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Die Entwickiung dispermer Seeigel-Eier.

Ein Beitrag zur Befruchtungslehre und zurTheorie des Kerns.

(Ausgefuhrt mit Unterstiitzung der Konigl. preuG. Akademie der
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Von
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Professor an der Universitat Wurzburg.

Hierza Tafel I—X und 73 Fignren im Text.

A. Einleitung.

Als in den 70er Jahren das Dunkel, das fiber den Beziehungen

zwischen Ei und Samen gelegen hatte, sich lichtete, als damals

O. Hertwig den Spermakern im Ei erkannte und seine Schick-

sale aufklarte und als bald darauf H. Fol das Eindringen des

Spermiums ins Ei verfolgte, da wurden die beiden Forscher durch

die Tatsachen, die sie batten beobachten konnen, zu der be-

stimmten Ueberzeugung gefiihrt, dafi zur Befruchtung nicht nur

ein einziges Spermium geniige, sondern da6 es auch nicht mehr
als ein einziges sein diirfe. Doch haben weder 0. Hertwig noch

Fol disperme oder polysperme Keime iiber die ersten Stadien

hinaus einzeln verfolgt, und so ist ein wirklicher Nachweis, was
aus solchen Objekten wird, in ihren Arbeiten nicht gefiihrt, ja es

haben sich die Vermutungen hieruber zunachst auf sicherlich irrigen

Bahnen bewegt.

Erst im Jahre 1892 hat Driesch (37) diese Lucke ausgefiillt.

Von 83 simultan vierteiligen, also ohne Zweifel doppelt befruch-

teten Eiern von Echinus microtuberculatus, die er isoliert ge-

zuchtet hatte, entwickelte sich kein einziges uber das Stadium

einer krankhaften Blastula, einer sogenannten Stereoblastula, hin-

aus. Genau die gleiche Erfahrung hatte ich bei nicht publizierten

Versuchen bereits im Jahre 1889 gemacht.

Allerdings liegen zwei altere Angaben vor, welche diesen Er-

gebnissen zu widersprechen scheinen. Im Jahre 1878 hatte

Selenka (115, p. 9/10) behauptet, dali er mehrere Eier von Toxo-
Bd. XLIU. N. F. XXXVI. 1
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pneustes variegatus, in welche 2, 3 und 4 Spermatozoen einge-

drungen waren, bis zum Gastrulastadium verfolgt habe, ohne dafi

sich eine UnregelmaBigkeit in deren Eutwickelung hatte nachweisen

lassen. Diese Angabe muB auf einem Irrtum beruhen. Denn

selbst wenn man annehmen wollte, Selenka habe gerade jenen

iiberaus seltenen , unten zu besprechenden Dispermietypus vor

sich gehabt, welcher zu normaler Entwickelung fiihrt, so lassen

sich doch seine Falle mit 3 und 4 Spermien nicht unterbringen.

Hochst auffallend ist speziell fiir diese Eier seine Bemerkung, dafi

keine Unregelmafiigkeit in der Entwickelung vorgekommen sei,

wahrend doch derartige Objekte stets ein hochst abweichendes

Furchungsbild darbieten. Und auch bei den dispermen Eiern hatte

Selenka wenigstens das Auftreten von 4 Polen und die simultane

Vierteilung bemerken miissen. Statt dessen nimrat er an, dafi sich

die iiberschiissigen Spermakerne ruckbilden und resorbiert werden.

Niemand hat aber je in einem iiberfruchteten Seeigelei so etwas

gesehen. Angesichts dieser Widerspriiche wird man annehmen

mussen, dafi Selenka gar keine uberfruchteten Eier vor sich ge-

habt hat, und diese Vermutung hat um so mehr Berechtigung, als

Selenka nicht angibt, woran er eigentlich die Polyspermie er-

kannt hat. Es kommen in den Eiern mancher Seeigelweibchen

helle Stellen im Protoplasma vor, die mit jenen Flecken, die durch

die Spermakopfe verursacht werden, eine gewisse Aehnlichkeit be-

sitzen, wenn sie auch strahlenlos sind. Vielleicht hat sich Selenka

durch solche Vorkommnisse tauschen lassen.

Ein noch scharferer Widerspruch zu den Ergebnissen von

Driesch und mir scheint auf den ersten Blick in dem Satz von

O. und R. Hertwig vom Jahre 1887 (73, p. 155) vorzuliegen, dafi

sie „Tausende von Larven aus uberfruchteten Eiern geziichtet und

auf dem Gastrula- und Pluteusstadium untersucht haben". Allein

genauere Betrachtung der Ausfiihrungen der beiden Forscher lehrt,

daC es sich bei diesen Untersuchungen gar nicht um eine Fest-

stellung gebandelt hat, ob sich disperme Eier uberhaupt entwickeln,

sondern nur um die Frage, ob aus ihnen, falls sie sich ent-

wickeln, Mehrfachbildungen hervorgehen. Demgemafi beziehen

sich die Beobachtungen von 0. und R. Hertwig ausschliefilich

auf Masse 11 kulturen, von Eiern, unter denen ein grofier Pro-

zentsatz von Uberfruchteten konstatiert worden war. Fiir die

Frage, welche die Bruder Hertwig entscheiden wollten, genugte

dieses Verfahreu; mit Recht haben sie eine Beziehung zwischen

Ueberfruchtung und Mehrfachbildung auf Grund ihrer Erfahrungen
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veroeint. Ob aber disperme Eier iiberhaupt normale Larven liefern

konnen, dies laCt sich durch Massenzucht unmoglich eDtscheiden.

Die Tausende normaler Larven, von denen in dem zitierten Satz

die Rede ist, waren offenbar aus den monosperm befruchteten

Eiern der Zuchten entstanden. Der auf isolierter Ziichtung ruhende

Satz von Driesch, daC die dispermen Keime als Blastulae er-

krauken und zu Grunde geben, wird also durch die Befunde von

0. und R, Hertwig nicht beruhrt.

Was ist nun der Grund dieser pathologischen Entwickelung?

Schon seit Jahren schien mir bier ein Problem vorzuliegen,

dessen Analyse tiefere Einblicke in das Triebwerk der Embryonal-

entwickelung erlauben miifite, und diese Ueberzeugung verstarkte

sich mir noch, nachdem ich, durch eine zufallige Beobachtung ver-

anlaCt, mich eingehender mit der Bedeutung beschaftigt hatte,

welche der Protoplasmastruktur in der Entwickelungsphysiologie

des Echinidenkeimes zukommt^). Denn der Kreis von Moglich-

keiten, die von vornherein fur die pathologische Wirkung der

Ueberfruchtung in Betracht kommen konnten, schien sich dabei

immer mehr einzuschranken. In der Tat glaube ich nun, dafi

durch die Gesamtheit der im folgenden mitgeteilten Versuche die

Frage gelost ist. Aber selbst wenn sich die Notwendigkeit er-

geben sollte, die hier vertretene Theorie durch eine andere zu er-

setzen, hotfe ich, dafi die Arbeit, die ich auf dieses Problem ver-

wendet habe, keine vergebliche gewesen ist.

Es konnte dem Leser, besonders wenn er vorlaufig einen Blick

auf die Tafeln wirft, vielleicht scheinen, daC die Resultate dieser

Untersuchung sich nur gezwungen einer Serie von Arbeiteu ein-

fugen lassen, die den Namen „Zellen-Studien" fuhren. Doch
ware diese Meinung nicht begrundet. Denn wenn auch das,

worauf sich unsere Argumentation griinden wird, fast ausschlieClich

Larvenmerkmale sind, so ist eben die Rolle, welche die Larve

hier spielt, keine andere als die eines MeCinstruraents, an welchem

Eigenschaften der ersten Embryonalzellen abgelesen werden sollen.

Und zwar sind die zellularen Eigenschaften, auf die wir dabei

gefiihrt werden, gerade solche, mit denen sich friihere Hefte dieser

Studien beschaftigt haben. Denn, wie sich zeigen wird, knupft die

Theorie der dispermen Entwickelung, die hier begruudet werden soil,

aufs engste an jenen friiher (9) betonten „Dualismus der karyo-

kinetischen Phanomene" an, wonach bei der Kernteilung zwei

1) Vergl. 19 und 20.

1*



4 Theodor Boveri,

vollig selbstandige, nur an eiiiem Punkt ineinander greifende zyklische

Prozesse nebeiieinander herlaufen : der Kreislauf der Chromosomen

UBd der der Centrosomen. Wie friiher dargelegt, vermogen diese

beiden zyklischen Vorgange nur dann normal zusammenzuwirken,

wenn zur Zeit ibres Ineinandergreifens nicbt mehr als 2 Centro-

somen in Tatigkeit treten. Nur unter dieser Bedingung namlich

ist die Verteilung der Chromosomen auf die Tochterzellen eine

genau geregelte. Nehmen dagegen mehrere Pole an dem karyo-

kinetischen ProzeB teil, so ist die Quantitiit und Qualitat der

Tochterkerne Sache des Zufalls. In diesem vor 17 Jahren ent-

wickelten Satz ist, wie ich zu zeigen hotfe, die Losung des

Dispermieproblems bereits ausgesprochen.

Die Versuche, die dieser Arbeit zu Grunde liegen, sind zum

grofiten Teil im Jahre 1901/1902 ausgefiihrt worden, als ich rait

Unterstiitzung der Konigl. preuCischen Akaderaie der Wissenschaften

die Monate Oktober bis April an der zoologischen Station in

Neapel zubrachte ^). Einige Lticken, die sich bei der Ausarbeitung

ergaben, konnten bei einem Aufenthalt in Neapel wahrend der

Osterferien 1905, wozu mir von dem Elizabeth Thompson Science

Fund eine Unterstiitzung gewahrt worden war, ausgefullt werden,

Fiir beide Subventionen sei hier ergebenster Dank ausgesprochen.

Ebenso bin ich der Leitung und Verwaltung der zoologischen

Station fiir die Forderung, die meine Arbeiten von ihrer Seite in

reichstem MaCe erfahren haben, zu lebhaftera Dank verpflichtet.

Fast alle Versuche, die im folgenden beschrieben sind, habe

ich gemeinsam mit meiner lieben Frau ausgefiihrt, und dieses Zu-

sammenarbeiten ist dem Ganzen in mehr als einer Hinsicht zu

gute gekommen.

B. Die pathologische Entwickelung als Folge der Dispermie.

Das Problem der dispermen Entwickelung kann nur dann ein

erhebliches Interesse darbieten, wenn sich zeigen laCt, daB die

krankhafte Entwickelung dispermer Keime ihren Grund in der

Einfiihrung von mehr als einem Spermium und nicht in einer schon

vorher krankhaften Beschaffenheit des Eies hat.

1) Eine kurze Darstellung der damaligen Ergebnisse findet

sich in 22 und 26.



Zellen-Studien. 5

Es ist zuerst von Fol (53) und dann besonders umfassend

von den Brudern Hertwig (73) festgestellt worden, daC Schadi-

guug der Eier, vor allem die Behandlung derselben mit narkotisch

wirkeuden Substanzen, das Eindringen mehrerer Spermien be-

gun stigt. Entvvickelt sich daber ein solches Ei pathologiscb, so

liiBt sich zunacbst nicbt sagen, ob diese krankhafte Entwickelung

eine Folge der Mehrfachbefrucbtung, oder ob sie auf die schon

vor der Befruchtuug vorhandene krankbafte Eibeschaffenheit zuriick-

zufiibren ist, oder ob vielleicht beide Momente eine Rolle spielen.

Jedenfalls liegt auf Grund der genannten Erfahrungen der Gedanke

nahe, dafi vielleicht jedes Ei, auch wenn es ohne irgendwelche

experimeu telle Beeinflussung disperm geworden ist, schon vorher

krankhaft veranlagt gewesen sei.

Zur Entscheidung dieser Frage konnte ich auf einer fruher

gemachten Erfahrung fuCen, daC namlich bei vollig gleichartigem

und nach alien Umstanden als normal zu bezeichnendem Eimaterial

der Prozentsatz der Mehrbefruchtungen in hohem MaCe von der

Menge der Spermien abhangig ist, die rait den Eiern in Beriihrung

kommen ^). Das heiCt aber mit anderen Worten : man kann durch

Verwendung von konzentriertem Sperma mit einer gewissen Wahr-

scheinlichkeit ein Ei, das bei Beriihrung mit stark verdiinntem

Samen nur ein Spermium in sich aufgenommen hatte, zwingen,

zwei eintreten zu lassen. Diese Tatsache wird wohl so zu er-

klaren sein , dafi beim Andringen sehr vieler Spermien nicht

selten zwei (oder mehrere) so vollig gleichzeitig an die Eiober-

flache herankommen, daC der Abwehrmechauismus, der auf ein,

wenn auch noch so kurzes zeitliches Interval! zwischen der An-

naherung der einzelnen Spermien berechnet ist, nicht in Tatigkeit

zu treten vermag, bevor sich zwei (oder mehrere) mit dem Ei

vereinigt habea.

Siud wir nun so im stande, ohne jede weitere Beeinflussung

der Geschlechtsprodukte lediglich durch die Zahlenverhaltnisse,

in denen wir sie mischen, den Prozentsatz der Dispermie zu ver-

andern, so ist es klar, dafi sich durch ein statistisches Verfahren

mit voller Sicherheit entscheiden lassen muC, ob die Dispermie

rein fiir sich pathologische Entwickelung bedingt oder nicht.

Hierzu dienten folgende Versuche.

1) Wenn ich hierin der gegenteiligen Angabe von 0. und
R. Hertwig (73, p. 139) widerspreche, so mufi ich doch hinzufiigen,

daC die Resistenz verschiedenen Eimaterials in dieser Hinsicht recht

verschieden ist.
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Versuch vom 22. November 1901,

Tadellose Eier eines Weibchens von Strongyloceiitrotus lividus

wurden in zwei annahernd gleiche Portionen geteilt. Zu der einen

Portion wurde sehr konzeutriertes Sperma gesetzt, zu der anderen

die gleiche Menge eines aus jenem ersten auf das Hundertfache

verdiinnten Sperma.

Nach erfolgter Befruchtung und Reinigung der Eier von den

iiberschussigen Spermien wurden von jeder Portion unter der Lupe

100 beliebige Eier isoliert; die beiden urspriinglichen Portionen

wurden in groCeren Schalen aufbewahrt.

Nach Auftreten der ersten Furche wurden die isolierten Eier

untersucht, urn festzustellen, ob sie sich in 2 oder in 4 oder

mehr Zellen geteilt hatten.

Von den 100 Eiern aus der schwachbesamten Portion zeigten

99 Zweiteilung, eines Vierteilung und war also disperm. Unter

den 100 starkbesamten Eiern fand sich eine Oocyte, von den 99

ubrigen waren 11 auf Grund ihrer simultanen Mehrteilung als

disperm oder polysperm zu erkennen, 88 zeigten sich zweigeteilt.

Der Versuch bestatigte also zunachst wieder die Erfahrung,

daC die Zahl der Mehrfachbefruchtungen in sehr erheblichem Grad

von der Spermaraenge abhangig ist.

Die einzelnen Kulturen wurden nun ihrer Entwickelung iiber-

lassen und nach 3 Tagen (am 25. November), wo das Pluteus-

stadium erreicht war, wieder gepruft.

Die 100 schwachbesamten Eier ergaben 99 tadellose Plutei

und eine pathologische Blastula, genau entsprechend dem Ver-

haltnis von 99 zweigeteilten und einem viergeteilten Ei am
22. November.

Von den (nach Ausscheidung der Oocyte) 99 starkbesamten

Eiern hatten sich 86 zu normalen Plutei entwickelt, daneben

wurden 10 pathologische Objekte (Steroblastulae) gefunden. Es

sind also 3 Stiick zu wenig. Dieses Minus dtirfte hochst wahr-

scheinlich auf die uns unten naher beschaftigende Erscheinung

zuruckzufuhren sein, daB sich einzelne disperme Keime schon am
2. oder 3. Tag auflosen und damit verschwunden sind. Aber

auch unter dieser Annahme stimmt unsere Rechnung nicht vollig;

denn danach muCten 10 -{- 3, also 13 mehrfach befruchtete Stiicke

vorhanden gewesen sein, wahrend am 22. November nur 11

abuorm gefurchte geziihlt wordeu waren. Auch hierfur lieCe

sich eine Erklarung geben. Wenn namlich in einem dispermen

Ei der eine Spermakern mit seinen Zentren selbstandig bleibt,
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SO dafi an Stelle des einheitlichen Tetrasters zwei parallele Spindeln

entstehen, so teilt sich das Ei gewohnlich in 2 Zellen und ist

dann ohne genaue Untersuchung, wie sie in diesem Fall nicht vor-

genomnien war, von einem monospermen nicht zu unterscheiden.

Es ist durchaus wahrscheinlich, daC sich unter den 86 zweigeteilten

Eiern 2 solche disperme Doppelspindeleier befunden haben.

Im ubrigen ist es fiir unser Versuchsresultat nicht von wesent-

lichem Belaug, ob diese Deutungen das Richtige treffen. Denn

auch so sprechen die Zahlen klar genug, Dort haben wir ein

iiberfruchtetes Ei und eine pathologische Larve, hier 11 mehr-

fach befruchtete Eier und 10 pathologische Larven. Die Abhangig-

keit der pathologischen Entwickelung von der Ueberfruchtung ist

danach nicht zu bezweifeln.

Dieses an den isolierten Exemplaren gewonnene Resultat wird

nun noch durch die zugehorigen Massenkulturen bestatigt. In der

starkbesamten zeigte sich schon am 24. November ein starker

Bodensatz schwach beweglicher kranker Objekte, wahrend in der

schwachbesamten solche fast ganzlich fehlten, so daC schon bei

der Betrachtung der Zuchten mit freiem Auge der Unterschied

sehr charakteristisch hervortrat. Ganz die gleiche Erfahrung wurde

in der Folge bei all den vielen in der gleichen Weise angestellten

Vergleichungen zwischen stark- und schwachbesamten Massen-

kulturen gemacht. Es kann keinem Zweifel uuterliegen, dafi es

die in den starkbesamten Zuchten in viel grofierer Menge vor-

handenen uberfruchteten Eier sind, aus denen die hier zahlreichen

pathologischen Larven stammen.

Obgleich schon dieses Ergebnis beweiskraftig genug ware,

habe ich, bei der fiir alles Folgende grundlegenden Bedeutung der

in Rede stehenden Frage, neuerdings noch einen zweiten Versuch

dieser Art augestellt, der wegen der ganz ungewohnlich starken

Neigung der Eier zur Mehrfachbefruchtung die direkte Beziehung

zwischen Polyspermie und pathologischer Entwickelung in unuber-

tretflicher Weise illustriert.

Versuch vom 10. Marz 1905.

Tadellos aussehende Eier eines Weibchens von Echinus micro-

tuberculatus wurden in zwei annahernd gleiche Portionen geteilt,

zu der einen wurde so viel Sperma gesetzt, dafi das Wasser sehr

deutlich getriibt war und jedes Ei nach kurzer Zeit eine dunkle

Hiille von Tausenden von Spermien um sich hatte, der anderen
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Portion wurde ein so verdiinntes Sperma zugesetzt, daK es knapp

geniigte, ja daU vereinzelt Eier von ganz normalem Aussehen ge-

funden wurden, die uicht befruchtet waren, oflfenbar weil keine

Sperniien mehr zur Verfiigung standeu.

Unter einer starken Lupe, welche die abgehobene Dotterhaut

erkennen lieC, wurden sodann aus jeder Portion zweimal 100

beliebige, mit Dotterhaut versehene Eier isoliert, die auf je

zwei Schalchen verteilt blieben. Es waren also neben den beiden

Massenkulturen 4 Portionen vorhanden, die als A^ und Ag, B^ und

Bg unterschieden seien.

Wenig Sperma

100 Eier 100 Eier

Viel Sperma
Bj B2

100 Eier 100 Eier

Nach Eintritt der ersten Furche wurde in jeder Portion die

Zahl der normal und abnorm geteilten Eier unter dem Mikroskop

bestimmt, wobei in diesem Fall speziell auch auf die in Versuch I

vernachlassigten „Doppelspindeleier" geachtet wurde, welche den

abnormen zuzuzahlen sind. Es waren in

alle Eier normal

zweigeteilt

,A2

alle Eier normal
zweigeteilt

.^1
13 Eier normal
zweigeteilt, die

iibrigen 87 ent-

weder disperm

oder polysperm

B,

11 Eier normal
zweigeteilt, die

iibrigen 89 ent-

weder disperm

oder polysperm

Der EinfluC der Spermamenge auf die Zahl der Ueber-

fruchtung ist hier also ganz enorm; je nach der Konzentration

des Samens kann diese Zahl zwischen Proz. und 89 Proz.

variieren.

Am 12. Marz, wo die normalen Keime das Pluteusstadium

erreicht batten, wurden die 4 Portionen wieder gepruft. Es waren

vorhanden in

100 normale
Plutei

99 normale Plu-

tei, darunter

ein zuruckge-

bliebener, aber

auch dieser

normal

12 normale Plu-

tei, sonstStero-

blastulae oder

in Zerfall be-

griffene Klum-
pen

B,
11 normale Plu-

tei, sonst Stero-

blastulae oder

in Zerfall be-

griffene Klum-

pen

In Ao waren auch 100 Stiick zu erwarten; wahrscheinlich

liegt hier ein P'ehler beim Abzahlen der Eier vor. Jedenfalls war

in dem Schalchen kein pathologisches Objekt zu finden.
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Die Zahl von 12 Plutei in B^ gegenuber 13 als normal zwei-

geteilt bestimmten Eiern diirfte sicb verrautlich so erklaren, dafi

ein Ei mit Doppelspindel, das sicb, wie es ja bei derartigeu Eiern

die Kegel ist, zweigeteilt batte, als normal gezablt worden ist.

Es wurde zwar bei diesem Versucb, wie oben scbon erwahnt, auf

die Doppelspindeln speziell geachtet; allein das Abzablen bat, da

es ja vor Eintritt des nacbsten Teilungsschrittes vollendet sein

muB, so rascb zu gescbeben, daC ein Irrtum in dieser Beziebung

leicbt unterlaufen kann.

Diese beiden Abweicbungen konnen aber, wie sie aucb zu

erklaren sein mogen, das bocbst frappante Resultat nicbt trtiben.

Den gleicben Kontrast, wie die isolierten Portionen, zeigten

am 12. Marz die beiden Massenkulturen. In dem GefaB mit den

scbwacbbesamten Eiern wimmelte es von scbwimmenden Larven,

der Boden war fast rein ; in dem anderen zeigten sicb nur ziem-

licb sparlicb scbwebende Plutei, dagegen ein dichter Bodensatz

von patbologiscben und zerfallenden Exemplaren.

Es ist speziell bei den Zablen dieses letzten Versucbes un-

denkbar, dafi bei der Trennung des Eimaterials in die zwei groCen

Portionen der Zufall die Eier in der Weise verteilt babe, dafi in

diejenige Halfte, zu welcber dann wenig Sperma gefiigt worden

ist, nur gesunde, in die starkbesamte Halfte ungefahr 88 Proz.

krankbafte Eier gelangt waren, Vielmebr ist aus den Resultaten

mit vollster Sicberbeit der ScbluB abzuleiten, dafi das namlicbe

Ei, das sicb bei monosperraer Befrucbtung normal entwickelt batte,

durch Ueberfruchtung zu pathologiscber Entwickelung veranlaBt

wird.

Wenn man also aucb Eier, die in so auBerordentlicber Weise

zur Polyspermie neigen, wie die des letzten Versucbes, krankbaft

nennen will, so bestebt das „Krankhafte" eben docb lediglicb in

dieser Neigung, insofern dieselbe bei Anwesenheit von groBeu

Spermamengen fur viele Eier verderblicb ist. Keineswegs aber

sind derartige Eier in ibrer Entwickelungsfahigkeit irgendwie

defekt. Denn wie wir gesebeu baben, entwickeln sie sicb, wenn

man sie durcb geniigende Verdiinnung des Sperma zur Mono-

spermie zwingt, alle normal. Und darauf allein kommt es uns an.

In diesem Zusammenbaug ist nun besouders zu betonen, dafi

samtlicbe Dispermiefalle, von denen im folgenden die Rede ist,

aus tadellosen, vollig frischen Gescblecbtsprodukten gewonnen und

daB die Dispermie niemals auf andere Weise als durcb Ver-

wendung groBer Spermamengen erzielt worden ist. Wenn also
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auch die Moglichkeit, daC einer oder der andere der zu be-

schreibenden Keinie sich auch ohne Dispermie krankhaft entwickelt

hatte, nicht absolut auszusdiliefien ist, so ist dieser Fall doch so

unwahrscheinlich, daC wir ihn bei den grofien Zahlen, mit denen

wir es zu tun hal^en, vernachlassigen diirfen.

Das Ergebnis dieser Vorversuche konnen wir in dem Satze

zusammenfassen : das Eindringen zweier normaler
Spermien in ein normales Ei fuhrt zu pathologischer
Entwickelung. Und man wird sagen durfen, daC wir selten,

vielleicht nirgends den wirklichen inneren Ausgangspunkt eines

pathologischen Prozesses so klar iibersehen wie hier: es ist eine

uns genau bekaunte quantitative Veranderung von lauter normalen

Diugen, wodurch etwas Pathologisches entsteht.

C. Die Terschiedenen Typen der Dispermie.

Der gewohnliche Verlauf in einem doppeltbefruchteten Ei ist

nach den Feststellungen von Fol (52) und von O. und R. Hert-

wiG (73) der, daC sich beide Sperraakerne mit dem Eikern zu

einem einheitlichen ersten Furchungskern verbinden und dafi im

Umkreis dieses Kernes 4 Spharen auftreten, die nach der Kernauf-

losung die Chromosoraen zu Aequatorialplatten zwischen sich an-

ordnen. Zur Zeit, wo sich das normale Ei zweiteilt, erfolgt beim

dispermen eine simultane Teilung in 4 Zellen, die sich dann

durch regulare Zweiteilung weiter vermehren. Wir wollen diesen

ersten Hauptfall der Dispermie kurz als

I. Tetrastertypus

bezeichnen.

Was nun die Stellung der 4 Sphilren eines solchen Tetrasters

anlangt, so gibt es hier zwei Moglichkeiten, die manchmal bei den

Eiern eines und desselben Weibchens in annilhernd gleicher Menge

vorkommen, Doch zeigen gewohnlich die aus einem Muttertier

stammenden Eier entweder mehr Neigung zur Befolgung der einen

Stellung Oder der anderen.

la. Ebener Tetrastertypus
(sogenannter normaler Modus von Driesch).

Die 4 Zentren liegen in einer Ebene. Diese Ebene ist, wie

ich am Strongylocentrotus-Ei mit seinem Pigmentriug schon friiher
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(19, 20) festzustellen vermochte und jetzt bei alien darauf ge-

richteten Beobachtungen bestatigt fand, die von mir als „karyo-

kinetische Ebene" bezeichnete Ebene des Eies, d. h. diejenige

auf der Eiachse senkrecht stehende, in der Nahe des Aequators

gelegene Ebene, in welcher auch die beiden Pole der normalen

ersten Furchungsspiudel angetroffen werden. In dieser Ebene sind

die 4 Zentren annahernd zu den Ecken eines Quadrats angeordnet,

das in der Kegel von der Eiperipherie ringsum gleichweit absteht,

das aber auch mehr oder weniger exzentrisch liegen kann.

Die Furchung derartiger Eier hat Driesch in einer seiner

ersten Studien (37j beschrieben. Zuni Verstandnis der aufeinander

folgenden Teilungsrichtungen sei an die Furchung des normalen

Eies erinnert, welches zuerst durch 2 meridionale Furchen in 4

gleich groCe, alle Eizonen enthaltende Zellen zerfallt, worauf die

aquatoriale Furche jede dieser 4 Zellen in eine obere (aniraale)

und eine untere (vegetative) Blastomere zerlegt. Am Strongylo-

centrotus-Ei geht der Pigmentring fast voUig in die 4 vegetativen

Blastomeren tiber. Beim nachsten Teilungsschritt verhalten sich

die animalen und die vegetativen Blastomeren verschieden.

Wahrend die ersteren durch weitere meridionale Furchen in einen

eiufachen Kranz von nunmehr 8 gleich groCen Zellen (sogenannten

Mesomeren) zerlegt werden, scbntirt sich jede vegetative Blastomere

in eine groBe, dem Aequator zugekehrte (sogenannte Makromere)

und in eine kleine, polwarts gerichtete Zelle (sogenannte Mikromere)

durch (Fig. I, p. 12). Beim Strongylocentrotus-Ei mit seinem

Pigmentring ist durch die Pigmentlosigkeit des vegetativen Poles

schon im ungefurchten Ei diese Mikromerenzone vorgezeichnet.

Beim dispermen Ei mit ebenem Tetraster zerfallt das Ei, wie

aus der oben geschilderten Stellung der Zentren schon vorauszu-

sagen ist, durch 2 simultan auftretende, aufeinander senkrecht

stehende Furchen, deren Schnittlinie die Eiachse ist, simultan in

4 Quadranten, welche sonach hinsichtlich der polaren Plasmaver-

teilung den 4 Viertelblastomeren eines normalen Eies entsprechen,

wie denn auch ein fertig durchgeteiltes dispermes Ei dieses Typus

von einem auf dem Vierzellenstadium angelangten normalen ohne

genaue Untersuchung der Zentrenstellung gar nicht zu unterscheiden

ist. Allein in der weiteren Furchung tritt nun, wie schon Fol

(52) angedeutet und Driesch (37) eingehend beschrieben hat, ein

ganz konstanter Unterschied auf ^). Die 4 Blastomeren des dispermen

1) Vgl. hierzu die Bemerkungen in 27, p. 17.
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Eies briDgen nicht eine aquatoriale Furche zur Ausbildung, sondern

jede erleidet nochmals eine meridionale Halbierung, so daC nun 8

in einer Schicht angeordnete, alle Eizonen vom animalen zum

vegetativen Pol enthaltende Blastomeren vorhanden sind. Nun

ers tritt die iiquatoiiale Furche auf, urn 8 animale von 8 vegeta-

tiven Blastomeren zu scheiden. Ganz entsprechend der normalen

Furchung spalten sich die letzteren in 8 Makromeren und 8 Mikro-

meren, wogegen die 8 animalen Zellen durch neue, anniihernd

meridionale Furchen einen Kranz von 16 Mesomeren liefern (Fig. II).

Fig. I. Fig. II.

Besonders rein zeigt sich dieser Furchungstypus bei Eiern,

die durch Schiitteln kurz nach der Befruchtung von ihrer Dotter-

haut befreit worden sind. Hier, wo die Blastomeren nach keiuer

Richtung beengt sind, stellt sich das Achtzellenstadium haufig als

ein Zellenring von iluCerster RegelmaBigkeit dar, und auch die

weiteren Stadien sind von einer schematischen Klarheit, wie sie die

in ihre Dotterhaut eingeschlossenen dispermen Eier nach meinen

Erfahrungen uiemals zeigen.

lb. Gekreuzter oder tetraedrischer Tetrastertypus
(sogenannter anormaler Modus von Driesch).

Die 4 Spharen sind zu den Ecken eines Tetraeders angeordnet,

dementsprechend dann auch die 4 simultan entstehenden Blastomeren

tetraedrisch zueinander gestellt. In Bezug auf die Eistruktur habe

ich an den wenigen daraufhin gepruften Strongylocentrotus-Eiern

festgestellt, daB 2 Zentren in der karyokinetischen Ebene liegen,

die 2 anderen mit ihrer Verbindungslinie darauf annahernd senk-

recht stehen (Fig. Illa). Die Vierteilung zerlegt also hier das

Ei in 2 unter sich gleichwertige, alle Eizonen enthaltende Zellen
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und in eine rein animale und eine rein vegetative (Fig. Illb).

Die weitere Furchung dieses Typus ist von Driesch gleichfalls

festgestellt und innerhalb gewisser Grenzen variabel gefunden

worden. Es entsteben niemals 8 Mikromeren, wie bei dem ebenen

Tetrastertypus, sondern nur 6 oder 4. In den von mir beobacbteten

Fallen waren es 6, was aus der Art, wie die einzelnen Eibezirke

auf die primaren Blastonieren verteilt werden, leicbt verstandlicb

ist. Von den 4 Zellen des Tetraeders erbalten namlich nur 3

einen Anteil der vegetativen Polkappe, d. h. des im Ei bereits

vorgebildeten Mikromerenfeldes. Durch die nachste Teilung wird

dieser Anteil einer jeden der 3 Zellen auf 2 Zellen verteilt, es sind

dann also 6 zur Mikromerenbildung befahigte Zellen vorhanden.

Fig. III.

Man sieht leicbt ein, dafi die Stellung der ersten Zentren nur ein

wenig abzuweieben braucht, damit z. B. in die rechte untere Zelle

nichts von der vegetativen Kappe ubergeht. In diesem Fall werden

nur 4 Mikromeren entsteben konnen.

Der Satz, in welcben Driesch seine Erfabrungen iiber diesen

Furcbungsmodus zusaramengefaBt bat, ist auf Grund des Gesagten

teils zu bericbtigen, teils anders zu formulieren. Er sagt: „Von

den Zellen jedes der 4 Pakete (d. b. von den Abkommlingen der

4 primaren Furcbungszellen) sind 2 befabigt, Mikromeren zu bilden;

sie tun es (eine oder beide) nur dann, wenn es vermoge der Lage-

ordnung moglicb ist, daC ibre Mikromeren sicb mit den von den

anderen Paketen gebildeten zusammenlagern konnen; nie liegen

Mikromeren an diiferenten Stellen."

Dieser Satz enthalt in der Aussage, daC von jeder der 4

primaren Blastomeren eines tetraedriscben Tetrastereies Mikromeren

abstammen konnen, obne Zweifel einen Irrtum. Denn es ist eben

geometriscb gar nicbt moglicb, daC die Abkommlinge von 4
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tetraedrisch gestellten Zellen Mikromeren liefern, die nebeneinarider

liegen, oder kausal ausgedriickt, es ist unruoglich, daB bei tetra-

edrischer Furcbung des Eies die vegetative Polkappe, welche die

Mikromeren liefert, auf mebr als 3 Zellen verteilt wird. Icb halte

es daher fiir zweifellos, dafi sich Driesch in der Deutung seiner

jenen Satz illustrierenden Fig. 75, zu der er ja auch gerade die

friiheren Stadien nicht abgebildet hat, geirrt haben muB. Die 4

mit M bezeichneten Zellen dieser Figur konuen nicht jede von

einer anderen der 4 primaren Furchungszellen eines tetraedrisch

geteilten Eies stammen.

Es ist ferner klar, daC der Sachverhalt nicht so aufzufassen

ist, daC Mikromeren nur dort entstfehen, wo sie nebeneinander

liegen konnen, sondern sie liegen nebeneinander, weil sie sich alle

aus einem bestimmten Bezirk des Eies ableiten, der durch die

Furchung auf benachbarte Zellen verteilt wird.

Warum nun in manchen dispermen Eiern die 4 Zentren in

einer Ebene, in anderen tetraedrisch aufgestellt sind, dies dtirfte

folgendermaCen zu erklaren sein. Wie ich schon friiher durch

andere Versuche gezeigt habe (19), sind im Seeigelei hinsichtlich

der Spharenstellung zwei einander unter Umstanden widerstreiteude

Tendenzen vorhanden. Das Ei besitzt eine bestimmte, in der Nahe

des Aequators oder in ihra selbst gelegene Ebene, welche alle in

der ersten Teilungsperiode vorhandenen Zentren in sich aufzu-

nehmen sucht. In ihr liegen die 2 Zentren des Amphiasters, aber

auch, wie oben berichtet, die 4 Zentren des ebenen Tetrasters, ja

auch die 6 Pole eines trispermen Eies habe ich einmal alle in

dieser Ebene gefunden. Welche Kraft die Zentren in dieser Ebene

halt, ist uns unbekannt ; nur so viel konnen wir aus der Pigmentie-

rung des Strongylocentrotus-Eies ableiten, daC das Eiplasma senk-

recht zur Achse geschichtet ist, also stofflich diiferente Zonen ent-

halt, und daC die Zone, welche wir als karyokinetische Ebene

bezeichnen, eine besondere Attraktion auf die Cytozentren ausiibt^).

Bei der Kugelgestalt des normalen Eies braucht der Reiz nicht

sehr groC zu sein, um diese Ebene vor alien tibrigen groBten

Kreisen zu bevorzugen.

Eine zvveite bei unserem Problem in Betracht kommende Er-

scheinung ist die Tendenz der Sphiiren, sich auf einen bestimmten

Abstand voneinander zu entferneu. Dieser „Gleichgewichtsabstand",

1) Vergl. hierzu auch meine Beobachtungen an Fragmenten

(19, p. 152).
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wie wir ihn nemien konnen, liiCt sich nach den Feststellungen von

M. BovERi (4) an Spharen, die nicht durch Chromosomen an-

einauder gekoppelt sind, eruieren. Er ist, wie man sich durch

Vergleich verschieden groCer kugeliger Fragmente untereinauder

und niit ganzen Eiern uberzeugen kann, nicht absolut konstant,

sondern von den Dimensionen des Protoplasmakorpers abhangig.

Was in diesem Satze fiir kugelige Objekte verschiedenen
Vol urn ens ausgesagt ist, gilt nun auch in entsprechender Weise

bei Vergleichung gleicherProtoplasmavoluminavonver-
schiedener Gestalt. Strecken wir ein normal befruchtetes Ei

in einer zu seiner Achse senkrechten Richtung, so legen sich nach

der HERTWiGschen Kegel die beiden Zentren in den langsten

Durchmesser der zur Ellipse deformierten karyokinetischen Ebene

und nehmen dabei, was eben fiir unsere Betrachtung vor allem

wichtig ist, einen wesentlich groCeren Abstand ein als im kugeligen

Ei, wo die karyokinetische Ebene ein Kreis ist (vergl. die Figuren

bei M. BovERi). Ja es scheint mir, da6 die in der HERTWiGschen

Kegel ausgesprochene Einstellung in die — ceteris paribus —
langste Protoplasmadimension direkt eine Konsequenz aus dem

mit der Dimension wachsenden Entfernungsbestreben der Spharen

ist; denn erst wenn die Spharen im langsten Durchmesser an-

gelangt sind, ist ihrem Entfernungsbestreben in stabiler Weise

Geniige geleistet.

Wir haben bisher nur den Spezialfall betrachtet, daC die

langste Protoplasmadimension in die karyokinetische Ebene fallt

Es ist klar, daC, wenn die Streckung, die wir einem Ei geben, in

der Kichtung der Eiachse erfolgt oder schief zu ihr und der karyo-

kinetischen Ebene steht, die Tendenz der Spharen, sich in die

karyokinetische Ebene einzustellen, mit der anderen Tendenz, den

moglichst groCten Abstand voneinander zu gewinnen, i, e. der

HERTWiGschen Kegel zu folgen, in Konflikt gerat. Ich habe schon

fruher mitgeteilt, daB bei diesem Widerstreit in manchen Fallen,

speziell bei schiefer Streckung, die Eistruktur siegreich ist, die

Zentren verbleiben in der karyokinetischen Ebene. In anderen

Eiern aber und dann gewohnlich fast in dem ganzen von einem

Muttertier stammenden Material ist die Kraft der karyokinetischen

Ebene schwiicher, die Zentrenstellung folgt der HERTWiGSchen

Kegel.

Uebertragen wir nun diese Erfahrungen auf die dispermen

Eier, so ist dieses zuletzt erorterte, iudividuell verschiedeue Ver-

halten der Eier aufs beste geeignet, die Verschiedenheit zwischen
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der ebenen und der tetraedrischen Zentrenstellung zu erklaren.

1st die E'istruktur kraftig genug, so werden alle 4 Zentren in die

karyokinetische Ebene gezwungen ; ist sie es nicht, so tritt die

Tendenz der Spliaren, sich nioglichst wdt voneinander zu ent-

fernen, in Wirksamkeit, wobei sofort ersichtlich ist, daC es die

tetraedrische Stellung ist, welche den Zentren den weitesten

gegenseitigen Abstand gewiihrt. Im iibrigen aber darf wohl ange-

nommen werden, daC der Widerstreit der beiden Tendenzen dann

am besten beglichen ist, wenn das eine Zentrenpaar in der karyo-

kinetischen Ebene liegt, das andere dazu senkrecbt steht.

II. Doppelspindeltypus.

Ein zweiter, obgleich viel seltenerer Haupttypus dispermer See-

igeleier ist der, daC sich nur der eine Spermakern mit dem Ei-

kern vereinigt, der andere selbstandig bleibt. In diesem Fall

entstehen gewohnlich 2 vollig getrennte Spindeln, eine in ihrer

Konstitution vollkommen normale „erste Furchungsspindel" und

eine „Spermaspindel", wie die Briider Hertwig (73) diese

zuerst von Fol beschriebene und von ihnen dann genauer studierte

Figur genanut haben.

Man kann diesen Typus der Dispermie im Gegensatz zu dem
Tetrastertypus, bei dem alle 4 Spharen durch Cbromosomen zu

einer einheitlicben mitotischen Figur verkniipft sind, als den Typus

des doppelten Amphiasters oder kurz als den Doppelspindel-

typus bezeichnen. Er diirfte vermutlich dann besonders leicht ein-

treten, wenn die beiden Spermakopfe weit voneinander entfernt ins

Ei eindringen und der eine den ihm nahe gelegenen Eikern sehr

rasch an sich zieht. Dann sind, ehe der zweite herangekommen

ist, die beiden Spermaspharen schon so kraftig ausgebildet, daC

ihre gegenseitige AbstoCung zur Geltuug kommti); der zweite

Spermakern mit seiner Sphilre bleibt nun selbstandig.

Auch die 4 Pole dieser 2 Spindeln konnen, wie nach den

obigen Erorterungen schon zu erwarten ist, in zweierlei Stellungen

vorkommen ; entweder die beiden Spindeln liegen parallel und dann

in der karyokinetischen Ebene, oder sie stehen senkrecht zueinander,

ihre Pole sind zu einem Tetraeder gruppiert.

Wahrend man diesen letzteren Fall von dem tetraedrischen

Tetraster nicht ganz leicht unterscheiden kann, gibt es fiir den

1) Auf die gegenseitige AbstoCung der Spermaspharen hat,

so viel ich weiC, zuerst Rcckert (111) aufmerksam gemacht.
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Fall der parallelen Spindelstellung eiD sehr einfaches und ftir

unsere Versuche sehr wichtiges Kennzeichen, um ihn auf dem

Stadium, wo in beiden Spindeln die Aequatorialplatte ausgebildet

ist, von dem ebenen Tetraster zu unterscheiden. Die zu einer

Spindel verbuudenen Pole stehen einander namlich betrachtlich

naher als die unverbundeiien, wogegen im ebenen Tetraster die

4 Zentren ziemlich genau ein Quadrat formieren (vergl. Fig. IV).

Es ist dies ein Ausdruck des von M. Boveri festgestellten Ge-

setzes, daC allgemein ungekoppelte Spharen ceteris paribus weiter

voneinander abstehen als gekoppelte.

a b

Fig. IV.

Was nun die Furchung dieser Doppelspindeleier anlangt, so

ist dieselbe sehr variabel. Ich babe im Jahre 1897 (15) Erfahrungen

mitgeteilt, wonach sich bei der Furchung der Seeigeleier eine

dauernde Durchschniirung nur zwischen solchen Polen vollzieht,

die Chromosoraen zwischen sich haben. Es hat sich spater durch

die Untersuchungen von Zieglee (132), E. B. Wilson (130) und
Teichmann (123) gezeigt, daC diese Kegel keine allgemeine Geltung

besitzt; allein so viel bleibt an dem von mir aufgestellten Satz

richtig, daC sich zwischen nicht verbundenen Polen die Durch-

schniirung viel schwerer und in der Mehrzahl der Falle uberhaupt

nicht vollzieht. DemgemaO furchen sich disperme Eier mit Doppel-

spindel nach meinen Erfahrungen fast ausnahraslos so, daC zu-

nachst eine Zweiteilung des Eies eintritt; jede der beiden eut-

stehenden Zellen ist in gewissem Sinne doppelwertig, sie besitzt

von Anfang an 2 Spharen und 2 Kerne, die sich, entsprechend

ihrer Herkunft, des einen aus einer normalen ersten Furchungs-

spindel, des anderen aus einer Spermaspindel, deutlich durch ihre

verschiedene GroCe unterscheiden (vergl. 27, Fig. D, p. 30). Dieser

Zustand ist so charakteristisch, daB man einen derartigen Keim,
Bd. XLIU. N. F. XXXVI. 2
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auch wenn man seine Vorgeschichte nicht verfolgt hat, mit Sicher-

heit auf unseren Typus beziehen kann.

DaC ein Ei mit Doppelspindel sich simultan in 4 Zellen durch-

gescbniirt hatte, habe ich unter den 37 von mir direkt beobach-

teten Fallen niemals gefunden; daC dieser Fall aber vorkommt,

hat Teichmann (123) gezeigt und in seiner Fig. 7 (Taf. IX) ab-

gebildet. Es wird iibrigens unten von einem Pluteus aus einem

dispermen Ei die Rede sein, das ich als simultan viergeteilt iso-

liert hatte und fiir welches nach der Beschaffenheit der Larve

kaum bezweifelt werden kann, dafi es, wie jenes von Teichmann

beschriebene Objekt, nicht einen Tetraster, sondern 2 getrennte

Spindeln enthalten hatte.

Endlich kommen Falle vor, die auf der einen Seite dem

ersten, auf der anderen dem zweiten Modus folgen, wo sich also

das Ei simultan in 2 einwertige und eine doppelwertige Zelle

spaltet, wie ich einen solchen Fall bereits friiher beschrieben habe

(27, p. 28, Fig. C). Es ist klar, dafi je nach dem verschiedenen

Verhalten wahrend der ersten Teilungsperiode auch der weitere

Verlauf der Furchung variabel sein muC, wozu als weiteres kom-

plizierendes Moment noch kommt, daC die jeweils vorhandenen

doppelwertigen Zellen sich wieder verschieden verhalten konnen,

derart, dafi sie simultan in 4, 3 oder 2 Zellen zerlegt werden.

So wird man nicht leicht 2 disperme Eier des Doppelspindel-

typus finden, die sich in ihrer Furchung vollig gleich verhalten.

Es mag geniigen, hier als Beispiel einen besonders einfachen Fall

kurz zu beschreiben.

Dieses Ei, von Echinus microtuberculatus stammend, war im

Zustand der Doppelspindel isoliert worden und hatte sich dann in

2 doppelwertige Zellen geteilt, jede mit einem grofien und einem

kleinen Kern, wie ein solcher Fall schon friiher (27, p. 30, Fig. D)

mitgeteilt worden ist. In jeder dieser beiden Zellen eutstanden

dann, wie es die Kegel ist, wieder 2 getrennte Spindeln, deren

Stellung aus Fig. Va zu ersehen ist. Alle 4 Spindeln befindeu

sich in einer Ebene, ohne Zweifel der karyokinetischen Ebene, und

je 2 in der gleichen Zelle gelegene sind mit ihren der ersten

Furche zugekehrten Polen viel weiter voneinander entfernt, als

mit den beiden anderen, oder, wie man auch sagen konnte, sie

stehen mit ihrer Achse annahernd tangential. Auch dieser Zu-

stand ist sehr hiiufig; er lalit sich leicht auf die Verhiiltnisse des

ebenen Tetrasters beziehen, wo in den 4 simultan entstandenen

Blastomeren die Spindeln fiir die nachste Teilung gleichfalls alle
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in der karyokinetischen Ebene und mit ihrer Achse tangential

stehen.

Die Folge dieser Spindelstellung in unserem Keim ist eine

Zerlegung jeder der beiden Blastomeren in 2 einwertige und eine

doppelwertige Zelle (Fig. Vb), Die 4 Amphikaryen (links) sind

von den 4 Monokaryen (rechts) an der GroCe zu unterscheiden i).

Nun wiirde beim ebenen Tetrastertypus die aquatoriale Furche

folgen. Ganz entsprechend zeigen sich in unseren 4 einwertigen

Zellen Spindeln, die auf den bisherigen Richtungen senkrecht

d

Fig. V.

stehen (in Fig. Vc erblickt man die Spindeln dieser 4 Zellen in

polarer Ansicht). Auch in den doppelwertigen Zellen treten bei

manchen Keimen 2 unter sich und mit jenen der einwertigen Zellen

parallele Spindeln auf. In unserem Fall dagegen verhalten sich

1) Hinsicbtlich der Terminologie ist 27, p. 3 zu vergleichen.

An jener Stelle habe ich den einzelnen Vorkern, bezw. die durch
Zweiteilung von ihm abstammenden Derivate Hemikaryen ge-

nannt, die aus 2 Vorkernen kombinierten Kerne und ihre Ab-
kommlinge Amphikaryen. Diese Benennungen sind seitdem auch
von anderen Autoren gebraucht worden. Trotzdem mochte ich eine

Modifikation derselben vorschlagen. Es ist namlich fiir eine Weiter-
bildung dieser Terminologie vorteilhafter, anstatt Hemikaryon M o n o -

karyon zu sagen. Auch ist dies insofern zutreffender, als ja der

einzelne Vorkern einen g a n z e n Kern mit alien Kernqualitaten dar-

stellt. Der Ausdruck Dikaryon oder Amphikaryon fiir den aus

2 Vorkernen zusammengesetzten Kern wiirde unverandert bleiben,

ein aus Eikern und z w e i Spermakernen zusammengesetzter Kern
(bei der Dispermie) ware ein Trikaryon, ein Kern, der 4mal die

Elemente des Monokaryon enthalt, von mir friiher Diplokaryon ge-

nannt, ware als Tetrakaryon zu bezeichnen.

2*
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die doppelwertigen Zellen abweichend und auch untereinander ver-

schieden. Schoii in P'ig, Vb sieht man in der unteren doppel-

wertigen Zelle die beiden Kerne einander ziemlich nahegeriickt

;

kurz vor der Auflosung waren sie dicht nebeueinander gelegen,

und es entwickelte sich nun ein gekreuzter Tetraster (vergl. Fig. Vc,

wo die 2 linken Spharen sich decken). In der oberen doppel-

wertigen Zelle dagegen sind wieder 2 getrennte Spindeln ent-

standen, deren Achsen gleichfalls senkrecht zueinander stehen.

Fiir die untere der beiden doppelwertigen Zellen ist es nach

der Konstitution ihrer Teilungsfigur selbstverstandlicb, daC sie sich

simultan in 4 Zellen teilt (Fig. Vd); aber auch die obere erfuhr

eine simultane Vierteilung, obgleich hier die 4 Zentren nur paar-

weise durch Chromosomen verkniipft waren. Es verhielt sich diese

Blastoraere also so, wie das oben erwahnte, von Teichmann be-

obachtete Doppelspindelei, bei dem die Spindelachsen gleichfalls

gekreuzt waren. Es scheint nach diesen Befunden, daC bei ge-

kreuzter Spindelstellung die Durchteilung zu einwertigen Zellen

haufiger ist als bei paralleler Stellung. AuCerdem aber kann es

nach meinen Erfahrungen kaum bezweifelt werden, daB die

Furchung zwischen nicht verbundenen Polen um so leichter ein-

tritt, je kleiner die Zellen geworden sind. Die Beobachtungen

von ZiEGLER (132) an einer kernlosen Blastomere sprechen im

gleichen Sinne.

Damit ist also nun unser Keim in 16 einwertige Zellen zer-

legt, deren weitere Teilung fiir uns kein spezielles Interesse dar-

bietet. Nur sei erwahnt, dafi beim nachsten Teilungsschritt von

den 4 rait Punkten bezeichneten Zellen der Fig. Vd Mikromeren
gebildet worden sind, wie es nach der ganzeu Art der Furchung

erwartet werden konnte.

III. Triastertypus.

Ein dritter und fur die Analyse der dispermen Entwickelung

besonders wichtiger Typus ist der, daC nicht 4, sondern nur 3

Zentren auftreten und daC das Ei dann simultan in 3 Zellen zer-

fallt, die sich durch Zweiteilung weiter vermehren. Diese Abart der

dispermen Furchung laCt sich dadurch hervorrufen, dafi man die

Eier kurz nach der Befruchtung schiittelt, wie man es tut, wenn

man die Dotterhaut entfernen will. DaC man unter so behandelten

Eiern nicht selten dreiteilige findet, hat schon Morgan (95) beob-

achtet, der auch ihre weiteren Schicksale an eiuigen Exemplaren
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verfolgt hat. Doch vermochte er iiber die Natur der Abnormitat

nicht zu einem bestimmten Resultat zu gelangen.

Meine Untersucbungen haben nun ergeben, dafi diese Triaster-

eier disperme Eier sind, in denen sich das eine Spermozeutrum

nicht geteilt hat. Der erste Umstand, der mich zu dieser Auf-

fassung brachte, war die Beobachtung, daC in alien Zuchten,

welcbe viele Triastereier enthalten, stets in entsprechend groCer

Zahl Eier enthalten sind, die als „Monastereier" schon anderwarts

beschrieben worden sind ^). Diese Eier zeigen zur Zeit, wo in den

uormalen die zweipolige Spindel ausgebildet ist, eine einzige sehr

groCe, anniihernd im Zentrum gelegene Sphare, der die Chrorao-

somen in einer Kugelflache augelagert sind. Beztiglich der weiteren

Entwickelung dieser Eier, die uns hier nicht interessiert, verweise

ich auf das vorige Heft dieser Studien. Da an raanchen Monaster-

eiern die Dotterhaut erhalten war, sie also befruchtet sein muCten,

was auch sonst aus dem Parallelismus der inneren Vorgange mit

denen in Amphiastereiern und aus ihrer Chromosomenzahl zu

schlieCen war, so blieb von vornherein keine andere Deutung iibrig,

als daB sich in derartigen Eiern infolge des Schiittelns das Spermo-

zentrum nicht geteilt hatte, im iibrigen aber alle Vorgange typisch

abgelaufen waren. Die mit den Monastern zusammen vorkommen-

den Triaster erklarten sich dann so, dafi in dispermen Eiern das

Schiitteln die Teilung des einen Spermozentrums hintangehalten

hatte, wogegen sie bei dem anderen eingetreten war. So muC eine

dreipolige Figur entstehen.

Zur Priifung dieser Annahme diente folgendes:

Nachdem ich schon bei alien fruheren Versuchen die Er-

fahrung gemacht hatte, daC das Auftreten der Triaster immer

einerseits mit dem der Monaster, andererseits mit der reichlichen

Anwesenheit von Tetrastern (also dispermen Eiern) zusammentrifft,

wurde zur zahlenmaCigen Feststellung dieser Verhaltnisse folgender

VersQch ausgefuhrt:

Versuch vom 20. Marz 1902.

Die tadellos reifen Eier eines Weibchens von Strongylocentrotus

wurden in 2 Portionen geteilt, die eine mit sehr verdiinntem, die

andere mit sehr konzentriertem Sperma des gleichen Mannchens

im gleichen Moment gemischt. Nachdem iiberall das Abheben der

Dotterhaut konstatiert war, wurde jede Portion wieder in 2 Halften

1) Vergl. Th. Boveri (24, 27), sowie M. Boveri (4).
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geteilt, die eine ruhig stehen gelassen, die andere geschiittelt.

Und zwar wurde diese Prozedur an der schwach- und an der stark-

besamten Eimasse gleichzeitig in gleich groBen, gleich vollen Rohr-

chen vorgenommen, indem das eine mit der rechten, das andere

mit der linken Hand moglichst symmetrisch bewegt wurde.

Es waren also dann 4 verschiedene Portionen vorhanden:

A. Wenig Sperma
1. niclit geschiittelt, 2. geschiittelt

B. Viel Sperma
1. nicht geschiittelt, 2. geschiittelt

Sodann wurden von jeder Portion unter der Lupe 200 be-

liebige Eier isoliert und die erste Teilung abgewartet. Die Zahlen,

in denen die verschiedenen Eitypen in den einzelnen Zuchten vor-

kamen, waren die folgenden

:

A. Wenig Sperma

1. nicht

geschiittelt
2. geschiittelt

B. Viel Sperma

1. nicht

geschiittelt
2. geschiittelt

Monaster
Amphiaster
Triaster

Tetraster

Polyaster

198

2

23

175
1

1

Summe

:

200 200

175

25

17

155
9

18
1

200 200

Der Versuch zeigt zunachst wieder die Wirkung der Sperma-

menge auf die Zahl der Mehrfachbefruchtungen. Lassen wir die

geschiittelten Portionen A2 und Bg wegen der uns in ihrer Be-

deutung noch unbekannten Triaster beiseite und halten uns nur

an die ungeschiittelten, so zahlen wir in A^ 2, in B^ 25 Tetraster

(disperme Eier), also dort 1 Proz., hier 12,5 Proz.

Fiir unsere gegenwartige Betrachtung ist uns nun vor allem

von Wichtigkeit der EinfluC des Schiittelns auf die Zahl der
Pole. Suchen wie die Falle mit ungerader Polzahl, also die

Monaster und Triaster heraus, so finden wir, daC in den

beiden ungeschiittelten Portionen diese beiden Rubriken ganz

gleichartig mit vertreten sind; bei den geschiittelten Portionen

finden wir in A 2 23 Monaster und 1 Triaster, in Bg 17 Monaster

und 9 Triaster, also dort 24, hier 26 Falle. DaB also die un-

gerade Polzahl durch das Schiitteln bediugt ist, ist hier in der

klarsten Weise erkennbar.

Steht dies fest, so ist nun weiterhiu von Wichtigkeit das
Zahlen verbal tni s von Monasteru und Triastern je

nach der Spermamenge. In Ag (wenig Sperma) sind diese



Tetraster
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Aus dera Gesagten darf jedoch nicht geschlossen werden, daC

in dispermen Eiern mit 3 Polen die eine Sphare stets als Monaster

abseits liegt. Im Gegenteil sind in weitaus den meisten Fallen

die 3 Sphilren zu einem einheitlichen Triaster mit aquidistanten

Polen verbunden, und der beschriebene im Leben verfolgte Fall

ist eine Ausnahme, genau wie der Uoppelspindeltypus unter den

vierpoligen Eiern. Wir batten also von dem eigentlichen „T r i a s t e r

-

typus" einen

IV. Ampbiaster-Monaster- Typus

zu unterscheiden.

Ist durch den besprocbenen Fall bewiesen, dafi dreipolige

Figuren unter Umstanden durcb Dispermie bedingt sind, so ware

damit nicbt ausgescblossen, daB sie vielleicbt auch in monospermen

Eiern durch simultane Dreiteilung des Spermozentrums oder durch

Auftreten einer „Oosphare" neben den beiden typischen Sperma-

spbaren entstehen konnten. Allein dies ist nacb alleni, was die

angefuhrten Versuche ergeben baben, so unwahrscheinlich und

muCte, wenn es vorkame, eine so seltene Ausnaiime seiu, daC

unsere spater mitzuteilenden Ergebnisse dadurch kaum getrtibt

sein konnten. Doch sei gleich hier bemerkt, daC es in den

Schlussen, die wir aus den Schicksalen simultan dreiteiliger Eier

Ziehen werden, keine wesentlicbe Aenderuug bedingen wiirde, wenn

unter den 720 isoliert verfolgten Triasterkeimen einige aus mono-

spermen Eiern stammen wiirden.

Ein dritter Weg endbch, um iiber die Herkunft der Dreier

AufschluC zu gewinnen, ist gegeben in der Feststellung der

Cbromosomenzabl. Stammt der Dreier aus einem dispermen Ei,

so miissen in der dreipoligen Figur, bei x Chromosomen in jedem

Vorkern, 3 x Chromosomen nachweisbar sein. Dies ist in der Tat

der Fall. Nachdem ich an ganzen Triastereieru wenigstens an-

nahernd die zu postulierende Zahl hatte konstatieren konnen, ver-

mochte Herr F. Baltzer, der auf meiue Anregung bin diese Ver-

hiiltnisse an Schnitten untersuchte, in den Triasterfiguren mit voller

Genauigkeit die der Dispermie zukommende Cbromosomenzabl

festzustellen. Und eine gleich exakte Bestimmung mit dem gleichen

Ergebnis babe ich an einigen Dreierkeimeu ausgefiihrt, die beim

Uebergang vom 6- zum 12-zelligen Stadium abgetotet waren, worauf

ich unten zuriickkomme. Damit ist also ein dritter Beweis fur

die disperme Natur der Triastereier geliefert.

Gehen wir nun noch kurz auf die Furchung dieses Typus ein,
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SO ist alles Weseutliche, was daruber zu sagen ist, bereits von

Morgan (95) mitgeteilt worden. Der Triaster liegt stets in der

karyokiuetischen Ebeiie des Eies, und die erste Teilung liefert

also 3 Blastomeien, welcbe alle Eizonen

euthalten. Wie nun im normalen Ei und

im dispermen Ei niit ebeuem Tetraster die

durch den ersten Teilungsscbritt gebildeten

Zellen uocbmals eine meridioiiale Teilung

erleiden, so ist das auch bei den Dreiern

der Fall. Es entsteht ein Ring von

6 Zellen, die dann durch die aquatoriale

Furche in 6 animale und 6 vegetative

Blastomeren zerlegt werdeu. Die ersteren

liefern bei der uacbsten Teilung 12 Meso-

nieren, jede vegetative Zelle teilt sich in Makromere und Mikro-

niere. Dieses aus 24 Zellen bestehende Stadium ist in Fig. VI in

der AnsJcht vom vegetativen Pol wiedergegeben.

Wenn feststeht, daC das Schiitteln uach der Befruchtung in

den Eiern eine Tendenz hervorruft, die Teilung des Spermozentrums

zu unterdriicken, so ist zu erwarten, daC in manchen dispermen

Eiern durch das Schiitteln die Teilung beider Spermozentren
hintangehalten wird, in welchem Fall im allgemeinen ein typischer

Amphiaster entstehen miiCte, der sich von einer normalen ersten

Furchungsspindel nur durch die Zahl seiner Chroraosomen unter-

scheiden lieCe. Wir batten von einem „Amphiastertypus"
des dispermen Eies zu sprechen. In der Tat hat Teichmann (123)

einen Fall beschrieben und in seiner Fig. 14 a (Taf. XI) abge-

bildet, wo in einem wurstformig gestreckteu dispermen Ei von

Echinus eine zweipolige Teilungsfigur entstanden war, und

zwar kann es nach der ganzen Konfiguration nicht zweifelhaft

sein, daC jedes der beiden Zentren einem Spermozentrum ent-

spricht. Da das Ei zum Zweck der Deforraierung geschiittelt

worden war (ob vor oder nach der Befruchtung, ist allerdings aus

der Beschreibung von Teichmann nicht ersichtlich), so batten wir

also in diesem Fall eine Bestatigung unseres Resultats^). Aller-

1) Fiir Ascaris megalocephala ist zur Strassen (120) schon

vor langerer Zeit zu dem SchluC gei'uhrt worden, daC disperme

Eier (Rieseneier) unter Umstanden eine normale zweipolige Spindel

bilden. Er war der Meinung, dafi in diesen Fallen je 2 Spharen

sekundar wieder miteinander verschmolzen seien. Ich habe dem-
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dings gibt Teichmann fur seinen Fall an, dafi die beiden Spharen

nicht zu einer Spindel zusammeugesetzt geweseu seien, sondern

als Monaster bestanden batten, von denen der eine die Elemente

des Eikerns und des einen Spermakerns, der andere die des

anderen Spermakerns enthielt. Trifl"t dies zu, was mir allerdings

aus den Figuren von Teichmann nicht vollig sicher bewiesen zu

sein scheint, so batten wir diesen Typus als den des „Dop pel-

mo n asters" — analog dem Doppelspindeltypus — zu unter-

scheiden.

Da fur das Problem der dispermen Entwickelung das Schicksal

solcber dizentriscber Eier von einer gewissen Wichtigkeit ware,

babe ich mich ofter bemuht, derartige Falle im Leben zu finden,

jedoch vergebens. Und es ist

einleucbtend, daU es ein groCer

Zufall ware, bei Verfolgung

lebender disperraer Eier diese

jedenfalls sebr seltene Art von

Abnormitat zu finden. Denn

sie kann nur dann festgestellt

werden, wenn man das Ei von

Anfang an verfolgt hat. Kurz

vor der Teilung wird ein solches

Ei genau so aussehen wie ein

normal befruchtetes, und es

wird sich, nach alien unseren

Erfahrungen, auch in genau der

namlichen Weise furchen. Dafi

aber in meinen Zuchten solche

Falle gewesen siud, schliefie ich

daraus, daC ich in einem Ei

von Strongylocentrotus, das aus geschiitteltem Material mit zahl-

reichen Monastern und Triastern stammte, die Chromosomenzahl

51 fand, wahrend in normal befruchteten Eiern dieser Zucht

Fig. VII.

gegeniiber darauf aufmerksam gemacht (16), dau die Griinde, die ihn

zu dieser Auffassung geluhrt haben, nicht zwingend seien ; und die

Idee einer Verschmelzung von Spharen mochte ich auch heute noch
fiir verfehlt halten. Dagegen muC ich es jetzt mit zuk Strassen
fiir hochst wahrscheinlich erklaren, dafi die fraglichen von ihm be-

schriebenen Eier mit zweipoliger Spindel wirklich d is perm waren,

und daC, wie wir es oben fiir Echiniden konstatiert haben, diese

Ealle auf einer Unterdriickung der Teilung der Spermozentren beruhen.
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die Zahl 34 zu konstatieren war. Das betreffende Ei befand

sich , als es getotet wurde, im Uebergang vom Zwei- zum Vier-

zellenstadium und war beim Schneiden so glucklich getroifen worden,

dafi sich in beiden Zellen die Tochterplatten von der Flache pra-

sentierten. Ein Schnitt aus dieser Serie, der 2 Tochterplatten

enthiilt, ist in Fig. VII wiedergegeben ; man zahlt in beiden

Flatten 51 (3X1'^) Chromosomen.

AuCer den beschriebenen Haupttypen kommen noch andere

vor, so vor allem Falle, wo eine oder 2 von den 4 Spharen

nicht mit Chromosomen in Verbindung getreten sind. Diese Objekte

weichen aber in ihrer Furchung so sehr vom Normalen ab und

sind in ihrer weiteren Entwickelung so unregelmaBig und un-

kontrollierbar, daC sie fiir unsere Zwecke nicht in Betracht kommen
konnen.

Die besprochenen Typen seien zum SchluC in Tabellenform

iibersichtlich zusammengestellt.

A. Tetrazentrische disperme Eier (das gewohnliche

Verhalten).

Alle 4 Spharen durch / x , m .

Chromosomen verbunden I. T e t r a s t e r -
f) ^^f

^^ Tetraster

T y p u s K^ gekreuzter Te-

\ traster

Die 4 Spharen paarweise

durch Chromosomen ver-

bunden, und zwar so, dafi

die eine Spindel die Ele-

mente des Eikei^ns und
des einen Spermakerns,

die andere die des zwei-

ten Spermakerns enthalt II. Doppelspin
del - Ty pus

Doppel-ra) ebene

j spindel

Ib)
gekreuzte Doppel-

spindel

B. Trizentrische disperme Eier (entstanden durch Unter-

driickung der Teilung des einen Spermozentrums).

Alle 3 Spharen durch

Chromosomen verbunden III. Triaster-Typus

2 Spharen zu einer Spindel

verbunden, welche die

Chromosomen des Ei-

kerns und des einen

Spermakerns enthalt, die

dritte Sphare mit den
Chromosomen des zweiten

Spermakerns selbstandig IV. Amphiaster-Monaster-Typus
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C. Dizentrische dispermeEier (entstanden durch Unter-

driickung der Teilung beider Spermozentren).

Die beiden Spbaren durch

die Chromosomen des Ei-

kerns imd beider Sper-

makerne zu einer Spindel

verbunden V. Amphiaster-Typus

Die beiden Spharen als

Monaster selbstandig, die

eine mit den Chromo-
somen des Eikerns und
des einen Spermakerns,

die andere mit denen des

zweiten Spermakerns . VI. Doppelmonaster-Typus

D. TJeber die mitotischen Vorgilnge in dispermen Eiern und
iiber die Kernyeilialtnisse der daraiis hervorgehenden Eeime.

Sehr eingehende und wertvolle Angaben iiber die Konstitution

und Bildung der Teilungsfiguren in iiberfruchteten Eiern verdanken

wir den Briidern Hertwig, die in ihren experimentellen Studien

von 1887 eine groCe Zahl einsclilagiger Beobachtungen mitgeteilt

haben. Alleiu eine einheitliche Auffassung der Verhaltnisse blieb

den beiden Forschern, die auf diesem Arbeitsfeld so viele un-

vergangliche Fundamente gelegt haben, versagt; und es tritt uns

hier ein Beispiel entgegen , wie die Aufdeckung einer einzigen

neuen Tatsache plotzlich ein ganzes weites bis dahin dunkles

Gebiet zu erhellen vermag. Dieser Fortschritt war die Eut-

deckung der Teilung der Centrosomen und damit zugleich ihres

individuellen Fortbestehens. In der Betracbtuugsweise der Bruder

Hertwig war der „Kern" noch jenes, trotz Differenzierung in

verschiedene Bestandteile, einheitliche Gebilde, als das man ihn

nach einer Fulle alterer Beobachtungen anzusehen sich gewohnt

hatte. Der Kern bestaud wahrend der Teilung fort als „Kern-

spindel", die Pole der karyokinetischen Figur waren die „Kern-

enden", welche rait dem Protoplasma in Beziehung treten und in

ihm eigentumliche Wirkungen entfalten; die Zahl dieser Kernpole

aber schien abhaugig zu sein von der GroCe des Kerns, der je

nach seiner Menge eine verschiedene Zahl von Tochterkernen

liefern sollte. Besondere Annahmeu mufiten ersounen werden, um
das Vorhandensein leerer Strahlensysteme im Protoplasma zu

erklaren.
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An die Stelle dieser Auffassung trat die Lehre vom Dualis-

mus der Kernteilungsphanom ene. Der karyokinetische

Vorgang liefi sich zerlegen in zwei zwar typischerweise streng

gesetzmafiig ineinander greifende, aber doch bis zu einem hohen

Grad voueinander unabhangig ablaufende cyklische Prozesse: den

Kreislauf des Chromatins und was mit ihm zusammenhangt, und

den Kreislauf der Cytozentren. Was man Kernpole genannt hatte,

sind uns jetzt die vom Kern ganz unabhangigen, zur Spharen-

bildung befahigten Cytozentren, die „Kernspindel" nichts anderes

als 2 Spbaren, welche Chromosomen zwischen sich gefaCt haben,

die reine Protoplasmastrahlung eine Sphare, der es nicht gelungen

ist, sich mit Chromosomen in Verbindung zu setzen. Nicht der

Kern bestimmt die Zahl der Teilungspole, sondern diese Zahl be-

stimmt sich ausschliefilich aus der Zahl der vorher vorhandenen

Cytozentren und den ihnen innewohnenden Vermehrungsgesetzen ^).

Der Kern teilt sich nicht, sondern er wird geteilt.

MuC auch sofort hinzugefugt werden, daC diese Skizze nicht

alles trifft, was wir an Kernteilungsphanomenen kennen, daC Zu-

stande und wahrscheinlich urspriinglichere bestehen, wo diese

1) In einem kurzlich erschienenen Aufsatz (104) hat sich

C. Rabl iiber diese Fragen ausgesprochen. Meine Ausfiihrungen

uber das Verhaltnis der Centrosomenteilung zur Zellteilung (17)

werden darin (p. 77) mit dem Urteil abgetan: „Worte, sonst

nichts". — Kurz wie diese Kritik sei auch die Erwiderung.

Was ich geschrieben habe, sind freilich nichts anderes als Worte.

Denn Worte sind eben das einzige Mittel, durch das man einem

anderen seine Meinung zur Kenntnis bringen kann. Dabei werden

jedoch noch einige Voraussetzungen gemacht, zunachst die, daC der

andere diese Worte liest. Und da die Art, wie C. Rabl meine

Aeufierungen zitiert, deutlich zeigt, daC er sich nicht die Miihe hat

nehmen mogen, diese erste Bedingung zu erfiillen, so halte ich es

fiir uberfliissig, meine Ergebnisse gegen ihn zu verteidigen. — Noch
an einer anderen Stelle kommt C. Rabl auf die Centrosomen

zu sprechen, und zwar, um E. van Bkneden den „Begrunder der

Lehre von der Kontinuitat der Centrosomen" zu nennen (p. 63).

Es kann dem Autor nicht unbekannt geblieben sein, daB genaue

Daten vorliegen, aus denen hervorgeht, daC van Benedens erste

Mitteilung uber die Teilung der Centrosomen nach der meinigen

erschienen ist; und auch das Weitere darf ich bei C. Rabl als be-

kannt voraussetzen , daC ich die bei ihm abermals auftretende Art

der Geschichtschreibung zweimal (17, 28) nachdrucklich zuriickge-

wiescn habe. Ich wiirde es mutiger finden, wenn C. Rabl mich

direkt der Anmafiung fremden Eigentums beschuldigen wiirde, an-

statt daB er dies nur indirekt durch Verschweigung meines Namens tut.
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scharfe Sonderung nicht durchfuhrbar ist, und daG es regula-

torische Prozesse gibt, die unser einfaches Schema komplizieren i)
:

daran besteht kein Zweifel mehr, daC die Mitose bei den meisten

Metazoen sich aiif das in obigen Siitzen skizzierte Schema zuruck-

fuhren laBt. Und es darf betont werden, dafi nur da, wo sich der

Kernteilungsvorgaiig klar in jene beiden Prozesse zerlegen laCt,

Experimentaluntersuchungen iiber die Kernkonstitution, wie sie uns

hier beschaftigen, iiberhaupt moglich sind.

Die Erkenutnis der Centrosomen als besonderer neben dem

Kern bestehender Zellenorgane fiihrte aber zugleich zu einer Forde-

rung uuserer Einsicht in die Befruchtungserscheinungen,
deren Verhaltnis zur Teilung des Eies sich nun klar herausstellte.

Es ergab sich, dafi die beiden normalen Furchungszentren Ab-

kommlinge eines dem Spermium angehorigen Zentrums sind, und

damit war auch sofort ein Verstanduis gewonnen fiir die mitotischen

Erscheinungen bei der Mehrfachbefruchtung, indem sich ganz all-

gemein der Satz aufstellen lieC: das Ei enthalt doppelt so viele

Furchungszentren, als Spermakopfe in dasselbe eingedrungen sind ^^).

Legte schon die Tatsache, daC sich die mitotische Figur aus

der Kombination der vorhandenen Sphiiren und Chromosomen

jedes Mai neu aufbaut, eine Analyse der Gesetze dieser Ver-

kniipfung nahe, so wurde diese Untersuchung noch dringender ge-

fordert, nachdem eine Reihe von Befunden die Idee eines indi-

viduellen Fortbestehens der Chromosomen im ruhenden Kern

gezeitigt batten. Solange man das Chromatin als eine gleich-

artige Substanz betrachten konnte, die sich nur zum Zweck

leichteren Transports wahrend der Mitose in einzelne Stiicke

segmentiere, urn dann wieder zusammenzuflieCen und sich nun je

nach Bediirfnis zu vermehren, lag kaum eine Veranlassung vor,

sich zu fragen, wie die Chromosomen in einer mehrpoligen Mitose

vert-eilt werden. Ein wichtiges Problem entstand hier erst durch

den Nachweis, daC jeder Tochterkern die ihm zugewiesene Zahl

von Chromosomen unveriindert bewahrt und auf seine Abkommlinge

weiter vererbt.

1) Hieriiber sind vor allem die Arbeiten von E,. Hertwig ein-

zusehen.

2) Vergl. Th. Boveri (6). In Fallen, wo viele Spermien ein-

gedrungen sind, scheint dieses klare Verhaltnis dadurch gestort zu

werden, dafi nicht selten die Teilung einzelner Spormozentren unter-

driickt wird, wie dies ja nach den Darlegungen im vorigen Abschnitt

selbst bei Monospermie vorkommen kann.



Zellen-Studien. 31

Wie alle diese besprochenen Gesichtspunkte zunachst an dem
schematisch einfachen Objekt, dem Ei des Pferdespulwurms, ge-

wonneii worden waren, so gilt dies auch fiir die Gesetze, nach

deuen sich die Verbindung zwischen den Spharen und den Chro-

mosomen regelt. Die fiir unsere Betrachtungen wichtigen lassen

sich in folgende Hauptsatze formulieren:

1) Der Kern tritit, mag die Zahl der Cytozentren sein, welche

sie will, unter alien Umstanden die gleichen Vorbereitungen zur

Teilung, d. h. es tritt die dem Kern seiner Genese nach zu-

kommende Zahl von Chromosomen auf, deren jedes sich stets in

2 Tochterchromosomen spaltet.

2) Diese Zweiteilung wird im Mutterelement vorbereitet dureh

eine Art von Bipolaritat, derzufolge jedes Element mit zwei
Spharen in Verbindung treten kann. 1st diese Verkniipfung mit

2 Spharen eingetreten, so ist das Chromosom gieichsam gesattigt,

eine Verbindung mit weiteren Spharen findet nicht statt.

3) Die einzelnen Chromosomen sind nicht fiir bestimmte

Zentrenpaare pradestiniert, sondern ihre Einordnung zwischen die

Spharen einer mehrpoligen Figur ist Sache des Zufalls. Im all-

gemeinen werden es die einem Chromosoma nachstgelegenen beiden

Spharen sein, die sich seiner bemiichtigen und es in der Mitte

zwischen sich zur Ruhe bringen i).

DaC diese Gesetze auch fiir das Seeigelei gelten, lafit sich

schon aus den HERTWiGschen Figuren ableiten, welche die ver-

schiedensten Verkniipfungen der vorhandenen Pole zu „Spindeln"

darbieten, worin sich eben einerseits die beschrankte Bindungs-

fahigkeit einen jeden Mutterchromosoma an nur 2 Spharen, anderer-

seits die Zufalligkeit der im einzelnen Fall eintretenden Kom-
binationen auCert.

Nach diesen Vorbemerkungen sei nun fiir die einzelnen im

vorigen Abschnitt unterschiedenen Typen der Dispermie betrachtet,

wie sich die Chromosomen auf die entstehenden Tochterzellen

verteilen.

Dabei konnen wir von dem Amphiaster- und Doppelmonaster-

typus ganz absehen, nicht nur weil die bei diesen Konstellationen

gegebenen Verhaltnisse ohne weiteres klar sind, sondern auch

weil P'alle dieser Art bei unseren spateren Betrachtungen nicht

vorkommen. Auch der Doppelspindeltypus unter den tetrazentrischen

1) Beziiglich genauerer Darlegung des hier kurz Zusammen-
gefaCten verweise ich auf meine frviheren Arbeiten (9, 15, 26).
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Eiern, sowie der des kombinierten Amphiasters und Monasters

unter den trizentrischen, lassen sich fiir diejenigen Fiille, wo jede

Sphare eine Tochterzelle urn sich abgrenzt, sehr einfach erledigen.

Beim Doppelspindeltypus entstehen unter dieser Voraussetzung

4 Zellen; 2 von ihnen enthalten typische Amphikaryen , die

beiden anderen Monokaryen (Abkommlinge des isolierten Sperma-

kerns). Der Amphiaster-Monastertypus liefevt 3 Zellen, von denen

gleichfalls zwei echte Amphikaryen besitzen, wahrend die dritte

nur die Eleraente des selbstandigen Spermakerns enthalt. Da

diese letzteren Chromosoraen sich aber wahrend des Monaster-

zustandes ganz regular zweiteilen, besitzt auch diese dritte Zelle

die typische Chromosomenzahl des Amphikaryon.

Wie oben (p. 17) dargelegt, tritt beim Doppelspindeltypus

simultane Verteilung der Eier nur hochst selten ein. Beim

Amphiaster-Monastertypus scheint simultane Dreiteilung zwar

relativ haufiger zu sein, doch babe ich auch hier einen Fall ver-

folgt, wo sie nicht zu stande kam. Auf die Chromatinzustande,

die sich dann ergeben, komme ich unten zuriick.

Eine eingehendere Betrachtung verlangt nun der Tetraster-

typus, wobei wir davon absehen konnen, welche von den beiden

Modifikationen : eben oder gekreuzt, vorliegt. Wir wollen die

Chromosomen verteilung zuerst hinsichtlich der Zahlen verhalt-

nisse und dann nach den verschiedenen Kombinationsmog-
lichkeiten betrachten.

Enthalt jeder Vorkern 18 Chromosomen, was fiir die meisten

Seeigelarten die typische Zahl zu sein scheint, so besitzt die

normale erste Furchungsspindel 36 Elemente; diese spalten sich

in je 2 Tochterelemente, jede Tochterzelle erhalt eines von diesen,

also wieder 36 Elemente.

Das disperme Ei enthalt 3 X 18 = 54 Chromosomen, die beim

Tetrastertypus nach Zufall zwischen die 4 Sphiiren verteilt werden.

Eine der zahllosen moglichen Kombinationen ist in Fig. Villa

skizziert; die Anzahl der in jeder Aequatorialplatte enthaltenen

Chromosomen ist durch Ziflern bezeichnet. Die Chromosomen er-

fahreu hier ihre Zweiteiluug, die Tochterchromosomen riicken aus-

einander; jeder Pol bezieht Tochterelemente aus 2Spindeln^), wie

dies in Fig. VIII b zu sehen ist. In Fig. VIII c endlich sehcn

1) In Fallen, wo auch in der Diagonals des Zentrenquadrates

eine Spindel entwickelt ist, erhalten 2 Pole Chromosomen aus je

3 Spindeln
;
prinzipiell andert sich dadurcli nichts.



Zellen-Studien. 33

wir den Chromatinbestand der 4 simultan entstandenen Tochter-

zellen. Die Gesamtsumme der Chromosomen in diesen 4 Zellen

muB, wie auch die Verteilucg sein mag, stets 2 X 54= 108 be-

tragen. Wiirde, was vorkommen konnte, die Verteilung eine so

gleiclimaBige sein, daC jede der 4 Zellen die nanaliche Zahl erhielte,

so wareu dies 27 Chromosomen in jeder Blastomere, also V4
weniger als bei der normalen Entwickelung.

Ich liabe in dem Beispiel der Fig. VIII selir groCe Zahlen-

ditferenzen in den Aequatorialplatten angenommen, wie solche nach

meinen Erfahrungen nur selten vorkommen. Es geschah dies vor

allem deshalb, um zu zeigen, daC die Unterschiede im Chromatin-

bestand der Tochterzellen stets erheblich kleiner ausfallen mussen,

als die Diflferenzen in der Chromosomenzahl der Aequatorialplatten

betragen haben. Hier wird in unserem Schema (Fig. Villa) die

Fig. VIII.

kleinste Zahl (6) von der groCten (26) um mehr als das Vierfache

iibertroffen, wogegen nach der Teilung (Fig. VIII c) der groCte

Tochterkern mit 36 Chromosomen den kleinsten mit 18 nur um
das Doppelte iibertrifft. Es riihrt dies daher, daC sich der Chro-

matinbestand eines jeden Tochterkerns aus 2 Aequatorialplatten

rekrutiert.

Fassen wir nun die 54 Chromosomen einzeln ins Auge, so

folgt aus unseren Gesetzen unmittelbar, daC von irgend einem

Chromosoma x nur 2 Tochterzellen einen Anteil erhalten, wo-

gegen die beiden anderen von diesem bestiraraten Chromosoma

nichts bekommen. Fiihren wir dies, der leichteren Uebersicht

halber, anstatt fiir 18 Chromosomen in jedem Vorkern, fiir 4 durch,

so mogen diese durch Buchstaben als a, b, c, d unterschieden

sein. Dabei bedeuten diese Buchstaben vorliiufig nichts anderes

als Unterscheidungszeichen fiir die als selbstandige Korper vor-

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 3
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liegenden Chromosomen. Sind die Elemente des Eikerns a, b,

c, d, so konnten diejenigen der beiden Spermakeriie als e, f, g, h,

bezw. i, k, 1, m bezeichnet werden. Wir wollen jedoch aus

Grunden, die sich unteu

ergeben werden , fiir

jeden Vorkern die nam-

liclien Buchstaben wah-

len und die Kernange-

horigkeit durch Indices

unterscheiden. Es seien

die Chromosomen des

Eikerns a^, b^, q, d^,

die des einen Sperma-

kerns ag, bg, Cg, dg,

die des zweitenSperma-

kerns ag, bs, C3, dg.

Eine der moglicheu

Anordnungen im Te-

traster ist in Fig. IX a

dargestellt; Fig. IX b

zeigt den aus dieser

Konstellation sich er-

gebenden Chromatin-

bestand der 4 Tochter-

zellen. Das Resultat

dieser Betrachtungen

laCt sich in den Satz

zusammenfassen

:

Die 4 simultan
entstehenden Zel-

len eines disper-

men Tetraster-
eies enthalten
nicht uur im
Durchschnitt um
V4 weniger Chro-
mosomen als die.

Blastomeren eines

normalen Keimes, sondern auch im allgemeinen ver-
schiedene Zahlen und, selbst bei gleicher Zahl, ganz.

verschiedene Kombinationen.
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Prinzipiell ganz gleich verhalten sich die Triastereier, so dafi

an dieser Stelle nur iiber die dabei auftretenden Zahlenverhaltnisse

eine Bemerkung notig ist. Da diese Eier, wie die Tetrastereier,

3 X 18= 54 Chromosomen enthalten, dereu 108 Tochterchromo-

somen aber nur auf drei Zellen verteilt werden, so trefifen im

Durchschnitt auf jede der 3 primaren Blastomeren 36 Elemente,

d. i. die nornaale Chromosomeuzahl des Amphikaryon. Aber auch

hier wird diese gleichmaCige Verteilang nur als Ausnahme vor-

kommen, und ebenso werden die Chromosomen in den verschie-

densten Kombinationen auf die 3 Blastomeren verteilt werden.

Von der groCten Bedeutung fiir das Problem der dispermen

Entwickelung ist nun die Frage, wie sich die Chromatinverhaltnisse

in den Abkommlingen der durch die simultane Vier- oder

Dreiteilung des Eies gebildeten primaren Blastomeren gestalten.

Wir wissen, daC die weitere Zellenvermehrung im dispermen Keim

durch Zweiteilung geschieht. Falls also nicht besondere regu-

latorische Prozesse eintreten, mufi sich der Kernbestand einer jeden

primaren Blastomere auf alle ihre Descendenten forterben. DaC

es sich in der Tat so verhalt, ist nicht zu bezweifeln. Schon

friiher habe ich fiir Ascaris megalocephala gezeigt — und dies

ist seither von verschiedenen Seiten bestatigt worden — dafi sich

die abuorme Chromosomenzahl des Eies von einer Zellgeneration

zur nachsten unverandert erhalt; und fiir Echiniden konnte ich

neuerdings (27) ein Gleiches sicher bis zur Gastrula nachweisen,

nachdem es schou vorher durch Morgan (96) und Stevens (116)

fiir die ersten Furchungsstadien bekannt war.

Aber noch eine andere wichtige Tatsache ergab sich bei dieser

Feststellung, namlich die, dafi man bei einer Echinidenlarve schon

aus der GroCe der ruhendeu Kerne ziemlich genaue Schliisse

auf die Zahl der in ihnen enthaltenen Chromosomen ziehen kann,

ein Umstand, der deshalb so wertvoll ist, well in alteren Larven

Mitosen iiberhaupt seiten und so winzig klein sind, dafi eine exakte

Zahlung der Chromosomen kaum jemals ausgefiihrt werden kann.

Da diese Beziehung zwischen KerngroCe und Chromosomenzahl bei

unseren folgenden Betrachtungen eine besonders grofie Rolle spielt,

war es notig, hieruber eine spezielle Untersuchung anzustellen.

Ihrer Ausarbeitung ist das V. Heft dieser Studien gevfidmet, auf

welches beziiglich aller Einzelheiten verwiesen werden mufi. Es

konnte dort durch die Vergleichung von Keimen oder Keimesteilen,

fiir welche die Chromosomenzahl der Ausgangszellen sicher bekannt

3*
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war, dargetan werden, dafi die KerngroCen der Larven der Chro-

mosomenzahl der Ausgangszellen entsprechen, und zwar so, dafi

die Kern -Oberflache der Chromosomenzahl proportional ist.

Steht dies aber fest, so sind wir nun umgekehrt in der Lage,

aus der verschiedenen KerngroCe in den einzelnen Bezirken einer

Larve Riickschliisse auf den Anfang der Entwickelung zu machen.

In zweierlei Hinsicht sind solche Schliisse moglich, einmal insofern,

als ein Larvenbezirk mit lauter gleich groCen Kernen, der sich

scharf von Bezirken anderer KerngroCe abgrenzt, mit Sicherheit

auf eine bestimmte Blastomere zuriickgefiihrt werden kann

;

zweitens aber auch in der Richtung, dafi sich aus der Proportion

der KerngroCen die quantitative Chromatinverteilung bei den ent-

scheidenden Kernteilungen berechnen laCt.

Ein Beispiel moge dies anschaulich machen. Wenn aus einem

dispermen Triasterei eine Larve hervorgeht, von der genau ein

Drittel aus kleinkernigen Zellen besteht, wiihrend die iibrigen zwei

Drittel groCere und, wie wir annehmen wollen, untereinander gleich

grofie Kerne besitzen, so konnen wir mit voller Sicherheit be-

haupten, dafi das kleinkernige Drittel von einer der 3 primaren

Blastomeren abstammt. Wir konnen aber iiberdies, wenn die

3 Blastomeren gleich grofi waren, aus den Grenzen dieses einen

Drittels auch die Grenze zwischen den beiden anderen mit ziem-

lich grofier Genauigkeit bestimmen, womit also die Larve in 3 auf

die primaren Blastomeren zuruckfuhrbare Bezirke abgeteilt ist.

Wie wichtig diese Moglichkeit fiir die Beurteilung der dispermen

Keime ist, wird sich unten zeigen.

Nehmen wir nun an, die Durchmesser der Kerne unseres

kleinkernigen Drittels verhalten sich zu den Kerndurchmessern

der beiden anderen ungefahr wie 1,4:2, so verhalten sich die

Kernoberflachen ungefahr wie 1 : 2. Nach dem Satz von der Pro-

portion zwischen Chromosomenzahl und Kernoberflache miissen

demnach die kleinen Kerne uuserer Larve ungefahr halb so viele

Chromosomen enthalten als die grofien. Dieser Satz gilt aber

nicht nur ftir die uus in der Larve vorliegenden Kerne, sondern

auch fur alle ihre Vorfahren bis zuriick zu den 3 primaren Blasto-

meren. Eine von diesen mufi ungefahr halb so viele Chromosomen

enthalten haben als jede der beiden anderen. Da wir nun wissen

(siehe oben), dafi, bei 18 Chromosomen in jedem Vorkern, die Ge-

samtzahl aller Chromosomen 108 betragt, so konnen wir die wirk-

lichen Chromosomenzahlen (x, y und z) der 3 Blastomeren an-

nahernd berechnen aus den Gleichungen
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X : y : z = l:2:2
x-f y-f-z= 108.

Da y=2x unci z=2x, erhalten wir

5x= 108

x=21,6
y=43,2
z=43,2

Natiirlich konnen wir nur ganze Zahlen brauchen und miissen

also unsere Zahlen abrunden, wobei, wenn man die geringe Ge-

nauigkeit der hier moglichen Messungen bedenkt, ein ziemlich

weiter Spielraum gegeben ist. Wir wollen die 3 Zahlen als 21,

43 und 44 (Summe 108) annehmen. Dies ware also die ungefahre

Verteilung der Chromosomen auf die 3 primaren Blastomeren.

Aber auch damit brauchen wir

noch nicht stehen zu bleiben. Wir /^ '-:0-

konnen uamlich aus diesen Zahlen auch

noch die zahlenmaBige Gruppierung der , , ^
Chromosomen im Triaster des Eies ab- / O \*

leiten, welche fiir unsere Zahlen 21, 43

und 44 nur die in Fig. X gezeichaete \ o '33-'
--...

^

gewesen sein kann ^). Auch die Mog- ^ ••^'

hchkeit dieser Feststellung wird uns

fiir die Beurteilung mancher dispermer -p. -^

Keime wichtige Fingerzeige liefem,

Kehren wir nun noch zu denjenigen Fallen des Doppel-
spindeltypus zuruck, wo das Ei sich nicht simultan vierieilt,

sondern in 2 zweiwertige Zellen durchschnurt (vgl. p. 17), so ist

zunachst klar, dafi von den 2 Kernen jeder Blastomere der eine

ein typisches Amphikaryon, der audere ein Monokaryon ist.

Dieser Zustand bleibt in den Abkoramlingen so lange bestehen,

als die Teilung immer wieder zweiwertige Zellen liefert. Ist dies

bei einem Teilungsschritt nicht mehr der Fall, so sind zwei Haupt-

moglichkeiten denkbar, die an dem oben (p. 18) besprochenen, in

1) Nach den oben fiir x, y und z berechneten Zahlen 21,6 —
43,2 — 43,2 wurde man es zunachst fiir richtiger halten, die Ab-
rundung auf 22 — 43 — 43 vorzunehmen. Allein eine einfache

TJeberlegung ergibt, dafi aus einem Triaster diese 3 Chromosomen-
zahlen nicht resultieren konnen. Es ist eben zu beachten, dafi jede

Tochterzelle ihre Chromosomen aus zwei Aequatorialplatten be-

zieht, deren jede mit der namlichen Zahl auch zu einer anderen

Tochterzelle beisteuert.
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Fig. V dargestellten Fall der Furchung eiues disperraen Doppel-

spindel-Eies eiiilutert sein mogen. Hier liaben wir zunachst die

Erscheinung, daC sich die beiden primaren Blastomereu iufolge der

divergierendeD Stelluug ihrer Spindeln je in eine zweiwertige und

2 einwertige Zellen teilen. Fiir die letztereu korrnen wir mit Be-

stimmtheit angeben, daC die eine ein Amphikaryon, die andere

ein Monokaryon enthalt, und dafi dieser Zustand auf alle ihre

Descendenten iibergeht. Die beiden zweiwertigen Zellen unseres

Objektes verhalten sich nun beim nachsten Teilungsschritt ver-

schieden. Die eine bringt wieder 2 getrennte Spindeln zur Aus-

bildung, teilt sich aber trotzdem in 4 einwertige Zellen, von denen

sonach wieder 2 ein typisches Amphikaryon, 2 ein Monokaryon

besitzen miissen. In der anderen doppelwertigen Zelle dagegen

ist ein Tetraster entstanden und damit sind die weiteren Chro-

matinschicksale dieses Keimbereiches unkontrollierbar geworden.

Der Chromatinbestand der 4 Tochterzellen und damit der 4 davon

abstammenden Zellfolgen kaun nach Quautitat und Kombination

ebenso variabel sein, wie der der 4 Bezirke eines Tetrasterkeimes.

Ueber den ganzen in Rede stehenden Keim konnen wir sonach

die Aussage machen, daC fiir (ungefahr) drei Viertel der Kern-

bestand bekannt, fiir ein Viertel uubekannt ist.

Wie oben schon die Furchung der Doppelspindel-Eier als

sehr variabel zu bezeichuen war, ebenso verschieden gestalten

sich von Fall zu Fall die Chromatinverhaltnisse, was hier nicht

waiter ausgefiihrt zu werden braucht.

Im AnschluB an die in diesem Abschnitt vorgenommene Analyse

der Chromatinverteilung in dispermen Keimen korame ich endlich

auf die p. 24 beriihrte Frage zuruck, wie sich aus Chromosomen-

zahlungen in sechszelligen Triasterkeimen bestimmen lafit, ob die-

selben aus mono- oder dispermen Eiern hervorgegangen sind.

Nehmen wir an, wie ich es in einem bestimmten Fall gefunden

habe, die Chromosomenzahl der normalen Keime sei 34, die eines

jeden Vorkerns sonach 17, so enthalt das disperrae Ei 3 X 17 = 51

Chromosomen. Diese seien so zwischen die 3 Pole des Triasters

eingeordnet, dafi die eine Aequatorialplatte 23, die zweite 19, die

dritte 9 Elemente enthalte. Dann entsteht durch die simultaue

Dreiteilung

eine Zelle mit 23 + 19 = 42,

eine mit 19 + 9 = 28

und eine mit 9 -f- 28 = 32 Chromosomen

Summe 102.
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Aus diesen 3 Zellen entsteht beim nachsten Teilungsschritt

ein Kranz von 6, von denen je zwei benachbarte 42, 28 und 32 Chro-

mosomen besitzen. Dieser einfaclie Kranz von 6 Zellen zerfallt

nun durch die iiquatoriale Furche in einen animalen und einen vege-

tativen Kranz von je 6 Zellen, und wahrend der Vorbereitung zu

dieser Teilung, in dem Moment, wo die beiden Tochterplatten vollig

voneiuander gelost sind, ist der richtige Moment, die Eier zu toten.

Der Keim enthalt nun, in annahernd einer Ebene, 6 obere

und in einer tieferen Ebene 6 untere Tochterplatten. In beiden

Ebenen mussen wieder zwei benachbarte Chromosomengruppen die

Zahl 42, zwei weitere die Zahl 28, die letzten beiden die Zahl 32

darbieten. Man hat also, um jede dieser 3 Zahlen zu bestimmen,

4 Tochterplatten zur Verfugung, so daC, wenn eine oder die

andere versagt, damit die Zahlung noch immer nicht unmoglich

gemacht ist. Ich habe einige am 11. Marz 1902 zum Zweck

solcher Zahlung bis zum Ende des Sechszellenstadiums gezuchtete

Triasterkeime von Strongylocentrotus geschnitten und die Schnitte

mit Eisenhamatoxylin gefarbt. Nur zwei waren so genau senk-

recht zu den Teilungsachsen getroffen, dafi eine ganz exakte

Zahlung moglich war. Bei dem einen Keim fanden sich die in

unserem Beispiel gebrauchten Zahlen 28, 32, 42, bei dem zweiteu

die Zahlen 38, 33, 33. In einigen normalen monospermen Kontroll-

objekten der gleichen Zucht stellte ich beim Uebergang vom Zwei-

zum Vierzellenstadium die Zahl 34 fest. Danach mussen also

unsere beiden Dreier aus dispermen Eiern stammen.

E. Die VerscMedenwertigkeit der primaren Blastomeren

dispermer Eier.

Die Tatsachen, die wir in den beiden vorigen Abschnitten be-

handelt haben, forderten zur Anstellung eines Grundversuches auf,

dessen Ergebnis fiir die weitere Bearbeitung des Problems be-

stimmend sein muCte. Betrachten wir die Eier mit ebenem

Tetraster — und das Gleiche gilt in entsprechender Weise fiir

diejenigen mit Triaster — so hat sich ergeben, daC ein solches

Ei durch den ersten Teilungsschritt in 4 Zellen zerlegt wird, die,

nach den Merkmalen der Eistruktur und des Furchungstypus zu

urteilen, in ihrem Protoplasma vollig gleichwertig sind. Im

Gegensatz dazu haben wir fiir die chromatische Kernsub-
stanz festgestellt, daB diese im allgemeinen in jeder der 4 Zellen,
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sowohl nach Zahl wie nach Kombination der Chromosomen, eine

andere seiu muG.

Werden disperme Keime dadurch pathologisch, daB sie in

ihrem Protoplasma eine Storung erlitten haben, so ist nach

dem Gesagten zu erwarten, daC die Abkommliage der 4 pri-

maren Blastomeren in ganz gleicher Weise krankhaft sind, liegt

die Ursache ftir die pathologische Entwickelung dagegen in der

abnormen Verteiluug des Chromatins, so muC erwartet

werden, daC die Potenzen der 4 Blastomeren im allgemeinen in

sehr verschiedenera MaCe von der nomalen Entwickelunsfahigkeit

abweichen.

Was tiber die Entwickelung dispermer Seeigelkeime bei Beginn

meiner Versuche bekannt war, schien auf die erste Alternative hin-

zuweisen ; denn die von Driesch und mir aus doppeltbefruchteten

Eiern geziichteten Stereoblastulae schienen in alien Teilen gleich-

maBig krank zu sein. Allein es war denkbar, daC die Bindung

krankhafter an gesunde Keimbereiche auch die letzteren krank

mache und daB aus diesem Grund eine vielleicht vorhandene ver-

schiedene Potenz nicht hervortrete. So betrachtete ich es schon

vor langerer Zeit als eine Aufgabe, die 4 Blastomeren eines

dispernien Simultanvierers voneinander zu losen und sich einzeln

entwickeln zu lassen. Allein es gab damals kein Verfahren, diese

Isolation in genugender Weise zu erzielen. Denn selbst wenn es

moglich ware, so viele disperme Eier zusammenzubringen, daB das

Zerschiitteln mit einiger Aussicht auf Erfolg unternommen werden

konnte, wiirde doch gerade das fur unsere Frage Wichtigste fehlen,

daB man naralich die 4 zusaramengehorigen Blastomeren, als

solche erkennbar, nebeneinander hat. Das Zerschneiden der einzelnen

dispermen Vierer aber stoBt auf solche Schwierigkeiten, daB es

gleichfalls kaum in Betraclit kommeu konnte.

Diese Schwierigkeiten wurden iiberwunden durch die Ent-

deckung von Herbst (65), daB kalkfreies Seewasser die Verkittung

der Seeigelblastomeren ohne Schadigung ihrer Entwickelungsfahig-

keit lost. Wie weit diese Isolationsmethode der durch Zerschiitteln

uberlegen ist, zeigt sich am deutlichsteu, wenn man die Ergebnisse

iiber die isolierten Blastomeren normaler Keime, die Driesch (41)

durch kalkfreies Seewasser erzielt hat, mit denen vergleicht, die

er friiher durch Schiitteln erreicht hatte. Und dabei tritt in diesen

Versuchen von Driesch ein Hauptvorzug der Methode — fiir

meine Zwecke der entscheideude — noch gar nicht hervor, nam-

lich der, daB man bei der Zuverlassigkeit des Verfahrens jedes
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ausgewiihlte Einzelobjekt mit Sicherheit in seine celluliiren Be-

standteile zu zerlegen vermag. Die ersten Versuche, die ich an-

stellte, bestanden sonach in Zerlegungen von ebenen „Vierern" und

„Dreiern" uach der HERBSTSchen Methode.

I. Die Zerlegungsversuche.

a) Methodik.

Das kalkfreie Seewasser wurde genau nach den Angaben von

Herbst hergestellt, wobei ich mich dessen personlicher Unter-

weisuug erfreuen durfte. Bei den ersten Versuchen (1901/2) wurde

nach der damahgen Vorschrift von Herbst dem Wasser etwas

Lithiumphosphat zugesetzt, bei den neueren (1905) trat an dessen

Stelle doppeltkohlensaures Natron. Das in gut verschlossenen

Flaschen aufbewahrte Wasser hielt sich wochenlang gleich gut.

Die Versuche wurden in folgender Weise ausgefiihrt. Stark

besamte Eier wurden durch Schiitteln von der Dotterhaut befreit

und in kalkfreies Wasser ubertragen, das zur Beseitigung aller

storenden Spuren von Kalk dreimal erneuert wurde. Beim Auf-

treten der ersten Furche wurden die ebenen Vierer (bezw. Dreier)

isoliert, jedes in ein besonderes Schalchen mit kalkfreiem Wasser.

Manchmal trat hier der Zerfall in die primaren Blastomeren von

selbst ein, ofters muCten die Zellen durch Erschiitterung mittelst

der Pipette auseinandergetrieben werden. Sobald alle vier von-

einander gelost waren, wurden sie in ein Schalchen mit normalem

Seewasser ubertragen.

In den ersten Versuchen wurden zur Kontrolle auch einige

Eier der gleichen Eltern auf dem Vierzellenstadium in ihre

4 74-Blastomeren zerlegt, auch hier jeweils die 4 zusammen-

gehorigen fiir sich in einem Schalchen weitergezuchtet.

Eine sehr unangenehme Eigenschaft der isolierten Blastomeren—
tibrigens individuell hochst verschieden — ist ihre starke Neigung,

am Boden des GefaCes anzuklebeu. Diese Adhasion, welche zu

einer Abplattung fuhrt, beeinfluCt fast stets die Furchung, oft so,

daB anstatt einer Hohlkugel zunachst eine flache Zellenplatte ent-

steht. Schon Driesch hat dies erfahren, jedoch festgestellt, daU

diese Gebilde, wenn sie aus normalen Blastomeren entstanden

sind, sich trotzdem zu normalen Larven entwickeln konnen. Dafi

sie dies unter Umstauden tun, kann ich bestatigen; doch scheint

es mir zweifellos, daC in manchen Fallen die Entwickelung doch

durch das Ankleben leidet. Und schon der Verdacht, daC dies
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der Fall sein konnte, ist ftir meine Versuche, wo ja gerade der

verschiedene Grad der pathologischcn Entwickelung den ent-

scheidenden Punkt darstellt, bedenklich. Es war deshalb uuerlaC-

lich, diese Fehlerquelle zu beseitigen. Es gelingt dies dadurch,

daC man die isolierten Blastomeren von dem Moment an, wo sie

in das normale Wasser zuriickversetzt sind, durch Bewegung des

Wassers auf einige Stunden nicht zur Ruhe kommen laBt. In sehr

einfacher Weise laBt sich dies dadurch erreicheu, daC man die

Objekte in verkorkte Rohrchen bringt, die auf ein Rad befestigt

werden und mit diesem langsam rotieren. Ich babe einige Ver-

suche mit normalen 7^ - Blastomeren auf diese Weise durcli-

gefuhrt, und das Verfahren bewahrte sich, was die ungestorte Ent-

wickelung anlangt, vorzuglich. Nur hat es den groCen Mangel,

dafi von den winzigen Objekten sehr oft nicht mehr alle zu

finden sind.

Ich muCte deshalb ein Verfahren anwenden, bei dem die

isolierten Blastomeren in Schalchen bewegt werden, die man direkt

unter Lupe und Mikroskop ganz durchsuchen kann, und zu diesem

Zweck konstruierte ich, unterstutzt durch das gtitige Entgegen-

kommen der Verwaltung der zoologischen Station, unter freund-

licher Hilfe des damaligen Ingenieurs der Station, Herrn Storrer,

€inen Schiittelapparat , der vermittelst eines kleinen elektrischeu

Motors getrieben wurde. Der Apparat besteht aus einer horizontalen,

mit moglichst geringer Reibung auf zwei Schienen ruhenden Platte,

deren obere Seite durch Leistchen in quadratische Facher abgeteilt

ist, in deren jedes eines der viereckigen sogenannten Salznapfchen,

wie sie zu derartigen Zuchten gebrauchlich sind, hineinpaCt, und

zwar so, daC die Leistchen zugleich die zum Zudecken des Ge-

faCes dienende Glasplatte am Verschieben verhindern. Der ganze

so besetzte „Tisch" wird durch die Art des Antriebs in kurzen

Exkursionen genau horizontal bin und her gefuhrt, wobei man die

Schnelligkeit so reguliert, daC das Wasser in den Schalchen be-

standig langsam bin und her geht, ohne die Deckplatte zu

benetzen. Setzt diese Bewegung ein, ehe die isolierten Blastomeren

den Boden des GefaBes erreicht habeu, so verhindert sie dieselben,

wie ich mich oft iiberzeugt babe, sich festzuheften. Nach 5 bis

6 Stunden ist die Gefahr des Anklebens voriiber, und man kann

die Schalchen nunmehr ruhig stehen lassen.

Nicht unerwiihut sei schlieBlich, daB nach meinen Erfahrungen

die Entwickeluugsaussichten giinstiger sind, wenn sich die Blasto-

meren im kalkfreien Wasser nicht ganz leicht voneinander losen.
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b) Die Entwickelung der vier normalen Y^-Blastomeren.

Driesch (41) hat gezeigt, daB aus isolierten Vd'^^l^stomeren

monospermer Eier normale Zwergplutei hervorgehen. Da er jedoch

seine Versuche nur in Massenkulturen ausgefuhrt hat, konnte ein

Zweifel dariiber bestehen, ob alle 4 Blastomeren in gleicher Weise

hierzu befahigt sind. Es war also, um fur die Beurteilung der

Befunde bei den zerlegten dispermen Keiraen eine sichere Basis

zu haben, meine erste Aufgabe, die 4 Yi-Blastomeren eiues normalen

Keimes nebeneinander aufzuziehen. Dabei ergab sich, daC die

Fahigkeit, einen Pluteus zu bilden, in der Tat alien vieren in gleicher

Weise zukommt, daC, wie Dkiesch es ausgedriickt hat, der Echi-

nidenkeim „um die Achse" aquipotentiell ist. Es ist jedoch, so

einfach der Versuch an sich ist, nicht so ganz leicht, sich von der

Richtigkeit dieses Satzes zu iiberzeugen, und ich erhielt anfangs

einzelne Resultate, welche eher auf eine Verschiedenwertigkeit hin-

deuteten. So sind in Fig. 2 (Taf. I) von den 4 zusammengehorigen

V^-Larven eines Strongylocentrotus-Eies die Skelette gezeichnet,

welche dem Kenner der Echinideneutwickelung auch eine ungefahre

Vorstellung von der Entwickelung des Weichkorpers zu geben ver-

mogen, Zwei der 4 Larven waren typische junge Plutei, eine war

zwischen dem Gastrula- und Pluteusstadium stehen geblieben, die

vierte war fiber den Zustand einer fertigen Gastrula mit kleinen

Dreistrahlern nicht hinausgekommen. Erst nachdem ich mich

vollig in das Verfahren eingearbeitet hatte, erhielt ich in der

Mehrzahl der Falle aus jeder der 4 Blastomeren einen Pluteus.

Nur ganz selten allerdings waren diese 4 Zwerglarven gleichmaCig

normal und von tadelloser Beschaflfenheit, in der Kegel zeigten sie

sich in Form und Skelett mehr oder weniger verkriippelt, wie es

in Fig. 1 von 4 zusammengehorigen zu sehen ist. Die Unregel-

miiCigkeiten und Defekte, die hier auftreten, erinnern an die-

jenigen, die an sehr kleinen Fragmentlarven zu beobachten sind.

Wir stehen eben mit der Protoplasmamenge von einem Viertel des

Eies ziemlich geuau an der Grenze, bis zu der noch normale Ent-

wickelung moglich ist. Schon relative leichte Schadigung, wie sie

durch das mehrmalige Uebertragen der Keime mit der Pipette

Oder durch das Auseinandertreiben der Blastomeren verursacht

werden kann, muC sich hier in sehr erheblichem Grad bemerkbar

machen. DaB diese Prozeduren unsere Objekte beeintrachtigen,

ist ja bekannt. Man braucht auch z. B. nur einmal eine Massen-

kultur von Bruchstiicklarven mit isoliert gezuchteten Fragmenten
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desselben Versuches zu vergleichen, urn sich von der schadigenden

WirkuDg des Isoliereus in der klarsten Weise zu iiberzeugen.

Wahrend dort tadellose Plutei die Mehrzahl bilden, endigen die

isolierten Fragmente gewohnlich als Jungplutei, oder sie bleiben

auf noch fruheren Stadien stehen. So werden wir nicht fehlgehen,

wenn wir auch die verschieden weite Entwickelung der 4 in

Fig. 2 in ihren Skeletten dargestellten Objekte auf verschieden

Starke Schadigung bei der Isolation zuriickfuhren.

c) Die Entwickelung der primaren Blastomeren von dispermen

Eiern des ebeuen Tetraster- und des Triaster-Typus.

Ich bespreclae hier die Zerlegungsversuche an Simultanvierern

und Simultandreiern gemeinschaftlich, da das, was uns zunachst

interessiert , die verschiedene Potenz der Blastomeren, beiden

Typen in gleicher Weise zukommt. Auf die sehr auffallende Tat-

sache, daC die Produkte der Dreierblastomeren im Durchschnitt

viel normaler sind, als die der Viererblastomeren, komme ich

spater zuriick.

Wenn ich von einigen hier nicht beriicksichtigten Vorversuchen

absehe, habe ich im ganzen 146 dispernie Eier, und zwar 61 ebene

Vierer und 85 Dreier in ihre primaren Blastomeren zerlegt. Ich

gebe aus beiden Versuchsreihen eine Anzahl Daten, von denen die

ersten etwas ausfiihrlicher gehalteu sind.

a) Vierer.

1) 13. Dez, 1901. StroDgylocentrotus. Ebener Simultanvierer.

Die 4 Blastomeren voneinander gelost und wahrend der ersten

5 Stunden geschiittelt. Der Versuch ergab am 14. Dez,:

1 schbne hoch schwebende Blastula rait primarem Mesenchym^
1 Stereoblastula, d. h. mit pathologischeii Elementen gefiillte

Blastula,

1 kompakte bewegliche Zellenkugel,

1 Hanfen isolierter Zellen.

Am 15. Dez. war, abgesehen von einigen Resten, nur noch

das erste 0])jekt tibrig, das sich in eine junge, anscheinend norraale

Gastrula verwandelt hatte. Da das Wasser schlecht zu werden

schien, wurde das Objekt in frisches Wasser ubertragen.

Am 16. Dez. war die Larve bedeutend geblaht, der Darm
hatte die charakteristische Kriimnmiig nach der Mundseite er-

fahren, wie dies in Fig. 3 a (Taf. I) nach der lebhaft rotierenden

Larve skizziert worden ist.
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Am 17. Dez. war die Entwickelung nicht weiter gediehen, die

Larve sah kranklich aus, der Scheitel war ballonartig aufgetrieben,

(Fig. 3 b), und es war kein Zweifel, dafi hochsteas ein ganz

rudimentiires Skelett vorhanden sein konnte. Wie hinfallig das

Objekt bereits war, ergab sich bei Formolzusatz, wo es vollig zu-

sammenfiel, so da6 eine genauere Zeichnung nicht gemacht werden

konnte. Ein Skelett war nicht vorhanden; auf Zusatz von Kali-

lauge zeigte sich jedoch eine groCe Zahl von winzig kleinen Kalk-

korperchen (Fig. 3 c), deren Lokalisation in der Larve nicht

feststellbar war.

2) 13, Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

Am 14. Dez. fanden sich:

1 beginnende normal aussehende Gastrula,

1 diinnwandige Blastula mit Mesenchym,
1 dickwandige Blastula mit Mesenchym,
1 Stereoblastula.

Am 15. Dez. hatten sich die 4 Objekte so umgewandelt, wie

es in Fig. 4a—d abgebildet ist. Es fanden sich:

1 fertige Gastrula von ziemlich normaler Form, aber mit

pathologischen Elementen im Innern (Fig. 4 a),

1 diinnwandige, in Auflosung begriffene Stereoblastula mit

einem Skelett-Dreistrahler (Fig. 4 b),

1 dickwandige Stereoblastula, gleichfalls dem Absterben nahe
(Fig. 4 c),

1 Haufen isolierter Zellen (Fig. 4d).

3) 13. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

Am 14. Dez. fanden sich:

1 beginnende Gastrula, bereits triib.

1 lebhafte Blastula mit Mesenchj^m,

1 trage sehr dickwandige Blastula,

1 beweglicher Zellen ballen.

Am 15. Dez. waren nur noch eine im Absterben begriffene

Stereoblastula und 2 Haufen isolierter Zellen vorhanden.

4) 13. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

Am 14. Dez. wurden gefunden:

1 schone Blastula mit Mensenchym (die am 16. Dez. als

Stereoblastula endigt),

1 Stereoblastula,

1 Stereoblastula,

1 sich in Zellen auflosender Klumpen, in welchem typische

ruhende Kerne und eine Mitose nachweisbar sind.
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5) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ebener Simultanvierer,

in seine 4 Blastomeren zerlegt. Wahrend der ersten 6 Stunden

auf dem Schuttelapparat gehalten.

Der Versuch ergab:

1 bis zum 21. Dez. muntere Grastrula mit Annaherung an die

Pluteusform, aber vollig skelettlos,

1 kompakte Kugel,

2 Haiifen isolierter Zellen.

6) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

1 scbone Gastrula,

1 Stereoblastula mit Invaginationsbeginn,

1 Stereoblastula,

1 kompakte bewegliche Zellenkugel.

7) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

3 Gastrulae von verschiedenem Habitus,

(ein viertes Stiick war nicht zu finden und hatte sicli

wahrscheinlich in zerstreute Zellen aufgelost).

8) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

3 Stereoblastulae, eine mit beginnender Invagination,

1 kompakter Klumpen.

9) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

2 junge Gastrulae,

1 Stereoblastula,

1 Haufen isolierter Zellen.

10) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt.

von den gleichen Eltern.

1 sclaone Gastrula,

1 Stereoblastula,

1 beweglicher Klumpen in Zerfall,

(vom vierten Stiick nichts nachweisbar).

11) 17. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

1 schone junge Gastrula,

1 sehr dickwandige Stereoblastula,

1 kompakter Klumpen,
1 Haufen isolierter Zellen.

12) 4. Jan. 1902. Strongylocentrotus. Ebener Simultanvierer,

in seine 4 Blastomeren zerlegt.

3 Stereoblastulae,

das vierte Stiick hatte sich nicht gefurcht.
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Die am 7. Jan. noch lebenden 3 Stereoblastulae wurden auf

ihre Kernverhaltnisse gepriift, wovon unten die Rede sein wird.

13) 4. Jan. 1902. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleicheu Eltern.

1 schone Gastrula; dieses Stiick (getotet 7. Jan.) ist in

Fig. 5 a im optischen Aequatorialschnitt, in Fig. 5 b im
optischen Langsschnitt wiedergegeben ; es zeigt einen

Dreistrahler und deutliche Mundanlage,
1 Stereoblastula mit beginnender Invagination, getotet am

6. Jan. (Fig. 5 c),

1 Haufen Zelleu,

(das vierte Stiick niclit nacbweisbar , doch warden
wohl einzelne iiberall im GefaC zerstreute Zellen von ihm
stammen).

14) 4. Jan. 1902. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

3 fast identische Stereoblastulae,

1 Haufen isolierter Zellen.

15) 4. Jan. 1902. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern.

1 abnorme, aber sehr lebhafte, 4 Tage lebende Gastrula, im
Habitus zum Pluteus neigend, aber ohne Skelett,

1 Stereoblastula,

1 auCerst dickwandige Blastula,

1 Haufen isolierter Zellen.

16) 4. Jan. 1902. Strongylocentrotus. Ein gleiches Objekt

von den gleichen Eltern,

1 Blastula mit einseitiger Wandverdickung und Urdarm-
rudiment,

1 abnorme Blastula mit Mesenchym,
1 dickwandige Stereoblastula,

1 in Auflosung begrifiener kugeliger Zellenballen (darin

6 Mitosen).

17) 24. Jan. 1902. Echinus. Ebener Simultanvierer, in seine

Blastomeren zerlegt.

1 abnorme langlebige Gastrula, getotet am 27. Jan. (Fig. 7),

8 Stereoblastulae.

18) 24. Jan. 1902. Echinus. Ein gleiches Objekt von den

gleichen Eltern.

1 normale Gastrula (Fig. 6 a),

1 kranke Gastrula in Auflosung (Fig. 6 b),

1 Blastula mit Mesenchym, im Begriff, krank zu werden
(Fig. 6 c),

1 Stereoblastula (Fig. 6d).

Die 4 Objekte sind zu gleicher Zeit am 25. Jan. gezeichnet.
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19) 24. Jan. 1902. Echinus. Ein gleiches Objekt von den

gleichen Eltern.

1 langlebige Gastrula mit zweigliedrigem Darm, getotet am
30. Jan. (Fig. 8),

1 Gastrula mit pathologischen Elementen,

1 grofie helle Blastula mit Mesenchym,
1 Stereoblastula.

20) 24. Jan. 1902. Echinus. Ein gleiches Objekt von den

gleichen Eltern.

1 beginiiende Stereoblastula,

1 fast gleicbe,

1 Stereoblastula,

1 Haufen isolierter Zellen.

21) 24. Jan. 1902. Echinus. Ein gleiches Objekt von den

gleichen Eltern.

1 beginnende Gastrula,

1 Stereoblastula,

2 Haufen isolierter Zellen.

22) 27. Dez. 1901. Strongylocentrotus. Ebener Siraultanvierer,

in seine 4 Blastomeren zerlegt. Das Schalchen, in dem sich die-

selben entwickelten, wurde erst am 30. Dez. untersucht. Es fand

sich nur noch ein Stiick vor, dieses aber ist die bestentwickelte

Larve, die ich aus einer isolierten Blastomere eines dispermen

vierteiligen Eies erhalten habe (Fig. 9 a). Die Form ist annahernd

die des normalen „Prisma", der Darm zeigt den Beginn der

Ghederung in 3 Abschnitte, und es ist ein aus zwei fast sym-

metrischen Halften bestehendes, wenn auch rudimentares Skelett

vorhandeu (Fig. 9 b).

^) Dreier.

Die sub 23—45 aufgefiihrten Falle stammen alle aus dem

gleichen Versuch (vom 19. Febr. 1902), bei welchem 58 simultan

dreigeteilte Eier von Strongylocentrotus in ihre Blastomeren zerlegt

wurden. Von diesen wurden 16 einige Stunden auf dem Schtittel-

apparat gehalten, die anderen nicht. Ein Unterschied, derart, dafi

etwa die geschuttelten Blastomeren sich besser oder die 3 je zu-

sammengehorigen sich gleichmiiCiger entwickelt hatten, war nicht

zu bemerken.

Der Versuch ist leider dadurch etwas beeintriichtigt worden,

daC sich nach etwa 48 Stunden aus einer mir unbekannten Ursache

in samtlichen Zuchten, auch in denen mit normalen Objekten, die

Keime triibten und ihre Entwickeluug sistierten. Was der Ver-
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such lehren soil, die verschiedene Potenz der Blastomeren des

gleichen Eies, hat jedoch unter diesem Umstand nicht gelitten.

AUe Daten, mit Ausnahme derer von Fall 23 und 35, sind etwa

36 Stunden nach erfolgter Befruchtung gewonnen.

23)

2 Gastrulae von verschiedenem Habitus,

, 1 Haufen Zellen.

Am 21. Febr. hatte sich die eine Gastrula zu einem jungen

Pluteus entwickelt, der in Fig. 10 a und b abgebildet ist. Die

zweite Gastrula war gleichfalls noch lebenskraftig, kam aber trotz

starker Aufblahung nicht uber das Gastrulastadium mit 2 Drei-

strahlern hinaus.

24)

2 Gastrulae von sehr verschiedenem Habitus,

1 Stereoblastula.

25)

3 verschieden aussehende Gastrulae.

26)

3 Gastrulae.

27)

1 Gastrula,

1 belle Blastula,

1 Stereoblastula.

28)

2 verschieden aussehende beginnende Gastrulae,

1 Stereoblastula.

29)

1 gute Gastrula,

1 pathologische Gastrula,

1 Stereoblastula.

30)

2 gute Gastrulae,

1 Stereoblastula.

31)

2 helle Blastulae,

1 Stereoblastula.

32)

3 Gastrulae, davon eine pathologisch.

33)

1 lebhafte Stereoblastula,

1 Stereoblastula im Absterben,

1 Haufen isolierter Zellen.

Bd. XLIII. N. F. 2XXVI. 4
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34)

2 Blastulae,

1 Haufen isolierter Zellen.

35)

3 Blastulae mit Mesenchym.

Am 21. Febr. fand sich

:

1 skelettloser Jungpluteus,

1 Stereoblastula,

1 Haufen isolierter Zellen.

36)

1 schone Blastula mit Mesenchym,
1 Stereoblastula,

1 kompakter beweglicher Klumpen.

37)

2 Gastrulae,

1 Blastula.

38)

1 normale Gastrula,

1 pathologiscbe Gastrula,

1 Zellenklumpen.

39)

1 lebhafte Stereoblastula,

2 kompakte Klumpen,

40)

1 verzogene Gastrula,

2 Stereoblastulae.

41)

1 tadellose Gastrula,

1 stark pathologiscbe Gastrula,

1 Haufen Zellen.

42)

1 schone Blastula mit Mesenchym,
1 Klumpen,
1 Haufen Zellen.

43)

8 normale Gastrulae.

44)

3 Gastrulae von verschiedenem Habitus.

45)

3 Gastrulae, etwas verschieden im Habitus.

46)

1 Gastrula,

1 Blastula,

1 kompakter Klumpen.
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Die folgenden sub 47—57 aufgefiihrten Objekte stammen aus

einem Versucli vom 25. Marz 1905, bei welchem 20 simultan drei-

geteilte Eier von Echinus in ihre Blastomeren zerlegt wurden.

Das zu diesem Versuch verwendete kalkfreie Wasser enthielt nicht

Lithiumphosphat, sondern doppeltkohlensaures Natron. Das Material

war insoforn ungewolinlich giinstig, als die Blastomeren gar keine

Neigung zum Kleben zeigten. So konnte hier auf das Schiitteln

verzichtet werden, und es war moglich, die Furchung unter dem
Mikroskop zu verfolgen. Unter den 20 Drillingen waren 11, bei

denen alle 3 Blastomeren die typische Vs-Furchung zeigten, wie

es in Fig. XI fiir 3 zusammengehorige gezeichnet worden ist.

Fig. XI.

Nur diese 11 Zuchten sind im folgenden verzeichnet. Am Abend

waren in jedem der 11 Schalchen 3 tadellose kugelige Blastulae

vorhanden, die alsbald anfingen zu rotieren. Drei zusammengehorige

Fig. XII.

sind in Fig. XII gezeichnet. Mit dieser Identitat der ersten Ent-

wickelung kontrastiert aufs scharfste der weitere Verlauf.

47) 26. Marz.

2 beginnende Gastrulae von verschiedenem Aussehen,

1 lebliaft beweglicher Klumpen.

27. Miirz.

1 normale fertige Gastrula,

1 Gastrula mit ganz rudimentarem Urdarm,
1 zerfallender Klumpen.

4*
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48) 27. Marz.

2 Gastrulae von verschiedenem Habitus,

1 Stereoblastula.

49) 27. Marz.

1 Jungpluteus (lebt unverandert bis zum 29. Marz),

1 Gastrula mit rudimentarem Urdarm,
1 Stereoblastula.

50) 27. Marz.

2 beginnende Gastrulae,

1 Haufen isolierter Zellen.

51) 27. Marz.

2 Stereoblastulae,

1 Klumpen.

52) 27. Marz.

Stereoblastula,

Zellenhaufen.

53) 27. Marz.

1 schone geblahte Gastrula,

1 Stereogastrula,

1 Stereoblastula.

54) 26. Marz.

1 beginnende Gastrula mit primarem Mesenchym,
1 Stereoblastula,

1 Klumpen.

(Die 3 Stiicke wurden am 26, Marz konserviert.)

55) 27. Marz.

1 schone Gastrula mit dreigliedrigem Darm und abnormem
Skelett (Fig. XIII a),

1 Stereogastrula (Fig. XIII b),

1 Stereoblastula nahe am Zerfall (Fig. XIIIc).

Fig. XIII.

56) 27. Marz.

1 scb5ne Gastrula mit Skelettanlage,

1 Stereogastrula,

1 Stereoblastula.
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57) 27. Marz.

1 schone Gastrula mit primarem Mesenchym (Fig. XIV a),

1 glashelle Blastula ohne Mesenchym (Fig. XIV b),

1 Zellenhaufen (Fig. XIV c).

oo
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o
o

o ° c

Fig. XIV.

Die mitgeteilten Befunde werden geniigen, um die Verschieden-

heit der Potenzen, welche die einzelnen Blastomeren eines dispermen

Keimes darbieten konnen, in iiberzeugender Weise zu demonstrieren.

GewiB wird manche Verscliiedenheit daher riihren, daB die Bla-

stomeren bei der Isolation verscbieden stark gescbadigt worden

sind; und darum wtirde es keine Bedeutung baben, die Eigen-

schaften der geziicbteten Objekte bis ins einzelne zu diskutieren,

Allein daran, dafi etwa die ganze Verschiedenbeit, die wir in den

Scbicksalen der Scbwesterblastomeren dispermer Eier gefunden

haben, und die sicb zwiscben einem Jungpluteus und einem Zellen-

haufen bewegen kann, auf Recbnung verscbieden starker Scha-

digung zu setzen sei, ist nacb den Resultaten an den normalen

Vi-Blastomeren nicbt zu denken, Bei der Beurteilung dieser Frage

ist besonders zu beacbten, daB die 4 oder 3 zusammengeborigen

Blastomeren sicb wabreud ihrer ganzen Entwickelung unter genau

gleicben auCeren Bedingungen befunden haben, so daC also nur

bei ihrer Losung voneinander und beim Uebertragen vom kalk-

freien Wasser in das normale ein Unterscbied bestanden baben

kann. Aber auch bier kann es sicb nach dem, was oben von der

Entwickelung der 4 normalen 74-Blastomeren mitgeteilt worden

ist, nicbt um groBe Differenzen bandeln. Dies diirfte auch durch die

letzten 11 Versuche, bei denen die Anfangsstadien genau kon-

trolliert worden waren, bestatigt werden. Wie es Fig. XI und XII
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von einem dieser Dreier lehren, haben sich hier die 3 Schwester-

blastomeren bis zur jungen Blastula vollig identisch entwickelt, und

Dun erst, obgleich die auCeren Umstiinde auch weiterhin fiir alle

drei die gleiclien sind, wird (Fig. XIII) aus der einen ein be-

ginnender Pluteus, aus der anderen eine krankhafte Gastrula, aus

der dritten uur ein Zellenklumpen. Woher soil diese Verschieden-

heit kommen, wenn niclit aus einer Verschiedenheit der inneren

Qualitaten ?

Im iibrigen ist zu bedenken und wird spater noch klarer

werden, daC ja die Unfahigkeit zu normaler Entwickelung, die

wir in den meisten Blastomeren, speziell bei den Vierern angetroffen

haben, nach dem Verbal ten der ganzen dispermen Keime das zu

Erwartende ist. Hat doch Driesch aus 83 dispermen Vierern

ausnahmslos Stereoblastulae erhalten! Das Auffallende unserer

Versuchsresultate, besonders bei den Vierern, sind also nicht die

Stereoblastulae und Zellenhaufen, sondern im Gegenteil die neben

ihnen vorkommenden Gastrulae und rudimentaren Plutei, und wenn

also diese durch die Prozeduren des Isolierens gelitten haben

sollten, so ware der Kontrast in den Potenzen der dispermen

Schwesterblastomeren sogar noch grofier, als er in unseren Objekten

zum Ausdruck kommt.

Wir haben jedoch, wie der nachste Abschnitt lehren wird,

nicht notig, uns mit diesen Erwagungen zu begniigen.

II. Die Verschiedenwertigkeit einzelner Bereiche in dispermen

Ganzkeimen.

Ist der SchluB, den wir soeben aus den Ergebnissen der Zer-

legungsversuche abgeleitet haben, richtig, so ist es klar, daC in

einem nicht zerlegten dispermen Keim ganz die gleiche verschiedene

Potenz einzelner Blastomeren vorhanden und bis zu einem gewissen

Grad auch nachweisbar sein muC. Aber noch etwas anderes ist

auf Gruud der Zerlegungsversuche zu erwarten. Nicht nur bei den

Dreiern, sondern auch bei den Vierern haben wir einzelne Blasto-

meren gefunden, die sich bis zur Gastrula, ja sogar noch weiter

entwickelten. In manchen Fallen zeigten sogar mehrere Blasto-

meren eines Keimes dieses Vermogen. So haben wir unter den

zerlegten Dreiern in No. 25, 26, 43, 44 und 45 aus alien

3 Blastomeren Gastrulae entstehen sehen, unter den Vierern

waren mehrere Fiille verzeichnet, wo 2 Blastomeren gastruliert

hatten, in No. 7 sogar 3. Sollte der ganze Keim nicht ver-
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mogen, was seine einzelnen Blastomeren leisten? Wie kommt
es, daC Driesch aus 83 dispermen Vierern nur Stereoblastulae

geziichtet hat?

In der Tat stehen wir hier vor einem Punkt, wo die Ergeb-

nisse von Driesch einer hocbst wichtigen Erganzung bediirfen.

Es zeigt sich, was Driesch freilich nicht wissen konnte, dafi

er sich mit einer zu geringen Zahl von Objekten begniigt hatte.

Aus dispermen Eiern gehen nicht nur Stereoblastulae hervor,

wenn diese auch, wenigstens bei den Vierern, weit uberwiegen,

sondern man erhalt auch alle erdenklichen Uebergange von

diesen hochgradig pathologischen Produkten an bis zu Larven,

die sich kaum von einem normalen Pluteus unterscheiden. Schon

Morgan hat aus 10 isolierten Dreiern, von denen wir jetzt

wissen, daC sie aus dispermen Eiern stammen, 3 fertige

Gastrulae gezogen, und ich selbst babe aus 720 solchen Objekten

80 Plutei, wenn auch zum Teil von abnormer Beschaffenheit, er-

halten. Aber auch aus vierteiligen Eiern gehen, wenn auch in

viel geringerem Prozentsatz, Gastrulae und Plutei (vergl. Taf. VIII)

hervor.

Wir nehmen von dieser Tatsache, die uns spater eingehend

beschaftigen wird, hier nur vorlaufig Notiz, um uns nun der Frage

nach der Verschiedenwertigkeit einzelner Bereiche
im gleichen Keim zuzuwenden.

Zwei HaupterscheinuDgen sind es, die uns die pathologischen

Blastomeren dispermer Keime dargeboten haben:

1) die fruhzeitige volUge Auflosung der Blastula in ihre

cellularen Elemente,

2) das successive Hineintreten der Blastulazellen in die

Furchungshohle , das zur Entstehung der sogenannten Stereo-

blastula fiihrt, bis schlieClich auch die letzten noch an der Ober-

flache verbliebenen Zellen ihren epithelialen Zusammenhang auf-

gegeben haben und ein Zellenklumpen entstanden ist, der nun

allmahlich zerfiillt.

Wir haben dieses pathologische Verhalten unter Umstanden

an einer oder zweien der voneinander gelosten Blastomeren kon-

statiert, wilhrend die anderen sich normal entwickelten. Liegt

dieser Unterschied in der Natur der Objekte und nicht in ver-

schiedener Schildigung beim Isolieren, so miissen sich die gleichen

Erscheinungen an vielen ganzen dispermen Keimen als Parti al-

pha nomeue darbieten.

Dies ist nun auch sehr gewohnlich der Fall.
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Fig. XV stellt eine Blastula, vielleicht beginnende Gastrula

aus einem ebenen Simultanvierer von Echinus (4, Marz 1905) dar,

wo sich ungefahr V* der Wand gerade in seine Zellen auflost.

Das Gleiche ist in Fig. XVI an einer Dreierblastula von

Strongylocentrotus (19. Dez. 1901) zu sehen. Derartige, nach

AbstoCung der kugeligen Zellen offene Blasen schlieCen sich dann

"wieder und konnen unter Umstiindeu gastrulieren.

Fig. XV. Fig. XVI. Fig. XVII.

Fig. XVIII. Fig. XIX.

Viel haufiger ist die Entstehung partieller Stereo-

bias tulae. In Fig. XVII ist eine solche aus einem ebenen Vierer

von Echinus (4. Marz 1905) in der Ausicht vom animalen Pol ab-

gebildet. Man sieht, daB ungefahr im Bereich eines Quadranten

pathologische Elemente unter der Wand liegen.

Ein ganz ahnliches Objekt von den gleichen Eltern gibt

Fig. XVIII in einer Ansicht senkrecht zur Achse wieder. Es ist

beachtenswert, daC es in alien diesen Fallen ein zwischen animalem

und vegetativem Pol sich erstreckender Bereich ist, der den
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pathologischen Charakter darbietet, wie es bei einem ebenen

Vicrer, wenn der erkrankte Bereich einer primaren Blastomere

entsprechen soil, der Fall sein raufi.

Ein etwas vorgeschritteneres Stadium der gleichen Art, wieder

von den gleichen Eltern, zeigt Fig. XIX a und b. Auch hier

findet sich ungefahr ein Quadrant der Wand auf der Innenseite

von pathologischen Massen besetzt, die nun aber hier schon viel

reichlicher und starker veriindert sind. Dem entspricht eine sehr

Starke Verdiinnung des befallenen Wandbereichs, ganz ahnlich,

wie man auch an den Stereoblastulae aus isolierten Blastomeren

die ganze Wand schlieClich aus stark abgeplatteten Zellen zu-

sammengesetzt findet (Fig. XIII c).

Unser Objekt zeigt aber auCerdem noch etwas Weiteres, nam-

lich einen partiellen Ansatz zur Gastrulation. Bei der einen An-

sicht (Fig. XIX a) scheint der Beginn eines ganz typischen, wenn

auch schmachtigeren Urdarms vorzuliegen. Dreht man die Larve

aber um ib*e Achse urn 90 Grad, so ergibt sich (Fig. XIX b), daC

nur die gesunden Larventeile in regularer Weise eingestiilpt sind,

wogegen der pathologische Bereich offenbar nur insoweit eingezogen

ist, als er passiv den Prozefi mitmachen muC.

Fig. XX. Fig. XXI.

Fig. XX endlich, abermals von den gleichen Eltern, zeigt uns

eine Viererblastula, bei der die Hillfte krank, die andere noch

gesund ist.

Eine andere Art von Verschiedenwertigkeit bietet die in

Fig. XXI abgebildete Viererblastula von Echinus (9. April 1905)

dar. Hier sind nur auf der einen Seite primare Mesenchym-

zellen gebildet worden, auf der anderen fehlen sie. Ein Gegen-
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Fifr. XXII.

stuck hierzu unter den zerlegten Keimen liefert uns Fall 57

(Fig. XIV a und b).

Handelt es sich bei diesen letzterwahnten Keimen ohne Zweifel

darum, daC einzelne Blastomeren kein Mesenchym zu bilden ver-

mogen, so bezieht sich der folgende Fall vermutlich auf ein Un-

vermogen eines bestimmten Keimbereiclis, bei der Ordnung des

Mesenchyms zu dem bekannten Ring, Mesenchymzellen an sich zu

Ziehen. Fig. XXII zeigt in polarer An-

sicht einen optischen Durchschnitt durch

eine Dreiergastrula von Echinus (17. Marz

1905), wo in einem Drittel die Mesen-

chymzellen fast giinzlich fehlen.

Werfen wir scblieClich noch einen

Blick auf disperme Plutei, bei denen, wie

bei der Viererlarve der Fig. 62 (Taf. VIII),

auf der einen Seite ein ganz typisches,

auf der anderen ein kruppelhaftes Skelett

vorhanden ist, oder wo in Dreierlarven

(Fig. 31 und 32, Taf. V) Vs oder 2/3 des Skeletts wie abgeschnitten

fehlen, oder auf Larven mit partiellem Pigmentdefekt, wie solche in

Fig. 33, 34 und 35 zu sehen sind, so diirfen wir behaupten, daC

in voller Uebereinstimmung mit den Verschiedenheiten, welche uns

die isolierten Blastomeren dargeboten haben, auch in den ganzen

dispermen Keimen eine verschiedene Potenz einzelner Keimbereiche

nachweisbar ist.

Sind die Zerlegungsversuche dadurch ausgezeichnet, daC wir

jeden von einer primaren Blastomere abstammenden Zellenkomplex

mit voller Exaktheit fiir sich allein besitzen, so haben die un-

zerlegten Keime den Vorzug, daB hier die von den primaren

Blastomeren abstammenden Bezirke sich unter vollig gieichen Be-

dingungen entwickeln. Sind wir demnach bei den Ganzkeimen

sicher, in dem verschiedenen Verhalten der einzelnen Bereiche

den Ausdruck einer urspriinglichen iuneren Verschiedenheit ihrer

Ausgangsbezirke vor uns zu haben, so beweisen uns die Zer-

legungsversuche, daC, was ja von vornherein kaum bezweifelt

werden kann, diese dififerenten Ausgangsbezirke im Ganzkeim

nichts anderes sein konnen als die primaren Blastomeren. Und
so ergiinzen sich die beiden Reihen von Befundeu zu einem

vollig einwandsfreien Beweis fiir eine von Fall zu Fall hochst

variable Verschiedenwertigkeit der primaren Blastomeren di-

spermer Eier.
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F. Diskussion der bisherigen Resultate.

Wir stehen jetzt vor der Frage, worin die Verschiedenwertig-

keit der ersten Bhistomereu eines dispermen Eies ihren Grund

haben kaon. Wir konnen fragen : ist das Protoplasma ver-

schieden, oder sind dieCentrosomen verschieden, oder sind es

die Kerne?
Man wird bier vielleicbt einwenden, daC diese Zerlegung der

Frage eine scbematische sei, indem sowobl „Protoplasma" wie

„Kern" verscbiedenartige Bestandteile umfassen. Allein dies ist

zunacbst gieicbgultig ; wenn nur iiberbaupt alle Teile des Eies in

diesen drei Begriffen entbalten sind, so geniigt es. Sollte es sich

als notig erweisen, so lassen sicb imraer nocb feinere Unter-

scbeidungen vornebmen.

Beginnen wir mit dem Protoplasma, so spricbt alles daftir,

daB binsicbtlicb seiner die primaren Blastomeren eines ebenen

Simultanvierers oder Simultandreiers genau ebenso aquivalent sind,

wie die V2" o^ler die Vi-Blastomeren eines normal befrucbteten

Keimes.

Diese Aussage stiitzt sicb vor allem auf die am Strongylo-

centrotus-Ei sicbtbare Plasmastruktur, welcbe das Ei als eine senk-

recbt zur Acbse gleicbmiiCig gescbicbtete Kugel erkennen laCt.

Diese Kugel wird bei der normalen Entwickelung durcb die beiden

ersten Furcben so in 4 Quadranten zerlegt, daC jeder Quadrant

von alien Eizonen die gleicbe Menge erbalt. Genau ebenso wird

das disperme Ei im Fall des ebenen Tetrasters durch die simultane

Vierteilung zerlegt. Und die gleicbe Aequivalenz der primaren

Blastomeren liefert die Dreiteilung.

Im ubrigen ist es gar nicbt notig, die Verhaltnisse gerade

am Strongylocentrotus-Ei zu verfolgen, nacbdem sicb gezeigt bat,

daC die spezifiscbe Furcbung der Seeigeleier eben in jener —
optiscb meist unerkennbaren — Protoplasmascbicbtung begriindet,

und daC die symmetriscbe Furcbung der primaren Blastomeren

eine Folge davon ist, daC die eiuzelnen Eizonen ganz gleicbmaEig

auf sie verteilt werden. Furcben sicb die primaren Blastomeren eines

dispermen drei- oder vierteiligen Eies gleicbartig, so ist damit

ihre Aequivalenz in Bezug auf die Protoplasmazonen des Eies un-

zweifelbaft dargetan.

Es ware nun nocb denkbar, daC irgend eine andere Art proto-

plasmatiscber Ungleicbwertigkeit — fiir unser Auge unerkennbar

und in der Furcbung sich nicbt auspragend — urn die Acbse
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herum bestiinde. Allein die Zerlegungsversuche an den normalen

Vierzellenstadien sclilieCen diese Annahme aus. Wir haben die

4 normalen V4-Blastomeren aquivalent gefunden, und wenn sie dies

im ganzen sind, mussen sie es auch in ihrem Protoplasma sein.

WoUte man aber schlieClich noch einwenden, die 4 Blasto-

meren eines dispermen Keimes seien protoplasmatisch mit den

normalen V4-Blastomeren desbalb nicht vollig vergleichbar, weil

die letzteren durch zwei Teilungsschritte, jene durch einen

einzigen entstiinden, so dtirfte geantwortet werden, daC, wenn

dieser Punkt tiberhaupt einen Unterschied bedingen konnte, die

dispermen Keime in ihrem Protoplasma sogar noch gleichmaCiger

ausfallen miiCten, als die normalen.

Damit konnen wir unsere erste Frage als vorlaufig erledigt

betrachten: im Protoplasma kann die verschiedene Potenz der

primaren Blastomeren dispermer Eier ihren Grund nicht haben.

Gehen wir iiber zu den Centrosomen und halten wir uns

zunachst an die vierteiligen Eier, so ist es nach den Erfahrungen

iiber die normale Befruchtung der Echiniden als nahezu

sicher zu betrachten, daB je 2 der 4 Zentren des dispermen Eies

den beiden Zentren einer normalen ersten Furchungsspindel ent-

sprechen ; denn alles spricht daftir, daB die beiden Pole des mono-

spermen Eies ausschlieBlich von dem eingefuhrten Sperraozentrum

ohne Beteiligung eines individualisierteu entsprechenden Gebildes

des Eies ihren Urspruug nehmen. Allein selbst wenn man an-

nehmen wollte, es sei im Ei ein Centrosoma vorhanden, welches

mit dem Sperma-Centrosoma verschmelze, und welches sich im Fall

der Dispermie nur mit dem einen der beiden Spermozentreu ver-

einigen konne, so diirften wir doch behaupten, daC dies keine

essentielle Difierenz zwischen dem einen und dem anderen Zentren-

paar bewirken konnte. Denn wir wissen, daC das Spermozentrum

sowohl im kernhaltigen wie im kernlosen Eifragment, von denen

doch nur das eine das Eicentrosoma enthalten konnte, alle Funk-

tionen des Cytozentrums bis zum Pluteusstadium zu erfiillen

vermag.

Eher konnte man im Fall des disperm-dreiteiligen Eies daran

denken, daC das eine der 3 Zentren von den beiden anderen ver-

schieden ware. Aber die Zerlegungsversuche an den Dreiern haben

uns gelehrt — und das Studium der unzerlegten Dreierkeime wird

es uns noch klarer zeigen — daC gerade hier die primaren Blasto-

meren viel haufiger gleichwertig und normal gefunden werden als

bei den Vierern.
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Endlich ist zu betonen, daC, wenn die Zentren ungleichwertig

wiiren und weuu dadurcli eine verschiedene PoteDz der Blasto-

rneren bewirkt werden konnte, nur eine ganz bestimmte Art von

Ungleichwertigkeit, diese dann aber in alien Keimen, zu erwarten

ware, niimlich im Falle des ebenen Vierers 2 normale und 2 ab-

norme Blastomeren, wogegen wir in Wirklichkeit alle moglichen

Kombinationen vorfinden.

So diirfen wir behaupten, da6 auch die Centrosomen fur

unsere Befunde nicht verantwortlich gemacht werden konnen.

Ganz anders verhalt es sich nun aber mit den Kern en. Be-

trachtet man die norraalen Kernteilungsvorgange in den Seeigel-

eiern, sowie die ja gleichfalls als normal zu bezeichnende Teilung

selbstandiger Spermakerne, so wird man zu der Ansicht gefiihrt,

daC von den Substauzen, die der Kern vor seiner Auflosung ent-

hiilt, nur das Chromatin in geregelter Weise auf die Tochterzellen

verteilt wird. Alles, was sonst noch im Kern unterscheidbar ist,

verliert sich wahrend der Mitose im Protoplasma; auch gehen,

soweit uns unsere Hilfsmittel eine Aussage gestatten, auCer den

Chromosomen keine geformten Bestandteile des Mutterkerns in

die Tochterkerne iiber. Daraus wird man schlieCen diirfen, dafi

es sich bei der Kernteilung nur um die geregelte Verteilung des

Chromatins^) bandelt, und daB, wenn auch andere Kernbestand-

teile auf die Tochterzellen verteilt werden, dies schon in der zwei-

poligen Figur in eiuer so unregulierten Weise geschieht, daC auch

die mehrpoligen Figuren in dieser Beziehung kaum uugiinstiger

wirken konnen.

Es bleiben also zur Erklilrung unseres Phanomens noch die

Chromosomen ubrig; und ihre Verteilungsweise in dispermen

Eiern bietet uns nun in der Tat genau das dar, was wir brauchen.

Denn wie uns die Erorterungen in Kapitel D gelehrt haben, werden

die Chromosomen dispermer Eier sowohl nach Zahl wie nach Kom-
bination in der variabelsten Weise auf die primaren Blastomeren

verteilt.

Die erste Annahme, die wir zu priifen haben, ist sonach die,

ob die verschiedene Menge von Chromatin in den einzelnen

Blastomeren eines dispermen Keimes die Ursache fur deren Ver-

schiedenwertigkeit sein kann. DaB eine Blastomere eines ebenen

Vierers oder Dreiers etwa gar keine Chromosomen erhielte, dieser

Fall ist, wenn auch nicht durchaus uumoglich, so doch hochst un-

1) „ Chromatin" als Substanz der Chromosomen gefaCt.
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wahrscheinlich. Wir konnen aber von dieser Eventualitiit deshalb

hier vollig absehen, well sich jedenfalls unter den oben aufge-

fuhrten Objekten solche nicht befundcn haben. Es kann sich also

nur um ein Zuwenig an Chromatin in der einen oder anderen

Blastoraere handeln.

Bei dieser Frage ist nun die Tatsache von groCer Wichtig-

keit, daC wir ein MaC dafiir besitzen, welche Chromatinmenge zur

normalen Entwickelung jedenfalls noch geniigt. Es ist dies die

Fig. XXIII.

Fig. XXIV.

halbe Normalmenge, also in unserem Fall die Zahl von (un-

gefahr) 18 Chromosomen. DaC ein Keim mit dieser Chromosomen-

zahl, und zwar ohne Regulation zur Normalzahl, einen typischen

Pluteus zu bilden vermag, habe ich durch die Versuche iiber die

Entwickelung monosperm befruchteterEifragmente ohneEikern nach-

weisen konnen (10, 14, 27). Nehmen wir nun an, diese im einzelnen

Vorkern gegebene Chromatinmenge sei das Minimum, unter welches

nicht heruntergegangen werden darf, soil der Keim sich normal

entwickeln, so lassen sich leicht Chroniatinverteilungen im Tetraster

konstruieren, bei denen e i n e Blastomere (Fig. XXIII a und b) oder

i
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zwei (Fig. XXIV a unci b) zu weuig Chromatin besitzen und also

patbologisch werden miiCten.

Sind jedoch schon nach der Priifuug der Mitosen dispermer

Eier solche stark ungleichen Verteilungen offenbar sehr selten, so

ergibt sich iiberdies aus einer einfacben Betracbtung, daB min-
destens zwei von den 4 Blastomeren des Tetrastereies unter

alien Umstiinden mebr als die notwendige Mindestmenge von

Cbromatin besitzen miissen. Ware es also die zu geringe Menge,
die bei der Dispermie eine Rolle spielt, so miiBten wir bei der

Zerlegung eines dispermen Vierers stets mindestens 2 normale

Keime erbalteu, was nicht der Fall ist.

Beim dispermen Triasterei konnte hochstens eine Zelle mit

zu wenig Cbromatin entsteben, und docb baben wir aucb bier

baufig genug alle 3 Blastomeren sicb patbologiscb entwickeln seben.

Ist scbon diese Betracbtung vollig zwingend, so fiibrt nun

aucb die Untersucbung der Kernverbaltnisse der aus dispermen

Eiern stammenden patboiogiscbeu Objekte zu dem gleicben Re-

sultat. Um die zu besprecbenden Tatsacben ricbtig zu wiirdigen,

hat man sicb wieder daran zu erinnern, daB unter sonst gleichen

Bedingungen die KerngroCen (Kernoberflacben) einer Larve der

Chromosomenzabl der Ausgangszellen proportional sind, so dafi

wir also aus dem Verbaltnis der Kernoberflacben dasjenige der

Chromosomenzablen und, wie oben gezeigt, sogar die absolute

Chromosomenzabl der primaren Blastomeren annahernd berechnen

konnen.

Fassen wir zunacbst die Zerlegungsversuche ins Auge,

so babe ich nicht selten in stark patbologischen Partialkeimen

KerngroCen gefunden, die denen der besser entwickelten Schwester-

keime gleicbkamen, ja sie sogar ubertrafen. So z. B. zeigte die

Stereoblastula von No. 13 (p. 47) auffallend groCe rubende Kerne

und sogar eine Mitose, die Gastrula mit Skelett und Mundanlage

aus einer der 3 Scbwesterblastomeren batte erbeblicb kleinere

Kerne.

Der Zellenbaufen von Xo. 15 wies relativ sehr groCe Kerne

und 6 Mitosen auf.

Von den 3 Keimen von No. 53 (p. 52) sind in Fig. XXV
einige Kerne des Ektoderms wiedergegeben ; a beziebt sicb auf

die tadellos entwickelte Gastrula, b auf die Stereogastrula, c auf

die Stereoblastula. Man siebt, dafi die normale Gastrula die

kleinsten Kerne besitzt, die Stereogastrula die groBten, wiibrend

die Stereoblastula zwiscben beiden ungefiihr die Mitte halt.
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Zur Erganzung seien einige Daten iiber die KerngroCen in

gleichmaCig pathologisch entwickelten Schwesterkeimen an-

gefulirt. Fig. XXVI zeigt aus den 3 Stereoblastulae von No. 12 (p. 46)

je einige benachbarte Kerne der Wandung; obgleich die 3 Keime

kaum zu unterscheiden waren, ist ihre KerngroCe in hohem Grad

verschieden. Und es ist noch besonders darauf aufmerksam zu

machen, daB derjenige mit den kleinsten Kernen noch der am

lebhaftesten bewegliche war, Ganz ebenso fanden sich in den

3 fast identischen Stereoblastulae von No. 14 sehr verschieden

O
o
o

o
o

oo

V
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o
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viel Chromatin eiitstehen, und daC dies der Grund fiir die patho-

logische Eiitwickelung, wenigstens in manchen Fallen, sei. Aber

audi diese Moglichkeit lalit sich leicht ausschlieCen. Unter den von

mir geziichteten dispermen Larven konimen vollig normale Plutei

vor (Fig. 11, Taf. II), bei denen in einem bestimnaten Bezirk Kerne

vorhanden sind, aus deren Grofie sich die darin enthaltene Chromo-

sonienzahl auf etwa 54 berechnet. Diese Zahl ist also jedenfalls

noch nicht zu groC. Konnen doch selbst aus Eiern mit 72 Chromo-

sonien, namlich aus den im vorigen Heft (p. 16) beschriebenen

normal befruchteten Monastereiern, Plutei, wenn auch verkiimmerte,

hervorgehen. Nehmen wir nun an, die Zahl 54 stelle wirklich die

obere Grenze fiir vollig normale Entwickelung dar, so laCt sich

leicht einsehen, daC Blastomeren, welche dieses Mafi uberschreiten,

bei der dispermen Entwickelung gar nicht vorkommen konnen.

Denn selbst bei der denkbar ungleichsten Verteilung kann eine

der 3 oder 4 Tochterzellen nicht mehr Chromosomen zugeteilt

erhalten, als Mutterchromosomen vorhanden waren, namlich 54.

Eine weitere Annahme ware dann die, daB die Erkrankung

dispermer Keime dadurch bewirkt werde, dafi die Zellen der

einzelnen Keimbezirke verschiedene Kernmengen enthalten,

und daB dieser Umstand das fur eine normale Entwicklung notige

Zusammenwirken dieser Bereiche unmoglich mache. Diese An-

nahme wird im Grund schon durch die Zerlegungsversuche aus-

geschlossen, bei denen ja dieses Moment wegfallt, ohne daC sich

die isolierten Blastomeren besser entwickeln als die im Verband

belassenen. Vollig ausschlaggebend aber ist die Tatsache, fiir die

ich schon im vorigen Heft Belege beigebracht habe und fiir die

wir uuten noch schlagendere Beispiele kennen lernen werden, daB

im gleichen Keime Bereiche verschiedener KerngroBe mit normaler

Entwickelung durchaus vertraglich sind.

So bleibt, soweit ich sehen kann, nur noch eine Moglichkeit

iibrig, um die Chromatin -M en ge mit der pathologischen Ent-

wickelung in Beziehung zu bringen, namlich die Annahme, dafi

zwar normale Entwickelung bei sehr weit differierenden Chromo-

somenzahlen stattfinden kann, aber doch nur bei ganz be-

st i m m t e n Z a h 1 e n , wie 1 8, 36, 54, 72, bei Zwischenzahlen dagegen

nicht. Rein auf den Kern bezogen, wurde diese Annahme aller-

dings schon in versteckter Weise qualitative Verschiedenheiten

der Chromosomen einfiihren; vollkommen zulassig dagegen, ja

sogar sehr uaheliegend erscheint sie, wenn wir das Verhaltnis ins

Auge fassen, in welchem Kerumenge und Protoplasmamenge zu-

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 5
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einander stehen. Wie im letzten Heft dieser Studien eingehend

dargelegt worden ist, treflfen wir in den Seeigelkeimen eine Ten-

denz und Fiibigkeit an, die ZellgroCe der Larven nach der Chromo-

somenzahl zu regulieren, derart, daC bei halber Chromosomenzabl

ungefabr doppelt, bei doppelter ungefahr halb so viele Zellen ent-

stehen als bei normaler Zahl, Es ware nun, wie a. a. 0. (p. 50)

bereits ausgefiihrt worden ist, sehr wobl denkbar, dafi z. B. bei

Erniedrigung der Chromosomenzabl auf drei Viertel oder bei Er-

hohung auf einundeinhalb der Normalzabl die Zellteilungen sich

nicht so regulieren konnten, um die diesen Zahleu entsprechende

ZellgroCe herzustellen, und daB dann ein solcher Keim pathologisch

werden miiCte, Schon bei Erorterung dieser Frage im vorigen

Heft konnte jedoch durch Analyse der Larven aus verschieden

groCen Eifragmenten bei gleicher Chromatinmenge gezeigt werden,

dafi — innerhalb gewisser Grenzen — fiir jedes beliebige Anfangs-

verhilltnis von Protoplasmamenge und Chromatinmenge schlieClich

in den Larven das zu normaler Betatigung notige Mengenverhaltnis,

die Kernplasmarelation R. Hertwigs, erreicht werden kann

.

DaC dies auch bei beliebiger Variation der Chromatinmenge
in gleichen Protoplasmamengen moglich ist, dafiir geniigt es vor-

laufig, auf die in Fig. 13 (Taf. HI) und 35 (Taf. V) abgebildeten,

fast normalen Dreierplutei hinzuweisen, welche aus einem klein-

kernigen und zwei groCkernigen Dritteln bestehen. Bei unserer

Voraussetzung, daC nur jene Chromosomenzahlen normale Ent-

wickelung ermoglichen, die durch 18 ohne Rest teilbar sind, ist die

giinstigste Annahme die, dafi das kleinkernige Drittel die Chromo-

somenzabl 18 besitzt. Ist dies der Fall, so mtissen die Kerne

der beiden anderen Drittel ungefahr 45 Chromosoraen enthalten

(18 + 45-}- 45^ 108). Diese Zahl 45 ware aber eine jener nach

unserer Voraussetzung verderblichen Zwischenzahlen; und doch

sind die betreffenden Larvenbereiche vollig normal.

Diese Feststellung kann uns vorliiufig geniigen; ich halte sie

allein schon fiir ausreichend, die Hypothese von der Notwendig-

keit bestimmter Chromosomenzahlen auszuschliefieu. Doch werde

ich unten noch einmal eingehend auf diese Frage zuruckkommen.

Denn da die Hypothese, die dispermen Keime konnten die Kern-

plasmarelation nicht erreichen, unter alien abzuweisenden Annahmen

immerhin die weitaus diskutabelste ist, wird es notwendig sein,

sie mit alien einschliigigen Tatsachen zusammenzuhalten und auf

ihre Stichhaltigkeit zu prufen. Es wird sich zeigeu, dafi sie in

keiner Beziehung die Probe besteht.
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Sind wir damit zu dem SchluC gekomraeD, daC iiicht die al)-

norrae Zahl der Chromosomeii der Gruud des von uus kou-

statierten Verhaltens dispermer Keinie sein kann, so bleibt nur iiocli

iibrig, die a b n o r m e K o ni b i n a t i o n der Chromosomen dafiir ver-

aiitwortlich zu machen. Dies aber wtirde heiCen, dafi die einzelnen

Chromosomen verschiedene Qualitaten besitzen mussen. So war das

Ergebnis der bisher betrachteten Erfahrungen die Hypothese von

der Verschiedenwertigkeit der Chromosomen.

G. Die Hypothese von der Verschiedenwertigkeit der Chromo-
somen iind ihre Forderungen in Bezug auf die Entwiclielung

dispermer Eier.

Wenn wir im Vorhergehenden aus den Folgen der Doppel-

befruchtung einerseits und aus der dabei stattfindenden Chromatin-

verteilung andererseits eine qualitative Verschiedenheit der Chro-

mosomen erschlossen haben , so setzen uns die besprochenen

Erscheinungen nicht in den Stand, diesen Satz anders als in solcher

ganz allgemeinen Formulierung auszusprechen. Auf Gruud anderer

Erfahrungen sind wir jedoch in der Lage, unserem Resultat eine etwas

priizisere Fassung zu geben. Die Versuche fiber die Entwickelung

monosperm befruchteter entkernter Eifragmente und iiber kunstliche

Parthenogenese haben gelehrt, dafi sowohl der Spermakern, wie der

Eikern alle zur Entwickelung notigen Chromatinqualitaten, wenigsteus

bis zum Pluteusstadium enthalt. Eikern und Spermakern sind ein-

ander also prinzipiell iiquivalent, alle Qualitaten des einen miissen

auch im anderen enthalten sein. Halten wir diese Tatsache mit

unseren Resultaten iiber Dispermie zusammen, so lassen sich hinsicht-

lich der Verschiedenwertigkeit der Chromosomen zwei Annahmen

machen. Entweder jedes Chromosoma des einzelnen Vorkerns besitzt

eine ganzbestimmteQualitat oder Qualitatenkombination, und dieses

Chromosoma hat im anderen Vorkern sein genaues Gegenstiick, sodaC

also dem a, des Eikerns ein ag des Spermakerns entsprechen

wlirde; oder die Qualitaten A, B, C, D jedes Vorkerns sind

beliebig auf die einzelnen Chromosomen verteilt, die Chromosomen

sind gleichsam nur die GefaBe, in welche die Qualitatentriiger

bei der Mitose eingefullt werden, wobei lediglich die Bedingung

besteht, dafi sie samtlich uutergebracht sind, wogegeu es gleich-

giiltig ist, wie sie sich in jedem einzelnen Fall auf die vor-

handenen Chromosomen verteilen. Dann wiirde wohl dera A^ des Ei-
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kerns ein A, des Spermakerns gegeuiiberstehen u. s. f., die einzeluen

Chromosonien aber wiirden sich im allgemeinen nicht entsprechen.

Es lieCe sich nun schon aus einer allgemeinen Betrachtung

der mitotischen Vorgange, speziell aus der Vergleichuug der

Chromosoraenstellung unmittelbar vor und iiach dem Geriistzustand,

entnehmen, daC die erstere Annahme viel mehr Wahrscheinlichkeit

fill' sich hat. Fast unabweisbar aber erscheint sie angesichts der

Reduktionsvorgange. W'ir wissen, daB die Chromosomenzahl

sich in der Oo- und Spermatogenese auf die Halfte reduziert;

zugleich aber miissen wir, wenu das Chromatin eines jeden Vor-

kerns aus Trageru verschiedener Qualitiiten besteht, postulieren,

daC auch diese Qualitatentrager, die in der normalen amphigonen

Entwickelung doppelt vertreten sind, wieder auf die einfache Zahl

herabgesetzt werden. Ein solcher ProzeC kanu sich ohne Schwierig-

keit vollziehen, wenn jedes Chromosoma des einen Vorkerns einem

bestimmten des anderen qualitativ entspricht. Wiirden dagegen

die bei der anderen Alternative supponierten kleinsten Qualitaten-

trager in beliebiger Weise auf die einzelneu Chromosomen verteilt

sein, so wilren Einrichtungen von kaum auszudenkender Komplikation

notig, urn bei Reduktion der Chromosomenzahl auf die Halfte

zugleich auch die doppelte Serie von Qualitatentriigern auf die

einfache Serie herabzusetzen.

Aus diesem Grund bin ich schon in meiner ersten Verotfent-

lichung (22) bei der dort kurz mitgeteilteu Wahrscheinlichkeits-

berechnung und bei dem Hinweis auf die Beziehungen zura

MENDELSchen Gesetz von der Vorstellung ausgegangen, daC jedem

Chromosoma des einen Vorkerns ein solches des anderen

qualitativ entspricht. Und es war ein merkwiirdiges Zusammen-

treifen, dafi kurz vorher — mir damals noch unbekannt —
Montgomery (94) beim Studium der ChromosomengroCe in der

Spermatogenese von Insekten Tatsachen ermittelt hatte, welche

ihn zu ganz entsprechendeu Schliissen fiihrten: daC uamlich jedem

Chromosoma des Spermakerns ein solches des Eikerns morpho-
logisch Equivalent sei, daC diese zwei bei der Befruchtung zu-

sammengefiihrten Serien durch alle Zellenfolgen nebeneinander her-

gehen, bis zum Zweck der Reduktion je ein viiterliches Element

mit dem ihm entsprechendeu mutterlichen kopuliert. Wie an diesem

Punkt weiterhin die Untersuchungen von Sutton (121) im gleichen

Sinne fordernd einsetzten, habe ich in meiuem Referat iiber die,

Konstitution der chromatischen Kernsubstanz (26) eingehend be-

sprochen, worauf hier verwiesen sein mag.
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Was durch diese Untersuchungen zuerst fur Insekten aufgedeckt

worden ist, scheint sich nun auch fiir andere Tiergruppen zu be-

stiltigen ; als sicher diirfen wir es uach den Untersuchungen von

K. BoNNEViE (3) bereits fiir Molluskeu ansehen.

DaC sich die Echiniden ebenso verhalten, ist zum mindesten

sehr wahrsclieinlich. Schon im Jahre 1890 habe ich (11) fiir See-

igeleier verschiedene Chromosomengrofien in der ersten Furchungs-

spiudel beschrieben und ab-

gebildet, wenn ich auch da-

mals nicht daran dachte, daC

in dieser Verschiedenheit

irgend welche GesetzmaCig-

keit liegen konnte. Ich gebe

in Fig. XXVII einen Schnitt

durch eine Spindel von

Strongylocentrotus wieder,

welche sehr deutliche Ver-

schiedenheiten der gezeich-

neten Chromosomen erkennen

liiCt. Auch wenn die Unter-

schiede in der Lange nur die

Bedeutung verschiedener

Kontraktionszustande be-

sitzen sollten, bleibt doch das

verschiedene Vol urn en der

einzelnen Chromosomen als

ein vollig sicherer Unter-

schied iibrig^).

Um zu ermitteln, wie

weit in diesen GroBendif-

ferenzen gesetzmaCige Ver-

haltnisse vorliegen, veranlaCte

ich einen meiner Schiiler,

Herrn F. Baltzer, die Tochterplatten sowohl monospermer, wie

dispermer Eier zu untersuchen. Bei dieser Arbeit, die demnachst

erscheinen wird, ergab sich vor allem, daC das in Fig. XXVII ge-

zeichnete hakenformige Tochterchromosoma ein vollig kon-

1) Ich darf bei dieser Gelegenheit darauf hinweisen, daC ich

bereits 1892 (12, p. 409) die verschiedene GroCe der Chromosomen
bei genan bestimmter Zahl als Stiitze fur die Individualitatstheorie

angetuhrt habe.
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stantes Vorkommnis ist. Herr Baltzer kounte in jedem darauf

untersuchten monospermen Ei, sowohl bei Echinus, wie bei Strongylo-

centrotus, z w e i Paare von solchen hakenfonnigen Scliwesterchromo-

somen uachweisen; in den dispermen Eiern fand er drei solche

Paare. Danach kaun nicht bezweifelt werden, daC hier ein spezi-

fisches Cliromosoma vorliegt, das in jedem Vorkern in einfacher

Zahl enthalten ist. Neben diesem sehr autfallendeu Element kon-

statierte Herr Baltzer mit groCer RegelmaCigkeit noch ein

weiteres, das durch besondere Lange ausgezeichnet ist. Auch

dieses ist als Tochterchromosoma haufig an seiner Polseite ein

wenig umgebogeu.

Nach dem Gesagten diirfen wir es jedeufalls als die weitaus

wahrscheinlichste Hypothese bezeichnen, daC die als qualitativ ver-

schieden anzusehenden Chromosomen von Vorkern zu Vorkern

als Ganzes homolog sind, und wir konnen nun betrachten, was

wir unter dieser Voraussetzung von der Entwickelung dispermer

Eier zu erwarten haben. Dabei miissen wir allerdings noch in

zweierlei Hinsicht eine nahere Bestimmung treffen. Zunachst ist

es fraglich, ob die zu normaler Entwickelung notige Chromosomen-

serie a, b, c in jedem Monokaryon in einfacher oder viel-

leicht in doppelter Zahl vorhanden ist ; auch die letztere Annahme
wiirde mit den oben fur den Reduktionsvorgang aufgestellten

Forderungen ganz wohl vertraglich sein. Wir sind nicht in der

Lage, diese Frage mit Bestimmtheit zu entscheiden ; die eben er-

wahnten morphologischen Befunde sprechen aber fur e i n m a 1 i g e s

Vorkommen einer jeden Chromosomenart im Monokaryon. Diese

jedenfalls einfachste Annahme wollen wir daher wahlen. Eine

zweite Frage ist die, ob ein Kern danu normal ist, wenn er jede

Chromosomenart mindestens einmal enthillt, oder ob es zu seiner

Normalitat notig ist, daC, wenn er z. B. drei a enthiilt, auch von

den iibrigen Arten drei Stucke vorhanden sind. Wir werden unten

Tatsachen kennen lernen, aus denen wir, unter derVoraus-
setzung einmaligen Vorkommens jeder Chromo-
somenart im Monokaryon, mit Sicherheit entuehmen konnen,

daB es innerhalb der fiir uns in Betracht kommeuden Grenzeu

gleichgiiltig ist, in wie vielen Repriiseutanton die einzelnen Chromo-

somenarten in einem Kern enthalten sind, wenn nur jede mindestens

einmal vertreten ist. Wir legen also unseren Betrachtungen vor-

laufig diese Annahme zu Grunde.

Wenn wir nun unsere Postulate formuliereu, so wird es fiir

diese prinzipiellen Betrachtungen geniigen, wenn wir, der leichteren
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Uebersicht wegen, statt der (ungefahr) 18 Chromosomen i) des

Echinidenvorkerus nur 4 annehmen. Wir bezeichnen sie als a,

b, c uud d ; das disperme Ei euthalt also 3 a, 3 b, 3 c und 3 d.

Wo es UDS daraiif ankommt, die Kernangeliorigkeit der eiuzelnen

Chromosomen auszudruckeo, verwenden wir fiir den Eikern den

Index 1, fiir die beideu Spermakerne die Indices 2 und 3.

Was wir zu erwarten haben, ist folgendes:

1) In den einzelnen dispermen Keimen des Tetraster- oder

Triastertypus werden die primaren Blastomeren sehr verschiedene

Kombinationen von normaler und pathologischer Entwickelung dar-

bieten konnen. Denn wie eine Betrachtung der Diagramme

Fig. XXVIII—XXXII fiir tetrazentrische Eier lehrt, wird es mogiich

sein, daC alle 4 Blastomeren die richtige Chromosomen-Kombination

abed erhalten (Fig. XXVIII a, b) ; es wird vorkommen, daC

a b

/ aa
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Fig. XXIX

b/^^"^
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b
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zu simultaner Vier- oder Dreiteilung fiihren, stets (annahernd)

normale Larven entstehen. Aber auch, wenn im Fall des Doppel-

spindeltypus sich zuniichst doppelwertige Zellen bilden (vergl. p. 19),

werdeu die Aussichten solcher Keime erheblicb gunstiger sein

miissen, als die der Tetrastereier.

I

Fig. XXXIII.

5) Es ist zu erwarten, dafi die Normalitat eines dispermeu

Keimes von der quantitativen Verteilung des Chromatios ober-

halb einer nach unsereii Anuabmen selbstverstandlicben Grenze

unabhangig ist. Denn auch bei rein zufalliger Gruppierung der

Chromosomen in einer mebrpoligen Figur werden Falle eintreteu

konnen, wo trotz ganz gleichmafiiger quantitativer Verteilung
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alien 4 Zellen die eine oder andere Chromosomenart fehlt

(Fig. XXXV a, b), wahrend umgekehrt quantitativ sehr un-

a..

Fig. XXXIV.
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gleiche Verteilung alien Zellen jede Chromosomenart zu vermitteln

vermag (Fig. XXXVI a, b). Und so hatten wir zu erwarten,

daB Keime mit lauter gleich groCen und im Fall des Triasters
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Urn nun diese Postulate auf ihre Richtigkeit zu priifen,

wenden wir uns zu der speziellen Analyse der oben unter-

schiedenen Dispermie-Typen, wobei'wir jedoch audi diejenigen Eigen-

schaften dispermer Keime zu betrachten liaben, welche mit

unserem Hauptproblem nur indirekt oder auch gar nicht in

Beziehung steheu. Zum SchluB werden wir dann alle fiir unsere

Frage in Betracht kommeuden Tatsacben im Zusammenhang
iiberblicken.

H. Die Eiitwickelung der siinultan dreigeteilten Eier.

I. Uebersicht uber das Versuchsmaterial.

Die Gesamtzahl der von mir untersuchten isolierten Dreier

betriigt 913 *) ; davon wurden 85 in ihre Blastomeren zerlegt,

woriiber oben (p. 48) berichtet worden ist, 828 wurden als Ganzes

geziichtet. Von diesen letzteren sind 132 auf jtingeren Stadien

konserviert, die iibrigen 696 so lange am Leben belassen worden,

bis nacb sonstigen Erfahrungen auf eine wesentliche Weiterent-

^Yickelung nicht raehr zu rechnen war. Von jenen 132 wurden

iibrigens nur 109 aufs Geratewohl getotet, die 23 anderen waren

bereits als hochgradig pathologisch zu erkennen, so daJS die Zahl

derjenigen Larven, welche bei der prozentischen Feststellung von

normaler und pathologischer Entwickelung in Rechnung kommen,

719 betragt.

Die angefiihrten Zahlen verteilen sich auf 12 Versuche, und
zwar treffen hiervon auf

Strong^docentrotus 7

Echinus 2

Strongylocentrotus $
Echinus $

Sphaerechinus 2

Ich fiihre die Versuche nachstehend auf, wobei jeder eine

Nummer erhalt, unter der er im folgenden zitiert ist.

abhangt, so zwar, dafi die Kerne frtihzeitig erkrankter Zellen trotz

geringerer Chromosomenzahl groGer sein konnen als diejenigen von
spater krank gewordenen.

1) Hierbei sind die vollig resultatlos gebliebenen Versuche mit

dispermen Dreiern der Kombination ,—-; —^ nicht mitgezahlt.
Sphaer. $

*=
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No.
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In dem V e r s u c li No. 6 warden unter 54 Objekten gefunden

:

3 mehr oder weniger defekte und asymmetrische Jungplutei,

1 Gastrula mit asymmetrisch verschobenem Darm; an der

Seite, nach der der Darm verlagert ist, viele patbologische

Elemente im Innern ; beiderseits Skelett-Dreistrahler,

3 ahnlicbe,

1 Gastrula mit symmetriscbem Darm; jederseits ein kleiner

Dreistrabler,

1 Gastrula mit auCerst scbmacbtigem axialen Darm und 2

scbwacben Dreistrablern,

1 Larve mit ganz minim alem, an die Wand gedriicktem Ur-
darm und 8 kleinen Dreistrablern,

1 Gastrula mit rudimentarem Urdarm obne Skelettanlage,

1 abnlicbe,

1 Gastrula mit sebr kurzem, aber dickem Urdarm und einem
starken und einem scbwacben Dreistrabler,

1 Gastrula mit ganz kurzem, kiiopfartigem Urdarm und einem

winzigen Dreistrabler,

1 abnlicbe,

1 stark geblabte, ziemlicb symmetriscbe Gastrula mit 2 Drei-

strablern,

1 blasige Larve, ganz obne Darm, mit 2 kleinen symmetriscben

Dreistrablern und vielen patbologiscben Elementen im
Innern,

4 groCe blasige Larven obne Darm und Skelettanlage.

Eest: Stereoblastulae und Klumpen oder vollig in Zellen

aufgelost.

Hier haben von 54 Objekten 17 gastruliert, wenn auch zum
Tell in sehr abnormer Weise, d. i. etwa 31 Proz. Von diesen

sind 3 zum Stadium des Jungpluteus gelangt, d. i. 5,5 Proz. der

Gesamtzabl.

In dem Versuch No. 11 wurden unter 9 Objekten gefunden:

3 Plutei,

3 Stereoblastulae,

3 in Zellen zerfallende Klumpen.

Es haben also 33 Proz. gastruliert und sich iiberdies zum

Pluteusstadium weiterentwickelt.

In ahnlicher Weise variabel waren auch die Resultate aller

iibrigen Versuche. Es hat fiir den Untersucher etwas immer

wieder Ueberraschendes, aus den vollig gleich aussehenden drei-

geteilten Eiern, die sich in ganz identischer Weise und rait

hochster Regelmiifiigkeit weiterfurchen, bald einen wohlgebildeten

Pluteus, bald einen regellosen Zellenklumpen hervorgehen zu sehen.

Was nun die Zahl der Plutei aus alien Versuchen zu-

sammen anlangt, so ist eine bestimmte Aussage hieriiber kaum zu
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machen, da es unmoglich ist, mit Bestimmtheit zu sagen, was noch

als Pluteus zu gelten hat, was nicht. Weniger an die Schwierig-

keit einer Abgrenzung gegeniiber dera (jastrulastadiura ist liier zu

denken, als vielmehr daran, daC eine Larve in der einen Hinsicht

Oder in einem bestimraten Bereich den Zustand des typischen Pluteus

erreicht haben kann, wahrend sie andererseits defekt oder zuriick-

geblieben ist. Zahlt man alle Larven zusammen, die wenigstens

tiberwiegend die Merkmale eines Pluteus darbieten, wobei aber

mehr oder weniger hochgradige Defekte vorhanden sein konnen,

so ergibt sich in alien Versuchen zusammen, d. h. also unter

719 in Betracht kommenden Objekten, die Zahl 79, d. i. ungefahr

11 Proz. Wie sich diese auf die einzelnen Versuche verteilen,

zeigt die nachstehende Tabelle.

No.
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II. Polaritat und Bilateralitat der Dreierlarven.

Unter all den dispermen Dreierlarven, die ich geziichtet habe,

und, wie gleich bemerkt sein mag, ebenso unter den mehr als

1500 Vierern, war keine einzige Doppelbilduug. Darait wird die

imraer noch hier und dort auftauchende Vermutung, Doppelbildung

und Doppelbefruchtung konnten irgendwie in einera Zusammenhang

stehen, wenigsteus fiir die Echiniden definitiv aufzugeben sein.

Nachdem ich zeigen konnte (19, 20), daC die Mesenchym-

und Darmbildung an den vegetativen Pol des Eies gekniipft ist

und daC ein doppelter Urdarm durch Spaltung dieses Poles vor

Oder wahrend der Furchung^) hervorgerufen wird, ist es ja von

vornherein klar, daC Doppelbefruchtung auf diese Art von Doppel-

bilduug keinen EinfluC haben kann. Denn die Protoplasmaregionen

bleiben in einem dispermen Keim in der gleichen gegenseitigen

Lage wie in einem normalen. Und wenn wir also in Fig. 33

(Taf. V) eine disperme Strongylocentrotuslarve sehen, deren Darm
in seinera mittleren Abschnitt wie aus 3 selbstandigen Stiicken

verschmolzen aussieht, so kann dies nur auf einer protoplasma-

tischen Storung beruhen, die mit der Dispermie nichts zu tun hat,

wenn auch gerade die Dreiteiligkeit vermutUch mit der

simultanen Dreiteilung des Eies zusammeuhangt. Es ist nach dem
Gesagten fast unnotig, noch zu bemerken, 'dafi die Primitivorgane

eines dispermen Dreierpluteus sich genau so auf die polare Proto-

plasraaschichtung des Eies bezieheu, wie diejenigen einer mono-

spermen Larve.

Xicht so einfach liegt die Frage, wie es sich bei einer dispermen

Dreierlarve mit der Bilateralitat verhalt; und dies riihrt eben

daher, dafi wir auch iiber die Bilateralitatsbestimmung bei der

normalen Entwickelung nur sehr ungenugend unterrichtet sind.

Was wir hieriiber wissen, ist folgendes.

1) Die Bilateralitat kann, wie ich gezeigt habe (19), dem
Ei durch Deformieruug kiinstlich aufgepragt werden. Streckt man
durch Schiitteln ein Ei senkrecht oder schief zu seiner Achse, so

wird die dadurch hergestellte langsellipsoide kunstliche Symmetrie-

ebene zur Medianebene 2).

1) Letzterer Nachweis (22, p. 84) wurde kurz darauf auch von
Driesch (43) geliefert.

2) Den Einwand, den ich mir selbst gegen die Beweiskraft

dieser Versuche gemacht habe, daB sich namlich das Ei in der

Richtung einer praformierten Medianebene vielleicht leichter strecken

Bd. XLin. Jf. F. xxxvi. 6
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2) Im nicbtdeforraierten Ei scheint, wie ich bereits kurz

mitgeteilt babe, die Medianebene der Larve rait der ersten Furcbe

zusaramenzutretfen. Es sind zweierlei Versucbe, aus denen ich

das scblieCe; einmal der im vorigen Heft (p. 22) beschriebene Fall

von „partieller Thelykaryose", wobei die eiiie der beiden primaren

Blastomeren doppelt so viel Chromatin erhalten hatte, wie die

andere, und wo dann die Medianebene der Larve annahernd mit

der Grenze des groCkernigen und kleinkernigen Bereiches zu-

sammenfiel. Wichtiger sind, wegen der groCeren Zahl von Fallen,

Versucbe, bei denen ich darauf ausging, in den Abkoramlingen

einer der beiden primaren Blastomeren pathologische Vorgange

hervorzurufen (22, p. 87). Es wurden zu diesem Zweck Eier

beim Uebergang vom Zwei- zum Vierzellenstadium einige Minuten

geschuttelt, Nach den Beobachtungen E, B. Wilsons (130) laCt sich

durch diese Prozedur die Zellteilung hintanhalteu. Das Verfahren

wirkt aber sehr ungleichmafiig, und darin liegt fur unseren Zweck

seine Bedeutung. Man erhalt namlich nicht selten Falle, in

denen die Teilung nur in der einen Yg'Blastomere unterdriickt

ist, in der anderen nicht, so daB ein dreizelliges Stadium zu

stande koramt, aus 2 einwertigen und einer doppelwertigen Zelle

bestehend. Der Zustand besitzt die groCte Aehnlichkeit mit dem
Verhalten derjenigen Eier des dispermen Doppelspindeltypus (vergl.

oben p. 18), die simultan in 2 einwertige und eine doppelwertige

Zelle zerfallen. Nur besteht der Unterschied, daC ein derartiger

dispermer Keim 2 Amphikaryen und 2 Hemikaryen enthalt, wo-

gegen bei Furchenunterdriickung iiberall Amphikaryen vorhanden

sind. Genau wie bei der Dispermie fiibrt nun auch bier die

Doppelwertigkeit sehr haufig friiher oder spiiter zu mehrpoligeu

Mitosen, und dies ist otfenbar der Grund dafiir, daC dieser Teil

des Keimes nicht selten pathologisch wird. Ganz ausnahmslos

babe ich nun fiir 10 derartige Objekte konstatieren konnen, daC

dann, wenn sich die doppelwertige Zelle zunachst iiberhaupt

noch mitentwickelt, ein Pluteus entsteht, der auf der einen Seite

volhg normal, auf der anderen mehr oder minder patbologisch ^)

lasse als in jeder anderen, konnte ich seither durch eine einfache

Feststellung beseitigen. Ware er zutrefFend, so miiCte jedes in der

Richtung seiner Achse gepreCte Ei im Aequator oval werden,

was niemals der Fall ist.

1) Es braucht kaum gesagt zu werden, daC man diese Methode,

einen Keim partiell patbologisch zu machen, auch auf andere

Furchungsschritte anwenden kann. Ich komme auf die Bedeutung
solcher Versucbe an anderer Stelle zuriick.
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ist. Ich habe in Fig. 16—18 (Taf. Ill) 3 solche Larven abge-

bildet, 2 in der Ausicht von vorn, eine vom Scheitel. Sie werden

uns wegen ihrer naheu Vergleichbarkeit mit gewissen dispermen

Keimen unten nochmals beschiLftigen.

Ganz entsprechend zeigte sich, wenn durch Schiitteln beim

Uebergang vom Vier- zum Achtzellenstadium ein Viertel des

Keimes pathologiscli geworden war, der Defekt ausschlieClich auf

der einen Seite der Medianebene, und zwar entweder im Scheitel-

bereich oder im Bereich des Oral- und Anallappens. Nach diesen

Ergebnissen ist kaum mehr ein Zweifel moglich, daC im nicht-
deformierten Ei die erste Furc hungsebene zur
Medianebene wird^).

Kehren wir nach dieser Abschweifung zu unseren disperm-

dreiteiligen Eiern zurtick, so gehoren auch sie zu der Kategorie

der nichtdeformierten Eier, und so liegt nach dem Ge-

sagten der Gedanke nahe, daB ein solches Ei mit seiner drei-

strahligen ersten Furche bei der Bestimmung der Medianebene

in Verlegenheit kommen, oder daC eine partielle Spaltung der

Medianebene und damit eine entsprechende Verdoppelung in der

Scheiteh'egion oder in der Region des Mundlappens eintreten konne.

Kichts dergleichen habe ich je beobachtet, und wir diirfen

danach wohl sagen, daC der abnorme Furchungstypus fiir die Be-

stimmung der Symmetrieebene vollig belanglos ist. Der Keim
ist, sofern er uberhaupt gesund genug ist, stets im stande, eine

Medianebene zu finden, wenn uns auch die Art, wie dies geschieht,

zunachst dunkel bleibt.

Um diesem Problem niiher zu kommen, ist vor allem die

Frage zu beantworten, in welcher Weise die einzelnen Bezirke

eines Dreierpluteus auf die 3 primaren Blastomeren zuriickzufiihren

sind. Es ist oben (p. 36) dargelegt worden, welches Mittel diese

Zuriickfiihrung ermoglicht; es ist die in vielen dispermen Dreier-

1) Zu einem gerade entgegengesetzten Ergebnis ist, ohne
meine Befunde zu berucksiclitigen, vor kurzem Driesch (47) gelangt.

Er glaubt aus gewissen Experimenten den Schlufi ziehen zu miissen,

daC die Medianebene normalerweise auf der ersten Furche senk-

recht steht. Ich werde anderwarts genauer darlegen, daG dieser

SchluC nicht zwingend ist. Hier geniige die Bemerkung, dafi es sich

in den DRiEscHschen Experimenten um deformierte Keime und
also um eine von der normalen abweicbende kiinstliche Symmetrie-
ebene handelt, wie bei meinen oben erwahnten Deformierungs-
versuchen.
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larven nachweisbare spezifische KerngroBe einzelner Drittel.

Unter 49 gut entwickelten Dreierplutei, die ich auf diese Verhalt-

nisse gepriift habe, vermochte ich an 20 Exemplaren sichere Ver-

schiedenheiten der KerngroCe nachzuweisen. Ehe wir einige von

diesen Larven naher ins Auge fassen, ist eine kurze Orientierung

daruber notig, in welcher Hinsicht das Verbaltnis zwischen

den 3 ^/g - Blastomeren und den Larvenregionen iiberhaupt ein

variables sein kann. Wir wissen vom Strongylocentrotus-Ei, dafi

die unpigmentierte vegetative Polkappe (das Mikromerenfeld) das

prinuire Mesenchym liefert, und daC die angrenzende pigmentierte

Zone sich als Urdarm einstiilpt. Wir haben andererseits im

Kapitel C (p. 25) erfahren, dafi die Triastereier sich so teilen,

daC jeder primiiren Blastomere von alien Eizonen ein Drittel zu-

fallt (vergl. Fig. VI, p. 25). Falls also diese Eier den sonst

gultigen Entwickelungsgesetzen folgen, muB jede der 3 primaren

Blastomeren in gleicher W^eise an der Mes-

encbymbildung partizipieren , und es muB
nach vollzogener Gastrulation jeder aus einer

Vs-Blastomere stammende Zellenkomplex ein
'

.' Drittel von Ektoderm und Entoderm dar-

stellen, so zwar, daB diese drei Bereiche im

Ektoderm am animalen Pol, d. i. an der sich !

V'<y wwn differenzierenden Wimperschopfplatte , zu-
|

sammenstoBen , wiihrend im Entoderm das !

blinde Ende des Urdarms den Treifpunkt der drei Grenzlinien ent-

halt. Wie an der Mesenchymbildung und an den embryonalen

Blattern, so miissen endlich die drei Bereiche auch gleichmaBig

an der Umgrenzung des Urmunds teilnehmen. An dem in

Fig. XXXVII gegebenen Schema einer von der Urmundseite

gesehenen Gastrula ist dieses zu postulierende Verbaltnis dar-

gestellt.

Die Priifung der Dreierlarven mit Bereichen verschiedener

KerngroBe bestatigt unsere Erwartungen. Dies sei zuuachst an

zwei besonders gunstigen Objekten, einer beginnenden Gastrula

und einem Pluteus, naher erliiutert.

Fig. XXXVIII a zeigt den optischen Schnitt durch eine junge

Dreiergastrula von Echinus (Versuch No. 12), aus einem Ei

stammend, an welchem der fiir die Dreier typische Ablauf der

Furchung verfolgt worden war. Die Larve ist so orientiert, daB

der in a gezeichnete groBte Durchschnitt ein wenig von der

Medianebene abweicht ; an der Darmneigung lassen sich die spatere
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Scheitelregion (links) unci Mundregion (rechts) unterscheiden i).

Die gleiche Bestimmung laCt sich auch auf Gruud der Anordnung

des primaren Mesencbyms trefifen (vergl. Fig. XXXVIII b). Der

Schnitt a laCt links ungewobnlicb groBe, recbts ungewobulicb kleine

Kerne erkennen ; die Grenze geht — wie die Pfeile angeben —
unserer Forderung entsprecbend, einerseits durcb die Wimper-

scbopfplatte (das Akron), andererseits durcb den Grund des Ur-

darms. Die in dem optiscben Scbnitt a gezeicbneten Bereicbe ge-

boren zwei Larvendritteln an, die sicb durcb ibre stark ver-

scbiedene KerngroCe aufs scbarfste voneinander abgrenzen. Das

Fig. XXXVIII.

dritte Drittel zeigt abermals eine andere KerngroCe, die zwiscben

jenen beiden ungefabr die Mitte bait. In Fig. XXXIX sind aus

jedem Larvendrittel einige Kernkonturen bei starkerer VergroBerung

gezeicbnet. Das Verbaltnis der drei Drittel zur Larvensyrametrie

ist dieses, daB der Bereicb der groBen und der mittleren Kerne

ziemlicb genau in der Medianebene, und zwar auf der Scbeitel-

seite der Gastrula, zusamnaenstoBen ; das kleinkernige Drittel bildet

die Mundseite und wird von der Medianebene annabernd balbiert.

In der Fig. XXXVIII b, welcbe die Gastrula in der Ansicbt vom

vegetativen Pol darstellt, ist durcb Kombination des nacb dem

Leben gezeicbneten Mesencbymkranzes mit den nacb dem konser-

1) Ueber die Erscheiming, daC das Urdarmende zuerst nicht

gegen die Mundseite, sondern entgegengesetzt gerichtet ist, vergl.

Driesch (39) und besonders H. Schmidt (112).
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vierten Objekt eingetragenen Ektodermkernen dieses Verhaltnis

zur Anschauung gebracht. Der Pfeil rechts von der Figur gibt

die Richtuug an, in welcher man auf das Objekt blickt, urn den

in a wiedergegebenen optisclien Schnitt zu erhalten.

O
ogo

O

O

o
oo
o o

^ o
o

Fig. XXXIX.

o

o

Oo

o
o
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Eine ganz andere Verteilung der drei Larvendrittel urn die

Achse herum zeigt der nun zu besprecheude Pluteus von Strougylo-

centrotus (Versuch No. 4). Da die kompliziertere Form des Pluteus

die Orientierung etwas schwieriger macht, seien die Grenzen der

drei Drittel zunachst an zwd plastischen Oberflachenbildern be-

schrieben, von denen das eine (Fig. Ill, Taf. II) unser Objekt von

vorn-unten und etwas von links, das andere (Fig. 11 m) von hinten

und etwas von rechts wiedergibt. Denken wir uns eine der Ei-

achse entsprechende Linie durch den Pluteus gelegt, so gelit sie

einerseits durch den Urmund (After), andererseits durch die Mitte

der Mundlappenkante. Diese beiden Endpunkte der idealen Keim-

achse siud in den Figuren durch Sterne bezeichnet; in ihnen

miifiten bei exakter Verteilung die Grenzlinien der drei Drittel

zusammenstoCen.

An der Urmundseite trifft dies auch in der Tat zu. Wie

einige in der Umgebung des Urmunds eingezeichnete Kerne lehren,

haben wir es in dieser Larve gleichfalls mit drei sehr deutlich

unterscheidbaren KerngroCen zu tun. Das Drittel, das sich nach

rechts oben erstreckt, hat sehr kleine Kerne, das nach rechts

unten ausgehende sehr groCe, das dritte, welches sich links vom

Urmund ausbreitet, hat Kerne von mittlerer GroCe. Die Grenzen

dieses letzteren Bereiches gehen vom Urmund ziemlich steil nach

links oben und unten, dieses Drittel bildet dann, wie Fig. Ill

lehrt, in der Hauptsache die linke Larvenseite mit EinschluC des
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noch ganz kurzen liuken Analarraes und eines schmalen Streifens

vom Miiudfeld. An der Mundlappenkante springt es am weitesteu

gegen die Medianebene vor, ohne sie jedoch zu erreichen. Das

kleinkernige Drittel bildet den rechten oberen Teil der Hinter-

wand mit Einschlufi des Scheitels und den groCten Teil der linken

Seiten- und der Vorderflache, bier weit iiber die Medianebene nach

links iibergreifend. Das groBkernige Drittel endlich erstreckt sich

liber den rechten unteren Teil der Hinterwand, es bildet den

rechten Analarm mit einem kleinen Teil der rechten Seitenwand

und den weitaus groCten Teil des Mundfeldes. Der Punkt, an

dem die drei Drittel auf der Vorderseite zusammentreffen, fallt

nicht mit dem durch den Stern bezeichneteu idealen Achsenpunkt

zusammen, sondern ist etwas nach links oben verschoben.

Die nach dem Objekt angefertigten Zeichnungen, auf Grund

deren die besprochenen Figuren entworfen worden sind, sind in

Fig. 11 a—k wiedergegeben ^). Das Praparat ist, infolge des ofteren

Drehens, im Bereich der W'imperschnur auf der rechten Seite und

vorn geplatzt, so daC die Kerne hier zum Teil nicht richtig an-

einander schliefien. Fig. 11a zeigt die Larve genau von vorn,

c genau von hinten, d von rechts vorn, i gibt die Scheitelansicht,

k die des Mundfeldes 2), in f ist bei der Ansicht von rechts die

rechte Seite des Darmes dargestellt, in g bei gleicher Ansicht die

linke Darmflache. Es sei gleich hier bemerkt, dafi der Darm,

obgleich typisch dreigeteilt, auffallend klein ist und die Mund-

wand nicht erreicht. Auch von eiuer Mundbuchtj die auf diesem

Stadium langst angelegt seiu sollte, ist nichts zu sehen.

Wahrend die Grenze des kleinkernigen Bezirkes iiberall mit

voller Sicherheit angegeben werden kann, heben sich die beiden

anderen nicht an alien Stellen ganz klar voneinander ab. Es

rtihrt dies daher, daC, wie die Vergleichuug der in Fig. 11 h bei

stiirkerer VergroCerung gezeichneten Kernkonturen lehrt, der

GroCenunterschied zwischen den Kernen dieser beiden Bezirke kein

1) Leider sind die KerngroBen der Originalzeichnungen in den
lithographischen Figuren nicht ganz genau reproduziert. Es scheint

unmoglich zu sein, in Lithographie so exakt zu arbeiten, wie es in

Fallen dieser Art zu wiinschen ware.

2) Bei der Vergleichung der beiden letztgenannten Ansichten

erscheint der Kernkontrast ganz enorm. Es ist jedoch zu beachten,

daC Mundfeld vind Scheitel nicht direkt verglichen werden durfen;

die Kerne des Mundfeldes sind auch in alien normaleu Larven er-

heblich groCer als die der Scheitelregion.
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SO sehr betriichtlicher ist. Bei den nicht unerheblichen Grofien-

variationen speziell in dem grofikernigen Bereich, Variationen, die

zum Teil sicher darin ihren Grund haben, daB nicht wenige frisch

geteilte Kerne vorhanden siud, ist es fiir manchen Kern unmoglich,

zu sagen, ob er diesera oder ienem Bezirke zuzurechnen ist.

Dabei ist auch zu beachten, dafi sich bei den successiven Zell-

teilungen die Abkommlinge benachbarter Zellen durcheinander

schieben konnen, so dafi unter Umstanden die Grenzlinie einen

sehr unregelmaCigen Verlauf bekommt oder gar eine Zelle des

einen Bezirks vollstandig von solcheu des anderen umschlossen

wird. Ein sehr schones Beispiel dieser Erscheinung bietet Fig. lid

dar, an jener Stelle, wo die Wimperschnur von der linken Seite

auf die Vorderflache umbiegt. Da hier der groBkernige uud der

kleinkernige Bereich aneinander stoCen, ist die Grenze mit der

groBten Sicherheit zu bestimmen. Man sieht nun, dafi an diesem

Punkt der kleinkernige Bereich nicht nur in scharl'er Ausbuchtung

weit nach unten ragt, sonderu dafi er iiberdies eine Zelle des

grofikernigen Bezirks einschliefit.

Aehnliche Verzahnungen scheinen auch im Mundfeld an der

Grenze des mittel- und grofikernigen Bereichs vorzuliegen. So ist

nach dem Grofienverhaltnis der beiden gegen die Mitte zu gelegenen

sich teilenden Zellen in Fig. Ilk kaum zu bezweifeln, dafi die

naher an der Medianebene gelegene dem Bereich der mittleren

Kerne, die andere dem der grofien angehort.

Es mag nach dem Gesagten dahingestellt bleiben, ob die

Grenze zwischen diesen beiden Bezirken wirklich genau so lauft,

wie ich sie in den Figuren eingetragen habe. Sehr grofi kann der

Fehler aber jedenfalls nicht sein.

Dafi auch am Darm die gleichen drei Drittel unterscheidbar

sind, ist aus Fig. 11 f und g zu ersehen. Die erstere Ansicht gibt

die rechte Wand des Darmes wieder, welche oben und gegen die

Scheitelspitze zu in alien drei Abschnitten kleinkernig ist, wogegen

der uutere Teil grofie Kerne aufvveist. Fig. 11 g zeigt die liuke

Darmwand von innen ; sie lafit, mit Ausnahme eines kleinen oberen

Teils des zweiteu Darmabschnitts, Kerne des mittleren Typus er-

kennen ^). Man sieht leicht, dafi die Verteilung der drei Drittel im

Darm genau mit der im Ektoderm korrespondiert.

1) Der Vorderdarm hat noch einen aulSeren Ueberzug aus

Zellen; er sieht an dem Dauerpraparat doppelwandig aus. Die

Bedeutung dieses Zustandes ist mir unklar.
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Zur Bilateralitat der Larve haben unsere drei Bezirke an-

scheinend gar keine Beziehung; keine Grenzlinie trifft mit der

Medianebene zusammen; kein Bezirk wird von ihr halbiert. Um
so iiberraschender ist die fast vollkommene Symmetrie der Larve,

besonders auch im Skelett, und die Art, wie ein Bereich in den

anderen ohiie Storung iibergeht. Fig, lie illustriert diese letztere

Erscheinung an dem optischen Schnitt der Wimperschnur, da, wo

diese von der rechten Seite auf die Vorderwand iibergeht und wo

gerade der groB- und kleinkernige Bereich zusammentreffen ^).

Ein ahnlicher Fall, aber doch in verschiedener Hinsicht anders

gelagert, ist der in Fig. 13 (Taf. Ill) dargestellte. Es handelt

sich um einen durchaus normalen, vollkommen symmetrischen

Pluteus von Sphaerechinus (Versuch No. 10). Hier sind nur zwei

verschiedene KerngroBen zu unterscheiden ; ein — anscheinend

abnorm ausgedehntes — Drittel hat kleine Kerne , die beiden

anderen ununterscheidbar groBe. Das kleinkernige Drittel nimmt

einen ahnhchen Bezirk ein, wie in unserem vorigen Objekt, nur

Uegt es auf der 1 i n k e n Seite der Larve und ist etwas mehr nach

unten verschoben. So laBt es ein Stiick des Scheitels und auch

mehr von der Vorderflache frei und greift daftir weiter auf den

Analarm liber, dessen auBere Flache bis zur Spitze es bildet. In

sehr typischer Weise schneidet es ungefahr an der vorderen

Wimperschnurkante ab.

Die Grenze zwischen den beiden groBkernigen Dritteln konnten

wir uns hypothetisch in Anlehnung an das vorige Objekt eintragen

;

doch hat es gerade fiir die in Rede stehende Larve kaum einen

Zweck, diese Linie zu konstruieren.

Eine zweite Sphaerechinuslarve mit ganz ahnlichen Kern-

verhaltnissen aus dem gleichen Versuch (No. 10) ist in Fig. 35 b—

d

(Taf. V) nach dem Leben, in Fig. 35 a nach dem konservierten

und gefarbten Praparat gezeichnet, Sie wird uns wegen ihrer

Asymmetrie unten noch naher bescbaftigen. Auch hier ist ein

Drittel kleinkernig, die beiden anderen sind ununterscheidbar

groBkernig. Aber die Verteilung ist eine etwas andere. Kon-

struieren wir uns namlich nach ihrem mutmaBlichen Verlauf die

Grenze der beiden groBkernigen Drittel — es ist die graue Linie

1) Diese schon zweimal (26 und 27) reproduzierte Figur ist

gezeichnet worden, ehe in dieser Gegend die Zerrei£ung der Wand
eingetreten war.
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in Fig. 35 d — so ergibt sich, daC das kleinkernige und das eine

groCkeriiige Drittel sich in den Scheitel teileu, wobei allerdiugs

der kleinkernige Bezirk ein wenig uber die Medianebene nacli

links ubergreift, wiibrend das dritte Drittel das Mundfeld und die

niicbst angrenzeuden T-eile der Vorder- und Hinterwand bildet.

Die gleiche Verteilung der drei Drittel bietet in noch ex-

akterer Weise die in Fig. 15 (Taf. Ill) abgebildete, fast sym-

metrische Strongylocentrotuslarve dar (Versuch No. 4). Hier lasseu

sich wieder alle drei Drittel nach ihrer KerngroCe unterscheiden,

weun auch der Koutrast lange nicht so groC ist, wie in den beiden

zuerst beschriebenen Objekten. Zwei Drittel, mit den kleinsten

und mittleren Kernen, teilen sich in den Scheitel und bilden die

ganze Vordervvand bis ungefiihr an die Kante des Mundlappens.

Die hnke, etwas kraftiger entwickelte Seite des Pluteus zeigt die

kleineren Kerne; die Grenze fallt mit einer schwachen Kerbe im

Mundlappen zusammeu (Fig, 15 c). Das dritte unpaare Drittel,

welches die groCten Kerne enthalt, bildet die Analarme und den

zwischen ihnen gelegenen Bereich der Hinterwand, sowie das ganze

Mundfeld.

Ganz ebenso verhalten sich 2 Plutei von Echinus (Versuch

No. 8). Der Scheitel und die Vorderwand weisen auf der einen

Seite groBere, auf der anderen kleinere Kerne auf; das dritte

Drittel zeigt KerugroCen wie das erstgenannte und ist daher vou

diesem nicht abzugrenzen.

Ein dritter Verteilungstypus endlich ist der, dafi zwar, wie

in den letztbeschriebenen Fallen, zwei Drittel sich anniihernd sym-

raetrisch an dem Aufbau des Larvenkorpers beteiligen, daC aber

diese zwei paarigen Drittel nicht, wie dort, im Scheitel, sondern

im Mundfeld zusammenstoCen, wahrend das unpaare Drittel den

Scheitel und die Vorderwand bildet. Von diesem Typus besitze

ich 4 Larven. Eine davon, eine Strongylocentrotuslarve aus dem
Versuch No. 4, ist in Fig. 14 (Taf. Ill) abgebildet. Das Scheitel-

drittel ist durch etwas kleinere Kerne von den beiden anderen

unterscheidbar. Ganz die gleichen Verhaltnisse , nur rait noch

deutlicherem Kerukontrast, zeigt die in Fig. 22 (Taf. IV) dar-

gestellte Echinuslarve aus dem Versuch No. 8.

Eine dritte Larve dieses Typus ist in Fig. 20 (Taf. IV) abge-

bildet. Es ist ein Strongylocentrotus-Pluteus aus dem Versuch No. 2,

wo wieder das Scheiteldrittel die kleinsten Kerne besitzt. In dieser

Larve sind auch die beiden anderen Drittel, die sich annahernd
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symmetrisch in den hinteren unteren Teil der Larve teilen, durch

geriuge Untcrscliiede der KerngroCe abgrenzbar.

Es ist auffallend, daC in alien bisher besprocbenen Pluteus-

larven dasjenige Drittel, das die kleinsten Kerne besitzt, mog-

lichst am weitesten scbeitelwiirts liegt. Dies mufi jedoch als Zufall

bezeichnet werden. Eine Ausnahme von diesem Verhalten haben

wir bereits in der p. 84 beschriebeneu Gastrula kennen gelernt, wo

der Bereich der groCten und der der mittleren Kerne in der Median-

ebene der Scheitelseite zusammentreffen (vgl. Fig. XXXVIII b).

Einen zweiteu Fall, bei dem ein kleinkerniges Drittel nicbt am
Scheitel angetroffen wird, liefert der in Fig. 12 (Taf. II) abgebildete

Strongylocentrotus-Pluteus (Versuch No. 1). Die Larve ist von

recbts dargestellt, jedocb so, daC man in der Verkiirzung die

Hinterwand mit dem After und das Mundfeld mit der Mundbucht

iiberblickt. Es sind drei verscbiedene KerngroCen unterscbeidbar,

docb ist die Grenze zwischen den grofiten und den mittleren

Kernen nicbt iiberall anzugeben, Um so klarer bebt sicb das klein-

kernige Drittel beraus, welcbes die recbte untere Seite bildet. Es

grenzt sicb auf der Hinterwand und im Mundfeld ziemlicb streng

in der Mediauebene von dem Bereicb der mittleren Kerne ab. Das

groBkernige Drittel nimmt die Scheitelregion ein und erstreckt

sicb auf der Vorderseite bis an die Mundlappenkante.

Man wird vielleicbt aus den mitgeteilten Befunden den Ein-

druck gewinnen , daB zwiscben der dreistrabligen Furche eines

Triastereies und der Larvensymmetrie gar keine Beziebung bestebe

und daB es nur Zufall sei, wenn in mancben Fallen die Grenz-

linie zweier Drittel in die Medianebene fallt und damit das dritte

Drittel von ibr halbiert wird. Doch lassen die von mir beobach-

teten Falle eine andere Auffassung wenigstens nicbt unmoglich

erscbeinen, wie dies an der Hand von Fig. XL erlautert sein mag.

Es scheint mir namlicb, daB alle Verteilungstypen sicb auf zwei

Stellungen des Triasters in Bezug auf die Medianebene zuriick-

fiihren lassen. Denken wir uns im Ei die Medianebene provi-

sorisch — und also nicbt unabanderlich — vorausbestimmt, so

liegen, nach den oben mitgeteilten Erfahrungen iiber das Zusammen-

treffen der normalen ersten Furcbe mit der Medianebene, die

zwei Pole des monospermen Eies zu dieser praformierten Median-

ebene symmetriscb (Fig. XL a). Dies wiirde aber beiBen, daB diese

hypotbetiscbe Eistruktur im nicbtdeformierten Ei den Zentren ihre

Stellung anweist. Treten nun drei Zentren auf, denen das
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Bestreben innewohnt, sich erstens in der karyokiuetischen Ebene

UDd zweitcns uDgefiihr iiquidistant und in gleichem Abstand von

der Eioberfliiche aufzustellen, so sind zwei zu unserer praformierten

Medianebene symmetrische Anordnungen moglich, wie dies durcli

Fig. XLb und c illustriert wird. Die Stellung c entspricht ja

a b c

dem Symmetriepostulat insofern besser, als sie der spateren Bi-

lateralitat der Larve gerecht wird. Allein wenn wir uns die

durch die praformierte Medianebene geschiedenen Eihalften nicht

spiegelbildlich gleich, sondern kongruent denken, das Ei also zwei-

strahlig, wofiir in der Tat gewisse Anhaltspunkte vorliegen ^), so

ist auch die Stellung b eine Gleichgewichtsstellung, die sogar in-

1) Ich werde an anderer Stelle auf diese Fragen zurlickkommen.
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sofern noch mehr mit der normalen Stellung der zweipoligen Figur

harraoniert, als kein Pol in die Medianebene selbst fallt.

In der zweiten Reihe ist die den einzelnen Zentrenstellungen

entsprechende Teilung des Eies in Riicksicht auf die hypotbetiscbe

Medianebene dargestellt, in der dritten Reibe endlicb das bieraus

resultierende Verbaltuis der primaren Blastomeren zur Symmetric

des Plutens. Aus der Zentrenstellung b leitet sicb nur ein Ver-

teilungstypus der drei Drittel ab, der allerdings in zwei sym-

metriscben Modifikationen vorkommen kann ; die Zentrenstellung c

dagegen kann, wie in der Figur dargestellt, zwei verscbiedene

Typen (Cj und c^) zur Folge baben.

Alle bescbriebenen Larven nun lassen sich obne Scbwierigkeit

auf einen dieser drei Typen zuriickfubren, wie sicb aus der Ver-

gleicbung der Scbemata mit den naturgetreuen Bildern obne

weiteres ergibt. So folgen die in Fig. 1 1 (Taf. II) und 25 a (Taf. IV)

abgebildeten Plutei dera Typus b, die Gastrula der Fig. XXXVIII

(p. 85) und der Pluteus Fig. 15 (Taf. Ill) dem Typus C2, die

Plutei der Fig. 20 und 22 (Taf. IV) dem Typus c^. Auch die

iibrigen abgebildeten Falle und alle, die icb sonst gesehen babe,

lassen sicb obne Zwang unter diese drei Typen einreiben. Dafi

die Grenzen der drei Drittel haufig nicbt genau den Linien des

Scbemas entsprecben, riibrt zu einem kleinen Teil jedenfalls von

den oben scbon erwabnten, wabrend der Entwickelung statt-

findenden Zellenverscbiebungen ber. Fiir diejenigen Falle aber,

bei denen die Abweicbungen betrachtlicber sind, ist zu beacbten,

daB die 3 primaren Blastomeren eines Dreiers sebr baufig nicbt

genau gleicb groB sind, und dafi man, wenn man grofiere Mengen

dieser Objekte isolieren will, auf solche mit geringen Ungleicb-

beiten der Y 3 -Blastomeren nicbt verzichten kann.

Wenn aber aucb durcb diese Betracbtungen die Moglicbkeit

aufgezeigt ist, dafi in diesen auf den ersten Blick so ganz regellos

erscbeinenden Verbaltnissen eine gewisse GesetzmaCigkeit besteben

konnte, so ist docb hinzuzufiigen, dafi es sicb in dem Gesagten nur

urn eine Vermutung handelt, die erst in Verbindung mit anderen

Tatsachen vielleicbt eine festere Begrundung wird erhalten konnen.

Ml. Ueber die Anordnung des Mesenchyms in den Dreierlarven.

Im vorigen Abscbnitt baben wir das Postulat aufgestellt, dafi

sich das primare Mesencbym der normalen Dreierlarven annabernd

gleicbmafiig aus Abkommlingen der 3 primaren Blastomeren zu-
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sammensetzt. Auch diese Forderung kaiin durch Untersuchung

der KerngroCen gepriift werden. In der Tat laBt sich leicht fest-

stellen, daB in Larven, deren Keimblatter Bezirke verschiedener

KerngroCe aufweisen, auch Mesenchymzellen rait entsprechend ver-

scbiedenen Kernen gefunden werden (vgl. Fig. XXXVIII a links,

p. 85).

Hier tritt nun aber noch eine neue Frage auf. Die Zellen

der embryonalen Epithelien bleiben im wesentlichen so, wie sie

successive durch Teilung entstehen, nebeneinander liegen und so

formieren die Descendenten jeder priniaren Blastomere einen zu-

sammenhangenden Bezirk. Anders liegen die Verhaltuisse beim

prinaaren Mesenchym. Seine Zellen wandern in die Blastulahohle

ein und sind hier zunachst zu einem ziemlicb regellosen Klumpen

angehauft, aus dem sich allmahlich der charakteristische Mesen-

chymring rait seinen zwei symmetrischen Dreiecken, den Bildungs-

statten der beiden Skelett-Dreistrahler, differenziert. Die Ebene

dieses Mesenchymkranzes steht auf der Gastrulaachse annahernd

senkrecht. Teilen wir sonach den Keim in seine den 3 priniaren

Blastomeren entsprechenden Drittel ein, so zerlegen wir damit

den Mesenchyraring in 3 Telle, deren jeder in einem dieser Drittel

seine Lage hat. Es erhebt sich die Frage: ordnen sich die

Mesenchymzellen so an, dafi in jedes Larvendrittel nur solche

Zellen geraten, die aus der Urblastomere dieses Drittels stammen,

Oder werden die Mesenchymzellen wahllos verteilt?

Dieses Verhaltnis laCt sich am besten am frischen Objekt

untersuchen, well sich hier der Mesenchymring besonders klar

darstellt. Wenn wir auch im Leben die Kerne nicht erkenneu

konnen, so haben wir doch an den rundlichen, sich rings scharf

abhebenden Mesenchymzellen ein fur unsere Frage ebenso gutes

Kriterium: das ist die Zellgrofie. Denn es ist, wie im vorigeu

Heft nachgewiesen werden konnte, das Volumen einer Larvenzelle

der in ihr enthaltenen Chromosomenzahl direkt proportional. Wie

sicher dieses Kennzeichen ist, geht daraus hervor, daC ich bei

einigen normal gebildeten Dreierlarven, an denen ich im frischen

Zustand die GroCe der Mesenchymzellen als gleich oder ver-

schieden festgestellt hatte, stets daun am gefarbten Priiparat

im ersteren Falle gleiche, im letzteren verschiedene KerngroCen

nachweisen konnte.

Eines dieser Objekte ist das in Fig. XXXVIII (p. 85) ab-

gebildete. Die Mesenchymzellen sind nach dem frischen Objekt

(nach Formolzusatz) gezeichnet. Sofort fallen verschiedene GroOen
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auf, und zwar lassen sick ziemlich deutlich drei Abstufungeri er-

kennen : ganz groCe, mittlere und kleine. In der Tat haben wir

es in diesor Larve, wie oben schon beschrieben, mit drei deutlich

unterscheidbaren KerngroBen zu tun. Ich babe nun in Fig. XXXVIII b

nach dem gefarbteu Priiparat die ungefahren Grenzen der drei

Larvendrittel eingetragen. Man sielit, daC in jedem Drittel

Mesenchymzellen von alien GroCen vorkommen.
Allerdings ist zu bemerkeu, daC in dem groCkernigen Bezirk die

nieisten der ganz groBen Mesenchymzellen angetrofFen werden, in

dem Bereich der niittleren Kerne die meisten der mittelgroBen

;

aber Ausnahmen sind haufig, und besonders die ganz kleinen Zellen,

die aus dem unteren Drittel stanimeu miissen, sind iiberall ver-

streut. Schon die Tatsache, daC unsere Larve in diesem Drittel

nur sehr wenige Mesenchymzellen enthalt im Vergleich zu den

beiden anderen, beweist, daC bei der Anordnung des Mesenchyms

die in gleicher Kernsubstanz begrundete Familienzusammengehorig-

keit der Zellen keine Rolle spielt, sondern daC die Zellen in dem

seiner Form nach gesetzmaCigen Ring ganz zufallig verteilt werden.

Naturlich wird dabei jedes Larvendrittel am meisten Aussicht

haben, diejenigen Zellen an sich zu Ziehen, die in ihm entstanden

sind und von Anfang an in seiner Nahe liegen.

Was hier fiir das Stadium der jungen Gastrula festgestellt

worden ist, laCt sich ebenso in spateren Stadien konstatieren. In

Fig. lib (Taf. II) ist ein optischer Querschnitt durch den Scheitel

des oben ausfiihrlich besprochenen Strongylocentrotus-Pluteus ab-

gebildet. Man sieht, daC in dem Bereich des kleinkernigen
Larvendrittels neben kleinkernigen auch groBkernige Mesen-

chymzellen vorhanden sind.

Ganz das Gleiche wie fiir das primare Mesenchym gilt auch

fiir das sekundare. Das sekundare Mesenchym wandert bekannt-

lich aus dem blinden Ende des Urdarms aus und auch an seiner

Bildung sind alle drei Larvendrittel beteiligt, wenn auch nicht so

exakt, wie beim primaren (vgl. Fig. XXXVIII a). Die Zellen ver-

teilen sich spater iiberall in der primaren Leibeshohle und ge-

winnen als Chromatophoren eine in den normalen Larven sehr

typische und symmetrische Anordnung i). Wir werden spater

Belege datiir kennen lernen, daB auch bei dieser Anordnung keine

1) Einiges Nahere hieriiber findet sich in meinem Aufsatz:

Ueber den EinfluG der Samenzelle auf die Larvencharaktere der

Echiniden (23).
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spezifische Attraktion je eines Larvendrittels auf die Chroniato-

phoren gleiclier Abkunft besteht.

Noch ein Punkt ist nun hier zu betrachten, das ist dieZahl

der primaren Mesenchymzellen in den Dreier-

larven. Wie die Zellenzahl uberhaupt, ist ja audi die der pri-

maren Mesenchymzellen eine Funktion des Chromatingehalts. Die

Zahl der Zellen in einem bestinimten Larvenbezirk ist umgekehrt

proportional der in den Zellen enthalteneu Chromosomenzahl. Es

tritt die Frage auf: haben wir auf Grund dieser Konstatieruug

in den Dreierlarven die typische oder eine abweichende Mesenchym-

zellenzalil zu erwarten?

Wenn die Chromosomen in einem dispermen Triaster-Ei

quantitativ gleichmaCig verteilt werden, so erhalt, wie oben (p. 35)

dargelegt worden ist, jede Zelle die Normalzahl von Chromosomen.

Danach miifite in einem solchen Fall — immer naturlich unter der

Voraussetzung, daB das in Rede stehende Ei sich normal ent-

wickelt — die typische Mesenchymzellenzahl auftreten. Entstehen

dagegen drei Drittel mit verschiedener Kerngrofie, so liegen die

Verhiiltnisse etwas komplizierter. Ein Drittel z. B., das nur die

halbe Normalzahl von Chromosomen besitzt, muC doppelt so viele

Mesenchymzellen liefern als ein solches mit der normalen Zahl.

AUein eine einfache Ueberlegung ergibt, daB die Gesamtzahl der

Mesenchymzellen bei alien nur denkbaren Verteilungsarten der

Chromosomen doch ungefahr die gleiche sein muB. Denn wenn

ein Larvendrittel abnorm wenig Chromosomen bekommt, so erhalt

ein anderes entsprechend mehr als normal und bildet dann auch

ganz entsprechend weniger Mesenchymzellen ; und dieses Mehr hier

und Weniger dort muB sich so ausgleichen, daB stets die typische

Gesamtzahl herauskommt.

Ich habe diese Frage an 3 Dreiergastrulae von Echinus

(Versuch No. 12), die einen regularen Mesenchymkranz darboten,

gepriift, und dabei schien es zunilchst, als solle sich unsere Er-

wartung nicht bestatigen. Wilhrend namlich die typische Mesen-

chymzellenzahl von Echinus nach Driesch 50—60 betragt, zeigten

meine 3 Larven die Zahlen 65, 87 und 94. Die Gastrula mit

94 Mesenchymzellen ist die in Fig. XXXVIII abgebildete. Ich

konnte mir diese abnorm hohen Zahlen gar nicht erklaren, bis die

Untersuchung der normalen Kontrollzucht ergab, daB hier ganz

ahnliche Zahlen vorkommen. Neben annahernd typischen Zahlen

wie 58 und 63 wurden Falle mit 81 und 91 Mesenchymzellen be-

obachtet. Danach diirfte also die postulierte Uebereinstimmung



Zellen-Studien. 97

zwischen Normallarven und dispermen Dreierlarven in geniigender

Weise nachgewiesen sein.

Endlicli ist hier noch zu untersuchen, ob in Larven mit

quantitativ ungleicher Chromatinverteilung das Zahlenverhaltnis,

in dem die Mesenchymzellen verschiedener GroBe vorkommen, das

zu erwartende ist. Zu dieser Priifung benutzte ich die besonders

gtinstige Larve der Fig. XXXVIII mit ihren drei verschiedenen

KerngroBen. Unter den 94 Zellen des primaren Mesenchyms habe

icli 19 groCe, 33 mittlere und 42 kleine gezahlt. Da es bei

einigen dieser Zellen kaura zu entscbeiden ist, ob sie der einen

Oder anderen Kategorie zugehoren, kann dieses Resultat keine

groBe Genauigkeit beanspruchen. Doch dtirfte dieselbe geniigen,

urn unser Postulat zu bestatigen, daB, je groBer in einem Larven-

drittel die Kerne sind, um so weniger und entsprechend groBere

Mesencbymzellen von ihm gebildet werden.

IV. Die KerngroBen in den einzelnen Drittein normaler Dreierlarven.

* Von groBter Wichtigkeit fiir unsere SchluBfolgerungen sind

die relativen GroBen der Kerne in den drei Larvendritteln. Im
Kapitel D (p. 35 ff.) ist ausfiihrlich dargelegt wordeu, wie wir

aus den KerngroBen eines dispermen Dreierpluteus ziemlich genaue

Riickscbliisse machen konnen auf das Verhaltnis der Chromosomen-

zahlen in den 3 primaren Blastomeren und, da uns die Ge-

samtzahl aller dieser Chromosomen als 108 — bei 18 im einzelnen

Vorkern — bekannt ist, auch auf die absolute Zahl von Chromo-

somen, die in jeder dieser 3 Zellen vorhanden war. Aus diesen

Zahlen aber laBt sich endlich, wie oben an einem Beispiel gezeigt

worden ist, auch noch die Chromosomenzahl in den Aequatorial-

platten des Triasters berechnen.

Unter 49 Pluteuslarven, die ich auf diese Verhaltnisse gepriift

habe, waren 20, deren Kerne verschiedene GroBen darboten, bei

den tibrigen 29 zeigten sich die Kerne gleich. Diese letzteren

mussen also aus Eiern stammen, bei deren Teilung jede Vs-Blasto-

mere genau oder annahernd die Zahl von 36 Chromosomen, d. i.

die Normalzahl, erhalten hatte. Es ist zu betonen, daB bei der

Variabilitat in der GroBe von Kernen gleichen Chromatingehalts

die Messungen nicht so exakt sein konnen, um das Verhaltnis auf

einige Chromosomen genau zu bestimmen; es kann also nur an-

nahernde Gleichheit behauptet werden.

Doch ist es ziemlich wahrscheinlich, daB wir es in manchen

dieser Falle und gerade in solchen, wo der Pluteus vollig normal

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 7
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beschaflfen ist, mit einer ganz bestimmten gleichmaCigen Chromo-

somenverteiluDg zu tun haben. Fur eine solcbe bestehen zwei

Moglichkeiten. Erstens konnten zwischen je zwei Pole des

Triasters genau die Elemente eines der 3 Vorkerne gelangt

sein, eine Anordnung, die auf die in Fig. XLI skizzierte Kon-

stellation zuriickginge. Dafi eine solcbe Position zu stande kommen
kann, ist durcbaus nicbt unwabrscbeinlicb. Derjenige Spermakern,

dessen Zentrum sich nicbt teilt, bleibt namlicb nicbt selten vom

Eikern unabbangig (Fig. XLII). Nun babe icb andererseits scbon

fruber mitgeteilt (11, p. 33), daC icb in verscbiedenen Kulturen

von Ecbinus in einem geringen Prozentsatz normal befruchtete

Eier gefunden babe, in denen der bier einzige Spermakern nicbt

mit dem Eikern verscbmolzen war, sondern sicb selbstandig zur

Teilung vorbereitete. Icb gebe in Fig. XLIII eine scbematiscbe

Kopie eines a. a. O. in Fig. 54 dargestellten solcben Falles.

Fig. XLI. Fig. XLII. Fig. XLIII.

Denkt man sicb nun diesen Zustand nocb mit einem Sperma-

monaster kombiniert, so erscbeint es sebr leicbt moglicb, daB je zwei

Pole die Elemente eines dieser 3 Kerne zwiscben sicb nebmen

(Fig. XLI). Dann erbalt jede Blastomere die Normalzabl von

Cbromosomen, in jedem Kern ist die ganze Serie zweimal ver-

treten. Nur die Kombinationen sind verscbieden ; die eine Blasto-

mere besitzt die Elemente des Eikerns und des einen Spermakerns,

die zweite die des Eikerns und des zweiten Spermakerns, die

dritte die der beiden Spermakerne.

Die zweite Konstellation, die bier in Betracbt kommt, ist die

im Kapitel C (p. 24) als Ampbiaster-Monaster-Typus be-

scbriebene, d. b. der Fall, daC der eine Spermakern mit dem Eikern

verscbmilzt, der andere samt seinem ungeteilten Zentrum dauernd

selbstandig bleibt und dafi nun eiu Ampbiaster mit dem normalen

Chromatinbestand und ein Monaster mit den Elementen des iso-



Zellen-Studien. 99

lierten Spermakerns entsteht. Teilt sich ein solches Ei simultan

in 3 Zellen, so erhalten 2 davon vollig normale Tochterkerne,

die dritte, die den Monaster iibernimmt, bekommt nur vaterliche

Elemente. Da diese sich aber wahrend des Monasterzustandes

regular zweiteilen und die Tochterelemente alle wieder in ein em
Kern vereinigt werdeu, so besitzt auch diese Blastomere die

Normalzahl von Chromosomen, und so miissen alle Larvenkerne

gleich grofi werden. Nachdem wir wissen, dafi aus Eiern mit

bloBem Spermakern typische Plutei entstehen, diirfen wir die

beiden geschilderten Verteilungsmodi als (nahezu) normal be-

zeichnen.

Dafi Anordnungen, wie die zuletzt betrachtete, in geschiittelten

dispermen Eiern wirklich vorkommen, habe ich mehrfach an kon-

servierten Praparaten gesehen, und einen solchen Fall vermochte

ich auch im Leben zu verfolgen (Fig. XLIV a). Allein gerade

Fig. XLIV.

dieser zeigte eine Weiterentwickelung, welche das Gtinstige seiner

Chromosomenanordnung groCenteils wieder zu nichte machte. Es

trat namlich zwischen den nicht durch Chromosomen verbun-

denen Polen keine Protoplasmadurchschniirung ein, sondern nur

zwischen den beiden verbundenen, und so vermochte sich dieses Ei,

wie Fig. XLIV b lehrt, in der ersten Teilungsperiode iiberhaupt gar

nicht durchzuschniiren, sondern ergab zwei durch einen Stiel ver-

bundene Protoplasmaanschwellungen ; die Monastersphare wurde in

den Stiel geprefit. Erst beim nachsten Teilungsschritt schniirte

sich von den beiden Anschwellungen je eine Zelle mit bekanntem

und zwar normalem Chromatinbestand ab, wogegen das Schicksal

des iibrigen Teiles nicht genau festzustellen war. Immerhin war

der Keim so weit normal, dafi er sich zu einer Gastrula mit Skelett-

anlagen zu entwickeln vermochte.

7*
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Seit wir durch E. B. Wilson (130) und Tetchmann (123)

wissen, daB auch zwischen nicht verbundenen Polen Plasmadurch-

schniiruDg eintreten kann, werden wir annehmen durfen, daC die

in Rede steheiide, offenbar nicht seltene Konstellation unter Um-
standen zu simultaner Dreiteilung fiihren kann, und dafi sich auch

unter den von mir als dreigeteilt isolierten Eiern solclie Objekte

befunden liaben, deren Chromatinbestand nach dem oben Gesagten

fast normal ware.

Ich werde unten eine Anzahl Larven beschreiben, fiir welche

diese Ableitung nahezu sicher ist.

Es ist endlich zu bemerken, daC naturlich auch dann, wenn

alle Chromosomen in einera einheitlichen ersten Furchungskern

gemischt waren, Konfigurationen im Triaster moglich sind, welche

alien 3 Zellen annahernd gleiche Zahlen von Chromosomen v«r-

mitteln.

Wenden wir uns nun zu den Plutei mit Bezirken v e r -

schiedener KerngroBe, so gehen wir am besten von dem oben

eingehend analysierten, in Fig. 11 (Taf. II) abgebildeten Strongylo-

centrotus-Pluteus aus, der drei verschiedene KerngroBen darbietet.

Ich habe in Fig. 11 h aus jedem Bezirk eine Anzahl von Kernen

aus vergleichbaren Regionen des Ektoderms bei gleicher Ver-

groBerung wiedergegeben. Eine Messung der Kerndurchmesser

ergab im Mittel die Zahlen 4, 5,5 und 7. Danach verhalten sich

die Kernoberflachen und somit die Chromosomenzahlen ungefahr

wie 16 : 30 : 49, d. i. aber ziemlich genau wie 1:2:3. Da nun

die Summe der Chromosomen dreier solcher Kerne 108 betragt, so

ergeben sich daraus fiir die einzelnen Kerne die Chromosomen-

zahlen 18, 36 und 54. Diese Berechnung harmoniert auch mit

sonstigen Befunden. Die Kerne monokaryotischer Strongylo-

centrotuslarven, also Kerne mit 18 Chromosomen, stimmen mit den

kleinen Kernen unseres Pluteus, die Kerne amphikaryotischer mit

den mittleren unserer Larve sehr genau iiberein.

Das konstatierte Zahlenverhilltnis laBt ucs nun mit groBer

Wahrscheinlichkeit angeben, wie die Chromosomen in der trizen-

trischen Figur des Eies verteilt waren. Sind die Zahlen der drei

primaren Blastomeren wirklich genau 18, 36 und 54, so konnen

ihre Kerne nur aus der in Fig. XLV skizzierten Anordnung her-

vorgegangen sein, d. h. es waren zwischen den drei Polen nur

zwei Spindeln entwickelt, die eine mit 18, die andere mit 36 Chromo-
somen. Dies aber ware eine Anordnung, welche die starksten
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Indizien fiir eine ganz bestimmte Konstitution der beiden Aequa-

torialplatten darbdte, daC namlich die eine Spindel die Elemente

eines normalen ersten Furchungskerns, die andere die des zweiten

Spermakerns entbiilt. DaC eiue solche Kombination einer ampbi-

karyotiscben mit einer Spermaspindel vorkommt, babe ich in der

Tat beobacbten konnen. In einer konservierten Serie, welche viele

Dreier entbielt, babe ich das in Fig. XLVI wiedergegebene Ei ge-

funden. Man sieht zwei in einem Pol zusaramenstoBende, unge-

fahr recbtwinklig zueinander gestellte Spindeln, von denen sich

die eine nach ibrer Chromatinanordnung als Spermaspindel zu er-

kennen gibt, wabrend die andere ungefahr doppelt so viel Cbromatin

aufweist und also jedenfalls die Elemente des Eikerns und des

anderen Spermakerns enthalt.

Fig. XLV. Fig. XLVI.

Wenn diese Ableitung der Kernverhaltnisse unserer Larve

richtig ist, so ware damit ibre normale Entwickelung nach unserer

Theorie selbstverstandlicb. Jeder Kern der Larve enthalt dann

samtliche Chromosomenarten, der kleine in einfacher, der mittlere

in doppelter, der grofie in dreifacher iVnzabl.

Die KerngroCen in dem Strongylocentrotus-Pluteus der Fig. 12

(Taf. II) scheinen die namlichen zu sein, wie die des eben be-

sprochenen; fiir ihn wiirde also das Gesagte ebenfalls gelten.

Auch bier ist wieder zu betonen, dafi sich naturlich auch aus

einem Kern, in welchem die Chromosomen des Eikerns und der

beiden Spermakerne gemischt worden sind, jene Chromosomen-

anordnung, die wir nach den KerngroCen der Larve verlangen

miissen, ableiten laCt. Doch ist es unwahrscheinlich, daU in einem

Fall, wo die drei Zentren sich um einen einheitlichen ersten
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FurchuDgskern gruppieren, zwischen zwei Pole gar keine Chromo-

somen geraten sollten.

Betrachten wir nun die Kerne des in Fig. 13 (Taf. Ill) ab-

gebildeten Sphaerechinuspluteus, bei dem wir nur zwei GroCen

unterscheiden konnen, ein kleinkerniges Drittel und zwei groC-

kernige, so verhalten sich die Oberfliichen der etwas variablen

Kerne, wenn wir die kleineren hier und dort vergleichen, wie 12 : 28,

bei den groBeren wie 14 : 33, und ebenso mussen sich nach dem
Satz von der Proportion zwischen Chroraosomenzahl und Kern-

oberflache die Chromosomenzahlen der 3 primaren Blastomeren

verhalten,

also wie 12 : 28 : 28
Oder wie 14 : 33 : 33.

Rechnen wir dies auf 108 Chromosomen um, so erhalten wir

die Proportionen

:

68 (12-f 28+ 28) : 108= 12 : x= 28 : y
und

80 (14+ 33 + 33) : 108=14 : x= 33 : y
Aus der ersten Proportion berechnet sich x auf ungefahr 19,

y auf 44,5, aus der zweiten fast ebenso.

Da wir mit der Zahl 19 aufs nachste an die Zahl 18 des

einzelnen Monokaryon herankommen und unsere Berechnungen ja

bei ihrer geringen Genauigkeit einen nicht unbetrachtlichen Spiel-

raum lassen, so daC nichts im Wege steht, fiir die kleinen Kerne

in der Tat die Zahl 18 anzunehmen, sei auf dieser Basis betrachtet,

wie sich die Verhaltnisse in dem Triaster des Eies gestaltet haben

konnen. Die in Fig. XLVII a gezeichnete Konfiguration wiirde

Fig. XLVII.

unserem Zahlenverhaltnis geniigen. Eine derartige Chromosomen-
anordnung wiirde aber wieder auf sehr regelmaCige Verteilung

der Vorkerne hinweisen. Unsere Konstellation konnte namlich
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dadurch sehr einfach erreicht werden, daC zwischen die beiden

unteren Pole ein normaler erster Furchungskern gerat', der

36 Chromosomen liefert, und daC die 18 Chroraosomen des selb-

stiindigen Spermakerns eiuerseits alle mit dem oberen Zentrum

sich verbinden, andererseits aber zu ungefahr 9 und 9 mit je

einem der unteren Pole in Verbindung treten (Fig. XLVII b). Die

schon oben mehrfach herangezogene Konfiguration mit dem zu-

nachst selbstandig bleibenden zweiten Spermakern konnte auch zu

dieser Verbindung der drei Zentren sehr leicht Veranlassung

geben.

Die obere Blastomere wurde dann ein vollstandiges Mono-

karyon, die beiden unteren je ein Amphikaryon, dazu aber jede

noch ungefahr 9 von den Chromosomen jenes Monokaryon erhalten.

Es waren also, nach unseren Annahmen, in jedem der groCen

Kerne ungefahr die Halfte der Qualitaten zweimal, die andere

Halfte dreimal vertreten. Die vollige Normalitat unserer
Larve aber wiirde beweisen, daC ein solches ver-

schiedenfaches Vorhandensein der einzelnen Repra-
sentanten nicht schadlich ist.

Gerade dieses Schlusses wegen ist uns das in Rede stehende

Objekt von besonderer Wichtigkeit, und es ist nun noch weiter

zu bemerken, daB auch, wenn die angenommene Art der Chromo-

somenverteilung nicht das Richtige treffen sollte, doch unter alien

Umstanden in den groCen Kernen die einzelnen Chromosomenarten

in verschiedener Anzahl vorhanden sein miissen, indem eben eine

Zahl von 45 Chromosomen bei 18 verschiedenen Qualitaten nichts

anderes zulaCt. Wollte man aber endlich annehmen, dafi unsere

Zahlenberechnung aus den KerngroCen nicht richtig sei, daC etwa

in den kleinen Kernen mehr als 18, in den groCen weniger als 45

enthalten seien, so wiirden wir, da die Zahl 36 fur alle Kerne an-

zunehmen unmoglich ist, nur gezwungen sein, fiir alle drei

Kerne neben einfach vertretenen zwei- oder dreifach vertretene

Chromosomenarten anzunehmen. Und eine ganz besondere Regel-

losigkeit in dieser Beziehung miiBte dann erwartet werden, wenn

sich etwa der Triaster aus einem einheitlichen ersten Furchungs-

kern entwickelt haben sollte.

Wir konnen also — immer unter der Voraussetzung der

Richtigkeit unserer Grundannahmen — aus Fallen dieser Art den

Satz ableiten, daC verschiedenfaches Vorhandensein einzelner

Chromosomenarten im gleichen Kern mit normaler Entwickelung

vollkommen vertraglich ist.
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In der zweiten oben beschriebenen und in Fig. 35 (Taf. V)

abgebildeten Sphaerechinuslarve haben wir die gleichen Kerndimen-

sionen, wie in dem eben besprochenen Pluteus, was wieder dafiir

spricht, daC die Kerne des kleinkernigen Drittels 18, die der beiden

anderen etwa 45 Chromosomen enthalten.

Diesen Fallen mit so ungemein starken Kerndififerenzen stehen

nun andere gegeniiber, bei denen die Unterschiede viel geringer

sind. Zwei Objekte seien angefiihrt, zunachst eines, wo sich wieder

drei verschiedene KerngroCen unterscheiden lassen. Es ist die

oben schon wegen der sehr regelmaCigen Verteilung der drei

Drittel erwabnte, in Fig. 15 a (Taf. Ill) abgebildete Larve von

Strongylocentrotus. In Fig. 15 b sind optische Schnitte der linken

und rechten Scheitelwand gezeichnet, mit je 4 Kernen, welche

den typischen GroBenunterschied zeigen, sowie einige Kerne des

dritten Drittels, welches das Mundfeld und den unteren Teil der

Hinterwand bildet, aus welch letzterem Bereich die gezeichneten

Kerne entnommen sind. Die Kernoberflachen der drei Drittel

verhalten sich ungefahr wie 2 : 2,5 : 3, die Chromosomenzahlen

miissen sich also, bei der Gesamtzahl 108, auf etwa 29, 36 und

43 belaufen (Fig. XLVIII a). Daraus wiirden sich die Zahlen in

den Aequatorialplatten des Triasters als 11, 18 und 25 ergeben

(Fig. XLVIII b). Es ist kaum notig, zu bemerken, dafi bei diesen

b

Fig. XLVIII.

geringen Kerndifferenzen die berechneten Zahlen noch weniger

Anspruch auf Genauigkeit machen konnen, als bei den oben be-

trachteten starken Unterschieden.

In einem anderen Pluteus der gleichen Zucht (Fig. 14, Taf. Ill),

wo das Scheiteldrittel kleinkernig, die beiden anderen annahernd

gleichmaCig groBkernig gefunden wurden, berechnen sich die

Chromosomenzahlen aus der relativen KerngroCe auf etwa 28, 40,
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40 (Fig. XLIXa). Die Konstitution des Triasters muB danach

ungefahr die von Fig. XLIXb gewesen sein. Hier, wie in vielen

ahnlichen Fallen, welche fiir die Aequatorialplatten des Triasters

Zahlen verlangen, die erheblich von den Normalzahlen 18 und 36

abweichen, muC wohl ein einheitlicher erster Furchungskern vor-

handen gewesen sein, aus dem die Chromosomen nach Zufall

zwischen die drei Pole verteilt worden sind.

Fig. XLIX.

Aus den betrachteten Tatsachen leitet sich noch viel klarer

als aus den Zerlegungsversuchen das fiir unser Problem bedeutungs-

volle Resultat ab, dafi die verschiedene quantitative Verteilung

der Chromosomen, wie sie im dispermen dreiteiligen Ei vorkommen

kann, innerhalb der sehr weiten von uns festgestellten Grenzen

fiir die Entwickelung ohne Schaden ist.

V. Die Asymmetrie der Dreierplutei.

Die auffallendste Eigenschaft der normal entwickelten Dreier-

plutei ist die, daC sie fast alle asymmetrisch sind. Schon oben

sind die Zahlen angefiihrt worden. Unter 58 Exemplaren, welche

vollig gesund waren, faud ich nur 4 genau symmetrische, die

iibrigen 52 waren mehr oder weniger asymmetrisch. In den Fi-

guren der Tafel IV ist aus der mir vorliegenden Fiille eine kleine

Auswahl wiedergegeben, welche eine Vorstellung von der Art dieser

Asymmetrie geben kann. Ganz ahnlich nun wie oben bei der

Konstatierung der Verschiedenwertigkeit der Blastomeren, bestehen

auch hier zunachst verschiedene Moglichkeiten, die Erscheinung

zu erklaren. Wir konnen fragen: Ist das Protoplasma schuld an

der Asymmetrie, oder sind es die Centrosomen, oder die Kerne?
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Da ist nun vor allem darauf hinzuweisen, daC Symmetrie-

storungen unter Umstanden auch bei Larven aus monosperm be-

fruchteten Eiern vorkommen, und daB wir auch eine Ursache

kennen , wodurch sie entstehen konnen , namlich Protoplasma-

verlagerungen, wie sie z. B. heftiges Schiitteln im Gefolge hat.

Eier, welche durch Schiitteln deformiert worden sind, geben haufig

asymmetrisch entwickelte Plutei; Larven aus Fragmenten, durch

Schiitteln gewonnen, zeigen das Gleiche. Hieriiber habe ich friiher

(14) einiges mitgeteilt und durch Abbildungen illustriert. Auch

isolierte Blastomeren, wenn sie durch Anwendung einer gewissen

Gewalt voneinander gelost worden sind, entwickeln sich nicht selten

asymmetrisch.

Wir sind jedoch kaum in der Lage, zur Erklarung der merk-

wtirdigen Asymmetrie der meisten Dreierplutei dieses Moment

heranzuziehen. Zwar sind die Eier zum Zweck der Erzeugung

des Triasters einer kurzen Schiittelprozedur unterworfen worden.

Allein die normal befruchteten Eier aus diesem Material lehren,

dafi dieses kurze Schiitteln nach der Befruchtung Symmetrie-

storungen nicht zur Folge hat. Ich habe fast stets neben den

Dreiern die geschiittelte Massenkultur, aus der sie isoliert worden

waren, aufgezogen und mehrfach eine Anzahl normal befruchteter

Eier daraus isoliert geziichtet. Sie waren vollkommen symmetrisch.

Auch sind jene Symmetriestorungen durch Deformierung, wie

sie z. B. an den von mir (14, Taf. XXV) abgebildeten Frag-

mentplutei zu sehen sind, deutlich von anderer Art. Die Larve

ist verzerrt und vielleicht partiell defekt, aber im wesentlichen

anf beiden Seiten gleich gebildet. Viele von den Dreierplutei da-

gegen sehen aus, wie wenn verschiedene Larventypen mosaikartig

zusammengesetzt waren, wie dies besonders in dem Nichtzusammen-

stimmen der beiden Skeletthalften in der Medianebene haufig so

auCerst charakteristisch hervortritt. Selbst wenn also Protoplasma-

storung infolge des Schuttelns in manchen Fallen eine gewisse

Rolle spielen sollte, so vielleicht bei der Richtung des linken

Mittelstabes in Fig. 22, gerade die Hauptsache, den Mosaikcharakter,

vermag sie nicht zu erklaren.

Eine zweite Moglichkeit, wie ein protoplasmatisches Moment
zur Asymmetrie fiihren konnte, ist die, daC die Furchungsart
symmetriestorend ware. Allein ein Grund dafiir ist nicht einzu-

sehen. Die Furchung der Dreier ist genau so regelmaCig und die

Blastula in den Fallen, um die es sich hier handelt, genau so

wohlgebildet, wie bei einem normalen Keim. Fallt keine Furche
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mit der spateren Symmetrieebene zusamraen, so ist gar kein Grund.

vorhanden, warum sich in der Medianebene des Pluteus der

Larveutypus plotzlich andern sollte; fallt aber ein Strahl der drei-

teiligen Furche in die Medianebene, so tut er nur das Gleiche,

was nach unseren obigen Feststellungen die erste Furche eines

jeden normalen Keimes tut, und es ist wieder kein Grund zur

Asymmetrie daraus abzuleiten.

Damit diirfte aber jede Moglichkeit einer Erklarung durch

Protoplasmastorung ausgeschlossen sein.

Ehe wir nun weitere Moglichkeiten diskutieren, ist es not-

wendig, das Wesen der Asymmetrie noch genauer zu bestimmen.

Wenn ich sie oben als eine Verschiedenheit des Typus in

den verschiedenen Larvenbereichen charakterisiert habe, so konnte

fiir einzelne der abgebildeten Falle vielleicht eingewendet werden,

daC es mehr den Eindruck mache, als sei die eine Seite im Ver-

gleich zur anderen verkiimmert. Auch dies freilich ware eine Er-

scheinung, in der sich eine verschiedene Potenz der primaren

Blastomeren auCern wtirde, und sie wird uns in diesem Sinn unten

noch beschaftigen.

Allein fiir Larven, wie z. B. die in Fig. 28 (Taf. IV) abge-

bildete, kann dieser Einwand nicht gelten. Auf der einen Seite

ist der Scheitelstab langer, auf der anderen der Analstab; im

iibrigen sind beide Skeletthalften tadellos entwickelt. Hier kann

also unmoglich von Verkiimmerung die Rede sein, sondern nur

von verschiedenem Typus. Solche Falle aber habe ich oft be-

obachtet.

Ganz ahnlich liegen die Verhaltnisse in einer Strongylocen-

trotus-Zucht vom 6. Januar 1902 (Versuch No. 2), von der ich

mehrere Plutei aus isolierten Dreiern besitze. Drei davon sind in

Fig. 19, 20 und 21 abgebildet. Der erste ist fast normal, der

zweite maCig, der dritte hochgradig asymmetrisch. Seine rechte

Seite bietet ein typisch proportioniertes Skelett dar, auf der anderen

Seite finden wir einen excessiv langen Scheitelstab, an Stelle des

Analstabes nur einen kleinen Hocker und einen ganz rudimentaren

Oralstab. Diesen unteren Teil des Skeletts muC man ohne Zweifel

verkiimmert nennen. Allein diese Verkiimmerung erscheint da-

durch in einem ganz besonderen Licht, dafi in der Kontrollzucht

neben einem normalen Larventypus, wie er in der rechten Halfte

der kombinierten Fig. 21b zu sehen ist, in sehr groBer Zahl

eigentumlich verkiimmerte Larven vorkamen, wie die linke Halfte

von Fig. 21b eine zeigt, die fast genau das darbietet, was wir
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auf der linken Seite unserer Dreierlarve gefunden haben: unge-

wohnlich langen Scheitelstab, rudimentaren Anal- und Oralstab.

Was wir in diesem Fall ausfuhren konnten: aus zwei in der

Normalkultur vorkomraenden Typen unsere Abnormitat kombinieren,

das laCt sich, mehr oder weniger klar, ftir alle derartigen Falle

durchfuhren. In alien Zuchten, aus denen ich Dreier isoliert habe,

traten Plutei von verschiedenem Typus und auch von so verschie-

dener Grofie auf, daC, wenn man zwei solche Larven gleicher

Eltern in der Mittelebene auseinanderschneidet und aneinander-

legt, ganz iilinliche Bilder entstehen, wie unsere asymmetrischen

Dreierplutei sie darbieten. Die Vergleichung der Figuren, speziell

von Fig. 25 a mit 25 b (Taf. IV) oder von Fig. 35 d und e (Taf. V),

macht dies ohne weitere Worte klar.

Man konnte gegen eine Vergleichung der Dreierplutei mit

diesen Kombinationen von Normaltypen das Bedenken erheben,

daC die Normallarven, deren beide Halften in den Zeichnungen

aneinandergelegt worden sind,

vielleicht aus verschieden groBen

Eiern stammen konnten und dafi

sie deshalb so ungleich seien. Zwei

Versuche, die ich zur Priifung dieser

Frage angestellt habe, werden das

Bedenken zerstreuen. In dem einen

Versuch (24. Marz 1902) habe ich

aus den Eiern eines Strongylo-

centrotus - Weibchens eine Anzahl

von genau gleich groCen Eiern iso-

liert. Die im gleichen GefaC ge-

zuchteten Larven ergaben Dififeren-

zen der GroCe, wie sie aus Fig. L zu

ersehen sind. Hier bliebe nun noch

die Moglichkeit, daC die Eier zwar

gleich groB, aber in ihrem Gehalt

an Bildungsmaterial verschieden

seien. Allein ein zweiter Versuch,

den ich bereits an anderer Stelle (23, p. 350) beschrieben habe,

lehrt, daB aus vollkommen gleichwertigen Eiern Larven von sehr

verschiedener GroCe hervorgehen konnen. Bei diesem Versuch

wurden die Eier eines Weibchens in drei Portionen geteilt und

mit Sperma von drei verschiedenen Mannchen befruchtet. Die

Eier zweier Zuchten ergaben grofie, die der dritten sehr kleine

Fig. L.
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Larven. Damit ist gezeigt, daC die Larvengrofie nicht einfach

eine Funktion der Materialmenge ist, sondern daC bei ihrer Be-

stimmuDg auch „innere", hier ohne Zweifel im Spermium gelegene

MomeDte sich geltend machen. Es ist danach klar, daB auch in

einer und derselben Larve zwei verschiedene GroJBentypen neben-

einander sich entfalten konnen, wenn nur in den beiden Bereichen

solche inneren Verschiedenheiten besteben, wie sie in den erwahnten

Versuchen fiir verschiedene Keime nachgewiesen worden sind.

Noch ein Einwand gegen die Auffassung der Asymmetrie der

Dreier als einer Kombination aus verschiedenen Larventypen

konnte erhoben werden. Man konnte namlich sagen, daC diese

Erklarung dann wohl zutrefifen mochte, wenn sich unsere Larven

aus zwei gleich groCen primaren Blastomeren ableiten wiirden,

von deuen die eine die rechte, die andere die linke Larvenhalfte

bilden wtirde, nicht aber bei dreien, von denen ja keine berufen

sein kann, gerade eine ganze Larvenhalfte aus sich hervorgehen

zu lassen. Auch dieser Einwand diirfte zuruckzuweisen sein. Vor

allem ist zu bemerken, dafi es mindestens fiir einen Teil unserer

Falle gar nicht notig ist, in der ganzen Larve vom Mundfeld bis

zur Scheitelspitze jederseits einen anderen Typus vorauszusetzen.

So groB z. B. der Unterschied im Skelett zwischen der rechten

und linken Hiilfte von Fig. 20 (Taf. IV) und noch mehr von

Fig. 21 erscheint, so ist doch zu beachten, daC die oberen Teile

der Scheitelstabe auf beiden Seiten gleich gebildet sind. Dieser

Zustand ware also mit unserer Annahme, daC die Asymmetrie auf

einem in den einzelnen Larvendritteln wirksamen verschiedenen

Typus beruht, sehr leicht in Einklang zu bringen ; es braucht nur

die erste Furche so zur spateren Medianebene orientiert zu sein

wie Fig. XLCi (p. 92) es veranschaulicht. In der Tat vermochte

ich bei der Larve der Fig. 20 auf Grund der verschiedenen Kern-

groCe diesen Verteilungsmodus nachzuweisen. Aber auch die um-

gekehrte Verteilung der drei Drittel, derart, dafi zwei von ihnen

in der Scheitelspitze zusammenstoCen, das dritte das Mundfeld

bildet, konnte wohl manchem von unseren Fallen gerecht werden.

Wenn man die in Fig. XXXVIII b (p. 85) abgebildete Gastrula

betrachtet, welche dem eben genannten Verteilungsmodus folgt, so

ist es auffallend, dafi die Mesenchymdreiecke, von denen das Skelett

seinen Ausgang nimrat, fast vollstandig in die beiden paarigen

Drittel fallen, Es ware sehr wohl denkbar, dafi, wenn diese

beiden Drittel einen verschiedenen Skelettypus bedingen, damit

auch deren Fortsetzungen im unpaaren Drittel sich in so differenter
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Weise entwickeln mussen, daC trotz des einheitlichen Charakters

dieses Drittels die Mittelstiibe nicht aufeinauder passen.

Eudlich ist audi der dritte Verteiluugstypus der drei Drittel^

deu wir obeu keuiien gelernt haben uud der in dem Pluteus der

Fig. 25 a (Taf. IV) verwirklicht ist, sehr gut mit der Asymmetrie

dieser Larve iu Eiuklang zu bringen. Man sieht, dafi bei dieser

Verteilung die eine Skeletthiilfte nahezu ganz, namlich mit Aus-

nahme der Eudeu von Scheitel- uud Mittelstab, iu dem Bereich

des einen Drittels entsteht, das sonach wohl fiir den Typus dieser

ganzen Skeletthiilfte maCgebeud seiu durfte. Setzen wir nun in

dem uuteren Drittel der auderen Seite einen anderen Typus vor-

aus, so werdeu die beideu Seiten so verschieden seiu konnen, wie

die in unsereu kombinierten Figuren zusaramengefiigten Hiilften

zweier verschiedener Larven.

Ueberdies aber kounte dieser Verteilungstypus der drei Drittel

vielleiclit noch fiir eine andere Erscheinung verantwortlich gemacht

werdeu, Es ware namlich denkbar, daC das hiiufige Zuriickbleibeu

der einen Skelett- uud Larvenhalfte, wie es Fig. 25 a darbietet,

gerade darauf beruht, daC dieser Teil aus der einen der drei

Blastomeren stammt, die groCere Larvenhalfte aus den beiden

anderen, daC, mit anderen Worten, die Medianebene nicht mit

einem groCten Kreis des Eies zusammenfilllt, sondern mit der

Grenze der einen Vs-Blastomere. Wir werden in der Tat unten

Falle kennen lernen — man werfe einstweileu einen Blick auf die

Figuren der Tafel VI — , die ich mir nicht anders erklaren kann.

Fiir die bisher betrachteten Asymmetrieen dagegen ist diese Er-

klarung kaum zutreffend, fiir einzelne sogar direkt auszuschlieCeu.

Einmal namlich ist so viel ganz sicher, dafi die in Rede stehende

Verteilung der drei Drittel jedenfalls nicht notwendig zu einer

solchen Ungleichheit fiihi-en muC; man braucht nur einen Blick

auf Fig. 11 (Taf. U) zu werfen, um hieriiber nicht mehr im

Zweifel zu seiu. Zweitens aber lehrt gerade die Larve der

Fig. 25 a (Taf. IV), dafi die Medianebene nicht mit der Grenze

einer Vg-Blastomere zusammeufiillt.

Die vorstehenden Erorterungen werden gezeigt haben, dafi die

beschriebene Asymmetrie der Dreierplutei durch die Auuahme

eines in den einzelnen Larvendritteln sich betatigenden verschie-

denen Typus in ungezwungener Weise erklart werden kann und

daC sie kaum anders erklarbar ist. Dieser verschiedene Typus

der drei Drittel mufi aber seinen Grund haben in einer verschie-

denen Veranlagung der 3 primiireu Blastomeren. Damit kommen
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wir zu der Frage zuriick: was bewirkt in den primaren Blasto-

meren eine solche verschiedene Aulage?

Dafi hier ein Effekt der Doppelbefruchtung vorliegen mochte,

ist gewifi schon von vornherein naheliegend. Wir wissen durch

die Bastardierungsversuche an Echiniden, daC sich der Larventypus

aus einer Kombination eines dem Ei und eines dem Spermium

inharenten Typus zusammensetzt, wobei manchmal ein sehr genauer

Mitteltypus erscheint (Boveri 10, 14), wahrend in anderen Fallen

die mannliche oder weibliche Geschlechtszelle an EinfluC iiber-

wiegt (Seeliger 114, Vernon 125). Auch konnte ich (23) durch

Befruchtung der Eier eines Weibchens mit Sperma verschiedener

Mannchen der gleichen Art zeigen, daC innerhalb der Species das

Gleiche gilt, Es kann also auch nicht bezweifelt werden, dafi

die zwischen SproClingen des gleichen Elternpaares in ein und

derselben Zucht auftretenden „individuellen" Larvenverschieden-

heiten darauf beruhen, daB sowohl unter den Eiern wie unter

den Spermien verschiedene Typen vertreten sind, aus deren ver-

schiedener Kombination hier der eine, dort ein anderer Larven-

typus zur Erscheinung gebracht wird.

Uebertragen wir diese Betrachtungen auf ein doppelbe-
fruchtetes Ei, so lassen sich hier leicht Bedingungen denken,

durch welche das, was unter normalen Umstanden nur in zwei

verschiedenen Larven vorkommen kann, in einer und derselben

Larve kombiniert hervorgerufen wird. Es braucht nur das Sub-

strat, an welches der dem einen Spermium inharente Typus ge-

bunden ist, in einem Teil des Eies lokalisiert zu bleiben, das Ver-

erbungssubstrat der anderen Samenzelle in einem anderen Teil,

so muB das eintreten, was wir an unseren asymmetrischen Dreier-

plutei konstatiert haben.

Was ist aber nun dieses vererbende Substrat des Spermiums

:

ist es sein Protoplasma oder sein Centrosoma oder sein Kern?

Ich habe diese Frage schon in meinem Aufsatz „Ueber die Konsti-

tution der chromatischen Substanz des Zellkerns" (26, p. 108) er-

ortert und kann hier nur das dort Gesagte wiederholen. DaC das

Spermaprotoplasma, von dem iibrigens bei Echiniden nichts

zu sehen ist, die postulierte Wirkung haben konnte, darf als aus-

geschlossen gelten. Denn es miiCte dann auch bei der normalen

monospermen Befruchtung diese Rolle spielen, und da es — dies

vorausgesetzt — diese bestimmende Wirkung hier in alien Be-

reichen des neuen Organismus ganz gleichmaCig ausiibt, so miiCten

Mittel vorhanden sein, durch die es, gleich dem Spermachromatin,
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in identischer Weise auf alle Tochterzellen verteilt wird, Solche

Mittel bestehen, wie uus die Fiille lehren, wo das Spermaproto-

plasma wahrnehmbar ist (Ascaris), nicht. Damit diirfte es ausge-

schlossen sein, ihm iiberhaupt eine so bedeutungsvolle, aufs feinste

arbeitende Wirkung zuzuschreiben. Wollte man aber annehmen,

dafi sich die Vererbungstendenzen des Spermaprotoplasma sofort

dem ganzen Ei gleichmiiJSig mitteilen, so miiBten natiirlich bei

Anwesenheit zweier Spermien deren beiderseitige Qualitaten gleich-

falls ganz gleichmafiig gemischt auf das Ei iibergehen, so dafi

gerade bei dieser Annahme die charakteristische Asymmetrie der

dispermen Larven vollig unerklilrt bliebe.

Viel weniger leicht abzuweisen ist die Moglichkeit, dafi der

vaterliche Typus im C e u t r o s o m a des Spermiums lokalisiert sei.

Da namlich in unseren Dreierlarven das eine Drittel Abkommlinge

des einen Spermozentrums, die beiden anderen solche des anderen

enthalten, konnten auf solche Weise die beobachteten Asymmetrieen

sich wohl erklaren lassen. Was wir von den Centrosoraen, von

ihrer Funktion, ihrem beschrankten Vorkommen und von ihrer

Neubildung wissen, macht es freilich hochst unwahrscheinlich, dafi

ihnen eine solche Bedeutung zukommt. Desgleichen spricht wohl

gegen diese Annahme eine Larve, die ich im vorigen Heft (p. 22,

Fig. 22) beschrieben und abgebildet habe. Es handelt sich um
eine „partiellthelykaryotische" Larve, d. h. um einen Fall, wo in

einera normal befruchteten Ei der gauze Spermakern der einen

72-Blastomere zufiel, wogegen die Eikernchromosomen ganz regular

auf beide verteilt wurden. Hier sind die Centrosomeu in alien

Teilen so gleichwertig, wie in jeder normalen Larve; und doch

war diese Gastrula in hohem Grade asymmetrisch. Nur eine
Erklarung bleibt hier iibrig, die, dafi der verschiedene Typus

rechts und links seinen Grund in dem verschiedenen Chromatin-
gehalt hat.

Weun nun auch diese Erfahrung die Moglichkeit nicht aus-

zuschliefien vermag, dafi in einem dispermen Keim durch die ver-

schiedenen Spermacentrosomen vielleicht eine Verschiedenheit

des Larventypus hervorgerufen werden konnte, so beweist sie doch

in positiver Richtung, dafi verchiedenem Chromatingehalt diese

Wirkung jedenfalls zukommt. Und wir haben also zu untersuchen,

ob die Chromatinverhaltnisse in dispermen Keimen damit in Ein-

klang stehen.

Da wissen wir nun schon zur Geniige, dafi die primaren

Blastomeren dispermer Keime in ihrem Chromatingehalt sowohl
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nach Quantitat wie auch nach Kombination der Chromosomen in

hohem Grad variabel sein konnen, und es bleibt also nur zu eut-

scheiden iibrig, ob die Asymmetrie durch die verschiedene Kern-
uud ZellgroCe der einzelnen Larvenbezirke verursacht ist, oder

ob wir eine qualitative Verschiedenheit der Kerne in Auspruch

zu nehmen haben. Wir konnen diese Entscheidung mit voller

Bestimmtheit tretien, Einer jener vier oben erwahnten durchaus

symmetrischen Dreierplutei ist namlicli der in Fig, 13 (Taf, III)

abgebildete und auf p, 102 besprochene Sphaerechinuspluteus,

dessen Chromosomenzahlen sich auf uugefiihr 18, 45, 45 berechnen

lieCeu, wobei sich diese Bezirke ganz asymmetrisch auf den Larven-

korper verteilen.

Auch der in Fig. 11 (Taf. II) abgebildete disperme Stron-

gylocentrotus-Pluteus mit seinen grofien Kernverschiedenheiten

(18, 36, 54) und gleichfalls ganz asymmetrischer Verteilung der

drei Drittel ist in Korperform und Skelett fast genau symmetrisch.

Auf der auderen Seite gibt es asymmetrische Dreierplutei,

deren Kerne iiberall gleich groC sind. Zwei solcbe sind in Fig. 21 a

und 28 (Taf. IV) abgebildet.

Ist damit bewiesen, dafi nicht die verschiedene Menge von

Chromatin der Gruod der Asymmetrie sein kann, so kann es nur

die verschiedene Q u a 1 i t a t sein ; und es ist klar, daC, sobald wir

die Bestimmung des Larventypus in die Chromosomen ver-

legen, ihre ungleichmaCige Verteilung im Triaster des Eies unsere

Befunde in einfachster Weise zu erklaren vermag. Nehmen wir

selbst die beiden denkbar giinstigsten Verteilungsarten, wie sie in

Fig. LI a und b und Fig. Llla und b fiir 4 Chromosomen in

in jedem Vorkern versinnbildlicht sind, wo jede Blastomere die

Normalzahl von Chromosomen, und zwar die ganze Vorkernserie

doppelt erhalt, so ergibt sich, wenn wir die 3 Vorkerne durch

die Indices 1, 2 und 3 unterscheiden, dafi im ersten Fall jede der

3 Blastomeren eine andere Kombination von Vorkernderivaten

besitzt, wixhrend im zweiten Fall die Kerne zweier Blastomeren

in ideutischer Weise aus den gleichen Ei- und Spermaelementen

kombiniert sind, die dritte Blastomere dagegen vollig andere

Chromatinindividuen euthalt, niimlich die des zweiten Spermakerns,

die sich wilhrend des Monasterzustandes verdoppelt haben. Be-

stimmen die Chromosomen den Larventypus, so leuchtet ein, dafi

die betrachteten Chromatinkonstellationen die einzelnen Drittel des

Keinies so verschieden machen miissen, wie sonst zwei Keirae sich

von einander unterscheiden ; so verschieden namlich, wie die Larven

Bd. XLUI. N. F. XXXVI. 8
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aus einem bestimmten Ei werden konnten, wenn es moglich ware,

dieses Ei einmal mit dem Spermium x, einmal mit dem Spermium y
zu befruchten. Ja wenn in unserem zweiten Fall (Fig. LII) die-

jenige Blastomere, welche nur die Elemente des einen Spermakerns

a b

Fig. LI.

Fig. LII.

enthalt, den unteren Teil der linken Larvenseite bilden wiirde,

eine der beiden Blastomeren mit den Elementen des Eikerns und

des anderen Spermakerns den hiezu symmetrischen rechten Teil

der Larve, so waren dieser linke und rechte Larvenbereich in
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ihrer Kernsubstanz ebenso vollig verschieden , wie sonst zwei

normal befruchtete Eier.

Dafi bei beliebiger Verteilung der Chromosomen im Triaster

ahnliche Verschiedenheiten zu stande kommen konnen, braucht

nicht weiter auseinandergesetzt zu werden; und es hat vor allem

deshalb keinen Zweck, hierauf naher einzugehen, weil uns ja,

auch im Fall der allgemeinen Richtigkeit unserer Annahme tiber

die Bedeutung des Chromatins, doch jeder Anhalt fehlt, wie die

Beziehung zwischen Chromosomen und Larvenmerkmalen im ein-

zelnen zn denken ist, ob z. B. der Skelettypus von alien Chromo-

somenarten des Monokaryon oder nur von einigen oder gar nur

von einem einzigen abhangig ist u. s. w.

Nur auf einen Punkt muB noch aufmerksam gemacht werden,

dafi namlich die aus den Asymmetrieen der Dreierlarven er-

schlossene Beziehung zwischen Chromatinbestand und Larventypus

weder die Theorie von der Verschiedenwertigkeit der Chromosomen

zur Voraussetzung hat, noch im mindesten ein Argument zu ihren

Gunsten darstellt. Die in Rede stehende Erscheinung wiirde sich

ganz ebenso einfach erklaren lassen, wenn alle Chromosomen der

Species als essentiell gleichwertig, nur individuell verschieden an-

zunehmen waren und sich der Larventypus aus der Kombination

beliebiger in den einzelnen Kernen zusammengefiihrter Chromo-

somen bestimmen wiirde.

Fragt man aber schliefilich, wie es denn komme, dafi bei der

notwendigen Ungleichheit des Chromatinbestands und selbst bei

verschiedenen KerngroCen der einzelnen Keimbereiche doch, wenn

auch aufierst selten, voUig symmetrische Plutei auftreten, so lafit

sich darauf antworten, dafi auch in den Zuchten normaler Larven

Individuen nebeneinander vorkomraen, die fiir unser Auge vollig

identisch sind, ja dafi selbst amphi- und monokaryotische Larven

der gleichen Zucht ziemUch genau den gleichen Typus darbieten

konnen, wofiir im vorigen Heft dieser Studien in Fig, 1 a und 2 a

ein Beispiel gegeben worden ist.

Aber auch abgesehen davon besteht noch eine Moglichkeit zu

vollkommener Symmetric, namlich im Fall des Amphiaster-

Monaster-Typus mit simultaner Dreiteilung des Eies (Fig. LII)

dann, wenn jene Blastomere, welche die Chromosomen des selb-

standigen Spermakerns enthalt, ein uupaares Larvendrittel liefert.

In diesem Fall enthalten die einzelnen Keimbereiche auf der einen

Seite der Medianebene genau die gleiche Chromosomenkombination

8*
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wie die entsprechenden Bereiche der anderen Seite, und es muB

nach unserer Annahme voile Symmetrie eintreten.

In entwickelungsphysiologischer Hinsiclit ware noch die Frage

von Interesse, worin primar die Asymmetrie der Dreierlarven

zum Ausdruck kommt. Vor allem fragt es sich: ist der Weich-

korper an sich asymmetrisch oder wird er dies erst durch das

Skelett? Herbst (63, 6Q) hat zuerst darauf hingewiesen, daC die

charakteristische Pluteusform wesentlich durch das Auswachsen der

Skelettstabe verursacht wird, eine Erfahrung, die ich oft bestatigen

koniite. Trotzdem halte ich es fur zweifellos, daC im Weichkorper

unserer Larven Asymraetrieen vorkomraen, fur die das Skelett nicht

verantwortlich gemacht werden kann. Dies wird ja schon dadurch

von vornherein hochst wahrscheinlich gemacht, daC sich, wie be-

sonders die Bastardierungen lehren (23), der Larventypus schon

ganz charakteristisch auspragt, ehe das Skelett an irgend einer

Stelle das Ektoderm beriihrt. Auch ist hier wieder an die im

vorigen Heft beschriebene partiell-thelykaryotische Larve zu er-

innern, welche schon auf dem Stadium der Gastrula mit ganz

kleinen Dreierstrahlern sehr stark asymmetrisch ist. Ganz ahn-

liche Erfahrungen machen wir an den Dreierlarven. Ich habe

mehrere sonst wohlgebildete Dreiergastrulae gesehen, die deutlich

asymmetrisch waren, ohne daC hier an eineu Einflufi des Skeletts

gedacht werden konnte.

VoUig ausgeschlossen ist ein EinfluC des Skeletts sodann bei

den nicht seltenen Asymmetrieen des Darmes, woftir in

Fig. 27 (Taf. IV) ein Beispiel gegeben ist. Es handelt sich um
den Darm eines auch sonst asymmetrischen Sphaerechinus-Pluteus

(Versuch No. 10). Der Darm ist vom Scheitel, genau in der

Richtung der Medianebene gesehen. Die linke Seite ist typisch

dreiteilig, wogegen rechts die zwei Einschniirungen vollig fehlen.

Wenn also auch das Skelett sekundar durch seine Asymmetrie

die des ektodermalen Weichkorpers ohne Zweifel erheblich ver-

starkt, so ist an einer primaren Asymmetrie des Weichkorpers

nicht zu zweifeln, und es fragt sich, ob nicht sie es ist, die ihrer-

seits das Skelett asymmetrisch macht. Die Bildner des Skeletts

sind die primaren Mesenchymzellen, und sie bereiten, wie Driesch

(38) genauer dargestellt hat, in ihrer bilateral-ringformigen An-

ordnung mit einer rechteu und linken dreieckigen Anhaufung die

Hauptteile des Skeletts schon vor. Warum bilden sie in unseren

Fallen ein asymmetrisches Skelett? Sind sie selbst schon asym-

metrisch angeordnet, oder sind es iunere Eigenschaften dieser
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Zellen, welche dem Skelett hier diese, dort jene Form geben? Und
wenn das erstere zutreffen sollte, was veranlaCt die Mesenchym-

zellen zu einer asymraetrischen Aufstellung? Ich kann diese

Fragen nur aufwerfen, vermag aber fast nichts zu ihrer Losung

beizutragen. Es ist bei der Empfindlichkeit der dispermen Larven

nahezu unmoglich, fiir eine Gastrula die Anordnung der Mesen-

cliymzellen genau festzustellen und dann aus dieser Gastrula uoch

eineu Pluteus zu ziichten. Dies aber ware vor allem notig, um
in diesen Fragen zu exakteren Ergebnissen zu gelangen. Ich habe

eine Anzahl Dreier-Gastrulae von Sphaerechinus (Versuch No. 10)

zur Zeit, wo das Mesenchym geordnet war, abgetotet und konnte

bei einigen von ihnen Asymmetrieen in dem Mesenchymring finden,

welche vielleicht auf die des Skeletts ein Licht werfen konnten.

Ein solcher Fall ist in Fig. 23 (Taf. IV) wiedergegeben. Die Larve

ist sehr wohlgebildet, besitzt aber auf der einen Seite der Median-

ebene 18, auf der anderen nur 13 Mesenchymzellen, ja vielleicht

ware es richtiger, die Trennung in 19 und 12 vorzunehmen. Auf

der Seite mit den wenigen Mesenchymzellen ist die Skelettanlage

kleiner und auch von etwas anderer Form. Es sei gleich hier be-

merkt, dafi ich in anderen Fallen noch viel erh(5blichere Storungen in

der Anordnung des Mesenchymkranzes gefunden habe. Bleiben

wir aber bei unserem Fall, so diirfte er wohl auf normale Ver-

haltnisse beziehbar sein. Es ist bekannt, dafi die Mesenchymzellen-

zahl sehr erheblich variieren kann. Oben (p. 96) wurden fiir

Echinus Variationen zwischen 58 und 91 in der gleichen Zucht

konstatiert. Bei Sphaerechinus habe ich — allerdings in zwei ver-

schiedenen Zuchten — als Extreme die Zahlen 27 und 38 ge-

funden; das wtirde also ziemlich gut zu den (halben) Zahlen

stimmen, die wir oben fiir die beiden Seiten unserer Larve fest-

gestellt haben.

Ist nun die Mesenchymzellenzahl vom Larventypus abhangig i),

so erscheint es nach unseren oben dargelegten Erfahrungen ein-

leuchtend, dafi sie in dispermen Keimen rechts und links ver-

schieden sein kann. Genauer besehen, ist die Sachlage allerdings

nicht so ganz einfach. Wir miissen namlich unterscheiden zwischen

der Mesenchymzellenzahl, die ein bestimmter Larvenbezirk liefert,

und derjenigen Zahl, die er spater zugeteilt erhalt. Sind zwei

1) Wir wissen, dafi sie nicht davon allein abhangig ist, sondern

zum mindesten von einem anderen Moment: der KerngroCe (27,

p. 69 ff.).
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verschiedene Seeigellarven in der Zahl ihrer Mesenchymzellen ver-

schieden, so kann dies nur daher ruhren, daC sie eine verschiedene

Zahl gebildet haben. 1st dagegen in einer Larve die Mesenchym-

zellenzahl rechts eine andere als links, so beruht dies darauf, daC

von den gebildeten Mesenchymzellen auf die eine Seite mehr ge-

wandert sind als auf die andere. Soil sich in beiden Erscheinungen

die gleiche Verschiedenheit des Typus auCern, so laCt sich dies

nur in der Weise denken, dafi zwischen der Zahl der Mesenchym-

zellen, die ein bestimmter Larvenbezirk liefert, und derjeuigen,

die er spater wieder an sich zieht, eine Korrelation derart be-

steht, dafi die Tendenz, Mesenchymzellen zu bilden, und diejenige,

sie an sich zu ziehen, ungefahr gieich groC ist.

Ich besitze fur diese Annahme in der Tat gewisse Anhalts-

punkte. Im Kapitel E, Abschnitt II war von dispermen Blastulae

die Rede, bei denen nur ein Teil der zur Mesenchymbildung be-

rufenen Blastulawand solche Zellen abgegeben hat. Nun ist in

Fig. XXII (p. 58) eine junge Dreiergastrula von Echinus abgebildet,

bei der der Mesenchymring in zwei Dritteln ganz normal ent-

wickelt ist, wogegen im dritten Drittel nur 2 solche Zellen

liegen. Was uns an dieser Larve besonders interessiert, ist die

Gesamtzahl der Mesenchymzellen. Sie betragt 45. Die Larve

stammt aus dem oben schon besprochenen Versuch No. 12, bei

dem sowohl in dispermen wie in normalen Gastrulae ungewohn-

lich hohe Mesenchymzelleuzahlen konstatiert worden sind. Da-

nach darf es als nahezu sicher bezeichnet werden, dafi unsere

Larve um etwa ein Drittel zu wenig Mesenchymzellen besitzt,

und dies wiirde wieder kaum anders zu erklaren sein, als dafi

ein Larvendrittel keine solchen Zellen geliefert hat. Was liegt aber

dann naher als anzunehmen, dafi das Drittel, in dem die Mesenchym-

zellen fehlen, dasjenige ist, in dem keine gebildet worden sind?

Man darf hierbei, wie schon oben betont, nicht an eine be-

sondere Attraktion eines Larvendrittels auf die in ihm entstandenen

Mesenchymzellen denken; unsere in Rede stehende Larve lehrt

ja selbst durch die wahllose Mischung grofier und kleiner Mes-

enchymzellen, dafi in ein Drittel auch solche Mesenchymzellen

gelangen, die eioem anderen Drittel entstammen. Sonderu nur die

allgemeine Attraktion fiir Mesenchymzellen iiberhaupt wiirde pro-

portional zu denken sein der Gesamtmenge mesenchymatischen

Materials, das ein bestimmtes Drittel gebildet hat. Ob sich auf

diesem Weg unserem Problem vielleicht naher kommen lafit,

mussen kiinftige Untersuchungen lehren.
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findlich sei hier noch darauf hingewiesen, daC ich einige

disperme Dreierplutei gefunden habe, deren Pigmentierung
stark asymmetrisch war. Wenn man beachtet, wie auffallend

symmetrisch die Chromatophoren in normalen Larven verteilt

sind^), und andererseits, wie stark in einer und derselben Zucht

der Gehalt an Chromatophoren variieren kann, so wird man fiir

diese Verhaltnisse zu dem gleichen SchluC gefuhrt, zu dem wir

uns bei der Korperform und beim Skelett genotigt sahen, dafi in

den einzelnen Dritteln der Dreierplutei ein verschiedener in-

dividueller Typus zur Entfaltung gelangen kann. Und zur Er-

klarung dieser Erscheinung wiirden genau die gleichen Be-

trachtungen anzustellen sein, wie fur die anderen Asymmetrieen.

Die Ueberzeugung, dafi die in diesem Abschnitt besprochenen

Erscheinungen, wenn auch nicht ausschlieBlich, so doch zum
groCten Teil dadurch bedingt sind, dafi sich in den verschiedenen

Larvenbereichen ein erblich verschiedener Larventypus auspragt,

legte es nahe , disperme Dreierplutei aus bastardierten
Eiern zu ziichten, wo dann in manchen Fallen auf jeder Seite ein

anderer Speciestypus erwartet werden konnte. Die Versuche, die

ich in dieser Richtung angestellt habe, waren jedoch erfolglos.

Zwar habe ich aus 30 Dreiern der Kombination |f~-^
Echinus

(Versuch vom 25. Januar 1902) einen jugendlichen Pluteus er-

halten; doch war dieser zu abnorm, um fiir unsere Frage von

Bedeutung zu sein. Ueberdies ist ja von dieser Specieskombination

bei der fast volligen Identitat der beiden Larventypen kaum mehr

zu erwarten, als bei homospermer Befruchtung. Ich habe deshalb

3 Versuche mit der Kombination ^ i
—

r--
— angestellt.

bphaerechinus

Allein von mindestens 60 isolierten Dreiern aus drei verschiedenen

Zuchten vermochte kein einziger zu gastrulieren, Offenbar heifit

es den ohnehin schwachlichen Bastardkeimen doch zu viel zu-

muten, wenn sie sich nun auch noch mit abnormen Chromatin-

kombinationen abfinden soUen.

VI. Dreierplutei mit partiellem Defekt.

Unter dieser Bezeichnung sollen nicht Larven verstanden sein,

denen ein bestimmtes System, wie der Darm oder das Pigment,

fehlt, sondern solche, bei denen ein bestimmter Teil eines

1) Man vergleiche die von mir in 23 abgebildeten Normallarven.
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solchen Systems fehlt, wahrend das Uebrige in voller Normalitat

vorhanden ist.

Teilen wir, uni die Art dieser partiell-defekten Larveri naher

zu bestimmen, den Larvenkorper in 4 Hauptsysteme ein, namlich

:

1) Ektoderm mit der Wimperleiste und dem Mund,

2) Darm,

3) primares Mesenchym mit dem von ihm gebildeten Skelet,

4) sekundares Mesenchym (Chromatophoren),

so ist vor allem zu erwahnen, daB es an den beiden erstgenaunten

Systemen partielle Defekte in dem hier gemeinten Sinne nicht gibt.

Das Streben, den epithelialen Abschlufi nach auCen zu bewahren

und also Ektoderm und Entoderm als kontinuieriiche Blatter zu

erhalten, ist vielleiclit die starkste Tendenz, die unseren Keimen

innewohnt. Ein irgendwo offenes Ektoderm oder Entoderm gibt

es nicht, und wo durch Austritt pathologischer Zellen nach innen

oder nach auCen ein Loch entstehen wurde, legen sich die be-

nachbarten Zellen, wie wir sehen werden, alsbald wieder anein-

ander. Defekte in unserem Sinn bieten nur das primare und

sekundare Mesenchym und ihre Derivate dar.

Am auffallendsten sind diese partiellen Defekte im Skelett;

sie waren an 5 der von mir gezuchteten, sonst vollig gesunden

Dreierplutei zu konstatieren. Vier von diesen Larven sind in

Fig, 29 a—32 (Taf. V) abgebildet. Ich beginne die Beschreibung

mit dem Echinuspluteus der Fig. 31 (Versuch No. 8). Das Skelett

ist auf der linken Seite typisch gebildet; nur der Oralstab ist

etwas kurz und, was seltener und darum auffallender ist, das Ende

des Mittelstabes ist ziemlich wait von der Medianebene entfernt.

Auf der rechten Seite ist nur der Scheitelstab vorhanden, der un-

gefahr da, wo die Teilung in Anal- und Zwischenstab beginnen

sollte, wie abgeschnitten aufhort. Trotz dieses Defektes ist die

Larve annahernd symraetrisch, wenn auch da, wo das Skelett fehlt,

etwas verkiimmert.

Dieses Objekt laCt drei verschiedene KerngroCen unterscheiden

;

der Bereich der kleinsten Kerne nimmt den durch die rote Linie

begrenzten Bezirk ein. Er stoBt im Scheitelteil der Larve an einen

groCkernigen Bezirk an, von dem er sich sehr leicht abgrenzen

laCt, wogegen die Grenze gegeniiber dem Bezirk der mittelgroCen

Kerne nicht tiberall so sicher zu bestimmen ist; doch zieht sie

jedenfalls vom After nach links unten, wie in der Figur angegeben.

Unsere Larve folgt also dem Typus b (Fig. XL, p. 92), und zwar

verlaufen die beiden Greuzen fast genau wie an der Larve der
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Fig. 11 (Taf. II). Daiiach sind wir aber berechtigt, auch die

dritte Grenze, die sich infolge der zu geringen Kernunterschiede

nicht beobachten laCt, dorthin zu setzen, wo sie sich in Fig. lie

findet. Uud diese Grenze, die in Fig. 31 durch die graue Linie

bezeichnet ist, trifft nun aufs genaueste mit der Stelle zusammen,

wo der Scheitelstab aufhort, wahrend auf der anderen Seite die

untere Grenze des kleinkeruigen Drittels am Ende des linken

Mittelstabs vorbeizieht. Kurz gesagt: der Skelettdefekt ist

genau auf den von einer der drei primaren Blasto-
meren stammenden Larvenbereich lokalisiert.

Das Gleiche gilt fur die Strongylocentrotus-Larve der Fig, 29 a

(Versuch No. 5). Hier ist das rechte Skelett vollstandig und

normal. Auffallend ist daran nur, daC der Mittelstab uber die

Medianebene nach links reicht und daC der Scheitelstab einen

machtigen Seitenast tragt, wie er bei den normalen Kontrolllarven

dieser Zucht nicht vorkommt. Vom linken Skelett existiert nichts

als ein im Niveau des rechten Mittelstabs gelegenes quer gerich-

tetes Stabchen. Diese Larve hat einen kleinkernigen Bereich, der

sehr genau mit dem Defekt zusammentrifft, wie dies aus der rot

markierten Grenzlinie in Fig. 29 a ersichtlich ist. Dieser Bezirk

ist ohne Zweifel kleiner als ein Drittel des Larvenkorpers, was

vermutlich so zu erkliiren ist, daB eine der 3 primaren Blasto-

meren kleiner war als die beiden anderen. Ich habe zwar nach

Moglichkeit Exemplare mit gleich groCen Blastomeren ausgewahlt,

doch sind solche mit geringeren Ungleichheiten nicht vollig zu

vermeiden. Wie aber auch die Kleinheit dieses Drittels zu erklaren

sein mag, wichtig ist uns hier nur, daC der Defekt genau auf

diesen Larventeil beschrankt ist. Da die Scheitelspitze des Pluteus

auBerhalb des kleinkernigen Bereiches liegt, so ist es nicht un-

denkbar, dafi der sonderbare Ast des rechten Scheitelstabes nichts

anderes ist als der oberste Teil des linken Scheitelstabs, der

abnorm verschoben und in Ermangelung einer eigenen Fortsetzung

mit dem rechten verschmolzen ware. DaC diese Erklarung nicht

unwahrscheinlich ist, wird ein Blick auf Fig. 29 b lehren, die den

oberen Teil einer Strongylocentrotus-Larve mit gekreuzten Scheitel-

staben darstellt, wie solche in manchen Zuchten nicht selten sind.

Der linke Teil des Anallappens gehort gleichfalls einem skelett-

bildendeu Drittel an; die diesem Bezirk zukommenden Skelett-

teile sind also zu erwarten und in der Tat durch jenes quer

gelagerte Stabchen reprasentiert, das wohl als Mittelstab anzu-

sprechen ist. Das Fehlen des gleichfalls zu erwartenden linken
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Analstabes vermag ich nicht zu erklaren; denn wenn auch die

Grenze des skelettlosen Drittels nahe an seiner Ursprungsstelle

vorbeizieht, so wurde dieser Skeletteil doch vollkommen in den

Bereich eines normalen Drittels fallen. Es ist jedoch zu beachten,

daC rudimentare Analstabe auch sonst bei Dreierlarven nicht

selten sind, wie die Figg. 20, 21, 26 a und 30 lehren. DaC dagegen

der ganze linke Oral stab fehlt, ist wieder auf Rechnung unserer

Abnormitat zu setzen, indem die linke Vorderwand des Oral-

lappens bis zur linken Kante von dem kleinkernigen Bereich ge-

bildet wird,

Ist nun in diesen beiden Fallen der Beweis gefuhrt, daC der

Skelettdefekt einer der 3 primaren Blastoraeren entspricht, so

werden wir dies auch fiir diejenigen Falle annehmen diirfen, in

denen uns das Merkmal der Kerngrofie im Stich laBt, um so mehr,

als diese Deutung fiir alle 3 weiter von mir beobachteten Falle

leicht durchfuhrbar ist. Die oben erwahnte Sphaerechinuslarve

(Versuch No. 10) ist der zuletzt besprochenen so ahnlich, daC ich

auf ihre bildliche Wiedergabe verzichten kann. Die Strongylo-

centrotus-Larve der Fig. 30 (Versuch No. 5), bei der die rechte

Skeletthalfte vollig fehlt, wahreud die linke in verkiimmerter Ge-

stalt vorhanden ist, laCt sich ohne Schwierigkeit auf unseren

Typus b (Fig. XL, p. 92) zuruckfuhren, wie dies durch die grauen

Grenzlinien in Fig. 30 markiert ist ; eine Bucht im Mundlappen

spricht noch besonders dafur, daC die Grenzen richtig gezogen

sind. Danach hatte hier nur eines der 3 Larvendrittel Skelett

geliefert, wogegen es in den beiden anderen vollig fehlt.

Auch in der Echinuslarve der Fig. 32 (Versuch No. 8) ist

das Skelett auf ein Drittel beschrankt, aber in anderer Anordnung;

es besteht nur der untere Teil des rechten Skeletts, namlich der

Zwischenstab, der sich auf der medialen Seite in den Mittel- und

Oralstab gabelt, auf der lateralen in den Analstab iibergeht. Diese

Stiicke, speziell Oral- und Analstab sind im Vergleich zu der Larve

der Fig. 30 vorzuglich entwickelt. Dagegen fehlt der Scheitel-

stab vollstandig ; hochstens ein kleiner Dorn an der Stelle, wo
der Zwischenstab in den Analstab umbiegt, konnte als Rudiment

des Scheitelstabs aufgefaOt werden.

Diese Larve besitzt also zieralich genau den Skelettbereich,

der in derjenigen der Fig. 31 fehlt. Die mutmaCliche Verteilung

der drei Drittel ist durch die grauen Grenzlinien bezeichnet; sie

wurde dem Typus c^ der Fig. XL folgen.
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Wahrend ich von den Plutei mit Skelettdefekt, welche in

meinen Zuchten von Dreierlarven entlialten waren, wohl kaum
einen ubersehen habe, vermag ich dies von Larven mit partiellem

Pi gmentdefekt uicbt ebenso sicher zu sagen. Die erste solche

Larve fand ich in dera Versuch No. 9 (vom 10. Februar 1902); es

war die in Fig. 33 (Taf. V) abgebildete Strongylocentrotus-Larve,

bei der infolge sehr reichlicher Pigmentierung das vollige Fehlen

der Chromatophoren in einem bestimmten Larvenbezirk hochst

auffallend war. Drei weitere Larven mit partiellem Pigment-

defekt ergab sodann die Sphaerechinuszucht vom 14. Februar 1902

(Versuch No. 10). Dies aber war die letzte groCere Kultur, die

ich von Dreierlarven verfolgt habe. So ist es nicht unwahrschein-

lich, daC mir in friiheren Zuchten solche Falle entgangen waren.

Drei von den genannten vier Larven sind in Fig. 33, 34 und 35

(Taf. V) wiedergegeben. Von besonderem Interesse sind die beiden

Sphaerechinus-Plutei, well an ihnen die Beziehung des Pigment-

defekts zu einer der 3 primaren Blastomeren sehr klar zu

demonstrieren ist. Der eine von ihnen, in Fig. 34 in der Ansicht

von hinten dargestellt, ist fast genau symmetrisch und normal.

Die nicht sehr zahlreichen Pigmentzellen aber sind unsymmetrisch

angeordnet, so zv;ar, daC der Korper links unten hinten des Pig-

ments entbehrt. An dieser Larve laGt sich ein Drittel durch seine

etwas geringere KerngroCe unterscheiden ; es gehort der rechten

Larvenhalfte an; seine Grenze ist rot markiert. Sie zieht vom
After schrag nach oben-auCen, biegt dann auf die Seiten- und

Vorderwand um, wo sie nach abwarts gegen die Wimperschnur

verlauft, von wo an die weitere Begrenzung unklar ist; auf die

Hinterwand zuriickgekehrt, lauft die Grenze rechts von der Mittel-

linie nach oben gegen den After. Dies ist also der Typus b der

Fig. XL ; die dritte Grenze muC ungefahr so, wie durch die graue

Linie angegeben, vom After weglaufen, um dann in der gezeich-

neten Weise auf die Vorderwand iiberzugehen. Dadurch wird

nun ein linkes unteres Drittel abgegrenzt, welches genau mit der

pigmentfreien Region zusammenfallt. Denn die zwei im Bereich

des Vorderdarms sichtbaren Pigmentzellen, welche scheinbar diesem

Satz widersprechen, liegen der Vorderwand an und gehoren somit

in den Bereich desjenigen Drittels, welches den Scheitel bildet.

So kann es keinem Zweifel unterliegen, dafi in einem von einer

bestimmten Blastomere abstammenden Larvendrittel die Chroma-

tophoren vollkommen fehlen.
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Die zweite hierher gehorige Sphaerechinuslarve (Fig. 35 a— d,

Taf. V) ist ihrer Kernverhaltnisse wegen schon oben (p. 89) be-

schrieben worden und hat uns auch bereits wegen ihrer Asyrametrie

beschaftigt (p. 108). Sie besitzt ein auffallend kleinkerniges Drittel,

welches, der rechten Seite angehorig, die halbe Vorderseite bis

etwas uber die Medianebeiie hinaus und die zugehorige Seiten-

und Hinterwand bildet. Von den beiden groBkernigen Dritteln

muC das eine diesem kleinkernigen ziemlich symmetrisch gegeniiber-

stehen, wahrend das andere den untereu Teil der Larve, vor allem

das Mundfeld bildet. Die mutmaCliche Grenzlinie dieser beiden

Drittel ist in Fig. 35 d durch eine graue Linie bezeicbnet. Die

Larve entspricht dem Typus Cg der Fig. XL. Das Pigment ist

nun so verteilt, daB das linke, groBkernige Drittel davon fast frei

ist, und zwar trifift die Grenze in der Vorderwand aufs genaueste

mit der Grenze der beiden verschiedenkernigen Bereiche zu-

sammen (vgl. Fig. 35 a und 35 d). An der Hinterwand hat eine

einzige Zelle die Grenze iiberschritteu und liegt links vom After

(Fig. 35 b). Doch ist es nicht undenkbar, daB einige Ektoderm-

zellen des unteren Drittels bis hier heraufreichen und fiir die Lage

dieser Chromatophore verantwortlich zu machen sind. Dieses

untere Drittel besitzt namlich Pigmentzellen, wenn auch relativ

wenige ; die Hauptmasse ist auf das kleinkernige Drittel zusarameu-

gedrangt. Sehr schon tritt der Gegensatz von links und rechts

bei Vergleichung der beiden Seitenansichten, Fig. 35 b und c, hervor.

Die rechte Seite zeigt sehr reichliche Pigmentierung, besonders

im oberen Teil, der das kleinkernige Drittel enthalt. Die Ansicht

von links dagegen bietet nur 5 Pigmentzellen dar. Die eine davon

ist die bereits oben erwahnte in der Aftergegend gelegene. Die

2 im Mundlappen sichtbaren sowie die im Analarm gehoreu, wie

die Vorderansicht (Fig. 35 d) lehrt, wohl zweifellos dem unteren

Drittel an. Und so blieben ftir das obere groBkernige Drittel von

den 26 Chromatophoren unserer Larve nur zwei iibrig: jene

links vom After gelegene und die andere, die sich an der Wurzel

der Analstabe findet. Aber auch diese zwei liegen so nahe an der

hypothetisch konstruierten Grenze des unteren Drittels, daB es

nicht unmoglich scheint, daB sie diesem Drittel selbst zugehoren.

Wie dem aber auch sein mag: diese beiden Zellen vermogen unser

Resultat nicht zu truben, daB die Pigmentzellen einen Bereich der

Larve fliehen, der aus einer der 3 primaren Blastomeren ent-

standen ist.

Die dritte aus der gleichen Zucht stammende Larve mit Pig-
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nientdefekt ist die in Fig. Lllla bei seitlicher Ansicht abgebildete,

die, auf dem Gastrulastadium abgetotet, iiber dem Urdarm ziem-

lich gleichmaCig niit Chromatophoren ausgestattet ist, wogegen in

der schmaleren Zone unter dem Urdarm solche vollig fehlen. Fiir

diese Larve lieC sich feststellen, daC in der Medianlinie der Scheitel-

seite zwei Bereiche von verschiedener KerngroCe zusammenstoCen.

Die Verteilung der drei Drittel ist also die der Fig. Llllb. Das

in dieser Figur i)unktierte untere Drittel ware das pigmentfreie.

Fig. LIII.

Endlich haben wir noch die in Fig. 33 (Taf. V) wiedergegebene

Strongylocentrotus-Larve zu betrachten, bei der der Koutrast von

Pigmentierung und Pigmentlosigkeit dank der groCen Zahl von

Chromatophoren besonders frappant ist. Unterschiede in der Kern-

groCe sind in dieser Larve nicht nachweisbar. Dagegen besitzt

sie eine andere Eigenschaft, durch die sie deutlich als Dreierlarve

gekenuzeichnet ist; der Mitteldarm ist namlich seiner Lange nach

in drei Rohren geteilt, ein Zustand, der, auf Grund der von mir

und Driesch angestellten Versuche iiber Plasmaverlagerung, auf

eine entsprechende Spaltung am vegetativen Pol des Eies hinweist.

Dafi gerade eine Dreiteilung vorliegt, kann kaum anders er-

klart werden, als daC die drei primaren Blastomeren so gegen-

einander verschoben worden waren, dafi ihre vegetativen Telle

sich von der Achse wegbewegt batten ; und die eigentiimliche Kon-

vergenz im Verlauf der Oralarme lieBe sich im gleichen Sinn

deuten, iudem die angenommene BeweguDg der vegetativen Blasto-

merenpole zu einer entsprechenden Annaherung der animalen

Pole gegen die Achse fiihren muCte, woraus jene Konvergenz der

Oralarmspitzen resultieren konnte. Ist diese Erklarung der Ver-
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dreifachuug des Darmes riciitig, so muC die Verterlung der drei

ektodermalen Drittel der Stellung der drei Darmdrittel ziemlich ge-

nau entsprechen. Und danach wiirde in der Tat der Pigment-

defekt ungefahr auf den von einer bestimmten Blastomere ab-

stammenden Larvenbezirk lokalisiert sein.

Wenden wir uns nun zu der Frage, woran es einem solchen

Drittel ohne Skelett oder Pigment urspriinglich fehlt, so gehen wir

am besten von dem Pigmentdefekt aus. Es ware denkbar, daB

die Abkommlinge einer jeden primaren Blastomere untereinander

eine engere Affinitat bewahren ; und so konnte die Annahme auf-

treten, jedes Larvendrittel enthalte diejenigen Pigmentzellen, die

von jener Blastomere abstammen, die das Ektoderm und Entoderm

dieses Larventeils geliefert hat. Dann konnte der Defekt seine

Ursache darin haben, daC eine der drei primaren Blastomeren

nicht im stande war, sekundare Mesenchymzellen zu lie fern.

Die Larve der Fig. 35 lehrt jedoch, dafi diese Annahme unrichtig

ist. Dank der sehr verschiedenen Kerngrofie lieC sich mit voller

Sicherheit bestimmen, daC die Chromatophoren des kleinkernigen

Drittels nicht samtlich kleinkernig sind, sondern im Gegenteil in

ihrer Mehrzahl groCkernig. Wir konstatieren hier also fur das

sekundare Mesenchym das Gleiche, wie friiher fiir das primare,

daC es eine spezifische Attraktion zwischen Ektoderm und Mes-

enchym gleicher Abkunft nicht gibt.

So bleibt nur noch die andere Annahme iibrig, dafi der, nor-

malerweise, von alien Ektodermzellen ausgehende Reiz, der die

Chromatophoren anzieht, von den Abkommlingen einer bestimmten

Blastomere nicht ausgeiibt wird oder so schwach, daC er gegen-

iiber der Anziehungskraft der beiden anderen Drittel nicht aufzu-

kommen vermag.

Schwieriger gestaltet sich die Frage nach der Ursache der

Skelettdefekte. Die Bildung des Skeletts ist abhangig von der

Tatigkeit und Anordnung des primaren Mesenchyms, der sogen.

Kalkbildner. Von dieser Anordnung ist, nachdem das Skelett

fertig ist, nichts mehr zu erkennen. So vermag ich die Frage

nicht zu beantworten, ob in den Dritteln mit Skelettdefekt primare

Mesenchymzellen gefehlt haben oder ob sie vorhanden, aber un-

fahig waren, Skelett zu produzieren, oder endlich, ob das Skelett

vielleicht vorhanden war und wieder aufgelost worden ist. Am
"wahrscheinlichsten ist mir auf Grund gewisser Befunde die erste

Moglichkeit. Wir kamen dann hier zu einer ahnlichen Anschauung.
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Fig. LIV.

wie fur die Chromatophoren, dafi namlich einem bestimmten Larven-

drittel die Filhigkeit abgeht, Kalkbildner an sich zu ziehen oder

wenigsteus die Fahigkeit, sie in der zur Skelettbildung notigen

Weise zu ordnen. Die Echinusgastrula

der Fig. XXII (p. 58), wo in einem

Larvendrittel die Kalkbildner bis auf

zwei fehlen, ware als Vorstufe fur die

beschriebenen Skelettdefekte anzusehen,

Auch die Sphaerechinusgastrula der

Fig. LIV konnte in Betracht komraen.

Sie zeigt auf der einen Seite das normale

Mesenchymdreieck und davon ausgehend

den typischen Bogen, auf der anderen

Seite liegen die Mesenchymzellen regel-

los zerstreut.

Da jede Skeletthalfte typischerweise von einem bestimmten

Punkt aus entsteht und von hier aus weiterwachst, beruhrt es

merkwurdig, dafi periphere Skelettteile, wie der Scheitelstab der

Fig. 31, auch ohne diesen Zentralteil in vollig normaler Weise

gebildet werden konnen. Doch steht dieser Befund nicht isoliert.

Ich habe mehrere normale Larven gesehen, wo einer der typischen

Skelettstabe aus zwei getrennten Teilen, einem proximalen und

einem distalen, bestand, die zusammen ungefahr den Verlauf

reprasentierten, wie sonst der einheitliche Stab. Wir ersehen also

auch aus solchen Vorkommnissen, dafi periphere Skelettteile ohne

direkten Anschlufi an die zentralen entstehen konnen. Und dies

wird noch deutlicher durch die in grofier Mannigfaltigkeit auf-

tretenden versprengten Skelettstticke, die man in Larven findet,

deren Blastulazellen gegenseitig verlagert worden waren i).

Bei Besprechung der asymmetrischen Dreierplutei habe ich

betont, dafi diese Erscheinuug die Annahme einer essentiellen

Verschiedenwertigkeit der Chromosomen nicht fordert, sondern dafi

sie auch aus blofier „individueller" Verschiedenheit dieser Elemente

abgeleitet werden kann. Legen wir uns die gleiche Frage fur

die in diesem Abschnitt besprochenen Abnormitilten vor, so folgt

aus der Erklarung, die ich fur die beiden Arten von Defekten zu

geben versucht habe, dafi auch hier nach unseren jetzigen Kennt-

1) Hiertiber wird eine im hiesigen Institut ausgefiihrte, dem-

nachst erscheinende Arbeit von B. Heffner nahere Einzelheiten

bringen.
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nissen die Annahme essentieller Chromosomen-Verschiedenheit nicht

notwendig ist. Denn wir kommen mit der Hypothese aus, daC

die Attraktion fiir Mesenchymzellen der einen oder anderen Art

in dem defekten Drittel nicht etwa vollstandig fehlt, sondern dafi

sie hier nur schwacher ist. Dieser Unterschied in der An-

zieliungskraft der einzelnen Drittel konute aber wohl auf gra-

dueller Verschiedenheit der in alien Chromosomen vvesentlich

gleichen Anlage beruhen. Eine Larve, die in alien ihren Zellen

Chromosomen besitzt, welche schwache Attraktionskrafte bewirken,

wiirde doch normal werden, da eben starkere Nebeubuhler fehlen;

nur die Verbindung verschieden starker Attraktionsbereiche in

einer uud derselben Larve wiirde zum partiellen Defekt fuhren.

Die andere Moglichkeit aber, daB die Anlagen fiir jene An-

ziehungswirkungen an einzelne Chromosomen gebunden sind,

und dafi diese Chromosomen in dem Drittel, das den Defekt auf-

weist, entweder eine schwachere Attraktion bewirken oder ganz

fehlen, ist natiirlich damit nicht ausgeschlossen. Welche Er-

klarung nun auch die richtige sein mag, eines ist sicher, dafi

primares und sekundares Mesenchym nicht durch den gleichen

Reiz in ihrer Anordnung bestimmt werden. Denn soust miifiten

Skelett- und Pigmentdefekt stets verbunden auftreten, was nirgends

zu beobachten ist.

VII. Dreierplutei mit einer normalen und einer verkiimmerten Halfte,

mutmaBlich auf den Amphiaster-Monaster-Typus zurijckzufuhren.

Larven dieser Art bilden, wenn sie auch nicht besonders

haufig sind, einen sehr charakteristischen Bestandteil der Dreier-

zuchten. Auf Tafei VI ist eine Anzahl solcher Plutei abgebildet.

Das aufierste Extrem in der Gegensatzlichkeit von rechts und

links bietet die Strongylocentrotus-Larve der Fig. 36 dar. Hat

man sie in seitlicher Ansicht vor sich (Fig, 36 b), so mochte man

sie zunachst fiir einen normalen Pluteus halten. Sieht man sie

aber von vorn oder hinten (Fig. 36 a), so erkennt man, dafi nur

das Skelett der einen Seite vorhanden ist. Und zwar ist diese

Skeletthalfte, bis auf das selbstitndige Stiick neben der Keule des

Scheitelstabs, vollkommen normal gebildet. V»on der anderen

Skeletthalfte existiert keine Spur, und dieser Teil der Larve ist

entsprechend verktimmert. Es fehlen ihm vor allem der Anal- und

Oralarm, wogegen die Wimperschnur ganz kontinuierlich auch

diese Seite umgreift. Man konnte hier fast von eiuem Hemiembryo

lateralis sprechen.
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Diese Larve ist unter alien von mir beobachteten Vertretern

dieses Typus die einzige, bei der die eine Skeletthillfte vollkommen

felilt; in alien iibrigen Fallen (Fig, 37—40) war ein mehr oder

weuiger rudimeutiires Skelett auch auf der verkiimmerten Seite

vorhanden. Das Aussehen dieser Larven ist aber trotzdem wesent-

lich das gleiche. Das Mundfeld verlauft von der wohlentwickelten

Seite schrag nach aufwarts zur verkiimmerten Seite, wie dies be-

sonders schon an Fig. 37 a zu sehen ist. Stets ist die Wimper-

schnur kontiuuierlich. Der Darm kann typisch entwickelt sein und

eine Mundolinung besitzen. In den Larven der Figg. 37 und 38

ist er auch vollig symmetrisch.

Samtliche untersuchten Falle zeigen in alien ihren Teilen

identische KerngroBe und enthalten, wie alle bisher be-

trachteten Dreierlarven, keine Spur von pathologischen Elementen.

Die Ansicht, die ich mir iiber das Zustandekommen dieser

eigenartigen Abnormitat gebildet babe, knupft sich an zwei Falle,

die mit den besprochenen ohne Zweifel verwandt sind, aber docli

in einem Punkt davon abweichen. Es sind die beiden in Figg. 41

und 42 abgebildeten Plutei, welche gleichfalls auf der einen Seite

normal entwickelt sind, auf der anderen ein verkiimmertes Skelett

besitzen. Was diesen Larven aber ein besonderes Aussehen ver-

leiht, das ist der Umstand, daC die rudimentare Skeletthalfte zu

der uormaleu im Winkel gestellt ist, der in der Larve der Fig. 42

sogar 90 ° betriigt. DaC diese Larven von den vorher besprochenen

nur graduell verschieden sind, wird deutlich, wenn man beachtet,

daC auch schon in der Larve der Fig. 38 die beiden Skeletthalften

nicht ganz gleich orientiert sind.

Bei jenen beiden auffallend gestorten Individuen, besonders bei

dem der Fig. 41, drangte sich mir nun die Ueberzeugung auf, daC

der verkiimmerte Teil aus der einen der 3 primaren Blastomeren

stammt, der normale aus den beiden anderen; und ich vermute,

daB dies fiir alle bier besprochenen Falle gelten diirfte. Die Median-

ebene wiirde dann nicht, wie sonst, ohne Rucksicht auf die primaren

Furchen, durch einen groCten Kreis des Keimes gehen, sondern

die Grenze der einen Vs'Blastomere gegen die beiden anderen

wiirde im wesentlichen die Medianebene bestimmen.

Fur diese Annahme besitze ich noch zwei weitere Anhalts-

punkte. Erstens ist die normale Halfte des Keimes fast in alien

diesen Fallen iibermilBig groB, deutlich groBer als die Halfte einer

gewohnHchen aus der gleichen Zucht stammenden Dreierlarve.

Man vergleiche Fig. 37 mit den der gleichen Zucht angehorigen

Bd. XLllI. N. F. XXXVI. 9
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Larven der Figg. 19, 20 und 21 (Taf. IV), Fig. 38 mit der zu-

gehorigen Fig. 33 (Taf. V). Es laCt also dieser Umstand kaum

einen Zweifel, daB die wohlentwickelte Seite aus mehr als

dem halben Ei entstanden ist.

Zweitens habe ich in der Zucht

No. 9, aus der die Larven der Figg. 38

und 42 stammen, wahrend der Furchung

einige Keime beobachtet, bei denen

etwa ein Drittel in der Furchung zu-

riickgeblieben war, wie es in Fig. LV
von einem solchen Fall skizziert ist.

Die Larve der Fig. 38 ist sogar, wie

durch Isolation feststeht, sicher aus

einem solchen Keim entstanden.

Fig. LV. Unter derartigen Bedingungen lafit

sich aber verstehen, dafi der in der Ent-

wickelung gleichmafiige und fortgeschrittene Teil die eine Larven-

halfte bis zur Medianebene liefert, wahrend das zuruckgebliebene

Drittel erst spater sich mehr oder weniger vollkommen zur

anderen Halfte differenziert. Dieses zuruckgebliebene Drittel wiirde

hierbei zunachst eine ahnliche Rolle spielen wie die abgetotete

Oder geschadigte Blastomere in Rouxs (107) bekanntem Frosch-

experiment.

An der Fahigkeit des Eiplasmas der Echiniden, groCere Mengen

als die eine Eihalfte zu einer Larven-,, Halfte" zu gestalten, kann

nach allem, was wir iiber die Eistruktur wissen, kaum ein Zweifel

sein. Unsere Falle wiirden etwas ganz Aehnliches darbieten, wie

die von Driesch (42) beschriebenen, durch Verschmelzung zweier

Eier entstehenden Riesenlarven, wo jede Larvenhalfte aus einem

ganzen Ei hervorgeht, vorausgesetzt, daC die Deutung, die

Driesch seinen hierauf beziiglichen Versuchen gegeben hat, zu-

treffend ist, was einstweilen bezweifelt werden muB (vgl. 19).

Die Tatsache, daC in samtlichen Larven unseres Typus nicht

die geringsten Kernverschiedenheiten nachweisbar sind, weist mit

Entschiedenheit darauf hin, daC wir es bei ihnen alien mit einer

bestimmten sehr regelmaCigen Chromosomenverteilung zu tun haben,

welche jeder Blastomere die Normalzahl von Chromosomen ver-

mittelt. Eine Konstellation, welche dieser Forderung geuiigt, ware

der Amphiaster-Monaster -Typus, bei dem, wie im Kapitel D
dargelegt worden ist, zwei Blastomeren ein normales Amphikaryon

erhalten, wahrend in die dritte die Elemente des zweiten Sperma-
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kerns gelangen, die sicli hier verdoppeln. In der Tat besitzen

uusere Larven Eigentiiralichkeiten, welche diese Vermutung fast

zur GewiBheit machen, Diejenige Vs'Blastomere namlich, welche

den selbstiindigen Spermakern iiber-

nimmt, ist, wie Fig. LVI zeigt, einem

Monaster- Ei vergleichbar, fiir welche

Eier ich schon friiher mitteilen konnte

(27, p. 18), dafi sie in ihrer Furchung

stets trager sind als die normalen.

DaB eine Zelle, in der wahrend der

Furchung ein Monaster entstanden ist,

gleichfalls in ihrer weiteren Entwicke-

lung verlangsamt wird, geht aus einem

im vorigen Heft mitgeteilten und p. 36

(Fig. G) abgebildeten Fall hervor.

So wtirde sich also das oben erwahnte Zuriickbleiben der einen

i/g-Blastomere sehr einfach erklaren. Sodann aber konnte der

Monasterzustand dieser Blastomere auch fiir den bei einigen Exem-
plaren besonders rudimentaren Charakter der verkiimmerten Skelett-

halfte verantwortlich gemacht werden, indem, wie ich gleichfalls

Fig. LVI.

Fig. LVII.

friiher schon angegeben habe, das Skelett der Monasterlarven stets

mehr oder weniger rudimentar ist. Ich bilde zum Beleg in

Fig. LVII a und b zwei solche Larven von Strongylocentrotus ab;

es sind die besten, die ich iiberhaupt erhalten habe. Sie sind

beide 4 Tage alt, zu welcher Zeit die normalen Kontrollobjekte

bereits ihre voile Ausbildung erreicht hatten. Ich war geneigt,

9*
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diesen kiimmerlichen Zustand der Monasterlarven auf die abnorm

groCe Kernmenge (Tetrakaryon) ^) und die infolgedessen abnorm

geringe Zellenzahl zuriickzufiihren. Docli konnte eben vielleicht

schou die trage Furchung an jener Erscheinung schuld sein, so

daC auch ftir unsere in Rede stehenden Dreierlarven, wo ja die

Monasterzelle die norm ale Chromosomenzahl besitzt, dieses

Moment in Betracht kame.

DaC freilich der Monasterzustand der einen Ys-Blastomere

das voUige Fehlen der einen Skeletthalfte, wie in dem Pluteus der

Fig. 36, bewirken konne, muC bezweifelt werden. Allein fur diese

Larve konnte an eine Kombination des im vorigen Abschnitt be-

sprochenen Skelettdefekts mit der uns gegenwartig beschaftigenden

Abnormitat gedacht werden. 1st, wie dort als eine Moglichkeit

ausgefuhrt worden ist, der Bereich, in dem das Skelett fehlt, nur

dadurch von den anderen Bereichen unterschieden, dafi die zur

Skelettbildung in Beziehung stehenden Chromosomen (mag es nun

e i n e s in jedem Monokaryon sein oder alle) eine schwachere An-

ziehung des Ektoderms auf die Kalkbildner bedingen als diejenigen

der beiden anderen Drittel, so ware es sehr wohl denkbar, dafi

zwischen dem im Monasterdrittel wirksamen Spermakern und dem
in den beiden anderen Dritteln sich betatigenden Amphikaryon

ein geniigender Unterschied in dieser Hinsicht besteht, um alle

Kalkbildner auf die Seite zu ziehen, die die Abkommlinge des nor-

malen ersten Furchungskerns enthiilt.

Ist nun diese Auffassung, dafi die besprochenen Larven aus

Eiern des Amphiaster-Monaster-Typus hervorgegangen sind, richtig,

so ist nach unserer Theorie die tadellose Gesundheit dieser Ob-

jekte, sowie die absolute Normalitat der wohlentwickelten Seite

selbstverstandlich. Aber noch aus einem andern Grund sind, wie

unten naher zu erortern sein wird, diese Falle fur unser Kern-

problem von Wichtigkeit.

VIII. Dreierlarven mit einem pathologischen Drittel.

In den beiden letzten Abschnitten war von Objekten die Rede,

bei denen ein Teil des Keimes im Vergleich zu anderen Teilen

rudimentar oder in Bezug auf Skelett oder Pigment vollig defekt

ist. Derartige Objekte, die ich partiell-abnorme nenne, sind

scharf zu trennen von solchen, die das Pradikat partiell-

1) Vgl. p. 19.

I
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pathologisch verdienen. Der Unterschied liegt darin, dafi bei

den ersteren die eiuzelnen Zellen gewisse Potenzen gar nicht oder

in schwacherem MaOe besitzen, daC sie aber im iibrigen einen

gesunden Eindruck machen und sich in regularer Weise an der

Bildung der embryonalen Organe beteiligen. Partiell- patho-
logisch dagegen nenne ich seiche Larven, bei denen ein Teil

der Zellen deutlich krauk ist, was sich einerseits in Aenderungen

des Protoplasmas und vor allem der Kerne zu erkennen gibt;

andererseits darin, daC diese Zellen, soweit sie ihrer Lage nach

als Epithel angeordnet sein sollten, den epithelialen Zusammen-

hang aufgeben, um sich entweder nach auCen zu zerstreuen oder

in die Furchungshoble zu treten.

Schon im Kapitel E, Abschnitt II sind die ersten Stadien

solcher partiell-pathologischer Keime, zumeist aus vierteiligen

dispermen Eiern stammend, beschrieben worden. Ich weise noch-

mals auf die in Fig. XVI (p. 56) abgebildete Strongylocentrotus-

Blastula hin, die, aus einem Dreier hervorgegangen, 24 Stunden

nach der Befruchtung ungefahr — und wahrscheinlich genau —
ein Drittel abstieU, indem dessen Zellen sich zur Kugelform ab-

rundeten und damit sowohl voneinauder als auch von der iibrig

gebliebenen Blastulawand sich loslosten. So erhielt die Blase

voriibergehend eine Oeffnung und die vorher prallen Wande sanken

stark zusammen. Nach voller Ablosung der pathologischen Zellen

schlofi sich die Blastula wieder, ging aber, vielleicht well sie zum

Zweck genauer Betrachtung voriibergehend unter ein Deckglas

gebracht worden war, bald zu Grunde.

Dieser nicht selten zu beobachtende Zerfall eines Larvendrittels

ist uns auch in den Zerlegungsversuchen begegnet, wo sich einzelne

der aus dem Verband gelosten Vg-Keime vollstandig in ihre Zellen

auflosten; und der dort noch mogliche Verdacht, daC diese Er-

scheinung auf Schadigung der Blastomere beim Isolieren zuriick-

zufiihren sei, wird durch unsere jetzige Feststellung ausgeschlossen.

Deshalb sind diese Falle, so wenig auch im iibrigen iiber sie zu

sagen ist, mit die allerwichtigsten unter unseren Befunden. Denn

wie sollte bei simultaner Dreiteilung eines Eies eine Blastomere

von den beiden anderen in solcher Weise verschieden werden, wenn

nicht durch den verschiedenen Chromatinbestand ?

Viel haufiger nun als die voile Auflosung eines Larvendrittels

nach auBen ist das Uebertreten der Zellen in die Blastula-

hohle, wodurch die bekannten „Stereoblastulae" entstehen,

und zwar, solange es sich nur um ein Drittel handelt, solche
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geringeren Grades. Den Anfang dieses Prozesses kaun man an

Larven von etwa 24 Stunden (bei Zimmertemperatur) sehr haufig

beobachten. Ein zwischen dem animalen uud vegetativen Pol sich

erstreckender Wandbereich zeigt an seiner Innenflaclie erst einige,

dann immer mehr triibe Auflagerungen, die sich schlieClich so ver-

mehren, dafi sie tiefer in die Blastulahohle hineinragen, gewohnlich

aber mit der Stelle, an der sie ausgetreten sind, in Kontakt bleiben.

Fig. 50 (Taf. VII) zeigt das charakteristische Aussehen einer

solchen partiellen Stereoblastula. Die Larve, genau in der Richtung

der Achse zu sehen, laCt schon den ersten Anfang der Gastrulation

erkennen und entspricht ziemlicb genau dem Stadium 21 <^° (Taf. V)

bei H. Schmidt (112). Das primare Mesenchym ist noch nicht

geordnet. Ein Bereich, der jedenfalls einer primaren Blastomere

entspricht, ist pathologisch und groCtenteils schon nach innen ge-

treten. Die Exzentrizitat der Invagination zeigt an, dali sich die

Blase infolge des Verlustes an Zellen auf dieser Seite verkleinert

hat. Der weitere Verlauf des Prozesses ist der, dafi alle patho-

logischen Telle, die noch in der Wand liegen, gleichfalls nach innen

verlagert werden, wahrend sich das gesunde Epithel liickenlos

dariiber zusammenschlieCt. Da die pathologischen Elemente sich

an der Weiterentwickelung gar nicht beteiligen, ist eine solche

Larve nunmehr als eine % "Larve zu bezeichnen.

Aus Objekten dieser Art sind offenbar die in Figg. 43—49
(Taf. VII) abgebildeten Larven entstanden, in deren primarer

Leibeshohle sich eine ganz entsprechende Anhaufung pathologischer

Zellen vorfindet. Sie stellen eine kleine Auswahl aus einer groCen

Anzahl ahnlicher Objekte dar. Denn solche Larven mit einem

nach innen verlagerten Drittel sind in den Dreierzuchten besonders

haufig. Ob freihch die Larve der Fig. 50 selbst sich so ent-

"wickelt hatte, laCt sich nicht sagen. Es kommt nicht selten vor,

dafi auch noch eines der beiden gesunden Drittel nachtraglich krank

wird, Oder gar beide. Das Umschlagen vom gesunden Zustand

zum kranken findet eben nicht in alien Dritteln gleichzeitig statt.

Die Storung nun, die in einem Keim mit einem pathologischen

Drittel gesetzt ist, liegt vor allem darin, dafi dem in Entwickelung

begriffenen Organismus ein grofier Teil seines Ektoderms und Ento-

derms und wahrscheinlich auch des Mesenchyms verloren gegangen

ist und dafi nun die tibriggebliebenen Telle dafiir eintreten mussen.

Der Grad der Vollkommenheit, mit der sich diese Regulation voll-

zieht, scheint hauptsachlich von zwei Momenten abzuhangen. In

erster Linie sind die Entwickelungsaussichten um so giinstiger, je



Zellen-Studien. 135

fi'iiher das pathologische Drittel aus dem normalen Verband aus-

gestoCen wird. So besitze ich einen Dreierpluteus, bei dem sich

im Innern eiuige groCere und kleinere Furchungszellen befinden,

deren Gesamtvolumen etwa Vs ^es Eies betragt. Hier war also

schon wahrend der Furchung — aus einem mir unbekannten

Grund — das an der Entwickelung nicht Teilnehmende beseitigt

worden. Dieser Pluteus ist, abgesehen von seiner geringeren

GroCe, in Form, Skelett, Darmgliederung und Mundbildung von

einem normalen kaum zu unterscheiden ; auch ist er fast vollkommen

symmetrisch. Die anderen, bei denen das pathologische Material

aus kleinen Zellen oder Zellentriimmern besteht und also jedenfalls

erst bedeutend spater ins Innere abgestoBen worden ist, sind fast

alle mehr oder weniger defekt oder in bestimmten Charakteren

zuruckgeblieben. So ist haufig (Figg. 45 und 48) der Darm nicht

gegliedert und ohne Mund, oder es zeigen sich Skelettdefekte ver-

schiedenen Grades.

Dieser Einflufi des Zeitpunktes, in welchem das kranke Drittel

seine Beteiligung an der Entwickelung aufgibt, ist leicht zu ver-

stehen. Die gesunden zwei Drittel miissen nach Abstofiung der

pathologischen Telle die ganze Larve darstellen; sie miissen sich

zu einem verkleinerten Ganzen regulieren, und diese Regulation

geht um so leichter von statten, je friiher sie in Anspruch ge-

nommen wird.

In zweiter Linie ist es jedenfalls von Bedeutung fiir die Ge-

staltung der Larve, welches der drei Drittel das kranke ist. Gehen

wii* von der oben (p. 91) gewonnenen Vorstellung aus, daC die

dreiteilige erste Furche in dreierlei Weise zu einer praformierten

Medianebene orientiert sein kann, so sind die in den Diagrammen

der Fig. LVIII gezeichneten Stellungen des pathologischen Drittels

im Keimganzen moglich. Vergleicht man in diesen Figuren das

Verhaltnis des durch Punktierung bezeichneten pathologischen Be-

reichs zum Mesenchymkranz, so sieht man leicht ein, daC nicht

alle Stellungen gleich schadlich sind. Am giinstigsten durften die

Falle sein, in denen das pathologische Drittel zur Medianebene

symmetrisch steht, also la und besonders 2a, wo die beiden fiir

die Skelettbildung so wichtigen Mesenchymdreiecke iutakt bleiben.

Mit Riicksicht auf diesen Punkt wird auch 3 a als giinstig zu be-

zeichnen sein. Als ziemlich ungiinstig und wahrscheinlich leicht

zur Verkiimmerung der einen Larvenhalfte fiihrend sind 2 b, 3 b

und 3 c anzusehen. Doch wird hierbei immer noch von EinfluC

sein, von wann an das kranke Drittel nicht mehr an der Ent-
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wickelung teilnimmt und wohin die nach innen getretenen Telle zu

liegen kommen.

2 3

a ^ ^^~~~^-^ a

Fig. LVIII.

Da diese pathologischen Elemente im

allgemeinen in der Nahe der Stelle liegen

bleiben, an der sie aus der ^Yand aus-

getreten sind, konnen wir die abgebildeten

Larven mit ziemlicher Sicherheit auf die be-

sprochenen Verteilungstypen beziehen. So

wird die Larve der Fig. 45 dem Typus la,

die der Fig. 46 dem Typus 2 a angelioren,

wogegen in denen der Figg. 43, 44, 47 und 49 ein mehr oder

weniger seitlich gelegenes Drittel (Typus lb, 2b oder 3c) das

kranke gewesen ist. Diese letzteren Falle zeigen uns nun in

allmahlichen Uebergangen die Verkiimmerung der einen Larven-

halfte. In Fig. 43 finden wir das Skelett beiderseits fast gleich

entwickelt, in Fig. 44 ist das linkc erheblich schwacher, aber noch

typisch gebildet, in Fig. 47 ist es auf dem Zustand eines kleinen

Dreistrahlers stehen geblieben, in Fig. 48 (die Larve ist von links
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hinten dargestellt) fehlt es ganz. Noch starker abnorm ist die

Larve der Fig. 49; das linke Skelett fehlt auch hier vollstandig,

wenn nicht vielleicht die Auwesenheit eines doppelten Skeletts auf

der rechten Seite so zu deuten ist, daB das linke abnormerweise

nacli rechts verlagert ist. Dock kommen in manchen dispermen

Larven und, wie hier nebenbei bemerkt sei, auch in solchen mono-

spermen Larven, welche durch Unterdriickung von Zellteilungen

partiell pathologisch gemacht worden sind, manchmal doppelte

Skelettanlagen vor. Ich verweise auf Fig. 52 (Taf. VII), eine

stark abnorme Dreierlarve, die auf jeder Seite zwei guteutwickelte

Dreistrahler besitzt.

Ob nun alle in unseren Larven zu konstatierenden Skelett-

defekte nur bedingt sind durch die Ausschaltung des eiuen Drittels

und durch die Entwickelungsstorungen, welche die pathologischen

Massen im Innern bewirken, muB fraglich bleiben. Es ist ja denk-

bar, daB auch eines der beiden gesanden Drittel zur Skelettbildung

unfiihig ist, wie wir solche Falle oben (p. 120) kennen gelernt haben.

Was die Kernverhaltnisse der in Rede stehenden Objekte

anlangt, so habe ich an mehreren, so an den Larven der Figg. 43

und 44 deutlich zwei verschiedene KerngroBen im Ektoderm und

Entoderm unterscheiden konnen. In der Larve der Fig. 43 sind

die GroBenunterschiede so bedeutend (vergl. Fig. 43 b), daB ich

die Grenze mit ziemlich groBer Genauigkeit feststellen konnte ; sie

ist in der Figur durch rote Linien angegeben. Man sieht — und

kann es sich noch besser an einem Modell klar machen —, dafi

jeder der beiden verschiedenkernigen Bereiche etwa die Halfte
des Ektoderms bildet; der Scheitel gehort dem kleinkernigeu Be-

zirk an. Die Lage der pathologischen Elemeute laBt keinen Zweifel,

wo das kranke Drittel zwischen die gesunden eiugeschaltet war;

es war an derjenigen Grenze, die vom After nach links und hier

iiber die Seitenwand auf die Vorderfliiche des Mundlappens zieht.

Denn in dieser Gegend vor allem sind die zerfallenen Teile ange-

hauft. Somit ist die Grenze, langs welcher links der groB- und

der kleinkernige Bezirk zusammenstoBen, nicht deren ursprungliche

BeriihrungsHnie ; sie sind hier erst sekundar nach AbstoBung des

dazwischen gelegenen pathologischen Drittels in Kontakt gekommen.

Ich habe, um dies in der Zeichnung auszudriicken, diesen Teil der

Grenze durch Doppellinien markiert. Fragt man sich nun, welches

wohl die prospektive Bedeutung dieser zwei Drittel, die jetzt das

Ganze gebildet haben, gewesen sein mag, so ist darauf keine
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sichere Antwort moglich. Nehmen wir an, daC die beiden iibrig

bleibenden Drittel an der Stelle des Defektes in ungefiihr gleichem
MaCe restituierend eingetreten sind, so ware wohl der Typus 1 b

Oder 3 c der Fig. LVIII als der wahrscheinlichste anzusehen.

Vergleicht man die in alien Teilen wohlgebildete Larve der

Fig. 43 mit jener der Fig. 32 (Taf. V), der zwei Drittel des

Skeletts fehlen, so ergibt sich als ein nicht uninteressantes Faktum,

daB partiell-pathologische Keime normaler werden konnen als voU-

kommen gesuude. Denn die Larve der Fig. 32 enthalt gar keine

pathologischen Elemenle. Der Grund fiir diese sonderbare Er-

scheinung liegt zum ersten darin, daC starker von der Norm ab-

weichende Zellen vollig von der Entwickelung ausgeschlossen werden,

wahrend geringgradig abnorme daran teilnehmen, und zweitens in

der dem jungen Echinidenkeim eigenen groBen Regulationsfahigkeit

nacb erlittenem Defekt.

IX. Dreierlarven mit zwei pathologischen Dritteln.

Was bei den zuletzt besprochenen Larven in ein em Drittel

vor sich gegangen ist, erstreckt sich hier auf zwei. Der Effekt

aber ist ein wesentlich verschiedener. Haben sich aus jenen Ob-

jekten nicht selten noch recht normal gestaltete Plutei entwickelt,

so endigen die jetzt zu besprechenden als ziemlich kleine, meist

kugelige Gebilde. Es sind die typischen langlebigen Stereo-
blastulae oder Stereogastrulae, die aus einer normalen

"Wand bestehen und mit pathologischen Zellen und deren Zerfalls-

produkten vollgepfropft sind (Fig. 78, Taf. X). Vergleicht man
ihre GroCe mit derjenigen der normalen Dreierplutei oder mit den

nicht so sehr viel kleineren Plutei, die ein Drittel als pathologisch

nach innen abgestoBen haben, so erscheinen sie fast zu klein, um
der ihnen gegebenen Deutung zu entsprechen, Sie sind aber,

wie die Vergleichung der bei gleicher VergroCerung gezeichneten

Figg. 78 und 76 (Taf. X) ergibt, ungefahr so groB wie die aus

isolierten Yg-Blastomeren gezuchteten Gastrulae, denen sie ja in

ihrem gesunden Bereich entsprechen ^). Der Unterschied ist nur

1) Die pathologiscbe Strongylocentrotus-Larve der Fig. 78 ist

etwas groCer als die gesunde Ys'^^^^e von Echinus der Fig. 76,

wahrend die beiden Species sich in ihren GroIJen sonst gerade um-
gekehrt verhalten. Es ist jedoch zu beachten, dafi die pathologiscbe

Larve, wohl infolge der Anfiillung mit den nach innen getretenen

kranken Zellen, starker geblaht ist.
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tier, daC der ganze Binnenraum, der bei den letzteren lediglich

(lie normalen Mesencliymzellen enthalt, bei unseren aus ganzen

Eiern entstandenen Larven mit pathologischen Elementen ange-

fUllt ist.

Betrachtet man diese Larven, welche in den Dreierzuchten

in ziemlich groCer Zahl auftreten, im Leben, so erhalt man ge-

wohnlich den Eindruck, daC sie nicht iiber das Blastula-Stadium

hinausgelangt seieu. In den gefarbten und aufgehellten Praparaten

euthtillt sich dagegeu sehr liaufig ein den Proportionen des Ganzen

angemessener Urdarm (Fig. 78). Auch kleine Dreistrahler in Ein-

oder Zweizahl habe ich in einigen dieser Larven durch Behandlung

mit Kalilauge zur Ausciiauung bringen konnen ; da ich nur wenige

Objekte darauf gepriift habe, kann ich nicht sagen, in welcher

Haufigkeit sie vorkommen. DaC man im Leben nichts davon sieht,

darau sind die truben pathologischen Massen schuld, die alles

umhullen.

Die Wande dieser Larven zeigen einerlei KerngroCe,
wie es ja bei ihrer Herkunft aus einer der 3 primaren Blasto-

meren nicht anders zu erwarten ist.

So wenig uber diese charakteristischen Bestandteile der

Dreier-Zuchten zu sagen ist, so bedeutungsvoll sind sie doch fiir

unsere Frage. Ist nur ein Drittel des Keimes pathologisch, so

konnte man dies so erklaren, daC die Ausgangszelle dieses Drittels

zu wenig Chromatin besessen habe. Zwar lehrt die Untersuchung

der gefarbten Praparate, daC die Kerne der nach innen verlagerten

Zellen in manchen Fallen groBer sind als die in der Wand ver-

bliebenen. So finden wir es z. B. in der Larve der Fig, 43

(Taf. VII), wo die Kerne des kleinkernigen Wandbereichs viel

kleiner sind als die pathologischen Kerne im Innern (Fig. 43 b).

Allein hier konnte der berechtigte Einwand erhoben werden, dafi

die pathologisch gewordenen Kerne einer friiheren Zellengeneration

angehoren als die gesund gebliebenen und also eine grofiere Chro-

mosomenzahl vortauschen als sie wirklich besitzen.

Bei unseren jetzt betrachteten Objekten brauchen wir uns auf

eine Erorterung dieser Verhaltnisse gar nicht einzulassen. Deun

2 der 3 Kerne muss en bei simultaner Mehrteilung eines

Trikaryon unter alien Umstanden mehr als die zur Entwickelung

notige Mindestmenge von Chromatin erhalten. Und so ist durch

die Larven mit zwei pathologischen Dritteln mit absoluter Sicher-

heit bewiesen, daC nicht ein zu geringer Chromatingehalt an dem

pathologischen Zustand die Schuld tragt.
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X. Dreierkeime mit drei pathologischen Dritteln.

„Larven" kann man von diesen Objekten nicht mehr sagen,.

wenigstens zu der Zeit nicht mehr, wo ihr Schicksal entschieden

ist. Aber auch sie gehen aus ganz typisch aussehenden Blastulae

hervor. Dann aber werden entweder ziemlich gleichzeitig oder

nacheinander alle drei Drittel krank. Im letzteren Fall entstehen

zunachst Stereoblastulae, die von denen des vorigen Abschnitts

kaum zu unterscheiden sein durften. Wird aber dann auch das

letzte Drittel krank, worait es seinen epithelialon Charakter auf-

zugeben strebt, so entsteht ein Klumpen, der sich uach kiirzerer

Oder langerer Zeit in seine Bestaudteile auflost. Erkranken die

drei Drittel ziemlich gleichzeitig, so tritt dieser Zerfall sehr rasch

ein und man findet dann am Boden des GefttBes die zerstreuten

Trummer.

Fiir diese Falle, die unter den Dreiern viel weniger haufig

sind als unter den Vierern, gilt in einer jeden Widerspruch ohne

weiteres ausschlielienden Weise das Gleiche, wie fiir die ira vorigen

Abschnitt besprochenen. Wenn es sich um ein Zuwenig an

Chromatin handeln wiirde, wo soUte denn bei diesen Objekten das

Chromatin hingekommen sein, nachdem doch das Ei so viel davon

enthalt, daC es fiir alle 3 Blastomeren doppelt ausreichen wiirde?

In ein em Drittel wenigstens miiCte doch genug sein. So sind

auch diese Falle fiir unser Problem von grofiter Wichtigkeit.

XI. Abnormitaten anderer Art.

In den vorausgehenden Rubriken sind, wie ich glaube, die

unter den dispermen Dreierkeimen auftretenden Haupttypen alle

enthalten. Neben ihnen kommen aber hie und da auch andere

Gebilde vor, unter sich recht verschieden und schwer oder gar

nicht zu deuten. Drei solche Objekte sind in Figg. 51—53 (Taf.

VII) abgebildet. Die in Fig. 51 wiedergegebene Sphaerechinus-

Larve (Versuch No. 10) war, als sie aus dem Zuchtschillchen heraus-

genommen wurde, schon sehr hinfiillig und schrumpfte wahrend des

Zeichnens ganz zusammen. So enthalt die Zeichnung nicht alles,

was zu sehen war; besonders sind die Mesenchymzellen nicht alle

eingetragen. Die Larve hatte die Form einer etwa eiformigen

Blase, deren Wand durch eine seichte Furche in einen groCeren

und einen kleineren Bereich abgeteilt war. Auch der Habitus der

Wand war in diesen beiden Abschnitten verschieden, der kleinere

Teil sah triiber und kranklicher aus. Es war keine Spur eines
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Darmes vorhaiiden, dagegen ein tadellos gebildetes linkes Skelett,

wahrend das ruchte vollig fehlte. Das gefarbte Objekt laCt er-

kennen, da6 die Furclie in der Wand mit einer Grenze verschieden-

kerniger Bereiche zusararaenfallt; der kleine leere Teil der Blase

besitzt kleinere Kerne. Wir haben in ihm also das Derivat der

einen Vs-Blastomere vor uns ; der tibrige Teil mufi aus den beiden

andereu stammen. Zieht man, wie es in Fig. 51 geschehen ist,

die mutmaCliche Grenze, so wiirde der punktierte Kreis etwa den

Bereich bezeichnen, der als Urdarm eingestulpt sein sollte.

Da sich diese Larve im gleichen GefaC mit anderen ent-

wickelte, die ganz typiscb gastrulierten, kann nicht ein aufierer

Grund fiir den Mangel des Darmes verantwortlich gemacht werden;

und es liegt somit eine gewisse Wahrscheinlichkeit dafiir vor, daC

es Chromatinverteilungen gibt, welche keinem der drei Drittel die

Fahigkeit zur Invagination gewahren. Diese Abnormitat ware dann

bier noch damit kombiniert, daB ein Drittel zur Skelettbildung

unfahig ist, wie wir dies ja im Abschnitt VI als ein nicht ganz

seltenes Vorkommuis kennen gelernt haben,

Ich verweise hier einstweilen auf die Viererlarve der Fig. 65

(Taf. VIII), welche mit der besprochenen in dem Mangel des

Darms und der einen Skeletthalfte vollig iibereinstimmt.

Gleichfalls darmlos ist die in Fig. 52 abgebildete Dreierlarve

von Strongylocentrotus (Versuch vom 13. Jan. 1902), wenn auch

vielleicht der nach auCen ragende kurze Blindsack als Versuch

zur Ditferenzierung eines Urdarms anzusehen ist. Die Larve ist

weiterhin dadurch bemerkenswert, dafi sie beiderseits zwei Drei-

strahler besitzt.

Die Larve der Fig. 53 (Versuch No. 4) endlich ist dadurch

merkwiirdig, daC die eine Seite des invaginierten, aber abnorm

kurzen Urdarms in einen nach auBen gekehrten Bereich tibergeht,

der ganz den Charakter der Darmwand aufweist und auch den

roten Pigmentsaum tragt, der dem Darm der Strougylocentrotus-

Gastrula eigentumlich ist. Die Larve ist dabei sonderbar verzogen

und asymmetrisch. Sie konnte so gedeutet werden, dafi ein Larven-

drittel zur Invagination unfahig war, wohl aber befahigt, den dazu

bestimmten Teil histologisch richtig als Darmwand auszubilden.

Doch muC man bei solchen Zustanden doch auch an die Moglichkeit

anderer Storungen denken, wie denn uberhaupt mit solchen ganz ver-

einzelt vorkommenden Fallen vorlautig nichts weiter zu machen ist.
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J. Die Entwickelung der simultan viergeteilten Eier.

Bei dieser Gruppe kann ich mich weit kiirzer fassen als bei

den dreiteiligen Eiern, erstens, weil fast alles Prinzipielle, das

dort zu sagen war, fiir die Vierer in gleicher Weise gilt, und

zweitens, weil die Zahl der interessanten Larven bei ihnen, trotz

der groCeren Zahl der gezuchteten Keime, auCerst gering ist. Um
es gleich voranzustellen : nicht was aus den vierteiligen dispermen

Eiern wird, ist an den gewonnenen Resultaten eigentlicli das

Wichtige, sondern der Prozentsatz, in dem normale, partiell-

normale und pathologische Larven nebeneiuander vorkommen.

Von sicher mehr als 1600 isolierten Simultanvierern wurden

bei einigen Versuchen die Larven schon nach 24 Stunden abge-

totet, bei anderen war die Zahl der isolierten Stiicke nicht notiert

worden. So muBten diese Zuchten bei der folgenden Uebersicht auCer

Betracht gelassen werden. Es bleiben noch 1293 gezahlte Keime

tibrig, die sich so weit entwickeln durften, als ihre Fahigkeiten

es zulieCen. Sie verteilen sich auf 9 Zuchten.
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Aus der Strougylocentrotuszucht vom 9. April 1905 (110 iso-

lierte Stiicke) gingen hervor:

1 vollig gesunder Pluteus (Fig. 75, Taf. IX), der nach seinen

Kernverhaltnissen aus einem Ei mit Doppelspindel hervor-

gegangen ist,

1 gut gebildeter Jungpluteus mit groBen pathologischen
Zellen im Innern (Fig. 57, Taf. VIII),

1 stark pathologischer Jungpluteus (Fig. 58),

1 pathologische Gastrula mit grofiem und kleinem Drei-

strahler,

1 Gastrula, auf der einen Seite hell, hier mit halbem, wenn
auch abnormem Mesenchymring und winzigem Skelett-

anfang, auf der anderen Seite, nach welcher der Urdarm
verschoben ist, voll von pathologischen Elementen,

1 pathologische Gastrula mit rudimentarem Urdarm,
2 ahnliche,

1 Larve ohne Darm, auf der einen Seite hell und mit ziem-

lich gut eatwickelter Skeletthalfte, auf der anderen Seite

hochgradig pathologisch (Fig. 65),

3 sehr pathologische kleine Stereogastrulae, die eine mit

Skelettbeginn,

3 Stereoblastulae mit rudimentarem Urdarm,
die iibrigen 95 Objekte ergaben Stereoblastulae ohne Darm,

elende Klumpen und Zellenhaufen.

Aehnlich ungunstig, ja meist noch ungunstiger war das Resul-

tat der ubrigen Versuche. Die Zahl der Keime, die auf den Namen
Pluteus Anspruch machen konnen, ist auCerst gering. Unter

sicher mehr als 1500 Objekten waren nur 13 Plutei; 9 von diesen

sind in Figg. 54—58, 60—63 (Taf. VIII) abgebildet; es sind

darunter schon Objekte mitgezahlt (Fig. 58), die kaum mehr den

Namen Pluteus verdienen.

Von Interesse ist die Tatsache, daC die Entwickelungsaus-

sichten der gekreuzten Vierer mindestens ebenso gut sind, als

die der ebenen. Unter den 168 Vierern des Versuchs No. 5

(22. Febr. 1902) waren 45 ebene und 123 gekreuzte. Die ersteren

ergaben einen Pluteus (Fig. 60), die letzteren drei, darunter

den in Fig. 63 abgebildeten.

Sind nun die als Pluteus anzusprechenden Larven in den

Viererzuchten uberhaupt sehr sparlich vertreten, so reduziert sich

ihre Zahl noch mehr, wenn wir nur die vollig gesunden ins

Auge fassen. Solche fanden sich unter mehr als 1500 Keimen

nur drei. Finer davon, bei weitem der beste (Fig. 75, Taf. IX),

wird in dem Kapitel iiber die Doppelspindeleier beschrieben
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"werden, da seine Kernverhaltnisse kaum bezweifeln lassen, daB er

in jene Kategorie gehort und also aus der Rubrik der echten

Tetrasterkeirae auszuscheiden ist. Aber auch der Pluteus

der Fig. 55 darf kaum mitgeziihlt werden, Er ist zwar in alien

Teilen vollig gesund, aber im Vergleich mit anderen Larven der

gleichen Zucht, z. B. derjenigeu der Fig. 56, so klein, daC die

Annalime kaum von der Hand zu weisen ist, dafi er wahrend der

Entwickelung mindestens ein Viertel nach aufien abgestoCen hat.

So ware dieses Objekt bereits unter die Rubrik der partiell-patho-

logischen zu stellen und es bliebe nur der Pluteus der Fig. 54

als unzweifelhafte Ganzlarve aus einem Ei des Tetrastertypus

iibrig. Dieser Pluteus ist von typischer GroCe und vollig gesund,

aber in Form und Skelett abnorm. Der Scheitel ist sehr niedrig

und kuppelartig gerundet, der Mundlappen dagegen sehr lang;

Analarme sind nicht ausgebildet. Das Skelett ist beiderseits

kruppelhaft und verzerrt. Der sonst kurze Zwischenstab {z) ist,

besonders rechts, sehr lang, die Mittelstabe sind asymmetrisch,

die Oralstabe (o) verkiimmert, die Analstabe (a) in ganz abnormer

Weise nach auCen gerichtet, auf der rechten Seite in Zweizahl,

auf der linken in Dreizahl vorhanden, die Scheitelstabe (s) endlich

zu kurzen SpieCen verkiimmert.

Die Larve laCt drei verschiedene KerngroBen erkennen, wie in

Fig. 54 b zu sehen. Die kleinsten Kerne gehoren dem Scheitel

an und ziehen sich als mittlerer Streifen auf der Vorderwand bis

zur Mundlappenkante. Die Grenze ist nicht iiberall klar und die

roten Grenzhuien in Fig. 54 a sind daher etwas schematisch. Auf
der rechten Seite schlieBt sich ein Bereich mittelgroCer Kerne an,

wahrend die linke Seite und das Mundfeld die groCten Kerne

enthalten, zwischen denen kaum Unterschiede nachzuweisen sind.

Durch graue Linien ist die mutmaBliche Abgrenzung dieser Be-

zirke eingetrageu.

Nach den KerngroCen ware "unter der Annahme, dafi jeder

Vorkern 18 Chromosomen enthalt, die in Fig. LIXa gezeichnete

numerische Verteilung moglich, die aus der in Fig. LIXb darge-

stellten Anorduung hervorgehen konnte. In Fig. LX ist eine

Konstellation der Vorkerne gezeichnet, welche zu dieser Auordnung
fii'hren und einer jeden der 4 primaren Blastomeren alle Chromo-
somenarten vermitteln wiirde.

Es ist jedoch fraglich, ob in unserem Keim alle 4 Blasto-

meren in ihrem Chromatinbestand normal waren. Die Grenz-

linien des kleinkernigen Viertels trelfen namlich ziemlich gut
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mit den Stellen zusammen, wo die Scheitelstiibe ihr Ende finden.

So ware es deukbar, daC wir hier einen Fall vor uns haben, wie

sie uus bei den Dreiern mehrfach begegnet sind, wo der von einer

b

Fiff. LIX.

Fig. LX.

Blastomere abstammende Bereich zu Skelettbildung unfahig ist.

Hinsichtlich der Erklarung dieses Defektes verweise ich auf das

oben (p. 126) Ausgefuhrte.

Wie wir nun unter den Dreiern neben vollig normalen Larven

solclie mit einem oder zwei pathologischen Dritteln angetroflfen

haben, so gibt es auch bei den Vierern partiell-pathologische Larven

verschiedenen Grades ; und alle Larven, die mir vorgekommen sind,

auCer den drei bereits besprochenen, sind von solcher Art.

Ob ein Viertel oder zwei Viertel in Gestalt pathologischer

Massen abgestoCen worden sind, ist nicht immer leicht zu entscheiden.

Doch sind die Plutei der Figg. 56, 60, 61, 62 und 63 jedenfalls

als solche mit einem pathologischen Viertel anzusehen. Die

einzige von diesen Larven, die auf Grund ihrer Kernverhaltnisse

eine genauere Analyse erlaubt, ist die der Fig. 60. Es ist ein

Pluteus, der (Fig. 60 a) in Scheitelausicht wiedergegeben warden

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 10



146 Theodor Boveri,

muCte, da seine Gestalt nicht erlaubte, ihn langer als auf einige

Sekunden in der Ansicht von vorn oder hinten festzubalten. Wie

er etwa von hier aussieht, zeigt die ohne Zeichenapparat entworfene

Skizze der Fig. 60 b. Der Darm ist scbwacb, aber normal gegliedert,

die Mundbucht angelegt. Das Skelett zeigt sich beiderseits ganz

typisch ausgebildet, ist aber links bedeutend schwacher als rechts.

Die Larve lafit nacb der KerngroBe drei Bezirke unterscheiden.

Der kleinkernige ist auf alien Seiten gut abgrenzbar; er nimmt,

wie die rote Liuie zeigt, die recbte Halfte der Oberseite ein und

greift noch ein Stiick weit auf die Mundseite iiber. Diese selbst

enthalt die grofiten Kerne und ist von dem Bereich der mittel-

grofien Kerne, der zu dem kleinkernigen ungefahr symmetrisch

stehen diirfte, nicht sicher abzugrenzen. In Fig. 60 d siud Kerne

aus vergleichbaren Stellen der drei Bezirke wiedergegeben, dazu

auch noch einige Kerne aus der pathologischen Ansammlung im

Innern, die ohne Zweifel das vierte Viertel reprasentiert.

Diese nach innen abgestoCenen Elemente liegen zum groBten

Teil uber dem Darm, und es ist daraus mit Sicherheit zu

schlieCen, daC dieses Viertel dort eingeschaltet war, wo jetzt,

ziemlich genau in der Medianebene, der Bezirk der kleinen und

der mittleren Kerne zusammenstoCen. Diese Grenze ist daher in

Fig. 60 a durch eine rote Doppellinie bezeichnet, Ohne Zweifel

tragt die Ausschaltung desjenigen Viertels, welches berufen war,

den Scheitel zu bilden, die Hauptschuld daran, daC die Larve so

niedrig, formlich abgestutzt ist, wie Fig. 60 b es zeigt.

In Fig. 60 c ist ein Stiick der Scheitelflache, welches die Grenze

der beiden hier zusammenstoBenden Kernbezirke enthalt, gezeichnet.

Man sieht, daB an dieser Grenze einige abnorm groBe Kerne ein-

geschaltet sind, tiber deren Herkunft ich keine Angabe machen

kann. Undenkbar ware es nach ihrer Grofie nicht, daB sie sich bei

den Verschiebungen, die bei AbstoBung des Scheitelviertels einge-

treten sein mussen, von dem unteren Viertel hierher verirrt haben.

Die pathologischen Zellen im Innern haben sich, nach ihrer

GroBe zu urteilen, schon ziemlich frtihzeitig aus dem Verband der

gesunden Zellen gelost; damit diirfte, wie dies auch oben fiir die

Dreier mit einem pathologischen Drittel hervorgehoben worden ist,

die ziemlich typische Ausbildung der Larve zusammenhangen.

Fast normal ist der Echinus-Pluteus der Fig. 62 (Versuch

No. 7) in seiner rechten Halfte gebildet, wogegen die linke ver-

kiimmert ist und ein kriippelhaftes Skelett besitzt. Die Larve
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erinnert auffallend an die oben (p. 128) beschriebenen Dreierplutei

mit einer normalen und einer verkiimmerten Hiilfte ; nur dafi diese

letzteren vollig gesund sind, wahreiid sich bei unserer Viererlarve

ziemlicb groCe auBerst chromatinarme Zellen im Innern linden.

Die Larve hat im Scbeitel etwas kleinere Kerne als in den iibrigen

Teilen; doch sind die Unterscbiede zu gering, um eine Abgrenzung

einzelner Larvenbezirke zu erlauben.

Ebensowenig war mir eine solche Abgrenzung in den Larven

der Figg. 61 und 63 moglicb, obleich auch bier unzweifelbafte

Kernverscbiedenbeiten vorhanden sind. Die Larven der Figg. 57

und 58 dagegen zeigen in ibren gesunden Teilen lauter gleich

groCe Kerne. Die der Fig. 57 enthalt sebr groBe Furcbungszellen,

also ungewobnlicb frubzeitig abgestoBenes Material, womit wieder

ibre sebr typische Ausbildung zusammenbangen diirfte.

Ein bereits bocbgradig abnormes Produkt ist die Ecbinus-

larve der Fig. 65 (Versucb No. 9). Sie erinnert in dem Mangel

des Darmes und dem Feblen der einen Skelettbalfte bei ziemlicb

guter Entwickelung der anderen Halfte an die in Fig. 51 (Taf. VII)

abgebildete Dreierlarve. Die Wand laCt drei verscbiedene Kern-

groBen unterscbeiden. Das Skelett scbeint in ganzer Ausdebnung

dem Bereicb der kleinsten Kerne anzugeboren. Ein Viertel wird

offenbar durcb die nacb innen getretenen patbologiscben Massen

reprasentiert, die sebr cbromatinarm sind. Die eingezogene Stelle

auf der recbten Seite diirfte wobl von dem Austritt dieser Elemente

berriibren. Auch der Bezirk der mittelgroCen Kerne ist im Begriflf,

krank zu werden und hat bereits Elemente nacb innen abgegeben.

Ein abnliches pathologisches Objekt, jedoch mit Darm, ist

das der Fig. 64 (Echinus, Versucb No. 4), wo gleicbfalls das

Skelett nur auf der einen Seite entwickelt ist, iiberdies in stark

abnormer Weise. Es bestebt aus drei selbstandigen Stucken, die,

wie die Seitenansicht (Fig. 64b) lebrt, sich einigermaCen auf die

normalen Skelettstabe bezieben lassen. An dieser Larve lassen

sich, dank starker Verscbiedenheiten der KerngroCe, die vier Viertel

deutlich unterscbeiden, wenn auch nicbt klar abgrenzen. Der

Scbeitel entbiilt die kleinsten Kerne, ihm stebt ein Viertel mit

etwas groCeren Kernen diagonal gegeniiber; zwei Bereiche mit er-

heblicb groCeren Kernen bilden die recbte und linke Seite der Larve

und von diesen ist das linke zum groCen Teil schon nacb innen

getreten. Man erkennt in der Ansicht von binten (Fig. 64 a), dafi

auf dieser Seite aus der Darmwand gerade Zellen austreten.

10*
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Als typische Va'Larve fiihre ich die der Fig. 66 an (Strongylo-

centrotus, Versuch No. 2). Es ist eine stark mit patliologischeu

Elementen aDgefiillte Gastrula, von der Urmundseite dargestellt.

Links enthalt sie einen sehr kleinen, rechts einen etwas groCeren

Dreistrahler. Die gesunde Wand zeigt in scharfem Gegensatz

zwei verschiedene KerngroCen, deren Grenze in der Figur an-

gegeben ist. Der rechte untere Bereich enthalt die groBen Kerne.

Auf der vegetativen Seite iiberwiegt er iiber den kleinkernigen

Bezirk so stark, daB dieser nur mit einem ganz kleinen Teil an

der Begrenzuug des Urmunds teilnimmt. Jeder Dreistrahler ge-

hort einem anderen Larvenbezirk an. Ob die beiden pathologischen

Viertel nebeneinander gelegen waren oder opponiert, laBt sich nicht

entscheiden.

Die Gastrula der Fig. 67 mit einseitig entwickeltem Skelett

diirfte gleichfalls in die Kategorie der V2-Larven gehoren.

Relativ haufig sind in den Zuchten von dispermen Siraultan-

vierern mehr oder minder rudimentiire Gastrulae mit kurzem Ur-

darm von der GroCe der in Fig. 68 abgebildeten Larve (Echinus,

Versuch No. 4). Sie sind aufs dichteste mit pathologischen Massen

vollgepfropft und zeigen in der Wand Kerne von einerlei GroBe.

Es sind dies ohne Zweifel Larven, bei denen drei der vier Viertel

pathologisch geworden sind und ein einziges gesundes sich so weit

entwickelt hat, als es die storenden Massen im Innern zulassen.

Damit stimmt auch, dafi diese Objekte uugefahr so groC sind, wie

die aus isolierten Vi'Blastomeren geziichteten Gastrulae. Man

vergleiche die bei gleicher VergroCerung gezeichnete Vi-Grastrula

der Fig. 7 (Taf. I).

Noch deutlicher als an den Dreierlarven lafit sich an den

Viererlarven erkennen, daC nicht nur ein Gegensatz von „gesund"

und „krank" zu unterscheiden ist, sondern daC es dazwischen

noch verschiedene Abstufungen gibt, auf denen ein Larvenbereich

zwar nach der Beschaffenheit seiner Zellen gesund erscheint, aber

doch die normalen Funktionen, speziell die der Skelettbildung,

nicht oder weuigstens nicht richtig auszuiiben vermag. Es ist

mir jedoch nicht moglich, diese Falle unter bestimmte Rubriken ein-

zureihen, zu entscheiden, wie weit es sich hier um originale Defekte

des in Betracht kommenden Viertels oder um Storungen durch

die Zusammenfiigung verschiedenartiger Bereiche oder infolge der

hemmenden Wirkung der nach innen verlagerten Telle handelt.
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K. Die Ueberlesenheit der Dreier ttber die Vierer und die

Wahrsclieiiilichkeit giinstiger uud iiiigiinstiger Cliromatin-

yerteilung Ibei beiden Typeii.

In meiner ersten Mitteilung iiber die Entwickelung dispermer

Seeigeleier (22) habe icli die Ergebnisse einer Wahrscheinlichkeits-

berechnung mitgeteilt , durch welche ich zu bestimmen gesucht

hatte, in welchem Prozentsatz bei Dreiern und Vierern samtliche

primare Blastomeren alle Arten von Chromosomen erhalten. Das

Resultat war fiir die Dreier 4 Proz., fiir die Vierer 0,0026 Proz.

Dabei waren fiir jeden Vorkeru 9 verschiedene Chromosomen ^)

augeuommen worden, sowie weiterhin, daB jedem Chromosoma

des einen Kernes ein bestimmtes in jedem anderen entspricht.

Bei dem Ansatz waren die drei homologen Chromosomen nicht

unterschieden worden, ebensowenig die 3 oder 4 Pole der mito-

tischen Figur; mit anderen Worten: es waren nur die verschiedenen

Positionsmoglichkeiten beriicksichtigt, nicht aber alle iiber-

haupt mo

g

lichen Falle. Im Gesprach mit meinem Freund

und Kollegen Prof. W. Wien erfuhr ich spater, daC die letztere

Art der Berechnung etwas andere Resultate liefern wiirde und

die richtigere sei-), dafi aber unter so komplizierten Umstanden,

wie sie sich hierbei fiir unsere Frage ergeben wiirden, der Be-

rechnung ein anderes Verfahren vorzuziehen sei, namlich eine

experimentelle Nachahmung der in der Natur gegebenen Verhalt-

nisse.

Zum Zweck einer solchen Nachahmung wandte ich folgendes

Verfahren an^). Jedes Chromosoma ist durch eine kleine Holz-

kugel reprasentiert. Wird die Zahl 18 fiir jeden Vorkern zu

Grunde gelegt, so sind zur Darstellung der Verhaltnisse in einem

dispermen Ei 54 Kugeln notwendig. Die Kugeln eines jeden Vor-

kerns sind mit den Zahlen 1—18 bezeichnet; es gibt also drei

Kugeln 1, drei Kugeln 2 etc. Diese 54 Kugeln werden in einem

Becher gemischt und dann auf eine kreisrunde, mit einem Rand

1) Diese Zahl kommt neben der Zahl 18 bei Echinus vor

(vergl. 27, p. 44/45).

2) Vergl. hierzu auch H. PoincarI;, Wissenschaft und Hypo-
these. Uebersetzt von F. und L. Lindemann, Leipzig 1904 (p. XV
und 185).

3) Die Ergebnisse dieser Nachahmungsversuche sind bereits in

einem kleinen Aufsatz iiber Doppelbefruchtung (29) mitgeteilt worden.
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versehene horizontale Platte ausgegossen, die, um das zu starke

Rolleu der Kugeln zu vermeiden, mit Tuch iiberzogen ist. Nun
wird im Fall der Nachahmung einer 4-poligen Figur ein aus zwei

dunnen Leistchen zusammengefugtes Kreuz auf die Platte ge-

setzt, welches den Kreis in 4 Quadranten zerlegt (Fig. LXI).

Auf diese Weise werden die 54 Kugeln auf 4 Gruppen verteilt,

welclie den 4 Aequatorialplatten des Tetrasters entsprecheu.

I
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der 4 Quadranten ubertragen, in der Weise, daB die Kugeln 1

in die Reihe 1 zu liegen kommen u. s. w.

So ergibt sich aus der in Fig. LXI angenommenen Verteilung

die in Fig. LXII wiedergegebene Anordnung, die nun registriert

wird. Da die Verteilung der Chromosomen auf die 4 Blastomeren

I n m IT
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Der aus Fig. LXI und LXII abzuleitende Chromosomenbestand

der vier primaren Blastomeren ist in folgender Tabelle dargestellt:

Blastomere
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1.
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135.
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23.

24
25.

26.

27.

28.

29.

30.

31.

32.

33.

34.

35.

36.

37.

38.

39.

40.

41.

42.

43.

44.

45.

46.

47.

48.

49.

50.

51.

52.

53.

54.

55.

56.

57.

58.

59.

60.

61.

ganz pathologisch

Y4 normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
Y^ normal

U V

ganz pathologisch
ganz pathologisch
V4 normal

'4, V

U "

ganz pathologisch
ganz pathologisch
1/^ normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch

Y^ normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch

Y4 normal

U "

ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
V4 normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch

Es finden sich darunter:

ganz normal

Y4 normal
2/

62.

63.

64.

65.

66.

67.

68.

69.

70.

71.

72.

73.

74.

75.

76.

77.

78.

79.

80.

81.

82.

83.

84.

85.

86.

87.

88.

89.

90.

91.

92.

93.

94.

95.

96.

97.

98.

99.

100.

1/4 normal
ganz pathologisch
ganz patholo'^-^'""!^

ganz patholo

Y4 normal
ganz patholog
ganz patholog
ganz patholog
ganz patholog
gan z patholog
ganz patholog
ganz patholog
ganz pathologx^
ganz path ologis

Y4 normal
1/

U "

V4 ,•

sch
gisch

sch
sch
sch
sch
sch
sch
sch
ch
ch

U n

ganz pathologisch

Y4 normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch

IXJUcll

ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
Y4 normal

path ologisch
ganz pathologisch

^^^^'^I'^gisch
gisch
isch

Y4 normal
ganz p ath ologi
ganz pat hologiauii
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
Y4 normal
ganz pathologisch
ganz pathologisch
ganz pathologisch
Y4 normal
ganz
1

1/
/4 "

ganz pathologisch
ganz pathologisch
Y4 normal

Proz.

„

2 „

34 „

64 „ganz pathologisch

Auch hier ist von einer weiteren Ausdehnung der Versuche

kaum eine wesentliche Aenderung des Resultats zu erwarten, speziell
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nach der uns besonders interessierenden „normalen" Seite. Nach-

dem schon die Rubrik ^/^^-normal mit nur 2 unter 100 Fallen ver-

treten ist, kann auf das Vorkommen von ^^'i^ormal oder gar ganz

normal iiberhaupt nicht gerechnet werden.

Wir haben nun zu untersuchen, wie weit diese Versuche und

ihre Resultate den wirklichen Verhaltnissen entsprechen. Das

Schiitteln der Kugeln im Becher ahrat die wahllose Mischung der

Chromosomen in einem einheitlichen ersten Furchungskern nacli,

das AusgieBen auf die Platte und das Abteilen in 3 oder 4 Gruppen

entspricht der zufalligen Einordnung der Chromosomen in die 3

oder 4 Aequatorialplatten.

Fiir die Vierer ist zu bemerken, dafi in der Nachahmung nur

solche Falle angenommen sind, bei denen 4 Spindeln in den vier

Seiten des Vierecks entwickelt sind, wixhrend in der Natur neben

diesen Figuren recht haufig, vielleicht sogar haufiger, auch solche

mit einer diagonalen, ja als Seltenheit sogar solche mit 2 dia-

gonalen Spindeln vorkommen. Die Wahrscheinlichkeit gunstiger

und ungiinstiger Verteilung kann jedoch dadurch kaum beriihrt

werden. Fiir die Dreier entsprechen sich Natur und Nachahmung
in dieser Hinsicht vollkommen.

Ein zweiter Punkt betrifft die relative Mengenverteilung
der Chromosomen auf die einzelnen Blastomeren. Die Durchschnitts-

zahl einer jeden primaren Blastomere ist fiir die dispermen Dreier

36, fiir die Vierer 27. Die Kernverhaltnisse der dispermen Larven

haben uns nun gelehrt, dafi die tatsachliche Verteilung von diesem

Mittel erheblich abweichen kann. Bei den Nachahmungen wurden

sehr extreme Falle durch moglichst gleichmaCiges AusgieCen der

Kugeln vermieden. Doch zeigen sich auch hier nicht unbetrachtliche

Differenzen, wofiir einige Beispiele angefuhrt seien. Die ersten vier

Dreierversuche ergaben fiir die 3 primaren Blastomeren die Zahlen

:

35, 42, 31,

39, 36, 33,

35, 39, 34,

42, 39, 27.

Bei den ersten vier Viererversuchen erschienen die Zahlen:

33, 23, 21, 31,

31, 29, 23, 25,

25, 22, 29, 32,

32, 27, 22, 27.

Immerhin ist nicht zu bezweifeln, daC die zahlenmaCige Ver-

teilung in der Nachahmung gleichmiiBiger ist als in der Natur,
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Noch wichtiger ist ein anderer Unterscbied, den wir zwischen

Natur und Nachahmung anuehmen miissen. Die Nachahmung ar-

beitet stets mit vollig wablloser Miscbung aller Cbromosomen. In

der Natur dagegen werden in maucben Fallen bei der Bildung des

ersten Furcbungskerns die Cbromosomen eines jeden Vorkerns

unter sicb enger benacbbart bleiben, wodurcb sicb die Wabrscbein-

licbkeit erbobt, daB sie in die gleicbe Spindel eintreten. Nocb

giinstiger gestalten sicb die Verbaltnisse, wenn der eine Sperm a-

kern ganz selbstiindig bleibt, wie wir dies fiir einige der besonders

gut entwickelten Dreierplutei als bocbst wahrscbeinlicb annebmen

muBten (vergl. p. 101 und 130).

Vergleicben wir nun die Prozentverbaltnisse normaler und

patbologiscber Larven unserer Dispermie-Zucbten mit den Ergeb-

nissen der Wabrscbeinlicbkeitsversucbe, so baben wir fur die

D r e i e r 8 Proz. vollig gesunder Plutei gefunden (p. 80). Die W a b r -

scbeinlicbkeit, daB jede primare Blastomere alle 18 Cbromo-

somenarten in mindestens einem Reprasentanten erbalt, bat sicb

(p. 154) als 11 Proz. ergeben. Die Nacbabmung stellt sicb also etwas

giinstiger beraus, obgleicb eber das Umgekebrte zu erwarten ware.

Denn nacb dem eben Gesagten liegt den Wabrscbeinlicbkeitsver-

sucben wabllose Miscbung aller Cbromosomen zu Grunde, wogegen

unter den geziicbteten Dreiern, wie kaum bezweifelt werden kann,

solcbe sind, bei denen die Cbromosomen in nabezu typiscber Weise

auf die 3 primaren Blastomeren verteilt worden waren.

Eine Moglicbkeit, die bier bestebende Differenz zwiscben den

Versucben und der Nacbabmung zu erklaren, konnte darin gegeben

sein, dafi, wie erwabnt, die quantitative Verteilung des Cbromatins

in der Natur ungleicbmaBiger ist, wodurcb sicb die Wabrscbeinlicbkeit

des Auftretens patbologiscber Drittel erboben muB. Auf eine zweite

Moglicbkeit bin icb erst vor kurzem aufmerksam geworden. Beim

Studium des von mir konservierten Materials bat Herr F. Baltzer

neben den typiscben Triaster-Eiern mit ca. 54 Cbromosomen aucb

einige mit nur 36 Cbromosomen gefunden, also otfenbar T r i a s t e r

in normal befrucbteten Eiern. Obgleicb diese Falle nun

obne Zweifel selten sind — feblen docb in den im Kapitel C mit-

geteilten Versucben in den scbwacb besamten Portionen die Dreier

vollstandig — so ist docb mit der Moglicbkeit zu recbnen, daB unter

den von mir isolierten und geziicbteten Simultan-Dreiern aucb

einzelne von dieser Art gewesen sind. Da bei Verteilung von 72

Tocbtercbromosomen auf 3 Zellen jede Zelle im Durcbscbnitt nur

24 Cbromosomen erbalt, also nocb weniger als die Blastomere des
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dispermen Tetraster-Eies, so ist die Wahrscheinlichkeit, daB sich

ein derartiger Keim normal entwickeln kounte, noch erheblich ge-

ringer als beira dispermen Tetraster. Diese Falle miiCten also das

Frozentverhaltnis in den Dreierzuchten zu Unguusten der normalen

Keime verschieben.

Fiir die Vierer haben wir unter (mindestens) 1500 Keimen

2 gesunde Ganzplutei konstatiert (p. 143), von denen jedoch der

eine kaum mitgezahlt werden darf, da er aller Wahrscheinlichkeit

nach nicht aus einem Tetraster-Ei, sondern aus einem Ei mit zwei

selbstandigen Spindeln entstanden war. Rechnet man ihn dazu,

so stellt sich das Verhaltnis gesunder Plutei auf 0,13 Proz.;

schliefit man ihn aus, so daC nur die Larve der Fig. 54 (Taf. VIII)

in Betracht kommt, so ist das Verhaltnis 0,07 Proz. Die Wahr-
scheinlichkeit, dafi jede primare Blastoraere des Simultan-

vierers von jeder Chromosomenart mindestens einen Reprasentanten

erhalt, ergab sich aus den oben angefiibrten Nachahmuugsver-

suchen als Proz. Zwar ist diese Zahl aus nur 100 Fallen be-

rechnet, allein wir konnen kaum zweifeln, dafi auch unter 1000

und 10000 Fallen das Resultat das namUche ware. Ist doch bei

den Wahrscheinlichkeitsversucheu auch die Rubrik ^/i-normal mit

Proz,, die Rubrik 74-Dormal nur mit 2 Proz. vertreten.

Daraus wiirde also abzuleiten sein, dafi sich bei den Vierern

die Verhaltnisse in der Natur giinstiger gestalten als in der Nach-

ahmung ; und dieser Satz bestatigt sich auch, wenn wir die in den

Viererzuchten gefundenen Plutei mit einem pathologischen Viertel,

also die ^i-noi'^a^leu, betrachten. Ich habe oben (p. 145) erwahnt,

dafi es sich nicht immer entscheiden lafit, ob in einer Larve ein

Viertel oder zwei Viertel in Form patho-

logischer Massen nach innen getreten

sind ; doch wurden die Plutei der Figg. 56,

60, 61, 62 und 63 als solche mit einem pa-

thologischen Viertel angesprochen, und zu

diesen kommen noch 4 nicht abgebildete,

im gauzen also unter (mindestens) 1500

Keimen 9, d. i. 0,6 Proz., gegenuber Proz.

in den Wahrscheinlichkeitsversuchen.

Fig. LXIII. Auch hier ist aber nun geltend zu

machen, dafi in der Natur gewisse regel-

mafiige Verteilungen eintreten konnen, die bei unserer Methode

der Nachahmung unmoglich sind. Ein Bhck auf die nebenstehende

Fig. LXIII geniigt, um dies klar zu machen. In dieser Weise
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laCt sich also das Auftreten einzelner Yi^i^ormaler und sogar

vollig normaler Larveu unter den Keimen des Tetrastertypus wohl

verstehen.

Wenn wir nun dazu iibergehen, die Zahlenverhaltnisse der

partiell-normalen und vollig pathologischen Objekte mit den Er-

gebnissen der Walirscbeinlichkeitsversuche zu vergleichen, so be-

treten wir ein sehr unsicheres Gebiet. Als ich meine Ver-

suche ausfiihrte, war mir noch nicht klar, wie wichtig diese Ver-

gleichung fur alle Abstufungen von partiell-normalen bis zu ganz

pathologischen Keimen ware, und so habe ich bei den meisten

Versuchen, besonders bei denen mit sehr vielen Keimen, nur die

interessanteren Larven herausgenommen und untersucht; die

iibrigen blieben gewohnlich ihrem Schicksal iiberlassen, bis sie

zerfielen. Hierbei war freilich auch der Gesichtspunkt maBgebend,

keinem Keim seine Entwickelungsraogiichkeiten vorzeitig abzu-

schneiden. Erst spater, als ich die Wahrscheinlichkeitsversuche

angestellt hatte, empfand ich es als eine bedauerliche Lucke, dafi

nicht fiir jeden Keim eines jeden Versuchs genau registriert

worden war, inwieweit er normal oder pathologisch gewesen ist.

Freilich ware dies bei grofien Versuchen eine kaum zu be-

waltigende Aufgabe, und selbst wenn sie sich durchfiihren lieCe,

gabe es wohl stets nicht wenige Falle, fiir die eine Entscheidung,

unter welche Rubrik man sie stellen solle, kaum getroffen werden

konnte.

Unter diesen Umstanden konnten die Zuchten g a n z e r

dispermer Eier — aufier fiir die bereits erwahnten Vierer-

larven mit e i n e m pathologisshen Viertel — zu den fraglichen

Vergleichungen nicht verwendet werden; vielmehr standen mir

dafiir nur die Zerlegungsversuche (vergl. p. 44) zur

Verfiigung. Auch diese sind in verschiedener Hinsicht mangel-

haft, vor allem wegen der geringen Zahl der Falle; sodaun,

weil wegen der Schadigung beim Isolieren und wegen der Klein-

heit der Keime gerade die Entwickelung der normalsten Blasto-

meren ungtinstiger verlaufen muC, als es ihren Potenzen ent-

spricht. Setzt man diejenigen Ys" ^^^ V4 " ^l^stomeren als

normal ein, die es mindestens zu einer guten Gastrula gebracht

haben , so ergeben sich ungefahr folgende Zahlen , denen ich

die oben aus den Wahrscheinlichkeitsversuchen gewonnenen zur

Seite stelle.
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A. D r e i e r.

1) Zerlegungsversuche 2) Nachahmung
ganz normal 14,4 Proz. ganz normal 11 Proz.

2/3 normal 22,8 „ 2/3 normal 42 .,

Vs . 40 „ 1/3 „ 36 „

ganz pathologiscli 22,8 „ ganz pathologisch 11 „

1) Zerlegun
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Unter clieseu Umstiiuden miissen wir jedenfalls die Moglich-

keit, daB iu deu Vorkernen mit 18 Chromosomen jede Art
doppelt vertreten ist, auch in unserer Nachahmung prufen.

Es lassen sich dazu die gleichen Versuche verwenden, die oben

augefiihrt wordeu siud; wir brauchen nur je 2 der 18 Nummern
als ideutisch zu betrachten, also z. B.

1 == 2

3 = 4
5 = 6 etc.

Ich habe diese Umrechuuug fiir 10 Dreier- uud 10 Vierer-

versuche durchgefuhrt und dabei folgende Zahlen erhalten.

I. Dreier:
ganz normal 90 Proz.

Vs
ganz
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vorkommt, gewisse Voraussetzungen der letzteren Art kombinieren,

so ist nicht zu bezweifeln, daC sich die Resultate der Wahr-

scheinlichkeitsversuche deiien der Zuchten wieder geniigend an-

nahern lieCen.

Im Zusammenhang mit diesen Erwagungen ist noch der folgende

Punkt beachtenswert. Nach uDseren Grundannahmen miissen die

Aussichten, daG bei simultaner Mehrteilung ein Tochterkern normal

wird, im allgemeinen um so groBer sein, je mehr Chromosomen

er in sich aufgenommen hat. Denn wenn auch die groCe Zahl,

wie wir wissen, nicht an sich einen Vorteil bedeutet, so ist doch

eben bei groCeren Zahlen die Wahrscheinlichkeit groCer, da6 alle

Arten vertreten sind. Dies ist ja nach unserer Theorie der Grund

fur die Ueberlegenheit der Dreier iiber die Vierer.

Des Gleiche miiCte nun auch innerhalb eines und desselben

Keimes gelten. In der iiberwiegenden Mehrzahl der Falle miiCten

diejenigen Blastomeren die normalsten sein, die die grofiten Kerne

besitzen. Dies geht auch aus den Wahrscheinhchkeitsversuchen

hervor. Von 15 aufeinander folgenden Dreierversuchen mit ein oder

zwei normalen Dritteln sind nachstehend die fiir die 3 primaren

Blastomeren gewonnenen Zahlen aufgefiihrt; diejenigen, welche

samtliche Chromosomenarten enthalten, sind fett gedruckt.

2/3 normal
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besitzen als die norraalen. Leider ist diese Frage sehr schwer zu

priifen, da erstens die nach innen getretenen kranken Zellen fast

iramer einer friiheren Zellgeneration angehoren als die in der Wand
verbliebenen, so dafi sie mit diesen nicht direkt verglichen werden

diirfen. Zweitens aber weifi man nicht, ob nicht die nach innen

verlagerten Kerne erhebHch und iiberdies in den einzelnen Fallen

verschieden starke GroCenveranderungen erfahren haben. Vergleicht

man die in der primaren Leibeshohle gelegenen pathologischen

Massen einer groCeren Zahl von Larven untereinander, so ergibt

sich, daC hier kleinere Kern e haufigersind alsgroBere,
aber doch, wie mir scheint, nicht in solchem Uebermafi, wie dies

erwartet werden sollte. Und ebenso entsprechen die normalen Telle

nicht vollig unseren Erwartungen. Denn wenn auch in den gesunden

Larventeilen groCere Kerne iiberwiegen, so gibt es doch, wie wir

schon wissen, hier auch Bezirke mit kleineren Kernen, ja nicht

selten mit so kleinen, daB sie nach sonstigen Messungen die GroBe

des einzelnen Vorkerns nicht iibersteigen konnen, DaB bei wahl-

loser Mischung aller Chromosomen in einer mehrpoligen Figur ein

Tochterkern, der 18 Chromosomen bezogen hat, darunter alle 18

Arten besitzen sollte, ist so unendlich unwahrscheinlich, dafi es als

ausgeschlossen gelten muC.

Zur Erklarung dieses Widerspruches kommt natiirlich vor allem

das oben schon herangezogene Moment in Betracht, dafi wir es in

der Natur nicht wirklich mit ganz wahlloser Mischung zu tun haben.

Sobald ein Pol eines Tetrasters mit alien Elementen eines Vorkerns

in Verbindung tritt (Fig. LXIV a), wie dies gewifi leicht vorkommen

Fig. LXIV,

11



164 Tlieodor Boveri,

kann, muC diese Zelle uach unserer Theorie normal werden, mag
sie auch gar keine weiteren Chromosomen in sich aufuelimen. Und
die iibrigen 3 Zellen, obgleich sie viel groBere Kerne besitzen,

konnen, wie Fig. LXIVb lehrt, alle pathologisch seiu. Ob dieses

Moment aber ausreicht, muC fraglich bleiben. Und hier kommen
wir eben auf die oben geauCerte Vermutung zuriick, daC das

verschiedenfache Vorkommen bestimmter Chromosomen im

gleichen Kern die Zelle krank macben kounte. Es ist klar, daC

bei dieser Annahme groBe Chromosomenzabl noch weniger eine

Garantie fiir Normalitat liefert als bei unserer ursprilcglichen

Voraussetzung.

Es ware jedoch meines Erachtens zwecklos, Moglichkeiten

dieser Art zu ersinnen und welter auszufiihren, solange uns kein

Mittel zur Verfugung steht, sie zu priifen. Es mufi uns vorlaufig

die Feststellung genugeu, daC die charakteristischen Verschieden-

heiten, die wir in der Entwickelung der Dreier einerseits, der

Vierer andererseits, und endlich von dem einen dieser beiden

Typen zum anderen konstatiert baben, mit den Ergebnissen der

auf eine VerscMedenwertigkeit der Chromosomen gegriindeten

Wahrscheinlichkeitsversuche in vollig zwangloser Weise in Ein-

klang gebracht werden konnen. Und es darf hinzugefiigt werden,

dafi den Anspruchen, denen die Chromosomen hier in iiberraschender

Weise Gentige leisten, kein auderer uns bekannter Zellbestandteil

gerecht werden konnte.

L. Die Entwickelung der Eier des Doppelspindeltypus.

Ist die Theorie, die zur Erklarung der bisher betrachteten

Erscheinungen gedient hat, richtig, so muC ein dispermes Ei des

Doppelspindeltypus (vergl. p. 16), weun es sich simultan in vier

Zellen teilt, einen normalen oder wenigstens annahernd normalen

Pluteus liefern. Denn ein solches Objekt besitzt in seiner einen

Halfte die Kernkonstitution eines normalbefruchteten , in der

anderen die eines merogonischen (arrhenokaryotischen) Keims.

Sowohl der eine, wie der andere Kernzustand gewiihrt, weun

alles Uebrige normal ist, die Moglichkeit normaler Entwickelung.

Hier hatten wir also das beste Kriterium, ob die schadigenden

Folgen der Dispermie auf Kernstorung oder auf etwas anderem

beruhen.
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Leider aber ist diese Form der Dispermie mit einem fur

unsere Frage sehr storendeu Mangel behaftet. Wie schon oben

bei der Furchuiig dieses Typus erwahnt worden ist, hat sich von

deu Eiern, die ich im Zustand der Doppelspindel aufgefunden habe

— ihre Zahl betriigt 45 ^) — kein einziges viergeteilt. Die meisten

teilten sich zunachst in zwei doppelwertige Blastomeren; in den

gunstigsten Fallen lieferte der erste Teilungsschritt zwei einwertige

und eiue doppelwertige Zelle.

Die Aussichten solcher Keime sind nach unserer Theorie leicht

vorauszusagen. Solange sich wahrend der Furchung doppelwertige

Zellen erhalten, ist deren Schicksal ungewiC. Spalten sich aus

eiuer doppelwertigen Zelle einwertige ab, ohne daC die beiden

Spindeln zu einer raehrpoligen Figur zusammengetreten sind, so

sind die Abkommlinge normal. Tritt dagegen in einer doppel-

wertigen Zelle eine vierpolige Figur auf, so sind die Aussichten

der entstehenden Tochterzellen genau so zufallig und im allge-

meinen ungiiDstig wie diejenigen der 4 Blastomeren eines dispermen

Tetrastereies.

Betrachten wir daraufhin das auf p. 18 beschriebene und in

Fig. V abgebildete Objekt, so zeigt dieses nach dem ersten Teiluogs-

schritt (a) zwei doppelwertige Zellen. Es ist also an diesem Keim

noch nichts verdorben, aber sein Schicksal ist in alien Teilen un-

sicher. Der niichste Teilungsschritt hat jede der beiden Blasto-

meren in drei zerlegt (b), zwei einwertige und eine doppelwertige.

Die vier einwertigen Zellen — zwei mono- und zwei amphikaryotische

— sind normal, die zwei doppelwertigen in ihren weiteren Schick-

salen zweifelhaft. In Fig. Vc zeigt die obere doppelwertige Zelle

zwei selbstandige zueinander senkrechte Spindeln, die untere einen

gekreuzten Tetraster. So entstehen (d) aus der letzteren Zelle

4 Abkommlinge, fiir welche es nach den Schicksalen der dispermen

Tetrastereier iiberwiegend wahrscheinlich ist, daC sie sich patho-

logisch entwickeln. Dagegen sind die aus der oberen Zelle ent-

stehenden 4 Tochterzellen, da ihre Kerne aus normalen Mutter-

kernen durch zweipohge Mitosen entstanden sind, alle normal.

Mit diesem Stadium, auf welchem lauter einwertige Zellen vor-

liegen, sind somit die Schicksale des Keimes definitiv bestimmt.

1) Von diesen 45 Objekten sind, wie unten genauer zu be-

sprechen sein wird, nur 37 isoliert worden, die librigen 8 fanden

sich in Deckglaspraparaten unter einer groCen Zahl anderer Eier

und wurden nur in ihrer Furchung verfolgt.
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Sind alle 16 Zellen von gleicber GroCe, so laBt sich sagen, daC

mindestens drei Viertel des Keimes zu normaler Entwickelung be-

fahigt sind, wogegen sich das vierte Viertel voraussichtlich ganz

Oder zum groCteu Teil pathologisch entwickeln wird.

Als Gegenstuck sei ein anderes in seiner Furchung verfolgtes

Doppelspindel-Ei angefiilirt, dessen Kernteilungen sich so ungunstig

als moglich gestalteten. Auch hier waren durch den ersten Teilungs-

schritt zwei doppelwertige Zellen entstanden. In der einen bildete

sich nun ein Tetraster aus, worauf sie in vier einwertige Zellen

zerfiel. Die audere Zelle teilte sich abermals in zwei doppelwertige

Tochterzellen, und nun kam es in beiden zur Tetrasterbildung mit

darauf folgender Vierteilung. So sind also hier alle einwertigen

Zellen durch vierpolige Mitosen entstanden, und das Objekt bietet

sonach ungefahr die namlichen Aussichten, wie ein ganzes di-

spermes Tetrasterei.

Zwischen diesem Extrem und dem an meinen isolierten Ob-

jekten nicht verwirklichten Idealfall sofortiger simultaner Vier-

teilung des Eies bewegt sich die Furchungsweise der Doppelspindel-

Eier. Leider habe ich bei keinem der 37 ihrer Entwickelung

uberlassenen Objekte die Furchung bis zur Bildung einwertiger

Zellen so genau verfolgen konnen, um fur alle Zellen angeben

zu konnen, ob ihre Kerne reine Abkommlinge normaler Mono-

und Amphikaryen sind oder ob sie durch mehrpolige Mitosen ent-

standen waren. Diese Feststellung ist, sobald es sich um spatere

Furchungsstadien handelt, nur bei starkeren VergroCerungen mog-

lich, also entweder unter Anwendung einer Tauchlinse oder bei

ziemlich langem Verweilen des Eies unter einem Deckglas. Beides

bedeutet aber fiir einigermaCen empfindliche Keime fast stets eine

erhebliche Schadigung, der ich die doch immerhin nicht zahlreichen

und mir daher sehr wertvollen Objekte nicht aussetzen wollte.

Ich werde fiir jeden im folgenden zu beschreibenden Keim an-

geben, wie weit ich seine Furchung verfolgt habe.

Zunachst sei eine Uebersicht iiber das ganze Material gegeben.

Aus 37 im Stadium der Doppelspindel isoherten Eiern (Strongylo-

centrotus 2, Echinus 35) habe ich erhalten:

_, , .
, . , ,, o, , -1 Stereoblastulae, z. T. mit

Plutei gut entwickelte Gastrulae rudimentarem Urdarm
9 10 18

dazu die 9 Plutei

Summe 19 Gastrulae



Zellen-Studien. 167

Es haben sich also 51 Proz. dieser Keime bis zur Gastrula,

24 Proz. bis zum Pluteus entwickelt. Erinnern wir uns, daB bei

den dispermen Tetrastereiern unter mehr als 1500 Keimen nur

13 Plutei aufgetreten waren, also noch nicht 0,9 Proz., so ergibt

sich fiir die Doppclspindeleier eine gewaltige Ueberlegenheit.

Auf Taf. IX sind in Fig. 69—73 lunf der geziichteten Plutei

abgebildet. Fig. 69 zeigt in der Ansicht von hinten einen Jung-

pluteus von Echinus (Versuch vom 22. Marz 1902). Die Kern-

verhiiltnisse dieser Larve habe ich bereits im vorigen Heft (p. 28)

beschrieben; auch ist dort die konservierte Larve bei Scheitel-

ansicht in Fig. 25 a (Taf. II) abgebildet. Das Ei gehort zu den-

jenigen, welche beim ersten Teilungsschritt in zwei einwertige und

eine doppelwertige Zelle zerfielen, womit also die Halfte des Keimes

normale Kerne (Mono- und Amphikaryen) erhielt. Das Schicksal

der doppelwertigen Zellen vermochte ich nicht bis zu dem ent-

scheidenden Punkt zu verfolgen. Die Tatsache, daC sich in der

primaren Leibeshohle groBere und kleinere pathologische Zellen

finden, laCt keinen Zweifel, daB mehrpolige Mitosen im Spiel

waren. Diese partiell pathologische Entwickelung ist auch ofifen-

bar der Grund, daB die Larve nicht tadellos entwickelt ist. Doch

ware sie nach dem Gang ihrer Entwickelung aller Wahrscheinlich-

keit nach zur typischen schlanken Pluteusform gelangt, wenn ich

sie nicht vorsichtshalber schon nach etwa 57 Stunden abgetotet

hatte. Bei der Betrachtung der Larve von hinten zeigt sich die

groBere linke Halfte groBkernig, die rechte kleinkernig, vom Scheitel

an biegt die Grenzlinie nach rechts ab, wie es in Fig. 25 a des

vorigen Heftes zu sehen ist. Das GroBenverhaltnis der Kerne ist,

wie dort dargelegt, genau das von Mono- und Amphikaryen.

Zwei einander sehr ahnliche Larven, gleichfalls von Echinus,

sind in Fig. 71 und 72 (Taf. IX) wiedergegeben. Sie stammen

beide aus dem gleichen Versuch (15. Marz 1905). Ueber die

Furchung dieser zwei Keime kann ich nur mitteilen, daB bei beiden

zunachst zwei doppelwertige Zellen gebildet worden waren. Die

nachsten Teilungen habe ich, da ich gleichzeitig andere Versuche

im Gang hatte, nicht beobachtet. Am nachsten Tag batten sich

beide Keime zu schonen Gastrulae entwickelt, welche zeitweise so

ruhig lagen, daB ihre Mesenchymkranze genau betrachtet werden

konnten. Sie waren, wie dies auch an einigen anderen Doppel-

spindelgastrulae zu konstatieren war, deutlich aus Zellen von

zweierlei GroBe zusammengesetzt. Am folgenden Tag war das

Pluteusstadium erreicht, auf welchem die Keime abgetotet wurden.
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Beide enthalten pathologische Elemente ira Innern, was wieder

darauf hinweist, dafi in einera Teil des Keimes raehrpolige Mitosen

aufgetreten waren. Bei beideu ist uiigefahr die Halfte des Ekto-

derms groCkernig, die andere kleinkeruig. Ganz verschieden aber

ist die Verteilung dieser zwei Bezirke auf die Larvenregionen.

Wahrend bei dem Pluteus der Fig. 72 die Grenzlinie nahe niit

der Mediaiiebene zusamraentriiit und die Larve in eine reclite

grofiere Halfte mit groCen Kernen und eine linke kleinkernige

teilt, verlauft bei dem Pluteus der Fig. 71 die Grenze auf der

Analseite von links unten nach reclits oben, so, daC der linke

Analarm und der linke obere Teil der Analwand sowie die ganze

Vorderseite kleinkernig ist, wogegen die Mundseite, der recbte

untere Teil der Analwand und vor allem der rechte Analarm dem
groBkernigen Bezirk angehort. Auch am Darm sind bei beiden Larven

entsprechend groB- und kleinkernige Bereiche zu unterscbeiden.

Es durfte kaum zufallig sein, daC die Asymmetrie der beiden

Larven mit der verschiedenen Kernverteilung in gutem Einklang

steht. Die Larve der Fig. 72 ist in ihrer ganzen linken Halfte

schwacher entwickelt, also in all den Teilen, die dem kleinkernigen

Bereich angehoren. Die Larve der Fig. 71 bringt, abgeseben von

dem verkiimmerten linken Oralstab, eine Asymmetrie vor allem in

der verschiedenen Entwiekelung der beiden Analarme zum Aus-

druck ; dagegen ist hier die Scheitelregion symmetrisch ausgebildet.

In der Tat gehoren die beiden Analarme verschiedenen Kern-

bezirken an, die Scheitelregion einem und demselben.

Interessant ist endlich an dieser Larve, daC alle ihre Pigment-

zellen in der kleinkernigen Region verteilt sind; die groCkernige

ist davon vollkommen frei. Die ungefilhr in der Medianebene ge-

legene Chromatophore , die scheinbar diesem Satz widerspricht,

gehort, als der Vorderwand anliegend, zum kleinkernigen Bezirk.

Eine eigentiiraliche Larve aus einem Doppelspindel-Ei ist die

in Fig. 70 abgebildete (Echinus, Versuch vom 15. Marz 1905).

Auch hier war die Furchung nicht iiber das Stadium zweier doppel-

wertiger Zellen hinaus verfolgt worden. Die Larve ist in ihrer

rechten Halfte vollkommen normal gebildet, die linke Halfte ist

verkummert und skelettlos. Die Grenze zwischen dem groB- und

kleinkernigen Bezirk verlauft, wie die rote Linie der Fig. 70 zeigt,

sehr unregelmaBig, was offenbar durch den starken Verlust an

Zellen verursacht ist. Die rechte wohlentwickelte Halfte samt der

Scheitelspitze gehort zum groCten Teil dem groCkernigen Bereich an.

Diese Larve enthalt sehr viele pathologische Elemente, die
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sich fast alle in der kleinkernigen Halfte angehauft finden. Es

kann kaum bezweifelt werden, daB die Verkummerung dieser

Larvenhalfte hierrait zusammenhangt, und es ist sehr walirschein-

lich, daB die diclite Hliufung der pathologisclien Massen die

Skelettbildung auf dieser Seite unterdriickt hat. Denn wie die

anderen Objekte und wie vor allem die merogonischen Keime

lehren, muB audi in unserm Fall der Bereich, der die Abkomra-

linge des Spermakerns enthalt, an sich zur Skelettbildung befiihigt

gewesen seiu. Und die Ausbildung der kleinkernigen ektodermalen

Wandfliiche laCt audi erkennen, daC dieser Bereich von normaler

Beschaffenheit ist. Frcilich liegt fur den Mangel der einen

Skeletthalfte noch eine andere Erklarungsmoglichkeit vor, namlich

die oben bei Besprechung der Dreierlarven mit partiellem Skelett-

defekt darlegte, daC die Starke, mit der das Ektoderm die Kalk-

bildner anzieht, in den einzelnen verschiedenkernigen Bereichen so

verschieden sein konnte, daB ein Bereich — das ware hier der

naonokaryotische — gar keine solchen Zellen erhiilt. Leider ent-

halt mein Protokoll iiber den Zustand dieser Larve im Gastrula-

stadium keine Notiz.

Fig. 73 a zeigt einen ziemlich wohlgebildeten Pluteus aus einem

Doppelspindelei von Echinus (Versuch vom 15. Marz 1905), der

wegeu seiner Furchung nahere Betrachtung verdient. Das Ei war

durch Schiitteln vor der Befruchtung wurstformig deformiert

worden, und die Folge davon war, daB sich die beiden Spindeln

in eine Linie stellten (Fig. 73 b). Die eine davon war betriichtlich

schwacher und dem einen Langsende des Eies sehr nahe geruckt.

Nach dem ersten Teilungsschritt ergab sich der Zustand der

Fig. 73 b. Die Zellteilung war nur zwischen den durch Chromatin

verbundenen Polen erfolgt, und so waren zwei einwertige End-

zellen und eine doppelwertige mittlere entstanden. An der Kern-

groBe lieB sich jetzt erkennen, daB die kleinere Spindel die Sperma-

spindel gewesen war. Wahrend sich nun die beiden einwertigen

Zellen regular weiterfurchten (d und e), trateu in der doppel-

wertigen zunachst vergebliche Ansatze zur Teilung auf. Der klein-

kernige Teil brachte es tiberhaupt nicht zur Abschntirung selb-

standiger Zellen, wogegen sich von dem unteren groBkernigen Be-

zirk successive einwertige Zellen abschniirten, von denen wenigstens

die zuerst gebiideten durch Vermittelung zweipoliger Mitosen ent-

standen waren und also normale Kerne besaBen. Aus diesem sehr

unregelmixBigen Furchungsgebilde, wieFig. 73fes zeigt, entwickelte

sich eine Doppelblastula (Fig. 73 g), die spater in ihre beiden Be-
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standteile zerfiel. Die kleine kugelige Blase stammt aus der

oberen monokaryotischen Zelle der Fig. 73 c, die Hauptblastula aus

dem gesamten iibrigen Teil. Sie zeigt sich auf dem Stadium der

Fig. 73 g, der Form des Eies entsprechend, iu die Lange gestreckt

;

der untere Teil ihrer Wand sieht vollig normal aus, der obere

dagegen besteht aus einem unregelmaCigen Ballen groCerer und

kleinerer Zellen, die zum Teil weit in die Furchungshohle vor-

springen und damit den bekannten Prozefi beginnen, durch den

unbrauchbare Telle aus der Wand ausgeschaltet werden.

Die kleine Blase wurde am 18. Miirz als helle muntere

Blastula getotet. Sie war zu einer Weiterentwickelung vermutlich

zu klein ; auch stammte sie, wie die Mikromere in Fig. 73 f lehrt,

aus dem animalsten Bereich des Eies, der, wie ich fruher gezeigt

habe (19, 22), zur Gastrulation unfahig ist. Aus der grofien

Blastula entwickelte sich der Pluteus der Fig. 73 a, in dessen

primarer Leibeshohle sich nun die pathologischen Elemente, die

vorher in der Blastulawand gelegen wareu, wiederfinden. Die

Kerne der Larve besitzen, wie nicht anders zu erwarten, samtHch

die gleiche GroBe, namlich diejenige von Amphikaryen.

Dieses Objekt liefert einen besonders klaren Beweis, wie weder

die Doppelbefruchtung an und fur sich eine schadigende Wirkung

ausiibt, noch auch die durch die Dispermie bewirkte abnorme

Furchung, mag sie, wie in unserm Fall, auch noch so sehr vom
normalen Typus abweichen, das Ei zu verderben vermag. Wenn
nur eine geniigende Zahl von Zellen mit normalen Kernen vor-

handen sind, so entwickelt sich dieser Teil des Keimes in

typischer Weise.

Alle aus Doppelspindeleiern geziichteten Gastrulae und Plutei

mit Ausnahme von zweien zeigen den charakteristischen Gegensatz

eines groC- und eines kleinkernigen Bezirks, wie er im vorigen

Heft fiir einige solche Objekte genauer geschildert worden ist.

Die 2 Larven, welche dieser Kegel nicht folgen, sind einmal der

soeben beschriebene, in Fig. 73a abgebildete Pluteus, fiir den die

Zusammensetzung aus Zellen mit einheitlicher KerngroBe nach

seiner besonderen Furchungsart von vornherein zu erwarten war;

und zweitens eine schon im vorigen Heft (p. 31) erwahnte Echinus-

Gastrula (Versuch vom 22. Marz 1902), fiir deren abweicheudes

Verhalten ich einen Grund nicht anzugeben vermag, wenn es auch

an Erklarungsmoglichkeiten dafiir nicht fehlt (vergl. 1. c. p. 36/37).

Es ist nun noch darauf hinzuweisen, dafi in Doppelspindel-

keimen auCer dem mono- und amphikaryotischen Bezirk auch
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\ noch Bereiche mit anderen KerngroCen erwartet werden konnen.

? Denn nacli den Resultaten iiber die dispermen Eier mit Tetraster

ist die Moglichkeit iiicht ausgescblossen, dafi auch eine doppel-

wertige Blastomere, in der sich ein Tetraster entwickelt,

normale Abkommlinge liefert. Freilich miissen im allgemeinen

derartige Bezirke gegeniiber jenen anderen selir zuriicktreten und

so werden sie sich, wenn ihre KerngroBe nicht bedeutend ver-

schieden ist, kaum abgrenzen lassen. Ich habe auch nur einen

einzigen Doppelspindelkeim gesehen, bei dem deutlich drei Kern-

groBen zu unterscheiden waren.

Gewichtiger als die oben genannte Ausnahme hinsichtlich der

KerngroCe siud nun einige andere, die sich auf das Verhaltnis

zwischen Furchungsart und Entwickelungsaussichten beziehen. Nach

der aufgestellten Theorie miissen alle diejenigen Keimteile, deren

Kerne sich aus denen des Eies durch zweipolige Mitosen ab-

leiten, zu normaler Entwickelung befahigt seiD. Die untersuchten

Keime, fur welche diese Feststellung moglich gewesen war, be-

statigten diese Erwartung, mit Ausnahme von dreien, die sich

anders verhielten. Es handelt sich um 3 Echinuskeime (Versuch

vom 9. April 1905), die sich nach dem Typus der Fig. Vb (p. 19)

gefurcht hatten und bei denen sonach mindestens die Halfte von

normaler Beschaffenheit hatte sein sollen. Sie lieferten jedoch

YoUig pathologische Produkte. Ich registriere diesen Widerspruch

gegen die Forderung der Theorie, ohne ihn aufklaren zu konnen.

Die 3 Objekte entwickelten sich zunachst zu schonen Blastulae

mit primarem Mesenchym, dann wurden sie krank und zerfielen

sogar ungewohnlich rasch. Gerade dieser Umstand iibrigens laCt

die VermutuDg gerechtfertigt erscheinen, daC es irgend eine

andere Schadiguug war, die den Keimen verderblich geworden ist.

Ich habe nun noch 3, oben nicht mitgezahlte Keime zu

beschreiben, bei denen ich den Zustand des ungefurchten Eies

nicht beobachtet hatte, deren Entwickelung aber in einer Weise

verhef, dafi ich ihre Zugehorigkeit zum Typus der Doppelspindel-

keime fiir unzweifelhaft halte. Alle 3 Objekte wurden nach dem
ersten Teilungsschritt aufgefunden und isohert, das eine im Zu-

stand simultaner Vierteilung, die beiden anderen als Dreier von

eigentiimlicher Beschaffenheit. Es sollen zunachst die beiden

letzteren naher betrachtet werden.

Das eine von beiden habe ich, neben einem zweiten ganz

ahnlichen, aber nicht geziichteten, am 23. November 1901 in einer
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Kultur von Strongylocentrotus gefunden. Die Eier waren kurz

nach der Befruclitung geschtittelt worden und es fanden sich nach

deiu Auftreten der ersten Furclie sehr viele dreigeteilte, auch

unser in Rede stehendes Objekt im Zustand der Dreiteilung. Doch

war es von den typischen Dreiern leicht dadurch zu unterscheiden

(Fig. LXVa), daC die eine der 3 Zellen (s) ungefahr doppelt so

groC war als jede der beiden anderen (cZ^ und (Zg)- Wahrend nun

in d^ und d^ zur richtigen Zeit Kernblaschen auftraten, war in

der grofien Zelle nichts davon zu entdecken; die hier gelegene

Strahlung stellte sich bei genauer Priifung als eine Doppelstrahlung

heraus, deren Achse auf der Verbindungslinie von d^^ und cZg seuk-

recht stand. Zur Zeit als cZi und d^ in den vollen Ruhestand

.do

Fig. LXV.

iibergegangen waren, teilte sich s in s^ und Sg. Dieses Stadium

ist in Fig. LXVb dargestellt; der Keim ist gegentiber dem in a

wiedergegebenen Zustand um die in den Figuren gezeichnete Achse

um 90^ gedreht. So decken sich jetzt d^ und dg, wahrend s^

und §2 sich in ganzer Ansicht prasentieren. Die weitere Furchung

wurde nicht verfolgt.

Das zweite derartige Objekt, ein Echinus-Ei, wurde am
11. Marz 1905 gefunden, gleichfalls unter vielen Dreiern. Es sah

bei der Isolierung ganz ebenso aus wie das erste, auch hier

bildeten sich in d^ unn do nach einiger Zeit Kernblaschen, wahrend

in s die zuniichst einfach erscheinende Strahlung in eine deutliche

Doppelstrahlung iiberging, deren Achse wieder auf der Ver-

bindungslinie von tZj und (?2 senkrecht stand. Der einzige Unter-
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schied gegeniiber dem vorigen Keim besteht darin (Fig. LXVIa),

daC zur Zeit, als diese Spindel in s fertig war, auch d^ und d^

schon wieder zur Teilung schritten, so daC nun ein sechszelliges

Stadium folgte (Fig. LXVIb). In alien sechs Zellen traten danu

gleichzeitig Kerne auf, und zwar waren die von s^ und s^ deutlich

kleiner als die in den Abkommlingen von d^ und (Z^- Die Zellen

vermehrten sich weiterhin durch Zweiteilung.

Fig. LXVI.

Wie diese Vorgange zu beurteilen sind, dies wird klar, wenn

wir zunachst beachten, dafi nach der simultanen Dreiteilung des

Eies nur in den zwei kleineren Zellen (c?i und cZg) Kerne auf-

traten. Daraus geht hervor, daC nicbt ein Triaster bestanden

baben kann ; denn in diesem Fall batte auch die Zelle s Cbromo-

somen erbalten und gleichzeitig mit d^ und d^ einen Kern bilden

mussen. Es war also ohne Zweifel im Bereich der spateren Zellen

d^ und d^ eine selbstandige zweipolige Spindel vorhanden gewesen

und neben dieser im Bereich der spateren Zelle s eine zweite,

dazu senkrechte Spindel, die aber gegenuber jener anderen stark

im Riickstand war, so daC sie zunachst nur wie ein Pol wirkte.

Wir batten es also auch bier mit Doppelspindeln zu tun, nur

nicht mit parallelen, sondern mit gekreuzten, und nicht mit simul-

tan, sondern mit nacheinander auftretenden. Von vornherein ist

kaum eine andere Annahme moglich, als dafi die eine Spindel eine

normale erste Furchungsspindel, die andere eine Spermaspindel

ist; auch ist nicht zu bezweifeln, daC die zuriickgebliebene die

Spermaspindel sein muB, Wir wissen schon durch die Unter-

suchungen von O. und R. Hertwig (73), das Spermaspindeln nicht

selten in ihrer Entwickelung hinter derjenigen, an welcher der

Eikern beteiligt ist, zuriickstehen. Die gleiche Erfahrung hat

Teichmann gemacht. Ueberdies finden wir in Fig. LXVIb die
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Kerne von Si und s.2 kleiner als die Kerne in den Abkommlingen

von <^i und c?2» ^i^ es nach jener Voraussetzung zu erwarten ist.

Endlich habe ich in einer Serie stark besamter geschiittelter

Echinuseier, die in verschiedenen Stadien abgetotet worden wareu,

zwei Eier gefunden, welche sich als genaue Vorstadien zu den

beiden in Rede stehenden Objekten darstellen. Das eine davon

ist in Figg. LXVIIa und b in zwei verschiedenen Ansichten

wiedergegeben. Es zeigt eine typische zweipolige Figur bereits

im Stadium der Tochterplatten, in a in seitlicher Ansicht, in b

vom Pol gesehen, und daneben in der anderen Eihalfte einen

noch ziemlich unentwickelten Spermakern mit zwei Strahlungen,

deren Verbindungslinie auf der Achse der ersten Spindel senk-

recht steht.

a b

Fig. LXVII.

Merkwiirdig ist, daC sich, wenn die obere karyokinetische

Figur zur Zellteilung reif ist, eine Durchschniirung nicht nur

zwischen ihren beiden Zentren, sondern auch zwischen jedem von

diesen und der Spermaspindel vollzieht, wahrend ja sonst, wie wir

erfahren haben, Durchschnurungen zwischen nicht durch Chromatin

verbundenen Polen, wenigstens an den neapolitanischen Seeigeln,

etwas Seltenes sind. Vielleicht liegt aber gerade in dem zuriick-

gebliebenen Zustand der Spermaspindel ein die Durchschntirung

des Protoplasmas begiinstigendes Moment. Es ware jedenfalls von

Interesse, Falle dieser Art mit Riicksicht auf dieses zellmechanische

Problem eingehender zu studieren.

Die beiden in Figg. LXV und LXVI abgebildeten Keime

wurden isoliert geziichtet. Betrachten wir zuerst den zweiten, so
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zeigte sich dieser am nachsten Tag als eine tadellose etwas

asymmetrische junge Gastrula, deren Mesenchymkranz auf der

einen Seite bedeutend mehr und deutlich kleinere Zellen erkennen

lieB als auf der anderen. Leider war die Larve bei ihren Be-

wegungeu ganz an den Rand des Wassers geraten, wo sie fest-

klebte und auch durch Spiilen nicht losgemacht werden konnte.

Fig. LXVIIl.

Die hierdurch bewirkte Schadigung diirfte der Grund sein, dafi

die Larve am nachsten Tag noch nicht tiber das in Fig. LXVIIl

wiedergegebene Stadium hinausgelangt war, in dem sie dann ab-

getotet wurde. Es ist der Zustand der „Prisma", in a von vorn,

in h von links, in c von rechts geseheu. Die Asymmetric riihrt

wahrscheinlich zum Teil daher, daC die Larve mit der abge-

platteten Seite festgeklebt war. Doch ist auch das Skelett auf

beiden Seiten verschieden entwickelt, auf der linken Seite nicht



176 Theodor Boveri,

nur weiter, sondern auch typischer. Auf dieser Seite finden sich

bedeutend weniger Kalkbildner als auf der anderen, und zwar fast

lauter groCe, wahrend dort das Mesenchymdreieck iiberwiegend

aus kleinen Zellen bestebt^).

Die konservierte uud gefiirbte Larve zeigte sich, wie zu er-

warten, aus einer groCkernigen uud einer kleinkernigen Halfte zu-

sammengesetzt. Die Grenze fiillt ziemlich genau mit der Median-

ebene zusammen; die recbte Larvenbiilfte ist die kleinkernige.

Das andere Objekt, ganz aus dem Anfang meiner Versuche

stammend (23. November 1901), eutwickelte sich zu eiuem Pluteus

von so tadelloser Beschaffenheit, dafi ich, damals noch uicht im

stande, seine Bedeutung zu wurdigen, ihn gar nicht konservierte

und mir also die Moglichkeit einer Uutersuchung seiner Kernver-

haltnisse entgehen lieC. Nur die Notiz findet sich in meinem

Protokoll, daC die Larve auffallend viele Mesenchymzellen enthielt.

Diese Bemerkung gewann erst spiiter einen Sinn fiir mich; muB

doch ein Keim, bei dem die eine Halfte des vegetativen Poles mono-

karyotisch ist, nach den im vorigen Heft mitgeteilten Erfahrungen

an Stelle der etwa 60 normalen Mesenchymzellen deren etwa 90

produziereu.

Nach allem kann es uicht zweifelhaft sein, daC dieses Objekt

sich ganz ebenso verhalten hat wie das vorige. Doch spricht die

voile Symmetrie der Larve dafiir, dafi die Grenzlinie des amphi-

und monokaryotischen Bezirks bier nicht mit der Medianebene

zusammenfiel, sondern auf ihr senkrecht stand, daC, mit anderen

Worten, die beiden Bezirke sich symmetrisch auf die zwei Larven-

halften verteilten.

Das dritte der oben genannten Objekte, das ich dem Doppel-

spindeltypus zuweise, ohne diesen Zustand im Ei selbst konstatiert

zu haben, ist in Fig. 75 (Taf. IX) abgebildet. Ich erhielt diese

Larve bei dem letzten Versuch, den ich mit dispermen Simultan-

vierern angestellt babe, namlich in der schon im Kapitel J be-

sprochenen Zucht vom 9. April 1905, bei der 110 Echinuseier im

Zustand simultaner Vierteilung isoliert worden waren. Neben den

sonst gewohnlichen, mehr oder weniger krankhaften Gebilden ent-

wickelte sich bier ein Pluteus von tadelloser Gesundheit und, wenn

auch etwas verzogen, doch in alien Stiicken durchaus wohlgebildet.

Nachdem unter den mehr als 1500 bis dahin geziichteten Viereru

1) Es sind nicht alle Mesenchj^mzellen eiugezeichnet.
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niemals eine Larve von solcher Normalitiit aufgetreteu war, hatte

sich mir die Ueberzeugung gebildet, dafi simultane Vierteiluug eines

aus Eikern und zwei Spermakernen kombiuierten ersten Furchungs-

kerns iiberbaupt iiicht zur Bildung vollig normaler Plutei fiihren

konne, und die oben besprochenen Wabrscheinlicbkeitsversuche

schienen diese Meinung voll zu bestatigen. Es drangte sich mir

daher sofort die Annabme auf, daB hier nun wirklich einmal das

sonst vergeblich Gesuchte eingetreten war, namlich simultane Vier-

teilung eines Doppelspindel-Eies, wie sie ja Teichmann direkt be-

obachtet batte.

So wurde mir dieses Objekt zu einer Probe fiir die Richtig-

keit der gewonnenen Anschauungen. War der Pluteus aus einem

Doppelspindel-Ei entstanden, so muBte er den klaren Gegensatz

eines groC- und kleinkernigen Bereichs aufweisen, wie er fiir diese

Keime charakteristisch ist. Hatte das Ei dagegen einen Tetraster

entbalten, so konnte der Pluteus wohl Bezirke verschiedener Kern-

groCe darbieten, jene Zusammensetzung aus zwei ungefitbr gleich

groBen Bereicben, mit KerngroCen im Verhaltnis von Mono- und

Amphikaryen, ware dagegen so unendlich unwahrscbeinlicb, dafi sie

als ausgescblossen gelten konnte.

Die Priifung der Larvenkerne bestatigte meine Vermutung.

Wie der optische Medianschnitt der Fig. 75 d lehrt, ist der obere

Teil der Larve mit der oberen Darmwand kleinkernig, der untere

Teil groCkernig. Es ist dies also jene Kernverteilung, die wir

auch fur den zuletzt besprochenen Pluteus als die wahrscheinlichste

augenommen habeu. Die Kerndurchmesser verhalten sich im Mittel

uugefahr wie 3,75 : 5, die Oberflachen also wie 13 : 25 ; das ist das

Verhaltnis von Mono- und Amphikaryen.

Wahrend die Grenzlinie auf der Hinterseite in typischer Weise

durch den After geht (Fig. 75 a), verlauft sie auf der Gegenseite

nicht, wie gewohnlich, ungefahr auf der Kante des Mundlappens,

sondern sie ist auf das Mundfeld verschoben, wo sie etwas schrag

durch den vorderen Mundrand zieht. So ist der kleinkernige Teil

des Ektoderms erheblich grofier als der groCkernige. Zum Teil

mag dies daher riihreu, daC die simultane Vierteilung das Ei nicht

in genau gleich groCe Zellen geteilt hatte. AuBerdem aber ist zu

beachten, was aus dem Medianschnitt (Fig. 75 d) sehr klar hervor-

geht, dafi der groCkernige Bereich gerade besonders dickwandige

Larventeile gehefert hat und dafi speziell der von ihm gebildete

Teil der Darmwand mehr als doppelt so dick ist als deren klein-

kerniger Bereich.

B(l. XLllI. N. F. XXXVI. 12
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Dieser Gegensatz in der Wandstarke, welcher es moglich er-

scheinen laCt, dafi die Volumina der von den beiden Bezirken

gelieferten Epithelblatter sogar genau gleich groB sind, steht im

Widerspruch mit einer im vorigen Heft (p. 56) gemachten Kon-

statierung, wonach die Larvenschichten die gleiche Dicke besitzen,

mogen sie aus groCkeruigen und also groCen, oder aus kleinkernigen

und also kleinen Zellen bestehen. Wenn wir diesen Satz, fur den

besonders auch die Larve der Fig. 11 (Taf. II) ein scbones Bei-

spiel liefert, in unserem Pluteus nicht bestiitigt finden, so kann

dies kaum anders erklart werden als dadurch, dafi in dem grofi-

kernigen Bezirk andere „individuelle" Wachstumstendenzen vor-

handen waren als in dem kleinkernigen, Verschiedenheiten, die

nicht mit der Menge, sondern mit der Qualitat der Kernsub-

stanz zusammenhangen wiirden. Dafiir spricht auch die Tatsache,

dafi der obere und der untere Teil der Darmwand in der Inten-

sitat ihrer Gliederang nicht miteinander harmonieren. Man ver-

gleiche Fig. 75 c und d mit Fig. 74, welche einen normalen Pluteus

der gleichen Zucht darstellt. In unserem Vierer-Pluteus ist der

obere Teil der Darmwand abnorm gestreckt, wie wenn das Material

nur knapp ausreichel; der untere besitzt auCer den normalen Aus-

buchtungen sogar noch eine Extrafalte zwischen Mittel- und End-

darm, als wenn er in Verlegenheit sei, seine Zellenmenge unter-

zubringen.

Es ist moglich, dafi mit diesem Widerstreit verschiedener

Wachstumstendenzen auch das eigentumliche schnabelartige Vor-

springen des Orallappens in Zusammenhang steht. Denn diese

abnorme Richtung konnte gerade dadurch bedingt sein, daC

der Darm wegen der sich widerstreitenden Tendenzen seiner

oberen und unteren Wand nicht die normale Knickung er-

fahren hat.

Betrachtet man die Larve von hinten (a) oder von vorn (b),

so zeigt sie sich in ihrem oberen Teil annahernd symmetrisch;

die Scheitelstabe und Mittelstabe sind fast genau symmetrisch.

Die Asymmetrie des unteren Teils beruht vor allem auf der

verschiedenen Lange der beiden Analarme, sowie auf einer

abnormen Ausbildung des linken Oralstabes, dem die typische

Kriimmung nach unten fehlt (Fig. 75 c). Er biegt an seinem

Ende etwas nach innen (Fig. 75 a) und tragt einige kleine

Seitenaste, die iibrigens auch in dem normalen Pluteus der Fig. 74

vorhanden sind.
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Die genannten Symraetriestorungen lassen sich leicht mit der

Zusammensetzung der Larve aus zwei verscliiedenkernigen Be-

zirken in Beziehung setzen. Die Scheitelstilbe gehoreu beide dem
kleinkernigen Bezirk an, die MittelsUibe beide dem grofikernigen.

Von den Analstaben dagegen verlauft der linke ganz im klein-

kernigen Bereich, wogegen der rechte Analarm fast vollstandig

von dem grofikernigen gebildet wird. Endlich konnte die Art, wie

in der Nahe des linken Orabstabes die beiden Kernbezirke anein-

ander grenzen, vielleicht fiir die abnorme Richtung dieses Skelett-

stiickes verantwortlich gemacht werden.

So batten wir also in den drei letztbeschriebenen Larven in

der Tat den idealen Fall von Doppelspindeln mit sofortiger Bildung

einwertiger, mono- und amphikaryotischer Zellen vor uns, und die

— von untergeordneten Punkten abgesehen — ganz typische und
vor allem vollig gesunde Entwickelung dieser Keime bestatigt

in vollkommenster Weise unser am Anfang dieses Kapitels auf-

gestelltes Postulat.

Bei der Besprechung der Plutei aus dreigeteilten Eiern habe

ich die Frage aufgeworfen (p. 91), ob sich zwischen der Stellung

der dreiteiligen ersten Furche und der Medianebene der Larve

gesetzmaCige Beziehungen nachweisen lassen, und ich bin dort zu

dem Resultat gelangt, daB unter der Annahme einer im Ei pra-

formierten Symmetrieebene alle zur Beobachtung gelangten Ver-

teilungsarten der drei Drittel sich so erklaren lassen, daC die

Eistruktur die Tendenz hat, die drei Spharen zu jener Ebene

symmetrisch aufzustellen (vergl. Fig. XL).

Bei den Eiern des Tetraster-Typus bin ich auf diese Frage

nicht eingegangen, da ich nur iiber sehr wenige Falle verfiige, bei

denen iiberdies die Kernverteilung nicht ganz exakt festzustellen

war. Bei den Larven aus Doppelspindel-Eiern liegen die Ver-

haltnisse wieder viel giinstiger. Der scharfe Gegensatz eines grofi-

kernigen und eines kleinkernigen Bezirkes gestattet eine sehr ge-

naue Aussage, in welcher Weise die beiden Spindeln zur spateren

Medianebene orientiert waren. Eine Betrachtung der einzelnen

Falle fiihrt nun zu einem ganz ahnlichen Ergebnis wie bei den

Dreiern. Denken wir uns namlich wieder eine im Ei praformierte

Symmetrieebene, zu der sich die Spharen symmetrisch anordnen,

so ergeben sich auf den ersten Blick zwei Positionen, welche dieser

Forderung genugen: die beiden Spindeln stehen zu jener Ebene

12*
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parallel (Fig. LXlXa) oder auf ilir senkrecht (b). Diese beiden

Stellungen haben gemeinsam, daC sich auf jeder Seite der Sym-

metrieebene zwei Spharen gegeniiberstehen. Daneben gibt es aber

noch eine dritte Symmetriemoglichkeit (Fig. LXIXc), namlich die,

daB zwei Zentren in die Medianebene fallen, die beiden anderen

sich rechts und links gegeniiberstehen. Diese Anorduung wird

sich in der Natur sogar noch symmetrischer gestalten konnen, als

es in unserem Schema gezeichnet ist.

Fig. LXIX.

Aus diesen drei Stellungen wiirden sich nun alle von mir be-

obachteten Verteilungsmodi zwanglos ableiten lassen. Die Plutei

der Figg. 69 und 72 reprasentieren den Typus a. Fig. 75 den

Typus b, Fig. 71 den Typus c. Der Umstand, daC die Grenze

des amphi- und monokaryotischen Bereichs fast nirgends ganz

genau unserer Forderung entspricht, lieCe sich einmal durch ge-

ringe Ungleichheiten in der GroCe der Blastomeren erklaren; in

viel hoherem MaCe aber ware er jedenfalls dadurch bedingt, daC,

mit Ausnahme des Falles der Fig. 75 und jenes der Fig. LXVIII

(p. 175), sich bei alien Larven aus einer oder aus beiden Keim-

halften pathologische Elemente abgelost haben, wodurch grofiere

oder geringere Verschiebungen stattfinden miissen, welche, wie

besonders stark in der Larve der Fig. 70, den urspriinglichen

Verlauf der Grenzlinie storen.

Es mag nun noch hinzugefiigt werden, dafi das Wenige, was

an den Tetraster-Larven hinsichthch dieser Frage festzu-

stellen war, sich unseren bei den Dreier- und Doppelspindel-Larven

gewonnenen Anschauungen gut einfiigen laCt. Wo eine ungefahre

Bestimmung der vier Viertel uberhaupt moglich war (Fig. 54 a,

Fig. 60 und Fig. 64), wies ihre Verteiluug auf eine Zentrenstellung

zuriick, welche der in Fig. LXIXc fur den Doppelspindeltypus

gezeichneten entspricht.
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M. Patliologiseher EflFekt melirpoliger Mitoseii, die auf

aiidere Weise entstanden sind.

War der SchluB richtig, dafi disperme Eier, die sich patho-

logisch entwickeln, dies nur deshalb tun, weil die in ihneu auf-

tretenden mehrpoligen Mitosen zu einer unrichtigen Verteilung

der Chromosomen fiihren, so muCte es raoglich sein, ganz ahnliche

pathologische Erscheinungen dadurch an monospermen Keimeu

hervorzurufen, daB man auf irgend eine andere Weise mehrpolige

Mitosen in ihuen zur Ausbildung brachte. Schon friiher hatte ich

Erfahrungen geraacht, die dieses Postulat zu bestatigen schienen.

Ich hatte bei normal befruchteten Seeigeleiern durch Pressung oder

Kalte die erste Furche unterdriickt (15), wodurch ganz ahnliche

Folgezustiinde bewirkt wurden, wie sie oben fur die dispermen

Eier des Doppelspindeltypus beschrieben worden sind, Aus iso-

lierten Objekten dieser Art entstanden Stereoblastulae, die deuen

aus dispermen Eiern vollkommen zu gleichen schienen.

Gerade als ich dieser Frage von neuem meine Aufmerksam-

keit zuwendete, erschien eine wichtige Arbeit von E. B. Wilson

(130), in der er zeigte, daC man die Zellteilung durch ein auch

sonst vielfach verwendbares Mittel unterdriicken kann, namlich

durch Schiitteln. Werden Seeigeleier, die gerade im Begriflf sind,

sich einzufurchen, einige Zeit geschiittelt, so wird bei vielen die

Durchschniirung hintangehalten. Aus solchen Keimen hat Wilson

normale Plutei erhalten.

Betrachten wir nun, was in diesen Keimen mit unterdriickter

erster Furche geschieht, so sind die Verhiiltnisse zunachst in alien

Fallen ziemlich gleichartig. Jeder Tochterkern mit seinem Cyto-

zentrum bildet nach der richtigen Pause eine zweipoKge Figur,

und diese beiden Spindeln, die normalerweise den beiden primaren

Blastomeren angehoren sollten, liegen in dem ungeteilten Proto-

plasma parallel nebeneinander. Der Zustand hat mit dem eines

dispermen Doppelspindel-Eies sehr groBe Aehnhchkeit, nur dafi in

unserem jetzigen Fall in beiden Spindeln Amphikaryen vorhanden

sind, dort dagegen in der einen blofi ein Spermakern. Wie dort

tritt nun in der Kegel — in den von mir beobachteten Fallen sogar

ausnahmslos — die Protoplasmadurchschniirung nur zwischen den

durch Chromatin verbundenen Polen auf, d. h. es eutstehen zwei

ebenfalls doppelwertige Zellen.

So gleichartig diese Anfange sind, so verschieden kann das

schlieBliche Schicksal solcher Keime sein. In den Fallen von



182 Theodor Boveri,

Wilson entstanden normale Plutei; meine oben erwahnten Objekte

dagegen batten sich ausnabmslos pathologiscb entwickelt. Wir

stolen also bier auf die namlicben Diflferenzen, wie bei den di-

spermen Doppelspindel-Eiern ; und wenn wir nacb der Ursacbe

dieser Verscbiedenbeit fragen, so werden wir auf das gleicbe

variable Moment gewiesen, wie dort : ob sicb namlicb die scblieB-

licb entstebenden einwertigeu Zellen durcb Vermittelung zwei-

oder mebrpoliger Mitosen bilden. Fiir die von mir verfolgten

Falle ware das letztere anzunebmen. In der Tat waren bei einigen

Objekten, bei denen die erste Furcbe durcb Pressung unterdriickt

worden war und die icb vor der Uebertragung in das Zucbtgefafi

langere Zeit unter dem Deckglas beobacbtet batte, in einzelnen

Blastomeren die zwei Kerne verscbmolzen und dann vierpolige

Mitosen aufgetreten.

Fiir die WiLSONscben Falle dagegen diirfen wir es nacb seinen

Angaben und Zeicbnungen als sicber betracbten, daC die andere

Alternative verwirklicht war. Offenbar besaC das Eimaterial, mit

dem er experimentiert bat, in besonders bobem Grad die Fabig-

keit, Protoplasmateilung aucb zwiscben Spbitren zu bewirken, die

nicbt durcb Cbromatin gekoppelt waren. So traten bier scbon auf

friiben Furcbungsstadien lauter einwertige Zellen auf, deren Kerne

alle durcb Zweiteilung entstanden und also normale Ampbikaryen

waren.

Wabrend nun diese WiLSONScben Ergebnisse, da seine Ob-

jekte sicb normal entwickelten, fiir unsere Frage vollig eindeutig

sind, konnte gegen die meinigen der Einwand erboben werden, dafi

die bierbei konstatierte pathologiscbe Entwickelung nicbt durcb

die Intervention mebrpoliger Mitosen, sondern durcb irgend eine

audere Scbadigung : durcb die Abkuhlung oder durcb die Pressung

Oder bei den in ibrer Furcbung verfolgten Keimen durcb die lange

Absperrung unter dem Deckglas, verursacbt worden sei.

Um diesen Einwand auszuscblieCen, babe icb nun nocb eine

Reibe von Versucben mit dem von Wilson als unscbadlicb nacb-

gewiesenen Scbiittelverfabren angestellt, wobei die Eier, um jede

andere Scbadigung zu vermeiden, direkt in das ZucbtgefaC isoliert

wurden. Um liberdies im gleicben Keim einen normalen Kontroll-

bereich zu baben, bescbrankte icb das, was Wilson mit dem
ganzen Ei ausgefiibrt batte, auf eine oder einige bestimmte

Blastomeren.

Von diesen Experimenten war scbon oben (p. 82) bei Be-

sprecbuug der Larvensymmetrie die Rede. Anstatt die Eier
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wahreud der ersten Teilung zu schiitteln, wurde dieser EingriflF

wahrend der zvveiten, dritten oder vierten vorgenommen. Es sind

unter den zahllosen Eiern einer Kultur imraer einige, bei denen

sich die beiden primaren Blastomeren nicht genau im gleichen

Stadium befiuden, und noch groBer sind diese zeitlichen Differenzen

bei der weiteren Furchung. Es gelingt daher leicht, nachdem man
die Eier z. B. beim Uebergang vom Zwei- zum Vierzellen-Stadium

geschuttelt hat, Objekte zu finden, bei denen die Furche auf der

einen Seite uuterdriickt worden ist, auf der anderen nicht. Ein

solcher Keim ist also nach unserer Theorie in seiner einen Halfte

sicher normal, die andere Halfte kann normal oder in verschiedenem

Grad pathologisch werden, je nach der Art der Mitosen, welche

beim Uebergang zum Zustand einwertiger Zellen auftreten.

Bei einem Versuch dieser Art (Echinus, 3. Februar 1902)

wurden 65 solche Objekte isoliert. Von diesen entwickelten sich

41 vollig normal, die iibrigen 24 erreichten zwar alle das Pluteus-

stadium, zeigten aber in mehr oder weniger ausgepragter Weise

pathologische Verhiiltnisse. Und zwar lassen sich diese letztereu

Larven wieder in zwei Gruppen teilen. Die einen enthielten sehr

groBe pathologische Elemente im Innern, groCere oder kleinere

Furchungszellen, meistens auf die eine Larvenhalfte lokalisiert.

Diese Objekte waren als symmetrische Plutei ausgebildet, die sich

von den volhg normalen nur durch etwas geringere GroBe unter-

schieden. Bei den anderen bestanden die nach innen getretenen

Massen aus ganz kleinen Zellen oder deren Zerfallsprodukten.

Drei solche Objekte sind in Fig. 16—18 (Taf. Ill) abgebildet.

Sie veranschaulichen, in wie verschiedener Menge diese patho-

logischen Telle auftreten konnen, zugleich auch, daC dieselben genau

entweder der rechten oder der linken Larvenhalfte angehoren.

Stets sind diese Larven asymmetrisch ; einer volhg typisch und

gesund entwickelten Larvenhalfte steht diejenige, welche die patho-

logischen Elemente enthalt, verkiimmert gegeniiber, um so ver-

kummerter, je reichlicher sie mit kranken Teilen beladen ist.

Wir begegnen hier also wieder der mit zunehmendem Alter

sich vermindernden Regulationsfahigkeit, von der oben (p. 135) bei

den Dreiern mit einem pathologischen Drittel die Rede gewesen ist.

Wenn ich nun auch fiir keinen der genannten 65 Keime an-

zugeben vermag, wie seine spateren Teilungen verlaufen waren,

so kann doch, wie ich glaube, die Deutung der Ergebnisse nicht

zweifelhaft sein. Denn daB in der Entwickelung der Keime, bei

denen eine Furche unterdriickt worden ist, die Doppelwertigkeit
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der Zellen in sehr variabler Weise hier durch weniger, dort durcb

mehr Teilungsschritte bewahrt bleibt und dafi der Uebergaiig zu

einwertigen Zellen in gleichfalls variabler Weise bald durch zwei-^

bald durch vierpolige Mitosen vermittelt wird oder unter Um-
standen ganz unterbieibt, dies alles ist sicher. Die in der Ent-

wickelung unserer Larven konstatierten Verschiedenheiten stimnien

also mit unseren Erwartungen aufs vollkommenste iiberein. Sie

zeigen, daC Erkrankung nur in dem Bereich des Keimes ein-

tritt, in dem doppelwertige Zellen entstanden sind, daB aber auch

diese Telle durchaus nicht notwendig krank werden, sondern nur

unter gewissen Bedingungen, als welche wir eben nichts anderes

als die mehrpoligen Teilungsfiguren ansehen konnen.

AuCer den genannten Versuchen, bei denen die Teilung der

einen V2 -Blastomere unterdruckt worden war, habe ich noch

folgende andere ausgefiihrt:

Unterdriickung der Teilung in einer Vd-Blastomere,

Unterdriickung der Teilung im animalen Ring beim Uebergang

vom 8- zum 16-Zellen-Stadium,

Unterdruckung der Mikromerenbildung.

Von diesen Versuchen, welche in mancher Hinsicht von ent-

wickelungsphysiologischemlnteresse sind und in dieser Bedeutung

anderwarts erortert werden sollen, will ich hier nur noch die

letztangefiihrten etwas naher beschreiben, well sie die Bedeutung

dieser Versuchsart fiir unser gegenwartiges Problem besonders klar

illustrieren.

Es wurden (Versuch vom 22, Februar 1902) Echinus-Eier, die

gerade im Begriff standen, die Mikromeren zu bildeu, etwa eine

Minute lang mafiig geschuttelt, Es konnten 6 Exemplare isoliert

werden, bei denen die Mikromerenbildung unterdruckt worden war,

wahrend sich die 4 animalen Zellen regular in 8 geteilt batten.

DaB die Mikromerenfurche nicht etwa aus einem anderen Grund

unterblieben war, ging daraus hervor, dafi noch Einbuchtungen an

den Stellen zu erkennen waren, wo die Furche hatte durchschneiden

sollen.

Das weitere Schicksal dieser 4 doppelwertigen vegetativen

Zellen ist nun das folgende. In einer jeden von ihnen stehen

sich (Fig. LXXa) zwei Kerne gegeniiber, deren einer gegen den

Aequator des Keimes gerichtet ist, der andere gegen den vege-

tativen Pol. An Stelle des ersteren zeigt sich spater eine zum
Aequator parallele Spindel, an Stelle des letzteren eine meridionale
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(Fig. LXXb). Beide Spindeln nehmen also genau die Positionen

ein, wie wenii die Teilung nicht unterdriickt worden ware. Die

nun folgende Teilung verlief in funf von den 6 Fallen so, daC die

meridionale Spindel, die immer noch in einer Vorwolbung des

Plasmas gelegen war, eine kleine Zelle zur Abschniirung brachte

(Fig. LXXc). Es sah aus, als traten die unterdriickten Mikroraeren

einfach verspiltet auf. Die horizontal gestellte Teiluugsfigur brachte

es nur zu einer einseitigen, vom Aequator des Keimes her ein-

schneidenden Furche, die dort, wo sie auf den inneren Pol der

meridionalen Spindel stiefi, ihr Ende fand und spater wieder

riickgaugig gemacht wurde. Es waren also in diesen Keimen die

8 normalen Mesomeren vorhanden, sowie, wenn auch nicht die

Fig. LXX.

eigentlichen, so doch typische einwertige Mikromeren; an Stelle

der normalen Makromeren dagegen fanden sich dreiwertige
Zellen, flir welche eine Zerlegung in einwertige ohne Intervention

mehrpoliger Mitosen sehr unwahrscheinlich ist.

Dementsprechend gingen aus diesen 6 Keimen neben einer

fast normalen Larve 5 hervor, die groBere und kleinere patho-

logische Zellen enthielten; doch waren die gesunden Teile ge-

ntigend, um wohlgestaltete und symmetrische Plutei entstehcn zu

lassen, die nur alle dadurch eigentiimlich waren, dafi der Darm,

verglichen mit dem der normalen Kontrollobjekte, sich, bei typischer

Gliederung, deutlich verkiimmert erwies. Dieser Defekt ist leicht

dadurch zu erkliiren, daB gerade die in unseren Larven patho-

logisch gemachten Makromeren es sind, aus denen bei der

typischen Entwickelung der Darm entsteht.

^Yir haben nun die durch Furchenunterdriickung gewonnenen

pathologischen Objekte noch etwas genauer mit dispermen Larven

zu vergleichen. Da ist vor allem die iiberraschende Aehnlichkeit
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del* beiderlei Produkte hervorzuheben, derart, daB z. B. Larven,

wie die in Fig. 16 und 18 (Taf. Ill) abgebildeten ganz ebensogut

aus dispermen Eiern stammen konoten, Und darin liegt ja die

Hauptbedeutung dieser Versuehe. Was konnte auf den ersten Blick

verschiedener erscheinen als das Eindringen zweier Spermien in ein

Ei und das Schiitteln eines normal befruchteten Eies beim Ueber-

gang vom zwei- zum vierzelligen Stadium! Und doch ist der

Effekt unter Umstanden der gleiche. Dies notigt uns eben,

hinter diesen beiden so verschiedenartigen Erscheinungen nach

einer Wirkung zu suchen, die beiden gemeinsam ist, und als

solche kann nichts anderes betrachtet werden, als daC die Doppel-

befruchtung genau wie das Schtitteln zur Bildung von Zellen mit

mehr als zwei Polen fiihrt und als Folge davon zur Entstehung

mehrpoliger Teilungsfiguren.

Es mag noch darauf hingewiesen sein, daC eine infolge von

Furchenunterdriickung doppelwertige Zelle, in der sich dann eine

vierpolige Mitose ausbildet, giinstiger gestellt ist, als ein dispermes

Tetraster-Ei, da dort alle Chromosomenarten 4-fach, hier nur 3-facli

vertreten sind. Die Aussichten der ersteren Objekte diirften also

mehr denen der dispermen D r e i e r als denen der Vierer ent-

sprechen, Des weiteren ist nun ein Kennzeichen namhaft zu

machen, welches die durch partielle Furchenunterdriickung krank-

haft veranderten Keime von den im iibrigen oft so ungemein ahn-

lichen dispermen Doppelspindelkeimen unterscheiden laCt, namlich

dafi die letzteren aus einem groC- und kleinkernigen Bezirk zu-

sammengesetzt sind, wogegen bei den ersteren alle durch zwei-

polige Mitosen entstandenen Kerne gleich grofi sein mussen. Aber

auch diese Larven konnen in beschranktem MaC Kerne von anderen

GroCen darbieten, insofern namlich die Moglichkeit besteht, dafi

auch aus mehrpoligen Mitosen unter Umstanden normale Kerne

sich ableiten.

Worauf wir weiterhin die beiderlei Larven zu vergleichen

haben, das ist die Art ihrer Asymmetrie. Bei Besprechung

der aus dispermen Dreiern entstandenen gesunden Plutei haben

wir erfahren (p. 105), daC sie fast alle mehr oder weniger asym-

metrisch sind. Wir sind dort zu dem SchluB gelangt, daC diese

Asymmetrie, wenn auch nicht ausschlieBlich, so doch zum groCten

Telle darauf beruhen miisse, daC in den beiden Larvenhalften „in-

dividuell" verschiedene Tendenzen wirksam seien. Auch bei den

Doppelspindellarven der Figg. 71, 72 und 75 (Taf. IX) schien die

Asymmetrie mit denBereichen verschiedenerKernsubstanz zusammen-
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fzufallen und also im gleichen Sinn zu spreclien. Nun hat sich

I

gezeigt, daC auch die normal befruchteten Keime, bei denen in der

einen Halfte mehrpolige Mitosen erzeugt worden waren, asymmetrisch

sind (Fig. 17, Taf. III). Hier kann aber kaum ein Zweifel be-

steben, daB die verschiedene Entwickelung der beiden Larvenhalften

nicht einen verschiedenen Typus bedeutet, sondern lediglich eine

Verkiimmerung der einen Seite infolge des durch die Aus-

schaltung einzelner pathologischer Stellen gesehaffenen Defekts. So

konnte man geneigt sein, auch die Asymmetrie der dispermen

Plutei in diesem Sinn zu deuten.

Demgegeniiber ist jedoch erstens zu bedenken, daU bei den

dispermen Dreier-Larven, von denen bei jenen Betrachtungen iiber

Asymmetrie die Rede war, gar keine pathologischen Elemente

abgestofien waren, daC also dieser Grund fiir partielle Ver-

kiimmerung dort keine Rolle gespielt haben kann.

Zweitens aber kommen bei den dispermen Larven Asymmetrieen

vor, die nicht auf schwacherer Entwickelung der einen Larvenhalfte

beruhen, sondern darauf, daC die beiden Halften bei gleicher Starke

nach einem verschiedenen Typus gebaut sind. Als solche Larven

wurden oben besonders diejenigen der Figg. 21 a und 28 (Taf. IV)

namhaft gemacht. Es ist sehr lehrreich, diese Bilder mit dem der

Fig. 17 (Taf. Ill) zu vergleichen. Bei der letzteren Larve ist der

Skeletttypus beiderseits essentiell gleich, nur sind alle Telle:

Scheitelstab, Mittelstab, Oralstab und vor allem der Analstab auf

der einen Seite kiirzer. Besondere Beachtung verdient die Tatsache,

daC die Mittelstabe genau aufeinander passen, wodurch ein ganz

kontinuierlicher Uebergang von der einen Seite zur anderen ver-

mittelt wird. Damit vergleiche man nun die Larve der Fig. 28.

Auf der einen Seite ist der Scheitelstab langer, auf der anderen

der Analstab, die Mittelstabe verlaufen in ganz verschiedeuem

Niveau. Hier ist also die mosaikartige Zusammenfugung ver-

schiedener Skeletttypen unverkennbar.

Es braucht kaum gesagt zu werden, wie gut diese Uuterschiede

zwischen den dispermen Dreierlarven und den durch die patho-

logische Wirkung einseitiger Furchenunterdriickung asymmetrisch

gewordenen Larven mit unseren Anschauungen harmonieren. Bei

den letzteren findet sich in alien gesunden Teilen, mit vielleicht

ganz geringen Ausnahmen, Kernsubstanz gleicher Art, wogegen sie

bei den Dreierlarven in den einzelnen Bezirken notwendig ver-

schieden sein muC.
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N. Ueber die Zelleuerkrankiiiig in dispermen Keimen.

In den vorhergehenden Kapiteln hat uns von den pathologischen

Folgen der Dispermie uur die Tatsache beschaftigt, dafi einzelne

Larvenbezirke erkranken und damit ihre Entwickelung einstellen;

jetzt ist noch zu betracliten, worin diese Erkrankung besteht. Wir

wissen sclion, daC der Verlauf in den weitaus meisten Fallen der

ist, dafi die Zellen der Blastulawand ins Innere treten, wo sie im

lebenden Zustand unregelmiiBige Anbaufungen von groCeren und

kleineren, verscbieden stark licbtbrecbenden Ballen und Kornera

darstellen. Macbt man darin durch Farbung die Kerne sichtbar,

so erscheinen sie zumeist als „Halbmonde", d. h. als intensiv ge-

farbte bomogene Kugelscbaleu, die einen achromatischen Korper

in der Kegel zur Halfte umscblieCen. Erst das genauere Studium

einer groCeren Zabl von Fallen und vor allem der friihesten Stadiea

der Erkrankung belebrte mich, dafi der Prozefi weit mannigfaltiger

und aus diesem Grund fiir das Problem der Verscbiedenvv^ertigkeit

der Chromosomen von viel groCerer Bedeutung ist, als icb anfang-

lich, wo der blofie Gegensatz von gesund und krank meine ganze

Aufmerksamkeit in Ansprucb nahm, gedacht batte.

Das spate Erkennen der sicb bier erbebenden Fragen ist der

Grund, warura icb diese Seite unseres Gegenstandes nicbt so ein-

gebend bebandeln kann, wie es wunscbbar ware. Besonders war

es nicbt mebr moglich, das, was die in Pikrin-Essigsiiure oder

Formol konservierten und in Karmiu gefarbten Totalpraparate, so-

wie einige rait Eisenbamatoxylin bebandelte Scbnittserien darboten,

nocb vermittelst anderer Konservierungs- und Farbungsmetboden

zu ergiinzen. So tragen die folgenden Mitteilungen einen vorlaufigeu

Cbarakter, und icb bescbranke sie aucb nocb desbalb auf die mir

am wesentlichsten erscbeinenden Umrisse, well mein Freund und

friiberer Scbiiler, Herr J. A. Mueray in London, die Absicht hat,

auf Grund meiner Priiparate und weiterer eigener Untersucbungen,

von denen einiges scbon in die folgende Darstellung aufgenommen

worden ist, Ausfubrlicheres fiber den Gegenstand zu verofientlichen.

i. Der Zeitpunkt der Erkrankung.

In weitaus den meisten Fallen seben die jungen dispermen

Blastulae nocb vollig gesund aus. Der Umscblag ins Pathologische

setzt gewobnlicb in den vollig aufgeblahten Blastulae ein, vor,

wilhrend oder nacb der Bildung des primaren Mesenchyms. In
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seltenen Fiillen werden schon groCere oder kleiuere Furchungs-

zellen ius Innere verlagert; doch ist es luir zweifelhaft, ob es sicli

hierbei um eine spezifische ^yil•kung der Doppelbefruchtuag und

nicht vielmehr um einen pathologisdien Vorgang anderer Art

handelt. Solange die Bedingungen, uuter deuen dieses fruhzeitige

Ausscheiden aus der Entwickelung zu stande kommt, nicht genauer

bekaunt sind, hat dasselbe fiir unsere Fragen kein Interesse.

Viel wichtiger ist es, daC die Erkrankung auch bedeutend

spater als im Blastulastadium erfolgen kann. Man findet Gastrulae

und Plutei, bei denen der ProzeB eben beginnt oder wenigsteus

noch im Gang ist. Zwei Beispiele mogen dies illustriereu. Fig. 77

(Taf. X) zeigt den optischen Schuitt durch eine Gastrula aus einer

isolierten V.3"Blastomere eines dispermen Echinuseies (Versuch vom

25. Marz 1905). Sowohl im Ektoderm wie im Entoderm sieht

man, noch ziemhch vereinzelt, erkrankte Zellen, zum Teil gerade

im Begriff, das Epithel zu verlassen. In Fig. 81 (Taf. Xj ist ein

Stiick der Wand eines Dreierpluteus von Strongylocentrotus (Ver-

such vom 6. Januar 1902) wiedergegeben. Die Larve ist sehr gut

entwickelt, in der ganzen rechten Seite und im Scheitel vollig

normal, im Bereich des linken Anal- und Oralstabes verkummert.

Dieser Teil der Larve, aus ziemlich kleinkernigen Zellen bestehend,

ist erkrankt, aber ofienbar erst sehr spat, denn ein groCer Teil

dieser Zellen bildet noch Larvenwand, zum Teil allerdings mit

schon stark metamorphosierten Kernen.

Es ist nach dem Gesagten kaum mehr notig, hervorzuheben,

dafi im gleichen Keim der eine Bereich friiher, ein anderer spater

erkranken kann. Ja dies ist sogar das gewohnliche Verhalten.

Eiuige Falle aber von dispermen Vierern habe ich verfolgt, wo

sich die vollig normal aussehende Blastula im Verlauf ganz kurzer

Zeit in alien ihreu Teilen triibte und nach einigen Stunden in einen

regungslosen Klumpen verwandelt war.

Handelt es sich in dem bisher Gesagten um zeitliche Ver-

schiedenheiten zwischen Bereichen, die aus verschiedenen
primaren Blastomeren stammen, so haben wir nun als eine

autfallendere zeitliche Difierenz die Erscheinung zu erwahnen, daB

haufig auch die Zellen eines und desselbenDrittels
Oder Viertels nicht zur gleichen Zeit krank werden. Dies laCt

sich am deuthchsten an den aus dem Verband gelosten primaren

Blastomeren erkennen. „Stereoblastulae", d. h. Gebilde, die aus

einer epithelialen "Wand und pathologischem Inhalt bestehen,
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konnten ja, wenn alle Abkommlinge einer primaren Blastomere

im gleichen Moment krank wiirden und ihre epitheliale Anordnung

aufzugeben strebten, aus solchen Partialkeimen gar nicht entstehen,

sondern nur durchaus gleichartige Zellenhaufen. In der Tat lafit

sich haufig genug beobachten, daC sich eine disperme V3- oder

Vi-Blastula sehr rasch in einen unregelmaCigen Klumpen patho-

logischer Zellen verwandelt, der noch langere Zeit seinen Zu-

sammenhang bewahren kann. Daneben gibt es aber unter den

dispermen Partialkeimen nicht selten Stereoblastulae von langerem

Bestand. Alle Zellen eines solchen Keimes enthalten Kerne der

gleichen Art und sind also nach unseren Anschauungen aqui-

valent. Warum sind die einen krank, die anderen noch nicht?

Auch in Ganzkeimen bemerkt man nicht selten, daC zuerst nur

einzelne Zellen aus einem Wandbereich austreten und erst all-

mahlich mehr.

Diese Tatsache wird vielleicht verstandlicher, wenn man be-

achtet, "welche zeitlicheu Differenzen bei den Larven der Echiniden

in einem anderen Punkt bestehen, namlich hinsichtlich der

Teilungsschritte der einzelnen Zellen. Es unterliegt nach

den Kernzahlungen von H. Schmidt keinem Zweifel, dafi zu einer

Zeit, wo viele Zellen schon aufgehort haben, sich zu teilen, andere

noch eine Teilung erleiden, daC sie also gegeniiber jenen langer

und unter Umstanden viel langer in einem „jungeren" Zustand

verharren. Da nun die Erkrankung der Zellen in dispermen Larven

erst mit einem bestimmten Entwickelungsstadium einsetzt, so Hegt die

Annahme sehr nahe, daC die einzelnen Zellen eines solchen Bereiches

erst dann erkranken, wenn sie eine bestimmte Zahl von Teilungen

hinter sich haben; und wenn also, wie wir eben gesehen haben,

die Zellen eines gleichkernigen Bezirks in dieser Hinsicht von-

einander verschieden sind, so laCt sich auch verstehen, warum
sie zu verschiedenen Zeiten erkranken.

Bei der Beurteilung der langer bestehenden Stereoblastulae

aus isolierten primaren Blastomeren diirfte auch noch die unge-

heure Zahigkeit in Betracht zu ziehen sein, mit der die Larven-

zellen den epithelialen Zusammenhang zu bewahren streben. Zu
ganz dunnen Scheibchen platten sich die letzten Zellen der Wand
ab, um in ihrer geringen Zahl doch noch den epithelialen Ab-

schluC aufrecht zu erhalten, auch wenn sie schon deutliche An-

zeichen pathologischer Veranderung an sich tragen. Waren sie

die ersterkrankten gewesen, so hatten sie in diesem Zustand ver-

mutlich die Wand schon verlassen.
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II. Die pathologischen Veranderungen der erkrankten Zellen.

Schou im Kapitel E haben wir zwei Haupttypen der Erkrankung

unterscliieden, namlich Auflosung eines Wandbereichs nach auCen

(Fig. XV uiid XVI, p. 56) und AbstoCung der Wandungszellen

nach innen (Fig. XVII—XX, p. 56/57). Diese zwei Vorgange

sind scharf auseinanderzuhalten. Bei dem letzteren machen die

Zellen einen deutlicb kranken Eindruck, bei dem ersteren erscheinen

sie vollig gesund. Beide Prozesse kommen nicbt selten in der

gleicben Larve nebeneinander vor, wie z. B. bei der in Fig. 79

(Taf. X) abgebildeten Blastula, die aus einem simultan viergeteilten

Echinus-Ei stammt und, als sie konserviert wurde, etwa 24 Stunden

alt war. Hier findet man einen Teil der urspriinglichen Wand,

otfenbar ein Viertel, in Gestalt pathologischer Massen mit stark

veranderten Kernen nach innen getreten, wahrend ein anderer

Bereich sich gerade in seine Zellen auflost, von denen einige

ganz locker anhiingende durch die Prozeduren, die der Keim bis

zur Einbettung in Balsam durchzumachen hatte, weggerissen

worden sind,

Bei diesem letzteren Typus der Erkrankung ist das einzige vom

Normalen Abweichende, daC die Zellen nicht mehr Epithel bleiben

wollen. Ganz ahnlich wie im kalkfreien Seewasser nehmen sie

Kugelgestalt an und fallen auseinander. Ihre Kerne sehen ganz

normal aus und befinden sich — ein Zeichen bester Gesundheit —
haufig im Teilungszustand. Ja es scheint nach den Fallen, die ich mit

Reagentien untersucht habe, daG Mitosen in diesen sich auflosenden

Wandbezirken sogar besonders haufig sind. Man betrachte als Beleg

Fig. 80, welche ein Stuck einer 24 Stunden alten Echinusblastula

darstellt, wo die Auflosung eines Viertels der Wand gerade beginnt.

Fast alle Zellen sind in Teilung. Es ist nicht unwahrscheinlich,

daC hier die krankhafte Tendenz der Zellen, sich voneinander zu

losen, durch das Abrundungsbestreben, das jeder in Teilung be-

griffenen Zelle zukommt, unterstiitzt wird.

Die Auflosung kommt, soweit ich beobachtet habe, stets im

Blastulastadium vor. Die GroBe der Zellen ist in den einzelnen

Fallen verschieden. Freilich kann man auch in dem gleichen sich

auflosenden Bezirk Zellen finden, von denen die einen doppelt so

groB sind als die anderen, was daraus, daB gerade wahrend der

Auflosung Zellteilungen ablaufen, leicht erklarlich ist.

In den sich voneinander losenden Zellen der Fig. 80 vermochte

ich die Chromosomen in mehreren Aequatorialplatten mit groBer

Sicherheit zu zahlen; es sind 31, also fast die Normalzahl,
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Die Erscheiuung, daE in den betracliteten dispermen Keimen

vollig lebeuskraftige Zellen sich an den Leistungen der Gesamtheit

nicht melir beteiligeu, sondern ihre eigeneu Wege geheu, daG sie

nicht mebr orgauotypisch — uach 11. Hertwigs (80) treffeudem

Ausdruck — sondern nur cytotypiscb sich betatigen, diese

ErscheinuDg ist es vor allem, auf die sich die friiher (22) von mir

ausgesprochene Yermutung stiitzen darf, daB ini Metazoenkorper

mehrpolige Mitoseu die Ursache vod Geschwiilsten sein konnten.

Ja die Aualogie zwischen diesen Zellen dispermer Keime und den

Geschwulstzellen geht vielleicht uoch weiter ; miifite doch die Eut-

stehuug der Metastasen durch die Tendenz gegenseitiger Loslosung,

wie sie uns bei den in Rede stehenden dispermen Keimen begegnet

ist, entschieden befordert werden.

Im Gegensatz zu der meist ziemlich rasch erfolgendeu Auf-

losung eines Wandbezirks nach auCen vollzieht sich der Prozefi

der AbstoBung kranker Zellen nach innen gewohnlich langsamer,

me dies oben schon erwahnt worden ist. So haben die Nachbar-

zellen Zeit, den eutstehenden Defekt sofort durch geringe Gestalts-

oder Ortsveriinderung zu reparieren, uud eine solche Larve bleibt

dauemd ganzwandig, mag auch die Hiilfte der ^Vaudzellen oder

noch mehr nach innen getreten sein. Es kommeu aber auch nicht

gauz selten Fiille vor, wo alle Zellen eines Drittels oder Yiertels

nahezu gleichzeitig erkraukeu und ^Y0 daun auch bei dieser Art

der Erkrankung der epithehale Zusammenhang fiir einige Zeit

unterbrochen wird. Doch ist dieser Zustand von dem vorhin be-

sprochenen scharf unterschieden, denn man erkennt deutlich die

triiben, in Zerfall begriffenen Massen, zum Teil im Inuern der

Blastulahohle gelegen, zum Teil mit fetzigen Randem nach auCen

hervorrageud. Allmahlich schlieCen sich auch hier die gesuuden

Xachbarteile zusammen, wobei groBere oder kleinere Stiicke des

pathologischen Klumpens nach auBen abgestoCen werden konnen.

Der Zustand, in welchem die erkrankten Zellen das Epithel

verlassen, ist ein sehr verschiedener. Man findet in maucheu

Larven pathologische Massen, deren Kerne sich von den uormalen

Kernen der Wand kaum unterscheiden. In anderen Fallen dagegen

zeigt die noch im Epithel steckende kranke Zelle einen Kernzustand,

der nach den Befunden an den altesten Larven als das Eudstadium

der Kerudegeueration erscheint, niimlich die Anordnung des Chro-

matins zu einer homogenen Halbkugel, dem ^Halbmond". Die

^/g-Gastrula der Fig. 77 (Taf. X) bietet dieses Verhalten dar.
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Zwischen diesen beiden Extremen finden sich mancherlei Zwischen-

stufen, selbst im gleicben Bezirk konnen verschiedene Zustande

nebeneinander vorkoinmen.

Icb war zuerst der Meinung, daC alle diese verschiedenen

Bilder von degeucrierenden Kernen nur verschiedene Stadien oder

Formen eines wesentlich gleichartigen Prozesses darstellen, Je

mehr Objekte ich aber priifte, um so deutlicher drangte sich

mir die Ueberzeugung auf, daB verschiedene Arten von
Erkrankung unterschieden M^erden mussen, kenntlich an der

verschiedenen Beschatienheit der Kerne. Die auffallendsten Typen

seien im folgenden aufgefiihrt.

1) Falle, wo Zellen mit fast normalen Kernen nach innen

abgestoCen worden sind (Fig. 92). Dies ist, abgesehen von der

Auflosung nach auCen, jedenfalls der geringste Grad von patho-

logischem Verhalten. Ein einziges Mai babe ich in einem

Haufen solcher Zellen eine Mitose gefunden. Dabei ist es freilich

nicht ausgeschlossen, daC diese Zelle eine normale Mesenchym-

zelle war.

2) Falle, wo die Kerne der nach innen getretenen Zellen zwar

die normale Form ziemhch unveriindert beibehalten, das Chromatin

aber sich nicht in Gestalt eines feinen Retikulums darstellt, sondern

grober anastomosierender Strange, die groBtenteils der Kernober-

flache anliegen (Fig. 93).

3) Falle, wo die Kerne der noch im Epithelverband liegenden

Zellen sich ohne Formanderung in blafi gefarbte homogene Kugeln

urawandeln (Fig. 90), iiber deren weiteres Schicksal ich nichts

aussagen kann.

4) Falle, wo die Kerne der noch im Epithel befindlichen Zellen

im Vergleich zu ihrem Protoplasmakorper sehr gro6 werden und

dabei, unter Bewahrung der retikularen Struktur, so blaC und so

wenig scharf begrenzt, daB man sie kaum mehr vom Protoplasma

unterscheiden kann (Fig. 88). Wo der ProzeB weit vorgeschritten

ist, mochte man die Zellen fiir kernlos halten. Treten diese Zellen

nach iuiien, so scheinen sie sofort bis auf einen flachen, blassen,

schalenformigen Best zu zerfallen.

5) Falle, wo der Kern einseitig blaB wird, wahrend er im

iibrigen Bereich sein typisches Aussehen bewahrt (Fig. 85). Dieser

Zustand fiihrt zu einem Platzen der Kernhiille; man findet einen

farblosen homogenen Tropfeu oder mehrere solche (Fig. 85 c), auf

deren Oberfiache an irgend einer Stelle das zu einem kleinen

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 13
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Klumpen zusammengezogene Chromatin aufliegt. Fig. 85 b stellt

diesen ProzeC in einera mittleren Stadium dar.

6) Falle, die mit den vorigen verwandt erscheinen, insofern

sich eine groCe Vakuole gebildet bat, der der Kern angescbmiegt

ist. Der Unterschied liegt darin, daB in unserem jetzigen Fall bei

dieser Veranderung, die aucb hier auf einem Austritt eines farb-

losen Tropfens aus dem Kern zu beruben scbeint, der ubrige Teil

des Kerns nicht zu einem homogenen Chromatinklumpen zusammen-

schrumpft, sondern seine Blascbenform und typische Struktur be-

wahrt (Fig. 87). Wie sich diese Kerne weiter verandern, weiO ich

nicht.

7) Falle, wo der Kern in mehrere, gewohnlich in zwei ver-

schieden beschaffene farbbare Teile zerfallen ist, namlich ein mehr

Oder weniger typisches Kernblaschen und einen homogenen

Chromatinbrocken (Fig. 91). Haufig zerfallt die Zelle, diesen

beiden Bestandteilen entsprechend, in zwei Stiicke. Unter diesem

Typus scheint es noch verschiedene Spezialfalle zu geben, von

denen einer vielleicht in dem Bild der Fig. 91 seine Vorstadien

findet. Man sieht ein Stiick Wand einer dispermen Viererblastula

von Echinus mit zahlreichen Zelleh, die Mitosen enthalten oder,

richtiger gesagt, isolierte Chromosomen. Denn eine Anordnung zu

Aequatorialplatten scheint nicht vorzukommen; von Spharen ist

in dem Praparat nichts zu erkennen. Diese Zellen zeigen un-

regelmafiige Umrisse, wie wenn sie amoboid beweglich waren.

Dabei finden sich oft einzelne Chromosomen von den anderen weit

abgedrangt oder gar in einem vollig abgeschniirten Protoplasma-

teil gelegen. Auf diese Weise diirften die zahlreichen zwischen

den ruhenden Kernen zerstreuten Chromatinbrocken zu stande ge-

kommen sein.

Endlich hat Herr Murray an Schnitten durch disperme Larven

Zellen gefunden, welche in ihrem Protoplasma chromatische Teil-

chen zerstreut zeigen, von einer Art, die an Chromidien er-

innert.

Es wird die Frage auftreten, ob die unterschiedenen Falle

wirklich typisch verschiedene Erkrankungen darstellen und nicht

lediglich untergeordnete Variationen oder gar nur verschiedene

Stadien des gleichen Prozesses. Es ist klar, daC hier groBe Vor-

sicht in der Deutung geboten ist. Man findet in der Tat im

gleichen Larvenbezirke verschiedene Krankheitsbilder nebenein-

ander, wie dies aus den Figuren der Taf. X zu ersehen ist. Auch

ist nicht auszuschlieCen, dafi die fast normal aussehenden Kerne
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der Fig. 92 in den Zustand derer der Fig. 93 iibergehen, wie diese

selbst vielleicht in dem so hiiufigeu Degeneration sbild der hohlen

Halbkugel endigen mogen. Allein selbst wenn dies der Fall sein

sollte, niiiCte doch der Umstand, daC die eben genannten Zustande

in alteren Larveu vorkoramen, wahrend viel starker degenerierte

Kerne in jungen Stadien gefunden werden, als ein nicht zu ver-

nachlassigender Unterscbied in Anspruch genommen werden.

Als vollig selbstiindig steht jedenfalls neben den genannten

Fallen der in Fig. 85 gezeichnete Typus da, wo das Chromatin

eines normal erscheinenden Kerns durch einseitiges Austreten von

„Kernsaft" sofort in ein homogenes Klumpchen verwandelt wird.

Und davon wieder verschieden, wenn auch verwandt, ist die Bil-

dung der Bohnenkerne (Fig. 87) mit ihrer Vakuole daneben. Auch
das Homogenwerden der groCen kugelig gebliebenen Kerne (Fig. 90)

und dann wieder das Abblassen bei Erhaltung der Netzstruktur

(Fig. 88), auch diese Zustande lassen sich unmoglich als Stadien

eines und desselben Prozesses aulfassen.

Es ist dabei noch besonders darauf hinzuweisen, daB ein

solcher Zustand sich fast immer sehr gleichartig durch einen

ganzen zusammenhangenden Wandbereich verfolgen lafit und dafi

mit scharfer Grenze ein gesunder oder ein in anderer Weise er-

krankter daran angrenzt.

Endlich miissen auch pathologische Veranderungen, wie sie in

Fig. 91 und 97 gezeichnet sind, auf ganz besonderer Disposition

dieser Zellen beruhen; denn sonst konnten nicht mit solcher

RegelmiiBigkeit die gleichen Bilder wiederkehren, die in anderen

Keimen oder in anderen Bereichen des gleichen Keimes vollig

fehlen.

Ohne also auf eine bestimmte Zahl Gewicht zu legen,

halte ich es fiir ein nicht zu bezweifelndes Faktum, dafi in dispermen

Seeigelkeimen eine Anzahl verse hiedener Krankheits-
formen unterscheidbar sind. Mit der Grofie der Zellen und Kerne

haben diese Verschiedenheiten nichts zu tun. Das einseitige

Platzen (Fig. 85 und 86), das Homogenwerden habe ich in gleicher

Weise bei groCen und kleinen Kernen gesehen. Der grob reti-

kulierte Kern der Fig. 93 kommt gleichfalls in den verschiedensten

Grofien vor, ebenso die so haufig auftretende hohle Halbkugel, die

fiir viele Erkrankungsarten den definitiven Kernleichnam darzu-

zustellen scheint. Bei der Beurteilung der Grofie aller dieser

starker veranderten Kerne ist allerdings zu beachten, dafi beim

Zerfall der Zellen auch die Kerne nicht selten zerfallen, so dafi

13*
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man in einem gleichartigen pathologischen Haufen identische Kern-
degenerationsformen in sehr verschiedener GroBe antreffen kann.

In Fig. 82 ist ein optischer Durchschnitt durch die Wand
einer dispermen Blastula wiedergegeben, um das Austreten der
kranken Zellen aus dem Epithel zu illustrieren. Auch Fig. 83
und 84 zeigen diesen Vorgang. Das Protoplasma der aus dem
Verband ausscheidenden Zellen sieht in der Kegel homogener aus,

als das der noch epithelial angeordueten Nachbarzellen, und es

beginnt nun zu zerfallen, wobei der Kern entweder in einem dieser

Fragmente verbleibt oder vollig frei wird. Die Ersclieinungen des
Zellzerfalls sind ziemlich mannigfaltig; manchmal sieht man Formen,
die auf amoboide Bewegungen hinweisen, meist aber groBere oder
kleinere abgerundete Ballen und Korner, teils homogen, teils

granuliert oder schaumig.

Fragt man nun, was das primar Erkrankte ist, das Proto-
plasma oder der Kern, so kann ich darauf eine entscheidende
Antwort nicht geben. Zwar zeigen sich in vielen Fallen Ver-
anderungen am Kern, wo im Protoplasma noch gar nichts von
solchen zu erkennen ist. Allein das Protoplasma dieser winzigen
Zellen bietet eben so wenig an Merkmalen dar, dafi dies nicht viel

sagen will. Indirekt dagegen weisen unsere Erfahrungen mit Be-
stimmtheit auf den Kern als den ursprunglichen Sitz der Er-
krankung hin. Denn wir sehen nicht nur iiberhaupt keinen Grund,
warum das Plasma dispermer Keime erkranken sollte, sondern,
was viel wichtiger ist, es ware nicht zu verstehen, warum das
Plasma in dem einen Keimviertel erkranken sollte, in einem
anderen nicht, oder warum die Erkrankung sich hier in dieser,

dort in einer anderen Weise auBern sollte. Sowie wir aber die
Ursache der Erkrankung in unrichtiger Kombination von Chromo-
somen sehen, sind alle diese Verschiedenheiten sofort erklarlich.

So bilden die betrachteten Tatsachen eine weitere wichtige
Stutze fur die Theorie der Verschiedenwertigkeit der Chromosomen.
Wenn zur normalen Funktion eines Kerns das Zusammenwirken
verschiedenwertiger Chromosomen notig ist, so muB ein Kern, dem
die Chromosomen a fehlen, einen anderen Defekt besitzen als ein
Kern, dem die Elemente b fehlen. Und wenn das Fehlen dieser
Chromosomen den Kern krank macht, so muB die Erkrankung im
ersten Fall eine andere sein als im zweiten. Freilich ist damit
nicht gesagt, daB wir von dieser Verschiedenheit etwas wahrnehmen
miiBten. Was wir an den pathologisch veranderten Kernen sehen,
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sind jedenfalls nur die allergrobsten Verhaltnisse. Uud wie also

ftir die oberflachliclie Betrachtung die Veranderungen menschlicher

Leichen ganz die gleichen sein konnen, mag der Tod durcb eine

ErkrankuDg des Gehirns oder der Nieren verursacht sein, so ware

es denkbar, daC wir auch bei verschiedener Art von Kernerkrankung

liberal] nur die gleichen Enderscheinungen beobachten konnten.

In der Tat scheint die homogene chromatische Kugelschale, die

so haufig in den pathologischen Massen dispermer Keime gefunden

wird, einen relativen Endzustand — einen „Kernleichnam" —
darzustellen, der nichts fiir unsere Falle Spezifisches ist. Wo
Kerne zu Grunde gehen, zeigen sich vielfaltig die gleichen oder

ahnliche Bilder; ich kenne sie nicht nur von den erkrankten

Monasterlarven der Seeigel (Fig, 96), wo an ein Fehlen bestimmter

Chromosomen nicht gedacht werden kann, sondern auch von

degenerierenden Zellen bei Wirbeltierembryonen uud ganz ahnlich

bei gewissen Degenerationserscheinungen von Protozoen. Auch in

der Litteratur finden sich da und dort entsprechende Angaben.

Allein daneben bleibt die Tatsache bestehen, daC in den dispermen

Seeigellarven auf den friihesten Stadien der Erkrankung mit

Sicherheit eine Anzahl von Krankheitstypen unterscheidbar sind,

die sich nicht auf einander zuriickfiihren lassen. Und diese Tat-

sache stimmt eben mit der hier vertretenen Kerntheorie aufs beste

iiberein.

Es ist schlieClich zu bemerken, dafi es sich bei den im Vor-

stehenden auf ihre Kern verhaltnisse betrachteten dispermen Keimen

um Falle handelt, wo eine mehrpolige Mitose direkt zur Bildung

einwertiger Zellen gefiihrt hat, die sich fortan ganz regular

durch Z weite ilung vermehren. Etwas anderes ist es, wenn

Zellen, die mehrere Pole enthalten, sich infolge nicht allseitiger

Koppelung der Spharen nicht oder nur unvollstiindig teilen und

schlieClich nach einem oder mehreren Teilungsversuchen zum

Stillstand gelangen. Hier lassen sich dann sehr variable Kern-

zustande beobachten, von deren Beschreibung ich absehen kann.

In der oben (p. 183) beschriebenen normalbefruchteten Keimen,

bei denen ein Teil der ersten Furcheu unterdriickt worden war,

treten sehr haufig solche Degenerationszustande auf, wogegen sie

in dispermen Keimen der von mir allein berucksichtigten Typen

sehr selten vorkommen und, wie am Eingang dieses Kapitels

schon erwahnt worden ist, wohl als Folge einer zur Dispermie

noch hinzutretenden Storung anzusehen sind.
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0. Yersucli, die pathologische Wirkung mehrpoliger Mitosen

durch Storung der Eernplasmarelation zu erklaren.

Schon im Kapitel F (p. 61 fi.) ist die Frage erortert worden,

ob die pathologiscbe Entwickelung dispermer Keime aus un-

richtiger Menge von Kernsubstanz erkliirt werden konne. Das

Ergebnis dieser Betracbtungen war dieses, daC keine der bierbei

moglicben spezielleren Annabmen, weder die eines Z u w e n i g , noch

die eines Zuviel, nocb die Annahme einer storenden Wirkung

verscbiedener Kernmengen im gleicben Keim, die Tatsacben

der Dispermie zu erklaren vermag. Die Belege fiir diese Beweis-

fiibrung, soweit sie nicht dort scbon vorgetragen worden sind,

baben wir bei der Besprecbung der einzelnen Typen kennen gelernt.

Bei jenen Erorterungen bin icb bereits auf die Frage einge-

gangen, ob vielleicbt die Ursache der patbologiscben Wirkung

mebrpoliger Mitosen darin zu sucben sei, dafi die Eernplasma-
relation nur bei ganz bestimmten Cbromosomen-
zahlen erreicht werden konne, bei Zwiscbenzablen dagegen nicbt.

Scbon dort wurde diese Frage verneint. Bei ibrer Wicbtigkeit soil

sie nunmebr auf Grund eines umfassenderen Materials nocbmals

untersucbt werden. Es sind vier Kreise von Tatsacben, an denen

wir die Annabme priifen konnen.

I. Priifung auf Grund der KerngroBen dispermer Larven.

Nacb den Feststellungen im vorigen Heft ist unter identiscben

Bedingungen die KerngroCe vergleicbbarer Korperstellen ein so

sicberes Kriterium fiir die Zabl der darin entbaltenen Cbromosomeu,

dafi diese Zabl daraus annabernd berecbnet werden kann. Von
dieser Moglicbkeit ist ja in den vorausgebenden Kapiteln baufig

Gebraucb gemacbt worden. Um also zu erraitteln, welcbe Cbro-

mosomenzahlen jedenfalls mit normaler Entwickelung vertraglicb

sind, braucbt man nur die Kerne vollig gesunder und normal-

gebildeter dispermer Larven zu messen. Schon oben wurden fiir

einige normale Dreierlarven die aus solcben Messungen berecbneten

Cbromosomenzablen mitgeteilt; es waren die Zahlen 18, 36, 54;

18, 45, 45; 29, 36, 43; 28, 40, 40.

Icb gebe nun bier nocb einige weitere solcbe Messungs-

ergebnisse, die als besonders sicber bezeicbnet werden diirfen.

Sie bezieben sicb auf 5 Spbaerecbinusplutei der gleicben Zucht

(14, Februar 1902), die, im gleicben Gefafi aufgewacbseu, zur

gleicben Zeit abgetotet worden und bis zum fertigen Dauerpraparat
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in genau gleicher Weise behandelt worden waren. Alle 5 sind

wohlgebildete Plutei von tadelloser Gesundheit; an jedem sind drei

KerngroCen unterscheidbar, wenn auch zuna Teil so wenig ver-

schieden, dafi die Grenzen der einzelnen Bereiche nicht gezogen

werden konneu.

Aus jedem Bezirk einer jeden Larve wurden einige benach-

barte moglichst kugelige Kerne aufgesucht, die den mittleren

Typus dieses Bezirks zu reprasentieren schienen, und diese bei

gleicher VergroBerung moglichst genau gezeichnet. An diesen

Zeichnungen wurden unter der Lupe die Durchmesser gemessen.

Die erhaltenen Zahlen sind fiir die

Kerndurchmesser (im Mittel)

Larve I 4 5,2 5,5
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Es waren also, nach der GroBe geordnet, in den 5 untersuchten

dispermen Plutei folgende Chromosomenzahlen vertreten: 20, 24,

28, 29, 30, 31, 35 36, 39, 40, 43, 44, 49.

Dazu kommt noch als hier nicht vertreten die fiir den Dreier-

pluteus der Fig. 11 (Taf. II) berechnete Zahl 54.

Wo sollte nun die Liicke sein, in der diejenigen Chromosomen-

zahlen liegen, fiir welche die Kernplasmarelation nicht erreichbar

ist? Ich denke, wir sind nach diesen Resultaten zu der Behauptung

berechtigt, daB es innerhalb der fiir uns in Betracht kommenden

Grenzen solche Zahlen iiberhaupt nicht gibt.

II. Prijfung auf Grund der Entwickelung von Fragmentlarven.

Wir haben die Frage, ob die in den Larvenzellen notwendige

Relation von Kern und Protoplasma sich nur aus bestimmten

Mengenverhaltnissen beider Telle in der Ausgangszelle ableiten

lasse, im Vorstehenden dadurch gepriift, daC wir untersuchten,

wie sich verschiedeneKernmengen in (ungefahr) g 1 e i c h e

n

Protoplasmamengen verhalten.

Wie schon oben hervorgehoben, laCt sich diese Priifung aber

auch dadurch vornehmen, dafi man mit gleichen Kernmengen
verschiedene Protoplasmamengen kombiniert. Dies

ist erreichbar durch Ziichtung normalbefruchteter Eifragmente von

verschiedener Grofie. Bei diesen Versuchen hat man es mit ganz

bestimmten Kernmengen zu tun, namhch entweder mit Monokaryen

Oder mit Amphikaryen ^)
; und diese Kerne befinden sich, je nach

der GroCe des Fragments, in den verschiedensten Protoplasma-

mengen. Ist zur Erreichung der Kernplasmarelation ein ganz be-

stimmtes Verhaltnis notig, so diirfen sich nur Fragmente von

gewisser Grofie normal entwickeln, alle anderen miissen patholo-

gisch werden.

Dafi dies nicht der Fall ist, habe ich schon im vorigen Heft

hervorgehoben und an einigen Beispielen naher erlautert (p. 50 ff.).

Untersucht man Massenkulturen von zerschiittelten Eiern, so findet

man darin Gastrulae und Plutei von alien erdenklichen Grofien.

1) Dabei ist es fiir unsere Zwecke unnotig, festzustellen, ob

im einzelnen Fall Mono- oder Amphikaryen vorhanden sind. Denn
wie im vorigen Heft gezeigt werden konnte, ist fiir eine Plasma-

menge, die sich mit einem Amphikaryen normal entwickelt, auch

ein Monokaryon richtig abgestimmt. Es erfolgt einfach eine Zell-

teilung mehr.
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Eine solche, mit Leichtigkeit noch feiner abzustufende Serie aus

einer Echinuszucht vora 31. Marz 1905 ist in Fig. LXXI wieder-

gegeben. Die beiden groBten Larven stammen aus ganzen Eiern.

Von da an gibt es alle Abstufungen bis zu den am anderen Ende

der Reihe stehenden Zwergen. Auf Grund der Ermittelungen von

Driesch (41) iiber das GroBenverhaltnis zwischen den Seeigellarven

und ihren Ausgangszellen wird die Larve f aus einem Frag-

ment von etwa halber EigroCe abzuleiten sein, wahrend Larven

aus Vierteleiern zwischen h und i in der Mitte stehen diirften.

Fig. LXXI.

Konnte die Kernplasraarelation nur bei einem ganz bestimmten

Verhaltnis von Kern und Protoplasma eintreten, so diirfte es nur

Fragmentlarven von diesen genannten GroCen geben ; Larven, wie

sie z. B. in c— e dargestellt sind, miiCten unmoglich sein.

Urn nocli dem Einwand zu begegnen, daC die in einer Zucht

enthaltenen Fragmentlarven verschieden gut entwickelt seien und

daC daher ihre GroBe kein sicheres MaB sei fiir die Protoplasma-

menge, aus der sie eutstanden sind, babe ich bei dem gleichen

Versuch, aus dem die abgebildete Serie stammt, auch das Um-
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gekehrte ausgefuhrt, namlich isolierte Fragmente gemessen.

Die Eier waren vor der Befruchtung geschiittelt worden, das sehr

sorgfaltig gereinigte Schiittelmaterial blieb dann einige Stunden

stelien, damit sich die Fragmente moglichst zur Kugelform ab-

runden konnten. Nachdem die ganze Masse befruchtet worden war,

wurden eine Anzahl befruchteter kugeliger Bruchstiicke isoliert und

jedes gemessen. Die ganzen Eier, von denen zur Kontrolle 15 Stuck

gemessen wurden, zeigten samtlich sehr genau den Durchmesser 24.

Von 20 isolierten Fragmenten furchten sich 9 entweder gar

nicht Oder abnorm; sie wurden beseitigt, und es blieben noch

11 normal befruchtete ubrig. Unter diesen waren die Durchmesser

22,5, 22, 21, 20,6, 20, 19,7 und 19 vertreten. Die Volumina
des ganzen Eies (Durchmesser 24) und der aufgefiihrten Bruch-

stucke verhalten sich demnach ungefahr wie 2 : 1,7 : 1,35 : 1,26 : 1,1 : 1.

Das heiCt, das kleinste Fragment hat ungefahr das Volumen des

halbes Eies, und zwischen dieser GroCe und der des ganzen Eies

sind vier verschiedene GroBen vertreten. Samtliche 9 Frag-
mente ergaben normale Larven.

Nach all diesen Tatsachen konnen wir nicht mehr zweifeln,

daC innerhalb der uns interessierenden Grenzen fur jede beliebige

Kombination von Kern- und Protoplasmamenge die Kernplasma-

relation herstellbar ist. Uebrigens lehrt eine einfache Ueberlegung,

daB, wenn dies nicht so ware, es gar keine normale Entwickelung

geben konnte, Denn die Furchung ist kein so exakter Zerlegungs-

prozefi, daC er stets lauter Zellen liefern konnte, die genau auf

eine bestimmte Kernmenge abgestimmt sind. Oft verlauft die

aquatoriale Furche so, dafi animale und vegetative Blastomeren

gleich groC werden, oft aber auch so, daB die einen oder die

anderen erheblich kleiner ausfallen. Eine ahnliche Variabilitat

zeigt sich in der GroBe der Mikromeren. Noch deutlicher sprechen

die Erfahrungen an deformierten Eiern. Aus alien Arten von

deformierten Eiern konnen, wie Deiesch zuerst gefunden hat und

wovon ich mich selbst in vielen Fallen iiberzeugt habe, normale

Larven entstehen. Betrachtet man nun die Furchung z. B. von

wurstformig gestreckten Eiern, so sieht man, daB schon die beiden

ersten Blastomeren haufig ungleich groB sind, und das Gleiche

wiederholt sich bei den folgenden Teilungen. Es ist ganz aus-

geschlossen, daB in alien Blastomeren eines solchen Eies die nam-

lichen einfachen Proportionen von Kern- und Plasmamenge ver-

wirklicht sind. Und trotzdem werden ihre Abkommlinge schlieBlich

alle normal.
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Worauf dies beruht, wissen wir nicht; aber es ist eben so,

und das kann uns fur unsere Frage geniigen. Moglich, daC, wie

schon fruher ausgesprocheu (27, p. 53), gar keine so genaue Pro-

portion notig ist, vielmehr die Larvenzellen, wenn sie zu dem
durch Zellteilung erreichbaren Optimum gelangt sind, ohne weiteres

zu normaler Betatigung befiihigt sind; moglich auch, daC uach

dem Ablauf jener „priraaren" Regulation, welche in der ver-

schiedenen Zabl der Zellteilungen gegeben ist, irgend eine „sekun-

dare" eintritt, etwa in der Weise, daC die Chromosomen inner-

halb gewisser Grenzen ihr Wachstum nach der Protoplasmamenge

einzurichten vermogen. Ftir diese letztere Moglichkeit konnte die

Tatsacbe angefiibrt werden, dafi in Larvenbezirken, deren Zellen

die gleiche Chromosomenzahl besitzen miissen, fast stets nicht un-

betrachtliche Verschiedenheiten in der KerngroCe angetroffen werden.

Dies konnte eben so gedeutet werden, dafi die Zellen nicht gleich

groB ausgefallen waren und dafi sich die Kerngrofie hiernach

reguliert hat.

Die kurzlich mitgeteilten Kalte- und Warmeversuche , die

Markus (93) auf Anregung R. Hertwigs an sich entwickelnden

Seeigeleiern angestellt hat, scheinen ebenfalls fiir eine solche

Regulationsfahigkeit der Chromosomen zu sprechen.

III. Prijfung auf Grund der Entwickeiungsaussichten der dispermen

Dreier- und Viererlarven.

Ein Faktum der dispermen Entwickelung, welches durch die

Hypothese mangelnder Kernplasmarelation durchaus nicht erklart

werden kann, ist die in unseren Versuchen festgestellte gewaltige

Ueberlegenheit der Dreier uber die Vierer. Auf den ersten Blick

zwar konnte es scheinen, als ob sich diese Erscheinung gerade

besonders gut mit der Annahme einer Wirkung der Kern - M e n g e

in Einklang bringen liefie. Besitzt doch die einzelne Blastomere

des Dreiers bei gleichmaCiger Verteilung die normale Zahl von 36

Chromosomen, wahrend die einzelne Blastomere des Vierers im

Durchschnitt nur 27, also um ein Viertel „zu wenig" enthalt.

Allein sobald man die Frage genauer betrachtet, erkennt man,

dafi in Bezug auf die Kernplasmarelation die Dreier nicht im

mindesten giinstiger gestellt sind als die Vierer. Denn wir mussen

ja die konstatierten Chromosomenzahlen nicht absolut betrachten,

sondern im Verhaltnis zu einer bestimmten Plasma menge.
Soil iiberhaupt in dieser Beziehung nur eine bestimmte Proportion
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geniigen, so ist davon auszugehen, dafi die normale Chromosomen-

zahl fur diejenigeii Protoplasmamengen eingerichtet ist, die sich

durch fortgesetzte Zweiteilung des normalgroCen Eies ergeben.

Teilt sich das Ei aber simultan in d r e i Zellen, die sich weiterhin

immer durch Zweiteilung vernaehren, so haben wir es dauernd

mit Zellen zu tun, die sich in ihrer GroCe zu denen des normal-

gefurchten Keimes wie 2 : 3 verhalten ; und die fiir die Zellen des

normalen Keimes richtige Chromatinmenge miifite also im Dreier

gerade eine der ungiinstigsten sein. Schon diese Folgerung steht

mit den von uns konstatierten Tatsachen in schrolfem Widerspruch.

Denn es gibt unter den vollig gesunden Dreierplutei einen nicht

unerheblichen Prozentsatz von Larven, welche in alien Teilen

gleichgroCe und also normalgrofie Kerne besitzen. In diese Kate-

gorie gehoren vor allem die eigentiimlichen, auf Taf. VI abge-

bildeten und p. 128 ff. genauer analysierten Plutei, die eine vollig

normale und eine verkiimmerte Halfte darbieten und die ich auf

den Amphiaster-Monaster-Typus glaube zuriickfiihren zu miissen.

"Wie gesagt, muCte deren Kernmenge von 36 Chromosomen fiir

die aus simultaner Dreiteilung des Eies sich ableitende ZellgroCe

vom Standpunkt der Kernplasmarelation als hochst ungunstig

angesehen werden, und die vollige Gesundheit der fraglichen

Larven stellt also abermals ein wichtiges Argument gegen jene

Annahme dar.

Weiterhin aber ist klar, daC, wenn beim Tetrastertypus Ei

und Kernmenge sich vierteilen, dadurch genau das gleiche

Verhaltnis von Protoplasma und Kern hergestellt wird, wie wenn

die gleiche Chromosomenzahl und die gleiche Protoplasmamenge

sich beim Triastertypus d r e i t e i 1 e n. Und so ware also von

jener Annahme aus kein Grund ersichtlich, warum die Dreier sich

besser entwickeln sollten als die Vierer.

Ein Ausweg konnte bier vielleicht noch in der Annahme ge-

sucht werden, dafi die Abweichungen von der Durchschnitts-

zahl, welche bei simultaner Mehrteilung eines Kerns auftreten, bei

den Dreiern gunstiger ausfallen als bei den Vierern. Freilich ist

in keiner W^eise einzusehen, wie dies der Fall sein konnte. Urn

jedoch nichts zu versaumen, habe ich diese Moglichkeit mit Hilfe

des auf p. 149 ff. beschriebenen Verfahrens gepriift.

Es wurden 54 Kugeln — den 54 Chromosomen des dispermen

Eies entsprechend — auf die runde Platte beliebig ausgegossen

und diese gleiche Konstellation einmal durch Einsetzen der Dreier-

leiste, einmal durch Einsetzen der Viererleiste in 3 bezw. 4 Gruppen
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fabgeteilt, Dieser Vorgang repriisentiert, wie oben dargelegt, die

Gruppierung der Chromosomen zu Aequatorialplatten. Sodann

wurden je zwei Gruppen addiert und damit die Chromosomenzahl

der primaren Blastomeren erhalten. In dieser Weise wurden 100

Doppelversuche ausgefiihrt.

I Um nun eine Grundlage fur die Vergleichung der Dreier und

Vierer zu habeu, wurden folgende Annahmen gemacht.

Vom Standpunkt der Kernplasmarelation aus miissen fiir

die Vierer die namlichen Zahlen die giinstigsten sein, wie fiir

den normal sich furchenden Keim, namlich 18 und 36. Neben

diesen Zahlen sollen noch die folgenden benachbarten als ge-

niigend gelten:

neben 18 noch 19, 20, 21,

neben 36 auch 33, 34, 35, sowie 37, 38, 39.

Als gunstigste Zahlen fur die D r e i e r mussen die Zahlen 24

und 48 angesehen werden. Als geniigend sollen auCerdem gelten

:

neben 24 noch 19, 20, 21, 22, 23, sowie 25, 26, 27, 28, 29,

neben 48 noch 43, 44, 45, 46, 47, sowie 49, 50, 51, 52, 53.

Bei den Vierern wurden Zahlen unter 18 ausgeschlossen, um

nicht unter die Zahl des Monokaryon herunterzugehen, obgleich

allerdings, wenn es nur auf die Kernplasmarelation ankame, nicht

einzusehen ware, warum Zahlen unter 18 schadlich sein soUten.

AuCerdem wurde der Spielraum gunstiger Zahlen fiir die Dreier

nach beiden Richtungen um zwei Zahlen weiter erstreckt als fur

die Vierer. Obgleich damit die Aussichten fur die Dreier ohne

Zweifel zu gunstig angenommen sind, ist das Resultat aus den

100 Versuchen fiir beide Gruppen fast das gleiche.

Wird jede Blastomere, welche eine der oben angefiihrten Zahlen

enthalt, als normal angesehen und danach z. B. eine Dreiernach-

ahmung, bei der in einer Gruppe eine solche richtige Zahl ent-

halten ist, als ^/s-noruial bezeichnet, so ergeben sich aus den 100

Dreierversuchen als normal

78
3=26,

aus den Vierern

103
4 -25,8.

Damit ist, wenn es iiberhaupt notig war, auch diese letzte

Annahme widerlegt, und wir durfen zusammenfassend sagen:

wahrend aus der Theorie einer verschiedenen Qualitat der
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Chromosomen die Ueberlegenheit der Dreier iiber die Vierer ohne

weiteres folgt, bleibt sie bei der Annalime der Notwendigkeit be-

stimmter Quantitiit vollig uDerklarlich.

IV. Priifung auf Grund der in dispermen Keimen auftretenden

Krankheitserscheinungen.

Ware die Erkrankung der Zellen dispermer Keime durch ein

falsches Mengenverhaltnis von Kern und Protoplasma veranlaBt,

so ware nur eine einzige Art der Erkrankung zu erwarten. Denn

jede Embryonalentwickelung geht von einera Zustand aus, bei dem

der Kern im Vergleich zum Protoplasma viel zu klein ist. Dieses

sozusagen „normale MiCverhaltnis" wird bei jedem Teilungsschritt

geringer; die Zellen teilen sicli so lange als der Kern noch zu

klein ist. Die letzte Teilung kann sonach nur zwei Zustande er-

geben, namlich daC das Verhaltnis nun das richtige oder daC der

Kern zu groC ist. Also einUebermafi auf seiten desKerns,
dies konnte der einzige Grund zur Erkrankung sein und dem-

gemaC mtiCte sich iiberall, wo disperme Larven pathologisch

werden, das gleiche Krankheitsbild einstellen. Etwas ganz anderes

aber haben wir im vorigen Kapitel erfahren. Sowohl die Er-

scheinungen, unter denen die Erkrankung beginnt, als der Zeit-

punkt, in dem sie sich bemerkbar macht, sind in hohem Grade

verschieden, Und dabei ist noch von besonderer Bedeutung, dafi

wir eine Krankheitsform kennen gelernt haben, die auftritt, bevor

iiberhaupt ein falsches Mengenverhaltnis von Kern und Proto-

plasma hatte fuhlbar werden konnen. Das ist diejenige Art der Er-

krankung, wo sich im Blastulastadium die sonst durchaus normal

erscheinenden Zellen eines Bezirks voneinander losen. Der Beweis,

daC in diesen Fallen die Frage nach der Kernplasmarelation noch

gar nicht aktuell geworden sein kann, wird durch die Tatsache

geliefert, daB solche sich auflosende Keirabezirke voll von Mitosen

sein konnen (Fig. 80, Taf. X). Daraus geht hervor, daC sich ihre

Zellen noch in jenem Zustand des Protoplasmaiiberschusses
befinden, der als ein auf diesem Stadium vollig normales Verhaltnis

kein Grund zur Erkrankung sein konnte.

Ich glaube, daB nach all diesen Feststellungen der Gedanke,

die Erscheinungen der dispermen Entwickelung konnten durch

Storung der Kernplasmarelation erklart werden, definitiv aufgegeben

werden muB.
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; P. Zusammciifasscnder Bcweis der qualitativen Verschieden-

: heit der Chromosomen. Betrachtuiig erhobener Einwande.

Die Arguraente, die in den vorausgehenden Kapiteln an ver-

schiedene Orte zerstreut werden muCten, sollen nun hier im Zu-

sammeuhang iiberblickt und in einigen Punkten noch genauer

ausgefiihrt werden. Nachdem feststeht, daB die pathologische

EnUvickelung dispermer Eier ausschliefilich eine Folge der Doppel-

befruchtuug selbst ist, gehen wir bei der weiteren Betrachtung am
besten von der Tatsache aus, daB sich nicht alle dispermen Keime in

gleicher Weise pathologisch entwickeln, sondern daC in den Zuchten

doppelbefruchteter Eier alle Uebergange von durch und durch

pathologischen bis zu vollkommen normalen Larven auftreten konnen.

Es muB also bei der dispermen Entwickelung ein variables Mo-
ment geben, und die Aufgabe ist, festzustellen, worin dieses liegt.

Wir haben drei Haupttypen von dispermen Eiern unterscheiden

konnen: die Doppelspindeleier, die Triaster- und die Tetraster-

eier. Der variable Faktor, nach dem wir suchen, deckt sich

jedoch mit diesen eben genannten Verschiedenheiten nicht. Denn

in alien 3 Typen kommen, wenn auch in sehr verschiedenem

Mengenverhaltnis, alle jene Abstufungen von durchaus patho-

logischen bis zu vollig gesunden Larven vor. Keiner dieser Typen

fiihrt also notwendigerweise zu krankhaften Zustanden oder

garantiert voile Gesundheit; und so muB es ein innerhalb eines

jeden der genannten Typen variabler Faktor sein, den

wir fur die so hochgradig verschiedenen Entwickelungsaussichten

dispermer Eier verantwortlich zu machen haben.

Ein solch variables Moment konnte einmal darin gegeben

sein, daB das in der Dispermie liegende „Doppelte" sich in ver-

schiedener Weise zu einer festeu Eistruktur orientieren wiirde, so,

daC gewisse Stellungen zu normaler Entwickelung fiihren, andere

nicht. Sieht man sich nach variablen Umstanden dieser Art urn,

so lassen sich folgende namhaft machen:

1) Die Eintrittsstellen der beiden Spermien und demgemaU

auch ihre Wege im Ei sind variabel.

2) Als Folge dieser Verschiedenheit wird die Position, welche

die 3 Vorkerne bei der Bildung des ersteu Furchungskerns zu-

einander einnehmen, variabel sein.

3) Die Stellung der mehrpoligen Teilungsfigur im Verhaltnis

zu einer festen Eistruktur und demgemafi die Wertigkeit der

primaren Blastomeren konnte variabel sein.
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Betrachten wir im folgenden diese 3 Punkte etwas Diiher.

Was die Stellung der ein dringenden Spermien an-

langt, so ware es denkbar, daC es eine bestimmte gegenseitige

Orieutierung gibt, z. B. direkt opponiert, welche das Ei zu nor-

maler Entwickelung befahigen wiirde, wahrend alle anderen

Stellungen mehr oder weniger pathologisch wirken wiirden. Die

so besonders giinstigen Aussichten der Doppelspindeleier konnten

hierfiir ins Feld gefiihrt warden. Denn wenn auch keine Be-

obachtung dariiber vorliegt, unter welchen Bedingungen diese Kon-

stellation entsteht, so ist es doch gewifi wahrscheinlich, daC sie

dann am leichtesten zu stande komrat, wenn die beiden Spermien

an moglichst entgegengesetzten Stellen ins Ei eingedrungen sind.

Ueberlegt man sich freilich naher, wie man von dieser Hypo-

these aus die verschiedenen Tatsachen der dispermen Entwickelung

erklaren soil, so wird man sebr bald in Verlegenheit kommen.

Es ist aber gar nicht notig, solchen Betrachtungen weiter nach-

zugehen, da sich die aufgeworfene Moglichkeit ganz exakt wider-

legen lilBt. Zunachst durch die Erscheinungen der Dispermie

selbst. Denn die gegenseitige Stellung der Spermien mufi bei

groCen Zahlen fiir die Dreier und Vierer die namlichen Ver-

haltnisse ergeben. Sind ja doch die Dreier nichts anderes als

durch Schiitteln nach der Befruchtung modifizierte Vierer. Es

miiBten also beide Typen in ihren Entwickelungsaussichten ganz

gleich gestellt sein, wahrend unsere Versuche eine gewaltige Ueber-

legenheit der Dreier ergeben haben.

Die zweite Widerlegung liefert der Umstand, daC man Blasto-

meren eines einfach befruchteten Eies zu ganz der gleichen patho-

logischen Entwickelung bringen kann, wenn man auf irgend eine

Weise mehrpolige Mitosen in ihneu erzeugt. Hier fallt ja jenes

Moment der verschiedenen Spermastellung iiberhaupt vollig weg.

Die zweite Moglichkeit, die wir aufgezahlt haben, ist

die, dafi die beiden Spermakerne und der Eikern bei ihrer Ver-

schmelzung in verschiedener Weise zu einander orientiert und daC

als Folge davon vielleicht auch der Bau des ersten Furchungskerns

variabel sein konnte. Wieder wiirden gewisse Falle zu normaler

Entwickelung befahigen, andere nicht. Beachtet man, wie vollig

regellos und also bedeutungslos die gegenseitige Stellung der

Chromosomen in normalen ersten Furchungskernen der Echiniden

ist, so erscheint auch diese Hypothese von Anfang an als hochst

unwahrscheinlich. Und wie sollte das Trikaryon des dispermen

Eies in vielen Fallen sein Protoplasma so beeinflussen, daB gerade
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eiu Bezirk, der bei der Teilung in eine primiire Blastomere ge-

langt, krauk wird, wahreud die iibrigen Teile gesund bleiben ? Die

exakte Widerlegung liefert auch hier die Ueberlegenheit der Dreier

fiber die Vierer. Diese beiden Typen unterscheiden sich ja nur

durch die Zahl der Zentren. In Bezug auf den ersten Furchungs-

kern verhalten sich beide ganz gleicb. So muBten, wenn die ge-

machte Annahme richtig ware, ihre Entwickelungsaussichten die

namlicheu sein.

Unsere dritte Moglichkeit betrifft die Stellung der mehr-

poligen Teilungsfigur im Eiplasma. Es ware denkbar, daC nur

bei gewissen Orieutierungen dieser Figur zu dem Plasmabau des

Eies norinale Entwickelung eintreten konnte, bei anderen nicht.

Bei Betraclitung dieser Hypothese mussen wir zunacbst unterscheiden

zwischen der Eistruktur in der Richtung der Eiachse und der

Eistruktur um die Eiachse. In der ersten Beziehung verhalten

sich die Eier des Triaster- und des ebenen Tetrastertypus genau

wie die normaleu Eier. Im gleichen Rhythmus, genau zur namlichen

Zeit und in den namlichen Proportionen werden Mikromeren,

Makromeren und Mesomeren voneinander gesondert. In Bezug

auf den p o 1 a r e n Eibau kann also die Dispermie unmoglich

schadlich sein. Uebrigens lehrt die Entwickelung der Eier mit

tetraedrischem Tetraster (p. .143), bei denen im gunstigsten Fall

mindestens in der Halfte des Eies eine atypische Substanzen-

verteilung auf die primaren Blastomeren stattfinden muC, dafi

diese Furchungsart die Aussichten der Keime in keiner Weise

verschlechtert.

Wir komnien zur Eistruktur im Umkreis der Eiachse.
Man konnte die Annahme machen, es gebe eine Eistruktur, welche

auf der in der Achsenrichtung nachweisbaren Schichtung senkrecht

steht und welche dem Ei ein differentes Vorn und Hinten, Rechts

und Links verleiht. Es ist klar, daB diese verschiedenen Ei-

regionen bei Zweiteilung anders auf die primaren Blastomeren

verteilt wiirden als bei simultaner Dreiteilung, und hier wieder

anders als bei simultaner Vierteilung, und dafi sie in jedem ein-

zelnen dieser Falle je nach der Stellung der Zentren wieder anders

verteilt werden konnten.

Allein auch diese Hypothese vermag weder die Tatsachen der

Dispermie zu erklaren, noch ist sie auch sonst annehmbar. Vor

allem ist zu beachten, dafi in dem angenommenen Moment eine

Schadigung nur dann liegen konnte, wenn die primare Blastomere,

entsprechend den Eiregionen, die sie tiberkommen hat, sofort

6d. XLin. N. F. XXXVI. 14
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einen spezifischen Totalcharakter annehmen wiirde, der alle ihre

Abkommlinge in bestiramter Weise beeinflussen oder eine bestimmte

WechselwirkuDg zu den anderen Blastomeren bedingen wiirde.

Bleiben dagegen die verschiedenen Plasmaregionen, ohne deter-

minierende Wechselwirkung aufeinander, einfach so liegen, wie

sie den primaren Blastomeren zugeteilt worden sind, so mufi die

weitere Aufteilung schlieClich immer zu der gleichen Anordnung

fuhren, mag die erste Durchschneidung gegangen sein, wie sie will.

DaC es in der Tat vollig gleichgiiltig ist, in welcher Ordnung

die einzelnen Eiregionen durch den FurchungsprozeC von einander

gesondert werden, dafiir besitzen wir einen ganz sicheren Beweis

in denVersuchen mit deformierten Eiern. Driesch (36)

hat gezeigt, dafi man durch Pressung der Eier die Furchung sehr

erheblich modifizieren kanu, ohne daB es der Entwickelung schadet.

Man konnte gegen diese Versuche von Driesch vielleicht einwenden,

dafi er bei der Unmoglichkeit, an den von ihm studierten Eiern

die Achse zu erkennen , nicht hat wissen konnen , in welcher

Richtung er ein Ei deformiert hatte. Sollte hier wirklich eine

Liicke bestehen, so vermag ich dieselbe durch zahlreiche Defor-

mierungsversuche an Strongylocentrotus-Eiern, an denen der Pig-

mentring die Pole unterscheiden lieC, auszufullen. Ich habe solche

Eier in alien moglichen Richtungen sowohl abgeplattet, wie auch

wurstformig gestreckt^). Man kann auf diese Weise primare

Blastomeren erzielen, die ganz verschiedenen Eizonen enthalten

und die haufig auch von erheblich verschiedener GroCe sind. Es

ist undenkbar, dafi in solchen Eiern die hypothetische Bilateral-

struktur ebenso verteilt wird, wie bei der normalen Furchung.

Trotzdem entwickeln sich diese Objekte, abgesehen von Ver-

zerrungen und SkelettmiCbildungen, vollkommen gesund und normal.

Also kann auch bei der Dispermie die atypische Plasmazerlegung

nicht schadHch sein.

Endlich schlieCen, wie schon im Kapitel F hervorgehoben

worden ist, die Zerlegungsversuche an normalen vier-

zelligen Keimen die Annahme einer spezifischen Verschieden-

wertigkeit im Umkreis der Achse aus. Die Tatsache, dafi eine

jede der vier normalen V^-Blastomeren einen typischen Pluteus

1) Die Eier warden vor der Befruchtung durch Deckglasdruck

abgeplattet oder durch Schiitteln gestreckt und dann befruchtet.

Indem die Dotterhaut die Form des Eies annimmt und dauernd

beibehalt, verhindert sie spater ihrerseits das Ei, zur Kugelgestalt

zuriickzukehren.
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liefert, wiirde hochstens erlaubea, eine Anisotropie des Plasmas

auf Grund gleichgerichteter kleinster Teilchen mit spezifischem

Vorn und Hinten aDzunehmen. Fur eine solche Plasmastruktur

miiCte es aber gleichgultig sein, wie die ersten Furchen durcb-

schneiden.

Im iibrigen aber steben die Tatsachen der Dispermie an sicb

schon mit der Hypothese spezifischer plasmatischer Dififerenz in

unlosbarem Widerspruch. Denn wenn wir uns in die supponierte

Eistruktur die erste Teilung des Vierers und die des Dreiers

hineindenken , so ergibt sich, daC bei simultaner Vierteilung

wenigstens die Moglichkeit vorbanden ist, daC die Eiregionen so

verteilt werden, wie sie in den 4 Blastomeren des monospermen

Keimes verteilt sind, wogegen dies bei simultaner Dreiteilung

unter alien Umstanden unmoglich ist. Es miiCten sicb also die

Vierer besser entwickeln, als die Dreier, wahrend gerade das

Umgekehrte zutritt't.

ScblieClicb aber ist zu fragen, welcbe Stellung der Furcben

zu der bypotbetiscben Eistruktur denn die zu normaler Ent-

wickelung befabigende sein soUte, welcbe nicbt. Wir baben bei

den Dreiern konstatiert, daC mindestens drei verscbiedene Modi
der Verteilung des Eiplasmas auf die 3 primaren Blastomeren

— in Bezug auf eine prasumptive Medianebene des Eies — vor-

kommen. Alle drei konnen zu normaler Entwickelung fiibren.

Welcbe Verteilung soil dann aber scbadlicb sein? Nocb deut-

licber vielleicbt sprecben bier die Vierer. In Fig. 54 a (Taf. VIII)

baben wir eineu vollig gesunden Vierer-Pluteus kennen gelernt,

aus dessen KerngroCen hervorging, dafi die sicb kreuzenden

Primarfurcben zur Medianebene einen Winkel von 45^ gebildet

batten. Genau den gleicben Verteilungsmodus zeigt der Vierer-

Pluteus der Fig. 60 a. Bei ibm aber ist das Scbeitelviertel krank

geworden und nacb innen getreten. Warum ist dieses Viertel

bier krank, bei der anderen Larve gesund? Unmoglicb kann bier

die Plasmastruktur eine Rolle spielen.

Im gleicben Sinne sprecben die Erfabrungen an den Doppel-

spindel-Eiern. Wir waren in der Lage, festzustellen, dali die

Acbsen der beiden Spindeln zur Medianebene senkrecbt, scbief und

parallel steben konnen. Aus diesen drei Stellungen leiten sicb

gleicb gute Plutei ab. Wie ganz gleicbgiiltig die Furcbungsart

ist, dies lebrt besonders klar das Doppelspindel-Ei der Fig. 73 b

(Taf. IX), aus dem sicb der fast normale Pluteus der Fig. 73 a

entwickelt bat.

14*
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So miissen wir schlieCen, dafi die vom Typisehen abweichende

Verteilung des Plasmas, wie sie durch simultane Mehrteilung be-

wirkt wird, unraoglich den Grund fiir die verschiedene Entwickelung

der dispermen Eier darstellen kann.

Nun bleibt, soviel ich sehe, noch ein variables Moment iibrig;

das ist die Verteilung der Chromosomen.
Wie sich die Chromosomen eines dispermen Eies auf die

einzelnen Blastomeren verteilen, das ist uns nur unter ganz be-

stimmten Bedingungen bekannt, namlich nur dann, wenn der eine

der beiden Spermakerne nicht rait dem Eikern verschmilzt, wenn

sich aus diesem Zustand der sogenannte Doppelspindel-Typus oder

der Amphiaster-Monaster-Typus ableitet und wenn sich endlich um
jedes vorhandene Zentrum gleich beim ersten Teilungsschritt eine

Zelle abgrenzt. Haben wir z. B. bei einem Doppelspindel-Ei
diesen Verlauf im Leben verfolgt, so sind wir sicher, daC der sich

entwickelnde Keim in seiner einen Halfte regulare Derivate eines

normalen ersten Furchungskerns, also Amphikaryen, besitzt, in

der anderen Keimhalfte Derivate eines Spermakerns (Monokaryen),

von denen bewiesen ist, daB sie wenigstens bis zum Pluteus alle

Kernfunktionen auszuiiben vermogen. Die fundamentale Tatsache,

der wir hier begegnen, ist nun die, daC disperme Doppelspindel-

Eier dieser Art sich normal entwickeln. Wir haben drei solche

Falle kennen gelernt: zwei (p. 171 fl'.), deren Natur als Doppel-

spindel-Eier nach der im Leben verfolgten ersten Entwickelung

nicht bezweifelt werden kann, einen (p. 176 flF.)^ ^o wir diese

Vorgeschichte aus den Kernverhaltnissen des Pluteus wenigstens

mit groCter Wahrscheinlichkeit zu erschlieCen vermochten. Alle

drei waren in gleicher Weise vollig gesund, obgleich sie sowohl

in der Furchungsart, wie in der Verteilung der Kerne auf die

Eiregionen zwei verschiedene Modi befolgten.

Eine hochst wichtige Parallele zu diesen Tatsachen liefern

nun die Experimente, bei denen in normal befruchteten
Keimen eine Zellteilung unterdriickt worden ist, ohne

dafi die zugehorige Kernteilung hintangehalten worden ware

(Kapitel M). Hierdurch wird ein ganz ahnlicher Zustand hervor-

gebracht, wie ihn ein dispermes Ei zeigt, namlich eine Zelle mit

4 Zentren. Dementsprechend entwickeln sich, wie ich gefunden

habe, solche Keime sehr haufig in der gleichen Weise pathologisch

wie die dispermen. Es kann nicht bezweifelt werden, daC dies

immer dann geschieht, wenn die Kerne und Centrosomen zu einer
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mehrpoligen Figur zusammentreten. Bleiben dagegen die beiden

Amphikaryen einer solchen Zelle selbstilndig, so daC jedes in eine

zweipolige Figur eintritt, und erfolgt darauf die Bildung einwertiger

Zellen, so sind, wie aus den Versuchen von E. B. Wilson hervor-

geht, deren Abkommlinge vollkommen normal.

Aus diesen Tatsachen miissen wir den fur die Beurteilung

der Dispermie grundlegenden SchluC Ziehen, dafi alle diejenigen

dispermen Keime normal warden, deren Kerne sich durch reguliire

Zweiteilung aus einem Vorkern (Monokaryon) oder Kombinationen

von solchen ableiten, also selbst Mono-, Amphi- oder Trikaryen

sind. Schiidlich ist die Dispermie nur dann, wenn sie zu simul-
taner Mehrteilung eines solchen Kerns fuhrt. Aber — und

dies ist der letzte kardinale Punkt — auch dann ist sie es

nicht immer, Es ist gewiC nur eine Umschreibung des bisher

konstatierten Sachverhaltes, wenn wir sagen : die simultane Mehr-

teilung eines normalen Kerns ist dann nicht schadlich, wenn die

entstehenden Tochterkerne die Eigenschaften der durch Zwei-
teilung entstehenden Kerne, also die Eigenschaften von Mono-

oder Amphikaryen besitzen. Was sind aber diese Eigenschaften,

und warum konnen sie bei simultaner Mehrteilung das eine Mai

entstehen, das andere Mai nicht? In zweifacher Hinsicht kann

und wird sich im allgemeinen ein durch simultane Mehrteilung

gebildeter Tochterkern von einem durch Zweiteilung entstandenen

unterscheiden : in derZahl seiner Chromosomen und in

deren Kombination.
Wir haben eine ganze Reihe von Beweisen dafiir kennen ge-

lernt, daC das Schildliche der simultanen Mehrteilung eines nor-

malen Kerns nicht in der Herstellung einer vom Normalen ab-

weichenden Quantitat liegen kann. Vielmehr ist innerhalb der

uns interessierenden Grenzen — vielleicht mit verschwindenden

Ausnahmen — die Zahl der Chromosomen gleichgultig.

So bleibt nur noch die Moglichkeit unrichtiger Qualitat. Ver-

schiedene Qualitat zweier Komplexe von Gebilden, deren Zahl

gleichgultig ist, ist aber nur denkbar, wenn diese Gebilde selbst

nicht alle gleichwertig sind. Damit sind wir wieder bei der Theorie

der qualitativen Verschiedenheit der Chromosomen
angelangt. Und mit dieser Theorie harmoniert nun alles, was wir

weiterhin von der Entwickelung dispermer Eier wissen. Genau

entsprechend den im Kapitel G aufgestellten Postulaten haben wir

sowohl unter den Dreiern wie unter den Vierern alle nach unserer

Theorie zu fordernden Falle gefunden, von vollig gesunden Larven
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durch die verschiedenen Abstufungen von partiell-gesunden bis zu

vollig pathologischen. Wir haben die Aussichten der Dreier gegen-

uber denen der Vierer in demselben MaC gunstiger gefunden, als

die Wahrscheinlickeit gunstiger und ungiinstiger Chromosomen-

verteilung bei beiden Typen es erwarten laCt. Besonders giinstige

Resultate haben, wie die Theorie verlangt, die Doppelspindel-Eier

ergeben; auch hier aber konnten sich in dem MaC pathologische

Erscheinungen zeigen, als die Furchnngsart die Entstehung mehr-

poliger Teilungsfiguren in spateren Furchungsstadien moglich er-

scheinen lieC^). Wir haben unter den simultan dreiteihgen Eiern

eine Gruppe eigentiimUcher Plutei (Taf. VI) gefunden, die sich

mit groCter Wahrscheinlichkeit auf den Amphiaster-Monaster-Typus

mit sofortiger Bildung einwertiger Zellen zuriickfuhren lieCen; sie

waren, wie nach unserer Theorie zu fordern ist, vollig gesund.

Wir haben endlich deutliche Anzeichen gefunden, dafi es in den

verschiedenen pathologischen Bezirken dispermer Larven ver-

schiedene Arten von Kernerkrankung gibt, wie dies gleichfalls mit

der Annahme einer Verschiedenwertigkeit der Chromosomen in

bestem Einklang steht.

Wenn sonach, wie mir scheint, diese Theorie bei der Er-

klarung der Dispermie-Erscheinungen alles leistet, was man von ihr

erwarten kann, so wird sich doch die Frage erheben, ob es nicht

noch andere und vielleicht einfachere Wege geben konnte, sie auf

ihre Richtigkeit zu prtifen. Ich selbst wiiCte keinen solchen Weg
zu nennen. W^ohl liegt der Gedanke nahe und ist mir von ver-

schiedenen Seiten ausgesprochen worden, normalbefruchtete Eier

auf dem Stadium der Aequatorialplatte oder etwas friiher so zu

durchschneiden, daC jedes Stiick eine Sphare und einen Teil der

Chromosomen erhalt. Man hatte damit 2 Zellen, die mit den

primaren Blastomeren eines dispermen Triaster- oder Tetraster-

Eies darin iibereinstimmen, daC sie nur einen vom Zufall ab-

hangigen Teil der normalen Chromosomen besitzen. Wagt man
die Vorteile und Nachteile dieses Verfahrens gegeniiber der Di-

spermie ab, so wird man zu folgendem Ergebnis gelangen. Das
durch Zerschneiden gewonnene Eifragment konnte insofern tiber-

legen erscheinen, als es ungefahr die GroCe eines halben Eies

hat, wogegen die primare Blastomere eines dispermen Keimes

nur ein Drittel oder ein Viertel des Eivolumens besitzt. Dies

1) Einige nicht zu erklarende Ausnahmen von dieser Regel
sind p. 171 angefuhrt worden.
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ware deshalb von Wichtigkeit, well, wie wir wissen, die Entwicke-

lungsaussichten um so ungiinstiger sind, je kleiner der Teil ist, aus

dera sich die Larve zu bilden hat. Allein dieser Vorzug des Zer-

schneidungsversuches kame hochstens gegeniiber den im Kapitel E
beschriebenen Zerlegungsexperimenten in Betracht, wo sich die

einzelnen Blastonieren disperraer Eier isoliert zu ent-

wickeln hatten; gegeniiber den ganzen dispermen Keimen fallt er

vollig weg. Gerade die dispermen Ganzkeime aber haben uns die

Verschiedenwertigkeit der einzelnen primaren Blastomeren aufs

schlagendste dargetan, und insofern in einer ganz besonders ein-

waudfreien Weise, als die im Verband belassenen und also unter

ganz identischen Bedingungen sich entwickelnden Blastomeren

gegenseitig als untibertreflfliche Kontrollobjekte dienten.

Und damit kommen wir zu dem zweiten und ausschlag-

gebenden Punkt. Ein durch Schiitteln gewonnenes Eifragment von

halber Eigrofie ist immerhin ein Objekt mit guten Entwickelungs-

aussichten; ein isoliertes solches Fragment schon bedeutend

weniger; ein durch Zerschneiden gewonnenes noch weniger.

Dazu kommt im vorliegenden Fall als besonders ungiinstig noch

der Zeitpunkt des Zerschneidens. Wenn man Eier vor der Be-

fruchtung fragraentiert, so befinden sie sich in einem relativ un-

empfindlichen Zustand und haben iiberdies Zeit, sich von dem
Eingriff zu erholen. Ein Eingriff wahrend der Teilungsstadien

dagegen ist, wie schon das bloBe Pipettieren solcher Eier lehrt,

viel schadlicher. Dazu muB man noch bedenken, daB die Chromo-

somen, auf die sich ja das Experiment beziehen soil, beim Schnitt

direkt an die Wundstelle geraten. Was dabei mit ihnen geschieht,

entzieht sich ganzlich unserer Kenntnis.

^Yahrend also die dispermen Ganzkeime — abgesehen von

dem in der Dispermie liegenden Moment — genau die namlichen

Entwickelungsaussichten besitzen wie irgend ein normales Ei, sind

diejenigen der in Rede stehenden Fragmente so ungiinstig, dafi

selbst unter der Voraussetzung normalen Kernbestandes nur auf

einen geringen Prozentsatz ungestorter Entwickelung gerechnet

werden konnte. Damit ist aber der ganze Versuch wertlos. Denn

unser Kriterium zur Priifung der aufgestellten Hypothese ist ja

gerade dieses, ob sich die Fragmente normal entwickeln oder nicht.

Entwickeln sie sich pathologisch, so miifite, falls die Untersuchung

der Kerne die notige Quantitat von Chromatin ergibt, die Hypo-

these verschiedener Qualitat richtig sein. Aber wird und

darf dies den Zweifler tiberzeugen? Wird er nicht sagen: die
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pathologische Entwickelung ist wahrsclieinlich eine Folge der

SchadiguDg? Also kann der Versuch, falls die eine Alternative

eintritt, tiberhaupt nichts beweisen. Sollte aber einmal das Um-
gekehrte eintreffen, daB eines der beiden Fragmente, obgleich es

;

nachweislich nur einen Teil der Chromosoraen erhalten hat, sich i

doch zu einem normalen Pluteus entwickelt, so ware daniit die i

Hypothese der Verschiedenwertigkeit der Chroraosomen noch keines-
;

wegs widerlegt, denn da jede Chromosomenart im normalen ersten
j

Furchungskern (mindestens) zweimal vertreten ist, kann der Schnitt I

so gefiihrt sein, daB das Fragment alle Chromosomenarten enthalt.
j

Aber selbst weun sich der Grundmangel des Versuchs, die :

unvermeidliche groBe Schadigung bei der Operation, iiberwinden
I

lieBe, und wenn sich nun ergeben wiirde, daB trotzdem die meisten
i

Objekte sich pathologisch entwickelu, welchen Vorzug sollte dieses

Resultat gegeniiber jenem aus den Dispermie-Experimenten haben ?

Wenn mir die ausschlaggebende und alleinige Beweiskraft des

Zerschneiduugsversuchs schriftlich und mundlich, bei dieser letzteren

Gelegenheit mit Heftigkeit, vorgehalten worden ist, konnte ich mich

des Eindruckes nicht erwehren, daB diese AeuBerungen entweder

auf einer nicht geniigenden Einsicht in die karyokinetischen Phano-

mene oder auf einer sehr verbreiteten Verkennung des Wesens

des Experiments beruhen. Wenn nicht geschnitten oder ein den

normalen Bedinguugen fremder Stofi eingefiihrt oder ein Apparat

vom Mechaniker angefertigt worden ist, so ist es in den Augen

mancher Experimentatoren kein Experiment. Wogegen doch das

Wesentliche des Experiments nur darin liegt, daB man sicher weiB,

daB gewisse, sonst stets vorhandene Umstande in einem gegebenen

Fall in bestimmter Weise abgeandert sind. Wer sie abilndert, ob

der Beobachter oder die Natur selbst, ist ganz gleichgiiltig. Ja,

der Forscher am Lebenden wird es sich ganz besonders angelegen

sein lassen, Abweichungen vom Normalen aufzufiuden, bei denen

er selbst mit seinen rohen Mitteln gar nicht eingegriffen hat und

wo er doch die Art des Veranderteu vollig zu durchschauen ver-

mag. Ein solches Naturexperiment ist die Doppelbefruchtung.

Das, was der Experimentator mit seinem Zerschneiden des Eies

will, wird hier in uniibertretflicher Weise gelost. Denn wir konnen

mit voller Bestimmtheit sagen, daB die mehrpolige Teilungsfigur

aus dem gegebenen Chromatinbestand die Tochterkerne nach Zahl

und Kombination der Chromosomen ganz ebenso zufiillig heraus-

schneidet, wie wenn wir eine solche Kernzerschneidung mit dem
Messer vornehmen wurden. Die Feinheit aber, mit der der karyo-
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' kinetische Apparat diese Prozedur ausfiihrt, ist dem Schnitt mit

;
dem Messer unendlich iiberlegen,

Man konnte vielleicht einwenden, dafi wohl die Art, wie bei

der Disperniie ein abnormer Chromatinbestand hergestellt wird,

derjeiiigen durch den Messersclinitt vorzuziehen sei, daB aber bei

der Dispermie mit diesem gewollten Eifekt noch andere Wirkungen

verbunden seien, die fur die zu beobachtenden Folgen verantwort-

lich gemacht werden konnten. Aber audi in dieser Beziehung

bietet der Zerschneidungsversuch nicht den geringsten Vorzug.

Denn auch hier miiBte durch ganz die gleichen Betrachtungen und

Versuche, die wir bei der Dispermie anzustellen batten, erst ge-

zeigt werden, daB nicht die abnorme Durchteilung des Proto-

plasmas und daB nicht die abnorme Menge von Chromatin das

Schadliche ist. Es wird nach dem Gesagten begreiflich sein, daB

ich mich nicht veranlaBt sehen konnte, auf das fragliche Experiment

irgend welche Zeit zu verwenden.

Seit ich die Ergebnisse, die in dieser Arbeit ausfiihrlich dar-

gelegt worden sind, zum ersten Mai mitgeteilt habe (22), sind von

verschiedenen Seiten Bedenken dagegen erhoben worden, 'die im

folgenden auf ihre Berechtigung gepriift werden sollen. In zwei

Kategorieen lassen sich diese Einwendungen zerlegen; die einen

Autoren glauben, daB die Tatsachen der dispermen Entwickelung

nicht so gedeutet werden mtissen, wie ich sie gedeutet habe; fiir

die anderen sind es anderswoher geschopfte Griinde, welche ihnen

die aufgestellte Theorie ohne weiteres als unannehmbar erscheinen

lassen.

Zu diesen letzteren Kritikern gehoren Petrunkewitsch und

Herbst. Das Argument, welches Petrunkewitsch (102) ins Feld

fuhrt, sind gewisse Tatsachen der Vererbung. Wie er richtig sagt,

fordert die von mir aufgestellte Theorie, daB bei der Chromatin-

reduktion die im Amphikaryon enthaltene doppelte Chromosomen-

serie aa, bb, cc so zerlegt wird, daB jede definitive Geschlechts-

zelle genau die einfache Serie a, b, c . . . erhalt. Dabei begeht

Petrunkewitsch jedoch den Fehler, daB er meint, auf diese

Weise konnten in jedem Individuum nur Geschlechtszellen von

zweierlei Charakter entstehen, namlich solche, welche die Eikern-

Serie, und solche, welche die Spermakern-Serie des betreflfenden

Individuums enthalten. Auf diesem Fehler ist sein Einwand auf-

gebaut; denn, so sagt er, unter den genannten Bedingungen ist

eine Mischung groBelterlicher Charaktere, wie wir sie so haufig
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beobachten, unmoglicb. Es konnte diesen Bedenken gegeniiber

vor allem darauf aufmerksam gemacht werden, daC sich nieine

Theorie zuniichst nur auf Seeigel beziebt, tiber deren Vererbungs-

gesetze meines Wissens nichts bekannt ist. Allein wir konnen

davon abseben. Denn nach den zablreichen Scbriften, die seither

dem von Petrunkewitsch herangezogenen Problem gewidraet

worden sind, ist es kaum mehr notig, darauf hinzuweisen, daC bei

der Reduktion die Serie a, b, c . . . ., die der definitiven Gescblecbts-

zelle zufallt, in jeder denkbaren Weise aus den Chromosomen

der beiden Vorkerne gemischt sein kann, ja daC selbst eine viel

feinere Mischung angesichts der Vorgange bei der Konjugation

der Chromosomen nicbt ausgeschlossen ist^).

Es ist aber, wie mir scheint, prinzipiell unzulassig, die

Schlusse, zu denen meine Versuche gefiibrt baben, an irgend

einer auf Chromosomen sich beziehenden Vererbungshypothese zu

messen und danach ihre Zulassigkeit zu beurteilen. Wie ganz

unsicher dieser Standpunkt ist, dafiir besitzen wir einen nicht

uninteressanten Beleg. Genau zu derselben Zeit, als Petrunke-

witsch die Meinung aussprach, die Theorie der Verschieden-

wertigkeit der Chromosomen musse aufgegeben werden, da sie

den Vererbungstatsachen widerspreche, kam Strasburger

(118) zu dem Resultat, daC diese Theorie noch besser, als durch

meine Versuche, durch die Vererbungstatsachen bewieseu

werde, namlich durch das MENDELSche Gesetz. Beide Urteile

scheinen mir Schlusse vom weniger Sicheren aufs Sicherere zu sein.

Wie man aber auch in dieser Hinsicht denken mag, jedenfalls

1) Vielfach und so auch bei Petrunkewitsch wird die Be-
hauptung wiederholt, ich liofie die Chromatinreduktion dadurch zu

stande kommen, dafi die Halfte der Chromosomen atrophiere. Nun
habe ich allerdings im Jahre 1890 auf Grund gewisser Befunde
bei Ascaris auf die Moglichkeit hingewiesen, dafi vielleicht ein der-

artiger Vorgang verwirklicht sei. Nachdem aber 1891 die Arbeit

von Henking (61) tiber die Spermatogenese der Peuerwanze er-

schienen war, in welcher dieser Forscher als erster eine Paarung
der Chromosomen vertreten hatte, habe ich schon 1892 den Satz

geschrieben (12): „Henking ist bisjetzt der einzige Forscher,
der einen Vorgang beschrieben hat, welcher geeignet
ist, die Reduktion derChromosomenzahl zu erklaren."
Und ich habe seither stets, besonders nach dem Erscheinen der

Arbeit von RtrcKERT (110), die „Konjugation der Chromo-
somen" als diejenige Erscheinung betrachtet, durch welche das

Ratsel des Reduktionsvorganges im wesentlichen gelost ist (vergl.

auch 26).
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darf betont werden, daB in meiuen Versucben wirklicbe Experi-
mente rait Cbromosomen vorliegen, deren Ergebnisse nur

dadurcb bekilmpft werden konnen, daC man die Ricbtigkeit der

bebaupteten Tatsacben oder die Zulassigkeit der gezogenen

Scbliisse zu bestreiten vermag.

Aucb das ablebnende Urteil von C. Herbst (68) griindet sicb

auf Erwagungen, die einem weit abliegenden Kreis von Er-

scbeinungen entnommen sind. Herbst glaubt einen Beweis ge-

funden zu haben, daC alle mit einem Aggregat von Anlagen

recbneuden Vererbungsvorstellungen , worunter er aucb meine

Tbeorie der Verscbiedenwertigkeit der Cbromosomen einbegreift,

unbaltbar seien. Dieser Beweis berubt auf folgendem Versucb.

Herbst bat gefunden, daB in kaliumfreiem Seewasser die Keime

von Ecbinus microtuberculatus scbon wabrend der

Furcbung absterben , wabrend sich die Keime von S p b a e r -

ecbinus granular is in solcbem Wasser bis zur Blastula ent-

wickeln und, wenn nocb recbtzeitig in normales Seewasser zuriick-

versetzt, zu normalen Platei werden. Er hat nun Sphaerecbinuseier,

die mit Ecbinussperma befrucbtet worden waren, in kaliumfreiem

Wasser bis zura Auftreten der Furcbungsboble sicb entwickeln

lassen, also bis zu einem Stadium, auf welchem die Ecbinuskeime

ibre Entwickelung bereits wurden eingestellt baben. Wurden

diese Bastardkeime nun in normales Seewasser zuriickversetzt, so

entwickelten sie sicb zu ebenso gestalteten, mit deutlicben Ecbinus-

merkmalen ausgestatteten Bastardlarven, wie jene der Kontroll-

kultur, deren Eier von Anfang an in normalem Seewasser ge-

ziicbtet worden waren. Diese Tatsacbe beweist nacb Herbst, daB

es in jeder Sexualzelle nur einen einbeitlicben Vererbungsstoff

geben kann, der sicb bei der Befrucbtung mit dem der anderen

Zelle zu einer neuen Einheit verbindet. Eine Zusammensetzung

aus verscbiedenen Anlagetragern sei biermit widerlegt.

Mir scheint der einzig sicbere ScbluB, den man aus diesem

Versucb zieben kann, der zu sein, daB ein Medium, welches den

Eiern von Ecbinus verderblich ist, den an der Entwickelung

teilnehmenden Bestandteilen der S per mi en von Ecbinus nicbts

schadet, sobald sie sicb in einem Ei befinden, das seinerseits jenes

Medium vertragt; und daB speziell diejenigen Teile des Ecbinus-

spermiums, deren Funktion die Uebertragung der vaterlicben

Eigenschaften ist, durcb das kabumfreie Wasser nicbt beeintrachtigt

werden. Man wird daraus wohl weiterbin den ScbluB zieben diirfen.
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dafi das veranderte Medium auch in den Eiern von Echinus

nicht die dem Spermakopf aquivalenten Bestandteile und also

gerade nicht die den spateren Speciestypus bedingenden Anlage-

substauzen trifit, sondern andere Teile, woruber weitere Ver-

mutungen anzustellen miiCig ware. So sagt der HERBSTSche

Versuch nicht einmal iiber das gegenseitige Verhaltnis der vater-

lichen und miitterlichen Anlagesubstanz etwas aus, geschweige

tiber die Konstitution einer jeden von diesen selbst.

Im iibrigen gilt fiir die AeuCerungen von Heebst das Gleiche,

wie fiir diejenigen von Petrunkev7ITSCh, daC namlich die Frage,

ob die Chromosomen eines Kerns verschiedene Qualitaten be-

sitzen Oder nicht, auf keine andere Weise entschieden werden

kanu als durch Herstellung einer von der Norm abweichenden

Chromosomen-Kombination.

Von den Gegnern der zweiten Kategorie sei zuerst R. Fick

(51) erwahnt, der sich in seinen „Betrachtungen uber die Chromo-

somen, ihre Individualitat, Reduktion und Vererbung" gegen eine

qualitative Verschiedenheit der Chromosomen ausgesprochen hat.

Er meint, „der Umstand, dafi bei Dreiteilung der dispermen Eier

viel mehr annahernd normale Larven entstehen als bei Vier-

teilung, konnte doch vielleicht wenigstens teilweise auf der groCeren

Chromatinmenge beruhen, die durchschnittlich jede der drei Zelleu

enthalt". Dazu habe ich nur zu bemerken, dafi diese Vermutung

sich ja vollig mit meiner Auffassung deckt, insofern eben die

Aussicht, dafi eine Zelle alle zum normalen Bestand notigen

Chromosomenarten erhalt, mit der Z a h 1 der Chromosomen steigen

mufi. Dafi aber nicht die grofiereMenge von Chromatin an
sich die Zellen des Dreiers normaler macht als die des Vierers,

dies hoffe ich durch alles, was in dieser und meiner vorigen

Arbeit an Tatsachen mitgeteilt worden ist, iiber jeden Zweifel

sichergestellt zu haben. Was Fick mit der weiteren Aeufierung

meint, dafi „auch bei der Merogonie u. s. w. annahernd normale

Entwickelung seltener sein werde bei auffallig kleinem, als bei

normalerem Chromatingehalt", ist mir unklar geblieben. Denn

erstens weifi ich nicht, worauf sich das „u. s. w." beziehen soil,

und zweitens gibt es bei der „Merogonie" nur einen gauz be-

stimmten Chromatingehalt, namlich den halben Normalgehalt.

Sollte aber Fick bei seinem Einwand an die „Keruplasma-
Relatiou" gedacht haben, so ist sein Argument ja ohne weiteres

dadurch hinfallig, dafi, wie oben (p. 204) eingehend dargelegt
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worden ist, in dieser Hinsicht die dreiteiligen und die vierteiligen

dispermen Eier vollig gleich gestellt sind.

Eingehend und bei verschiedenen Gelegenbeiten hat Driesch

(44, 46, 47) das Zwingende meiner Beweisfiihrung bestritten, und

er bat neuerdings selbst eine Hypothese aufgestellt, welcbe die

Erscheinungen der dispermen Entwickelung erklaren soil, namlich

die, dafi die schiidliche Wirkung der Doppelbefruchtung in einer

Storung bei der Bestimmung der Bilater alitai des
Keimes liege. Driesch geht dabei aus von der Lehre Rouxs,

daB ira Froschei der Sperm apfad die Symmetrieebene bestimmt.

Falls sich dies bei Seeigeln ebenso verhalte, so ergebe sich daraus

beim Eindringen zweier Spermien ohne weiteres ein Widerstreit

der Bilateralitatsbestimmungen , der fiir die pathologische Ent-

wickelung verantwortlich zu machen sei,

Driesch selbst hat bereits die Grundlagen dieser Hypothese

gekennzeichnet, indem er schreibt (46, p. 629) : „Freilich ist nicht

einraal der Rouxsche Befund fiir den Frosch vollig sicher; seine

Uebertragung auf die Echinodermen ist vollig vermutungsmaCig."

Und wenn Driesch fiir den Frosch hinzufiigt, dafi jedenfalls eine

durch Gravitation gesetzte Symmetric die durch das Sperma ge-

setzte iiberwinden kann, so habe ich etwas ganz Entsprechendes

auch fiir das Seeigelei feststellen konnen; daC namlich jede be-

liebige dem Ei durch Streckung aufgezwungene kiinstliche

Symmetric fiir die Medianebene bestimmend ist. Auch hat Driesch

selbst schon hervorgeboben, dafi seine Erklarung gegeuiiber der

Parthenogenese versagt, und zwar versagt sie nicht nur

gegeniiber den sich abnorm entwickelnden parthenogenetischen

Keimen, sondern noch niehr gegeniiber den normalen, die uns

lehren, dafi auch der nicht deformierte Keim im stande ist,

ohne Spermium ^) eine bilaterale Symmetric zu gewinncn. Diese

Tatsachen zeigen die Bilateralitatsbestimmung als so unabhangig

vom Spermium, daC nicht einzuschen ist, wie das Eindringen

z w e i e r Spermien die Bilateralitat storen solltc.

Vor allcm aber ware, wenn die DRiESCHSchc Hypothese irgend

einen erklarenden Wert beanspruchen wollte, zu fordcrn, daB die

Doppelbefruchtung die Keime eben wirklich in der Herstellung
der Bilateralitat stort. Wenn disperme Keime ihre normale

Symmetric nicht finden konnen , warum bildcn sie nicht cine

1) Vgl. hierzu auch T. Garbowski (55).
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abnorme oder gar keine? Wir wissen durch die HERBSTschen

Lithiumversuche, daC vollig gesunde Echinidenlarven von radialer

Symmetrie entstehen konnen ; auch in normalem Seewasser konnen,

wie ich mich iiberzeugt habe, unter Umstanden radiare „Plutei'^

auftreten. Das ware also eine Entwickelungsrichtung, die den

dispermen Keimen oflfen stiinde. Niemals aber habe ich unter den

dispermen Keimen eine solche Form gesehen. Oder, wenn der

Spermapfad die Medianebene bestimmt, warum entstehen dann

nicht bei zwei im Winkel zueinander gestellten Spermawegen sehr

charakteristische Doppelbildungen? Wir wissen, wie leicht sich bei

Echiniden durch gewisse Eingriffe Doppelmonstra von ganz ge-

sunder Beschafifenheit erzielen lassen ; die prinzipielle Fahigkeit,

bei „doppelter Medianebene" eine Doppelbildung zu liefern, muR
dem Echinidenei also jedenfalJs zukommen. Nicht die geringste

Spur solcher Tendenzen aber hat sich je an einem dispermen Ei

gezeigt. "Vielmehr ist es eines der durchgreifendsten Ergebnisse

meiner Untersuchungen, daB jede Larve, wenn sie nur iiberhaupt

gesund genug ist, spatere Stadien zu erreichen, auch im stande ist,

eine Symmetrieebene zu finden.

Also nicht eine Andeutung von dem, was man nach der

Hypothese von Deiesch erwarten sollte, macht sich bemerkbar,

wohl aber etwas ganz auderes: die meisten dispermen
Keime werden krank. Warum sollte Storung bei der Bila-

teralitatsbestimmung die Keime krank machen ? Und iiberdies schon

krank auf dem Blastulastadium, wo die Aufgabe, eine

bilaterale Symmetrie zu gewinnen, noch gar nicht an den Keim

herangetreten ist! Schon diese Tatsache allein, daC die dispermen

Keime in ihrer groCen Mehrzahl nicht zu gastrulieren vermogen,

scheint mir zu geniigen, um die Hypothese von Driesch auszu-

schlieBen.

Vollig unerklart bleibt weiterhin bei der Annahme von Driesch

das so auCerst charakteristische Faktum, dafi die Dreier viel

gunstigere Entwickelungsaussichten besitzen als die Vierer; vollig

unerklart bleibt das Phanomen der partiellen Erkrankung; vollig

unerklart die verschiedenen Arten der Zellerkrankung. Und von

der Tatsache, dafi man durch Furchenunterdruckung in normalen

Eiern die gleichen Erscheinungen hervorrufen kann, wie durch

Dispermie, gibt die Hypothese gleichfalls keine Kechenschaft.

DaC Driesch trotzdem der Meinung ist, sein Erkliirungsver-

such verdiene vor dem meinigen methodologisch den Vorzug, dafiir

ist fur ihn vor allem die Erwagung bestimmend, dafi meine Theorie,
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wie er sagt, etwas „vollig Unbekanntes, ad hoc Er-
f uncle nes" einfuhrt. Ich glaube nicht, dafi diese Charakterisierung

zutreffend ist. Unter „ad hoc erfunden" versteht man eine An-

nahme, die lediglich gemacht wird, um eiu einzelnes Faktum zu er-

klaren, das einer bestimmten, vorgefaBten Anschauung widerspricht.

Meine Hypothese der Verschiedenwertigkeit der Chromosomen

dagegen ist im Widerspruch zu einer von mir friiher vertretenen

Ueberzeugung entstanden, und sie ist nicht ausgedacht, um einen

einzelnen isolierten Befund zu erklaren, sondern sie ist die einzige

mir moglich erscheiuende Annahme, welche alle Tatsachen der

dispermen Entwickelung einheitlich zu erklaren vermag.

Wenn aber, wie Driesch weiter zu fordern scheint, niemals

etwas bis dahin „Unbekanntes" eingefiihrt werden dtirfte, so wiifite

ich iiberhaupt nicht, wozu wissenschaftliche Arbeit fiihren sollte.

Noch in einer anderen Form kehrt dieses Argument bei Driesch

wieder, naralich in den Worten (46, p. 627), dafi fur meine An-

nahme bei meinem Objekt „gar nichts Sichtbares" spreche.

Dieser Satz war schon, als er geschrieben wurde, nicht zutrefitend

und ist es heute noch weniger. Denn die GroBen- und Gestalt-

verschiedenheiten der Echiniden-Chromosomen, in denen nach den

Untersuchungen des Herrn F, Baltzer (vergl. p. 69) ganz ahn-

liche Gesetzraafiigkeiten nachweisbar sind, wie bei den Insekten,

bieten wirklich alles dar, was man in diesem Fall an „Sichtbarem"

erwarten kann.

Was Driesch schlieClich bei dem Satz im Auge gehabt haben

mag, daB mein Erklarungsversuch „so viel des Neuen" ein-

fuhre, ist mir unklar geblieben. Denn das Hauptcharakteristikum

meiner Theorie der dispermen Entwickelung ist ja gerade dieses,

daC sie mit einer einzigen Annahme eine nicht ganz geringe

Mannigfaltigkeit von Erscheinungen zu erklaren vermag.

Noch eine zweite Vermutung iiber die pathologische Wirkung

der Doppelbefruchtung hat Driesch in seiner letzten Schrift (47)

geaufiert und durch ein Experiment zu priifen versucht. Er

schreibt dariiber (p. 781): „Nach R. S. Lillte sind die sauer

reagierenden Kerne negativ, die Protoplasmen positiv geladen.

Das disperme Ei hat jedenfalls zu viel Kern: kommen hier

chemo-elektrische Efiekte in Frage ? Es waren unter anderen solche

Erwagungen, welche mich, auf Anraten meines Freundes Herbst,

versuchen lieBen, ob sich nicht etwa durch Zusatz von NaOH zum

Seewasser disperme Eier zur Entwickelung bringen lassen mochten".

Das Resultat war ein giinzlich negatives.
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Auch diesen Gedankengang mufi ich fur verfehlt halten. Denn

nach allem, was wir nunmehr iiber die Beziehungen von Kern-

menge und Plasmamenge im Echinidenkeim wissen, hat es keinen

Sinn, innerhalb der Grenzen, in denen sich die Dispermie halt,

beim jungen Keim von zu viel oder zu wenig Kernsubstanz zu

reden. Und auch ohne diese Erwagungen ist es jedenfalls un-

richtig, ihm zu viel Kern zuzuschreiben. Denn schon die

primaren Blastomeren und somit auch alle ihre Abkommlinge be-

sitzen ja im Durchschnitt nicht mehr, sondern weniger Kern-

substanz als der normale Keim.

Alle diese Satze von Deiesch und manche anderen machen

den Eindruck, dafi dem Autor bei ihrer Abfassung die Tatsachen

der dispermen Entwickelung nicht genugend gegenwartig waren.

Und nur unter dieser Voraussetzung kann ich mir seine Meinung

erklaren, man werde ihm zugestehen miissen, dafi er seine eigenen

Anschauungen ebenso kritisch behandelt habe wie die meinigen.

Hochstens im negativen Sinne lieBe sich in dieser Behauptung eine

gewisse Berechtigung finden. Denn das, was die Aufgabe des

Kritikers gewesen ware, die beiderseitigen Hypothesen mit alien

Tatsachen der dispermen Entwickelung zusammenzuhalten , hat

Deiesch gar nicht unternommen.

Als ein weiterer Gegner der Verschiedenwertigkeit der Chromo-

somen ist vor kurzem P. Jensen (82) aufgetreten. Er fiihrt (p. 81)

zwei Punkte an, welche seiner Meinung nach ungezwungener zu einem

Verstaudnis der Dispermieerscheinungen fiihren als meine eigenen

„kunstvoll ersonnenen Erkllirungsversuche". Der eine bezieht sich

auf die Kernplasmarelation, deren Storung in dispermen Keimen

ein ausreichender Grund fiir die von mir beschriebenen Abnormi-

taten sein konne. Ich habe diese Annahme oben (p. 198 ff.) so

eingehend diskutiert und glaube sie so sicher als unhaltbar nach-

gewiesen zu haben, daB ich dem dort Gesagten um so weniger etwas

hinzuzufiigen habe, als Jensen keinen Versuch gemacht hat, diesen

Einwand irgendwie zu begrunden. Was aber sein zweites Argument

anlangt, es sei naheliegend, „daB die beiden Spermatozoen durch die

Zweizahl ihrer Entwickelungstendenzen die gesamte Entwickelung

in abnorme Bahuen leiteo mochten", so ist mir nicht klar, wie

Jensen in diesem Satz einen Widerspruch gegen meine Anschau-

ungen erblicken kann. Denn freilich ist es in irgend einem Sinn

„die Zweizahl der Entwickelungstendenzen", welche schadlich ist,

namlich nach meiner Theorie die Zweizahl der ins Ei eingefiihrten
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Centrosomen, die sich hier so weiterentwickeln, als ob jedes das

eiuzige ware. Was Jensen an diesem meinen Erklarungsversuch

als „kuDstvoll ersounen" tadelt, kann, da die Tlieorie nur auf

einer einzigeu, iiberdies sehr einfachen Annahme ruht, oflenbar

nur dieses sein, daC ich versucht habe, mir alle Konsequenzen

dieser Annahme klar zu macben und zu priifen, ob die sich hier-

bei ergebenden Postulate durch die Tatsachen der dispermen Ent-

wickelung bestatigt werden. Wer es, wie Jensen, natiirlich findet,

daB „die durch die Dispermie gesetzten abnormen Entwickelungs-

bedingungen noch nicht im einzelnen zu iibersehen sind" (p. 81),

wer also auf eine Erklarung der Tatsachen der dispermen Ent-

wickelung verzichtet, der kann freilich auch auf jede Theorie ver-

zichten.

Endlich hat vor kurzem C. Rabl (104) meine Theorie nach

seiner Meinung widerlegt und zwar, wie er sagt, mit Argumenten,

die zum Teil meinen eigenen Arbeiten entnommen sind. Rabl
geht von der Voraussetzung aus, daB Ei- und Spermakern, weun

sie im Ei im Ruhezustand sich befinden — das ware also fur den

Spermakern nach seiner Verschmelzung mit dem Eikern — organ

-

bildende Substanzen ins Plasma abgeben. Im dispermen Ei

finden sich drei ruhende Kerne, die allerdings fast stets in einem

einzigen Kern, einem Trikaryon, vereinigt sind. Es sei nun,

meint Rabl, sehr wahrscheinlich, daB die von diesem Trikaryon

ins Plasma iibertretenden Substanzen hier anders verteilt werden

als diejenigen, die von dem Amphikaryon des normalbefruchteten

Eies ausgehen. Schneiden dann die ersten Furchen durch, so sei

es wahrscheinlich, dafi die 4 Blastomeren andere plasmatische

Qualitaten erhalten als bei der normalen Furchuug. So ware also

die Verschiedenwertigkeit der Blastomeren des dispermen Eies

leicht erklart.

Diese Hypothese arbeitet mit zwei hochst unwahrscheinlichen,

wenn uicht uumoglichen Annahmen, namlich erstens mit der Voraus-

setzung, daB in der kurzen Zeit, wahrend welcher der ruhende

erste Furchungskern besteht, von ihm orgaubildende Substanzen

ins Eiplasma abgegeben werden, welche nicht etwa fiir die nachst-

folgenden Entwickelungsvorgange bestimmt waren, sondern erst

nach vollendeter Blastulation zur Wirksamkeit kamen. Denn erst

von hier an beginnen ja die dispermen Keime sich anders zu ver-

halten als die normal befruchteten. Konnte es einen ungeeigneteren

Zeitpunkt geben, um solche fiir viel spatere Entwickelungsvorgange

M. LXIII. N. F. XXXVI. 15



226 Theodor Boveri,

bestimmte Substanzen in gesetzmalSig verschiedener Weise im Keim

zu verteilen, als vor der ersten Teilung der Eies, wo

dann immer noch der ganz exakte Verlauf der Teilungsebene dazu

gehort, um den normalen Effekt zu sichern?

Da Rabl sich bei dieser Annahme auf mich selbst beruft^

sei auf folgenden vor 15 Jahren von mir geschriebenen Passus

(12, p. 468) hingewiesen. „Wenn man es nach den Beziehungen,.

die wir zwischen Kern und Protoplasma annehmen miissen, be-

greiflich findet, daB der Kern der Ovocyte dem Zellkorper pro-

portional heranwachst, so muB es um so auffallender erscheinen,

dafi der Eikern, der doch einer ebenso grofien Zelle angehort,

und desgleichen der erste Furchungskern, in den groBten

wie in den kleinsten Eiern die Dimensionen gewohnlicher Zell-

kerne nicht iiberschreitet .... Es scheint mir nun, dafi dies so zu

erklaren sein diirfte, daC der Eikern und der nach der Befruchtung

hergestellte erste Furchungskern gar keinen formativen Einflui^

auf das Protoplasma auszuiiben haben. Das gesamte zur Ent-

wickelung, wenigtens zur ersten Entwickelung, notwendige Material

ist vorhanden; nun handelt es sich zunachst um nichts anderes^

als die erste Embryonalzelle in eine Anzahl gesetzmaBig ange-

ordneter Zellen zu zerfallen. Dieser Vorgang, der Furchuugs-

prozeB, scheint aber durch die Anordnung des Eimaterials a 1 1 e i n

vollkommen bestimmt zu sein ; eine Direktion desselben von seiten

der Kerne — deren Entbehrlichkeit ubrigens damit keineswegs

behauptet werden soil — findet allem Anschein nach nicht statt i).

Erst wenn eine aktive Spezialisierung der Furchungszellen be-

ginnt, miissen wir wieder engere Beziehungen zwischen Kern und

Protoplasma voraussetzen ; zu dieser Zeit aber sind die Furchungs-

zellen schon so klein, daB die ihnen zugehorigen Kerne nun zur

Menge des Protoplasmas in keinem MiBverhaltnis mehr stehen." Diese

Satze zeigen, daB mein Widerspruch gegen die RABLschen Vor-

stellungen nicht erst von heute stammt.

1) (Anmerkung von 1892) Ich schliefie dies vor allem aus

folgender Tatsache. Der FurchungsprozeC eines Eies von Echinus

ist von dem eines Eies des Sphaerechinus in bestimmten Charakteren
nnterschieden. Bastardiert man nun Sphaerechinus-Eier mit Echinus-

Samen, aus welcher Kreuzung sich stets eine Larvenform entwickelt,

welche zwischen den beiden elterlichen genau die Mitte halt, so

miifite, wenn schon die Furchung von seiten der Kerne beeinflufit

wiirde, bereits hier eine Modifikation in der Richtung gegen die

vaterliche Art zu bemerken sein. Dies ist jedoch nicht der Fall.



Zellen-Studien. 227

1st nun die erste Annahme Eabls bereits bedenklich, so

scheint mir dies mit seiner zweiten in noch viel hoherem Grade

der Fall zu sein. Die organbildenden Substanzen, die von einem

Trikaryon ausgehen, sollen anders im Eiplasma verteilt werden,

als die aus einem Amphikaryon austretenden. Schon die Tatsache,

daB das Monokaryon den Keim zu ebenso normaler Entwickelung

befahigt, wie das Amphikaryon, widerspricht dieser Annahme.

Wenn der einzelne Vorkern genau so wirkt wie zwei, dann muiJ

das Gleiche auch von dreien erwartet werden. Hochstens konnte

man denken, das Trikaryon wirke wegen seiner groBeren Quantitat

in irgend einer Weise „zu stark". Aber erstens miiBte sich diese

Wirkung in alien dispermeu Keimen in gleicher Weise auCern,

und zweitens miiBte dann auch das Amphikaryon in einem

kleinem Eifragment zu stark wirken, Keines von diesen beiden

Postulaten aber wird von der Natur bestatigt.

Noch wichtiger ist der Umstand, daB man nicht einzusehen

vermag, wie ein aus lauter gleichen Teilen bestehender Kern nach

verschiedenen Richtungen verschieden wirken soil. Fiir Rabl sind

alle Ei- und Spermachromosomen essentiell gleichwertig. Eine

nach verschiedenen Richtungen gesetzmaBig verschiedene Wirkung

konnte ein Komplex solcher Gebilde nur dann entfalten, wenn sie

erstens alle in gleicher Weise polar differenziert und zweitens in

gesetzmaBiger Weise nebeneinander geordnet waren. DaB im

ersten Furchungskern der Echiniden eine solche Ordnung nicht

besteht, vielmehr die einzelnen Chromosomen wahllos durch-

einander gemischt und gelagert sind, ist sicher. Damit ist der

RABLschen Voraussetzung jegliche Grundlage entzogen.

Aber damit sind wir noch nicht zu Ende. Selbst wenn die

Hypothese Rabls so beschaffen ware, daB man sie nicht von vorn-

herein abweisen miiBte, konnte sie doch nicht das leisten, was ihr

Autor ihr zuschreibt, namlich meine SchluBfolgerungen zu wider-
legen. Denn dazu ware notig, daB diese Hypothese die Er-

scheinungen der dispermen Entwickelung mindestens ebensogut

zu erklaren vermochte wie die meinige. Und man frage sich

also, wie die Ueberlegenheit der Dreier iiber die Vierer und alle

iibrigen in dieser Arbeit mitgeteilten Einzelheiten nach den

RABLschen Annahmen erklart werden sollen.

Ein Einwand endlich, der mir im Gesprach mehrmals be-

gegnet ist, ist der, daB solche asymmetrische oder partiell-defekte,

bezw. partiell-pathologische Larven, wie ich sie als charakteristische

15*
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Folge bestimmter, durch mehrpolige Mitosen bewirkter Chromosomen-

verteilung ansehe, auch in vollig normalen Zuchten zu finden seien

und sonach fiir meine SchluBfolgerungen uichts beweisen konnten.

Hierauf ist zu erwidern, daB die von mir studierten Objekte, mit

Ausnahme der Dreier, gleichfalls aus „vollig normalen Zuchten"

stammen, d. li. aus Eiern, an denen nicht der geringste Eingriff

vorgenommen worden ist. Was an ilinen spezifisch ist, das ist

nur das Eindringeu zweier Spermien, befordert durch den Zusatz

groBer Spermamengen. Wo immer Seeigeleier gezuchtet werden

iind besonders dann, wenn der Experimentator nicht speziell Sorge

tragt, daC nur wenig Sperma mit den Eiern in Beriihrung kommt,

werden sich in geringerem oder groCerem Prozentsatz disperme
Keime vorfinden, und alle Arten von Larven des Tetraster- und

Doppelspindel-Typus, also Larven, wie ich sie auf Taf. VIII und

IX abgebildet habe, werden in sogenannten normalen Zuchten

vorkommen, Damit wird auch dieses Bedenken hinfallig.

Q. Zur Theorie des Kerns und der Vererbung.

Die Theorie der qualitativen Verschiedenheit der Chromosomen

setzt nicht notwendigerweise die Theorie der Chromosomen-

Individualitat voraus. Denn welcher Art auch die Zustande im

ruhenden Kern sein mogen, aus denen sich bei Beginn der Mitose

einzelne Chromatinstucke differenzieren, die Moglichkeit, daC

diese untereinander verschiedenwertig sind, kann nicht bestritten

werden. AUein wenn auch die beiden Theorieen einander nicht

fordern, so stehen sie doch in so naher Beziehung und miissen

sich, wenn sie beide richtig sind, in ihrer spezielleren Ausgestaltung

gegenseitig so wesentlich beeinflussea (vgl. die Betrachtungen auf

p. 67 ff.), daC es angezeigt ist, hier auch einen Blick auf den

Inhalt und die Grundlagen der Individualitatstheorie zu

werfen. Es diirfte dies um so mehr am Platze sein, als neuer-

dings R. FicK (51) in einem interessanten und viel beachteten

Aufsatz diese und andere auf das Chromatin sich beziehenden

Anschauungen als unhaltbar bezeichnet und ihr Aufgeben gefordert

hat. Ich gehe auf die kritischen Erorterungen Ficks an dieser

Stelle nur insoweit ein, als sie sich auf die Hypothese der Indivi-

dualitat der Chromosomen beziehen, mochte aber nicht unterlassen,

zu bemerken, daC meine Meinung auch in anderen Punkten von

der seinigen erheblich abweicht.
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Wenn ich die Argumente iiberblicke, die dieser Forscher gegen

die Individualitatstheorie vorgebracht hat, so komme ich zu dem
Resultat, dafi sein Widerspruch im wesentlichen darauf beruht,

daC er den Sinn der Theorie miCversteht. So ist, wie schon

Gross (57) hervorgehoben hat, sein Kampf in der Hauptsache ein

Streit um Worte.

Was durch den kurzen Ausdruck : „Individualitat der Chromo-

somen" bezeichnet werden soil, ist die Annahme, daC sich fur jedes

Chromosoma, das in einen Kern eingegangen ist, irgend eine Art

von Einheit im ruhenden Kern erhalt, welche der Grund ist,

daC aus diesem ruhenden Kern wieder genau ebenso viele Chromo-

somen hervorgehen und daC diese Chromosomen iiberdies da, wo

vorher verschiedene GroCen unterscheidbar waren, wieder in den

gleichen GroCenverhaltnissen auftreten und daB sie dort, wo sie

vor der Kernbildung in charakteristischer Weise orientiert waren,

diese Orientierung bei ihrem Wiedererscheinen haufig in gleicher

Weise darbieten. Die Hypothese setzte eine bestirarate Vorstellung

an die Stelle von bis dahin ganz fehlenden oder unbestimraten

Vorstellungen, speziell derjenigen von C. Rabl (103), der einen

Rest der Chromatinfaden im ruhenden Kern erhalten bleiben lieB

mit wesentlich derselben Verlaufsweise wie im Knauel. Dieser

RABLSchen Strukturtheorie, wie man sie nennen konnte, tritt

die Individualitatstheorie gegeniiber, indem sie das Fort-

bestehen einer bestimmten Anordnung im ruhenden Kern fiir

gleichgiiltig erklart (vgl. 9, p. 5), dafiir aber eine Identitat

jedes neuen Chromosoma mit einem alten in irgend

einem Sinn behauptet^).

1) Es ist ein Irrtum, wenn C. Rabl neuerdings (104) die

Meinung ausspricht, er habe im Jahre 1885 die Individualitats-

hj^pothese, wenn auch nicht unter diesem Namen, aufgestellt. Hatte

diese Idee ihm damals deutlich vorgeschwebt, so hatte er nicht nur

in positiver Hinsicht seine Anschauung anders aussprechen miissen,

sondern er hatte vor allem nicht Ansichten aufiern konnen, die mit

der Individualitatshypothese in entschiedenem Widerspruch stehen.

Man braucht nur die Erorterungen iiber die Chromosomenzahl auf

den pp. 250/251 seiner Abhandluag (103) zu lesen, um zu er-

kennen, dafi bier von dem Gedanken an eine durch jedes Chromo-

soma reprasentierte Einheit, an eine Identifizierung jedes neuen

Mutterchromosoma mit einem der in den Kern eingegangenen

Tochterchromosomen, noch keine Spur vorhanden ist. Damit wird

den hervorragenden Verdiensten C. Rabls um die Scbaffang einer

der wichtigsten Grundlagen fiir die Individualitatstheorie nicht zu

nahe getreten.
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Es ist ein Vorzug der gewahlten Benennung, dafi sie sehr

wenig priijudiziert und deshalb, entgegen der Meinung von Fick,

der Gefahr einer MiCdeutung oder dogmatischen Verhartung kaum

ausgesetzt ist. Denn sie laCt eiuerseits diejenige speziellere Vor-

stellung zu, die sich aus den Befunden von Rabl und mir zu-

naclist aufgedrilngt hatte, daC das Chromosoma im Ruhekern nur

nach Art eines Rhizopoden in ein Geriistwerk iibergegangen ist, urn

sich vor der Kernauflosung wieder zusammenzuziehen. Anderer-

seits fugt sich der Benennung auch die Vorstellung, von der ich

zuerst als einer Moghchkeit gesprochen habe und die dann in

Haecker (58) und Strasburger (118) Vertreter gefunden hat,

dafi von jedem Chromosoma eine achroraatische Grundsubstanz als

Einheit iibrig bleibt, aus der die Chromatinpartikel austreten und

in der sie sich wieder sammeln ^). Der Ausdruck Individualitats-

theorie ist weiterhin mit der Vorstellung vertraglich, dafi in jedem

Chromosoma eine Art Zentralorgan besteht, das, mit einer

gewissen Attraktionskraft begabt, immer wieder ein bestimmtes

Chromatinquantum um sich sammelt. Endlich widerstreitet die

Benennung auch nicht der Annahme, daC das Chromosoma aus

lauter selbstiindigen Individuen besteht, die, mit spezifischer An-

ziehung fureinander ausgestattet, sich nach volliger Zerstreuung

wieder in einem Chromosoma zusammenfinden ; d. h. die Indivi-

dualitatstheorie umfaCt zugleich die FicKsche „Manovrier-

1) Diese Anschauung kritisiert Fick (p. 201) durch den Satz:

„Ein Chromosom ohne Chromatin erscheint mir wie
eine Perlenkette ohne Perlen!" Das klingt freilich ver-

nichtend. Aber man wahle nur ein anderes Bild, z. B, eine
Weinflasche ohne Wein, so wird man das „ Chromosoma
ohne Chromatin", d. h. den Chromatintrager der Mitose, der zu

anderen Zeiten diese Substanz verlieren kann, nicht mehr so sinn-

los finden. Jedenfalls ist es nichts als das Wort, woran Fick
sich sloUt, und wenn man statt Chromosom „Karyosom" sagt, ist

alles in Ordnung. — Neben der eben zitierten AeuCerung steht bei

Fick der andere Satz: „Das individuell Erscheinende am
Chromosom ist doch sein Chromatingehalt" . . . . Auch hier

scheint mir ein Mifiverstandnis vorzuliegen, zu dessen Aufklarung
nochmals die Weinflasche dienen mag. Wenn ich zwei gleiche

Weinflascben habe, die eine mit Moselwein, die andere mit Rhein-
wein, so ist das, was die beiden Komplexe „individuell" unter-

scbeidet, allerdings ihr Weingehalt; was sie aber zu „Individuen"
macht, ist nicht der Wein, sondern die Flasche. Um das Indi-
vidualisierte aber handelt es sich bei der uns beschaftigenden

Theorie, nicht um das Individuell e.
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Hypo these", indem ja auch ein Komplex, der nach Art eines

Infanterieregiments oder Insektenstaats konstituiert ist, als ein

Individuum bezeicbnet werden kann und schon oft so be-

zeichnet worden ist.

Dafi FicK die von ihm vertretene Hypothese nicht lediglich

als speziellere Ausfuhrung der Individualitiitstheorie anerkennt,

dazu scheint mir neben seiner zu engen Fassung des Begrififs

„Individuum" auch der Umstand beizutragen, daC er eine, wie

ich glaube, notwendige Konsequenz seiner Hypothese ignoriert.

Wenn die Chromosomen Formationen von viel kleineren Chromatin-

individuen sind, die sich im Ruhekern voneinander losen und im

Kernraum zerstreuen, und wenn nicht von jedem Chromosoma

irgend etwas tibrig bleibt, das bei Beginn der niichsten Mitose

jene Granula in ungefahr gleicher Menge wie vorher in oder um
sich samraelt, dann ist angesichts der Konstanz der Chroraosomen-

zahl und angesichts jener Falle, wo einzelne Chromosomen von

einer Zellengeneration zur nachsten nach ihrer GroBe oder sonstigen

Eigenschaften ideutifiziert werden konnen, nur die Annahme mog-

lich, daB die Teilchen, die in einera Chromosoma verbunden waren,

gewisse spezifische Eigenschaften haben, durch die sie sich von denen

aller ubrigen Chromosomen unterscheiden. Denn sonst wiirden

sich, wenn zum Sammeln geblasen wird, im besten Fall eine An-

zahl von Haufen bilden, nimmermehr aber konnte eine bestimmte
Z ahl von Gruppen mit gesetzmaBigen GroCendifferenzen
auftreten. Diese alien Teilchen eines Chromosoma zukommende

Spezifitat, welche die FiCKsche Hypothese voraussetzt, sie ist

es eben, die alle diese Teilchen, mogen sie auch iiberall im Kern

zerstreut und mit denen der anderen Chromosomen gemengt sein,

als eine Ein he it umfaBt und uns berechtigt, von einem indi-

viduellen Fortbestehen des Chromosoma zu reden.

Einige Stellen in dem Aufsatz von Fick scheinen anzuzeigen,

daB es ihm widerstrebt, das als ein Individuum zu bezeichnen,

was seinerseits aus Individuen zusammengesetzt ist. Dem Zoologen,

der bestandig die ganze Mannigfaltigkeit tierischer Existenzen zu

iiberblicken hat, liegt das Relative und naturgemaB Unbestimmte

des Individualitatsbegriffes wohl naher. Auf S. 202 schreibt Fick:

„Bei der Verschmelzung der vaterlichen und mutterlichen Chro-

mosomen ist BovERi naturlich auf alle Falle g e -

zwungen, die Erhaltung der Individualitiit der

Chromosomen preiszugeben." Und er sieht hier einen der

vielen Widerspriiche, die zum Aufgeben der Individualitiitshypothese
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notigen. Es genugt, die Frage zu stellen, ob die Verschmelzung

von Ei- und Samenzelle Fick veranlaCt, die Lehre von der Indi-

vidualitat der Zellen aufzugeben?

Mit dem Gesagten glaube ich gezeigt zu haben, dafi Ficks

Einwendungen keineswegs ein Aufgeben der Individualitatstheorie,

sondern hochstens eine Modifikation derselben verlangen. Eine

weitere Frage aber ist die, ob die Zustande, die wir an den Zell-

kernen beobachten, der FiCKschen Vorstellung uberhaupt gunstig

sind. Die Objekte, an denen ich selbst den Uebergang der Tochter-

chromosoraen in den Zustand des Ruhekerns und die Bildung der

neuen Mutterchromosomen aus diesem Ruhekern studiert babe,

lassen, wie mir scheint, keine andere Deutung zu als diejeuige,

die vorher schon mehr oder weniger bestimmt Flemming, C. Rabl

u. a. gegeben batten, daB namlich die Tocbterchroraosomen durch

Aussenden von Fortsatzen in ein Geriistwerk iibergeben, und daU

jedes neue Cbromosom aus einem gewissen Bezirk dieses Geriistes

durch Kontraktion entsteht. Dazu kommen dann noch als hochst

wichtige Erganzung die bei verschiedenen Kernformen ermitteiten

deutlichen Anzeichen, daC jeder aus einem Chromosoma entstandene

Geriistbezirk wieder in ein Chromosoma zusammenfliefit (vergl. 26).

AUe diese Falle — und ich glaube, sie diirfen noch immer

als die bestuntersuchten gelten — fallen also von vornherein aus

der FiCKSchen Hypothese heraus. Was aber bleibt dann iibrig?

Fick beruft sich auf die Verhaltnisse in den Keimblaschen und

dabei besonders auf seine eigenen Studien an den Keimblaschen

von Amphibien-Eiern. Leider liegt bisher iiber diese Unter-

suchungen nur eine auCerst kurze Mitteilung (50) vor, aus der

sich kein Urteil gewinnen lafit, was Fick iiber das Schicksal der

in das Keimblaschen eingegangenen und iiber die Bildungsweise

der aus dem Keimblaschen wieder hervorgehenden Chromosomen

ermittelt hat. Betrachtet man aber die Angaben, die sonst in der

Literatur vorliegen, so schliefien sie sich eutweder dem von anderen

Kernen Bekannten zwanglos an, so diejenigen von N. M. Stevens

fiir Sagitta (117), oder sie geben auf unsere Frage iiberhaupt

keine Antwort und unterstiitzen somit auch nicht die spezielleren

Vorstellungen von Fick ^). Jedenfalls muB es als verfehlt bezeichnet

1) Vergl. hierzu auch meine Bemerkungen in p. 40/41. — Was
im iibrigen die Eiesenkeimblaschen der Wirbeltiere anlangt, so halts

ich die Darstellung, die Ruckert (109) im Jahre 1892 fiir die

Selachier gegeben hat, noch keineswegs fiir widerlegt.
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werden, die klaren Falle nach denjenigen, wo man nichts Klares

sielit, beurteilen zu wollen. Und es ist eine unzweifelhaft irrige

Auffassung, wenn Fick meint, das Keimblaschen, das er den

„Kern der Kerne" und den „Kern par excellence" nennt, musse

in Fragen der Kernmorphologie deshalb die beste Auskunft geben,

weil es unter alien Kernen am groBten ist. Es ist fast zu ver-

wundern, daC das Keimblaschen zu einer solchen irrigen Be-

wertung des Volumens in Fragen der Morphologie hat Veranlassung

geben konnen. Denn was liegt naher, als von dem groBten
Kern den Bhck auf die groCten Zellen zu richten, auf die

riesigen Wirbeltier-Eier, fur die dann ein Gleiches gelten muCte.

Welche Schwierigkeiten aber waren zu iiberwinden, bis man zu

einer richtigen Auffassung dieser Eier und ihres Furchungs-

prozesses gelangeu konnte, d. h. bis man sich zu iiberzeugen ver-

mochte, dafi sie im Prinzip das Gleicbe darbieten, was bei einera

kleinen Ei die einfachste mikroskopische Betrachtung gelehrt hatte

!

FicK stellt die Theorie der Chromosomen-Individualitat an

verschiedenen Stellen als eine Lehre hin, die die Chromosomen

als „wichtige" Individuen betrachte, was schon angesichts ihrer

verschiedenen Zahl bei nahe verwandten Organismen unzulassig

sei^). Ich selbst habe jedenfalls niemals ein solches Werturteil

abgegeben. Dafi es in der Frage der Kernkonstitution Dinge gabe,

die viel wichtiger waren, wenn wir etwas von ihnen wiifiten, dieser

Meinung bin ich auch. Einstweilen aber sind wohl die Chromo-
somen fur unsere Hilfsmittel fafibar, nicht aber jene sogenannten

„Chromatin-Bionten", „Lebens- bezw. Erbeinheiten",
die FicKs Gedankengang beherrschen, obgleich er sie selbst hypo-

thetisch nennt. Fiir den Theoretiker, der nach Art Weismanns

sich aus den Tatsachen der Vererbung ein anschauliches Bild des

cellulareu Vererbungssubstrates zu konstruieren sucht, sind solche

Symbole vielleicht nicht zu entbehren ; der Zellenforscher dagegen

1) Was den von inir geauCerten Gedanken anlangt (26, p. 101),

daG das generative Chromosoma von Ascaris megalocepbala eine

Art von Sammelchromosoma darstelle und einer grofieren An-
zahl von Chromosomen bei Ascaris himbricoides Equivalent sei, so

hatte ich es richtig gefunden, wenn Fick bei seiner sehr abfalligen

Besprechung dieser Vermutung (p, 189) die triftigen Griinde mit-

geteilt hatte, die fiir sie anzufiihren sind. DaB Chromosomen, die

bei einer Species unabhangig voneinander sind, sich bei einer nahe

verwandten assoziieren konnen, hat tibrigens inzwischen Mc Clung
(92) fiir Heuschrecken gezeigt.
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hat nach meiner Meinung von ihnen abzusehen, solange er nicht

auf seinem Feld etwas zu erkennen vermag, das jenen Konzep-

tionen entsprechen konnte.

FiCK sagt, meine Befunde iiber das „proportionale Kernwachs-

tum" und die von mir daran gekniipften Betrachtungen (26, 27)

bewiesen nichts anderes, als daC uberhaupt individualisierte Ge-

bilde im Chromatin vorhanden sind. Ich muC ihm darin recht

geben. Da uns jedoch aus dem Studium der Kernmorphologie

nichts anderes bekannt ist, das diesem Postulat einzeluer im

ruhenden Kern bestehender Individuen entsprechen konnte, als

die Chromosomen, diese aber sich der aufgestellten Forderung

aufs beste fugen, so scheint es mir gerechtfertigt, in jenem Postulat

ein gewichtiges Argument fur die Individualitat eben der
Chromosomen zu erblicken.

Von einer anderen Seite her tritt soeben C. M. Child i) der

Individuahtatstheorie entgegen. Schon friiher hatte er fiir den

Bandwurm Moniezia die Angabe gemacht, daC bei der Keimzellen-

bildung neben Mitosen auch direkte Kernteilungen ein

regulares Vorkommnis seien , und Driesch (46) hatte auch bereits

diese Angabe gegen meine Schliisse in betrefif der Kernkonstitution

angefuhrt. Ich glaubte darauf nicht eingehen zu mussen, da sich

meine Experimente und SchluCfolgerungen auf Seeigel beziehen

und nicht auf Bandwiirmer. Inzwischen hat nun Child seine Be-

obachtungen auf andere Tiergruppen ausgedehnt, und er glaubt

den Beweis geliefert zu haben, daC in weitester Verbreitung

Amitose neben mitotischen Teilungen im normalen und regu-

latorischen Wachstum der Tiere vorkommt. Beide Arten von

Teilungen konnen nach seiner Meinung miteinander abwechseln,

derart, dafi die Tochterkerne eines Kerns, der sich amitotisch

geteilt hat, mit der typischen Chromosomenzahl in eine

mitotische Teilung eintreten wurden. Es ist klar, daC, wenn dies

richtig ist, die jetzt sehr allgemein angenommenen Vorstellungen

iiber die Konstitution des Chromatins falsch sein mussen. Und da

fiir diese Anschauungen doch hochst bedeutungsvolle Tatsachen

sprechen, wird es am Platz sein, die Grundlagen der CniLDSchen

Behauptungen aufs genaueste zu priifen. Sollen seine Beobachtungen

das, was er vertritt, beweisen, so muC gezeigt sein: 1) dafi der

doppelkernige Zustand, den er findet, wirklich auf einer Teilung

1) C. M. Child, Amitosis as a Factor in normal and regulatory

Growth. Anat. Anz., Bd. XXX, 1907, No. 11 u. 12.
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berulit, 2) dafi sich um jeden von diesen Kernen ein Teil des

Protoplasmas abgrenzt, und 3) daB die so entstandenen Zellen sich

wieder mitotiscb teilen und dabei die normale Chromosomenzahl

besitzen. Von diesen unerlafilichen Nachweisen ist in dem Child-

schen Aufsatz kein einziger erbracht ; denn nicht einmal der erste

der drei Punkte ist bewiesen. Freilich sieht es so aus, als seien

die Zustilnde, die er abbildet, auf Kernteilung zu bezieben; seit

wir aber durch RUckert und besonders durch Haecker wissen,

daC sich vom Ei her ein Zustand von Doppelkernigkeit kiirzere

Oder liingere Zeit erhalten kann, ist es viel wahrscheinlicher, dafi

Childs Bilder in dieser Weise zu deuten sind. Da er sich speziell

auch auf Amphibien-Embryonen bezieht und damit auf Objekte,

die mir aus eigener Anschauung bekannt sind, sei an diesem

Beispiel die Haltlosigkeit seiner Argumentation naher erlautert.

Die gleichen Bilder, wie sie Child von Amblystoma veroflfentlicht

hat, finden sich in den Blastomeren von Triton. Ftir Child steht

es fest, dafi diese Bilder eine amitotische Teilung beweisen,

und fraglich bleibt ihm blofi, in welcher Haufigkeit Amitose und

Mitose nebeneinander vorkommen. Ich habe vor 3 Jahren Herrn

Dr. W. RuBASCHKiN aus St. Petersburg veranlafit, die den Child-

schen Abbildungeu so ungemein ahnHchen Kernzustande in den

Triton-Blastomeren eingehender zu untersuchen. Die Arbeit ist vor

2 Jahren erschienen ^). Sie lehrt erstens, dafi die beiden ruhenden

Kerne, die man so haufig nebeneinander findet, nicht durch

Teilung eines vorher einheitlichen Kerns entstanden sind, sondern

umgekehrt daher riihren, dafi die nach der Mitose um die ein-

zelnen Chromosomen auftretenden Blaschen nicht zu einer einzigen

Vakuole verschmolzen sind, sondern zu zweien. Und zweitens, was

viel wichtiger ist, lafit die Arbeit von Rubaschkin keinen Zweifel,

dafi die beiden Kerne sich niemals voneinander trennen, sondern

dafi sie sich gemeinsam zur Mitose vorbereiten, welche somit

die einzige hier vorkommende Art der Kernvermehrung darstellt.

So glaube ich, dafi auch dieser neueste Angrifif die Indi-

vidualitatstheorie nicht zu erschiittern vermag. Im iibrigen aber

mochte ich, ankniipfend an gewisse allgemeine Ausstellungen Ficks

und Childs, bemerken, dafi ich sehr gerne bereit bin, die von

mir angeregte Benennung aufzugeben, wenn eine bessere ge-

funden werden kann. Einstweilen scheint mir eine solche nicht

1) W. Rubaschkin, Ueber doppelte und polymorphe Kerne in

Tritonblastomeren. Arch. f. mikr. Anat., Bd. LXVI, 1905.
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zu existieren. Denn der FicKscbe Ausdruck „Man6vrieren", selbst

wenn die damit verbundene Vorstellung ricbtig sein sollte, lafit

sicb nicbt zu einem Terminus gestalten, der etwas iiber die Be-

ziehungen der aufeinander folgenden Cbromosomenkomplexe aus-

sagt. Die Bezeicbnung von Rabl aber : „Kontinuitat der
Chromosome n" scbeint mir desbalb unbraucbbar, weil sie, ganz

entsprecbend den RABLscben Darlegungen von 1885, das Weseut-

licbe nicbt ausdruckt, namlicb den genetiscben Zusammenbang je

eines bestimmten aus dem Kern bervorgebenden mit einem be-

stimmten der in ibn eingegangenen Cbromosomeu. Eine „Kon-.

tinuitat der Cbromosomen" batte scbon Flemming gelebrt.

Geben wir nun zu der Verscbiedenwertigkeit der
Cbromosomeu iiber, so bat man ibr auCer den oben (p. 220 fi.)

besprocbenen spezielleren Argumenten aucb das allgemeine entgegen-

gebalten, daB man unter dieser Voraussetzung eine um so groiSere

Zabl von Cbromosomen zu erwarten babe, je komplizierter ein

Organismus sei, wabrend wir in Wirklicbkeit bei mancben niederen

Tieren weit bobere Zablen finden als bei den Wirbeltieren. Hier-

gegen ist zu bemerken, daC, wenn eine Verscbiedenwertigkeit der

Cbromosomen fiir e i n e n Organismus wabrscbeinlicb gemacbt oder

bewiesen ist, sie damit natiirlicb nicbt fiir alle bebauptet wird. Es

mag Kerne geben, in denen alle Cbromosomen gleicbwertig sind

und wo die Vielbeit — von der Bedeutuug individueller Ver-

scbiedenbeiten abgeseben — nur den Zweck hat, eine gewisse

Quantitat zu reprasentieren. Betracbtet man die Frage als

historiscbes Problem, so wird man gar nicbt zweifeln konnen, daB

ein solcber Zustand der Gleicbartigkeit der urspriinglicbe gewesen

ist. Aber ebenso einleucbtend macbt es uns die Betracbtung der

vielen anderen Falle in der Natur, wo wir urspriinglicb gleicb-

artige Telle ungleicb werden seben, daB aucb zwiscben den Kern-

elementen eine Arbeitsteilung eintreten konnte derart, daC bestimmte

Leistungen in einzelnen Cbromosomen verstarkt wurden, in anderen

sicb riickbildeten, bis vielleicbt zu gegenseitig sicb ausscbliefiendem

Besitz.

Eine genauere Betracbtung der Cbromatinverbaltnisse wird

dies nocb anscbaulicber macben. Wenn wir von einem Zustand voller

Gleicbwertigkeit aller Cbromosomen ausgeben, so werden wir

nicbt umbin konnen, in jedem einzelnen Cbromosoma uns ver-

scbiedene Leistungen verbunden zu denken. Denn scbon fiir die

Protozoen ist kaum anzunebmen, daC die Funktion des „Chroma-
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tins" nur eine einzige, etwa die Produktion eines spezifischen

Stoffes sei. Nach den ausgezeichneten Untersuchungen B. Hofers

(81) an kernlosen Teilstiicken von Amoben sind schon in Bezug

auf die Bewegung allein zwei verschiedene Kernleistungen aus-

einander zu halten, namlich einmal eine Art Steuerung bei den

Formveranderungen des Protoplasmas nnd zweitens die Beteiligung

an der Produktion jener Oberflachenschicht, die den Tieren die

Klebfiihigkeit verleiht, ohne welche sie nicht kriechen konnen, Zu

einem entsprechenden Ergebnis sind wir oben (p. 128) ftir unser

Objekt hinsichtlich der anderSkelett-undPigmentbildung
beteiligten Kernleistungen gelangt. Mogen auch, wie dort als eine

Alternative angefuhrt worden ist, beide Funktionen alien Chromo-

somen zukommen, so sind wir doch genotigt, sie als voneinander

unabhangig zu betrachten.

Endlich liegt, wie icb schon friiher hervorgehoben habe, in der

Diminution der Chromosomen bei den Ascariden eine Er-

scheinung vor, welche es hochst wahrscheinlich raacht, daB im

gleichen Chromosoma Telle von verschiedener Qualitat vereinigt

sind. Die Grundbedingung fiir Arbeitsteilung : eine Mehrzahl
von Funktionen in unter sich gleichartigen Gebilden,
ware sonach gegeben.

Mehr Schwierigkeiten macht die weitere Frage, welches der

AnstoB zur Differenzierung gewesen sein konnte. Der gewohnliche

AnlaB zur Arbeitsteilung in organisierten Wesen scheint der zu

sein, daC von den gleichartigen Teilen einzelne durch ihre Position

zur Ausubung einer bestimmten Funktion geeigneter sind als die

anderen. Diese Funktion verstarkt sich in ihnen, wogegen sie

sich in den anderen riickbildet. DaC fur die Chromosomen ein

solches Moment in Betracht kommen konnte, scheint wenig wahr-

scheinlich zu sein. Denn wenn auch im Protoplasma axial diflfe-

renzierter Zellen Zonen von so verschiedener Beschafifenheit vor-

handen sein mogen, dafi ein an der einen Seite der Kernmembran

gelegenes Chromosoma unter anderen Bedingungen steht als die-

jenigen, welche an anderen Stellen liegen, so spricht doch alles

gegen die Annahme, daC es von Zelle zu Zelle immer Abkomm-
linge des namlichen Chromosomas seien, welche jene bestimmte

Stelle einnehmen. Nur unter dieser Voraussetzung aber konnte

an eine vom Plasmabau angeregte Arbeitsteilung der Chromosomen

gedacht werden.

Es ware aber wohl noch ein anderer Ausgangspunkt fiir eine

solche Differenzierung moglich, namlich die Kreuzung von Individuen,
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die in ihren Chromosomen etwas difTerent geworden siud. Es

wiiren danii in dem iieuen Individuum zuuachst alle vaterlichen

von alien miitterlichen Chromosomen in gewisser Hinsicht ver-

schieden. Unsere Vorstelluugen tiber die Reduktiou wiirden die
i

Aunahme zulassen, daB bei den Reifungsteilungen dieses Individuums I

die Konjugation der Chromosomen sich nur zwischen den enger I

verwandten vollziehen wiirde, in welchem Fall jede Sexualzelle
[

wieder zu gleichen Teilen Chromosomen beider Typen erhalten
j

wiirde, ein Verhitltnis, das sich bei Inzucht auf alle folgendea
|

Generationen forterben miiBte. An Stelle der oben postulierten (

verschiedeneu Position zur Umgebung konnte nun in i

diesem Fall die Ueberlegenheit der eineu Chromo-
i

somenserie in Bezug auf eine bestimmte Leistung
den Ausgangspunkt einer weitergehenden Arbeitsteilung bilden.

Mit dem Gesagten diirfte wenigstens so viel dargetan sein,

daB unsere sonstigen Erfahrungen der Moglichkeit des Eintretens

einer Dififerenzierung urspriinglich gleichartiger Chromosomen nicht

widersprechen.

Was lehrt nun in dieser Frage das Aussehen der Chromosomen

selbst ?

DaB eine qualitative Verschiedenbeit dieser Elemente auch

irgendwie an ihnen selbst sichtbar sein miisse, kann bei ihrer

Kleinheit und bei der Art, wie wir sie zur Anschauung bringen,

nicht verlangt werden. Man denke sich Angehorige verschiedener

Nematodenfamilien auf die GroBe von Chromosomen reduziert, was

ware da von ihrer Verschiedenbeit noch zu sehen? Nichts als

verschiedeue Lange und Dicke. Solche Unterschiede bestehen aber,

wie wir nunmehr wissen, auch zwischen den Chromosomen eines

und desselben Kerns. Es ist freilich klar, daB diese quantitative
Verschiedenbeit eine qualitative in unserem Sinn keineswegs

fordert, und es ist in dieser Hinsicht bezeichnend, daB bei Mont-
gomery (94), der die morphologische Unterscheidbarkeit einzeluer

Chromosomen bei Insekten zuerst genauer festgestellt hat, der

Gedanke an eine essentielle Verschiedenwertigkeit noch fehlt, und

daB Sutton (121), der ihn, von der morphologischen Seite her,

zuerst aufgegriflfen hat, sich dabei eben schon auf meine experi-

mentellen Ergebnisse stutzen konnte ^). Nur Experimente

1) Fast in alien Schriften, die uber diese Frage handeln, heiUt

es, daC „Sutton und Boveei" sich fur eine qualitative Verschieden-

beit der Chromosomen ausgesprochen haben, Man braucht jedoch
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konnen hier entscheiden ; und es ist gar nicht auszuschlieBen, daC

die einzelnen Chromosomen der Insektenkerne trotz ihrer ver-

schiedeneu Grofie doch alle essentiell gleichwertig sind.

In einer Beziehung allerdings wird man den bei Insekten

aufgedeckten Verhaltnissen schou jetzt den Wert experimenteller

Ergebnisse zuerkennen miissen, namlich hinsichtlich jener Chromo-

somen, welche in bestimmt verschiedener Weise den einzelnen

Samenzellen zugeteilt werden. Wie auch immer diese Befunde zu

deuten sein mogen, daC sie irgendwie mit der Geschlechtsbestimraung

in Zusammenhang stehen, wie Mac Clung (91) und Wilson (131)

naher ausgefiihrt haben, halte auch ich fur sicher.

Ein ganz besonderes Gewicht aber besitzt der Nachweis

mikroskopischer Unterscheidbarkeit einzelner Chromosomen im

Seeigelkeim. Wenn hier eine, ohne jede Riicksicht auf sicht-

bare Verschiedenheit angestellte experiraentelle Priifung zu dem
SchluB gefuhrt hat : die einzelnen Chromosomen des Kerns miissen

verschiedene Eigenschaften besitzen; und wenn dann die mikro-

skopische Untersuchung, wie oben dargelegt (p. 69/70), eine mit

dieser Forderung harmonierende Verschiedenheit der Chromosomen

in der GroCe und zum Teil auch in der Form aufgedeckt hat, so

hieBe es die Skepsis wohl zu weit treiben, wollte man nicht in

dem morphologischen Resultat die entschiedenste Bekraftigung des

physiologischen erblicken. Fiir mich wenigstens hat es etwas un-

gemein Ueberzeugendes, in den von Herrn Baltzer analysierten

mehrpoligen Mitosen die in meinen Diagrammen gebrauchten

Buchstaben und deren zufallige Verteilung durch bestimmt

charakterisierte Chromosomen reprasentiert zu sehen.

Suchen wir nun die Natur des von uns erschlossenen Kern-

zustandes naher zu ergrtinden, so ist vor allem der Umstand von

Wichtigkeit, daB durch die unrichtige Kombination von Chromo-

nur den ersten Satz in der Arbeit von Sutton (121) zu lesen, um
zu finden, daC er bei Abfassung seiner Schrift meine Resultate ge-

kannt und benutzt hat. — Und ebenso ist es unrichtig, wenn ge-

sagt wird, ich sei in der Idee, dafi die Verschiedenwertigkeit der

Chromosomen mit den MENDEL'scben Tatsachen in Zusammenhang
stehe, Sutton gefolgt. Ich bezweifle durcbaus nicht, daG Sutton
selbstandig auf diese Beziehungen aufmerksam geworden ist. Wenn
aber tiberhaupt einer von uns beiden diesen Gedanken vom anderen

haben soil, so konnte nach der zeitlichen Folge der Publikationen

zwar Sutton ihn von mir haben, nicht aber ich von ihm.
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somen die Zellen nicht nur zur Untatigkeit verurteilt, sondern

daB sie in weitaus den meisten Fallen krank werden und zu

Grunde gehen. Man konnte zunacbst denken, daC Sistierung der

Entwickelung immer schon ein Kranksein der Zellen bedeute und

eine unmittelbar sicb anscblieBende Degeneration notwendig zur

Folge babe. Allein wir wissen gerade fur die Ecbiniden aus Versuchen

von Driesch (41) und von mir (19), dafi Keimbrucbstiicke, die

aus der „animalen" Region des Eies stammen, tagelang auf dem

Stadium der Blastula steben bleiben, obne an Gesundbeit einzu-

buBen. Ganz Entsprecbendes bericbtet Godlewski (56) von den

Bastarden, die er aus Ecbinideneiern mit Crinoidensperma ge-

ziicbtet bat. Wenn also mancbe dispermen Blastulae im Laufe

einer Stunde oder innerbalb nocb kurzerer Zeit vom Ausseben

voller Gesundbeit in einen bocbgradig patbologiscben Zustand

iibergeben, so muC in den Zellen ein spezifiscber AnlaC zur Er-

krankung gegeben sein, der nacb unseren Feststellungen eben in

nicbts anderem als in der unricbtigen Kombination von Chromo-

somen liegen kann.

Trifft dies aber zu, so ist darait gesagt, dafi die Leistungen

der einzelnen Cbromosomen nicbt in der Weise voneinander unab-

hangig sind, daC, wenn eine bestimmte Cbromosomenart feblt,

einfacb diese Leistung wegfiele, alles andere aber normal bliebe;

sondern es ist offenbar zur blofien Gesundbeit der Zelle ein

Zusammenwirken verscbiedener Cbromosomen notig, das man sicb

nacb Analogie mit gewissen pbysiologiscben Verbaltnissen des

Gesamtorganismus vielleicbt so denken konnte, daC eine Cbromo-

somenart einen bestimmten Stolf produziert, der, wenn nicbt ein

anderer gleicbzeitig mit ibm gebildet wird, giftig wirkt. Die im

Kapitel N konstatierte Tatsacbe, dafi die Erscbeinungen, unter

denen die Kerne dispermer Keime erkranken, ziemlicb variabel

sind, stimmt mit dieser Anscbauung gut iiberein.

Icb babe friiber aus gewissen Beobacbtungen an Ascaris-Eiern

den Satz abgeleitet, dafi der „Kern" nicbt als eine morpbo-
logiscbe Einbeit anzuseben ist, sondern gleicbsam nur als das

gemeinsame Haus, das sicb die Cbromosomen in der rubenden

Zelle bauen. Die Zelle konne ebensogut existieren, wenn jedes

Cbromosoma ein Kernblascben fiir sicb bilde und dauernd bewabre.

Ob dieser Satz wirklicb allgemein, ja nur in der Mebrzabl der

Falle giiltig ist, mocbte icb jetzt eber bezweifeln. Aber mag nun

jene morpbologiscbe Aussage ricbtig sein oder nicbt, jeden-

falls mussen wir nacb unseren Resultaten von einer pbysiologi-
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schen Einheit der der Zelle zukommenden Chromosomen und

also von einer im „Kerii" reprasentierten physiologischen Einheit

reden.

Mit voller Deutlichkeit lehren die Versuche des weiteren, dafi

jede Zelle auf sich selbst gestellt ist, ihre „vita propria" besitzt,

daC nicht etwa das, was die eine Zelle liefern kann, anderen, die

an diesem Teil Mangel leiden, zu gute kommt. Denn da jeder

disperme Keim, als Ganzes betrachtet, alle Cliromosomenarten im

richtigen Mengenverhaltnis besitzt, muBt.e er, wenn solche Be-

ziehuugen zwischen den einzelnen Zellen bestunden, unter alien

Umstanden zu normaler Entwickelung befahigt sein.

In diesem Zusammenhang sei hier nochmals der schon oben

gestreiften Frage gedaclit, ob es schadlich ist, wenn in einer Zelle

die einzelnen Cliromosomenarten in verschiedener Zahl vor-

kommen, also z. B. ein a auf drei b. Wir muCten diese Frage un-

entschieden lassen; doch ware es denkbar, daC in Larven, deren

Zellen zwar die normalen Funktionen erfiillen, aber in kiimmer-

licher Weise, dieses Moment eine Bolle spielt.

Unser Ergebnis, daU zur bloCen Lebensfahigkeit der Zelle

eine Kombiuation bestimmter Cliromosomenarten notwendig ist,

laCt es auf den ersten Blick vielleiclit sonderbar erscbeinen, daB

die Erkrankung nicht schon mit Beginn der Furchung einsetzt,

soudern erst nach Erreichung des Blastulastadiums. Doch konnen

wir fiir diese Tatsache eine Erklarung finden, die um so nattir-

Hcher erscheint, als sie auf einer Vorstellung ruht, welche schon

vor langer Zeit durch Erfahrungen gauz anderer Art gewonnen

worden ist. Vor 15 Jahren habe ich aus gewissen Bastardierungs-

resultaten den SchluB gezogen (12, p. 468), daB die erste Ent-

wickelung des Seeigeleies bis etwa zum Blastulastadiura aus-

schlieBlich durch die Konstitution des Eiplasmas
vorgezeichnet ist^). Nicht, daB die Chromosomen wahrend

dieser Periode iiberhaupt fehlen diirften ; wissen wir doch, daB sie

wenigstens in einer Beziehung in sehr erheblichem Mafie be-

teiligt sind, namhch durch den EinfluB, den ihre Anwesenheit auf

die Zelldurchschniirung ausubt. Aber fiir das cellulare Getriebe,

in das sie spiiter in so fundamentaler Weise einzugreifen haben,

wiiren sie nach dieser Vorstellung zuerst ohne Bedeutung. Aehn-

lich wie das kernlose Stuck eines Protozoon noch fiir einige Zeit

einen Rest jener Stotfe besitzen kann, die der Kern bestandig dem

1) Die Stelle ist oben (p. 226) zitiert.

lid. XLIII. N. F. XXXVI. 16
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Protoplasma liefern muC, wenn die Zelle am Leben bleiben soil,

so ware, nur in noch vollkommenerer VYeise, ein solcher Vorrat von

nuklearen Stoffeu im Plasma des reifen Eies zu denken. Schon

das ungeheure MiCverhaltnis zwischen der winzigen Kernmenge

und der riesigen Plasmamenge des zur Entwickelung schreitenden

Eies und die so deutliche Tendenz, die riclitige Proportion so

rasch und so genau wie moglich herzustellen und zu bewahren,

schon diese Tatsachen lasseu ja darauf schlieBen, daC die Kerne

wahrend der ersten Entwickelung noch gar nicht in spezifischer

Weise an den Leistungen der Zellen teilzuuehmen haben. Sie sind

noch nicht produktiv, sondern nur rezeptiv tiitig. Erst wenn durch

die in der Furchung stattfindende gewaltige Vermehrung des

Chromatins schlieBlich in jeder Zelle die richtige Relation zwischen

Kern und Plasma erreicht ist, erst dann beginnt sich das typische

Wechselverhaltnis herzustellen ^).

Diese Erwagung liifit es uns also sehr wohl verstehen, dafi

die Erkrankung in der Kegel mit demjenigen Punkt der Ent-

wickelung zusammenfallt, wo die Zellen, nachdem ihre Vorfahren

ununterbrochen von Teilung zu Teilung geeilt waren, zum ersten-

mal eine langere Ruheperiode durchmachen 2). Ja, wir diirfen

hinzufugen, dafi wir kaum auf andere Weise einsehen konnten,

warum die Erkrankung gerade in der fertigen Blastula zum Aus-

bruch kommt. Denn welche speziellen „Anlagen" sollten es denn

sein, deren Fehlen im genannten Zeitpunkt eine iiber dem Aequator

gelegene Blastulazelle krank machen konnte, da doch diese Zellen

in dieser Periode gar nichts Positives zu leisten haben?

Wenn wir im Bisherigen die Arbeitsteilung der Chromosomen

dahin charakterisiert haben, dafi das Zusammenwirken verschiedeuer

Chromosomenarten fiir die generellen, zum Besteheu jeder Zelle in

gleicher Weise aufzubringenden Leistungen notwendig sei, so ist

damit nicht ausgeschlossen, dafi es einzelne Chromosomen geben

konnte, deren Fehlen das Leben der Zellen nicht beeintrachtigen,

sondern sie nur zur Ausiibung einer bestimmten Leistung
unf ahig machen wurde. Bei Besprechung der Larven mit Skelett-

und Pigmentdefekt (p. 128) haben wir diese Frage schon diskutiert,

muCten sie aber unentschieden lassen. Zu Gunsten der genannten

Moglichkeit scheiut mir die Erscheinung zu sprechen, dafi sich bei

1) Diese Betrachtungen beriihren sich eng mit den von R. Hekt-
wiG iiber die Kernplasmarelatiou geauCerten Anschauungen, wie

auch in gewisser Beziebung mit denjenigen C. Rabls (103).

2) Vergl. hierzu auch das auf p. 190 Gesagte.
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manchen dispermen Larven, sowohl bei Dreiern wie Vierern, ein-

zelne Drittel oder Viertel des Keimes in ihre Zellen auflosen, ohne

dafi diese Zellen die geringsten Anzeichen von Krankheit darboten.

Hier mufi wohl angenommen werden, daB es bestimmte Chromo-

somen gibt, welche fiir das Haften der Zellen aneinander notig

sind, sonst aber, wenigstens fiirs erste, keine im Leben der ein-

zelneu Zelle unersetzbare Bedeutung haben.

Mehr als das Gesagte wird sich aus den Versiichen kaum
schliefien lassen. Und wenn die gezogeuen Schliisse richtig sind,

so laBt ihre Unbestimmtheit klar genug erkennen, wie verschwindend

klein das Erreiclite ist gegeniiber den Aufgaben, die hier zu losen

waren. Weiteres Vordringen wird vor allem davon abhangen, ob

sich Methoden finden lassen, durch welche abnorme Chromatin-

kombinationen in kontrollierbarer Weise herstellbar sind.

Es tritt hier noch die Frage auf, ob fiir eine Verschieden-

wertigkeit der Chromosomen, die. sich bei Echinodermen auf Grund

ihrer unregelmafiigen Verteilung bei der Dispermie erschliefien

laBt, auch bei anderen Tieren Anzeichen experimenteller Art vor-

liegen. Mir ist nur eine einzige hieraiif beziigliche Bemerkung
bekannt, namlich von 0. Hertvtig (71) uber mehrfach befruchtete

Frosch-Eier. Leider ist diese Angabe, die nur nebenbei bei einer

Erorterung iiber die Bedingungen der Entstehung von Doppel-

bildungen gemacht worden ist, sehr kurz gehalten. Es ist nicht

gesagt, woran die Ueberfruchtung erkannt worden ist und in

welcher Weise die erste Entwicklung verlaufen ist. Von groBem

Interesse aber ist, daC 0. Hertwig aus den fraglichen Eiern Era-

bryonen geziichtet hat, welche partiell normal und partiell patho-

logisch waren. Auch in den pathologischen Bezirken hat er Kerne

und abgegrenzte Zellen nachweisen konnen; in der Hauptsache

aber trugen diese Bezirke die deutlichen Anzeichen des Zerfalls

zur Schau. In einigen Fallen hat O. Hertwig gefunden, daB der

entwickelungsfahige Rest des Keimes, der oft nur die Halfte oder

ein Drittel des Ganzen betragt, sich zur Gastrula einsttilpt und

sogar eine Xervenplatte und Chorda entwickelt. So entstehen,

wie er schreibt, Teilbildungen, die in mancher Beziehung mit

denen iibereinstimmen, die Roux durch vollstandige oder partielle

Zerstorung einer der beiden ersten Furchungskugeln hervorge-

rufen hat.

0. Hertwig ist geneigt, diese partiell-pathologische Entwicke-

lung so zu erklaren, dafi das Ei, das mehrere Spermien in sich

aufnimmt, vorher schon geschadigt war, Je nach dem Grad dieser

16*
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Schadigung wurde ein groCerer oder geriugerer Bereich des Keims

pathologisch werden. Nach meinen Ergebnissen an dispermen

Echiniden-Eiern wird diese Deutung kaum aufrecht zu erbalten

sein; auch ist schwer einzusehen, wie eine Schadigung des Eies

so streng lokalisiert sein sollte, daC jener scharfe Gegeusatz nor-

maler und pathologischer Bezirke eutstehen kann. Erinnern wir

uns, dafi auch bei den dispermen Echinideukeimen, bei denen ja

eine vor der Befruchtung vorhandene Schadigung als ausge-

schlossen gelten kann, sehr haufig einzelne Drittel oder Viertel zu

normaler Entwickelung befahigt sind, andere nicht, so wird man

es als sebr wahrscheinlich bezeichnen dtirfen, daC der gleichen Er-

scheinung im Frosch-Ei die gleiche Ursache zu Grunde liegt

wie dort.

Wie ich oben die Meinung zuriickgewiesen habe, daC unser

Ergebnis dadurch auf seine Richtigkeit gepriift werden konne, ob

es mit gewissen heute iiblichen Vorstellungen iiber Vererbung in

Einklang stehe, so wiirde ich es auch umgekehrt fiir unzulassig

halten, unsere Resultate zum MaBstabe fiir Vererbungstheorien zu

machen. Je unabhangiger beide Gebiete gepflegt werden, urn so

ersprieMcher wird es sein. Etwas anderes aber ist es , wenn

sich ganz ungesucht Beziehungen zwischen ihnen ergeben, wie

dies bekanntlich anlaiilich der Wiederentdeckung des Mendel-

schen Gesetzes der Fall gewesen ist Correns (35) hat neuer-

dings darauf aufmerksam gemacht, daC er der erste gewesen ist,

der an Beziehungen zwischen der MENDELschen Spaltungsregel und

den Vorgangen bei der Chromatinreduktion gedacht hat (34).

Dabei war ihm jedoch die Schwierigkeit nicht entgangen, die darin

lag, daC damals alle Chromosomen eines Kernes als essentiell

gleichwertig galten und also jedes Merkmal als in jedem Chromo-

soma vorhanden angenommen werden muCte. Unter dieser An-

nahme aber laCt sich die MENDELsche Kegel nicht verstehen. Erst

das Ergebnis Montgomerys, daC die Chromosomen eines jeden

Vorkerns morphologisch verschieden sind, daC jedem Chromosoma

des einen Vorkerns ein ihm homologes im anderen gegeniibersteht

und dafi zum Zwecke der Reduktion die homologen Elemente

kopulieren, erst dieses Resultat und die ganz gleiche Annahme,

zu der ich, damals mit Montgomerys Arbeit noch unbekaunt,

durch meine Versuche gefiihrt worden war, brachten, wie ich schon

in meiner ersten Mitteilung (22) angedeutet habe, genau das, was

die MENDELschen Tatsachen forderten. Diese Beziehungen sind
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ja seither so vielfach ^) und eingehend dargestellt worden, daB ich

hier nichts weiter dariiber zu sagen brauche.

Im Vorstehenden haben wir nur dasjenige betrachtet, was sich

aus den Disperraie-Versuchen hinsichtlich der Verschieden-
wertigkeit der Chromosomen ableiten liiCt ; die Versuche

haben uns aber nocb eine andere Erscbeinung kennen gelebrt, die

mit groBter Wahrscbeinlichkeit auf die Chromosomen zu beziehen

ist, ohne jedoch mit unseren bisherigen Ergebnissen notwendig

zusammenzuhiiugen. Es ist dies die Tatsache, daB gesunde di-

sperme Plutei nicht selten einen mosaikartigen Charakter dar-

bieten, als waren sie aus Stiicken zusammengesetzt, die von ver-

schiedenen Individuen genommen sind. Sowohl im Typus des

Skeletts, als auch in den Skelett- und Pigmentdefekten kommt

diese Erscheinuug zum Ausdruck (Taf. IV und V). Die Zustande

erinnern an jene merkwurdigen Pfropfungen, von denen Born,

Harrison u. a. so schone Beispiele geliefert haben. Allein die

Entstebung unserer Abnormitat ist eine fundamental andere. Bei

der Pfropfung ist die Grenze, an der zwei ungleiche Organisations-

typen aneinanderstoBen, eine wirkliche Grenzflache zwiscben voll-

stiindig verschiedenem, aus zweiKeimen entnommenem Material.

Bei unseren Versuchen dagegen sind die einzelnen Larvenbezirke

alle aus dem gleicben Eiprotoplasma entstanden, und ihre Ver-

schiedenheit kann also nur darauf beruhen, daB etwas zum Ei-

plasma Gegensatzliches , das bei der normalen Entwickelung in

identischer Weise auf alle Blastomeren iibergeht, in unseren

dispermen Keimen ungleich auf die ersten Furchungszellen ver-

teilt wird.

Es ist oben (Kapitel H, Abschnitt V und VI) dargelegt worden,

daB dieser Forderung kaum etwas anderes entsprechen kann, als

die Chromosomen, und daB diese ihr geniigen, gleichviel, ob die

Anlagen, um die es sich dabei handelt, nur je an ein Chromosoma

gebundeu sind oder an alle. Hangt z. B. der Skelettypus von

ein em Chromosoma eines jeden Vorkerns ab, ist also der Typus

des Skeletts in der monospermen Larve als ein KompromiB

zwiscben den Wirkungen zweier in alien Larventeilen vertretenen

Chromosomen anzusehen, so ist ohne weiteres einleuchtend, daB

die disperme Dreierlarve, welche in jedem Drittel eine andere

1) Vergl. Sutton (122), de Vries (127), Boveri (25, 26),

Hacker (59), Strasburger (119), H. E. Ziec4ler (133), C. Heider (60).
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Kombination von „Skelettchromosomeu" besitzt, in ihren einzelnen

Bezirkeu ebenso verscliiedene Skelettypen darbieten kann, wie

sonst zwei verschiedeue Individuen. Wird aber der Skelettypus

durcli die Kombination a Her Chromosomen bestimmt, so

ist ja auch diese Kombination in jedem Bezirk des dispermen

Keimes eine andere, so daC sich auch daraus eine mosaikartige

Zusammenfugung verscliiedener Typen ergeben miiBte.

So fuhren uns also diese Tatsachen abermals auf das Ver-
erbungsproblem und speziell zu jener so viel umstrittenen

Lehre, welche den Chromosomen eine einzigartige Rolle bei der

Vererbung zuschreibt. Liest man die sich bekampfenden Meinungen,

die hieriiber geauCert wordeu siud, so mochte man zunachst an

uniiberbriickbare Gegensatze denken. Sieht man aber genauer zu,

so j&ndet man, wie so oft, daC es mehr die Worte sind, um die

gestritten wird, als die Sachen. Ich habe mich an zwei Stellen

(23, 26) iiber den Begriff des „Verer bungs tragers" ausge-

sprochen und kann mich daher hier auf eine kurze Bemerkung

beschrankeu, Wenn unter der Vererbungsfrage die Frage verstanden

wird, welche im Ei gegebeneu Faktoren zusammenwirken miissen,

damit ein neues Individuum von gleicher Art entsteht wie das

elterliche, so ist es selbstverstandlich, daB diese Faktoren jeden-

falls zum einen Teil im Protoplasma liegen. Allein die Frage,

um die es sich bei jener Diskussion uber die Bedeutung der

Chromosomen bei der Vererbung stets gehandelt hat, ist diese:

wie ist es zu erklaren, daC trotz des ungeheureu Uebergewichtes,

welches das Ei im protoplasmatischen Anteil der Vererbungsfaktoren

besitzt, das neue Individuum doch dem Vater ganz ebenso iihnlich

sein kann wie der Mutter? Oder konkreter: warum ist, obgieich

die Bedingungeu zur Skelettbildung der Echiuidenlarve sicher zum
groBen Teil im Eiplasma liegen, das fertige Pluteusskelett in seinem

Typus ebenso stark vom Spermium beeiufluBbar als vom Ei? Dieses

Moment der spezifischen Uebereinstimmung mit den
bei den El tern ist es, das man im eugeren Sinn als Vererbuugs-

problem bezeichnet hat, und nur in diesem Sinn geschieht es, wenn

heutzutage eine vererbende Kraft dem Eiplasma abgesprochen und

ausschlieBlich auf den Kern und speziell die Chromosomen be-

schrankt wird.

Was fur diese Anschauung an allgemeinen Argumenfen ange-

fuhrt werden kann, ist oft genug dargelegt worden. Auch in dieser

Frage aber kann nur das Experiment die Entscheidung bringen.

Bisher sind zwei Wege zu solcher experimentellen Priifung be-
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schritten worden. Der eine ist die Bastardierung kernloser Ei-

fragraente, der andere eroifnet sich in den eben besprochenen

Eigenschaften dispermer Plutei.

Vor 18 Jahren hatte mich (10, 14) die Entwickelung von

Bastardlarven, die nach ihrer KerngroCe aus kernlosen Eifrag-

menteu staramen muCten, zu dera Resultat gefiihrt, daC mit dem
Eikern auch jeder EinfluC des Eies auf die Pluteusmerkmale be-

seitigt sei. Denn die in Kede stehenden Larven folgten rein dem
vaterlichen Typus, wahrend die aus ganzen Eiern geziichteten

Bastardlarven ausnalimslos eine Mittelstellung einnahmen. Im

Jabre 1896 babe ich gemeinsam rait Mac Farland (18) zwei

Bastardlarven aus kernlosen Fragmenten isoliert geziicbtet, die

- ^^ T ^- Strong. ^ -. - Strong. S
erne von der Kombination ^^ , .

—-, die andere von
Ecbinus ?' Spbaerech. $"

Aucb sie trugen rein vaterliche Merkmaie zur Scbau, Diese Er-

gebnisse fugen sicb also der Anschauung, daB der Kern allein

die Speciesmerkmale des Pluteus bestimme, aufs beste ein. Allein

den vollen Be we is fiir diesen Satz, den ich friiher in diesen

Resultat^n erkennen zu diirfen glaubte, liefern sie nicht. Denn,

wie sicb seitber gezeigt hat, konnen auch Bastardlarven aus

ganzen Eiern und kernbaltigen Brucbstiicken ganz nach dem vater-

lichen Typus gebildet sein,

Inzwischen ist es der Experimentierkunst J. Loebs (86, 87)

gelungen, Bastardierungen von Seeigeleiern mit Asteridensperma

zu erzielen, und, ihm folgend, hat E. Godlewski jun. (56) Bastar-

dierungsversuche von Echiniden und Crinoiden angestellt, die fiir

uuser Problem von hoher Bedeutung sind.

GoDLEWSKis Hauptresultate sind folgende. Aus Ganzeiern
von Echinus, die mit Antedonsamen befruchtet worden sind, gehen,

wenn sie nicht vorher absterben, Plutei hervor, die mit den reinen

Echinusplutei vollkommen iibereinstiramen und keine Spur von

Crinoideumerkmalen aufweisen. Aus kernlosen Fragmenten
von Echinuseiern, mit Antedonsamen befruchtet, hat Godlewski
trotz zahlreicher Versuche nur Larven jiingerer Stadien erhalten.

Die vier bestentwickelten Keime starben auf dem Gastrulastadium

vor der Skelettbildung ab. Auch an ihnen — sie sind nur im

Leben beobachtet worden — hat Godlewski ausschlieBlich miitter-

liche Charaktere gefunden.

Diese Ergebnisse sind von groBem Interesse. Sie lehren zu-

nachst, daB bei solch heterogener Kreuzung die Trager der vater-

lichen Eigenschaften, — mogen sie liegen, worin sie wollen —
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den Eibestandteilen so fremd gegeniiberstehen, daB sie in ihnen

iiberhaupt nicht zur Geltung kommen konneu. Godlewski hat

verschiedene Argumente dafiir beigebracht, daC die Andeton-

Chromosomen die Entwickelung genau so mitmachen, wie die

Echinus-Chromosomen. Wenn dies zutrifft, und wenn in ihnen

die vaterlichen Anlagen liegen, so waren die Resultate so zu

deuten, daC diese aus einer anderen Klasse stammenden Chromo-

somen die spezifische Wirkung, welche die Chromosomen bei der

Entwickelung auf das Plasma ausiiben, nicht zu betatigen ver-

mogen, daC sie dagegen die zu ihrem Wachstuni notigen Stoffe

auch aus dem heterogenen Eiplasma entnehmen konnen. Und es

ware, nach Godlewskis Messungen, weiterhin anzunehmen, daU

die Antedon - Chromosomen wenigstens insofern diejenigen von

Echinus vertreten konnen, als sie zur Herstellung der fiir die

Kernplasmarelation mafigebenden Kernmenge ebenso beitragen wie

jene. Die Antedon-Chromosomen wiirden also gewisse „generelle"^)

Chromosomeneigenschaften auch in diesera fremden Eiplasma ent-

falteu konnen, „spezielle" dagegen nicht.

Dieser Satz scheint mir nun durch Godlewskis Resultate an

den kernlosen Fragmenten vollkommen bestatigt zu werden. Schon

zur Furchung ist ja, wie ich gezeigt habe (15), Chromatin notig,

und diese Funktion vermogen, wie die Versuche Godlewskis

lehren, die Antedon-Chromosomen auch im Echinusplasma zu er-

fullen. Wenn es richtig ist, daC die Aufgabe der Chromosomen

hierbei nur darin besteht, die Spharen naher aneinander zu

koppeln, als es ihrer Gleichgewichtslage entspricht 2), so hatte die

Tatsache, daC auch ganz heterogene Chromosomen hierzu genugen,

nichts Auffallendes ; es waren nur allerallgemeinste Eigenschaften,

die sie wahrend dieser Periode zu entfalten haben.

Anders wird es, wenn das Stadium erreicht ist, auf dem die

speziellen Chromosomeneigenschaften notig werden. Und hier tritt

uns nun die meines Erachtens hochst wichtige Tatsache entgegen,

daC zwar die ganzen Eier, welche neben den Antedon-Chromosomen

auch ihre eigenen besitzen, das Pluteusstadium erreichen konnen,

die Fragmente aber, in denen nur Antedon-Chromosomen vorhanden

sind, spatestens als Gastrulae absterben.

Godlewski allerdings sieht die Sachlage anders an ; er hofift,

daB es bei noch ausgedehnteren Versuchen gelingen werde, auch

1) Vergl. hierzu 26, p. 101.

2) Vergl. M. Boveri (4).
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Keime dieser Zusammensetzung bis zu spateren Stadien aufzuziehen.

Mir dagegen ist es viel wahrscheinlicher, daC sein Ergebnis nicht,

wie er meiut, ein unvollkommenes, sondern ein definitives ist; dafi

mit dem Gastrulastadium eben die auCerste Grenze erreicht ist,

bis zu der Eiplasma eines Echiniden mit Chromosomen eines

Crinoiden sich entwickeln kann.

Und damit kommen wir wieder zu der von mir schon mehr-

mals^) und auch oben wieder betonten Vorstellung, daC in der

Entwickelung zwei in Bezug auf die Mitwirkung des Kerns

essentiell verschiedene Perioden zu unterscheiden sind : eine erste,

in der die Konstitution des Eiplasma maCgebend ist, wahrend

von den Chromosomen nur gewisse generelle Qualitaten wirksam

sind; und eine zweite, in welcher die Chromosomen durch ihre

spezifischen Eigenschaften zur Geltung kommen und in der der

Keim, wenn diese Wirkung ausbleibt oder eine unrichtige ist, zu

Grunde geht. Es sind ja zum Teil gerade die Tatsachen der

dispermen Entwickelung, welche zu dieser Unterscheidung

gefiihrt haben. Und wenn uns die Befunde an den heterogen

bastardierten kerulosen Eifragmenten nun zu der gleichen An-

nahme hindrangen, so ist es nicht uninteressant, zu sehen, dafi

zwischen diesen beiden Erscheinungen, so verschieden sie zunachst

zu sein scheinen, doch eine gewisse Analogie besteht. In beiden

Fallen haben wir es nach meiner Auffassung mit einem „unrichtigen"

Chromatinbestand zu tun : in dem einen insofern, als die Chromo-

somen, mit denen das Eiplasma zurecht kommen soil, von einer

anderen Tierklasse stammen, beim anderen, als der Kern nicht

alle zur physiologischen Einheit gehorigen Chromosomenarten ent-

halt. In beiden Fallen reicht dieser unrichtige Chromatinbestand

fiir die erste Entwickelung aus und beginnt dann zu versagen.

Wo liegt nun die Grenze zwischen diesen beiden Perioden?

Ich habe dieselbe friiher auf das Stadium der fertigen Blastula

verlegt, einmal deshalb, well an diesem Punkt gewohnlich die Er-

kraukung der dispermen Keime einsetzt, und zweitens, well ich

in der Mesenchymbildung bereits vaterliche Vererbungstendenzen

als wirksam erkennen zu konnen glaubte.

GoDLEwsKis Resultate scheinen dieser Annahme zu wider-

sprechen. Denn wenn auch weitaus die meisten seiner in Rede

stehenden Objekte schon auf dem Blastulastadium abgestorben

1) Vergl. besonders 23, p. 354 £f.
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sind, so hat er doch vier Gastrulae mit typischem Mesenchym

von rein mtitterlichem Habitus erhalteu.

Es wird nicht imnutz sein, diesera Widerspruch etwas naher

nachzugehen und zu diesem Beliuf vor allem die Frage zu unter-

suchen, von welchem Zeitpunkte an sich vaterlicher Einflufi in der

Echinidenentwickelung bemerkbar macht. Bei Bastardierungen

n P M 1 n 11 Q r^—
-, Z-. habe ich (23), im Gegensatz zu Driesch (40), der

Sphaerechinus ?
^

die Mesenchymzellenzahl solcher Bastarde rein miitterlich ge-

funden hatte, in zwei Versuchen eiue deutliche Annaherung an

die vaterliche Zahl koustatieren konnen. Dies eben war der

Befund, der micli bestimmte, vom Stadium der Mesenchymbildung

an die Entfaltung vaterlicher Merkmale zu datieren. luzwischeu

bin ich jedoch von dieser Meinung abgekommen. Zwar an den

Tatsachen ist nicht zu rutteln. Eine andere Frage aber ist die,

ob wir in ihnen eine Wirkung viiterKcher Vererbungstendenzen zu

erblicken habeu. Nach der Deutung, die ich im vorigen Heft

dieser Studien (p. 69 ff.) gegeben habe, ist namlich die Erhohuug

der Mesenchymzellenzahl nach der vaterlichen Seite hin einfach

eine Wirkung der vaterlichen Chromatinmenge, nicht aber

einer besonderen Qualitat des Spermiums. Die Zellenzahl folgt

einfach den Gesetzen der Kernplasmarelation. Und so richtig

also auch im allgemeiuen der Satz K. Peters (101) ist, daC sich

der EiufluC, den die Eltern auf die Konstitution des Kindes aus-

iiben, am sichersten an einem zahlenmaBig ausdruckbaren Merkmal

studieren lasse, so trifft dieser Satz doch gerade fiir die Mesenchym-

zellen, deren Zahl so erhebhch durch die bloBe Menge von Kern

und Plasma beeinfluBt wird, nicht zu, weuigstens nicht ohue ganz

besondere Einschrankuugen. Peter hat nun selbst die Frage in

einer moghchst einwaudfreien Weise gepruft. Er hat namhch den

Einflufi des Spermiums auf die Zahl der Mesenchymzellen nicht bei

Bastardierungen, soudern inuerhalb der Species Echinus
untersucht, indem er von den Eiern zweier Weibchen M und N je

einen Teil mit Sperma eines Mannchens A, den anderen Teil mit

Sperraa eines Mannchens B befruchtete. Dafi dieses Verfahren

fiir uuser Problem verwendbar ist, riihrt daher, dafi die Mesenchym-

zellenzahl von einer Zucht zur anderen nicht unerheblich ver-

schiedeu sein kaun, innerhalb jeder einzelnen Zucht aber nicht in

hohem Grade variiert^). Bei dieseu Versuchen hat Peter ge-

1) Schon vorber hatte ich (23) fiir die Pigmentverhaltnisse der

Ecbinidenlarven gezeigt, daC sich die Frage nach dem EinfluC der
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fimden, daB die Zahl der primaren Mesenchymz ellen

voin Spermium ganz unabhangig ist. So wenig dadurch

fliein Resultat, daB die Saraenzelle auf diese Zahl unter Umstanden

einen wesentlichen EiiifluB ausubt, beriilirt wird, so bekraftigt der

Befund Peters doch die obeu geauCerte Animhnie, dafi, soweit

die Zahl der MeseDchymzellen durch eine Quail tat bestimmt

wird, diese Qualitat im Eiplasma zu suchen ist, und dafi der

EiufluB des Spermiums in meinen Bastardierungen eben nur auf

Veranderung einer Quantitat beruht, wie wir einen solchen

EinfluB auch dadurch ausiiben konnen, daB wir in einem Ei die

Kerumenge kiinstlich erhohen oder die Protoplasmamenge kiinst-

lich vermindern.

Wenn sonach in der Mesenchymbildung ein spezifischer

vaterlicher EinfluB noch fehlt, so ware nach meinen Befunden

(23, p. 346) das Stadium, wo er zuerst sichtbar wird oder wenig-

stens sichtbar werden kann, dasjenige der fertigen Gastrula

mit beginnender Skelettanlage. Und dies ist eben
gerade das Stadium, welches die GoDLEWSKischen
Larven nicht mehr erreicht haben, Diese Ergebnisse

stimmen also gut genug zusammen. Wir konnen von unserem

Standpunkte aus sagen: von dem Stadium an, wo die Chromo-

somen eine spezifische Wirkung in der Entwickelung zu entfalten

haben, was sich, bei geniigender Harmonie zwischen ihnen und

dem Plasma, darin auspragt, dafi der bisher sich rein miitterlich

prasentierende Keim anfangt, vaterliche Merkmale aufzuweisen,

von diesem Punkt an beginnen die dem Plasma allzu fremd gegen-

iiberstehenden Chromosomen zu versagen, und wenn sie allein vor-

handen sind, muB die Entwickelung stillstehen.

Nun aber fragt es sich : wie stimmen dazu die Tatsachen der

dispermen Entwickelung? Wenn auch manche dispermen Keime

erst auf dem Gastrulastadium krank werden, so ist doch der ge-

wohnliche Zeitpunkt der Erkrankung das Stadium der Blastula vor

oder wahrend oder nach der Mesenchymbildung, also ein wesent-

lich jiingeres Stadium als dasjenige, welches die vier Godlewski-

schen Larven erreicht hatten, bei denen der Urdarm die Wendung

nach der einen Seite erkennen lieC und das Mesenchym bereits

zu zwei Gruppen angeordnet war. Man konnte fur beide Gebiete

an individuelle Unterschiede denken derart, daB in der Kegel der

Samenzelle auf die Lai'venmerkmale innerhalb einer und der-

selben Species priifen laCt.
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unrichtige Chromatinbestand schon auf dem Blastulastadium der

Entwickelung ein Ende setzt, in besonders gunstig organisierten

Eiern aber erst nach erfolgter Gastrulation. Es lassen sich aber

gewisse Umstande anfiiliren, nach denen es begreiflich erscheinen

konnte, daC die merogonischen Objekte Godlewskis sich etwas

weiter entwickeln als die mit abnormer Chromatinkonobination be-

lasteten dispermen Keime. Die unrichtig zusammengesetzten Kerne

dispermer Larven erkranken, sobald die Periode ihrer spezifischen

Tatigkeit beginnt, aus Ursachen, die in ihnen selbst liegen, und

reiBen damit auch das Plasma mit ins Verderben, mag dieses auch

vielleicht an sich die Fahigkeit besitzen, die Entwickelung noch

etwas weiterzufuhren. Der Crinoidenkern im Echinidenplasma

dagegen ist ein, wenn auch nicht auf dieses Plasma berecbneter,

so doch vollstandiger und gesunder Kern. Und es ist durchaus

nicht undenkbar, daB der Gastrulationsprozefi, wenn er eben iiber-

haupt schon von einer spezifischen Chromatintatigkeit abhangig

ist, auch im Echinidenplasma durch den Crinoidenkern in Szene

gesetzt werden kann. Denn gastrulieren tut ja die Antedonblastula

auch; und abgesehen davon, daC sie ihr Mesenchym erst nach

der Gastrulation bildet, ist der Vorgang der Einstiilpung von dem

in einem Echinidenkeim nicht wesentlich verschieden. Ja, ich kann

bei aller Hochschatzung, die ich den Augaben Godlewskis gegen-

tiber hege , nicht leugnen , daC mir seine Betonung des rein

miitterlichen Charakters seiner vier merogonischen Gastrulae nicht

so sehr gewichtig erscheint. Ich will dabei von dem Umstand

absehen, dafi diese Larven nur lebend, also jedenfalls nur bei

schwacherer VergroBerung und vermutlich, wahrend sie sich be-

wegten, beobachtet worden sind. Aber wodurch soil sich denn

eine Echinusgastrula von einer Antedongastrula so sehr charak-

teristisch unterscheiden ? Wenn ich die Fig. 39 bei Seeliger (113)

betrachte und damit die Bruchstiickgastrulae vergleiche, die ich

aus Echinideneiern geziichtet habe, so ist, mit Ausnahme der

Mesenchymanordnung, der Unterschied sehr gering, denn auch die

Wendung des Darmendes nach der einen Seite, die Godlewski
besonders hervorhebt, ist in der Antedongastrula zu erkennen.

Und so ist mein SchluC der folgende. Entweder : die Gastru-

lation ist von spezifischer Chromosomenwirkung unabhangig und

kann daher auch mit einem sehr fremdartigen Kern noch vollzogen

werden. In den meisten dispermen Keimen kommt sie deshalb

nicht zu stande, well die Zellen schon vorher wegen der Erkrankung

ihres Kerns selbst krank geworden sind. Oder: zur Gastrulation
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ist bereits eine spezifische Chromatintatigkeit notig. Dann siud

die Antedon-Cbromosomen im stande, diese ibnen im eigenen Plasma

vertraute Funktion auch im Echinidenplasma auszuuben. Fiir die

Tatsache aber, daB die meisten dispermen Keime nicht gastrulieren,

konnte aufier dem vorhin angefOhrten Moment noch das weitere

bestimmend sein, daC der uurichtig kombinierte Kern die zur

Gastrulation notige spezifische Leistung nicht aufzubringen vermag.

Fasse ich das Ergebnis aller dieser Ueberlegungen zusammen,

so stellt sich mir die Rolle der Chroraosomen und ihr Verhiiltnis

zum Plasma wahrend der ersten Entwickelung folgendermaCen dar.

Ich halte nach wie vor an der Anschauuug fest, dafi die Misehung

der elterlichen Qualitaten im Kind, wie sie uns am klarsten in

den Bastarden entgegentritt, eine Funktion der Chromosomen von

Ei- und Spermakern ist. Obgleich schon im Ei diese spezifischen

Vererbungstrager vereinigt sind, wird dadurch doch nicht das Ei

schon zu einera Bastard. Das heifit: das Ei zeigt auch nach der

Befruchtung lediglich Charaktere der Mutter und keine Spur von

den Eigenschaften der Eier jener Species, von der das eingedrungene

Spermium stammt. Wir wundern uns daruber nicht; denn damit

ein richtiges Bastardei entstehen konnte, dazu ware, wenn es als

iiberhaupt moglich betrachtet werden darf, ein gewaltiger Stoff-

wechsel im ganzen Plasma notig, und hierfiir ist einmal die Zeit,

wahrend deren das befruchtete Ei besteht, viel zu kurz und zweitens

der Kern im Vergleich zum Plasma viel zu klein. Das befruchtete

Ei ist eine exzeptionelle Zelle, in der das typische Wechselver-

haltnis zwischen Kern und Plasma niemals zu stande kommt. Was
hier fiir das Ei behauptet worden ist, gilt ebenso fiir die ganze

Furchung bis zu dem nicht genau fixierbaren Stadium, wo in den

klein gewordenen Zellen das richtige Mengenverhaltnis des Plasmas

zum Kern erreicht und damit langere Pausen zwischen den Tei-

lungen eingetreten sind.

Die bis hierher sich erstreckende erste Entwickelungs-
periode wird in ihrer Spezifitilt bestimmt durch die Konstitution

des Eiplasmas. Dieser Satz wird ja nicht nur dadurch hochst

wahrscheinlich gemacht, daC sich nach den Beobachtungen von

mir, Driesch, Godlewski und Peter alle Merkmale dieser ersten

Periode als rein mutterlich darstellen, sondern er darf bis zu

einem gewissen Grad als sicher bewiesen gelten, dadurch namlich,

daC sich im Plasma des unbefruchteten Eies gewisse Primitiv-

organe in mehr oder weniger spezialisierter Weise vorbereitet
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finclen, woriiber eiue Reihe von Arbeiten neueren Datums sehr

wertvolle und merkwurdige Aufschliisse gebracht haben^).

DaC der Vorzug, der damit scheinbar dem mtitterlichen Teil

eingeraumt ist, in der sclilieBlichen Gestaltung des neuen Indi-

viduums, ja bei Echiniden schon im Pluteus, vollig tiberwunden

wird, dies begreifen wir, wenn wir bedenken, daG in den Grenzen,

innerhalb deren Kreuzung moglich ist, die Grundziige der Ent-

wickelung die namlichen siud und dafi vor allem die erste Ent-

wickelung gleichsara eine so primitive und vielfach zu iiberarbeitende

Skizze darstellt, daJB es fur die feinere Ausgestaltung gleichgiiltig

ist, ob in ihr schon die Vererbungstendenzen beider Eltern zur

Geltung kommen oder niclit.

Wenn in dem Gesagten den Chromosomen jeder EinfluC auf

die Spezifitat der ersten Entwickelung abgesprochen wird, so werden

sie damit nicht als entbehrlich fiir dicse Periode bezeichnet. Aber

sie wirken nur durch ihre generellen, uoch nicht durch ihre spezi-

fischen Eigenschaften.

Von dem Zeitpunkt an, wo diese letzteren Qualitaten in

Tatigkeit treten, datieren wir die zweite Periode der Ent-
wickelung. Es ist jedoch ohne weiteres klar, daB rein miitter-

liche, d. h. durch das Eiplasma bedingte Merkmale auch in diese

zweite Periode hiniiberreichen konnen, wofiir der Dottersack das

beste Beispiel liefert.

Auf Grund der entwickelten Vorstellungen seien nun die bisher

bekannten Falle, welche bei prinzipieller Gleichheit des Plasmas

in ihrem Chromatinbestand voneinander verschieden sind, zu-

sammengestellt und hinsichtlich der Entfaltung elterlicher Merk-

male verglichen ^).

1) Im normal befruchteten Ei treten nach Ablauf der

ersten Entwickelungsperiode die vaterlichen und mtitterlichen

Chromosomen in ganz gleicher Weise mit dem Eiplasma in Be-

1) Es ist vor allem auf die Arbeiten Cramptons , Fischels,

CoNKLixs, Wilsons und seiner Schiiler liinzuweisen. Fiir die Echi-

niden habe ich selbst hierher gehorige Daten geliefert.

2) Die im folgenden aufzuzahlenden Falle, alle auf Echiniden

sich beziehend, sind dem Plasma nach insofern verschieden, als es

sich bei den einen um ganze Eier, bei den anderen um E 1 -

fragments handelt. Da jedoch das gentigend groCe Eifragment
alle Entwickelungsqualitaten ebenso enthalt wie das ganze Ei, kann
dieser Unterschied vernachlassigt werden. Ich komme auf diesen

Punkt iibrigens unten noch zuriick.
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ziehuDg unci beeinflussen vermoge der von ihnen ausgehenden

formativen Wirkungen die weiteren Gestaltungsprozesse so, da6 im

allgemeinen eine Mischung der elterlichen Qualitaten zur Er-

scheinuug kommt ^). Da in jeder Zelle die Chroraosomen der

beiden Elteru in gleicher Kombination vorhanden sind, kommt der

Mischtypus iiberall iind speziell da, wo wir es am sichersten ver-

gleicheii konneu, in den symraetrischen Korperteilen, in identischer

Weise zum Ausdruck.

2) Im kern lo sen Ei (Eifragment), das mit einem
Spermium der gleichen oder einer nicht zu weit

entfernteu Art befruchtet worden ist, sind die Ver-

haltnisse prinzipiell die gleichen. Die Abkommlinge des Sperma-

kerns entbalten alle Chroraatinqualitaten, aber eben nur vaterlicbe

;

und demgemilB baben sich alle bisher geziicbteten merogonischen

Bastardplutei als rein vom vaterlicben Typus erwiesen (10, 14, 18).

3) Im kernhaltigen Ei, das mit einem Spermium
einer sehr eutfernten Tierform befruchtet worden
ist, sind nur die Abkommlinge der Eikern-Chromosomen im stande,

einen EinfluC auf die Gestaltung des Embryo auszuiiben. Die

Abkommlinge der Spermakern - Chromosomen beteiligen sich an

den spezifischen Kernleistungen der zweiten Periode nicht. Die

entsteheuden Plutei sind demgemafi von rein mutterlichem Typus

(GoDLEwsKi). Die betrachtliche Sterblichkeit dieser Objekte auf

jungeren Stadien ruhrt vielleicht von einer schadigenden Wirkung

der vaterlicben Chromosomen her.

4) DaskernloseEi (Eifragment), miteinem Spermium
einer sehr f ernstehenden Form befruchtet, vermag

sich nur so weit zu entwickeln, als lediglich generelle Chromosomen-

Eigenschaften erforderlich sind, also bis zum Ende der ersten Ent-

wickelungsperiode. Die ituCerste Grenze dieser Periode, welche

aber nur hochst selten erreicht wird, ware fiir Echiniden, nach

den Befunden Godlewskis, das Gastrulastadium vor der Skelett-

bildung. Es ist dies dasjenige Stadium, bis zu dem vielleicht alle

Larven rein raiitterliche Charaktere aufweisen, und so haben sich

auch die in Rede stehenden Objekte — kernlose Echinus -Ei-

fragmente mit Antcdon-Sperma — nach den freilich gerade bier

etwas unsicheren Beobachtungen Godlewskis als rein mutterlich

1) Von Einzelheiten, speziell von einer Betrachtung derjenigen

Charaktere, die sich im Bastard nicbt mischen, kann hier abge-

sehen werden.
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erwiesen. Immerhin erscheint ein EinfluC der Antedon-Chromo-

somen bei der Gastrulation nicht vollig ausgeschlossen.

5) Im kernhaltigen Ei, das durch zwei Spermien
befruchtet worden ist, haben wir zwei Ersclieinungen scharf

auseinanderzuhalteu. Wahrend in den bisher betrachteten Kate-

gorien die Kerne an sich vollig normal sind, haben wir es in den

meisten dispermen Keimen mit Kernen zu tun, deren Chromatin-

bestand abnorm zusammengesetzt ist. In dispermen Keimen dieser

Art erkrankt der Kern gewohnlich gegen Ende der ersten Periode,

d. i. in der fertigen Blastula oder beginnenden Gastrula, in seltenen

Fallen nach vollzogener Gastrulation.

Unter gewissen Umstanden aber, wie sie am klarsten im

Doppelspindeltypus und im Amphiaster-Monastertypus zu iiber-

sehen sind, erhalten die Zellen dispermer Keime normal zusammen-

gesetzte Kerne und entwickeln sich dann bis zum Pluteusstadium.

Von dem Chromatinbestand aller bisher betrachteten Falle unter-

scheidet sich der ihrige dadurch, daC in den einzelnen Bereichen

verscbiedene Kombinationen vaterlicher und mutterlicher Chromo-

somen enthalten sind. DemgemaB zeigen die gesunden dispermen

Plutei haufig in verschiedenen Bezirken verschiedenen Typus und

sind speziell sehr asymmetrisch eutwickelt.

6) Ein Fall endlich, der mit den letztbesprochenen Fallen

von Dispermie nahe verwandt ist, ist derjenige, wo in ein em
nornial-befruchteten Ei bei der ersten Teilung der

ganze Spermakern in die eine Blastomere gerat (7, 27).

Hier haben wir in der einen Larvenhalfte nur miitterliche, in der

anderen miitterliche und vaterliche Vererbungstendenzen gemischt

zu erwarten. Leider ist von solchen Objekten bisher nur eine,

iiberdies nicht vollig gesunde Gastrula mit Skelettanlage geziichtet

worden, welche iedoch insofern unseren Postulaten entspricht, als

sie deutlich asymmetriseh ist.

Schon friiher habe ich auf die merkwiirdige Parallele hinge-

wiesen, die zwischen den sub 5 und 6 angefuhrten Fallen und

gewissen anderen abnormen Bildungen besteht, die gleichfalls,

trotzdem sie aus ein em Ei stammen, ein Mosaik darstellen, als

waren sie aus Stiicken verschiedener Individuen zusammengesetzt,

ich meine die gynandromorphen Insekten. Es scheint mir

kein Zweifel moglich, daB diese AbDormitaten mit den dispermen
Mosaikbildungen in prinzipieller "Weise iibereinstimmen miissen.

Denn es ist kaum denkbar, daC das Eiplasma, das sich in seiner

ganzen Aus- und Umbildung als etwas so Einheitliches erweist,
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genau bis zu einer bestimmten Grenze „mannliche", von da an

„weibliclie" Qualitat enthalten konnte. Vielmehr fordern diese

Falle einen Bestandteil, der sich nachtraglich in diesem Plasma

verteilt und der, normalerweise iiberall in identischer Beschafifen-

heit sich verteilend, hier in bestimmter Weise ungleich verteilt

wird. Werden wir dadurch schon auf die Kerne hingewiesen, so

spricht die Tatsache, daC diese gynandromorphen Individuen gerade

bei Insekten vorkommen, noch ganz besonders fiir eine Unregel-

maCigkeit bei der Kernverteilung. Denn verschiedene Tatsachen

machen es ja auCerst wahrscheinlich, daC die Entscheidung, ob sich

das Insektenei zu einem Weibchen oder Mannchen entwickelt, durch

die Zusammensetzung der Kernsubstanz getrofien wird. So habe

ich schon vor langer Zeit (8), ankniipfend an die Verhaltnisse bei

den Bienen, die Gynandromorphie so gedeutet, dafi bei der ersten

Kernteilung der ganze Spermakern auf die eine Seite gefuhrt wird,

wie in dem oben sub 6 angefuhrten, bei Seeigeln beobachteten Fall.

Doch ware es uach den neuen Erfahrungen liber die Chromatin-

verhiiltnisse der Insekten auch denkbar, daC schon die Verschleppung

eines einzigen Chromosoms zur Entstehung eines gynandromorphen

ludividuums fuhren konnte. Morgan (99) hat noch eine dritte

Moglichkeit namhaft gemacht, dafi namlich disperme Eier des

Doppelspindeltypus sich zu Gynandromorphen entwickeln

konnten, wonach die Uebereinstimmung mit unseren Echiniden-

Mosaikbildungen noch groCer ware. Welche von diesen Annahmen

nun auch den Vorzug verdienen mag — konnten ja sogar alle drei

richtig sein — sie rechnen alle mit solchen abnormen Vorkomm-

nissen bei der Chromatinverteilung, wie sie bei anderen Organismen

als wirklich vorkommend nachgewiesen sind, so daB die gegebene

Deutung auch in dieser Hinsicht mit den Tatsachen aufs beste in

Einklang steht.

Als Erganzung zu dieser Betrachtung mochte ich eine, aller-

dings noch weiterer Ausdehnung bediirftige Beobachtung mitteilen,

welche noch von einer anderen Seite her auf die Kerne als auf

dasjenige hinweist, das den spezifischen Charakter des Individuums

bestimmt. Wir wissen fiir viele Eier und mussen es wohl fiir alle

annehmen, dafi ihr Plasma aus Zonen von verschiedener Beschaffen-

heit besteht. Bei einem bilateralsymmetrischen Organismus gehen

diese Zonen normalerweise so auf die beiden Korperhalften iiber,

dafi jede Halfte von alien Zonen den gleichen Anteil erhalt. Man

konnte nun daran denken, dafi dann, weun durch eine nicht niiher

zu bezeichnende Abnormitat die Eizonen so auf die beiden Korper-

Bd. XIJII. N. F. XXZVI. 17
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halften verteilt worden sind, daC sich die eine Halfte mehr aus

animalen, die andere mehr aus vegetativen Zonen entwickeln muli,

dadurch zwar die Fahigkeit, zu einer „iiormaleii" Halfte zu

werden, beiden nicht genommen ware, daB aber die verschiedene

Plasmabeschaifenheit die Ursache sein konnte zur Ausbildung eines

in beiden Korperhalften verschiedenen Typus, also von Mosaik-

bildungen der uns hier beschaftigenden Art.

Um diese Frage zu priifen, stellte ich folgenden Versuch an.

Seeigeleier wurden vor der Befruchtung durch Schiitteln wurst-

formig gemacht. Erfolgt diese Deformierung scbief zur Achse

und stellt sich, wie dies hierbei vorkommt (19), die Spindel an-

nahernd in die langste Dimension des Plasmakorpers, so wird

das Ei durch die erste Furche in zwei Zellen zerlegt, die in der

Kernsubstanz identisch, in ihrem Plasma verschieden sind. Ware

das Verhaltnis der ersten Furche zur bilateralen Symmetrie ein

so festes, daC diese Furche unter alien Uinstanden die Median-

ebene bestimmen wurde, ware also, mit anderen Worten, die eine

unserer beiden plasmatisch verschiedenen Blastomeren fiir die rechte,

die andere fiir die linke Korperhalfte unabanderlich bestimmt, so

wiirden wir in solchen Objekten ohne weiteres einen Priifstein dafiir

haben, inwieweit eine Plasmaverschiedenheit der charakterisierten

Art auf den Larventypus von Einflufi ist. Da jedoch bei deformierten

Eiern die fiir die kugeligen Eier nachgewiesene Beziehung zwischen

erster Furche und Medianebene nicht gilt, vielmehr das wurst-

formig deformierte Ei die ihm damit aufgepragte kunstliche

Symmetrie zur Larvensymmetrie werden laCt, miissen wir dem

ersten Eingriff noch einen zweiten folgen lassen: wir miissen die

beiden plasmatisch ungleichen Blastomeren voneinander losen.

Die beiden aus ihnen entstehenden ganzen Larven stellen dann

Vergleichsobjekte der geforderten Art dar. Isolierte Vg'Blastomeren

aus deformierten Eiern sind nun leider deshalb schwer zu er-

halten, well man, um sie voneinander zu losen, die Dotterhaut

entfernen muC, Tut man dies kurz nach der Befruchtung, wo

es ja sehr leicht ausfiihrbar ist, so geht die Deformierung in der

Regel lange vor Eintritt der ersten Teilung zuriick und mit ihr

auch ihr EinfluC auf die Spindelstellung. LaCt man dagegen dem
Ei die Dotterhaut bis nach Ausbildung der Spindel, so ist sie

sehr schwer zu entfernen. Dies ist der Grund, warum mir trotz

mehrfacher Versuche nur zwei solche Objekte gelungen sind. Sie

stammen beide von Echinus (Versuch vom 7. Februar 1902). Wie

das Ei deformiert worden war, das laCt sich bei Echinus bekannt-
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lich nicht direkt feststellen, sondern kann nur durch die Spindel-

stellung, durch den Verlauf der Plasmadurchschniirung, durch die

Kernstellung in den primaren Blastomeren und durch deren weitere

Furchung annahernd bestimmt werden. Jedes der beiden Objekte,

bei denen auf solche Weise ungleiche Plasmaverteilung nachgewiesen

worden war, lieferte nun zwei Va'P^utei, die unter sich sehr ahn-

lich, von denen des anderen Paares recht verschieden sind. Die

beiden Paare sind in Fig. LXXII und LXXIII wiedergegeben ; die

Abbildungen machen eine Beschreibung iiberfliissig.

Fig. LXXII.

Fig. LXXIII.

17*
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Sollten weitere Versuche diese Erfahrung bestatigen, so ware

damit gezeigt, daC die iin Ei gegebenen plasmatischen Uogleich-

heiten auf die spezifische Gestaltung des neuen Individuums ohne

EinfluC sind. Natiirlich ist die Frage, die damit aufgeworfen

wird, eine ganz andere, als diejenige, deren Losung ich durch

BastardieruDg kernloser Fragmente angestrebt babe, wo sich das

Plasma verscbiedener Eier unter dem EinfluC gleicber Kerne

entwickelt. Dagegen wiirde unser Ergebnis mit der von Driesch

(45) gemacbten Erfabrung in Zusammenhang steben, dafi die Zahl

der primaren Mesencbymzellen in Partialkeimen nicbt davon ab-

baugig ist, ob und wieviel das Brucbstiick von der normalen

Mesencbymbildungszone besessen bat, sondern dafi sie, von ge-

wissen Ausnabmen abgeseben, einfacb der GroBe des Brucbstucks

proportioniert ist.

Die Forscbungen iiber die Struktur des Eiplasmas und iiber

die Bedeutung dieser Struktur fur den Mecbanismus der Embryonal-

entwickelung baben zu oft wiederholtem Widersprucb gegen die

Lebre von der Isotropic des Eiplasmas gefiibrt, wie sie

von Pfluger und vor allem von 0, Hertwig vertreten worden

ist. In der Tat ist nicbts gewisser, als dafi das Protoplasma des

Eies nicbt isotrop — im strengen Sinn dieses Wortes — ist.

Und docb entbullt sicb in den zuletzt betracbteten Tatsacben eine

Art von Isotropic, indem aus verscbiedenen Eiregionen, so-

fern sie iiberbaupt im stande sind, das Ganze zu bilden, dieses

Ganze in den namlicben Proportionen entstebt; nicbt allein, wie

Driesch gezeigt bat, in Bezug auf die generellen Qualitaten, sondern

nacb den oben mitgeteilten Befunden, bei Anwesenbeit identiscber

Kerne, aucb binsicbtlicb des individuellen Typus.

Wenn wir diesem Befund den anderen gegeniiberstellen, dafi

im gesunden dispermen Keim in Eibereicben, welcbe genau die

gleicben Plasmazonen entbalten, verscbiedener Larventypus auf-

treten kann, so mufi dieses Ergebnis aufs neue den ScbluC be-

kraftigen, dafi der Mosaikcbarakter dispermer Plutei den in den

einzelnen Bezirken nacbweislicb verscbieden konstituierten
Kern en zur Last zu legen ist.

Nacb all dem Gesagten diirfen wir, wie icb glaube, die An-

scbauung, dafi die Uebertragung der spezifiscben Merkmale von

den Eltern auf das Kind durcb die Cbromosomen von Ei- und

Spermakern gescbiebt, als eine Tbeorie bezeicbnen, die eine Reibe

gewicbtiger Tatsacben fiir sicb und bis jetzt keine einzige gegen

sicb bat.
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R. Zur Theorie der Befruchtung.

Was unter Befruchtung zu verstelien sei, dartiber gehen

heutzutage die MeinuDgen weit auseiander. Angesichts mancher

AeuCerungen aus letzter Zeit erscheint zunachst ein kurzer Riick-

blick auf die neuere Geschichte dieses Terminus nicht unange-

bracht. Als im Jahre 1884 0. Hertwig (70) die Befruchtungs-

frage zum Gegenstand seiner bekannten theoretischen Erorterung

machte, unterschied er scharf zwischen zwei Problemen, namlich

dem Befruchtungsproblem, worunter er, gemaB allgemeinem

Usus, die Frage verstand: wodurch wird das Ei zur Ent-
wickelung angeregt, und dem Vererbungsproblem,
der Frage, an welche Teile der sich vereinigenden (jeschlechts-

zellen dieUebertragungderelterlichenEigenschaften
gebunden ist. An diese Begriffsbestimmungen babe auch ich micb

gehalten. In der Beurteilung aber, was das Befruchtende sei, wich

ich von 0. Hertwig ab. Nach diesem Forscher sollte sowohl

die Befruchtung wie die Vererbung an die Kernsubstanz ge-

kniipft sein. Demgegentiber vertrat ich (6, 12) die Anschauung,

daC die Vereinigung der Kerne fiir die Befruchtung, d. h. fiir

die Herstellung der Entwickelungsfahigkeit, ohne Bedeutung sei,

daC vielmehr — im tierischen Ei — durch die Vereinigung des

Eiprotoplasmas mit dem Spermacentrosoma bei Anwesenheit eines

der beiden Vorkerne alle Bedingungen zur Entwickelung erfiillt

seien. Als das spezifische Vererbungssubstrat dagegen be-

trachtete ich mit Strasburger, 0. und R. Hertwig, Weismann
und KoLLiKER die Chromosomen von Ei- und Spermakeru.

Ihre Vereinigung und damit die „Amphimixis" erschien mir als

der Zweck der Befruchtung. Die Befruchtungsbediirftigkeit

aber sah ich als eine Hemmung an, die notwendig vorhanden sein

muC, wenn zwei Zellen, urn gemeinsam einem neuen Organismus

Entstehung zu geben, auf ihre Vereinigung angewiesen sein sollen.

Von diesem Standpunkt aus bezeichnete ich 1892 (12) die

Befruchtungsfrage als eine Frage von untergeordnetem Interesse.

Nicht nur die Betrachtung der gegenseitigen Spezialisierung der

Sexualzellen bei den Metazoen muCte zu dieser Auifassung fiihren,

sondern noch mehr die genauere Kenntnis der Konjugationsvor-

gange der Protozoen, vor allem derjenigen der CiHaten, deren

Aufklarung wir den Forschungen von Maupas und R. Hertwig
verdanken. Man erfuhr dadurch, daC die Einrichtungen, die der

Individuenmischung dienen, nicht iiberall von gleicher Art sind,
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und es zeigte sich, daC der Begriff der Befruchtung auf diese

primitiven Zustande nicht ohne Zwang anwendbar ist. Die Konse-

quenz, die aus diesem Sachverhalt zu ziehen war, schien mir die

zu sein, daC das Wort Befruchtung bei den Protozoen uberhaupt

zu vermeiden sei. Man hatte hier langst die vorziigliche und

alien Bedtirfnissen geniigende Bezeichnung „Konjugation".
Wozu sie verdrangen durch einen Ausdruck, der viel spezialisierteren

Verhaltnissen entnomnien ist und iiberdies durch seinen Gebrauch

in der gewohnlichen Sprache bereits etwas Verschwommenes ange-

nommen hatte? Viel eher hatte ich es fiir angezeigt gehalten,

von dem Terniinus Konjugation aus die Nomenklatur der sexuellen

Mischung bei den hoheren Organismen zu reformieren. Einstweilen

wandte ich das Wort Befruchtung in dem alten Sinn dort an,

wo es ein Befruchtuugsprobleni in diesem alten Sinn gibt.

Wahrend nun heute eine Reihe von Autoren, vor allem Physio-

logen, an diesem ursprunglichen Gebrauch festhalten, finden wir

das Wort von den meisten Zoologen in anderem Sinn verwendet ^).

Zwei Motive durften hierfiir maBgebend gewesen sein. Erstens

hatte sich der Satz 0. Hertwigs: Befruchtung ist die Ver-
einigung zweier Zellkerne, so fest in den Vorstellungskreis

der Biologic eingepragt, daC, als sich zeigte, dafi die Befruchtung

in 0. Hertwigs Sinn eben gerade nichts mit der Vereinigung der

Kerne zu tun hat, man lieber das Wort Befruchtung von seiner

alten Bedeutung als von der Kernverschmelzung wegnahm. Der

zweite Punkt aber war wohl der, dafi man den Ausdruck Befruch-

tung auch bei Protozoen angewandt hatte, um, als man an seine

urspriingliche Bedeutung dachte, zu erkennen, dafi er hier nicht,

wenigstens in den meisten Fallen nicht pafit. Und wieder anderte

man lieber die Bedeutung des Wortes, als es da, wo es nicht

brauchbar war, aufzugeben.

So liest man heute, dafi unter Befruchtung durchaus nicht die

Entwickelungserregung, also das, was urspriinglich mit dem Aus-

druck gemeint war, verstanden werden dtirfe, ja R. Fick (51) halt

es sogar fiir angezeigt, dafi vor diesem „Mifibrauch" des Aus-

drucks Befruchtung gewarnt wird.

Was aber wird dafiir gesetzt? Sehr haufig eben der Satz:

das Wesen der Befruchtung besteht in der Vereini-
gung zweier Zellkerne; daneben aber und vielleicht noch

1) Auch 0. Hertwig selbst (72) hat seinen alten Standpunkt
verlassen.
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haufiger: das Wesen der Befruchtung besteht in der
Amphimixis. Diese Bestimmungen operieren mit dem unklaren

Begrifif „Wesen". Ueberlegt man sich, was damit in diesem Fall

gemeint sein soil, so kann es bei der Mehrzahl der Biologen wohl

nichts anderes als die Anschauung sein, die auch ich nach dem
oben Gesagten teile, daB der Zweck der in Rede stehenden Ein-

richtungen die Qualitatenmischung und daC als Substrat dieser

Qualitaten die Kerne anzusehen seien. Aber damit ist doch etwas

ganz anderes gesagt, als daC unter Befruchtung die Kernver-

einigung oder die Amphimixis zu verstehen sei. Wer aber wirklich

Befruchtung und Amphimixis als identische Begrifi'e betrachten

wollte, warum sagt der nicht Amphimixis und laCt dem Wort Be-

fruchtung seine alte Bedeutung?

Nun kommen wir aber noch zu einem viel wichtigeren Punkt,

namlichdafi es sich in dem Gesagten um Anschauungen handelt,

die gar nicht von alien Forschern geteilt werden. Zunachst ist ja

fiir den Anhanger der Amphimixistheorie die ausschlieBliche Betonung

der Kernvereinigung nur dann annehmbar, wenn er der Ueber-

zeugung ist, daC die Amphimixis allein durch die Kerne vermittelt

wird. Wer an der Mischung der elterlichen Eigenschaften auch

das Protoplasma beteiligt sein laBt, muB jenen Satz verwerfen.

Auf der anderen Seite hat sich einer der kompetentesten Beurteiler

in diesen Fragen, R. Hertwig (78), iiberhaupt gegen die Amphimixis-

lehre ausgesprochen ; er betrachtet die Vereinigung zweier ver-

schiedenartiger Organisationen in eine als einen Vorgang, der den

Zweck hat, die zur normalen Erledigung des Lebensprozesses

notigen regulierenden Einrichtungen zu verstarken. Und wenn

R. Hertwig dabei auch das Hauptgewicht auf die individuell ver-

schiedenen Kerne legt, so fiihrt ihn seine Anschauung, daC es

sich bei jener Regulation um Ausgleichung eines MiCverhaltnisses

zwischeu Kern und Protoplasma handelt, doch notwendig zu der

Folgerung, daC der gleiche Efifekt, wenn auch weniger vollkommen,

durch Mischung von Protoplasma zweier Zellen erreicht werden

konne.

Man hat es als eine unseren Vorstellungen widerstreitende

Anwenduug des Wortes Befruchtung bezeichnet, daC J. Loeb, der,

wie ich, unter Befruchtung die Entwickelungserregung versteht,

nun, da es ihm gelungen ist, Eier kiinstlich zur Entwickelung an-

zuregen, z. B. von „osmotischer Befruchtung" spricht. Ich

mufi gestehen, daC diese Konsequenz auch mir widerstrebt, Allein

die Definition der Befruchtung als Kernvereinigung fiihrt, wie mir
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scheint, zu ebenso unbefriedigenden Konsequenzen. Eiu durch

Eindringen eines Spermiums zur Eiitwickelung angeregtes Ei, aus

dem nachtraglich , ohne Beeintrachtigung seiner Entwickelungs-

fahigkeit, der Eikern entfernt worden ist, muB nach dieser An-

schauuDg als unbefruchtet gelten. Umgekehrt wurde die von

ZUR Strassen (120) erforschte Verschmelzung zweier Ascariseier,

deren Kerne sich dann gleichfalls vereinigen, auch ohne Zutritt

eines Spermiums eine „Bef ruchtung" darstellen.

Endlich zeigt eine genauere Analyse, daC gewisse, allgemein

iibliche Bezeichnungen , wie z. B. Doppelbefruchtung, mit

beiden Aulfassungen unvereinbar sind.

Angesichts dieser vielfachen Widerspruche mochte ich es,

unter Verzicht auf meinen eigenen bisher festgehaltenen Standpunkt,

fiir das zweckmaCigste halten, das Wort Befruchtung nur im aller-

allgemeinsten Sinn anzuwenden und darunter tiberhaupt keine Be-

wirkungen, wie Entwickelungserregung oder Amphimixis, sondern

nur Vorgange zu verstehen, namlich die Gesamtbeit derjenigen

Vorgange, durch welche die aufeinander angewiesenen Geschlechts-

zellen oder Gameten in Beziehung zueinander treten und, unter

der Voraussetzung normalen Ablaufs aller Geschehnisse, sich zu

einer neuen Einheit vereinigen i).

Das Problem der Befruchtung, wie es hierdurch in seiner

Allgemeinheit bezeichnet ware, wiirde dann in eine Anzahl von

Einzelproblemen zerfallen, wie dasjenige der gegenseitigen An-

ziehung der Sexualzellen, dasjenige der sexuellen Hemmung und

der Losung dieser Hemmung, das Problem der sexuellen Difteren-

zierung, das der Ueberfruchtung, das Problem der Qualitaten-

mischung, das des Befruchtungszweckes u. s. w.

Aus der Fulle dieser Probleme seien hier nur einige Punkte

herausgegriffen, die mit der Doppelbefruchtung und ihren Folgen

in naherem Zusammenhang stehen. Ich beginne diese Betrach-

tungen mit der Frage, unter welchen Bedingungen sich

tiberhaupt zwei oder mehrere Zellen zu einer ein-

heitlichen, normal teilungsfahigen Zelle vereinigen
konnen. Wir wollen uns bei Untersuchung dieser Frage, deren

1) Bei dem durch Paramaecium reprasentierten Typus der Kon-
jugation miiCte man sagen: sich zu zwei neuen Einheiten gestalten.

DaC damit gegeniiber den typischen Fallen nichts wesentlich anderes

gegeben ist, habe ich schon friiher (12, p. 480ff.) auseinandergesetzt

und bin erfreut zu sehen, daC neuerdings Versluys (126) unabhangig
zu der gleichen Auffassnng gelangt ist.
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\ Beantwortung nicht fiir die ganze Organismenwelt gleich ausfallen

• wiirde, auf die Zellen der Metazoen beschrauken , d. h. auf

Zellen, in denen wir die drei Hauptbestandteile Protoplasma,
Kern und Centrosoma unterscheiden konnen.

Sowohl fur das Protoplasma wie fiir die Kerne liefert die

Verschmelzung von 2 oder 3 Zellen nichts prinzipiell anderes als

was vorher bestanden hat: das Protoplasma ist doppelt oder

dreimal so grofi, der Kern enthalt doppelt oder dreimal so viele

Chromosomen. Die Art, wie das Protoplasma und die Kerne sich

bei der Teilung verhalten, laCt es ohne weiteres moglich erscheinen,

daC auch das Verschmelzungsprodukt in regularer Weise geteilt

wird. Anders ist es mit den Centrosomen. Soil sich eine Zelle

in zwei Tochterzellen teilen — und dies ist ja bei Metazoen die

einzige regulare Art der Zellteilung — so diirfen wahrend der

karyokinetischen Periode nicht mehr als zwei Centrosomen in

Wirksamkeit treten ^). Denken wir uns nun drei Zellen, jede mit

einem Centrosoma ausgestattet, zu einer einheitlichen Zelle ver-

schmolzen, so ist es klar, daB Zweiteilung dieses Ver-

schmelzungsprodukts unmoglich ist. Aber auch die Verschmelzung

von nur zwei typischen Zellen mufi zu simultaner Mehrteilung

fuhren. Denn da sich jedes Centrosoma bei der Vorbereitung

zur Teilung verdoppelt , mtissen in diesem Fall v i e r Pole

auftreten.

Eine sehr lehrreiche Illustration zu diesem Satz hat neuer-

dings CoNKLiN (33) an den Eiern von Crepidula geliefert. Werden

befruchtete Eier dieser Schnecke auf einige Stunden in Seewasser

mit erhohtem Gehalt an NaCl versetzt, so teilt sich sowohl das

Ei- wie das Spermacentrosoma in je 2 Tochtercentrosomen und

es entsteht eine vierpolige Figur.

Soil also die Zellvermehrung nur durch Zweiteilung geschehen,

so ist es bei der sexuellen Vereinigung unerlaBlich, daC entweder

im Ei oder im Spermium oder in beiden an dem typischen Ver-

halten der Centrosomen etwas geandert ist.

Als ich seinerzeit (6), von diesem Postulat ausgehend, die

normalen Befruchtungsvorgange priifte, ergaben sich mir drei Mog-

lichkeiten, wie diesem Bediirfnis Genuge geleistet werden konnte.

„Entweder gehen die beiden Polkorperchen der ersten Furchungs-

spindel aus dem einfachen Centrosoma des Spermatozoons durch

Teilung hervor ; oder dieses Korperchen wird direkt zu dem einen

1) Vergl. hierzu meine Ausfiihrungen in 9 und 17.
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Spindelpol, wahrend der andere aus dem Ei stammt ; oder endlich

es verschmilzt das Spermacentrosoma mit einem im Ei vor-

handenen Zentralkorperchen und erst durch die Teilung dieses

Produktes entstehen die Polkorperchen der Spindel." Ohne die

beiden letzteren Moglichkeiten durchaus und fur alle Falle in

Abrede stellen zu wollen, gelangte ich auf Gvund des damals

vorliegenden Beobachtungsmaterials zu dem Ergebnis, dafi die

Furchungscentrosomen ausschlieClich vom Spermium geliefert

werden, wogegen das Eicentrosoma entweder ganz riickgebildet

Oder wenigstens in einen Zustand von Inaktivitat versetzt sei, so

dafi es an der Bildung der Teilungsfigur gar keinen Anteil nimmt.

Eine damit nahe verwandte Anschauung hatte ungefahr gleich-

zeitig Vejdovsky (124) ausgesprochen, indem er den aus dem Ei

fast spurlos eliminierten „Periplast" durch einen aus dem Sperma-

plasma gebildeten neuen, energisch sich teilenden Periplast ersetzt

werden lieC. Allein sowohl in der Begriindung, wie in der theo-

retischen Bewertung bestanden zwischen unseren AeuCerungen

nicbt unwesentliche Unterscbiede. Was zuniichst den letzteren

Punkt anlangt, so schrieb ich die Herstellung der Teilungsfahigkeit

ausschlieClich dem Spermozentrum zu und erklarte es fur belang-

los, ob ein aus Ei- und Spermakern zusammengesetzter erster

Furchungskern vorhanden sei, oder nur einer dieser beiden Kerne.

Nach Vejdovsky dagegen sollten die beiden Kerne fiir sich allein

unfahig sein, sich zu teilen; erst durch die Beziehung, in die sie

zueinander treten, sollten sie die Teilungsfahigkeit gewinnen.

Die seither gemachten Erfahrungen haben die Richtigkeit meiner

Betrachtungsweise bestatigt.

Von groCerer Bedeutung aber fiir unsere gegenwartige Er-

orterung ist die Frage, auf welche Argumente sich die Herleitung

der Furchungszentren aus dem Spermacentrosoma oder Sperma-

periblast stiitzen konnte. Vejdovsky hatte sich nur auf die

normalen Befruchtungsvorgange von Rhynchelmis bezogen. Diese

aber lehren nichts anderes, als dali neben dera Spermakern ein

Strahlenzentrum (Periblast) auftritt, durch dessen Verdoppelung

die Pole der ersten Furchungsspindel entstehen. DaC dieses

Zentrum aus dem Spermacytoplasma stammt, so wahrscheinlich

es auch gewesen sein mag, hat Vejdovsky nicht bewiesen. Und
es ist eine Frage, ob in der Literatur bis auf den heutigen Tag

ein Fall aufgezeigt werden kann, fiir den von einem bestimmten

geformten Teil des Spermiums bis zu den Furchungscentrosomen

die Kontinuitat wirklich einwandfrei nachgewiesen worden ist.
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Unter diesen Umstanden scheint mir immer nocb mein da-

maliges Hauptargument fiir eine solche Herleitung von ausschlag-

gebender Bedeutung zu sein, namlich das Verhalten di-

spermer und polyspermer Eier. Sie lehren , daC j e d e

r

ins Ei eingedrungene Spermakopf ein Spharenzentrum

neben sich bat, an dessen Stelle nacb einiger Zeit zwei Zentren

nacbweisbar sind. Mit dieser Konstatierung war die Moglicbkeit, dafi

ein im Ei vorbandenes oder sicb bildendes Zentrum den Sperma-

kern an sicb ziebt, ausgescblossen und die genetiscbe Beziebung

der Furcbungszentren zum Spermium, wie sie aucb in den Einzel-

beiten zu denken sein mag, iiber jeden Zweifel sicber gestellt.

Und dies ist der erste Hauptpunkt, durcb den die Polyspermie

fiir die Tbeorie der Befrucbtung von Wicbtigkeit ist.

Ebe icb jedocb bierauf nocb etwas niiber eingebe, sei eine

zweite Frage ins Auge gefaCt, namlicbe diese, warum und
unter vsrelcben Umstanden die Mebrfacbbefrucbtung scbad-

Hcb ist. Scbon nacb dem soeben Gesagten liegt die Annabme
nabe, dafi das Scbadlicbe an der Dispermie die abnorme Er-
bobung der Zentrenzabl ist. Allein bewiesen ist dies durcb

die bisberigen Betracbtungen nicbt. Denn wenn wir aucb wissen,

daC mebrpolige Mitosen Protoplasma und Chromatin atypiscb ver-

teilen, so ist es docb nicbt selbstverstandlicb, daB dadurcb patbo-

logiscbe Zustande gescbafifen werden. Warum sollten nicbt aucb

bier, wie in so vielen anderen Fallen, regulatoriscbe Vorgiinge

eingreifen und das Abnorme zur Norm zuriickfiibren ? Wir mussen

also die Frage genauer priifen, und bierzu bieten uns scbon die

in der Natur verwirkbcbten regularen Befrucbtungseinricbtungen

eine Handbabe. Wabrend bei Ecbiniden Dispermie und Poly-

spermie die Entwickelung fast ausnabmslos patbologiscb macben

und ein Gleicbes fiir Ascaris (30) gilt, wissen wir seit Ruckerts

(108) Untersucbungen iiber die Befrucbtung bei Selacbiern, daB

bier j e d e s Ei mebrere Spermien in sicb aufnimmt, die Polyspermie

also eine normale Erscbeinung ist. Durcb Oppel (100), R. Fick

(49) und H. Braus (31) ist diese „pbysiologiscbe Polyspermie"

aucb fur Reptilien und Urodelen, durcb Blochmann (2) und

Henking {62) fiir Insekten nacbgewiesen worden.

Aus diesem so verscbiedenen Etfekt der Polyspermie bei ver-

scbiedenen Organismen ergibt sicb, dafi die Wirkung, die mebrere

Spermien auf das Ei ausiiben, nicbt eine generelle ist, sondern

daC fiir jeden Fall genauer festgestellt werden muC, wie sicb die

eingedrungenen Spermien weiterbin im Ei verbalteu. Scbon in
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seiner ersten Mitteilung hat Ruckert den Verlauf der physio-

logischen Polyspermie riclitig erkannt. Er bat gezeigt, daC nur

ein einziger Spermakern, ausgestattet mit seiner Sphare, sich mit

dem Eikern verbindet, die anderen dagegen allmablicb in den

Dotter verdrangt und damit unschadlich gemacht werden. Das

Mittel, durcb welcbes die iiberscbiissigen Spermakerne vom Eikern

abgebalten werden, sieht Ruckert in einer neueren Arbeit (111)

darin, dafi zwischen den einzelnen Spermaspbaren eine AbstoCung

bestebt, so dafi zwar der spharenlose Eikern sich ein em der

zablreicben Spermakerne nahern und sicb mit ibm vereinigen kann,

wogegen nacb dieser Vereinigung alien ubrigen Spermakernen, da

sie eben selbst mit Spbaren ausgestattet sind, die Annaberung

unmoglich gemacbt ist. Und die gleicbe AbstoCung wiirden in

spateren Stadien die normalen Furcbungsspharen auf die Spbaren

der iiberscbiissigen Spermakerne bezw. ibrer Derivate ausiiben,

wodurcb diese Teile immer mebr nacb der Peripberie der Keim-

scbeibe und scblieClicb in den Dotter verdrangt werden. Auf

diese Weise wird das Gleicbe erreicbt wie in einem monospermen

Ei; der erste Furcbungskern entstebt durcb Vereinigung nur

eines mannlicben Vorkerns mit dem weiblichen, und nur ein

Spermazentrum beteiligt sicb an der Furcbung.

So interessant nun diese Feststellungen fiir die Tbeorie der

Befrucbtung aucb sind, so vermogen sie docb keine Antwort auf

die Frage zu geben, wodurcb in jenen Fallen, wo die iiberzabligen

Spermien an der Entwickelung wirklicb teilnebmen, diese Be-

teiligung scbadlicb wirkt ; und ebensowenig wiirden uns diejenigen

Eitypen, bei denen Mebrfacbbefrucbtung nur als Abnormitat vor-

kommt, in dieser Beziebung fordern, wenn die Ueberfrucbtung in

alien Keimen dieser Art gleicb verderblicb ware. Nur da, wo das

Scbicksal iiberfrucbteter Eier variabel ist und wo wir eine dieser

Variabilitat entsprecbende Verschiedenheit in dem Verbalten der

eingedrungenen Spermien nacbweisen konnen, ist eine weitere

Analyse moglich. Solcbe giinstige Bedingungen liefert, wie diese

Arbeit naber ausgefiibrt hat, die Dispermie der Ecbiniden; und

eine vergleicbende Betrachtung der hierbei unterscheidbaren Einzel-

falle bat zu dem, wie icb glaube, unanfecbtbaren Resultat gefiihrt,

daC nicht der doppelte Spermakern oder das doppelte Sperma-

protoplasma das Storende ist, sondern lediglich die durcb die An-

wesenbeit zweier Spermien bedingte erbobte Zahl der Tei-

lungspole. Wird dieses Moment vermieden oder in unschad-
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liche Bahnen gelenkt, so ist alles iibrige, was die Dispermie Ab-

weichendes mit sich bringt, ohne Belaug,

Nichts vermag diesen Satz sclioner zu illustrieren als die

oben konstatierte Tatsache, daC genau die gleiche Prozedur, die

auf normal befruchtete Eier schadigend wirkt, namlich das Schiittelu

unmittelbar nach der Befruchtung, die Entwickelungsaussichten der

dispermen Eier bedeutend verbessert. Dieses Faktum zeigt vor

allem, dafi die Vorstellungen , welche dem Befruchtungsproblem

mit einfachen physikalischen oder chemischen Annahmen auf den

Grund zu kommen hoffeu, verfehlt sein raiissen. Schiitteln ist

mechanisch genau das Gleiche, ob es ein monospermes oder ein

dispermes Ei trifft ; und so miiCte das Schiitteln beiderlei Eier im

gleichen Sinn beeinflussen, wenn wir es im Befruchtungsvorgang

lediglich mit Prozessen zu tun hatten, die sich physikalisch-

chemisch aufloseu lassen. Die biologische Analyse dagegen macht

uns das verschiedene Verhalten durchaus verstandlich. Die Telle,

auf welche das Schiitteln einwirkt, sind, wie oben festgestellt

worden ist, die Spermocentren ; sowohl bei der Monospermie wie

bei der Dispermie wird durch die Erschiitterung in vielen Fallen

die Verdoppelung des Spermocentrums hintangehalten. In diesem

Umstand, dafi das Schiitteln die Polzahl vermindert, dafi es

diese Zahl im normal befruchteten Ei abnorm macht,
im doppelbefruchteten den n o rm a 1 e n Verhaltnisseu

niihert, dariu klart sich das anfangliche Paradoxon der so ganz

entgegengesetzten Schiittelwirkung aufs einfachste auf.

Unrichtige Polzahl, dieser Hauptpunkt der Dispermie-

erscheinungen, erfahrt noch von einer anderen Seite her eine helle

Beleuchtung. Man kann die Doppelbefruchtung definieren als die

Vereinigung dreier Sexualzellen. Ihr Gegenstiick ist die

Vereinigung einer Samenzelle mit zwei Eizellen, Diese Kom-
bination kommt, wie zur Strassen (120) gezeigt hat, in der Tat

bei Ascaris vor. Hier konnen unter gewissen Umstanden zwei

Oocyten I. Ordnung verschmelzen. Indem jeder Komponent seine

Polocyten in typischer Weise — wenn auch manchmal gemeinsam

mit dem anderen — bildet, erhalt das Verschmelzungsprodukt

schlieClich den Wert zweier zu einer Einheit vereinigter Eizellen.

Ist ein solches Doppelei von einem einzigen Spermium befruchtet,

so entwickelt es sich, wie zur Strassen nachgewiesen hat, zu

einem vollig normalen Riesenembryo.

Aufs klarste sehen wir es hier bestatigt, daB weder die Ver-

einigung von mehr als zwei Zellkorpern, noch von mehr als zwei
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Vorkernen die Entwickelung beeintrachtigt, sondern nur die Ver-

einigung von mehr als zwei Centrenpaaren. Zwei Eier und ein

Spermium wirken normal zusammen, zwei Spermien rait ein em
Ei vereinigt fiihren zu pathologischer Entwickelung, und ebenso

liefern zwei Spermien und zwei Eier gemeinsam ein pathologi-

sches Produkt. Diese letztere Tatsache ist noch besonders lehr-

reich, da es zunachst scheinen konnte, daB gerade diejenige Kom-

bination, in der beide Sexualzellen doppelt vertreten sind, also das

doppelbefruchtete Doppelei, mit seinem richtigen Mengen-

verhaltnis aller Telle, dem normalen Zustand am nachsten kame.

AUein die Vorgange, durch die sich ein Ei zar Entwickelung vor-

bereitet, bestehen eben nicht in einer bloCen chemischen oder

physikaliscben Wechselwirkung der einzelnen Bestandteile, sondern

sie sind abhangig von den Vermehrungsgesetzen individualisierter

Gebilde, in denen wir vor der Hand etwas nicht welter Zerlegbares

anzuerkennen haben,

Wir gelangen damit zu einem dritten Problem. Die einzelne

Sexualzelle muB, damit sie auf ihre Partnerin wartet, gehemmt
sein; sie muC einen Defekt besitzen, der durch die andere be-

seitigt wird. Die Riickbildung des Centrosoma ist ein solcher

Defekt und es fragt sich, ob es von Bedeutung ist, daC dieser

Defekt gerade das Ei betriflft und nicht das Spermium. Wir werden

diese Erage mit Bestimmtheit bejahen diirfen. Das Spermium be-

sitzt eine geniigende Hemmung in seinem Protoplasmamangel, eine

weitere ist nicht notig. Das Ei dagegen wiirde alle zur Entwicke-

lung notigen QuaHtaten besitzen, wenn das ihm bei seiner Ent-

stehung zufallende Centrosoma seine typische Wirksamkeit behalten

wiirde. Wo also die reciproke Spezialisierung der beiden Sexual-

zellen nur auf den eben genannten Momenten beruht, ist es selbst-

verstandlich, da6 die Riickbildung des Centrosoms das Ei betrifift.

Und damit stimmen ja nahezu alle Angaben der Literatur iiberein.

Freilich sind, seit van Beneden und Neyt (1) im Ascaris-Ei die

jungen Furchungsspharen neben dem Eikern gesehen haben wollten,

und seit Fol (54) fiir das Seeigelei seine Centrenquadrille be-

schrieben hatte, immer wieder Befunde mitgeteilt worden, wonach

die Furchungscentren entweder ausschlieClich dem Ei angehoren

Oder von beiden Sexualzellen stammen oder vollige Neubildungen

sein sollten, Aber wie sich jene ersten Angaben als sicher irrig

herausgestellt haben, so fehlt es auch fiir alle spateren zum min-

desten an geniigenden Beweisen. Und so glaube ich, daB Kosta-

NECKi (84) im Recht ist, wenn er nach kritischer Betrachtung aller
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entgegengesetzten Angaben und Vermutungen den Satz vertritt,

daC bei samtlichen Metazoen die beiden Centren der ersten Fur-

chungsspindel von einem durch das Spermium eingefuhrten Cyto-

centrum abstammen. Auch die Untersuchungen Conklins (33) an

Crepidula halte ich, so wenig wie Kostanecki, fiir geeignet, diesen

Satz zu erschiittern, Conklin betrachtet es als wahrscheinlich,

dafi bei diesem Objekt der eine Furchungspol durch das Spermo-

centrum, der andere durch das Oocentrum dargestellt wird. Das
oben erwahnte interessante Experiment, bei dem er beide Centren

zur Teilung veranlassen und dadurch an Stelle der normalen zwei-

poligen ersten Furchungsspindel eine vierpolige hervorbringen

konnte, erscheint ihm als wichtige Stutze seiner Auffassung. Ich

bin jedoch mit Kostanecki der Ansicht, daC dieses Ergebnis viel-

mehr dahin zu interpretieren ist, dafi das sonst untatige und sich

riickbildende Eicentrosoma durch die Einwirkung des veranderten

Mediums zur Tiitigkeit gebracht wird. Die sichere Entscheidung

aber wird auch bier die Dispermie bringen. Hat Conklin recht,

so muC ein dispermes Crepidulaei drei Furchungscentren auf-

weisen ; folgt dagegen sein Objekt der allgemeinen Regel, so miissen

es vier sein.

Immerhin mussen wir mit der Moglichkeit rechnen, dafi es

Ausnahmen von jener so vielfach bestatigten Regel gibt, was uns

zu der Frage fiihrt, in welcher anderen Weise das Ei an selbst-

stilndiger Entwickelung verhindert sein konnte. Schon friiher (12)

habe ich darauf hingewiesen, dafi die AuCerdienststellung des Oo-

centrums nicht die einzige Hemmung ist, die an den weiblichen

Sexualzellen der Metazoen vorkommt, Wir kennen viele Falle, bei

denen die Einleitung der Reifungsteilungen vom Eindringen des

Spermiums abhangig ist. Aber noch andere der Entwickelung

notwendig vorausgehende Vorgange des Eies werden bei manchen

Tieren durch das Spermium ausgelost; so z. B. bei Ascariden die

Bildung der machtigen Perivitellinhiillen, also die AusstoCung von

Substanzen, mit denen beladen das Ei kaum zur Entwickelung be-

fahigt ware. Auch dieser Auslosungsvorgang ist somit ein Teil

der Befruchtungserscheinungen, wenn auch ein sehr spezieller. Wir

mussen ihn entstanden denken in Anpassung an das Bediirfnis des

Eies nach einer sehr resistenten Schale, die, um die Vereinigung

der Sexualzellen nicht zu verhindern, erst nach der Befruchtung

gebildet werden darf, also vom Spermium abhangig sein mufi.

Etwas ganz Aehnliches haben wir in der Bildung der soge-

nannten Dotterhaut oder Befruchtungsmembran des Seeigeleies vor
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uns, deren Bedeutung, wie kaum zu bezweifelu ist, in der Abhaltung

der uach dem ersten Spermium an der Eioberflache anlangenden

Konkurreuten liegt. Auch hier besitzt das Ei etwas, dessen es

sich auf eine Auslosung von seiten des Spermiums bin entledigt;

und wir begreifen, daC, wie die LoEBSchen Experimente (88) nun

bewiesen haben, das Ei, wenn es von dieser Substanz nicht befreit

wird, sich weniger normal entwickelt, als wenn die Abscheidung

der Membran stattgefunden hat.

Es sind eben, wie ich friiher schon hervorgehoben babe, zahl-

reiche Arten von Hemmung des Eies denkbar und, wie wir jetzt

sehen, im gleichen Ei unter Umstanden mehrere nebeneiuander

verwirklicht, womit das ganze Problem eine erheblich kompliziertere

Gestalt gewinnt.

Es ist nun klar, daC, wenn auch nur in einem einzigen
Punkt das Weiterschreiten des Eies von dem Eindringen des Sper-

miums abbangig gemacht ist, diese Einrichtung genugt, um die

gemeinsame Entwickelung zu sichern. Und so ware also z, B. in

jenen Fallen, wo schon die Einleitung der Reifungsvorgange durch

den Spermaeintritt ausgelost wird, keine weitere Hemmung notig.

Wiirde nach erfolgter Reifung der Eikern mit seinem Centrosoma

den centrosomenlosen Spermakern anziehen, so ware alles in

Ordnung. Wenn wir trotzdem sehen, da6 es auch in Eiern dieser

Art das S p e r m a - Centrosoma ist, welches bei der Entwickelung

die Fiihrung iibernimmt, so wird uns dies zu der Annahme be-

rechtigen, daC die an die Centrosomen sich kniipfende Art der

Hemmung eine urspriinglichere ist, zu der sich erst nachtraglich

die anderen gesellt haben. Aber ausgeschlossen ware es nicht,

dalJ es Eier gibt, in denen eine solche sekundare Hemmung zur

einzigen geworden ist und wo ein persistierendes Oocentrum an

Stelle des Spermocentrums die Furchungscentren liefern wiirde.

Jedes Mittel, das an Stelle des Spermiums jene sekundare Hem-
mung zu losen im stande ware, wiirde danu unmittelbar zur Partho-

genese fiihren.

Damit gelangen wir zu einer letzten Frage, in der die Di-

spermie ein entscheidendes Wort mitzusprechen hat, zur Frage

des Verhaltnisses der kiinstlichen Parthenogenese
zur Befruchtung.

Als es R. Hertwig (76) gelungen war, durch Zusatz von

Strychnin zumSeewasser den ersten Beginn einer parthenogenetischen

Entwickelung an Seeigeleiern auszulosen, war die niichstliegende

und wohl von alien Cytoiogen geteilte Annahme die, daC durch
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die Einwirkung des veranderten Mediums das „Oo centrum" —
wie man sich dieses auch vorstellen mochte — aus seiner In-

aktivitat aufgeriittelt und zu erneuter Tatigkeit angeregt werde.

Allein weitere Untersuchungen bestatigten diese Vorstellung nicht.

Morgan (97, 98) machte die Entdeckung, daC durch gewisse Ver-

anderungen im Salzgehalt des Seewassers iiberall im Plasma des

Echinideneies astrosphiirenartige Bildungen hervorgerufen werden

konuen, und nachdem J. Loeb (85) durch ganz ahnliche Behand-

lung der Eier parthenogenetische Entwickelung bis zum Pluteus

hatte erzielen konuen, fiihrte schliefilich E. B. Wilson (129) den

Nachweis, dafi die Spharen, die bei dieser kiinstlichen Entwicke-

lungserregung auftreten, mit Morgans kunstlichen Astrospharen

identisch sind. Er zeigte, dafi zwischen den Strahlensystemen, die

sich am Eikern entwickeln, und jenen, die uberall frei im Plasma

auftreten, kein essentieller Unterschied besteht, er stelite fest, daC

die Zentralgebilde, die sich in ihnen zeigen, sich wie typische

Centrosomen durch Zweiteilung vermehren, und gab so dem schon

von Morgan ausgesprochenen Satz, dafi echte Centrosomen als

Neubildungen im Protoplasma entstehen konnen, seine feste Be-

griindung.

Hatte man sich lange gegen die Anerkennung einer Entstehung

von Centrosomen d e novo gestraubt, so lafit sich heute eher eine

umgekehrte Neigung erkennen. Mehr oder weniger deutlich kann

man die Anschauung ausgesprochen finden, dafi, wenn „echte"

Centrosomen und Spharen uberall im Plasma entstehen konnen,

wohl auch diejenigen , die wir typischerweise in dem karyo-

kinetischen Vorgang tatig finden, nichts anderes als ein voriiber-

gehender Ausdruck eigentiimlicher Kraftekonstellationen sind, die

sich bei jeder Teilung von neuem herstellen.

Es ist klar, dafi, wenn diese Anschauung richtig ware, alles,

was iiber die Erhaltung und Teilung der Centrosomen angegeben

worden ist, auf Tauschung beruhen miifite. Schon friiher habe ich

mich gegen solche Skepsis gewendet (17) und halte sie auch heute

noch fur vollig ungerechtfertigt. Wer an giinstigen Objekten den

Cyklus der Cytocentren von einer Zellengeneration zur nachsten

Schritt fiir Schritt zu verfolgen vermochte, den kann die Tatsache,

dafi Centrosomen unter gewissen Bedingungen neu entstehen, nicht

daran irre machen, dafi diese Gebilde im typischen Verlauf sich

aus schon vorhandenen durch Teilung ableiten.

Auch gibt es manche Analogieen, die uns das Vorkommen

der einen Entstehungsweise neben der anderen nicht gar so fremd-

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 18
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artig erscheinen lassen. Wenn sicli, nach R. Hertwigs funda-

raentaler Entdeckung, in gewissen Zellen aus einera ira Protoplasma

verstreuten Material, dera „Chromidium", Kerne individualisieren,

die sich fortan durch Zweiteilung vermehren, warum sollte da nicht

auch im Protoplasma mancher Zellen ein „Centridium" existieren,

aus dem unter Umstanden Centrosomen entstehen mit alien

Qualitiiten derjenigen, die sich sonst als individualisierte Gebilde

von der Mutterzelle auf die Tochterzellen forterben? Oder aucb

daran lieCe sich denken, daC die Centrosomen mit indifferenten,

durch Zweiteilung sich vermehrenden Protoplasma- „Mikrosomen"

ebenso prinzipiell identisch waren, wie eine Eizelle der Hydra mit

den sie umgebenden Ovarialzellen, aus deren Indifferenz sie sa

gewaltig herausgehoben wird.

So eroffnen sich uns also durch die Entdeckung der Neubildung

von Centrosomen sehr erfreuliche Hoffnungen auf eine nahere Be-

stimmung der Natur und Wertigkeit dieser Strukturen; an der

Lehre von der Bedeutung der Centrosomen im Zellenleben dagegen,

ja selbst an der Auffassung dieser Gebilde als permanenter „Zellen-

organe" andert derNachweis jenes regenerativen Vermogens mancher
Zellen nichts. Was aber die Frage der kiinstlichen Parthenogenese

anlangt, so scheint es mir, daC selbst fur dieses Problem die

artificiellen Zentren und Spharen nicht jene allgemeine Bedeutung
besitzen, wie man dies eine Zeit lang glauben konnte. Ich bin der

Ueberzeugung, dafi mit Ausnahme der Seeigeleier wohl fttr alle

bisher beschriebenen Falle ktinstlicher Parthenogenese die ursprung-

liche Annahme zu Recht bestehen bleibt, wonach die dabei auf-

tretenden Furchungspole von einera „Oocentrura" stammen, in

dem Sinn, daB das dem Ei bei seiner Entstehung zufallende Cyto-

centrum zu erneuter Wirksamkeit gebracht wird. Und selbst fur

das Seeigelei mufi man sich angesichts der Untersuchungen von
R. Hertwig (76) und gewisser Befunde von Ziegler (132) und
J. LoEB (88) fragen, ob nicht auch hier zwischen den „Cytasteren"

und jenen Strahlungen, die am Eikern auftreten, gewisse Unter-

schiede bestehen, und ob nicht jene Falle, die zu normaler Ent-
wickelung fuhren, eben gerade solche sind, bei denen nur das

„0©centrum " in Tatigkeit tritt.

Wie dem aber auch sein mag, es war eine notwendige Kon-
sequenz der besprochenen Entdeckungen, daC sie zu einer Revision

der Vorstellungen iiber die Wirkungen des Spermiums im Ei fuhren

mufiten. Wenn es moglich ist, Eier durch Veranderung des

Mediums zur Entwickelung anzuregen, dann liegt gewiB nichts
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naher als die Annahme, daB das Spermium gerade so auf das Ei

einwirke, wie jene zur kunstlichen Partbenogenese fiihrenden

Agentien, dafi also die entwickelungserregende Wirkung des Sper-

niiums eine physikalisclie oder chemische und nicht eine an Organi-

siertes gekniipfte sei. So sehen wir denn auch in den Schriften

J. LoEBS diese Ueberzeugung von Anfang an als etwas ganz

Selbstverstandliches auftreten, und es ist kein Zweifel, daC gerade

in diesem vermeintlicben Nacbweis die Hauptbedeutung seiner

Entdeckung gefunden worden ist.

Hier miissen wir nun an die oben scbon erwabnte Erkenntnis

ankniipfen, dafi die Einwirkung des Spermiums auf das Seeigelei

nicbt eine einheitlicbe ist. Das Spermium lost erstens, wenn es

mit dem Ei in Berubrung gekommen ist, die Abscbeidung der

Befrucbtungsmembran aus; zweitens verleibt es, wie das Ziegler-

scbe Wollfadenexperiment (132) lebrt, dem Ei, auch wenn es als-

bald wieder aus ibm entfernt wird, eine gewisse Disposition zur

Teilung, die in unvollkomraenen karyokinetischen Vorgangen am
Eikern zum Ausdruck kommt. Es ist, nacb neueren Untersucb-

ungen von Herbst (67) und J. Loeb (88) nicht unmoglicb, daC

gerade die Entfernung der bei der Bildung der Befrucbtungs-

membran ausgeschiedenen Substanzen es ist, die das Ei zu diesen

unvollkommenen partbenogenetischen Regungen fahig macht

Drittens endlicb bewirkt das Spermium im Ei die Bildung der

beiden Eurcbungspole, welche das eigentlicbe Triebwerk fiir die

Entwickelung reprasentieren.

Fiir die beiden erstgenannten Wirkungen war es nun scbon

friiher, auf Grund der bloBen Beobachtung des Vorganges, so gut

wie sicber, daB hierbei nicht ein geformter Teil des Spermiums

eingreift, sondern daB es sich um eine Reizwirkung handelt, iiber

deren Natur freilich nichts weiter ausgesagt werden konnte. Auch

batten ja scbon vor langer Zeit die Briider Hertwig (73) durch

Beifiigen von Chloroform zum Seewasser die Abscbeidung der

Dotterhaut auslosen konnen, wozu spater Herbst und Loeb noch

den Nacbweis fiigten, daB auch durch manche andere Stofie, so

durch Kreosot, Toluol, Cblorcalcium, Silber und Fettsauren, ein

Gleiches erzielt werden kann. DaB das Spermium bei diesem

ProzeB nicbt anders wirkt als die genannten Stofife, darf wobl als

sicber betrachtet werden. Und wie bei diesem Phanomen der

natiirliche Vorgang dem kiinstlicben entspricht, so erscheint auch

die Spermawirkung bei dem ZiEGLERScben Wollfadenversuch dem
Efifekt der zu klinstlicher .Partbenogenese fuhrenden Mittel so

18*



276 Theodor Boveri,

ahnlich, daCman auchhier an einer prinzipiell identischen Wirkung

kaum zweifeln kann. 1st es ja, wie oben erwahnt, gar nicht un-

wahrscheinlich, daB ^der Zustand, in den das Ei durch die Ab-

scheidung der Dotterhaut versetzt wird, ohne weiteres zu unvoll-

kommenen Teilungsversuchen fuhrt.

Anders verhalt es sicb aber, wie ich schon mehrmals und

besonders eingehend im Anhang zu dem Aufsatz „Das Problem

der Befruchtung" (21) erortert babe, mit der Herkunft der
Furchungszentren. Und damit kommen wir zu unserem

Haupttbema, der Bedeutung der Dispermie fiir die Erkenntnis

der normalen Befrucbtungsvorgange, zuriick. Loeb ist der Meinung,

durch seine Experimente iiber kiinstliche Partbenogenese die

Wirkung des Spermiums in jeder Beziebung nacbgeabmt zu baben.

Fiir die Ricbtigkeit dieser Meinung gibt es eine sebr einfache

Priifung. Wer zu wissen glaubt, wie ein Spermium auf das Ei

einwirkt, der mufi aucb angeben konnen, was zwei oder drei

Spermien im Ei bewirken; und es ist eine entscbeidende Probe

fiir jede Befrucbtungstbeorie, ob sie auf diese Frage eine Antwort

zu geben vermag.

Es ist nun von vornberein klar, daB die Ermittelungen J.

LoEBS von dem so auBerst variablen Effekt der Doppelbefrucbtung,

wie wir ibn oben kennen gelernt baben, keine Recbenscbaft geben

konnen. Aber man konnte sagen, daB dies zu viel verlangt sei;

aucb meine Tbeorie der dispermen Entwickelung berubt ja zu

eiuem Teil auf einer ganz allgemeinen Annabme iiber die

Cbromosomen, der sich Loeb anscblieBen konnte. Zu erklaren

bliebe fiir ibn dann nur, warum im dispermen Ei zur Zeit der

ersten Teilung vier Zentren auftreten, im trispermen secbs u. s.w.

Loeb bat nun in der Tat in einer jUngst erscbienenen Arbeit

(90) einen Versucb gemacbt, diese Tatsacben von seinem Stand-

punkt aus zu erklaren, und zwar indem er, wobl obne es zu

wissen, zu der alten, damals sicb als sebr natiirlicb darstellenden

Anscbauung der Briider Hertwig (73) zuriickkehrt, wonacb die

Zabl der Zentren von der Kernmenge abbangig sei. Loeb
weist darauf bin, daB durch die Mittel, welche das Ei zu kiinst-

licber Partbenogenese veranlassen, in vielen Fallen zunacbst ein

Monaster auftrete, entsprechend der geringen Kernmenge des

Eies, die bier nur durch den Eikern reprasentiert wird. Bei

der normalen Befruchtung, bei der die doppelte Kernmenge vor-

handen ist, bilde sich ein Ampbiaster, bei Ueberfruchtung

endlich trete parallel mit der Erbobung der Zabl der Spermakerne
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eine immer groCere Zahl von Zentren auf. Dies sieht freilich

auf den ersten Blick so aus, als bestiinde zwischen der Zahl der

Vorkerne und derjenigen der Furchungszentren eine Abhangigkeit.

Und LOEBS Erklitrung ist die: die Entstehung der Centrosomen

bezw. der Spharen ist nicht ein direkter, sondern ein indirekter

Efifekt der Befruchtung. Das Primare ist nach seiner Anschauung

die Vermehrung des Nukleingehaltes des Eies; sowohl das Sper-

mium, wie die zur kiinstlichen Parthenogenese fiihrenden Agentien

bewirken oder beschleunigen diesen Prozefi im Ei; ist er bis zu

einem gewissen Punkt gediehen, welcher Punkt an die Erreichung

der MaximalgroCe der Chromosomen gekniipft sein konnte, so lost

er die Bildung der Teilungszentren aus, und deren Zahl richtet

sich nun eben nach der Menge der vorhandenen Chromosomen.

So waren in der Tat kunstliche Parthenogenese und Befruchtung

auf ein einheitliches Prinzip zuriickgefuhrt.

Genauere Betrachtung ergibt jedoch die Unzulassigkeit dieser

Auffassung. Wenn die Zahl der Zentren von der Kernmenge ab-

hangig ware, derart, daC der einzelne Vorkern zunachst nur ein

einfaches Furchungszentrum bedingen wiirde, so diirfte sich in

einem monosperm befruchteten kernlosen Eifragment zur Zeit der

ersten Teilung nicht ein Amphiaster bilden, wie es wirklich der

Fall ist, sondern ein Monaster. Wollte man diese Tatsache aber

so erklaren, dafi in dem kleinen Eifragment das Monokaryon grofi

genug sei, um hier die gleiche Zentrenzahl zu bewirken, wie im

ganzen Ei das Amphikaryon, so kame man zu der Forderung, dafi

in einem gleich groBen Fragment, das Ei- und Spermakern
enthalt, mehr als zwei Zentren auftreten miiBten. Stets aber

sind es zwei, im kleinsten kernhaltigen Fragment ganz ebenso

wie im groEten kernlosen.

Des weiteren hat sich gezeigt, dafi man monosperm be-

fruchtete ganze Eier durch Schiitteln kurz nach der Befruchtung

zur Monasterbildung bringen kann, was, wenn die Zentren-

zahl von der Kernmenge abhangig ware, nicht gelingen diirfte.

Denn die Kernmenge ist in diesen Monastereiern genau die gleiche

wie im normalen Ei. Und selbst wenn man zugeben wollte, dafi

der Eingrifif furs erste jene Beziehung zwischen Kern und Cyto-

centren storen konnte, so miiCten doch wenigstens beim nachsten

Teilungsschritt, wo inzwischen die Kernmenge auf das Vierfache

des einzelnen Vorkerns angewachsen ist, stets mindestens vier

Zentren auftreten. Es zeigen sich aber, mit verschwindenden

Ausnahmen, nur zwei. Endlich lehrt auch die Entwickelung der
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I

dispermen Eier, dafi die Zentrenzahl von der in der Zelle vor- I

handenen Kernmenge unabhangig ist. Denu die primaren Blasto-
!

meren dispermer Eier vermehren sich alle durch Zweiteilung,
j

gleicligiiltig, ob sie mehr oder weniger als die typische Kernmenge '

besitzen.

Diese und andere Tatsachen machen es, wie ich schon vor

langer Zeit hervorgehoben habe, unmoglich, eine Abhangigkeit der

Zentrenzahl von der Kernmenge anzunehmen. Die Zahl der in

einem karyokinetischen Vorgang vorhandenen Zentren ist vielmehr

durch die einfache Formel ausdriickbar, daC sie regularerweise

genau doppelt so groC ist als die Zahl der Zentren, die die Zelle

durch den vorausgegangenen karyokinetischen Prozefi erhalten hat;

ganz gleichgiiltig , wie viel Kernsubstanz vorhanden ist. Am
klarsten wird dieses Verhalten durch den von mir (15) beschriebenen

Fall erlautert, wo eine primare Blastomere zwar ein Centrosoma,

aber keinen Kern erhalten hatte, und wo nun in dieser kernlosen

Blastomere das Centrosoma sich ganz rhytmisch auf 2, 4, 8 u. s. w.

vermehrte, gerade so, wie in der sich normal furchenden Schwester- §
blastomere.

Die Erhohung der Zentrenzahl bei der Mehrfachbefruchtung

kann sonach durch die LoEBsche Hypothese nicht erklart werden.

Und es bleibt, soweit ich sehe, uberhaupt keine andere Annahme
iibrig, als ebeu jene alte, daC jedem Spermium ein Zentrum bei-

gegeben ist, das sich bei der Vorbereitung des Eies zur Teilung

verdoppelt. Die Spermien losen, mit anderen Worten, nicht
im Ei die Entstehung oder Aktivierung von Zentren
aus, sondern sie bringen sie mit. Dies ist der funda-

mentale Unterschied zwischen kiinstlicher Parthenogenese und Be-

fruchtung. Gerade der Vergleich mit der Bildung der Befruch-

tungsmembran ist in dieser Beziehung sehr lehrreich. Diese Haut
bildet sich beim Eindringen zweier oder dreier Spermien genau
so, wie wenn nur ein einziges eindringt. Hier ist eben eine all-

gemeine Reizung des Eiplasraas im Spiel, deren Eflfekt von der

Quantitat des auslosenden Mittels unabhangig ist. Hinsichtlich

der Furchungszentren aber wirkt das Spermium nicht als Reiz,

sondern als ein mit der Eizelle sich vereinigendes c el lu lares
Individuum. Die Furchungszentren stehen zu dem Zentrum
der Samenzelle in dem gleichen Verhaltnis, wie sonst die Centro-

somen von Tochter- und Mutterzelle. Eine physikalische oder

chemische Auflosung dieser Seite des Befruchtungsproblems halte

ich danach fur ausgeschiossen, Hochstens in dem Sinn ware sie
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denkbar, daC es vielleicht einmal gelingen konnte, ganz allgemein

deu Kreislauf der Cytocentren und speziell ihre Teilung chemisch

Oder physikalisch verstandlich zu machen. Doch scheint mir dafiir

bis jetzt kein Anzeichen vorzuliegen.

Als ein fiir die Befruchtungslehre allgemein interessantes

Faktum sei zum SchluC hervorgehoben , daB, so sehr auch die

sexuelle Mischung auf eine Vereinigung von nur e i n e r weiblichen

und einer manulichen Zelle berechnet erscheint, die Beteiligung

zweier Spermien an der Entwickelung eines normalen Indivi-

duums doch moglich ist, ja daB sich bei Seeigeln ohne Zweifel

Kinder, die zwei Vater besitzen, sehr leicht, wenn auch nicht in

kontrollierbarer Weise, verwirklichen lieCen.

Schon oben habe ich auf den Parallelismus hingewiesen, der

zwischen dem doppeltbefruchteten Einfach-Ei und dem einfach be-

fruchteten Doppel-Ei (zur Steassens Ascaris - Riesen) besteht.

Nun ist aber, neben den oben erwahuten Unterschieden, zwischen

diesen beiden Erscheinungen hier noch ein weiterer namhaft zu

machen, daC niimlich in dem Fall von zur Strassen alle Zellen

des neuen Organismus die gleiche Chromosomen-Kombination, aus

zwei Ei- und einem Spermakern stammend, enthalten, wogegen bei

der Dispermie eine solche RegelmaCigkeit nur im Fall des nicht

sicher konstatierten Amphiaster-Typus (p. 25/26) verwirk-

licht ware, sonst aber, wie wir erfahren haben, in verschiedenen

Korperbezirken verschiedene Chromosomen - Kombinationen zu

stande kommen mussen, ja daB, wenn wir uns die Doppelbefruch-

tung durch zwei Spermien von verschiedenen Maunchen voUzogen

denken, das neue Individuum unter Umstanden — so beim Doppel-

spindeltypus — in seiner einen Korperhalfte einen anderen Vater

besitzt als in der anderen.

Diese Erkenntnis legt eine letzte Frage nahe, ob sich nam-

lich ein gesunder dispermer Pluteus bis zum erwachsenen Seeigel

entwickeln, ja vielleicht selbst wieder fortpflanzen konnte. Es

liegt meines Erachtens kein Grund vor, daran zu zweifeln, daB

Dreierplutei, wie z. B. der in Fig. 28 (Taf. IV) gezeichnete oder

der mutmaBliche Doppelspindel-Pluteus der Fig. 75 (Taf. IX), sich

zu typischen Seeigeln metamorphosieren konnten. Ja es darf

nach deu neueren Erfahrungen iiber die kiinstliche Zuchtung von

Seeigeln als durchaus im Bereich der Moglichkeit gelegen an-

gesehen werden, daB die kiinstliche Aufzucht dispermer Plutei zu
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Seeigeln gelingen konnte. Wie wir die dispermen Larven so haufig

asymraetrisch gefunden haben, so lieBen sich vielleicht auch fur

die fertigen Tiere gewisse Symmetriestorungen erwarten, vor allem

aber wohl Storungen in den Geschlechtsorganen. Es sind mehr-

fach bei Echinodermen als Abnormitat hermaphrodite Indivi-

duen beschrieben worden, wo einige Geschlechtsdriisen mannlich,

andere weiblich waren. Es ist leicht moglich, daC Dispermie zu

solchen Zustanden Veranlassung geben konnte. Des weiteren aber

liegt die Vermutung nahe , daC die Geschlechtszellen di-

spermer Individuen in vielen Fallen abnorm werden, daC jedenfalls

bei der Chroraosomenreduktion charakteristische Abnormitaten

auftreten miiCten. Hier diirfte also Aussicht auf noch manche

wichtige Erkenntnis gegeben sein.
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Tafelerklarung.

Tafel I.

Fig. 1 a—d. Vier zusammengehorige Vi"!*!^^®! "^o^ Strongylo-

centrotus, durch Isolierung der 4 Blastomeren eines normalen Vier-

zellenstadiums gewonnen.
Fig. 2 a—d. Die 4 Skelettpaare von 4 in gleicher Weise ge-

wonnenen Larven.

Fig. 3. Lebende Grastrula aus einer dispermen Y^-Blasto-

mere von Strongylocentrotus, in a von der Seite, in b von hinten

gezeichnet. c zeigt eine Anzahl kleiner Kalkkorperchen, die nach
Behandlung mit Kalilauge bervortraten.

Fig. 4a—d. Die aus den vier Blastomeren eines dispermen
Strongylocentrotus-Eies nacb etwa 48 Stunden entstandenen Produkte.

Fig. 5 a und b. Gastrula mit unpaarem Skelett aus einer

Y^-Blastomere eines dispermen Strongylocentrotus-Eies. Fig. 5c.

Stereoblastula mit beginnender Invagination aus einer anderen

Blastomere des gleicben Eies.

Fig. 6 a—d. Vier ^l^-Liarven, aus den voneinander gelosten

4 Blastomeren eines dispermen Strongylocentrotus-Eies.

Fig. 7 und 8. Yi'^^strulae von zwei verschiedenen dis-
permen Ecbinus-Eiern.

Fig. 9 a. Prisma aus einer Y^-Blastomere eines dispermen
Strongylocentrotus-Eies. In b ist das Skelett der gleicben Larve
bei anderer Ansicbt dargestellt.

Fig. 10 a und b. Jungpluteus aus einer Yg-Blastomere eines

dispermen Strongylocentrotus-Eies, in a von der Seite, in b von
hinten unten gesehen.

Tafel II.

Fig. 11. Pluteus aus einem Simultandreier von Strongylocentrotus,

a von vorn, c von hinten, d von rechts, i vom Scheitel, k von der

Mundseite gesehen ; b optischer Querschnitt in der Nahe des Scheitels,

e von einem Stiick der Wimperschnur ; f die rechte, g die linke

Wand des Darmes. Vergr. ca. 650. 1 und m plastische Ansichten,

um die Verteilung der drei durch verschiedene Kerngrofie unter-

scheidbaren Larvenbezirke deutlich zu machen. h einige Kerne aus

den 3 Bezirken bei etwa 2000-facher VergroCerung.

Fig. 12. Ein ahnlicher Pluteus aus einem simultan dreigeteilten

Ei von Strongylocentrotus, von anderen Eltern. Vergr. ca. 650.
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Tafel III.

Fig. 13. Pluteus aus einem Simultandreier von Sphaerechinus,

von vorn gesehen. Die Grenze des kleinkernigen Drittels ist durch

eine rote Linie markiert. Zu beiden Seiten dieser Grenze, soweit

sie auf der Vorderflache verlauft, sind einige Kerne eingetragen,

um den GroBenunterschied zu illustrieren.

Fig. 14. Pluteus aus einem Simultandreier von Strongylocen-

trotus, von hinten gesehen. Die roten Linien begrenzen ein durch

kleine Kerne unterscheidbares Drittel, welches den Scheitel und den
groCten Teil der Vorderwand einnimmt.

Fig. 15 a. Pluteus aus einem Simultandreier von Strongylo-

centrotus. Die drei durch die KerngroBe unterscheidbaren Bezirke

durch rote Linien abgegrenzt. Fig. 15 b. Kerne aus den drei

Larvenbezirken. Vergr. ca. 2000. Fig. 15 c. Das untere Ende des

Mundlappens von der vorderen Seite. Vergr. ca. 2000.

Fig. 16— 18. Drei Plutei von Echinus aus normalbefruchteten

Eiern, an denen beim Uebergang vom Zwei- zum Vierzellenstadium

in der einen Blastomere die Zellteilung durch Schtitteln unterdriickt

worden war.

Tafel IV.

Disperme Dreierlarven, um die in dieser Gruppe
vorkommenden Asymmetrien zu veranschaulichen.

Fig. 19. Annahernd symmetrischer Dreierpluteus von Strongylo-

centrotus.

Fig. 20. Asymmetrischer Dreierpluteus von den gleichen Eltern

;

die drei durch verschiedene Kerngrofie unterscheidbaren Larven-

bezirke auf der hinteren Seite durch rote Linien abgegrenzt.

Fig. 21a. Stark asymmetrischer Dreierpluteus von den gleichen

Eltern.

Fig. 21b. Umrisse und Skelett zweier normaler Larven von
den gleichen Eltern, von der einen die iinke, von der anderen die

rechte Halfte gezeichnet.

Fig. 22. Asymmetrischer Dreierpluteus von Strongylocentrotus;

die rote Linie markiert die Grenze des durch die KerngroBe unter-

scheidbaren Scheiteldrittels.

Fig. 23. Dreiergastrula von Sphaerechinus mit asymmetrischer

Verteilung der Mesenchymzellen und asymmetrischen Skelettanlagen.

Fig. 24. Asymmetrischer Dreierpluteus von Strongylocentrotus.

Fig. 25 a. Stark asymmetrischer Dreierpluteus von den gleichen

Eltern. Ein rechts gelegenes Drittel durch kleinere Kerne unter-

scheidbar.

Fig. 25 b. Zwei Normaltypen der gleichen Zucht.

Fig. 26 a. Asymmetrischer Dreierpluteus von Echinus.

Fig. 26 b. Zwei Normaltypen der gleichen Zucht.

Fig. 27. Asymmetrischer Darm eines Dreierpluteus von Sphaer-

echinus, vom Scheitel gesehen.

Fig. 28. Asymmetrischer Dreierpluteus von Strongylocentrotus.

Bd. 2IJII. N. F. XXXVI. 19
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Tafel V.

Disperme Dreierlarven mit Skelett- oder Pigment-
d e f e k t. Jede vom After ausgehende Grenzlinie bezeichnet, wenn
rot, eine durch verschiedene Kerngrofie wirklich nachweisbare,

wenn grau, eine mutmaCliche Grenzlinie verschiedener Larven-

drittel.

Fig. 29 a. Strongylocentrotus ; vom linken Skelett nur ein

kleiner Stab entwickelt.

Fig. 29 b. Scbeitel einer normalen Strongylocentrotus - Larve
mit stark gekreuzten Scheitelstaben.

Fig. 30. Strongylocentrotus; nur das linke Skelett entwickelt.

Fig. 31. Strongylocentrotus; das linke Skelett normal, vom
recbten nur der Scbeitelstab entwickelt.

Fig. 32. Strongylocentrotus, gleicbe Eltern, wie bei Fig. 31;

das linke Skelett fehlt vollstandig, dem recbten feblt der Scbeitelstab.

Fig. 33. Strongylocentrotus; etwa ein Drittel der Larve obne

Cbromatopboren. Der Mitteldarm bestebt aus 3 parallelen Robren.

Fig. 34. Spbaerecbinus; das linke untere Larvendrittel obne

Cbromatopboren.
Fig. 35a— d, Spbaerecbinus; in a nacb dem konservierten Ob-

jekt, in der Ansicbt von vorn, um die verscbiedene Kerngrofie zu

zeigen; in b— d friscb nacb Formolzusatz, b von links, c von recbts,

d von vorn. Ein linkes oberes Drittel ist fast frei von Cbromato-

pboren.

Fig. 35 e. Spbaerecbinus; zwei Normaltypen von den gleicben

Eltern.

Tafel VI.

Disperme Dreierlarven mit einer normalen und
einer verkiimmerten Halfte, vermutlicb auf den
Ampbiaster-Monaster-Typus zuriick zufiibr en.

Fig. 41 von Ecbinus, die iibrigen von Strongylocentrotus.

Tafel VII.

Fig. 43—50. Dreierlarven mit einem patbologiscben
Drittel; mit Ausnabme der beginnenden Ecbinus - Gastrula der

Fig. 50 von Strongylocentrotus stammend.
Fig. 51. Disperme Dreierlarve von Spbaerecbinus obne Darm

und mit einseitig entwickeltem Skelett.

Fig. 52 und 53. Abnorme Dreierlarven von Strongylocentrotus.

Tafel VIII.

Larven aus viergeteilten dispermen Eiern.

Fig. 54a. Gesunder Pluteus von Ecbinus; b die drei unter-

scbeidbaren KerngroUen bei ca. 2000-facber VergroCerung.
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Fig. 55. Gesunder Pluteus von Strongylocentrotus.

rig. 56—68. Partiell pathologische Larven; Fig. 56, 59, 64,

66 und 67 vom Strongylocentrotus, Fig. 57, 58, 60, 61, 62, 63, 65
und 68 von Echinus.

Fig. 60 a. Echinuspluteus mit e i n e m pathologischen Viertel,

a vom Scheitel, b von vorn. In c ist ein Stiick des Scheitels ge-

zeichnet, wo sich zwischen die zwei verschiedenkernigen Bereiche

einige besonders groBe Kerne einscliieben. Fig. d zeigt die im Ekto-

derm unterscheidbaren drei KerngroCen, sowie einige der im Innern
gelegenen pathologischen Kerne bei etwa 2000-facher VergroGerung.

Tafel IX.

Fig. 69—72. Disperme Plutei des Doppelspindel-Typus, aus

kugeligen Eiern stammend, alle von Echinus.

Fig. 73a. Desgleichen, aus einem deformierten Ei. b—g.

Einige Entwickelungsstadien des gleichen Objekts.

Fig. 74. Normaler Echinuspluteus von den gleichen Eltern

wie die Larve der Fig. 75.

Fig. 75. Vollig gesunder, fast normaler Pluteus aus einem
simultan vierteiligen Echinusei, in a von hinten unten, in b von
vorn, in c von links, in d im optischen Medianschnitt gezeichnet.

Tafel X.

Alle Objekte dieser Tafel sind in Pikrin-Essigsaure konserviert und
mit Borax- oder Parakarmin gefarbt.

Fig. 76. Normale Yg - Gastrula aus einer Blastomere eines

Simultandreiers von Echinus. Vergr. ca. 650.

Fig. 77. Ein ahnliches Objekt im Beginn der Erkrankung.
Vergr. ca. 650.

Fig. 78. Stereogastrula aus einem ganzen simultan dreiteiligen

Ei von Strongylocentrotus. Vergr. ca. 650.

Fig. 79. Kranke Blastula aus einem simultan vierteiligen Ei
von Echinus ; ein Teil der Wand in Gestalt pathologisch veranderter

Zellen nach innen verlagert, ein anderer Teil in Auflosung nach
auBen. Vergr. ca. 650.

Fig. 80. Ein Stiick der Wand einer dispermen Viererblastula

von Echinus, im Begriff sich nach auCen aufzulosen. Vergr. ca. 2000.

Fig. 81. Optischer Schnitt durch ein Stiick der Wand eines

Dreierpluteus von Strongylocentrotus; neben normalen stark meta-

morphosierte Kerne, zum Teil schon nach innen getreten. Vergr.

ca. 2000.

Fig. 82. Optischer Schnitt durch ein Stiick der Wand einer

Vierer-Blastula von Echinus; Austritt erkrankter Zellen in die

Blastulahohle. Vergr. ca. 2000.

Fig. 83 und 84. Desgleichen.

19*
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Fig, 85 a. Ein Stiick Wand einer dispermen Vierer-Blastula

von Echinus, von auBen gesehen. Einige Kerne zeigen den Beginn
der Erkrankung, and ere ein spateres Stadium, b und c. Zwei er-

krankte Kerne aus dem gleichen Blastulabereick. Vergr. ca. 2000.
Fig. 86. Ein ahnliches Objekt, bei gleicber VergroJJerung.

Fig. 87. Desgleicben. Der stark deformierte Kern ist einer

Vakuole angeschmiegt, die vermutlich aus ibm entstanden ist. Vergr.

ca. 2000.

Fig. 88. Desgleicben. Die Kerne sind in Farbung und Struktur
von dem umgebenden Plasma kaum zu unterscheiden, (Der Kon-
trast ist in der Lithographie nocb zu stark.) Vergr. ca. 2000.

Fig. 89. Desgleicben. Aebnliche Zustande wie in Fig. 85,

aber an viel kleineren Kernen. Vergr. ca. 2000.

Fig. 90. Desgleicben. Die Erkrankung iiuiSert sieb bier in

der Weise, daC die Kerne zu bomogenen, etwas glanzenden, scbwacb
farbbaren Kugeln werden. Vergr. ca. 2000.

Fig. 91. Desgleicben. Viele Zellen mit kompakten Cbromo-
somen, die aber nicbt zu Teilungsfiguren angeordnet sind; diese

Zellen, unregelmaBig gestaltet, scbeinen groCere und kleinere Teile

mit einigen Cbromosomen abzuscbnuren. Ueberall zwiscben den
typiscben Kernen siebt man kleine Cbromatinballen, zum Teil in

besonderem Plasmakorper. Vergr. ca. 2000.

Fig. 92—95. Verscbiedene Typen von Kernen, wie sie im
Innern dispermer Larven gefunden werden; samtlicb aus Vierer-

Blastulae von Ecbinus. Vergr. ca. 2000.

Fig. 96. Halbmondkerne aus einer Monasterlarve von Strongylo-

centrotus. Vergr. ca. 2000.

Fig. 97. Patbologiscbe Zellen und deren Zerfallsprodukte aus

einem dispermen Vierer-Pluteus von Ecbinus. Vergr. ca. 2000.
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