
Untersuchungen über die Eireifung, Befruchtung und

Zelltheilung bei Polystomum integerrimum Rud.

Von

Richard Goldschmidt.

(Aus dem zoologischen Institut der Universität Heidelberg.)

Mit Tafel XXII—XXIV.

Seit Zeller's grundlegenden Untersuchungen über die Entwick-

lung des Polystomiüii integerrimum (53, 54), wurden die ersten Ent-

wicklungsvorgänge im Ei dieses Parasiten, wie Uberhaupt aller

Trematoden, nicht wieder untersucht. Die merkwürdigen Angaben

IZeller's über die Vorgänge im frisch abgelegten Polystomum-E\ sind

daher bis auf den heutigen Tag weder bestätigt noch mit den seither

gewonnenen Vorstellungen über Zelltheilung in Einklang gebracht

worden. Und da auch bei den digenetischen Trematoden über die

Erscheinungen der Eireifung und Befruchtung vollständiges Dunkel

herrscht!, war es möglich, dass Braun auf Grund der Angaben

Zeller's (s. u. p. 421) vermuthen konnte (7), dass jene Erscheinungen

bei dieser Abtheilung in ganz besonderer Weise ablaufen. Um diese

Fragen ihrer Lösung etwas näher zu rücken und zugleich die Zell-

forscher auf Erscheinungen aufmerksam zu machen, die an diesem

Objekt in besonders merkwürdiger Ausprägung auftreten, entschloss

ich mich, meine Beobachtungen mitzutheilen, obwohl mir ihre große

Lückenhaftigkeit sehr wohl bewusst ist.

Im Anschluss an die Darstellung der ersten Vorgänge im Ei,

wird Einiges über die Theilung in den Furchungs- und Embryonal-

zellen mitgetheilt werden, was in willkommener Weise Lücken unseres

eigentlichen Gegenstandes zu ergänzen und Manches zu berichtigen

geeignet scheint 2.

1 Eine Angabe von v. Linstow (37) für Bistomum cylindraceum darf als

sehr unwahrscheinlich hier übergangen werden (s. p. 421).

2 Man wird erstaunen, dass ich cytologische Einzelheiten aus der Embryonal-
entwicklung eines monogenetischen Trematoden mittheile, ohne auf die ganz
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Material und Methoden.

Zur Beschaffung des Untersuchung-smaterials erwiesen sich als geeignet

Frösche [Bmia te^nporaria) aus dem benachbarten Hockenheim, die ziemlich

reichlich mit Polystomum inficirt waren (von 100 Fröschen enthielten 60 zusammen
160 Polystomen), während die am Neckar bei Heidelberg lebenden Frösche

vollständig frei sind von diesen Parasiten. Die Eier sind leicht in großen Mengen
zu haben, mit der einzigen Unannehmlichkeit, dass man auf eine bestimmte

Jahreszeit, das erste Frühjahr, angewiesen ist. Zum Sammeln der Eier bediente

ich mich der von Zeller (54) angegebenen Methode. Die Frösche wurden im

warmen Zimmer in Friichtegläsern gehalten, deren Boden etwa 2 cm hoch mit

Wasser bedeckt war. In bestimmten Intervallen wurde dann das Wasser ab-

gegossen und die Eier mit der Pipette in Uhrschälchen übertragen und theils

konservirt, theils zur weiteren Entwicklung in die feuchte Kammer gestellt.

Zeller's Angaben über die Dauer der Entwicklung, ihre Abhängigkeit von der

Temperatur, das Einwandern der jungen Tliiere in die Kiemenhöhle der Kaul-

quappen etc. kann ich sämmtlich bestätigen.

Einen Fortschritt gegenüber den früheren Untersuchungen zu erzielen, war

natürlich nur mit Hilfe der Schneidetechnik möglich. Dieser aber stellen die

schlecht durchlässigen und sehr elastischen Schalen kaum überwindbare Schwierig-

keiten in den Weg. So bin ich denn trotz vieler Versuche und langer Beschäf-

tigung mit dem Gegenstand nicht im Staude, eine zuverlässige Methode anzugeben.

Dasselbe Verfahren, das mir heute die schönsten Präparate gab, versagte ein

anderes Mal vollständig.

Zum Abtödten benutzte ich die Wärme. Die Eier wurden mit kochendem

Wasser Übergossen und schnell wieder abgekühlt. Die Konservirung geschah

mit Alkoholessigsäure (4 Theile Alkohol 95 o/o, 1 Tlieil Essigsäure 43o/o), die be-

kanntlich sehr leicht eindringt. Wegen des hohen Alkoholgehalts muss diese

Flüssigkeit sehr vorsichtig zugesetzt werden; daher kommen die Eier zunächst

mit einer ziemlich verdünnten Lösung in Berührung, woraus die Notliwendigkeit

der vorherigen Fixirung durch Hitze erhellt. Die Essigsäure wird darauf mit

50% Alkohol ausgewaschen und dann werden die Objekte vorsichtig in starken

Alkoliol übergeführt. Die Änderung der Koncentration ist nur durch langsame

Diffusion möglich, da jede plötzliche Erhöhung — selbst nur um 5% — ein

sofortiges Zusammenfallen der Schale im Gefolge hat. Das Übertragen in das

Vorharz muss wieder mit der gleichen Vorsicht geschehen. Ich verwandte Xylol,

das Anfangs tropfenweise, später etwas schneller zugesetzt wurde. Chloroform,

Benzin, Benzol, Terpentinöl und Mischungen dieser erwiesen sich als nicht ge-

eignet, da die Eier darin obenauf schwammen. Nur ein einziges Mal^ gelang

ein Versuch mit Chloroform aus unerklärlichen Gründen vorzüglich. Übrigens

schwamm auch im Xylol ein kleiner Theil der Eier immer obenauf und ging

zu Grunde.

Trotz mancher Schwierigkeiten lassen sich die Proceduren bis hierher bei

der nöthigen Sorgfalt doch mit Sicherheit ausführen. Die größte Tücke entfaltet

unbekannte Entwicklung selbst einzugehen. Ich bin in der That von der Unter-

suchung dieses Gegenstandes ausgegangen, gelangte aber wegen der großen tecli-

nischen Schwierigkeiten noch nicht dazu, einen vollständigen Überblick über die

Entwicklung zu bekommen. Ich hoffe aber später einmal auf diesen Gegenstand

zurückzukommen (s. Nachtrag).
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unser Objekt erst bei der Diirclitrünkimg mit Paraffin. Bisweilen ging diese

ohne jede Schwierigkeit vor sich. Daun aber kam es vor, dass ein Theil der

Eier das Paraffin aufnahm, ein anderer Theil aber nur bis zu einem gewissen

Grade. In letzteren blieb eine Mischung von Xylol und Paraffin, die selbst bei

mehrtägigem Verweilen in reinem Paraffin nicht durch dieses ersetzt wurde.

Sehr häufig waren es sogar sämmtliche Eier, welche auf diese Art die Einbettung

unmöglich machten. Oft war dies bei frisch konservirtem Material der Fall, in

erhöhtem Maße aber bei solchem, das im Frühjahr gesammelt und bis zu seiner

Untersuchung in starkem Alkohol aufbewahrt worden war. Dass längerer Aufent-

halt in starkem Alkohol Eischalen undurchlässig macht, hat auch van der
Stricht bei Thysanoxoon erfahren (46) ; in unserem Falle gab aber auch eine

thunlichst schnelle Behandlung keinen sicheren Erfolg.

Die meist 5^ dicken Schnittserien, bei deren Anfertigung mit Erfolg die

HEiDER'sche Kollodiummastixlösung angewandt wurde, um das Herausbrechen

der Eier aus dem Paraffin zu verhindern, wurden auf verschiedene Weise gefärbt.

(Eine Färbung in toto gelingt nur mit einem Essigsäurekarmini bei langer Ein-

wirkung in der Wärme.) Die besten Bilder gab sehr verdünntes Delafield-
sches Hämatoxylin, ferner Hämatoxylin-Säurefuchsin-Pikrinsäure nach van Gieson
und Boraxkarmin mit Bleu de Lyon. Eisenhämatoxylin war nicht geeignet.

Das Ei.

In Bezug auf das Aussehen und die Zusammensetzung des in

das Wasser abgelegten Eies habe ich der bekannten Beschreibung

Zeller's wenig Neues zuzufügen und verweise auf dessen Abbil-

dungen. Die Form der Eier finde ich nicht konstant. Sie schwankt

im Allgemeinen zwischen zwei Typen, einem kurzen eiförmigen und

einem länglich ellipsoidischen. Etwas abweichend erscheint eine

längliche Form , deren das Knöpfchen tragendes Hinterende plötzlich

sich verjüngt und durch eine Furche von dem übrigen Theil des Eies

abgesetzt ist. Das erwähnte Knöpfchen, das bekanntlich von Zeller

als Stielrudiment gedeutet wird, erweist sich im Schnitte als eine

Verdickung der Schale, in die feine, stark lichtbrechende Körnchen

eingelagert sind.

Die die Eizelle umgebenden Dotterzellen enthalten jede einen

Kern von charakteristischer Struktur. Er ist außen von einer dicken,

stark färbbaren Schicht begrenzt, die ursprünglich kreisförmige Kon-

touren hat, später aber unregelmäßig lappig wird (Fig. 6). Mit dem
das Centrum des Kernes einnehmenden, stark gefärbten ISIucleolus,

der bald homogen erscheint, bald einige hellere Tröpfchen enthält,

ist diese Außenschicht durch feine radiäre Bälkchen verbunden, die

ich als den Ausdruck einer einfachen Wabenschicht ansehe. In den

1 Karmin wird in Ammoniak gelöst und mit Säure wieder ausgefällt. Die

Säure wird ausgewaschen und das Ammoniak abgedunstet und das Karmin dann
in Eisessig gelöst.
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Knotenpunkten der Waben, also in der Peripherie des Nncleolus und

an der inneren Grenze der stark gefärbten Außenschicht, finden sich

regelmäßig sehr kleine stark lichtbrechende und gefärbte Körnchen.

Die Eizelle selbst ist dem Deckelpole des Eies genähert, kugel-

rund und misst im Durchmesser 0,053 mm. Ihr Plasma, welches

sich ziemlich stark färbt, erscheint bei schwacher Vergrößerung fein-

körnig, erweist sich aber bei Betrachtung mit sehr starken Systemen

als feinschaumig, aus gleich großen Waben bestehend, deren Wände
gefärbt sind, während der Inhalt ungefärbt bleibt. Das Plasma ist

durchaus gleichmäßig strukturirt und entliält keinerlei geformte deuto-

plasmatische Einschlüsse. Bisweilen findet man im Plasma einzelne

kleine runde Plättchen von gelblicher Farbe und starker Lichtbrechung.

Es scheint aber, dass sie nur durch das Schneiden ins Ei gepresst

werden; in der Nähe des Eies findet man sie häufig zwischen den

Dotterzellen , oft zu eigenartigen Gruppen angeordnet. Uber ihre

Bedeutung weiß ich nichts zu sagen. Zeller, der sie auch gesehen

hat, meint, sie bestünden aus der gleichen Substanz wie die Schale.

Die Eizelle ist nackt. Von einer Dotterhaut habe ich weder

vor noch nach der Befruchtung etwas bemerken können, eben so

wenig wie van Beneden (1) und Stieda (44). Zeller's Angabe

hierüber scheint demnach irrig zu sein.

Excentrisch im Ei (Fig. 2) liegt der große bläschenförmige, ein

wenig abgeplattete Kern. Er ist scharf begrenzt von einer deutlich

doppelt kontourirten, stark gefärbten Kernmembran, wie Zeller an-

giebt. Er hat einen Durchmesser von 0,027 mm, also etwa die Hälfte

des ganzen Eies. Sein Innenraum enthält ein schwach färbbares,

maschiges (alveoläres) Kerngerüst (Fig. 2), in das der große Nucleolus

eingelagert ist, dessen Durchmesser 0,011 mm beträgt. Er färbt sich

mit Chromatinfarbstoffen sehr intensiv und ist nicht homogen, sondern

mit feinen, stark lichtbrechenden Tröpfchen erfüllt, zeigt also auch

einen alveolären Bau^.

Es mögen hier auch noch einige Anomalien Erwähnung finden, die ich

gelegentlich beobachtete. Es finden sich bisweilen taube Eier, die nur von einer

theils glasigen, theils körnigen Dottermasse erfüllt sind, in der Zellgrenzen nicht

wahrgenommen werden. Ferner kamen Eier vor, die zwei Eizellen enthielten.

Es scheint, dass diese sich wenigstens eine Zeit lang weiter entwickeln können,

da ich einmal zwei Furchungsstadien von je vier Zellen in einem Ei fand.

Litteratur. Entdeckt wurden die Eier des Polystomiim durch v. Sie-

bold (42). Später hat sie auch Leuckart (34) gesehen und kurz beschrieben.

Eine eingehende Schilderung ihrer Entstehung, Zusammensetzung und Weiter-

entwicklung gab erst van Beneden (1), mit dessen Abhandlung gleichzeitig auch

^ In diesem Fall als pseudowabig zu bezeichnen.
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eine Arbeit von Stieda (44j erschien. Zwei Jahre später, 1872, erschienen gleicl:-

zeitig die Arbeiten von Zeller 53) und von v. Willemoes-Suhm (51). In einer

weiteren Arbeit vervollständigte Zeller (54) seine früheren Angaben.

I. Die Reifung des Eies,

a. Bis zur Bildung der ersten Riehtungsspindel.

Das in das Wasser abgelegte Ei ist noch nicht befruchtet und

hat auch noch nicht den Process der Eireifung durchlaufen. Es muss

dies betont werden, weil allgemein die Ansicht herrscht (Braun [7],

Leuckart [85]), die Befruchtung müsse bei den Trematoden vor der

Bildung der Schale geschehen, demnach erstere sowohl wie die Ei-

reifung schon in den Geschlechtswegen des Thieres stattfinden (s. u.).

Die Eier des Polystomum gehören zu der Gruppe von Eiern , bei

denen die Eireifung gleichzeitig mit der Befruchtung verläuft, also

erst durch das Eindringen des Spermatozoon veranlasst wird. Der

Übersichtlichkeit halber aber soll zunächst die Bildung der Richtungs-

körperchen und des Eikerns geschildert werden, und dann erst die

Verwandlung des Spermatozoon in den Samenkern.

Die erste Veränderung, die wir am frisch abgelegten Ei wahr-

nehmen (Fig. 3), betrifft den Kern, der sich an einer Seite flach ein-

buchtet; die Einbuchtung wird allmählich tiefer, während auch auf

anderen Seiten die Grenze des Kernes unregelmäßig wird. Das in

die erwähnte Einbuchtung des Kernes hineinragende Plasma ist zu

gleicher Zeit viel dichter geworden. Es färbt sich daher dunkler

und zeigt bei genauem Studium die Andeutung einer radiären An-

ordnung um ein im Centrum der verdichteten Substanz liegendes

Korn (Fig. 3 c). Es liegt auf der Hand, dass dies das Centrosom

mit der verdichteten sogen. Sphärensubstanz ist. Sein Auftreten an

der eingebuchteten Stelle des Kernes, was ähnlich auch an anderen

Objekten beobachtet wurde, könnte leicht einen nuclearen Ursprung

des Centrosoms vermuthen lassen. Ich neige aber der Ansicht zu, dass

es an der Stelle seines ersten Erscheinens im Plasma selbst entstan-

den ist, also auch kein permanentes Zellorgan ist. Ob ein Zusammen-

hang zwischen der Lage des Centrosoms und der Eintrittsstelle des

Spermatozoons besteht, kann ich nicht mit Bestimmtheit angeben.

Gleichzeitig hat nun auch der Nucleolus sich zu verändern be-

gonnen. Er hat eine ovale Gestalt angenommen und sich auch etwas

vergrößert (Fig. 3). Die nun folgenden Vorgänge führen zu seinem

Zerfall, scheinen aber so schnell zu verlaufen dass ich nur den An-

1 s. Nachtrag.
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ftmg und das Ende des Vorgangs in meinen Präparaten finde. Fig. 13

zeigt einen solchen Kern mit stark angewachsenem Nucleolus, von

dessen Peripherie sich ein intensiv gefärbtes Kügelchen loslöst, ein

Vorgang, den auch schon Zeller beobachtete. Ziemlich unvermittelt

schließen sich hieran die in Figg. 4, 5, 8 dargestellten Stadien.

Das, was vor Allem auffällt, sind die zahlreichen, großen und inten-

siv gefärbten Kugeln, welche einen großen Theil des Eies ausfüllen

und das mikroskopische Bild vollständig beherrschen. Sie sind von

ziemlich ungleicher Größe und zeigen denselben feinvacuolisirten Bau

wie der Nucleolus. Die größten erreichen einen Durchmesser von

etwa 5 also ungefähr die Hälfte des Nucleolus. Wir wollen sie

vor der Hand mit einer von Böhm (3) angewandten Bezeichnung

Karyomeriten 1 benennen. Ihre Zahl scheint nicht konstant zu sein,

schwankt aber nur in engen Grenzen. In mehreren Fällen, z. B. Fig. 4

und 8, habe ich 16 gezählt. Das Ei, von dem Fig. 5 einen Schnitt

darstellt, enthält jedoch ungefähr 20. Das Vorkommen der Zahl 16

in vielen Fällen ist von Interesse, weil die Cliromosomenzahl bei

unserem Objekte acht beträgt. Später wird davon noch die Kede sein.

Diese Karyomeriten liegen nun nicht frei im Eiplasma, sondern

sind von eigenartigen Höfen umgeben. Es liegt immer eine größere

Anzahl von Kugeln in einem gemeinsamen Hof (Fig. 4, 8). Dieser

letztere ist immer von einem scharfen Kontour begrenzt und erscheint

merkwürdig gelappt, gleichsam amöbenartig. Ursprünglich stehen

die einzelnen Lappen der verschiedenen Höfe durch Brücken mit

einander in Verbindung, so dass man eigentlich nur von einem ein-

zigen starkgelappten Gebilde reden kann. Das Ei der Fig. 4 zeigt

dieses Stadium, die Verbindungen liegen aber meist in einer anderen

Schnittebene. Später aber haben wir getrennte Höfe, die oft ein

eigenartig zerrissenes Aussehen besitzen. Die Struktur dieser Höfe

ist eine verschiedene. Oft erscheinen sie viel heller als der Eidotter

gefärbt, ja fast farblos und lassen keinerlei feineren Bau erkennen.

In diesem Falle nehmen sie bei Färbung mit Boraxkarmin und Bleu

de Lyon einen bläulichen Ton an. Öfter aber erscheinen sie auf

diesem Stadium ein wenig dunkler als das übrige Plasma und zeich-

nen sich von diesem durch ihr homogenes fast glasiges Aussehen

aus (Figg. 4 und 8). Sie lassen bei stärkster Vergrößerung eine

1 BÖHM bezeichnet mit diesem Ausdruck nicht genau das Gleiche. Er

nennt diese Theile des unbefruchteten Eikerns Ovomeriten, die entsprechenden

des Samenkerns Spermatomeriten, und erst die des Furchungskerns Karyomeriten.

Ich möchte aber die ersteren beiden Termini vermeiden, da sie falsche Vor-

stellungen erwecken können (s. p. 434;.
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Struktur erkenneD, die noch feiner als die des Eiplasmas ist. Um-
geben sind dann diese Höfe von einem zarten helleren Saum, der an

eine etwas dunklere Schicht des Eiplasmas grenzt (Figg. 4 und 8).

Ob diesem verschiedenen Aussehen der Höfe eine Bedeutung zukommt,

und welche, w^age ich nicht zu entscheiden. Vielleicht stellen die

dunklen Höfe einen späteren Zustand dar, was mit den Verhält-

nissen in kleineren Furchungszellen tibereinstimmen würde. Später

werden wir darauf noch einmal zurückkommen müssen.

Was sind nun diese Karyomeriten und ihre Höfe? Nichts

Anderes als Theile des zerfallenen Kernes und seines Kernkörpers.

Wir müssen annehmen, dass der Nucleolus sich in so viel Stücke

getheilt hat als Karyomeriten vorhanden sind, und zwar möglicher-

weise simultan, da keinerlei Zwischenstadien zur Beobachtung kamen.

Der Kern selbst ist lappig geworden, vielleicht durch eigene amö-

boide Bewegungen und dann in die Stücke zerfallen, die als Höfe

die Karyomeriten einschließen. Höfe wie Karyomeriten haben dabei

ihr Volumen vergrößert, erstere wohl nur wenig, letztere aber be-

trächtlich, da ihr Glesammtvolumen schätzungsweise das Vierfache des

Volumens des Nucleolus beträgt. Wir können vielleicht annehmen,

dass dieses Wachsthum auf eine Quellung zurückzuführen ist, wobei

den Höfen die Flüssigkeit entnommen wurde, wodurch sich auch ihre

dichtere Struktur erklärte.

Uber das Verhalten der achromatischen Theile während dieser

Vorgänge kann ich leider nur sehr wenig angeben; das was dieselben

kenntlich macht, die Strahlungen, sind in meinen Präparaten, auch

anderer Stadien, immer erst auf der Höhe des Theilungsvorganges

deutlich Fig. 5 zeigt auf der von den Karyomeriten frei gelassenen

Seite des Eies einen großen ovalen Bezirk, der durch seine schwächere

Färbung auffällt und von einer dunkleren Zone des Plasmas begrenzt

wird. Im Inneren lassen sich zwei blasse Kügelchen erkennen (c),

deren Lage es allerdings nicht ganz sicher erscheinen lässt, ob wir

es mit dem getheilten Centrosom zu thun haben. Fig. 8, c zeigt dann

ein deutliches Centrosom, umgeben von einer schwachen Strahlung.

Nach seiner polaren Lage müsste zu erwarten sein, dass auch am
entgegengesetzten Pol ein solches liege; letzteres war aber weder in

diesem noch den folgenden Schnitten zu finden.

Der Eikern befindet sich also jetzt auf einem Stadium, das wir

dem Spirem anderer Kerne vergleichen müssen, wenn es auch einen

i s. Nachtrag.
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ganz uDgewolinten Anblick darbietet. Nunmehr gebt er zur Bildung

der ersten Ricbtungsspindel über. Leider besitze ich nur zwei Bilder,

die geeignet sind zu zeigen, auf welche Weise die Chromosomen aus

den Karyomeriten entstehen. Ich muss dafür auf die allerdings auch

sehr lückenhafte Darstellung, die später für die Furchungszellen ge-

geben wird, verweisen. Fig. 10 zeigt ein Ei, in dem die Karyo-

meriten zum großen Theil bereits sichtlich kleiner geworden sind, was

übrigens auch in Fig. 8 schon zu erkennen ist. Sie liegen wieder

in den hellen Höfen und nehmen die eine Seite des Eies ein. Bei

cJi sieht man nun in einem solchen Hof neben einem kleinen Karyo-

meriten ein gleich dunkel gefärbtes leicht gebogenes Stäbchen liegen,

das sofort an ein Chromosom denken lässt. Eben so sehen wir bei

cJif in den hellen Hof ein solches Stäbchen eingeschlossen, ebenfalls

gemeinsam mit einem kleinen, hier etwas blasser gefärbten Karyo-

merit. Ob man annehmen muss, dass von zwei zusammengehörigen

Karyomeriten jeder eine Hälfte des Chromosoms bildet oder ob aus

einem Karyomerit das Chromosom herauswächst, wie dies auch für

die Furchungszellen gilt, ist nicht zu entscheiden, wenn auch letzteres

wahrscheinlicher ist. Die Verbindung mit den Karyomeriten ist viel-

leicht durchschnitten. (Es fehlen zu dem Präparat leider auch die

folgenden Schnitte.) Das andere hierher gehörige Präparat ist in

Fig. 9 abgebildet. Wir sehen eine Anzahl Karyomeriten in ihren

etwas dunkler gefärbten Höfen liegen. Diese letzteren erscheinen als

eigenartige hufeisenförmig gebogene Bänder. Außerdem aber bemerken

wir hier einige dunkler gefärbte fadenartige Züge, in deren Verlauf

kleine, stärker gefärbte Körnchen eingelagert zu sein scheinen. Es

sind dies aber Knickungsstellen der Fäden. Sie lassen eine deutliche

Schleifenform erkennen und verlaufen zum Theil auf der Grenze der

Höfe. Auch in diesem Falle muss ich die genauere Deutung der

Zukunft überlassen und weise nur darauf hin, dass später ähnliche

Bilder aus Embryonalzellen beschrieben werden, die in Bezug auf

die eigenartigen dunklen Höfe, wie auch die Form der gefärbten

Fäden erkennen lässt, dass es sich um die gleichen Vorgänge

handelt (p. 432 ff., Fig. 34, 35).

Es ist seither stillschweigend die Voraussetzung gemacht worden,

dass die Karyomeriten und somit auch der Nucleolus des Eies, aus

dem sie entstehen, aus Chromatin bestünden und in die Bildung der

Chromosomen aufgingen. Es könnte nun ja auch sein, dass diese

aus Theilen der Höfe oder übersehen gebliebenen Besten des Kern-

gerüstes entständen und die Karyomeriten nichts Anderes seien als
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Nucleoli, die, wie in anderen Fällen, mit der Spindelbildung gar

nichts zu tlmn haben, sondern dabei allmählich im Plasma aufgelöst

werden (z. B. Myxostoma [49]). Die mangelhaften Bilder, die ich für

die Umbildung zu Chromosomen geben kann, rücken diesen Verdacht

gewiss nahe Höchst unwahrscheinlich macht diese Deutung aber

schon die Thatsache, dass wir in den Stadien, auf welchen Chromo-

somen in der Zelle vorhanden sind, niemals eine Spur der Karyo-

meriten finden. (Willkürliche Deutungen sind ausgeschlossen, da ja

im Zellplasma keinerlei färbbare Körner vorkommen.) Der strikte

Beweis für die Kichtigkeit obiger Deutung wird aber erst später er-

bracht werden, wenn wir Schritt für Schritt umgekehrt die Entstehung

der Karyomeriten aus den Chromosomen verfolgen werden, sowohl

bei der Bildung des weiblichen Vorkerns, als auch bei den Theilungen

in den Furclmngszellen. Wir werden dann auch die Bedeutung der

»Höfe« zu diskutiren haben, die bisher nur einfach beschrieben wurden.

b. Die Bildung der Richtungskörperehen.

Mit der Ausbildung der Richtungsspindel beginnt das Ei seine

kugelige Form zu verändern und in eine ellipsoidische überzugehen.

Schon Zeller sah dies und giebt an, dass es mit dem Verschw^inden

des Kernes eintritt. Fig. 11 lässt diese Form gut erkennen und zeigt

auch, dass die Längsachse der Ellipse immer senkrecht zur Spindel-

achse steht.

Die Aquatorialplatte der ersten Richtungsspindel enthält acht

Chromosomen. Diese scheinen hier niemals schleifenförmig zu sein,

wie in der zw^eiten Richtungsspiudel und den Furchungszellen, sondern

bilden kurze gedrungene Stäbchen (Fig. 11, 12, 12 a). In günstigen

Bildern erscheinen sie perlschnurartig aus Chromatiden zusammen-

gesetzt. Fig. 12 zeigt einen Schnitt senkrecht zur Spindelachse, in

dem alle 8 Chromosomen der Äquatorialplatte liegen, die auch

diesen Bau erkennen lassen. Das Chromosom scheint meist aus vier

oder fünf solcher Chromatinkügelchen zusammengesetzt zu sein, w^as

auch Fig. 12 a zeigt, die die Chromosomen beim Eintritt in das

Richtungskörperchen darstellt.

1 Ich miiss gestehen, dass ich im Anfang- der Untersuchung: öfters auch

glaubte, dass die Karyomeriten sogar nichts als gefressene Kerne der Dotterzellen

seien, zumal man diese oft dem Ei sehr nahe anliegend findet. Hieran ist jedoch
nicht zu denken, da die Kerne der Dotterzellen sonst sehr bald aufgezehrt sein

müssten, während sie noch in späten Entwicklungsstadien vollzählig vorhanden
sind. Auch lässt die regelmäßige Anordnung, die die Karyomeriten in manchen
Stadien zeigen (s. u.), dies ausschließen.
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Die Kiclituiig'sspindel selbst zeichnet sieh durch ihre außerordent-

liche Größe aus und durchzieht das Ei in der ganzen Länge der

kleineren Ellipsenachse (Figg. 11, 14). Ich besitze kein Präparat, das sie

gut im Stadium der Aquatorialplatte darstellt, dagegen ist ihr Aufbau

sehr schön aus Fig. 14, dem Diasterstadium, zu erkennen. Wir

sehen eine deutlich abgegrenzte, langgestreckte Centraispindel — mit

welchem Terminus übrigens nichts über ihre Entstehung ausgesagt

sein soll — , welche das Ei vom einen Pole zum anderen durchzieht.

An ihren Enden liegen die Chromosomen im Stadium der Tochter-

platten, lassen hier aber nichts Genaues über Zahl und Bau er-

kennen. Dagegen sieht man sehr gut, besonders an dem Eipole, wie

sich die Chromosomen in bekannter Weise dem Verlauf der Spindel-

fasern einordnen. Dass diese Ausbildung einer das ganze Ei durch-

setzenden Richtungsspindel nicht zur Bildung eines riesigen Richtungs-

körpers führt, wie es z. B. von Francotte für Polycladen (21) und

von Fürst für Ascaris (22) beschrieben wird, erscheint für die Auf-

fassung der Mechanik der inäqualen Zelltheilung von Wichtigkeit.

Davon später mehr.

Nur an dem einen Pol der Spindel vermochte ich ein Centrosom

nachzuweisen, am Eipol. Am oder im Richtungskörperchen konnte

ich auf keinem der beobachteten Stadien etwas Derartiges auffinden.

Ich möchte aber nicht behaupten, dass es dort überhaupt fehlt, viel-

mehr annehmen, dass es mit den angewandten Methoden wegen

seiner Kleinheit nicht sichtbar wurde. Die Berechtigung zu dieser

Annahme folgere ich aus der später eingehend zu erörternden That-

sache, dass in Furchungszellen, die sich in ungleich große Blastome-

ren theilen, die Centrosomen der betreffenden Spindel sich in Bezug

auf ihre Größe verhalten wie die Größe der beiden Tochterzellen.

Das am Eipol liegende Centrosom ist verhältnismäßig klein, wenn

wir es mit den riesigen entsprechenden Gebilden der Furchungszellen

vergleichen (s. z. B. Fig. 23) und dokumentirt so seinen rudimentären

Charakter. Von seinem Bau lässt sich hier nicht viel erkennen; es

erscheint als blasses, scharf kontourirtes Kügelchen ohne weiter er-

kennbare Struktur. Über diese soll später auf Grund der Verhält-

nisse an Furchungszellen noch Einiges mitgetheilt werden. Ich möchte

hier nur noch bemerken, dass ich mich in der Nomenclatur der frag-

lichen Gebilde und der Fassung des Begriffes Centrosoma ganz an

BovERi (6) anschließe.

Das Centrosom ist, wie es gewöhnlich der Fall, umgeben von

einem hellen Hof, der Rindenschicht der Attraktionssphäre (van
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Beneden). Von der eigentlichen durch stärkere Färbung hervor-

tretenden »archoplasmatischen« Sphäre, wie sie später für die

Furchungszellen beschrieben werden soll, ist hier nichts zu sehen.

Von dem hellen Hof gehen die Strahlensysteme aus, die das Ei bis

zur Peripherie durchsetzen. Die Strahlen lassen einen leicht geboge-

nen Verlauf erkennen, der besonders in der Nähe der Spindel deut-

lich ist. Mit den Strahlen des anderen Poles, die aus dem Richtungs-

körperchen kommen, bilden sie die bekannten Überkreuzungen, die

allerdings nicht allzudeutlich hervortreten. Uber die feinere Struktur

der Strahlenfigur soll später noch Einiges bemerkt werden; es sei nur

bereits hier betont, dass bei Anwendung geeigneter Vergrößerungen

in allen meinen Präparaten die Strahlungen nur als der Ausdruck

einer besonderen Anordnung des feinwabigen Plasmas erscheinen.

Das abzutheilende Richtungskörperchen wird zu einem dünnen

Stiel ausgezogen, dessen Länge ungefähr 1/3 ^^s kleineren Ei-

durchmessers beträgt (Fig. 11). Es kommt dadurch, im Verein mit

der elliptischen Form des Eies, auf dessen größerer Achse das Rich-

tungskörperchen ja senkrecht steht, ein charakteristisches Bild zu

Stande, das an einen Flaschenkürbis erinnert. Der abgetrennte

Richtungskörper geht sehr rasch zu Grunde, sei es, dass er von den

Dotterzellen resorbirt wird, sei es, dass er zerfällt und dann von den

Elementen des Dotters nicht mehr zu unterscheiden ist. Unter vielen

Hunderten von Eiern, die zur Untersuchung kamen, konnte ich in

etwa vier Fällen den abgestoßenen Richtungskörper finden. In einem

handelte es sich um ein Furchungsstadium von sechs Zellen, ein anderer

ist das in Fig. 15 abgebildete Ei im Stadium der zweiten Richtungs-

spindel. Diese unangenehme Eigenschaft der Richtungskörper er-

schwert die Festlegung mancher Stadien sehr, und sie ist es auch

hauptsächlich, die mich zwingt, in meiner Darstellung jetzt einen

Sprung zu machen zur ausgebildeten zweiten Richtungsspindel.

In deren Aquatorialplatte treten acht Chromosomen ein, die sich

aber von denen der ersten Richtungsspindel sofort durch ihre Form

unterscheiden lassen. Sie bilden nicht mehr kurze Stäbchen, sondern

lange U-förmig gebogene Schleifen. Wie diese aus den ersteren

hervorgegangen sind, vermag ich nicht anzugeben. Ihre Form er-

sieht man aus Fig. 15, die sie beim Auseinanderrücken zu den

Tochterplatten zeigt. Centrosomen habe ich bei der zweiten Richtungs-

theilung nie gesehen, möchte aber nicht mit Sicherheit behaupten,

dass sie gänzlich fehlen. Auch von der achromatischen Figur zeigen

meine Präparate dieses Stadiums nur wenig. Man erkennt nur eine

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. LXXI. Bd. 27
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schwache Strahlung, welche die beiden Spindelpole kennzeichnet.

Die Spindel selbst ist nicht entfernt so lang wie die der ersten

Eichtung'stheilung, indem ihr proximaler Pol fast in der Mitte des

Eies liegt.

Die Vorwölbung des Eiplasmas, welche zur Bildung des zweiten

Richtungskörpers führt, zeichnet sich durch ihre breite, plumpe Ge-

stalt aus, wie Fig. 15 zeigt. Ob das Richtungskörperchen selbst

dem entsprechend größer ist, vermag ich nicht anzugeben, da ich

es aus den obenbezeichneten Gründen in ausgebildetem Zustand nicht

zu Gesicht bekam.

II. Die Bildung des Eikernes.

. Nach der Abtrennung der Richtungskörperchen liegen die vier

dem Ei verbleibenden Chromosomen nicht weit von dessen Oberfläche

entfernt und bilden sich hier zum Eikern um. Die erste Veränderung

der Chromosomen konnte ich auf diesem Stadium nicht verfolgen,

verweise aber dafür auf das p. 427 ff. über den entsprechenden Vorgang

in den Furchungszellen Gesagte, da sich dieser hier sicher in genau

der gleichen Weise abspielt. Danach würde sich das Chromatin der

Chromosomen zu einer Anzahl kleiner Kügelchen zusammenziehen,

die dann durch zarte blassgefärbte Stränge mit einander in Verbin-

dung stehen (s. Fig. 30). Wie sich dies dann auf einer wenig spä-

teren Stufe im Eikern darstellt, zeigt Fig. 16. Die blassgefärbten

Züge — sie sind immerhin stärker gefärbt als das Eiplasma — sind

ungefähr parallel angeordnet und lassen so noch die Lage der Chromo-

somen in den Tochterplatten erkennen. Sie stellen die Grundsubstanz

der Chromosomen dar und sollen als Piastinzüge bezeichnet werden,

wofür die Begründung später gebracht werden wird. Sie verlaufen

aber nicht mehr getrennt, sondern zeigen hier und da Verbindungen

mit einander, sind zusammengeflossen und erscheinen auch breiter

als es die Chromosomen waren. Ob ihnen eine feinere Struktur zu-

kommt oder ob sie homogen sind, lässt sich bei ihrer Zartheit nicht

unterscheiden. In die Piastinzüge eingelagert sieht man eine Anzahl

feiner Kügelchen, die sich intensiv mit Chromatinfarbstoffen färben.

Sie scheinen öfters zu je zweien durch einen Plastinstrang mit ein-

ander verbunden zu sein (Fig. 16). Ihre Zahl ist auf ungefähr 16

festzulegen.

Ein etwas älteres Stadium des Eikerns zeigt uns dann Fig. 17.

Wir erkennen daran, dass die Piastinzüge nicht mehr parallel ver-

laufen, sondern allseitig mit einander verschmolzen sind und so ein
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komplicirtes Gerüst darstellen. Die einzelnen Piastinzüge erscheinen

breiter als vorher und bilden sogar hier und da solche unregelmäßige,

lappige Stränge, wie sie die Karyomeriten vor der Bildung der ersten

Richtungsspindel umgeben. Auch die chromatischen Kügelchen haben

an Größe zugenommen und liegen oft in den Knotenpunkten, die die

Balken des Piastingerüstes bilden. Diese Kügelchen sind aber

nichts Anderes als die oben beschriebenen Karyomeriten,

wie die Weiterentwicklung lehrt, die sich hauptsächlich an

sie knüpft.

Dies zeigt uns bereits ein etwas älteres Stadium, wie es in Fig. 18

abgebildet ist. Die Karyomeriten haben an Umfang außerordentlich

zugenommen; sie zeigen dabei nicht alle die gleiche Größe^ die in

einem ziemlichen Spielräume schwankt. Sie liegen zu einem lockeren

Haufen gruppirt, in dem sich regelmäßig ungefähr 16 Kugeln zählen

lassen. Diese lassen keinerlei feinere Struktur erkennen, erscheinen

homogen. Von den Piastinzügen ist auf diesem Stadium gar nichts

mehr zu sehen. Dagegen ist jeder Karyomerit von einem hellen Hofe

umgeben, der sich mit nicht sehr scharfer Begrenzung von dem Proto-

plasma des Eies abhebt. Ob diese Höfe aus einer gleichmäßigen,

blassen Flüssigkeit bestehen, oder ob ihnen auch eine feinere Struktur

zukommt, vermag ich nicht zu entscheiden. Die zu den einzelnen

Karyomeriten gehörigen Höfe sind von einander nicht völlig isolirt,

sondern stehen durch Brücken mit einander in Verbindung, wodurch

das ganze Gebilde einen traubigen Charakter erhält, der uns das

Recht giebt von einem Eikern zu reden, obwohl nicht viel Ähnlich-

keit mit dem vorhanden ist, was wir gewöhnlich als Kern bezeichnen.

Wo sind nun aber die Piastinzüge hingekommen und wie ist

das plötzliche Auftreten der hellen Höfe zu verstehen? Ich glaube

annehmen zu müssen, dass die Karyomeriten bei ihrem beträchtlichen

Wachsthum das Plastin in sich aufgenommen und dadurch den

Charakter gemischter Nucleolen erlangt haben. Wir hätten es dann

im Principe mit den gleichen Vorgängen zu thun, wie sie R. Hertwig

(30) für Äctmosphaerkün beschreibt. Wir werden darauf noch zu-

rückkommen. Weiterhin darf vielleicht angenommen werden, dass

die Karyomeriten bei ihrem Wachsthum dem umgebenden Plasma

Stoffe entziehen, die sie zu ihrem Aufbau verwenden. Durch eine-

derartige Annahme ließe sich eine Vorstellung von dem Zustande-

kommen der hellen Höfe gewinnen, eine Vorstellung, deren proble-

matische Natur ja nicht weiter betont zu werden braucht. Die

Zahlenverhältnisse der Karyomeriten sollen erst später im Zusammen-

27*
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hang mit den entsprechenden Vorgängen im Samenkern besprochen

werden.

Fig. 19 zeigt uns ein wieder etwas weiter entwickeltes Stadium.

Die Veränderungen gegen das vorhergehende sind nur quantitativer

Natur; die Karyomeriten haben nunmehr eine recht ansehnliche

Größe erlangt und erscheinen etwas lockerer gruppirt, so dass sie

mit ihren breiten Höfen einen beträchtlichen Theil des Eies ein-

nehmen. In noch höherem Maße ist dies der Fall in einem

noch etwas älteren Ei, wie es Fig. 20 wiedergiebt. Die Karyo-

meriten sind über einen großen Theil des Eies zerstreut, stehen

aber immer noch durch ihre Höfe mit einander in Verbindung. Die

größeren von ihnen erscheinen nicht mehr homogen, sondern sind

von kleinen stärker lichtbrecheuden Tröpfchen durchsetzt, wie es in

gleicher Weise oben für die Karyomeriten vor der Bildung der Rich-

tungskörper angegeben wurde. Sie füllen zusammen mit den ent-

sprechenden Bildungen des Samenkerns das Ei vollständig aus

(s. p. 414) und verleihen diesem ein außerordentlich merkwürdiges und

charakteristisches Aussehen, das ohne die Kenntnis seines Zustande-

kommens gänzlich unverständlich wäre.

II!. Die Bildung des Samenkerns.

In der bisherigen Darstellung wurden die männlichen Elemente

der Übersichtlichkeit halber gar nicht berücksichtigt, obwohl die

Vorgänge der Eireifung erst nach Eintritt des Spermatozoons in das

Ei beginnen. Jetzt sollen die Veränderungen, die die männliche

Keimzelle im Ei bis zur Bildung des Samenkerus erleidet im Zu-

sammenhang dargestellt werden, wobei stets zu berücksichtigen ist,

dass diese Vorgänge parallel mit den bisher beschriebenen verlaufen.

Zeller stellte bereits fest^ dass in dem frisch abgelegten Ei der

Eizelle zahlreiche Samenfäden ankleben. Von diesen dringt also

sofort nach der Ablage in das Wasser einer in das Ei ein. Das

Spermatozoon zeichnet sich durch einen sehr langen Schwanz aus

und besitzt einen ziemlich dicken, birnförmigen Kopf. Ob ein

Mittelstück vorhanden ist, weiß ich nicht, da ich keine besonderen

Präparate angefertigt habe. Den eben eingedrungenen Spermatozoon-

kopf sehen wir in Fig. 4 nahe unter der Oberfläche des Eies liegen,

dessen Kern die ersten Veränderungen vor Bildung der ersten Rich-

tungsspindel eingegangen ist. Der Samenkopf ist nicht homogen,

sondern äußerst fein vacuolisirt. Hinten hängt ihm ein zartes Fäd-

chen an, wohl der Rest des Schwanzes.
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Während der weiteren Entwicklung- verhält sich der Sperma-

kopf zunächst wie in den meisten anderen Fällen, indem er zu einem

bläschenartigen Gebilde heranwächst. In Fig. 8 sehen wir ihn in

Form eines blass gefärbten, spindelförmigen Bläschens im Ei liegen.

In seinem Inneren erkennt man einen intensiv gefärbten, chroma-

tischen Körper. Zur Zeit der ersten Kichtungsspindel liegt er immer

noch nahe der Eiperipherie und ist stärker herangewachsen (Fig. 11).

Die plasmatische Masse, die seine Grundsubstanz bildet, ist noch zu

zart, um eine etwaige feine Struktur erkennen zu lassen. Der ein-

heitliche chromatische Körper, den wir vorher im Innern fanden, ist

in zahlreiche stark färbbare, kleine Kügelchen zerfallen. Von einer

Bildung, die als Mittelstück des Samenfadens oder als Spermacentrosom

aufzufassen wäre, konnte ich weder vorher noch auf diesem Stadium

etwas feststellen. Eben so wenig ist jetzt, wie auch im ganzen Ver-

lauf der Weiterentwicklung, etwas von einer Samenstrahlung zu sehen.

Wenn auch in manchen meiner Präparate die achromatischen Struk-

turen recht undeutlich waren, so glaube ich doch nicht, dass eine

Spermastrahlung vorhanden ist, da sonst eine Andeutung davon doch

wohl hätte beobachtet werden müssen.

Zur Zeit der zweiten Richtungsspindel hat der Spermakern ein

eigenartiges Aussehen. Man erkennt eine Anzahl blasser Züge, die

leicht gebogen und annähernd pararallel neben einander verlaufen.

In diese Züge sind zahlreiche feine, gefärbte Körnchen eingelagert,

jedenfalls die gleichen chromatischen Körnchen, die wir im vorigen

Stadium sahen. Diese Strukturen zeigen uns Fig. 15 und noch besser

die stärker vergrößerte Fig. 7. Sehr auffallend ist die Ähnlichkeit,

die dieses Bild mit den Stadien der Chromosomenrückbildung hat,

die oben geschildert wurden und später bei Besprechung der Theilung

der Furchungszellen noch genauer dargestellt werden sollen. Ich

stehe daher auch hier nicht im geringsten an, die blassen Züge als

Plastin anzusprechen, dem das Chromatin in Gestalt feinster Körn-

chen eingelagert ist.

Die weiteren Umwandlungen, die der Spermakern nunmehr nach

Abtrennung der beiden Eichtungskörperchen erleidet, stimmen in

sehr merkwürdiger Weise mit den gleichzeitgen Wandlungen des

Eikerns überein. Fig. 16 zeigt uns, dass die vorher dicht zusammen-
liegenden Piastinzüge nun weiter aus einander gerückt sind. In

sie sind nicht mehr zahlreiche Chromatinkörnchen eingelagert, son-

dern genau neun (im Schnitt ist eines nicht getroffen), und von diesen

sind acht je paarweise durch Piastinzüge mit einander verbunden.
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Wir sehen also vollständige Übereinstimmung mit der Struktur des

Eikerns im gleichen Ei. Das Gleiche gilt dann auch für das folgende

Stadium, das Fig. 17 darstellt. Hier zeigt auch der Samenkern die

Piastinzüge zu einem Gerüst verschmolzen, in dessen Knotenpunkten

die chromatischen Kügelchen liegen, die ihr Volumen gleichfalls ver-

größert haben. Es sind wiederum neun, die aber nicht mehr ganz

gleichartig sind. Vielmehr zeichnet sich eines von ihnen und zwar

das am meisten central liegende (Fig. 17 ch) durch seine Größe aus.

Dieser »centrale Karyomerit des Samenkerns«, wie wir ihn zunächst

mit einem nichts präjudicirenden Ausdruck bezeichnen wollen, ist

jedenfalls der gleiche, der im vorigen Stadium der neunte unpaare

Körper war, da die paarweise Zusammengehörigkeit der übrigen

Karyomeriten des Samenkerns später wieder an den Tag tritt.

Bereits in dem folgenden Stadium, in dem der Eikern im Wesent-

lichen die gleiche Struktur zeigt wie in Fig. 17, abgesehen davon,

dass seine Karyomeriten größer und seine Piastinzüge breiter ge-

worden sind, zeigt sich deutlich die besondere Stellung, die der

centrale Karyomerit des Samenkerns einnimmt (Fig. 1). Er ist jetzt

nämlich so bedeutend größer geworden als die anderen acht Karyo-

meriten, dass er schon bei schwacher Vergrößerung ins Auge fällt.

Auch ist jetzt seine centrale Lage deutlich ausgeprägt und schließ-

lich unterscheidet er sich von den übrigen Karyomeriten auch da-

durch, dass er von einem ovalen helleren Hofe umgeben ist. Die

anderen acht Karyomeriten liegen auf der Peripherie einer Ellipse,

deren Centrum annähernd der große Karyomerit einnimmt, und stehen

noch durch sehr blasse Piastinzüge mit einander in Verbindung,

welch letztere eben die Peripherie der Ellipse darstellen.

In der Folge verschwinden diese Piastinzüge nun eben so, wie

es beim Eikern der Fall war, und die weiterhin angewachsenen

Karyomeriten des Samenkerns sind in gleicher Weise von helleren

Höfen umgeben, die mit einander in Verbindung stehen. Der centrale

Karyomerit hat eine beträchtliche Größe erlangt und liegt inmitten

der acht kleineren Kugeln \ die noch auf der Oberfläche eines Ellip-

soids angeordnet sind. (In der Zeichnung ist dies nicht so deut-

lich, weil die in verschiedenen Ebenen des Schnittes liegenden Kugeln

auf eine Ebene projicirt sind. Deutlich erscheint es bei Betrach-

1 Die Figur zeigt noch ein neuntes, viel kleineres Körnchen, das aber nach

allem Sonstigen nicht zu dem Samenkern gehört, vielleicht beim Schneiden aus

dem Dotter mitgerissen wurde.
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tuüg- des Präparates mit sehwacher Vergrößerung.) Eine paarweise

Anordnung der kleinen Karyomeriten ist wieder zu erkennen.

Wohl den allermerkwürdigsten Anblick bietet der Samenkern

in einem noch etwas älteren Ei (s. Fig. 19). Der centrale Karyo-

merit hat eine sehr beträchtliche Größe erlangt und liegt inmitten

der ebenfalls stark angewachsenen acht kleineren Karyomeriten.

Letztere sind um ihn genau auf der Oberfläche einer Halbkugel an-

geordnet. Sechs von ihnen liegen nahezu in einer Ebene und bilden

dadurch einen Halbkreis, dessen Centrum der große centrale Karyo-

merit einnimmt. Einer liegt im Schnitt ganz hoch [h) und scheint

dadurch in der Projektion dem Centrum näher zu liegen, während

ein anderer ganz tief liegender [t] nur angeschnitten ist. Dies

Bild ist jedenfalls desshalb merkwürdig, weil es den Gedanken

einer centrirenden Wirkung des centralen Karyomeriten besonders

nahe legt.

Schon mehrmals wurde die paarweise Anordnung der Karyo-

meriten des Samenkerns erwähnt. Nirgends aber zeigt diese sich

so ausgesprochen als in dem nun folgenden Entwicklungsstadium,

das sich in seiner typischen Ausprägung öfters in meinen Präparaten

findet und in Fig 26 dargestellt ist. Die acht Karyomeriten des

Samenkerns haben sich paarweise gruppirt und bilden vier getrennte

Zweiergruppen. Jedes Paar ist in einen gemeinsamen hellen Hof

eingeschlossen, die einzelnen Höfe sind aber in verschiedenen Schnitt-

höhen durch Brücken mit einander verbunden. Der große centrale

Karyomerit nimmt wieder die Mitte ein und man hat den Eindruck,

als ob die Karyomeritenpaare im Begriff seien radial von ihm weg
zu wandern. Dies scheint auch thatsächlich der Fall zu sein und

zwar unter gleichzeitigem Auseinanderrücken der beiden jeweils zu-

sammmengehörenden Karyomeriten. Fig. 20 lässt dies erkennen,

sie zeigt den Samenkern in einem Schnitt, der annähernd senkrecht

zu den vorher abgebildeten geführt wurde. Der centrale Karyomerit

liegt daher im Schnitte ganz tief und über ihm die anderen Ka-

ryomeriten, die ihre paarweise Anordnung noch zeigen, aber weiter

aus einander gerückt sind. (Der fehlende achte Karyomerit liegt im

vorhergehenden Schnitt.) In diesem Präparat zeigen denn auch die

chromatischen Kugeln die oben beim Eikern erwähnte feine Vacuoli-

sirung mit stark lichtbrechenden Tröpfchen.

Über die nun folgenden Vorgänge, die zur Bildung der ersten

Furchungsspindel führen, vermag ich leider nicht viel mitzutheilen.

Die Karyomeriten der beiden Gruppen rücken aus einander, so dass
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das ganze Ei von ihnen erfüllt wird. Icli habe aber nur ein einziges

Mal ein Ei gesehen, bei dem die beiden Gruppen nicht mehr von

einander zu unterscheiden waren. Es erscheint mir desshalb eine

Verschmelzung von Ei und Samenkern vor der Spindelbildung nicht

wahrscheinlich. Auch Zeller. der diese Vorgänge recht genau be-

obachtete, wenn auch, ohne sie zu verstehen, konnte dies nicht

feststellen. Es ist ferner auch nicht unmöglich, dass in späten Stadien

die Karyomeriten durch Theilung ihre Zahl vermehren. Wenigstens

lässt das in Fig. 32 wiedergegebene Bild eine solche Deutung zu.

Die beiden durch eine feinfaserige blasse Zone verbundenen Karyo-

meriten {x) erinnern lebhaft an Theilungszustände mancher Protozoen-

und Pflanzenkerne.

Ich beobachtete aber auch Eier, bei denen die Zahl der Karyo-

meriten in beiden Gruppen erheblich vermindert war. In diesem Falle

lagen sie in breiten, unregelmäßigen, hellen Höfen, die von einem regel-

mäßigen, schwach gefärbten Wabenwerk (Kerngerüst) ausgefüllt waren,

wie es in gleicher Weise unten für den dem Ruhezustand nahen

Kern der Furchungszellen beschrieben werden wird. Vielleicht er-

reichen also derart Ei- und Samenkern ohne Verschmelzung oder

enge Aneinanderlagerung ein Ruhestadium, um dann ein jeder von

seiner Seite die Chromosomen zur ersten Furchungsspindel zu bilden.

Wie die letzteren aus den Karyomeriten entstehen, konnte ich

nicht beobachten. Der Vorgang wird aber wohl der gleiche sein,

wie er später für die Furchungszellen beschrieben werden wird.

So weit die Thatsacheu. Was sind nun die Karyomeriten, was

bedeutet ihre paarweise Anordnung und was ist der centrale Karyo-

merit des Samenkerns? Die erste Frage soll erst später beantwortet

werden, wenn wir die Bedeutung der Karyomeriten im Zusammen-

hang besprechen werden. So viel lässt sich aber aus den beschrie-

benen Thatsachen schon ohne Weiteres entnehmen, dass sie im

engsten Zusammenhang mit den Chromosomen stehen. Und in

diesem Sinne ist auch ihre paarweise Zusammengehörigkeit zu ver-

stehen. Da die normale Chromosomenzahl des Polystomum acht

beträgt, so muss der Spermakern vier enthalten. Und nichts ist

daher naheliegender als anzunehmen, dass die vier Karyomeriten-

paare je einem Chromosom entsprechen. Es würden dann also zwei

Karyomeriten zusammen ein Chromosom bilden, eine Zusammen-

gehörigkeit, die auch in ihrer ursprünglichen Verbindung durch einen

Piastinzug ausgesprochen erscheint. Ich möchte ferner an die An-

gabe von Wheelee (49) erinnern, der findet, dass die Chromosomen
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im SameDkern von Myxostoma zuerst aus je zwei Körnern bestehen.

Diese sollen dann verschieden groß Vierden, das kleinere zerfalle und

werde zu einem Chromosom, das andere werde zu einem Nucleolus.

Leider habe ich die Umbildung* der Karyomeriten zu Chromosomen

nicht beobachten können, so dass ich darüber nichts sagen kann. Da
aber echte Nucleolen bei Polystomum überhaupt nicht vorkommen, so

werden wohl die beiden Karyomeriten in die Bildung eines Chromo-

soms eingehen, wofür ja auch umgekehrt ihre Entstehung aus den

Chromosomen spricht. Für diese Annahme lässt sich auch van

DER Stricht's (46) Angabe verwerthen, dass bei Thysanoxoou die

Chromosomen der ersten Eichtungsspindel sich in Bläschen um-

wandeln, die zwei chromatische Körner enthalten, die sich wohl mit

den Karyomeriten in unserem Falle vergleichen lassen.

Wesentlich schwieriger gestaltet sich die Deutung des centralen

Karyomerites des Samenkerns, da auch dessen weiteres Schicksal

nicht verfolgt werden konnte. Dass er wirklich etwas von den

anderen Karyomeriten Verschiedenes darstellt, geht, glaube ich, aus

seinem bisher beschriebenen Verhalten zur Genüge hervor. Seine

unpaare Beschaffenheit, seine außerordentliche Größe, seine centrale

Lage lassen darüber keinen Zweifel.

Zunächst könnte man annehmen, dass ihm für den eigentlichen

Theilungsvorgang gar keine weitere Bedeutung zukäme. Er würde

dann eine Bildung darstellen, welche dem echten Nucleolus vieler

Eier entspräche, die also bei der Theilung ohne sichtbare Funktion

zu Grunde gehe. Das schönste Beispiel bietet ja hierfür bekanntlich

der Nucleolus im unreifen Ei von Myxostoma. Meines Wissens

wurde aber ein ähnliches Gebilde im Samenkern noch nicht be-

schrieben. Ich habe auch niemals in der ersten Furchungsspindel

Eeste eines solchen Körpers gefunden, so dass ich diese Deutung

wohl völlig ausschließen kann.

Dagegen scheint mir eine andere Auffassung viel Wahrscheinlich-

keit für sich zu haben, wenn sie auch beim ersten Anblick vielleicht

etwas abenteuerlich erscheint. Ich vermuthe nämlich, dass der cen-

trale Karyomerit das Centrosom des Samenkerns darstellt, aus dem

die Centrosomen der ersten Furchungsspindel hervorgehen. Beweisen

kann ich dies zwar nicht, da mir, wie gesagt, die entscheidenden

Stadien fehlen; dagegen lassen sich eine Reihe von Gründen an-

führen, die diese Deutung doch recht annehmbar machen. Wir sahen,

dass das Centrosom der ersten Richtungsspindel einen recht rudimen-

tären Charakter hat, während an der zweiten Richtungsspindel mit
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Siclierheit überhaupt keine nachzuweisen waren. Dadurch wird es

wahrscheinlich, dass hier eben so wie bei den meisten darauf unter-

suchten Thieren das Furchungscentrosom vom Spermatozoon abstammt.

Nun ist es mir niemals gelungen, in der Nähe des Spermakerns

irgend etwas zu finden, was einem Centrosom vergleichbar wäre,

obwohl diese sonst, z. B. in den Furchungszellen, sehr scharf hervor-

treten. Ferner war niemals eine Strahlung um den Samenkern zu

sehen, woraus man w^ohl schließen kann, dass das Spermacentrosom

sich hier anders verhält, als dies gewöhnlich der Fall ist. Es liegt

also nahe, den centralen Karyomeriten in irgend eine Beziehung

zum Centrosom zu setzen. Wie wir sahen, wächst derselbe von einer

geringen Größe ausgehend, zu beträchtlichem Volumen heran, und

bekanntlich wachsen ja auch die Centrosomen bis zu ihrer Theilung

heran. Die Größe des centralen Karyomeriten, durch die er sich von

den übrigen unterscheidet, stimmt sehr gut mit dem bedeutenden

Volumen der Furehungscentrosomen (s. u.) überein. Schließlich

spricht auch die merkwürdige centrirende Wirkung des centralen

Karyomeriten, die wir oben kennen lernten, wesentlich dafür, in ihm

das Centrosom des Samenkerns zu erblicken.

Gegen diese Auffassung könnte man einmal einwenden, dass es

doch merkwürdig wäre, wenn das Centrosom noch in einem so weit

vorgerückten Entwicklungsstadium hinter dem Samenkern läge oder

richtiger im hinteren Theile des Samenkerns. Da aber — die

Richtigkeit unserer Annahme vorausgesetzt — das Centrosom sich

hier auch erst sehr spät theilt, so ist seine Lage, bevor es beginnt

aktiv zu werden, unwesentlich. Und dass es auf den beschriebenen

Stadien noch nicht aktiv ist, beweist der Mangel einer Strahlung,

wie auch sein färberisches Verhalten. Und aus letzterem ließe sich

ein weiterer Einwand gegen meine Auffassung entnehmen. In der

That wäre es auffallend, wenn ein Centrosom von solcher Größe sich

mit den gewöhnlichen Kernfarbstoffen genau wie Chromatin färbt.

Dass dies aber kein wesentlicher Einwand ist, möge ein Hinweis

auf die Untersuchungen R. Hertwig's an Actinosphaerkim (30) zeigen.

Hertwig fand, dass hier das Centrosom sich mit Boraxkarmin färbt,

als ob es aus chromatischer Masse bestände, meint aber, dass diese

überraschende Thatsache an Merkwürdigkeit verliert, wenn man be-

denkt, dass es der chromatinhaltige Theii des Kernnetzes ist; w^elcher

bei Actinosphaerium das Centrosom liefert. Er w^eist ferner darauf

hin, dass von Hermann (27) ganz ähnliche Dinge bei der Sperma-

togenese beschrieben wurden (der chromatoide Nebenkörper), und
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kommt zu dem Schluss, dass man die Centrosomen in gewissem

Sinne Kerne ohne Chromatin nennen kann. Die den Centrosomen

bisweilen anhängenden Chromatinreste (Archoplasmaschleifen) be-

trachtet er daher als Keminiscenzen an die ehemalige Kernnatur des

Centrosoma. Dem sei noch hinzuzufügen, dass auch Francotte (21)

angiebt, dass in den Uteruseiern von Polycladen das Centrosom

gerade so groß ist wie die Kernsegmente und bei Eisenhämatoxylin-

färbung diesen zum Verwechseln ähnlich sieht. Nehmen wir Hert-

wig's Auffassung an, so wird uns auch begreiflich, wieso keine

Samenstrahlung zur Beobachtung kam, indem wir uns vorstellen,

dass das Centrosom aufhört chromatisch zu sein, sobald es in den

aktiven Zustand übergeht. Die oben geschilderten Veränderungen

des centralen Karyomeriten oder Centrosoms stellten somit seine

Wachsthumsperiode dar. Seine Aktivität würde dann jedenfalls erst

mit seiner Theilung, die hier sehr spät erfolgte, beginnen.

Schließlich möchte ich noch eine andere Deutung der beschriebenen

Thatsachen nicht unerwähnt lassen, die sich im Anschluss an Unter-

suchungen von Eisen (15) gewinnen ließe. Dieser Autor beschrieb in

den Kernen der Spermatogonien von Batraehoseps eigenartige, große,

stark gefärbte Körper, um die die Lininzüge mit den in besonderer

Art angeordneten Chromatintheilen radiär angeordnet waren. Diese

»Chromoplasten« sollen dann bei der Bildung der Chromosomen zer-

fallen und die Theilstücke in letztere eingehen. Eine gewisse Ähn-

lichkeit zwischen Eisen' s Chromoplasten und dem centralen Karyo-

meriten ist unverkennbar, und später sollen für die Furchungszellen

Bildungen beschrieben werden, die auch so gedeutet werden könnten.

•Wären es die gleichen Bildungen, so müssten sie jedenfalls sich auch

im Eikern finden, was aber nicht der Fall ist. Ich neige also vor

der Hand der Ansicht zu, dass der centrale Karyomerit mit dem

Spermacentrosom zusammenhängt. Hoffentlich wird es einmal ge-

lingen, durch Auffinden der vermittelnden Stadien die Frage zu ent-

scheiden.

Es wurde oben darauf hingewiesen, in welch engen Beziehungen

die Karyomeriten zu den Chromosomen stehen. Wie sind nun die

merkwürdigen Zahlenverhältnisse dieser Gebilde im Ei- und Samen-

kern zu verstehen? Wir haben gesehen, dass dem Samenkern acht

paarweise angeordnete Karyomeriten zukommen, was sich im Hin-

blick auf seine Chromosomenzahl vier leicht verstehen lässt. Ganz

anders aber der Eikern. Seine Karyomeriten lassen keine paarweise

Anordnung erkennen, und ihre Zahl ist eine viel höhere, im Allge-
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meinen die doppelte. Da ihm aber nach der Ausstoßung der Rich-

tungskörper auch vier Chromosomen zukommen sollen, so ist die

Zusammengehörigkeit von je zwei Karyomeriten zu einem Chromosom

hier nicht möglich. Andererseits haben wir gesehen, dass die Karyo-

meriten des Eikerns genau die gleiche Entwicklung genommen

haben, wie die des Samenkerns, so dass ihre Homologie unzweifel-

haft ist. Bestände nicht im Samenkern die Beziehung der Karyo-

meriten zur Chromosomenzahl, so wäre der quantitative Unterschied

der beiden Kerne nicht so merkwürdig, da auch z. B. im Echinodermenei

Samen- und Eikern sehr verschieden groß sind. Da aber die Karyo-

meriten des Eikerns, die denen des' Samenkerns homolog sind, trotz

ihrer größeren Anzahl auch nur vier Chromosomen äquivalent sein

können, bleibt mir die Bedeutung dieser Dinge zunächst ganz un-

verständlich.

Wir kommen schließlich noch zu einem letzten Punkt in der

Entstehungsgeschichte des Ei- und Samenkerns, der genügend inter-

essant erscheint, um hier noch besprochen zu werden. Es betrifft

dies den Parallelismus der Entwicklung zwischen Ei- und Samenkern.

In den neueren Arbeiten über Befruchtung wird meist das Haupt-

gewicht auf die Reduktionsfrage und das Verhalten der achromati-

schen Substanzen gelegt, so dass wir wenig Einzelheiten über die

Veränderungen von Ei- und Samenkern nach der Bildung der Rich-

tungskörper erfahren. Die Darstellung läuft für den Samenkern

gewöhnlich darauf hinaus, dass der Spermatozoenkopf anschwillt,

bläschenförmig wird; sein Chromatin findet sich im Inneren des

Samenkerns in Gestalt von Brocken, die einem maschigen Kern-

gerüst eingelagert sind. Aufgefasst wird dieser Vorgang als ein-

faches Wachsthum des Spermatozoenkopfes, der auf diese Weise seine

Kernnatur darthut.

Die oben beschriebenen Vorgänge bei Polystomum scheinen mir

aber doch weit komplicirter zu sein und eine andere Auffassung zu

erfordern, als ein Anwachsen unter Umwandlung in Bläschenform.

Wir haben gesehen, dass der Eikern nach der Ausstoßung der beiden

Richtungskörper in eigenartiger Weise zum Ruhezustand zurück-

kehrt. Eingeleitet werden diese Anaphasen durch die Rückbildung

der Chromosomen, indem das Chromatin sich zu einzelnen Kügelchen

zusammenzieht, die den Piastinzügen eingelagert sind. Letztere treten

zu einem Gerüst zusammen, das dann bei dem weiteren Wachsthum

der chromatischen Theile verschwindet, wahrscheinlich in diese auf-

genommen wird. Nun haben wir gesehen, dass sich im Samenkern
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gleichzeitig genau die gleichen Vorgänge abspielen. Der Samen-
kern erleidet also im Ei Veränderungen, die nach den ent-

sprechenden Vorgängen im Eikern — und wie wir später

sehen werden, in den Furchungszellen — als typische Er-

scheinungen der Anaphase oder regressiven Metamorphose
zu deuten sind. Den Beginn dieser Erscheinungen können wir zur

Zeit der Bildung des zweiten Richtungskörperchens sehen (Fig. 15

und 7). Der Samenkern befindet sich hier in einem Zustande, der im

Theilungsschema dem Spiremstadium entspräche, und nachdem die

Chromosomen der zweiten Richtungsspindel begonnen haben, sich in

typischer Weise zurückzubilden
,

zeigt auch der Samenkern genau

die gleiche Struktur, die also auch hier als Chromosomenrückbildung

zu deuten ist. Es ist dabei ganz gleichgültig, ob zwischen diesen

beiden Stadien des Samenkerns noch eines liegt, bei dem wirkliche

Chromosomen auftreten oder nicht. Denn einerseits seine Struktur

zur Zeit der zweiten Richtungsspindel, andererseits die typische

Succession der Anapliasenstadien legen es, glaube ich, unzweifelhaft

dar, dass das Spermatozoon in unserem Falle nach seinem

Eintritt in das Ei begonnen hat, sich wie ein gewöhnlicher
Kern selbständig zu theilen; diese Theilung wurde aber

nicht ausgeführt, sondern auf der Höhe des Vorganges
sistirt und auf dem für unser Objekt typischen Wege die

Rückkehr zum Ruhezustand vollzogen. Eine andere Auffassung

lassen die Thatsachen wohl nicht zu.

Aus der Litteratur sind mir eine Anzahl von Fällen bekannt, die

darauf schließen lassen, dass auch bei anderen Objekten entsprechende

Erscheinungen zu beobachten sind. K. Foot und E. C. Strobell (20)

geben die Photographie eines Eies von Allolohophora foetida^ die den

Samenkern aus einer Anzahl kleiner Bläschen zusammengesetzt zeigt,

die den durch Umwandlung der Chromosomen entstandenen Bläschen

des Eikerns entsprechen. Ferner giebt Lillie (36J für TJnio an,

dass der Samenkern zu einer gewissen Zeit aus einer Anzahl Bläs-

chen besteht, die der Zahl der Chromosomen entsprechen. Später

bildet dies sich wieder zurück. Auch von Griffin (23) werden für

Thalassema ähnliche Abbildungen gegeben und van der Stricht

bildet einen in mehrere Brocken zerfallenen Spermakern von Thijsa-

nozoon ab. Den Verhältnissen bei Polystomum am ähnlichsten ge-

staltet sich der Vorgang bei Prostkeceraetis nach v. Klinckowström

(32), während bei Physa nach Kostanecky und Wierzejsky (33)

wenigstens die Bläschenform des Spermakerns deutlich wird. Schließ-

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



420 Eicliard Goldschmidt,

lieh gehören die von Herfort (26) bestätigten Angaben von Böhm (3)

über die Spermatomeriten von Petromyxon hierher.

Für das Verständnis des Befruchtungsvorganges ist dies aber nicht

ohne Bedeutung. Die bekannten Versuche von 0. und E. Hertwig (29
,

BovERi (5) u. A. haben gezeigt, dass kernlose Eifragmente sich nor-

mal weiter entwickeln, wenn sie befruchtet werden, dass also dem
Spermatozoon die Fähigkeit der selbständigen Theilung unabhängig

vom Eikern zukommt. Boveri (4) nimmt danach an, dass das

Spermatozoon an sich ein theilungfähiger Kern ist, der nur durch

den Mangel an Protoplasma gehemmt ist Für den Eikern sieht er

dagegen die gleiche Hemmung in der rudimentären Beschaffenheit

seines Centrosoms und schließt, dass bei dem Befruchtungsvorgang

diese beiden Hemmungen sich gegenseitig beseitigen, ein Schluss,

der durch die erwähnten Experimente über die »Karyokinese des

Spermakerns« (Doflein [13]) fest gestützt erscheint. Und auf diese

Auffassung weisen die oben beschriebenen Thatsachen in erhöhtem

MaBe hin, weil es sich hier um Vorgänge handelt, die durchaus

normalerweise in der Entwicklung auftreten.

Wir nehmen also mit Bovert an, dass der Samenkern ein ge-

wöhnlicher Kern ist, der der selbständigen Theilung fähig ist, sobald

er von Protoplasma umgeben ist, das ihm die Entwicklung seines

Theilungsapparates erlaubt. Bei dem normalen Befruchtungsvorgaug

ist mit dem Eintritt des Spermatozoon in das Ei diese Möglichkeit

gegeben, und das Spermatozoon beginnt seine Theilung. Bei Pohj-

stomuiu war dies aus den Veränderungen der chromatischen Sub-

stanzen zu entnehmen, bei anderen Objekten würde ein genaues

Verfolgen dieser Vorgänge vielleicht Entsprechendes zeigen. Jeden-

falls lässt sich die nach Eintritt des Spermatozoons gewöhnlich er-

folgende Theilung des Spermacentrosoms auch in diesem Sinne deuten,

ohne teleologische Beziehung auf die Furchungstheilung. Wie wir

gesehen haben, wird nun die Theilung des Spermakerns an einem

bestimmten Punkte sistirt und wieder rückgängig gemacht. Dies

kann aber nur die Folge einer Wirkung des Eikerns sein, da ja

das Experiment gezeigt hat, dass der Spermakern seine Theilung

ausführt, wenn der Eikern gelähmt oder entfernt ist. Es würde sich

dann noch die Frage erheben, warum diese Wirkung des Eikerns

erst eintritt, wenn der Theilungsvorgang im Samenkern schon be-

gonnen hat. Der Grund hierfür wäre darin zu suchen, dass bis zu

jenem Punkte der Eikern mit der Bildung der Richtungskörper be-

schäftigt war, woraus sich ergeben würde, dass bei Eiern, die erst
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nach der Bildung- der Richtungskörper befruchtet werden, derartige

Vorgänge nicht auftreten können. Diese Fähigkeit des Eikerns, die

Theilung des Samenkerns zu verhindern, ist jedenfalls in ihrer Wirk-

samkeit von der Entfernung der beiden Kerne abhängig, wie die Er-

fahrungen bei der physiologischen Polyspermie lehren (s. Rückert[411).

Sie bildet zusammen mit den Eigenschaften des Spermacentrosoms

wohl die wichtigsten Faktoren, die die Befruchtung ermöglichen.

Litteratur. Wie schon öfters erwähnt, enthalten die grundlegenden Unter-

suchungen von Zeller (54) die einzigen Angaben über die ersten Entwicklungs-

vorgänge im Ei des Polystomum. Die ersten Veränderungen, die er im abgelegten

Ei sah, betreffen den Dotter. Ein Theil desselben verdichtet sich zu einer kuge-

ligen Masse, die die Wand des Keimbläschens nach einwärts drängt, so dass

dasselbe im Schnitt halbmondförmig erscheint, während gleichzeitig aus dem
Keirafleck ein oder mehrere wasserhelle Tröpfchen austreten. Keimbläschen und
Keimfleck werden undeutlicli und verschwinden, an ihrer Stelle eine homogene,

lichte Masse zurücklassend, die sich zu vertheilen scheint, so dass das Aussehen

der Eizelle ein gleichmäßiges körniges wird, mit einiger Andeutung einer Strahlen-

bildung. »Die Gestalt der ursprünglich kugeligen Zelle ist um diese Zeit eine

in auffallender Weise niedergedrückte geworden.« Nun tritt im Mittelpunkt der

Eizelle ein kugelrundes Körperchen auf, das kleiner und stärker kontourirt ist

als der ehemalige Keimfleck. Es soll aus der Verschmelzung zweier kleinerer

Körperchen entstehen, welche in beträchtlicher Entfernung von einander entstehen,

sich entgegenkommen und vereinigen. Nacli Kurzem ist dies Körpercheu aber nicht

mehr zu erkennen und statt seiner treten nahe der Peripherie und durch die

Länge eines größten Durchmessers von einander getrennt zwei kleine Häufchen

von bläschenförmigen Kernen mit Kernkörperchen auf. Anfangs sehr klein und
undeutlich wachsen sie rasch und scheinen hell durch die körnige Dottermasse

hindurch. »Sie vermehren sich und bilden schließlich zwei ganz ansehnliche

Häufchen, w^elche wohl einander nahekommen, sich aber nicht vereinigen.« Bevor

die Theilung der Eizelle beginnt, löst sich dami die ganze Menge der gebildeten

Kerne wieder auf Die meisten dieser Angaben Zeller's lassen sieh ohne

Weiteres mit der oben gegebenen Darstellung in Beziehung setzen, so die Ein-

buchtung des Kerns durch die entstehende Attraktionssphäre (Fig. 3), Austreten

von Tröpfchen aus dem Nucleolus (Fig. 13), Abflaclmng des Eies, während der

Kern verschwunden ist, das ist zur Zeit der ersten Richtungsspindel (Fig. 11 .

schließlich die Entstehung und Ausbildung der Ei- und Samenkaryomeriten.

Was allerdings das Auftreten der beiden starkkontourirteu Kugeln und ihre

Vereinigung darstellen soll, vermag ich nicht zu sagen. Sollte vielleicht Zeller
das dem Ei aufliegende Richtungskörperchen für im Ei liegend angesehen

haben? Jedenfalls hat Zeller in Anbetracht der außerordentlichen Schwierig-

keit des Objekts und der mangelhaften Hilfsmittel jener Zeit ungewöhnlich scharf

beobachtet.

Oben wurde bereits daraufhingewiesen, dass auch bei den digenetischen

Trematoden die Einzelheiten des Befruchtungsvorganges noch in Dunkel gehüllt

sind. Die einzigen diesbezüglichen Angaben stammen von v. Linstow (37) für

Distommn cylindraceum. Dicht neben der Keimzelle soll ein gefärbter Kern

liegen, das veränderte Samenfädchen. Später erscheinen dann der Kern der
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Keimzelle und des Samenkörperchens gleich groß. Sowohl diese dürftigen An-
gaben als auch die Abbildungen lassen es aber unwahrscheinlich erscheinen,

dass es sich hier wirklich um die Beobachtung eines Befruchtungsvorganges

handelt.

B. Die Theilung der Furchungszeilen.

I. Die erste Furchungsspindel und die mitotische Figur

der Furchungszellen.

lü dem imnmelir folgenden zweiten Abschnitt dieser Arbeit soll

zur Ergänzung der obigen Besclireibung Einiges über die Zelltbeilung

in den Furchungszellen mitgetheilt werden. Ich möchte dabei aus

Zweckmäßigkeitsgründen nicht den gewöhnlichen und natürlichen

Gang der Darstellung — vom Ruhezustand zum Ruhezustand — ein-

schlagen, sondern von der ersten Furchungsspindel ausgehend zuerst

die Erscheinungen auf der Höhe des Theilungsvorganges schildern. Es

folgt dann die Darstellung der Anaphasen ^ und des Ruhekerns und mit

der Betrachtung der Prophasen kehren wir zum Ausgangspunkt zurück.

Dieser Gang der Darstellung schien mir desshalb der geeignetste, weil

er einmal den besten Anschluss an das Vorausgegangene giebt; so-

dann aber ist das Ausgehen vom Ruhekern ungeeignet, weil in den

Furchungszellen einer gewissen Größe, wie sie natürlich der Dar-

stellung zu Grunde liegen, ein eigentliches Ruhestadium nicht er-

reicht wird.

Die erste Furchungsspindel zeigt uns deutlich die acht

Chromosomen zur Aquatorialplatte angeordnet. In Fig. 27 ist ein

senkrecht zur Spindelachse geführter Schnitt nach einem Eisenhäma-

toxylinpräparat dargestellt, der die gesammte Aquatorialplatte enthält

und die acht langen, fadenförmigen Chromosomen sehr schön zeigt.

Einen der Spindelachse parallel verlaufenden Schnitt zeigt uns

Fig. 21 2, in der die in der Äquatorialebene angeordneten Chromo-

somen angeschnitten oder in Profilansicht erscheinen. Besser er-

kennen wir die Anordnung der achromatischen Theile. Die an den

Polen liegenden Centrosomen bilden in gewöhnlicher Weise den

Mittelpunkt der Polstrahlungen und sind durch die in Form eines

Doppelkegels ausgebildete Spindelfigur mit einander verbunden. Die

feinere Struktur der Strahlungen ist bei der Vergrößerung, die unsrer

1 Anaphasen = Anaphasen + Telophasen (Wilson).

- Die Abbildung ist aus zwei auf einander folgenden Schnitten, deren jeder

einen Spindelpol enthält, kombinirt.
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Figur entspricht, nicht zu erkennen und wird, wie immer wieder be-

tont werden muss, erst bei Anwendung der stärksten Vergrößerungen

(2 mm Apochr.-Imm., Comp.-Oc. 12 u. 18) und einer starken künst-

lichen Lichtquelle deutlich. Es zeigt sich dann, dass in dem ganzen

Plasma nirgends — Centrosomen und Chromosomen ausgenommen —
ein besonders differenzirter Theil irgend welcher Art zu finden ist,

dass also selbständige achromatische »Fäden« durchaus nicht be-

stehen. Die Strahlenfigur erweist sich vielmehr als der Ausdruck

einer besonderen Anordnung des feinwabig strukturirten Plasmas in

genau der gleichen Weise, wie es von Bütschli (9) und v. Erlan-

ger (16) beschrieben worden ist und auch in neuester Zeit von ver-

schiedenen Forschern für die verchiedensten Objekte angegeben

wurde [z. B. Doplein (14), Francotte (21), Herfort (26)]. Die

Alveolen sind im Bereich der Strahlenfigur in Reihen angeordnet

und täuschen so bei ungenügender Vergrößerung Radien vor. Da

übrigens der schwächer lichtbrechende Wabeninhalt wesentlich um-

fangreicher ist als die gefärbte Wabenwand, so erscheinen auch

schon bei mäßiger Vergrößerung die Strahlen gewöhnlich nicht als

blasse Fäden, sondern als helle Furchen.

Besonderes Interesse verdienen die Centrosomen, über deren

Herkunft ich leider nichts anzugeben vermag. Ich halte mich da-

bei an die von Boveri (6) neuerdings wieder festgelegte Nomen-

clatur und bezeichne die großen, die Pole einnehmenden Kugeln

als Centrosomen, die differenzirten Körner in ihrem Innern als Cen-

triolen. Dass in der That die großen Gebilde die Centrosomen sind

und nicht etwa mit van Beneden (2) als die Markschicht der At-

traktionssphäre zu betrachten sind, geht für mich daraus hervor, dass

sie mit scharfem Kontour von dem sie umgebenden hellen Hof (der

Rindenschicht der Attraktionssphäre van Beneden's) abgesetzt sind;

dass sie ferner an Präparaten, in denen sie sich durch die Fär-

bung von dem Plasma gar nicht unterscheiden, doch bei sorgfältiger

Beobachtung durch ihr stärkeres Lichtbrechungsvermögen aufgefun-

den werden. (Boveri giebt an, dass er sie am ungefärbten Präpa-

rat bei Betrachtung in Wasser auf das deutlichste sieht.) Ferner

nimmt das ganze Gebilde bei Färbung mit Boraxkarmin-Bleu de Lyon

einen von der Farbe des Plasmas abweichenden blauen Ton an.

Welche bedeutende Größe die Centrosomen hier erlangen können, ist

z. B. auch aus Fig. 23 zu ersehen. Das abgebildete Präparat der

ersten Furchungsspindel lässt im Innern der Centrosomen je eine

Centriole erkennen, die als homogenes Kügelchen erscheint. Ge-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. LXXI. Bd. 28
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wöhnlicli habe ich sie nicht sehen können, will aber darauf keinen

Werth legen, da ja die für ihr Studium wichtige Eisenhämatoxylin-

methode wenig zur Anwendung kam. Das Centrosom selbst er-

scheint niemals homogen, sondern zeigt eine feine Struktur, die ich

als eine schaumige deute. In dem kleineren Centrosom der Fig. 21

hat es den Anschein, als ob um die Centriole nur eine einzige Reihe

von wenigen Waben mit radiär gestellten Wänden läge, deren dickere

Außenwand kapselartig das Centrosom begrenzt. Der das Centro-

som umgebende helle Hof besteht aus einer Lage Alveolen, die in

der Fortsetzung der Strahlen liegen.

Das Merkwürdigste aber an den beiden Centrosomen ist ihr auf-

fallender Größenunterschied, der nicht etwa durch schiefe Schnitt-

richtung vorgetäuscht wird. Es fragt sich nun, ob dieser Erschei-

nung eine Bedeutung zukommt und diese Frage ist zu bejahen. Es

hat sich ergeben, dass die Größe des Centrosoms der Größe
der durch die Theilung entstehenden Tochterzellen pro-
portional ist. Diese Regel stimmt für die ganze Embryonalent-

wicklung des Polystomum und soll wegen des Interesses, das jene

Erscheinung beansprucht, an einigen weiteren Beispielen illustrirt

werden. Dass die erste Theilung der Eizelle zur Entstehung zweier

ungleich großer Zellen führt, ist aus der Abbildung eines solchen

Zwei-Zellenstadiums in Fig. 22 ersichtlich. Von diesen zwei Zellen

theilt sich nun die größere wieder in eine größere und eine kleinere,

wie aus der Abbildung des Drei-Zellenstadiums in Fig. 25 hervor-

geht. In Fig. 22 sehen wir nun die Spindel zu dieser Theilung und

erkennen, dass au dem Pole, der der kleineren Zelle angehören

wird, auch das kleinere Centrosom liegt, während der entgegenge-

setzte Pol ein größeres, in diesem Fall eiförmiges Centrosom besitzt.

Diese Form des Centrosoma, und zwar gerade des größeren, kam
übrigens mehrmals zur Beobachtung; die Längsachse des Ovoid war

aber nicht immer der Spindelachse parallel, wie in dem abgebildeten

Fall. Vielleicht deutet diese Form den Befunden Boveri's (6) ge-

mäß eine beginnende Theilung des Centrosoms aD. In sehr drasti-

scher Weise ist der Größenunterschied noch an dem in Fig. 23 ab-

gebildeten Schnitt durch ein Sechs-Zellenstadium zu erkennen. (Der

Schnitt enthält die abgebildeten vier Zellen fast vollständig, die

Centrosomen sind also nicht angeschnitten.) Diese drei Beispiele,

die ich durch Furchungszellen jeder Größe nach Belieben vermehren

könnte, werden genügen, um die Thatsache an sich sicherzustellen.

Die Frage nach dem Grunde der inäqualen Zelltheilung ist viel-
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fach diskutirt worden. Auf die einfachste Weise schien sie durch

0. Hertwig theoretisch (28) wie experimentell gelöst zu sein, der

die Größe der Zellen mit der ungleichen Vertheilung der Dotter-

massen in Zusammenhang brachte. Die nicht allgemeine Gültigkeit

dieser Kegel ist dann von Jenning's (31), Zur Strassen (57), Zieg-

ler (55, 56), Wilson (52) u. A. ausführlich erörtert worden. Sie

alle führten zahlreiche Beispiele an, bei denen trotz gleichmäßiger

Dottervertheilung doch ungleiche Theilung eintritt, vor Allem auch

die Bildung der Eichtungskörper. Eine positive Erklärung versuchte

keiner, indem Zur Strassen nur unbekannte innere Ursachen annahm,

während Jennings teleologisch die späteren morphogenetischen Pro-

cesse dafür verantwortlich macht. Auch Ziegler führte nur den

neuen Begriff der heterodynamischen Centren ein, womit allerdings

der Schwerpunkt auf die Wirkung der Centren verlegt war. Auch

CoNKLiN (11) zog die Wirkung der Centren in Betracht, aber derart,

dass er annahm, dass der Grund zur ungleichen Theilung in einer

excentrisch gelegenen Spindel zu suchen sei; hierdurch würde die

Größe des wirkenden Asters bestimmt, die von der Größe des cyto-

plasmatischen Areals abhängig ist, das in den Wirkungskreis des

Centrosoms fällt. Den Gnmd für die excentrische Stellung der Spin-

del sucht er später (12) in Strömungen des Plasmas. Auch Fran-

COTTE (21) hat sich dieser Ansicht angeschlossen, auf Grund seiner

oben erwähnten Erfahrungen über die Größe der Richtungskörper.

Dass diese Erklärung nicht allgemeingültig ist, beweist ein Blick auf

unsere Fig. 14, die die das ganze Ei durchziehende erste Richtungs-

spindel zeigt. In neuester Zeit hat Lillie (36) im Anschluss an

CoNKLiN eine proportionale Vertheilung der Sphärensubstanz ange-

nommen. Aber diese »inequality of centers and asters is an effect,

not a cause, of unequal cleavage«. Eine Differenz der Pole hat er,

so lange die Spindel im Centrum der Zelle steht, vergebens gesucht.

Die Frage nach einer möglichen Größendifferenz der beiden Centro-

somen ist in neuester Zeit auch von Boveri (6, p. 113) discutirt

worden: »Die Vermuthung liegt nahe, dass da, wo zwei Schwester-

zellen in ihren Qualitäten, vor Allem aber in ihrer Größe verschie-

den sind, eine Verschiedenheit der Centrosomen das Bedingende sein

könnte. Halten wir uns in dieser Frage an das, was zu sehen ist,

so ist mir weder aus eigener Erfahrung noch aus der Litteratur ein

Fall bekannt, wo, etwa bei ... . der Entstehung von Mikromeren,

die Schwestercentrosomen bei ihrer Entstehung sich verschieden dar-

gestellt hätten. Auch bei der ersten Theilung des Äscaris-EieSy das,

28*
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wie schon Hallez erkannt hat, in zwei an Größe und Qualität ver-

schiedene Tochterzellen zerfällt, sind die Centrosomen, die für die

beiden Blastomeren bestimmt sind, nicht zu unterscheiden. Aller-

dings sind Fälle beschrieben worden, wo bei inäqualer Zelltheilung

die beiden Cytocentren in späteren Stadien verschieden aussehen.

Allein hier ist die Annahme einer diiferentiellen Theilung nicht im

mindesten mehr berechtigt, als die einer nachträglichen verschiedenen

Einwirkung der protoplasmatischen Umgebung .... Ob eine solche

(differentielle Centrosomentheilung) überhaupt vorkommt, dies festzu-

stellen bleibt weiteren Forschungen vorbehalten. « In dem beschriebe-

nen Falle ist nun, glaube ich, eine solche Differenz der Centrosomen

erwiesen. Allerdings habe ich die Entstehung der Centrosomen durch

Theilung nie beobachten können, kann also nicht angeben, ob be-

sagte Ditferenz von Anfang an besteht. Da aber die Differenz auf

dem Stadium der Aquatorialplatte mit noch ungetheilten Chromoso-

men, ja, wie Fig. 39 beweist, noch vor Ausbildung der Chromo-

somen vorhanden ist, und ferner in jedem Fall von Mikromeren-

bildung mit Zuverlässigkeit zu beobachten ist, so sehe ich keinen

Grund, eine »nachträglich verschiedene Einwirkung der protoplasma-

tischen Umgebung« anzunehmen. Übrigens zeigen bereits Vejdovsky's

Abbildungen von Rhynchelmis (47) in zahlreichen Fällen eine

Verschiedenheit der beiden »Periplaste«, wenn auch im Text nicht

weiter darauf eingegangen wird. In ihrer neueren Mittheilung über

den gleichen Gegenstand weisen aber Vejdovsky u. Mrazek (48)

ausdrücklich auf dieses Verhältnis der beiden Periplasten hin. Auf

die Bedeutung, die dieser Erscheinung für das Verständnis der Cen-

trosomenwirkung zukommen kann — spricht sie doch für eine ein-

fach mechanische Einwirkung auf das zu theilende Plasma, die der

Größe der Gebilde proportional ist — braucht wohl nicht weiter

hingewiesen zu werden. Ich gestehe allerdings zu, dass damit vor

der Hand die Frage nach der Ursache der inäqualen Theilung nur

um eine Stufe zurückverlegt wird.

Noch sei auf eine Erscheinung hingewiesen, die auch an dem

abgebildeten Präparat der ersten Furchungstheilung zu erkennen ist.

Wir sehen nämlich, dass das Eiplasma außerhalb der beiden Spindel-

pole in je einer den Polen aufsitzenden Calotte eine andersartige

Beschaffenheit zeigt. Es färbt sich dunkler und erscheint weit homo-

gener. Schon Zeller hat diese Erscheinung beobachtet, indem er

angiebt, dass in dem Ei, das sich zur ersten Theilung anschickt, an

den Polen sich eine hellere, durchsichtigere Masse ansammelt;
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wenigstens erscheint sie so nach Osmiumbehandlung, während sie

nach Einwirkung von Essigsäure im Gegentheil dunkler erscheint.

Auch dies spricht dafür, dass es sich um eine Ansammlung homo-

generen Plasmas handelt, das wenig oder gar keine Fettbestandtheile

enthält. In größeren wie kleineren Furchungszellen erscheint diese

dunklere Plasmazone oft als ein zusammenhängender peripherer Mantel,

der wie ein Exoplasma sich um ein die mitotische Figur enthaltendes

Endoplasma herumlegt. Besonders merkwürdig erscheint es in der

in Fig. 24 abgebildeten Zelle aus einem 30- Zellenstadium. Die

beiden Tochtersterne sind hier bereits bis dicht an die etwas abge-

platteten Centrosomen gerückt. Die beiden Zellpole werden von

je einer ziemlich scharf abgegrenzten, im optischen Schnitt bügei-

förmigen Kappe solchen dichteren Plasmas eingenommen. Vielleicht

gehört diese Erscheinung in die gleiche Reihe mit den von Whitman
für Clepsine (50) und von Foot für Allolobophora (17, 18) beschrie-

benen »polar riugs«, wenn es sich in diesen Fällen auch um Er-

scheinungen handelt, die mit der Richtungskörperbildung und Be-

fruchtung zusammenhängen. Nach Foot (18) hängen allerdings

diese Dinge mit dem Dotterkern zusammen, was für unser Objekt

ausgeschlossen ist.

II. Die Anaphasen.

Nachdem die Chromosomen auf die Tochterzellen vertheilt sind,

beginnt die Rekonstitution des Ruhekernes, wenn auch in den meisten

größeren Furchungszellen ein vollständiges Ruhestadium nicht erreicht

wird. Diese Anaphasen verlaufen nun nicht nach dem gewohnten

Schema, sondern in der gleichen eigenthümlichen Weise, die wir

oben für die Ausbildung von Ei- und Samenkern beschrieben haben.

Die ersten Veränderungen, die zur Rückbildung der Chromosomen in

den Tochterzellen führen, sind auf Fig. 30 zu erkennen, die eine

Furchungszelle direkt nach der Theilung darstellt. Es ist nur die

eine Tochterzelle gezeichnet, die von der anderen noch nicht voll-

ständig getrennt ist. Die Zelle liegt so, dass sie nicht genau im

Profil gesehen ist, so dass ein Chromosom über dem großen noch

vorhandenen Centrosom liegt. Man erkennt, dass die Chromosomen
sich verlängert haben, gewissermaßen in der Längsrichtung aus ein-

ander geflossen sind. Dies betrifft aber nur die Piastingrundlage der

Kernsegmente, während das Chromatin sich zu feinen Ktigelchen zu-

sammengezogen hat, die in den Piastinzügen liegen. In einem deut-

lich gesonderten solchen Zug, dem, der über dem Centrosom liegt,
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zähle ich 5 Chromatinkugelii. Ob jedes Chromosom die gleiche

Zahl bildet, ist schwer zu sagen, zumal die Plastinztige, die den

übrigen Chromosomen entsprechen, wohl nicht mehr getrennt ver-

laufen, sondern schon mit einander verschmelzen. Die Ähnlichkeit

dieses Bildes mit den früher bei dem Befruchtungsvorgang geschilder-

ten Verhältnissen leuchtet wohl sofort ein.

Genau so wie es nun oben für die Bildung von Ei- und Samen-

kern geschildert wurde, treten bei der weiteren Entwicklung die

Chromatinkörnchen in den Vordergrund, indem sie sich durch mäch-

tiges Anwachsen zu jenen merkwürdigen Karyomeriten umbilden.

Einen ersten Schritt in dieser Kichtuug erkennt man an den beiden

Zellen und A2 des Dreizellenstadiums Fig. 25. In den beiden erst

kürzlich aus der Theilung hervorgegangenen Zellen sind die Pol-

strahlungen noch schwach vorhanden, ferner auch zarte Verbindungs-

fasern angedeutet. In die blassen und homogen erscheinenden Plastin-

züge sehen wir die Chromatinkügelchen eingelagert, die schon eine

gewisse Größe erlangt haben und jetzt wieder als Karyomeriten be-

zeichnet werden sollen. Ihre genaue Zahl vermag ich nicht anzu-

geben, weil mir der folgende Schnitt fehlt. Bei der beträchtlichen

Schnittdicke dürfte aber wenigstens der größte Theil im Schnitt vor-

handen sein und die Zahl um 16 schwanken. Die bei Fig. 30 be-

sprochenen Chromatinkörnchen werden also wohl nicht sämmtlich zu

Karyomeriten, sondern verschmelzen jedenfalls zum Theil. In der

größeren Zelle sind die bereits breiter und weniger scharf begrenzt

erscheinenden Piastinzüge annähernd parallel angeordnet. In der

Zelle Ä2 dagegen erscheinen sie eigenthümlich radienartig ange-

ordnet, mit spitzen Enden nach dem Pol zu konvergirend, peripher

zu breiten Straßen zusammenfließend. Man hat den Eindruck, dass

das Plastin der Richtung der Radien entlang aus einander fließe.

Nunmehr wachsen die Karyomeriten, genau wie früher beschrie-

ben, zu beträchtlicher Größe heran, wobei sie einen großen Theil

der Zelle einnehmen. Besonders in Furchungszellen mittlerer Größe

erseheinen sie dann zunächst als ein Haufen annähernd gleich großer

intensiv gefärbter Kugeln. Das Plastin ist wieder verschwunden und

die Karyomeriten liegen in helleren Höfen, die ohne scharfe Grenze

in das umgebende Plasma wie in einander übergehen. Fig. 28 zeigt

eine solche Zelle aus einem 12-Zellenstadium. Das Centrosom ist

hier mit schwacher Andeutung einer Strahlung noch erhalten. Fig. 36

zeigt ferner zwei solcher Zellen, die als Schwesterzellen anzusehen sind.

Sie sind vollständig erfüllt von Karyomeriten verschiedener Größe, die
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von ihren hellen bläschenartigen Höfen umgeben sind. Alle diese Höfe

sind, wie es scheint, zu einem großen traubigen Gebilde verschmolzen.

Sehr häufig nun findet man, dass unter den Karyomeriten zwei

zu besonderer Größe heranwachsen und dann auch stark vacuolisirt

werden. Diese liegen dann, wie aus Fig. 29 und 31 erkannt werden

kann, an entgegengesetzten Polen des Eies. Die übrigen kleinen

Karyomeriten liegen in diesem Fall — stets von ihren helleren

Höfen umgeben — nahe der Zelloberfläche und lassen das Centrum

der Zelle frei (Fig. 31). Ich habe Zellen beobachtet, bei denen

sämmtliche Karyomeriten einen Ring dicht unter der Oberfläche

bildeten und den größten Theil der Zelle frei ließen. Sehr auffallend

ist, dass in diesen Stadien die kleinen Karyomeriten immer zu Paaren

angeordnet sind. Dies erinnert, im Verein mit dem Auftreten der

großen Karyomeriten, lebhaft an die oben beschriebenen Verhältnisse

des Samenkerns und legt auch hier den Gedanken nahe, dass je ein

Paar der kleinen Karyomeriten einem Chromosom entsprechen könne.

Leider vermag ich dies nicht bestimmt anzugeben. Die Zahl der

Paare ist allerdings immer annähernd die gleiche, wie die der

Chromosomen, scheint aber nicht ganz konstant. So enthält die in

Fig. 29 abgebildete Zelle sieben Paare (im Schnitte liegen sechs davon),

die Zelle in Fig. 31 hat acht Paare und ferner noch das kleine stark-

gefärbte Kügelchen nahe dem einen großen Karyomerit und bei

wieder einer anderen Zelle konnte ich neun Paare zählen. Es sei noch

hinzugefügt, dass ich solche Bilder nur in größeren Zellen gesehen

habe. In den kleineren Zellen scheint die Bildung des ruhenden

Kernes sehr schnell vor sich zu gehen, nachdem einmal ein Stadium

erreicht ist, wie es in Fig. 36 abgebildet ist. Es kann aber auch

nicht bestimmt behauptet werden, dass die größeren Zellen dieses

Stadium stets durchlaufen, da sich viel häufiger Zellen fanden, in

denen die Karyomeriten regellos im Plasma vertheilt waren. Welche
Bedeutung schließlich den beiden großen Karyomeriten zukommt, ist

schwer anzugeben. Ein nicht ganz unwahrscheinlicher Erklärungs-

versuch soll später gegeben werden.

Bei einem den Figg. 28 und 36 entsprechenden Stadium, bei dem
die die Karyomeriten umhüllenden hellen Bläschen mit einander zu

einer traubigen Masse verschmolzen sind, kann man bereits von einem
Kern reden. Wenn aber die Karyomeriten so unregelmäßig in der

ganzen Zelle zerstreut sind, wie es bei den meisten größeren Zellen

der Fall ist, muss erst ein Zusammenschluss zur Bildung des Kernes
erfolgen. Dies geschieht dann, indem die Höfe sich gruppenweise zu
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unregelmäßig lappigen Gebilden vereinigen, die dann ihrerseits

wieder mit einander zu einem einheitlichen Kern verschmelzen.

In der in Fig. 29 abgebildeten Zelle scheint es, dass die Höfe

zu der helleren Zone verschmolzen sind, die das ganze Innere der

Zelle einnimmt und — im Präparat nicht deutlich sichtbare —
periphere Fortsätze entsendet, in denen die Karyomeriten liegen.

Jedenfalls resultirt immer ein großes, vielfach gelapptes und ge-

buchtetes Gebilde, das im gefärbten Präparat hell erscheint und

scharf — wenn auch ohne Membran — vom umgebenden Plasma ab-

gesetzt ist, indem es immer den größten Theil der Zelle ausfüllt

(Fig. 37). Das Innere des Kernraumes, wie wir jetzt wohl sagen

können, zeigt die gleiche schaumige Struktur wie das Plasma der

Zelle, nur ist sie hier viel lockerer, was auch das helle Aussehen

bedingt. Im Inneren liegen die Karyomeriten verschiedener Größe

regellos, deren Zahl im Anfang dieselbe ist wie in früheren Stadien.

Mit fortschreitender Ausbildung des Ruhekernes nimmt aber ihre

Zahl ab, und es treten drei besonders große Kugeln immer mehr

hervor, die drei Nucleolen des ruhenden Kernes. Es ist nicht un-

wahrscheinlich, dass diese in Beziehung stehen zu den großen Karyo-

meriten, die oben (s. Fig. 29 und 31) beschrieben wurden und die

auch in 3-Zahl vorkommen können, wie Fig. 29 beweist, die bei k

den dritten im Anschnitt zeigt. Es ist mir unmöglich anzugeben,

was aus den Karyomeriten wird. Es wäre ja möglich, dass sie zur

Bildung der drei Nucleolen verschmelzen — die großen Karyomeriten

wären dann gewissermaßen als Centren des Vorganges zu denken —
und es sind mir in der That auch Bilder vorgekommen, die darauf

hindeuten können. Wahrscheinlicher ist aber, dass sie wenigstens zum

Theil ihr Chromatin zum Aufbau des Kerngerüstes verwenden, in

dessen Maschen feine Chromatinkörnchen eingelagert sind. Die Aus-

bildung des Kerngerüstes geht jedenfalls so vor sich, dass das Waben-

werk des Kernraumes sich immer mehr auflockert und dann die

chromatischen Körnchen und wohl auch das Plastin der Karyomeriten

in sich aufnimmt.

Ein vollständiger Ruhekern wird, wie erwähnt, bei den größeren

Zellen meistens nicht ausgebildet. Die neue Theilungsfigur kann dann

bereits wieder auftreten, wenn ein Stadium erreicht ist, das dem der

Fig. 29 oder 36 entspricht. Kerne mit viellappigem, blassem Aus-

sehen, die auch schon ein lockeres Kerngerüst besitzen, kommen
vielfach auch in den großen Furchungszellen vor. Niemals habe ich

aber dort Ruhekerne von runder oder ovaler Gestalt mit den typi-
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sehen drei Nucleolen gesehen. In Fig. 33 sei noch ein 3-Zellen-

stadium mit der Ruhe nahen Kernen abgebildet, die durch ihre

regelmäßige Lappung und die merkwürdige excentrische Lage auf-

fallen. In kleineren Furchungszellen finden sich dann sehr große,

kugelige oder ovale Kerne, die den größeren Theil der Zelle ein-

nehmen (Fig. 40). Sie besitzen ein regelmäßiges, grob-alveoläres

Kerngerüst mit eingelagerten Mikrosomen und die drei großen Nucleoli.

III. Die Prophasen. Die Karyomeriten und ihre Bedeutung.

Um zu unserem Ausgangspunkt zurückzugelangen, wäre schließ-

lich noch die Bildung der Theilungsfigur aus dem ruhenden Kern

zu besprechen. Leider ist das, w^as ich darüber mittheilen kann,

recht wenig, wenn auch nicht ganz so dürftig, wie die Angaben über

die entsprechenden Stadien des ungefurchten Eies. Um die sogenann-

ten achromatischen Theile, Spindel und Centrosom gleich vorwegzu-

nehmen, sei bemerkt, dass das Centrosom immer erst zu sehen ist,

wenn der Kern bereits aufgehört hat, als solcher zu existireu. Es

liegt in diesen Fällen als große, blasse Kugel inmitten einer dunkler

gefärbten strahligen Attraktionssphäre. Seine Theilung habe ich

nicht beobachtet, sie muss aber schon ziemlich früh vor sich gehen,

da die beiden Centrosomen bereits vor Ausbildung der Chromosomen

ihren Platz an den Polen der Strahlung eingenommen haben (Fig. 39).

Die Spindel selbst dürfte wegen ihrer so frühzeitigen Ausbildung

von der Substanz des Kernes unabhängig sein.

Die Bildung der Chromosomen scheint, wenn auch nicht dem

Wesen, so doch der Form nach verschieden zu sein bei den Zellen,

die sich schnell weiter theileu, ohne einen Ruhekern zu bilden und

denjenigen, die zuvor völlig zur Ruhe zurückkehren. Für den ersten

Fall liegt mir nur ein Präparat vor, das in Fig. 34 abgebildet ist.

In der größeren Zelle liegen die Karyomeriten zerstreut inmitten

ihrer hellen Höfe, die noch nicht so scharf vom umgebenden Plasma

abgegrenzt sind, wie auf späteren Stadien. An fünf dieser Karyo-

meriten sind nun feine gefärbte Fäden angeheftet, die aus ihnen

herauszuwachsen scheinen, und innerhalb der hellen Höfe liegen.

Bei a sehen wir einen solchen mehrmals geknickten Faden von

ziemlicher Länge. Bei h haben wir einen solchen U-förmig geboge-

nen Faden, der mit beiden Enden dem Karyomeriten anzuhaften

scheint. Ich glaube dies bestimmt als ein Stadium der Chromo-

somenbildung deuten zu müssen. Wie man sich den Vorgang im

Einzelnen vorstellen kann, ist allerdings schwer zu sagen. Ob alle
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Karyomeriten in der Bildung der Chromosomen aufgehen, wie viele

derselben sich an der Bildung eines Chromosoms betheiligen und

wie die zerstreut entstehenden Chromosomen zur Bildung der Aqua-

torialplatte zusammentreten, haben weitere Untersuchungen festzu-

stellen. In der Bildung der Chromosomen aus den Karyomeriten

glaube ich den gleichen Vorgang sehen zu müssen, den Carnoy und

Lebrun (10) bei der Entstehung der Chromosomen aus Nucleolen im

Triton-Ei beschrieben.

Was über die Chromosomenbildung in den kleineren Zellen mit

vollständigem Ruhestadium des Kernes zu ermitteln war, zeigen die

Figg. 35, 38 u. 39. Fig. 38 u. 39 stellen ungefähr das gleiche Sta-

dium dar; der Schnitt Fig. 39 ist parallel der Längsachse der Spin-

del geführt, der Fig. 38 dargestellte dagegen senkrecht dazu, so dass

die beiden Spindelpole mit den Centrosomen im vorhergehenden und

im folgenden Schnitt liegen. In beiden Präparaten sind noch zwei

der drei großen Nucleolen des Ruhekerns erhalten, haben jedoch ein

anderes Aussehen angenommen. Sie sind nicht vacuolisirt und

machen den Eindruck, als ob ihre färbbare Masse nur als dünne

Schale einen blassen Kern einschließe. In Fig. 39 sehen wir bei k

einen halbkugeligen blassen Körper mit stärker gefärbter Randzone.

Ich glaube ihn als Rest des dritten Nucleolus ansprechen zu müssen.

Eine vielleicht eben so aufzufassende Bildung findet sich bei k in

Fig. 38 als blasses Kügelchen mit dunklerem Kontour. In beiden

Figuren sehen wir nun, dass die Nucleolen in einer merkwürdigen,

ziemlich stark tingirten Substanz liegen. Fig. 38, die sie in der

Flächenansicht zeigt, lässt erkennen, dass sie als eine unregelmäßige

Platte den Äquator der Zelle einnimmt. Sie besteht, wie der Ver-

gleich mit der Profilansicht in Fig. 39 lehrt, aus einer Anzahl wolkeu-

artiger Flecken, die durch schmälere Züge mit einander in Verbindung

stehen. Bei c in Fig. 38 sind diese Züge strahlenartig um ein Cen-

trum angeordnet, so dass man, wären die anderen Schnitte mit den

Centrosomen nicht da, glauben könnte, die Bildung dieser letzteren

vor sich zu haben. Ihre Entstehung muss diese dunkle Substanz

aus dem Kerngerüst genommen haben, welchen Theilen desselben sie

aber entspricht und wie sie daraus hervorgegangen ist, lässt sich

nicht sagen. Sie ist jedenfalls eine entsprechende Bildung, wie sie

oben vor der Entstehung der ersten Richtungsspindel beschrieben

wurde. In diese Substanz nun sieht man in Fig. 38 feine gefärbte

Körnchen und Fädchen eingelagert, die ich mit der Bildung der

Chromosomen in Zusammenhang bringen möchte. Deutlicher ist dieser
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Zusammenhang in Fig. 39, wo man bei ch deutlich feine gebogene

Fäden und Schleifen von körnigem Aussehen erkennt. Noch besser

zeigt diesen Zusammenhang aber Fig. 35, die ein etwas fortgeschrit-

teneres Stadium vorstellt. Es ist nur noch einer von den Nucleolen

erhalten und die dunkel gefärbte Masse grenzt sich nicht mehr scharf

vom übrigen Plasma ab. In ihr liegen mehrere gewundene, intensiv

gefärbte Fäden, die die Anlage der Chromosomen darstellen. Im

Übrigen sei hier auch auf Fig. 9 hingewiesen, die die Chromosomen-

bildung im reifenden Ei darstellt und unverkennbare Ähnlichkeiten

mit dem eben beschriebenen darbietet (s. p. 404). Wie man sich die

Betheiligung der verschiedenen Kernsubstanzen bei der Bildung der

Chromosomen denken kann, ist schwer zu sagen. Zunächst scheint

es mir sicher, dass die Chromosomen wenigstens zimi Theil aus der

Nucleolensubstanz hervorgehen. Ob diese sich dabei erst auflöst,

oder ob sie die Chromosomen in ähnlicher Weise aus sich hervor-

gehen lässt, wie es für die Karyomeriten anzunehmen ist, weiß ich

nicht. Wahrscheinlich werden sich aber auch Theile des Kernge-

rüstes betheiligen, das ja wohl auch Substanz der ehemaligen Karyo-

meriten enthält. Jedenfalls bleibt hier noch sehr viel aufzuklären.

Zum Schlüsse sei es mir gestattet, noch einige Bemerkungen

über die Karyomeriten anzuknüpfen, die ja in dieser Untersuchung

eine wichtige Rolle spielen. Was zunächst den Terminus betrifft, so

entnehme ich ihn, wie erwähnt, einer Arbeit von Böhm (3) über

Petromyxon Pianeri. Hier soll nach diesem Autor der Spermatozoon-

köpf in eine Anzahl Kügelchen zerfallen, die Spermatomeriten, das-

selbe thut der weibliche Vorkern, indem er in Ovomeriten zerfällt,

und die ihrer Herkunft nach nicht mehr zu unterscheidenden Bläschen

des Furchungskerns sind die Karyomeriten. Bei einer erneuten

Untersuchung des gleichen Gegenstandes vermochte nun Herport (26)

diese Gebilde nicht zu finden, abgesehen von den Spermatomeriten

auf gewissen Stadien, und glaubt daher, dass sie nicht vorhanden

sind. Die principielle Übereinstimmung mit den oben beschriebenen

Dingen scheint mir aber so groß, dass ich es nicht für unmöglich

halte, dass Herfort die betreffenden Stadien entgangen sind.

Böhm bespricht übrigens in seiner Arbeit auch die bekannten

Angaben von Platner (39) über Ärio7i, dessen »Karyosomen« er als

seinen Meriten entsprechende Bildung erachtet. Ich glaube, dass dies

in der That der Fall ist, trotz der merkwürdigen Angaben von

Platner über ihre Bedeutung. (Er glaubt, dass aus ihnen die

Spindelfasern entstehen.)
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Das, was ich als Karyomeriten bezeicline, umfasst also auch die

BÖHM'schen Spermato- und Ovomeriteu. Man möge aber den Ausdruck

Karyomerit nicht als einen scharf definirten Begriff ansehen. Denn
das, was ich so bezeichne, sind jedenfalls sehr verschiedenartige

Gebilde, also z. B. die großen und kleinen Formen, solche, die direkt

aus den Chromosomen hervorgehen, und solche, die durch Verschmel-

zung oder Theilung anderer entstehen. Ich verwende die Bezeichnung

also gewissermaßen im weiteren Sinne und provisorisch, um über die

Natur der betreffenden Gebilde nichts zu vindiciren, etwa in gleicher

Weise, wie man von Nucleolen im weiteren Sinne sprechen kann,

ohne Werth darauf zu legen, ob sie Chromatin- oder Plastinnucleo-

len etc. sind. Ferner bezeichne ich ja auch mit Karyomerit nur die

gefärbten Kugeln, während die BÖHM'schen Meriten wohl den Kugeln

sammt ihren Höfen entsprechen.

Betrachten wir das Allgemeine des Vorganges der Karyomeriten-

bildung in den Anaphasen, so ist es jedenfalls sicher, dass die

Karyomeriten mit ihren Höfen nichts Anderes vorstellen als die Kern-

bläschen, die so vielfach bei der Kernrekonstruktion auftreten. Schon

vor 25 Jahren hat Bütschli (8) diese Erscheinung für Cucullanus^

Limriaeiis^ Succinea, Nejjhelis und die Spermatogonien von Blatta

eingehend beschrieben ^ und seitdem finden wir den Vorgang von den

verschiedensten Beobachtern für die verschiedensten Objekte ge-

schildert. Es handelt sich meist darum, dass die Chromosomen nach

der Theilung bläschenförmig werden und diese Bläschen dann zum

Kern verschmelzen. Uber das Verhalten des Chromatins hierbei wird

wenig mitgetheilt, da die Bläschen meistens auch zu klein sind, um
viel erkennen zu lassen. Ein solches excessives Wachsthum der

Bläschen und ein ähnliches Verhalten ihrer Chromatinbestandtheile

^ Es ist an der Zeit, auf eine liistorisclie Nachlässigkeit hinzuweisen, die

in der cytologischen Litteratur gang und gäbe geworden ist. Ich meine die

auffallende Ignorirung der grundlegenden Untersuchungen Bütschli's (8) aus

dem Jahre 1876, in denen die Erscheinungen der Mitose zum ersten Male
gründlich untersucht und dargestellt wurden. Ein typisches Beispiel, das sich

gerade auf den hier besprochenen Gegenstand bezieht, bietet die neueste Publi-

kation von MoNTGOMERY (38). Dieser zählt nicht weniger als 24 Arbeiten auf,

die die bläschenförmige Umwandlung der Chromosomen beschreiben, darunter

Arbeiten von Eemak aus dem Jahre 1855 (!) und von Oellacher (1872;, wäh-

rend Bütschli's Untersuchungen, in denen der Gegenstand zum ersten Male im

richtigen Zusammenhang dargestellt und so ausführlich behandelt wurde, wie

seitdem nie wieder, keine Erwähnung finden. Das Gleiche ist in dem bekannten

Lehrbuch von Henneguy (25) der Fall, dem Montgomery einen Theil seiner

Citate entnahm.
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wie bei Polystomum ist meines Wissens noch nicht beschrieben

worden. Es sei nur noch erwähnt, dass in einer der vorläufigen

Mittheilungen von van der Stricht (45) über Thysanoxoon eine

Abbildung gegeben wird, die den Ei- und Samenkern ebenfalls aus

ziemlich großen Bläschen mit dunkel gefärbten Inhaltskörpern be-

stehend erkennen lässt.

Dass in den Karyomeriten das gesammte Chromatin der Chromo-

somen enthalten ist, geht aus obigen Beschreibungen wohl ohne

Weiteres hervor. Ob sich dasselbe nun aber in bestimmter Weise

auf sie vertheilt und in welcher Weise dies wohl geschieht, ist

schwer zu entscheiden. Es wurde bereits oben darauf hingewiesen

(s. p. 414), dass die paarweise Anordnung der Karyomeriten im Samen-

kern wohl von principieller Bedeutung sein kann und die korrespon-

direnden Angaben von Wheeler (49) und van der Stricht (46) an-

geführt. Dem können wir jetzt noch die paarweise Anordnung der

Karyomeriten in den Anaphasen der Fur^hungszellen zugesellen und

auf das oben über das Verhältnis der Karyomeriten zur Chromosomen-

zahl Gesagte hinweisen. Ich möchte danach in der That annehmen,

dass ursprünglich jedem Chromosom ein Karyomeritenpaar entspricht.

Jeder Karyomerit seinerseits entsteht vielleicht durch Verschmelzung

einer bestimmten Zahl kleinster Chromatinkörnchen, wie sie zuerst

bei der Kückbildung der Chromosomen auftreten. Es würden sich

dann die Karyomeriten vielleicht mit den Chromiolen Eisen's (15)

in Beziehung setzen lassen. Diese Annahme würde vielleicht auch

die Fälle erklären, in denen ich in einer einzelnen Zelle überaus

zahlreiche Karyomeriten (ca. 40) fand. Es haben sich da vielleicht

die eben erwähnten kleinen Chromatinkörnchen sämmtlich in Karyo-

meriten umgewandelt. Die großen Karyomeriten, die wir als die

Grundlage der Nucleolen des Ruhekerns deuteten, wären dann die

Chromoplasten Eisen's, die gewissermaßen der Chromosomenbildung

oder einer sonstigen Funktion der Karyomeriten vorstehen. Bei dem

regen Stoffwechsel, dem die Karyomeriten sicher unterliegen und

den daraus folgenden Theilungen, eben so bei den sicher auch vor-

kommenden Verschmelzungen ist die Inkonstanz ihrer Zahl jedenfalls

begreiflich.

Schließlich noch einige Worte über die Bedeutung der Karyo-

meriten im Zellleben. Ich glaube, dass es keinem Zweifel unterliegen

wird, dass die Umwandlung der Chromosomensubstanz in Karyo-

meriten zunächst eine Oberflächenvergrößerung bedeutet, die im

gleichen Sinn aufzufassen ist, wie das von Rückert (40) beschriebene
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Riesenwachsthum der Chromosomen im Selachierei. »Es wird wolil

Niemand bezweifeln, dass das Chromatingertist in steter Wechsel-

beziehung zur übrigen Substanz des Kernes und zur Zellsubstanz steht.

Diese Wechselwirkungen werden cet. par. um so energischer vor

sich gehen können, je größer die Oberfläche ist, welche das Chro-

matingertist seiner Umgebung darbietet. Sie würden daher beein-

trächtigt werden, wenn das Wachsthum der Chromosomen zu so

riesigen Dimensionen in einer einfachen Anschwellung des ganzen

Gebildes bestehen würde.« Dass in der That bei Polystomum

in der Wechselwirkung zwischen Kernsubstanz und Protoplasma der

Grund zu jener Umbildung der Chromosomen liegt, wird auch durch

das spätere Verhalten der Karyomeriten bewiesen, die ja in der

ganzen Zelle sich zerstreuen (ob durch eigene amöboide Beweglichkeit

ihrer Höfe oder durch Strömungen im Plasma, ist gleichgültig) und so

reichlich Gelegenheit zum Stoffaustausch haben. Welcher Art dieser

Stoffwechsel ist, lässt sich vielleicht auch erschließen, wenn wir er-

wägen, dass im Laufe der Embryonalentwicklung eines Trematoden

dieser auf Kosten der Dotterzellen beträchtlich anwächst. Die hierbei

in Betracht kommenden Ernährungsvorgänge fallen natürlich in die

Zeit der sogenannten Zellruhe, die in diesem Fall aber besser als

Zeit der vegetativen Thätigkeit zu bezeichnen wäre. Wir müssen

also desshalb annehmen, dass die Karyomeriten der Ernährung der

Zelle und ihren Stoffwechselbeziehungen zur Außenwelt (den Dotter-

zellen) vorstehen.

Noch sei kurz auf die Möglichkeit einer phylogenetischen Deu-

tung der Karyomeritenbildung hingewiesen. Hacker (24) konnte im

Anschluss an die Versuche einiger Botaniker durch Einwirkung von

Äther auf die Eier von CycJops hrevicornis bewirken, dass sich die

Chromosomen zu bläschenförmigen Theilkernen umbildeten, ein Um-
bildungsprocess, der in seinen letzten Phasen an die Metamorphose

des kompakten Spermakerns zum bläschenförmigen männlichen Vor-

kern erinnere. Die Bläschen verschmelzen dann zu einer Anzahl

von Theilkernen. Hacker schließt daraus: »Und wenn also, wie

dies nicht nur bei Cyclops^ sondern auch bei verschiedenen anderen

Metazoen der Fall ist, schon bei der normalen Furchung die Tochter-

kerne durch Verschmelzung mehrerer selbständig gebildeter Theilkerne

entstehen, so dürfte speciell hierin ein primitives Merkmal liegen, ein

Merkmal, welches darauf hinweist, dass der Furchungskern des

Metazoeneies ursprünglich ein Compositum aus mehreren, den einzelnen

Chromosomen entsprechenden Theilkernen darstellt.« Zu ähnlichen
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Ansichten ist auch Spuler (43) bei der Untersuchung von degene-

rirenden Eizellen des Säugerovariums gelangt und anscheinend un-

abhängig von diesen beiden Forschern auch Montgomery (38).

Vielleicht ließe sich dieser Gedankengang auch auf die hier beschrie-

benen Erscheinungen übertragen; weitere Spekulationen möchte ich

aber darüber hier nicht anstellen.

Zum Schlüsse möchte ich die angenehme Pflicht erfüllen, meinem

verehrten Lehrer Herrn Geh. Hofrath Prof 0. Bütschli für alle

Unterstützung und Förderung, die er mir in reichstem Maß angedeihen

ließ, meinen innigsten Dank auszusprechen, und nicht minder auch

Herrn Prof. A. Schuberg für Alles, was ich ihm verdanke.

Heidelberg, im November 1901.

Nachtrag bei der Korrektur.

Während des Druckes dieser Arbeit erschien eine Untersuchung

von Halkin über den gleichen Gegenstand, die desshalb nachträg-

lich noch besprochen werden muss^, so weit sie sich auf das eben

behandelte Thema bezieht. Auf die Untersuchungen dieses Autors

über die Furchung und erste Entwicklung will ich an anderem Orte

zurückkommen. Halkin war im Stande, in die ersten Vorgänge vor

Bildung des ersten Richtungskörperchen tiefer einzudringen, als es

mir gelang, wenigstens so weit es die achromatischen Strukturen an-

geht. An der Peripherie des Eies tritt bei noch völlig intaktem Kern

eine Sphäre auf, deren Centrum von einem geknickt-stabförmigen

Centraikörper eingenommen wird. Ihre Strahlen reichen allmählich

bis zum Kern, der an dieser Stelle eine Einbuchtung erfährt. Indem

die Sphäre mehr ins Innere des Eies rückt, kommt ein Bild zu Stande,

das dem in Fig. 3 abgebildeten entspricht. Nunmehr theilt sich der

Centraikörper und es bildet sich ein Amphiaster, der aber in gar

keinem Zusammenhang mit dem Kern steht. Aus dem Kern nun

bilden sich, — wie, wird nicht angegeben, — Chromosomen von zu-

nächst ganz unregelmäßiger Form, die allmählich biskuitförmig wer-

den. Ihre Zahl ist zehn. Inzwischen sind auch die Sphären an die

beiden Pole gerückt und die erste Richtungsspindel ist fertig. Das

Diasterstadium und die Bildung des Richtungskörperchen konnten

1 H. Halkin, Recherches siir la maturation, la fecondation et le developpe-

ment du Polystomiim integerrimum. Arch. de Biol. T. XVIII. 1901.
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nicht beobachtet werden. So weit diese Angaben sich auf die achro-

matischen Theile der Zelle beziehen, möchte ich mir kein Urtheil

darüber erlauben. In Bezug auf die chromatischen aber glaube ich,

werden meine abweichenden Beobachtungen sogar durch Halkin's

eigene Zeichnungen gestützt. Bei der Bildung der Chromosomen soll

nach diesem ja nur das Kerngerüst in Frage kommen, während der

Nucleolus eine Zeit lang noch erhalten bleibt und dann zu Grunde

geht. Nun finden sich aber auf den Halkin'sehen Figuren 2 und 6

gerade zwei Stadien abgebildet, die mir fehlende Übergangsbilder

zwischen meinen Figg. 13 und 4 darstellen. Das eine Ei zeigt den

Nucleolus in zwei ungleich große Kugeln gleichen Aussehens zer-

fallen, während im anderen aus dem Nucleolus zwei kleinere Kugeln

ausgetreten sind. Was aus diesen wird, wird nicht angegeben, mir

scheint es aber unzweifelhaft zu sein, dass darin der Beginn der Karyo-

meritenbildung zu sehen ist. Es scheint mir danach keinem Zweifel

zu unterliegen, dass der Nucleolus das ganze Chromatin des Kernes

enthält, aus dem sich die Chromosomen bilden. Übrigens mehren

sich auch in neuester Zeit die Angaben, die eine solche Entstehung

der Chromosomen aus dem Nucleolus beweisen, wie z. B. die kürz-

lich erschienenen Untersuchungen von Hartmann ^ und Wilson ^. Was
die unregelmäßige Gestalt der Chromosomen vor der Bildung • des

ersten Eichtungskörperchen betrifft, so dürfte sie wohl auf schlechter

Fixirung beruhen, da niemals dergleichen sich auf meinen Präparaten

fand, und da auch die HALKm'schen Bilder der Chromosomen der

zweiten Eichtungsspindel dies deutlich zeigen. Auf die Chromosomen-

zahl will ich weiter unten zu sprechen kommen.

In vollständiger Übereinstimmung mit dem oben Ausgeführten

weist Halkin auch auf die Bedeutung der das ganze Ei durchsetzen-

den Eichtungsspindel für die Mechanik der inäqualen Zelltheilung

hin. Das Tochterplattenstadium und die Bildung des Eichtungskörper-

chen konnte Halkin nicht feststellen ; in meinen Präparaten gehören

diese gerade zu den häufigeren Stadien. Auch in Bezug auf das

schnelle Verschwinden des Eichtungskörperchen stimmen unsere An-

gaben überein.

Nach Halkin theilt sich nach der Ausstoßung des ersten Eich-

tungskörpers die Sphäre, in der nunmehr keine Centraikörper mehr

1 M. Hartmann, Studien am thierischen Ei. I. Ovarialei und Eireifung von

Asterias. Zool. Jahrb. Abth. f. Anat. XV. 1902.

- E. B. Wilson, Experimental studys in cytology. I. Arch. f. Entwicklungs-

mechanik. XII. 1901.
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vorhanden sind, was ja auch mit meinen Beobachtungen übereinstimmt.

Von den Chromosomen konnte Halkin nicht viel sehen, die Figuren

geben statt ihrer nur gefärbte Körnchen wieder, während sie in

meinen Präparaten gerade hier schön in Schleifenform hervortreten.

Nachdem beide Richtungskörper ausgestoßen wurden, bleiben im Ei

nach Halkin noch zehn Chromosomen zurück. Wie dies zu Stande

kommen soll, nachdem die ursprüngliche nicht reducirte Zahl auch

zehn betrug, ist mir nicht ganz klar. Für die erste Richtungsspindel

wird später die Chromosomenzahl 20 angegeben. Sicherlich sind

diese Zahlen nicht richtig. Ich konnte sowohl bei der Bildung des

zweiten Richtuugskörperchens , als auch bei der ersten Furchungs-

spindel mit ziemlicher Sicherheit die Zahlen vier resp. acht feststellen

und kann es auch für die Furchungszellen versichern, dass eine so

hohe Zahl wie 20 gänzlich ausgeschlossen ist.

Was die Bildung der Vorkerne betrifft, so weichen unsere Resul-

tate beträchtlich von einander ab. Halkin sieht an der Peripherie

des Eies eine Gruppe kleiner Bläschen auftreten, deren jedes einen

Nucleolus enthält. Später tritt dann gegenüber noch eine zweite

Gruppe solcher Bläschen auf. Von Chromatin ist in diesen keine

Spur vorhanden; dies soll sich aufgelöst haben, während die großen

Nucleolen als nicht chromatisch betrachtet werden. Dass diese Auf-

fassung irrthümlich ist, dürfte aus meinen obigen Ausführungen zur

Genüge hervorgehen: es unterliegt gar keinem Zweifel, dass diese

Nucleolen (Karyomeriten) das Chromatin der Chromosomen, aus denen

sie hervorgegangen sind, enthalten. Die Stadien, die dies mit Sicher-

heit erweisen, sind Halkin entgangen. Auch konnte Halkin die

merkwürdige Umformung des Spermakerns nicht beobachten. Die

Beschreibung des allmählichen Heranwachsens der Bläschen stimmt

mit meinen Befunden überein, dagegen glaube ich, dass dem belgi-

schen Autor in der Deutung einiger Stadien ein wesentlicher Irrthum

untergelaufen ist. Er giebt nämlich an, dass nach einiger Zeit männ-

licher und weiblicher Vorkern sich so in der Peripherie des Eies

anordnen, dass sie nur in der einen Eihälfte liegen, während in der

anderen sich die Sphäre mit dem Centrosom findet. Die Abbildungen

aber, die von diesen Stadien gegeben werden, lassen es mir sehr

wahrscheinlich erscheinen, dass es sich um die Stadien vor der Bil-

dung des ersten Richtungskörpers handelt, die meinen Figg. 4, 5, 8,

9, 10 entsprechen. Das Centrosom würde sich ähnlich verhalten, wie

ich es in Fig. 14 dargestellt habe. Dass auch Halkin auf seinen

Präparaten von diesem Stadium nichts von den oben erwähnten

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. LXXI. Bd. 29
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stabförmig-en Centralkörpern gesehen hat, scheint mir nicht gegen

meine Deutung beweisend zu sein, da bei der ausschließlichen An-

wendung der HEiDENHAiN'schen Färbung der Grad der Extraktion

für die Darstellung solcher Gebilde sehr wesentlich ist. Ich glaube

vielmehr, dass auch bei der ersten Richtungsspindel große kugelige

Centrosomen vorhanden sind, die bei Halkin's Methoden nicht dar-

gestellt wurden, und dass den stabförmigen Gebilden der Werth von

Centriolen (Boveki) zukommt. Demnach bliebe die Frage nach der

Herkunft der Centrosomen der ersten Furchungsspindel bei Polysto-

mum offen.

Das Chromatin der ersten Furchungsspindel besteht nach Halkin

zunächst nur aus unregelmäßigen Bröckchen, erst später finden sich

kurze, gebogene Stäbchen. Dass diese Angaben jedenfalls auf nicht

gut konservirtem Material beruhen, wird wohl durch meine Fig. 27

bewiesen. Auch die auffallende Ungleichheit in der Größe der Centro-

somen ist Halkin entgangen. Die merkwürdigen dunkler gefärbten

Zonen an den beiden Polen des Eies werden in Übereinstimmung

mit meinen Befunden beschrieben.

Heidelberg, im Februar 1902.
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Erklärung der Abbildungen.

Sämmtliclie Figuren sind mit dem ABUE'sclien Zeicbenapparat bei Seibert,

homog. Immers. Apochr. 2 mm entworfen, die Figg. 6, 7, 35—40 mit Compens.-

Oc. 12, die Fig. 12«^ mit Compens.-Oc. 18, alle anderen mit Compens.-Oc. 8.

Tafel XXII.

Fig. 1. Spermakern, dessen Karyomeriten auf dem Umfang einer Ellipse

angeordnet und durch Plastinziige mit einander verbunden sind. Der centrale

Karyomerit in einem hellen Hofe.

Fig. 2. Noch unveränderte Eizelle im eben abgelegten Ei.

Fig. 3. Eizelle, deren Kern durch Attraktionssphäre mit Centrosom c in

der Mitte eingebuchtet wird. Nucleolus vergrößert und ellipsoidisch.

Fig. 4. Ei kurz nach Eintritt des Spermatozoon. Kern in zahlreiche

Karyomeriten mit ihren dunkleren Höfen zerfallen.

Fig. 5. Dessgleichen. Die Karyomeriten liegen in hellen Höfen. Ein großer

heller, ellipsoidischer Raum enthält zwei blasse Körperchen c, wohl das ge-

theilte Centrosom.

Fig. 6. Kern einer Dotterzelle.

Fig. 7. Der Spermakern der Fig. 15 bei stärkerer Vergrößerung.

Fig. 8. Ei mit Karyomeriten in dunkeln Höfen. Bei c Centrosom mit

Strahlung. Oben spindelförmiger Samenkern mit dunklem Binnenkörper.

Fig. 9. Ei im Beginn der Chromosomenbildung zur ersten Richtungsspindel.

Die Karyomeriten in dunkleren Höfen; darin lange chromatische Fäden.

Fig. 10. Dessgleichen. Die Karyomeriten in hellen Höfen. Bei ch chromo-

somenartige Gebilde.

Fig. 11. Erste Richtungsspindel. Flaschenkürbisform der Eizelle. Unten

der Samenkern mit chromatischen Körnern ist aus einem der folgenden Schnitte

eingezeichnet.

Fig. 12. Äquatorialplatte der ersten Richtuugsspindel mit acht stäbchen-

förmigen Chromosomen.

Fig. 12a. Erstes Richtungskörperchen in Bildung begriffen. Zusammen-
setzung der Chromosomen aus einzelnen Chromatinkugeln.

Fig. 13. Kern eines frisch abgelegten Eies. Aus dem Nucleolus tritt ein

stark gefärbter Körper aus. (Beginn der Karyomeritenbildung.)

Fig. 14. Erste Richtungsspindel.

Fig. 15. Zweite Riclitungsspindel. Vier schleifenförmige Chromosomen an

jedem Pol. Rechts unten der Samenkeru (s. Fig. 7). Rk, erstes Richtungs-

körperchen.

Fig. 16. Frühestes Stadium der Ausbildung von Ei- und Samenkern. Kleine

Karyomeriten innerhalb von Piastinzügen.

Fig. 17. Weiteres Stadium dessgleichen. Die Piastinzüge netzartig ver-

einigt, ck, centraler Karyomerit.

Tafel XXIII.

Fig. 18. Weiteres Stadium dessgleichen. Die Karyomeriten angewachsen,

innerhalb der hellen Höfe, ck, centraler Karyomerit.

Fig. 19. Weiteres Stadium dessgleichen. Karyomeriten des Samenkerns
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auf Halbkugelschale um den centralen Karyomerit ck angeordnet. //. ein hoch

liegender, t ein tief liegender Karyomerit.

Fig. 20. Weiteres Stadium dessgleichen. Karyomeriten sehr groß und weit

im Ei zerstreut.

Fig. 21. Erste Furchungsspindel. Ungleiche Größe der Centrosomen und
Centriolen.

Fig. 22. Zweizellenstadium, die größere Zelle in Theilung. Ungleiche

Größe der beiden Centrosomen. Das eine Centrosom eiförmig.

Fig. 23. Schnitt durch ein Sechszellenstadium. Vier Zellen im Schnitt. In

der großen Zelle Spindel mit Tochterplatten und sehr ungleich großen Centrosomen.

Fig. 24. Zelle aus einem SOzelligen Furchungsstadium in Theilung mit den

dunklen Kappen an beiden Polen.

Fig. 25. Dreizellenstadium. Die Zellen Ai und eben durch Theilung aus

einander hervorgegangen. Die Karyomeriten innerhalb der Piastinzüge.

Fig. 26. Samenkern auf einem etwas späteren Stadium als in Fig. 19.

Paarweise Anordnung der acht Karyomeriten.

Fig. 27. Aquatorialplatte der ersten Furcliungsspindel mit acht schleifen-

förmigen Chromosomen. Eisenhämatoxylin.

Fig. 28. Furchungszelle aus einem elfzelligen Stadium. Centrosom noch

erhalten. Chromosomen in Haufen von Karyomeriten rückgebildet.

Fig. 29. Furchungszelle aus einem zehnzelligen Stadium. Periphere und

paarweise Anordnung der kleinen Karyomeriten. /., der dritte große Karyo-

merit angeschnitten.

Fig. 30. Furchungszelle direkt nach der Theilung. Beginn der Chromo-

somenrückbilduug.

Fig. 31. Furchungszelle aus einem siebenzelligen Stadium. Paarweise, peri-

phere Anordnung der kleinen Karyomeriten. Die beiden großen Karyomeriten

einander gegenüberliegend.

Fig. 32. Samenkern. Bei X Karyomerit in Theilung.

Tafel XXIV.
Fig. 33. Dreizellenstadium mit fast zur Euhe zurückgekehrten Kernen.

Fig. 34. Zweizellenstadium. In der größeren Zelle Bildung der Chromo-

somen aus den Karyomeriten. a, langer chromatischer Faden in Verbindung

mit einem Karyomerit; h, U-förmige Schleife dessgleichen.

Fig. 35. Große innere Zelle aus einem bereits weiter differenzirten Em- '

bryo. Bildung der Chromosomen.

Fig. 36. Zwei Schwesterzellen aus einem zwölfzelligen Furchungsstadium.

Die Karyomeriten mit ihren Höfen einen großen Theil der Zelle einnehmend.

Fig. 37. Furchungszelle aus einem zwölfzelligen Stadium. Wenige Karyo-

meriten in den verschmolzenen Höfen, die einen polymorphen Kern darstellen.

Die Höfe mit gröberer Struktur als das Plasma.

Fig. 38. Zelle aus einem ca. 50zelligen Embryo. Schnittrichtung senkrecht

zur Spindelachse. Beginn der Chromosomenbildung. Ic, blasse Kugel, vielleicht

der Eest des dritten Nucleolus; e, strahlige Anordnung der dunklen Substanz.

Fig. 39. Dessgleichen in der Eichtung der Spindelachse geschnitten.

A% blasse Halbkugel, vielleicht der Eest des dritten Nucleolus
;
ch, in Ausbildung

begriffene Chromosomen. Ungleiche Größe der Centrosomen.

Fig. 40. Kleine Furchungszelle mit Euhekern.
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