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Dem strengen Sinn des Begriffes ,Befruchtung wiirde es ent-
sprechen, in diesem Abschnitt nur die Vereinigung der viterlichen und
miitterlichen Zeugungsstoffe zu betrachten, und das Produkt dieser Ver-
einigung, die erste Embryonalzelle, soweit zu verfolgen, bis sie in allen
ihren Bestandteilen den Zustand einer typischen zur Teilung bereiten Zelle
erreicht hat. Alle weiteren Entwickelungsprozesse gehoren, soweit sie das
»Morphologische* betreffen, in die folgenden Kapitel (Furchung, Keim-
blatter etc.), soweit sie vom physiologischen Standpunkt aus betrachtet
werden, in den Abschnitt , Entwickelungsmechanik*.

Es ist jedoch ohne Weiteres einleuchtend, dass eine gedeihliche Be-
handlung der Befruchtungslehre mit der blossen Beriicksichtigung jener
oben erwihnten Vorginge nicht auskommen kann. Das Verstindnis der
Befruchtungserscheinungen setzt Vertrautheit mit dem Bau der Zeugungs-
zellen voraus, und diese ihrerseits hat wieder die Kenntnis der Entwicke-
lung dieser Zellen zur Vorbedingung. So ist also auch die Ovo- und
Spermatogenese in ihren Hauptzligen hier zur Sprache zu bringen,
und zwar wird nicht allein die Entwickelung der Eier und Spermatozoén
aus. den Urgeschlechtszellen zu betrachten, sondern auch die Bildung
dieser selbst, soweit sie in der Ontogenese zuriickverfolgt werden konnen, in
ibrem Gegensatz zu den somatischen Zellen (Gewebezellen) aufzukliren

sein. Mit kurzen Worten: das Referat tiber Befruchtung wird eine Uber-
sicht iiber den ganzen Entwickelungscyclus der Sexualzellen vom befruch-
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teten Ki bis. zu den reifen Geschlechtszellen (Eiern und Spermatozoén) zu

liefern und alle spezifischen Vorgiinge und Erscheinungen, welche hierbei
nachweisbar sind, zu registrieren haben.

Ist damit im Grossen und Ganzen der Umfang des im Nachstehen-
den zu besprechenden Stoffes charakterisiert-, 80 wird es nicht iib_erﬂﬁssig
sein, einleitend noch eines gewissen Gegensatzes zu gedenken, welcher in
der Behandlung des Stoffes das Kapitel »Befruchtung* von den nach

folgenden Kapiteln unterscheiden wird. Der Gegenstand der letzteren : -

die’ eigentliche Entwickelungsgeschichte oder Ontogenese der Organismen,
ist eine rein morphologische Wissenschaft, Sie Dbetrachtet den
Organismus als geschichtliches Wesen, ihre Methode ist die Ver.
gleichung, und ihr letstes Ziel besteht darin, mit Hilfe der vergleichen-
den Anatomie in dem Formenwandel des Embryo den Weg aufzudecken,
auf dem sich der gegenwirtige fertige Zustand eines Organismus im Laufe
der Erdgeschichte aus niederen Zustiinden entwickelt hat. In . den vor-
liegenden Aufsitzen beschrinkt sich diese Aufgabe iiberdies nur auf einen

kleinen Kreis von Organismen, auf die Wirbeltj ere und speziell den
Menschen. ' ’

Anders ist es mit der Befruchtungslehre. Zwar bietet auch sie einer
geschichtlichen Betrachtungsweise eine dankbare Aufgabe dar, indem
es ja fiir unsere Einsicht in die Bedeutung der Zeugungsvorgéinge im
héchsten Grade forderlich sein muss, die allmihliche Entstehung der ge-
schlechtlichen Fortpflanzung von den ersten Anfingen an kennen zy

lernen. Allein wir wissen heutzutage, dass der ganze Weg von den ejn- -

fachsten Zustéinden der Individuen-Mischung bis zur vollen Ausbildung
der geschlechtlichen Fortpflanzung schon im Kreis der einzelligen
Organismen durchlaufen wird. Schon in der Gruppe dieser primitivsten
Lebewesen — bei den Kolonien-bildenden Geisselinfusorien (Flagellaten) —
finden wir im Prinzip alles das vor, was fir die geschlechtliche Fort.
pflanzung der héchsten Organismen charakteristisch ist, so dass also das

der Befruchtung nichts Spezifisches bieten, so werden wir auch keine Ver-
anlassung haben, sie in diesem Kapitel in den Vordergrund zu stellen oder
gar zum ausschliesslichen Gegenstand unserer Betrachtung zu machen.
Vielmehr nehmen wir das Gute, wo wir es finden, und halten uns also
vorziiglich an solche Fille, wo glinstigste Untersuchungsbedingungen und
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intensivstes Studium sich vereinigt haben, um die tiefste Einsicht in die
feinsten Vorgiinge der Zeugung zu ermoglichen,
Aber noch iﬁ einer zweiten Hinsicht wird sich in der Behandlung

unseres Stoffes ein Gegensatz zu den folgenden Kapiteln ausprigen gnii'sien.
Denn wenn wir auch die allmahliche Entstehung der geschlechtlichen

Fortpflanzung — also die phylogenetische Betrachtungsweise — nicht

vernachlissigen diirfen, so wird das Hauptgev‘vit.:ht doch nach einer ;ndell';’a:
Seite ziehen, namlich nach der physiologischen. Was an ;n o
fruchtungserscheinungen unser besonderes Interesse.. erw?ckt, das SE .mzi :
die Erscheinungen als solche und es ist auch nicht in erster .nfnehen
Ausbildung der komplizierten Fortpﬂanzungs-Forx'neu.alfs den einfac! . k.
Sondern wir wollen wissen, was die Vorginge, die wir irgendwo verw1§‘-
licht finden, zu bedeuten haben, wir suchen die Kriifte'festzust(?llen, ; ie
bei dem geheimnisvollen Befruchtungsakt einfe Rolle spielen, VEV;]t.‘ Wwo 811;
eine Vorstellung davon gewinnen, wie die Eigenschaften dc?r ern "
das Kind iibertragen werden, wir suchen eine Antwort s?.uf. Q1e F rage,l was
die Natur denn iberhaupt damit bezweckt, dass sie dlf} Entste! 1u.ng
eines neuen Organismus so durchgreifend an das Zusammenwnker_l fi weier
Individuen im Zeugungsakt gekniipft hat. Diese Fragen aber sind rein
physiologische.

Man kénnte vielleicht einwenden, dass von diesem Standpunl.{t aus
besehen, dic Befruchtungslehre nicht in die ,,Ergebnissg der Anatorfule u.nti‘
Entwickelungsgeschichte®,” sondern in etwaige ,,Ergebt.nsse der Physiologie
gehore. Allein dagegen darf bemerkt werden, das?q, d.1e cellulfu'e :Zeugungs:i-
lehre, wie ja dic Zellenlehre iiberhaupt, sich noch in jenem kn.1dhchen un
in gewissem Sinn gliicklichen Zustand befindet, wo Morpl.lologle gAnaton:ilfz)
und Physiologie untrennbar Hand in Hand gehen. Die 'Scheld}mg,M ie
sich fir die Betrachtung des Gesamtorganismus vs;?ezwl.l befnn e;:-
schen ausgebildet hat, in reine Anatomie und reine Pl?ysmlogm, sie beﬁe t
fir die Erforschung des Baues und der Lebenserscheml.mgen dc-ar Ze eE
— und die Befruchtungsvorginge bilden ja davon einen ’:l‘ell — noc
kaum. Vielmehr diirfen wir den gegenwiirtigen wissenschaftlichen Stand.
punkt der Zellenlehre mit jenem Stadium in der .Erfo.rschu.ug des Gesamt-
organismus vergleichen, wo es galt, sich iber die emfach§ten Grundver(‘l-
richtungen und Funktionen der Organe klar zu werd.en; ]enel:r.f Zu§mn
wo sich fiir Experimente, — die Methode der he?utlgen Physiologie —
noch wenige Handhaben boten, hingegen aus der emfacher.l Be'obachtuflg
des Baues und der Lebensverrichtungen unmittelbar pITysml.ogmche Ein-
sicht floss und die wesentlichsten Grundgesetze der Physiologie festgestellt
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wurden, ohne dass es noch eine Wissenschaft dieses Namens im heutigen

experimentalen Sinne gab.

Abnlich verhslt es sich gegenwirtig mit der Befruchtungslehre. Fastb

der alleinige Forschungsweg ist die Beobachtung sei es der Vorgiinge im
lebenden Zustand, sei es einer Serie in aufeinanderfolgenden Zeitpunkten
durch Reagentien fixierter Stadien. Nur in vereinzelten Fillen war eg
bf'sher méglich, nach griindlicher Kenntnis der ‘normalen Vorgiinge auch

Fir das Verstindnis der Jahreslitteratur ist es unerlisslich, in diesem
erstmaligen Referat zugleich die Hauptergebnisse fritherer Forschungen
darzulegen. Ich betone, dass hierbei keineswegs eine Geschichte unseres
Gegenstandes beabsichtigt ist. Die Gesichtspunkte, von denen ich mich
bei dem Zuriickgreifen auf die dltere Litteratur leiten lasse, sind vor allem

. die, dass ich eine moglichst einheitliche und iibersichtliche Darstellung
aller derjenigen Fragen, welche ich fiir die hauptsichlichsten halte, liefern
mochte. Alles andere soll nur insoweit berticksichtigt werden, als es durch
die Litteratur des Jahres 1891 geboten erscheint. Gar manche Jetzt un-

wichtig erscheinende Angaben k¢nnen sich vielleicht durch weitere Forsch.

ungen als bedeutungsvoll herausstellen und werden erst spater zu ihrem
Recht kommen.

Der Beginn der modernen Ara in der Zeugungslehre lisst sich ziem.

lich genau datieren; er fallt in die Mitte der siebziger Jahre. Damals
batten sich allmihlich alle Bedingungen erfiillt, welche fiir ein tieferes
I?indringen in das Befruchtungsproblem notwendig waren: Die Entwickelung
ener grossen Zahl von Organismen war aufgeklirt und besonders der
Verlauf der ersten Entwickelungsprozesse festgestellt worden; Ei und Sper-
matozoon waren als Zellen, wenn auch nicht ohne Widerspruch aner-
kannt; die Mikro skope hatten eine bereits hohe Vollkommenheit erreicht,

deutlich zu machen, welche bis dahin aller Beobachtung entgehen mussten,

Merkwiirdigerweise scheint jedoch gerade damals die Hoffnung auf
ein tieferes Vordringen in die Geheimnisse der Zeugungsvorginge keine
besonders grosse gewesen zu sein. Auf die kiihnen Spekulationen der
Nflturphilosophen zu Anfang dieses Jahrhunderts war eine auf allen Ge-
bieten der Biologie zu verspiirende Reaktion eingetreten, welche, auf die
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genaue Feststellung des Thatsdchlichen ausgehend, die stolzen Lehr-Ge-
baude jener fritheren Schule leicht als Luftschlosser erweisen konnte, dabei
aber, wenigstens in Bezug auf das Befruchtungsproblem, sehr bald an
einer scheinbar unverriickbaren Grenze angelangt war, dber die hinaus die
Beobachtung nicht zu dringen vermochte. So konnten hervorragende
Denker, wie Johannes Miiller (Handbuch der Physiologie 1837) auf
Grund der Entwickelungs- und Vererbungserscheinungen zwar im allge-
meinen die Bedingungen angeben, welche bei der Befruchtung verwirk-
licht sein miissten. Allein zu diesen fast noch heute giltigen theoretischen
Ausfithrungen etwas sozusagen Greifbares in den Vorgingen der Zeugung
aufzufinden, gelang nicht. Und nachdem es trotz mancherlei Errungen-
schaften fast 40 Jahre lang so geblieben war (vergl. J. Sachs, Geschichte’
der Botanik 1875), begreift es sich, dass das Interesse fiir unseren Gegen-
stand immer mehr abnehmen konnte, umsomehr, als gleichzeitig die neue
Darwin’sche Lehre alle Geister an sich 20g.

Noch in zwei, Mitte der siebziger Jahre erschienenen Werken, welche
sich mit den ersten Entwickelungsvorgéingen der befruchteten Eizelle be-
schaftigen, scheint mir die Nachwirkung der damals allgemeinen Resig-
nation gegentiber dem Befruchtungsproblem fiihlbar zu sein. Ich meine
die ausgezeichneten Organologischen Studien von Auerbach (1874, 2)
und die hervorragenden Untersuchungen Biitschli’s (: 18783—1875, 23,
24), welche dann in die klassischen »Studien iiber die ersten Entwickel-
ungsvorgiinge der Eizelle, die Zellteilung und die Konjugation der In-
fusorien* (1876, 25) zusammengefasst worden sind.

In diesen Arbeiten sind fast alle die Vorginge, auf welche dann
O.Hertwig seine Befruchtungstheorie griindete, schon beschrieben;
allein es gelang den beiden bewahrten Forschern nicht, den wahren Zu-
sammenhang der Dinge zu ergriinden. Und so lehren gerade diese so
vorziiglichen Untersuchungen, wie wenig man zu jener Zeit auf das, was
sich alsbald als das eigentliche Wesen des Befruchtungsvorganges Leraus-
stellen sollte, vorbereitet war. .

Hieriiber mit einem Schlage ein helles Licht verbreitet zu haben,
ist das unbestrittene Verdienst Oskar Her twig’'s (1875, 50), dessen Namen
daher stets als der des Begriinders der modernen Zeugungslehre zu feiern
sein wird. Bis dahin hatte: man zur Untersuchung der Befruchtungsvor-
génge meist relativ ungiinstige Objekte benutat, teils grosse, undurchsichtige
Eier, wie die der Frosche, teils solche, die im Mutterleib befruchtet werden
und demgemiss eine Beobachtung des Befruchtungsaktes fast ausschlossen.
O. Hertwig wahlte zu seinen ersten Untersuchungen die Eier eines
Seeigels (Toxopneustes lividus) und fand an denselben ein Material, an




398 Entwickelungsgeschichte.

welchem so viele giinstige Umstinde zusammentreffen, dass dasselbe,
wenigstens fiir die Beobachtung im lebenden Zustand auch heute noch
von keinem andern bekannten Objekt tibertroffen wird. Der eine Vorteil
ist der, dass die Befruchtung im Wasser erfolgt und tberdies eine kiinst.
liche Befruchtung moglich ist, indem man die Zeugungsstoffe einfach
durch Aufschneiden der geschlechtsreifen Tiere getrennt gewinnen und im
Wasser mischen kann. Weiterhin aber sind die Eier so klein, dass sie
der Beobachtung mit den stirksten Objektiven zugiinglich sind, und,
bei verschiedenem Lichtbrechungsvermogen der konstituierenden Haupt-
elemente, so durchsichtig, dass jede Strukturverdnderung wahrgenommen
werden kann. Die Resultate, zu denen O, Hertwig damals gelangte,
sind nun in Kirze die folgenden. Das unbefruchtete Ei zeigt nichts
weiter als in dem gleichmissigen kornigen Protoplasma einen blischen-
formigen Kern, den Eikern. Etwa 5—10 Minuten nach dem Zusetzen des
Samens tritt in dem Protoplasma eine Veriinderung auf. Ganz nahe an
der Ei-Oberfliche erscheint eine kleine Ansammlung homogenen Proto-
plasmas, um welche sich die Dotterkornchen zu radialen Reihen anordnen.
Und in dem kérnchenfreien Centrum konnte Hertwig noch einen kleinen
homogenen Korper nachweisen, der sich bei geeignetdr Konservierung und
Fiarbung der Eier, wie der Eikern, lebhaft rot tingierte. Dies ist der
Hertwig'sche Spermakern!). Es war zwar O, Hertwig nicht ge-
lungen, das Eindringen eines Spermatozoon in das Ei dirckt zu verfolgen;
allein die Thatsache, dass der neue kleine Kern stets 5—10 Minuten nach
der Besamung und zwar ganz oberflichlich nachweisbar war, dass seine
Grosse mit der eines Spermatozoénkopfes iibereinstimmte, dass O. Hertwig
iiberdies in einigen Fillen ein feines iiber dic Eioberfliche hervorragendes
Fidchen (Schwanzfaden) an ihm nachweisen konnte, und endlich der
Umstand, dass eine Reihe von ausgezeichneten Forschern und kurz vorher
noch Bitschli (1875, 24) fiir andere Fille das Eindringen eines Sper-
matozoon in jedes Ei beschrieben hatten, berechtigten O. Hertwig voll-
kommen zu dem von ihm gezogenen Schluss, dass der kleine von der
Strahlung umgebene Kern ,den Kopf oder Kern des einge drunge-
nen Spermazoon“ vorstelle. Und dass dieser Schluss in der That
richtig war, haben alle spiiteren Untersuchungen, in érster Linie diejenigen
Fol's (1879, 37) bestitigt. . '

O. Hertwig konnte nun weiterhin feststellen, dass der Spermakern,
stets umgeben von seiner Strahlensonne, gegen den Eikern hinwandert,

1) Sehr vielfach wird nach dem Vorgange E. van Beneden’s der Eikern als weib-
licher, der Spermakern als minnlicher Vor ke rn (Pronucleus) bezeichnet.
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bis er im Centrum des Eies mit demselben zusammentrifft und endlich
vollkommen mit ihm verschmilzt. Den durch diese Vereinigung entstan-
denen Kern, mit dessen Teilung spiiter die Embryonalentwickelung eingeleitet
wird, bezeichnete O. Hertwig als Kern der ersten Furchungskugel
oder kurzweg als ersten Furchungskern. Mit seiner Konstituierung ist
nach Hertwig die Befruchtung vollzogen; sie beruht, wie er seine Theorie
spéterhin meist formulierte, ,aufder Vereinigungzweier geschlecht
lich differenzierter Zellkerne*. — Und wenn auch dieser Satz auf
Grund neuerer Erfahrungen nach verschiedener Richtung einer Modifikation
bedurfte, s6 weisen doch, wie sich unten zeigen wird, gerade die neuesten
Ergebnisse darauf hin, dass die eigentliche Bedeutung der geschlechtlichen
Fortpflanzung in der That auf der Vereinigung von Ei- und Spermakern
beruht. So besteht also noch heute der Ausspruch zu Recht, der sich
schon in O. Hertwig's erster Abhandlung (1875, 50) findet (pag. 386):
»Wenn man frither einfach die Befruchtung auf eine Kopula-
tion zweier Zellen zuriickfiihrte, so haben wir jetzt erkannt,
dass der wichtigste Vorgang hierbei die Verschmelzung der
beiden Zellkerne ist*y),

Es ist nun unmoglich, alle die zahlreichen Untersuchungen hier
aufzufithren, welche den von 0. H ertwig fiir das Seeigel-Ei festgestellten
Befruchtungsprozess als einen fiir das ganze Tier- und Pflanzenreich giltigen
Vorgang nachgewiesen haben. Nur einige der wichtigsten Arbeiten mogen
namhaft gemacht werden. So vor allem die meisterhaften Untersuchungen
Fol's (1877—79, 37), dessen Hauptverdienst darin besteht, gerade an dem
von O. Hertwig studierten Objekt, bei den Echinodermen, das Eindringen
des Spermatozoon in das Ei auf’s genaueste. verfolgt zu haben. Fol zeigte,
dass von den zahlreichen Spermatozoén, welche durch die Gallerthiille des
Eies gegen den Dotter vordringen, dasjenige allein ins Ei eindringt, welches
sich zuerst der Eioberfliche bis auf gewisse Entfernung genshert hat.

Diesem sendet das Ei einen homogenen Protoplasmakegel (cone d'attrac

1) Kurz nach O. Hertwig hat E. van Beneden (1875, 4) seine schinen Unter-
suchungen fiber die Befruchtung des Kaninchen-Eies versffentlicht. Wenn er auch an diesem
schwer zu beschaffenden Material hinsichtlich des Thats#chlichen kaum tiber das, was schon
Biitschli und Auerbach an anderen Objekten gesehen hatten, hinauskam, so gelangte
er doch mit dem ihn auszeichnenden weiten Blick zu der Vermutung, dass von den beiden
Kernen, die im befruchteten Ei mit einander verschmelzen, der eine von Teilen mit der
Rindenschicht des Eies verschmolzener Spermatozosnkdpfe sich ableite, withrend der andere
aus der Eimasse seine Entstehung nehme. Einen Beweis aber fiir diese Hypothese, wie
ihn O. Hertwig geliefert hat, kénnen wir in van Beneden's Abhandlung umsoweniger
erblicken, als die Art, wie er den Spermakern auf Teile einer griosseren Anzahl
von Spermakéopfen zuriickfihrt, ohne Zweitel irrtimlich ist.
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tion, Empfangnishiigel) entgegen, der mit dem Kopf des Spermatozoon
verklebt und diesen ins Ei-Innere hineinzicht, Und sobald dies geschehen
ist, bildet sich rings um die Eioberfliche eine Membran aus, die Dotter-
haut, welche allen tibrigen Spermatozoén den Eintritt ins Ei verwehrt,
Damit war die Thatsache, dass (normaler Weise) in jedes Ei nur ein
einziges Spermatozoon eindringt, erklirt.

Sodann sind hier die vorziiglichen Untersuchungen Strasbur ger’s
(95—97) zu nennen, der die 0. H ertwig’sche Befruchtungslehre auf das
Pflanzenreich iibertrug, wihrend in neuester Zeit besonders G ui gnard
(1890/91; 42, 120) die Kenntnis der Befruchtﬁngsvorgsmge im Pflanzen-
reich forderte. Endlich mogen gleich an dieser Stelle die wichtigsten
Arbeiten genannt sein, welche sich speziell auf die Wirbeltiere beziehen;
es sind dies die Untersuchungen von van Beneden (1875, 4) und Rein
(1883, 89) iiber die Befruchtung bei Saugetieren, von O, Hertwig (1877, 5),
Kupifer (1882, 68), Born (1884, 14) und O. Schultze (1887, 92) bei
Amphibien, ferner die Untersuchungen von Calberla (1878, 27), Kupffer
und Benecke (1878, 67) und vor allem von Boehm (1888, 12) iiber die
Befruchtung des Neunaugen-Eies, sowie die Arbeiten von Agassiz und
Whitman (1889, 1), Boehm (1891, 116) und Blanc (1891, 115) an den
Eiern von Knochenfischen. — Zeigten sich in allen diesen Fillen die
typischen Befruchtungsphanomene, so hat ganz neuerdings Riickert
(1892, 182) fiir die Eier der Haifische sehr interessante abweichende Ver-
héiltnisse aufgedeckt, die seitdem durch Oppel (1891, 128) auch fiir die
Eier von Reptilien bestatigt worden sind. Es handelt sich in diesen Fillen
darum, dass normaler Weise mehrere Spermatozoén in ein Ei ein-
dringen, .

" Um diese Thatsache richtig zu wiirdigen, ist es notwendig, etwas
weiter auszuholen. Auf Grund der speziell an den Echinodermen-Eiern
gemachten Erfahrungen hatte man annehmen miissen, dass das Eindringen
mehrerer Spermatozoén in ein Ei, die sog Polyspermie, stets ein patho-

logischer Vorgang sei. Die Arbeiten O. Hertwig's (1875, 50), Fols -

-(1879, 37 und 1883, 38) und vor allem die hervorragenden Experimental-
untersuchungen von O. und R. Hertwi g (1887, 56) haben die Bedingungen
und Folgen einer solchen pathologischen Polyspermie fiir das Seeigel-
Ei festgestellt. Es ergab sich, dass dieselbe nur dann eintritt, wenn die
Eier krankhaft verindert sind, und dass man durch Anwendung narkoti-
sierender Mittel (Chloral, Chinin etc), desgl. durch mechanische und
thermische Beeinflussung, jedes Ei zwingen kann, mehreren Spermatozoén
den Eintritt zu gestatten, indem die lihmende Wirkung dieser Agentien die
normalen Funktionen des Eies, wie sie sich in der Bildung der Dotterhaut
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gussern, fiir einige Zeit aufhebt. Weiterhin aber zeigten die Untersuch-
ungen der genannten Autoren, dass durch die Beteiligung mehrerer Sper-
matozoénkdpfe am Befruchtungsakt die Entwickelungsvorgiinge stets patho-
logisch verindert werden und dass aus solchen polysperm befruchteten
Eiern Missbildungen hervorgehen, die nach lingerer oder kiirzerer Zeit
absterben.?) :

Nun liegen aber schon seit lingerer Zeit Angaben vor, welche daraut
deuten, dass bei manchen Eiern die Polyspermie eine normale
Erscheinung ist. In erster Linie sind hier die interessanten Beobach-
tungen zu erwiéhnen, die Kupffer (1878, 67 und 1882, 68) an Neunaugen-
und Kroten-Eiern angestellt hat, wo neben einem in reguldrer Weise be-
fruchtenden Samenfaden noch weitere, beim Neunaugen-Ei allem An-
schein nach abgestorbene Spermaképfe vom Ei aufgenommen werden,
ohne dass sie hier eine Rolle zu spielen scheinen. Sodann sind die Unter-
suchungen Blochmann’s zu nennen, der auf das Eindringen mehrerer
Spermatozoén bei Insekteneiern aufmerksam gemacht hat. Dass dies eine
keineswegs seltene Erscheinung hier ist, hat neuerdings wieder Henking
(1890, 46) hervorgehoben. Doch zeigte sich in allen diesen Fillen, dass
von diesen in grosserer Zahl eingedrungenen Spermatozoén nur ein einziges
in ganz typischer Weéise an den inneren Befruchtungsvorgéingen sich be-
teiligt, withrend die anderen in nicht naber erforschter Weise zu Grunde
gehen. :

Riickert (I c) hat nun an den meroblastischen Eiern der Haifische
die Schicksale der in mehrfacher Zahl eingedrungenen Spermakipfe ge-
nauer verfolgt und seine Ergebnisse sind umso interessanter, als sie end-
lich die vielumstrittene Frage nach der Herkunft der sogenannten Dotter-
oder Parablastkerne (Merocytenkerne, Riickert) zur definitiven Losung
gefihrt haben. Riickert fand namlich in befruchteten Eiern auf Stadien,
welche der Konstituierung des ersten Furchungskernes vorausgehen, ausser
einem an seinem ganzen Habitus leicht erkennbaren Eikern in variabler
Zahl andere Kerne vor, welche nach der Siruktur, die sie in den aller-
jiingsten Eiern darboten, nur umgewandelte Spermatozoénkopfe, also
Spermakerne sein konnten. Alle diese Kerne verhalten sich ganz
gleichartig, an jedem ist die im ganzen Tierreich so charakteristische
Strahlenfigur nachweisbar, und zunichst zeigt auch keiner von ihnen be-
sondere Beziehungen zum Eikern. Erst spéter riickt einer von den zahl-

1) Nur fiir den Fall, dass zwei Spermatozoén eindringen, scheint eine normale Ent-
wickelung miglich zu sein (vgl. Selenka, 1878, 94). Auf gewisse feinere Vorgiinge, welche
sich in polysperm befruchteten Eiern abspielen, werde ich unten zurickkommen, )
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reichen Spermakernen, wahrscheinlich der von Anfang nichste, gegen den
Eikern hin, worauf beide zu einem reguliren ersten Furchungskern ver-
schmelzen. Durch successive Zweiteilung gehen aus diesem Kern, wie

iberall, die Kerne aller Zellen des neuen Organismus hervor. Die tiber- :

schiissigen Spermakerne aber wandern, von Protoplasmahifen umgeben,
in den Dotter aus. Obgleich sie schliesslich dem Untergang bestimmt
sind, zeigen sie doch wihrend der ersten Entwickelungsperiode des Em. -
bryo noch eine grosse Lebensenergie; ein Jeder liefert durch successive
Teilungen eine grosse Anzahl von Tochterkernen, die sich haufig durch
besondere Grosse auszeichnen und die man als Dotter- oder Merocyten-
kerne schon seit langer Zeit kannte. Ihre allmahliche Degeneration wird
zunichst an den pathologischen Figuren deutlich, welche bei ihren spé-
teren Teilungen auftreten. Am Aufbau des Embryo nehmen sie nach
Riickerts letzter Mitteilung iiber diesen Punkt (1891, 133) keinen Anteil.

Ganz identisch hiermit sind die Befruchtungsvorginge, die Oppel
(1891, 128) fiir verschiedene Reptilieneier nachgewiesen hat, wic dies ja
nach dem Vorkommen von Dotterkernen in diesen Eiern von vornheréin

zu erwarten war. Es ist kaum zu bezweifeln, dass die physiologische

Polyspermie sich auch bei den Vogeln finden muss.

Fir unsere Auffassung des Befruchtungsvorganges sind diese That-
sachen von hohem Wert. Sie lehren, dass alle wesentlichen Erséheinungen
bei den Haifischen und Reptilien genau die gleichen sind, wie bei allen
tbrigen Tieren; d. h. es vereinigen sich ein Ei- und ein Spermakern zu
einem ersten Furchungskern, der in regulirer Weise alle Blastomerenkerne
liefert. Nur die Einrichtungen, durch welche diese ausschliessliche Be-
teiligung zweier Zellen am Aufbau des neuen Organismus gesichert wird,
sind bei Selachiern und Reptilien und offenbar auch bei manchen Insekten
specifisch. Wihrend dieses Resultat sonst dadurch erzielt wird, dass das
Ei von vornherein das Eindringen mehrerer Spermatozoén verhindert, lassen
das Haifisch- und Reptilien-Ei eine, wie es fast scheint, beliebige Zahl
von Spermatozoén eindringen. Dafiir besitzen sie nun innere Schutzein-
richtungen, welche nur ein Spermatozoon in Wirksamkeit treten lassen.
Kommt es bei Seeigeln pathologischer Weise zur Polyspermie, so ereignet
er sich erstens sehr haufig, dass mehrere Spermakerne mit dem Eikern
verschmelzen und dadurch einen ersten Furchungskern liefern, der sich
in abnormer Weise teilt (s. u.), und wenn dies auch nicht geschieht, so
greifen wenigstens die Teilungscentren der tiberschiissigen Spermakopfe
storend in die Entwickelung ein und veranlassen ein pathologisches
Produkt. :
Bei den Selachiern und Reptilien verhiilt es sich anders. Hier sind
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offenbar am Eikern Einrichtungen vorhanden, welche nur einen Sperma-
kern zur Konjugation zulassen, und Einrichtungen, durch welche die
iiberschiissigen Spermakerne in den Dotter eliminiert werden, wo sie un-
schidlich sind. Uber die Natur dieser Schutzvorrichtungen fehlt uns frei-
lich bis jetzt jegliche Vorstellung. — Es ist auffallend, dass die bespro-
chene physiologische Polyspermie gerade den grossten Eiern zukommt.
Man konnte daran denken, dass dies kein zufélliges Zusammentreffen sei,
sondern dass sich die Polyspermie in Anpassung an die Grosse des Eies
ausgebildet - habe, da' ja in einer grossen Protoplasmamasse bei einer
grosseren Zahl von Spermakernen mehr Aussicht besteht, dass einer da-
von rechtzeitig den Eikern auffindet, als wenn nur ein einziger vorhan-
den ist. '

Wie dies aber auch sein mag, jedenfalls kann es keinen schoneren
Beweis fiir die O. Hertwi g'sche Theorie geben, als die besprochene
Polyspermie, von der es zweifelhaft erscheinen muss, ob sie diesen Namen
tberhaupt verdient, nachdem gerade sie die ausschliessliche Beteiligung
eines Spermakerns am Zeugungsakt in's hellste Licht stellt.

Wir sind im Vorstehenden bereits auf die allerjiingste Litteratur zu
sprechen gekommen; nun miissen wir wieder um fast ein Jahrzehnt
zuriickgehen, um die Ergebnisse kennen zu lernen, zu denen man seither
tiber die feineren Yorgiinge bei der Befruchtung gelangt ist. Denn nicht
nur bestitigt wurde die Hertwig'sche Befruchtungslehre in dieser Zeit,
sondern auch wesentlich vertieft. Djes héngt zusammen mit dem ausser-
ordentlichen Aufschwung, den unsere Kenntnis vom Bau und den Lebens-
erscheinungen der Zellen iib erhaupt in den letaten fiinfzehn Jahren
genommen hat. Besonders war es das Studium der sogenannten indi-
rekten Kernteilung, der »Karyokinese*, welches einen ganz unge-
ahnten Einblick in die Bestandteile und Lebensvorginge der Zelle eroff-
nete und damit auch fiir die Befruchtungslehre hochst bedeutsame Fort-
schritte anbahnte. Beziiglich der Thatsachen, um die es sich  hierbei
handelt, muss ich auf das Kapitel ,,Zelle+ verweisen ; es sei nur bemerkt,
dass sich fiir die Zeugungsvorginge vor allem diejenige Substanz des
Kerns als hochst bedeutungsvoll. erwies, welche Flemming als ,,Chro-
matin® bezeichnet und um deren Erkenntnis er sich selbst neben einer
Reihe anderer Forscher hervorragende Verdienste erworben hat (vgl. die
Litteratur ,,Zelle*). Flemming war es in erster Linie, der die Schicksale
dieser Substanz von der Entstehung einer Zelle bis zu ihrer Teilung auf’s
Genaueste verfol gte. Er erkannte, dass das Chromatin in den ruhenden
Kernen zumeist in Form eines Geriistwerkes angeordnet ist, er stellte die

Anatomische Hefte. II. Abteilung. ,,Ergobnisse‘* 1891. 26
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Umwandlungen fest, unter welchen sich dasselbe zur Teilung vorbereitet ;
er zeigte, wie es sich hierbei zu einzelnen kompakten Fadenstiicken zy.
sammenzieht, den chromatischen Elementen oder Chromosomen
(Waldeyer, 1888, 101), wie diese sich der Liinge nach in zwei identische
Halften spalten und wie von den hierdurch auf die doppelte Zahl ge-
brachten Elementen die eine Hilfte der einen, die andere der anderen
Tochterzelle zugeteilt wird.

Auf dieser Grundlage erhob sich dann im Jahre 1884 das imposante
Werk E. van Benedens (5) tber die Befruchtung beim Pferdespulwurm
(Ascaris megalocephala), worin die bisherigen Resultate iiber die Schick.
sale des Chromatins bei der Zellteilung nicht nur in einem héchst wesent.
lichen Punkt erweitert, sondem iiberdics zu den Befruchtungsphinomenen
in eine Beziehung gebracht wurden, welche sich vor allem fiir unsere Auf.

fassung des Vererbungsproblems als hochst bedeutsam erweisen sollte,

Es handelt sich hierbei um Folgendes: Nachdem man so tief in den
feineren Bau des Kerns eingedrungen war und speziell das Chromatin
nach der Art, wie es sich bei der Teilung verhiilt, als einen der wichtigsten
Zellbestandteile ansehen gelernt hatte, musste es sich fragen, wie sich
denn, wenn Ei- und Spermakern verschmelzen, die Substanzen derselben
zu einander verhalten, wobei noch die Vorfrage zu beantworten war, ob
die beiden Kerne in ihren Bestandteilen gleichwertig seien oder nicht,

O. Hertwig hatte in seiner ersten, oben besprochenen Abhnndlung
gezeigt, dass sich im Seeigelei ein relativ grosser Eikern mit einem sehr
kleinen Spermakern zum ersten Furchungskern vereinigt, und so musste
es scheinen, als seien die beiden Kerne verschiedenwertig, als be-
stehe ein sexueller Gegensats zwischen ihnen. Spiter hat O. Hertwig
selbst dieser Auffassung den Boden entzogen (1878, 52), indem er an See-
sterneiern den Nachweis fiihrte, dass es sich bei dieser Differenz nicht um einen
prinzipiellen Gegensatz, sondern nur um einen graduellen Unterschied handelt,
der unter Umnstinden vollkommen verschwinden kann, Besamt man vollkomn-
men reifeSeestern-Eier, so sind die Erscheinungen ganz die gleichen, wie im
Ei der Seeigel: es vereinigt sich ein kleiner Spermakern, dessen Chromatin
zu einem kompakten Klumpen zusammengeballt ist, mit einem grossen
Eikern, der seine chromatische Substanz in Form eines Geriistes enthalt.
Lésst man dagegen das Spermatozoon in ein noch unreif es?) Ei ein-
dringen, wo der Spermakern eine gewisse Zeit warten muss, bis er .in
Aktion treten kann, so wandelt er sich in einer Weise um, dass er schliess-

1) Siehe hierfiber unten bei der Ovogenese.
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lich dem Eikern vollkommen gleich erscheint und von diesem in keiner
Weise mehr unterschieden werden kann. Diese vollkommene Uberein-
stimmung des minnlichen und weiblichen Kerns wurde von vielen For-
schern auch fiir andere Eier nachgewiesen.

Allein ob der Spermskern bei seiner Vereinigung mit dem Eikern
diesem gleich oder von ihm verschieden war — die Beziehungen, in
welche das Chromatin des einen zu dem des andern tritt, blieb unaui-
geklirf; waren die Kernblischen mit einander verschmolzen, so liessen
sich minnliche und weibliche Bestandteile nicht mehr auseinander halten.

Da brachten nun endlich die ausgezeichneten Untersuchungen E. van
Beneden's einen iiberraschenden Aufschluss. Der belgische Forscher
hatte an dem Ei des Pferdespulwurms ein Objekt entdeckt, bei welchem
Eikern und Spermakern éiberhaupt nicht verschmelzen, sondern bis
zur Ausbildung der karyokinetischen Teil-
ungsfigur selbstindig bleiben. Das Ei von
Ascaris gehort zu denjenigen Eiern, wo der
Spermakern, da er schon in’s unreife Ei ein-
dringt, schliesslich dem Eikern vollkommen
gleichartis wird. Beide Kerne sind dann
Blischen, von einer Membran umschlossen,
mit Kernsaft angefiillt; in jedem findet sich
das gleiche chromatische Geriist und ein
oder mehrere chromatische Nukleolen. Wiih-
rend nun in anderen Fillen Ei- und Sper-
meakern in diesem Zustand verschmelzen
und erst der einheitliche erste Furchungskern sich zur Teilung vor-
bereitet, macht hier jeder Geschlechtskern die zur Teilung fithrende
Metamorphose in der Regel selbstandig durch. Im einen wie im anderen
Kern zieht sich das chromatische Geriist zu zwei bandfsrigen Chromoso-
men zusammen (Fig. 1), und wie vorher die ganzen Kerne, so sind nun
die viterlichen und miitterlichen Chromosomen in Grisse, Form und sicht-
barer Struktur vollkommen identisch. Darauf lésen sich die beiden Kern-
blaschen auf; der Kernsaft mischt sich mit dem Protoplasma, die Nukleolen
verschwinden auf noch unbekannte Weise und es bleiben als geformte
Bestandteile von jedem Kern nur die beiden Chromosomen zuriick,
nunmehr direkt in's Protoplasma eingebettet. Wahrend dieser Umwand-
lungen der Kerne hat sich im Protoplasma der bei jeder Zellteilung auf-
tretende Teilungsapparat (siehe Zelle) ausgebildet: 2 kérperliche Pole (Cen-

Fig. 1.

trosomen), umgeben von radial angeordneten Protoplasmafadchen, unter
deren Einfluss sich die vier bandformigen Chromosomen au_einer dquatorin.
26*
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len Platte zwischen den beiden Centren anordnen. Van Beneden konnte
nun nicht allein Flemming's Entdeckung bestiitigen, dass sich jedes
Chromosoma der Liinge nach in zwei gleiche Halften (Tochterchromosomen)
spaltet (Fig. 2), sondern er bewies iiberdies — und darin besteht ein

weiteres hervorragendes Verdienst seiner Untersuchungen — dass von

den beiden aus einem Mutterelement entstandenen Spalthilften das ejne
diesem, das andere jenem Pol zugefihrt wird!), So erhilt also jede der
beiden priméren Furchungszellen zwei rein viterliche, zwei rein miitter-
liche Chromosomen; mit anderen Worten: es erbt sich die im Ei bestehende
Kombination des viterlichen und miitterlichen Chromatins auf jede der
beiden Tochterzellen fort.

Es zeigte sich spiter, dass das von E. van Beneden fiir das Ei
des Pferdespulwurms festgestellte Verhalten der beiden Geschlechtskerne
im ganzen Tierreich sehr verbreitet ist.
Nachdem Carnoy (29) dasselbe fiir einige
andere Nematoden nachgewiesen hatte, konnte
ich (1890, 22) es fiir Mollusken, Tuni.
katen und Wiirmer feststellen. Und schon
in der d#lteren Litteratur liegen Angaben
vor (vergl. besonders die ausgezeichneten
Untersuchungen von Mark, 1881, 76), welche
ein Selbstindigbleiben von Ei- und Sper-
makern bis zu ihrer Auflosung auch fir
zahlreiche andere Fille als vollkommen
sicher erscheinen lassen. In allen genauer
analysierten Fillen bestitigte Sich die Entdeckung van Beneden’s auch
insofern, als iiberall die viterlichen Chromosomen den miitterlichen
nicht nur in Grosse, Form und Farbbarkeit gleich waren, soudern auch
in der Zahl genau mit ihnen Ubereinstimmten, Die Zahl der Chromoso-
men an sich ist fiir die einzelnen Tierarten, ja oft fiir nahe verwandte
Formen sehr variabel; sie kann im geringsten Fall fiir jeden der beiden
Geschlechtskerne 1 betragen, so bei einer nicht seltenen Varietit des
Pferdespulwurms, sie kann bis auf iiber 100 ansteigen, so, nach meinen
noch nicht versffentlicliten Beobachtungen beim Flusskrebs, Allein, wo
eine genaue Zshlung ausfiihrbar war, da ergab sich stets fiir den Ei-
kern und Spermakern genau die gleiche Zahl,

Schliesslich gelang es auch (Boveri 1890, 22) fiir einige von jenen

—_———

1) Diese Entdeckung wurde gleichzeitig von Heuser (1884, 60) an pflanzlichen
Zellen gemacht,
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Fillen, wo ein kleiner kompakter Spermakern mit einem grossen bléschen-
formigen Eikern verschmilzt, den Nachweis zu fiihren, dass auch hier
viterliches und miitterliches Chromatin, trotzdem beide Teile in einem
einheitlichen Kernbldschen eingeschlossen sind, ihre Selbstiindigkeit be-
wahren, und dass der anscheinend kompakte Chromatinksrper des Sperma-
tozoénkopfes fiir die erste Furchungsspindel genau ebensoviele ganz eben-
solcher Chromosomen liefert als aus dem Geriist des Eikerns hervorgehen,

So diirfen wir wohl als allgemein giltiges Gesetz den Satz aufstellen:
Von den €hromosomen der ersten Furchungsspindel stammt
iberall die eine Hilfte vom Vater, die andere von der Mutter;
viterliche und mittterliche Chromosomen stimmen in ihrem
Aussehen und ihren Reaktionen iberall vollkommen mit
einander tiberein, und es besteht nicht der geringste Grund
dafiir, irgend eine ,geschlechtliche* Differenz zwischen
ibhnen anzunehmen,

Wenn ich dies schreibe, ist es mir nicht unbekannt, dass in jiingster
Zeit L. Auerbach (1891, 111) auf Grund sehr sorgfiltiger Untersuch-
ungen einen ,sexuellen Gegensatz in der Chromatophilie der
Keimsubstanzen* festgestellt hat, der darin zum “Ausdruck kommt,
dass sich die miinnlichen Zeugungszellen gegen Farbstoffe wesentlich
anders verhalten als die weiblichen. Auerbach unterscheidet eine hlaue
und eine rote Reihe von Farbstoffen; eine besondere Affinitit fiir die
erstere wird als Kyanophilie, eine solche fiir die letstere als Erythro-
philie bezeichnet. Auerbach fand nun, dass der Kopf (Kern) der
Spermatozoén kyanophil, die Substanz des Keimbldschens unreifer Eier
erythrophil ist, und indem er mit der grossen Mehrzahl der Autoren die
Kernsubstanz als das Wesentliche bei der Befruchtung ansieht, zieht er
den Schluss (pag. 867), ,dass die minnliche Befruchtungssubstanz eine
kyanophile, die weibliche Zeugungssubstanz eine erythrophile ist.* Weiter
heisst es dann: ,Nach allem ist der sexuelle Gegensatz begriindet auf
zwei Substanzen, die sich qualitativ dadurch unterscheiden, dass die méinn-
liche kyanophiler, die weibliche erythrophiler Natur ist.* Endlich meint
Auerbach, es sei zu erwarten, dass von den beiden Vorkernen des be-
fruchteten Eies sich der eine als kyano-, der andere als erythrophil heraus-
stellen werde.

Bei einer Kritik dieser Auffassung gehen wir am besten von diesem
letzten Punkt, von dem gegenseitigen Verhalten der im befruchteten Ej
sich gegeniiberstehenden Geschlechtskerne aus. In dieser Hinsicht kann
schou jetzt ganz positiv behauptet werden, dass iiberall da, wo Fi- und
Spermakern im gleichen Entwickelungszustand mit einander verglichen
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werden, ein Unterschied in der Chromatophilie zwischen beiden durchaus
nicht besteht. Denn wenn auch, soweit mir bekannt, noch keine Doppel-
farbungen nach Auerbach’s Prinzipien auf befruchtete Ejer angewandt
worden sind, so sind dieselben doch schon mit sehr verschiedenen Farb-
stoffen sowohl aus der blauen, als aus der roten Reihe behandelt worden:
und dabei hat sich stets ergeben, dass sich die entsprechenden Tei](;
von Ei- und Spermakern dem angewandten Farbstoff gegentiber absolut
identisch verhalten. Ein Gleiches gilt fiir die nach Auflosung der Kern.
bléischen in’s Protoplasma eigelagerten viiterlichen und miitterlichen
Chromosomen. Wenn also Auerbach zwischen dem Kern eines
Spermatozoon und einem Keimblischen eine Verschiedenheit in der Chro.
matophilie nachweisen kann, so wird dies so zu erkliren sein, dass diese
beiden Kerne, deren Zellen sich tibrigens (siehe unten) gar nicht ent-
sprechen, sich in einem moglichst verschiedenen Zustand befinden. Diese
Verschiedenheit tritt ja schon in der Grosse und Struktur auf's Schirfste
bervor; wir diirfen uns also nicht wundern, dass sich auch in dem Ver-
halten gegen Farbstoffe Differenzen bemerkbar machen. Will man die-
selben als ,sexuelle” bezeichnen, so wird dagegen nichts einzuwenden
sein; bricht sich doch immer mehr die fjberzeugung Bahn, dass der ge-
schlechtliche Gegensatz in allen seinen Ausserungen nicht ein prinzipieller,
sondern ein sekundirer ist, entsprungen aus einer Arbeitsteilung zwischen’
zwei urspriinglich vollkommen gleichen Zeugungszellen. Diese Arbeits-
teilung, welche der einen Zelle die ganze Sorge fir die Ernéhrung des
neuen Organismus aufbiirdet, wihrend sie die andere zu einem méglichst
kleinen, beweglichen, das Ei aufsuchenden Element ausbildet, muss auch
die Kerne dieser Zellen entsprechend beeinflussen. Dass dieselben —
namlich Ei- und Spermakern — aber trotzdem tundamental gleich sind
dies geht eben aus der oben berichteten Thatsache auf’s Klarste hervor’
dass sie, sobald sie sich im Ei unter gleichen Bedingungen befinden, durchz
aus nicht mehr von einander unterschieden werden kénnen. Wie wenig
tbrigens auf Farbenreaktionen, sobald sie sich nicht auf genau homologe

Stadien beziehen, Gewicht zu legen ist, mag aus den schonen Untersuch.

ungen von Hermann (1889, 49) entnommen werden, der bei einer ge-
wissen Doppelfirbung mit Saffranin und Gentianaviolett die Chromosomen,
wenn sie aus dem Geriist entstanden sind, blau, spiter, wenn sie sich
teilen, rot gefirbt fand, worauf die Tochterchromosomen, bevor sie wieder
in das Geriist der beiden neuen Kerne iibergehen, abermals den blauen
Farbstoff bevorzugen.

Nachdem E. van Beneden das Selbstindigbleiben der im befruch-
teten Ei vereinigten viterlichen und miitterlichen Chromosomen festgestellt

ey
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und die gleichmiissige Verteilung ihrer Spalthilften auf die Tochterzellen
nachgewiesen hatte, musste von vornherein die Vermutung nahe liegen,
dass auch bei allen folgenden Teilungen jede Tochterzelle wieder die
gleiche Kombination viterlichen und miitterlichen Chromatins erhalten
werde. Hatte doch schon frither Roux in seiner geistvollen Schrift:
»Uber die Bedeutung der Kernteilungsfiguren* (1883, 90) aus der minutiésen
Sorgfalt, mit der bei jeder Zellteilung die Chromosomen gespalten und
auf die Tochterzellen verteilt werden, den Schluss gezogen, dass diese ein-
zelnen fadenformigen Korperchen, ja vielleicht selbst noch gewisse in ein-
facher Reihe in dem Faden aufeinanderfolgende Unterabteilungen als
Triger verschiedener Qualitdten angesehen werden miissten, die
allen Zellen zukommen sollten, und die eben durch den karyokinetischen
Prozess tibertragen wiirden. Wie viel mehr musste diese Auffassung an
Wahrscheinlichkeit gewinnen, nachdem es sich herausgestellt hatte, dass
die Chromosomen im befruchteten Ei und noch in den heiden primiren
Furchungszellen in der That verschiedene Qualititen repriisentieren, indem
die eine Hilfte von der Mutter, die andere vom Vater stammt und dieser
letztere Teil tiberhaupt nahezu das Einzige ist, was vom Vater her in die
Bildung des Kindes eingeht! Die direkte Beobachtung aber ldsst uns hier
im Stich. Die Tochterchromosomen, welche jede primire Furchungszelle
vom Ei her iiberkommt, wandeln sich hier in ein Kerngeriist um, in
welchem anscheinend jede Selbstindigkeit der einzelnen Elemente verloren
geht. Und wenn sich auch das Geriist bei der Vorbereitung zur niichsten
Teilung in genau eben so viele Chromosomen wieder zusammenzieht, so konnen
wir es doch diesen nicht ansehen, obsich in jedem wieder die gleicher Teile
zusammengefunden haben oder nicht, ja ob sich nicht die viterlichen und
miitterlichen Bestandteile zu einer vollkommenen Mischung von einheit-
licher neuer Qualitit verbunden haben. — Es liegen jedoch gewisse An-
zeichen vor, welche es, meiner Meinung nach, im hochsten Grade wahr-
scheinlich machen, dass jedes Chromosoma bei allen Umwandlungen, die
es erleidet, und so auch in dem geriistformigen Zustand des ruhenden
Kerns, seine Selbstindigkeit vollkommen bewahrt. Und da diese Auffassung
fir das Verstindnis gerade der neuesten Litteratur iiber Ovo- und Sperma-
togenese von grosser Bedeutung ist, moge dieselbe hier in ihren Haupt-
punkten kurz erliutert werden. Als ihr Begriinder ist Rabl (1885, 88)
zu nennen’), der in seinen vorziiglichen Untersuchungen iiber Zellteilung

1) Es ist ein Irrtum, wenn einige Autoren auch van Beneden als Begriinder der
wIndividualititshypothese* anfiihren. In seiner grossen Abhandlung (1883, 5) nimmt er zwar
eine dauernde Selbstindigkeit des viterlichen und miitterlichen Chromatins an, aber von
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zuerst die Aufmerksamkeit auf dig merkwiirdige Thatsache richtete, dasg
bei der Vorbereitung gewisser Kerne zur Teilung nicht nur die gleiche
Zahl vou Chromosomen auftritt, die in das Geriist eingegangen war,
sondern dass diese neuen Mutterelemente iberdies aundhernd in der
gleichen charakteristischen Gruppierung hervortreten, in
welcher die Tochterelemente vor der Kernrekonstruktion zu
einanfler gestellt waren. Ich selbst (1887, 16 und 1888, 20) konnte
diese Ubereinstimmung an einem viel glinstigeren Objekt (eben den Fur-
chungszellen des Pferdespulwurms) noch genauer feststellen und zeigen,
dass 1. jedes bei der Auflosung des Kerns auftretende Chromosomen-Ende
mit einem Ende der den Kern bildenden Chromosomen identisch ist, und
dass 2. je zwei vor der Kernrekonstruktion in einem Faden verbundene
Enden auch nach der Retraktion des Geriists wieder in einem und dem-
selben Chromosoma vereinigt sind. Auf Grund dieser Thatsachen formu.
lierte ich zuerst priizise den Satz, dass die Chromosomen selbstindige
Gebilde seien, die diese Selbstiindigkeit auch im ruhenden
Kern bewahren, .

Wie mir scheint, hat sich diese Hypothese bereits ziemlich allgemeiner
Anerkennung zu erfreuen, mit Ausnahme allerdings der schr gewichtigen
Stimme von O. Hertwig (1890, 55). Ich kann jedoch die Griinde, die
dieser Forscher gegen die Individualitit der Chromosomen anfithrt, nicht
fiir vollkommen zutreffend halten.. Dass eine gleichmassige Ubertragung
des viterlichen und miitterlichen Chromatins auf alle Tochterzellen auch
in anderer Weise denkbar wire, ist nicht zu bestreiten und von mir selbst
schon frither hervorgehoben worden. Es ist aber auch uicht dieses Postulat,
welches zur Aufstellung der Hypothese gefiihrt hat; vielmehr griindet sich
dieselbe durchaus auf thatsidchliche Verhiltnisse. Diese scheint O,
Hertwigin seinen Ausfiihrungen doch allzu sehr zu unterschitzen, Denn
wenn er sagt, fiir die Individualititshypothese spreche hochstens die That.
sache, dass die Zahl der aus einem Kerngeriist hervorgehenden Elemente
mit der Zahl der Elemente, welche das Geriist gebildet haben, iiberein.
stimmt, so iibersicht er hierbei, meines Erachtens, das Gewicht der oben
erwéhnten, von Rabl und mir festgestellten hochst auffalligen Erscheinung,
dass in Fillen, wo das Chromatin bei der Kernrekonstruktion eine charak.
teristische Anordnung zeigt, genau diese Anordnung bei der Vorbereitung
zur néchsten Teilung wieder zum Vorschein kommt. Wie soll man denn diese

einem Selbstindighleiben der Chromosomen ist keine Rede; in der zweiten mit A, N oyt
gemeinsamen Arbeit (1887, 7) wird die Individualitét der Chromosomen auf Grund irriger
Beobachtungen sogar bek&mpft.
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'Ubereinstimmung erkliren, wenn man nicht den aus einem Chromosoma
entstandenen Geriistbezirk wieder in ein Chromosoma sich zusammenziehen
lasst? Allein schon die Zahlentibereinstimmung fiir sich scheint mir
von viel grosserer Bedeutung zu sein, als O. Hertwig anerkennt, beson-
ders in der Erweiterung (Boveri 1887, 16, 1888, 20), dass, wenn ein Kern
durch Mingel in der Teilungsmechanik ein oder zwei Chromosomen zu
viel erhélt, bei seiner Teilung die Anzahl der Chromosomen genau um
diese Zahl erhoht ist. O. Hertwig meint, man kénne die Bildung der
Chromosomen aus dem Geriist auch in viel einfacherer Weise erkliren
(. c. pag. 108). ,Es ist eine beliebte Vorstellung®, schreibt er, ,dass dic
chromatische Substanz in morphologischer Hinsicht aus zahlreichen Kérnern
aufgebaut sei. Nehmen wir an, dass diese Teilchen Polaritit erhalten,
wenn Krifte, die im Ruhezustand des Kerns latent waren, bei Beginn der
Teilung in Wirkung treten, dann scheint es mir recht gut verstindlich zu
werden, dass die angenommenen morphologischen Einheiten der Kernsub-
stanz, die Korner, sich in Reihen hintereinander anordnen.* Allein auf
Grund dieser Vorstellung konnte man doch héchstens die Bildung eines
einzigen einheitlichen Kernfadens erkliren. Schon die Segmentierung
desselben in stets genau so viel Stiicke, als der Kern bei seiner Entstehung
erhalten hat, und zwar oft in sehr verschieden lange Stilicke, bleibt ginz.
lich unerklirt. Nun kommt es aber in den meisten Kernen gar nicht zur
Bildung eines einzigen, sich nachtriglich segmentierenden Fadens, sondern
es kontrahieren sich die einzelnen Geriistbezirke direkt zu je einem isolierten
Element: eine Thatsache,®die durch 0. H ertwig's Annahme gleichfally
nicht erklirt werden kann. Als weiteren Grund gegen die Individualitits-
hypothese fiithrt O, Hertwig an, dass z. B. die chromatische Substan
der Spermatozoén von Salamandra vollkommen homogen erscheine, und
er kniipft daran die Frage: , Was beréchtigt hier zu sagen, dass sie aus
12 selbstdndigen chromatischen Elementen zusammengesetzt sei, von denen
doch nicht die Spur zu sehen ist? Dem sind jedoch die Beobachtungen
entgegen zu halten, die ich iiber die Schicksale ganz ebenso homogen
erscheinender Spermakerne speziell in den Eiern von Medusen und See-
igeln (1890, 22) habe anstellen kénnen. Hier entpuppt sich der scheinbar
homogene Korper, sobald er etwas aufgequollen ist, als ein dichter Kniuel
von Fiden, und ich glaube nicht, dass sich die Bilder, unter denen diese
Umwandlung vor sich geht, anders deuten lassen, als dahin, dass die
Fiden schon in dem kompakten Korper enthalten sind, nur so dicht zu-
sammengepresst, dass man sie nicht erkennen kann. Endlich fithrt O,
Hertwig die ungeheure Vermehrung des Chromatins in den Keimblischen
vieler Eier ins Feld, die er unter der Voraussetzung der Chromosomen-
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Individualitit nur dann erklirbar findet, wenn man eine ausserordentliche °

Vermehrung der Chromosomen durch Teilung im ruhenden Keimblischen
annehme, wozu doch keine Veranlassung sei. Ich glaube hiergegen be.
werken zu diirfen, dass die fraglichen Keimblischen noch viel ZUu wenig
studiert sind, um hieriiber ein definitives Urteil zu erlauben, dass jedoch
in genauer analysierten Fallen, so im Keimblischen von Sagitta (Boveri
1890, 22) trotz enormer Zunahme des Chromatins doch die typische Neun-
zahl der Chromosomen nachweisbar ist. Und ich darf einstweilen hinzu.-
fiigen, dass Riickert demniicht auch fiir das Keimblaschen des Haifisch.
Eies Verhaltnisse mittcilen wird, welche mit der hldividualitéits-Hypothese
im besten Einklang stchen. :
Somit scheint mir, abgesehen von besonderen, unten noch niher zu
besprechenden Fillen, die Annahme weitaus dic wahrscheinlichste 2y
sein, dass wir jedes aus einem ruhenden Kern hervorgehende chromatische
Element mit einem bestimmten, in die Bildung des Kerns eingegangenen
Element identifizieren diirfen, woraus sich dic bedeutsame Konsequenz er-
giebt, dass in allen Zellen, welche sich im reguldren Teilungs.-
verlauf aus dem befruchteten Ei ableiten, die cine Hilfte der

Chromosomen rein viterlicher, die andere rein miitterlicher
. Abkunft ist,

Wir haben bisher nur das gegenscitige Verhalten der Kerne, speziell
des Chromatins der beiden im Befruchtungsakt vereinigten Zellen ‘be.
trachtet; nun bleibt noch Gbrig, auch die Beziehungen zu untersuchen, in
welche das Protoplasma der Samenzelle und eventuell spezifische Bestand-
teile desselben zu den entsprechenden Teilen des Ejes treten. Im all-
gemeinen ist ja der protoplasmatische Anteil der Spermatozoén fusserst
gering. Er ist fast ausschliesslich auf den Schwanzfaden beschrankt ungd
selbst diesen haben wir, wie Q. H ertwig (1884, 53) mit Recht hervor-
gehoben hat, eher als ein Plasmaprodukt, etwa einer Muskelfibrille ent.
sprechend, anzusehen. Uberdies ist es gar nicht sicher, ob der Schwanz.
faden itberall in's Bi mit eindringt, und so scheint man entschieden be-

rechtigt zu sein, seine Rolle mit der Heranfiihrung des. Spermakopfes an

das Ei fiir ausgespielt zu halten und ihm eine Bedeutung fiir die Befruch.
tung nicht zuzuerkennen.: Eine viel betriichtlichere Protoplasmamenge
bringen die eigentiimlichen grossen Spermatozoén der Spulwiirmer in die
Eier hinein. Da das Spermaprotoplasma hier die Eigentiimlichkeit besitat,
so bald es vom Eiprotoplasma umgeben ist, in Karmin eine rote Tinktion
anzunehmen, so ist es von letzterem stets scharf zu unterscheiden und in
seinen Schicksalen leicht zu verfolgen (E. van Beneden 1883, 5). Auch
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hier jedoch gelangt man zu der Uberzeugung, dass demselben eine Bedeu-
tung fir die Befruchtung nicht zukommt. Die Umwandlungen, die es
erleidet, machen den Eindruck einer Degeneration; es sieht aus, als werde
seine Substanz wie ein toter organischer Fremdkérper allinghlich vom K-
protoplasma resorbiert und assimiliert, und so ist es, wenn auch nicht ab-
solut auszuschliessen, so doch immerhin sehr unwahrseheinlich, dass die
Vermischung voun Ei- und Spermaprotoplasma eine fiir die Entwickelung
notwendige Vorbedingung sei. =~

Anders verhilt es sich ddgegeu mit einem spezifischen, im Proto-
plasma gelegenen Korperchen, das gleichzeitig von mir (1887, 16) und von
van Beneden und Neyt (1887, 7) als ein dauerndes Zellenorgan nach-
gewiesen worden ist, mit dem sogenannten Centralkérperchen oder
Centrosoma'). Es zeigte sich néimlich, dass jenes kleine Gebilde, das man
bis dahin nur als Polksrperchen der karyokinetischen Figur gekannt hatte,
nicht, wie man annahm, nach vollzogener Zellteilung wieder verschwindet,
sondern dass es sich neben dem Kern als ein selbstdndiges Organ wihrend
der ganzen Dauer des Bestehens der Zelle erhilt, Und es ergab sich
weiter, dass die Zellteilung dadurch eingeleitet wird, dass dieses Centro-
soma sich teilt, dass seine Teilstiicke, jedes von einer Kugel spezifischen
Plasmas umgeben, auseinanderriicken und die Centren fiir die beiden zu
bildenden Tochterzellen darstellen. Hatte man diese beiden Kérperchen
— eben als die ,,Polkérperchen* der Teilungsfigur — schon frither’ viel-
fach als die hauptsichlich aktiven Organe bei der Kern- und Zellteilung
in Anspruch genommen, so liess sich dies jetzt durch genaue Analyse der
Teilungsphéinomene mit aller Evidenz darthun; und so gelangtc man zu
der Einsicht, dass das Centrosoma das dynamische Centrum und speziell
das Fortpflamzungsorgan der Zelle vorstelle, welches sich, ganz #hn-
lich wie die Chromosomen, durch Teilung von einer Zellen-Generation
auf die niichste forterbt, R ,

Die Konsequenzen dieser Erkenntnis fir die Befruchtungsvorgiinge
habe ich zuerst in meinem Aufsatz: Uber den Anteil des Spermatozoon
an der Teilung des Eies* (1887, 18) dargelegt. Wenn das Centrosoma ein
einer jeden Zelle zukommendes Organ ist, so muss es auch im Ei und
im Spermatozoon enthalten sein. Lassen sich' nun hier wirklich Centro-
somen nachweisen, und in welcher Weise nehmen sie am Aufbau des be-
fruchteten Eies Teil? In dieser Hinsicht habe ich zuerst auf Grund fremder
und eigener Beobachtungen den Satz begrtindet, dass das Spermatozoon

1) Ich muss mich auch hier, unter Verweisung auf das Kapitel nZelle”, auf eine kurzo
Anfiibrung des Allerwesentlichsten beschrinken,
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ein Centrosoma in’s Ei einfihrt, Denn die bis dahin unerklarte
Strahlung, welche im Ei um den eingedrungenen Sparmakopf entsteht und

von der Fol (1879, 87) zuerst gezeigt hatte, dass sie nicht auf den Sperma.

kern, sondern auf eine neben demselben gelegene Stelle centriert ist, liess,
nachdem einmal die Individualitt der Centrosomen festgestellt war, keine
andere Deutung zu, als dass hier ein solelies Centralkérperchen vorliegt,
Uberdies hatten 0. und R. Hertwig (1884, 53, 1887, 56), wie ich selbst
hestitigen konnte (1888, 19), bei Seeigeln am Kopt des eingedrungenen
Spermatozoon einen achromatischen Bestandteil entdeckt, der, da er den
Mittelpunkt der Strahlung einnimmt, nichts anderes sein kann, als ejy
Centrosoma. Dass aber das Spermatozoon, das ja an jeder beliebigen
Stelle in's Ei eindringen kann, dieses Organ nicht erst im Ej vorfindet,
ist selbstverstindlich, umso mehr, als bei Polyspermie um Jeden Sperma.
kopf die Strahlung entsteht h).

Was nun das Centrosoma des Ejes betrifft, so war durch die Unter.
suchungen tiber die Ovogenese bekannt, dass bei der Teilung, aus welcher
das Ei seine Entstehung nimmt, ihm ganuz wie jeder anderen durch Te;.
lung entstehenden Zelle ein Polkérperchen, i. ¢. ein Centrosoma zugeteilt
wird, und es handelte sich also darum, festzustellen, in welcher Beziehung
diese beiden im befruchteten Ei zusammenkommenden Centrosomen zy
den beiden Polkérperchen der ersten Furchungsspindel stehen. Tch
glaubte, die vorhandenen Méglichkeiten dahin prézisieren zu diirfen, dass
entweder das eine Polkérperchen vom Ei-Centrosoma, das andere vom
Sperma-Centrosoma gebildet werde, oder dass beide Centrosomen ver-
schmelzen und erst durch die Teilung dieses Produkts die Polkorperchen
geliefert werden. Allein ohne diese beiden Moglichkeiten fiir alle Fille
auszuschliessen, schienen mir dje Thatsachen doch einen dritten Modus
am wahrscheinlichsten zu machen, udmlich den, dass das Ei-Centrosoma

als ein rudimentires Organ, das in gewissen Eiern ganz zu fehlen scheint,
- ——— A i L B AT T = L T

an den weiteren Entwickelungsvorgiingen gar keinen Anteil nimint, viel-
mebr die Polkirperchen der ersten_Furchungsspindel ausschliesslich durch
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Teilung des Sperma-Centrosoma entstchen. Ich werde auf diese Anschau.
ung, die ich auch fieute nooh fiir gewisse Fiille aufrecht halte, unten zuriick.
kommen und gehe nun sogleich zur Besprechung desjenigen Falles tiber,
fir den die Schicksale von Fj. und Sperma-Centrosoma bis Jetzt am ge.
nauesten erforscht worden sind. Wir verdanken die Aufklirung dieser

———— e

1) Wenn also Fol (1891, 118) behauptet, es habe sich bei meinen Ausfthrungen nur
um Vermutungen, nicht um nBesehene Dinge* gehandelt, so kanu ich nur annehmen, dass
er meine Arbeiten nicht gelesen hat.
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Verhiltnisse einer vorziiglichen, leider in sehr wenig ansprechendem Ton
geschriebenen Arbeit von Fol (1891, 118), die sich auf die Befruchtung

des Seeigel-Eies bezieht. Schon vor Fol hatte R. Hertwig (1888, 57)

durch Anwendung pathogener Agentien unzweifelhaft dargethan, dass
neben dem fertig ausgebildeten, ruhenden Eikern ein Centrosoma vorhan-
den ist, das unter Umstinden sogar zu einer selbstéindigen Weiterentwick-
lung (Teilung) angeregt werden kann. Desgleichen konnte aus der schon
von O. Hertwig (1875, 50) beschriebenen Wanderung der Spermastrah-
lung gegen den Eikern hin mit voller Sicherheit entnommen werden, dass
sich das Spermacentrosoma dem Eikern anlegt. Wenn es also auch Fol
zum ersten Mal gelang, diese beiden Centralkorperchen, die man bisher
meist aus ihrer Strahlung erschliessen musste, stets klar sichtbar zu machen,

Fig. 3. Fig. 4.

80 betrifft das wesentlich Neue in seinen Untersuchungen doch erst das
gegenseitige Verhalten derselben. Er zeigte, dass sich, wihrend Fi-
und Spermakern zum ersten Furchungskern verschmelzen, das Sperma-
Centrosoma dem Ei-Centrosoma ') gegeniiber in der Nachbarschaft der
Kernmembran aufstellt (Fig. 3), worauf jedes der beiden Korperchen sich
teilt. Die Halften eines jeden riicken nach entgegengesetzten Richtungen
auseinander (Fig. 4), so dass ein Stadium erreicht wird, wo die Yier
Korperchen wie die Ecken eines Quadrats zu einander angeordnet sind,
Nun kommt es zwischen jedem Abkdmmling des Ei-Centrosoma und dem
mit jhm auf der gleichen Seite des Furchungskerns gelegenen Teilstiick

1) Die Fel'sche Terminologie: Ovocentrum, Spermecentrum und Astrocentrum kann
ich nicht zweckmiissig finden. Denn erstens handelt es sich in den Centrosomen um kérper-
liche Gebilde, um Zellenorgane, fir die der vage Ansdruck »Centrum* ganz unpassend
ist, und zweitens besteht kein Grund, eine Unterscheidung zwischen Spermo- und Ovocentrum
einerseits, Astrocentrum andererseits zu machen, da ja die ersteren auch Astrocentren waren,
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des Spermacentrosomn zu einer Anniéherung (Fig. 5 und 6), und schliess.
lich zur Verschmelzung, womit die Polkorperchen der Spindel hergestellt

sind. Gleichzeitig vollzichen sicly auch andere Entwickelungsprozesse_.- ;

Wihrend der Verschmelzung von Ei- und Spermakern entsteht um beide
ein kugeliger Hof homogenen Protoplasmas, das wahrscheinlich dem von
mir im Ascaris-Ei unterschiedenen »Archoplasma* entspricht. Diese Ay.
reole, in welcher das Ovo- und Sperma-Centrosoma ihre Lage haben (Fig. 3, 4),
dndert, wenn deren Teilstiicke sich zu entgegengesetsten Polen des Kerns
bewegen, seine Form und zieht sich diesen Polen entsprechend zu zwei
Zipfeln aus (Fig. 5). Schliesslich wandelt sich jede Hilfte der Aureole in
den bekannten , A ster* um, zwischen denen sich die Chromosomen des
ersten Furchungskernes zur Aquatorialplatte anordnen (Fig. 6). Dag

Fig. 5, Fig. 6,

Hauptresultat der Fol’schen Untersuchungen lisst sich also dahin zu-
sammenfassen, dass die beiden Polkorperchen der ersten Fur-

(] . ' e q :
chungsspindel zur einen Hilfte vom Centrosomsa des Eies, zur

andern von dem des Spermatozoon abstammen. Ob dieser Effekt
stets in der von Fol angegebenen Weise erreicht wird, darf wohl einst.
weilen bezweifelt werden. Denn da in’s Seeigelei das Spermatozoon an
jeder beliebigen Stelle einzudringen vermag, und der Spermakern sich
dann stets auf dem kiirzesten Weg gegen den Eikern hinbewegt, so muss
auch der Fall eintreten kénnen, dass sich das Sperma-Centrosoma gerade
der Stelle des Eikerns nihert, wo das Ei-Centrosoma seine Lage hat. Ob
auch in diesem Fall die beiden Kbrperchen zunachst nach entgegengesetzten
Seiten des Kerns auseinanderweichen, um dann die von Fol beschriebene
»Quadrille® aufzuftihren, muss fraglich bleiben. : .

Noch zweifelhafter aber scheint es mir zu sein, ob das von Fol fiir
das Seeigelei festgestellte Verhalten fiir alle Eier giltig ist. So glaube
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ich auf Grund meiner Untersuchungen am Ascaris-Ei (1887, 18, 1888, 20)
mit Bestimmtheit behaupten zu diirfen, dass hier zum mindesten nicht
genau dieselben Verhiltnisse bestehen konnen. Die Polkorperchen der
Spindel sind von Anfang an einheitlich und scheinen aus einem einfachen
Centrosoma durch Teilung zu entstehen. Woher dieses letztere stammt,
konnte ich nicht mit Sicherheit eruieren. Es kénnte ja aus der Ver-
schmelzung eines Ei- und eines Sperma-Centrosoma entstanden séin, so
dass prinzipiell die gleichen Verhaltnisse vorligen, wie im Seeigel-Ei.
Allein es zeigt sich bei Ascaris 'die auffallende Erscheinung, dass an der
Teilungsfigur, durch deren Vermittelung das Ei entsteht, gar keine Centro-
somen vorhanden sind, so dass also, allem Anschein nach, ein Ei-Centro-
soma hier iiberhaupt fehlt. Und so sehe ich nach wie vor keine andere
Moglichkeit, als die, die Polkorperchen. der ersten Furchungsspindel aus-
schliesslich auf ein Sperma-Centrosoma, zuriickzufihren. Zu ganz &dhnlichen

Resultaten gelangte Vejdovsky (1888, 99) bei seinen wertvollen Unter-
suchungen iiber die Befruchtung und Teilung des Eies von einem Ringel-
wurm (Rhynchelmis), in denen er unabhingig von van Beneden und
mir die Persistenz und Teilung der Centrosomeén erkannte. Ve jdovsky
konstatierte eine vollkommene Riickbildung des Ei-Centrosoma, so dass
auch mit den besten optischen Hilfsmitteln keine Spur mehr von dem-
selben nachweisbar ist. Die Polkorperchen der ersten Furchungsspindel
entstehen auch nach seinen Beobachtungen ausschliesslich durch Teilung
des Sperma-Centrosoma, und zwar komnte er feststellen, dass dieses
sich schon zu einer Zeit teilt und die Polkdrperchen der Spindel liefert,
wo Ei- und Spermakern noch weit von einander entfernt sind. Wenn
man also auch annehmen wollte, Vejdovsky habe das Ei-Centrosoma
zunéchst l‘iberseflen, so lasst sich doch kaum eine Moglichkeit dafiir denken,
wie dasselbe sich noch nachtriiglich am Aufbau der aus dem Sperma-Cen-
trosoma entstandenen von miichtigen Astern umgebenen Polkérperchen
beteiligen solite. Auch hat Vejdovsky (1891, 134) noch ganz neuerdings
seine Angaben Fol gegeniiber aufrecht erhalten. ’

Die Angelegenheit erscheint also noch keineswegs vollkommen ge-
klirt. Eines diirfen wir wohl behaupten, dass ndmlich der von Fol be-
schriebene Modus — vielleicht unter der Modifikation, dass Ei- und Sper-
ma-Centrosoma direkt verschmelzen — das primitivste Verhalten vorstelit,
Denn wir wissen ja, dass sich urspriinglich, bei den einzelligen Organis-
men, zwei vollkommen gleichwertige Zellen im Befruchtungsakt ver-
einigen. Allein wie sich diese beiden Zellen spiiter im allgemeinen nach
verschiedenen Richtungen differenziert haben und speziell dahin, dass fast
das gesamte fiir die erste Embryonalzelle bestimmte Protoplasma im
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Ei enthalten ist, wihrend der protoplasmatische Anteil des Spermatozoon

nahezu gleich Null ist, so ldsst sich wohl umgekehrt annehmen, dass im
Ei das Centrosoma einer allmahlichen Riickbildung anheimfillt, wogegen

dasjenige des Spermatozoon entsprechend erstarkt, so dass es schliesslich
die Teilungsvorgiinge des befruchteten Eies allein beherrscht.

Wir haben im Vorstehenden die aus der Vereinigung von Ei- und
Samenzelle entstandene erste Embryonalzelle bis zu jenem Stadium ver.
folgt, wo sich eine reguliire karyokinetische Teilungsfigur mit zwei von ihren
Astern umgebenen Polkérperchen und einer aus den Chromosomen zu-
sammengesetzten Aquatorialplatte ausgebildet hat; bis zu einem Punkt
also, wo sich die erste Embryonalzelle in nichts mehr von irgend einer
anderen in Teilung begriffenen Zelle unterscheidet. Damit kénnen wir
den Befruchtungsakt als vollendet ansehen und denselben definieren als die
Gesamtheit jener Vorgiinge, durch welche sich aus den Organen von FEi-
und Samenzelle eine typische zur Teilung bereite Zelle aufgebaut hat.
Und wir kénnen nunmehr dazu schreiten, die Vorstellungen zu betrachten,

zu denen die Wissenschaft auf Grund der gewonnenen Resultate, iiber-

das Wesen der Befruchtung und Vererbung gelangt ist.

Zu diesem Zwecke ist es ndtig, zwischen diesen beiden Problemen
scharf zu unterscheiden. Unter Befruchtung versteht man allgemein die
Anregung zur Entwickelung. Sowohl die Samenzelle ist fiir sich
allein ausser Stande, einen neuen Organismus aus sich hervorgehen zu
lassen, als auch, mit Ausnahme der als Parthenogenese bezeichneten Fille
die Eizelle. Erst durch das Zusammentreten beider entsteht eine ent-

wickelungsfihige Zelle. Dringen wir tiefer und fragen wir, was ist Ent- -

wickelung? so lautet die Antwort: in ihrer Grundlage nichts anderes
als eine fortgesetste Zellteilung. Wir werden also Befruchtung
definieren kénnen als diejenige gegenseitige Erginzung von Ei- und Samen-
zelle, durch welche die Teilungsfahigkeit der ersten Embryonalzelle und
ihrer Abkommlinge hergestellt wird. — Dass nun durch diesen Teilungs.
prozess nicht ein regelloser Zellenhaufen entsteht, sondern dass der sich

bildende Zellenkomplex eine ganz bestimmte Gestalt annimmt, dass sich’

die einzelnen Zellen in einer ihrer Ortlichkeit genau entsprechenden Weise
spezialisieren, kurz, dass sich aus dem befruchteten Ei ein Organismus
entwickelt, der das vollkommene Abbild seiner Eltern darstellt, dies ist
Vererbung. : , .

. Gehen wir zundchst auf dieses letztere Problem ein, so miissen wir
gestehen, dass wir iiber das eigentliche Wesen der Vererbung noch giinz-
ich im Unklaren sind. Wie die Eigenschaften eines fertigen vielzelligen
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Organismus in €ine bestimmte Struktur seiner Geschlechtszellen zusammen-
gefasst sein kénnen und wie diese Struktur wiederum sowohl fir alle
Formgestaltungen des sich entwickelnden Gesamtzellenkomplexes wie fiir
die spezifische Ausbildung der einzelnen Zellen massgebend sein kann,
davon vermdgen wir uns heute kaum eine Vorstellung zu bilden. Es wird
wohl der in erster Linie von Roux methodisch begriindeten Entwicke-
lungsmechanik die Aufgabe zufallen, in dieses dunkle Gebiet die ersten
Vorstosse zu machen, und es diirfte sich dabei zeigen, dass hier ein viel
verwickelteres Problem vorliegt, als man gegenwiirtig vielfach anzunehmen
scheint. v » ' : :

Nur in einem Punkt bewegen wir uns nach fast allgemeiner Ansicht
bereits auf einem ziemlich sicheren Boden, namlich hinsichtlich der Frage,
an welche Bestandteile von Ei- und Samenzelle die elterlichen Qualitdten
gekniipft sind, in welcher Weise diese s Vererbungstriiger in der ersten
Embryonalzelle vereinigt und wie sie von hier auf alle Zellen des neuen Orga-
nismus tbertragen werden. Von zahlreichen Autoren némlich ist die Anschau-
ung vertreten und begriindet worden, dassesdie Kerne und speziell die Chro-
mosomen des Eies und des Spermatozoon seien, denen allein eine ver-
erbende Kraft zukiime, wogegen _die_Beschaffenheit des Protoplasmas auf
die Gestaltung des neuen Organismus ohne Einfluss sei, Schon in der
Formulierung, die O. Hertwig in seiner grundlegenden ersten Abhand.
lung (50) seinen Resultaten gab, ist diese Auffassung angedeutet; ja schon
viel friither hatte Keber (1853, 62), freilich auf Grund unrichtiger Beoh-
achtungen den Satz aufgestellt: ,Die Ahnlichkeit der Kinder mit den
Eltern muss vorzugsweise, wenn nicht ausschliesslich materiell erklart
werden, weil in dem kindlichen Organismus nachweislich eine innige Ver-
mischung der von beiden Elterg herstammenden Zellkerne stattgefunden hat.

Allein erst vom Jahre 1884 un kam diese Angelegenheit zu lebhaf.
terer Diskussion, nachdem einerseits die oben besprochene epochemachende
Abhandlung E. van Beneden's (5) tber die Befruchtung des Spulwurm-
Eies erschienen war, andererseits Nigeli seine »Mechanisch-physiologische
Theoric der Abstammungslehre (1884, 19) verdffentlicht hatte. In diesem
hervorragenden Werk trigt der erste Abschnitt den Titel: »ldioplasma
als Triger der erblichen Anlagen“. Ausgehend von den, be-
sonders auf botanischem Gebiet, seit langer Zeit auf's genaueste studierten
Vererbungserscheinungen und von theoretischen Erwagungen geleitet, ge-
langte Nageli zu der Forderung, dass in jeder Zelle eines Organismus
ein Gegensatz bestehen miisse zwischen zwei an Menge und Qualitit sehr
verschiedenen Plasmaarten, von denen die eine, eben das Idioplasma, in

Anatomische Hefte. I1. Abteilung. , Ergebnisse‘t 1891, 27
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kernlose Fragmente sich unter giinstigen Bedingungen zu Zwerglarven
entwickeln, welche in ihrer Gestalt vollkommen mit den normalen aug
ganzen Eiern entstandenen Larven iibereinstimmen und ebenso lang wie
diese am Leben erhalten werden konnen. Diese Thatsache, auf welche
unten noch zurtickzukommen sein wird, benutzte ich nun zu folgendem
Versuch: ' }

Ich wihlte zwei Seeigel-Arten: Echinus microtuberculatus und Sphér-
echinus granularis, welche sich bastardieren lassen und dabei in ihren
Larvenformen sehr betriichtlich voneinander abweichen. Bastardiert man
Eier von Sphirechinus granularis mit Samen von Echinus microtuber-
culatus, so entsteht eine ganz typische Bastardlarvenform, welche zwischen
den beiden elterlichen Formen genau in der Mitte steht und eine neue
durchaus charakteristische Form darstellt, welche mit keiner der beiden
elterlichen Larven verwechselt werden kann. Wenn man dagegen die
Sphérechinus-Eier vor dem Zusetzen des Echinus-Samens zerschiittelt, so
dass neben intakten Eiern auch Bruchstiicke und zwar einesteils kern,hal-
tige, andernteils kernlose vorhanden sind, so ist das Resultat ein wesentlich
anderes: Die grossen aus ganzen Eiern entstandenen Larven zeigen aus-
nahmslos die typische Bastardform; die gleiche Form trifft man an dem
weitaus grosseren Teil der Zwerglarven; ein kleinerer Teil der letzteren
aber ist nach dem reinen Echinus-Typus, also der rein viterlichen Form
gebaut. Und da diese letzteren Larven iiberdies bedeutend kleinere Kerne
besitzen, als diejenigen, welche aus sicherlich kernhaltigen Eiern hervor-
gegangen sind, so war der Schluss unabweisbar, dass dieselben aus kern-
losen Eibruchstiicken entstanden waren. Daraus folgerte ich aber, dass das
Eiprotoplasma keine Vererbungskraft besitzt, dass dieselbe
vielmehr ausschliesslich im Eikern ihren Sitz haben miisse.

Gegen diesen Versuch sind verschiedene Einwinde erhoben worden
die hier um so weniger unerwihnt bleiben diirfen, als ich ihre Berechtigung’
zum Teil selbst anerkennen muss. Man hat zunichst hervorgehoben, dass
das Experiment deshalb nicht vollkommen beweiskriftig sei, weil es mir
nicht moglich gewesen war, isolierte kernlose F ragmente von Spiirechinus-
Eiern bei Besamung mit Echinussperma zur Entwickelung zu bringen.
Denn wie ich hervorgehoben hatte, gelingt die Bastardbefruchtung zwischen
Echinus-Samen und Sphirechinus-Eiern nur in einer sehr geringen Zahl
von Fillen und gerade an den von mir isolierten Stiicken kam eine Be.
fruchtung nicht zustande. Allein so wiinschenswert es auch wiére, durch
derartige Zuchtversuche mit isolierten Eifragmenten ein vollkommen un-
zweifelhaftes Resultat zu erzielen, so wiisste ich doch nicht, wie man die
von mir erhaltenen oben kurz mitgeteilten Ergebnisse anders als ich es
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gethan habe, deuten wollte. Ich muss dabei noch einen weiteren Einwand
zur Sprache bringen, der zwar meines Wissens nirgends in Publikationen
hervorgetreten, mir aber durch miindliche Mitteilungen bekannt geworden
ist, dass nédmlich verschiedene Forscher meinen Versuch nachgemacht und
gefunden hitten, dass die entstehenden Larvenformen gar- nicht charak-
teristisch genug seien, um die angeregte Frage iiberhaupt entscheiden zu
konnen. Dem gegeniiber habe ich zu bemerken, dass zwischen den von
mir studierten Larven genau die angegebenen scharfen Unterschiede vor-
handen waren und dass speziell die Larven, auf die sich meine Schluss-
folgerung grijndete, genau jene typischen und charakteristischen Formen
darboten, die ich in meinem Aufsatz abgebildet habe. Es ist richtig, dass
bei den Schiittelversuchen zumal aus sehr kleinen Fragmenten und aus
solchen, die bei Beginn der Entwickelung unregelmissige Gestaltung be-
sitzen, oft sehr seltsame und asymmetrische Missbildungen hervorgehen,
die auf eine der drei von mir abgebildeten Formen nicht mit Sicherheit
zuriickgefiihrt werden konnen. Allein.ich habe selbstverstindlich solche
abnorme Fille giéinzlich aus dem Spiele gelassen und nur diejenigen Larven
berticksichtigt, welche sich als normal entwickelt zu erkennen gaben.
Wenn ich somit das Resultat meiner Versuche an sich, dass nimlich
aus kernlosen Fragmenten von Sphérechinus-Eiern, wenn sie mit Echinus-
Samen befruchtet werden, rein viterliche Larven hervorgehen, vollkommen
aufrecht erhalten muss, so fragt es sich, ob auch die Deutung, die ich
diesem Resultat gab, stichhaltiz sei: dass ndmlich das Eiprotoplasma
eine vererbende Kraft nicht besitze und diese Kraft somit nur in dem
Kerne enthalten sein konne. Denn auch gegen diese Deutung sind jiingst
Bedenken erhoben worden, einerseits von Verworn?), andererseits von
Bergh?. Was die Ausfilhrungen des ersteren anlangt, so gestehe ich, dass
ich auf einen derartigen Einwand nicht gefasst gewesen bin. Verworn
meint némlich, kurz gesagt, dass das kernlose Eifragment gar nicht mehr
als lebendes Protoplasma anzusehen sei und dass es auch nicht als solches
an der Entwickelung teilnehme, vielmehr diene dasselbe nur dem ein-
dringenden Spermatozoon als Nihrmaterial, werde von diesem sozusagen
aufgefressen. So sei die Zelle, welche nun die Entwickelung beginnt,
nicht ein befruchtetes Ei, dem der Eikern fehlt, sondern eine riesig ange-
wachsene Samenzelle, von der es ganz naturgemiss sei, dass sie einer rein
viiterlichen* Larvenform Entstehung -gebe. Ja der Verfasser halt es auf

'l) Verworn, Die physiologische Bedeutung des Zellkernes. Pfliiger’s Archiv. 1892
2) Bergh, Kritik einer Hypothese von der Ubertragung der erblichen Eigenschaften.
Zoolog. Anz. 1892. .
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Grund dies'es Gedankenganges bezeichnender Weijge sogar fiir aussichtsvoll
,\,Yc:ﬂaf:bozs einmal gelingen“kz}nn, auch auf einem geeigneten kl‘instlich(;n’
2 en, der den natiirlichen Bedingungen entspricht, Spermatozo
zur Entwickelung zu veranlassen.* Diese sonderbare I;eutun iner
V.ersuche kann ich mir nur dadurch erkliren, dass der Verfafselflemel:
niemals den Beﬁ'uchtungsvorgang an einem Seeigel-Ei im Leben vlerlt}Olc
haben muss. Denn wer diesen Prozess einmal gesehen hat, weis | ; gt
das Protoplasma eines Eies, un dem eine norma?e monospe;'me stf alss
flllfng.zustaude kommen soll, seinc vollste Lebenst:éihigkeit besitvenerlr‘lllllcs:
. . o . . ’ ) !
e sich ja auch auf’s Deutlichste in der nach dem Eindringen des Sper-

matozoon stattfindenden Kontraktion, in der Bildung der Dotterhaut, wie

nicht }ninder in der strahligen Anordnung der Protoplasmateilchen et
ausspricht. Hs ist also klar, dass bei meinen Versuchen das Eiprotop] 'e y
durch den Verlust des Eikernes nicht im geringsten alteriert igt ulllc.')lusln'a
der Spermakern sich zu ihm ganz genau ebenso verhilt, wie bej e'ass
normal.en Befruchtung. Das heisst: er tritt direkt in orgzu;ische Beziehlulifr
zum .Elprotoplasma und stellt sofort im Verein mit demselben eine leb g
4 k?éittlge und entwickelungstiihige Zelle dar. Das ist ja das Specifische 911)15_‘
diesem Experiment, ‘dasjenige, was durch kiinstliche Versuche gar nict(:il:
nachgeahmt werden kann, dass der Spermakern dem Eiproto lusigna icht
als Fremdkorper gegeniibertritt, sondern dass er sich — sit ve}:ﬁa vel ll)nc
sofort in demselben zu Hausc tihlt, als sei er von jeher mit ihm verbfl (21—
gewesen. Ich muss demmach die Einwiirfe Verwgo rn’s als ginglich h:llltlen~
ZL}rﬁck\\'eisen. — Nicht unbegriindet ist dagegen ein von Bergh vor, ebracht::s
Einwand. Er legt seinen Auscinandersetzungen die oben besprociene R .
sultate Fols zu Grunde und kommt dabej zu folgendem Schluss: Dn lg
d‘es Se(?ige]s enthéilt neben dem Kern ein Centrosoma dessen '.l‘.eilstzf'sk1
sich mit den Derivaten des Sperma-Centrosoma, zu deu’ Polkirperch uz :
ersten .Furchungs~Spiudel vereinigen und von denen man annei)lmeneia b
dass sie sich auf alle Zellen des werdenden Organismus forterben Wenn,
nun durch Schiitteln von einem Ei ein kernloses Stiick ab etrexint v 'nc?
S0 tehlt‘ diesem nicht nur der Eikern, sondern auch das Ceftrosoma nr(i
wenn sich sonach auch nachweisen lisst, dass das Proto lasm; ‘:in'
Eles keine Vererbungskraft besitat, so dart diese Fihigkeit nulil nicht eifns
fach u.ls ausschliessliches Privilegium dem Kern vindiziert werden sondern-
es l.)lelbt die Moglichkeit offen, dass auch das Centrosoma, ja sell;st dies
allem.den Vererbungstriiger reprisentiert. — Wenn Berg’h sich wundeftS
d::lss .1ch diese Konsequenz ausser Acht gelassen habe, so iibersieht e,
hleb(il, dass ich auf Grund des damals vorliegenden Beobltchtun smaterialr
der Uberzeugung war, dass das Centrosoma des Seeigels als eir% rudimels

TN A R
-’

" Befruchtung. . 423
tares Organ sich an der Entwickelung des Embryo gar nicht beteilige.
Nachdem Fol diese Meinung als irrtiimlich nachgewiesen hat, teile ich
vollkommen Bergh’s Standpunkt und erkenne also an, dass auf Grund
meiner Versuche sowohl der Kern als auch das Centrosoma des Eies als
Triger der miitterlichen Qualititen in Frage kommen konne. Allerdings
halte ich es fiir ziemlich unwahrscheinlich, dass dem.Centrosoma eine
solche Bedeutung wirklich zukommt. Denn einerseits ist uns die Funktion
dieses Zellenorgans als des Teilungsorgans bekannt und es liegt kein
Grund vor fiir die Annahme, dass es ausser dieser mechanischen Leistung
noch andere zu erfiillen hitte. Andererseits ist aber nach den oben er-
wihnten Beobachtungen von mir und Vejdovsky anzunehmen, dass es
Ejer giebt, deren Centrosoma in der That nicht an der Embryonal-Ent-
wickelung teilnimmt, wo also doch nur der Kern als alleiniger Triger der
zu vererbenden miitterlichen Qualititen in Betracht kidme. Doch es wird
nach meiner Uberzeugung ein Experiment geben, um auch diese Frage
mit Sicherheit zu entscheiden. : S . .
Gehen wir nun iiber zu dem Problem der Befruchtung (in dem
oben definierten Sinn), so stehen sich hier noch sehr verschiedenartige
Meinungen gegeniiber. O. Hertwig hatte zuerst die Befruchtung de-
finiert als Verschmelzung von Ei- und Spermakern, eine Auffassung, die
trotz anfinglichen Widerspruches doch bald zu sehr allgemeiner Geltung
gelangt ist. Auch in der Theorie der Befruchtung und Vererbung (1884,
53), ist diese Anschauung durchgefiihrt und das Nuklein oder Chromatin,
der Triger der vererbbaren Eigenschaften, auch als der Befruchtungsstoft
bezeichnet. Wesentlich die gleiche Stellung nehmen die Bridder Hertwig
auch spiter ein. Gegen diese ,,Verschmelzungstheorie* fiihrte nun im
Jahre 1884 van Beneden (5) seine obgn referierten Resultate an Ascaris
an, bei denen Eikern und Spermakern, ohne zu verschmelzen, sich selbst-
stindig zur Teilung vorbereiten. . Er hielt damit die Hertwig’sche
Theorie fiir widerlegt und stellte nun seinerseits eine Hypothese auf, die
Waldeyer (1888, 101) als nukleare Ersatztheorie bezeichnete und die
in kurzen Worten Folgendes will: Die Kerne aller Zellen des Korpers sind
hermaphrodit, zur Hilfte ménnlich, zur Hilfte weiblich. Dieser Herm-
aphroditismus wird hergestellt im Ei durch die Zusammenfithrung eines
ménnlichen und weiblichen Kernes (Vorkernes) und erbt sich von hier auf
alle Zellen des Korpers fort, jedoch mit einer Ausnahme: die reifen
Samenzellen enthalten bloss méinnliche, die reifen Eizellen bloss weibliche
Kernsubstanz. Durch gewisse Vorginge nimlich bei der Ovogenese und
Spermatogenese, Vorginge, iiber deren Bedeutung wir unten zu sprechen
haben werden, sollten nach van Beneden aus den Samenzellen die weib-
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blichen, aus den Eizellen die minnlichen Kernbestandteile ausgestossen
werden. Damit sind dann die ersteren zu rein ménnlichen, die letzteren zy
rein weiblichen Zellen geworden, die die Kraft verloren haben, sich selb.
stindig zu entwickeln, vielmehr hiezu einer Ergéinzung bediirfen, eben der Be.

fruchtung. Ich glaube nicht, dass heutzutage noch eine Widerlegung dieser :

Hypothese, die niemals einen thatsichlichen Stiitzpunkt hatte, notwendig ist.

Gegen diese. nuklearen Befruchtungstheorien erhoben sich ofter
Stimmen mit der Mahnung, dass man doch auch das Protoplasma bei
der Befruchtung nicht vernachlassigen diirfe; allein irgend etwas Positives
in dieser Hinsicht kam nicht zu Tage.

Eine von den herrschenden Theorien selir wesentlich abweichende
Auffassung der Befruchtung sprach ich 1887 (18) aus. Meine Ausfiihrungen
enthielten einen positiven und einen negativen Teil. Im letsteren suchte
ich darzuthun, dass das, was man bis dahin so allgemein als den eigent-
lichen Befruchtungsakt angesehen hatte: die in der ersten Embryonal-
Zelle hergestellte Vereinigung oder Verschmelzung von Ei- und Sperma-
kern, dass diese Erscheinung mit der Befruchtung an sich gar nichts zu
thun habe. Das entwickelungsfahige Ei brauche wohl eine gewisse Menge
einer spezifischen Kernsubstanz; allein ob diese aus einem Eikerne oder
dem ihm gleichwertigen Spermakerne oder aus beiden stamme, dies sei fiir
die Herstellung der Entwickelungsfahigkeit ganz ohne Belang., Hiefiir
kommen vielmehr, wie ich glaubte nachweisen zu konnen, das Proto-
plasma und die Centrosomen in Betracht. Das Spermotozoon besitat
alle zur Entwickelung notigen Qualititen, Kern und Centrosoma, nur fehlt
ihin das Protoplasma, in welchem diese Organe ihre Thiitigkeit entfalten
kénnen. Das Ei umgekehrt besitzt Kern und Protoplasini, ihm aber
fehlt das Centrosoma oder das vorhandene ist zu schwach, um die Tej-
lungsvorginge in Bewegung setzen zu konnen. Durch die Vereinigung
von Ei- und Samenzelle ergiinzt jede von beiden den Defekt der anderen
und so entsteht das entwickelungstihige Ei, die erste Embryonalzelle.

Diese Hypothese, mit welcher die spiter (1888), aber giinzlich unabhiingig
gedusserten Ansichten Vejdovsky's (99) vielfach tibereinstimmen und der
sich auch Henking (1891, 123) mit gewissen Modifikationen angeschlossen
hat, ruht einerseits auf den Erfahrungen tiber die Rolle der Centrosomen
bei der Zellteilung und tiber ihr Verhalten bei der Befruchtung, woriiber
oben das Wichtigste gesagt worden ist; andererseits aber griindet sie sich
auf cine Anzahl von Experimenten, deren Besprechung an dieser Stelle
eingeschaltet werden soll.

Schon oben war kurz von der pathologischen Polyspermie an
Seeigel-Eiern die Rede und von den Agentien, durch welche man kiinst-
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lich Polyspermie hervorrufen kann. Bei unseren gegenwiirtigen Betrach-
tungen interessieren uns nun die Schicksale, welche die in mehrfacher Zahl
in ein Ei eingedrungenen Spermatozoén hier erleiden. Fol (1883, 38) und
vor allem die Briider Hertwig (1887, 56) haben diese Vorginge mit
grosser Genauigkeit verfolgen konnen; da jedoch ihre Untersuchungen
noch in die Zeit vor der Entdeckung der Centrosomen-Individualitit fallen,
konnten die Erscheinungen vielfach nicht jene einfache und klare Deutung
erfahren, die wir jhnen auf Grund dieser Erkenntnis jetzt geben miissen.
Es wird deshalb erlaubt sein, die Resultate der genannten Forscher sogleich
in dieser neuen’ Fassung darzulegen.

Der einfachste Fall der Polyspermie ist die Dispermie: das Eindringen
zweier Spermatozoén. Man kann den Verlauf einer solchen dispermen
Befruchtung kurz dahin charakterisieren, dass jeder der beiden Sperma-
kopfe sich so verhilt, als wenn er der einzige wire. Das Centrosoma
eines jeden erzeugt eine Protoplasmastrahlung, es riickt mit seinem Kerne
gegen den Eikern und so vereinigt sich dieser nun mit beiden Sperma-
kernen. Was mit den Centrosomen geschieht, konnte nicht genau ermittelt
werden. Sicher ist nur, dass in allen Fillen, wo zwei Spermakerne mit dem
Eikern verschmelzen, eine karyokinetische Figur mit vier als Ecken eines
Quadrats zueinander gestellten Polen auftritt. Woher stammen diese
vier Polkérperchen?® Es kann besonders auf Grund der unten zu be-
sprechenden Experimente kaum einem Zweifel unterliegen, dass sich jedes
der beiden Spermacentrosomen in zwei Hilften spaltet, die sich vonein-
ander entfernen, so dass also vier rein ménnliche Tochter-Centrosomen ge-
schaffen sind, die man wohl mit den spiteren vier Polkorperchen der
karyokinetischen Figur indentifizieren mochte. Allein hiebei erhebt sich

‘die Frage, was denn aus dem Eicentrosoma wird, Teilt sich dieses wie

bei der normalen Befruchtung in zwei Hilfter, die nun je nach der zu-
félligen Situation mit zweien der vier mannlichen Tochier-Centrosomen
verschimelzen? Oder teilt sich das Eicentrosoma in vier Stiicke, sodass
jedes minnliche Centrosoma einen weiblichen Partner findet und sonach
die vier Polkérperchen aus je einem minnlichen und weiblichen Teile zu-
sammengesetzt sind? Ich glaube, dass diese letztere Mbglichkeit olne
weiteres ausgeschlossen werden kann, und so bliebe nur die erstere tibrig,
falls man nicht gar annehmen will, dass sich das Eicentrosoma in dem
vorliegenden Falle iiberhaupt nicht an den Entwickelungsprozessen beteiligt.
Jedenfalls erscheinen die vier Polkérperchen der karyokinetischen Figur
vollkommen 'gleichwertig. Die aus dem ersten Furchungskern hervor-
gehenden Chromosomen werden je nach ihrer zufilligen Lagerung in der
Mitte zwischen je zwei Polkérperchen zu Aquatorialplatten angeordnet;
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dann riicken die vier Centren, jedes mit einer Anzahl Tochterchromosomen
auseinander und es grenst sich um jedes der vierte Teil des Ejes ZU einer

Tochterzelle ab. Das Ei teilt sich also simultan in vier Furchungskugeln. ’

Selenka (1878, 94) glaubt beobachtet zu haben, dass aus solchen disperm
befruchteten Eiern normale Larven hervorgehen kénnen und wenn auch
diese Angabe noch durch genauere Versuche einer Bestiitigung bedart, so
ist doch theoretisch die normale Entwickelung disperm befruchteter Eier
sehr wahrscheinlich.

Wenn nun mehr als zwei Spermatozoén in ein Ej eindringen, so
ereignet es sich meistens, dass nicht alle Spermakopfe gegen den Eikern
hinriicken und jhre Kerne an der Bildung des ersten Furchungskernes
teilnehmen lassen, sondern es bleibt einer oder der andere Spermakopf
isoliert und entwickelt sich selbstindig weiter. Diese isolierten Sperma-
képfe sind von besonderem Interesse. Ein jeder vermag eine selbstindige
karyokinetische Figur zu erzeugen, indem sein Centrosoma durch Teilung
zwei Polkérperchen liefert, zwischen denen sich die Chromosomen zur
Aquatorialplatte anordnen. Und damit ist wenigstens das Eine bewiesen,
dass die Abkémmlinge des Sperma-Centrosoma auch ohne die Verschmel-
zung mit Derivaten des Eicentrosoma regulire Polkorperchen liefern kénnen,
Die Vorgiinge, die sich am ersten Furchungskern abspielen, sind ganz ent-
sprechend den oben fiir den Fall der Dispermie betrachteten. Treten
zwel Spermakopfe mit dem Eikerne in Kontakt, so entsteht die vierpolige
Figur, sind es drei, so bilden sich sechs Pole, und es kann meines Er-
achtens, obgleich hieriiber ganz bestimmte Angaben nicht vorliegen, nicht
zweifelhaft sein, dass die Zahl der am ersten Furchungskern auftretenden
Pole stets doppelt so gross ist, als die Zahl der mit dem Eikern ver-

schmolzenen Spermakerne. Gang allgemein aber glaube ich fiir die Poly-

spermie im Seeigel-Ei folgendes Gesetz aufstellen zu kénnen: Jedes Sper-
__matozoon fiihrt.ein Centrosoma in's Ei ein ;- jedes dieser Spermacentrosomen
___teilt sich "hier nach eiﬂfééfk'z’éit_m_v;gihﬁﬁf@_,- welche mit Hilfe der in
hrem Umkreis entwickelten Aster den bekannten_richtenden Einfluss auf
dic Chromosomen_gewinnen und_also als , Polkérperchen fungieren. Es
' _EGEE*E}}?P_-__EQ__gf?{‘,‘i_‘l‘l?l’flt,f? viel Polkérperchen, als Spermatozoén ein-
gedrungen sind.  Je nach der zufiilligen .T[Tajgerung “dieser I-{;;p;a‘l'—ch-en~zu
einander und zu den Kernen entstehen die mannigfaltigsten Kombinationen
von Teilungsfiguren, die zu hschst barocken Zellteilungen fithren, die aber
fir unsere Betrachtungen kein weiteres Interesse haben. Das Wichtige an
den mitgeteilten Thatsachen ist vielmehr dies, dass dieselben keine Er-
scheinung enthalten, die man auf eine Beteiligung des Ei-Centrosoms an
den geschilderten Entwickelungsprozessen beziehen kénnte. Der Verlauf
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ist unter allen Umstinden so, als triten nur die Spermacentrosomen in
Aktion und es mag nun vielleicht begreiflich erscheinen, wie ich friiher
eben auf Grund dieser Thatsache die Ansicht aufstellen konnte, dass dem
Seeigel-Ei ein Centrosoma fehle oder, wenn vorhanden, nur als rudimen-
tires Organ zu betrachten sei. Auch heute halte ich diese letstere An.
schauung trotz der von Fol aufgedeckten Vorginge bei der normalen Be-
fruchtung des Seeigel-Fies noch nicht fiir widerlegt. Denn es konnte sehr
wohl die Beteiligung des Ei-Centrosoma an der Konstituierung der Pol-
kérperchen der ersten F urchungsspindel eine phylogenetische Reminiscenz
sein, der eine physiologische Bedeutung nicht mehr innewohnt, _
Hierfiir spricht ein zweites Experiment, hinsichtlich dessen gleichfalls
den Bridern Hertwig (1887, 56) das Hauptverdienst zukommt. Als diese
Forscher Seeigel-Eier, um dieselben mechanisch zu alterieren, in Reagenz.
rohrechen mit wenig Wasser léngere Zeit schiittelten, fanden sie, dass in-
folge dieser Erschiitterung ein Teil der Eier in Stiicke zerfllt, von denen
eines den Kern enthilt, wihrend die anderen kernlos sind. Und es zeigte
sich weiter, dass diese kernlosen Stiicke so gut wie die kernhaltigen sich
befruchten lassen und dass sich ein lebhafter Furchungsprozess an ihnen
abspielt. Ich selbst konnte spiter nachweisen — und darauf beruhen ja
die oben erwihnten Bastardierungsversuche —, dass sich solche kernlose
Eifragmente von genligender Grosse bei monospermer Befruchtung und
unter giinstigen Bedingungen zu Zwerglarven entwickeln, welche in ihrem
Aussehen und in ihrer Lebensfihigkeit mit den normalen Larven voll-
kommen iibereinstimmen. Hier ist es also sicher, dass sich an der Ent-
wickelung ausschliesslich gas Spermacentrosoma beteiligt; denn das Ei-
centrosoma, das ja demm FEikern dicht benachbart ist, muss mit diesem
entfernt sein und so ist der Beweis geliefert, dass das Spermacentrosoma
fir sich allein zu einer normalen Entwickelung ausreichend ist. Freilich
lnuss es dabei noch fraglich bleiben, ob auch in einer Protoplasmamasse
von der Grésse eines ganzen Fies das Spermacentrosoms, allein gentigt.
Es wire denkbar, dass dasselbe nur in Eifragmenten, wie es die durch
Schiitteln erhaltenen sind, einer Vereinigung mit dem Ei-Centrosoma ent
raten kénne, dass dagegen in Fiern von normaler Grosse die von I'o 1
entdeckte Verbindung zwischen beiden bezw. deren Derivaten unerliisslich
sel.  Berticksichtigt man jedoch, dass die durch Schiitteln hergestellten
Bruchstiicke von sehr verschiedener Grosse sind und dass bei erfolgter
monospermer Befruchtung sich die kleinen wie die grossen ganz gleich-
missig normal entwickeln, so scheint mir die Ansicht immer noch begriin-
det zu sein, dass das Spermacentrosoma auch im normalen Fj imstande
wire, flir sich allein die Teilungsvorginge in reguléirer Weise einzuleiten
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und durchzutiihren. Doch die Entscheidung hieriiber muss weiterer Forsch- B

ung vorbehalten bleiben.

Viel unzweideutiger ist das in Rede stehende Experiment nun nach.
einer anderen Seite. Es beweist, dass der Eikern fiir dje Entwickel.v

ung entbehrlich ist und also bei der Befruchtungkeine aktive
Rolle spielt. Der Spermakern besitst fiir sich allein ulle Qualititen, um
als erster Furchungskern zu fungieren und die Kerne eines normal sich
entwickelnden Organismus aus sich hervorgehen zu lassen.

Dass umgekehrt auch der Eikern einen ersten Furchungskern abgeben
kann und der Spermakern fiir die Entwickelung entbehrlich ist, dies glaube
ich durch ein anderes Experiinent, gleichfalls an Seeigel-Eiern, bewiesen zu
haben (1888, 19). Fiihrt man namlich eine Befruchtung aus, nachdem sich
die Geschlechtsprodukte vorher unter gewissen abnormen Bedingungen
befunden haben, so creignet es sich, dass von dem eingedrungenen Sperma-
kopf nur das Centrosoma gegen den Eikern wandert, der Kern dagegen
wie gelihmt in der Peripherie liegen bleibt. Am Eikerne spielen sich nun
genz die gleichen Vorgiinge ab, wie sonst an einem reguliren Furchungs-
kern. Es entstehen zwei Polkérperchen, die nach Auflosung des Eikernes
die Chromosomen desselben als Aquatoriulplatte zwischen sich nehmen.
Darauf folgt eine normale Teilung des Eies in die zwei priméiren Furchungs-
zellen, deren Kerne rein miitterlichen Ursprunges sind. Die eine Zelle
enthélt aber tiberdies den gelashmten Spermakern. Im einfachsten Fall
tritt dieser nun hier in die Entwickelung ein, er verschmilzt mit dem Kern
seiner Furchungskugel und die Eutwickelung geht normal weiter. In
anderen Eillen bleibt der Spermakern bis zum Vier- oder Achtzellen-
Stadium isoliert und vereinigt sich erst dann mit dem Kerne der Furchungs-
-zelle, in welche er zufillig zu liegen kam. Dass alle derartigen Eier sich
normal weiter entwickeln, konnte ich bis zum Blastulastadium direkt verfolgen,
spiter aber mit nahezu vollkommener Sicherheit daraus erschliessen, dass
bei dem Versuche eine so grosse Menge normaler Larven entstanden war,
dass dieselben unméglich auf den geringen Prozentsaiz normal befruchteter
Eier zuriickgefiihrt werden konnten. — Dieses Resultat bildet ein fast voll-
kommenes Gegenstiick zu dem des vorhergehenden Experiments. Nehmen
wir den Fall, wo der Spermakern ‘auf dem Zweizellenstadium an den
weiteren Entwickelungsvorgiingen teilzunehmen beginnt, so enthilt der aus
einem solchen Ei hervorgehende Embryo in den Zellen seiner einen Korper-
halfte ausschliesslich weibliche {miitterliche) Kernsubstanz; das vollkommene
Fehlen von viterlicher Kernsubstanz stort die Entwickelung nicht im
geringsten. Es muss daraus geschlossen werden, dass die Anwesenheit des
Spermakernes bezw. von dessen Abkémmlingen auch in der anderen Koérper-
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hilfte entbehrlich wire und dass der Spermakern schon im FEi fehlen
kénnte, ohne dass dadurch der normale Entwickelungsverlauf im mindesten
alteriert wiirde. Das Befruchtende am Spermatozoon ist.das
Centrosoma, welches ja bei dem in Rede stehenden Versuch sich ganz
ebenso verhalt wie sonst; der Spermakern ist bei Anwesenheit eines
Eikernes fiir die Entwickelung entbehrlich. ‘

Fasse ich alle diese Thatsachen zusammen, so glaube ich den gegen-
wiirtigen Stand unserer Einsicht in dag Befruchtungsproblem folgendermassen
charakterisieren zu konnen. Es herrscht wohl vollkommene Einigkeit
dariiber, dass die Befruchtung, wie wir sie bei den hoheren Tieren und
Pflanzen kennen, aus der Kopulation zweier Zellen abzuleiten ist, die ein-
ander vollkommen gleichwertig waren, gleichwertig in Bezug auf ihr Proto-
plasma, ihre Kerne und ihre Centrosomen. Spiiter trat die geschlechtliche
Differenzierung in Eizellen und Samenzellen ein. Von dieser Differenzierung
blieben ihrem Wesen nach unberithrt die Kerne; denn wenn auch der
Kern eines Spermatozoon von dem eines Ejes zuniichst wesentlich ver-
schieden zu sein scheint, so zeigen sich doch beide, wenn sie sich unter
gleichen Bedingungen in der ersten Embryonalzelle gegeniibei'stehen, nicht
nur in ihrem Aussehen und in ihren &chicksalen vollig gleich, sondern
sie dokumentieren iiberdies ihre vollige Gleichwertigkeit dadurch, dass
jeder fiir sich allein imstande ist, den ersten Furchungskern zu vertreten.
So beschréinkt sich also die geschlechtliche Differenzierung auf das Proto-
plasma und die Centrosomen. Das Protoplasma wird in der Eizelle
angehéuft, dagegen in der Samenzelle fast ginzlich riickgebildet, so dass
es fiir manche Spermatozoén zweifelhaft ist, ob dieselben nach ihrer vollen
Ausbildung iiberhaupt noch ein indifferentes Protoplasma besitzen. Auf
diese Weise wird dem Spermatozoon die Fahigkeit zu selbstindiger Teilung
und Entwickelung genommen; dasselbe bedarf hierzu der Erginzung durch
das Ei, genauer gesagt, durch das Eiprotoplasma. Aber auch die
Eizelle ist — abgesehen von der Parthenogenese — fiir sich allein nicht
entwickelungsfahig, und hier scheint diege Unfihigkeit im urspriinglichsten
Fall auf einer Schwichung des Centrosoma zu beruhen, welches fiir
sich allein nicht mehr im Stande ist, die Teilungsvorgiinge in Bewegung zu
setzen, sondern einer Erginzung durch das Sperma-Centrosoma bedarf,
Dieser Fall ist im Seeigel-Fi verwirklicht, wenn auch hier, nach den oben
aufgefithrten Thatsachen, die Schwichung des Ei-Centrosoma bereits eine

. 80 weitgehende ist, dass dem Sperma-Centrosoma offenbar ein ausser-

ordentlich iiberwiegender Anteil an dem Teilungsvorgang zukommt, ja
dass es zweifelhaft erscheint, ob dasselbe nicht ganz allein imstande wire,
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die Teilungspi'ozesse zu dirigieren. Damit kiime aber dem Ei-Centrosoma
nur noch die Bedeutung eines rudimentiren Organes zu; seine Verschmel-
zung mit dem Sperma-Centrosoma wiire eine blosse phylogenetische Remi-
niscenz. Wir wiirden dann auf diesem Weg sehr leicht zu jenen extremen
Fillen gelangen, wo, wie bei Ascaris und Rhynchelmis, ein Ei-Centrosoma
allem Anschein nach tiberhaupt nicht vorhanden ist, vielmehr die Pol-
korperchen der ersten Furchungsspindel und so die aller folgenden Teilungs.
figuren ausschliesslich vom Sperma-Centrosoma abstammen.

Ich glaube nun, dass diese Auffassung der Befruchtung nicht allein
mit der Anschauung, dass Ei- und Spermakern die alleinigen Vererbungs:
triiger seien, im besten Einklang steht, sondern dass sie sich auch auf's
schonste den Vorstellungen anschliesst, welche iiber die Bedeutung der
geschlechtlichen Fortpflanzung zu immer allgemeinerer Geltung
gelangen. Wie noch jetzt die bildliche Anwendung des Wortes , Befruch-
tung® zeigt, ist darunter urspriinglich eine Auffrischung, eine Belebuné
verstanden worden, shnlich, wie wir ein Saatfeld durch den Regen |, be-
fruchtet* werden lassen. Von dieser Vorstellungsweise, die zu einer Zeit
entstand, wo man iiber die Natur der Zeugungsstoffe und ihr gegenseitiges
Verhiltiis noch ganz im Dunkeln war, konnte man sich nur schwer los-
machen und begniigte sich zuniichst damit, sie der zunehmenden Einsicht
in die Zeugungsvorginge entsprechend umzugestalten. Man. nahm an,
dass, wenn aus einer Zelle durch successive Teilungen eine grosse Zahl
von Nachkommen hervorgiengen, schliesslich einmal eine Generation kime,
die erschopft und nicht mehr teilungsfihig sei und infolge dessen zu Grunde
gehen miisse. Eine Weiterexistenz fiir eine solche senile Zelle sei nur dann
méglich, wenn dieselbe sich mit einer anderen entsprechenden vereinige,
Durch diesen Akt, der eben die Befruchtung ist, trete eine gegenseitige
Neubelebung, eine Verjiingung des Verschmelzungsproduktes ein, die dieses
befahige, nun abermals eine gewisse Zahl von Nachkommen aus sich
hervorgehen zu lassen, die dann ihrerseits wieder der Verjiingung bediirftig
wiren, '

So viel gegen diese Anschauung geltend gemacht werden kann, so
wenig ldsst sich zu ilren Gunsten sagen. Denn es ist in keiner Weise
einzusehen, wie durch Verschmelzung zweier Zellen an diesem Produkt
eine Eigenschaft erzielt werden konnte, die die konjugierenden Zellen fiir
sich allein nicht zu gewinnen im Stande wiren. Nur in einer Hinsicht
kann die Verschmelzung zweier Zellen etwas nur auf diese Weise mog-
liches Neues liefern, namlich dadurch, dass sie die individuellen Eigen-
schaften der beiden konjugierenden Zellen vereinigt und zu einer Resul-
tante von bestimmter Qualitit kombiniert,
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Und in der That, diese Qualitatenkombination ist es, in der
man heutzutage die Bedeutung der geschlechtlichen Fortpflanzung erkennen
zu missen glaubt. Vermischung der individuellen Eigenschaften zweier
Organismen in einem einzigen: Amphimixis, wie Weismann (1891,
185), einer der eifrigsten Vorkdmpfer dieser Anschauung, die Individuen-
mischung nennt, das wire der Zweck sowohl der Konjugationsvorginge
der einzelligen, wie der Befruchtungsprozesse der vielzelligen Organismen;
alles andere aber, was die geschlechtliche Fortpflanzung charakterisiert,
wire nur Mittel, um diesen Zweck zu erreichen. Wir werden im Laufe
unserer Betrachtungen noch mancher Erscheinung begegnen, welche dieser
Auffassung zur kriiftigsten Stiitze gereicht, und ich glaube nicht zu irren,
wenn ich behaupte, dass die grosse Mehrzahl der Forscher, so Stras-
burger, Weismann, Nussbaum, O. und R. Hertwig, Nageli,
Hatschek, Maupas u. A. diesen Standpunkt einnehmen.

In dieser Weise angesehen, erscheinen nun die Zeugungsvorginge
in einem ganz anderen Licht als frither. . Das Befruchtungs-Problem vor
allem sinkt zu einer Frage von untergeordnetem Interesse herab. Denn
wir betrachten ja die Fortpflanzungszellen nicht .mehr als senile Zellen,
die sich gegenseitig verjiingen, sondern nehmen umgekehrt an, dass die-
selben urspriinglich fiir sich allein befihigt waren, den neuen Organismus
zu bilden, wie wir dies an den sogenannteg Parthenogonidien der Flagel-
laten-Kolonien noch heute beobachten konnen. Dass spiter diese Fiihig-
keit verloren geht, dies erscheint uns nur als eine Einrichtung, um der
Individuenmischung zu dienen. Kann doch diese Vermischung nur dann
zu einem reguliren Gebrauch werden, wenn zwei Fortpflanzungszellen an
ihrer selbstindigen Entwickelung verhindert und behufs Einleitung der
Entwickelungsprozesse auf ihre gegenseitige Vereinigung angewiesen wer-
den. So bildet sich in den Fortpflanzungszellen eine Hemmung aus, wie
es schon Joh. Miiller genannt hat, und zwar so, dass diese Zellen zu
zweierlei Arten (Eizellen und Samenzellen) 'spezialisiert werden, in der
Weise, dass jede Art mit einer spezifischen Hemmung behaftet wird, so
dass die eine genau das Supplement der anderen vorstellt.

Es sind sicherlich sehr verschiedene Modi denkbar, wie die zusam-
mengehorigen Ei- und Samenzellen in reciproker Weise spezialisiert sein
koénnten, und somit konnte die Herstellung der Entwickelungsfahigkeit
der ersten Embryonalzelle auf einer sehr verschiedenartigen gegenseitigen
Ergéinzung von Ei- und Samenzelle beruhen. Ja es ist a priori gar nicht
auszuschliessen, dass es eine blosse chemische Substanz im Spermatozoon
sein konnte, die in's Ei verbracht, diesem die Entwickelungsfiihigkeit ver-
leihen wiirde. Allein nach den oben referierten Erfahrungen scheinen,



432 Entwickelungsgeschichte.

soweit wir bis jetzt urteilen konnen, die postulierten Hemmungseinrich.
tungen, wenigstens fiir das Tierreich iiberall wesentlich die gleicpen zu
sein. Und zwar diirften sich dieselben Wohl ausgebildet haben im An-
~ schluss an eine andere Gegensitzlichkeit zwischen den zwei Arten
von Sexualzellen, die man gewthnlich im Auge hat, wenn man von ge-
schlechtlicher Differenzierung spricht. Ich meine die schon oben kurz be-
rihrte Arbeitsteilung, welche den Eizellen die Aufgabe zuweist, das
gesamte Néahrmaterial fiir den werdenden Organjsmu:q in sich .aufz\?.
speichern, wogegen den Spermatozoén durch Kleinheit, Bew-eghchkelt
und Menge die Rolle der aufsuchenden Elemente zufsllt. Wie gee.;agt,
scheinen die in den Zeugungszellen vorhandenen Hemmungsvorrich-
tungen an diese letztere Spezialisierung anzukm'ipfen.. Dem Spermatozqon
ist durch seine Kleinheit die Entwickelungsfﬁ,lﬁgkel't‘ geno‘mmefl, S(?m_e
Hemmung besteht also im Protoplasmamangel; eine wel.tere ist 1¥1cht
mehr nétig und scheint auch nicht dazuzukommen. Im Ei aber bildet
sich die Hemmung an dem supplementiren Teil, dem Centrosoma, aus,
das geschwiicht oder ginzlich riickgebildet wird, um durcl.l d?,s Sperma-
Centrosoma ergénzt oder ersetzt zu werden. Es soll dal.mt. nicht gesagt
sein, dass nebenher nicht auch noch andere Hemmungseinrichtungen be-
stehen koénnten. Man braucht nur an jene Eier zu erinnerr.x, W.O der Ab-
lauf der sogenannten Reifungsvorginge (s. u.) an d?,s pln@ngen des
Spermatozoon gebunden ist, wo also das unr.elfe Ei eine l.hrer Nat_ur
nach noch ganz unbekannte Hemmung besitzt, die ‘durch dtf.s.Spermatozoon
gehoben wird, um zu erkennen, dass hier zum Teil komplizierte und noch
recht dunkle Verhiltnisse obwalten. .
Vollkommen entsprechend der herrschenden Ansich.t iiber die B?deu-
tung der geschlechtlichen Fortpflanzung ist es nun e?dhch, wenn wir zu
dem Resultat gekommen sind, dass die Vereinigung oder Ver-
schmelzung von Ei- und Spermakernin der ersten E.}mblzyonal-
zelle fiir die Herstellung der Entwickelungsfahigkeit von
keiner Bedeutung ist. Denn wenn wir als den Zwecl‘c .der ge.schlfacht-
lichen Fortpflanzung die Qualititenkombination zweier Indlvxdgerf in einem
einzigen ansehen und wenn wir andererseits als das Substrat d;e§er Q,u.a-
lititen die Kerne von Ei- und Samenzelle betrachten, so begreﬁen Wll:,
dass diese Kerne, bezw. ihre Chromosomen, an der Differ.enzwirung'zm-
schen Ei und Spermatozoon sich nicht beteiligefl, das§ sie mcl.lt .1hrer
gegenseitigen Erginzung bediirfen, um das Ei entmclfelungsf.ahlg zu
machen, sondern dass sie als funktionell vollkommen glelchwertlge., nur
individuell verschiedene Bildungen in der ersten Embryona.lzellf) einfach
addiert werden. Ihre Vereinigung ist nicht die Bedingung,
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sondern der Zweck der Befruchtung. 'Und in diesem Sinn ist noch
heute der Satz richtig, in den O. Hertwig die Resultate seiner ersten
grundlegenden Untersuchungen zusammenfasste, dass das Wesentliche

an der Befruchtung die V?ereinigung von Ei- und Sperma-
kern sei.

Ich bin im Vorstehenden von der gewohnlichen Darstellungsweise,
welche zuerst die Ausbildung-der Zeugungsstoffe und sodann deren Ver-
schmelzung im Befruchtungsakt behandelt, abgewichen und habe umgekehrt
die Vereinigng von Ei- und Samenzelle zur ersten Embryonalzelle an
den Anfang gestellt, um die Ovo- und Spermatogenese nachfolgen zu
lassen. Ich glaube, dass etwaige Nachteile, die diese Anordnung mit sich
bringt, von den Vorteilen derselben weit aufgewogen werden. Denn
manche Vorginge. in der Entwickelungsgeschichte der Geschlechtszellen
miissen unverstindlich bleiben, wenn man nicht vorher das Ziel kennt,
auf welches sie lossteuern, und wenn man nicht tiberhaupt mit jener Ein-
sicht in die Bedeutung der einzelnen Zellenorgane an sie herantritt, welche
erst durch die Kenntnis der Befruchtungsvorgiinge geschaffen worden ist.

Die erste Frage, die sich aufdringt, wenn wir in dem sich bildenden
Organismus nach dem frithesten Auftreten von Zellen forschen, welche die
Geschlechtszellen des fertigen Organismus aus sich hervorgehen lassen
und welche demnach als Urgeschlechtszellen bezeichnet werden kénnen,
ist die, ob sich wohl in der Struktur und der Bildungsweise dieser Zellen
Eigentiimlichkeiten nachweisen lassen, welche dieselben von Anfang an zu
den iibrigen Zellen des Korpers, den gewebebildenden oder somatischen
Zellen, in einen Gegensatz treten lassen. :

Vor allem miissen wir dabei der chromatischen Kernsubstanz
unsere Aufmerksamkeit schenken. . Denn wenn wir diese Substanz als die
Trigerin der elterlichen Qualitéiten und somit als den Charakter-bestim-
menden Bestandteil der ersten Embryonalzelle ansehen, werden wir die
Vorstellung nicht umgehen konnen, dass die spezifische Ausbildung, welche
die einzelnen Zellen-Arten des sich entwickelnden Organismus erfahren,
durch spezifische Verinderungen in der ihnen zugeteilten chromatischen
Kernsubstanz bedingt ist. Man mag diese Differenzierung in der extremen
Weise auffassen, wie es Weismann (104) thut, der fiir jede Zellen-Art
des Korpers ein ganz spezifisch ausgebildetes ,,Kernplasm a‘ postuliert,
oder mehr nach Art von Naegeli (79), Kolliker (65), de Vries (100)
und O. Hertwig (55), die bei der Annahme eines in allen Zellen des
Kérpers vorhandenen gleichartigen Idioplasmas den spezifischen Charakter

der einzelnen Zellen-Arten dadurch bestimmt werden lassen, dass hier
Anatomische Hefte. II. Abteilung. , Ergebnissett 1891, 128
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diese, dort jene Anlage der Kernsubstanz zu bes({nc%e'rer Wirkung gelangt';
— iber die Annahme einer gesetzmiissigen Speztlahsler.ung der c.hyoma}tl-
schen Substanz, die auch in letzterer Annahn?e liegt, wird man nicht hin-
wegkommen. Und so wird man auch einen besonderen Gegen-

satz zwischen der chromatischen Substanz der Sexualzellen .

und jener aller somatischen Zellen des KiSrpers.annehm'en
miissen, in der Weise, dass man in den Geschlechtszellen im Vergleich
zu den somatischen Zellen ein indifferentes Kernplasma.(Kelm plaSI'{la
Weismann’s) zu erwarten hitte. Diese:r Ge.gensatz w1.rd naturgemiiss
sehr gering sein bei den niedersten leze]hgen Orgafusmen. und dfes-
gleichen bei den meisten Pflanzen, wo einzelne Qewebstucke, ja oft ein-
zelne Zellen im Stande sind, den ganzen Organismus zu regenerieren, er
wird grosser sein bei den hoheren Tieren; ganz fehlen aber wm.i er nie;
denn sein Vorhandensein muss aus der Anschauung, d.ass .dle Kettn-
substanz den Charakter der Zelle bestimmt, mit Notwendigkeit gefolgert
Werde;:-s wiire jedoch hier nicht der Ort, derartige theore.tische Betracht-
ungen anzustellen, wenn dieselben nicht eine .thatsﬁ,f:hl.lche Grl}ndlage
hitten. Es giebt einen Fall, — allerdings erst.emen einzigen — in delfl
sich nicht nur ein hochst auffallender Unterschied zwischen (.ler chromati-
schen Substanz der Geschlechtszellen und jener alle.r somatischen Zellen
nachweisen ldsst, sondern wo auch die Ausbildung dlfases Gegensatz?s von
den ersten Stadien der Furchung an verfolgt und als ein sehr merkwiirdiger
Prozess erkannt werden konnte. Es war wieder der Pferdespul\.vur‘m —
das klassische Objekt der modernen Zellenforschung —, Qer wie in so
vielen anderen Fragen, so auch in dieser den ersten Aufschluss gewihrte
i 90, 22). :
(BOVI;I: ;isgoizz;l;z I;m (iie es sich hier hande.lt, leichter verstih'nc'llich
zu machen, erlaube ich mir hier zum erstenmal eimge. eth'Ls schematisierte
Abbildungen zu denselben zu geben. Der besseren Ubersicht wegen habe
ich den Zeichnungen jene seltenere Valtietiit' des Pferdespulwurms zEu
Grunde gelegt, welche dadurch charakterisiert 1§t, das's das' befruchtete Ei
anstatt vier Chromosomen deren nur zwei besitzt, eines im Spermakern,
eines im Eikern. Abgesehen von diesem Unterschied qer Chromosomefn-
zahl sind alle Entwickelungsvorgiinge bei beiden Varietiten genau d%e
gleichen. So verliuft also zuniichst die erste Teilung genau so, wie §1le
oben geschildert wurde; jede der beiden priméaren Furch.ungszell'en el.'ha t
ein viterliches und ein miitterliches Chromosoma. In Figur 7 }st dleslelss
zweizellige Stadium dargestellt und zwar in 'dem Momel‘lt, wo ]’erdeibl Zelle
im Begriff ist, sich abermals zu teilen. In jeder Zelle ist eine Teilungs-
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figur ausgebildet, die dem Beschauer den einen Pol zukehrt; aus jedem
Kern sind wieder zwei lange fadenformige Chromosomen mit keulenférmig
angeschwollenen Enden hervorgegangen und haben sich zur Aquatorial-
platte gruppiert. Wihrend aber in der rechten Zelle diese Chromatinfiden
ganz den Charakter bewahrt

haben, den die beiden Chrofno-
somen des befruchteten Ejes
darboten, zeigen sie in der -
linken Zelle ein wesentlich an-
deres Aussehen. Hier sind von
jedem Chromosoma die verdick-
ten Enden abgestossen und der
mittlere diinne Fadenabschnitt
ist im Begriff, sich in eine grosse
Anzahl sehr kleiner Korner zu
segmentieren.  Die Bedeutung
dieses eigentiimlichen Prozesses ergiebt sich aus dem weiteren Verlauf:
nur die kleinen Chromatinkérnchen beteiligen sich an der weiteren Ent-
wickelung, die grossen Endabschnitte sind dem Untergang bestimmt. Dies
zeigt sich alsbald daran, dass nur die ersteren sich in je zwei Tochter-

elemente spalten, withrend die letzteren ungeteilt bleiben. Man tiberzeugt
sich  hiervon am besten auf

einem etwas weiter vorgeschrit-
tenen Stadium, wie ein solches
in Figur 8 dargestellt ist. Im
Vergleich zu Figur 7 sind die
beiden Furchungszellen um ihre
gemeinsame Achse um 90° ge-
dreht, sodass sich die Teilungs-
figuren nun in seitlicher Ansicht
prisentieren. In der rechten
Zelle sind zwei regulire Tochter-
gruppen, jede aus zyei langen
fadenférmigen Tochterchromosomen bestehend, gebildet. Ein hiervon ganz
verschiedenes Bild gewihrt die linke Zelle. Auch hier sind chromatische
Tochterplatten entstanden, Allein sie bestehen nur aus einer grossen Zahl
winzig kleiner Chromatinkérnchen — den Halften der in Figur 7 darge. -
stellten Koérnchen — wogegen die verdickten Fadenenden der Figur 7
nach wie vor in der Aquatorialebene der Spindel angetroffen werden. Der
weitere Verlauf ist sehr einfach (Fig. 9): aus der rechten Furchungszelle

28*

Fig. 7.
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entstehen zwei Tochterzellen mit grossen chromatinreichen Kernen, aus
der linken gehen zwei Zellen mit sehr kleinen #usserst schwach firbbaren
Kernen hervor. Die ‘abgestossenen Chromatinbrocken gelangen je nach
Zufall in die €ine oder andere Tochterzelle, sie runden sich ab (Fig. 9 u. 10),
zerfallen zum Teil oder verschmelzen auch mit einander und werden all-

mahlich resorbiert. — Der niichste Teilungsschritt vom vierzelligen zum

achtzelligen Stadium wird durch Figur 10 anschaulich gemacht. In jeder
der vier Zellen ist eine Teilungsfigur mit Aquatorialplatte zu sehen, und
zwar in den beiden grosskernigen (rechten) Zellen in seitlicher Ansicht,
in den beiden kleinkernigen (linken) vom Pol. Betrachten wir zuerst die
beiden letzteren Zellen, so ergiebt sich, dass aus ihren Kernen eine An-
. zahl ganz ebensolcher kleiner Chromatinkérnchen hervorgegangen ist, wie

oY
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Fig. 9. Fig. 10.

solche zur Bildung dieser Kerne gefiihrt haben. Diese Kornchen werden
sich nun in der Folge halbieren, die entstehenden Tochterzellen erhalten
wieder die gleichen kleinen Kerne und so erben sich diese in gans gleicher
Weise auf alle Abkommlinge der beiden linken Furchungskugeln der
Figur 10 fort. Verhalten sich somit diese beiden Zellen ganz gleichartig,
so bildet sich dagegen zwischen den beiden rechten nun die gleiche
Differenz aus, die wir vorhin zwischen den primiren Furchungszellen
konstatieren konnten. Die Aquatorialplatte der oberen Zelle besteht aus
zwei typischen in Spaltung begriffenen Chromatinfiiden, die der unteren
wird aus eines Anzahl kleiner gleichfalls zur Teilung vorbereiteter Korn-
chen und vier grossen peripheren ungeteilten Stiicken gebildet, von denen
in der Figur 10 nur zwei zu sehen sind: Hier hat sich also genau der
gleiche Prozess vollzogen, wie an den Chromosomen der in Figur 7 abge-
bildeten linken Zelle des zweizelligen Stadiums, und man kann hieraus
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schon entnehmen, wie das achtzellige Stadium beschaffen sein muss. Aus
der rechten oberen Zelle der Figur 10 entstehen zwei grosskernige Tochter-
zellen, aus den zwei linken Furchungskugeln, wie oben berichtet, vier .
kleinkernige ; und zwei ganz ebensolche gehen aus der rechten unteren Zelle
hervor, um sich auch in der Folge ganz wie jene vier zu verhalten, —
Da sich nun bei der Teilung des Achtzellen-Stadiums zwischen den beiden
grosskernigen Zellen die beschriebene Differenzierung in ganz identischer
Weise wiederholt und der Differenzierungsprozess auch firderhin in ganz
gleichem Rhytmus weiter geht, geniigt os, die folgende Entwickelung und
das schliessliche Resultat an einem einfachen Schema in Form eines

VAN
' /'//\""\ /"/\\‘\\
A4 0N NNNN

o 9 o o o o Q o 9

llﬁﬂRAAAAARAAAAA\

Somatische Zellen

L. Embryonalzelle (befrichtetes E),

(=}
o]

Q

Geschlechtszellon

Fig.- 11,

.
Stammbaums zu erliutern (Fig. 11). Dabei soll iiberall der schwarze Kreis
eine Zelle mit grossem urspriinglichem, aus zwei Chromosomen anfgebauten
Kern bedeuten, der kleine weisse Kreis eine Zelle mit kleinem reduzierten
Kern. Der von vier schwarzen Punkten wingebene weisse Kreis bedeutet
eine Zelle, in welcher die Chromosomenreduktion zu Stande kommt. Was
wir oben an dem natiirlichen Verlauf bis zum Achtzellen-Stadium erkannt
haben, das tritt nun an dem Schema noch viel klarer hervor. Die ur-
springliche Kernkonstitution des befruchteten Eies erbt sich, gleichsam
wie ein Recht der Erstgeburt nur auf die eine Tochterzelle und von dieser
wieder auf die eine u. s, w. fort, withrend in der jeweilig anderen Tochter-
zelle das Chromatin zum Teil degeneriert, zum Teil umgeformt wird, sodass
alle von diesen Seitenzweigen ausgehenden Nachkommen kleine reduzirrte

\




438 Entwickelungsgeschichte. - ©

Kerne erhalten. So setzt sich der Differenzierungsprozess durch das
. Blastula- und Gastrulastadium fort; wie oft er sich wiederholt, lasst sich
. genau nicht angeben, es ist dies auch sehr nebensdchlich. Auf einem be.
stimmten Stadium hért dann die Reduktion auf. Die grosskernige Zelle
teilt sich nach lingerer Ruhe in zwei gleichwertige Zellen, aus denen durch
eine lange Succession stets gleichartiger Teilun gen schliesslich die
Eier oder Spermatozoén hervorgehen; wir diirfen demnach jene Zelle, aus
der nur noch Sexualzellen hervorgehen, als Urgeschlechtszelle bezeich.
nen. Die Gesamtheit der kleinkernigen Zellen dagegen, bezw. der Nach.
kommen, repriisentieren das wSoma* des Wurms,

Den besprochenen Diﬂerenzierungsvorgang im Einzelnen zu deuten,
sind wir vorlaufig ausser Stande. Wir konnen nicht sagen, was fiir
Eigenschatten in den Chromosomen-Enden, die nur den Geschlechiszellen
reserviert bleiben, in den anderen aber zu Grunde gehen, enthalten
sind; ebenso unklar bleibt, was der Zerfall der mittleren Fadenabschnitte
in den somatischen Zellen zu bedeuten habe. Nichtsdestoweniger ersffnet
uns der Verlauf eine wichtige Erkenntnis. Er zeigt, dass die, besonders
von Nussbaum (1880, 80) und Weismann (1885, 104) postulierte K on.
tinuitat der Geschlechtszellen, bezw. Kontinuitit der Kern-
substanz der Geschlechtszellen, wenn auch in etwas anderer Weise
als diese FForscher sicli dachten, wirklich besteht; er beweist zur Evidenz,
dass, wenigstens bei Ascaris, alle Zellen jener Reihe, welche vom befruch.
teten Ei zu den reifen Eiern oder Spermatozoén des neuen Organismus
hinfiihren, den Charakter der ,,Geschlochtszelle“ vom Eji her bewahren,
withrend alle gewebebildenden Zellen von Anfang an zu ,somatischen
Zellen* gestempelt werden; er iiberzeugt uns. von dem indifferenten
Zustand der Geschlechtszellen im Gegensatz zu dem spezialisierten der
Gewebezellen, Nicht minder bedeutungsvoll ist er fiir die oben ent-
wickelte Auffassung von der Bedeutung der Chromosomen. Der erste und
lange Zeit einzige Unterschied, den wir swischen einer Geschlechtszelle
und einer somatischen Zelle nachweisen konuen, beruht auf der verschie.
denen Beschatfenheit ihres Ch romatins! Gewiss eine schone Stiitze fiir
die Anschauung, dass diese Substanz den Charakter der Zellen bestimmit,

Es wird zu untersuchen sein, ob das fiir Ascaris megalocephala kon-
statierte Verhalten auch fiir andere Organismen Geltung hat. Die That.
sache, dass sich so vielfach, ganz ebenso wie bei Ascaris, die Urgeschlechts-
zellen von den somatischen Zellen durch gréssere und chromatin.
reichere Kerne unterscheiden , spricht entschieden dafiir, dass dieser
Gegensatz auch in shnlicher Weise wie beim Pferdespulwurm zu Stande
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kommt. Ob sich dies freilich auch so leicht wie hier wird nachweisen
lassen, ist fraglich. o

An dieser Stelle mag in Kiirze ein Problem beriihrt werden, das
bisher freilich weniger von wissenschaftlicher Seite als von Praktikern in
Angriff genominen worden ist, das Problem ndmlich, weleche Momente
denn dafiir massgebend sind, dass sich die Abkommlinge der
Urgeschlechtszellen im einen Fall zu Eizellen, im anderen
zu Samenzellen ausbilden, oder allgemein gesagt, warum aus einem
Ei im einen,Fall ein weibliches, im anderen ein mannliches Individuum
hervorgeht. Soweit wir mit unseren Beobachtungsmitteln erkennen konnen,
sind die Urgeschlechtszellen eines Embryo, aus dem spiter ein Minnchen
wird, von denen eines zum weiblichen Typus sich ausbildenden gar nicht
zu unterscheiden. Und wenn auch sicherlich, wenigsteus in manchen
Fillen, schon auf dem in Rede stehenden Stadium iiber das Geschlecht
des sich entwickelnden Embryo entschieden ist, so bezeugt uns die an-
scheinend vollkommene Gleichheit der ménnlichen und weiblichen Ur-
geschlechtszellen doch das Vorhandensein eines urspriinglich sexuell in-
differenten Zustaudes der F ortpflanzungszellen, der erst durch sekundire
Einflisse nach der einen oder anderen Richtung bestimmt wird. Diese
Erkenntnis, welche mit der oben berithrten phylogenetischen Ent-
wickelung des geschlechtlichen Gegensatzes in bester Ubereinstimmung
steht, ergiebt sich auch aus den Erscheinungen des Hermaphroditis-
mus, wo sich aus einer und derselben Urgeschlechtszelle sowohl Eizellen
wie Samenzellen ableiten; sie tritt aber am Klarsten hervor bei jenem
abnormen Hermaphroditismus, wo, wie bei Fischen, Amphibien
und Krebsen, bei Organismen also, denen regulirer Weise eine strenge
Scheidung der Geschlechter zukommt, plétzl.ich einmal in einem minnlichen
Individuum mitten im Hoden Eizellen zur Entwickelung kommen, oder
umgekehrt in einemn Ovarium Spermatozoén, wo also offenbar ganz lokale
Ursachen die noch indifferente Geschlechtsdriise hier zu . dieser, dort zu
Jener Spezialisierung anregen. — Was nun die Natur dieser geschlechts-
bestimmenden Ursachen selbst anbelangt, so konnen wir nur so viel sagen,
dass hier bei den verschiedenen Organismen offenbar die allermannig-
faltigsten Momente in Betracht kommen, wie dies schon aus dem in den
verschieden Tiergruppen so iusserst wechselnden prozentualen Verhiltnis
zwischen den beiden Geschlechtern geschlossen werden muss. Fiir die
Richtigkeit dieses Satzes gentigen einige Beispiele: Es ist seit v. Siebold's
und Leuckart’'s grundlegenden Untersuchungen bekannt, dass bei der
Biene, welche sowohl befruchtete, als auch parthenogenetische Eier ablegt,
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aus den ersteren ausnahmlos Weibchen, aus den letzteren cbenso aus.
schliesslich Minnchen hervorgehen. Glaubt man dadurch dem Ritsel der
Geschlechtsbestimmung etwas niher gekommen zu sein, so wird diese
IMusion sofort zerstért durch die Thatsache, dass z. B. bei gewissen Blatt-
wespen' gerade umgekehrt die parthenogenetisclhien Eier zur Bildung
von Weibchen fithren, — Ein anscheinend vollig anderes Moment ist
bei dem eigentiimlichen. Wurm Dinophilus apatris wirksam, der, ent.
sprechend der sehr verschiedenen Grosse und Gestalt der minnlichen und
weiblichen Individuen, zweierlei Eier produziert: grosse, aus denen die
grossen Weibchen, kleine, aus denen dic zwerghaften Mannchen hervor-
gehen (Korschelt, 1887, 66). — Auf abermals vollkommen anderen Ur.
sachen scheint endlich die Geschlechtsbestimmung bei den Ridertieren
(Hydatina senta) zu beruhen, fiir welche Maupas (1891, 126) kiirzlich ge-
zeigt hat, dass es der Wérmegrad ist, der fiir das Geschlecht, und zwar

erst fiir dasjenige der iibernichsten Generation, den Ausschlag gibt, — -

Von einem durchgreifenden die Geschlechtsverhiltnisse regulierenden Gesety
kann also sicherlich nicht die Rede sein; welche Momente aber speziell
bei den héheren Tieren und beim Menschen massgebend sind, dafiir be-

sitzen wir, soweit ich sehe, noch gar keinen Anhaltspunkt.

Wendéu wir uns nunmehr zu der eigentlichen Ovo- und Spermato-
genese, der Entwickelung der Ei- und Samenzellen aus den Urgeschlechts-
zellen, so muss ich beziiglich vielen feineren Details, spezicll fiir die

Wirbeltiere, auf die Abschnitte verweisen, welchie den Bau und dic Ent.

wickelung der Geschlechtsorgane zum Gegenstande haben. Bei unseren
Betrachtungen kénnen nu die allerallgemeinsten Fragen, namentlich aber
diejenigen, welche in einem innigeren Verhiltnis zu den Befruchtungs-
erscheinungen stehen, Beriicksichtigung finden.

Das Gerippe fiir jede Ovo- und Spermatogenese ist eine, wahrschein-
lich fiir jede Organismenart genau fixierte Anzahl aufecinander fol-
gender Zellteilungen, welche an den Urgeschlechtszellen beginnen und
mit der Bildung der reifen Eier und Spermatozoén ihr Ende erreichen.
Man sollte erwarten, dass alle diese Teilungen auf karyokinetischem
Weg (durch Mitose [vergl. Abschnitt Zelle]) geschehen; denn nirgends
scheint uns die peinlichst genaue Ubertragung der Kernsubstanz von einer
Zellgeneration auf die niichste wichtiger zu sein, als dort, wo es sich um
die Bildung jener Zellen handelt, die zur Forttiihrung der Art bestimmt
sind. In der That kann man sich von dem reguliren Vorkommen karyo-
kinetischer Teilungen bei der Ei- und Samenbildung leicht tiberzeugen.
Allein  daneben liegen gar nicht wenige und von bewihrten F orschern
herriihrenden Angaben vor, dass, wenigstens in der Spermatogenese in
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gewissen frithen Zellgenerationen direkte (amitotis che) Teilung vorkommt.
Besonders La Valette St. George, Nussbaum, Carnoy und seine
Schule, Verson, Pictet u. a, haben solche Fille beschrieben. Sind diese
Beobachtungen korrekt, so haben wir es hier mit 'einer Erscheinung von
grosser Wichtigkeit zu thun. Denn wenn in einer Zcllengenerationsreihe
zwischen lauter karyokinetische Teilungen plstzlich einmal eine direkte
Teilung eingeschaltet ist, so muss diese eine ganz besondere Bedeutung
haben. Es ist deshalb angezeigt, allen diesen Angaben mit der sirengsten
Kritik gegeniiberzutreten. Eine Téuschung ist némlich in zweierlei Weisc
sehr leicht moglich. Einmal wird es oft schwer festzustellen sein, ob Zellen, an
denen direkte Teilung zur Beobachtung kommt, wirklich Geschlechtszellen
und nicht vielleicht indifferente Stiitzzellen sind, an denen eine direkte
Teilung nichts Auffallendes hitte; iiberdies ist bekannt, dass vielfach
Geschlechtszellen der Degeneration verfallen und es wire denkbar, dass
diese Entartung mit einem Kernzerfall, der als direkte Teilung gedeutet
werden konnte, beginnt. Zweitens aber sind die meisten Angaben iber
amitotische Teilung, wenn sie sich nur auf konservierte Objekte bezichen,
deshalb zw eifelhaft, weil Priparate mit eingeschniirten ruhenden Kernen
selbst dann nicht ohne weiteres im Sinn einer amitotischen Teilung ge-
deutet werden diirfen, wenn durch eine der Kerneinschniirung entsprechende
Teilung des Zellksrpers nachgewiesen werden kann, dass es sich wirklich
um eine Teilung handelt (Boveri 1888, 20). — Von diesen Gesichtspunkten
aus betrachtet, scheint mir durch keine der vorliegenden Angaben bis in
die neueste Zeit herauf das Vorkommen einer direkten Zellteilung in der
Spermatogenese wirklich bewiesen zu werden, Ich selbst konnte bei meinen
Untersuchungen, speziell an Ascaris, niemals einen Fall dirckter Teilung
in ciner Geschlechtszelle zu Gesicht bekommen. Auch O. He rtwig (1890,
55) berichtet in seiner gusserst sorgfiltigen Darstellung der Samenbildung
von Ascaris nichts von solchen. Zu dem gleichen Resultat gelangte vom
Rath (1891, 131) beim Flusskrebs, wo er zeigte, dass die wirklich vor-
kommende direkte Teilung nur auf die Sti tzzellen beschrinkt ist, eine
Angabe, die ich auf Grund eigener Erfahrungen an dem gleichen Objekt
bestiitigen kann. Dagegen hat in jingster Zeit Meves (1891, 127) fiir
die Spermatogonien (siehe unten) des Salamanders unzweifelhaft dargethan,
dass hier eine direkte Teilung des Kerns vorkommt, die um so interessanter
ist, als Meves iiber die Mechanik des Teilungsprozesses wichtige Aufschliisse
zu geben vermochte. Ob Jedoch die fragliche Amitose wirklich in die
Spermatogenese hineingehort und nicht viel mehr einen degenérativen
Vorgang darstellt, erscheint zweifelhaft, auch ist es andererseits gar nicht
vollig sicher, ob auf die Durchschniirung des Kerns eine Zellteilung folgt.

\
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Und so kann auch diese genaueste Angabe das Vorkommen direkter
Teilung im Verlauf der Spermatogenese nicht beweisen. Es darf wohl
betont werden, dass ein solches Vorkommen nach allen unseren gegen-
wirtigen Erfahrungen tiberhaupt als hochst unwalirscheinlich bezeichnet
werden muss. Man versteht nicht, was die karyokinetische Teilung fiir
einen Zweck haben soll, wenn mitten in einer durch Karyokinese ent-
stehenden Zellenreihe eine amitotische Teilung mit ihrer rohen Kerndurch-
schiniirung, die tiberdies hiufig ungleich grosse Tochterkerne liefert, auftritt.
Auch ist darauf aufmerksam zu machen, dass in der Spermatogenese die
Mitosen, welche jenen angeblichen direkten Teilungen nachfolgen, eine
Chromosomenzahl erkennen lassen, die mit der urspriinglichen, in der
ersten Embryonalzelle zu beobachtenden Anzahl der chromatischen Elemente
libereinstimmt, eine Erscheinung, die nach allem, was wir iber die Be-
dingungen der Konstanz der Chromosomenzahl wissen (Boveri 1888), mit
dem Auftreten direkter Teilung ganz unvereinbar zu sein scheint. So
glaube ich den Satz vertreten zu kénnen, dass, so weit uns gegenwiirtig
ein Urteil moglich ist, die ganze Reihenfolge von Generationen,
welche vom befruchteten Ei bis zu den reifen Eiern und
Spermatozoén hinfihren, ausschliesslich durch karyokine-
tische Teilung auseinander hervorgehen.

Ehe wir nun auf weitere Einzelheiten naher eingehen, wird es
zweckmissig sein, eine Vergleichung zwischen Ovo- und Sperma-
togenese anzustellen, um zu ermitteln, in wieweit die einzelnen Zellen-
Generationen, die wir bei der ersteren finden, denen der letzteren ent-
sprechen. Iin allgemeinen und auf den ersten Blick scheint in dieser
Hinsicht ein sehr geringer Parallelismus zu bestehen. Denn da die
meisten Organismen gewiss millionenmal mehr Spermatozoén als Eier pro-
duzieren, muss sich im minnlichen Geschlecht zwischen die Urgeschlechts-
zellen und die zur Befruchtung bestimmten Sexualzellen eine viel grossere
Zahl von Zellgenerationen einschieben, als im weiblichen. Und wenn
man nun die einzelnen hier und dort vorliegenden Generationen, aus-
gehend von der Homologie der miinnlichen und weiblichen Urgeschlechts-
zellen, vergleichen will, mochte man zuniichst die Annahme fiir die wahr-
scheinlichste halten, dass die reifen Eizellen denjenigen minnlichen Sexual-
zellen entsprechen, welche um die gleiche Generationen-Zahl von der Ur-
geschlechts-Zelle entfernt sind, wie sie selbst, und dass alle folgenden Tej-
lungen der inénnlichen Geschlechtszellen im weiblichen Geschlecht nicht
vertreten sind. ,

Die neueren Forschungen haben uns jedoch eines anderen belehrt:
gerade die beiden letzten Teilungen der Ovo- und Spermatogenese
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entsprechen, wie Platner (1889, 85) zuerst betont hat, einander genau,
reifes Ei und Spermatozoon sind die homologen Zellen; die Reihe der bis
zur vorletzten Teilung auf einander folgenden Generationen aber ist unter
sich gleichwertig und kann zwischen den beiden Geschlechtern nicht Zelle
fir Zelle, sondern nur im ganzen verglichen werden.

Bei weitem am einleuchtendsten wird die Richtigkeit dieser Homo-
logisierung wieder bei den Spulwirmern. Hier bestehen vor allem die
glinstigsten Untel‘suchungsbedingungen. Die Produktion von Zeugungs-
zellen geht withrend des ganzen' Lebens eines ausgewachsenen Wurms un-
unterbrochen fort und spielt sich im ménnlichen wie im weiblichen Ge-
schlecht in urfverzWeigten, ausserordentlich langen Rohren ab, in der
Weise, dass vom blinden Ende der Hoden- oder Ovarialrshre aus ein
kontinuierlicher Nachschub von Zellen erfolgt, deren Abkémmlinge, ihrer

‘Generation entsprechend, successive gegen die Geschlechtssffnung vor-

ricken, wo schliesslich die ausgebildeten (bereits befruchteten) Eizellen,
bezw. die Samenzellen angetroffen werden. So findet man also in jedem

zu jeder beliebigen Zeit untersuchten minnlichen und weiblichen Indivi-

duum alle Stadien der Spermato- bezw. Ovogenese in den minutidsesten
Abstufungen vor, und, was nicht weniger wichtig ist, die Aufeinanderfolge
der Entwickelungsprozesse braucht nicht, wie an anderen Objekten, durch
oft schwierige Kombination festgestellt zu werden, sondern sie ergiebt sich
direkt aus der Reihenfolge, in der die einzelnen Stadien in der Geschlechts-
réhre aufeinander folgen. Ausserdem ist, im Zusammenhang mit der
parasitischen Lebensweise die Ei-Produktion bei den Spulwiirmern eine so
kolossale und es sind ausserdem die Bedingungen fiir das Zusammen-
treffen der Eier und Spermatozoén so glinstige, dass die Zahl der von
einem Minnchen gelieferten Spermatozoén die Zahl der von einem Weib-
chen produzierten Eier verhiltnissméissig nur wenig ibertreffen diirtte.
Endlich ist der Gegensatz zwischen Ej. und Samenzellen infolge der
Kleinheit der erstecren und der ausserordentlichen Grosse der letsteren ein
viel weniger ausgepriigter, als in irgend einer anderen, Tiergruppe. Diese
beiden letzteren Umstinde bedingen es offenbar, dass bei den Spulwiirmern
die Ovo- und Spermatogenese so ausserordentlich tibereinstimmen, duss
schon ‘eine genauere Kenntnis des Objekts dazu gehort, um fiir den weit-
aus grossten Abschnitt der Geschlechtsrohre angeben zu kénnen, ob ein
Hoden oder ein Ovarium vorliegt. Schon &ltere Autoren haben diesen
Parallelismus im grossen Ganzen erkannt; ein hochst wesentlicher Fort-
schritt wurde dann durch die vorziiglichen Untersuchungen von van
Beneden (1883, 5), sum Teil gemeinsam mit C. Julin (1884, 6) an

Ascaris  megalocephala herbeigefiihrt. Doch konstruierte gerade van
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Beneden auf Grund einzelner irrtitimlicher Beobachtungen und unhalt.
barer theoretischer Vorstellungen (des oben erwihnten Zellen-Hermuphro-
ditismus) einen Gegensatz zwischen Ej. und Samenbildung, der sich als
unbegriindet erwies. So konnte ich (1890, 22) auf Grund eigener Unter-
suchungen, speziell mit Riicksicht auf die Kernverhltnisse, den Satz auf-
stellen, dass sich bei den Spulwiirmern Ei- und Spermabildung bis in's
kleinste Detail entsprechen, und zu dem gleichen Resultat gelangte kury
darauf O. Hertwig {1890, 35), der die Vergleichung der Ei- und Samen-
bildung beim Pferdespulwurm zum Gegenstand einer eigenen, sehr dankens.
werten Untersuchung gemacht hat.

Unter diesen Umstinden wird es gerechtfertigt sein, auch jin dieser
Frage Ascaris als Paradigma zu wihlen und den hier bestehenden Ver.
héltnissen das an anderen Objekten Gefundene anzuschliessen. Beginnen
wir mit der S permatogenese des Spulwurms, so kénnen wir dieselbe

nach dem Vorgang von van Ben eden und Julin zweckmissiger Weise -

in drei Ktappen einteilen, denen drei spezifische Abschnitte der Hoden-
réhre entsprechen. Der oberste Abschnitt ist die Keimzon e (O. Hertwig).
Hier findet man in dem Husserst diinnen, fadenférmigen, blinden Ende
einen gleichmiissigen Protoplasmastrang, in dem sich zahlreiche Kerne,
aber keine Zellgrenzen nachweisen lassen. Dieses nKeimlager ist durel,
successive TPeilung des Kerns der Urgeschlechtszelle ohne entsprechende
Teilung des Protoplasma entstanden. Erst weiter unten grenzt sich um
die einzelnen Kerne ein Protoplasmahof ab, so dass wir jetzt von Zellen
sprechen kénnen, die nach der von La Vaulette St. George (T1—74), cinem
um die Erforschung der Spermatogenese sehr verdieuten Forscher, einge-
fiihrten Terminologie als Spermatogonien zu bezeichnen sind. Djege Sper-
matogonien trifft man nun in dusserst reger karyokinetischer Teilung an
und es lisst sich gar nicht abschitzen, wie viele Abkommlinge aus jeder
urspriinglichen Spermatogonie hervorgehen. Denn die aufeinanderfolgen-
den Teilungen und ihre Produkte unterscheiden sich, abgesehen davon,
dass die letzteren successive kleiner werden, nicht von einander, weshalb
fir alle diese Abkémmlinge der gleiche Namen: Spermatogonien zu
Recht besteht. An einem bestimmten Puukt der Hodenrshre héren die
Teilungen auf und hier ist die Grenze der Keimzone. Der nun folgende
Abschnitt kann als Wachstumszone (O. Hertwig) bezeichnet werden.
Dieselbe ist, wie ihr Name sagt, dadurch charakterisiert, dass hier keine

gonien letater Generation zu einer betrichtlichen Grosse heranwachsen,
Die am Ende dieses Wachstums angelangte Zelle ist nunmehr als
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Spermatocyte zu bezeichnen. Die Spermatocyten sind also identisch
mit der letzten Generation der Spermutogonien, wenn man nicht vorzieht,
eben schon diese letate Generation mit dem Namen Spermatocyten zu be.
legen, was wohl korrekter wire, Die reifen Spermatocyten gelangen nun
endlich in die dritte Zone, die O. Hertwig als Reife- oder Teilzone
unterscheidet. Hier teilt sich jede Spermatocyte zunichst in zwei Tochter.
zellen, die noch zusammenhéingen, wihrend eine jede sich abermals teilt.
So entsteht aus jeder Spermatocyte eine Gruppe von vier Zellen, die nun
die letzte Generation der ganzen Spermatogenese repriisentieren. Jede
dieser vier Zellen wandelt sich néimlich in ein Spermatozoon um, sie st

‘Urgeschlechtszelle.

(dle Zahl der Generatonen
Int cine viel grossere),

} Wachstumszone.
Spermatoeyte I. O,

®:
Spermatocyten II, Q. /.\/ \. J Reifezone

-
|

7\,//
~

(Sumeamattersetlen)
Spermatiden — o' 0/ \.....; -----
(8amansellen) .
Fig. 12,

also als Samenzelle oder, wie La Valette diese noch unreifen Samenzellen
benannt hat, als Spermatide zu bezeichnen. Die Mutterzellen der Sperma-
tiden fihren entweder den Namen Spermatocyten II. Ordnu ng
(Platner, 1889, 87), oder man kann sie als Samenmutterzellen
uuterscheiden 1), .

Ich habe den im Vorstehenden geschilderten Verlauf der Spermato-
genese in dem Stammbaum der Fig. 12 versinnlicht, fiir welchen nichts

_—

1) Der Ausdruck ,Samenmu tterzellen* wird von den verschiedenen Autoren fiir
die verschiedensten Generntionen der Spérmatogenese angewendet, O, Hertwig hat deu-
selben neuerdings wieder fiir die Spermatocyten 1. Ordnung gebraucht und nennt dem ent-
sprechend die Spermatocyten II. Ordnung ,,Samentqchterzellen“, die Spermatozosn

~
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weiter zu bemerken ist. also dass dje Zahl der aufeinauderfolgenden
Spermatogonien-Generationen eine sehr viel grissere is
angegeben,
Vergleichen wir nunmehr mit diesem Verlauf den der Ovogenese

) ergiebF sich zunichst fiir die Keim- und Wachstumszone die vollkom:
menste Ubereinstimmung. Wir finden in der ersteren die gleiche rege
Vermehrung unter sich gleichartiger Zellen, welche vollkommen den Spfr-
matogonien entsprechen und fiir die jch deshalb den Namen Ovogonien
vorschlage. Die letate Generation der Ovogonien tritt in die Wachstum’s-
zone ein, wo jede Zelle zu betrichtlicher Grisse heranwiichst und nun-
mehr — entsprechend der Spermatocyte — als Ovocyte zu bezeichnen
wiire. Schliesslich wiire zu erwarten, dass jede Ovocyte in einer sich an.
schliessenden Reifezone durch zwei aufeinander folgende Teilungen vier
Eizellen aus sich hervorgehen liesse. Wipr werden alsbald seth da§s
dies in der That der Fall ist; allein da drei von diesen Eizellen PU(iilne;]-.
tir sind, ist der Vorgang gewissermassen maskiert und es hat deshall, sehr
lange gedanert, bis er in dieser Bedeutung erkannt worden ist und‘ bis
diese Erkenntnis sich zu allgemeiner Anerkennung hat durchringen kénnen

Die Zelle némlich, welche wir soeben nach der Art ihrer Entstehuncr'
als das Homologon der Spermatocyte erkannt haben, ist nach dem bisheb
allgemein iiblichen Sprachgebrauch bereits dags Ei. Sie wird zum Unterr
schied von dem reifen befrnchtungsfﬁhigen Ei als unreites Ei bezeicilllet-
welches, um den Zustand der Reife zu erlangen, noch gewisse Umwand:
lungen: ,,Reife-Erscheinungen“ durchzumachen hat?,’ die unter
Namen der ,,Richtungskiirperbildung“ bekanut sind.

Bevor wir deshalb in der Vergleichung der Ovo. und
weitergehen, ist es notwendig, diesen Vorgang zu analysieren Ich glaub
dabei iiber die in letzter Zeit wiederholt dargestellte ﬁjtere G;aschichgte de:
Gegenstandes hinweggehen zu kénuen und erwihne nur, dass es . M u ller
war, der mit dem Namen wRichtungskirperchen (Richtungsb]iisclien) zwel
kleine protoplasmatische Kiigelchen hezeichnete, die man nach Schwlmd

t, als in dem Schema

dem

Spermatogenese

»Samenenkelzellen”. Schon diese Konsequenz s richt i i

Bezeichnungsweise. Denn das, was 0. H ertw;:l g Snmeflenkelzz?;ninf?cglt::: 'ieagleln dle?e
den Namen ,Samenzelle (Spermntozoon) und verdient anch nllein, i : Snting,
Die Terminologie muss also von diesem Punkte ausgehen, und somit k
Mutterzelle zweier Samenzellen den Namen »Samenmutterzelle verdienen, diejenige Zel]
also, welche bei O, Hertwig gerade umgekehrt »Samentochterzelle* heis,st JDiegS -
n}utterzelle 0. Hertwig’s dagegen wire eine Samen-GrossmutterzeII.e we .
dle§en unschénen Namen nicht lieher 8anz vermeiden und sich ebe;n mit de;n al;m ""?n
ubhche? Ausdruck Spermatoe yte (L Ordn,) begniigen will. Tch werde bei der 0vogemem
noch einmal auf diese terminologische Frage zurtickkommen, genese
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des Keimblischens und m eist unmittelbar vor Beginn der Furchung vom
Ei sich abschniiren sah. Thre Bedeutung blieb trotz zahlreicher Hypothesen
ritselhaft, der Name Richtungskdrper aber riihrt daher, dass sie bei
manchen Eiern dort angetroffen werden, wo spiter die erste Furche ein-
schneidet, so dass also die Richtung der ersten Teilungsebene durch die
Lage dieser Korperchen bestimmt zu sein schien. Eine richtige Einsicht in
das Wesen und die Bedeutung der Richtungsksrper konnte erst angebahnt
werden, als' man die feineren Vorginge, unter denen sie gebildet werden,
niher kennen lernte. Dies geschah zu jener Zeit, in der auch die Be-
fruchtungsprozesse aufgeklirt wurden. Bititschli (1876, 25) hat sich in
dieser Hinsicht* Verdienste erworben; er konnte zuerst karyokinetische
Figuren bei der Bildung der Richtungskérper nachweisen, doch gelangte
er noch nicht zum vollen Verstindnis des Vorganges. Erst O. Hertwig
(1877, 51) und gleichzeitig Giard (39, 40) klirten den Prozess vollkommen
auf. Besonders der erstere Forscher erbrachte den klaren Nachweis, dass
die Bildung eines jeden Richtungskorpers durch eine karyo-
kinetische Zellteilung geschieht. Spitere Untersuchungen zahl-
reicher Autoren haben diese Angaben bestitigt und in einzelnen Punkten
vervollstindigt. Aus den Chromosomen des Keimblischens und den be-
kannten von ihren Astern umgebenen Centrosomen bildet sich eine regu-
lire vollkommen symmetrische Teilungsfigur, die I. Richtungsspindel,
deren Besonderheit nur darin besteht, dass sie nicht die Mitte des Proto-
plasma einnimmt, sondern sich mit ihrer Achse radial stellt, so dass der
eine Pol die Ei-Oberfliche beriihrt. An dieser Stelle wolbt sich sodann
die Ei-Oberfliiche zu einem Zapfen empor, die chromatische Aquatorialplatte
spaltet sich in zwei Tochterplatten, von denen die eine gegen den inneren,
die andere gegen den #usseren Pol riickt, und nun schniirt sich der Proto-
plasmaknopf in der Mitte zwischen den beiden Tochterplatten vom Ei ab.
Das abgeschniirte Kiigelchen enthilt somit die eine Halfte der Teilungs-
figur: den #usseren Pol und die zugehorige Chromosomen-Gruppe, und
wird als I. Richtungskérper bezeichnet. Die im Ei zuriickbleibende
Hilfte der Teilungsfigur rekonstruiert sich nun, ohne dass die Tochter-
chromosomen den Zustand eines ruhenden Kernes durchzumachen haben,
direkt wieder zu einer radial gestellten Spindel, der II. Richtungsspindel,
worauf ganz der gleiche Prozess zum zweitenmal ablauft. So entsteht der
II. Richtungskdrper, worauf die im Ei zurtickbleibenden Tochter-
chromosomen wie nach jeder gewshnlichen Zellteilung sich zu einem
ruhenden Kern konstituieren. Dieser Kern ist der Eikern ; das Ei ist jetat
reif und erleidet nach erfolgter Befruchtung die Schicksale, mit denen
wir uns oben eingehend beschaftigt haben.
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tocyte I O.) und der Eimutterzelle (Ovocyte 1. 0O.) gleich nach der ersten
Teilung noch zum zweitenmal geteilt wird, ehe sie noch Zeit gehabt hat,
sich im Ruhestadium zwischen zwei Mitosen durch Ernshrung wieder zu
ergénzen, wird sie geviertelt, und so erhilt jede der vier Enkelzellen durch
den sinnreichen Prozess, den man kurz als Reduktionsteilung charakteri-
sieren kann, nur die Halfte der chromatischen Substanz und der chroma-
tischen Elemente, welche ein Normalkern einschliesst.* C

Es muss gleich hier bemerkt werden, dass durch das Ausfallen des
blischenformigen Ruhezustandes, worin nach obiger Definition fiir O. He rt-
wig das Wesen des Reduktionsprozesses besteht, die Herabsetzung der
Chromosomenzahl auf die H#lfte nicht erklirt wird, indem, wie ich
schon friiher, Platner gegeniber, ausgefiihrt habe und woriiber ‘unten
noch genauer zu sprechen sein wird, gerade im Gegenteil beim Fehlen des
Ruhezustandes die Zahl der in den beiden Teilungen vorhandenen chroma-
tischen Elemente genau die gleiche sein muss. Durch O, Hertwig’s
Darstellung wird also hochstens die Verhiitung eines tbermissigen An-
wachsens der Gesamtchromatinmasse erklirbar, Auch Weismann
(1891, 135) hat sich in #hnlicher Weise iber die Hertwi g'sche , Reduk-
tionsteilung* ausgesprochen und in lichtvoller Weise ausgeftthrt, dass fiir
diesen Forscher, nachdem derselbe eine vollige Vermischung des viter-
lichen und miitterlichen Chromatins annimmt und im tibrigen jede weitere
Vorstellung tiber die Struktur dieser Substanz abweist, die fragliche Re-
duktion nur eine Massen-Reduktion sein kénne, deren Notwendigkeit,
ja deren Moglichkeit ohne weitere Voraussetzung gar nicht einzusehen
sei. Eine Reduktion des Chromatins sei vielmehr nur dann verstindlich,
wenn man in dieser Substanz héhere Einheiten anerkenne, "deren Zahl
durch den Reduktionsprozess herabgesetzt werde.

Eine Reduktion in diesem Sinn — eine Zahlenreduktion — war
schon friiher vou Weismann (1887, 107) und mir (1888, 20), von jedem
auf anderer Grundlage postuliert worden. Die Erwigungen, durch welche
Weismann zu dieser Forderung gelangte, kann ich am besten mit seinen
eigenen Worten klarlegen. Er sagt hieriiber in seiner »Amphimixis*
(pag. 18): ,Wenn das Keimplasma der lebenden Wesen vor Einfthrung
der geschlechtlichen Fortpflanzung nur die Entwickelungstendenzen des
einen Individuums enthalten konnte, so musste sich dies durch die ge-
schlechtliche Fortpflanzung dergestalt dndern, dass nun bei jeder Befruch-
tung zwei individuell verschiedene Keimplasmen sich im Kern des Eies zZu-
sammenordnen; die Zahl dieser individuell verschiedenen Keimplasma-
Arten musste aber notwendig mit jeder weiteren Generation sich verdoppeln,
und zwar so lange, bis die sich bei der Befruchtung vereinigenden Keim.
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plasmen nicht mehr halbierbar waren, ohne ihre Fihigkeit, den ganzen
Organismus aus sich hervorgehen zu lassen, aufzugeben, d. h. also, bis sie
die Minimalgrenze ihrer Masse erreicht hatten. Von diesem Augen-
blick an konnte geschlechtliche Fortpflanzung nur dadurch ermdoglicht
werden, dass entweder die Kernsubstanz an Masse fort und fort um das
Doppelte anwuchs, oder — da dies nicht méglich war — dadurch, dass
vor jeder Befruchtung das Keimplasma jeder Keimuzelle halbiert wurde,
nicht blos der"Masse nach, sondern vor allem der darin enthaltenen In-
dividualitit-Einheiten nach, eben jenen Ahnen-Keimplasmen, oder wie ich
sie kurz nannte: Ahnenplasmen. — Weismann deduzierte nun weiter-
hin theoretisch den Vorgang, durch den diese Reduktion der Ahnen.
plasmen, oder wie er diese hypothetischen Einheiten des Chromatins
neuerdings nennt: der ,,I&e“, zu Stande kommt. Es soll dies auf dem
Wege der Kern- und Zellteilung geschchen. Es muss nach Weismann
zwei verschiedenc Arten von karyokinetischer Teilung geben, die er als
Aquations- und Reduktionsteilung unterscheidet. Die gewohnliche
Art der Teilung ist die Aquationsteilung, die dadurch charakterisiert ist,
dass sich jedes Id in zwei identische Tochter-Ide spaltet, von dencn jedes
einer anderen Tochterzelle zugeteilt wird. Auf diese Weise erbt sich die
Gesamtzahl der Ide mit allen denselben zukommenden Eigenschaften von
einer Zellen-Generation auf die nichste fort. Dieser Aquationsteilung steht
nun in der. Vorfahren-Reihe einer jeden Ei- und Samenzelle eine Re.
duktionsteilung gegeniiber. Bei dieser spalten sich die Ide nicht, sondern
die eine Hilfte derselben geht ungeteilt in die eine, dic andere in die
andere Tochterzelle iiber. Dadurch wird in diesen Tochterzellen und in
ihren eventuellen durch Aquationsteilung entstehenden Abkommlingen die
Zahl der Ide auf die Hilfte herabgesetat, jede Ei- und Samenzelle enthilt
also halb so viel Ide, als die erste Embryonalzelle, von der sie abstamnt,
und durch die Befruchtung wird dann diese urspriingliche Zahl wieder-
hergestellt. Da nun die einzelnen Ide eines Kerns individuell verschicden
sind, enthalten die aus der Reduktionsteilung hervorgehenden Tochterkerne
Ide von verschiedener Qualitit, wodurch die Zellen selbst, also die Ei-
bezw. Samenzellen eines und desselben Organismus mit verschiedenen
Eigenschaften behattet werden. Aus dieser Verschiedenheit der Befruch-
tungszellen aber erklért sich die Ungleichheit, welche zwischen den Kindern
gleicher Eltern stets beobachtet wird.

In seiner ersten Abhandlung tiber den fraglichen Gegenstand (1887, 107)
liess es Weismann fir die Spermatogenese unentschieden, an welche
Teilung die Reduktion gekniipft sei; dagegen nahm er, gestiitzt auf die
Thatsache, dass parthenogenetische Eier nur einen Richtungskorper bilden
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(sieche unten), bei der Ovogenese die Bildung des zweiten Richtungskorpers
als Reduktionsleitung in Anspruch, wegegen er im ersten Richtungskérper
das von ihm gleichfalls theoretisch postulierte ovogene Kernplasma des
Eies ausgestossen werden liess. Ja Weismann glaubte schon damals aut
Grund gewisser Angaben von van Beneden (1883) und Carnoy (1886)
tiber die Richtungskorperbildung bei Ascaris, dass die Entstehungsweise
des zweiten Richtungskorpers in der That gewisse Besonderheiten erkenmnen
liesse, welche diese Teilung zur Reduktionsteilung stempelten.

Eine Modifikation erhiclt die Weismann’sche Lehre in dessen
neuesteln Werk (1891, 135). Hauptsiichlich gestiitst auf 0, H ertwig’s
Vergleichung der Fi und Samenbildung bei den Nematoden (1890, 35)
nimmt Weismann nunmehr fiir jede Li- und Samenzelle zwej Reduk-
tionsteilungen an, und zwar erkennt er dieselben bei der Eibildung in den

Teilungen der Ovocyten I. und II. Ordu. {Bildung des I. und II. Richtungs-

korpers), bei der Samenbildung in den eutsprechenden Teilungen der
Spermatocyten. Die Notwendigkeit einer zweimaligen Reduktionsteilung
ergebe sich aber daraus, dass in den Ovo- bezw. Spermatocyten I. Ordn. die
Zahl der Ide zuniichst durch Teilung verdoppelt werde. Durch die erste
Reduktionsteilung werde sie dann auf die Normalzahl, durch die zweite
aut die Hilfte herabgesetzt.

Wihrend diese Ausfiihrungen zum grossten Teil auf theoretischen
Erwigungen beruhen und, wie sich unten zeigen wird, den Thatsachen
weit vorauseilen, hilt sich dic vou mir (1888, 2090, 22) postulierte Reduk-
tion streng an die sichtbaren Vorginge. Es ist dies die Reduktion der
Zahl der Chromosomen. Wir wissen auf Grund vielfacher Beobach-
tungen, dass die Zahl der Chromosomnen fiir Jeden Organismus koustant
ist und dass unter gewshnlichen Verhiltnissen jede Zelle die ihr bei ihrer
Entstehung zugeteilte Chromosomenzahl auf ihre beiden Tochterzellen
weiter vererbt. Nehwen wir nun z. B. einc erste Embryonalzelle 1nit vier
Chromosomen, wie bei Ascaris megalocephala, so miissten, wenn das er.
withnte Gesetz ausnahmslose Geltung: besisse, die von derselbén abstam-
menden Ei- bezw. Samenzellen gleichfalls vier Cliromosomen besitzen.
Die aus der Vereinigung zweier solcher Geschlechtszellen entstehende
niichste erste Embryonalzelle miisste dann bereits 8 Chromosomen ent-
halten, und so miisste die Zahl dieser Korperchen mit jeder weiteren
Generation immer wieder aut das Doppelte anwachsen. Thatséchlich ist
dies nicht der Fall; vielmehr enthalten die Ei- und Samenzellen von
Ascaris meg. nur noch die Halfte Y), also zwei Cliromosomen, so dass bej

1) Es gilt dies filr alle genauer untersuchten Kille.
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der Befruchtung wieder die 'typische Vierzahl hergestellt wird, die sich
auf solche Weise durch ungezéhlte Generationen konstant erhilt. Es
findet also in der Ovo- und Spermatogenese in irgend einer Zellengeneration
einc Reduktion der Chromosomenzahl auf die Hilfte statt, und diese Re-
duktion ist, wie ich schon friher betont habe, nicht etwa nur ein theore-
tisches Postulat, sondern eine Thatsache.

Es muss demnach auch einen besonderen Vorgang geben, durch
welchen die in Kede stehende Reduktion bewirkt wird. Die Notwendigkeit
dieses spezifischen Vorganges hat keineswegs die Hypothese von der
Individualitit der Chromosomen oder irgend eine andere Annahme zur
Voraussetzung; vielinehr gentigen vollkommen die oben erwihnten That.
sachen tber die Koustanz der Chromosomenzahl, um jene Forderung zu
begriinden. Denn wenn der gewohnliche Kreislauf des Chromatins von
einer Zellengeneration zur niichsten darin besteht, dass bei jeder Teilung
eine bestimmte Zahl von Chromosomen auftritt, dass jede Tochterzelle
von jedem dieser Kérperchen die eine Hilfte erhilt, dass diese Tochter-
chromosomen sich in ein Gerist umwandeln und dass schliesslich bei der
nichsten Teilung aus diesemn Geriist genau die gleiche Zahl von Chromo-
somen hervorgehen, als in die Bildung desselben eingegangen sind, so
mdgen die Einrichtungen, welche diese Zahlenkonstanz durch den Geriist-
zustand  hindurch gewdhrleisten, sein, welche sie wollen: sobald einmal
eine Zelle auftritt, die plotzlich nur halb so viel Chromosomen aufweist,
als die vorhergehende Generation, so muss sich in dem soeben skizzierten
Kreislauf irgend etwas anderes verhalten haben, also sonst, es muss, mit
anderen Worten, ein spezifischer Reduktionsprozess existieren, Aufgabe
der Forschung ist es also, den Punkt aufzusuchen, an welchem die reduzierte
Zahl zum erstenmal nachweisbar ist, und, wenn moglich die Vorgiinge zu
ernieren, durch welche die Herabsetzung der Chromosomenzahl auf die
Hilfte bewirkt wird. Bei der Bedeutung, welche wir den Chromosomen
zuerkennen, muss die Art des Reduktionsprozesses fiir unsere Einsicht in
das Vererbungsproblem von héchster Wichtigkeit sein.

Es ist zu bemerken, dass, als Weismann das Postulat seiner Iden-
Reduktionsteilung zum erstenmal auseinandersetzte, er diesen Prozess
in einer Weise versinulichte, dass durch denselben, wenn er in der Natur
wirklich realisiert ist, zugleich die Reduktion der Chromosomenzah]
bewirkt wird. Da es nimlich damals, hauptsichlich auf Grund der irrtiim-
lichen Angaben Carnoy's (28) tber die Bildung der Richtungskorper bei
Ascaris, den Anschein hatte, als seien die Chromosomen, welche bei diesen
Teilungen nach den beiden Polen auseinanderriicken, vorher nicht ver-
bunden gewesen, sondern als wanderten Stiicke, die von Anfang an selbst-
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stindig waren, gegen die Pole, sah Weismann hierin die Erscheinungen
der Reduktionsteilung und stellte die sichtbaren Unterschiede zwischen
Aquations- und Reduktionsteilung folgenderinassen dar; gehen hei der

Aquationsteilung z. B. acht Chromosomen aus demn Geriist hervor, so werden
diese halbiert und jede Tochterzelle erhalt wieder acht Chromosomen ; bei
der Reduktionsteilung dagegen spalten sich die Chroinosomen nicht, sondern

die eine Hilfte geht zun1 einen, die andere zum andern Pol. So erhilt
also jede Tochterzelle nur vier Chromosomen und damit auch nur die Halfte
der Ide. Auch neuerdings nimmt Weismann die von verschiedenen
Autoren beschriebenen, im Folgenden zu betrachtenden Reduktionsvorgtinge
der Chromosomenzahl fir seine Iden-Reduktion in Anspruch. Wiirde
er diesen hypothetischen Prozess stets an jenen thatsichlichen kniipfen,
so wire es nicht notwendig, die beiden Arten von Reduktion: Iden- und
Chromosomen-Reduktion, auseinander zu halten. Allein Weismann er
klirt, dass die Reduktionsteilung der Ide auch in anderer Weise von
statten gehen konne, dass sie auch unter ganz den gleichen Vorgiingen,
wie die Aquationsteilung, unter den Erscheinungen der Léngsspaltung,
durch welche ja Konstanz der Chromosomenzahl verblirgt wird,
verborgen sein kénne. Uberdies postuliert er in seiner Iden-Theorie fiir
die Reduktion durchaus cine Kernteilu ng (Reduktionsteilung), wihrend
fir die Reduktion der Chromosomenzahl a priori sehr verschiedene
Modi denkbar sind und es vorderhand noch sehr fraglich erscheint, ob
dieselbe durch einen Teilungsakt bewirkt wird. Wenn also von Chromatin-
Reduktion gesprochen wird, so muss nicht allein Massen- und Zahlen-
reduktion auseinander gehalten werden, sondern es ist auch fiir die letztere
wieder zu unterscheiden zwischen der rein hypothetischen Iden-Reduktion
und der thatséichlichen Reduktion der Chromosomenzahl. Die Beobachtung
hat es direkt nur mit der letsteren zu thun, und es soll nunmehr im
Folgenden untersucht werden, wie weit unsere Einsicht in diese Verhiiltnisse
gegenwiirtig reicht.

- Auf Grund vergleichender Untersuchungen an zahlreichen Eiern aus den
verschiedenstern Tiergruppen konnte ich zuerst dus Gesetz formulieren (1890,
22), dass zur Zeit, wo sich die erste Richtungsspindel bildet, wo sich also, mit
anderen Worten, die Ovocyten I. Ordnung zur Teilung anschicken, stets
schon die reduzierte Zahl von Chromosomen oder, wie wir aus alsbald
einleuchtenden Griinden indifferent sagen wollen, von einander isolierter
Chromatinportionen vorhanden ist. Diese Chromatinksrperchen unter-
scheiden sich in einzelnen Fillen (Echinus, Pterotrachea) durchaus nicht
von den Chromosomen irgend eines anderen zur Teilung schreitenden
Kerns: es sind homogen erscheinende Fadenstiicke oder Korner, die sich
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in der ersten Richtungsspindel regulirer Weise halbieren, worauf die in
der Ovocyte II. Ordnung verbleibenden_Tochterchromosomen in der zweiten
Spindel abermals in zwej Hilften, eine fiir den zweiten Richtungskérper,
eine fiir das Ei gespalten werden. So_geht also durch zwei vollkommen

typische Teilungen, an denen nur das_Ausfallen des Ruhezustandes eine

letaten konnte jch~

k)

wenn dieses sich auflost, schon aus zwei Hilften zusammengesetzt (Ascaris
lumbricoides), welche sich in der ersten Spindel voneinander lésen, um
auf die Ovocyte II. Ordnung und den I. Richtungskorper verteilt zu
werden. Die der ersteren erfahren dann in regulirer Weise eine zweite
Teilung. Endlich gibt es Fille, als deren Typus Ascaris megalocephala

parallelen Stiicken bestehen, die librigens nicht nur durch eine achroma-
tische Kittmasse, sondern auch durch chromatische Briicken untereinander
verbunden sind. Der Verlauf der beiden TeiTungen ist, wie ich (1887, 17)
Im Gegensatz zu van Beneden, Carnoy, van Gehuchten u. a. nach-
weisen konnte, auch hier ejn reguliirer; jede vierteilige Chromatinportion
wird bei der ersten Teilung in zwei zweiteilige Elemente gespalten, je eines
fiir den I, Richtungskorper, eines fiir die Ovocyte II. Ordnung; die zwei-
teiligen Elemente der letzteren geben dann ihre eine Halfte — ein ein-
faches Stibchen — dem II. Richtungskérper ab, withrend die andere dem
Ei zugeteilt wird. Ich beurteilte die letsteren Falle nach den ersteren und
deutete dicselben so, dass die vierteiligen Stiicke durch zweimalige unvoll-
stindige Spaltung aus einfachen Chromosomen entstanden wiren dass
mit anderen Worten, in Jedem dieser Chromosomen nicht nur die fiir die
beiden Tochterzellen, sondern schon die fiir die Enkelzellen bestimmten
Chromosomen vorbereitet seien. Uberdies konnte ich bei einem anderen
Wurm (Sagitta), bei dem die Bildung der Richtungskérper genau 80, wie
bei Ascaris meg. verliuft, im intakten Keimblischen die bereits reduzierte
Zahl von Chromosomen in einem Zustand nachweisen, wo diese Kérperchen
einen vollkommen einheitlichen Eindruck machen.

Musste ich daraus den Schluss ziehen, dass die Reduktion der Chro-
mosomenzahl allgemein vor der Bildung der Richtungskérper, also

Spétestens in der Ovocyte I Ordnung, zu St_@gd&kg‘mmﬁ,io‘l{_onnte

ich andererseits, wenigstens fiir Ascaris meg., zeigen, dass dieselbe auch

nicht frﬁhevi'_erf-olgt.- Denn in den Teilungen der Ovogonien bis zur

stets die noch nicht reduzierte Zahl von Chromo-

sc?
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somen nachweisen!). Zu den gleichen Ergebnissen gelangte ich bei der
Untersuchung der Spermato geuese von Ascaris und formulierte darduf-
hin den Satz: Die Reduktion der Chromosomenzahi erfolgt in
den Ovo-, bezw. Spermatogonien [. Ordnung. Wie dicselbe aber
hier zu Stande kommt, dariiber schienen mir zwar Vermutungen méglich
zu sein, irgend etwas Sicheres aber dariiber auszusagen, dies schienen mir
die bis dahin bekannten Thatsachen nicht zu gestatten.

Die Untersuchungen, die seither tber diese F rage verdtfentlicht
worden sind, haben fast simtliche hinsichtlich des Thatstichlichen meine
Angaben bestitigt, wenn auch die Deutung der Befunde von der meinigen
mehr oder weniger abweicht, Zu besonderer Befriedigung gereichte micl,
vor allem die schon bfters zitierte ausgezeichnete Abhandlung von 0,
Hertwig (1890, 55). Dieser Forscher bestiitigte fiir die Spermatogencse
des Pferdespulwurms bis in's kleinste alle Angaben, welche ich iiber die
viel umstrittene Ovogenese dieses Wurmes gemacht hatte. Er gelangte,
wie ich, zu dem Resultat, dass in den Spermatogonien und Ovogonien
diejenige Zahl von Chromosomen besteht, die in der ersten Embryonal-
zelle vorhanden war, und dass eine Reduktion der Chromosomen, wie
van Beneden und Julin, bezw. Lameere wollten, hier nicht statt.
findet, dass also in dem Kern der Spermatocyten, bezw. Ovocyten I. Ordn.
die noch nicht reduzierte Chromosomenzahi eingeht. Er bestatigt ferner
fir die Teilungen der Spermatocyten genau das, was ich selbst im Gegen-
satz zu van Beneden und Carnoy fir die Teilungen der Ovoeyten
(Richtungskijrperbildung) angegeben hatte, und kommt sehliesslich zu dem
Resultat, dass sich Ei- und Spermabildung bei den Spulwiirmern bis in's
kleinste Detail entsprechen, ein Ergebnis, welches ich kurz vorher mit
denselben Worten formulicrt hatte. 0. Hertwig hat aber tiberdies ge-
wissen Vorgingen seine besondere Aufmerksamkeit gewidmet, die ich
selbst nur kurz beriihrt hatte, niémlich der Art und Weise, wie sich die
chromatische Substanz der Spermatocyten I. Ordnung fiir die Teilung vor-
bercitet. Nach dem, was oben tiber den Zeitpunkt der Reduktion gesagt
worden ist, ist es klar, dass diese Verhiltnisse der minutiésesten Unter.
suchung wert sind. Ich selbst hatte (tir die Ovocyten) angegeben, dass

das Chromatin zu zwei Gruppen?®) von je vier verbundenen Chromatin. -

1} Kurz darauf hat Lameere (1890, 70) angegeben, dass bei den Teilungen der Ovo-
gonien von Ascaris successive die Hilfte der Chromosomen ausgestossen werde und dass
dadurch die Reduktion zu Stande kime, ganz entsprechend dem Vorgang, den van Beneden
und Julin (1884, 6) fur die Spermatogenese von Ascaris beschrieben hatten. Ich muss
jedoch dem gegentiber meine Angabe aufrecht erhalten.

2) Ich beziehe mich hier und im Folgenden immer auf diejenige Variotiit von Ascaris
meg., welche in der ersten Embryonalzelle vier Chromosomen aufweist,
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stibchen angeordnet sei, und ich nahm jede solche Gruppe als ein chro-
matisches Element (Chromosoma) Tn Anspruch, indem mir die allerdings
sehr schwer zu analysierenden, vorhergehenden Stadien den Eindruck
machten, dass jede Gruppe durch unvollstindige Vierteilung (zweimalige
Lingsspaltung) eines Chromatinstiickes entstanden sei. O. Hertwig hat

nun gerade die fraglichen Stadien einer hochst sorgfiltigen Untersuchung
unterworfen und dieselben bis sehr weit zurlick analysiert. Es ergab sich
aber hierbei, dass tber den eigentlichen Kernpunkt: wie nimlich die bei-
den vierteiligen Chromatingruppen entstehen, etwas Sicheres nicht zy er-
mitteln war, Denn wo tiberhaupt etwas Deutliches zu sehen war, da fand
O. Hertwig zwei Gruppen von je vier verbundenen Fadenstiicken, die
zwar von der spiteren Form noch wesentlich abweichen, aber doch schon
im Prinzip das Endresultat darstellen und dber deren Ausbildung kein
Aufschluss zu erlangen war, O, Hertwig lisst es daher dahingestellt
sein, wie die beiden vierteiligen Elemente entstehen, spricht sich aber an
verschiedenen Stellen seines Werkes dahin aus, dass nach seiner Meinung
jede Gruppe durch doppelte Lingsspaltung eines F adenstiickes entstanden
sei, d. h. er steht vollkommen auf dem von mir vertretenen Standpunkt.
Es ist deshalb auch nur ein scheinbarer Gegensatz, wenn 0. Hertwig
meiner Ausdrucksweise: dass zwej vierteilige Elemente vorligen, entgegen-
tritt und behauptet, es seien deren acht. Und es wiire kein Grund, auf
diese Differenz niher einzugehen, wenn nicht zum Teil durch O. Hertwig's
Ausdrucksweise der Anschein erweckt worden wiire (Weismann, 1891, 135),
als werde durch seine Befunde die Reduktion der Chromosomenzahl er-
klirt. Es scheint hier ein Missverstindnis vorzuliegen, das ich im Folgen-
den aufzukliren versuchen will.

Wenn sich eine Zelle zur Teilung anschickt, so spaltet sich regulirer
Weise jedes Chromosoma —. wir wollen deren vier annehmen — ip zwei
Hilften, von denen durch den Mechanismus der Karyokinese jede einer
andern der beiden zu bildendey Tochterzellen zugeteilt wird. So erbt
sich also auf jede Tochterzelle die typische Zahl von vier Chromosomen
fort. 'Wir nennen die aus dem ruhenden Kern hervorgehenden vier Chro-
mosomen Mutterelemente, ihre Teilprodukte Tochterelemente, Wann sich
die Spaltung der Chromosomen einleitet, ist sehr verschieden; sie scheint
in manchen Fillen erst aufzutreten, wenn die Mutterelemente schon zur
Aquatorialplatte der karyokinetischen Figur angeordnet sind, in anderen
Fallen zeigt sie sich schon viel frither im noch vollig intakten Kernblas.
chen. Von dem Moment an, wo die Spaltung sichtbar ist, spreche ich
von vier zweiteiligen Chromosomen oder ich sage: in jedem Mutter-
element sind die beiden Tochterelemente vorbereitet, Als  selbstandige
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weiblichen Zellen selbst tritt dagegen erst in der Generation der
" Ovo- und Spermatocyten I. Ordnung auf.. Zwar konnte oben auch fiir
diese in manchen Fillen noch eine gewisse Ubereinstimmung hervorgehoben
werden, indem die Spermatocyten eine im Vergleich zu ihren kleinen
Enkelzellen, den Spermatozoén, recht betrichtliche Grosse und manch-
mal selbst eine Art von Dotterkorpern aufweisen. Allein verglichen mit
den ihnen gleichwertigen Ovocyten sind sie doch immerhin kleine Zellen.
Denn die letzteren wachsen ja zu Dimensionen heran, welche fiir die all-
gemeinen Grossenverhiltnisse der Zellen in allen Fillen als ausserordent-
lich, vielfach sogar als kolossal bezeichnet werden miissen. — Es ist nicht
uninteressant, sich klar zu machen, dass die Bereitung und Aufspeicher-
ung des gesamten, fiir das Ei bestimmten Dottermaterials in der Gross-
mutterzelle des Eies, in der Ovocyte I. Ordnung geschieht, von wo es
infolge des rudimentiiren Zustandes dreier der sich ableitenden ]j}nkelzellexf
(Richtungskorper) nur in das einzig iibriggebliebene funktionierende Ei
iibergeleitet wird. Auch dass das Spermatozoon in vielen Fillen schon
in die Ovocyte I. Ordnung eindringt und nun die beiden noch ausstehen-
den Teilungen abwartet, bis es in Aktion tritt, ist eine merkwiirdige Er-
scheinung.

Mit dem oft so gewaltigen Wachstum der Ovocyte I. Ordn. geht eine
entsprechende Vergrisserung ihres Kerns parallel, der demnach in
sehr grossen Ovocyten gleichfalls eine excessive Grosse erlangt und aus
diesemm Grund als der einzige von allen Zellkernen seit langer Zeit einen
besonderen Namen: ,Keimblischen* erhalten hat. Wenn man es nach
den Beziechungen, die wir zwischen Kern und Protoplasma annehmen
miissen, begreiflich findet, dass der Kern der Ovocyte dem Zellkirper
proportional heranwichst, so muss es umso auffallender erscheinen, dass
der Eikern, der doch einer ebenso grossen Zelle angehért und desgleichen
der erste Furchungskern, in den griossten wie in den kleinsten Eiern
die Dimensionen gewdhnlicher Zellkerne nicht iberschreiten. Es wird
niimlich schon vor der Teilung der Ovocyte I. Ordn., je grosser ihr Kern,
das Keimblischen ist, ein umso grosserer Teil desselben, speziell seines
Chromatins?) riickgebildet, sodass schon die Richtungsspindeln die Dimen.
sionen gewdhnlicher Teilungsfiguren nicht tbertreffen. Es scheint mir
nun, dass dies so zu erkliren sein diirfte, dass der Eikern und der nach

1) Wie ich schon fiir Sagitta aus meinen Beobachtungen (1890, 22) schliessen }llus.ste,
geht jedes der sehr grossen Chromosomen des Keimblischens darch Substanzverlust in eines
der normalmiissigen Chromosomen der I. Richtungsspindel iiher. Herr Prof. R ﬁ'ckert kqnnte
nun, wie er mir mitteilt, diesen Prozess bei Haifischen, wo es sich um noch viel gewaltigere
Gréssendifferenzen handelt, genau verfolgen.
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erfolgter Befruchtung hergestellte erste Furchungskern gar keinen forma-
tiven Einfluss auf das Protoplasma auszuiiben haben. Das gesamte zur
Entwickelung, wenigstens zur ersten Entwickelung, notwendige Material
ist vorhanden; nun handelt es sich zundchst um nichts anderes, als die
erste Embryonalzelle in eine Anzahl gesetzmiissig angeordneter Zellen zu
zerfillen. Dieser Vorgang, der Furchungsprozess, scheint aber durch die
Anordnung des Eimaterials allein vollkommen bestimmt zu sein, eine
Direktion desselben von Seiten der Kerne — deren Entbehrlichkeit ibri-
gens damit keineswegs behauptet werden soll — findet allem Anschein
nach nicht statt!). Erst wenn eine aktive Spezialisierung der Furchungs-
zellen beginnt, miissen wir wieder engere Beziehungen zwischen Kern und
Protoplasma voraussetzen; zu dieser Zeit aber sind die Furchungszellen
schon so klein, dass die ihnen zugehorigen Kerne nun zur Menge des
Protoplasmas in keinem Missverhiltnis mehr stehen.

Eine weitere Eigentiimlichkeit der Ovogenese, die hier erwihnt wer-
den muss, betrifft das Verhalten der-Centrosomen. Ich erinnere zu-
néichst an das, was oben tber die Beteiligung des Ei-Centrosoma bei der
Befruchtung gesagt worden ist. Wir haben dieses Centralkorperchen, auf
Grund der Untersuchungen von R. Hertwig und Fol, als ein neben
dem Eikern gelegenes kleines Korperchen kennen gelernt. Es braucht
also nur noch nachgetragen zu werden, dass dasselbe, wie das Centrosoma.
einer jeden anderen Zelle mit dem einen Polkorperchen der vorausge-
gangenen Teilungsfigur identisch ist, dass es also nichts anderes ist, als
das innere Polkérperchen der zweiten Richtungsspindel. Nun giebt es
aber Fille, wo die Richtungsspindeln iberhaupt keine Pol-
korperchen erkennen lassen. Auf dieses merkwiirdige Verhalten
habe ich zuerst bei Ascaris (1887, 17) aufmerksam gemacht; alle Teilungs-
figuren bis zur letaten Ovogonien-Generation zeigen die typische Bildung :

‘zwei deutliche Polkirperchen mit ihren Astern, welche in einem bestimm-
ten Teil zur Spindel modifiziert sind. Sowohl die erste wie die zweite
Richtungsspindel dagegen sind von ganz anderer Beschaffenheit; sie ent-

stehen anders und auch die Teilungsmechanik scheint eine andere zu sein.

Es ist hier nicht der Ort, auf diese Verhaltnisse im Detail einzugehen; es

1) Ich schliesse dies vor allem aus folgender Thatsache. Der Furchungsp. ozess eines
Eies von Echinus microtuberculatus ist von dem eines Eies des Sphaerechinus granularis
in bestimmten Charakteren unterschieden. Bastardiert man nun Spaiirechinus - Eier mit
Echinus-Samen, aus welcher Kreuzung sich stets eine Larvenform entwickelt, welche
zwischen den beiden elterlichen genau die Mitte hiilt, so miisste, wenn schon die Furchung
von seiten der Kerne beeinflusst wiirde, bereits hier eine Modifikation in der Richtung gegen
die viterliche Art zu bemerken sein. Dies ist jedoch nicht der Fall.
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entstehen lasst, d. h. aus einem ziemlich ritselhaften Korper, der sieh aus
dem centralen Teil der sogenannten Verbindungsfasern (siehe Zelle) ent-
wickeln soll. Und wenn man auch annehmen wollte, dass Henking sich
in diesem Punkt getiuscht habe, so sprechen doch seine klaren Ergeb-
nisse tiber die Befruchtung von Schmetterlingseiern (Pieris brassicae) nicht
minder gegen die Platner'schen Angaben. Musste man nach diesen
erwarten, dass die sogenannte Spermastrahlung, welche der Spermakopt
nach seinem Eindringen in's Eiprotoplasma hier erzeugt, an der Spitze
des Kopfes auftrete, so konnte Henking umgekehrt nachweisen, dass
das Centrum, welches die Strahlung erregt (Henking's Arrhenoid) am
hinteren Ende des Kopfes, da wo sich der Schwanzfaden ansetzt, seine
Lage hat. Es bleiben hier also unter allen Umstinden Differenzen, zu
deren Aufklirung erneute Untersuchung notwendig ist, wie ja auch die
Bedeutung des ,Mitosoma*, sowie des sogenannten ,Nebenkerns" (so-
fern unter diesem nicht das Centrosoma mit seiner Umgebung verstanden
wird) noch génzlich im Dunkeln liegt. Ich glaube deshalb, die Litteratur
iiber diese Verhiltnisse einstweilen ibergehen zu diirfen.

Zum Schluss sollen noch die neuesten Ergebnisse iiber die ge-
schlechtlichen Vorginge bei den einzelligen Tieren kurz zur
Sprache kommen. Es war besonders die in jungster Zeit erreichte Ein-
sicht in die Individuen-Mischung bei den Wimper-Infusorien, ‘in die sog.
Konjugation, welche sich fiir die Auffassung der Befruchtungsvorgiinge bei
den hoheren Tieren als hochst bedeutungsvoll erwies. Unter den ilteren
Forschern, welche dieses Gebiet erschlossen und erfolgreich bearbeitet
haben, sind vor allem Balbiani, Stein und Engelmann zu nennen.
Von grosster Wichtigkeit waren sodann die klassischen Untersuchungen
Bitschli's (1876, 25), durch welche der Beginn einer neuen Epoche be-
zeichnet wird. Erst Biitschli erkannte und bewies durch die Vergleich.
ung mit den Zellteilungsfiguren der hoheren Tiere, dass es sich bei den
inneren Vorgingen der Konjugation um Verénderungen (Teilung etc.) von
Kernen handelt; erst er hat damit nicht nur den vollgiiltigen Beweis fiir
die schon frither vielfach behauptete wEinzelligkeit* der Infusorien er-
bracht, sondern auch im Speziellen fiir das Problem der Konjugation den
sicheren Boden geschaffen, auf welchem alle spéteren Untersuchungen
fussen. So wertvoll und erfolgreich aber auch die Arbeiten Biitschli's
und einiger seiner Nachfolger waren, so gelang es doch erst in allerneuester
Zeit, den eigentlichen Kernpunkt des Konjugationsprozesses aufzudecken
und das Problem in der Hauptsache zum Abschluss zu bringen. Wir
verdanken diese Errungenschaft vor allem den vorzliglichen, iber eine
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sehr grosse Zahl von Formen ausgedehnten Untersuchungen von Maupas
(1889, 77), sowie einer ausgezeichneten Abhandlung von R. Hertwig
(1889, 59) iiber die Konjugation des Faulnis-Infusoriums Paramaecium.

- Da die Konjugationsprozesse im Prinzip sich iiberall in gleicher Weise
abspielen, kann ich mich auf die Schilderung eines speziellen Falles be-
schranken und wihle hierzu den Konjugationsverlauf, wie er von Maupas
tir Colpidium colpoda dargestellt worden ist. Ein nach Maupas ent
worfenes, in untergeordneten Punkten abgeindertes Schema (Fig. 14) kann
die Beschreibung -ergéinzen. Die Konjugation wird dadurch eingeleitet,
dass sich zwei vollkommen gleichartige Individuen (A und B) mit der-
jenigen Seite, welche die Mund-

ofinung (das Cytostom) tragt, nfusoriam 4, { tof alt
aneinander legen und durch aM| Mm
Resorption der Cuticula in vn X? ?r
einem schmalen Bereich mit JI

. VI ' e
einander verschmelzen, sodass \\

das Protoplasma des Infuso- v X

riums A mit dem von B durch l.

eine enge Briicke in direkter IV
Verbindung steht. Man kann
diese Vereinigung als den dus-
seren Konjugationsvorgang be- I
zeichnen, der innere spielt
sich ausschliesslich an den Ker- I
nen ab. Wie bei den meisten
ciliaten Infusorien zeigt sich auch
bei Colpidium jene eigentiim- Fig. 14.
liche Arbeitsteilung der Kern-
substanz, welche dazu gefiihrt hat, dass in jedem Individuum dauernd
zweierlei Kerne bestehen, ein sog. Hauptkern oder Nukleus, auch
Makronukleus genannt, (M) von betrichtlicher Grosse und gleichartiger,
dichter Chromatin-Struktur, und neben diesem ein viel kleinerer blischen-
formiger Kern mit einem chromatischen Verdichtungsherde, der sog.
Nebenkern, Paranukleus, Mikronukleus oder Nukleolus (m). Da
unsere Einsicht in die Bedeutung dieser Differenzierung gerade auf dem
Verhalten der beiderlei Kerne wihrend der Konjugation beruht, ist
es zweckmissig, die Vorstellungen, zu denen die Forscher auf diesem
Gebiet hieriiber gelangt sind, der Beschreibung der Konjugationsphéno-
mene nachfolgen zu lassen.

Uber die Schicksale, welche der Makronucleus wihrend der Kon-

m

Infusorium A
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Erscheinungen betonen, oder dass sie, wie Giard (1890, 41)eine direkte Homolo-
gie zwischen beiden behaupten, oder endlich, dass sie die von ihnen angenom-
mene physiologische Bedeutung der Richtungskérperbildung auf die
fraglichen heiden Teilungen des Konjugationsprozesses iibertragen, wie es
Weismann (1891, 135) thut, der in diesen zwei Teilungen Reduktions-
teilungen (siehe oben) sieht, welche den Zweck haben, die vorher auf
das Doppelte gebrachte Idenzahl auf die Hilfte der Normalzahl herabzu-
setzen. Ich brauche nach den bei Besprechung der Richtungskorper ge-
gebenen Ausfiihrungen kaum zu betonen, dass mir eine derartige Deutung
der in Rede stehenden Teilungen des Nebenkerns einstweilen nicht be-
griindet erscheint. Meiner Meinung nach besteht vielmehr die Vergleich-
barkeit beider Prozesse vor allem darin, dass einer wie der andere rudi-
mentire Vorginge sind, welche in erster Linie einer morphologischen
Erklirung bediirfen. Wie eine richtige Auffassung der Richtungskorper-
bildung erst durch die Erkenntnis angebahnt werden konnte, dass die
Richtungskérper rudimentire Eier, bezw. Eimutterzellen sind, so scheint
mir auch ein tieferes Eindringen in die Bedeutung der fraglichen Teilun-
gen bei den Infusorien davon abhiingig zu sein, ob es gelingt, die ur-
spriingliche Funktion der drei jetzt dem Untergang bestimmten Abkémm-
linge des Nebenkerns zu eruieren. Vielleicht vermag eine vergleichende
Betrachtung der verschiedenen Formen der Konjugation dereinst hierauf
eine Antwort zu geben. ]

Gegeniiber der auffilligen Ubereinstimmung, welche Konjugation
und Befruchtung in den eben besprochenen vorbereitenden Prozessen
aufweisen, glaubte man bisher einen wesentlichen Unterschied zwischen
beiden darin finden zu miissen, dass bei der Befruchtung der durch jene
vorbereitenden Teilungen hergestellte Kern direkt den zur Kopulation be-
stimmten Kern (Ei- oder Spermakern) vorstellt, wihrend er bei der Kon-
jugation erst noch einmal eine Teilung eingeht, ehe der mit der Befruch-
tung verglichene Akt: der Austausch der Wanderkerne und die wechsel-
weise Vereinigung der stationdren und Wanderkerne statthat. So sagt
Weismann (135): ,Diese letzte Teilung hat kein Analogon bei den Meta-
zoén, einfach deshalb, weil bei diesen die Keimzellen immer nur mann-
lich oder weiblich sind, wihrend bei den Infusorien derselbe Mikronukleus
beiderlei Kopulationskerne zu liefern hat.*

So richtig diese Betrachtungsweise auf den ersten Blick zu sein
scheint, so zeigt ein tieferes Eindringen, dass die fragliche letate Kerntei-
lung des konjugierenden Infusoriums doch einer bestimmten Teilung bei
der Befruchtung der Metazoén entspricht, dass sie némlich, gemeinsam
mit der entsprechenden Kernteilung des anderen Paarlings, der Tei-
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lung des ersten Furchungskerns gleichzusetzen ist. Eine Uber-
legung, wie sich die Konjugation der ciliaten Infusorien entwickelt haben
kann, scheint mir unweigerlich zu dieser Konsequenz zu filhren. Denn
so, wie wir den Konjugationsprozess jetzt ablaufen sehen, kann derselbe
unmiglich entstanden sein. Der Austausch der Kerne zwischen zwei par-
tiell verschmolzenen Zellen ist ein so komplizierter Vorgang, dass der-
selbe ohne Zweifel eine lange Vorgeschichte voraussetzt; und wenn man
sich nun fragt, auf welche einfachen Zustinde diese zuriickgehen kann,
so wird man als den Anfang wohl nichts anderes als eine vollkommene
Verschmelzung zweier Individuen mit darauf folgender Teilung
betrachten konnen.

Eine solche einfache Form der Konjugation, von welcher sich, meiner Mei-
nung nach, einerseits der Befruchtungsvorgang der Metazoén und Metaphyten,
andererseits die Konjugation der ’

Wimperinfusorien durch diver- , B A B
gente Weiterbildung entwickelt @ S @
hat, ist kiirzlich durch Ischi- - AB 4 a a b b
kawa (1891, 125) fiir Noctiluca ab® , T e
e L .

miliaris, ein Protozoon aus der - < et
Gruppe der Flagellaten oder ab ab ab ab
Geisselinfusorien  beschrieben <> = L=
worden (vergl. Fig. 15 links). Jede - Nootiluca ' Calpidiam

in Konjugation tretende Nocti-
luca besitzt einen einzigen Fig. 15.
Kern. Die beiden konjugie-
renden Individuen verschmelzen vollkommen, die Kerne (A und B) aber
legen sich zwar zu direkter Beriihrung an einander (AB), bewahren
aber ihre Selbstindigkeit. Wenn sich dann das aus der Verschmelzung
hervorgegangene Individuum, das man als Zygote bezeichnen konnte, zur
Teilung anschickt, werden an den beiden Polen der Achse, lings welcher
sich die Kerne beriihren, kleine Korperchen sichtbar, die mit Ischikawa
wohl als Centrosomen zu deuten sind. Zwischen diesen beiden Centren
teilen sich nun die beiden Kerne ganz parallel (ab — ab) und zwar nach
einem Modus, der auffallend an die Teilungsfiguren der Nebenkerne bei
den ciliaten Infusorien erinnert. Der Effekt ist, dass jede Tochterzelle -
von jedem der beiden Kerne die Halfte zugeteilt bekommt, dass sie also
eine gleichmiissige Mischung (ab) der Kernsubstanz der beiden konjugieren-
den Individuen enthilt. _

Die f]bereinstimmung dieses Prozesses mit dem zuerst von E. van

Beneden festgestellten Verhalten der Kerne bei der Befruchtung und
Anatomische Hefte. IL Abteilung. ,Ergebnisse® 1891, 31
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Teilung des Metazoén-Eies ist eine so vollkommene, dass wir als Aus.
gangspunkt fiir die geschlechtliche Fortpflanzung der hoheren Tiere und
Pflanzen ohne Zweifel eine solche primitive Konjugationsform, wie wir sie
bei Noctiluca verwirklicht finden, anzusehen haben. Diese Ableitung wird
um so sicherer, als es gerade die Flagellaten sind, welche in der Gruppe
der Kolonien-bildenden Volvocineen den I"Jbergang von den einzelligen zu
den vielzelligen Organismen vermitteln und in verschiedenen Abstufungen
zur Anschauung bringen (vergl. Biitschli, Protozoa, in Bronn’s

Klassen und Ordnungen des Tierreichs). Hieriiber nur das Wichtigste: .-

Bei der Gattung Pandorina, welche den tiefsten Zustand reprisen-
tiert, sind 16 oder 32 gleichartige Zellen zu einer in eine Gallertkugel ein-
gelagerten Kolonie verbunden. Die Fortpflanzung vollzieht sich fiir ge-
wohnlich in der Weise, dass einfach jede Zelle der Kolonie durch successive
Teilung in 16 oder 32 kleine Zellen zerfilllt, welche in Zusammenhang
bleiben und zu einer neuen Kolonie heranwachsen. Zu gewissen Zeiten
aber wird die Succession der in solcher Weise sich fortpflanzenden Kolonien
durch einen Konjugationsakt unterbrochen. Es entstehen Kolonien,
deren Individuen nicht direkt je eine neue erzeugen, sondern in's Wasser
ausschwiirmen, um paarweise zu verschmelzen; und erst aus dem so ent
standenen konjugierten Individuum' geht dann die neue Kolonie hervor.
Hier handelt es sich um eine Form der Konjugation, die, ohne genauer
untersucht zu sein, jedenfalls mit der Konjugation von Noctiluca vollkom-
men {ibereinstimmt; und der Fortschritt zu den Verhéltnissen der Metazosn
besteht lediglich darin, dass die auf die Konjugation folgenden Zellteilungen,
welche zur Entstehung der Kolonie, also eines Individuums héherer Ord-
nung fiihren, die ersten Anfinge des Furchungsprozesses der Metazoén
darstellen. Den Metazoén um einen Schritt niaher steht die Gattung
Eudorina, deren aus 16 oder 82 Zcllen bestehenden Kolonien in allem
Wesentlichen mit denen der Pandorina iibereinstimmen. Nur darin be-
steht ein fiir unsere Betrachtungen hochwichtiger Unterschied, dass an
Stelle der bei Pandorina ganz gleichartigen konjugierenden Individuen
sexuell differenzierte getreten sind. Man unterscheidet hier zu ge-
wissen Zeiten ménnliche und weibliche Kolonien. Die letzteren sind von den
gewohnlichen Kolonien kaum verschieden; jede Zelle der Kolonie reprisen-
tiert direkt eine weibliche Geschlechtszelle, eine Oospore. In den ménnlichen
Kolonien dagegen zerfillt jede Zelle in 16 oder 82 sehr kleine stabformige Sper-
matozoiden, welche die weiblichen Kolonien aufsuchen, worauf sich je ein
Spermatozoid mit einer Oospore vereinigt. Sind hier bereits alle wesentlichen
Momente der geschlechtlichen Fortpflanzung der héheren Pflanzen und Tiere
gegeben, so kommt schliesslich bei der Gattung Volvox, deren Kolonien aus
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vielen Tausenden von Zellen bestehen, auch noch die Differenzierung in rein so-
matische und reine Fortpflanzungszellen hinzu, weshalb diese Form trotz engster
Verwandtschaft mit den vorher besprochenen von manchen Autoren (Goros-
hankin u. Biitschli) nicht mehr als eine Kolonie einzelliger Organismen, son-
dern bereits als ein vielzelli ger Organismus einfachster Art angesehen wird.

Ganz ebenso wie die geschlechtliche Fortpflanzung der Metazosén und
Metaphyten kann man nun auch die oben beschriebenen Konjugations-
vorginge der ciliaten Infusorien von dem der Noctiluca ableiten, sofern
man nur die — den Konjugationsakt iibrigens nicht beriihrende — Diffe-
renzierung in Haupt und Nebenkern, sowie die der Bildung der Konju-
gationskerne verausgehenden Kernteilungen (bezw. die Riickbildung der
einst zugehdrigen Z ellteilungen) als sekunddre Erwerbungen der Ciliaten
auffasst. Dem in Konjugation tretenden Noctiluca-Individuum mit seinem
Kern entspricht das konjugierende Colpidium-Individuum mit demjenigen
Kern, welcher von den vier Enkelkernen des Nebenkerns allein iibrig
bleibt (vergl. Fig. 15, A und B). Wihrend nun bei Noctiluca die beiden
konjugierenden Individuen ihre Sonderexistenz vollkommen aufgeben, um
in einer einheitlichen neuen Zelle aufzugehen, aus welcher dann erst durch
Teilung wieder zwei Individuen ihre Entstehung nehmen, bewahrt bei der
Konjugation der cilisten Infusorien jeder Paarling einen hohen Grad von
Selbstindigkeit. Zwar kommt es ja auch hier zu einer mehr oder weniger
ausgedehnten Verschmelzung der beiden Protoplasmaleiber, so dass fiir die
Dauer der Konjugation eine gewisse Einheit hergestellt ist, und darauf
folgt wieder eine Trennung der beiden Paarlinge, welche der Teilung der
Noctiluca-Zygote entspricht. Allein der Vorgang ist abgekiirzt: das kon-
jugierende Individuumm wird direkt zur Tochterzelle der
Zygote, ohne seine morphologische Selbstandigkeit in einem einheitlichen
Verschmelzungsprodukt verloren zu haben. Durch diese Erscheinung ist
nun das scheinbar spezifische Verhalten der Kerne bedingt. Damit eine
vollstindige Ubereinstimmung mit den Verhsltnissen bei Noctiluca be-
stinde, miisste der Kern des einen Paarlings mit dem des anderen in der
Protoplasmabriicke zusammentreten, beide miissten sich mit ihrer Léngs-
achse parallel in der Richtung der Briicke aufstellen und endlich teilen,
so, dass jedes aus der Konjugation hervorgehende Individuum von jedem
Kern die eine Halfte erhielte. In Wirklichkeit wird dagegen dieser Effekt
in etwas anderer Weise erreicht (Fig. 15, rechts). Es tritt nicht mehr in
der Mitte ein konjugierter Kern zusammen, von dem aus jedes aus der
Konjugation hervorgehende Individuum seinen Anteil an den beiden kon-
stituierenden Kernen erhilt, sondern hier, wo jedes konjugierende In-
dividuum direkt zu dem aus der Konjugation hervorgehenden wird,
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