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Die nachfolgende Arbeit hat mein Mann unvollendet hinterlassen.
Nach seiner Gewohnheit hitte er wohl auch die hier vorliegenden Ab-
schnitte einer nochmaligen Uberarbeitung unterzogen. Es war sein
ausdriicklicher Wunsch, »DaB die Arbeit trotz ihres unvollendeten Zu-
standes verdffentlicht werde, da das darzustellende Tatsachenmaterial
in dem Niedergeschriebenen vollstindig enthalten ist und er mit den
mitgeteilten Resultaten einen alten, von ihm in die Wissenschaft ein-
gefiihrten Irrtum zu berichtigen hoffte «.
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I. Einleitung.

Vor 25 Jahren habe ich, fuend auf Versuchen von O. und R. Hert-
wig (1886), feststellen kénnen, daB kernlose Eifragmente eines See-
igels, wenn sie monosperm befruchtet werden, normale Plutei liefern.
Das Gelingen dieser »Merogonie «-Versuche schien die Moglichkeit zu
bieten, die Frage nach der Rolle von Protoplasma und Kern bei der
Vererbung zu entscheiden. Denn wenn man ein kernloses Ei einer
Seeigelspecies durch das Spermium einer anderen Species von ge-
niigend verschiedener Larvenform befruchtet, und wenn aus dieser
Kombination ein gesunder Pluteus entsteht, beantwortet sich jene Frage
sehr einfach, je nachdem der Pluteus nur viterliche oder nur miitter-
liche Charaktere oder eine Mischung beider zur Schau trigt. In der Tat
haben mich damals Versuche mit der Kreuzung. Sphaerechinus granu-
larts @ X Echinus microtuberculatus 3 zu dem Ergebnis gefiihrt, dal
kernlose Eibruchstiicke von Sphaerechinus, durch Spermien von Echinus
befruchtet, Plutei ergeben, und zwar solche von rein viterlichen Formen.
Freilich ist das Beweisverfahren ein indirektes gewesen. Es ist mir da-
mals nicht gelungen, isolierte kernlose Fragmente zu bastardieren,
sondern mein Kriterium war die durch die homospermen Merogonie-
versuche nachgewiesene, geringere KerngriéfBe der merogonischen
Plutei. Indem ich in den Bastardmassenkulturen aus zerschiittelten
Eiern vereinzelt Zwergplutei auffand, die rein viterlich aussahen und
sich durch ihre kleineren Kerne von den echten Bastarden unterschieden,
schien es mir bewiesen zu sein, da8 ich in solchen Objekten wirklich
merogonische Bastarde vor mir hatte.

Schon wenige Jahre nachher habe ich, auf Grund der Versuche
von Seeliger (1895, 1896), Morgan (1894, 1895) und Vernon (1900),
sowie auf Grund eigener neuer Erfahrungen erkennen miissen und habe
es in meinen seitherigen Veroffentlichungen immer wieder anerkannt,
daB meine Versuche zur Entscheidung der Frage nicht geniigen. Das
wesentliche Bedenken gegen ihre Beweiskraft lag darin, daB auch echte
Bastarde der Kombination Sphaerechinus @ X Echinus & rein viter-
lich aussehen kénnen. Trotzdem glaubte ich an der Hoffnung festhalten
zu diirfen, da8 sich das Problem auf dem eingeschlagenen Weg werde
l6sen lassen. Das Kriterium, das mir damals zur Bestimmung, ob eine
Bastardlarve merogonisch sei, gedient hatte: die GroBe der Larven-
kerne, hat sich, trotz des Einspruchs Seeligers, als stichhaltig er-
wiesen; ich konnte deshalb nicht zweifeln, da8 die kleinkernigen Larven
roeiner Versuche von 1889 wirklich aus kernlosen Eifragmenten her-
vorgegangen waren. Uberdies gelang es mir im Jahr 1896, bei Ver-
suchen, die ich gemeinsam mit F. M. Mac Farland unternommen
hatte, aus Eifragmenten, die als kernlos isoliert worden waren, bei Be-
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fruchtung mit Sperma einer anderen Species Plutei zu erzielen. Und
so schien es nur notig zu sein, ein Seeigelmaterial zu finden, bei dem
die echten Bastarde sehr geringe Tendenzen nach der viterlichen Seite
besitzen, um die Frage doch noch zu 15sen.

Mehrmals habe ich, meist gemeinsam mit meiner Frau, diese Ver-
suche wieder aufgenommen und glaube nun endlich ein abschlieBendes
Ergebnis vorlegen zu kénnen. Es sei gleich vorausgeschickt, daB dieses
Ergebnis wesentlich anders lautet als ich erwartet hatte.

Die meisten Versuche, die dieser Arbeit zugrunde liegen, sind im
Winter 1911/12 und in den Monaten Januar bis April 1914 in der Zoo-
logischen Station in Neapel ausgefilhrt worden, die den groflen An-
spriichen, welche derartige Experimente an die Materialbeschaffung
stellen, in der entgegenkommendsten Weise gerecht geworden ist. Dafiir
sei hier herzlich gedankt.

Bei den Arbeiten im Winter 1911/12 hatte ich mich der Unter-
stiitzung des Elizabeth Thompson Science Fund zu erfreuen, wofiir
ich an dieser Stelle meinen ergebensten Dank ausspreche.

II. Vorbemerkung iiber die Nomenklatur.

In meinen bisherigen Arbeiten, bis zur letzten (1914), habe ich an
den so lange Zeit iiblichen Namen Eckinus microtuberculatus und Stron-
gylocentrotus lividus festgehalten, weil ich es bei Arbeiten dieser Art
fiir wichtiger hielt, die Kontinuitdt mit dem bisherigen Gebrauch auf-
recht zu erhalten, als in systematischer Hinsicht korrekt zu sein. Nach-
dem aber die neue Nomenklatur der Seeigel doch schon in entwicklungs-
mechanische Arbeiten Eingang gefunden hat und es dem auf diesem
Gebiet Interessierten nicht erspart bleibt, sich die alten und die neuen
Bezeichnungen einzuprigen, bekehre auch ich mich zu den neuen Be-
nennungen, besonders aus folgendem Grund.

Die Genera, welche frilher und jetzt die Bezeichnungen Strongylo-
centrotus und Echinus (Parechinus) tragen, gehGren zwei verschiedenen
‘Familien an. DemgemiB finden wir z. B. bei H. Ludwig, in der Synopsis
der Tierkunde von Leunis, den Echinus microtuberculatus der Familie
»Echinidae«, den Strongylocentrotus-lividus der Familie »Echinometri-
dae « zugeteilt, zu der auch der §phaerechinus granularis gehdrt. Sowohl
jene Trennung, wie diese Zusammenfassung waren etwas durchaus
Kiinstliches; nicht nur die Gestaltung der fertigen Tiere, sondern auch
das Aussehen der Larven stellt es auBer Zweifel, daB der Strongylo-
centrotus lividus dem Echinus microtuberculatus viel niher verwandt ist
als dem Sphaerechinus granularis.

Nun aber gehort der Name Strongylocentrotus einer Anzahl von Arten
an, die wirklich in engerer Verwandtschaft zur Gattung Sphaerechinus
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stehen.  Aus diesem Zustand gab es keinen anderen Ausweg, als fiir den
falschlich zur Gattung Strongylocenirotus gestellten Str. lividus einen
neuen. Gattungsnamen zu wihlen. So heiflt er seit Mortensen (1903)
Paracentrotus lLividus, und so werde auch ich ihn fortan nennen. Zur
gleichen Zeit hat Mortensen gich veranlaBt gesehen, fiir den Echinus
microtuberculatus und zwei verwandte Formen die Gattung Parechinus
zu bilden, was wir nun, nachdem doch einmal gedindert werden mus,
gleichfalls akzeptieren wollen. Man kann es vielleicht sogar begriiien,
daB die Vorsilbe »Para¢, die nun den beiden Gattungen zukommt, die
engere Verwandtschaft gegeniiber dem Sphaerechinus granularis einiger-
mafen zum Ausdruck bringt.

Um das Gesagte kurz zusammenzufassen, stelle ich den bisherigen
und den neuen Gebrauch nebeneinander.

Bisherige Benennungen: Neue Benennungen:
Echinus microtuberculatus, | Parechinus microtuberculatus,] Familie
Strongylocentrotus lividus, | Paracentrotus lLividus, } Echinidae
Sphaerechinus granularis, | Sphaerechinus granularis, Familie Toxo -
pneustidae.

Wie frither nenne ich der Kiirze wegen jede Species nur mit ihrem
Gattungsnamen. Ist die Kreuzung zweier Species durch die Formel
» Sphaerechinus X Parechinus « ausgedriickt, so bedeutet der erste Name
stets das Weibchen.

II1. Das Verschwinden des Eikerns infolge des Schiittelns.

Im Winter 1911/12 hatten wir die Methodik der isolierten Ziichtung
durch mancherlei kleine Verbesserungen, die ich nichstens an anderer
Stelle mitteilen werde, so weit ausgebildet, dafl wir endlich in der Lage
waren, mit gréBeren Zahlen, wie solche zu einem klaren Ergebnis notig
schienen, zu arbeiten. Es wurden zuerst kernlose Bruchstiicke von
Sphaerechinus-Eiern mit Paracentrotus-Samen befruchtet, und dabei
traten neben einer weit iiberwiegenden Zahl mehr oder weniger krank-
hafter Keime, die spitestens als beginnende Gastrulae das Ende ihrer
Entwicklung erreichten, eine Anzahl wohlgebildeter Plutei auf. Zu
meiner Uberraschung waren diese aber nicht alle von viterlicher Form,
sondern die Mehrzahl dokumentierte sich, vor allem in der Gestalt des
Skelets, als richtige Mittelformen, wie sie als typische Vertreter in jeder
Bastardzucht der Kombination Sphaerechinus @ X Paracentrotus 3
vorkommen. Als wir dann die gleichen Versuche mit Parechinus-Sperma
anstellten, war das Resultat das gleiche: auch hier erhielten wir aus
Fragmenten, die wir als kernlos isoliert hatten, Plutei von typischer
Bastardform. Daraufhin schien es iiberfliissig, die Versuche noch weiter
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fortzusetzen. Denn bei diesem Ergebnis des Experiments geniigt im
Grund ein einziger Fall, um die aufgeworfene Frage zu entscheiden;
sie schien entschieden im entgegengesetzten Sinn als ich urspriinglich
geglaubt hatte, nimlich so, daB das Eiplasma auch ohne Eikern
im Stande sei, die spezifischen miitterlichen Merkmale in voller Stiirke
auf das Kind zu iibertragen.

Als aber die fraglichen Plutei gefirbt waren und auf ihre Kern-
grioBe gepriift wurden, stellte es sich heraus, daf ihre Kerne genau
ebenso groB sind wie bei den zur Kontrolle aus ganzen Eiern gezogenen
echten Bastarden; und es konnte, nachdem sich die strenge Proportion
zwischen Kerngré8e und Chromosomenzahl so oft bestitigt hatte, kaum
zweifelhaft sein, daB die als kernlos isolierten Stiicke doch einen Eikern
besessen hatten.

Dieses Ergebnis, da8 trotz sorgfiltiger Arbeit und trotz der Kontrolle
durch zwei Personen der Kern eines Eifragments iibersehen werden
kann, war sehr niederschlagend; es mubte unsere nichste Aufgabe sein,
dieser Fehlerquelle auf den Grund zu kommen. Die Untersuchungen
des letzten Winters klirten uns dariiber auf.

Bereits Delage hat gegen das Verfahren, zu Merogonieversuchen die
Eier durch Schiitteln zu fragmentieren, das Bedenken geltend gemacht,
daf die heftige Erschiitterung den Eikern in kleine Stiicke zersprengen
konne, so daB in einem scheinbar kernlosen Fragment die wesentlichen
Kernbestandteile doch noch enthalten sein und an der Entwicklung
teilnehmen kénnten. Ich bin friither (1901) dieser Meinung entgegen-
getreten. Wenn man gesehen hat, wie bei zerschiittelten Echiniden-
eiern selbst winzig kleine Plasmafragmente mit intaktem Kern gefunden
werden und wie Stiicke vorkommen, die dicht am Kern von dem anderen
Teil losgerissen sind, ohne da der Kern geschidigt worden ist, so wird
man gewil geneigt sein, meiner damals ausgesprochenen Meinung bei-
zustimmen, daB die physikalischen Eigenschaften des Eikerns solche
seien, daBl er durch Schiitteln nicht zum Verschwinden gebracht werden
kann. Dieser Meinung ist auch Winkler (1901) gewesen, der die Schiittel-
methode als das beste Verfahren zur Herstellung kernloser Fragmente
bezeichnet hat; und ebenso hat sich Godlewski (1906) bei seinen
bekanpten -Merogonieversuchen dieser Methode bedient.

Allein das Bedenken Delages ist doch gerechtfertigt, wie uns zuerst
ein Versuch bewiesen hat, den wir mit Echinocardium-Eiern angestellt
haben (28. Januar 1914). Eier von Echinocardium waren zuerst zentri-
fugiert worden, um die Kerne an die Oberfliche zu verlagern, und dann
zum Zweck des Fragmentierens geschiittelt. Wie zuerst unser damaliger
Mitarbeiter, Herr Dr. von Dobkiewicz, konstatiert hat, war. nach
dieser Prozedur in mehr als der Hilfte der noch intakten Eier kein Kern
mehr zu sehen. Zunfichst war ich der Meinung, daB der an die Oberfliche
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zentrifugierte Kern sich unter der Schiittelwirkung nach auBen auf-
gelost haben konne. Allein als dann nicht zentrifugierte Eier des gleichen
Weibchens, bei denen der Eikern fast genau im Zentrum gelegen war,
geschiittelt wurden, verschwand der Kern gleichfalls.

Was unmittelbar nach diesem Verschwinden aus dem Kern geworden
ist, kann ich nicht angeben, da erst etwa 11/, Stunden nach dem Schiit-
teln eine Portion der Eier konserviert worden ist. Nach dieser Zeit
findet man fast in jedem gefarbten Ei das gleiche Bild. An Stelle des
kugligen Kerns, wie ihn Taf. XIII, Abb.1 in einem normalen Ei des
gleichen Weibchens zeigt, liegt ein winziges unregelmiBiges Hiufchen
gut farbbarer Substanz, anscheinend aus Kérnchen und Fidchen be-
stehend und nicht weiter zu analysieren (Taf. XIII, Abb.2). Wenn
ein Kern, wie der der Abb. 1, Taf. XIII, seine Membran und seinen
Kernsaft verliert, und wenn nun seine geformten Teile dicht zusammen-
gedringt werden, so wird ungefahr dieser »chromidiale« Zustand ent-
stehen miissen. Und man begreift, daB man ven einem solchen Haufchen
selbst in dem feinkérnigen Eiplasma von Eckinocardium im Leben nichts
wahrnehmen kann. Niemals fand ich ein Ei, wo der Kern in kleine
Partikelchen zersprengt worden war; sondern immer kehrte in auf-
fallender Gleichférmigkeit das Bild der Abb. 2, Taf. XTII wieder.

In diesem Zustand verharren jedoch die Eier, wenigstens die meisten,
nicht. Vielmehr differenzieren sich aus dem Haufchen typische Chromo-
somen heraus, die sich in bekannter Weise kugelschalenartigz um eine
neben ihnen aufgetretene deutliche Plasmastrahlung gruppieren. Dieser
Ansatz zu einer parthenogenetischen Entwicklung ist sicher eine Folge
der durch das Schiitteln verursachten Kernauflosung. Denn diejenigen
Eier, die ihren Eikern bewahrt hatten, waren noch nach 24 Stunden
unverédndert.

Was nun das Verhalten der befruchteten Eier mit verschwundenem
Eikern anlangt, so ist leider versiumt worden, solche Eier isoliert bis
zu dem Stadium, auf dem sie konserviert werden sollten, zu ziichten.
Es ist nur eine Massenbefruchtung ausgefiihrt worden, so daB fiir kein
Ei, das im Stadium der ersten Furchungsspindel abgetstet worden ist,
angegeben werden kann, ob in ihm zur Zeit der Befruchtung der Eikern
als Blaschen vorhanden oder aufgelost war. Da jedoch in etwa der
Hilfte dieser Eier der Eikern verschwunden war und da unter den auf
dem Spindelstadium konservierten kein einziges gefunden worden ist,
dessen karyokinetische Figur als eine Spermaspindel gedeutet wer-
den konnte, so wird der Schlu8 berechtigt sein, daB das Chromatin
eines durch Schiitteln aufgelosten Kerns in der gleichen Weise wie das
eines intakten Efkerns die zur Mitose filhrende Metamorphose erleidet,
so daB alles Weitere normal verlduft. Dieser Schlufl ist um so mehr be-
rechtigt, als ja die Fihigkeit des Chromatins des zerschiittelten Eikerns,
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sich in typischer Weise zu Chromosomen umzubilden, durch die oben
erwihnten Ansitze zu parthenogenetischer Entwicklung bewiesen ist.

Merogonieversuche waren bisher bei Echinocardium nicht ausgefiihrt
worden, und es war denkbar, daB die Kerne bei diesem Seeigel eine
Empfindlichkeit besitzen, die ihnen bei den sonst beniitzten fehlt.
Unsere Erfahrungen lehren dariiber Folgendes. Zur gleichen Zeit wie
die Eier des in Rede stehenden Eckinocardium-Weibchens (es heife
Q I) waren die Eier von noch drei anderen Weibchen den gleichen Proze-
duren unterworfen worden. Bei einem von diesen wurden nach starkem
Schiitteln einige wenige Eier ohne Eikern beobachtet; bei den zwei
anderen erwies sich der Kern als vollig resistent; es wurde nach dem
Schiitteln kein ganzes Ei gefunden, dem der Kern gefehlt hitte. Damit
war es schon wahrscheinlich geworden, daB es eine bestimmte Periode im
Leben der Eier ist, wihrend deren ihr Kern gegen das Schiitteln empfind-
lich ist. Und diese Annahme wurde aufs vollkommenste dadurch
bestitigt und zugleich niher prizisiert, daf die Eier des Weibchens I,
nachdem wir sie 24 Stunden in Seewasser hatten liegen lassen, jene
Reaktion ginzlich verloren hatten. Obgleich sie jetzt viel heftiger ge-
schiittelt wurden, ja schlieBlich so stark, daBl der weitaus grofite Teil
in winzige Fragmente zerfiel, wiesen die jeweils intakten Eier simtlich
einen deutlichen Kern auf. Nach diesem Befund ld8t sich nicht zweifeln,
daB die Erscheinung von dem Reifezustand der Eier abhingt, und
zwar daf} es die jungen Eier sind, denen jene Labilitit des Eikerns
eigen ist.

Wer lingere Zeit mit Echinideneiern gearbeitet hat, weil, daB man
gelegentlich Weibchen antrifft, deren Eier zum weitaus groBiten Teil
in der Bildung der Richtungskdrper begriffen sind. Daran ist zu er-
kennen, was bei einem in vollster Reife stehenden Weibchen nicht mehr
feststellbar ist, daB wenigstens manchmal sich nahezu alle Ejer eines
Individuums im genau gleichen Stadiym befinden. Offenbar ist unser
Echinocardium-Weibchen I ein solches Tier gewesen; wahrscheinlich
war in allen Eiern, deren Kern infolge des Schiittelns verschwunden
ist, die Richtungskorperbildung erst vor Kurzem abgelaufen. Aus den
Erfahrungen iiber die Verschmelzung von Kernblischen wissen wir,
daB die Kernmembranen kurz nach ihrer Bildung viel leichter auflésbar
sind als spiiter. Die um die einzelnen Chromosomen entstandenen
Blaschen verschmelzen miteinander, falls sie rasch genug in Beriihrung
kommen; ist eine gewisse Frist verstrichen, so vereinigen sie sich nicht
mehr. So weist also auch dieser Umstand darauf hin, da8 es sehr junge
Eier sind, bei denen das Schiitteln jenen Effekt hat.

Befiinden sich die Eier eines Seeigelweibchens immer alle im gleichen
Stadium, so wiire die aufgedeckte Fehlerquelle fiir die Merogoniefrage
kaum von Belang. Denn in einer Eiermasse, in der allgemein eine so
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groBe Neigung zum Verschwinden der Kerne besteht, konnte diese
Eigenschaft nicht iibersehen werden. Man wiirde einfach solches Material
von den Versuchen ausschlieBen. Allein bei den allermeisten Weibchen
gibt es eine solche Gleichgiiltigkeit im Reifezustand der Eier nicht?!).
Selbst in den reifsten Weibchen findet man fast immer einzelne Nach-
ziigler: Oocyten, deren Keimbldschen sich auflst und solche, die gerade
. in der Bildung der Richtungskorper begriffen sind. Es muB also auch
ganz junge Eier mit vor kurzem gebildeten Eikern darunter geben,
und ein solcher Kern wird vermutlich bei allen Echinidenspecies die
gleiche Eigenschaft haben, unter starker Schiittelwirkung zu ver-
schwinden. .

Schon am Tag nach der Erfahrung mit Echinocardium, als nun
unsere Aufmerksamkeit auf solche Vorkommnisse gerichtet war, kam
uns ein Fall vor, der das Gesagte bestétigte. Zu einem Versuch anderer
Art waren an Paracentrotus-Eiern, deren gut ausgebildeter Pigmentring
die Polaritit des Eies erkennen lie, die Kerne an die Oberflache zentri-
fugiert worden, und es handelte sich darum, solche Eier herauszusuchen,
bei denen der Kern moglichst genau am animalen Pol lag. Nachdem
eine gréfere Zahl isoliert worden war, ergab es sich als wiinschenswert,
das gleiche mit Eiern auszufiihren, die auBer durch jene Lage des Kerns
auch noch durch Verlingerung in der Richtung der Eiachse ausgezeichnet
waren. Zu diesem Zweck wurde eine Portion der gleichen Eier ge-
schiittelt, durch welche Einwirkung viele Eier wurstartig gestreckt
werden, ein Vorgang, der, wenn das Schiitteln noch weiter fortgesetzt
wird, zur Fragmentierung fithrt. Als nun diese Eier auf die Lage ihres
Kerns gepriift _wurden, fiel schon nach kurzer Zeit ein fast kugliges,
nach GroBe und Pigmentanordnung sicherlich unverletztes Ei auf, in
welchem weder ein Kern noch die geringste Andeutung einer Struktur
sichtbar ward, die auf eine Reifungsteilung gedeutet hitte. Nachdem
dieses Ei etwa eine Stunde gelegen hatte, ohne sich zu verdndern, wurde
es befruchtet; es furchte sich zur rechten Zeit und normal und ergab
einen Pluteus, dessen Kerne die gleiche Gréfie besitzen wie diejenigen
der normalen Kontrollplutei. Es scheint mir keinem Zweifel zu unter-
liegen, daB hier als seltene Ausnahme die gleiche Erscheinung einer Auf-
l6sung des Eikerns infolge des Schiittelns eingetreten war, die in dem
oben besprochenen Echinocardium-Weibchen so hiufig gewesen ist.

Nach diesen Erfahrungen ist es klar, wie die oben erwdhnten Fille
zu deuten sind, wo bei Befruchtung anscheinend kernloser Eifragmente
groBkernige Plutei mit deutlich ausgeprigten miitterlichen Merk-
malen entstanden waren. Die Eibruchstiicke hatten eben offenbar einen
durch das Schiitteln unsichtbar gewordenen Eikern enthalten, und die

1) Vgl. hierzu Koéhler (1914).
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aus ihnen hervorgegangenen Larven waren das, als ‘was sie sich dar-
stellen: echte Bastarde mit richtigen diploiden, aus viterlichen und
miitterlichen Chromosomen zusammengesetzten Kernen. So verloren
sie ihre scheinbar revolutioniire Bedeutung und damit jedes weitere
Interesse.

IV. Das Vorkommen von Partialeikernen.

Ehe wir die Bedeutung erértern, welche der im vorigen Abschnitt
besprochenen Fehlerquelle fiir das Merogonieproblem zukommt, ist noch
eine zweite Erscheinung namhaft zu machen, die bei solchen Versuchen
zu Téuschungen fiihren kann. Es kommt bei Echinideneiern vor, dafl
die Chromosomen, die nach der Bildung des zweiten Richtungskorpers
im Ei zuriickgeblieben sind, nicht einen einheitlichen Eikern bilden,
sondern zwei oder mehrere Partialkerne, die dauernd selbstindig
bleiben. Am 2. Marz 1914 ist uns ein Parechinus-Weibchen in die Hande
gekommen, bei dem in fast der Hilfte der Eier solche Partialkerne vor-
handen waren, oft zwei oder drei, nicht ganz selten sogar vier oder fiinf
(Taf. XIII, Abb.4 und 5). Diese Bldschen konnen sehr verschieden
grof} sein; manche sind so klein (Taf. XITI, Abb. 5), daf} sie, nach der
GroBe der iibrigen zu urteilen und unter Einsetzung der fiir Parechinus
ermittelten haploiden Chromosomenzahl 18, wohl nur ein einziges Chro-
mosoma enthalten konnen.

Wie solche Zustinde entstehen, kann nicht zweifelhaft sein. Be-
kanntlich bildet bei den Seeigeln jedes Tochterchromosoma zunéchst
seine eigene Kernvacuole und alle diese fiir gewdhnlich dicht benach-
barten Blischen verschmelzen allmihlich zu einigen gréferen und
schlieBlich zu einem einzigen, dem »Kerne«. Wir wissen besonders gut
von den Verhéltnissen bei Ascaris megalocephala, dafl diese Verschmel-
zung nur vor sich gehen kann, solange die Bldschen jung und ihre Wand-
schicht wenig widerstandsfahig ist. Ist dieser Zeitpunkt iiberschritten,
so vereinigen sich die Partialkerne nicht mehr. Aus diesem Grund
kommen z. B. bei Ascaris Ei- und Spermakern, selbst bei inniger Be-
rithrung, meist nicht zur Verschmelzung. Auch dauernd sich erhaltende
Partial-Eikerne kommen, wie ich vor langer Zeit (1888) beschrieben habe,
bei  Ascaris vor, und zwar dann, wenn die Chromosomen bei der Kern-
bildung weit von einander entfernt sind. Ganz ebenso werden wir uns
die Entstehing solcher Teilkerne im Echinidenei zu denken haben.
Jedenfalls war in dem erwihnten Eimaterial eine sonst sehr seltene
Tendenz vorhanden, die dem Ei zugeteilten Tochterchromosomen der
zweiten Richtungsspindel ungewdhnlich weit zu zerstreuen, so daB nur
einzelne der zunichst entstandenen Blaschen zeitig genug in Beriihrung
kamen, um verschmelzen zu kénnen, andere aber diesen AnschluB, bei
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dem wohl eine auf gewisse Entfernung wirkende gegenseitige Anziehung
mitwirkt, nicht erreichten.

Nicht ohne Interesse ist die Regellosigkeit, mit der die Partial-
kerne im Ei zerstreut sind. Nachdem ich (1901) im Paracentrotus-Ei
die schon durch Selenka bekannt gemachte, aber wieder in Vergessen-.
heit geratene Eiachse von Neuem aufgefunden hatte, zeigte mir die ver-
schiedene Position, die der Eikern in verschiedenen Eiern zu dieser Achse
einnahm, da er im Echinidenei eine fixe Lage {iberhaupt nicht hat,
sondern von seinem Entstehungsort am animalen Pol ohne erkennbare
GesetzmiBigkeit im Plasma herumwandert, wie dies die Beobachtung
des gleichen Eies durch mehrere Stunden hindurch direkt beobachten
1a8t. Die Eier mit Partialkernen illustrieren dieses Verhalten beson-
ders gut. Entstanden miissen alle diese Blischen am animalen Pol
sein; von da haben sie sich ganz unabhingig von einander der eine dahin,
der andere dorthin begeben.

Als wir solche Eier befruchteten, trat das ein, was zu erwarten war:
die in den Mittelpunkt des Eies geriickte Spermasphire zieht alle Partial-
kerne, soviel ihrer sein mégen, an sich, so da sie hier mit dem Sperma-
kern zusammen, sei es nach vorheriger Verschmelzung, sei es unver-
schmolzen, sich auflésen, worauf alles Chromatin ganz ebenso in die
erste Furchungsspindel eintritt, wie bei Vorhandensein eines einheit-
lichen Eikerns. Die entstandenen Plutei sind in jeder Hinsicht normal.

Wiirde man solche Eier vor der Befruchtung fragmentieren, so wiirde
man leicht in gréBerer Zahl Bruchstiicke mit einem oder zwei Partial-
kernen erhalten kénnen., Leider habe ich versdumt, dieses so ungewShn-
lich giinstige Material zu einem solchen Versuch zu beniitzen. Durch
das Problem der merogonischen Bastardierung waren meine Gedanken
damals so okkupiert, daB ich meinte, die Herstellung von Fragmenten
mit Partial-Eikernen kénne nur dann etwas von Bedeutung lehren, wenn
man sie durch Sperma einer anderen Species von wesentlich abweichender
Larvenform befruchten kénne. Da es Parechinus-Eier waren, war ein
solcher Versuch ausgeschlossen. Es wire aber auch schon die Entwick-
lung derartiger Fragmente bei homospermer Befruchtung interessant
gewesen. Denn man hitte Keime erhalten, in deren Kernen bestimmte
Chromosomen einfach, andere doppelt vertreten gewesen wiren; und
s hitte sich die durch die Dispermieversuche aufgeworfene Frage ent-
scheiden lassen, ob das verschiedenfache Vorkommen der einzelnen
Chromosomenarten die Entwicklung beeinfluBt oder nicht. Ich™ er-
wiahne dies nebenbei, da es vielleicht andere Beobachter anregen mag,
bei sich bietender Gelegenheit dieser Frage nachzugehen.
 Fiir unser gegenwartiges Problem ist die Tatsache bedeutungsvoll,
daB es Eier mit Partialkernen bei Echiniden iiberhaupt gibt. In so groBem
Prozentsatz wie bei dem besprochenen Echinus-Weibchen kommen sie,
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wie ich nach meinen langen Erfahrungen sagen darf, gewill nur hochst
selten vor. Als gelegentliche Ausnahmen kann man sie aber bei genauer
Durchsicht gréferer Eiermengen immer wieder beobachten. Eier mit
zwei Partialkernen sind gar nicht so sehr selten. Und damit gelangen
wir zu einem zweiten Moment, das als Tduschungsquelle bei Merogonie-
versuchen verhingnisvoll werden kann. In dem hellen Eiplasma von
Parechinus wird selbst ein sehr kleiner Partialkern der Beobachtung
kaum entgehen kénnen. Keineswegs aber méchte ich dies fiir die oft
so triiben, grobkérnigen Sphaerechinus-Eier behaupten, die ja von den
Seeigeleiern des Mittelmeers die einzigen sind, die fiir Merogonieversuche,
wenn durch dieselben Vererbungsfragen entschieden werden sollen,
in Betracht kommen. Des Weiteren aber ist zu erwarten, daB, wenn durch
Schiitteln der gewdhnliche einheitliche Eikern ohne Stérung seiner
weiteren Leistungen unter gewissen Umstinden zum Verschwinden ge-
bracht wird, dies auch in einem durch Schiitteln hergestellten Fragment
mit dem ihm zugefallenen Partialkern geschehen kann., Auf diese Weise
aber ist die Entstehung von Larven méglich, die deutlich kleinere Kerne
besitzen als die gewohnlichen und doch einen Teil des miitterlichen
Chromatins enthalten.

V. Uber die Brauchbarkeit des Schiittelverfahrens und anderer
Methoden zur Herstellung kernloser Eifragmente. Kriterien der
Kernlosigkeit.

Angesichts der Fehlerquellen, die wir in den beiden vorigen Ka-
piteln kennen gelernt haben, muf sich die Frage erheben, ob denn
auf solchem Weg die Existenz merogonischer Objekte iiberhaupt be-
wiesen werden kann, und speziell, was die bisherigen Versuche be-
weisen. DafBl die Schiittelmethode, wenn die Kernlosigkeit nur auf
Grund des Aussehens der Eifragmente behauptet werden kann,
unzuverlissig ist, bedarf keiner weiteren Erérterung. Es fragt sich vor
allem: Haben wir bessere Methoden?

Delage hat die Eier zerschnitten. Ein solches Verfahren hatte
auch ich bei meinen ersten Versuchen im Jahr 1889 angewandt, jedoch
mit so schlechtem Erfolg, daB ich es bald wieder aufgab, um nie mehr
darauf zuriickzukommen. Ahnliche ungiinstige Erfahrungen mit dem
Zerschneiden hat spiter H. Winkler (1901) gemacht. Damit soll natiir-
lich nicht bestritten werden, daf3 eine bessere Technik des Zerschneidens
tadellose kernlose Stiicke liefern konnte. Da aber Delage in seinen
angeblich merogonischen Objekten die diploide Chromosomenzahl ge-
funden haben will und da er den zwischen amphigonischen und wirk-
lich merogonischen Larven so auffallenden Unterschied der Kerngroe
nicht beobachtet hat, kann sein Verfahren nicht viel Vertrauen er-
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wecken und hat jedenfalls in seinen Hiéinden den Beweis fiir die Existenz
merogonischer Larven nicht geliefert. KEs muB einstweilen fraglich
bleiben, ob diese Methode so ausgebildet werden kann, daB die auf solche
Weise hergestellten Fragmente ebenso lebensfahig sind wie die durch
Schiitteln gewonnenen.

Godlewski (1906) gibt an, dall er bei seinen Merogonieversuchen
Eier sowohl zerschiittelt als zerschnitten habe. Zu letzterem Zwecke
bat er einen Eierhaufen mit wenig Wasser auf einen Paraffinblock ge-
bracht und nun mit einem scharfen Scalpel Schnitte hindurch gefiihrt.
Bei dieser Art des Vorgehens hat die Schineidemethode vor der Schiittel-
methode an Exaktheit nichts voraus. Denn der Vorzug des Zerschneidens
liegt ja nur darin, daB man an einem bekannten Einzelei arbeitet und
nach dessen Zerschneidung in demjenigen Fragment, das den Kern ent-
hilt, den Beweis besitzt,.daB das andere Stiick kernlos ist. Blindes Zer-
schneiden ist gewil nicht besser als das Zerschiitteln. Liegt ein junger,
zur Auflésung geneigter Eikern annshernd in der Ebene, wo das Messer
durchgeht, so wird er nicht nur zerdriickt und dadurch unsichtbar ge-
macht werden, sondern auch zerschnitten werden konnen. Godlewski
hat nicht angegeben, was fiir Resultate er mit dem Zerschneiden erzielt
hat; da er aber an einer spéteren Stelle seiner Arbeit (S.634) die Frage
erortert, ob die Entwicklungsstdrungen, die ihm an seinen merogonischen
Keimen so hiaufig vorgekommen sind, durch die Erschiitterung beim
Fragmentieren bedingt sein konnten, vermute ich, daB seine Resultate
in der Hauptsache durch die Schiittelmethode gewonnen sind.

Winkler hat ein Verfahren angegeben, das auf dem gleichen Prinzip
wie das Zerschneiden beruht, nach seinen Angaben aber bessere Re-
sultate gibt. Er hat iiber die Offnung einer Pipette, die wenig weiter
war als der Durchmesser des Eies, einen feinen Faden gespannt und die
in die Pipette gefiillten Eier durch geeigneten Druck auf das Pipetten-
hittchen herausgedriickt, wodurch es gelingt, ein Ei so durch die Ka-
pillarsffnung der Pipette zu pressen, da es durch den Faden in zwei
Teile zerlegt wird. Uber die Entwicklungsfihigkeit' der mit diesem
Verfahren erzielten kernlosen Stiicke hat Winkler keine speziellen
Angaben gemacht. Da er aber, wie oben schon erwihnt, die Schiittel-
methode als die beste erklirt, mufl auch ihm dieses Massenverfahren
bessere Ergebnisse geliefert haben, als die Zerteilung eines bestimmten
Einzeleies durch den Faden.

Trotzdem miifte in Anbetracht der nunmehr aufgedeckten Fehler-
quellen die Schiittelmethode verlassen und alles Bemiihen auf die Aus-
arbeitung eines besseren Verfahrens gerichtet werden, wenn wir kein
anderes Kennzeichen fiir die Kernlosigkeit eines Eifragments hitten
als die Nichtauffindbarkeit des Kerns. Gliicklicherweise besitzen
wir ein solches Kriterium in der KerngréB8e der Larven. Uber diese
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Verhéltnisse habe ich mich friiher (1905) eingehend verbreitet und darf
auf jene Untersuchung verweisen. Nur eine Bemerkung sei hier noch
hinzugefiigt. Ein vollkommen strenger Beweis dafiir, da8 haploide
Kerne von Seeigelplutei zu diploiden in einer konstanten Proportion
stehen, und zwar so, daB sich die Oberflichen wie 1 : 2 verhalten, wird
durch jenen Typus der Dispermie geliefert, den ich als den Doppel-
spindeltypus bezeichnet habe. Sind in ein typisches Ei zwei Sperma-
kopfe eingedrungen, von denen der eine sich mit dem Eikern verbunden
hat, der andere selbstindig geblieben ist, so entsteht — soweit nicht
mehrpolige Mitosen eingreifen — ein gesunder Pluteus, der in einem
Teil seines Korpers diploide, im anderen haploide Kerne (Abkémmlinge
des selbstindig gebliebenen Spermakerns) enthdlt. An solchen Ob-
jekten habe ich schon friiher (1905, 1907) und neuerdings wieder das
Kernoberflichenverhdltnis 1 :2 mit immer gleicher Konstanz ver-
wirklicht gefunden. Von diesem Typus der Dispermie weicht hinsicht-
lich der Kernverhiltnisse die Entwicklung einerseits eines kernhal-
tigen, andererseits eines kernlosen Eifragments, bei monospermer
Befruchtung, nur dadurch ab, da das, was dort in einem Keim ver-
einigt ablduft, hier auf zwei verteilt ist. Weist also die Larve aus einem
als kernlos isolierten, monosperm befruchteten und normal gefurchten
Eifragment Kerne auf, die sich zu den Kernen von Larven aus kernhal-
tigen Fragmenten oder ganzen Eiern .in ihren Oberflichen wie 1 :2
verhalten, so kann die Kernlosigkeit jenes Fragments als iiber jeden
Zweifel sicher gestellt gelten.

Wenn wir aber doch einmal auf ein solches nachtrigliches Kri-
terium angewiesen sind, dann hat natiirlich das Isolieren kernlos er-
scheinender Stiicke aus einer zerschiittelten Eiermasse, zum Beweis
merogonischer Entwicklung, liberhaupt keinen Wert mehr; wir kénnen
ebensogut im der Massenkultur, die aus jenem Schiittelmaterial angesetzt
worden ist, nach erfolgter Konservierung und Firbung jene Larven
aufsuchen, die sich durch jhre in bestimmtem Verhiltnis kleineren
Kerne und zugleich durch ihre entsprechend gréfere Kern- und Zellen-
zahl von den Normallarven unterscheiden. Es fragt sich nur, welche
Art des Vorgehens weniger zeitraubend ist. Hieriiber sei einstweilen
gesagt, daB fiir gewisse Merogonieversuche die Massenkultur, fiir andere
das Isolieren der kernlos erscheinenden Stiicke zweckmé Biger ist, letzteres,
wie kaum noch betont zu werden braucht, nicht als ein Beweisver-
fahren, sondern nur aus Griinden der Arbeitsokonomie. Denn die
Priifung der Kerngr6Be der entstehenden Larven bleibt immer un-
erliflich. Hat man aber die Wahl, ob man aus vielen Tavsenden von
Larven einer Massenkultur die kleinkernigen, oder ob man aus einer
groBen Menge von FEifragmenten eine Anzah]l kernloser heraussuchen
#oll, so erfordert das letztere Verfahren unter gewissen Umstinden £o
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viel weniger. Zeit, daB die nachtriglich vorzunehmende Kontrolle, ob
die entstandenen Larven wirklich alle kleinkernig sind, kaum ins Ge-
wicht fallt.

Um eine Vorstellung zu geben, wie sich diese Dinge in praxi ge-
stalten, gebe ich hier einen vorldufigen Bericht iiber eigenartige Mero-
gonieversuche, die in den Rahmen dieser Arbeit nicht passen und
nichstens gesondert dargestellt werden sollen. Nachdem Baltzer
(1910) gefunden hatte, daB die krankhafte Entwicklung der Bastard-
larven, die bei den Kreuzungen Parechinus @ X Sphaerechinus 3 und
Paracentrotus Q X Sphaerechinus 3 entstehen, darin-ihren Grund hat,
daB die Sphaerechinus-Chromosomen mit Ausnahme von vier oder fiinf,
in dem fremden Eiplasma nicht richtig an dem mitotischen ProzeB
teilnehmen und frither oder spiiter »seliminiert« werden, war es von
Interesse, den Schicksalen und der Leistungsfihigkeit jener vier oder
fiinf viterlichen Chromosomen niher nachzugehen unter Verhiltnissen,
wo sie nicht mit den miitterlichen kombiniert sind. Wir fiihrten des-
halb die gleichen Bastardkombinationen mit isolierten kernlosen
Fragmenten aus. Es gelang in sieben verschiedenen Versuchen, von
denen zwei mit Pareckinus-, fiinf mit Paracentrotus-Eiern angestellt
worden sind, 135 durch Sphaerechinus-Samen befruchtete, anscheinend
kernlose Fragmente zu isolieren. Von diesen waren mindestens 110
monosperm - befruchtet.

Zwischen der Entwicklungsfahigkeit.der kernhaltigen Eier und kern-
losen Stiicke besteht nun bei diesen Kreuzungen ein sehr groBer Unter-
schied. Wahrend die ersteren, trotz der Abstoflung pathologischer
Massen in die Furchungshéhle, lebhaft bewegliche Blastulae und, wenn
die abgestoBenen Teile nicht ein gar zu groBes Hindernis bilden, sogar
Gastrulae und Plutei liefern (Baltzer), gelangen die aus kernlosen Ei-
fragmenten geziichteten. nicht iiber das Stadium junger Blastulae hin-
aus, die es hochstens zu einer schwachen zitternden Bewegung inner-
halb der sich erweichenden Dotterhaut bringen, um dann rasch ab-
zusterben. Von diesem Verhalten machten nur zwei der als kernlos
isolierten Stiicke eine Ausnahme; sie waren lebenskréiftig und hochst
beweglich, wie die aus ganzen Eiern. Als sie aber konserviert und gefirbt
waren, lieB der Zustand ihres Chromatins keinen Zweifel, daB die schein-
bar kernlosen Fragmente, aus denen sie entstanden waren, einen —
wahrscheinlich infolge des Schiittelns verschwundenen — Eikern. be-
sessen haben miissen.

Zunéchst interessiert uns an diesen Versuchen die Gré8e des Fehlers,
der bei der Isolierung der kernlos erscheinenden Stiicke vorgekommen
ist; er betrigt noch nicht 2%, Nachdem man einmal weil, daf man
mit solchen Fehlern zu rechnen hat, und ein Mittel besitzt, sie nach-
triglich als solche zu erkennen, sind sie harmlos geworden. . Wo aber,
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wie dies frither geschehen ist, die Unauffindbarkeit des Kerns in einem
Schiittelfragment als geniigendes Kriterium der Kernlosigkeit angesehen
wird, mufl auch ein so kleiner Fehler verhingnisvoll werden, wovon
unten noch zu sprechen sein wird.

Sodann zeigt dag Mitgeteilte, wie vorteilhaft in einem Fall wie diesem
die Verfolgung isolierter Stiicke ist. Hitte man die Resultate der Ver-
suche aus Massenkulturen gewinnen wollen, so wiire die Frage, wie
weit sich ein kernloses Fragment bei der in Rede stehenden Bastar-
dierung entwickeln kann, nur dadurch zu beantworten gewesen, dal
man in kleinen.Iitervallen jeweils eine Anzahl Larven konserviert
hétte, um spéiter aus den Kernverhiltnissen zu ermitteln, bis zu welcher
Etappe sich noch merogonische Stiicke darunter befinden. Es ist ein-
leuchtend, wieviel umsténdlicher diese Art des Vorgehens gewesen wire.
Die nicht unwichtige Frage, wie die merogonischen Objekte am Ende
ihrer Entwicklung aussehen, ob sie sich bewegen usw., wire auf diesem
Weg wahrscheinlich gar nicht zu beantworten gewesen.

Mit diesen Erfahrungen ausgeriistet, wollen wir nun betrachten,
was sich iiber die Entwicklungsfihigkeit merogonischer Larven und
besonders merogonischer Bastardlarven einesteils aus der Literatur,
andererseits aus neuen Versuchen ableiten 148t. Den zuerst zu be-
sprechenden Fillen der gewdhnlichen oder totalen Merogonie stelle
ich unter dem Namen partielle Merogonie solche gegeniiber, wo
bloB in einem Teil des Keims Abkommlinge eines Spermakerns ent-
halten sind, wogegen der andere Teil den typischen diploiden” Kern-
bestand aufweist.

VI. Totale Merogonie,
A. Innerhalb der gleichen Species.

Hieriiber geniigen wenige Worte. Schon bei meinen ersten Mero-
gonieversuchen vom Jahr 1889 habe ich kernlos erscheinende Stiicke
von Parechinus-Eiern nach Befruchtung mit Parechinus-Samen iso-
liert aufgeziichtet und an den daraus entstandenen Plutei festgestellt,
daB ihre Kerne erheblich kleiner waren ‘als diejenigen der diploiden
Kontrollplutei. Dieses Verfahren ist auch von unserem jetzigen Stand-
punkt einwandsfrei. Die Filigkeit kernloser Eifragmente, sich bei
homospermer Befruchtung zu normalen Plutei zu entwickeln, war damit
bewiesen. Spiter (1902, 1905) habe ich iiber neue Versuche gleicher
Art berichtet, bei denen es vor allem darauf abgesehen war, das Verhilt-
nis der KerngriBen und der Zellenzahlen von haploiden und diploiden
Larven exakt zu bestimmen.
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Das Einzige, was ich hier noch hervorheben will, ist die‘Tatsacke,
daB merogonische Keime sich zu ebenso schlanken, langarmigen Plutei
entwickeln kénnen, wie die normalen diploiden Keime. Daf man aus
isolierten Exemplaren fast niemals so wohlentwickelte Larven erhilt,
riihrt ohne Zweifel von den Schidigungen her, denen die Bruchstiicke
bei dem notwendigen 6fteren Ubertragen mit der Pipette ausgesetzt
werden mubBten.

B. Bei der Kombination Parechinus Q@ X Paracentrotus 3.

Die Versuchsbedingungen sind hier fast ebenso giinstig wie bei
homospermer Befruchtung, da sich die Parechinus-Eier durch "Para-
centrotus-Sperma fast stets tadellos befruchten lassen.

Schon im Jahr 1896 hatte ich bei den mit MacFarland gemeinsam
unternommenen Versuchen, iiber die ich in aller Kiirze (1901) be-
richtet habe, aus einem als kernlos isolierten Eifragment von Parechinus
nach Befruchtung mit Paracentrotus-Samen einen wohlgebildeten Plu-
teus erhalten, der, nachdem er gezeichnet war, in einer Pipette kleben
geblieben und so verloren gegangen ist. Die Grofie seiner Kerne ist
nicht bestimmt worden, seine merogonische Natur bleibt daher zweifel-
baft. Im Winter 1912 sind meine Frau und ich auf Versuche dieser
Kombination zuriickgekommen, haben damals aber nur mit Massen-
kulturen von zerschiittelten Eiern gearbeitet. Diese Zuchten ergaben,
neben einer groBen Mehrzahl von groflkernigen, also diploiden Plutei
verschiedener Grofe, eine geringe Zahl von Zwergplutei, die nach Kern-
groBe und Zellenzahl zweifellos merogonisch sind. Damit ist bewiesen,
daB ein Spermatozoon auch mit kernlosem Eiplasma einer
anderen Species ein normales Produkt liefern kann.

Alle diese merogonischen Bastardlarven sind kiirzer und plumper
als diejenigen aus kernhaltigen Fragmenten. Dies riihrt wenigstens
zum Teil daher, daB sie in der Entwicklung hinter den anderen zurlick
sind, obgleich sie unter genau gleichen Bedingungen aufgewachsen sind.
Nachdem wir oben erfahren haben, daB bei Befruchtung innerhalb der
gleichen Species die in einer Massenkultur aufgewachsenen Plutei aus
kernhaltigen und kernlosen Fragmenten gleich gut entwickelt sein
konnen, wird man in jenem Nachhinken der merogonischen bei der
Kreuzung Parechinus @ X Paracentrotus & schon einen geringen schi-
digenden EinfluB der zwischen Spermatozoon und Eiplasma bestehenden
Fremdartigkeit erkennen miissen.

Merogonieversuche der Kreuzung Parechinus X Paracentrotus kénnen
deshalb im Allgemeinen nichts Wesentliches lehren, weil die Larven
dieser beiden Species fast identisch sind. Ich wiillte wenigstens kein
einziges durchgreifendes Merkmal anzugeben, an dem sich ein Para-
centrotus-Pluteus von einem Parechinus-Pluteus unterscheiden lieBe.

Archiv fiir Entwicklungsmechanik Bd. 44. 29
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Allerding: gibt es einige gelegentliche Abweichungen, von denen die
einen der einen Species eigentiimlich zu sein scheinen, andere der anderen.
So finden sich bei Paracentrotus ziemlich hdufig doppelte Analstibe,
was bei Parechinus, auler an miflgebildeten Skeletten, nach meinen
Erfahrungen nicht vorkommt. Bei Parechinus hinwiederum hat die
Keule der Scheitelstibe eine bei Paracentrotus in dieser Weise nicht
vorkommende Neigung zu Astbildungen, manchmal so, daB sie tief
gegabelt ist (diese Eigentiimlichkeit besaflen die Parechinus- Plutei
bei dem obenerwihnten Merogonieversuch von 1896), hiufiger so,
daB das angeschwollene Ende mit gréberen und feineren Zacken be-
setzt ist.

Wegen solcher besonderer Gestaltungen, die da, wo sie auftreten,
meist allen Individuen einer Zucht in gleicher Weise zukommen, hielt
und halte ich noch ausgedehnte Mérogonieversuche dieser Kombination
fiir die Frage nach der Rolle von Kern und Plasma bei der Vererbung
fiir nicht ganz aussichtslos. Denn wenn der Zufall einmal bei einem
solchen Versuch Geschlechtsprodukte von sehr verschiedener Form-
tendenz zusammenfiihrt, kénnten die Unterschiede vielleicht doch gro8
genug sein, um eine Aussage zu gestatten, ob ein die in gréBerer Zahl
geziichteten merogonischen Plutei rein viterliche Vererbungsrichtung
besitzen oder nicht?).

Ich gehe auf den genaueren, infolge der zahlreichen ndtigen Kon-
trollen ziemlich umstindlichen Plan, nach dem wir solche Versuche
ausgefiihrt haben, nicht ein, da ein Erfolg nicht erreicht worden ist. Als
wir nimlich im vergangenen Winter (1914) wieder merogonische Keime
der Kombination Parechinus X Paracentrotus zuchten wollten, gelang
das, was 2 Jahre vorher mit Leichtigkeit gelungen war, nicht ein ein-
ziges Mal; wir konnten bei mehreren Versuchen keine merogonische
Larve dieser Kombination iiber das Stadium einer unvollkommenen
Gastrula hinausbringen. Es zeigte sich hier wieder einmal das bei solchen
Versuchen nicht seltene Versagen des Materials, durch das schon so viel
Zeit und Miihe nutzlos verloren gegangen ist. Die Monate Januar bis
April 1914 waren iiberhaupt fiir Experimente mit Seeigeleiern die
ungiinstigste Periode, die ich je in Neapel erlebt habe. Besonders
abnorm zeigten sich die Geschlechtsprodukte des mit seinem Namens-
wechsel iiberdies viel seltener gewordenen Parechinus microtuberculatus,
mit dem ich in fritheren Jahren gerade die besten Erfalirungen ge-
macht hatte.

1) Die gleichen Erwigungen gelten iibrigens auch fiir Merogonieversuche
innerhalb der gleichen Species, da auch hier die Plutei verschiedener Eltern
in den Proportionen ihres Skelets, in der Form der Keulen usw. ziemlich ver-
schieden sein konnen.
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C. Bei den Kombinationen Sphaerechinus X Paracenirotus und
Sphaerechinus X Parechinus.

Auf kein anderes Experiment habe ich je so viel Zeit verwendet als
auf die Ziichtung merogonischer Bastarde aus Sphaerechinus-Eiern; und
wenn, wie sich gleich zeigen wird, das nach manchen Irrwegen schlie8-
lich erzielte wissenschaftliche Ergebnis diesem Aufwand durchaus nicht
entspricht, so bringt es doch, wie ich glaube, endlich Klarheit in ein
dunkles und verworrenes Gebiet.

Im Jahr 1889 hatte ich in Massenkulturen aus zerschiittelten Sphaer-
echinus-Eiern, die mit Parechinus-Samen befruchtet worden waren,
Zwergplutei gefunden von viterlicher Form und mit kleineren Kernen
als die echten Bastardlarven sie darboten. Nachdem ich vorher fiir
Parechinus die Entwicklungsfahigkeit merogonischer Keime bis zum
Pluteusstadium nachgewiesen und diese Plutei durch ihre kleinen Kerne
charakterisiert gefunden hatte, glaubte ich berechtigt zu sein, jene
kleinkernigen Zwergplutei der Bastardkultur gleichfalls als merogonisch
in Anspruch zu nehmen. Von dieser Meinung getragen und weiterhin
iiberzeugt, daB die Kernlosigkeit von Schiittelfragmenten, die sich unter.
den damals angegebenen Kautelen als kernlos darstellten, keinem
Zweifel unterliegen konne, habe ich bis vor 2 Jahren immer wieder
versucht, durch sehr ausgedehnte Versuche und verbesserte Methodik
solche Objekte isoliert und womdglich “in gréBerer Menge zu ziichten.
Bei diesen Versuchen sind in der Tat mehrmals Plutei von der erwarte-
ten Beschaffenheit aufgetreten, allerdings so selten, da auf einen solchen
Pluteus gewi mehr als 100 andere Keime trafen, die auf viel fritheren
Stadien ihre Entwicklung eingestellt hatten. So, wie ich die Sachlage
jetzt ansehe, hitte mich diese duBlerst geringe Ausbeute schon stutzig
machen kdnnen; allein damals betrachtete ich sie nur als die Folge der
mancherlei Schiadigungen, denen mehr oder weniger alle merogonischen
Objekte, in erhohtem MaB bei Bastardierung, und ganz besonders die-
jenigen von Sphaerechinus ausgesetzt sind. So iiberraschend gut sich
manche Fragmente entwickeln, so sind doch viele andere durch die
Prozedur des Zerschiittelns erheblich geschiddigt, was man leicht daran
erkennt, daB in einer homospermen Schiittelkultur fast stets viele
Zwergkeime gefunden werden, die es nicht iiber das Gastrulastadium
hinausgebracht haben. Es kommt noch hinzu, da8, wie ich 1901 fést-
gestellt habe, alle Fragmente, die aus der animalen Hilfte des Eies
stammen, als Blastulae ihre Entwicklung einstellen. Des weiteren
glaube ich aus meinen Erfahrungen den Schlu8 ziehen zu diirfen, daB
die Entwicklungsaussichten eines Fragments ohne Eikern, selbst bei
homospermer Entwicklung erheblich geringer sind als die eines kern-
haltigen. Bei einem frither (1905, S.8) mitgeteilten Versuch war das

29*
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Verhiltnis folgendes gewesen. Von einem Parechinus-Weibchen waren
aus zerschiittelten Eiern 21 kernhaltige Fragmente isoliert und mit
Parechinus-Samen befruchtet worden; sie lieferten 13 gute Plutei,
d. i. ungefahr 629%,. Aus 36 kernlosen (kernlos erscheinenden) Frag-
menten des gleichen Versuchs dagegen gingen nur sieben wohlgestaltete
Plutei hervor, d.i. etwa 199%,.

Viel’ verdérblicher jedoch als die Schiddigung beim Fragmentieren
ist diejenige beim Isolieren. Das 6ftere Ubertragen der Fragmente mit
feinen Pipetten bewirkt Stérungen, besonders dann, wenn die Frag-
mente, wie es bei Sphaerechinus-Eiern sehr hiufig der Fall ist, groBe
Neigung zum Kleben besitzen. Ein am Boden des GefiBes festgeklebtes
Stiick kann man nur durch einen sehr kriiftigen Wasserstrom losreiSen,
wobei nicht selten nochmals ein Teil des Plasmas durch Héingenbleiben
am Glas verloren geht, in allen Fillen aber das Plasma voriibergehend
stark deformiert wird.-

In diesen Umstdnden hatte ich, wie gesagt, die Griinde gesehen,
warum ich aus kernlosen Stiicken von Sphaerechinus-Eiern bei Be-
fruchtung mit Parechinus- oder Paracentrotus-Samen so #uBerst wenige
Plutei erhalten konnte. Es schien mir eben das Zusammentreffen einer
Reihe von giinstigen Umstdnden nétig zu sein, damit » merogonische
Bastarde« dieser Kombinationen sich entwickeln konnten.

Erst die Erfahrungen von 1912, daB einige Fragmente, die ich als
kernlos isoliert hatte, nach der KerngréBe der daraus entstandenen
Larven doch einen Eikern besessen haben muBten, und die Art, wie
sich diese unsichtbare Kernhaltigkeit nach dem im Kapitel IT Mit-
geteilten aufgeklirt hat, lieBen mich die Dinge in einem anderen Licht
erblicken. Sollten, so muBte ich mich fragen, vielleicht alle bis zum
Pluteusstadium gelangten Keime einen Eikern oder wenigstens einen
Teil eines solchen besessen haben? Konnten nicht die vielen auf friihem
Stadium stehen gebliebenen Stiicke, die ich achtlos weggeworfen hatte,
die wahren merogonischen, bis an das fiir diese Kombinationen' erreich-
bare Ende gelangten Keime sein?

Diese Fragen, die, wie ich jetzt glaube, zu bejahen sind, seien zu-
nichst an der Hand der Versuchsergebnisse von 1912 niher gepriift.
Es kommen sechs Versuche in Betracht, fiinf von der Kombination
Sphaerechinus X Paracentrotus, einer von Sphaerechinus X Parechinus.
Bei allen sechs Versuchen zusammen waren iiber 200 befruchtete Frag-
mente, die anscheinend obne Kern waren, isoliert worden. Die genaue
Zah] kann ich nicht angeben, da bei zwei Versuchen die Protokollzettel
derjenigen Objekte, die ihre Entwicklung auf einem frithen Stadium
eingestellt hatten, nicht aufbewahrt worden sind.- Aus diesen min-
destens 200 Stiick haben wir 11 wohlgestaltete Plutei erhalten.
Von diesen zeigen acht die KerngriBe der echten Bastarde; es war also
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aller Wahrscheinlichkeit nach in diesen 8 als kernlos isolierten Stiicken
ein unsichtbarer Eikern vorhanden gewesen. Hierfiir spricht nun nach-
triglich noch ein besonderer, bei der Anstellung der Versuche von uns
verkannter Umstand. Es war uns aufgefallen, da8 wir in einigen dieser
Versuche skernlose Fragmente « fanden, die ungefihr die Grofe ganzer
Eier hatten. Da bei allen Versuchen vor dem Zerschiitteln der Eikern
durch Zentrifugieren dicht unter die Oberfliche verlagert worden war
und da das Schiitteln manchmal nur sehr kleine Stiickchen vom Ei
gleichsam abbricht, was dann oft noch eine Zeitlang an der Beschaffen-
heit der Bruchstelle kenntlich ist, kam es uns nicht in den Sinn, da8
diese grofen Stiicke etwas anderes als ungewchnlich gro8e Fragmente
sein kinnten; und wir fahndeten gerade nach solchen Riesenfragmenten,
da die Entwicklungsaussichten sicherlich um so besser sind, je weniger
vom Eiplasma verloren gegangen ist. Dies schien sich auch an den drei
Stiicken, die besonders groB waren, zu bestﬁtigeﬁ, indem sie sich aus-
nehmend rasch und gut entwickelten. Jetzt halte ich es nicht mehr
fiir zweifelhaft, daB wir in diesen drei Stiicken intakte Eier isoliert
hatten, deren Kern durch das Schiitteln verschwunden war. In der Tat
unterscheiden sich die drei Plutei, die sie ergeben haben, in keiner Hin-
sicht von den echten Bastarden der Kontrolikulturen; auBer der gleichen
Kerngrofe haben sie auch ungefihr die gleichen Dimensionen, und ihr
Skelet zeigt die charakteristische Mischung véterlicher und miitterlicher
Merkmale.

In gleicher Weise als typische Bastarde stellen sich die iibrigen
fiinf Plutei dieser groBSkernigen Kategorie dar, die, nach ihrer geringen
Gro8e, wirklich aus Fragmenten hervorgegangen sein miissen. Eine
von diesen Larven (Sphaerechinus X Parechinus, vom 4. Mirz 1912)
ist in Abb. 6a, Taf. XIII abgebildet. Wenn, wie wir aus den vorher
genannten drei Objekten schlieBen miissen, in dem Schiittelmaterial
ganze Eier vorhanden waren, bei denen das Schiitteln den Kern zum
Verschwinden gebracht hatte, dann ist es selbstverstindlich, daB auch
in einzelnen kernhaltigen Fragmenten der Kern unsichtbar geworden
sein muB; solche lagen offenbar in diesen fiinf zu Plutei gediehenen
Bruckstiicken vor.

Diese acht Objekte sind es gewesen, die mich voriibergehend zu dem
SchluB gefithrt haben, da8 das kernlose Eiplasma die miitterlichen Merk-
male ebensogut iibertragen kénne als das kernhaltige, bis spiter ‘die
Kernmessungen zuniichst alle diese Larven als in ihrer Herkunft un-
sicher erscheinen lieSen, und schlieBlich die Erfahrung, daB das Schiit-
teln den Eikern, ohne ihn zu schiidigen, zum Verschwinden bringen
kann, das Auftreten dieser zuerst als so revolutiondr erscheinenden
Objekte einfach erklirte..
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Neben diesen acht groBkernigen Plutei waren unter den als kernlos
isolierten Fragmenten drei weitere aufgetreten, die sich abweichend
verhalten. Zwei davon haben in einem Teil ihres Kropers gréfere, in
einem anderen Teil kleinere Kerne; auf sie werde ich weiter unten zu-
riickkommen. Das dritte ist gegeniiber jenen acht groBkernigen als
»kleinkernig« zu bezeichnen, und ist bei einem Versuch vom 29. Ja-
nuar 1912 von der Kombination Sphaerechinus X Paracentrotus er-
halten worden. Es ist in Abb. 7a, Taf. XIIT wiedergegeben. Sein einer
Oralstab ist etwas miflgebildet, sonst ist er ziemlich symmetrisch. Man
kénnte die Larve zur Not als einen mangelhaft entwickelten Para-
centrotus-Pluteus gelten lassen, wenn auch der doppelte Analstab der
einen Seite und die Enden der Scheitelstibe auf Sphaerechinus-Einfliisse
hinweisen. Freilich kommt, worauf ich oben (S. 434) schon hingewiesen
habe, der doppelte Analstab auch bei reinen Paracentrotus-Larven so
hiufig vor und ist auch, wofiir Abb. 11, Taf. XIII ein Beispiel gibt,
in der Paracentrotus-Kontrolle unseres Versuchs vorhanden gewesen,
daB dieser Doppelstab in der fraglichen Larve durchaus nicht ein miitter-
liches Merkmal zu sein braucht. Und die in Abb. 11, Taf. XIIT wieder-
gegebenen Scheitelstab-Enden eines reinen . Paracentrotus-Pluteus des
gleichen Versuchs zeigen Verhdltnisse, welche auch die Scheitelstibe
unseres Fragmentpluteus als ziemlich »véterlich« passieren zu lassen
erlauben.

Abb. 75, Taf. XIII gibt einige Kerne aus dem Scheitel dieser Larve;
in Abb. 8, 9 und 10, Taf. XIII sind Kerne aus Kontrollarven des Ver-
suchs, in Abb. 8, Taf. XIII von Paracentrotus, in Abb. 9, Taf. XIII
von Sphaerechinus, in Abb. 10, Taf. XIIT von einer Bastardlarve Sphaer-
echinus X Paracentrotus abgebildet. Wie fast immer sind die Sphaer-
echinus-Kerne deutlich gréfler als die Paracentrotus-Kerne, die des
Bastards stimmen in diesem Fall ziemlich genau mit den Sphaerechinus-
Kernen tiberein. Gegeniiber allen diesen Kernen sind die unseres Frag-
mentpluteus, der sich aus einem als kernlos isolierten Bruchstiick ent-
wickelt hat, sehr erheblich kleiner. Die Kernoberflichen verhalten sich
zu denen der reinen Paracentrotus-Larve etwa wie 5,8 : 8, zu denen
der Bastardlarve wie 5,8 : 9.

Ahnliche kleinkernige Objekte, wie sie hier aus isolierter Zucht vor-
liegen, wurden auch einige Male in Kulturen gefunden, wo fragmentierte
Sphaerechinus-Eier in Massen mit Paracentrotus-Sperma befruchtet und
ihrer Entwicklung iiberlassen worden waren. Da diese Funde ganz
gelegentliche waren, ist zu erwarten, daf bei systematischer Durch-
priifung solcher Zuchten derartige Objekte in groBerer Zahl gefunden
werden kénnten. Ich bilde in Abb. 124, Taf. XIV eine solche, sehr kleine
Larve aus einer Massenkultur Sphaerechinus x Paracentrotus vom
6. Februar 1912 ab. Es ist ein junger Pluteus von rein viterlichem
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Typus. Abb. 125 gibt einige Kerne aus dem Scheitel dieser Larve
wieder; zum Vergleich sind in Abb. 13, Taf. XIV einige Scheitelkerne
aus einem reinen Paracentrotus-Pluteus des gleichen Versuchs gezeichnet.
Die Kernoberflichen verhalten sich etwa wie 6,4 : 8.

In Larven, wie den zwei zuletzt beschriebenen, von denen eines aus
einem Eierbruchstiick stammt, das als kernlos isoliert worden war,
glaubte ich lingere Zeit zweifellose merogonische Bastarde nach
Art der im Jahr 1889 geziichteten vor mir zu haben. Zwar die Kern-
groBen wollten zu dem, was ich inzwischen (1905) iiber die Proportion
zwischen haploiden und diploiden Kernen ermittelt hatte und was
von Herbst, Baltzer u. a. bestdtigt worden war, nicht stimmen.
Denn an Stelle des Verhiltnisses der Kernoberflichen 1 : 2 bestehen
in unseren jetzigen Fillen Proportionen wie 5,8 : 8 und 6,4 : 8, d. i. wie
1,45 :2 und 1,6 : 2. Trotz dieses dem sonstigen Gesetz nicht folgenden
Grofenverhiltnisses glaubte ich an der Annahme, es mit wirklich mero-
gonischen Larven zu tun zu haben, festhalten zu diirfen. Die Unter-
suchungen von Marcus (1906), Erdmann (1909), Godlewski (1908)
und Kéhler (1912) haben gelehrt, daB die KerngréBe der Seeigellarven
nicht nur vom Chromatingehalt, sondern in hohem Grad auch von
dufleren Umstidnden abhingig ist. Larven, die in niederen Temperaturen
aufgezogen worden sind, haben viel groBere Kerne als solche, die sich
bei hohen Temperaturen entwickelt haben. Da nun die Schnelligkeit
der Entwicklung eine Funktion der Temperatur ist, woriiber wir fiir
Seeigel speziell den Untersuchungen von Peter (1906) genauere.Daten
verdanken, so lassen sich die Ergebnisse der obengenannten Ziichtungs-
versuche bei verschiedenen Temperaturen auch dahin formulieren, daB
die Xerne einer Seeigellarve um so gréBer werden, je lang-
samer die Entwicklung vor sich geht. Nun kann man sich stets
iiberzeugen, daf die Bastarde der Kombinationen Sphaerechinus und
Parechinus oder Paracentrotus unter gleichen duferen Bedingungen sich
langsamer entwickeln als die reinen Sphaerechinus- und viel langsamer
als die reinen Paracentrotus- und Parechinus-Larven. Auch haben wir
oben (S. 433) erfahren, dafl die merogonischen Bastardlarven zwischen
den sich so nahestehenden Arten Parechinus (@) und Paracentrotus (3)
gegeniiber den im gleichen Glas aufgewachsenen echten Bastardlagven
in ihrer Entwicklung verlangsamt sind. Die Verbindung dieser beiden
retardierenden Momente, der Bastardierung an sich und der mero-
gonischen Bastardierung noch obendrein, konnten, so schien mir,
wohl dihnlich wirken wie niedere Temperatur, und also eine Vergroferung
der Kerne gegeniiber denen der homospermen merogonischen Plutei
bewirken. Dabei spielte noch die Vorstellung mit herein, daB vielleicht
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ein Kern, der seine Funktionen in einem so fremdartigen Plasma aus-
zuiiben hat, sich intensiver betétigen miisse, und daB diese stirkere
Beanspruchung zu einer Hypertrophie fiihren koénnte. Fiir absolut
ausgeschlossen méchte ich diese Deutung auch jetzt nicht halten. Allein
die sogleich zu besprechenden letzten Erfahrungen und die Aufdeckung
der in dem Vorkommen von Partial-Eikernen liegenden Fehlerquelle
machen mir eine andere Erklirung viel wahrscheinlicher.

Alle im vorstehenden aufgefiihrten Erfahrungen hatten mir endlich
klar gemacht, daB, wenn die Frage nach dem Vorkommen und Aus-
sehen merogonischer Bastarde aus Sphaerechinus-Eiern mit Parechinus-
oder Paracentrotus-Sperma tiiberhaupt lgsbar ist, die Aufgabe anders
angegriffen werden mulB. Es bleibt nichts anderes iibrig, als samt-
liche Larven von Massenkulturen zerschiittelter Eier in verschiedenen
Etappen abzutdten und Stiick fiir Stiick auf ihre Kerngrsen zu priifen.
Treten hierbei Larven mit Kernen von der sonst fiir merogonische Larven
festgestellten GroBSe auf, so ist die Sache relativ einfach. Man braucht
nur nachzusehen, bis in welche der konservierten Portionen sie vor-
kommen und welches Stadium die #ltesten erreichen, um die Frage
gel6st zu haben. Werden dagegen Larven mit so kieinen oder wenigstens
nicht viel groBeren Kernen {iberhaupt auf keiner Etappe gefunden, dann
konnte nur eine sehr miihsame, auf verschiedene Umstiénde sich er-
streckende Analyse vielleicht noch weiter filhren. Nun, wir brauchen
diese zweite Alternative nicht niher ins Auge zu fassen; denn Larven
mit der typischen GriBe haploider Kerne kommen in diesen
Kulturen so reichlich vor, wie man es nach der ziemlichen Seltenheit
und der geringen Befruchtungsneigung der kernlosen Fragmente nur
erwarten kann.

Fhe ich zur Schilderung der Versuche iibergehe, komme ich mit ein
paar Worten auf eine im V. Kapitel, S. 430 gemachte Bemerkung zu-
riick. Ich habe an jener Stelle ausgefiihrt und an einem bestimmten Fall
erliutert, da auch nach der Erkenntnis, daB scheinbare Kernlosigkeit
eines Eifragments nicht wirkliche Kernlosigkeit bedeuten muB, die iso-
lierte Zucht von kernlos erscheinenden Fragmenten, der Zeitersparnis
wegen, von groSem Nutzen sein kann. Es wird nétig sein, zu sagen,
warum wir bei den in Rede stehenden Versuchen dieses Verfahren nicht
mehr angewandt haben. Es waren hiefiir zwei Griinde bestimmend:
einmal stellt die Anfgabe, ausgewihlte Fragmente von Sphaerechinus-
Eiern zu bastardieren, die Geduld des Experimentators auf so starke
Proben, daB gewil niemand, der diese Arbeit nur einmal oder gar ofter
durchgemacht hat, ‘sie ohne die dringendste Notwendigkeit wieder in
Angriff nehmen wird. Sodann aber kam es gerade bei diesen Versuchen
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darauf an, soweit als moglich jeden Eingriff zu vermeiden, der die Ent-
wicklungsaussichten beeintrichtigen konnte. Die Prozedur des Iso-
lierens der meist sehr klebrigen Eifragmente von Sphaerechinus wirkt
aber, wie oben schon hervorgehoben worden ist, wohl immer mehr
oder weniger schiadigend auf die Entwicklungsvorgénge ein.

Nachdem wir schon im Winter 1912 einen sehr lehrreichen Versuch
der bezeichneten Art angestellt hatten, haben wir zwei weitere im letzten
Winter ausgefiihrt. Bei diesen beiden wurde besonders darauf geachtet,
daB lediglich solches Eimaterial zur Verwendung gelangte, in welchem
sorgfiltige Priifung nur Eier mit einheitlichem Eikern feststellen lief3.
Im iibrigen bestand das Verfahren darin, von den unter moglichst
giinstigen Bedingungen gehaltenen Massenkulturen, in anfangs kiirzeren,
dann lingeren Intervallen, eine Anzahl Keime abzutéten, wobei beson-
ders darauf geachtet wurde, dafl auf jeder solchen Etappe Keime aller
Sorten: schwimmende und am Boden liegende, grofie und kleine, gesund
und krank anssehende zur Konservierung gelangten. - Als Minnchen
wurde in zwel Versuchen Paracentrotus verwendet, im dritten neben
diesem auch Parechinus. Das konservierte Material aus den beiden
letzten Versuchen ist so groB, daB wir bis jetzt nicht imstande waren,
es vollstindig durchzuarbeiten. Allein die gemachten Proben ergaben
eine so vollkommene Ubereinstimmung mit den Resultaten des genau
analysierten ersten Versuchs, daf sich an dem wesentlichen Ergebnis
nichts mehr dndern wird.

Dieses Ergebnis ist sehr einfach. Nach dem Kriterium der Kern-
gréBe entwickeln sich die kernlosen Fragmente von Sphaerechinus-Eiern
bei Befruchtung mit Paracentrotus- oder Parechinus-Sperma zunichst
ebensogut wie die kernhaltigen. Nach Vollendung des Blastulastadiums
aber halten sie mit den anderen nicht mehr Schritt und stellen die Weiter-
entwicklung bald ein. Die weitest entwickelten, die wir in den drei
Kulturen gefunden haben, waren wihrend der Gastrulation stehen ge-
blieben. Zwei winzige Dreistrahler sind das AuBerste, was sie an Skelet
hervorbringen.

In diesem Zustand kdnnen die Larven einige Tage unverindert
weiterleben. Dal sie dabei lebhaft beweglich sein kénnen, haben wir
dadurch festgestellt, daB wir einige, die im Leben den geschilderten
Habitus darboten, gesondert konservierten und daf sie sich nach der
Farbung als kleinkernig erwiesen.

In Abb. 14a, b, ¢, Taf. XIV ist eine merogonische Bastardlarve der
Kombination Sphaerechinus x Paracentrotus é.l_ls dem Versuch vom
18. Januar 1912 in drei verschiedenen Ansichten abgebildet. Sie ist
etwas iiber 3 Tage alt. Die im gleichen Gefi geziichteten echten Bastarde
sind junge Plutei. Die merogonische Larve ist in der Form eine der
besten, die in den drei Versuchen vorgekommen sind. Der optische
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Durchschnitt bei seitlicher Ansicht kommt dem einer normalen Sphaer-
echinus-Larve auf dem Stadium des sog. »Prisma « ziemlich nahe. Aber
der Urdarm ragt nur bis in etwa ein Drittel der Korperhéhle hinein,
und seine Wand ist von abnormer Dicke. Primére Mesenchymzellen
sind gebildet, halten auch ungefdhr das Niveau des normalen Mesenchym-
Rings ein; doch fehlt die richtige Ordnung, wenn auch der optische Quer-
schnitt (b) auf der einen Seite eine Anhéufung erkennen Iaft, die wohl
als ein unvollkommenes Mesenchym-Dreieck aufzufassen ist. Merkwiir-
digerweise hat diese Anhdufung von Skeletbildnern nichts Weiteres als
ein winziges Kalkkdrperchen hervorgebracht, wogegen auf der anderen
Seite, wo weniger solche Zellen liegen, ein kleiner Dreistrahler entstanden
ist (c). Solche Asymmetrien sind sehr hiufig; noch hiufiger aber fehlt
das Skelet vollig.

In dem dickwandigen Darmrudiment unserer Larve beginnt sich
der epitheliale Zusammenhang zu lockern; die Zellen springen mit
kuppelartiger Abrundung in die Furchungshéhle vor; einzelne scheinen
sich herauszuziehen, hier und dort sieht man schon eine abgeldst. Ob
dieser Vorgang der Bildung des sekunddren Mesenchyms entspricht oder
schon ein Zeichen von Degeneration darstellt, vermag ich nicht zu
entscheiden. DaB aber degenerative Prozesse schon eingesetzt haben,
ergibt sich aus dem Vorhandensein kleiner unregelmiBiger Zellen-
Anhgufungen in der priméiren Leibeshoéhle, wie eine solche in Abb. 14«
iiber dem Darm zu sehen ist.

Die Kerne dieser Larve und aller ihr #hnlichen fallen schon bei
schwiicherer VergroBerung durch ihre Kleinheit und dichte Lagerung
neben denen der benachbart gelegenen diploiden Larven auf. Die Messung
ergibt, daB sich ihre Oberflichen zu denen der Kerne der in dem gleichen
GefiB aufgewachsenen Jungplutei — seien sie' aus ganzen Eiern oder
aus Fragmenten entstanden — wie 1 : 2 verhalten. Diese Proportion,
welche eben die so oft bestitigte zwischen den haploiden und diploiden
Echinidenkernen ist, laBt keinen Zweifel, daB wir in den durch die
Abb. 14, Taf. XIX illustrierten Larven die richtigen merogoni-
schen Bastardlarven vor uns haben.

Wo wir unter den vielen Tausenden von Larven aus den drei ge-
nannten Versuchen einen Pluteus oder auch nur eine voll entwickelto
Gastrula auf ihre Kerne gepriift haben, waren sie diploid; und um-
gekehrt, wo eine Larve durch ihre kleinen, haploiden Kerng das Auge
auf sich lenkte, war sie iiber das Stadium eines Prisma mit sehr rudi-
mentédrem Urdarm und winzigen Skeletanlagen nicht hinausgekommen,
ja die meisten hatten diesen Zustand nicht einmal erreicht.

Der Widerspruch dieses Ergebnisses zu meinen fritheren ist, sobald
wir den Verhaltnissen genauer nachgehen, nur scheinbar. Denn solche
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zuriickgebliebene Larven, wie in Abb. 14, Taf. XTIV eine der besten
abgebildet ist, haben auch in allen meinen Versuchen mit isolierten
kernlos erscheinenden Fragmenten die gewaltige Mehrzahl gebildet.
Nur hatte ich sie, in der Uberzeugung, da unter giinstigen Bedingungen
Plutei entstiinden, und da nur gut entwickelte Plutei fiir mein Problem
von Bedeutung sein konnten, unbeachtet weggeworfen. Jetzt unterliegt
es wohl keinem Zweifel mehr, daB8 diese friihzeitig zum Stillstand ge-
langten Keime das wirkliche Ergebnis der Versuche reprisentierten, und
daB die wenigen dabei aufgetretenen Plutei das nicht Hineingehdrige
sind. Wir wissen ja auch bereits, daf sich ihr Auftreten zum Teil daraus
erklirt, daB ein scheinbar kernloses Eifragment doch einen Kern ent-
halten kann. In diese Kategorie gehort aller Wahrscheinlichkeit nach
der von mir und MacFarland im Jahr 1896 aus einem scheinbar kern-
losen Eifragment von Sphaerechinus mit Paracentrotus-Samen geziichtete
Pluteus, den ich in einem kurzen Aufsatz von 1901 erwéhnt habe. Da
ich damals die im Leben konstatierte Kernlosigkeit fiir ein ausreichendes
Kriterium wirklicher Kernlosigkeit gehalten habe und da kurz vorher
Seeliger — wie wir jetzt wissen: mit Unrecht — angegeben hatte,
daB die Kerngrée eines Pluteus fiir dessen Herkunft nichts beweise,
habe ich jenes Objekt ungefirbt in Kanadabalsam eingeschlossen. Vor
2 Jahren, als der Verdacht in mir rege geworden war, dal mero-
gonische Plutei zwischen Sphaerechinus und Paracentrotus gar nicht
entstehen konnen, habe ich versucht, die Kerngrée der Larve trotz
ihres ungefirbten Zustands zu bestimmen. Bei geeigneter Beleuchtung
war dies wenigstens mit solcher Genauigkeit moglich, daBl ich mit Be-
stimmtheit sagen kann: die Kerne sind zu gro8, um haploid zu sein;
sic besitzen wahrscheinlich die Gré8e von diploiden.

Nun bleiben noch meine ersten Versuche vom Jahr 1889 zu be-
trachten iibrig. Damals war mir die isolierte Zucht kernloser Eifrag-
mente von Sphaerechinus mit Parechinus-Sperma nicht gelungen, und
ich habe mich daher auf die Untersuchung von Massenkulturen be-
schrinken miissen. Allein obgleich demnach diese Versuche von der
gleichen Art zu sein scheinen wie unsere allerletzten, besteht doch Zwi-
schen beiden ein fundamentaler Unterschied. Im Jahr 1889 war ich
nur auf die Zucht von Plutei ausgegangen. Jeden Tag, manchmal
mehrmals im Tag, wurde der gebildete Bodensatz aus den Kulturglisern
entfernt, um das Wasser fiir die schwimmenden Larven mdéglichst frisch
zu erhalten. Nur die zuletzt noch iibriggebliebenen Plutei gelangten zur
Untersuchung. Beurteilen wir also diese Versuche vom Standpunkt
unserer letzten Erfahrungen aus, so kommen wir zu dem SchluB, da8
alle wirklich merogonischen Keime in dem zur Priifung gelangten Material
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gar nicht mehr enthalten waren. Es tritt dann die Frage auf, wie da
Auftreten rein viterlich gestalteter Zwergplutei, die sich
durch geringere Kerngréfe von den echten Bastarden unter-
schieden habe, zu erkldren ist.

Hier haben wir uns zuerst mit dem Merkmal der »Kleinkernig-
keit« auseinanderzusetzen. Mein damaliges Material, das, in Hédma-
toxylin gefirbt und in Glyzerin eingeschlossen, nach einigen Monaten
Skelet und Kernfirbung verloren hatte, existiert nicht mehr, auch die
Skizzen nicht mehr, nach denen ich noch in Neapel, unmittelbar nach
der Herstellung der Priparate, die Kerngr68en verglichen hatte. - Auf
das konstante GroBenverhiitlnis, in welchem diploide und haploide
Kerne zu einander stehen, war ich damals noch nicht aufmerksam ge-
worden. Wenn ich also geschlossen habe: jene Plutei miissen aus kern-
losen Eifragmenten stammen, weil sie, wie die aus isolierten kernlosen
Fragmenten bei homospermer Befruchtung geziichteten, kleinen
Kerne besitzen, so ist damit nicht gesagt, daB sie die GroBe wirklich
haploider Kerne besessen haben.

Weitaus am wahrscheinlichsten ist es mir vielmehr, daB jene klein-
kernigen Bastardplutei von 1889 von der Art derjenigen gewesen sind, die
wir neuerdings sowohl in Massenkulturen wie aus anscheinend kernlosen
Fragmenten isoliert geziichtet haben und von denen ich oben (S. 438ff.)
gesprochen und in Abb. 7 a, Taf. XIIT und 12 a, Taf. XTIV Abbildungen
gegeben habe. Was dort iiber diese Larven gesagt worden ist, wiirde
nun auch fiir diejenigen von 1889 gelten. Sie wiren aller Wahrschein-
lichkeit nach auf Eifragmente zuriickzufiihren, die neben dem durch
die Befruchtung eingefiihrten typischen Spermakern von Parechinus
einen Teil des Sphaerechinus-Eikerns besessen haben. Eine Moglichkeit
fir das Zustandekommen dieses. Zustandes kennen wir jetzt in dem
Vorkommen von Eiern mit Partial-Eikernen. Daneben diirfte es aber
mindestens noch eine andere Moglichkeit fiir ein solches Ereignis geben.
Wenn auch ein Kern mit bereits resistent gewordener Membran beim
Zerschiitteln des Fies stets unverletzt in das eine oder in das andere
Bruchstiick iibergeht, wird doch in Eiern, deren Kern sich unter-der
Schiittelwirkung aufgeldst hat, der Fall eintreten kénnen, dafl das direkt
ins Plasma eingebettete Kernreticulum beim Durchreifien des Zell-
korpers mit zerrissen wird, wodurch in jedes Fragment ein Teil davon
gelangen wiirde.

Die Annahme, daB in den kleinkernigen Bastardplutei von 1889
ein Teil des Eikerns vorhanden war, setzt, angesichts der guten Ent-
wicklung dieser Larven, voraus, da8 der in das Eifragment iibergegangene
Teil des Eikerns imstande gewesen ist, so viel zu leisten wie der ganze.
Ich glaube aber, daB diese Annahme keinen triftigen Grund gegen sich
hat. Wenn wir es als sicher betrachten diirfen, daB der Paracentrotus-
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oder Parechinus-Kern im Eiplasma von Sphaerechinus die Entwicklung
nicht iiber das Stadium einer beginnenden Gastrula hinausfithren kann,
daB vielmehr zum Uberschreiten dieser Entwicklungsstufe Kernsubstanz
von Sphaerechinus nétig ist, so wissen wir damit doch noch nicht, wie-
viel von dieser Kernsubstanz hiezu nétig ist. Stellen wir uns auf den
Standpunkt, daB die einzelnen Chromosomen des haploiden Kerns quali-
tativ verschieden sind, so ist es nicht unwahrscheinlich, daB, um den
Keim auf dem Stadium der beginnenden Gastrula weiterzufiihren, nicht
alle Chromosomenarten eingreifen miissen, sondern nur einige, vielleicht
gar nur eine einzige. Wenn aber jemand, trotz der Beweise fiirs Gegen-
teil, an einer essentiellen Gleichwertigkeit aller Chromosomen des Seeigel-
kerns festhalten wollte, so wiirde fiir ihn die Anwesenheit simtlicher
Sphaerechinus-Chromosomen behufs Uberschreitung jenes Stadiums erst
recht nicht notwendig erscheinen.

Die Annahme, dafB die kleinkernigen Zwergplutei von 1889 in die
gleiche Kategorie gehéren wie die in Abb. 7 a, Taf. XIII und 12a,
Taf. XIV dieser Arbeit abgebildeten Larven, wird noch besonders durch
die Tatsache gestiitzt, da auch diese letzteren in ihren Merkmalen rein
oder fast rein viterlich sind. Diese Erscheinung ist freilich heute nicht
mehr von dem Gewicht, das ich ihr seinerzeit zuschreiben zu diirfen
geglaubt hatte. Wir haben durch die Bastardierungsversuche Seeligers
(1895), Morgans (1894), Vernons (1900) und anderer erfahren, daB
auch die echten Bastarde rein viterlich aussehen konnen. Ich habe
mich seither selbst oft davon iiberzeugt. Doch bin ich immer wieder
auf Kulturen gestoBen, in denen nur Mischformen zu finden waren;
und auch Baltzer hat, wie er mir miindlich mitteilt, solche unter den
Hinden gehabt!). Um also auf unser Problem zuriickzukommen, so
ist gegen jede Larve, deren rein viterliche Vererbungsrichtung man
mit irgend einer Abweichung vom typischen Zustand in Zusammenhang
bringen will, der Einwand méglich: die Larve wire vielleicht ohne
diese Besonderheit ebenso rein viterlich ausgefallen. Hierin eben liegt
der Grund, warum meinen alten Versuchen eine Beweiskraft in der
Frage der Lokalisierung der Erbfaktoren nicht zuerkannt werden konnte,
ganz abgesehen von der neuen Beleuchtung, in welche jene Ergebnisse -
jetzt getreten sind.-

Immerhin ist es aunffallend, daB nicht nur die kleinkernigen Bastard-
plutei von 1889 im Gegensatz zu allen von mir damals untersuchten
echten Bastarden viterlich waren, sondern daB so ziemlich das gleiche
auch von den neuen gesagt werden kann, wofiir nochmals auf die oben
(S. 438ff.) gegebenen Darlegungen verwiesen sei. Und fiir die in Abb. 7 a

1) ‘Die neuen Versuche Kshlers (1914) scheinen endlich eine Erklirung fiir
dieses verschiedene Verhalten zu liefern.
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abgebildeten isoliert geziichteten Plutei dieser Kategorie gilt weiterhin,
daB die aus dem gleichen Material isolierten Fragmente, deren Larven
dann die diploide Kerngré8e aufwiesen, aufs deutlichste den miitter-
lichen Einfluf} erkennen lassen, wie es in Abb. 6 a fiir eine solche Larve
zu sehen ist.

Es scheint mir nicht angingig, fiir all dies den Zufall verantwortlich
zu machen, um so weniger, als nach der Erklirung, die wir oben fiir
die Entstehung dieser kleinkernigen oder, besser gesagt: »mittel-
kernigen« Plutei zu geben versucht haben und der ich keine andere
an die Seite zu stellen wiiite, eine besondere Tendenz dieser Larven
nach der viterlichen Seite nicht iiberraschen kann. Denn es steht,
wenn diese Erklidrung zutrifft, dem vollen viterlichen Chromatin nur
ein Teil der miitterlichen Chromosomen gegeniiber, und vielleicht
gerade der Teil, der, indem er die zur Vollendung der Gastrulation
notigen Bedingungen enthilt, mit der Bestimmung des Skeletcharakters
nichts zu tun zu haben braucht. Wollte man aber hier wieder eine
essentielle Gleichwertigkeit aller Sphaerechinus-Chromosomen und ebenso
aller Paracentrotus-Chromosomen in Bezug auf ihre Vererbungskraft
vertreten, so wire der Sieg der auf der viterlichen Seite liegenden
Majoritit ebensowenig verwunderlich.

Man konnte nach diesen Erorterungen auf den Gedanken kommen,
dafl an das Vorkommen von Eiern mit Partial-Eikernen doch noch brauch-
bare. Experimente zur Vererbungsfrage angekniipft werden kénnten.
Wenn ich aber bedenke, wie viele giinstige Umstinde zusammentreffen
miiBten, um ein exaktes Ergebnis zu gewihrleisten, glaube ich nicht,
daB solche Versuche sehr aussichtsvoll wiren. —

Ich habe in den vorausgegangenen Erorterungen meine Ergebnisse
von 1889 von dem Standpunkt aus beurteilt, da8 merogonische Bastarde
der in Rede stehenden Kombinationen niemals iiber das Stadium der
beginnenden- Gastrula hinausgehen. Ob sie es aber sicherlich niemals
tun? Auf S. 434 habe ich die Erfahrung mitgeteilt, daB wir im ver-
gangenen Winter (1914) keinen einzigen merogonischen Pluteus der
Kombination Parechinus X Paracentrotus hahen erzielen kénnen, wiih-
rend wir vom Winter 1912 eine groflere Anzahl solcher Larven besitzen.
Konnte nicht bei der Bastardierung kernloser Sphaerechinus-Eier mit
Parechinus-Samen eine gleiche Variabilitdt bestehen? Uberblicke ich
die Gesamtheit meiner Versuche, so glaube ich dies nicht mehr. Jeden-
falls wird es durch jene alten Versuche nicht bewiesen, da exakte Be-
stimmungen der Kerngr6f8en der damals geziichteten Plutei nicht vor-
liegen. ‘Und so miissen jene Ergebnisse kiinftig bei Diskussionen iiber
diese Fragen auller Betracht bleiben.
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D. Bei der Kombination Parechinus microtuberculatus Q@ X Antedon
rosacea 3.

Angeregt durch die zuerst von J. Loeb mit Erfolg ausgefiihrten
Bastardierungen zwischen Angehdrigen verschiedener Klassen der Echi-
nodermen, hat E. Godlewski jun. (1906) Seeigeleier mit .4dntedon-
Sperma - bastardiert. Das Hauptresultat dieser Versuche ist gewesen,
daB die Entwicklung in den giinstigsten Fillen bis zum Pluteus fort-
schreitet, daB das viiterliche Chromatin an dieser Entwicklung teil-
nimmt, da aber trotzdem die Larven rein miitterliche Merkmale dar-
bieten. Wie ich selbst diese Befunde beurteilen zu miissen glaube, dar-
iiber habe ich mich schon frither (1907, S.247ff.) eingehend ausge-
sprochen. Meine Meinung ist die, daB die Anfedon-Chromosomen dem
Echinidenplasma so fremd gegeniiberstehen, daB, wenn sie in thm auch
wachsen und sich vermehren kénnen, sie doch in die Entwicklungs-
prozesse der eigentlich gestaltenden Periode nicht eingreifen, diese Vor-
ginge vielmehr, soweit sie liberhaupt der Kernsubstanz bediirfen, aus-
schlieBlich von den miitterlichen Chromosomen beeinfluBt werden. Eine
solche Larve verhalt sich also hinsichtlich der Kernverhéltnisse, streng
genommen, wie eine parthenogenetische.

Godlewski hat nun die Moglichkeit dieser heterogenen Bastar-
dierung auch zu Merogonieversuchen beniitzt; er hat Eifragmente von
Parechinus microtuberculatus, die er als kernlos isoliert hatte, mit Antedon-
Sperma befruchtet. Obgleich die Sterblichkeit dieser Keime schon in
friihen Stadien ungeheuer groB war, hat Godlewski vier Gastrulae
erhalten, die er folgendermaBen beschreibt (S. 635): »Der ganze Habitus
dieser Embryonen entsprach genau dem miitterlichen Typus. Das
Mesenchym war hier schon deutlich in zwei Gruppen angeordnet, der
Urdarm hat die fir Echinus charakteristische Wanderung nach der
Vorderwand durchgemacht, iiberhaupt waren die Tiere bis auf die Gré8e
von denen der reinen Kchinus-Kultur nicht zu unterscheiden. «

Erwiigt man, daB merogonische Bastarde zwischen Sphaerechinus Q
und Parechinus- oder Paracentrotus 3, also zwischen Formen, die sich
unendlich viel niher stehen als ein Seeigel und ein Haarstern, bei allen
einwandfreien Versuchen spitestens auf der Stufe einer beginnenden
Gastrula mit nicht richtig geordnetem Mesenchym stehen geblieben
sind, so hat es etwas Erstaunliches, dal ein 4Antedon-Spermium in kern-
losem Parechinus-Eiplasma die Entwicklung bis zur vollendeten Gastrula-
mit geordnetem Mesenchymring soll fiihren kénnen. Aber wie man
dariiber auch denken mag, wir werden auch in diesem Fall den bis jetzt
einzigen zuverldssigen MaBstab anlegen und fragen miissen: Wie ver-
hilt es sich mit der KerngroBe jener vier Gastrulae? Leider geben
Godlewskis Untersuchungen dariiber keinen Aufschlu; die Larven
waren abgestorben, ehe sie fixiert und gezeichnet werden konnten.
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Hilt man die Unwahrscheinlichkeit einer so weitgehenden mero-
gonischen Entwicklung bei derartig heterogener Kreuzung zusammen
mit dem Mangel eines sicheren Nachweises fiir die merogonische Natur
der fraglichen Keime, so muBl der Verdacht entstehen, daB es sich hier,
wie bei einem groflen Teil meiner eigenen Versuche iiber merogonische
Bastardierung, um eine Tduschung gehandelt hat. Die ungeheure Mehr-
zahl von Godlewskis merogonischen Keimen ist auf frithen Stadien
abgestorben; nur vier haben sich weiterentwickelt. Haben wir da
nicht das vollste Analogon zu dem von mir oben (8. 4311f.) mitgeteilten
Ergebnis iiber merogonische Bastardierung zwischen Parechinus- und
Paracentrotus @ mit Sphaerechinus 3, wo neben etwa 110 Keimen, die
als junge Blastulae abgestorben sind, zwel sehr lebenskriiftige Larven
von wesentlich anderem- Habitus aufgetreten sind? Friither hitte auch
.ich den SchluB Godlewskis gezogen, ich hitte diese zwei Larven als
das eigentliche Resultat der Versuche betrachtet. Zu der Zeit aber,
wo ich die Versuche ausfiihrte, war mir schon bekannt, dafl ein kernlos
erscheinendes Fragment nicht wirklich kernlos zu sein braucht; und die
cytologische Untersuchung hat, wie oben berichtet, diesen Verdacht
bestdtigt: die beiden Larven rithren aus kernhaltigen Bruchstiicken
her. Nach solchen Erfahrungen habe ich kaum einen Zweifel, daf auch
die vier anscheinend merogonischen Gastrulae Godlewskis diploide
Keime gewesen sind. Sie haben ein Stadium erreicht, auf dem auch
die von Godlewski aus ganzen Eiern geziichteten Bastarde sehr
hiufig stehen geblieben sind. Wieviel mehr ist dies bei einem Keim
aus einem kernhaltigen Fragment zu erwarten !

Ich glaube ermessen zu konnen, welche Fiille von aufreibender
Arbeit in jenem Ergebnis Godlewskis steckt, und es geschieht daher
mit aufrichtizem Bedauern, wenn ich sage: auch diese Arbeit, wie so
manche andere auf diesem Gebiet, war nutzlos. Die Angaben God-
lewskis iiber merogonische Bastarde zwischen Parechinus und Antedon
haben, gleich meinen eigenen fritheren Angaben iiber merogonische
Bastarde zwischen Sphaerechinus und Parechinus, aus der Diskussion
zu verschwinden.

VII. Partielle Merogonie. .

Bei meinen Untersuchungen iiber die Entwicklung dispermer See-
igeleier (1902, 1907) ist eines der wesentlichsten Ergebnisse dieses ge-
wesen, dafl Eier, bei denen nur der eine Spermakern mit dem Eikern
verschmilzt, der andere selbsténdig bleibt (Doppelspindel-Typus), zu nor-
maler Entwicklung befshigt sind. Dieses Resultat ist mir in erster
Linie wichtig gewesen als ein Beweis, da Mehrfachbefruchtung nicht
nur dort unschidlich ist, wo die {iberzihligen Spermakopfe von der
Entwicklung ausgeschlossen werden, wie im Selachier- oder Bienenei,
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sondern dal sie auch in Eiern, wo solche innere Abwehr-Vorrichtungen
nicht bestehen, nicht an und fiir sich eine Stérung der Entwicklung
mit sich bringt. Verderblich wird sie erst dann, wenn infolge des In-
einandergreifens von mehr als zwei Sphiren die regulire Verteilung der
Chromosomen unmdglich gemacht ist.

Es war natiirlich der nichste Gedanke, diese Art der Dispermie mit
Bastardierung zu kombinieren, um dadurch Keime zu erhalten, die
in ihrer einen Hilfte echte, in der anderen merogonische Bastarde
wiren. Es ist klar, wie weit eine solche partielle Bastardmerogonie
der totalen in Vererbungsfragen iiberlegen wére. Bei der groBen Varia-
bilitdt der Seeigelbastarde bleibt gegeniiber der Beweiskraft eines mero-
gonischen Bastards stets das Bedenken bestehen: Wer weill denn, ob
nicht das gleiche Eiplasma, samt seinem Kern, mit dem fremden
Sperma ein gleiches Produkt geliefert hitte? Im Fall der Doppel-
befruchtung dagegen wiiBte man, welche Art von Bastardierung
gerade dieses bestimmte Ei ergibt; und wenn die andere Hilfte, in der
die Eikern-Derivate fehlen, wesentlich anders aussehen wiirde, so kénnten
daraus Schliisse von viel groBerer Sicherheit gezogen werden als in jenen
Fillen, wo ganze Bastarde aus kernlosen Fragmenten mit ganzen Bastar-
den aus intakten Eiern verglichen werden miissen. Mit der Erkenntnis,
daB sich die merogonischen Bastarde zwischen den Arten, deren Larven
stark voneinander verschieden sind, nicht iiber das Stadium einer frithen
astrula hinaus entwickeln, werden auch diese Uberlegungen, wenigstens
fiir das bis jetzt zu solchen Versuchen dienende Seeigelmaterial, hin-
fillig.- Immerhin haben die Versuche, die ich iiber partielle Merogonie
gemacht habe, einige Tatsachen aufgedeckt, die es, wie ich glaube,
rechtfertigen, die Ergebnisse hier mitzuteilen.

A. Innerhalb der gleichen Species.

Uber solche Objekte, ihr Aussehen, ibre Furchung und ihre Kern-
verhéltnisse habe ich mich friiher eingehend ausgesprochen (speziell in
1907,"S. 16 und S.164) und eine Anzahl von Abbildungen dazu ge-
geben (1905, Abb. 25, Taf. IT, 1907, Abb. 69—73 und 75, Taf. IX, sowie
Textabb. V, LXV—LXVIII). Wenn ich hier nochmals kurz darauf
zuriickkomme, so geschieht es, weil erstens alle Larven dieses Typus,
die ich bisher beschrieben habe, in der einen oder anderen Hinsicht
mangelhaft gewesen sind; und weil es zweitens fiir das Verstindnis des
Folgenden notwendig ist, daB der Leser mit dem einen Grund dieser
Mangelhaftigkeit vertraut ist. Wie frither dargelegt, teilen sich Eier
mit dispermer. Doppelspindel -fast niemals in vier Zelleh; sondern es
entstehen, da dauernde Plasmadurchschniirung zwischen Sphiren, die
nicht durch Chromosomen verbunden sind, nur selten vorkommt, in
der Regel zwei doppelwertige Zellen, die diesen Zustand wieder auf

Archiv filr Entwicklungsmechanik Bd. 43. 30
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ihre eigenen Abkémmlinge iibertragen konnen. Je linger der diploide
und der haploide Kern nebeneinander hergehen, d. h. je kleiner die
Zellen werden, die diesen Zustand darbieten, um so gréfer scheint die
Wahrscheinlichkeit zu werden, da8 die beiden Kerne zusammentreten
und daB dann bei der nichsten Teilung eine vierpolige Mitose mit ihren
verderblichen Folgen auftritt. Nur insoweit, als sich diploide und ha-
ploide Bereiche frilher oder spiter rein voneinander sondern, ist der
Keim zu normaler Entwicklung befihigt; iiberall, wo mehrpolige Mitosen
eingreifen, entstehen pathologische Zellen, die in die primire Leibes-
hohle abgestolen werden. Ist der Keimbezirk, der auf diese Weise von
der Entwicklung ausgeschlossen wird, nicht zu groB, so kénnen ziemlich
gute Plutei entstehen, wie ich einen solchen in 1907, Taf. IX, Abb. 72
abgebildet habe. Alle dispermen Eier, die ich frither suf dem Stadium
der Doppelspindel isoliert hatte, haben Larven ergeben, die mehr oder
weniger stark durch pathologische Massen gestort waren. Bei drei
anderen Keimen verlief die Entwicklung vGllig gesund ; aber bei diesen
war der Beweis, daB sie dem gleichen Typus angehéren, nach meiner
Uberzeugung zwar mit Sicherheit, aber doch nur indirekt zu fiihren.
Ich habe daher immer wieder, wo mir disperme Eier des Doppelspindel-
typus vorgekommen sind, die Gelegenheit wahrgenommen, solche isoliert
zu ziichten. Dabei bin ich im vorigen Winter auf eine Paracentrotus-
Kultur gestofen, die sich als besonders giinstig erwiesen hat. Sie war
dadurch eigentiimlich, da8 in allen Eiern, in denen der eine Sperma-
kern selbstdndig geblieben war, die haploide Spindel betrichtlich kleiner
war als die diploide und, was damit jedenfalls zusammenhéngt, eine
mehr oberflichliche Lage einnahm. Abb. 15 a, Taf. XTIV illustriert dieses
Verhalten. Als ich eine Anzahl solcher Eier isoliert hatte, vermerkte
ich im Protokoll, daBl hier Larven zu erwarten seien, bei denen der
haploide Bereich betrichtlich kleiner sein werde als der diploide. Abb. 155,
Taf. XIV zeigt, dafl diese Erwartung eingetroffen ist. Der wohlgebildete
schlanke Pluteus enthilt fast gar keine pathologischen Zellen. Seine
kraftiger entwickelte rechte (in der Abbildung linke) Hilfte besteht
ausschlieBlich aus diploiden Zellen; dieser diploide Bereich greift aber
sowohl am Scheitel, wie am Mundfeld und der Vorderfliche weit nach
links heriiber, so dal der haploidé Bezirk kaum mehr als ein Viertel
des Kérpers ausmachen diirfté. Dabei zeigt sich die gleiche Erscheinung,
die ich friiher fiir disperme Eier des Triastertypus beschrieben habe,
da8 Kérperform und Skelet, wenn auch in ihrer strengen Symmetrie
gestort, doch an den Grenzen der beiden Bereiche ohne eine Anderung
der Struktur oder Dimension ineinander iibergehen, so daB speziell die
linke Skelethilfte, die zum Teil in den diploiden, zum Teil in den
haploiden Bereich fillt, ebenso einheitlich ist, wie bei irgendeinem
tadellos entwickelten Normalpluteus
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B. Bei der Kombination Parechinus X Paracentrotus.

Ich habe oben (Kap. VI, Abschn. B, S. 433) iiber Bastardierungen
dieser Kombination vom Winter 1912 berichtet, wo in Massenkulturen
aus zerschiittelten Eiern Zwergplutei aufgetreten waren, deren KerngroBe
die haploide ist und die daher zweifellos ymerogonische Bastarde«
darstellen. In den gleichen Kulturen haben sich nun einige Plutei gefun-
den, die nach allen Merkmalen auf disperme Eier des Doppelspin-
del-Typus zuriickzufiihren sind. Sie bestehen aus einer grofkernigen und
einer kleinkernigen Hilfte; die beiderlei Kerne zeigen genau die GrofSen
von diploiden und haploiden. ‘Die einzige andere Mdglichkeit, wie solche
halb diploide, halb haploide Larven entstehen kénnten, wire die »par-
tielle Befruchtung«, d. h. der Fall, wo in einem monospermen Ei der
Eikern allein geteilt wird, wihrend der zunichst gelihmte Sperma-
kern ungeteilt in die eine Blastomere iibergeht und erst von hier an sich
an der Entwicklung beteiligt. Ob eine partiell-haploide Larve auf das
eine oder das andere Ereignis zuriickzufithren ist, 18t sich nun in ge-
wissen Fillen entscheiden, nimlich immer dann, wenn die Larve patho-
logische Massen enthélt. Sind solche vorhanden, dann kann man sicher
sein, daB der Keim aus einem dispermen Ei mit Doppelspindel stammt.
Es ist oben (S. 450) erdrtert worden, warum in solchen Keimen fast
ohne Ausnahme grifere oder kleinere Bereiche pathologisch werden.
Bei der partiellen Befruchtung ddgegen ist kein Anla zu krankhafter
Entwicklung; diese Larven bleiben durchaus gesund.

Alle Larven der in Rede stehenden Kulturen, die aus einem diploiden
und einem haploiden Bereich bestehen, enthalten nun, manche reichlich,
andere spirlicher, krankhafte Zellhaufen in der primiren Leibeshéhle,
und danach sind sie mit Sicherheit als disperme Doppelspindellarven,
oder, wie wir sie von dem Standpunkt unserer gegenwirtigen Betrach-
tungen besser bezeichnen, als partiell-merogonische Bastard-
larven anzusprechen.

Eine der bestentwickelten von diesen Larven ist in Abb. 16, Taf. XIV
abgebildet!). Leider ist ihr Skelet nicht intakt. Die Larve, wie auch
die anderen der gleichen Zucht, sind lingere Zeit in Nelkendl aufbewahet
worden, das sonst die Kalkskelete nicht angreift. In diesem Fall dagegen
ist der Kalk doch, anscheinend &uBerst langsam, aufgelést worden, so
daB die diinnsten Stibe véllig verschwunden, die dickeren nur diinner
geworden sind. In dem abgebildeten partiell-merogonischen Bastard-
pluteus ist so viel vom Skelet erhalten geblieben, da8 der Kenner die

1) In meinem Aufsatz»Uber die Entstehung der Engsterschen Zwitterbienens
(1914, S. 302) habe ich von dieser Larve zwei Stellen des Ektoderms abgebildet,
in denen die Grenze zwischen dem diploiden und dem haploiden Bereich ent-
halten ist.

30*
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fehlenden Teile mit Sicherheit erginzen kann. Trotz der AbstoBung
pathologischer Massen ist die Larve sehr wohlgebildet und &uBerlich,
besonders in der durch den Scheitel und die Analarme gebildeten Hinter-
seite, nahezu symmetrisch. Um so auffallender ist es, daB die Proportion
zwischen Scheitelstab und . Analstab rechts eine andere ist als links. In
dem intakten Skelet sind sicherlich die Mittelstdbe nicht aufeinander
getroffen; sondern’ der linke hat offenbar dort geendigt, wo eine kleine
Vorwdlbung in der Wimperschnur zu sehen.ist, das Ende des rechten
ist bei der gewdhlten VergroBerung mindestens 1 cm weiter scheitel-
wiirts zu denken. Es ist dies das gleiche Verhalten, das ich frither (1907)
bei den dispermen Triasterlarven als eine so hiufige Erscheinung
konstatiert und daraus erklirt habe, daB infolge der unregelmiBigen
Chromosomenverteilung auf der linken Seite andere individuelle Ten-
denzen in der Skeletbildung zur Wirkung gekommen sind als auf der
rechten. Noch einleuchtender ist diese Interpretation fiir die in Rede
stehende Larve, bei der wir genau angeben kénnen, in welcher Weise
der Kernbestand der beiden Seiten verschieden ist, nimlich so, dafB
links nur Chromosomen eines Spermakerns von Paracentrotus zur Wir-
kung gelangt sind, wogegen die Kerne der rechten Seite neben den
Cnromosomen eines zweiten Paracentrotus-Spermakerns diejenigen des
Eikerns von Parechinus enthalten. In den drei normalen Paracentrotus-
Kulturen dieses Versuches, bei denen das zur Bastardierung verwendete
Sperma mit drei verschiedenen Paracentrotus-Weibchen kombiniert wor-
den ist, gibt es Plutei genug, die in ihren Skeletproportionen mit der
linken Seite unserer Abbildung iibereinstimmen; besonders aber ist zu
erwihnen, daf der einzige aus der gleichen Bastardkultur stammende
total-merogonische Pluteus, dessen Skelet gut erhalten ist, ungefihr
das gleiche Verhiltnis zwischen Scheitel- und Analstab aufweist wie die
merogonische Hilfte unseres Pluteus Abb. 16, Taf. XIV. Desgleichen
lassen sich unter den echten Bastardplutei dieser Zucht Hunderte
finden, deren Skeletproportion mit der diploiden Héilfte unserer Ab-
bildung iibereinstimmt. Allein durchgédngig gilt dies nicht; es gibt
in den. gleichen Kulturen reine Paracentrotus-Plutei mit kurzen, Par-
echinus- und Bastardplutei mit langen Scheitelstiben. Damit verlieren
natiirlich die Asymmetrien der partiell-merogonischen -Plutei jede Be-
weiskraft in der Frage der  Lokalisierung der Erbfaktoren. Denn die
Grundfrage bei der merogonischen Bastardierung ist ja immer diese:
.Kanndas Eiplasma auch ohne seinen Kern die spezifischen miitter-
lichen Eigenschaften iibertragen? Diese Frage aber lieBe.sich nur dann
beantworten, wenn die miitterlichen und die viterlichen Merkmale stets
in gleichem Sinn deutlich voneinander verschieden wiren.
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C. Bei der Kombination Sphaerechinus X Paracentrotus und
Sphaerechinus x Parechinus.

Nach den oben (S. 435ff.) mitgeteilten Resultaten iiber die totale
Merogonie dieser Kombination méchte man erwarten, daB bei par-
tieller Merogonie Larven entstehen, die in ihrer einen Halfte wohlent-
wickelte Bastarde, in der anderen sehr verkiimmerte Gebilde wiren.
Diese Erwartung scheint um so mehr begriindet, als es Seeigellarven,
bei denen die eine Hilfte aufs beste ausgebildet, die andere verkiimmert
ist, wirklich gibt (vgl. Boveri 1907). Allein fiir die partiell-merogonischen
Bastarde aus Sphaerechinus-Eiern trifft dies nicht zu. Sie sind in ihrer
diploiden Hélfte schlechter, in ihrer haploiden besser entwickelt, als es
den Potenzen dieser beiden Hilften, wenn sie sich selbstindig entwickeln
wiirden, entspricht.

In Abb. 17 und 18, Taf. XV sind zwei solche Larven, beide aus der
Kreuzung Sphaerechinus X Parechinus, aus Versuchen vom 21, Januar
und 12. Februar 1914 wiedergegeben. Es sind die besten, die wir er-
halten haben. Die erste prisentiert sich annéhernd von hinten, die
zweite von vorn. Die Grenze der beiden Bezirke verliuft in beiden
Fillen, wenn auch mit erheblichen Abweichungen, so, dafl der eine die
rechte, der andere die linke Larvenhilfte bildet. Der Darm ist bei
beiden in iibereinstimmender Weise zweigliedrig, der Art, daB sich ein
kurzer diinner Analdarm von einem fast dreimal so langen, viel weiteren
»Vorderdarm « absetzt. In der Larve der Abb. 17, Taf. XV ist deutlich
zu erkennen, dafl die eine Seite dieses Darmstiicks aus diploiden, die
andere aus haploiden Zellen zusammengesetzt ist. Das Skelet besteht
in beiden Larven aus zwei mittelgroBen Dreistrahlern; hier wie dort
ist derjenige der haploiden Seite etwas weniger gut ausgebildet als der
andere.

Wie bei fast allen dispermen Larven des Doppelspindeltypus sind
auch in unseren Fillen pathologische Zellen entstanden und in die
primére Leibeshshle abgestoBen worden. Doch ist deren Menge nicht
groB genug, um etwa daraus den kiimmerlichen Zustand der beiden
Larven zu erkliren; in meiner Arbeit iiber Doppelbefruchtung (1907)
habe ich disperme Larven abgebildet, die, trotz viel betrichtlicherer
Ausscheidung erkrankter Bezirke, in der Ausbildung von Skelet und
Darm das typische Pluteusstadium erreicht haben. Wir miissen also
nach einem besonderen Grund suchen, warum die diploide Hilfte
unserer beiden Larven so mangelhaft entwickelt ist, und zugleich nach
dem Grund, warum die haploide Hilfte mehr geleistet hat, als was
bei totaler Merogonie ein Spermakern von Pardcentrotus mit Eiplasma
von Sphaerechinus leisten kann.

Nach meiner Uberzeugung haben beide Erscheinungen einen ge-
meinsamen Grund, und dieser liegt fiir die Skeletverhiltnisse in dem
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Verhalten des priméren Mesenchyms. Aus der Art, wie in beiden
Larven die Grenzen zwischen dem haploiden und dem diploiden Bezirk
verlaufen, ist anzunehmen, dafl ungefdhr die Hilfte des Mesenchyms
aus haploiden, die andere Hé&lfte aus diploiden Zellen besteht.  Auch
kann man an verschiedenen Stellen in der prim#ren Leibeshéhle der
beiden Larven Zellen erkennen, die nach ihrem Habitus primire Mesen-
chymzellen sind und die zum Teil kleine, zum Teil groBe Kerne ent-
halten. Nun habe ich frither in Fillen, die viel giinstiger waren als
die uns jetzt beschéftigenden, ndmlich bei dispermen Larven des Tri-
astertypus, auf Grund der verschiedenen KerngrsBe, feststellen kénnen,
dal bei der Ordnung der primiren Mesenchymzellen zu dem charak-
teristischen Ring eine besondere Anziehung der niher verwandten Zellen
aufeinander durchaus nicht stattfindet. Dies ist sehr deutlich an einer
jungen dispermen Dreiergastrula zu sehen, die ich 1907, S.85 in
Abb. XXXVIII abgebildet habe. Die Larve 1ifit drei Bezirke, einen
mit sehr groflen, einen mit mittleren und einen mit sehr kleinen Kernen
unterscheiden. Diese drei Bezirke treffen genau am vegetativen Pol
zusammen, und jeder von ihnen hat ungefdhr-ein Drittel des priméren
Mezenchyms geliefert. Diese dreierlei Mesenchymzellen haben sich aber
nicht so angeordnet, dafl jede Sorte dem entsprechenden Ektoblast-
bezirk zugeteilt ist, sondern groBe, kleine und mittlere sind wahllos
durcheinander gemengt.

Priifen wir, mit dieser Erfahrung ausgeriistet, unsere beiden partiell-
merogonischen Larven Abb. 17 und 18, Taf. XV, so ist zwar hier der
Mesenchymring lingst zerstort ; es 1aB8t sich aber an den noch in Gruppen
zusammenliegenden Zellen, die ihn-gebildet hatten, erkennen, da auch
in diesen Larven diploide und haploide Elemente auf beiden Seiten
gemischt waren. In diesem Umstand glaube ich den Grund fiir das un-
erwartete Verhalten der beiden Skelethilften erkennen zu diirfen. Die
diploiden Mesenchymzellen der Kombination Sphaerechinus X Para-
centrotus vermdgen, wo sie allein und in geniigender Zahl vorhanden
sind, ein richtiges Pluteusskelet hervorzubringen; die haploiden sind
dazu unfihig; im giinstigsten Fall bilden sie einen winzigen Dreistrahler.
Indem nun die merogonische Seite der Larve von der anderen Seite her
diploide Mesenchymzellen erhilt, erlangt sie damit die Féhigkeit, ein
viel vollkommeneres Skelet hervorzubringen, als sie fiir sich allein bilden
konnte. Umgekehrt wird die diploide Hilfte der Larve, durch Abgabe
eines Teils ihrer fahigen Zellen und Aufnahme von unfihigen, in ihrer
Skeletbildung entsprechend beeintrichtigt.

Es ist von Interesse,-an diesen Fillen zu erkennen, daB die groBere
oder geringere Vollkommenheit des Larvenskelets offenbar von der
Beschaffenheit der den Mesenchymring zusammensetzenden . Zellen ab-
héingt. Die normale Beschaffenheit der epithelialen Wand vermag die
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Skelethilfte der diploiden Seite ebensowenig zu verbessern, wie die allge-
meine Mangelhaftigkeit der merogonischen Hilfte das Skelet dieser Seite
verschlechtert, falls eben normale Skeletbilder von der anderen Seite
heriibergekommen sind. Diese Feststellung erhilt aber ihr eigentliches
Interesse erst dadurch, dafl eine Betrachtung, die uns unten begegnen
wird, fast mit Sicherheit zu dem Schlufl fiihrt, da umgekehrt der
spezifische Charakter des Larvenskeletes von der Beschaffenheit
der Mesenchymzellen, sofern sie nur iiberhaupt zu normaler Skelet-
bildung fihig sind, unabhingig ist.

Auch der Darm unserer beiden partiell-merogonischen Larven ist
eigentiimlich, und auch in seiner Gestaltung erkennen wir einen Kom-
promiB zwischen den beiden Halften, wenn auch in wesentlich anderer
Weise. Die diploide Seite wire befihigt, einen typischen dreigliederigen
Pluteusdarm zu liefern, die haploide kann, wie die total-merogonischen
Keime dieser Kombination lehren, nur ein Darmrudiment hervor-
bringen. Statt dieser beiden ungleichen Hilften entsteht ein symme-
trischer Urdarm, der zwischen jener Fahigkeit und dieser Unfahigkeit
ungefidhr die Mitte hilt. Man wird das Verhiltnis vielleicht so auf-
fassen diirfen, daB von dem zu voller Invagination strebenden diploiden
Urdarmbereich auch der hiezu unfdhige haploide Bezirk passiv mit
hineingezogen wird, daB dieser aber ein zu groBes Hemmnis bildet,
um jener anderen Hilfte ihre volle Ausbildung zu ermdglichen. Warum
in beiden Larven die typische Gliederung in Vorder- und Mitteldarm
nicht erfolgt ist, sondern nur der Enddarm sich abgesetzt hat, vermag
ich mir nicht zu erkliren. Auffallend ist auch, daB sich in beiden Fillen
der Urdarm fast oder vollig vom Ektoderm abgeschniirt hat.

Die beiden beschriebenen Keime, sowie eine Anzahl noch weniger
gut entwickelter, waren als Eier mit Doppelspindeln isoliert worden.
Und zwar ist fiir das eine Objekt beobachtet worden, dafl die zwei Spin-
deln parallel zueinander stehen, woraus mit Sicherheit zu schlieBen
ist (vgl. Boveri 1901), daB sie beide in jener ungefihr &dquatorialen
Ebene gelegen waren, die ich als karyokinetische Ebene des Eies
bezeichnet habe. Es gibt aber, wie ich friiher schon (1907) angegeben
habe, auch Fille, wo die beiden Spindeln aufeinander senkrecht
stehen, wie ja auch unter den richtigen »Tetrastern« ebene und- ge-
kreuzte vorkommen. Meistens folgen die Eier eines Weibchens ent-
weder dem einen oder dem anderen Typus; es konnen aber auch beide
im gleichen Material auftreten. Beim gekreuzten Tetraster sind natiir-
lich auch die vier simultan entstehenden Blastomeren tetraedrisch zu-
einander gestellt, und das gleiche findet bei zwei gekreuzten Amphiastern
statt, falls, wie e3 in einem von Teichmann (1903, Abb. 7) mitgeteilten
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Fall sich ereignet hatte, der Doppelspindelzustand ausnahmsweise zu
vollstindiger Aufteilung des Eies in vier einwertige Blastomeren fiihrt.

Da nun das Seeigelei in der Richtung vom animalen zum vege-
tativen Pol aus Schichten von verschiedener Beschaffenheit besteht
(Boveri 1901, 1902), werden die vier Blastomeren bei ebener Stellung
der vier Pole eine andere Wertigkeit besitzen als bei tetraedrischer,
was sich in der weiteren Furchung sehr charakteristisch ausprigt. Hier-
iber hatte schon Driesch (1892) genauere Angaben gemacht, die aber
erst durch meine Untersuchungen iiber die Eipolaritdt ihren richtigen
Sinn erhalten haben. Bei ebener Stellung der vier Pole erhilt jede
der- vier Blastomeren, falls sie alle -vier gleich groB sind, ein Viertel
samtlicher Plasmazonen, also . auch ein Viertel des den vegetativen
Pol bildenden Mikromerenfelds. Bei der weiteren Furchung ergibt
sich dann, daBl von jeder der vier priméiren Blastomeren zwei Mikro-
meren, im ganzen also acht, geliefert werden. Bei tetraedrischer Stel-
lung der vier Pole dagegen kénnen nur zwei, héchstens drei der. vier
priméren Blastomeren einen Anteil der vegetativen Polkappe erhalten;
nur diese zwei oder drei Zellen bilden Mikromeren, deren es dann nur
vier oder sechs, niemals acht, gibt.

Denken wir uns nun — und damit kommen wir auf unser Thema
zuriick — in einem dispermen Ei der Kombination Sphaerechinus x
Paracentrotusy; in welchem zwei gekreuzte Spindeln entstanden sind,
simultane Vierteilung eintretend, so ist der Fall denkbar, da} auf die
beiden Blastomeren, welchen die’diploiden Kerne zufallen, das ganze
Mikromerenfeld iibergeht. Und da die Mikromeren es sind, die das
primére Mesenchym liefern, so wiirden in diesem Fall alle primé&ren
Mesenchymzellen diploide, d. h. zur Bildung eines normalen
Larvenskelets befahigte Kerne besitzen. Wie wiirde sich ein
solcher Kern entwickeln?

‘Wir besitzen eine disperme Larve Sphaerechinus x Paracentrotus,
von der ich glaube, daf sie das im Vorstehenden theoretisch Angefiihrte
wirklich darbietet. .Am 14. Februar 1912 hatten wir eine Bastard-
befruchtung zwischen den genannten Arten vorgenommen, in der Ab-
sicht, disperme Eier mit Doppelspindeln zu isolieren. Allein obgleich
groBe Mengen von Sperma zugesetzt worden waren, fanden sich doch
nur. sehr wenige disperme Eier, und wir waren nicht im Stande, inner-
halb der kurzen Zeit, wihrend deren man die Existenz zweier getrennter
Spindeln, besonders zweier gekreuzter, sicher feststellen kann, ein solches
Ei zu isolieren. Nachdem die Teilung- der Eier eingetreten ‘war, iso-
lierten wir eine Anzahl simultan viergeteilter, sowohl des.ebenen wie
des gekrenzten Typus, in der freilich &uBerst geringen Hoffnung, daB
darunter doch eines sein konnte, das zwei getrennte Spindeln enthalten
hatte. In der Tat zeigte sich in einem der GefaBe zwei Tage spiter eine
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gesund aussehende Gastrula, widhrend alle iibrigen Keime, dem ge-
wohnlichen Schicksal dispermer vierteiliger Eier gem#B, als Stereo-
tlastulae zugrunde gingen. Am 19. Februar war aus jener Gastrula der
in Abb. 19, Taf. XV wiedergegebene Jungpluteus entstanden, der nun
konserviert wurde, da auf seine Weiterentwicklung nicht zu rechnen war.

DaB nun diese Larve, die trotz ihrer Kiimmerlichkeit in allen Teilen
vollig gesund ist, aus einem Ei mit dispermem Tetraster stammen
konnte, d.h. aus einem Ei, wo der Sphaerechinus-Eikern mit zwei
Paracentrotus-Spermakernen sich vereinigt hétte und die Chromosomerr
dieser drei Kerne durch' eine vierpolige Mitose wahllos auf die vier
Blastomeren verteilt worden wiren, darf als ausgeschlossen gelten.
Man bedenke, dal wir im Winter 1901/02 aus weit iiber 1000 simultan
vierteiligen Eiern bei homospermer Befruchtung nicht eine einzige
normale Larve erhalten hatten ! Wie sollte dann eine solche bei Bastar-
dierung entstehen kénnen? Auch sei hier schon bemerkt, worauf ich
unten zuriickkommen werde, daB wir aus einer grofen Anzahl simultan-
dreigeteilter dispermer Eier der Kombination Sphaerechinus X Para-
centrotus niemals. etwas anderes als Stereoblastulae erhalten haben, ob-
gleich die Entwicklungsaussichten der dispermen Dreier, wie ich frither
(1902, 1907) eingehend dargelegt habe, ungemein viel besser sind als die
der Vierer. Es miissen also in unserem Ei Bedingungen fiir eine be-
sonders giinstige Chromosomenverteilung bestanden haben; und da ist
eben kaum an etwas anderes zu denken, als daB der eine Spermakern
mit dem Eikern éine normale diploide, der andere Spermakern fiir sich
eine normale haploide Spindel gebildet hatte. Die Kernverhiltnisse
der Larve sind mit dieser Annahme in Einklang.

In Abb. 19¢, Taf. XV sind Kerne aus einem Stiick der Wimperschnur,
in Abb. 19d, Taf. XV solche aus einem anderen Teil der Wimperschnur
abgebildet. Thre Oberflichen stehen ungefihr im Verhdltnis 1 : 2.
Allerdings ist hinzuzufiigen, daB der Gegensatz nicht iiberall so klar
isf. In beiden Bezirken bestehen betrichtliche Variationen in der Kern-
groBe, wie dies ja, ohne ersichtlichen Grund, auch sonst nicht selten
vorkommt. In unserer. Larve sind speziell die kleinen Kerne der ditnnen
ektodermalen Winde nicht unerheblich gréfer "als die ‘der Wimper-
schnur; eine Vergleichung von Abb. 19¢, Taf. XV (Vorderwand) mit
Abb. 19d, Taf. XV (Wimperschnur) laBt dies erkennen. Es ist jedoch
kein Anhaltspunkt zu finden, um etwa drei Bezirke mit verschiedenen
Kerngré8en zu unterscheiden. Auch sind die kleineren Kerne der Wim-
perschnur intensiver gefirbt als die etwas groferen der diinnen Wand,
so daB sich die Differenz wohl aus verschieden dichter Lagerung der
Kernbestandteile geniigend erklirt.

Obgleich nun die Variationen der KerngroBen und starke Grenz-
verwerfungen die Abgrenzung der beiden Bezirke nicht -iiberall ge-
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statten, 148t sich doch zunichst so viel mit Sicherheit feststellen, daf
der Darm durhcaus groSkernig ist. Wenn unsere Deutung des Falles
als Doppelspindel-Ei richtig ist, heiBt dies, daB der Darm sich ansschlie- -
lich aus den beiden Blastomeren ableitet, in welche bei der simultanen
Vierteilung die zwei diploiden Kerne gelangt waren. Wenn aber
diejenige Eizone, die zur Bildung des Darmes bestimmt ist, vollstindig
den diploiden Blastomeren zugefallen ist, dann muB die vegetative Pol-
kappe, aus der die priméren Mesenchymzellen entstehen, erst recht
«in die diploiden Zellen iibergegangen sein. Dieses Postulat wird durch
den Befund an unserer Larve bestitigt. Im Gegensatz zu den in Abb. 17
und 18, Taf. XV abgebildeten partiell-merogonischen Larven, bei denen
das primdre Mesenchym aus diploiden und haploiden Zellen besteht,
kommen bei unserer Larve nur groBkernige, also nach aller Wahr-
scheinlichkeit diploide, aus allen Eikernchromosomen von Sphaer-
echinus und allen Chromosomen eines Spermakerns von Paracentrotus
zusammengesetzte Kerne vor. Als solche aber haben sie, wie uns die
gewdhnlichen Bastarde dieser beiden Species lehren, die Fahigkeit, ein
normales Larvenskelet aufzubauen.

Die Herleitung der Larve aus einem dispermen Ei des Doppelspindel-
typus wird noch dadurch bekriftigt, daB ihre Kernverhiltnisse und
die Art ihres Auftretens eine fast vollkommene Parallele bilden zu den
Befunden an einem Pluteus von Parechinus. den ich friher (1907)
beschrieben und in Abb. 75, Taf. IX jener Arbeit abgebildet habe. Auch
er stammte aus einem Ei, das mit vielen anderen im Zustand der simul-
tanen Vierteilung isoliert worden war. Auch bei ihm war die vollig
gesunde und normale Entwicklung etwas héchst Auffallendes gewesen,
nachdem bis dahin von mehr als 1500 isolierten Vierern, und auch von
den 109 aus dem gleichen Material ausgelesenen vierteiligen Eiern,
kein- einziges sich normal entwickelt hatte. Aber der durch die Kern-
untersuchung gefiihrte, so gut wie sichere Nachweis, dall das Ei nicht
eine einheitliche vierpolige Figur, sondern eine normale erste Furchungs-
spindel und eine Spermaspindel enthalten hatte, machte den vollig
normalen Verlauf der Entwicklung versténdlich.

Mit diesem homospermen Pluteus hat unser jetziger Bastardpluteus
noch die weitere Eigenschaft gemein, daB der diploide und der haploide
Bezirk sich nicht in das Rechts und Links der Larve teilen, wie es in
den Larven der Abb. 155, Taf. XIV bis 18, Taf. XV der Fall ist, sondern
daB sie von der Medianebene annihernd symmetrisch halbiert werden.
Der diploide Bereich, von dem, wie schon erwihnt, das ganze primére
Mesenchym und der Darm stammen, hat auBerdem das Mundfeld und
den groBten Teil der Wimperschnur gebildet; die haploiden Zellen
nehmen den Scheitel, die Vorderwand, einen Teil der Seitenwiinde und
der Wimperschnur ein. Der oben schon erwihnte sehr unregelméBige
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Verlauf der Grenzen mag in einem schon von Driesch bei seinem Stu-
dium der dispermen Eier des Tetrastertypus beobachteten Moment
seinen Grund haben, darin niamlich, daBl sich wihrend der Furchung
nicht selten vier Zellpakete, jedes auf eine der vier priméren Blasto-
meren zuriickgehend, mehr oder weniger scharf getrennt erhalten, um
im weiteren Verlauf sich entweder voéllig voneinander zu lésen oder
allméhlich zusammenzuschweiBen. Bei diesem letzteren Vorgang werden
wohl starke Zellverschiebungen unvermeidlich sein.

Die anndhernd symmetrische Anordnung der beiden Bezirke macht
natiirlich die Larve viel weniger interessant als sie es wire, wenn der
diploide und der haploide Bereich in der Medianebene zusammenstoBen
wiirden. Die einzige bestimmte Aussage, zu der uns die Gestaltung der
Larve berechtigt, ist wohl die, daB, wie es theoretisch vorauszusehen
war, eine partiell-merogonische Larve der Kombination Sphaerechinus
X Paracentrotus dem Zustand eines normalen Pluteus viel niher kommt,
wenn die Skeletbildner nicht zur Halfte haploid, sondern durchaus
diploid sind. Eine Betrachtung von Abb. 19« und b, Taf. XV lehrt,
daB beide Skelethilften die charakteristischen Hauptteile: Scheitel-,
Mittel-, Anal- und Oralstab unterscheiden lassen. Das rechte Skelet ist
sogar ziemlich gut ausgebfldet. Merkwiirdig ist der Verlauf des linken
Scheitelstabs, der nicht, wie der rechte, gegen den Scheitel aufsteigt,
sondern sich nach der Vorderwand zu kriimmt. Beide Skelethilften
zeigen, soweit dies bei dem rudimentdren Zustand zu entscheiden ist,
viterlichen Typus. Angesichts der Tatsache, dal dies auch fiir viele
echte Bastarde dieser Kombination zutrifft, lassen sich daraus nach
keiner Richtung Schliisse ziehen.

Wie das Skelet, so ist auch der Darm erheblich besser entwickelt
als bei den in Abb.17 und 18 a, Taf. XV abgebildeten partiell-mero-
gonischen Larven; die Mundbucht ist gebildet und mit dem Darm in
Verbindung getreten; auch dies ist nicht weiter verwunderlich, da beide
in Betracht kommenden Bereiche diploid sind.

D. Unklare Fille.

An die Betrachtung der partiell-merogonischen Larven schliee ich
die Besprechung zweier oben schon kurz erwihnter, in Abb. 20 a und 21,
Taf. XV abgebildeter Plutei an, deren Kernbestand ich nicht aufzu-
kldren vermag. Sie stimmen insofern mit den partiell-merogonischen
iiberein, als sie aus einem groBkernigen Bezirk und einem solchen mit
kleineren Kernen bestehen. Beide stammen aus einer Kreuzung Sphaer-
echinus X Paracentrotus vom 3. Februar 1912, beide aus sehr grofen
Fragmenten, die als kernlos isoliert worden waren. Der Scheitel und
die Vorderwand sind bei beiden Larven kleinkernig, Analarme und
Mundfeld groBkernig. Es ist dies also ungefihr die gleiche Verteilung,
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wie wir sie bei der zuletzt beschriebenen Larve und der ihr so ihnlichen
von 1907, Taf.IX, Abb. 75 angetroffen haben, nur mit dem Unter-
schied, da8 in diesen mutmaBlichen dispermen Doppelspindellarven der
Kontrast der Kerngréfien viel stirker ist als in den beiden uns jetzt
beschiftigenden Larven. Bei der Larve der Abb. 20 a, Taf. XV ist das
Oberflichenverhiltnis der Kerne auf ungefihr 6,2 : 8 berechnet worden,
bei derjenigen der Abb. 21, Taf. XV diirfte es dhnlich sein. Da die Kerne
des Mundfelds generell gréBer sind als die des Scheitels, sind zur Ver-
gleichung mit den Kernen der Scheitelregion (Abb.203, Taf. XV) solche
aus ‘der Wimperschnur eines Analarmes (Abb. 20¢, Taf. XV) benutzt,
und es ist auBerdem durch Vergleichung von Scheitelkernen und Wimper-
schnurkernen von echten Bastarden der gleichen Kultur festgestellt wor-
den, daf diese beiden Regionen normalerweise identische KerngrsBen
aufweisen. Fs handelt sich also bei unseren beiden Larven sicherlich
um eine essentielle GriBendifferenz der Kerne, die durch die Pro-
portion 6,2 : 8 anndhernd richtig ausgedriickt sein diirfte. Hierzu ist
noch zu bemerken, dafl die groBen Kerne die Gréfie der diploiden
Bastardlarvenkerne besitzen, wihrend die kleinen hinter diesen un-
gefihr ebenso stark zuriickbleiben, wie es oben (S. 439) fiir zwei in
allen Teilen »mittelkernige« Bastardlarven aus Eifragmenten be-
schrieben worden ist.

Das Skelet der beiden in Rede stehenden Larven prédsentiert sich
im Bereich der Analarme als echtes Bastardskelet. Dagegen sind die
Scheitelstdbe in dem Pluteus der Abb. 20a, Taf. XV rein viterlich, in
dem der AbLb. 21, Taf. XV wenigstens iiberwiegend viterlich; denn die
hier vorhandenen ungewdhnlich starken Dornen an den keulenférmigen
Anschwellungen der Stibe, die in solcher Ausprigung bei den Para-
centrotus-Plutei der Kontrollzucht nicht zu konstatieren sind, lassen
sich kaum als einen Anklang an den Sphaerechinus-Typus deuten, fiir
den vielmehr eher Glatte, dafiir aber Verzweigung des duBersten Endes
charakteristisch ist.

Was an diesen Verhéltnissen einige Beachtung verdient, ist der
Umstand, daf die Skeletteile, in denen der miitterliche Einflu3 deutlich
bemerkbar ist, dem groBkernigen Bereich, diejenigen, wo er fast oder
ganz fehlt, dem kleinkernigen angehéoren.

Als ich diese Larven und ihre Kernvsrhiltnisse kennen lernte, kamen
sie mir ziemlich wichtig' vor. Ich war damals der Meinung, ‘daB der
Bezirk- mit den kleinen Kernen merogonisch sei, und erklirte mir
diese »partielle Merogonie « so, daB ein iibersehener (durch das Schiitteln
unsichtbar gewordener) Eikern aus irgendeinem Grund nicht ‘mit in
die erste Furchungsspindel aufgenommen worden sei, die Spindel viel-
mehr nur die Chromosomen des Paracentrotus-Spermakerns richtig ver-
teilt habe; erst in einer der beiden Blastomeren sei zu dem ménnlichen
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Komplex der Eikern hinzugetreten. Nachdem wir jetzt wissen, daB
haploide Kerne in fremdem Eiplasma nicht gréBer sind als in eigenem,
ndmlich auch hier in ihrer Oberflichen zu denen der diploiden Kerne
sich wie 1 : 2 verhalten, ist diese Deutung hinfillig. Wollite man auf
ahnlichem Weg eine andere Erkldrung suchen, so kénnte man annehmen,
daB an Stelle des einfachen Eikerns zwei Partialeikerne vorhanden
gewesen und dafl von diesen nur der eine mit dem Spermakern. ver-
schmolzen, der andere unverdndert in die eine Blastomere iibergegangen
sei. Als sehr wahrscheinlich méchte ich diese Hypothese jedoch nicht
bezeichnen.

VIII. Die Beziehung zwischen der Entwicklungsfihigkeit mero-
gonischer Bastarde und den Chromatinverhiltnissen.

Im Kapitel II, bei der Besprechung der Mortensenschen, auch von
uns akzeptierten Terminologie ist davon die Rede gewesen, daf dieses
neue System, gegeniiber den frilher gebrauchten, die Verwandtschafts-
beziehungen der uns interessierenden Seeigelspecies richtig zum Aus-
druck bringt, indem es den Parechinus (Echinus) microtuberculatus mit
dem Paracentrotus (Strongylocentrotus) lividus, welch beide Arten noch
mehr als im fertigen Zustand im Pluteusstadium iibereinstimmen, in
eine Familie zusammenstellt; wogegen dem Sphaerechinus granularis,
der sowoh! als Larve wie als Imago von-jenen beiden Arten erheblich
abweicht, sein Platz in einer anderen Familie angewiesen ist.

Schon auf Grund dieser Ahnlichkeitsverhaltnisse 1Bt es sich ver-
stehen, daB der Paracentrotus-Kern mit Eiplasma von Parechinus ein
normales Produkt hervorbringt, wihrend Paracentrotus- und Parechinus-
Kern mit Sphaerechinus-Plasma hiezu nicht imstande sind und .der
Sphaerechinus-Kern im Paracentrotus- oder Parechinus-Plasma sich sogar
vollig abnorm verhilt.

Betrachtet man die Eier der drei Species, so wird man an ihnen
allerdings jene engere Verwandtschaft zwischen Paracentrotus und Par-
echinus, die sich auf dem Pluteusstadium so klar ausprigt, kaum ent-
decken konnen. Ich glaube wenigstens, daB jeder .Unbefangene den
Unterschied im Aussehen zwischen einem Parechinus- und.einem Para-
centrotus-Ei nicht geringer finden wird als den zwischen einem Para-
centrotus- und einem Sphaerechinus~Ei. Und gleiches diirfte fiir .die
Larven bis in das Gastrulastadium hinein gelten. Um so wichtiger ist
e3 daher, daB die Morphologie der Chromosomen der drei Species
mit den sowohl aus der.Gestaltung der Plutei wie aus den Ergebnissen
der merogonischen Bastardierung zu erschliefenden Verwandtschafts-
verhiltnissen in bestem Einklang steht. Aus den Untersuchungen
Baltzers (1909, 1910, 1913) wissen wir, daB Paracentrotus und Par-



462 Theodor Boveri t: Zwei Fehlerquellen bei Merogonieversuchen und die

echinus im haploiden Kern 18 Chromosomen besitzen, Sphaerechinus
dagegen 20. Den beiden erstgenannten Species ist weiterhin das Vor-
kommen von Chromosomen gemeinsam, die von den Spindelfasern in
der Niahe der Mitte angegriffen werden und infolgedessen nach ihrer
Spaltung eine Hakenform annehmen, wogegen sich bei Sphaerechinus
alle Zugfasern an die Enden der Chromosomen ansetzen, so dafl hier
simtliche Tochterchromosomen sich zu geraden Stabchen ausstrecken.
Unter diesen Stédbchenchromosomen befinden sich bei Sphaerechinus
in jedem haploiden Kern, zwei auffallend lange Elemente, fiir die sich
bei Paracentrotus und Parechinus kein Pendant findet. Was die Haken-
chromosomen dieser beiden Arten anlangt, so kommt dem haploiden
Kern bei beiden in vollig iibereinstimmender Weise ein »langer Haken «
zu; aullerdem besitzen beide Species in der Hilfte ihrer Spermien ein
in den Metaphasen an seiner Hakenform kenntliches Idiochromo-
soma, das als ein spezifisches Element bei Sphaerechinus nicht nach-
weisbar ist. Ein Unterschied in dem Chromatinbestand von Para-
centrotus und Parechinus liegt nur darin, daB bei letzterem in jedem
haploiden Kern ein in den Metaphasen hufeisenformiges Chromosoma vor-
kommt, das bei Paracentrotus durch ein stibchenférmiges vertreten wird.

Die viel nihere Verwandtschaft, die nach dem Gesagten zwischen
den Kernen von Paracentrotus und Parechinus besteht, lifit es begreifen,
daB der eine fiir den anderen eintreten kann, da@ seine Chromosomen mit
dem Eiplasma der anderen Species ebenso zu wirtschaften vermdgen,
wie die in diesem Plasma einheimischen. Freilich wiirde diese Fest-
stellung fiir sich allein noch nicht viel bedeuten. Denn man konnte
annehmen, worauf ja die Godlewskischen Versuche nach seiner Meinung
hinzuweisen schienen, dal fiir die Entwicklung bis zum Pluteus die
Qualitit der Chromosomen iiberhaupt nahezu gleichgiiltiz sei, viel-
mehr alles zu dieser Entwicklung Notige vom Eiplasma, auch mit
so heterogenem Chromatin, wie es fiir Parechinus-Plasma im Kern von
Antedon gegeben ist, geleistet werden konne. Wir haben jedoch oben
(S.448) den Godlewskischen Ergebnissen jegliche Beweiskraft in dieser
Hinsicht absprechen miissen. Des weiteren aber haben wir erfahren,
dafl, entgegen meinen eigenen friiheren SchluBfolgerungen, sogar im
Sphaerechinus-Plasma der Kern von Paracentrotus oder Parechinus die
Entwicklung nicht iiber das Stadium einer beginnenden Gastrula hin-
auszufiihren vermag. Wir ersehen aus dieser Tatsache, daB*von diesem
Stadium an die Weiterentwicklung von der Anwesenheit eines zum Ei-
plasma richtig abgestimmten Chromosomenkomplexes abhiéingig ist; und
diese richtige Zusammensetzung des Chromatins ist eben fiir das Ei-
plasma von Parechinus nicht nur in dem Caromosomenkomplex von
Parechinus selbst, sondern auch in dem ihm morphologisch so #hn-
lichen von Paracentrotus gegeben.
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IX. Die Parallele in dem Verhalten merogonischer Bastardlarven
und dispermer Larven.

Der im vorigen Kapitel gezogene Schluf, dafl von einem bestimmten
Punkt an die Entwicklung nicht ohne Caromosomen von bestimmter
Beschaffenheit weiter gehen kann, stimmt aufs beste mit den Ergebnissen
meiner Versuche iiber die Entwicklung dispermer Eier (1902, 1907)
iiberein. Diese Experimente hatten mich zu der Vorstellung gefiihrt,
zu der auch verschiedene andere Erfahrungen dridngten (1903), daB in
der Entwicklung zwei in Bezug auf die Mitwirkung des Kerns essentiell
verachiedene Perioden zu unterscheiden sind: eine erste, in der die
Konstitution des Eiplas mas mafgebend ist, wihrend von den Chromo-
somen nur gewisse generelle Qualitdten gefordert werden; und eine zweite,
in welcher die Chromosomen durch ihre spezifischen Eigenschaften
zur Geltung kommen und in der der Keim, wenn diese Wirkung aus-
bleibt oder eine unrichtige ist, zugrunde geht. Nur diese Annahme kann
es, wie ich glaube, verstindlich machen, daf die dispermen Keime,
mit gewissen Ausnahmenl!), die auf Grund der Theorie von der Ver-
schiedenwertigkeit der Chromosomen zu erwarten sind, bis zum Stadium
der fertigen Blastula oder beginnenden Gastrula gesund bleiben, um
dann fast plétzlich zu erkranken. Beziiglich weiterer Erorterung dieser
Verhiltnisse darf ich auf friithere Darlegungen, speziell in 1907, S. 246
bis 256, verweisen.. In einem Punkt jedoch bedarf das dort Gesagte
einer Erginzung. Als ich schon damals die Entwicklung dispermer
Eier mit derjenigen merogonischer Bastarde verglich, ging ich von der
irrigen Voraussetzung aus, da8 sich merogonische Bastarde der Kreuzung
Sphaerechinus X Paracentrotus und Sphaerechinus X Parechinus za Plu-
tei, solche von Parechinus X Antedon zu fertigen Gastrulae entwickeln
koénnten. Wir wissen jetzt, dafl beides im hochsten Grad unwahrschein-
lich ist, daB alle sicher merogonischen Bastarde der beiden ersten Kom-
binationen spitestens auf dem Stadium einer beginnenden Gastrula
stehen bleiben, und daB iiber die Stufe, welche diejenigen von Parechinus
x Antedon erreichen kénnen, iiberhaupt nichts Sicheres bekannt ist.
Danach stimmen nun die Erfahrungen auf den beiden Gebieten noch
erheblich besser zusammen als ich damals geglaubt hatte. Nach dem
soeben Gesagten bringen es, soweit wir jetzt urteilen kénnen, mero-
gonische Bastarde, denen nicht zwei Species von sehr groBer Ahnlich-
keit, wie Parechinus und Paracentrotus, zu Grunde liegen, im besfen
Fall nur um weniges iiber das Stadium hinaus, auf dem die dispermen
Keime typischerweise erkranken, némlich das Stadium der fertigen
Blastula oder beginnenden Gastrula.

1) Zu diesen Ausnahmen gehoren in erster Linie die dispermen Keime des
Doppelspindeltypus, die oben in dem Kapitel iber »partielle Merogoniec«
beschrieben worden sind.
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Den Grund fiir beide Erscheinungen sehe ich darin, daB von dem
Zeitpunkt an, wo zur Weiterentwicklung die speziellen Chromosomen-
eigenschaften nétig werden, sowohl bei der heterospermen Mero-
gonie wie bei der homospermen Dispermie die Kerne versagen.
Im ersten Fall versagen sie, weil die Chromosomen nicht auf-das Plasma,
in dem sie sich befinden, abgestimmt sind, im zweiten Fall, weil die
Chromosomen, obgleich zu diesem Plasma passend, nicht zu der rich-
tigen Kombination vereinigt sind. Der interessanteste Unterschied
aber, der neben dieser Ubereinstimmung besteht, daB namlich die mero-
gonischen Bastarde zunédchst lediglich die Entwicklung einstellen,- wo-
gegen die dispermen Keime auf dem kritischen Stadium sofort erkrankén,
scheint mir, wie ich schon friiher ausgesprochen habe, seinen Grund
darin za haben, dall die Kerne des merogonischen Bastards zwar dem
umgebenden Protoplasma nicht addquat, daB sie aber doch in sich
vollkommen normale Kerne sind, wiahrend die. Chromosomen in den
Kernen des dispermen Keimes auf dem Stadium, auf dem ihre spezi-
fische Tatigkeit beginnen soll, infolge ihrer abnormen Kombination
nicht richtig zusammenwirken und dadurch, zunéichst selbst erkrankend,
die ganze Zelle pathologisch machen.

Die neuen Erfahrungen iiber die sehr beschrinkte Entwicklungs-
fihigkeit merogonischer Bastarde sind mir aber bei der Beurteilung
meiner friilheren Ergebnisse iiber die Entwicklung dispermer Eier
noch in anderer Hinsicht von Wert gewesen. Nachdem ich die Er-
fahrung gemacht hatte, da die dreipoligen dispermen Eier sich weit
besser entwickeln als die vierpoligen, und daB8 viele von ihnen wohl-
gebildete Plutei ergeben, war es eine naheliegende Frage, wie solche
Plutei aussehen, wenn man die Dispermie mit Bastardierung
verbindet. Die Hoffnung schien nicht unbegriindet, daB auf diese
Weise ein lehrreiches Mosaik véterlicher und miitterlicher Eigenschaften
zustande kommen konnte. Allein die Ergebnisse waren negativ. Aus
dispermen Dreiern der Kombination Parechinus X Paracentrotus, von
denen wir im Jahr 1992 30 Stiick isoliert hatten, kdnnen zwar, wie .
diezer Versuch uns gelehrf hat, Plutei entstehen; da aber die Plutei
der beiden Species so gut wie identisch sind, ist aus der Gestaltung
dispermer Plutei dieser Kreuzung nicht mehr zu entnehmen, als was
solche disperme Larven bei homospermer Befruchtung erkennen
lassen. Dieser Satz hat sich ja schon oben bei der Betrachtung dispermer
Keime des Doppelspindeltypus, zu denen die Eier von Parechinus,
das Sperma von Paracentrotus stammte, bestiitigt.

Wir haben daher damals in gro8erer Zahl und aus verschiedenem
Material disperme Dreier der Kombination Sphaerechinus X Paracen-
trotus geziichtet; diese aber endigten alle als Stereoblastulae. Heute
ist mir dieses Resultat, das ich mir damals nicht recht erkliren konnte,



Entwicklungsfihigkeit merogonischer u. partiell-merogonischer Seeigelbastarde. 465

begreiflich. Sowohl das, was wir jetzt iiber die mangelhafte Entwick-
lungsfahigkeit des mit Paracentrotus-Chromosomen arbeitenden Sphaer-
echinus-Plasma wissen, als auch die Verschiedenheiten in der Chromo-
somenmorphologie der beiden Species (vgl. oben S.461), laBt es be-
greiflich erscheinen, dafl eine zu normaler Betitigung fihige Mischung
aus beliebigen Teilen beider Chromosomenbestinde kaum jemals, viel-
leicht iberhaupt nicht entstehen kann. Nur in jenen Fillen, wo in-
folge besonderer Umstinde eine oder zwei Blastomeren die ganze
Chromosomenserie von Sphaerechinus erhalten wiirden, vielleicht
auch dann, wenn die ganze Serie der Paracentrotus-Chromosomen
mit einer Anzahl bestimmter Chromosomen von Spﬁaereckmus in
einer Blastomere zusammenkime, kénnte in diesen Teilen normale
Entwicklung erwartet werden. Offenbar war dies in jenen dispermen
Bastarddreiern niemals eingetreten.

X. Entwicklung und Vererbung.

Wenn wir heute ein Werk iber Vererbungslehre durchblittern,
sehen wir das groBartige Bild vor uns entrollt, zu dem die Zucht der
reinen Linien und die Mendelforschung die Grundlinien geliefert haben.
Wir lernen die Lehre von den Genen oder Erbeinheiten kennen,
die in immer neuen Kombinationen die Kette der Individuen durch-
ziehen. In einzelnen dieser Werke wird daneben noch der Kreislauf
der Chromosomen besprochen, der zu den Gesetzen der Mischung und
Trennung der Gene, wie sie die Zuchtversuche enthiillt haben, eine
nicht schiner zu erwartende Parallele bildet. Uber die Vererbung
selbst aber, d. h. iiber die Frage, wie die in der Zygote gegebene Kon-
stellation zu jenem Erbeffekt hinfiihrt, mit dem der Vererbungsforscher
arbeitet, dariiber erfahren wir nichts; denn dariiber wissen wir eben
trotz aller exakten Vererbungslehre so gut wie nichts. Und es ist auch
leicht einzusehen, wie unendlich viel schwieriger die Bearbeitung der
Probleme ist, die uns hier entgegentreten; ja man wird vielleicht,
wenn man an die jetzt bekannten Angriffsméglichkeiten denkt, an der
Losbarkeit einer solchen Aufgabe iiberhaupt verzweifeln.

Wenn ich im Folgenden einige Ergebnisse hervorhebe, die sich aus
den mitgeteilten Befunden in der genannten Richtung ableiten lassen,
so kniipfe ich sie wohl zweckmaBigerweise an die Tatsache an, daf
gemsse allgemeinste Formverhiiltnisse des entstehenden Individuums
ohne Zweifel in der Anordnung des Eiplasmas vorgezeichnet sind.
Wir kennen bei Eiern aus verschiedenen Tierabteilungen mehr oder
minder ausgeprigte plasmatische Differenzierungen, durch welche die
Achse des Embryos, der Ort der Darmeinstiilpung und des Auftretens
anderer Organanlagen vorgezeichnet sind. Hier also spielen offenbar

Archiv fiir Entwicklungsmechanik Bd. 44. 31
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die Gene noch gar keine Rolle, wenn nicht etwa in der Weise, da8 sie
bei der Bildung des Eies (der Oocyte) dessen Plasmabau beeinflufit
haben koénnten.

Mit diesen Erfahrungen iiber die sichtbare Vorbildung gewisser
Primitivorgane im Eiplasma steht die Tatsache in bester Uberein-
stimmung, daB das Ei seine erste Entwicklung mit einem, wie man fast
sagen kann, beliebigen Chromatinbestand auszufithren vermag. So-
wohl der zufillige Chromosomenkomplex, wie ihn im allgemeinen die
Blastomeren dispermer Eier enthalten, als auch die heterogenen Chro-
mosomen einer anderen Familie, ja, nach Godlewskis Versuchen, so-
gar einer anderen Tierklasse geniigen den Bediirfnissen des Keimes bis
spiitestens zum Beginn der Gastrulation.

Von da an erst braucht, wie ich schon frither ausfiihrlich erértert
habe, das Eiplasma fiir die weitere Entwicklung einen Chromatinbestand
von bestimmter Qualitdt. Aber — und damit gelangen wir zu einem
bisher nicht geniigend gewiirdigten Punkt — von jenem Stadium
an beansprucht #uch das Chromatin ein zu seinen besonderen
Eigenschaften richtig abgestimmtes Protoplasma. Das Ei-
plasma, mit dem ein bestimmter Kern zu wirtschaften .vermag, kann
wohl innerhalb gewisser Grenzen verschieden sein. Die Versuche iiber
merogonische Bastardierung Parechinus X Paracentrotus haben uns
gélehrt, daB der Paracentrotus-Kern, wenigstens bis zum Pluteusstadium,
nicht nur mit Paracentrotus-, sondern auch mit Parechinus-Plasma zu
arbeiten vermag, obgleich diese beiden Plasmaarten schon fiir unser
Auge sehr deutlich voneinander verschieden sind. Aber mit Sphaer-
eckinus-Protoplasma vermag der Paracentrotus-Kern die Entwicklung
iiber jene erste Periode, fiir die wir formative Bezichungen zwischen
Kern und Protoplasma iberhaupt in Abrede stellen, nicht hinauszu-
fiihren.

Bezeichnet man also als Vererbung die Gesamtheit der inneren
Bedingungen, die zur Entfaltung der Eigenschaften des neuen Indivi-
duums gehdren, so kommt hierbei dem Protoplasma eine viel speziali-
siertere Bedeutung zu, als man bisher vielfach anzunehmen geneigt
war; und mehr als je erscheint die Meinung absurd, daf es gelingen
konne, ein Spermium in einem kiinstlichen Nahrboden zur Entwicklung
zu bringen.

Die Tatsache aber, da8 das entkernte Sphaerechinus-Eiplasma mit
einem Spermium von Parechinus und Paracentrotus die Entwicklung
nicht weiter als bis zum Beginn der Gastrulation fortfilhren kann, tritt
erst dann in ihre richtige Beleuchtung, wenn wir sie mit den Erfahrungen
zusammenhalten, die iiber die Vererbungsrichtung der echten Bastarde
dieser beiden. Kombinationen vorliegen. Solange die Hoffnung be-
stand, da8 man aus kernlosen Fragmenten von Sphaerechinus-Eiern
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bei Befruchtung mit Parechinus- oder Paracentrotus-Samen Plutei er-
halten kdnne, war es fiir die Beweiskraft solcher Versuche in der Frage
der Lokalisierung der Erbfaktoren ein héchst stérender Umstand, daB
ein echter Bastardpluteus der genannten Kombinationen rein viter-
lich aussehen kann. Jetzt wird uns dieser Mangel zum Vorteil. Denn
wir gelangen zur Aufstellung des ziemlich unerwarteten Satzes: Ein
bestimmtes Spermium von Paracentrotus!) vermag mit einem bestimmten
Ei von Sphaerechinus einen Pluteus von rein viterlichem, also von
Paracentrotus-Typus, zu erzeugen; aber das Spermium vermag dies nur,
wenn der Eikern von Sphaerechinus die Entwicklung mitmacht; ohne
ihn geht es nicht. Also gerade das, was man als das Hindernis fiir die
reine Entfaltung der viterlichen Anlagen ansehen méchte, der mitter-
liche Kern, ist unerliBlich, um — unter gewissen Umstdnden, die
nach K6hler von dem relativen Reifezustand der Gameten abhingen —
die Entstehung einer rein viterlichen Form zu ermdglichen. In ithrem
einen Teil sagt. uns diese Feststellung nur das, was wir schon wissen:
daB zur Uberschreitung der ersten Entwicklungsperiode Chromatin von
bestimmter, dem Eiplasma addquater Beschaffenheit notwendig ist, wie
es fiir das Sphaerechinus-Plasma in dem Sphaerechinus-Kern, nicht
aber in dem Paracentrotus-Kern gegeben ist. Leistet aber der Eikern
von Sphaerechinus die weitere Entwicklungsarbeit, dann vermag das-
jenige Substrat, das die viterlichen Anlagen in sich hat, auf dieses
Entwicklungsgeschehen, das es selbst durchaus nicht zu férdern
vermdchte, formativ mit solcher Kraft einzuwirken, daf in dem ent-
stehenden Pluteus die Entfaltung der miitterlichen Anlagen vdllig
unterdriickt wird.

Welches das Substrat ist, das die vaterlichen Anlagen enthilt, dar-
iber lehrt die Erfahrung nichts. Den Kern 1i8t sie nur als Entwick-
lungsfaktor, nicht als Triger der erblichen Anlagen erkennen. Und
man kénnte vielleicht auf den Gedanken kommen, daB, wenn sich in
den betrachteten Tatsachen der Kern nur als ein Organ zu erkennen
gibt, welches dazu da ist, die Ausbildung des Larvendarms, des Skelets
usw. zu ermoglichen, die spezifische Gestaltung dieser Prozesse,

d.h. die Ubereinstimmung mit der spezifischen Gestalt der Eltern,
in anderen Teilen der Gameten ihre Bedingungen haben werde.

In diesen Zweifeln kommen uns andere Erfahrungen zu Hilfe. Vor
kurzem haben gleichzeitig (1914) C. Herbst und ich den nach meiner
Meinung bis jetzt ersten experimentellen Beweis dafiir geliefert, daf
die Ubertragung der spezifischen miitterlichen Eigenschaften nicht durch
das Eiprotoplasma, sondern durch den Eikern geschieht. Durch Bastar-
dierung von Rieseneiern sind wir zun#échst beide zu der iibereinstimmen-

1} Oder Parechinus.
31¢
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den Feststellung gelangt, dafl das Vererbungssubstrat bei Echiniden
quantitativ wirkt, d. h. um so stirker, je mehr die Quantitit an Ei-
substanz diejenige an Spermasubstanz iibertrifft. Hiezu habe ich noch
speziell beweisen kénnen, dafl nicht, wie es zundchst denkbar wiire,
die bloBe absolute Vermehrung der Eisubstanzen zu einer reicheren
Skeletbildung und damit zu einer nur scheinbaren Verstirkung der
miitterlichen Tendenzen fithrt. Weiterhin hat jeder von uns auf anderem
Weg Argumente geliefert, um zu zeigen, dafl das, was bei den Riesen-
eiern die starke Verschiebung nach der miitterlichen Seite bewirkt,
nicht die Vermehrung des Eiplasmas sein kann, sondern nur die des
Eikerns. Herbst fiilhrt diesen Beweis durch seine fritheren Versuche
itber Kombination der kiinstlichen Parthenogenese mit Befruchtung,
wo in normaler Menge von Eiplasma im Idealfall ein einfacher Sperma-
kern mit einem doppelten Eikern kombiniert ist und sich eine #hn-
liche Verschiebung nach der miitterlichen Seite gezeigt hat. Strenger,
weil viel weniger von unkontrollierbaren Nebenumstinden abhingig,
scheint mir mein Verfahren, einerseits ganze Eier, andererseits kernhal-
tige Eifragmente mit Sperma des gleichen & zu bastavdieren und
auf diese Weise immer gleiche Kernmengen mit verschiedener Menge
von Eiplasma zu kombineren. Die Tatsache, dafl die miitterliche Ten-
denz mit der Verminderung des Eiplasmas nicht im mindesten ab-
nimmt, 148t fir die stark miitterliche Gestaltung der Riesenbastarde
nur die Erkldrung zu, daB diese Gestaltung in der Verdoppelung der
miitterlichen Kernsubstanz ihren Grund hat.

Stellt sich also die Kernsubstanz in der Tat, wofiir ja so vieles andere
spricht, als die — kurz gesagt — Vererbungssubstanz dar, und-:
haben wir sie andererseits im vorigen Abschnitt und schon aus den
Dispermieversuchen als diejenige Substanz erkannt, ohne deren ganz
bestimmte Zusammensetzung die Entwicklung iiber einen gewissen
Punkt nicht hinausgelangen kann, so tritt nun die merlwiirdige Tat-
sache auf, dafl ein Kern, der die Fahigkeit hat, in einem bestimmten
Plasma seine Vererbungstendenzen aufs Kriftigste zur Geltung zu
bringen, damit durchaus nicht notwendig die Fihigkeit haben muB8,
die Entwicklung selbst bis zu jenem Stadium zu treiben, in welchem
die Entfaltung seiner Vererbungskrifte erst moglich wird. In der Kom-
bination Sphaerechinus X Paracentrotus und Sphaerechinus X Parechi-
nus ist dies realisiert. Denn in der gleichen Zucht, wo ganze Eier dieser
Kombination Larven liefern, die von rein viterlichen kaum zu unter-
scheiden sind, wo nach dem Gesagten also der Spermakern in seiner
Vererbungswirkung den Eikern fast vollig unterdriickt, ist dieser
gleiche Spermakern in bloBem Eiplasma (ohne Eikern) durchaus nicht
imstande, einen richtigen Darm und ein iiber die winzigsten Anlagen
hinausgehendes Skelet zu liefern.
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Daraus ist wohl zu schlieBen, dafl im Kern verschiedene Bestandteile
gemischt sind mit verschiedenen Aufgaben. (Hier bricht das Manu-
skript ab.)
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Tafelerkliirung.

Tafel XIIIL

Abb. 1. Eichinocardium, normales Ei, unbefruchtet. Vergr. 825.

Abb. 2. Echinocardium, geschiitteltes Ei, unbefruchtet. Vergr. 825.

Abb. 3. Parechinus microtuberculatus, normales” Ei, unbefruchtet. Vergr. 825.

Abb. 4 und 5. Parechinus microtuberculatus. Zwei Eier mit Partialkernen, un-
befruchtet. Vergr. 825.

Abb. 6a. Pluteus eines scheinbar kernlosen Sphaerechinus-Eifragments, das mit-

- Parechinus-Samen befruchtet wurde. Zeichnung nach dem lebenden Objekt.

Vergr. etwas geringer als 450.

Abb. 6b. Kerne aus dem Scheitel dieser Larve. Vergr. etwa 2650.

Abb. 7a. Pluteus eines kernlosen Sphaerechinus-Eifragments, das mit Paracen-
trotus-Samen befruchtet wurde. Vergr. wie Abb. 6a. »

Abb. 7b. Kerne aus dem Scheitel dieses Fragmentpluteus. Vergr. etwa 2650.

Abb. 8—10. Kerne aus dem Scheitel von Plutei aus Kontrollarven des Versuchs
in Abb. 8 von Paracentrotus, in Abb. 9 von Sphaerechinus, in Abb. 10 von
einer Bastardlarve Sphaerechinus x Paracentrotus. Vergr. wie Abb. 7b.

Abb. 11. Pluteus einer reinen Paracentrotus-Kultur. Vergr. wie Abb. 6a.

Tafel XIV.
Abb. 12a. Pluteus eines kernlosen Eifragments der Kombination Sphaerechinus x
Paracentrotus. Vergr. wie Abb. 6a.
Abb. 12b. Kerne aus dem Scheitel des Pluteus 12a. Vergr. etwa 2650.

Abb. 13. Scheitelkerne eines Kontrollpluteus Paracenérotus. Vergr. wie Abb. 12b.
Abb. 14a—c. Larve aus einem kernlosen Eifragment der Kombination Sphaer-
echinus x Paracentrotus. Drei verschiedene Ansichten. . Vergr. 550.

Abb. 15a. Dispermes Paracentrotus-Ei nach dem Doppelspindeltypus. Schema.
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Abb.

Abb.

Abb.
Abb.

Abb.
Abb.

15b. Pluteus eines dispermen Eies vom Doppelspindeltypus wie Abb. 15a.
Die Grenze der Bereiche verschiedener KerngroBe ist durch eine punktierte
Linie angegeben, wie in Abb. 16, 17, 18. Vergr. etwa 450,

16. Partiell-merogonischer Pluteus (nach’ dem Doppelspindeltypus) der Kom-
bination Parachinus x Paracentrotus. Vergr. etwa 450,

Tafel XV.

17 und 18. Partiell-merogonische Larven (nach dem Doppelspindeltypus) der
Kombination Sphaerechinus x Parechinus. Vergr. etwa 450.

192 und b. Jungpluteus aus einem dispermen Ei des Doppelspindeltypus
der Kombination Sphuerechinus x Paracentrotus. Zwei Ansichten. Vergr.
etwa 450.

19¢, d, e. Kerne aus zwei Bezirken der Wimperschnur (¢, d) und der Vorder-
wand (e). Vergr. etwa 1000.

20a. Pluteus der Kombination Sphaerechinus x Paracentrotus. Vergr. wie
Abb. 6a.

Abb. 20b und c. Kerne aus dem Scheitel (b) und der Wimperschnur (¢) der Larve*

Abb.

20a., Vergr. etwa 2650. :
21. Pluteus ihnlich wie Abb. 20a, gleicher Kombination, gleiche VergroBe-
rung.



