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Herrn Professor Svante Arrhenius 

in aufrichtiger Verehrung gewidmet 

vom Verfasser. 



Einleitung und Vorwort. 

1. Das folgende Buch gibt die Resultate von Versuchen, 
deren Zweck es war, das Problem der Entwicklungserregung 
des tierischen Eies aus dem Gebiet der Morphologie in das 
der physikalischen Chemie zu ubertragen. 

Es ist seit ungefahr 60 J ahren sichergestellt, daB das Ei 
der Tiere - mit Ausnahme weniger Arten - nur dann sich zu 
einem Embryo zu entwickeln vermag, wenn ein Spermatozoon 
in dasselbe eintritt. Fur den Physiker und Chemiker wurde 
der nachste Schritt nach dieser Ermittelung darin bestanden 
haben, festzustellen, durch welche Krafte das Spermatozoon 
die Entwicklung des Eies anregt. Da aber dieses Gebiet 
naturgemaB den Morphologen uberlassen blieb, die der rein 
chemischen und physikalischen Behandlung biologischer Pro
bleme oft fremd und zum Teil geradezu ablehnend gegenuber
stehen, so wurde kein Versuch gemacht, den ProzeB der Ent
wicklungserregung im Sinne der Chemie und Physik zu ent
wirren; und man behalf sich mit morphologischen Worterkla
rungen und Definitionen. So behauptete O. Hertwig, daB 
das Wesen der Befruchtung in der Vereinigung des Sperma
kerns mit dem Eikern bestehe; und diese Behauptung wird 
von ihm als eine "Theorie der Befruchtung" hingestellt, obwohl 
damit doch nicht die geringste Einsicht in die Natur der 
Krafte gegeben ist, welche das Ei zwingen, sich in einen 
Embryo zu entwickeln. Es wurde auch bald von Boveri der 
Nachweis gefiihrt, daB das Aneinanderlegen oder Verschmelzen 
von zwei Kernen - - des Samen- und Eikerns - gar nichts 
mit der Entwicklungserregung des Eies zu tun hat. Es gelang 
namlich dies em Forscher zu zeigen, daB ein Ei, dessen Kern 
durch einen operativen Eingriff entfernt ist, sich dennoch in 
einen Embryo entwickelt, wenn nur ein Spermatozoon in das-
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selbe eintritt. In diesem FaIle ist eine Vereinigung von zwei 
Kernen nattirlich unmoglich gemacht. 

Boveri ersetzte die Hertwigsche Definition durch eine 
mehr sachgemaBe Hypothese der Entwicklungserregung. Nach 
ihm solI das unbefruchtete Ei deshalb auBerstande sein, sich 
zu entwickeln, weil ihm das "Organ" zur Zellteilung fehle. 
Dieses Organ, das Zentrosom, werde erst durch das Sperma
tozoon in das Ei getragen. Bei der Kernteilung treten nam
lich Strahlungsfiguren im Ei auf, - die sogenannten Astro
spharen, - deren physikalische Natur einstweilen unbekannt 
ist. Gewisse, aber keineswegs aIle Eier besitzen im Zentrum 
eines Strahlungssystems ein festes Kornchen - das Zentro
som -, und in dies em sieht Boveri das "Organ der Zell
teilung". Dem unbefruchteten Ei solIe nun dieses Kornchen 
fehlen, und das letztere soll nach Boveri erst durch das Sper
matozoon in das Ei getragen werden. 

Wenn man aber bedenkt, daB die Entwicklung des Eies 
ein chemischer ProzeB ist, der, wie ich vor 14 Jahren zeigte, 
wesentlich auf Oxydationen beruht, und bei dem eine Synthese 
von Kernstoffen aus Bestandteilen des Zytoplasma stattfindet, 
so muB man doch zugeben, daB die Boverische Hypothese 
nicht als eine adaquate Erkliirung der Entwicklungserregung an
gesehen werden kann. In seiner Hypothese ist dem Zentrosom 
und den Astrospharen eine rein mechanische Rolle zugewiesen, 
namlich die Chromosomen des Kerns in zwei Massen, die zwei 
Tochterkerne, auseinanderzuziehen. 

Die Annahme Boveris, daB die Zentrosomen oder Astro
spharen nicht im unbefruchteten Ei vorhanden seien oder 
daselbst gebildet werden konnen, wurde hinfallig, als Morgan 
im AnschluB an meine Versuche tiber die Wirkung hyper
tonischer Losungen auf das Ei zeigte, daB solche Losungen im 
unbefruchteten Ei Astrospharenbildungen hervorrufen konnen, 
und daB sole he Eier sogar anfangen konnen, sich zu furchen. 
Boveri paBte seine Hypothese alsbald der neuen Tatsache an, 
indem er zugab, daB Zentrosomen und Astrospharen auch im 
unbefruchteten Ei durch aul3ere Agenzien gebildet werden 
konnen. Aber damit fallt, wie mir scheint, wieder der Vorteil 
der Boverischen Hypothese; denn warum soUte das Sperma
tozoon nicht auch die Bildung von Astrospharen im Ei dadurch 
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hervorrufen, daB es chemische Anderungen im Ei veranlaBt, 
welche ihrerseits erst die Ursache der Astrospharenbildung 
sind? Wie dem aber auch sein mage, jedenfalls ist in der 
Hypothese von Boveri die chemische Seite der Entwicklungs
erregung ganzlich auBer acht gelassen. Diese Unvollstandigkeit 
erhielt auch bald eine deutliche Illustration durch eine Beobach
tung von Mead an den Eiern von Chatopterus, einem marinen 
Ringelwurm. Mead zeigte, daB in diesem Ei die beiden 
Astrospharen fUr die Kernteilung im Ei vorhanden sind, ehe 
das Spermatozoon in dasselbe eintritt, daB aber dennoch die 
Kernteilung nicht ablaufen kann, wenn nicht ein Spermatozoon 
in das Ei eintritt. Dagegen fand die Kernteilung auch ohne 
den Eintritt eines Spermatozoons statt, wenn er nur dem 
Seewasser etwas Kalium zusetzte. Es handelte sieh in diesem 
FaIle um die sogenannte Reifeteilung des Eies, und wir wer
den spater auf Einzelheiten der Beobachtung von Mead naher 
eingehen. Dieselbe beweist, daB in diesem Fane das Sperma
tozoon sicher nicht durch das Hereintragen eines Zentrosoms 
in das Ei wirkt, sondern daB erstens das Ei den Teilungs
apparat selbst bildet; und zweitens, daB das Spermatozoon 
durch das Hereintragen einer chemischen Substanz in das Ei 
wirkt. 

2. Inzwischen hat ten meine Versuche liber Ionenwirkungen 
mich auf den Gedanken geflihrt, daB wir in den Ionen die 
wirksamsten Agenzien in den Lebenserscheinungen besitzen, 
und daB es mit Hilfe von Ionen gelingen miisse, die Lebens
erscheinungen in viel h6herem MaBe zu beherrschen, als das sonst 
maglich sei. Der Umstand, daB die organische Chemie die 
Dynamik der Lebenserscheinungen so wenig aufgeklart habe, 
schien seinen Grund darin zu haben, daB die aktivsten Be
standteile der lebenden Substanz, die Elektrolyte, nicht ge
niigend beriicksichtigt worden waren. Nichts schien mil' ge
eigneter, die souverane Rolle del' Elektrolyte bei den Lebens
erscheinungen in das rechte Licht zu stellen, als wenn es 
gelingen sollte, mit ihrer Hilfe die unbefruchteten Eier zur 
Entwicklung von Larven zu veranlassen. Die Ionen, mit 
deren Hilfe ich zuversichtlich das Gelingen meines Versuches 
erwartete, waren die Hydroxylionen. Ich hatte gefunden, 
daB die Geschwindigkeit del' Entwicklung befruchteter Seeigel-
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eier innerhalb gewisser Grenzen mit der Konzentration der 
Hydroxylionen des Seewassers zunimmt. Diesen EinfluB der 
Hydroxylionen bezog ich auf den fordernden EinfluB derselben 
auf Oxydationen. lch hatte namlich schon fruher nachgewiesen, 
daB ohne SauerstofI das befruchtete Seeigelei sich weder zu 
furchen noch zu entwickeln vermag. 

Meine ersten Versuche, die Entwicklung unbefruchteter 
Seeigeleier mittels Alkali anzurl'gen, bestanden darin, daB die 
Eier mit See wasser behandelt wurden, dessen Alkalinitiit 
durch Zusatz von Natronlauge erhoht war. Diese Versuche 
waren nur teilweise erfolgreich. In solchem Seewasser furchten 
sich die Eier nur ein- oder zweimal, ohne sich zu Larven 
zu entwickeln. Dagegen gelang es mir, die unbefruchteten 
Seeigeleier dadurch zur Entwicklung zu Larven anzuregen, 
daB ich diesel ben zwei Stunden in hypertonisches Seewasser 
brachte, d. h. in Seewasser, dessen osmotischer Druck durch 
den Zusatz von irgendeinem Salz oder Zucker um etwa 
60% erhoht war. Selbst reine (hypertonische) Rohrzucker
losungen wirkten entwicklungserregend, nur entwickelten sich 
die mit dieser Losung erzeugten Larven nicht bis zum Pluteus
stadium. Erst sechs Jahre spater fand ich, daB diese an
scheinend rein osmotische Methode der Entwicklungserregung 
sich in Wirklichkeit aus zwei Faktoren zusammensetzt, von 
denen der eine der durch die Erhahung des osmotischen Druckes 
des Seewassers bedingte Wasserverlust des Eies ist; der zweite 
aber die Konzentration der Hydroxylionen der hypertonischen 
Lasung. Es stellte sich namlich heraus, daB innerhalb gewisser 
Grenzen die entwicklungserregende Wirkung der hypertonischen 
Lasung mit der Konzentration der Hydroxylionen zunimmt. 
Es wurde ferner gefunden, daB die hypertonische Lasung diese 
entwicklungserregende Wirksamkeit nur dann hat, wenn sie 
freien SauerstofI in geniigender Konze~tration enthalt. Ver
treibt man den SauerstofI aus der hypertonischen Lasung oder 
hemmt man die Oxydationen im Ei durch Zusatz von etwas 
KeN zum Seewasser, so bleibt die entwicklungserregende 
Wirkung der hypertonischen Losung aus. 

Kurz nach der Erzeugung von Larven aus unbefruchteten 
Seeigeleiern durch hypertonisciles Seewasser, gelang mir die 
Erzeugung schwimmender Larven aus den unbefruchteten Eiern 
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von Chatopterus mittels Kalium und Sauren und von See
sterneiern mittels Sauren, ohne daB es notig war, den osmo
tisehen Druck des Seewassers zu erhohen. 

Diese Versuehe waren nicht geeignet einen Einblick in 
die Entwicklungserregung des Eies dureh ein Spermatozoon zu 
geben. Namentlich die Versuche iiber Entwicklungserregung 
mittels der hypertonischen Losungen gaben uns zunachst (ehe 
die N otwendigkeit des freien Sauerstoffs und einer ge
wissen Konzentration der Hydroxylionen fiir die Wirksam
keit dieser Losungen erkannt war) nur neue Ratsel auf. Denn 
iiber die physiologische Rolle der hypertonischen Losung war 
damals nichts bekannt, und es fehlte jede Analogie, die uns 
hatte als Fiihrer dienen konnen. Wie so oft waren es Versuchs· 
schwierigkeiten, welche in diesem FaIle auf den rechten Weg 
halfen. Wahrend niimlich die erwahnte osmotische Methode 
der Entwicklungserregungen bei den Eiern der Seeigel in 
Woods Hole (Arbacia) ziemlieh bestandige, gute Resultate 
lieferte, waren die ResuItate dieser Methode in Pacific Grove 
(an Strongylocentrotuseiem) hochst unbestandig. Oft erzielte 
man iiberhaupt keine Embryonen durch die Behandlung der 
Eier von Strongylocentrotus mit hypertonischem Seewasser, oft 
nur sehr wenige und gelegentlich eine groBe Zahl. Spater 
stellte es sich hera us, daB der Untersehied wohl zum Teil 
darauf beruhte, daB das Seewasser in Woods Hole alkalischer 
war als das Seewasser in Pacific Grove. Ehe ieh das aber 
erkannt hatte, schlug ieh einen andern Weg ein, die Methode 
der Entwicklungserregung zu verbessern. 

3. Es war jedem Biologen bekannt, daB die Eier vieler 
Seetiere unmittelbar nach dem Eindringen des Spermatozoons 
eine Veranderung erleiden; sie bilden die sogenannte Befruch
tungsmembran. Dieser ProzeB besteht, wie ich finde, in der 
QueIlung und Verfliissigung einer Substanz an der Oberflache 
des Eies, wobei entweder eine schon bestehende Oberfliichen
lameIle desselben abgehoben wird, oder eine neue Niedersehlags
membran gebildet wird. Dieser MembranbildungsprozeB war 
immer als etwas sehr Nebens!ichliches betrachtet worden. lch 
legte deshalb auch kein Gewicht darauf, daB boi der osmo
tischen Entwicklungserregung des Eies keine Membranbil
dung stattfand. lch fand nun 1905, daB eine kurze Behand-
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lung der Seeigeleier mit einer einbasischen Fettsaure die 
Bildung einer typischen Befruchtungsmembran bei allen Eiern 
von Strongylocentrotus hervorruft; und ferner, daB aIle diese 
Eier zur Entwicklung zu Larven veranla/3t· werden konnen, 
wenn man sie nach der kiinstlichen Membranbildung mit Fett
saure kurze Zeit, etwa 20 bis 50 Minuten, in hypertonisches 
Seewasser bringt. Ruft man blo/3 die Membranbildung hervor, 
ohne die Eier hinterher in hypertonisches Seewasser zu bringen, 
so fangen sie zwar an, sich zu furchen, aber dann tritt ein 
Zerfall ein, und zwar auf einer um so friiheren Stufe der Ent
wicklung, je hoher die Temperatur ist. 1st die Temperatur 
sehr niedrig, so konnen sich die Eier zu' fruhen Larven ent
wickeln, ohne da/3 es notig ware, dieselben au/3erdem noch mit 
hypertonischem Seewasser zu behandeln. Bei Zimmertemperatur 
dagegen zerfallen die Eier in wenigen Stunden. Die Hervor
rufung der Membranbildung setzt also die Entwicklung in den 
Gang, aber die Membranbildung hat auch eine schadigende 
Nebenwirkung, namlich eine Tendenz zur Zytolyse. Diese 
schadigende Nebenwirkung wird durch eine kurze Behandlung 
des Eies mit einer hypertonischen Losung beseitigt. Urn diese 
Wirkung zu erzielen, mu/3 die hypertonische Losung freien 
Sauerstoff in genu gender Menge enthalten. Ihre Wirksamkeit 
ist um so gro/3er, je hoher, innerhalb gewisser Grenzen, die 
Konzentration der Hydroxylionen ist. Wir konnen uns VOf

stellen, daB durch die hypertoniRche Losung eine schadigende 
Substanz im Ei (durch Oxydationen?) zerstort wird. 

lch fand nun 1906 noch eine andere Methode, die scha
digende Nebenwirkung, welche mit der Membranbildung ver
bunden ist, zu beseitigen; dieselbe besteht darin, daB man die 
Entwicklung der Eier etwa 2 bis 3 Stunden lang hemmt. 
Man tut das in der Weise, daB man diesel ben nach der Mem
branbildung in Seewasser bringt, aus dem man den Sauerstoff 
durch einen Wasserstoffstrom ausgetrieben hat, oder dem man 
etwas KeN zugesetzt hat. In dem FaIle ist die Entwicklung 
des Eies infolge der Unterdruckung der Oxydationen in dem
selben unmoglich. Bringt man die Eier dann, nach 2 oder 3 
Stunden (bei 15°), in normales sauerstoffhaltiges Seewasser zu
ruck, so entwickeln sie sich meistens aIle unter vollig normaler 
Furchung. Es tritt also wahrend dieser Zeit eine Anderung 
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im Ei ein, welche ihm erlaubt, sich normal zu entwickeln. 
Urn unsere Ideen zu fixieren, wollen wir annehmen, daB wah
rend der Entwicklungshemmung: das Ei einen schad lichen Stoff 
durch Hydrolyse zerstOrt und damit die schadlichen Neben
wirkungen der Membranbildung beseitigt. 

DaB nun in der Tat die Membranbildung der wesentliche 
Schritt bei der Entwicklungserregung ist, kann ferner dadurch 
gezeigt werden, daB diesel be bei den Eiern vieler Formen aus
reicht, urn die Entwicklung derselben zu normalen Larven auch 
boi Zimmertempemtur zu erlauben. lch habe gefunden, daD 
wenn man bei den Eiern eines Seesterns, Asterina, die Membmn
bildung durch Fettsaure hervorruft, ein Teil dieser Eier sich 
zu normalen Larven entwickeln kann; das gleiche fand ich 
spater bei den Eiern eines marinen Ringelwurms, Polynoe, 
und Lefevre stellte dasselbe fiir die Eier des marinen Wurmes 
Thalassema fest. Diese Eier unterscheiden sich von den Eiern 
des Seeigels nur dadurch, daB die durch die Membranbildung 
bedingten schadlichen Nebenwirkungen geringer sind, oder daB 
die Eier dieser Formen sich rascher von denselben erholen 
ki:innen als die Eier des Seeigels. Wir werden spater sehen, 
daB nur ein quantitativer, aber kein prinzipieller Unterschied 
zwischen den Eiern verschiedener Formen in dieser Hinsicht 
besteht. 

DaB nun die Membranbildung und nicht eine andere Wir
kung der Fettsaure die Entwicklung des Eies anregt, geht 
damus hervor, daB die Membranbildung, wenn sie durch irgend
welche andere Mittel herbeigefiihrt wird, ebenfalls die Entwicklung 
des Eies anregt; wahrend die Saurewirkung an sich, wenn sie 
nicht zur Membranbildung fiihrt, auch die Entwicklung nicht 
anregt. 

4. Damit war denn der MembranbildungsprozeB, der bis 
dahin als etwas vi:illig Nebensachliches fiir die Entwicklung 
angesehen worden war, als die wesentliche Ursache der Ent
wicklungserregung des Eies erkannt. Der nachste Schritt be
stand darin, festzustellen, welche Stoffe und Agenzien die 
Membranbildung im Ei bedingen. Eine erschi:ipfende Unter
suchung dieses Gegenstandes muBte auch den Stoff einschlieBen, 
durch welchen das Spermatozoon die Entwicklung des Eies 
hervorruft. 
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Schon bei meinen ersten Versuchen iiber die kiinstliche 
Membranbildung war mir aufgefallen, daB dieselbe ein Durch
gangsstadium bei der Zytolyse des Eies bildet, und eine ge
nauere Untersuchung des Gegenstandes zeigte, daB alle zyto
lytischen Agenzien auch die Membranbildung anregen. Eine 
relativ kurze Einwirkung eines zytolytischen Agens ruft nur 
die Membranbildung hervor; wirkt das Agens aber langere Zeit 
ein, so bedingt es Zytolyse. Man kann daher sagen, daB die 
Membranbildung (und damit die Entwicklungserregung des 
Eies) in einer oberflachlichen (oder milden) Zytolyse desselben 
besteht. Gewisse Glucoside, z. B. Saponin, Solanin und Digi
talin haben starke hamolytische oder zytolytische Wirkungen. 
Bringt man Eier kurze Zeit in eine sehr verdiinnte Lasung 
dieser Stoffe in See wasser , so bilden sie eine typische 
Befruchtungsmembran. Nimmt man sie unmittelbar nach der 
Bildung dieser Membran aus der Lasung, so beginnt die Ent
wicklung. Bei den Eiern von Polynoe geniigt diese Behand
lung, bei den Eiern von Strongylocentrotus ist noeh eine Nach
behandlung mit hypertonischem Seewasser notig, urn die schad
liche Nebenwirkung der Membranbildung zu beseitigen. Nimmt 
man die Eier aber nicht sofort nach der Membranbildung aus 
der saponinhaltigen Losung, so tritt in wenigen Minuten Zyto
lyse ein. Ganz ahnliche Versuche lassen sich mit Seifen an
stenen. Eine kurze Behandlung der Eier mit einer alkalischen 
SeifenlOsung in NaOI fiihrt zur Membranbildung und zur Ent
wicklung (falls man sie hinterher kurze Zeit mit einer hyper
tonischen Losung behandelt). Eine langere Behandlung der 
Eier mit einer Seifenlasung fiihrt zur Zytolyse. 

Dasselbe Verhalten konnte ich fiir aIle zytolytischen 
Agenzien zeigen, selbst fiir zytolytisch wirkende Agenzien 
physikalischer Natur, wie beispielsweise die Temperaturerhahung. 
Eine hinreichende Temperaturerhahung verursacht die Mem
branbildung beim unbefruchteten Seeigelei, und eine langer 
andauernde Temperaturerhahung veranlaBt Zytolyse. Lillie 
hat gefunden, daB die Eier des Seesterns sich nach der Mem
branbildung durch Temperaturerhohung zu Larven entwickeln 
konnen. Die Seeigeleier werden durch die zur Membranbildung 
notige TemperaturerhOhung schon zu sehr geschadigt, um sich 
entwickeln zu konnen. 
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Wir wissen, daB die Blutkorperehen einer Tierart durch 
die Korpersafte einer entfernten Art oft zur Zytolyse gebraeht 
werden. leh habe nun vor zwei Jahren gefunden, daB das 
Blut gewisser Wormer, namlieh der Gephyreen, in sehr starker 
Verdiinnung die Membranbildung beim Seeigelei hervorruft. 
Aueh das Blut anderer Formen, insbesondere der Saugetiere, 
hat diese Wirkung. Diese Erscheinung liiBt sich aber nieht 
bei den Eiern jedes Weibehens hervorrufen, es handelt sich, 
wie ieh glaube, urn Untersehiede in der Durehlassigkeit der 
Eier versehiedener Weibchen. Nur diejenigen Eier, welehe fiir 
die Kolloide des artfremden BIutes durchgangig sind, bilden 
unter dem EinfluB desselben Membranen. Behandelt man 
solche Eier nach der Membranbildung durch Blut kurze Zeit 
mit hypertonischem Seewasser, so entwickeln sie sieh zu Larven. 
Dagegen gelingt es nieht oder nur sehr langsam, die Zytolyse 
dieser Eier mit dem artfremden Blut hervorzurufen, weil, wie 
ich glaube, die Befruchtungsmembran das weitere Diffundieren 
der Kolloide des Blutes in das Ei hindert. 

5. Man kann danaeh die Frage aufwerfen, ob aueh das 
Spermatozoon die Membranbildung durch ein Lysin bewirkt, 
und ob in diesem :Falle auBer dem Lysin noch eine zweite Substanz 
dureh das Spermatozoon in das Ei getragen werden muB, deren 
Aufgabe es ist, die sehadliche Nebenwirkung der Membranbildung 
zu hemmen. Das scheint in der Tat der Fall zu sein. leh habe 
vor sechs J ahren eine Methode gefunden, welche es gestattet, die 
Eier des Seeigels mit dem Samen weit entfernter Arten, z. B. 
des Seesterns, zu befruchten. Wendet man diese Methode an, 
so sieht man, daB nicht aHe Seeigeleier, welche bei der Be
handlung mit (lebenden) Seesternsamen Membranen bilden, 
sieh entwickeln. Ein Teil der Eier fangt an, sich nach der 
Membranbildung zu entwickeln, beginnt aber dann zu zerfallen; 
genau in der Weise, wie die Eier nach der Membranbildung 
mit einer Fettsaure anfangen sich zu entwickeln, aber dann 
zerfallen, wenn sie nicht durch eine weitere Manipulation von 
den schadlichen Nebenwirkungen der Membranbildung befreit 
werden. Es benimmt sich also ein Teil der mit Sees terns amen 
behandelten Eier so, als ob dieser Same nur durch eine hamo
lytische Substanz die Membranbildung im Seeigelei hervorgerufen 
habe. Behandelt man diese Eier nach der Membranbildung 
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durch Seesternsamen kurze Zeit mit hypertonischem Seewasser, 
so entwickeln sie sich zu Larven. Die andern Seeigeleier aber, 
,yelche unter dem EinHuB des Seesternsamens Membranen 
bildeten, entwickeln sich ohne weitere Behandlung mit hyper
tonischem Seewasser oder mit Sauerstoffmangel. Die Seestern
spermatozoen wirken also auf zwei Weisen auf die Seeigel
eier; bei einem Teil der Eier kommt es nur zur Membran
bildung, aber nicht zur Hemmung der schadlichen Neben
wirkungen dieses Vorganges. Bei den andern Eiern bew'irkt 
das Spermatozoon beide Erscheinungen, die Membranbildung 
sowohl, wie die Hemmung der schadlichen Nebenwirkungen. 

lch vermute, daB im ersteren Fane nur eine an der Ober
Hache des Spermatozoons existierende zytolytische Substanz in 
das Ei eindringt, wahrend im letzteren Fane das ganze Sperma
tozoon in das Ei gelangt. Versuche, mit denen mein Assistent, 
Herr Elder, zurzeit beschaftigt ist, machen eine solche An
nahme wahrscheinlich. 

Diese Beobachtungen iiber die Wirkung des Seesternsamens 
auf das Seeigelei fiihren zu einem interessanten Problem, 
namlich wie es kommt, daB die Behandiung der SeeigeIeier 
mit dem eigenen Samen niemais zur bioBen Membranbildung 
(ohne darauffoigende vollstandige Entwickiung) fiihrt. Be
fruchtet man namlich die Eier des Seeigeis mit Seeigeisamen, 
so entwickeln sich stets aIle Eier, welche eine Membran 
bilden; und man findet nicht, daB ein Teil derselben zwar 
anfangt sich zu entwickeln, aber hinterher zerfallt. Die Antwort 
lautet, daB die Lysine fremder Spermatozoen auf zwei Weisen 
in das Ei gelangen kannen, namlich durch Diffusion und 
durch Transport mittels des Spermatozoons; daB aber die 
Lysine der Spermatozoen der eigenen Art nicht durch Diffusion 
in das Ei gelangen kannen, sondern nur durch Transport 
mittels eines Spermatozoons. Dringt aber ein Spermatozoon 
in das Ei, so bringt es auBer dem Lysin noch eine zweite 
Substanz in das Ei, welche die schadliche Nebenwirkung der 
Membranbildung hemmt. 

Diese Tatsachen werfen auch ein Licht auf die Frage, 
wie es kommt, daB die Zellen des Karpers, insbesondere die 
Blutkarperchen, nicht durch die im eigenen Blute enthaltenen 
Lysine geschiidigt werden. Die Ietzteren kannen offenbar 
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nicht in die Zellen del' eigenen Art eindringen, wahrend sie 
sehr wohl imstande sind, in die Zellen vieleI' fremden Arten zu 
diffundieren. 

6. Die Frage, wie die zytolytischen Agenzien die Mem
branbildung bewirken, fallt mit del' Frage nach dem 
Wesen del' Zytolyse zusammen. Auf die Beantwortung diesel' 
Frage wollen wir in diesel' Schrift nicht eingehen, wir diirfen 
abel' wohl, urn un sere Anschauungen zu fixieren, vorlaufig an
nehmen, daB die OberfHiche des Eies aus einer Emulsion be
steht, deren Haltbarkeit durch die zytolytischen Agenzien ver
nichtet wird, moglicherweisc dadurch, daB die Oberflachen
spannung zwischen den zwei Phasen del' Emulsion geandert 
odeI' eine Phase del' Emulsion, die vorher fest war, gelost wird. 
Diese Annahme gibt uns ein Verstandnis fiir die Tatsache, daB 
die Eier verschiedener Tierformen alle Dbergange zwischen 
spontaner und kiinstlicher Parthenogenese erkennen lassen. Bei 
den Eiern, welche eine natiirliche Tendenz zur Entwicklung 
ohne Samenbefruchtung h3 ben, muf3 die Haltbarkeit del' Emul
sion relativ gering sein, so daf3 schon die HO-1onen des See
wassel'S odeI' die durch die Eier odeI' Bakterien gebildete 
Kohlensaure ausreicht, urn die Emulsion zu zerstoren und die 
Membranbildung zu vcranlassen. Diese Annahme wird durch 
die Beobachtungen an Seesterneiern gestiitzt. Die Seestern
eier zeigen im Gegensatz zu den meisten Seeigeleiern eine 
Tendenz, sich spontan (ohne Samenzusatz) zu entwickeln. 
Meist findet man, daB einige Seesterneier anfangen sich nach 
langerem Liegen im See wasser zu furchen, und in manchen 
Fallen kommt es aueh zur spontanen Bildung von Larven 
in solchen unbefruchteten Seesterneiern, ohne daB es notig 
ware, dieselben in irgendeiner Weise kiinstlieh zu behandeln. 
Mathews fand, daB man durch l~ichtes mechanisches Sehiitteln 
die Zahl del' sieh spontan entwiekelnden Seesterneier ver
mehren kann. 1ch fand dasselbe fiir die Eier von Amphitrite, 
einem marinen Wurm, die ebenfalls eine Tendenz zur spon
tanen Parthenogenese zeigen. Diese Tatsache, fiir die es bisher 
keine Erklarung gab, laBt sieh aus del' Annahme verstehen, 
daB die Tendenz zur spontanen Parthenogenese auf eine ge
ringe Haltbarkeit del' Emulsion an del' Peripherie des Eies bei 
diesen Formen zuriickzufiihren ist. An del' unteren Grenze 
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del' Haltbarkeit del' Emulsion geniigt namlich schon eine ge
ringe Erschiitterung, urn dieselbe zu zerstoren. lch habe auch 
gefunden, daB, wenn man die Eier von Asterias im Eierstock 
driickt, dieselben unter Membranbildung zur Zytolyse gebracht 
,verden konnen. Auch die Seesterneier, welche durch Schiitteln 
zur Entwicklung v43ranlaBt werden, beginnen ihre Entwicklung 
mit einer Membranbildung. Die letztere ist die unmittelbare 
Wirkung del' mechanischen Erschiitterung. Die Eier des See
igels Strongylocentrotus purpuratus zeigen nie eine Tendenz 
zur spontanen Furchung odeI' Entwicklung, gleichviel wie lange 
dieselben im Seewasser liegen. Dementsprechend finden ,vir, 
daJ3 sie durch Schiitteln nie zur Membranbildung odeI' Ent
wicklung veranlaBt werden konnen. 

Wie abel' die oberflachliche Zytolyse des Eies dasselbe 
zur Entwicklung anregen kann, ist eine Frage, die sich einst
,veilen del' Beantwortung entzieht. Alles weist daraufhin, 
daB del' Dbergang des Eies aus dem ruhenden in den tatigen 
Zustand auf einer Beschleunigung del' Oxydationen im Ei 
beruht. Fiir diese Zunahme ist das Eindringen von Sauerstoff und 
Hydroxylionen und moglicherweise anderer Stoffe des Seewassers 
notig. Vielleicht erhoht die Zerstorung del' an del' Oberflache 
bestehenden Emulsion die Durchgangigkeit des Eies fUr diese 
Stoffe. Eins abel' konnen wir mit Sicherheit sagen, daB die 
Zunahme del' Oxydationen nach del' Befruchtung des Eies 
odeI' nach del' bloB en Membranbildung nicht dadurch bedingt 
sein kann, daJ3 das Spermatozoon ein Ferment in das Ei tragt, 
odeI' daJ3 durch die kiinstliche Membranbildung die Bildung 
eines positiven Katalysators fUr die Oxydationen angeregt 
wird. Das habe ich durch eine Kombination von Samen
befruchtung und kiinstlicher Parthenogenese im selben Ei 
zeigen konnen. Bestiinde namlich die Entwicklungserregung 
in dem Hineintragen resp. in del' Neuschaffung eines Kataly
sators im Ei, so miiBte eine Kombination von Samenbefruch
tung und kiinstlicher Parthenogenese im selben Ei die Ge
schwindigkeit del' Entwicklung desselben vergroJ3ern. Die Vcr
Buche ergaben abel', daJ3 die Geschwindigkeit del' Entwicklung 
in diesem Fane entweder unverandert blieb odeI' verringert 
,yurde. Es handelt sich deshalb bei del' Entwicklungserrcgung 
um die Beseitigung eines Hindernisses odeI' eines Widerstands, 
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der einer gewissen chemischen Reaktion im Ei und damit der 
Entwicklung im Wege steht. 

7. Diese Bemerkungen durften genugen, urn dem Leser 
eine Dbersicht uber den Zusammenhang der Ideen zu ge
wahren, welche in diesem Buche entwickelt werden. Es er
ubrigt sich, noch kurz darauf hinzuweisen, daB die Versuche 
uber kunstliche Parthenogenese vielfach Beruhrungspunkte mit 
anderen Fragen der Biologie haben. Die hier entwickelte 
Lysintheorie der Entwicklungserregung zeigt schon die engen 
Beziehungen zwischen dem Gebiet der Entwicklungserregung 
und der Pathologie an. Es ist auch schon von E. Schwalbe 
darauf hingewiesen worden, daB die hier mitgeteilten Ver
suche fur die A.tiologie der Tumoren von Bedeutung sind. 
Die Pathologie wird daruber Rechenschaft ablegen mussen, 
was das plotzliche Wachsen eines Gewebes veranlaBt und wie 
ein Parasit wie der Tuberkelbazillus oder der vermutete Krebs
erreger diese Veranlassung liefert. Es scheint mir nun, daB 
der hier gefuhrte Nachweis, daB eine oberflachliche Zytolyse 
die Entwicklung des Eies veranlaBt, und daB artfremde Kor
persafte diese Wirkung auszuuben imstande sind, fur die 
weitere Tumorenforschung von Interesse sein durfte. Denn es 
ist anzunehmen, daB Parasiten die Bildung von Gallen und 
Tumoren nur durch Vermittlung ihrer Korpersafte oder gas
formigen Ausscheidungen bedingen konnen, die sie entweder 
wahrend des Lebens sezernieren, oder welche nach ihrem Tode 
aus ihrem Korper austreten. 

Die Periodizitat der Lebenserscheinungen beruht zum Teil 
darauf, daB Zellen abwechselnd in den Zustand der Ruhe und des 
Wachstums geraten. Die Geschichte des Eies bei Tieren, welche 
sich geschlechtlich fortpflanzen, ist ein bekanntes Beispiel hier
fur. Ein anderes Beispiel sind die verschiedenen Wachstums
perioden in demselben Organismus. Die Lysintheorie der Ent
wicklungserregung gibt uns zum erstenmal einen Wink, in 
welchen Veranderungen der Zelle wir den AnlaB fur den Dber
gang aus dem Ruhestadium in das des Wachstums und der 
Entwicklung zu such en haben. Wir konnen nun anfangen zu 
verstehen, wie es kommt, daB das Sekret der Schilddruse 
imstande ist, direkt oder indirekt das Wachstum anzuregen. 
Wenn die Lysine des artfremden Blutes eine solche Wirkung 
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ausiiben k6nnen, so ist es auch verstandlich, daB die Sekrete 
gewisser Organe des eigenen K6rpers dassel be bei gewissen 
Zellen des K6rpers leisten k6nnen. Leo Loeb hat vor kurzem 
gezeigt, daB die Voraussetzung fiir die Bildung der Dezidua 
im schwangeren Uterus darin zu suchen ist, daB der Inhalt 
der Eifollikel ins Blut des Tieres gelangt. Unter solchen 
Bedingungen geniigt die geringste Verletzung des Uterus, um 
die Bildung der Dezidua hervorzurufen, wahrend sonst die
selben Verletzungen keine Deziduabildung bedingen. Es diirfte 
sich hier wohl um die Wirkung spezifischer Lysine handeln, 
die nur auf die Zellen eines oder weniger Organe wirken 
k6nnen. 

Eine zweite Gruppe von Problemen, fiir welehe die Ver
suche iiber kiinstliche Parthenogenese von Bedeutung werden 
diirften, sind Vererbung und Geschleehtsbestimmung. Es stellt 
sich mehr und mehr heraus, daB das Gesehleeht im Ei vorher
bestimmt ist, d. h. daB es zwei Arten von Eiern gibt, mannliehe 
und weibliehe. Hagedoorn hat die Vermutung ausgesproehen, 
daB bei den Bienen nur die mannlichen Eier sich parthogene
tisch entwickeln k6nnen, wahrend die unbefruchteten weibliehen 
Eier zugrunde gehen. Man k6nnte daran denken, daB ahn
lie he Verha,ltnisse aueh bei der kiinstlichen Parthenogenese vor
kommen k6nnen, aber ieh habe die Inangriffnahme dieses und 
anderer Vererbungsprobleme verschoben, bis es m6glieh ist, 
Eier fiir diese Versuche zu gewinnen, die sich leichter und 
rascher aufziiehten lassen als die Eier von Eehinodermen, 
Wiirmern und Mollusken. 

Es ist ferner die M6gliehkeit vorhanden, daB der morpho
logisehe oder physiologisehe Charakter des Tieres eine Modi
fikation erleiden k6nnte, je naeh der Natur des Stoffes, der zur 
Entwieklungserregung benutzt wird. Es ist mit Riieksieht auf 
die hier der L6sung zugangliehen Probleme wiinsehenswert, daB 
die Versuehe iiber kiinstliehe Parthenogenese fortgesetzt werden. 

8. Man hat wiederholt behauptet, daB es sieh bei der 
Entwieklungserregung des Eies nur um eine "Reizung" des
selben handele. lch habe nichts dagegen, daB man die Ent
wicklungserregung des Eies als eine Reizung bezeichnet; aber 
zwischen der bloB en Behauptung, daB die Entwicklungserregung 
eine "Reizung" sei und dem Tatsachenkomplex der kiinstlichen 
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Parthenogenese besteht doch wohl ein weiter Unterschied. Aus 
dem Worte "Reizung" hatte doch beispielsweise niemand die 
Lysintheorie der Entwicklungserregung ableiten konnen, und die 
Behauptung, daB die Entwicklungserregung nur eine "Reizung" 
sei, erlaubte auch nicht die ausschlaggebende Bedeutung des 
Membranbildungsprozesses zu erkennen. 

Gerade der Umstand, daB die Entwicklungserregung des 
Eies an die "Reizung" erinnert, war mit schuld daran, daB 
ich so viele Arbeit an dieses Problem gewendet habe. Es 
war mir bei meinen Versuchen liber Tropismen sowie liber 
Gehirn-, Nerv- und Muskelphysiologie klar geworden, daB hier 
kein entscheidender Fortschritt zu mach en sei, bis wir uns 
liber das Wesen des Reizvorganges klar seien. Trotz mehr 
als hundertjahriger Forschung sind wir von diesem Ziel noch 
weit entfernt, und den Grund hierflir sehe ich in dem Umstand, 
daB wir nicht nach Wunsch direkt sehen konnen, was im 
Nerv und in seinen Endigungen bei der Reizung vorgeht. Beim 
Ei aber konnen wir die Vorgange der Erregung direkt mit 
dem Auge verfolgen, und, was mehr wert ist, wir konnen 
dieselbe Tatsache gleichzeitig an Millionen von Individuen be
statigen. Das flihrte mich auf den Gedanken, daB gerade das 
Studium der Entwicklungserregung berufen sein konne, uns die 
bis jetzt fehlenden Analogien fur die erfolgreiche Analyse der 
V organge im Muskel und N erven, und vielleicht in allen Zellen 
zu geben. Denn das Ei ist die Zelle katexochen, und eine 
Zellphysiologie, die auf diesen Namen Ansprueh erheben darf, 
muB die Erforsehung der Vorgange in der Eizelle zur Grund
lage haben. 

9. Von den Einzelheiten, die in dies em Buche niederge
legt sind, moehte ieh eine erwahnen, von der ieh annehme, 
daB ihr eine allgemeine Bedeutung zukommt. Das ist die 
paradoxe Tatsache, daB es unter gewissen Bedingungen mog
lieh ist, das Leben des Eies, und wohl von Zellen im allge
meinen, dadureh zu retten oder zu verlangern, daB wir die 
Oxydationen in demselben hemmen. Wenn wir die Eier des 
Seeigels langere Zeit in eine hypertonische Losung bringen, so 
gehen sie fast augenblieklieh oder nach kurzer Zeit zugrunde, 
naehdem sie wieder in normales Seewasser libertragen sind. 
Vertreiben wir aber den Sauerstoff aus der hypertonisehen 

II* 
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Lasung oder hem men wir die Oxydationen im Ei, indem wir 
der hypertonischen Lasung eine Spur KCN zusetzen, so wird 
die schadliche Wirkung der hypertonischen Lasung unterdriickt. 
Diese paradoxe Beobachtung findet ihre Erklarung darin, daB 
die hypertonische Lasung nur fUr das sich entwickelnde oder 
tatige Ei schadlich ist, wahrend sie fiir das ruhende Ei relativ 
unschadlich ist. Den Nachweis fiir diese Behauptung kann 
man in der Weise fUhren, daB man die Wirkung einer hyper
tonischen Lasung auf befruchtete und unbefruchtete Eier ver
gleicht. Man findet in dies em FaIle, daB die befruchteten 
Eier viel rascher geschadigt werden, als die unbefruchteten. 
DaB die letzteren uberhaupt in einer solchen Lasung leiden, 
hat seinen Grund darin, daB die hypertonische Lasung die 
Entwicklung des ruhenden Eies anregt. 

Genau das gleiche laBt sich ffir eine hyperalkaIische 
ChlornatriumlOsung nachweisen. Bringt man befruchtete und 

unbefruchtete Eier des Seeigels in eine Misehung von 50 ccm .~ 

NaCl + 1,Oeem & NaHO, so gehen beide Klassen von Eiern 

rasch zugrunde, die befruchteten aber viel fruher als die unbe
fruchteten. Fiigt man aber zu der Lasung etwas KCN (wodurch 
ja die Lasung noch etwas starker alkalisch gemacht wird), so 
bleiben die Eier sehr lange am Leben. 

leh bin geneigt anzunehmen, daB diese Tatsaehen eine 
weite Anwendung in der Pathologie finden werden, sobald 
man erst anfangt, denselben Beaehtung zu schenken. Dieselben 
maehen aueh die folgende Beobaehtung verstandlieher, welehe 
ieh vor sieben J ahren mitteilte. Die reifen Eier des Seel;terns 
und von Seetieren im aIlgemeinen gehen rasch zugrunde, wenn 
sie in das See wasser entleert, aber nicht befruchtet werden. Hindert 
man aber die Oxydationen in dens eIben, so kannen sie tage
lang am Leben bleiben. Auch hier handelt es sieh darum, 
daB im unbefruchteten, aber reifen Ei sehadliehe oder falseh 
verlaufende Stoffwechselvorgange stattfinden, wodureh dasselbe 
getatet wird und daB eine Hemmung der Oxydationen auch 
diese falseh verlaufenden Stoffweehselvorgange zum Teil hemmt. 

Die Tatsache, daB die Befruehtung oder Entwieklungs
erregung ein lebensverlangernder Akt fiir das Ei ist, hat noch 
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eine andere Bedeutung. War burg hat gezeigt, daB mit der 
Befruchtung der Sauerstoffverbrauch des Eies plOtzlich auf 
das Sechsfache erhoht wird. Wir sehen also, daB das Leben 
des unbefruchteten Eies durch zwei Umstande verlangert wer
den kann, einmal, wenn die im unbefruchteten Ei stattfinden
den Oxydationen auf das Sechsfache gesteigert werden (durch 
die Befruehtung oder sonstige Entwicklungserregung) oder 
wenn dieselben ganz auf Null reduziert werden (durch KeN 
oder Sauerstoffentziehung). 1m letzteren FaIle ist natiirlich 
die Lebensverlangerung nicht so naehhaltig wie bei der Ent
wieklungserregung. Diese Tatsachen weisen auf die hohe Be
deutung hin, welche der Geschwindigkeit der Oxydations
vorgange und vielleicht aller Reaktionen in der lebenden Zelle 
zukommt. Ist die Geschwindigkeit einer einzigen chemise hen 
Reaktion in der Zelle falsch gewahlt, so kommt es zu Sto
rungen. Der Grund dafiir, daB eine gewisse GroBenordnung der 
Reaktionsgeschwindigkeiten bei den Lebenserscheinungen ein
gehalten werden muB, liegt wohl darin, daB alle Lebens
erscheinungen Kettenreaktionen sind, wobei es u. a. notig ist, 
daB ein bestimmtes Verhaltnis der Reaktionsprodukte der ein
zelnen Prozesse eingehalten wird. 

Die Mehrzahl der dieser Schrift beigefiigten Zeichnungen 
verdanke ich Herrn Elder, und die iibrigen Herrn Hage
doorn. Beiden Herren spreche ich meinen verbindlichsten 
Dank aus. 

Berkeley, 28. Marz 1909. 

Der Verfasser. 
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I. Vorbemerkungen fiber die Entwicklung 
des Seeigeleies. 

Da die folgende Schrift sich nicht nur an Zoologen, sondern 
vielmehr in erster Linie an Physiologen, Pathologen und Che
miker wendet, so ist es notig, eine Skizze der Entwicklung des 
tierischen Eies zu entwerfen. Als Beispiel solI uns das Seeigel
ei dienen, an dem die Mehrzahl der Versuche tiber chemische 
Entwicklungserregung angestellt worden ist. Der Grund fUr 
diesen letzteren Umstand liegt in der Tatsache, daB gerade die 
Eier des Seeigels fast das ganze J ahr hindurch in groBer Menge 
zu haben sind, und daB sie das gleichmaBigste Material bilden, 
das man fUr physiologische Versuche finden kann. 

Fig. 1. 
Unbefruchtetes Seeigelei 

von Spermatozoen 
umgeben. 

Fig. 2. 
Dasselbe Ei nach dem Eindringen 

des Spermatozoons und der Bildung 
der Befruchtungsmembran. 

Fig. 1 gibt ein Bild des unbefruchteten Eies, das von 
Spermatozoen umschwarmt ist. (Die GeiBel der Spermatozoen 
ist in der Zeichnung weggelassen.) Sobald ein Spermatozoon 
in das Ei eingedrungen ist, tritt sofort eine sehr charakteristische 
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Anderung am Ei ein: dasselbe umgibt sich mit der sogenannten 
Befruchtungsmembran (Fig. 2). Der Mechanismus dieser Membran
bildung kann dadurch deutlich gemacht werden, daB wir die 
Temperatur des Seewassers, in dem die Eier sich befinden, 
herabsetzen; dadurch wird der MembranbildungsprozeB verzogert, 

Fig. 3 und 4. 
Entstehung der Befruchtungsmembran durch die Bildung kleiner 

Blaschen an der Oberfliiche des Eies. 

und er kann in seinen einzelnen Phasen beobachtet werden. 
Da wir spater sehen werden, daB dieser MembranbildungsprozeB 
der wesentliche Vorgang bei der Entwicklungserregung des Eies 
ist, so wollen wir ihn in seinen einzelnen Etappen verfolgen. 

Fig. 5, 6 und 7. 
Weitere Stadien im ProzeB der Membranbildung. 

Der Beginn des Vorgangs zeigt sich in einem Rauhwerden 
der vorher glatt en Oberflache des Eies (Fig. 3). Dieses Rauh
werden ist dadurch bedingt, daB unzahlige winzige Blaschen 
an der Oberflache des Eies entstehen. Diese kleinen Blaschen 
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nehmen rasch an GroBe zu (durch Absorption von Seewasser) 
und flieBen zu groBeren Blasen zusammen (Fig. 4). Dieser 
ProzeB der Volumzunahme der Blaschen geht weiter und ebenso 
ihre Verschmelzung (Fig. 5, 6 u. 7), bis schliel3lich der Inhalt 
aller Blaschen zu einer kontinuierlichen Masse zusammengeflossen 
ist (Fig. 2). Die Oberfiacheniamelle der winzigen Blaschen bildet 
also die spatere Befruchtungsmembran. . 

Bei hoherer Temperatur verlauft der ProzeB der Membran
bildung bei frisch herausgenommenen Eiern gewohnlich so rasch, 
daB man die in Fig. 3 bis 7 gezeichneten Stadien nicht deutlich 
wahrnimmt und das Ei anscheinend direkt aus dem Zustand 
der Fig. 1 in den von Fig. 2 iibergeht. Nur liegt anfangs die 
Membran dem Ei dicht an, und 
erst allmahlich nimmt der Abstand 
zwischen dem Cytoplasma und der 
Membran zu. 

Nach der Membranbildung 
setzen nun die chemischen Prozesse 
im Ei ein, welche der Entwicklung 
zugrunde liegen. Das Kernmaterial 
wachst, und es tritt eine Kern
teilung ein; diese Kernteilung oder 
vielmehr die sogenannte Kern
spindel ist in dem Ei, das unserer 
Beschreibung zugrunde liegt, (nam
lich dem von Strongylocentrotus 
purpuratus), sichtbar (Fig. 8). Der in 

Fig. 8. 
Kernteilung (Spindelbildung) 

im Seeigelei. 

dieser Figur sichtbaren Spindelbildung folgt alsbald die Furchung 
oder Zellteilung, d. h. der Zerfall des Eies in zwei Kugeln oder 
Zellen. Die verschiedenen einander folgenden Stadien dieses 
Vorgangs sind in Fig. 9 bis 12 zur Anschauung gebracht. 
Zuerst sehen wir, daB das Ei sich in der Richtung der Achse 
der Spindel etwas verlangert (Fig. 9); das beruht wohl darauf, 
daB das Protoplasma nach den Polen der Spindel hinflieBt und 
vom Aquator desselben wegflieBt. Dann beginnt eine Durch
schniirung des Protoplasmas in der Aquatorialebene (Fig. 11 
und 12), und nun besteht das Ei aus zwei ZelIen, von denen 
jede einen Kern besitzt. Diesen Vorgang bezeichnet man als 
die Furchung des Eies. 

1* 



4 Vorbemerkungen tiber die Entwicklung des Seeigeleies. 

Auf diesen Vorgang der Zelldurchschniirung oder Furchung 
wollen wir hier etwas naher eingehen. Wir kennen zwei Typen 
von Zellteilungen; der eine entspricht dem hier beschriebenen 

Fig. 9 und 10. 
Beginn der Teilung (Furchung) des Eies. 

Typus der Trenn ung der beiden Zellen. Der zweite kommt 
namentlich bei Pflanzen vor und besteht in der Bildung einer 
festen Membran im Aquator der Zelle, ohne daB es zu einer 
sonstigen Trennung der Zellen kommt. Bis zu einem gewissen 

Fig. 11 und 12. 
Vollendung der Zellteilung. 

Stadium sind beide Typen der Zellteilung identisch, indem in 
beiden wahrend des Spindelstadiums gewisse Stoffe in die Aqua
torialebene der Zelle transportiert werden. Bei der Pflanze be
stehen diese Stoffe aus Zellulose, welche erhartet und eine 
trennende Membran bildet. Bei den Tieren bestehen d.iese Stoffe 
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aus einem Material, welches an der OberfHiche des Eies Seifen 
(die Qui n c k e schen Ei weiBseifen?) bildet. Diese Seifen veran
lassen Ausbreitungserscheinungen, und die Ausbreitungsvorgange 
fiihren zur Trennung des Eis in zwei Kugeln.1 ) 

T. B. Ro bertson hat neuerdings eine schone Demonstration 
fUr die Richtigkeit dieser Anschauung beigebracht.2) Wenn man 
einen Tropfen Olivenol auf die Oberflache von Wasser bringt 
und in einen Durchmesser des Tropfens einen Faden legt, 
der vorher in eine alkalische Fliissigkeit getaucht war (z. B. 
N!lONaHO), so teilt sich der Tropfen genau so in zwei Tropfen, 
wie das Seeigel-Ei in den vorhin gezeichneten Figuren. Durch 
passende Variation der Viskositat des Ols und anderer Neben
bedingungen kann man aIle Variationen der Zelldurchschniirung, 
die bei der Furchung unter Zelltrennungzur Beobachtung 
kommen, nachahmen. Das Alkali des Fadens bildet mit der 
Olsaure Seife, und diese Seife veranlaBt Ausbreitungsvorgange, 
welche zur ZerreiBung des Tropfens in zwei Tropfen fUhren. 3 ) 

Bei der Diskussion der Nukleinsynthese aus Lezithin wies ich 
darauf hin, daB Cholin bei dieser Synthese frei werden miisse.4 ) 

Ro bert son nimmt an, daB dieses Cholin, welches ein Alkali 
ist, die Substanz sei, welche flir die Seifenbildung diene und 
damit die Zelldurchschniirung herbeiflihre. Es kann sich natiirlich 
auch urn ein anderes Alkali handeln. Vielleicht wird hei den 
Pflanzen ein neutraler oder saurer Stoff, namlich Zellulose, in 
die .Aquatorialebene geflihrt, und daher kommt es hier nicht zu 
einer Zelldurchschniirung, sondern nur zur Bildung einer festen 
trennenden Membran. 

Diese Zellteilungsvorgange wiederholen sich nun fUr jede 
Zelle. Aus dem Zweizellenstadium (Fig. 12) geht das Ei nach
einander in das Vierzellenstadium (Fig. 13), Achtzellenstadium 
(Fig. 14) usf. 

Schon in friihen Furchungsstadien macht sich eine Tendenz 

1) Loeb, Arch. f. Entwicklungsmechanik 1, 468-470, 1896; 27, 
138, 1909. - Btitschli, daselbst 10, 52, 1900. 

2) T. B. Robertson, Arch. f. Entwicklungsmechanik 27, 1909. 
3) Loeb, Vorlesungen tiber die Dynamik der Lebenserscheinungen. 

Leipzig 1906. S. 92-96. 
4) L 0 e b, -Cber den chemischen Charakter des Befruchtungsvorgangs 

und seine Bedeutung fur die Theorie der Lebenserscheinungen. Leipzig 1908. 
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der einzelnen Zellen geltend, an die Oberflache des Eies zu 
kriechen; es handelt sich hier wohl um einen Tropismus, 
vielleicht um positiven Chemotropismus der Zellen gegen Sauer-

Fig. 13. Fig. 14. 
Das Ei im Vierzellenstadium. Achtzellenstadium des Seeigeleies. 

stoff. Durch dieses Kriechen der Zellen an die Oberflache wird 
es bedingt, daB das erste Larvenstadium des Seeigels eine Hohl
kugel, die sogenannte Blastula ist (Fig. 15). In diesem Stadium 
entstehen an der auBeren Oberflache der Zellen Zilien, mittelst 

Fig. 15. 
Friihes Blastulastadium 

des Seeigeleies. 

Fig. 16. 
Gastrulastadium des Seeigeleies. 

deren die Blastula umherschwimmt. Um diese Zeit wird die 
Membran durch einen noch unbekannten EinfluB zerstort, und 
die Blastula, die anfangs in der Eihiille (Befruchtungsmembran) 
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umherschwamm, bewegt 'sich nun frei im Wasser. Sehr bald 
erhebt sie sich an die Oberflache desselben. Der nachste Schritt 
in der Entwicklung ist das Gastrulastadium (Fig. 16). An einer 
Seite wachs en die Zellen in die Blastulahohle, und dieser in die 
Hohle einwachsende Sack oder Schlauch ist die Darmanlage. 
Zu beiden Seiten des Darmes sieht man den Anfang der Skelett
bildung in der Form von zwei Kristallen, Dreistrahlern, dar
gestellt. Die weiteren Entwicklungsstadien bestehen in der 
Gliederung des Darmes in meh
rere Abschnitte und dem Aus
wachsen der Dreistrahler zu einem 
groBeren Skelett. Die urspriing
Hch kugel£ormige Larve hat jetzt 
eine pyramidale Form. Sie wird 
als Pluteus bezeichnet (Fig. 17). 

Wenn man die Larven nicht 
fiittert, so leben sie bei einer 
Temperatur von ungefahr 15 Grad 
etwa 14 bis 18 Tage. Die weitere 
Aufzucht ist sehr zeitraubend 
und schwierig, weil das richtige 
Futter fiir die Larven nicht be
kannt ist. Fur unsere Versucbe 
kommt nur die Ziichtung bis Das Pluteusst:~~~~7der Larve von 
zum Pluteusstadium in Betracht. Strongylocentrotus purpuratus. 

Die in diesem Buche als "ver- S: Skelett. D: Darm. 

besserte Methode" beschriebene 
Art der chemischen Entwicklungserregung des Eies bewirkt eine 
Entwicklung des unbefruchteten Seeigeleies, welche in einem 
groBen Teil der Faile der hier beschriebenen Form der Ent
wicklung des befruchteten Eies entspricht. N ur die erste Furchung 
zeigt gelegentlich kleine UnregelmaBigkeiten, die aber bei den 
spateren Furchungen verschwinden. 1m ganzen kann der Leser 
die vorhin gegebenen Abbildungen auch der kiinstlichen Partheno
genese zugrunde legen. 1) 

1) Abbildungen von parthenogenetischen Pluteen findet der Leser 
auBer in meinen frtiheren Arbeiten in der Abhandlung von A. Hage
doorn, Arch. f. Entwicklungsmechanik 27, 1909. 
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Die in dies em Buche beschriebenefl Versuche sind an solchen 
Eiern angesteilt, welche von den Weibchen ins Wasser abgelegt 
werden. Gewohnlich findet man Weibchen und Mannchen bei 
diesen Formen in groBeren Zahlen zusammen, und an bestimmten 
Tagen entleeren beide Geschlechter einer Region ihre Sexual
zellen gleichzeitig in den Ozean. Der letztere gleicht an solchen 
Tagen, an denen eine sehr verbreitete Form laicht, einer Sus
pension von Spermatozoen. Der enorme numerische DberschuB 
der Spermatozoen uber die Eier bedingt, daB jedes Ei befruchtet 
wird. Die Behauptung, daB das Spermatozoon vom Ei chemo
taktisch angelockt werde, trifft fur die Befruchtung der tierischen 
Eier nicht zu. Ebensowenig habe ich mich je von der Richtig
keit der Angabe uberzeugen konnen, daB das Ei dem Sperma
tozoon einen Protoplasmafortsatz, den sogenannten Empfangnis
hugel, entgegenschickt. 

II. Zur Chemie des Befruchtungsvorganges. 

Wenn wir die Frage aufwerfen, welche Erscheinung am 
charakteristischsten fUr das Leben ist, so miissen wir un
bedingt die Antwort geben, daB das die Fortpflanzung und 
Kontinuitat der Organismen ist; denn wie auch sonst die 
hoheren und niederen Formen sich unterscheiden mogen, in 
diesem einen Umstand stimmen sie aIle uberein. Bei hoheren 
Organismen entsteht nach der Befruchtung aus den Keimzellen 
ein neuer Organismus, der den Eltern gleicht, und wieder Keim
zellen bildet, welche wieder befruchtet werden usf. Bei 
niederen Formen ist der Vorgang dahin vereinfacht, daB eine 
Teilung stattfindet, daB jeder Teil durch Nahrungsaufnahme 
wachst, und daB dann wieder eine Teilung stattfindet us£. 
Wenn wir uns also die Aufgabe stellen wollten, lebende Orga
nismen kunstlich herzusteIlen, so muBte, wie mir scheint, der 
Angriffspunkt fUr die Losung dieses Problems in der Analyse 
desjenigen Vorgangs liegen, welcher das ruhende Ei vom latenten 
zum aktiven Leben erweckt, namlich des Befruchtungsvor
ganges. Tritt kein Spermatozoon in das Ei, so geht es in 
der Mehrzahl der FaIle rasch zugrunde; tritt ein Spermatozoon 
in dassel be, so wird damit nicht nur die Anregung zur Ent-
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wicklung des individuellen Eies, sondern einer unbegrenzten 
Reihe von Generationen gegeben, bis auBere Umstande die 
Art zerstoren. Der Befruchtungsvorgang kann in der Tat als 
ein schopferischer Akt angesehen werden. 

Nun erfolgt die Befruchtung in der Natur durch einen 
lebenden Org anismus, das Spermatozoon. Aller Mystizismus, 
der in der Phantasie des Laien und des Dualisten dem W orte 
Leben anhaftet, wird sich naturgemaB auch an die Diskussion 
der Befruchtung kniipfen. Die chemische Analyse des Sper
matozoons ist nicht weit genug vorgeschritten, urn uns einen 
Einblick in die Natur der Krafte zu geben, durch welche es 
das Ei zur Entwicklung zwingt. Es bleibt uns daher kein 
anderer Weg ubrig, als zu versuchen, unabhangig yom Sper
matozoon, durch bekannte Krafte die Entwicklung des Eies 
herbeizufuhren. Auf diese Weise gewinnen wir eine Grundlage 
fur ein physikalisch-chemisches Verstandnis des Befruchtungs
vorganges. 

Das Spermatozoon ubt zwei Arten von Wirkungen auf 
das Ei: erstens regt es dessen Entwicklung an, und zweitens 
ubertragt es die vaterlichen Eigenschaften auf· das sich ent
wickelnde Ei. Es ist nun wahrscheinlich, daB die entwicklungs
erregende und die vererbende Wirkung des Spermatozoons an 
verschiedene Sto£fe des letzteren gebunden sind. Es gelingt 
namlich, die Eier des Seeigels mit dem Spermatozoon ganz 
fremder Arten odeI' Gattungen zu befruchten, z. B. von See
sternen, Schlangensternen I), Krinoiden 2) und selbst von Mollusken 
(Jlytilus 3) und Chlorostoma 4). In allen diesen Fallen kommt 
es sonderbarerweise zur Entwicklung einer typischen Seeigellarve, 
namlich eines Pluteus; das Spermatozoon hat also hierbei zu
nachst nul' eine entwicklungserregende, aber keine vererbende 
Wirkung. Gelange es, diese Larven aufzuziehen, was nach 
meinen neuesten Versuchen moglich scheint, so wurde sich 
wohl auch die vererbende Wirkung des Spermatozoons geltend 
mach en. J edenfalls zeigen diese Versuche aufs deutlichste, 

1) L 0 E' b , Untersuchungen zur kiinstlichen Parthenogenese. Leipzig 
1906. S. 382-483. - Pfliigers Arch. 99, 1903; 104, 1904. 

2) Godlewski, Arch. f. Entwicklungsmechanik 20, 579, 1906. 
3) Kupelwieser, Biolog. Centralbl. 26, 744, 1906. 
4) Loeb, Arch. f. Entwicklungsmechanik 26, 476, 1908. 
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daB wir die entwicklungserregende Wirkung des Spermatozoons 
von der vererbenden trennen miissen, und daB diese beiden 
Wirkungen wahrscheinlich durch verschiedene Stoffe des Sper
matozoons bestimmt werden. 

Wir werden nun in dieser Schrift nur die entwicklungs
erregende Wirkung des Spermatozoons beriicksichtigen; oder 
richtiger, wir werden wesentlich iiber Versuche berichten, durch 
die es gelingt, die unbefruchteten Eier wirbelloser Tiere auf 
chemischem Wege zur Entwicklung zu Larven zu veranlassen. 
Bei dieser Aufgabe aber haben wir mit einer scholastischen 
Schwierigkeit zu kampfen, die durch den EinfiuB der historischen 
Entwicklung der Physiologie entstanden ist. AIle Lebens
erscheinungen sind in letzter Instanz und der Hauptsache nach 
chemische Vorgange. Nun traf es sich, daB vor fiinfzig Jahren 
die einfiuBreichsten Physiologen, Helmholtz, Ludwig und 
Du Bois, die Analyse der Lebenserscheinungen nur nach der 
physikalischen Seite verfolgten; sobald der Faden der Forschung 
in die chemische Seite fiihrte, lieBen sie ihn fallen oder schnitten 
sie ihn mit der Erklarung ab, daB hier eine "Reizung" statt
finde. So lernen noch heute die Studenten, daB der Muskel, 
der Nerv, die Retina, die Driisen elektrisch, thermisch, mecha
nisch und chemisch "reizbar" seien. Was aber bei der elek
trischen, mechanischen, thermischen Reizung im Muskel und 
der Retina vorgeht, wurde bis auf die neueste Zeit nicht 
untersucht, obwohl das gerade die wesentliche Aufgabe der 
Physiologie ist. Nun hat man auch die Entwicklungserregung 
des Eies durch ein Spermatozoon oder durch chemische Eingriffe 
als eine "Reizung" des Eies bezeichnet. Man muB sich aber 
hiiten, zu glauben, daB mit dieser Bezeichnung etwas gewonnen 
sei. Die wesentliche Aufgabe bleibt damit unberiihrt, namlich 
den chemischen Charakter des Befruchtungsvorgangs zu er
forschen. Die Physiologie wiirde iiberhaupt gewinnen, wenn 
man sich entschlieBen wollte, das Wort Reizung temporar 
wenigstens aus ihrem W ortschatz fallen zu lassen und die 
Lebenserscheinungen ganz allgemein so zu erforschen, als ob es 
nur Chemie und Physik, aber keine "Reizung" gabe. 

Die Entwicklungserregung des tierischenEies durch chemische 
Mittel ist demnach der wesentliche Gegenstand dieser Schrift. 
Wir haben bereits einige der morphologischen Manifestationen 
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der Entwicklung im vorigen Abschnitt besprochen. Wir wollen 
nun in diesem Kapitel etwas naher auf die chemischen Vor
gange eingehen, welche diese morphologischen Erscheinungen 
begleiten oder bedingen. Das ist um so notiger, als man 
dieses Kapitel bisher den Morphologen iiberlassen hat, denen 
natiirlich die Erforschung der chemischen Seite fern liegt. 

Wir miissen vorausschicken, daB die Entwicklungserregung 
sich etwas verschieden gestaltet, je nach dem "Reifezustand", 
in dem das Ei sich befindet. Was wir unter "Reifezustand" 
hier verstehen, wird klar durch die Entstehungsgeschichte des 
Eies. Dieselbe ist nach Bov,eri wie folgt. Aus einem Ur-Ei 
im jungen Organismus entwickeln sich durch Teilung eine 
groBere Zahl von "Oogonien". Diese Oogonien nehmen an 
Masse zu und bilden die "Oozyte" oder das "unreife Ei". 
Durch den "ReifungsprozeB" entsteht aus dem "unreifen Ei" 
das "reife" Ei. 

Dieser ReifungsprozeB besteht wesentlich darin, daB der 
relativ groBe Kern des unreifen Eies sich zweimal hinter
einander teilt und daB jedesmal ein Teilstiick des Kerns mit 
etwas Protoplasma aus dem Ei ausgestoBen wird. Die aus
gestoBene kleine Masse wird als Polkorperchen bezeichnet. 
Der relativ groBe Kern des unreifen Eies wird also bei del' 
"Reifung" an Masse reduziert. Es versteht sich von selbst, 
daB das alles nur eine auBerliche Beschreibung eines Vorgangs 
ist, der chemisch und physikalisch kompliziert ist und noch 
einer besonderen Analyse bedarf. Auf die chemische Seite des 
Reifevorgangs werden wir spater noch zuriickkommen. 

Bei den Eiern gewisser Tiere, z. B. des Seeigels, tritt die 
Reifung der Eier im Eierstock ein, und dieselben verfallen nach 
der Reifung in einen Ruhezustand, aus dem sie erst durch 
Eintritt des Spermatozoons geweckt werden. Gelangt kein 
Spermatozoon ins Ei, so geht es relativ rasch zugrunde. Bei 
anderen Tieren wird das Ei im Oozytenstadium abgelegt, und 
das Spermatozoon dringt in das unreife Ei. Der Eintritt des 
Spermatozoons wird dann nicht nur die Ursache der Ent
wicklung, sondern auch noch die Ursache der Reifung des 
Eies. So verhalten sich die Eier gewisser Anneliden, beispiels
weise Thalassema, Polynoe und Chaetopterus. 

Der Umstand, daB das Spermatozoon in manchen Eiern 
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neben der eigentlichen Entwicklungserregung auch noch eine 
Wirkung auf einen anderen Vorgang, namlich die Reifung des 
Eies, d. h. die AusstoBung der Polkorperchen hat, ist von 
Wichtigkeit fur das Verstandnis der Wirkung des Spermatozoons. 
Bei der Reifung des Eies findet eine Kernteilung statt; bei 
der Entwicklung des reifen Eies £lnden ebenfalls Kernteilungen 
statt, aber an diese Kernteilungen schlieBt sich ein Anwachsen 
der Kernmasse. Diese letztere Erscheinung ist so ausgesprochen, 
daB man das Anwachsen der Kernmasse geradezu in den 
Mittelpunkt der chemischen Vorgange stellen kann, welche 
durch das Spermatozoon angeregt werden. 

Nach der Befruchtung hat das Ei nur einen Kern mit 
einer bestimmten Zahl von Chromosomen. Infolge der Be
fruchtung £lndet alsbald eine Teilung desselben in zwei Kerne 
statt, wobei jedes Chromosom des Mutterkerns sich der Lange 
nach teilt und je ein Paarling in einen der beiden Tochter
kerne ubergeht. Der neue Tochterkern hat also die halbe Masse 
der Chromatinsubstanz des Mutterkerns. Ehe diese beiden Kerne 
sich aber von neuem teilen, wachst die Masse jedes ihrer 
Chromosomen auf die Masse der ursprunglichen Mutterchromo
some (Boved 1). Es muB also jedes Chromosom inzwischen 
auf das Doppelte seiner Masse gewachsen sein. Dieser V organg 
der Kernteilung und Zellteilung wiederholt sich dann periodisch, 
so daB also der Reihe nach im Ei 2, 22, 23 , 24 .. 2n Kerne ent
stehen, von denen jeder, nach Boveri, genau so groB wird, 
wie der ursprungliche Kern, von dem aus das Ei seine Ent
,vicklung begann. Da das letztere nun wahrend dieser Furchung 
kein Nahrmaterial von auBen aufnimmt - wenigstens ist das 
fur die sich im Wasser entwickelnden Eier der Fall - so kann 
diese Zunahme von Kernmaterial nur auf Kosten gewisser im 
Zytoplasma enthaltener Bestandteile statt£lnden.2) Dieser Pro
zeB der Kernbildung kommt zu einem vorlau£lgen Stillstand, 
wenn ein bestimmtes (chemisches) Gleichgewicht zwischen dem 
Protoplasm a und Kernmaterial eingetreten ist. Um diese Zeit 
aber ist bei der tierischen Larve der Darmapparat entwickelt, 

1) Boveri, Zellenstudien, Heft 5, Jena 1905. 
2) Naheres hieriiber findet der Leser in meinem Buche iiber "Die 

Dynamik der Lebenserscheinungen". Leipzig 1906. S. 98. 
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und die Nahrungsaufnahme von auBen kann beginnen. Neues 
Reservematerial oder auch neues "Zytoplasma" kann gebildet 
werden, neues Kernwachstum, neue Kern- und Zellteilungen 
konnen eintreten, und die Larve kann sich weiter entwickeln 
und an Masse und Zahl der Zellen zunehmen. 

Wir sehen also, daB die Synthese von spezifischem Kern
material (nukleinsauren Salzen) aus gewissen Bestandteilen des 
Zytoplasmas die Grundlage des Entwicklungs- und Wachstums
prozesses bildet. 

Die Einleitung der Nukleinsynthese durch das Spermatozoon 
ist also nicht ohne weiteres identisch mit der Anregung der 
Kernteilung oder der Eireifung. Das ist durch die Versuche 
iiber kiinstliche Parthenogenese auch direkt bewiesen worden. 
Ich habe gezeigt, daB die Reifung des Seesterneies und des 
Eies von Polynoe durch eine alkalische Reaktion der Losung 
begiinstigt wird, daB aber eine schwach saure Reaktion die 
Reifung hemmt. Umgekehrt aber ist es moglich, das reife 
Seesternei durch Saure zur Entwicklung anzuregen. 

Beide Vorgange aber, sowohl die der Reifung und Kern
teilung zugrunde liegenden, als auch diejenigen, auf denen die 
Nukleinsynthese beruht, erfordern freien Sauerstoff. 

Ich habe nun vor zehn Jahren gezeigt, daB, wenn man 
dem frisch befruchteten tierischen Ei (Seeigelei und Fischei) 
allen Sauerstoff entzieht, keine Kern- und keine Zellteilung 
moglich ist.1 ) Godlewski 2) und Samassa 3 ) haben dasselbe 
fiir das Froschei gefunden, und ich habe seither mich iiber
zeugt, daB das fiir alle Eier gilt. Es gilt ebenfalls auch fiir 
die Eireifung, wie wir spater sehen werden. 

Bei diesen Versuchen der Hemmung der Entwicklung durch 
Sauerstoffmangel muB man sich vor einer Fehlerquelle hiiten, 
die darin besteht, daB es stets erst einige Zeit dauert, bis die 
Luft oder der Sauerstoff aus dem GefaB, in dem das Ei sich 
befindet, ausgetrieben ist. Da nun bei vielen Formen, wenn 

1) L 0 e b, Die physiologischen Wirkungen des Sauerstoffrnangels, 
Pfliigers Arch. 62, 249, 1895. 

2) Godlewski, Die Einwirkung des Sauerstoffs auf die Entwick
lung von Rana usw., Arch. f. Entwicklungsrnechanik 11, 585, 1901. 

3) Sarnasss, Verhdl. d. naturh.-rned. Vereins zu Heidelberg 4, 
1898, u. Verhdl. d. deutsch. Zool. Gesellsch. 1896 (zitiert nach Godlewski). 
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die Ternperatur geniigend hoch ist, die erste Kernteilung in 
weniger als einer Stunde erfolgt, und da es oft ebenso lange 
oder noch Hinger dauert, bis aller Sauerstoff durch Wasserstoff 
verdrangt ist, so kann es leicht vorkommen, daB bei solchen 
Versuchen noch eine Kernteilung oder sogar eine Zellteilung 
erfolgt, nachdem das Ei dem Wasserstoff5trom ausgesetzt war. 1) 
Ich vermied diese Fehlerquelle dadurch, daB der Raum, in dem 
die Eier sich befanden, so lange durch Eis auf 0 0 abgekiihlt 
wurde, als nach den vorausgegangenen Versuchen notig schien, 
um allen Sauerstoff durch Wasserstoff zu verdrangen. Bei 
dieser Temperatur war die Geschwindigkeit der chemischen 
Vorgange im Ei fast auf Null reduziert. Erhohte man dann 
die Temperatur wieder, so trat keine Furchung des befruch
teten Eies in der Wasserstoffatmosphare ein; lieB man aber 
wieder Luft in den Behalter eintreten, so traten die Kern- und 
Zellteilungsvorgange ein. Vielleicht noch schlagender kann man 
den Nachweis fiihren, da13 Oxydation die Voraussetzung der 
Nukleinsynthesen ist, wenn man die Oxydationsvorgange durch 
besondere Gifte hindert. Es ist seit langer Zeit bekannt, da13 
die Oxydationsvorgange in den Zellen (bei der Gegenwart von 
Sauerstoff) durch den Zusatz von kleinen Quantitaten von Zyan
kalium gehemrnt werden. Ich habe gefunden, da13 der Zusatz 
von 1/2 cern einer 1/20proz. KeN -Losung zu 50 cern Seewasser 
ausreicht, urn die Wirkung des Sperrnatozoons irn befruchteten 
Seeigelei fast sofort zurn Stillstand zu bringen. 2 ) Sobald aber 
sole he Eier in norm ales Seewasser iibertragen werden und so
bald fiir gute Durchliiftung desselben gesorgt wird, kann deren 
Entwicklung weitergehen, vorausgesetzt, da13 die Eier nicht zu 
lange in der zyankaliumhaltigen Losung verweilt hatten. 

Aus diesen Tatsachen hatte ich dann den Schlu13 gezogen, 

") Man darf im allgemeinen nicht ohne weiteres auf die Bedeutungs
losigkeit des Sauerstoffs schlie Ben , wenn es nicht gelingt, nach kurzer 
DurchliHtung eines Raumes mit Wasserstoff oder Stickstoff aile Lebens
erscheinungen zum Stillstand zu bringen. Man darf nicht vergessen, daB 
es lange dauert, bis mit diesen Methoden die letzten Spuren von Sauer
stoff aU8getrieben sind, und daB oft Spuren von Sauerstoff geniigen, um 
die betreffenden Lebenserscheinungen zu ermoglichen. 

2) L 0 e b, Uber den chemischen Charakter des Befruchtungsvorgangs, 
Biochem. Zeitschr. 1, 183, 1906. 
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daB eine wesentliche Wirkung des Eindringens des Spermato
zoons ins Ei in der Anregung oder Beschleunigung von Oxy
dationsvorgangen bestehe. 1) Auch im reifen unbefruchteten Ei 
gehen Oxydationsvorgange vor sich, was beispielsweise dadurch 
bewiesen wird, daB das reife unbefruchtete Ei von Polynoe 
rasch zugrunde geht, wahrend es durch Zyankaliumvergiftung 
vor diesem Zerfall bewahrt bleibt. Neuerdings hat O. Warburg 
Messungen des Sauerstoffverbrauchs beim befruchteten und un
befruchteten Seeigelei angestellt und gefunden, daB durch die 
Befruchtung der Sauerstoffverbrauch des Eies auf das 6-7fache 
steigt. Er bestimmte die Masse der Eier indirekt, namlich durch 
Messung ihres Stickstoffgehaltes nach Kj eldahl. Er fand, daB 
28 mg N pro Stunde bei 20° 0,05 bis 0,06 mg Sauerstoff 
verbrauchen. Nach der Befruchtung verbrauchen sie sechs- bis 
siebenmal soviel. 2) 

Wolfgang Ostwald hat gezeigt, daB die Froscheier und 
Spermatozoen Oxydasen enthalten. 3 ) 

Die Beobachtung, daB bei Mangel von Sauerstoff, oder bei 
Zusatz von Zyankalium der Kern des Eies unverandert bleibt, 
beweist, daB Oxydationsvorgange nicht nur die Vorbedingung 
cler mechanischen Vorgange der Kern- und Zellteilung sind, 
sondern auch der chemischen Prozesse der Nukleinsynthese; 
denn sonst miiBte ja bei SauerstoffabschluB das Wachstum der 
Chromosomen und die Vermehrung der Kernmasse unbegrenzt 
weitergehen, was aber nicht der Fall ist. In Parenthese diirfen 
wir bemerken, daB mit der Erkennung dieser Rolle des Sauer
stoffs ein altes Ratsel seine Losung findet. Seit Lavoisier 
und Laplace's denkwiirdigen Untersuchungen hat man die Be
deutung der Oxydationen und der Atmung fUr das Leben der 
Tiere immer dadurch zu erklaren versucht, daB man die Atmung 
als Ursache der Warmebildung hingestellt hat. Als Moritz 
Traube den Nachweis fUhrte, daB die Samen fUr ihre Keimung 
Sauerstoff notig haben, wies er darauf hin, daB die Notwendig. 
keit des Sauerstoffs fUr die Warmebildung der Warmbliiter nicht 
die allgemeine Bedeutung des Sauerstoffs fUr die Kaltbliiter 

1) Loeb, Vorrede zu "Untersuchungen tiber ktinstliche Partheno
genese". Leipzig 1906. 

2) O. Warburg, Zeitschr. f. physiol. Chern. 57, 6, 1908. 
3)Wolfg. Ostwald, Biochem. Zeitschr. 6, 409, 1907. 



16 Zur Chemie des Befruchtungsvorganges. 

erkHirt. 1) Die Tatsaehe, daB die Nukleinsynthese alier Ent
wieklung und aHem Waehstum bei Tieren und Pflanzen zugrunde 
liegt und daB aHe diese Vorgange sowie die Kernteilung nur 
i!l Gegenwart von freiem Sauerstoff moglieh sind, ergibt eine 
breitere Grundlage fiir das Verstandnis der Bedeutung des 
Sauerstoffs fiir die Lebenserseheinungen, als die bloBe Beriiek
sichtigung der Warmebildung, die ja nur fiir eine sehr kleine 
Gruppe von Organismen von Bedeutung ist. Wie es aber 
kommt, daB ohne freien Sauerstoff die Vorgange der Kern
teilung und der Nukleinsynthese im befruehteten Ei unmoglieh 
sind, kann man bei dem gegenwartigen Stand unseres Wissens 
nieht bestimmt angeben. 

Es la13t sieh nun naehweisen, daB die Oxydationsprozesse 
nieht die einzigen Vorgange sind, die der Kernsynthese zugrunde 
liegen. 1m Ei miissen vielmehr dureh die Be£ruehtung Pro
zesse angeregt resp. besehleunigt werden, welehe aueh bei 
SauerstoffabsehluB vor sich gehen. Bringt man namlich be
£ruehtete Eier in Seewasser, das keinen freien Sauerstoff ent
halt, so entwickeln sie sich nicht; sie entwickeln sieh aber, 
wenn man sie hinterher in durehliiftetes Seewasser bringt: 
vorausgesetzt, daB sie nicht zu lange in dem sauerstofffreien 
Seewasser bleiben. Eier, welehe naeh der Befruehtung in sauerstoff
freies Seewasser gebraeht wurden und hier 24 Stunden bei 
15° verweilten, furehten sieh zwar noch, wenn sie in sauerstoff
haltiges Seewasser zuriickgebracht wurden, waren aber nieht mehr 
imstande, sieh iiber das Blastulastadium hinaus zu entwiekeln. 
Bringt man aber die unbefruehteten Eier desselben Weibchens 
und bei derselben Temperatur 24 Stunden lang in sauerstoff
freies Seewasser und setzt man naeh der Dbertragung der Eier 
in normales Seewassser Samen zu, so entwickeln sieh sole he 
Eier zu vollig normalen Blastulen, Gastrulen und Pluteen. Die 
befruehteten Eier leiden iibrigenssehon erheblieh, wenn sie nur 
4 Stunden bei ungefahr 15 0 0 in dem sauerstoff£reien Seewasser 
bleiben. Ebenso klar sind die Resultate, wenn man die Oxydationen 
der Eier dadureh hemmt, daB man dem Seewasser etwas Zyan
kalium zusetzt. Unbefruehtete und befruehtete Eier desselben 
Weibehens wurden in je eine Schale mit 50 cern Seewasser 

1) Moritz Traube, Gesammelte Abhandlungen. Berlin 1899. 8.148. 
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+ 2 eem 1/20 proz. KCN -Lasung gebraeht. 1) Naeh versehiedenen 
Intervallen wurden Proben diesel' Eier in norm ales Semvasser 
zuruekgebraeht. Zu den unbefruehteten Eiern wurde naeh dem 
Dbertragen derselben in das normale See wasser Samen zugesetzt. 
Die Eier, welehe unbefruehtet in zyankaliumhaltigem See
wasser gewesen waren, entwiekelten sieh noeh naeh zweitagigem 
Verweilen in del' Lasung in normaler Weise, wahrend die Eier, 
welehe VOl' dem Einbringen in das zyankaliumhaltige Seewasser 
befruehtet worden waren, bereits naeh 24stundigem Aufenthalt 
in diesel' Lasung nieht mehr imstande waren, sieh uber das 
Blastulastadium hinaus zu entwiekeln. Schon ein 4-5 stUn
diges Verweilen im zyankaliumhaltigen Seewasser sehadigt 
die befruehteten Eier sehr merklieh, was sieh darin zeigte, 
daB sole he Eier naeh dem Dbertmgen in normales Seewasser 
sieh zwar entwiekelten, daB abel' viele Larven wahrend del' 
ersten zwei Tage starben und daB die Larven am Boden 
del' GefaEe sehwammen, anstatt sieh zur Oberflaehe zu er
heben. 2 ) 

Diese Versuehe lassen keinen Zweifel damn, daB die Befrueh
tung AnlaE zu einer Klasse von chemise hen Reaktionen im Ei gibt, 
die aueh unabhangig von den Oxydationsprozessen weitergehen 
kannen. An anderer Stelle habe ieh auseinandergesetzt 3 ), daB 
Spaltungsvorgange zugleich Oxydationsvorgange erfotdern. Finden 
in den Zellen Spaltungsvorgange statt, die zur Bildung von 
sehadliehen oxydabeln Stoffen, z. B. Milehsaure, fuhren, so kann 
man verstehen, warum del' Sauerstoffmangel zum Tode del' Zelle 
fuhren muE; ohne Sauerstoff gehen diese Hydrolysen wei tel' 
und die schadliehen Stoffe, welche bei Gegenwart von Sauer
stoff rasch durch Oxydation unschadlich gemacht (odeI' in 
eliminierbare Stoffe wie CO2 verwandelt) werden, kannen sich 
nun in del' Zelle anhaufen. Nehmen wir an, daB im Ei durch 
die Befruchtung derartige Spaltungen angeregt werden, so kannen 
wir verstehen, warum das befruchtete Ei raseher bei Sauerstoff
mangel odeI' Unterdruekung del' Oxydationen dureh Zyankalium 

1) Eine solche Losung hemmte die Nukleinsynthese und die Furchung 
der befruchteten Eier. 

2) Loeb, Versuche tiber den chemischen Charakter des Befruch
tungsvorgangs, Biochem. Zeitschr. 1, 183, 1906. 

3) Vorlesungen tiber die Dynamik der Lebenserscheinungen, S. 42. 

L 0 e b, Parthenogenese. 2 
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leidet als das unbefruchtete Ei, da in dem letzteren keine odeI' 
nul' relativ geringe HydrolY8en stattfinden. 

Wir wollen nunmehr einen Blick auf die Nukleinsynthese 
werfen, in del' wir die wesentliche Wirkung del' Entwicklungs
erregung sehen, und die Frage stellen, ob in del' Tat der
artige Spaltungsprozesse Vorbedingung del' N ukleinsynthese sind. 
Die Zellkerne bestehen fast ausschlieBlich aus einem Salz del' 
Nukleinsaure, wobei gewisse EiweiEstoffe, Protamine und Histone 
(odeI' ahnliche Karper) das Kation odeI' den basischen Bestand
teil bilden. Die Nukleinsaure ist nun derjenige Karpel', del' 
unser Interesse bei del' Synthese von Kernmaterial aus Bestand
teilen des Zytoplasmas - odeI' den in letzterem enthaltenen 
Reservestoffen - hier besonders erweckt. Das Skelett del' 
N ukleinsaure 1) scheint eine Phosphorsaure zu sein, an die sich 
mindestens z\vei weitere chemische Gruppen angliedern; die 
eine Gruppe sind Purinbasen, namlich Adenin und Guanin, 
und maglicherweise andere Reprasentanten derselben Gruppe; 
die zweite Gruppe sind Kohlenhydrate, eine Pentose und eine 
Hexose. Da es uns hier nicht auf die chemische Diskussion 
aIler Einzelheiten der Konstitution der Nukleinsaure ankommt, 
so mage das Erwahnte geniigen; zur Erganzung fUgen wir 
noch eine schematische Darstellung del' Konstitution nach 
Burian bei, von welch em Schema abel' Burian selbst sagt, 
daB es nicht vollig zutreffend sein kann, da es 41 (statt 40) 
Kohlenstoffatome fUr das Nukleinsauremolekiil gibt. 

Thymin-Hexose, 0 0 /Hexose-Cytosin 

P 0- / "" P P / "" -0 P entose-O-P" / 0 "" / P -0- entose 
/ 0/, /,0, . Adenin - /'" ,--Guanm 

HOHO HOHO 

W 0 kommt nun das phosphorsaurehaltige Skelett der 
N ukleinsaure her? Diese Frage muE bei der Diskussion der 
Nukleinsynthese entschieden werden. Der Kopf der Spermatozoen 
ist bekanntlich ebenfalls ein Zellkern und besteht wie die 
Kerne anderer Zellen fast ganzlich aus nukleinsaurem Protamin 
oder Histon. Miescher untersuchte die Entstehung des Samens 
beim Lachs vom chemischen Gesichtspunkte aus und fand, daB 

1) Eine treffliche Zusammenstellung der Tatsachen dieses Gebietes 
gibt Burian, Chemie der Spermatozoon, Ergebn. d. Physiol., 5. Jahrg. 1906. 
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del' Lezithingehalt des Blutes wahrend del' Spermatogenese relativ 
sehr groB ist, und daB vermutlich das Lezithin das Bildungs
material fUr die Nukleinsaure del' Spermatozoen-Kopfe ist. 

Was nun fiir die Bildung del' Nukleinsaure des Sper
matozoons zutrifft, trifft wahrscheinlich auch fiir die Bildung 
del' Nukleinsaure im Ei zu. Schon Hoppe-Seyler hat auf 
die Tatsache aufmerksam gemacht, daB alle jungen, rasch 
wachsenden Zellen relativ viel Lezithin enthalten. Das ist 
besonders fiir das Ei del' Fall. Andererseits ist durch Versuche 
von KosseP) am Hiihnerei gezeigt worden, daB del' Dotter 
desselben keine Nukleinsaure vorgebildet enthalt, und das 
gleiche hat Tichomirow 2) fiir den Nahrungsdotter del' Eier 
des Seidenspinners nachgewiesen. Da nun beim Ei nach del' 
Befruchtung eine rasche Synthese von Kernmatel'ial auf Kosten 
gewisser Protoplasmabestandteile resp. des Nahrungsdotters 
entsteht, da del' letztere an Lezithin reich ist, welches bei del' 
NUkleinsynthese verschwindet, so kann man wohl daran denken, 
daB das Lezithin das Material fiir einen Teil del' Nukleinsaure 
lie£ert. Dazu abel' ist es notig, daB das Lezithinmolekiil erst 
eine Spaltung erleidet. Das Lezithin hat die Zusammensetzung 

f(CnH2n- 10 2)2'" 

CaH5\OPOOHO /C2H4N (CHs)aOH , 

d. h. es besteht aus zwei Hauptgruppen, Cholin und Distearin
(resp. Olein- usw.) Glyzerinphosphorsaure. Das Cholin ist offenbar 
nicht fiir den Aufbau del' Nukleinsaure brauchbar, wohl abel' 
ist das fiir die phosphorsaurehaltige Gruppe moglich. Burian 
erwahnt im AnschluB an eine Hypothese von Steudel die 
Moglichkeit, daB die Glyzerinphosphorsaure des Lezithins zur 
Bildung del' Kohlenhydratphosphorsaure des Nukleins dient. 
Es ist also klar, daB del' Synthese del' Nukleinsaure bei diesel' 
Annahme eine Spaltung des Lezithins und eine Verseifung del' 
Distearinglyzerinphosphorsaure voraufgehen muB. Hier ist dem
nach eine hinreichende Chance fiir das Stattfinden von hydro
lytischen Prozessen im befruchteten Ei gegeben. 

1) A. Kossel, ·Weitere Beitrage zur Chemie des Zellkerns, Zeitschr. 
f. physiol. Chern. 10, 248, 1886. 

2) Tichomirow, Chemische Studien tiber die Entwicklung der In
sekten-Eier, Zeitschr. f. physiol. Chern. 9, 518, 1885. 

2* 
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Dber die Entstehung der Puringruppen der Nukleinsaure, 
die, wie Kossel gezeigt hat, ebenfalls erst wahrend der Ent
wicklung im Hiihnerei gebildet ,Yerden, bestehen einstweilen 
nur Vermutungen, auf welche wir hier nicht einzugehen brauchen. 
Es ist ferner durchaus maglich, daB bei dem Aufbau der 
Nukleinsaure oxydative Synthesen stattfinden. Das kannte 
erklaren, warum beim Fehlen des Sauerstoffs keine Nuklein
synthese im befruchteten Ei maglich ist. Es ist aber auch 
verstandlich, daB beim Fehlen des Sauerstoffs etwaige durch 
die Befruchtung veranlaBte resp. beschleunigte Hydrolysen, 
z. B. des Lezithins, zur Bildung von schadlichen Stoffen fiihren, 
welche bei Gegenwart von freiem Sauerstoff in irgend einer Weise 
unschadlich gemacht werden: sei es, daB sie durch oxydative Syn
these zur Bildung niitzlicher Verbindungen benutzt oder sei es, daB 
sie zu leicht diffundierbaren Stoffen (wie CO2 ) verbrannt werden. 

Solche Spaltungen und Synthesen, wie sic zur Nuklein
bildung natig sind, erfordern die Gegenwart einer Reihe von 
Enzymen, die wir einstweilen nicht kennen. W ohl aber kennen 
wir einen anderen Umstand, der vielleicht, aber nicht not
wendigerweise, mit dies en Enzymwirkungen zusammenhangt. 
Wenn wir uns eine neutrale Lasung von NaCI, CaC1 2 und 
KCI herstellen, in dem Verhaltnis und mit dem osmotischen 
Druck, in welchem diese Salze im Seewasser enthalten sind, 
so entwickeln sich frisch befruchtete Eier des Seeigels in einer 
solchen Lasung im allgemeinen nicht. Die Eier fangen an sich 
zu teilen, sie gehen aber meist nicht iiber das 2- bis 8-Zell
stadium hinaus. In seltenen Fallen magen sich auch einige 
Eier weiter entwickeln. Fiigt man aber nur 0,1 bis 0,2 cern 

n_ NHO zu 50 cern jener Lasung, so entwickeln sich alIe 
100 
Eier bis zum Blastula- oder Gastrulastadium. Die zugesetzte 
Alkalimenge ist ungemein klein. Das Merkwiirdigste ist nun 
die Tatsache, daB eine so geringe Menge Alkali alsbald durch 
die CO~ der Luft (und die in den Eiern gebildete CO2 ) neu
tralisiert wird, was darauf hinweist, daB das Alkali nur fiir die 
erste Zeit der Entwicklung notig ist.1 ) Die optimale Anfangs-

') L 0 e b, Dber die U rsachen der Giftigkeit einer reinen ChI or
natriumliisung und ihrer Entgiftung durch K und Ca. Biochem. Zeitschr. 
2, 81, 1906. 
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konzentration der HO-Ionen fUr die Entwicklung von Stron
gylocentrotus purpuratus ist hOher als die erwiihnte, niimlich 
nahezu = 4 X 10- 4 normal. Es ist notig, daB bei solchen 
Versuchen die Eier, ehe sie in diese Losungen gebracht werden, 
vorher in neutralen Losungen griindlich gewaschen werden, urn 
sie von den letzten Spuren von Seewasser zu befreien, das ja 
leicht alkalisch ist. 

Ob nun die HO-Ionen hier nur katalytisch wirken 1) oder 
ob sie zur Neutralisation einer Saure oder sonstwie zu einer 
chemischen Reaktion dienen, muB durch weitere Versuche 
ermittelt werden. 

Was nun die Chemie des Spermatozoons betrifl't, so gibt 
sie uns einstweilen keine Daten, aus den en wir einen SchluB 
auf das Wesen des Befruchtungsvorganges ziehen konnten. 
Der Kopf des Spermatozoons ist wesentlich ein Zellkern und 
besteht aus denselben Stofl'en wie jeder andere Zellkern, namlich 
einem Nukleinsalz (mit einem protamin- oder histonahnlichen 
Korper als Base und einer sehr kleinen Masse eines anscheinend 
eisenhaltigen EiweiBkorpers). Der Schwanz des Spermatozoons 
enthalt Lezithin, daneben wahres Fett und Cholesterin, ferner 
EiweiBkorper. Aber nach miindlicher Mitteilung meines Kollegen 
Taylor enthalt auch der Kopf Fett. Es ist vollig unmoglich, 
aus diesen und ahnlichen Daten einen SchluB auf die durch 
das Eindringen des Spermatozoons in dem Ei ausgelosten oder 
beschleunigten Vorgange zu ziehen. Urn eine weitere Einsicht 
in das Wesen des Befruchtungsvorganges zu gewinnen, war es 
notig, einen anderen Weg zu betreten, namlich chemische Methoden 
zu finden, durch welche ""vir die befruchtende Wirkung des Sper
matozoons in allen Einzelheiten nachahmen konnen. Ehe wir 
nun die Resultate, die auf dies em Wege gefunden worden sind, 
schildern, wollen wir kurz auf die Tatsache der natiirlichen 
Parthenogenese eingehen. Die Eier gewisser Formen sind namlich 
imstande, sich ohne Befruchtung zu entwickeln, und diese spontane 
Entwicklung wird als Parthenogenese bezeichnet. Wir wollen auf 
diese natiirliche Parthenogenese so weit eingehen, als fUr das 
Verstandnis der chemischen Entwicklungserregung notig erscheint. 

1) Z. B. zur Beschleunigung von Oxydationen, worauf beispiels
weise Manchots Arbeiten hinweisen. 
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Ill. Die spontane Bntwicklung unbefruchteter 
Bier (natiirliche Parthenogenese). 

Lange bevor die Bedeutung des Sperma,tozoons bei der 
Befruchtung richtig erkannt war, hatten Reaum ur, Bonnet 
und eine Reihe anderer Autoren des 18. Jahrhunderts die Tat
sache festgestellt, daB Blattlause ohne Begattung lebendige 
Junge zur Welt bringen. Bei geeigneter Temperatur und 
Feuchtigkeit kannen, wie Kirby fand l ), vier Jahre lang (mag
licherweise beliebig lange) die parthenogenetischen Generationen 
bei Aphiden einander folgen, ohne daB es zur Bildung von 
Mannchen iiberhaupt kommt. Nur unter besonderen Bedingungen 
gebaren die Blattlause beide Geschlechter, die sich dann 
begatten. Diese Begattung fiihrt zur Eiablage und aus diesen 
Eiern entstehen ausschlieBlich lebendig gebiirende partheno
genetische Weibchen. 

Die bei den Aphiden leicht festzustellende Tatsache, daB 
junge Tiere ohne Befruchtung entstehen konnen, veranlaBte die 
Entomologen, sich nach weiteren Fallen von Parthenogenese 
umzusehen. Es stellte sich bald hera us , daB gewisse Schmetter
linge, zur Gattung Solenobia gehorend, unbefruchtete Eier ab
legen 2), die sich vollig normal wieder zu Schmetterlingen ent
wickeln. v. S i e b 0 I d, der diese Versuche wiederholte und besta
tigte, fand auch parthenogenetische Fortpflanzung bei einem 
anderen Schmetterling, Psyche helix 3), bei dem Mannchen 
zur Zeit von v. Siebold iiberhaupt nicht bekannt waren. In 
allen dies en Fallen waren die aus unbefruchteten Eiern entstehen
den Larven nicht nur normal, sie entwickelten sich auch zu 
einem vallig normalen geschlechtsreifen Insekt. 

Das groBte Aufsehen aber erregten die Beobachtungen von 
Dzierzon iiber die Parthenogenese bei Bienen. 4 ) Dzierzon 
wurde zu dem Schlusse gefiihrt, daB die mannlichen Bienen 

1) Zit. nach Ratzeburg, Die Forstinsekten, 3. Teil, 1844. 
2) Diese Tatsache scheint De Ge e r zuerst festgestellt zu haben, 

wie wir aus v.Siebolds Monographie entnehmen. 
3) v. Siebold, Wahre Parthenogenesis bei Schmetterlingen und 

Bienen. Leipzig 1856. 
4) Nach v. Siebold veroffentlichte Dzierzon seine Beobachtungen 

und Schlusse zuerst im Jahre 1845 (in der Eichstadter Bienenzeitung). 
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- die Drohnen - aus unbe£ruchteten Eiern entstehen, die 
Arbeiterinnen und Koniginnen dagegen aus be£ruchteten Eiern. 
Er stellte fest, daB die Konigin nur einmal im Leben die 
Kopulation ausfiihrt und daB dieses nie im Stock, sondern in 
der Luft, bei dem sogenanten Hochzeitsfiuge, erfolgt. Der 
Same bleibt nach der Begattung in einem Blaschen, dem 
Rezeptakulum des Weibchens, an dessen Ausfiihrungsgang das 
Ei, wenn es gelegt wird, vorbeipassiert. Wenn nun die Konigin 
das Ei in eine Arbeiterinnenzelle legt, so wird, wenn dasselbe 
die Offnung des Ausfiihrungsganges des Rezeptakulums passiert, 
eine Spur Samen aus dem Rezeptakulum ausgepreBt und das 
Ei befruchtet. Legt die Konigin aber ein Ei in eine gerau
migere Drohnenzelle, so passiert das letztere den Ausfiihrungs
gang, ohne daB Samen ausgepreBt wird. v. Siebold stellt 
sich vor, daB die Biene wissentlich handele; es diirfte sich aber 
eher darum handeln, daB in der engeren Arbeiterinnenzelle 
reflektorisch oder mechanisch die Muskeln, ... velche das Rezepta
kulum entleeren, in Tatigkeit gesetzt werden, wahrend der 
mechanische Reiz hierzu in der weiteren Drohnenzelle ausbleibt.1) 

Dzierzon konnte zum Beweise seiner Ansicht eine Reihe von 
Beobachtungen anfiihren, so beispielsweise, daB Koniginnen, die 
durch mangelhafte Fliigelentwicklung am Hochzeitsfiug gehindert 
werden, ausnahmslos Drohnen hervorbringen; daB dasselbe bei 
alten Koniginnen der Fall ist, die fortfahren, Eier zu legen, 
wenn das Rezeptakulum keinen Samen mehr enthalt; und daB 
Arbeiterinnen, die infolge rudimentiirer Ausbildungder Geschlechts
organe die Begattung nicht ausfiihren konnen, gelegentlich Eier 
legen, aus denen sich aber ausnahmslos Mannchen entwickeln. 

Dzierzons Ansichten und Beobachtungen wurden durch 
die Untersuchungen von v. Siebold, Leuckart und v. Ber
lepsch bestatigt und erganzt.2) 

Unter den Seidenziichtern waren wiederholt Stimmen laut 
geworden, welche behaupteten, daB auch Bombyx mori sich 
aus unbefruchteten Eiern entwickeln konne, und die Beobach-

') Nach neueren Versuchen von E. Bresslau kommen noch weitere 
Komplikationen in Betracht. 

2) Die neuerdings laut gewordenen Behauptungen liber die Un
richtigkeit von Dzierzons Schliissen scheinen sich als irrig erwiesen zu 
haben. 
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tungen, welche von v. Sie bold selbst hieriiber angestellt worden 
sind und welche andere im AnschluB an ihn angestellt haben, 
haben zu merkwiirdigen Resultaten gefiihrt. Schon im Jahre 
1838 hatte Herold mitgeteilt, daB auch ein gewisser Prozent
satz der unbefruchteten Eier des Seidenspinners anfangt sich zu 
entwickeln, daB aber im Unterschied zu den befruchteten Eiern 
die Entwicklung der unbefruchteten auf den ersten Stadien 
stehen bleibt, und daB es bei solchen parthenogenetischen Eiern 
nie bis zur Bildung von Raupen kommt. 1 ) v. Siebold setzte 
sich mit dem Herausgeber der Bienenzeitung, dem Seminar
lehrer Schmid, in Verbindung, der ein erfahrener Ziichter von 
Seidenspinnern war. Schmid und v. Sic bold 2) beobachteten 
das Ausschliipfen von Raupen aus unbefruchtetcn Eiern von 
Bombyx mori, und diese Raupen entwickelten sich zu geschlechts
reifen Tiel'en. Aber die Resultate anderer Beobachter blieben 
zum Teil widersprechend. AIle fanden, daB die erst en Ent
wicklungsstadien auch bei den unbefruchteten Eiern eintraten, 
aber in den meisten Fallen starben die Eier wahrend des Winters 
abo 1m Jahre 1871 kam V. Siebold wieder auf die Frage der 
Parthenogenese von Bombyx mori zuriick 3) und erwahnt die 
Versuche von Barthelemy. Dieser Autor fand, daB bei den 
unbefruchteten Eiern von Bombyx mori die Entwicklung sehr 
viel spater eintritt als bei den befruchteten. "Auch die An
zahl derjenigen unbefruchteten Eier, bei denen durch partheno
genetische Entwicklung wirklich das Ausschliipfen von Raup
chen erreicht wird, zeigt sich auBerordentlich schwankend, nur 
einmal kam unter Barthelemys Versuchen der Fall vor, daB 
fast aIle unbefruchteten Eier einer Seidenspinner-Jungfrau zur 
Entwicklung gekommen sind, wahrend jene Fane, in welchen 
aIle unbefruchtet gelegten Eier bei Bombyx mori steril bleiben, 
sehr haufig vorkommen. Da, wo es unter den von einem 
jungfraulichen Seidenspinner gelegten Eiern bis zu einer Ent
wicklung kommt, sind es meistens nur drei bis vier Eier, 
welche das letzte Entwicklungsstadium, das heiBt das Aus
schliipfen eines Raupchens, zustande bringen, die iibrigen 

1) Nach V. Siebold. 
2) v. Siebold IOJ. cit. 
3) V. Siebold, Beitriige zur Parthenogenesis der Arthropoden. 

Leipzig 1871. S. 232. 
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bleiben auf den verschiedenen friiheren Entwicklungsstufen 
stehen und vert:r;ocknen." Ferner bemerkte Barthelemy, daB 
die aus jungfraulichen Seidenspinnern hervorgegangenen Zuchten 
sich ebenso kraftig und wohlbeschaffen erwiesen, als die unter 
dem Ein£luB von mannlichen Spinnern erzeugten Zuchten; auch 
auBern diese aus jungfraulichen Spinnern entsprungenen Indi
viduen einen ganz normalen Geschlechtstrieb. Sehr wichtig 
und bedeutungsvoll war Barthelemys Erfahrung, daB nur 
solche jungfrauliche Spinnerweibchen, welche von Sommerzuchten 
herriihrten, parthenogenetische Brut, und zwar noch in dem
selben Jahre, liefern, und daB dagegen iiberwinterte partheno
genetische Eier weder von Sommerzuchten noch von Herbst
zuchten Brut erzeugen. v. Siebold fiihrt Beobachtungen von 
sich selbst und Schmid an, welche die letztere Vermutung von 
Barthelemy zum Teil wenigstens bestatigen. 

Diese Versuche an Seidenspinnern sind fUr uns von be
sonderem Interesse, weil es sich hier urn eine Dbergangsform 
in dem Sinne handelt, daB die Eier des Seidenspinners eine 
Neigung zur spontanen Parthenogenese zeigen, daB es aber von 
bestimmten noch nicht bekannten Bedingungen abhangt, ob die 
Eier sich spontan ohne Befruchtung entwickeln oder nicht, und 
ob bloB der Anfang der Entwicklung eintritt oder vollstandige 
Entwicklung bis zur Raupe oder Imago stattfindet. Wir ver
stehen auch, warum verschiedene Autoren zu so widersprechen
den Resultaten gelangt sind. Es ist moglich, daB nicht 
nur die auBeren Bedingungen, sondern auch Bedingungen, 
die dem Ei selbst angehoren (z. B. die Beschaffenheit seiner 
HiiBe), hier mitspielen. Wir werden spater bei der kiinst
lichen Parthenogenese der Seesterneier einem ahnlichen FaIle 
begegnen. 

v. Siebold, Leuckart und andere Autoren haben die 
Beobachtungen iiber die natiirliche Parthenogenese weiter ge
fiihrt, namentlich mit Riicksicht auf die Bedeutung, welche 
diese Beobachtungen fUr ein anderes fundamentales Problem der 
Biologie haben, namlich die Bestimmung des Geschlechts. Bei 
den Psychyden und Solenobia lieferten die parthenogenetischen 
Eier nur Weibchen, bei den Bienen nur Mannchen. Durch 
Leuckart und v. Siebold wurde festgestellt, daB auch bei 
anderen Hymenopteren (Polistes, Vespa und Nematus) ahnliche 
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Verhaltnisse vorliegen und daB auch hier Pal'thenogenese vor
kommt, die abel' ausschlieBlich zur Bildung von Mannchen 
fiihrt. Bei Krustazeen, namlich Apus, Artemia und Limnadia, 
stellte v. Siebold ebenfalls eine parthenogenetische Entwicklung 
fest, die abel' nul' zur Bildung von Weibchen fiihrte. 

Diese Skizze del' alteren Beobachtungen iiber spontane 
Parthenogenese geniigt zum Verstandnis del' Versuche iiber 
kiinstliche Pal'thenogenese, die histol'isch an jene ankniipfen. 

IV. Zur Geschichte der ersten Versuche iiber 
kiinstliche Parthenogenese. 

Del' Ausgangspunkt fiir die Versuche iiber kiinstliche Par
thenogenese waren die Beobachtungen iiber die natiirliche 
Parthenogenese bei Bombyx mol'i. 1m Jahre 1847 teilte ein 
franzosischer Autor, Boursier, mit, "daB ein weiblicher Seiden
spinner, del' sich mit einem Mannchen nicht begattet hatte, 
von ihm bald dem Sonnenlicht, bald dem Schatten ausgesetzt 
worden sei, wobei del' Schmetterling viele Eier gelegt habe, von 
denen diejenigen, welche im Sonnenschein gelegt worden seien, 
Raupchen geliefert hatten".1) 

v. S i e b 0 I d bemerkt hierzu: "lndem wohl niemand im vor
liegenden Fane, wie Boursier es getan hat, die Befruchtung 
del' Eier von dem EinfluB des Sonnenlichts und del' Sonnen
warme ableiten wird, so wird man sich doch nicht enthalten 
konnen, in diesel' Erscheinung eine Parthenogenesis zu erblicken." 
1m Hinblick auf die schon erwahnte Beobachtung Barthe
lemys libel' den Unterschied'im Verhalten der Sommer- und 
Wintel'eier und im Hinblick auf die theol'etischen Resultate 
del' spateI' zu erwahnenden Versuche libel' kiinstliche Partheno
genese ist es jedoch durchaus moglich, daB die Temperatur, 
welcher das frisch gelegte Ei von Bombyx mori ausgesetzt wird, 
von Bedeutung fiir dessen Entwicklung sein kann. 

1m Jahre 1886 teilte Tichomirow 2 ) eine kurze Notiz libel' 

1) v. Siebold, Wahre Parthenogenesis. Leipzig 1856, S. 126. 
2) Tichomirow, Du Bois Reymonds Archiv 188G. 
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"die kiinstliche Parthenogenese bei lnsekten" mit, deren Zweck 
war, den Arbeiten von Herold und v. Siebold iiber die natiir
liehe Parthenogenese des Seidenspinners eine neue Stiitze zu 
verleihen. "Es ist seit langer Zeit bekannt, daB die Eier von 
Bombyx mori sich parthenogenetiseh entwiekeln konnen; doeh 
hort man naeh den Arbeiten von Herold und v. Siebold noeh 
immer zweifelnde Stimmen dariiber." Urn nun die Zahl der 
sich ohne Befruehtung entwickelnden Eier von Bombyx zu 
vergroBern, benutzte Tichomirow ein Mittel, dessen sich die 
Ziiehter bedienen, urn die Entwicklung befruehteter Eier zu 
besehleunigen. Gewisse Arten von Seidenspinnern legen 
namlich ihre Eier im Sommer; diese Eier beginnen zwar ihre 
Entwieklung sofort, aber im Winter stagniert dieselbe, und erst 
im Friihjahr krieehen die Raupchen aus. Es seheint nun, daB 
es bei den Ziiehtern gebrauchlieh ist, die Entwieklung der be
fruchteten Eier dureh besondere "Reizmittel" zu beschleunigen, 
so daB die Raupehen noch im selben Sommer, in dem die Eier 
gelegt werden, ausschliipfen. Tichomirow wendete nun die
selben Mittel auf die unbefruchteten Eier an. Seine "Ver
suche bestanden darin, daB die Eier meehaniseh und chemisch 
gereizt wurden, ganz in der Weise, wi.e man es tut, urn von 
befruehteten Eiern, die wie bekannt normal im Sommer nur 
bis zu einem gewissen Grad sieh entwickeln, schon in demselben 
Sommer Raupchen zu bekommen. lch tauchte 36 unbefruchtete 
Eier in konzentrierte Schwefelsaure und lieB sie dort zwei 
Minuten (spater wurden die Eier sorgfaltig ausgewaschen). Drei
zehn von diesen Eiern fingen schon am vierten Tage an ihre 
Farbe zu wechseln. Am sechsten Tage konnte man in diesen 
Eiern einen Embryo konstatieren. Der Embryo sowohl als 
auch die aus prachtvollen Pigmentzellen bestehende serose Hiille 
sahen ganz normal aus." 

"Andere 16 Eier wurden mit einer Biirste absichtlich 
ganz schwach gerieben. Bis jetzt (also nach einer Woche) 
bleibt das Resultat negativ.: kein einziges Ei entwickelt sieh. 
Eine dritte Anzahl von 99 Eiern ward mit einer Biirste stark 
gerieben. Am vierten Tage bemerkte man bei sechs von diesen 
Eiern den fiir die sich entwiekelndenEier charakteristischenFarben
wechsel. Unter allen unbefruchteten Eiern, die ungereizt blieben, 
wurde kein einziges parthenogenetisch entwickeltes Ei bemerkt." 
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Erst 16 Jahre spater, nach dem Erscheinen meiner Ver
suche iiber die kunstliche Parthenogenese bei Seeigeln und 
Anneliden kam Tichomirow wieder auf seine Versuche zuruck. 1 ) 

Er hatte ofl'enbar keine neuen Resultate bei denselben erzielt, 
und die Larven, die er erhielt, starben fruh abo Der Gedanke, 
von dem er ausging, daB es sich bei der Befruchtung nur um 
eine "Reizung" - im Sinne der Erregung der N erven und 
Muskeln handle, kann naturlich zu keinem fruchtbaren Versuche 
fuhren. 

Die Erfahrung der Zuchter, daB Eintauchen der Eier in 
konzentrierte Schwefelsaure oder daB Reiben derselben mit einer 
Burste deren Entwicklung beschleunigt, ist schwer zu erklaren. 
lch habe an die Moglichkeit gedacht, daB das Ei yom Bom
byx vielleicht mit einer Riille einer erst klebrigen, spater 
gerinnenden Substanz bedeckt sei, die gewohnlich zum Anheften 
des Eies an die Unterlage dient, und daB diese Rulle vielleicht 
die Diffusion des Sauerstofl's in das Ei erschweren konne. Das 
Reiben des Eies mit der Burste sowie das Eintauchen desselben 
in konzentrierte Saure dient vielleicht nur dazu, das Ri fiir 
Sauerstofl' durchgangiger zu machen. Wenn diese Auffassung 
richtig ist, so durftesie auch Tichomirows Resultate erklaren. 

Die Versuche von Tichomirow regten Dewitz 2) an, eine 
friiher von ihm gemachte Beobachtung an Froscheiern im Sinne 
der Parthenogenese zu deuten. "AIs ich im Fruhjahr 1885 bei 
Rerrn Professor Zuntz im physiologischen Institut der land
wirtschaftlichen Rochschule in Berlin arbeitete, brachte ich 
fur gewisse Zwecke unbefruchtete Eier von Rana fusca in 
Sublimatlosung. Zu meinem Erstaunen fand ich dieselben am 
folgenden Morgen gequollen und gefurcht. Bei einem Teil der 
Eier war nur eine, bei andern waren mehrere Furchen er
schienen, bei einigen waren die Furchen unregelmaBig, bei sehr 
vielen aber normal. .. Ferner trat die Furchung sowohl dann 
ein, wenn die Eier im Sublimat liegen blieben, als auch, wenn 
sie sich darin nur wenige Minuten befunden hatten. . . Danach 
laBt sich schlieBen, daB das Sublimat einen Reiz ausiibt, welcher 
die erste Furchung veranlaBt." 

1) Tichomirow, Zoologischer Anzeiger 25, 386, 1902. 
2) J. Dewitz, Kurze Notiz iiber die Furchung von Froscheiern 

in Sublimatlosung. Biolog. Centralbl. 7, 93, 1888. 
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Es kann keinem Zweifel unterliegen, daB del' letztere SchluB 
unrichtig ist. Es handelte sich offenbar um Gerinnungs
erscheinungen, die allmahlich zur mechanischen Zerkliiftung del' 
Eioberflache fUhrten und wobei das Wesentliche del' Zellteilung. 
namlich die Kernteilung, ausblieb. Das ist auch von Roux 1) 
gezeigt worden. 

In den achtziger und neunziger Jahren war die Aufmerk
samkeit del' Morphologen auf die feineren Vorgange bei der 
Kern- und Zellteilung gerichtet. Diese Arbeitsrichtung brachte 
fUr das uns hier interessierende Tatsachengebiet die Beobachtung, 
daB die unbefruchteten Eier von gewissen Seeigeln, wenn sie 
langer im Seewasser liegen, den Anfang einer Kernteilung 
oder auch sogar einer Zellteilung zeigen kannen. Die erste 
hierher gehorige systematische Beobachtung diirfte wohl von 
Ric hard Hert wig 2) herriihren. "AIs ich im Friihjahr 188i 
gemeinsam mit meinem Bruder Experimente iiber die Befruch
tung der Seeigeleier anstellte, hat ten wir uns die Frage vor
gelegt, welchen EinfluB die Konzentration des Samens auf die 
polysperme Befruchtung geschadigter, speziell durch Reagenzien
behandlung in ihrer Lebensfunktion gestarter Eier ausiibt. Des
halb wurden Eier 30 Minuten lang mit 0,1 proz. Strychnin
lasung behandelt und mit verschieden stark verdiinntem Sperma 
derselben Spezies versetzt. In einem FaIle wurde Sperma so 
sehr mit Seewasser verdiinnt, daB nach Ausweis der Beobach
tung in lebendem Zustand und nach Ausweis einer sehr genauen 
Untersuchung des konservierten Materials mehr als 90 % in
folge ungeniigenden Samenzusatzes unbefruchtet blieben. Fiinfzig 
Minuten nach der Besamung war Kontrollmaterial eingelegt 
worden. Von demselben waren 89% nach wie VOl' unbefruchtet. 
An diesem fand ich die Anfange zu den interessanten Ver
anderungen des Eikerns, die ich hier beschreiben will." 

Diese Veranderungen bestehen kurz darin, daB del' Kern 
ahnliche Veranderungen zeigt wie nach del' Befruchtung. 1m 
Kern beginnen die Vorgange der Teilung, zu einer Kern- oder 
Zellteilung kam es abel' meist nicht. Ausnahmsweise fand eine 

1) W. Roux, Gesammelte Abhandl. 2. 432. 
2) R. H e rt w ig, Dber die Entwicklung des unbefruchteten Seeigeleies. 

Festschrift ftir Gegenbaur. Leipzig 1896. (Schon 1892 hatte Hertwig 
in der deutschen zool. Gesell. tiber diese Beobachtungen berichtet.) 
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einzige Teilung des Eies in zwei Furehungskugeln statt, von 
denen jede mit ihrem Kern versehen ist. "Diese am meisten 
einem normalen FurehungsprozeB nahe kommenden Falle sind 
selten und aueh sie unterseheiden sieh vom normalen noeh" 
(S.44). Spater uberzeugte sieh aueh Hertwig, daB gelegent. 
lieh eine solehe Kern- und Zellteilung bei Seeigeleiern eintritt, 
die liingere Zeit ohne Samenzusatz im Seewasser gelegen hatten. 
Wir werden spater sehen, daB diese parthenogenetisehe Tendenz 
bei versehiedenen Seeigelarten versehieden stark ausgepragt ist. 
Ieh vermute, daB es sieh hier meist urn eine Wirkung der von 
den Eiern oder von Bakterien, die im Seewasser enthalten sind, 
gebildeten Kohlensaure oder der Hydroxylionen des Seewassers 
handelt. 

Eine Arbeit von Morgan knupfte an Versuehe, die ieh 
im Jahre 1892 veroffentlieht hatte. 1) Ieh hatte gefunden, daB, 
wenn man frisch befruehtete Seeigeleier (Arbaeia) in hyper
tonisehes Seewasser von geeigneter Konzentration bringt (etwa 
100 ecm Seewasser + 2 g Na 01), die Eier sich in dieser Losung 
nicht furehen; bringt man sie aber nach zwei, drei oder vier 
Stunden in normales Seewasser zuruck, so findet in ganz kurzer 
Zeit, nach 20 oder sogar 10 }\/[inuten, ein Zerfall des Eies in 
mehrere Zellen auf einmal statt, und zwar ist die Zahl der 
Zellen urn so groBer, je langer die Eier in der hypertonischen 
Losung waren. Da die Zellteilung der Kernteilung folgt, so 
schloB ich, daB in diesen Versuchen die Kernteilung weiter ging, 
wahrend die Zellfurchung unterdruckt war. Fur die Unter· 
driickung der Zellteilung hielt ich den Wasserverlust verant· 
wortlich, den das Ei in der hypertonischen Losung erlitten 
hatte. Bleiben die Eier zu lange in der hypertonischen Losung, 
oder ist deren Konzentration zu hoch, so kommt auch die Kern· 
teilung ins Stocken. W. W. Norman 2) unternahm spater eine 
histologische Untersuehung solcher Eier und bestatigte diesen 
SchluB. 

Die hypertonische Losung, so stellte ich mir vor, bringt 
durch Wasserentziehung eine Art Starrezustand im Zytoplasma 

1) Loeb, Journ. of Morpho!. 7, 253, 1892. Abgedruckt in "Unter
suchungen zur kiinstlichen Porthenogenese" S. l. 

2) Norman, Arch. f. Entwicklungsmechanik 3, 106, 1896. 
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des Eies hervor, infolgedessen dasselbe die zur Zellteilung 
notigen Bewegungen nicht mehr ausfiihren kann. Wahlt man 
die NaCI-Menge, welche man dem Seewasser zufiigt, ein 
wenig haher als absolut notig, um die Zellteilung zu unter
driicken, so bleibt auch die Zerstreuung der Kerne im Ei aus, 
da ja hierzu vermutlich auch Protoplasmabewegungen notig 
sind. Das erklart wohl die Resultate Morgans 1), der meine 
Versuche wiederholte, aber keine Kernteilung beobachtete. Er 
fand aber in Dbereinstimmung mit meinen Versuchen, daB die 
einige Zeit mit hypertonischem Seewasser behandelten Eier sich 
nach etwa zehn Minuten, nachdem sie in norma]es Seewasser 
zuriickgebracht waren, auf einmal in mehrere Zellen teilten. 
Es handelte sich offenbar um Eier, in denen die Vermehrung 
der Kernmasse stattgefunden hatte, in denen aber die zur Zer
streuung der Kerne notigen Protoplasmabewegungen nicht mehr 
moglich waren. 

Morgan sch10B freilich, daB keine Kernteilung statt
gefunden habe. Diese Annahme laBt es aber ·unerklart, warurn 
nach dem Zuriickbringen der Eier aus dem hypertonischen in 
normales Secwasser so rasch ein Zerfall der Eier in mehrere 
Zellen stattfindet. Um iiber diese Schwierigkeit hinwegzukommen, 
nahm Morgan an, daB die hypertonische Losung die Bildung 
kiinstlicher Astrospharen im Ei veranlasse und daB diese Astro
spharen die rasche Teilung des Eies veranlassen, nachdem das
selbe in normales Seewasser zuriickgebracht war. Um jene Zeit 
stellte die Mehrzahl der Autoren sich vor, daB die Astrospharen 
die aktiven Organe der Kernteilung seien. Auf Schnittpraparaten 
konnte Morgan 2) in der Tat die Existenz von mehreren Astro
spharen im Ei nachweisen. Unabhangig von Morgan und von 
einem andern Gesichtspunkt aus nahm urn diese Zeit auch Mead 
die Frage nach der Bedeutung der Zentrosomen experimentell 
in Angriff. Boveri hatte die Ansicht ausgesprochen, daB 
das unbefruchtete Ei sich deshalb nicht zu entwickeln vermoge, 
weil ihm der Apparat zur Zellteilung fehle, namijch die Zentro
somen. Nach Boveri regt das Spermatozoon die Entwicklung 

1) Morgan, Anat. Anzeiger 9, Nr. 5 u. 6, 1893. 
2) Morgan, The Production of Artificial Astrospheres. Arch. f. 

Entwicklungsmechanik 3, 339, 18-96. 
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des Eies dadurch an, daB es ein Zentrosom ins Ei tragt. Da
durch wird das letztere in den Stand gesetzt, seine Teilung Zll 

beginnen. Nul' das Zentrosom solI die Ursache del' Teilung 
sein. Mead ·weist nun darauf hin, daB bei gewissen Eiern, 
z. B. dem Ei von Chatopterus, das Spermatozoon eine ganz 
andere Wirkung hat. So lange das Ei von Chiitopterus im 
Ovarium ist, gibt es keine Polkorperchen ab, sobald es abel' 
ins Seewasser kommt, beginnt die Reifung, und es kommt zur 
Spindelbildung, die del' Abschnurung des ersten Polkorperchens 
voraufgeht. 

Auf dies em Stadium bleibt das Ei stehen, solange kein 
Spermatozoon ins Ei eindringt. ,,1m Ei von Chatopterus bildet 
sich ein vollstandiger Amphiaster mit Zentrosomen, Zentro
spharen, Astrospharen und Spindelfasern, und dieses System 
bleibt stundenlang bestehen, wenn das Ei unbefl'uchtet im See
wasser .bleibt; und das gleiche gilt fur die Eier von vielen 
anderen marinen Anneliden. Diese kompliziel'te Maschine fur 
die mitotisehe Zellteilung wird abersofort in Bewegung gesetzt, 
sobald das Spermatozoon ins Ei eintritt, obwohl das Sperma
tozoon und seine Zentrosomen in einem weit davon entfernten 
Teil des Eies sieh befinden. AUe Phasen del' weitern Bildung 
del' Polkorperchen sind unabhangig von den karyokinetisehen 
Anderungen in del' Umgebung des Spermatozoons. Da also bei 
diesel' Form die Oozyte sich nieht teilt, bis del' Same in das 
Ei tritt, obgleich die Zentrosomen und del' ganze Amphiaster 
vorhanden sind, so ist del' Verdacht berechtigt, daB aueh im 
reifen Ei von anderen Fol'men, z. B. dem Seeigel, die l\'litose 
nicht bloB dadurch gehindert ist, wei I ein Zentrosom fehlt, und 
daB die Mitose nieht bloB dadurch angeregt wird, weil ein 
neues Zentl'osom ins Ei gebl'aeht wird, um eine Kernspindel
figur zu bilden".l) 

Mead sehlieBt, daB fiir die Zellteilung ein Reiz notig sei, 
demjenigen vergleiehbar, del' den motorisehen Apparat von 
Pigmentzellen, Leukozyten odeI' Muskelzellen in Bewegung 
setzt. Urn nun dies en Gedanken wei tel' auszufUhren, steUte er 

1) A. D. Mead, The Rate of Cell Division and the Foundation of 
the Centrosome. Biological Lectures delivered at Woods Hole 1896/97, 
201. Boston 1898. 



Geschichte der erst en Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese. 33 

nach dem Rat von C. W. Greene einigeVersuche iiber die 
Wirkung von Salzen an. Er benutzte die Salze, welche seit 
Ringer in der Zirkulationsfliissigkeit fUr das Herz angewendet 
werden und fand, daB, wenn man eine kleine Menge, 1/4 bis 
1/2 %, KCI zum Seewasser setzt, der Amphiaster des ersten 
Oozytenstadiums seine Tatigkeit sofort wieder aufnimmt. "Die 
Reifungsvorgange inklusive del' AusstoBullg des ersten und 
zweiten Polkorperchen& und die entsprechenden Anderungen in 
del' Form des Eies folgen einander mit derselben RegelmaBig
keit, wie wenn das Ei befruchtet wird." Eine weitere Ent
wicklung beobachtete abel' Mead an diesen Eiern nicht. Aus 
dies en Versuchen zieht Mead den SchluB, daB auch bei del' 
normalen Befruchtung von Chatopterus "das eintretende Sper
matozoon die mitotischen Vorgange in derselben Weise anregt, 
namlich durch die Ausiibung eines chemischen Einflusses auf 
das Ei und nicht dadurch, daB es dem Ei spezielle Organe del' 
Zellteilung liefel't". Diese Arbeit von Mead, die m. E. unter 
den zytologischen Abhandlungen einen hervorragenden Platz 
einnimmt, ist in del' Literatur wenig beriicksichtigt worden. 

1m Jahre 1899 veroffentlichte Morgan 1) neue und wichtige 
Beobachtungen iiber die Wirkung hypertonischer Losungen auf 
das Ei. Er fand namlich, daB unbefruchtete Eier, wenn sie 
mit hypertonischem See wasser behandelt waren, anfingen sich 
zu furchen, ohne sich jedoch zu Larven zu entwickeln. 

Diese Furchung hielt Morgan fUr eine abnorme Erschei
nung, die mit del' normalen Furchung in keiner Weise ver
gleichbar sei. "Die Form del' FUl'chung solcher Eier ist ganz
lich verschieden von del' normalen Furchung." N ach den Ab
bildungen, welche Morgan gibt, scheinen sich die Eier unge
fahr bis zum 16-Zellstadium, abel' nicht weiter entwickelt zu 
haben. "Die Zeit, welche fur eine Furchung erforderlich ist, 
ist oft sehr lang im Vergleich zur Zeit, welche fiir die normale 
Zellteilung erforderlich ist." "Das Resultat ist eine Masse 
sehr kleiner Kornchen odeI' Stucke. Diese Stucke bilden nie 
Zilien und produzieren keine Form, die irgend einem Stadium 

1) Morgan, The Action of Salt Solutions on the Unfertilized und 
Fertilized Eggs of Arbacia and of other Animals. Arch. f. Entwicklungs
mechanik 8, 448, 1899. 

L 0 e b, Parthenogenese. 3 
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des normalen Embryos vergleiehbar waren. Spater zerfallen 
diese Massen." (S. 454 u. 455.) Morgan war nieht darauf aus
gegangen, klinstliehe Parthenogenese zu erzielen, sondern es war 
ihm darum zu tun, zu zeigen, daB die Wirkung der hyper
tonisehen Lasung auf das Ei in der Hervorbringung klinstlieher 
Astrospharen und Zentrosomen besteht, und daB solche Astro
spharen und Zentrosomen die Organe der Zellteilung seien. 
Eine Entwieklung der mit hypertonisehem Seewasser behandelten 
unbefruehteten Eier zu Larven hielt er fUr vallig ausgesehlossen. 

Inzwisehen war ieh dureh die Resultate meiner Versuehe 
liber Ionenwirkungen zu der Frage geflihrt worden, ob es nieht 
dureh Behandlung unbefruehteter Eier mit modifiziertem See
wasser maglieh sei, unbefruehtete Eier zur Entwieklung zu 
Larven zu veranlassen. Versuehe liber die physiologisehe Wir
kung des galvanisehen Stromes hatten mieh zu der Ansieht ge
fUhrt, daB es sieh im letzteren Falle urn eine Ionenwirkung 

'handele, und da der galvanisehe Strom ein souveranes Reiz
mittel fUr Nerven und Muskeln ist, so braehte mieh das auf 
den Gedanken, daB vielleicht gerade Ionenwirkungen allen bis 
dahin nicht naher analysierten Reizwirkungen zugrunde liegen 
konnten. Versuehe mit bestimmten Salzen zeigten nun, daB die 
Losungen von Natrium-, Lithium-, Casium- und Rubidium
salzen den Skelettmuskel zu rhythmischen oder wenigstens 
fibrillaren Zuckungen veranlassen konnen, wahrend die Kalzium-, 
Magnesium- und Strontiumsalze diese Zuekungen hemmen. 
Wir verdanken es also der Gegenwart der Kalziumsalze odeI' 
-ionen in unserem Elute, daB unsere Muskeln nieht fortwahrend 
zueken.1 ) 

Nun war es, wie erwahnt, dureh Hertwig und andere be
kannt, und ieh hatte es oft genug selbst bei Arbaeiaeiern be
obachtet, daB unbefruchtete Eier gewisser Seetiere gelegentlieh 
anfangen, sich zu teilen, vorausgesetzt, daB sie lange genug 
im Seewasser liegen. Das regte die Vermutung an, daB es sich 
mit dem Ei eben so verhalten moge, wie mit dem Muskel, 
namlieh, daB das Ei auch ohne Be£ruchtung sich entwickeln 
konne, daB aber etwas im Seewasser enthalten sei, das die 
Entwicklung hemme, ahnlich wie das im Elut enthaltene Ca 

1) Loeb, Festschrift fur Fick. Wlirzburg 1899. 
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und Mg die fibrillaren Zuekungen des Muske1s hemmt. leh be
seh10B daher Versuehe daruber anzustellen, ob es nieht mog-
1ieh sei, dureh Anderung der Konstitution des Seewassers die 
unbefruehteten Seeige1eier zur Entwiek1ung zu Larven zu ver
an1assen. leh daehte zunaehst, daB das dureh Rydroxy1ionen 
oder dureh Wassersto££ionen gelingen miisse. l!'ruhere Versuehe 
hatten namlieh ergeben, daB die Erhohung der Konzentration 
der Hydroxylionen innerhalb gewisser Grenzen die Entwieklung 
des befruehteten Seeige1eies besehleunigt. 1 ) 

E3 war ferner denkbar, daB die Kohlensaurebildung in den 
unbefruehteten Eiern selbst die Ursaehe war, daB dieselben bei 
langerem Liegen im Seewasser anfingen, sieh zu furehen. So 
versuehte ieh zunaehst, ob es nieht mog1ieh sei, dureh • Alkalien 
oder Sauren die Entwieklung des unbefruehteten Seeige1eies 
zu Larven zu veranlassen. 2) Meine neuesten Versuehe haben 
gezeigt, daB dieser Gedanke riehtig war, aber dureh einen 
sonderbaren Nebenumstand gelangte ieh damals nieht zum 
Ziele. leh war damals namlieh der Meinung, daB fur die 
physiologiehe Saurewirkung nur das Wassersto£fion in Betraeht 
komme, und deshalb wandte ieh nur Mineralsauren an. leh 
habe seitdem gefunden, daB nur die l!'ettsauren sieh hier wirk
sam erweisen. Ratte ieh Fettsauren statt der Mineralsauren an
gewendet, so ware die Entwicklung dieses Gebietes um flinf 
Jahre abgekiirzt worden. 

Dagegen gelangen die Versuehe bei einem Zusatz von 
Mg Cl2 zum Seewasser, vorausgesetzt, daB gleiehzeitig der osmo
tische Druck des Seewassers erhoht wurde. 3 ) Unbefruchtete 
Seeigeleier, welche zwei Stunden lang einer solehen hyper
tonisehen Mischung ausgesetzt waren, entwickelten sieh hinter
her zu Larven, die zum Teil das normale Pluteusstadium er
reiehten. Damit war derjenige Sehritt getan, der die syste-

1) Loeb, Uber den EinfiuB von Sauren und Alkalien auf die 
embryonale Entwicklung und das Wachstum. Arch. f. Entwicklungs
mechanik 7, 631, 1898. 

2) Loeb, Am. Journ. of PhysiolollY 3, 434, 1900. Ubersetzt in 
"Untersuchungen zur kiinstlichen Parthenogenese" 1906, 77. 

3) Loeb, On the Nature of the Process of Fertilization and the 
Production of Normal Larvae (Plutei) from the Unfertilized Eggs of the 
Sea Urchin. Journ. of Physiology 3, 135, 1899. (Untersuchungen S. 19.) 

3* 



36 Geschichte der ersten Versuche tiber kunstliche Parthenogenese. 

matische Analyse des Befruchtungsvorganges ermoglichte. Wir 
besitzen namlich nur ein einziges Kriterium, das uns zu ent
scheiden erlaubt, ob ein Eingri££ am Ei ahnlich wirkt, wie der 
Eintritt des Spermatozoons in dasselbe, und dieses Kriterium 
besteht darin, ob der betre££ende Eintritt zur Bildung einer 
Larve fiihrt. Die bloBe Anregung zur Zellteilung genugt hierzu 
nicht, da beispielsweise im FaIle der Tumoren- und Gallen
bildung Zellteilungen eintreten, welche nicht zur Bildung von 
Larven fuhren. Diese Unterscheidung zwischen einer Zellteilung, 
welche die Grundlage normaler Entwicklung und normalen 
Wachstums bildet, und einer Zellteilung, die zur Bildung von 
pathologischen Produkten fuhrt, ist ja auch praktisch von Be
deutung: 

Es ist nun nicht meine Absicht, auf aIle Versuche uber 
kunstliche Parthenogenese in dieser Schrift einzugehen. Wir 
werden uns vielmehr auf diejenigen Versuche beschranken, die 
dazu beitragen, eine Einsicht in den Charakter der Entwick
lungserregung zu gewinnen. Wir beginnen mit den Versuchen 
am Seeigelei, das sich anscheinend am besten fur derartige 
Versuche eignet. Die Seeigelformen, mit deren Eiern ich arbeitete, 
waren Arbacia vom Atlantischen Ozean (Woods Hole) und 
Strongylocentrotus purpuratus und franciscanus vom Stillen 
Ozean (Pacific Grove). 

Die Eier dieser beiden Formen entwickeln sich nur, wenn 
sie durch Samen oder durch die hier zu beschreibenden che
mischen Methoden zur Entwicklung veranlaBt werden. Die 
Eier des kalifornischen Seeigels S. purpuratus haben die ge
ringste Tendenz zur parthenogenetischen Entwicklung, die ich 
uberhaupt beobachtet habe. Selbst bei tagelangem Liegen in 
Seewasser findet in keinem Ei eine Furchung oder Kernteilung 
statt. Aus diesem Grunde ist dieses letztere Ei am allergeeignetsten 
fur diese Versuche. 
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V. Die ersten Versuche fiber die osmotische 
Entwicklungserregung des unbefruchteten 

Seeigeleies (Arbacia). 

1. Wie schon erwahnt, begann ieh meine Versuche init der 
Erwartung, daB es gelingen miisse, die unbefruehteten Eier 
dureh Behandlung mit Basen oder Sauren zur Entwieklung 
anzuregen. Eine Reihe von W oehen hindureh stellte ieh im 
Sommer 1899 an den Eiern eines Seeigels, Arbaeia, in Woods 
Hole (am Atlantisehen Ozean) Versuehe in dieser Riehtung an, 
ohne jedoeh ein anderes Resultat zu erzielen, als daB un
befruehtete Eier . von Arbaeia, die in 100 eem Seewasser + 1 eem 
n 

-10 -NaHO gebraeht wurden, naeh etwa fiinfstiindigem Ver-

weilen in dieser Losung anfingen sieh zu furehen. Die Fur
chung war aber sehr unregelmaBig und ging nieht iiber die 
ersten Stadien, 2 oder 4 Zellen, hinaus. Daneben zeigten die 
Eier eine Tendenz zu amoboiden Formanderungen. Die Ver
suehe mit Sauren (HOI, HN03 , H 2S04) ergaben, daB in an
gesauertem Seewasser keine Furehung eintrat, daB aber ein 
paar Furehungen an unbefruehteten Eiern beobachtet wurden, 
wenn sie etwa 10 Minuten in 100 eem Semvasser + 2 oder 3 cem 

l~ -HOI gebraeht und dann in normales Seewasser zuriick

gebraeht wurden.1) Auch Versuehe mit Salz16sungen, die mit 
dem Seewasser isosmotiseh waren, gaben keine besseren Resultate. 
Ais auf diese Weise der Sommer 1899 fast ganzlieh mit er
folglosen Bemiihungen hingegangen war, versuehte ieh zuletzt 
die Wirkung hypertoniseher Losungen. leh lieB 10/8 m (gram
molekulare) Losungen von den im Seewasser enthaltenen 
Salzen NaOI, KOI, OaOl2 und MgOl2 herstellen und misehte 
dieselben in versehiedenen Verhaltnissen mit Seewasser. Nach 
langeren Versuchen fand ieh, daB die unbefruehteten Seeigel
eier, wenn sie zwei Stunden lang einer Misehung von 50 eem 
Seewasser + 50 cem 10/8 m MgOl2 ausgesetzt und dann in 

1) L 0 e b, On the Artificial Production of Normal Larvae from the 
Unfertilized Eggs of the Sea Urchin. Am. Journal of Physiology 3, 
434, 1900. - "Untersuchungen zur kiinstlichen Parthenogenese "1906,77. 
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normalesSeewasser zuriickgebracht wurden, sich zu schwimmenden 
Pluteen entwickelten.1) lch erwartete, daB das gleiche Resultat 
auch mit NaCl, KCl und CaC12 erzielt werden miiBte, das war 
aber zu meiner Dberraschung nicht der Fall. Da die Laichzeit 
inzwischen abgelaufen war und mir nur ein paar Seeigel zur 
Verfiigung standen, so benutzte ich dieses Material dazu, um 
wenigstens das eine Resultat sicherzustellen, namlich daB es 
in der Tat moglich ist, nicht nur Blastulen, sondern auch 
Gastrulen und Pluteen aus den unbefruchteten Seeigeleiern 
hervorzubringen, und daB hier keine Tauschung oder lnfektion 
durch Spermatozoen im Spiele war. 

Fast jeder sprach nach der Veroffentlichung meiner Ver
suche den Verdacht aus, daB hier wohl eine Tauschung vorliege, 
und ich selbst wurde ebenfalls bei der Ausfiihrung der ersten 
Versuche von derartigen Zweifeln gequalt und richtete daher 
meine ganze Energie darauf, mich davon zu iiberzeugen, daB ich 
nicht das Opfer eines Irrtums oder einer Fehlerquelle geworden 
war. Acht groBere Versuchsreihen, jede mit einer groBen Zahl 
verschiedener Losungen, die ich noch in Woods Hole ausfiihren 
konnte, und mit vielen Kontrollversuchen stellten dann fest, daB 
mir die kiinstliche Hervorbringung von Larven aus dem un
befruchteten Ei gelungen war. Dann aber trat die weitere 
Frage heran, ob denn in der Tat nur die Konzentrations
erhohung des Seewassers mit Magnesiumchlorid eine solche 
Wirkung habe. 1m Februar 1900 nahm ich die Versuche in 
Pacific Grove an der kalifornischen Kiiste wieder auf. Mein 
damaliger Assistent Dr. Garrey begleitete mich, und es gelang 
uns festzustellen, daB nicht nur eine Konzentrationserhohung 
mit MgC12 , sondern auch mit NaCl und Zucker die Entwicklung 
der unbefruchteten Eier der dortigen Seeigel, Strongylocentrotus 
purpuratus und franciscanus, hervorruft. Zugleich aber stellte 
ich fest, daB die sorgfaltigste Sterilisation des Seewassers und 
der lnstrumente und die Ausschaltung aller moglicher Fehler
quellen die Resultate nicht verschlechterte. Aber neben diesen 
willkommenen Resultaten machten wir auch eine sehr unwill-

1) In der vorhin zitierten ausfiihrlichen Mitteilung dieser ersten 
Versuche (1900) wies ich ausdriicklich darauf hin, daB die Erhohung des 
osmotischen Drucks der Lasung eine notwendige Bedingung des Ver
suches sei. Delage und Bataillon haben das offenbar iibersehen. 
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kommene Erfahrung, die mir lange unverstandlich blieb: Die 
Resultate in Pacific Grove waren nicht so konstant wie in 
Woods Hole. An manchen Tagen "gingen" die V ersuche in 
Pacific Grove sehr schon, dann aber folgten Tage, an denen 
dieselben Losungen, die bis dahin gute Resultate gegeben 
hatten, vollig oder fast vollig wirkungslos blieben. lch wuBte 
keinen Grund hierfiir anzugeben und verschob die Veroffent
lichung dieser Resultate, bis ich Gelegenheit batte, sie in Woods 
Hole an Arbacia noch einmal zu wiederholen. lch iiberzeugte 
mich im Sommer 1900 in Woods Hole, daB auch fUr Arbacia 
die Mg-lonen keine spezifische Rolle spielen, sondern daB es 
nur auf die geeignete Erhohung des osmotischen Drucks an
kommt.1) Wenn der osmotische Druck des Seewassers nur um 
etwa 50 % erho ht wurde, so war es gleichgiiltig, ob die Druck
erhOhung durch Zusatz von Elektrolyten wie MgCI2 , NaCI, 
KCI oder CaCl2 oder durch Zusatz von Nichtleitern wie Rohr
zucker und Harnstoff herbeigefiihrt wurde. Die Versuche an 
den Eiern von Arbacia in Woods Hole gab en viel konstantere 
Resultate als die Versuche an Strongylocentrotus in Pacific 
Grove. Der Umstand, daB im Jahre vorher die kiinstliche 
Parthenogenese nur bei der Konzentrationserhohung des See
wassel'S mit MgCl2 gelungen war, lag daran, daB die von einem 
Assistenten hergestellten Losungen der Salze, mit denen ich 
arbeitete, nicht, wie ich voraussetzte, isosmotisch waren; viel
leicht war auch die von mir benutzte MgCl2-Losung etwas 
alkalisch, wahrend die anderen Salzlosungen eine neutrale 
Reaktion besaLlen. 

2. Da uns nun die quantitative Seite dieser Versuche 
besonders in dieser Schrift interessiert, so miissen wir etwas 
genauer auf die fiir die Entwicklung notige Erhohung des 
osmotischen Druckes eingehen. Professor W. E. Garrey hat 
den osmotischen Druck des Seewassers in Woods Hole mit 
der Gefrierpunktsmethode sehr genau bestimmt und gefunden, 
daB das Seewasser daselbst eine Gefrierpunktserniedrigung von 
1,818° hat, wahrend das flieBende Wasser des Laboratoriums 

1) L 0 e b, Further Experiments on Artificial Parthenogenesis and the 
Nature of the Process of Fertilization. Am. Journ. of Physiol. 4, 178, 
1900. (Untersuchungen tiber ktinstliche Parthenogenese S. 154.) 
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eine etwas hohere Konzentration besitzt, namlich L1 = 1,83°.1) 
Gefrierpunktsbestimmungen an reinen NaCI-Losungen ergaben 

fiireine ; NaCI-Losung L1 = -1,75°, fiir eine~van't Hoffsche 

m 
Losung, d. h. fiir eine Mischung von 100 ccm -2 NaCl, 2,2 ccm 

~ KCI, 2,0 ccm ~ CaCI2 , 12 ccm ~ MgCl2 , ist die Gefrierpunkts

erniedrigung betrachtlicher, namlicl! 1,84°.2) Das liegt an dem 
Umstand, daB MgCl2 und CaCl2 sich in drei Ionen dissoziieren. 
1m Seewasser sind aber nicht 12 ccm MgCl2 sondern 7,8 ccm 

MgCl2 + 3,8 ccm MgS04 , und eine genaue ~ van't Hoffsche 

Losung hat also einen etwas geringeren osmotischen Druck. 
Jedenfalls ist der Unterschied zwischen dem osmotischen Druck 

einer van't Hoffschen Losung und dem einer ; NaCl-Losung 
gering. 3) 

lch fand nun, daB in Woods Hole kiinstliche Partheno
genese bei Seeigel-Eiern hervorgerufen werden kann, wenn die
selben ein bis zwei Stunden in eine Mischung von gO ccm 
Seewasser + 10 ccm 21/2 n NaCI oder KCI gebracht werden. 
Die Erhahung des osmotischen Druckes dieser Lasung war 
relati v gering, sie betrug namlich etwas weniger als 40 ° / odes 
osmotischen Druckes des Seewassers. 4) lch erhielt schwimmende 
Larven, wenn die Eier von Arbacia etwa zwei Stunden lang 
in eine der folgenden Losungen gebracht wurde, namlich 

100 ccm See wasser + 25 ccm 2 n Rohrzucker 
82 ccm See wasser + 171/2 ccm 21/2 n Harnstoff. 

Es handelte sich hier urn sehr geringe Erhohungen des osmo
tischen Druckes. 

Selbst eine reine Rohrzuckerlasung von relativ 
geringem osmotischen Druck geniigte, urn die unbefruch
teten SeeigeIeier zur Entwicklung zu veraniassen. Eier von 

1) W. E. Garrey, The Osmotic Pressure of Sea Water and of the 
Blood of Marine Animals. Biolog. Bulletin 8, 257, 1905. 

2} Nach privaten Mitteilungen von Prof. Garrey. 
3} Das Seewasser in Pacific Grove hat nach Garrey eine Gefrierungs

erniedrigung von 1,900. 
4) Am. Journ. of Physiol. 4, 178, 1900. (Untersuchungen S.154.) 
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Arbaeia wurden zwei Stunden lang in eine Lasung von 60 cern 
2 n Rohrzueker + 40 cern destilliertes Wasser gebraeht oder 
selbst in 55 cern 2 n Rohrzueker + 45 cern destilliertes Wasser. 1) 
1m letzteren Falle handelte es sieh urn eine sehr geringe Er
hahung des osmotisehen Druekes.2) Niehtsdestoweniger regte 
diese Behandlung der Eier die Entwieklung an, die aber nie 
iiber das Blastulastadium ging und im allgemeinen nieht einmal 
so weit. Die Entwieklung der Eier blieb meist auf den ersten 
Furehungsstufen stehen. Wir werden spater sehen, daB fur 
die Erzeugung der Pluteen die hypertonisehe Losung eine 
ziemlieh hohe Konzentration der HO-Ionen haben muB. Der 
Umstand, daB das Seewasser in Woods Hole eine relativ hohe 
Konzentration der Hydroxylionen hat, erklart vielleieht, warum 
die Resultate mit hypertonisehem See wasser dort relativ gut 
ausfielen. Ieh publizierte dieses Zuekerexperiment, urn keinen 
Zweifel zu lassen, daB die hypertonisehe Lasung nur vermoge 
ihres Wasserentziehungsvermogens wirkt, und daB es sieh nieht 
urn die spezifisehe Wirkung von Salzen oder deren Ionen handelt. 

N oeh einen anderen theoretiseh wiehtigen Punkt stellt diese 
Versuehsreihe fest. In der hypertonisehen Lasung verliert das 
Ei Wasser; wird es aber in norm ales Seewasser zuriiekgebraeht, 
so nimmt es natiirlieh wieder Wasser auf. Es best and nun 
die Frage, ob die Entwicklungserregung hier nur von der 
Wasserentziehung abhangt, oder ob das Wiedersehwellen des 
Eies, wenn es aus dem hypertonisehen in normales Seewasser 
zuriiekgebraeht wird, etwas mit dem Resultat zu tun hat. 
Zu dem Zweek wurden unbefruehtete Eier des Seeigels dauernd 
in sehwaeh hypertonisehes Seewasser gebraeht, namlieh 93 cern 
Seewasser + 7 cern 21/2 n NaCl-Losung. Es stellte sieh 
nun heraus, daB in einer solehen Lasung die Eier anfangen, 
sieh zu entwiekeln, und daB einige die Blastulastufe erreiehen 
und umhersehwimmen. DaB sie sieh nieht weiter entwiekeln, 
liegt daran, daB die hypertonisehe Lasung die Eier sehadigt, 
wenn sie zu lange in derselben bleiben. Der Versueh zeigt 
also, daB, soweit die entwieklungserregende Wirkung der hyper-

1) Am. Journ. of Physiol. 4, 178, 1900. (Untersuchungen S. 154.) 
2) Wir werden spater sehen, daB die osmotische Wirksamkeit einer 

reinen Rohrzuckerlasung betrachtlich haher ist als ihr theoretisch be
rechneter Wert. 



42 Osmotische Entwicklungserregung des unbefruchteten Seeigeleies. 

tonischen Lasung in Betracht kommt, es nicht natig ist, 
die Eier wieder in normales Seewasser zuriickzubringen. Das 
letztere ist nur natig, wenn wir die Eier in voller Lebensfahigkeit 
erhalten wollen. 

Urn nun auch anzudeuten, in welcher Richtung ich damals 
die ErkHirung del' kiinstlichen Parthenogenese suchte, so sei 
erwahnt, daB ich die Wirkung del' hypertonischen Lasung mit 
del' Verfliissigung del' Kernmembran und anderer Kernbestand
teile in Beziehung setzte.1 ) Eine solche Verfliissigung muG natiir
lich bei jeder Kernteilung eintreten; allein ich glaube, daB 
diese Verfliissigung eine indirekte Folge chemischer Prozesse ist, 
welche durch die hypertonische Lasung im Ei angeregt werden, 
und nicht eine direkte Wirkung del' hypertonischen Lasung. 

Da nun die hypertonische Lasung lediglich vermage ihres 
osmotischen Druckes wirkt und da del' osmotische Druck nur 
von del' Zahl del' Molekiile resp. lonen in del' Volumeinheit 
del' Fliissigkeit, abel' nieht von del' ehemisehen Natur del' Mole
kiile odeI' lonen abhangt, so soUten sieh aIle Lasungen gleieh 
gunstig fur die Entwicklungserregung erweisen. Wie wir nun 
schon erwahnten, erleidet diesel' SehIuG eine Einsehrankung 
durch die giftigen Nebenwirkungen der Lasungen gewisser Stoffe. 
So ist es kaum natig zu erwiihnen, daB beispielsweise Kupfer
salze zu giftig sind, urn fUr diesen Zweck in Betracht zu 
kommen. Abel' auch eine reine NaCl-Lasung ist nieht so 
gunstig wie beispielsweise eine Mischung von NaCl, KCl und 
Ca012 in clem Verhaltnis, in welehem diese drei Stoffe im See
wasser vorhanden sind. Das hiingt damit zusammen, daB eine 
reine NaCl-Lasung auf die Dauer die Eier sehadigt oder tatet, 
und daB diese giftige Wirkung des NaCl durch den Zusatz von 
etwas KCl und CaC12 gehemmt wird. Das gilt nieht nur fUr 
die Seeigeleier, sondern fiir die meisten, wenn nieht aIle, 
tierisehen und pflanzliehen Zellen. Die Zeit, welche erforder
lich ist, damit die Zellen in einer reinen NaCl-Lasung sterben, 
ist fUr versehieclene Zellen sehr versehieden; die unbefruchteten 
Eier des Seeigels kannen beispielsweise viel langeI' in einer 
solchen Lasung bleiben, ohne zu leiden, als die befruchteten 
Eier. Die Giftigkeit einer rein en Koehsalzlasung nimmt ferner 

1) Loe b, Am. Journ. of Physiol. 4,178, 1900. (Untersuchungen S. 163.) 
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mit dem osmotischen Druck der Losung und mit der Konzen
tration der HO-Ionen zu. 

Die unbefruchteten Eier von Strongylocentrotus purpuratus 
m 

konnen in einer 2 NaCI-Losung bei 15° O. Hinger als 24 Stun-

den bleiben, ohne ihre Befruchtungsfiihigkeit einzubuBen. In 
einer alkalischen NaOI-Losung von hOherem osmotischen Druck 
ist die Giftigkeit erheblich hoher. 1) Man erhalt deshalb eine 
etwas groBere Menge guter Larven, wenn man als hypertonische 
Losung eine Mischung von NaOI, KOI und OaOl2 im richtigen 
Verhiiltnis wiihlt, als wenn man eine reine Ohlornatriumlosung 
von demselbem osmotischen Druck benutzt. Je mehr die 
hypertonische Losung in ihrer Zusammensetzung dem See wasser 
sich niihert, um so geringer sind die schiidigenden Neben
wirkungen der hypertonischen Losung. Aus diesem Grunde 
benutze ich meist zur Herstellung der hypertonischen Losung 
Seewasser, dessen Konzentration durch Zusatz einer passenden 
Menge einer 21/2 n NaCI-Losung auf die gewunschte Hohe ge
bracht wird. Die minimale Konzentration, in der die vel'
schiedenen hypertonischen Losungen wirken, ist fur die Losung 
verschiedener Stofl'e verschieden. Das liegt wohl daran, daB 
die Eier nicht in idealem Sinne semipermeabel sind. Wir 
werden auf diesen Umstand spater genauer eingehen. 

3. Die nachsten Versuche gingen darauf aus, festzustellen, 
ob die hier erlangten Resultate nur eine Eigentumlichkeit der 
Seeigeleier sind, oder 0 b die kiinstliche Parthenogenese bei 
den Eiern aller Tiere hervorgerufen werden kann. Dabei war 
es fUr mich zuerst Nebensache, durch welche Methode die Ent
wicklungserregung gelang, solange es nur moglich war, die 
unbefruchteten Eier zur Entwicklung zu bringen. Die Versuche 
sollen aber doch kurz erwiihnt werden, da die hier gewonnenen 
Erfahrungen auf die weitere Entwicklung des Gebiets von 
EinfluB blieben. Noch im Jahre 1900 gelang es mir zu zeigen, 
daB die Eier eines marinen Wurms, Ohiitopterus, sich ohne 
Erhohung des osmotischen Druckes des Seewassers durch Zusatz 

1) Loeb, Dber die Ursachen der Giftigkeit einer reinen Chlor
natriumlosung und ihrer Entgiftung durch K und Ca. Biochem. Zeitschr. 
2, 81, 1906. 
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von Saure zu demselben oder durch Zusatz von irgend einem 
Kaliumsalz zur Entwicklung bringen lassen. 1 ) 

Ferner stellten Neilson und ich fest, daB durch beliebige 
anorganische Sauren - d. h. durch Wasserstoffionen - die 
unbefruchteten Eier des Sees terns (Asterias Forbesii) zur Ent
wicklung der Larven veranlaBt werden konnen. 

1m Verein mit Fischer ermittelte ich, daB Zusatz eines 
Kalziumsalzes zum Seewasser die Entwicklung der unbefruch
teten Eier eines marinen Wurms, namlich Amphitrite, veran
laBt.2) Wir kommen auf diese Versuche spater zuruck. 

VI. Fortsetzung dieser Versuche: Die osmotische 
Entwicklungserregung der Eier des kalifornischen 

Seeigels (Strongylocentrotus purpuratus und 
franciscanus ). 

Es war auffallend, daB diese Methode der osmotischen 
Druckerhohung, welche in Woods Hole an Arbacia gute Resul
tate ergab, zu schwankenden Resultaten bei den Eiern der 
kalifornischen Seeigel fiihrte. Wenn eine Methode bald gute, 
bald schlechte Resultate gibt, so darf man darauf rech
nen, daB noch eine wesentliche Variable im Spiele ist, die 
unberucksichtigt geblieben ist. lch dachte lange Zeit, daB die 
Temperatur diese Variable sei, fand aber, daB auch bei Be
rucksichtigung dieser Moglichkeit die Resultate der rein osmo
tischen Entwicklungserregung in Pacific Grove ihren unsicheren 
Charakter beibehielten. Als ich nun im Jahre 1906 meine 
Versuche uber die Ursachen der Giftigkeit einer reinen Chlor
natriumlosung fortsetzte, wurde meine Aufmerksamkeit wieder 
auf die Bedeutung der Konzentration der Hydroxylionen bei 
der Entwicklung gelenkt; und dabei wurde mil' der Untel'schied 

1) Loeb, Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese bei Anneliden 
(Chaetopterus) und die Natur des Befruchtungsprozesses. Am. Journ. of 
Physiol. 4, 423, 1901. (Untersuchungen S.167.) 

2) Loeb, Fischer und Neilson, Weitere Versuche iiber kiinst
liche Parthenogenese. PRiigersArch. 87, 594, 1901. (Untersuchungen S. 278.) 
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in der Alkalinitat des Seewassers in Pacific Grove und Woods 
Hole und die mogliche Bedeutung dieses Unterschiedes klar. 
Das Seewasser im Laboratorium in Woods Hole gab mit Phe
nolphthalein eine sehr kraftige Rotfarbung, wahrend das See
wasser in Pacific Grove, das flir die Versuche frisch aus dem 
Ozean geschopft wurde, mit Phenolphthalein farblos bleibt. Es 
gibt aber mit Neutralrot eine Orangefarbung. Daraus folgt 
auf Grundlage der Arbeiten von Friedenthal und Salm, daB 
das Seewasser, das bei meinen Versuchen in Woods Hole be
nutzt wurde, eine Konzentration der Hydroxylionen hatte, die 
> 10-5 normal war, wahrend das Semvasser in Pacific Grove 
eine Konzentration der Hydroxylionen hat, die niemals den 
Wert 10-5 normal erreicht, aber > 10-6 normal ist. Meine Versuche 
hatten mir auch gezeigt, von welcher auBerordentlichen biolo
gischen Bedeutung schon ganz geringe Unterschiede in der Konzen
tration der Hydroxylionen sind. Urn ein Beispiel zu geben: Stellt 
man sich eine neutrale Losung von NaCI, KCI, CaCI2• MgCI2 , 

MgSO.j, her, welche diese Salze in dem Verhaltnis enthalt, in dem 
dieselben im Seewasser enthalten sind, und welche denselben 
osmotischen Druck wie das Seewasser hat, so entwickelt sich 
im allgemeinen kein (mit Samen) befruchtetes Ei von Strongy
locentrotus in einer solchen Losung; vorausgesetzt, daB die 
Eier durch vorheriges wiederholtes Waschen in einer neutralen 
Losung von allen Spuren von Alkali an ihrer Oberflache be
freit sind. Die Eier fangen vielleicht an, sich zu furchen, und 
einzelne konnen das Vier- oder Achtzellenstadium erreichen, 
aber dann hort im aHgemeinen die Entwicklung auf. Fugt 

n 
man aber zu 50 cern dieser Losung 0,1 oder 0,2 ccm einer 100 
Losung von NaHO zu, so entwickeln sich viele oder aHe Eier 
zu Larven; obwohl dieser Zusatz von Alkali so gering ist, daB 
er die Losung, die mit Neutralrot rot ist, nur fur ein paar 
Minuten gelb zu farben imstande ist. Die wenigen Molekule 
NaHO, die so in jedes Ei getrieben werden, geben die Mog
lichkeit flir die Entwicklung des Eies !1) Unter diesen Umstanden 

1) L 0 e b, D"ber die U rsachen der Giftigkeit einer reinen Chlor
natriumlOsung und ihrer Entgiftung durch K und Ca. Biochem. Zeitschr. 
2, 81, 1906. 
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lag es nahe, daran zu denken, daB die unerkannte Variable, 
welche fur die erwahnten Unsicherheiten der rein osmotischen 
Entwicklungserregung verantwortlich war, die Konzentration 
der Hydroxylionen in der hypertonischen Losung sein konnte. 
Der Gedanke erwies sich als richtig, und es gelang nunmehr 
mit einem Schlage, die Unzuverliissigkeit der Resultate, welche 
dieser Methode in Pacific Grove bisher angehaftet hatte, in 
hohem Grade zu beseitigen; es war nur notig, dem hyper
tonischen Seewasser eine genugende Menge Natronlauge zuzu
setzen.1 ) In dem Falle erhiilt man stets bei der osmotischen 
Methode positive Resultate, obwohl dieselben numerisch nicht 
einander gleich sind. Der Umstand, daB ohne den Zusatz 
von Alkali das hypertonische Seewasser manchmal die Ent
wicklungserregung unbefruchteter Seeigel in Pacific Grove ver
anlaBte, daB dorselbe aber sehr oft versagte, liegt daran, daB 
die minimale Konzentration der Hydroxylionen, welche fUr diese 
Art der Entwicklungserregung notig ist, fiir die Eier verschiedener 
Weibchen verschiedene Werte hat. Fur die Eier mancher 
Weibchen reicht eine Konzentration der Hydroxylionen zwischen 
10-6 und 10-5 n. aus; sehr oft ist eine solche Konzentration 
zu gering. Die Versuche ergaben mit voller Sicherheit, daB 
auch in solchen Fallen die rein osmotische Methode der Ent
wicklungserregung zur Entwicklung von Larven fuhrt, wenn 
man die Konzt'lltration der Hydroxylionen in dem hyper
tonischen See wasser erhoht.2 ) Der Zusatz von Alkali muB in 
manchen Fallen ziemlich hoch sein. In einem Versuche wurden 
zu je 50 ccm Seewasser + 10 cern 21/2 n N aCI-Losung 0, 0.5, 

n 
1,0, 1,5 und 2,0 ccm lO NaHO zugesetzt. Die unbefruchteten 

1) Loeb, Zur Analyse der osmotiRchen Entwicklungserregung unbe
fruchteter Seeigeleier. Pfiugers Arch. 118, 181, 1907. Eine vorIaufige 
Mitteilung dieser Versuche erfolgte in Proceedings New York Society for 
Experimental Biology and Medicine. Marz 1907. 

2) Auf die Bedeutung des Alkalizusatzes zur hypertonischen Lasung 
hatte ieh schon 1906 aufmerksam gemaeht (Pfiugers Arehiv 113, 505): 
"leh habe auch den Eindruek gewonnen, daB hypertonisches See wasser 
rascher die kunstliche Parthenogenese unbefruchteter Seeigeleier hervor
ruft, wenn es sehwach alkaliseh, als wenn es neutral (mit Phenolphthalein 
als Indikator) ist, beabsiehtige aber, hieruber noch weitere Versuehe an
zustellen. " 
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Eier eines Weibchens wurden in diese Losungen verteilt und 
nach 60, 90, 120, 150 und 240 Minuten wurde je eine Portion 
der Eier in norm ales Seewasser ubertragen. Die Temperatur 
des hypertonischen Seewassers war 131 / 20 O. N ur zwei dieser 
Losungen, namlich die mit der hochsten Konzentration der 
Hydroxylionen (1,5 und 2,0 ccm NaHO zu 50 ccm des hyper
tonischen Seewassers) veranlaBten die Eier sich zu Larven zu 
entwickeln (Expositionsdauer 11/2 Stunden). Ein Teil dieser 
Larven erreichte das Pluteusstadium und schwamm an der 
Oberfliiche des GefaBes. 1m allgemeinen genugt der Zusatz 
von weniger Natronlauge fUr die Entwicklungserregung, und 
fUr die Eier von manchen Weibchen ist die im Seewasser vor
handene Konzentration der HO-10nen ausreichend. Es ist 
schwer zu sagen, warum der Betrag von Alkali, der fur die 
Wirksamkeit hypertonischer Losungen erforderlich ist, so groBen 
Schwankungen unterliegt. 

Die Erkenntnis der Bedeutung der Konzentration der 
Hydroxylionen fUhrte naturgemaB zu der Einsicht, daB die rein 
osmotische Methode der Entwicklungserregung in Wirklichkeit 
eine Funktion von wenigstens zwei Variabeln war, namlich der 
Erhohung des osmotischen Druckes und der Konzentration der 
Hydroxylionen. Zunachst war festzustellen, ob in einer neu
tralen Lasung durch Erhahung des osmotischen Druckes die 
unbefruchteten Seeigeleier zur kunstlichen Parthenogenese ver
anlaBt werden konnE'n. Es steUte sich heraus, daB auch die 
maximale Erhahung des osmotischen Druckes in einer neutralen 
Lasung meist, aber nicht immer, auBerstande ist, das unbe
fruchtete Ei von Strongylocentrotus purpuratus zur Entwicklung 
zu Larven zu veranlassen, gleichviel, wie lange das Ei auch 
einer solchen Lasung ausgesetzt bleibt. 1) Fur solche Versuche 
kann man das alkalische Seewasser nicht benutzen; ich wahlte 
daher als neutrale Lasung eine neutrale Mischung von 100 ccm 
N aOI, 2,2 ccm KOI, 1,5 ccm OaOl2 und 11,6 ccm MgOl~, alle 
Losungen halbgrammolekular. Diese Lasung ist im AnschluB 
an van't Hoff:;:, Bestimmung der Zusammensetzung des See-

1) In Woods Hole diirften die Resultate etwas bp,s~er ausfallen, als 
in Pacific Grove, weil dort das Seewasser, in welches die Eier nach 
der Behandlung mit neutralem hypertonischem Seewasser iiber
tragen werden, eine hohere Konzentration der Hydroxylionen besitzt. 
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wassers gewahlt, wonaeh die versehiedenen Salze in folgenden 
Verhaltnissen im Seewasser enthalten sind: 100 Molekiile NaCl, 
2,2 Molekiile KCl, 7,8 Molekiile MgCl2 , 3,8 Molekiile MgS04 

und etwas variierende Mengen von CaCl2 • (Eine solehe 
Misehung, die kiinstliehes See wasser darstellt, bezeiehne ieh als 
van't Hoffsehe Lasung.) leh habe mir die Vereinfaehung er
laubt, MgS04 dureh MgCl2 zu ersetzen, was fiir unsere Zweeke 
zulassig ist. Wie ieh dureh lange Erfahrung gefunden habe, 
darf eine halbgrammolekulare van't Hoffsehe Lasung als aus
reiehend isosmotiseh mit dem hiesigen Seewasser angesehen 
werden. 1) 

leh bezeiehne nun im folgenden eine solche van't Hoff
sehe Lasung als neutral, welehe mit Neutralrot sich eben noch 

rot farbt, die aber auf Zusatz von nur 0,1 oder 0,2 ccm :00 NaHO 

einige Minuten lang sich orange farbt, aber dann wieder rot 
wird. Die Konzentration der Hydroxylionen einer solchen 
Lasung liegt unter 1O-6n, aber so nahe an dieser Grenze, 
daB der geringste Alkalizusatz die Konzentration der HO-Ionen 
auf diese Hohe bringt; durch Diffusion der CO2 der Luft in 
die Losung sinkt aber die Konzentration der HO-Ionen alsbald 
wieder unter das Niveau von 10-6 n. 

lch will nun durch einige Beispiele die Tatsache erlautern, 
daB in neutraler Losung auch die starkste Erhohung des osmo
tischen Druekes die Eier nicht zur Umwandlung in Larven 
veranlaBt. Zu je 50 ccm einer neutralen van't Hoffschen 
Lasung wurden 8, 12, 16, 24 und 32 ccm 2 I / 2 n KCl-Lasung 
zugesetzt. Die Eier eines Weibchens wurden in diese Lasungen 
verteilt, nachdem sie durch zweimaliges Waschen in van' t 
Hoffscher Losung von jeder Spur von Seewasser befreit waren. 

1) Wir erwiihnten schon, daB nach Bestimmungen von W. E. Garrey 
die Gefrierpunktserniedrigung des Seewassers in Woods Hole = 1,818° 

ist; die Gefrierpunktserniedrigung einer ~ N a Cl- Losung ist = 1. 75 0, 

m 
die einer 2 van't Hoffschen Losung (100 Mol. NaCI, 2,2 KC1, 2 CaCl~, 

12 MgCI2) = 1,845°. Die Gefrierpunktserniedrigung des Seewassers in 
Pacific Grove findet Garrey = 1,90°, was derjenigen einer 0,54 m 
NaCI-Losung gleichkommt. (Gefrierpunktserniedrigung= 1,895°.) Garrey, 
Biolog. Bulletin 8, 287, 1904). 
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Diese VorsichtsmaBregel ist fUr derartige Versuche unerlaBlich 
und ist in all meinen Versuchen angewendet worden. Die 
Temperatur der hypertonischen Losung betrug 13 0 C. Nach 
25, 45, 75, 105, 145, 185 und 220 Minuten wurde je eine 
Portion der Eier aus jeder Losung in normales Seewasser iiber
tragen. Kein einziges Ei entwickelte sich zur Larve. In dem 
Zusatz von 32 ccm 21/2 n KCI zu 50 ccm der van't Ho£f
schen Losung ist die Grenze des zulassigen osmotischen Druckes 
erreicht, da bei noch hoherem osmotischen Druck sofort Zyto
lyse der Eier eintl'itt. 1) N och lehrl'eichel' ist der folgende Vel'
such, in welchem Seew-asser statt del' van't Hoffschen Losung 
angewendet wurde. Es handelte sich um Eiel', fUr die auch 
die Konzentl'ation der Hydroxylionen im See wasser unzureichend 
war. Zu je 50 ccm See"wasser wurde 4, 8, 12, 16, 24 und 
32 ccm 21/2 normale NaCI-Losung zugefUgt und ein Teil del' 
Eier eines Weibchens in diese Losungen verteilt. Nach 20, 40, 
70, 100, 135, 210, 273, 346 und 426 Minuten wurde je eine 
Portion der Eier in normales Seewasser zuriickgebracht. In 
keinem Fane entwickelte sich auch nur ein einziges Ei zu einer 
Larve. Manche Eier begannen den FurchungsprozeB, der aber 
bald zum Stillstand kam, ein Umstand, auf den wir spater 
zuriickkommen werden. Man hatte nun glauben konnen, daB 
es sich hier um Eier handelte, die iiberhaupt in keiner Weise 
durch osmotisehe Einwirkung zur Entwieklung gebraeht werden 
konnten. Es lieB sieh aber zeigen, daB es sieh hier nul' um 
eine zu niedrige Konzentration der Hydroxylionen handelte. 
Es wurde deshalb ein Kontrollversueh angestellt, in dem zu 
je 50 cem van't Hoffseher Losung + 16 eem 21 / 2n NaCI, 

n 
0, 0), 0,2, 0,4 und 0,8 eem 10 NaHO zugesetzt und ein Teil der 

Eier desselben Weibehens in diese Losungen verteilt wurde_ 
Naeh 30, 60, 90, 120 und 210 Minuten wurde je eine Portion 
diesel' Eier in norm ales Seewassel' iibertragen. Von den mit 
del' neutralen van't Hoffsehen Losung behandelten Eiern 
entw"iekelte sieh kein einziges zu einer Larve, wahrend die 90 
bis 120 Minuten mit del' alkalisehen Losung behandelten Eier 

1) Loeb, Arch. f. d. ges. Physiol. 103, 1904 und Untersuchungen 
iiber kiinstliche Parthenogenese S. 288 ff. 

L 0 e b, Parthenogenese. 4 
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Larven bildeten; am zahlreichsten waren die Larven in der 
Portion del' Eier, welche 90 Minuten in der Losung mit 

n 
0,8 ccm TO NaHO gewesen waren. Hier entwickelten sich 

80 0/ 0 der Eier zu Larven. 
Auf der andern Seite lieB sich zeigen, daB in hyperal

kalischen Losungen schon eine relativ geringe Erhohung des 
osmotischen Druckes zur Hervorrufung der Larvenbildung bei 
unbefruchteten Eiern ausreicht und daB groBere Erhohung des 
osmotischen Druckes nul' die zur Larvenbildung notige E~po
sitionsdauer in del' Losung verkiirzt. Als Beispiel diene folgen
der Versuch: Zu je 50ccm der van't Hoffschen Losung 

n + 2,010 NaHO wurden 0, 2, 4, 8 und 16 ccm 21/2 n KCI zu-

gefiigt. Die unbefruchteten Eier wurden in diese fiinf Losungen 
verteilt und nach 45, 64, 89, 114 und 144 Minuten wurde je 
eine Portion del' Eier in normales Seewasser iibertragen. Die 
Resultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. Die 
ErhOhung des osmotischen Druckes ist in der Tabelle abgerundet 
in Prozenten des Druckes der halbgrammolekularen NaCI-L6sung 
angegeben. 

Expositions- Erhohung des osmotischen Druckes der Losungen urn 
dauer 0 % 16 % 30 % 55 % 87 0/ 0 

45 Minuten 0 0 0 0 Zahlreiche Larven. 
64 I, 0 0 0 Zahlreiche Larven. 
89 

116 
144 

" 
" 

o 
o 

° 

o Zahlreiche Larven. 
o 

° Es gelang bei sehr langer Expositionsdauer und geniigend hoher 
Konzentration der Hydroxylionen sogar zweimal, durch Zusatz 
von 2ccm 21/2n NaCI zu 50 ccm del' van't Hoffschen Losung 
die Bildung von einzelnen Larven hervorzurufen. 

Wir sehen also, daB die osmotische Methode der Ent
wicklungserregung eine Kombination von zwei Agentien ist, 
namlich hypertonischer Losung und Alkali. 
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VII. Welche chemischen Prozesse im Ei werden 
durch die hypertonische Losung modifizieI't? 

Die hypertonische Losung wirkt durch Wasserentziehung; 
aber wir mussen die Frage aufwerfen: wie kann die Wasser
entziehung die Vorgange im Ei so beeinflussen, daB eine Ent
wicklung eintritt? Hier sind zwei Moglichkeiten vorhanden. 
Entweder sind die Anderungen in der Viskositat oder anderer 
physikalischer Eigenschaften im Ei fur die Wirkung verant
wortlich, oder es handelt sich darum, daB die Wasserentziehung 
gewisse chemische Vorgange im Ei modifiziert. Durch einen 
sehr schlagenden Versuch kann man nun zeigen, daB die 
hypertonische Losung die Oxydationsvorgange im Ei 
mo difiziert. Bringt man unbefruchtete oder hefruchtete 
Seeigeleier in hypertonisches Seewasser von der Konzentration, 
wie es zu Versuchen uber kunstliche Parthenogenese benutzt 
wird (d. h. 50 cern Seewasser + 8 bis 20 cern 21/ 2n NaCl) , 
und laBt man die Eier etwas zu lange in der hypertonischen 
Losung, so hemerkt man nach der Dbertragung der Eier in 
normales Seewasser einen Zerfall derselben in kleine Tropf
chen. 1) Wir wollen diesen Zerfall durch einige Ab bildungen 
klar machen. Der Vorgang der Zytolyse ist ja physikalisch 
und chemisch noch so wenig aufgeklart, daB ein Eingehen auf 
diese Prozesse am Ei, hei dem sie leichter der Analyse zu
ganglich sind als bei anderen Zellen, gerechtfertigt erscheint. 
Die unbefruchteten Eier, welche in Fig. 18 bis 24 dargestellt 
sind, waren 4 Stunden lang bei 12° C in einer hypertonischen 
Losung (50ccm Seewasser + 12ccm 21/ 2 n NaCl) gewesen. 
Nach der Herausnahme aus dieser Losung und nach der Dber
tragung in normales Seewasser sahen diese Eier zunachst wie 
die normalen unbefruchteten Eier aus (Fig. 18). Nach einigen 
Minuten wurde aber die Kontur des Eies unregelmaBig 
(Fig. 19); diese UnregelmaBigkeiten nahmen rasch zu und das 
Ei nahm in rascher Folge die Formen der Fig. 20 und 21 an. 

1) Loe b, Dber die Hernrnung der to xis chen Wirkung hypertonischer 
Losungen auf das Seeigelei durch Sauerstoffrnangel und Zyankaliurn, 
Pfliigers Arch. 113, 487, 1906 und Untersuchungen iiber kiinstliche 
Parthenogenese, S. 507. Leipzig 1906. 

4* 
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Dann fielen die Tropfchen auseinander (Fig. 22 und 23). Die 
hier an einem Ei gezeichneten Zerfallerscheinungen spielten 
sich in weniger als einer halben Stunde abo 

ig. 1 . Fig. 19. 

Fi '. 21. 

.0 • 

o 
Fi 2:.. Fig. 23. 

Fig. 18 bis 23. Typische Degeneration eines Eies, das Hingere Zeit mit 
sauerstoffhaltiger hypertonischer Lasung behandelt wurde. (Siehe Text.) 
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Nicht aIle Eier zerfielen so. Viele Eier gingen in ein 
Stadium wie das in Fig. 24 dargestellte. Sie waren geschwoIlen 
und dunkel, das Zentrum dunkler als die Peripherie. Diesen 
Zustand bezeichnete ich damals als schwarze Zytolyse. Der 
Zustand ist derselbe wie in Fig. 22, nur mit dem Unterschiede, 
daB die Tropfchen zusammengehalten werden. 

Es ist zu beach ten , daB 
die Veranderungen, d. h. dieser 
Zerfall der Eier, nicht eintritt, 
wahrend die Eier in der hyper
tonischen Losung sind, sondern 
erst, nachdem sie aus der 
hypertonischen Losung in nor
males Seewasser iibertragen sind. 
Entweder erfolgt del' Zerfall so
fort oder im Verlaufe von. einer 
halben Stunde oder einer Stunde. 
Diese Wirkung der hyper
tonischen Losung tritt aber 
nur dann ein, wenn die-

Fig. 24. 
(Siehe Text.) 

selbe eine geniigende Menge von freiem Sauerstoff ent
hal t . Verringert man den Sauerstoffgehalt des Seewassers in 
hinlanglicher Weise, indem man den Sauerstoff durch einen 
Strom von chemisch reinemWasserstoffgas verdrangt, oder 
hemmt man die Oxydation im Ei, indem man etwas Zyankalium 
zum Seewasser zusetzt, so bleibt dieser Zerfall der Eier nach 
der Herausnahme derselben aus der hypertonischen Losung aus. 
Einige Beispiele sollen das erlautern. 

Seeigeleier (Strongylocentrotus purpuratus) wurden mit 
Samen befruchtet und dann 11 Minuten spater in zwei Flaschen 
verteilt, von denen jede 50 ccm Seewasser und 8 ccm 21/2 m 
CaC12 (das leicht alkalil:'.ch war) enthielt. Eine dieser Flaschen 
war mit einem Wasserstoffentwicklungsapparat verbunden, und 
vor Beginn des Versuches war zwei Stunden lang Wasserstoff 
durchgeleitet ,vorden. Auch nachdem die Eier in diese Flaschen 
gebracht waren, wurde die Durchleitung des Wasserstoffs fort
gesetzt. In der anderen Flasche mit 50 ccm Seewasser und 
8 ccm 21/2 m CaCl2 blieb die Losung der Luft ausgesetzt. Die 
Temperatur war 15° C. Nach 4 Stunden und 14 Minuten wurde 
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je eine Partie Eier aus der lufthaltigen und der wasserstoff
haltigen hypertonischen Lasung in normales Seewasser zuriick
gebracht. Das Ergebnis war auBerordentlich schlagend. Die 
Eier, welche in Gegenwart der Luft dem hypertonischen See
wasser ausgesetzt gewesen waren, gingen aIle rasch unter tropfen
farmigem Zerfall zugrunde. Kein einziges Ei furchte oder 
entwickelte sich. Die Eier hingegen, welche in dem hyper
tonischen Seewasser gewesen waren, in dem die Luft durch 
Wasserstoff ersetzt war, furchten sich aIle ohne Ausnahme und 
viele entwickelten sich zu normalen Pluteen. Solche Eier 
konnen auch leiden, aber nicht durch die Wirkung der hyper
tonischen Lasung, sondern durch den Sauerstoffmangel. 

Der folgende Versuch war ebenfaIls mit befruchteten Eiern 
ausgefiihrt. Dieselben waren 10 Minuten nach der Befruchtung 
in zwei Flaschen verteilt, von denen jede 50 ccm Seewasser + 
17 cern 21/2 m neutrales NaCl enthielt. In der einen Flasche war 
die Luft vorher durch einen Wasserstoffstrom ausgetrieben 
worden. Die Durchleitung von Wasserstoff wurde auch nach 
dem Einbringen der Eier fortgesetzt, da ja Spuren von Luft 
mit dem Ubertragen der Eier wieder in die Lasung gelangten. 
Der Inhalt der zweiten Flasche blieb dauernd in Beriihrung 
mit Luft. Nach 2 Stunden und 10 Minuten wurden die 
Eier aus beiden hypertonischen Lasungen in normales See
wasser zuriickgebracht. Die Eier, welche in der hypertonischen 
Lasung in Beriihrung mit Luft gewesen waren, gingen im Laufe 
der ersten halben Stunde nach der Ubertragung in norm ales 
Seewasser zugrunde, und zwar in ahnlicher Weise wie in 
Fig. 21 bis 25. Von den Eiern dagegen, welche in der Wasser
atmosphare gewesen waren, ging etwa ein Ei unter 500 zu
grunde, wahrend die anderen sich furchten und zu normalen 
Pluteen sich entwickelten. Offenbar war die Luft nicht hin
reichend vollstandig verdrangt worden, sonst hatten sich aIle 
Eier entwickelt, und sonst ware keins zugrunde gegangen. 

Ich wollte mich nun iiberzeugen, ob die hypertonische 
Lasung, durch welche Wasserstoff geleitet worden war, die Eier 
schiidigt, wenn sie hinterher in Beriihrung mit Luft kommt. 
Es wurden deshalb nicht aIle Eier aus der hypertonischen 
Lasung genommen, nachdem die letztere vom Wasserstoffent
wicklungsapparat entfernt war, sondern ein Teil der Eier blieb 
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in der Losung und wurde dann del' Luft ausgesetzt. N ach 
einer halben Stunde wurde eine Portion diesel' letzteren Eier in 
normales Seewasser zuriickgebracht. Etwa 30 010 der Eier ging 
zugrunde, wahrend die iibrigen sich entwickelten. Nach 
1 Stunde 40 Minuten wurde wieder eine Portion Eier in normales 
Seewasser zuriickgebracht. Diesmal gingen alle Eier unter 
tropfenformigem Zerfall zugrunde. 

Noch viel schlagender fallen die Versuche mit un be
f ruch teten Eiern aus, weil dieselben durch Sauerstoffmangel 
viel weniger leiden als befruchtete Eier. Wahrend beispielsweise 
in einem Versuche un b e f rue h t e t e Eier, welche 140 Minuten 
in Gegenwart von freiem Sauerstoff in einer Losung von 50 cern 
Seewasser + 17 cern 21/2n NaCI gewesen waren, aIle in Tropf
chen zerfielen, nachdem sie in normales Seewasser zuriick
g.ebracht wurden, blieben die unbefruchteten Eier, welche in 
derselben Losung und derselben Tempel'atur (16 1/2 0 C), abel' 
ohne Sauel'stoff gewesen waren, aIle vollig intakt. Dasselbe 
war der Fall bei den unbefruchteten Eiern, welche bei Sauersto£f
mangel 335 Minuten in dieser Losung gewesen waren. DaB diese 
Eier nicht nur dem Aussehen nach, sondern in Wirklichkeit un
versehrt waren, ging daraus hervor, daB sie bei Samenzusatz 
sich normal furchten und entwickelten. 

Ebenso kann man die zerstorende Wirkung der hyper
tonischen Losung auf befruchtete und unbefruchtete Eier da
durch aufheben, daB man derselben etwas Zyankalium zusetzt. 
Der Zusatz von 1 bis 2 cern einer 1/20 proz. Losung von KeN 
zu 50 cern der hypel'tonischen Losung geniigt fiir den Zweck. 
Das Zyankalium hemmt, wie wir durch die Versuche von 
Schonlein und Geppert wissen, die Oxydationsvorgange im 
Ei. Wegen der Einfachheit dieser Versuche moge ein Beispiel 
geniigen. Zwei Losungen von je 50 cern Seewasser + 10 cern 
2 112 m N aCI wurden hergesteIlt und zu einer der beiden 
Losungen wurde 2 cern 1/20 proz. KCN zugefiigt. Die unbefruch
teten Eier desselben Seeigels wurden in beide Losungen verteilt 
und nach verschiedenen Intervallen in normales Seewasser 
zuriickgebracht. Die Eier, welche in del' zyankaliumfreien 
Losung gewesen waren, zerfielen aIle schon, wenn sie nach 
305 Minuten (Temperatur ca. 14° C) in normales Seewasser 
iibertragen wurden. Die Eier dagegen, welche in der zyan-
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kaliumhaltigen hypertonischen Losung gewesen, blieben normal, 
wenn sie selbst 24 Stunden in derselben gewesen waren. 
Wurden sie urn diese Zeit in normales Seewasser iibertragen, 
so behielten sie ihr normales Aussehen, und daB sie in Wirk
lichkeit normal waren, ging daraus hervor, daB sie sich auf 
Samenzusatz furchten und zu Larven entwickelten. Freilich 
ist die schiitzende Wirkung des Zyankaliums nicht unbegrenzt. 
Langer als 30 Stunden hielt die Wirkung nicht an. Das diirfte 
abel' zum Teil darauf beruhen, daB das Zyankalium allmahlich 
in HON umgewandelt wird und verdampft, so daB die Losung 
von KON zu schwach \Vird, urn die Oxydationen in den Eiern 
zu verhindern. 

Diese Versuche lassen keinen Zweifel daran, daB die toxi
schen odeI' schiidlichen Wirkungen einer hypertonischen Losung 
auf das befruchtete und unbefruchtete Ei auf Oxydationsvor
gange zuriickzuflihren sind. Das Ei wird zu Tode oxydiert. 
Warum der Zerfall des Eies erst stattfindet, nachdem es in 
normales Seewasser zuriickgebracht wird, und nicht, wahrend 
es im hypertonischen Seewasser bleibt, mun erst dupch weitere 
Versuche aufgeklart werden. 

Nicht nur Zyankalium, sondern auch gewisse andere Stoffe 
sind imstande, die toxischen Wirkungen hypertonischer Losungen 
auf das Ei zu hemmen resp. abzuschwachen. Dahin gehort 

n 
beispielsweise Chloralhydrat. Fiigt man 2-3 ccm einer 10-
Ohloralhydratlosung zu 50 cern der hypertonischen Losung, so 
wird die schiidliche Wirkung derselben auf das Seeigelei ein 
wenig vermindert. Aber die Wirkung ist nur sehr klein ver
glichen mit del' Wirkung des Zyankaliums. Auch der Zusatz 
von 3 cern einer 1 proz. Losung von Nikotin verringert die 
schadliche Wirkung einer hypertonischen Losung ein wenig, 
aber immerhin deutlich. Auch der Zusatz von etwas Saure 
zum hypertonischen Seewasser schwacht die toxische Wirkung 

n 
desselben ab (z. B. Zusatz von 0,5 cern 10 NHO 3 zu 50 cern 

des hypertonischen Seewassers). Der Zusatz von NaHO erhoht 
dagegen die toxische Wirkung del' hypertonischen Losung. 

AIle diese Mittel, welche die toxische Wirkung der hyper
tonischen Losung hemmen, hem men auch die Oxydationsvor-
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gange im Ei. Das laBt sieh indirekt dadureh zeigen, daB sie 
die Furchung des befruchteten Eies in normalem Seewasser 
hemmen. Fiir das Zustandekommen der Furehung sind Oxy
dationsvorgange erforderlich, wie im zweiten Kapitel schon er
wahnt wurde. Alkali beschleunigt die Furchung etwas (solange 
man nicht zu viel zusetzt), vermutlich weil es die Oxydationen 
beschleunigt. Der SchluB, daB Chloralhydrat die Oxydations
vorgange hemmt oder verzogert, hat vielleicht fUr die Theorie 
der Wirkung der Narcotica eine Bedeutung. 

Was hier fUr die Wirkung von hypertonisehem Seewasser 
gesagt wurde, gilt auch fUr die Wirkungen hypertonischer 
Losungen von nur einem Stoffe, wie beispielsweise NaCl, Rohr
zucker usw. 

Wir haben bisher nur von der Bedeutung desfreien Sauer
stoffs fiir die schadigenden Wirkungen der hypertonischen 
Losungen gesprochen. Ist es fUr die entwicklungserregende 
Wirkung der hypertonischen Losung ebenfalls notig, daB die
selbe freien Sauerstoff enthalt 1 Diese Frage muB unbedingt 
mit Ja beantwortet werden. Vertreibt man aus einer hyper
tonischen Losung den Sauerstoff hinreichend griindIich, so ist diese 
Losung nicht mehr imstande, die unbefruchteten Eier des Seeigels 
zur Entwicklung zu veranlassen. Als Beispiel diene folgender 
Versuch: Aus einer Reihe von Flaschen, deren jede 50 cern 
Seewasser + 8 cern 21/2 n NaCl enthielt, wurde durch mehr
stiindiges Durchleiten von chemisch reinem Wasserstoff die Luft 
vertrieben und dann wurde in jede Flasche eine Pipette voll 
mit Eiern eines Seeigels gebracht. Dieses Einbringen wurde 
mit Hilfe eines Assistenten vorgenommen, und zwar in der Weise, 
daB der Stopsel der Flasche etwa 1 bis 2 Sekunden lang 
nur an einer Seite bis iiber den Rand der Flasche erhoben 
wurde und die bereit gehaltene Pipette mit Eiern wahrend 
dieser Zeit hineihgespritzt wurde. Die Durchleitung von H war 
nicht unterbrochen worden und ging wahrend der ganzen Versuchs
dauer weiter. Ein Teil der Eier wurde in 50 cern Seewasser 
+ 8 cern 21/2 n NaCl gebracht, das in Beriihrung mit Luft 
blieb. Nach 128 und 180 Minuten wurde je eine Probe der 
Eier in normales Seewasser zuriickgebracht. Die Eier, welche 
in dem sauerstoffhaltigen Seewasser gewesen waren und nach 
128 Minuten in normales Seewasser iibertragen wurden, ent-
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wickelten sich fast aIle zu Larven; die Eier, welche nach 180 
Minuten in normales Seewasser iibertragen wurden, zerfielen 
fast aIle in Tropfen, und nur wenige entwickelten sich. Von 
den Eiern jedoch, welche in der Wasserstoffatmosphare in den 
hypertonischen Losungen gewesen waren, entwickelte sich kein 
einziges, als sie nach 128 und nach 180 Minuten in normales 
Seewasser iibertragen wurden. Die Eier sahen normal aus, und 
daB sie auch normal waren ging daraus hervor, daB sie sich 
nach Samenzusatz normal entwickelten. 

In diesen Versuchen war natlirlich nicht aIler Sauerstoff 
aus den hypertonischen Losungen getrieben worden: es war 
nur der Druck des Sauerstoffs unter das Minimum herunter
gesetzt worden, das flir die entwicklungserregende Wirkung der 
hypertonischen Losung notig ist. 

Wir wollen einen weiteren Versuch hier anflihren. Unbe
fruchtete Eier eines Weibchens wurden in flinf Flaschen, von 
denen jede 50 ccm Seewasser + ~ ccm 21/2 n N aCl entbielt, ver
teilt. Eine Flasche bleibt offen, d. h. der Luft ausgesetzt, steben; 
die anderen, aus denen durch eine 2 Stunden lange Wasserstoff
durchstromung die Luft verdrangt war, bleiben dem Wasserstoff
strom auch ferner ausgesetzt. Naeb 2, 3, 41/2 und 51/2 Stunden 
wurde je eine Flasche yom Wasserstoffapparatus getrennt und 
die darin entbaltenen Eier wurden in normales lufthaltiges See
wasser iibertragen. Die Eier waren vollig unverandert und 
furchten und entwickelten sich nieht. DaB sie nicht bIos dem 
Ansehen nach, sondern auch in Wirklichkeit unverandert waren, 
ging daraus hervor, daB sie sich auf Samenzusatz 1 ) aIle normal 
furcbten und entwickelten. Gleicbzeitig wurde stets auch eine 
Probe Eier aus dem luftbaltigen hypertoniscben Seewasser in 
normales Seewasser libertragen. Die nach zwei Stunden aus 
dem lufthaltigen bypertonischen in normales Seewasser iiber
tragenen Eier entwickelten sich in groBer Zahl in normale 
Blastulae; von den nach 3 Stunden aus dem luftbaltigen 
hypertonisehen in normales Seewasser iibertragenen Eiern ent
wickelten sieh nur etwa 10/ 0 , der Rest zerfiel in kleine Tropfchen. 

1) Der Same dad erst eine halbe Stunde spater, nachdem die Eier 
aus dem Sauerstoffvakuum kommen, zugesetzt werden, andernfalls sind 
die Resultate nicht so giinstig; vermutlich muB das Ei freien Sauerstoff 
aufgenommen haben, ehe das Spermatozoon eintritt. 



Welche chern. Prozesse werden durch hypertonische Lasung rnodifiziert? 59 

Die nach 41 / 2 und 51 / 2 Stunden herausgenommenen zerfielen 
alle in dieser Weise. Wir verstehen auch jetzt eine Erscheinung, 
die bei der Entwicklungserregung der Eier mit hypertonischen 
Lasungen immer wieder auffallt, namlich daB die Entwicklung 
der Eier nur dann eintritt, wenn die Sauerstoffversorgung der
selben in der hypertonischen Lasung eine geniigende ist. Liegen 
die Eier in einer dichten Masse iibereinander, so machen sie 
sich den Sauerstoff gegenseitig streitig und die hypertonische 
Lasung bleibt wirkungslos. Dasselbe findet statt, wenn die 
Eier von einer zu hohen Wasserschicht bedeckt sind, welche 
die Diffusion des Sauerstoffs zu den Eiern verzagert. 

Aus allen diesen Versuchen zog ich den SchluB, daB die 
entwicklungserregende Wirkung der hypertonischen Lasung nur 
dann maglich ist, wenn in derselben eine geniigende Menge 
freien Sauerstoffs zugegen ist. "Der Gedanke, daB eine hyper
tonische Lasung durch Oxydationserregung resp. Oxydations
beschleunigung wirken kanne, war, soviel mir bekannt, neu oder 
geradezu unerwartet" 1). Diese Ansicht von d8r oxydations
beschleunigenden Wirkung der hypertonischen Lasung erhalt durch 
direkte Messungen des Sauerstoffverbrauchs bei Seeigeleiern 
eine Stiitze. O. War burg hat gefunden, daB "sich der Sauer
stoffverbrauch unbefruchteter Eier in derartigen hypertonischen 
Lasungen bis auf das zehnfache steigern laBt". 2) Das ist aber 
nur dann der Fall, wenn die Konzentration der Lasung den 
fUr die kiinstliche Parthenogenese natigen Schwellenwert 
iibersteigt. 

Wir werden spaterhin noch weitere Gelegenheit haben, das 
hier Gesagte zu bestatigen. Wir werden auch sehen, daB der 
Temperaturkoeffizient fUr die Wirksamkeit hypertonischer La
sungen von der GraBenordnung ist, die fUr chemische Reaktionen 
charakteristisch ist. 

1) Loeb, Pfliigers Arch. 113, 491, 1906. 
2) O. War bur g, Beobachtungen iiber die Oxydationsprozesse irn 

Seeigelei. Zeitschr. f. physiol. Chern. 57, 1, 1908. 
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VIII. Die verbesserte Methode der kiinstlichen 
Parthenogenese beim Seeigelei. 

leh hatte schon in meinen ersten Mitteilungen darauf hin
gewiesen, daB die rein osmotisehe Methode der Entwieklungs
erregung keine genaue Naehahmung des Prozesses der Samen
be£ruehtung ist. Wenn man Seeigeleier dureh Samen be£ruchtet, 
so besteht die erste, fast momentane Wirkung des Sperma
tozoons darin, daB sich das Ei mit einer Membran, der soge
nannten Be£ruchtungsmembran, umgibt 1). Dieser Membran
bildungsprozeB, der so auBerordentlich auffallend bei Samen
be£ruehtung ist, war nun bei der osmotischen Entwicklungs
erregung unbe£ruchteter Eier nicht beobachtet worden. 

Ein zweiter Untersehied zwischen den parthenogenetischen 
Larven und den durch Samenbe£ruchtung erzeugten bestand 
darin, daB die letzteren an der Oberflache des Wassers sehwammen, 
wahrend die ersteren sich oft nieht vom Boden erheben konnten. 

Ein dritter Unterschied war die Art und Geschwindigkeit 
der Entwieklung beider Klassen von Eiern bei derselben Tem
peratur. Am unangenehmsten aber war die Unbestandigkeit 
der Resultate bei Anwendung der osmotisehen Methode auf die 
Eier von Strongylocentrotus. Manehmal erhielt ieh fast keine 
Larven, manehmal nur sehr wenige, manchmal aber auch eine 
betraehtliehe Zahl. 

Das braehte mieh auf den Gedanken, daB die osmotisehe 
Entwieklungserregung nur eine unvollstandige Naehahmung des 
Be£ruehtungsprozesses sei, und daB es sieh bei der Befruchtung 
durch ein Spermatozoon vielleicht nieht urn ein einziges 
chemisehes Agens, sondern um eine Kombination von zwei oder 
mehr Agenzien handele, die nur zu£allig im Spermatozoon ver
einigt seien. Dieser Gedanke erwies sieh als richtig. leh hatte 
gerade yorher verschiedene Ester als besonders wirksam bei helio
tropischen Versuchen ge£unden und versuehte nun die Ein
wirkung von Athylazetat auf die unbefruehteten Eier von 
Strongylocentrotus purpuratus. 

1) Das ist allerdings nur bei frisehen Eiern der Fall. Liegen die 
Eier 48 Stunden oder Hinger im Seewasser, so bilden sie bei der Samen
befruchtung keine Membran mehr, oder nur eine dem Ei sehr dieht an
liegende Membran, aber sie entwickeln sich doch. 
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1. Es steUte sich heraus, daB, wenn man solche Eier in 
Seewasser bringt, dem man etwas Athylazetat zusetzt, die 
Eier nach dem Zuriickbringen in notmales Seewasser eine 
typische Befruchtungsmembran bilden und anfangen sich zu 
furchen. Wenn die Eier dauernd in dem athylazetathaltigen 
Seewasser blieben, so bildeten sie keine Membran; auch ver
loren sie die Fahigkeit zur Membranbildung, wenn sie zu lange 
in solchem Seewasser verweilten. Sie bildeten aber eine Mem
bran, wenn sie nur ein paar Minuten dem athylazetathaltigen 
Seewasser ausgesetzt blieben und dann in normales Seewasser 
zuriickgebracht wurden. Eier, die auf diese Weise behandelt 
waren, bildeten nach einigen Stunden aUe eine v6llig normale 
Kernspindel und fingen an, sich zu furchen. Zu einer Entwick
lung zu Larven kam es im allgemeinen nicht, vielmehr gingen 
die Eier aIle in weniger als 24 Stunden (bei ungefahr 19 0 C) 
zugrunde, ohne je das Blastulastadium zu erreichen. V611ig 
iiberraschend war aber das folgende Resultat. Wenn man die 
Eier von Strongylocentrotus 2 Stunden in hypertonisches See
wasser brachte, so entwickelte sich oft nur ein Bruchteil von 
einem Prozent der Eier. Wenn man aber einen Teil dieser 
Eier hinterher so lange mit Athylazetat behandelte, daB die 
Eier nach der Dbertragung in normales Seewasser eine Membran 
bildeten, so entwickelte sich die Mehrzahl der Eier, und viele 
derselben entwickelten sich in normaler Weise. Die Furchung 
bei diesen letzteren Eiern verlief normal und mit normaler Ge
schwindigkeit, und ein Teil der Larven - vermutlich die aus 
den normal gefurchten Eiern entstandenen - stieg an die 
Oberflache des Wassers. Damit war also eine wesentlich bessere 
Nachahmung des Befruchtungsvorganges erzielt. 1 ) 

2. Der nachste Schritt bestand nun darin, festzustellen, 
ob es sich hier urn eine spezifische Wirkung des Esters oder 
einer seiner Spaltungsprodukte handele. Es steUte sich heraus, 
daB das letztere der Fall war und daB jede einbasische Fett
saure; Ameisensaure, Essigsaure, Propionsaure, Buttersaure, 
Valeriansaure usw. die Membranbildung hervorruft. 

Bringt man die unbefruchteten Eier von Strongylocentrotus 

1} L 0 e b, On an Improved Method of Artificial Parthenogenesis. 
University California Publications 2,83, 1905. (Untersuchungen S. 315.) 
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purpuratus bei 15° 0 in 50 ccm Seewasser + 2,8 ccm 1~ 
Buttersaure und laBt man sie in dieser Losung etwa 11/2 bis 21/2 
Minuten, so bilden aIle Eier Membranen, wenn sie in normales 
Seewasser zuruckgebracht werden. Werden sie zu fruh aus 
dem saurehaltigen Seewasser in normales Seewasser zuruck
gebracht, so bilden sie keine Membranen; bleiben die Eier zu 
lange in demselben, so tritt ebenfaIls keine Membranbildung 
ein, weil die Saure sie schadigt. In dem saurehaltigen See
wasser bilden die Eier nie Membranen, die Membranbildung 
tritt erst ein, nachdem die Eier in normales Seewasser zuruck
gebracht sind.1 ) 

Tritt also eine dieser Fettsauren oder Kohlensaure, die 
ebenfaIls imstande war, eine Membranbildnng im unbefruchteten 
Ei von Strongylocentrotus hervorzurufen, in das Ei, so wirkt 
sie wie Athylazetat, indem sie die Membranbildung auslost. 
Wenn man nun die unbeIruchteten Eier von Strongylocentrotus 
erst 2 Stunden in hypertonisches Seewasser brachte und sie 
dann hinterher mit einer einbasischen Fettsaure behandelte, 
d. h. sie P/2 bis 21/2 Minuten bei 15°0 in 50ccm Seewasser+2,8ccm 

~O Buttersaure brachte, so daB sie bei der Dbertragung in 

norm ales Seewasser aIle Membranen bildeten, so entwickelten 
sich aIle oder die Mehrzahl der Eier zu Larven; wahrend von 
den mit dem hypertonischen Seewasser aIlein behandelten Eiern 
desselben Weibchens sich oft, wie gesagt, weniger als 10 / 0 ent
wickelten. 

3. 1st die entwicklungserregende Wirkung der Sauren eine 
direkte oder nur eine indirekte, durch den Membranbildungs
prozeB vermittelte ~ Die Membranbildung ist ja, wie aIle morpho
logischen Veranderungen hei der Zellteilung und Befruchtung, 
nur die Wirkung chemischer oder physikalischer Anderungen im 
Ei, und gerade die letzteren sind die fUr die Entwicklung in Be
tracht kommenden Ursachen. 

Die Frage, die uns also hier beschaftigt ist die, ob die 
Fettsaure direkt als solche chemisch oder katalytisch die Ent
wicklung bedingt, oder ob ihre Wirkung sich nur auf Auslosung 

1) L 0 e b, Untersuchungen liber klinstliche Parthenogenese. Leipzig 
1906. S. 329. 
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des Membranbildungsprozesses beschrankt, und der letztere 
ProzeJ3, der bisher fiir etwas sehr Nebensachliches betrachtet 
worden ist, als fur die Entwicklung wesentlich sich herausstellt 1 
Die Frage muJ3 fiir den kalifornischen Seeigel im letzteren Sinne 
beantworte.t werden, wie die folgenden Tatsachen beweisen. 
Wenn man die unbefruchteten Eier eines Seeigels, St. purpuratus, 
11/2 bis 21/2 Minuten bei 15° C in 50 ccm Seewasser + 2,8 ccm 

~O einer einbasischen Fettsaure bringt, so bilden nach der Dber

tragung in Seewasser aIle Eier eine Membran. Dieses Resultat ist 
so konstant, daJ3 ich so gut wie niemals eine Ausnahme hiervon 
gefunden habe. Bringt man aber die Eier etwas fruher aus 
dem saurehaltigen Seewasser in normales Seewasser zuruck, so 
findet man einen Zeitpunkt, in dem nicht mehr aIle Eier, 
sondern nur ein Teil derselben eine Membran bildet. Man wird 
finden, daJ3 nur solche Eier bei der nachtraglichen oder vorauf
gehenden Behandlung mit hypertonischem See wasser sich ent
wickeln, welche eine Membran gebildet haben. 1) Die Membran
bildung ist also der fur die Entwicklung entscheidende Umstand. 

Ein weiterer Beweis liegt in folgender Tatsache. Bereits 
1887 veroffentlichten O. und R. Hertwig 2) die Tatsache, daB. 
wenn man unbefruchtete Eier des Seeigels in See wasser bringt, 
das mit Chloroform gesattigt ist, - nur Spuren dieser Substanz 
sind im See wasser IOslich, - die Eier in solchem Seewasser 
Membranen bilden. Spater fand Herbst 3 ), daB Benzol. Toluol 
und Kreosot ahnlich wirken. 1ch habe diese Versuche wieder
holt und gefunden, daB in der Tat die Eier, wenn sie mit 
diesen Stoffen behandelt werden, Membranen bilden, daB sie 
aber rasch der Zytolyse unterliegen und in "Schatten" ver-

1) Der Anfanger muB beriicksichtigen, daB die Membran dem Ei 
gelegentlich eng anliegt und daB gelegentlich der Membranbildungs
prozeB nicht vo])standig ist, sondern nur in der Bildung winziger Blaschen 
besteht. Solche Eier ki:innen sich aber entwickeln. 

2) O. und R. Hertwig, Untersuchungen zur Morphologie und Phy
siologie der Zelle, Heft 5. Jena 1887. 

3) Herbst, Biolog. Centralbl. 13, 14, 1893, und Mitteilungen aus 
der Zoolog. Station Neapel 16, 445, 1904. Das Benzol ist im Seewasser 
nur spurenweise li:islich. Etwa 1 cern Benzol wird zu 100 cern zugesetzt, 
das ganze wird tiichtig geschiittelt. In solchem Seewassar bilden die 
Eier Membrane und zytolysieren. 
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wandelt werden. Arbeitet man aber sehr rasch und bringt 
man die Eier unmittelbar nach der Membranbildung in nor
males Seewasser, so kann man sie vor der Zytolyse bewahren. 
Setzt man nun solche Eier, die eine Membran besitzen, die 
aber vor, der Zytolyse gerettet werden, der Behandlung mit 
hypertonischem Seewasser aus, so entwickeln sie sich wie be
fruchtete Eier oder Eier mit einer Fettsauremembran nach 
voraufgegangener Behandlung mit hypertonischem Seewasser. 

Es sind nicht nur Benzol, Chloroform, Toluol, die so 
wirken, sondern, wie es scheint, allgemein Kohlenwasserstoffe und 
gewisse Substitutionsprodukte derRelben. Auch Amylen bewirkt, 
wie ich gefunden habe, eine Membranbildung. Der Unterschied 
zw-ischen der Hervorrufung der Membranbildung durch Kohlen
wasserstoffe und Fettsauren liegt darin, daB bei der Fettsaure
behandlung die Eier erst eine Membran bilden, wenn sie aus 
dem saurehaltigen Seewasser in normales See wasser zuriick
gebracht sind; behandelt man aber die Eier mit Benzol oder 
Amylen, so bilden sie ihre Membran wahrend sie in dem 
benzolhaltigen Seewasser sind. Fiir die Entwicklung ist also 
die Membranbildung das Wesentliche und es ist Nebensache 
wie die Membranbildung hervorgerufen wird; nur ist es prak
tisch von Bedeutung, daB die Hervorrufung der Membran
bildung durch eine Fettsaure die Eier weniger schadigt als die 
durch Benzol und ahnliche Stoffe. 

4. Die bisher geschilderten Versuche mit der Kombination 
der beiden Agenzien geben nicht die natiirliche Reihenfolge 
wieder. Die natiirliche Befruchtung mit Samen beginnt mit 
der Membranbildung, und es war daher natiirlich, daB auch 
bei der kiinstlichen Parthenogenese die Hervorrufung der Mem
branbildung durch eine Fettsaure der erste Akt sein muBte. 

Die Eier wurden deshalb der Fettsaurebehandlung aus
gesetzt, bis sie aIle Membranen bildeten. 10 bis 20 Minuten 
spater wurden sie in hypertonisches See wasser gebracht. Es 
steIlte sich heraus, daB bei dieser Reihenfolge der Eingriffe 
die Eier nur relativ kurze Zeit in der hypertonischen Losung 
bleiben diirfen, namlich etwa 20 bis 50 Minuten bei etwa 
15° C. Die Entwicklung der Eier ist bei richtiger Anwendung 
dieser Methode nahezu identisch mit der durch Samen be
wirkten. So gut wie aIle Eier entwickeln sich. 
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Das Verfahren fiir die chemische Entwicklungserregung 
des unbefruchteten Eies von Strongylocentrotus purpuratus ge
staltet sich demnach folgendermaBen. Die Eier werden in 

n 
50 ccm Seewasser + 2,8 ccm To- Buttersaure gebracht (die 

vorher griindlich gemischt wurden). Bei 15° C wird nach P/2' 
2, 21/2 und 3 Minuten je eine Portion der Eier in je 200 ccm 
Seewasser ubertragen, das vorher fur diesen Zweck bereit
gesteHt wurde. In einer oder mehreren dieser Schalen bilden 
aHe Eier normale Befruchtungsmembranen. 

Es ist dabei zu beach ten, daB man nicht zu viele Eier 
in das saurehaltige Seewasser bringen darf, da sonst die Saure
menge nicht ausreicht. Es ist auch notig, die Eier vor dem 
Dbertragen in das normale See wasser durch gelindes Rotieren 
des GefaBes auf einen Haufen zusammenzubringen, so daB man 
sie mit einer Pipette mit nur wenig Saure in das normale 
See wasser ubertragen kann. 

Nachdem die Eier aus dem saurehaltigen Seewasser in 
norm ales Seewasser ubertragen sind, bringe man sie nicht 
sofort in das hypertonische Seewasser, sondern erst nach 15 bis 
20 Minuten oder noch etwas spater. Das hypertonische Seewasser 
ist in diesem FaIle eine Mischung von 50 ccm See wasser + 8 ccm 
21/2 n N aCI, Von hier werden sie nach 15 bis 60 Minuten hei 
15 0 C in Intervallen von je 5 Minuten in norm ales Seewasser 
ubertragen, Nach der Dbertragung in normales Seewasser 
fangen diejenigen Eier, welche gerade lange genug in dem 
hypertonischen Seewasser gewesen waren, an sich zu furchen 
und zu entwickeln. 1m allgemeinen werden bei dieser Methode 
und der richtigen Wahl der Exposition nur zwei Astrospharen 
oder Zentrosomen gebildet, und die erste Furchung ist eine 
Durchschnurung des Eies in zwei Zellen, wie bei der normalen 
Befruchtung. Nur die Zelldurchschnurung erfolgt bei der ersten 
Furchung oft nicht gleichzeitig im ganzen Aquator auf einmal, 
wie bei der normalen Furchung. Das ist wohl eine Folge der 
Behandlung des Eies mit hypertonischem Seewasser. Diese 
Anomalie zeigt sich aber nur bei der ersten Furchung und hat 
keinen weiteren EinfluB auf die Entwicklung. Alle die Eier, 
welche sich in zwei Zellen zerschniiren, entwickeln sich an
scheinend zu normalen Larven, wahrend die Eier, welche sich 

L 0 e b, Parthenogenese. 5 
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in mehr als zwei Zellen auf einmal furchen, sich zu verkriippelten 
Larven entwickeln, die meist im Gastrulastadium oder noch 
friiher absterben. Diese letztere abnorme Art der Entwicklung 
wird regelmiWig erzielt, wenn die Eier zu lange in der hyper
tonischen Losung bleiben, und eine Dberexposition von nur 
wenigen Minuten kann diese fatale Wirkung haben. Das be
weist, wie notig es ist, daB die Eier rechtzeitig aus der hyper
tonischen Losung in normales Seewasser iibertragen werden. 

Es ist ferner notig, daB nicht zu viele Eier in eine Schale 
mit hypertonischem Seewasser gebracht. werden, da sie sich 
sonst den Sauerstoff gegenseitig streitig machen. Auch muB 
man die Eier in flachen Schalen halten, damit die Wasserschicht, 
welche dieselbe bedeckt, nicht zu hoch ist und so die Diffusion 
des Sauerstoffs der Luft zu den Eiern zu stark verzogert. Die 
Schalen bedecke ich gewohnlich lose mit einer Glasplatte.1 ) 

Europaische Forscher haben bei dem Versuch, meine Methode 
der kiinstlichen Membranbildung zu wiederholen, keine so 
giinstigen Resultate gehabt wie ich. Ich habe oft beobachtet, 
daB die Resultate schlechter werden, wenn die Seeigel vorher 
an Sauerstoffmangel gelitten haben (z. B. wenn sic mehrere 
Stunden in einem Eimer gestanden haben), oder wenn die 
Eier einige Zeit lang im Seewasser bei hoherer Temperatur 
gelegen haben. Da mein Laborator~um so situiert ist, daB ich 
die Tiere direkt fiir den Versuch von den Felsen an der Kiiste 
nehme, so mag das vielleicht etwas mit meinen besseren Er
folgen zu tun haben. 

IX. Die Wirkung der kiillstlicltell lUembrall
bildullg auf das Ei. 

Wir werden weiterhin sehen, daB fiir das Seesternei und 
das Ei verschiedener Anneliden (Polynoe und Thalassema) die 
Hervorrufung der kiinstlichen Membranbildung ausreicht, urn 
die unbefruchteten Eier zur Entwicklung der Larven zu ver
anlassen. Auch bei den Eiern der neapolitanischen Seeigel 

1) Andere Variablen, die bei dieser Methode noch in Betracht 
kommen, sollen im nachstfolgenden Kapitel besprochen werden. 
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scheint nach den Versuchen von Herbst, auf die wir spater 
zuriickkommen, etwas AhnIiches der Fall zu sein. Die Eier 
des kalifornischen Seeigels, die unter all den von mir unter
suchten Eiern die geringste Tendenz zur parthenogenetischen 
Entwicklung haben, entwickeln sich meist nicht zu Larven, 
wenn man bloB die kiinstliche Membranbildung bei denselben 
veranlaBt. Wohl aber tritt ausnahmslos der Anfang der Ent
wicklung bei denselben ein. Es hangt von der Temperatur ab, 
wie weit die Entwicklung geht. Ist die Temperatur sehr 
niedrig (etwa 20 bis 5°), so furchen sich die Eier sehr langsam 
und regelmaJ3ig, und sie konnen sich zu schwimmenden Larven 
entwickeln 1 ) , allein sie iiberleben das Blastulastadium nicht. 
Ist die Temperatur ein wenig hoher, etwa bis 10° oder 12°, 
so gehen die Eier ins Zwei-, Vier-, Acht- und sogar Sechzehn
stellenstadium, aber nicht weiter. Ist die Temperatur noch 
hoher, etwa 15° bis ISO C, so kommt es nur zu einer Astro
spharenbildung oder Kernteilung, aber die Entwicklung gerat 
dann ins Stocken und die Eier fur chen sich nicht. 

Es ist auBerordentlich auffallend und theoretisch und 
praktisch wichtig, daB in allen diesen Fallen die Furchung 
volIig regelmaBig erfolgt, und daB auch bei 15 ° und selbst 
18 ° eine vollig normale Spindel gebildet wird, genau wie 
bei der Entwicklungserregung durch Samen. Man hat unter 
diesen Umstanden die Empfindung, daB die Membranbildung 
allein zur Bildung nor maIer Larven flihren sollte. Warum ge
schieht das nicht? Die Antwort lautet, daB in diesen Eiern, 
bei denen man die kiinstliche Membranbildung hervorgerufen 
hat, zwar die Entwicklung eintritt, daD aber bald auch ein 
ZerfallprozeB beginnt, der der Entwicklung und dem Leben 
des Eies ein Ende bereitet. Diesen Pro zeD wonen wir nun 
naher kennen lernen, und zwar an der Hand einiger Abbil
dungen. Fig. 25 gibt das Bild eines Eies einige Stunden nach 
der kiinstlichen Membranbildung, in dem die Kernspindel sicht
bar iat. Zur weiteren Entwickl.ung kam es nicht, aber etwas 
spater sieht man (Fig. 26) einige helle Tropfchen, welche wie 
Polkorperchen aussehen, aus dem Ei treten; wie ich vermute, 
findet dieser Austritt der Tropfchen in der Aquatorialebene 

1) Loeb, Untersuchungen S. 490. - Biochem. Zeitschr.l, 203, 1906. 
5* 
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statt. Dieser Zerfall schreitet dann weiter (Fig. 27) und endlich 
ist das Ei fast vollig zerfallen (Fig. 28). 

Wahrend die Figuren 26 bis 28 ein Bild des Eizerfalls 
bei Zimmertemperatur geben, ist in den Figuren 29 bis 33 der 
Beginn des Zerfalls bei etwas niedrigeren Temperaturen dar
gestellt. Die Eier waren nach der Membranbildung mit Butter-

Fig. 25. 

Fig. 27. Fig. 2 . 

Fig. 25 bis 28. Zerfall des Seeigeleies nach der Membranbildung, wenn 
keine Nachbehandlung mit hypertonischer Llisung oder Oxydations

hemmung erfolgt. 

saure bei einer Temperatur zwischen 5° bis 10° C gehalten 
worden. Viele furchten sich und der Zerfall begann spater. 
Eine Reihe verschiedener Eier mit beginnendem Zerfall wurden 
gezeichnet. Dberall beginnt der Zerfall mit der Bildung der 
kleinen Tropfchen, meist in der Furchungsebene. Das Ende 
ist stets iihnlich wie in Fig. 28. Was bedingt dies en Zerfall? 

Urn hierauf eine Antwort zu geben, rniissen wir kurz auf 
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cine Tatsaehe eingehcn, welche wir spater eingehender be
sprechen, namlich den Zusammenhang zwischen Membran
bildung und Zytolyse. Viele Agenzien, welche die Membran
bildung hervorrufen, bedingen aueh die Zytolyse des Eies, z. B. 
Saponin, Seife, Benzol, aber aueh h6here Fettsauren, z. B. 
Kaprylsaure und Nonylsaure. Eine geringe Dosis oder eine 
kurz dauernde Einwirkung dieser Stoffe bewirkt nur Membran-

Fig. 29. Fig. 30. 

Fig. 31. Fig. 3~. Fig. 33. 

Fig. 29 bis 33. Zerfall des Eies bei niedriger Temperatur. (Siehe Text.) 

bilflung und damit die Entwieklungserregung des Eies; eine 
langer dauernde Einwirkung bewirkt erst Membranbildung und 
bald darauf Zytolyse. Die niederen Fettsauren bewirken nur 
die Membranbildung. Es scheint demnach, daB der ProzeB, 
der der Membranbildung zugrunde liegt, mit demjenigen, der 
der Zytolyse zugrunde liegt, nahe verwandt ist. Auch wenn 
wir nur die Membranbildung im Ei anregen, z. B. mit Saponin 
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oder mit einer Fettsaure, so ist doch die Substanz im Ei, 
auf deren Anderung die Zytolyse beruht, etwas aIfiziert, 
und der Zerfall, den wir in den Figuren 26 bis 28 und in 
29 bis 33 geschildert haben, ist vielleicht nur eine Zytolyse. 
Flir die Annahme spricht der Vergleich des vorhin geschilder
ten ZerIalls mit der Warmezytolyse oder Alkoholzytolyse. In 
allen Fallen beginnt der Zerfall mit dem AusftieBen einer 
Substanz aus dem Zytoplasma, d. h. einer Art zweiter Membran
bildung, und dieses AusftieBen sehen wir auch in Fig. 26 und 
27 bei A.; Diese verspatet entstehende Zytolyse des Eies 
macht seiner weiteren Entwicklung ein Ende. 

Die klinstliche Membranbildung genugt, urn die Entwick
lung des Seeigeleies anzuregen, sie laBt aber das Ei in einem 
pathologischen Zustand zuruck; beginnt das Ei sich indiesem 
pathologischen Zustand zu entwickeln, so kommt fruher oder 
spater die Zytolyse zum Durchbruch, urn so fruher, je hOher 
die Temperatur ist. Hemmen wir aber die Entwicklung. und 
geben wir dem Ei Zeit, sich vor der drohenden Zytolyse (oder 
was sonst die Natur dieses Zerfallsprozesses sein mag) zu "er
holen", ehe es seine Entwicklung beginnt, so erhalten wir eine 
normale Furchung und die Bildung schaner Larven; und auf 
diese Tatsachen wollen wir nunmehr eingehen. 

Wir haben erwahnt, daB wir die Entwicklung des befruch
teten Seeigeleies hem men konnen, indem wir ihm den Sauer
stoff entziehen oder indem wir die Oxydation durch gewisse 
GiIte, wie KCN oder Chloralhydrat, hemmen. Was Chloral
hydrat anbetrifft, so ist es nur eine Vermutung, daB es die 
Oxydationen hemmt, wir wissen nur, daB es die Entwicklung 
hemmt. Wir wollen nun zunachst zeigen, daB, wenn wir dem 
Seeigelei nach der klinstlichen Membranbildung den Sauerstoff 
entziehen, oder wenn wir es in Seewasser mit etwas KCN oder 
Chloralhydrat bringen, wir den vorhin beschriebenen, vermut
lich . zytolytischen, Zerfall hemmen.1) Bei den Eiern eines 
Seeigels wurde durch Buttersaurebehandlung die Membranbildung 
hervorgerufen. Dann wurden die Eier in drei Portionengeteilt. 
Eine blieb in Beriihrung mit Luft, eine zweite wurde in eine 
Flasche gebracht, durch welche ein Strom von reinem Sauer-

1) Loeb, Untersuchungen S. 483. - Biochem. Zeitschr.l, 192. 1906. 
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stoff gesehiekt wurde, die dritte in eine Flasehe, aus deren 
Seewasser praktiseh aIle Luft dureh Wasserstoff ausgetrieben 
war, und in del' del' Wasserstoffstrom wahrend des ganzen 
Versuehs dureh das GefaB ging. Die Eier, welehe in den beiden 
ersten GefaBen in Beriihrung mit Sauerstoff gewesen waren, 
hatten aIle zu reehter Zeit Kernspindeln gebildet und fingen 
naeh 4 bis 5 Stunden an zu zerfallen. Keines diesel' Eier konnte 
naeh lO Stunden dureh Behandlung mit hypertonisehem See
wasser zur Entwieklung angeregt werden. Die Eier dagegen, 
welehe in Wasserstoffstrom gewesen waren, hatten keine Spindel 
gebildet und waren bei del' Herausnahme aus dem Wasser
stoffstrom vollig intakt. Dieselben konnten dureh Behandlung 
mit hypertonischem Seewasser noeh zur Entwieklung angeregt 
werden. Aueh nach 24stiindigem Verweilen im Wasserstoffstrom 
waren die Eier del' Form naeh intakt. Genau solehe Resultate 
wurden erzielt, wenn man dem Seewasser etwas KCN odeI' 
Chloralhydrat zusetzte, wodureh die Entwieklung gehemmt 
wurd.e. Dureh die Hem~ung del' Entwicklung (infolge del' 
Hemmung del' Oxydation im Ei) bewahrt man die Eier naeh 
del' Membranbildung VOl' dem ZerfaIl, zu dem sie bei Zimmer
temperatur verurteilt gewesen waren. Man muB also den 
SehluB ziehen, daB die Membranbildung zwar die Entwieklung 
anregt, daB sie abel' das Ei in einem Zustand zuriieklaBt, in 
welehem die bei Zimmertemperatur erfolgende Entwicklung 
dasselbe raseh totet. 

Diese Auf£assung wird nun unterstiitzt dureh die Beobaeh
tung, daB wenn man die Entwieklung del' Eier naeh del' 
Membranbildung fUr eine Reihe von Stunden hemmt, dieselben 
hinterher imstande sind, sieh aueh bei Zimmertemperatur zu 
entwiekeln, und zwar nieht nul' zu Blastulen, sondern aueh 
zu Pluteen.1) leh wurde auf diese Tatsaehe zuerst aufmerksam, 
als ieh Eier naeh del' Membranbildung (mittels Buttersaure) 
in Seewasser braehte, aus dem die Luft dureh einen Wasser
stoffstrom verdrangt war. Naeh versehiedenen Intervallen 
wurden Eier aus dem sauerstoffarmen Seewasser in normales 
Seewasser zuriiekgebraeht. Es zeigte sieh, daB Eier, welehe 
bei 15° C weniger als 3 Stunden in dem sauerstoffarmen 

1) Loeb, lac. cit. 
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Seewasser gewesen waren, naeh dem Zuriiekbringen in normales 
Seewasser aUe zerfielen; daB aber von den Eiern, welehe 3 
Stunden oder etwas Hi.nger in dem sauerstoffarmen Seewasser 
gewesen waren, sich hinterher, nachdem sie in normales See
wasser iibertragen waren, eine Reihe (etwa 10 / 0) zu vollig 
normalen Pluteen entwickelten. Versuche mit Zyankalium 
ergaben dasselbe Resultat. Unbefruchtete Eier, bei denen eine 
Buttersauremembran gebildet war, wurden nach der Membran
bildung in 50 cem Seewasser + 1 cem einer 1proz. KCN
Losung gebraeht. Die Konzentration war also vierzigmal so 
groB als zur Unterdriiekung der Furchung des befruchteten 
Eies und zur Hemmung des Zerfallprozesses notig ist. Naeh 
15, 30, 45, 65 und 85 Minuten wurde je eine Portion del' 
Eier in norm ales Seewasser iibertragen. Von den naeh 45 und 
65 Minuten in norm ales Seewasser gebrachten Eiern entwiekelte 
sich eine kleine Zahl, namlich etwa 5 0/ 0 , In diesem FaIle aber 
trat die Entwieklung erst etwa 14 Stunden, naehdem die Eier 
aus dem zyankaliumhaltigen Seewasser gebraeht waren, ein. 
1eh vel'mute, daB es eine Reihe von Stunden erfordel'te, bis 
aUe Blausaure aus dem Ei versehwunden war. Diese Ver
mutung wird dadureh untel'stiitzt, daB nul' solehe Eiel' sieh 
entwiekelten, welehe naeh del' Behandlung von Zyankalium in 
flaehe Uhrsehalehen gebraeht wurden, in denen sie nur mit 
einer dunnen Wasserschieht bedeekt waren, in denen also die 
Verdunstung der HCN raseh vor sieh gehen konnte. Es be
gunstigte aueh die Entwieklung del' Eier, wenn man eine Minute 
lang einen Sauerstoffstrom dureh die Uhrsehalehen schickte. 
Abel' aueh mit geringeren Quantitaten KCN konnte man solehe 
Wirkungen erzielen. So wurden in einem Versuehe die Eier 
nach del' kiinstlichen Membranbildung in 50 eem Seewasser 
gebracht, dem man 1, 2, 4 und 8 eem 1/10 % KCN zugefiigt 
hatte. Die Eier blieben in diesen Losungen 1 bis 23 Stunden 
lang. Unter den Eiern, welehe naeh :3 bis 7 Stunden 
aus den Losungen mit 2 und 4 eem 1/10 KCN in normales 
Seewasser iibertl'agen wurden, entwiekelten sieh einige zu Larven. 

Es war mil' bei dies en Versuehen aufgefallen, daB die 
Entwieklung der Eier auffallend normal war, und so nahm ieh 
neuerdings diese Versuehe ,~ieder auf, die ieh nul' wegen meiner 
abnormen Empfindliehkeit gegen Blausauredampfe unterbl'oehen 
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hatte. Urn mich davon zu iiberzeugen, daB die Mernbran
bildung der wirklich entwicklungserregende Eingriff ist, war es 
notig zu zeigen, daB man durch dies en Eingriff allein all e 
Seeigeleier zur Entwicklung bringen kann. 

Bei meinen friiheren Versuchen waren die Eier sehr bald 
nach der Membranbildung in das zyankaliumhaltige Seewasser 
gebracht worden. Dieser Umstand ist nun zum groBen Teil 
dafiir verantwortlich gewesen, daB die Zahl der Eier, welche 
sich damals zu Larven entwickelten, so klein blieb. Ich habe 
namlich neuerdings gefunden, daB, wenn man die Eier etwas 
spater in das zyankaliumhaltige Seewasser bringt, man einen 
sehr groBen Prozentsatz von Larven erhalt, und daB in manchen 
Versuchen sich alle Eier zu Larven entwickeln, nachdem sie wieder 
in Seewasser iibertragen werden. In diesen Versuchen wurde 
eine sehr schwache Losung von KCN benutzt, namlich eine 
Mischung von 50 ccm Seewasser + loder 2 ccm 1/20 % KCN. 

Mittels Buttersaure wurde bei den Eiern eines Seeigels 
(Strongylocentrotus purpuratus) die Membranbildung hervor
gerufen. Ein Teil der Eier kam sofort (d. h. zwei Minuten) 
nach der Membranbildung in 50 ccm Seewasser + 2 ccm 1/20 Ofo 
KCN. Nach 3, 4 und 5 Stunden wurden die Eier (nach
dem sie durch dreimaliges Waschen in Seewasser von KCN 
befreit waren) in normales Seewasser iibertragen. Die Tem
peratur betrug 11 1 / 2 0 C. Kein einziges dieser Eier entwickelte 
sich zur Larve. 

Eine zweite Portion der Eier wurde 20 Minuten nach 
der Membranbildung in das zyankaliumhaltige Seewasser ge
bracht. Nach 3 Stunden wurde ein Teil dieser Eier in 
normales See wasser iibertragen und etwa 5 0/ 0 dieser Eier ent
wickelten sich zu Larven. Von den nach 4 und 5 Stunden 
aus dem zyankaliumhaltigen See wasser genommenen Eiern 
entwickelten sich 10 0/ 0 resp. 20 0/ 0 zu Larven. 

Eine dritte Portion Eier wurde 43 Minuten nach der 
Membranbildung in das zyankaliumhaltige Seewasser iibertragen. 
Von den Eiern, welche nach 3 Stunden wieder in normales 
Seewasser iibertragen wurden, entwickelten sich praktisch 
aIle zu Larven! Die Eier, welche langer in dem zyankalium
haltigen Seewasser blieben, litten und entwickelten sich nicht 
so schon. 
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Eier, welche 57 Minuten nach der Membranbildung in das 
zyankaliumhaltige Seewasser iibertragen wurden, verhielten sich 
ahnlich. Eier, welche 82 Minuten nach der Membranbildung 
in das zyankaliumhaltige Seewasser iibertragen wurden, gaben 
weniger Larven. 

Diese Versuche wurden oft mit demselben Erfolg wieder
holt. Meine friiheren Versuche hatten nur deshalb eine geringere 
Ausbeute an Larven ergeben, weil ich die Eier zu bald nach 
der Membranbildung in die Zyankaliumlosung brachte. 

In allen diesen neueren Versuchen wurden die Eier nach 
der Herausnahme aus dem zyankaliumhaltigen Seewasser erst 
zweimal oder dreimal im Seewasser gewaschen. 

Auffallend war in allen Versuchen die vollige RegelmaBigkeit 
der Furchung; die Furchung ist fast ebenso schon wie bei den 
mit Samen befruchteten Eiern. Das ist eine wertvolle Tatsache 
im Hinblick auf die Versuche, in welchen die zytolytische 
Nebenwirkung der Membranbildung durch hypertomsches See
wasser gehemmt wird (siehe nachstes Kapitel). Hierbei ist oft 
die erste Furchung etwas unregelmaBig. Die Versuche mit 
Zyankalium zeigen, daB diese UnregelmaBigkeit wesentlich eine 
Nebenwirkung der hypertonischen Salzlosung ist, und daB die 
Membranbildung allein eine normale Furchung hervorruft. 

Zweitens ist zu bemerken, daB die Larven bei diesen Ver
suchen wie bei der normalen Entwicklung an die Oberflache 
des Seewassers stiegen und sich zum groBen Teil zu normalen 
Pluteen entwiekelten. Die Zahl der Eier, welehe sieh zu nor
malen Pluteen entwiekelten, war urn so groBer, je kiirzere Zeit 
die Eier in der Zyankaliumlosung verweilt :hatten. Die Ursaehe 
hierfiir ist klar. Die Membranbildung setzt die ehemisehen 
Reaktionen in den Gang, welehe die Entwieklung bestimmen, 
(oder besehleunigt dieselben). Unterdriieken wir die Oxydationen 
in einem solehen Ei, so muB es zu einer Anhaufung von 
Spaltungsprodukten im Ei kommen, welehe dureh die Oxy
dationen beseitigt werden sollten. leh nehme an, daB diese 
Anhaufung von Spaltungsprodukten zur Schiidigung des Eies 
fiihrt, was sieh darin zeigt, daB die Eier urn so mehr an 
Lebensfahigkeit einbiiBen, je langer sie in der zyankalium
haltigen Losung bleiben. Wir haben dieselbe Erfahrung bei 
den mit Samen befruehteten Eiern der Seeigel gemacht, die 
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aueh urn so mehr an Lebensfahigkeit verloren und in einem 
urn so friiheren Larvenstadiumstarben, je langer sie dem 
SauerstofImangel (oder dem KeN) ausgesetzt blieben. Eier, 
die nur 2 bis 3 Stunden naeh der kiinstliehen Membran
bildung in dem zyankaliumhaltigen Seewasser verweilten, ent
wiekelten sieh in relativ graBerer Zahl zu Pluteen, als die Eier, 
welehe Iiinger in dieser Lasung blieben. 

Die optimale Expositionsdauer der Eier in der zyankalium
haltigen Lasung hangt aueh von der Konzentration des KeN 
in derselben abo In einer Misehung von 50 cern Seewasser 
+ 2 cern 1/20 0/0 KeN seheinen 3 Stunden etwa die optimale 
Expositionsdauer zu reprasentieren. Bleiben die Eier nur 
2 Stunden in der Zyankaliumlasung, so erhalt man gelegentlieh, 
aber nieht immer, Larven. So wurden in einem Versuehe die 
Eier 2 Stunden naeh der kiinstliehen Membranbildung in 
50 cern Seewasser + 2 cern 1/20 0/0 KeN gebraeht. Von den 
Eiern, welehe naeh 2 Stunden herausgenommen, zweimal 
in Seewasser gewasehen und dann in normales Seewasser iiber
tragen wurden , entwiekelten sieh 50 0/ 0 zu guten Larven ; 
von den naeh 3 Stunden herausgenommenen entwiekelten 
sieh 90 0/ 0 zu Larven; aber die Lebensdauer der ersteren war 
graBer als die der letzteren. 

Die hier besehriebene Methode der Entwieklungserregung 
mittels SauerstofImangel und KeN hat aber den praktisehen 
Naehteil, daB sie teehniseh sehr besehwerlieh und im Falle von 
KeN auf die Dauer unangenehm ist, und zweitens, daB die 
Zeit, welehe zwischen der kiinstliehen Membranbildung und 
dem Dbertragen in die zyankaliumhaltige Lasung verflieBen 
muB, offenbar nieht stets die gleiehe ist. leh habe stets ge
fun den, daB, wenn man die Eier unmittelbar naeh der Mem
branbildung in die zyankaliumhaltige Lasung iibertragt, keine 
oder nur wenig Eier sieh entwiekeln; aber ieh vermag nieht 
zu sagen, wie lange man naeh der Membranbildung warten 
muB, ehe man die Eier in die Zyankaliumlasung bringt. 
Manehmal geniigten 45 Minuten, in anderen Fallen waren 
120 Minuten erforderlieh. leh vermute, daB die Eier eine 
bestimmte ehemisehe Phase der Entwieklung erreieht haben 
miissen, ehe der Zeitpunkt fUr Entwieklungshemmung dureh 
Sauerstoffmangel oder KeN oder ehloralhydrat gekommen. 
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Der Eintritt dieser Phase hangt wieder von einer Reihe von 
Variablen abo 

Was aber ist der Zusammenhang zwischen der Entwicklungs
hemmung des Eies und seiner "Erholung" von den Neben
wirkungen der Membranbildung? Wie "erholt" sich das Ei 
wahrend der 2 oder 3 Stunden, wahrend welcher die Ent
wicklung verhindert ist? Wir haben darauf hingewiesen, 
daB bei Sauerstoffmangel dennoch chemische Prozesse im Ei 
weiter gehen, vermutlich Hydrolysen. Stellen wir uns nun 
vor, daB die Zytolyse (oder was sonst die Natur des Zerfall
prozesses sein mag), die nach der kiinstlichen Membranbildung 
im Ei einzutreten beginnt, durch besondere (zytolytische?) 
Stoffe in demselben bedingt ist, so konnen wir weiter an
nehmen, daB das Ei sich dieser Stoffe durch die Hydrolysen 
entledigt. Sind diese Stoffe zerstort, so kann nunmehr das 
Ei ungestraft sich entwickeln. 

Ganz besonders wichtig ist es nun, daB bei dieser Methode 
der kiinstlichen Parthenogenese die Furchung des Eies vollig 
normal verlauft. Keine andere Methode der kiinstlichen Partheno
genese gibt eine so schone Furchung wie die Entwicklungs
erregung mittelst kiinstlicher Membranbildung, wenn man die 
Entwicklung hinterher einige Zeit durch Sauerstoffmangel oder 
Zyankalium hemmt. Auch diese Tatsache ist eine Stiitze 
unserer Ansicht, daB der MembranbildungsprozeB der eigentlich 
entwicklungserregende V organg ist. DaB dieser ProzeB das Ei 
schadigt und eine Tendenz zum Zerfall oder zur Zytolyse 
zuriickliiBt (von der das Ei sich erst erholen muB, wenn es 
sich zur Larve entwickeln soIl), beruht lediglich auf einer 
Nebenwirkung derjenigen Stoffe und Agenzien, welche die 
Membranbildung bedingen. Membranbildung und Zytolyse sind, 
wie wir spater sehen werden, nahe verwandte Prozesse, und 
man kann, wie es scheint, keine Membranbildung herbeifiihren, 
ohne wenigstens eine Tendenz zur Zytolyse im Ei zu erwecken. 

Das regt die Frage an, wie das Spermatozoon die Membran
bildung ohne nachfolgende Zytolyse herbeifiihren kann. Wir 
werden spater sehen, daB das Spermatozoon neb en der Substanz, 
welche die Membranbildung bedingt, noch eine zweite Substanz 
ins Ei tragt, welche die zytolytischen Nebenwirkungen des 
Membranbildungsprozesses beseitigt. 
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Wir werden im nachsten Kapitel eine raschere Methode 
als die der Entwicklungshemmung durch Sauerstoffmangel kennen 
lernen, durch welche wir die zytolytische Nebenwirkung des 
Membranbildungsprozesaes im Ei beseitigen konnen; niimlich 
die Behandlung des Eies mit der hypertonischen Lasung. 

X. Die Wirkung der hypertonischen Losung 
nach der Membranbildung. 

I. Wir besitzen eine viel bequemere Methode, die Eier 
des Seeigels nach der Membranbildung vor dem Zerfall zu 
ret ten, als die im vorigen Kapitel mitgeteilte; und diese Methode 
erlaubt es uns in j edem FaIle, aIle Eier, welche eine Membran 
besitzen, zur Entwicklung zu bringen. Sie besteht, wie schon 
erwahnt, darin, daB wir die Eier nach der Membranbildung 
eine kurze Zeit in hypertonisches Seewasser bringen. Dbertragen 
wir dieselben dann zur rechten Zeit aua der hypertonischen 
Lasung in normales Seewasser, so furchen sich aIle Eier und 
alle entwickeln sich zu Larven; und bei einem Teil dieser 
Larven ist diese Entwicklung vollig normal. 

Warum geben nicht alle so behandelten Eier normale 
Larven? Urn das zu verstehen, muss en zwei Tatsachen be
rucksichtigt werden. La13t man die Eier zu kurze Zeit in 
der hypertonischen Lasung, so wird die drohende Zytolyse 
oder der drohende Zerfall nicht gehemmt und die Eier gehen 
genau so zugrunde, als ob keine hypertonische Lasung an
gewendet worden ware. La13t man die Eier zu lange in der 
hypertonischen Lasung, so entwickeln sich zwar aIle zu Larven, 
die Larven sind aber nicht normal und sterben zu fruh; urn 
so fruher, je mehr man den richtigen Zeitpunkt fUr die Dber
tragung der Eier in norm ales Seewasser uberschritten hatte. 

Nun ist aber die richtige Expositionsdauer in der hyper
tonischen Lasung nicht fur alle Eier die gleiche. Selbst wenn 
man die Eier desselben Weibchens wahlt; wenn man diesel ben 
ferner gleichzeitig dem Membranbildungsprozesse unterwirft 
und sie gleichzeitig in dieselbe hypertonische Lasung bringt, 
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so findet man, daB die richtige Expositionsdauer flir die ver
schiedenen Eier in ziemlich wei ten Grenzen schwankt. Man 
findet das in der Weise, indem man die Eier in Intervallen 
von je 5 Minuten aus der hypertonischen Losung in normales 
Seewasser zuriickbringt. Von den zuerst in normales Seewasser 
zuriickgebrachten Eiern entwickelt sich vielleicht kein einziges, 
dann findet man eine Portion, in der sich wenige Eier ent
wickeln; in der nachsten entwickeln sich mehr, bis man eine 
Portion erreicht, in der sich alle zu Larven entwickeln; aber 
nicht alle bilden normale Larven. Ein Teil der Eier war 
namlich zu lange in der hypertonischen Losung geblieben und 
diese Dberexposition schadigte die betreffenden Eier. Das wird 
dadurch bewiesen, daB in den spateI' herausgenommenen Eiern 
die Zahl der geschadigten Larven stets zunimmt. Was diese 
individuelle Variation bestimmt, konnen wir nicht sagen. Zum 
Teil hangt es wohl mit Ungleichheiten in der Geschwindigkeit 
der Diffusion von Sauerstoff und Alkali in die Eier zusammen. 
Wichtig ist nur, daB schon, wie die Versuche zeigen, eine 
kurze Dberexposition in del' hypertonischen Losung die Eier 
schadigen kann. Wie lange miissen die Eier in der hyper
tonischen Losung bleiben? 

Das hangt zunachst davon ab, wie bald nach der 
Membranbildung man dieselben in die hypertonische Losung 
bringt. Herr Moore hat iiber diesen Gegenstand im hiesigen 
Institute einige Versuche angesteIlt. EI' bestimmte die Zeit, 
welche notig ist, urn aIle Eier zur Entwicklung zu Larven 
zu veranlassen. Wenn die Eier sofort, d. h. etwa 2 bis 
4 Minuten nach der kiinstlichen Membranbildung in das 
hypertonische Seewasser (50ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCl) 
gebracht wurden, so muBten dieselben etwa 60 bis 70 Minuten 
in der hypertonischen Losung bleiben, ehe alle Eier zur Ent
wicklung gebracht werden konnten. Brachte man die Eier 
30 Minuten nach der Membranbildung in die hypertonische 
Losung, so muBten sie 40 bis 50 Minuten in derselben bleiben, 
urn das optimale Resultat zu erzielen. Wurden sie erst 1 
oder 2 Stunden nach der kiinstlichen Membranbildung in 
die hypertonische Losung gebracht, so war es nur notig, sie 
30 bis 40 Minuten in derselben zu lassen, urn aIle Eier zur 
Entwi~klung zu Larven zu veranlassen. Wartete man noch 



Wirkung der hypertonischen Losung nach der Membranbildung. 79 

Iiinger, ehe man die Eier nach der Membranbildung in das 
hypertonische Seewasser brachte, so wurde das Resultat wieder 
schlechter. Bei diesen Versuchen war die Temperatur ungefahr 
12° C. Diese Resultate stimmen mit den Versuchen des vorigen 
Kapitels, wonach der beste Zeitpunkt fiir die Hemmung der 
drohenden Zytolyse dann gekommen ist, wenn das Ei nach 
der kiinstlichen Membranbildung in ein bestimmtes Stadium 
der Entwicklung oder der chemischen Anderung getreten ist. 

U m dem Leser ein vollstandigeres Bild des Gesagten zu 
geben, will ich einen derartigen Versuch, den ich selbst an
gestellt habe, etwas ausfiihrlicher mitteilen. Bei den Eiern 
eines Weibchens wurde die Membranbildung durch 2 Minuten 

lange Behandlung mit 50 ccm Seewasser + 2,9 ccml~ Butter

saure (die griindlich gemischt waren) hervorgerufen. Eine 
Portion A wurde sofort, eine zweite B 30 Minuten spater, 
eine dritte Portion C nach 2 Stunden in hypertonisches 
See wasser (50 ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCI) gebracht. 
Nach Intervallen von 5 Minuten wurde je eine Portion der 
Eier in normales Seewasser zuriickgebracht und die Zahl der 
sich furchenden Eier, und am nachsten Tage die Zahl der 
gebildeten Larven (lrmittelt. Die folgende Tabelle gibt das 
Resultat. Die drei Partien der Eier sind mit A, B und C 
bezeichnet. Die oberste horizontale Reihe gibt an, wie lange 
(in Minuten) die Eier in der hypertonischen Losung verweilten, 
und darunter ist angegeben, wie viele Prozent der Eier der 
betreffenden Partie sich zu Larven entwickelten. 

5' lO' 15' 20' 25' 30' 35' 40' 45' 50' 

A 0 0 0 0 0 1% 30% 90% 99% lOO% 
BOO 1/2 % 40% 70% 90% 98% 
C 0 1/4% lO% 30% 70% 90% lOO% 

Die Temperatur der hypertonischen Losung betrug 15° C. 
In allen im folgenden erwahnten Versuchen wurden die Eier 
sehr bald, d. h. etwa lO Minuten nach der Membranbildung, 
in hypertonisches Seewasser iibertragen; daher ist die Expositions
dauer etwa wie in Reihe A. 

2. Wir wollen nunmehr untersuchen, wie die Zeit, wahrend 
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welcher die Eier in del' hypertonischen Losung bleiben miissen 
mit dem osmotischen Druck del' letzteren variiert. 1) 

Die unbefruchteten Eier eines Seeigels wurden mit butter
saurehaltigem See wasser behandelt, und bei allen trat die Mem
branbildung ein. Zu je 50 ccm Seewasser wurden 0, 1, 2, 3, 
4, 5, 6, 7, 8, 10, 12 und 14ccm 21/2 m (grammolekulares) 
NaCI zugefiigt und die Eier in diese Losungen verteilt. Aus 
diesen Losungen wurde nach 33, 45, 57, 68, 98 und 128 Minuten 
je eine Portion der Eier in normales Seewasser iibertragen und 
der Prozentsatz derselben, welcher sich zu Larven entwickelte, 
fUr jede Portion festgestellt. Die folgende Tabelle gibt das 
Resultat. 0 bedeutet, daB kein Ei sich entwickelte, 30°/0' daB 
30 ° 1 ° aller Eier Larven bildeten. Die Temperatur der hyper
tonischen Losung war 16 ° C. 

Prozentsatz der Eier, welche sich zu 
Larven entwickelten, nach einem 

Aufenthalt in der Lasung von 
N atur der Lasung. 33 45 57 68 98 128 Min. 

50 ccm Seewasser 0 0 0 0 0 0 
50 

" ,,+ 4ccm 21/2m NaCl 0 0 0 0 0 1 Larve 
50 

" ,,+ 5ccm 21/am 0 0 0 1% 30% 60% 
50 

" ,,+ 6ccm 21 / 2m 0 0 2% 50% 100% 10 0/ 0 
50 I 7crm 21/2m o 1 % 300/~ 70% 70 °/0 0 

" " -r " 50 
" " + 8eem21/~m 

" o 1 °/050% 80% wenige 0 
50 

" " + lOeem 21/2 m 0 010% 10% 1% 0 
50 

" " + 12eem 21/2m 0 o 1 Larve 0 0 0 
50 

" " + 14ecm 21/2 m " 
0 0 0 0 0 0 

Zwei Tatsachen sind hier zu beaehten: erstens, daB die 
Wirksamkeit der hypertonisehen Losung enge Grenzen hat. 
Der Zusatz von 4 ecm ist praktiseh zu gering, del' Zusatz von 
12 ecm 21/2 m NaCI ist zu viel. 1m letzteren FaIle gehen die 
Eier durch Zerfall in Tropfen zugrunde. Zweitens ist zu be
aehten, daB, wenn einmal die optimale Konzentration erreicht 
ist, d. h. die Konzentration, welehe den groBten Prozentsat:z; 
von Larven hervorbringt (namlich bei 7 cem 21/2 m NaCI), eine 

1) Loeb, Dber den l}nterschied zwischen isosmotischen und iso
tonischen Losungen bei der kunstlichen Parthenogenese. Biochem. 
Zeitschr. 11, 144, 1908. 
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weitere KonzentrationserhOhung die Zeit, wahrend welcher das 
Ei in del' hypertonischen Losung bleiben muB, nicht abkurzt. 
Das harmoniert mit del' fruher ausgesprochenen Vermutung, 
daB del' Aufenthalt des Eies in del' hypertonischen Losung nur 
deshalb notig ist, weil in diesel' Losung bestimmte Stoffe im 
Ei gebildet werden, welche die Entwieklung des :Eies in nor
male Bahnen lenken und es VOl' dem Verfall retten, zu dem 
die kiinstliehe Membranbildung es sonst fiihrt. Um diese Stoffe 
in geniigender Menge zu biIden, ist eine gewisse Zeit er
forderlieh. 

Diesel' Versueh ist sehr oft mit im wesentliehen gleiehem 
Resultat wiederholt worden. Del' Zusatz von nur 3 cem 21/2 m 
NaCI zu 50eem Seewasser hat nie zur Entwieklung einer Larve 
nach del' MembranbiIdung gefiihrt, wie lange man aueh die 
Eier in der Losung lieB. 

Ein Beispiel eines derartigen Hinger dauernden Versuehes 
solI erwiihnt werden. Die unbefruehteten Eier eines Weibehens 
wurden nach der kiinstliehen Membranbildung in 50 eem See
wasser + 0, 1, 2, 3, 4 usw. eem 21/2 m NaCI gebraeht. Naeh 
37, 47, 57, 110, 150, 200, 280 und 340 Minuten wurde je eine 
Portion der Eier in normales Seewasser zuriiekgebraeht. Tem
peratur 161/20 C bis 17 1/20 C. (Beispiel siehe nachste Seite.) 

Del' Versueh bestatigt wiedel', daB del' Zusatz von weniger 
als 4ccm 21/2 m NaCI zu 50 eem Seewasser aueh bei einer 
lange fortgesetzten Einwirkung nieht ausreieht, die Eier VOl' 
dem Zerfall zu sehiitzen und die Entwieklung hervorzurufen. 
Es ist ferner deutlieh, daB, wenn einmal das Optimum erreieht 
ist, die Expositionsdauer dureh eine weitere Erhohung del' 
Konzentration des Seewassers nieht verringert werden kann. 
Bei dem Zusatz von 8cem 2 1/2m NaCI ist die minimale Ex
positionsdauer 47 Minuten, und dasselbe ist del' Fall £iiI' den 
Zusatz von 12 eem 21/2 m NaCJ.1) 

Vielleieht erkliirt die folgende Tatsaehe, warum es nieht 
gelingt, mit dem Zusatz von weniger als 4 ecm 21/2 m NaCI zu 
50 ecm Seewasser die Eier naeh del' kiinstliehen Membranbildung 

1) In diesen Versuchen waren die Eier sehr bald nach der Membran
bildung in die hypertonische Losung gebracht worden, sonst waren die 
Zeiten ktirzer gewesen. 

L 0 e b, Parthenogenese. 6 
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N atur der Lasung. 

50ccm Seewasser 2ccm 21/2 m NaCI 
50 cern 

" 
3 cern 21/2 m 

50 cern 
" 

4ccm 21/2 m 
50ecm 

" 
5 cern 21/2 m 

" 
50 cern 6 cern 21/2 m 
50 cern 8cem 21/2 m 
50ccm 

" 
10 cern 21/2 m 

50 cern 12ecm 21/2 m ., 
50ccm 

" 
14eem 21/2 m " 

Prozentsatz der Eier, welche sich zu Larven entwickeIten, nach einem 
Aufenthalt der Eier in der Lasung von 

37 47 57 110 150 200 280 340 Min. 
0 0 0 0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 0 0 0 
0 0 0 1% 5% 8% 30% 
0 0 30% 50 0 / 0 80% 90% 90% 40% 

80% 95 0 / 0 

0 10° I 0 100% 
2 Larven, 8% 30% 

0 1% 2% 0 0 0 0 0 
0 0 0 Ein paar 0 0 0 0 

Larven. 

vor dem Zerfall zu retten. Bringt man mit Samen befruch
tete Eier in je 50ccm Seewasser, dem zunehmende Mengen 
von 21/2 m NaCI zugesetzt sind, so bemerkt man, daB der Zu
satz von 1 cern 21/2 m N aCI zu 50 cern Seewasser keinen Ein
fluB auf die Entwieklung hat, daB der Zusatz von 2 cern 
21/2 m N aCI zu 50 cern Seewasser die erste Furehung kaum 
merkbar verzagert, daB der Zusatz von 3cem die Furchung urn etwa 
12° / ° der gewahnlichen Dauer verzagert, daB aber in einer solchen 
Lasung die Entwieklung aller Eier in fast normaler Weise statt
findet. Erst der Zusatz von 4 cern 21/2 m N aCI zu 50 eem Seewasser 
verzagert die erste Furehung urn eine Reihe von Stunden (tiber 
100% der normalen Dauer) ; in dieser Lasung kannen sieh die 
Eier zwar noeh langsam entwiekeln, aber die Entwieklung tritt 
nieht mehr bei allen ein. Es stellt sieh also aueh hier hera us , 
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daB der Zusatz von 4 ccm N aCl eine kritische Bedeutung hat. 
In 50 ccm Seewasser + 5 ccm 21/2 m N aCl entwickelten sich 
die Eier nicht mehr iiber das 32- bis 64-Zellstadium hinaus. 
Es miissen also wohl in einer Losung von 50 ccrn Seewasser 
+ 4 ccm 21/2 m N aCI erhebliche Anderungen in den chernischen 
Reaktionen im Ei eintreten. Diese Anderungen fiihren zur 
Bildung derjenigen Stoffe, welche dem Ei nach der kiinstlichen 
Membranbildung gestatten, sich nach der Dbertragung in nor
males Seewasser normal zu entwickeln. Bleiben die Eier 
zu lange in der hypertonischen Losung, so bilden sieh die be
tre££enden Stoffe in zu groBen Mengen, oder das Ei leidet aus 
anderen Griinden und geht nach der Dbertragung in normales 
Seewasser zugrunde. 

In all diesen Versuchen waren die Eier et,va 10 Minuten 
nach der Membranbildung in die hypertonische Losung gebracht 
worden. 

3. Die dritte Variable, welche die Dauer der Einwirkung 
der hypertonischen Losung bestimmt, ist die Temperatur. In 
meinen ersten Arbeiten iiber kiinstliehe Parthenogenese war ieh 
zweifelhaft, ob die hypertonisehe Losung rein physikalisch, oder 
rein ehemisch wirkt. Ich hatte bereits 1892 gefunden, daB 
dieselbe die Zelldurchschniirung raseher als die Kernteilung hemmt. 
Da ein geringerer Grad der Hypertonie ausreicht, urn die Zell
sehniirung als urn die Kernteilung zu hemmen, so erhalt man 
bei einem gewissen minimalen Grad der Hypertonie der Losung 
Kernteilung ohne Zellteilung, wie ieh schon damals mitteilte. 
Es ist nun durehaus moglieh (aber nieht bewiesen), daB diese 
Hemmung dei' Zelldurehschniirung auf einer Erhohung der 
Viskositat des Protoplasmas infolge des Wasserverlustes des
selben in der hypertonischen Losung beruht. Dagegen war es 
nieht sehr wahrseheinlieh, daB die Entwieklungserregung des Eies 
durch eine hypertonisehe Losung auf eine physikalisehe Wirkung 
zuriiekzufiihren sei. 

Die Bestimmung des Temperaturkoeffizienten gibt nns nun 
die Mittel an die Hand, urn zu entseheiden, ob in einem ge
gebenen Fane ein physiologiseher ProzeB auf einer ehemisehen 
Reaktion oder einem rein physikalisehen Vorgang beruht. Wie 
van't Hoff und Arrhenius gezeigt haben, ist der Temperatur
koeffizient fur ehemisehe Reaktionen relativ hoeh, namlieh > 

6* 
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2 fiir je 10° C, wahrend physikalische Vorgange im allgemeinen 
einen niedrigeren Temperaturkoeffizienten haben. Wir konnen 
auf diese Weise eine Entscheidung dariiber herbeifiihren, ob 
die Wirkung der hypertonischen Losung auf die Eier nach 
der kiinstlichen Membranbildung auf Beeinflussung einer che
mischEm Reaktion 1m Ei oder eines physikalisohen Prozesses 
beruht.1 ) 

Zu dem Zweck wurden folgende Versuche angestellt. Bei 
Eiern von Strongylocentrotus purpuratus wurde die Bildung der 
Membran durch Buttersaure hervorgerufen. Die Eier wurden dann 
in je zwei Schalen mit derselben hypertonischen Losung (50ccm 
Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCl) verteilt, von denen die eine 
bei der Temperatur to, die andere bei einer 10° hoheren 
Temperatur gehalten wurde. In verschiedenen Intervallen 
wurden Portionen der Eier in normales See wasser von Zimmer
temperatur gebracht, und es wurde die minimale Expositions
dauer ermittelt, die notig ist, um einem gewissen Prozentsatz 
von Eiern die Entwicklung zu erlauben. Die Resultate an den 
Eiern von fUnf verschiedenen Seeigeln sind in der folgenden 
Tabelle enthalten. Ein merkwiirdiges Resultat war, daB bei 
Temperaturen iiber 20 ° C die Eier durch die hypertonische 
Losung geschiidigt wurden. Das gilt natiirlich nicht fUr die 
Eier aller Seeigel, da meine Versuche in Woods Hole oft bei 
einer Temperatur von iiber 20° C angestellt worden waren. 
Es diirfte wohl damit zusammenhangen, daB Strongylo
centrotus purpuratus III einer relativ niedrigeren Tempe
ratur lebt. 

1) In meinen ersten Arbeiten uber Salzwirkungen stOrte es mieh, 
daD ieh kein Kriterium besaD, urn zu entseheiden, ob ieh es mit rein 
physikalisehen Wirkungen, z. B. Gerinnungen, oder mit ehemisehen Wir
kungen zu tun habe. Cohens treffliehe "Vorlesungen liber physikalisehe 
Chemie fur Arzte" wiesen auf die Bedeutung der Temperaturkoeffizienten 
zur Entseheidung dieser Frage hin. Ieh selbst wandte dieses Kriterium 
auf entwieklungsphysiologisehem Gebiet an und veranlaDte meine Sehiiler 
C. D. Snyder llnd S. S. Maxwell dasselbe auf die Entseheidung der 
Frage anzuwenden, ob der Herzsehlag und die Nervenleitung auf chern i
schen oder physikalisehen Prozessen beruhe. Der gefundene Tempe
raturkoeffizient beider Vorgange war von der GroDenordnung der chemi
sehen Prozesse. 
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Temperatur. Minimale Expositionsdauer zur Erzeugung Temperatur-
zahlreicher Larven. koeffizient 

Versuch 1 
{ 14 0 ungefahr 50 Minuten 

240 aile Eier sterben 

QlO fur 10 0 C. 

Versuch 2 
{160 ungefahr 35 Minuten 

26 0 aUe Eier sterben 

Versuch 3 
{4°_50 210 Minuten 

150 40 Minuten } Qlo=5 

Versuch 4 
{50 160 Minuten 

150 ungef. 55 Minuten } QlO=3 

Versuch 5 
{ 10 0 ungef. 112 Minuten 

20° ungef. 32 Minuten } Qlo=3 

Es ist zweifeUos, daB der Temperaturkoeffizient QI0 hoher 
ist als 2, namlich 3, und daB er bei Temperaturen, die nahe 
0 0 sind, rasch wachst und den Wert 5 und vielleicht noch 
hOhere Werte erreicht.1 ) 

Es weist also auch die GroBenordnung des Temperatur
koeffizienten darauf hin, daB es sich hier urn eine chemische 
Wirkung der hypertonischen Losung handelt. 

4. Wir sind aber auch in der Lage, die Natur der chemischen 
Vorgange, auf welche es bei der Wirksamkeit der hypertonischen 
Losung ankommt, naher zu bestimmen. Es handelt sich, wie 
zu erwarten, urn Oxydationsprozesse. Das konnen wir dadurch 
beweisen, daB die Wirksamkeit der hypertonischen Losung 
dUTch Hemmung der Oxydationen im Ei mittelst Zyankalium 
oder durch Entziehung des Sauerstoffs ganzlich aufgehoben 
wird. 2) 

Es liiBt sich namlich zeigen, daB bei Eiern nach der kiinst
lichen Membranbildung die Behandlung mit hypertonischem 
See wasser wirkungslos bleibt, wenn dasselbe nicht genug Sauer
stoff enthalt, oder wenn die Oxydationen im Ei durch KON 
verhindert werden. Die Eier benehmen sieh nach der Heraus
nahme aus solchen Losungen, als ob nur die Membranbildung 
hervorgerufen ware, d. h. sic fangen an sich zu entwickeln, 

1) Loeb, Untersuchungen S.494. - University of Californ. Public. 
3, 39, 1906. 

2) Loeb, Biochem. Zeitschr. 1, 194, 1906. 
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aber sie zerfallen alsbald in der im vorigen Kapitel geschilderten 
Weise. Das solI nun durch einige Beispie:e erlautert werden. 

Die Eier eines Weibchens wurden 11/2 bis 2 Minuten in 
n 

50 cern Seewasser + 3 cern 10 Buttersaure gebraeht und naeh 

der Dbertragung in Seewasser bildeten alle, wie gewohnlich, 
eine vollkommene Befruchtungsmembran. Dann wurden sie in 
folgende Losungen verteilt: 

1. 50 cern See wasser + 8 cern 21/2 n N aCI 
2. 50" " + 8 " 21/2 n ,,+ 2 cern 1/20 010 KCN. 

Nach 30, 40, 50, 135, 195, 285, 335, 385, 450 und 1320 Minuten 
wurde je eine Probe der Eier in normales Seewasser iibertragen. 
Die Temperatur war 18 0 C. Das Resultat war fUr die Eier, 
die in Losung I gewesen waren, folgendes. 30 Minuten in 
der hypertonischen Losung geniigten nieht, und die Eier zer
fielen alle bis auf zwei, die sieh entwickelten. 40 und 50 Minuten 
geniigten, und etwa 500/ 0 der Eier entwickelten sich zu Larven. 
Die Eier, welehe 135 Minuten und langer in der hypertonischen 
Losung gewesen waren, gingen zugrunde. Von den Eiern 
dagegen, welche in der zyankaliumhaltigen hypertonisehen 
Losung gewesen waren, (in der die Oxydationen unterdriiekt 
waren), entwiekelten sieh keine, die weniger als 385 Minuten 
der Losung ausgesetzt gewesen waren. AIle diese Eier gingen 
im Laufe der naehsten 24 Stunden zugrunde, und zwar unter 
den Erscheinungen, wie sie bei Eiern naeh der Membranbildung 
eintreten, falls dieselben in normalem Seewasser bleiben und 
nicht in hypertonisehe Losungen gebracht werden. Die Wirk
samkeit der hypertonischen Losung war also dureh den Zusatz 
von Zyankalium unterdriickt worden. Von den Ei ern , welehe 
langer als 385 Minuten in der hypertonisehen Losung waren, 
entwickelten sieh ein paar - je zwei bis vier in einem Uhr
sehalchen mit vielen Tausenden von Eiern - zu Blastulen. 1) 
Die Eier, die langere Zeit in dem Seewasser mit Zyankalium 
gewesen waren, zerfielen auch nicht so rasch, wenn sie in 
normales Seewasser iibertragen wurden, wie die Eier, welehe 

1) Es handelt sich hier wohl urn die im vorigen Abschnitt erlau
terte Wirkung von Zyankalium auf solche Eier, aber nicht urn die 
\Virkung der hypertonischen Losung. 
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kurzere Zeit im zyankaliumhaltigen hypertonisehen Seewasser 
verweilt hatten. Das durfte wohl daran liegen, daB die Eier, 
welehe Hingere Zeit im zyankaliumhaltigen Seewasser bleiben, 
mehr KCN oder HCN aufnehmen und deshalb naeh der Dber
tragung in norm ales Seewasser dasselbe nieht so raseh wieder 
abgeben. Dieser Versueh wurde sehr oft und stets mit dem
selben Erfolg wiederholt. Meist verhinderte der Zusatz von 
Zyankalium zum hypertonisehen Seewasser dessen Wirkung ab
solut. Fur diejenigen, "elehe diese Versuehe wiederholen wollen, 
moehte ieh bemerken, daB das Zyankalium mit dem hyper
tonisehen Seewasser sehr grundlieh gemiseht sein muB, ehe die 
Eier hineingebraeht werden durfen. 

Diese Versuehe konnten das Bedenken aufkommen lassen, 
daB das Zyankalium die Eier vielleieht getotet oder wenigstens 
entwieklungsunfiihig gemaeht habe. Dieses Bedenken wird aber 
dureh folgende Versuehe beseitigt. 

Die Eier eines Weibehens wurden naeh kunstlieher Membran
bildung (mittels Buttersaurebehandlung) in zwei GefaBe mit je 
50 cern Seewasser + 8 cern 21 / 2 n NaCl gebraeht. Dem einen 
GefaB wurde 2 cern 1/20 0/0 KCN zugefiigt. J e eine Portion 
wurde in Intervallen von 10 Minuten aus dem hypertonisehen 
in norm ales Seewasser ubertragen. 

Wir betraehten zunachst das Verhalten der Eier, welche 
in der hypertonisehen Losung ohne Zyankalium gewesen waren. 
Von den fruher als naeh 35 Minuten aus dem hypertonisehen 
in normales Seewasser ubertragenen Eiern entwiekelte sieh 
niehts, von den naeh 35 Minuten in normales Seewasser uber
tragenen Eiern ent", iekelten sieh etwa 5% zu guten Larven, 
von den naeh 45 Minuten ubertragenen entwiekelten sieh fast 
alle, und zwar meist zu normalen Larven. Von den naeh 
55 Minuten ubertragenen waren fast alle entwiekelt, aber nur 
20° I 0 bildeten normale Larven; die noeh langer in dem hyper
tonisehen Seewasser gewesenen Eier lieferten mit zunehmender 
Expositionsdauer schlechter werdende Resultate. 

Von den Eiern, welche in dem hypertonisehen Seewasser 
mi t Zyankali urn gewesen waren, entwiekelte sieh kein einziges 
naeh dem Dbertragen in norm ales Seewasser; sie zerfielen viel
mehr im Laufe der naehsten 24 Stunden. Von den Eiern nun, 
welche naeh 55 Minuten aus dem zyankaliumhaltigen hyper-
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tonisohen Seewasser genommen worden waren, wurde der groBere 
Teil zunachst nicht in norm ales Seewasser, sondern in hyper
tonisches Seewasser (50 ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCl), 
aber diesmal ohne Zyankalium, gebracht. Nach 20, 30, 40, 50 
und 60 Minuten wurde je eine Portion dieser Eier in normales 
Seewasser ubertragen. Von den nach 40 Minuten aus dem 
hypertonischen Seewasser genommenen Eiern entwickelten sich 
etwa 5°1o, von den nach 50 Minuten herausgenommenen etwa 
30° I 0' und die nach 60 Minuten herausgenommenen entwickelten 
sich so gut wie aile, wenn auch ein Teil derselben sich abnorm 
furchte, also bereits die Wirkung der Dberexposition zeigte. 
Dieser Versuch, der mit demselben Erfolg mehrfach wiederholt 
wurde, zeigt, daB die hypertonische Losung in Gegenwart der 
geringen Menge Zyankalium fast unwirksam bleibt, daB aber die 
Eier in so kurzer Zeit wenigstens nicht geschadigt werden. 

Man kann nun auch direkt zeigen, daB die hypertonische 
Losung nur in Gegenwart von freiem Sauerstoff wirksam ist, 
indem man namlich die Luft aus der hypertonischen Losung 
vertreibt. Aber diese Versuche konnen sehr leicht miBlingen, 
weil eine storende Fehlerquelle sich bei denselben bemerkbar 
macht. Gewohnlich wurde die hypertonische Losung durch 
einen mehrere Stunden lang hindurchgehenden Strom von sorg
faltigst gereinigtem Wasserstoff von Sauerstoff moglichst befreit. 
Dann wurden ein oder mehrere Tropfen Eier in die Losung 
gebracht. Hier liegt die Fehlerquelle. Mit dem Offnen der 
Flasche tritt naturlich etwas Sauerstoff in dieselbe, und fUr 
eine kurze Zeit wirkt die hypertonische Losung nicht bei 
SauerstoffabschluB, sondern bei Gegenwart von etwas O. Nun 
ist offenbar schon wenig 0 ausreichend, urn die Oxydations
vorgange, welche der Entwicklung des Eies zugrunde liegen, 
zu unterhalten. Das war mir schon vor 12 Jahren bei meinen 
ersten Versuchen uber die N otwendigkeit des Sauerstoffs fur' 
die normale Furchung aufgefallen. Die Eier brauchen aber, 
wie schon erwahnt, nach der Membranbildung nur ganz kurze 
Zeit in der hypertonischen Losung zu bleiben, namlich 30 bis 
50 Minuten, und es ist klar, daB bei einer so kurzen Zeit das 
Eindringen von etwas Sauerstoff in die hypertonische Losung 
den ganzen Versuch leicht vereitelt. lch verminderte diese Gefahr 
in der Weise, daB ich mit Hilfe eines geschulten Assistenten 
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den Stopsel der Flasche nur etwa eine Sekunde lang und nur 
einige Millimeter offnete, um die Eier einzufiihren. Vor, wahrend 
und unmittelbar nach dem Offnen ging ein sehr kraftiger 
Wasserstoffstrom durch die Flasche. Negative Versuche, d. h. Ver
suche, in denen die hypertonische Losung einige oder viele Eier 
nach der Membranbildung selbst nach Wasserstoffdurchstromung 
zur Entwicklung anregt, beweisen nicht viel l ), dagegen sind 
Versuche beweisend, in denen bei Sauerstoffabschlul3 die hyper
tonische Losung wirkungslos bleibt, in denen sie aber ihre Wirk
samkeit wieder gewinnt, wenn man hinterher Sauerstoff zulal3t. 

Die Eier eines Weibchens wurden in der iiblichen Weise 
mit Buttersaure behandelt und aIle bildeten Membranen. Diese 
Eier wurden dann in zwei Flaschen mit demselben hypertonischen 
Seewasser verteilt; durch eine Flasche perIte ein Sauerstoffstrom, 
durch die andere - welche vorher schon durch einen Wasser
stoffstrom von Luft befreit war - ein Wasserstoffstrom. Tem
peratur 141/ 2° C. Nach einer Stunde wurden die Eier in normales 
Seewasser (in Beriihrung mit Luft) iibertragen. Fast aIle die 
Eier, welche in dem sauerstoffhaltigen hypertonischen Seewasser 
gewesen waren, entwickeIten sich zu Larven, wahrend nur eine 
kleine Zahl, namlich etwa 1/2 %' sich unter denjenigen Eiern 
zu Larven entwickelten, welche in dem sauerstofffreien, oder 
riehtiger sauerstofiarmen, hypertonisehen Seewasser gewesen 
waren. Die iibrigen Eier zerfielen in der Weise, die fiir Eier 
eharakteristiseh ist, in welchen man die Membranbildung hervor
ruft, ohne sie dem hypertonischen Seewasser auszusetzen. leh 
wollte mieh nun iiberzeugen, ob die Eier, welehe naeh dem 
Aufenthalt in hypertonischem sauerstofffreien oder -armen See
wasser zerfallen, sich entwiekeln, wenn man sie hinterher in 
derselben hypertonisehen Losung der Luft aussetzt. Zu diesem 
Zwecke wurden nicht aIle Eier nach Beendigung des vorhin 
erwahnten Versuches aus der hypertonischen Losung genommen, 
aus welcher der Sauerstoff ausgetrieben war, sondern ein Teil 
blieb in dieser hypertonischen Losung, aber die letztere 

1) Sie zeigen nur, daB zu viel Sauerstoff fehlerhafterweise in die 
hypertonische Lasung geriet. Auf diese Fehlerquelle wies ich bereits in 
meiner ersten Mitteilung liber diesen Gegenstand hin: L 0 e b, Dber die 
Notwendigkeit von freiem Sauerstoff in der hypertonischen Lasung usw. 
Univ. of Californ. Public 3, 39, 1906. (Untersuchungen S. 491.) 
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wurde nunmehr der Lu£t ausgesetzt. Nach' verschiedenen 
lntervallen, 14, 26, 36, 46, 56 und 116 Minuten, wurde je eine 
Portion der Eier in normales Seewasser ubertragen. Die folgende 
Tabelle gibt die Resultate. 

Aufenthalt der Eier in hypertonischem Prozentsatz der Eier, 
Seewasser welche sich zu schwimmenden 

erst ohne Sauerstoff dann mit Sauerstoff Larven entwickelten 

60 Minuten + 0 Minuten unge£ahr 1/2 % 
60 

" + 14 
" " 4% 

60 + 26 
" 30% 

60 
" + 36 

" 30% 
60 

" + 46 
" 90% 

60 
" + 56 

" wenige 

60 
" + 116 

" keine Larven, alle Eier star ben 

Wir konnen aus diesen Versuchen mit Sicherheit den SchluB 
ziehen, daB die hypertonische Losung in diesen Versuchen nur 
dann wirksam ist, wenn sie eine genugende Quantitat von freiem 
Sauerstoff enthalt. Dieses Resultat war nach den in Kapitel VII 
mitgeteilten Erfahrungen zu erwarten. Wir verstehen nun, wie 
es kommt, daB, wenn einmal eine gewisse Hypertonie des See
wassers erreicht ist, eine weitere Steigerung der Hypertonie die 
Zeit, wahrend welcher die Eier nach der Membranbildung in 
der hypertonischen Losung bleiben mussen, nicht abkurzt. Es 
handelt sich eben darum, daB gewisse chemische Reaktionen 
im Ei stattfinden mussen, wodurch es in den Stand gesetzt 
wird, sich von. dem schadlichen Einflul3 der Membranbildung, 
d. h. der drohenden Zytolyse, zu erholen. Diese chemischen 
Reaktionen, namlich Oxydationen, treten offen bar nach einem 
gmvissen Wasserverlust im Ei ein. Die Geschwindigkeit, mit 
welcher diese Oxydationen verlaufen, ist aber keineswegs pro
portional der Hypertonie der umgehenden Losung. 

5. 1m allgemeinen beschleunigt eine leicht alkalische Reaktion 
die Oxydationsvorgange in tierischen Geweben, und es war daher 
von Interesse, festzustellen, wie mit der Konzentrationszunahme 
der HO-Ionen in der hypertonischen Losung die Geschwindigkeit 
ihrer Wirkung zunimmt. Zu dem Zweck wurde als Losung 

nicht Seewasser, sondern eine neutrale Mischung von ; NaCl, 

KCl, CaCl2 und MgCl2 in dem VerhiUtnis dieser Salze benutzt, 
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indem dieselben im Seewasser enthalten sind. Zu je 50 cern 
dieser Losung wurde 8 cern 21/2 n NaCl-Losung, welche ebenfalls 
neutral war, zugefUgt, urn die notige Hypertonie zu erzielen. 
Zu je 50 cern dieser Mischung wurde nun 0, 0,1, 0,2, 0,4, 0,8 

n 
und 1,6 cern 50 NaHO zugesetzt. In diese Losungen wurden 

die Eier eines Strongylocentrotus purpuratus verteilt, nachdem 
dieselben mittelst Buttersaurebehandlung zur Membranbildung 
veranlaBt worden waren. Die folgende Tabelle gibt den Prozent
satz der gebildeten Larven. 

Expositionsdaller 
in der hypertonischen 

Lasung 

30 Minuten. 

40 
50 
60 
70 

" 
" 
" 
" 

Alkalizusatz zu der hypertonischen Lasung 

in Kubikzentimeter ~ NaHO 

o 0,1 0,2 0,4 0,8 1,6 

o f einige } 50/ l Larvell ° 
5% 10% 20% 

20% 80 % 50 % 

25 % 90 % 90% 
80% 90 % 90 % 

5° / ° 
20% 

80° I ° 
90% 
90% 

{ wenige wellige 
Larvell Larvell 

50% 20% 
80% 100% 
90% 900f0 
90% 90% 

Bei zu langer Exposition werden die Larven verkriippelt. 
Ich fand auch, daB man noch Larven erhalt, wenn man der 
hypertonischen Losung eine Spur HCI zusetzt. Die untere 
Grenze fUr die Konzentration der Hydroxylionen in der hyper
tonischen Losung habe ich noch nicht bestimmt. 1) 

Erhoht man die Alkalinitat von hypertonischem Seewasser, 
so kann man ebenfalls die Zeit abkiirzen, wahrend welcher die 
Eier nach der Membranbildung in der hypertonischen Losung 
bleiben miissen. Zu je 42 cern Seewasser + 8 cern 21/2 norm. 

n 
NaCI wurden 0, 0,5, 1,0, 1,5 und 2,0 cern 10- NaHO zugefiigt. 

Ein Teil dieses Alkalis wird durch die Bikarbonate und Phosphate 
des Seewassers gebunden. Die Eier eines Seeigels wurden nach der 
kiinstlichen Membranbildung in diese Losungen verteilt. Die 
folgende Tabelle zeigt, daB auch hier mit der Zunahme der 
Konzentration der HO-Ionen die Zeit, wahrend welcher die Eier 

1) Loeb, Zur Analyse der osmotischen Entwicklullgserregung un
befruchteter Seeigeleier. Ptliigers Arch. 118, 197, 1907. 
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in der Lasung bleiben miissen, um sich zu Larven zu entwickeln, 
abgekiirzt wird. 

Expositionsdauer 
Eier mit Membran in Kubikzentimetern ~ NaRD im hyperton. Seewasser 

0 0,5 1,0 1,5 2,0 

35 Minuten 5% 10% 20% 20 % 20% 

44 
" 

50% 80% 90% 100° /0 80°! ° 
52 

" 
90% 100% 100% 100% 100% 

60 100% 100% 
AIle entwickelt, 

" aber schlechte Larven. 

6. Wir kommen nun zu der Besprechung eines scheinbaren 
Widerspruchs zwischen den Resultaten dieses und des vorigen 
Kapitels. 1m vorigen Kapitel sahen wir, daB die Eier nach 
der Membranbildung zur Entwicklung gebracht werden kannen, 
wenn wir sie 3 Stunden oder langer in sauerstoffarmem See
wasser halten, oder wenn wir die Oxydationen durch Zusatz 
von KCN zum Seewasser hemmen. In diesem Kapitel sahen 
wir, daB die Eier nach der Membranbildung am Leben bleiben 
und zur Entwicklung veranla13t werden konnen, wenn wir die
selben hinterher etwa 30 bis 50 Minuten in hypertonisches 
Seewasser bringen; daB aber dies nur maglich ist, wenn die 
hypertonische Lasung freien Sauerstoff in geniigender Menge 
enthalt. Wie sind diese schein bar widersprechenden Angaben 
zu vereinigen? 

Die eigentliche Entwicklungserregung besteht in diesem 
FaIle in der Hervorrufung der Membranbildung. Dieser Proze13 
ist sicher kein OxydationsprozeB, da er ohne Sauerstoff mag
lich ist. Vielleicht handelt es sich in letzter Instanz um einen 
rein physikalischen Vorgang (wie etwa eine Lipoidverfliissigung 
oder eine Spaltung einer [hypothetischen] Lipoid-EiweiBver
bindung?) 

Sobald dieser der Membranbildung zugrunde liegende ProzeB 
stattgefunden hat, tritt die Entwicklung im Ei ein. Warum 
das der Fall ist, wissen wir einstweilen noch nicht. Aber 
dieser Proze13 schadigt gleichzeitig das Ei. Wenn das Ei in 
diesem geschadigten Zustand anfangt, sich zu entwickeln, so 
geht es zugrunde. Hindern wir aber das Ei einige Stunden 
an der Entwicklung, indem wir ihm den Sauerstoff entziehen 
oder indem wir die Oxydation durch KCN hemmen, so kannen 
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die Eier sich normal entwickeln. Den Grund hierfur suchen 
wir in der Annahme, daB, wah rend die Oxydationen gehemmt 
sind, gewisse andere Prozesse im Ei (z. B. Spaltungen) weiter 
gehen und daB diese Prozesse zur Bildung von Stoffen fUhren, 
welche die dureh den MembranbildungsprozeB bedingte Schadi
gung aufheben. In viel besserer Weise kann aber diese 
Sehadigung aufgehoben werden durch besondere Oxydations
prozesse, welche durch Behandlung der Eier mit hypertonischem 
Seewasser eingeleitet werden. 

Wir haben schon erwahnt, daB es keinen prinzipiellen 
Unterschied macht, ob die Eier erst zur Membranbildung ver
anlaBt werden und dann ins hypertonische Seewasser kommen, 
oder ob sie erst ins hypertonische Seewasser kommen und die 
Membranbildung hinterher eingeleitet wird.1) Der einzige Unter
schied zwischen beiden Verfahren besteht darin, daB in dem 
letzteren Fane die Eier viel langer in dem hypertonischen See
wasser bleiben muss en, namlich etwa F/2 bis 2 Stunden, wah
rend sie, wenn die Membranbildung der Behandlung mit hyper
tonischem Seewasser voraufgeht, nur 1/2 bis 1 Stunde in der 
letzten Losung zu bleiben brauchen. Dieser Unterschied ruhrt 
meines Erachtens daher, daB die hypertonische Losung in dem 
Ei nach der Membranbildung deshalb wirksamer ist, weil die 
Oxydationsvorgange alsdann schon durch die Membranbildung 
beschleunigt sind. 

Diese Versuche fiihrten mich auf die Idee, daB die Ent
wicklungserregung durch das Spermatozoon auch vielleicht durch 
zwei verschiedene Agenzien bedingt sei, namlich eins, das die 
Membranbildung veranlaBt, und ein zweites, das die schadliche 
Wirkung aufhebt, welche durch die Membranbildung allein 
bedingt ware. Die Membranbildung konnte moglicherweise durch 
eine Fettsaure, die zweite Wirkung durch spezielle Oxydasen 
bedingt sein. 

1) Fur praktische Zwecke ist die natiirliche Reihenfolge, namlich 
erst Membranbildung und dann hypertonische Losung, viel wirksamer. 
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XI. Anhang. Dber die relative osmotische 
'Virksamkeit dei' Losungen verschiedener Stoffe. 

lch hatte, wie schon erwahnt, bereits im Jahre 1900 die 
Beobachtung mitgeteilt, daB eine reine Zuckerlosung ebenfalls 
imstande ist, die Entwicklung des unbefruchtAten Seeigeleies 
anzuregen. Diese Versuche waren von mir deshalb angestellt 
worden, um zu entscheiden, ob es sich bei del' Wirkung del' 
hypertonischen Losungen auf die Entwicklungserregung lediglich 
um die Wirkung der Wasserentziehung handele, odeI' ob hierfiir 
noch die Wirkung besonderer lonen in Betracht kame, wie 
ich zuerst vermutet hatte. Bei diesen Versuchen hatte es sich 
schon gezeigt, daB die reine Zuckerlosung eine starkere osmo
tische Wirksamkeit hat, als ihr the ore tisch zukommen sollte. 
Delage, der diese Versuche iibersehen hatte, setzte sich das 
Ziel, zu zeigen, daB man ohne hypertonische Lasungen imstande 
sei, die Seeigeleier zur Entwicklung zu bringen. Sein Be
miihen war gegenstandslos, da diesel' Beweis schon durch Lyon 
und durch meine fruher erwahnten (Kapitel IX) Versuche erbracht 
war. Leider aber verfiel Delage in einen Irrtum, indem er 
Zuckerlasungen benutzte, welche 1,135 N waren. Er hatte ge
funden, daB die Gefrierpunktserniedrigung des Seewassers 2,12° 
ist, was mil' im Hinblick auf Garreys Versuche etwas zu hoch 
erscheint. Daraus schloB er, daB eine 1,135 N Saccharose
lasung mit dem Seewasser isosmotisch sei. Solche Lasungen 
sind aber stark hypertonisch, wie ich im folgenden zeigen will. 
Bei dieser Gelegenheit wollen wir aber auBer den Zuckerlasungen 
noch die Lasungen einiger anderer Stoffe beriicksichtigen. 

Die folgenden Versuche wurden alle an Seeigeleiern ange
stellt, an welchen die Membranbildung vorher durch Butter
saurebehandlung eingeleitet war. Die Eier wurden alle etwa 
10 Minuten nach der Membranbildung in die hypertonische Lasung 
gebracht, und daher ist die Expositionsdauer etwas langer als 
sie sein wiirde, wenn die Eier erst 1 odeI'll / 2 Stunden nach 
der Membranbildung in die hypertonische Lasung gebracht 
worden waren. Wir beginnen mit Versuchen mit reinen Ohlor
natriumlasungen. 

Die Versuche mit reinen hypertonischen NaOl-Lasungen er
gab en das auf den erst en Blick paradoxe Resultat, daB die Eier 
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hohere Konzentrationen von NaCl-Losungen ertragen konnen als 
von hypertonischem Seewasser. Wir werden aber sehen, daB dieses 
Paradoxon eine einfache ErkHirung findet. Die unbefruchteten 
Eier eines Weibchens wurden der Membranbildung durch Butter
saurebehandlung unterworfen und dann (etwa 10 Minuten spater) 
in 50ccm 112m NaCl + 3, 4, 5, 6, 7, 8, 10, 12, 14, 16 21/2m NaCl 
verteilt; nach 55, 90 und 120 Minuten wurde je eine Portion 
der Eier in norm ales Seewasser zuriickgebracht. Die Tempe
ratur war 13° C. 

Prozentsatz der Eier, welche 
sich zu Larven entwickel ten, 
nach einer Expositionsdauer 

Natur der Losung von 55 90 120 Min. 

50ccm 1/2 m NaCl + 3 ccm 21/2 m NaCl 0 0 0 
50 

" 1/2 " " +4 21/2 " " 
0 0 0 

50 
" 1/ ~ " " + 5 

" 21/2 " " 
0 0 1% 

50 
" 1/2 " + 6 21/2 " " 

0 1% 5% 
50 

" 1/2 " " + 7 
" 21/2 " 2% 50% 70% 

50 
" 1/2 " " + 8 

" 21/2 " " 
30° I 80°1 90°/ 

10 0 ° 
50 1/2 " +10 21/2 " 80°/0 90% 
50 

" 1/2 " +12 " 2112 " 80% 
50 1/2 " " +14 " 21/2 " " 80% 
50 1/2 " + 16 21/2 " 80% 

Durch empirische Versuche habe ieh festgestellt, daB eine 
halbgrammolekulare Lasung von N aCl nahezu oder praktiseh 
isotoniseh ist fUr das Seeigelei. Diese Erfahrung hat sich 
seit einer Reihe von Jahren dadurch bewahrt, daB wir fUr die 
Herstellung von kiinstlichem Seewasser halbgrammolekulare 
Losungen von NaCl, KCl, CaCl2, MgCl2 und MgS04 in den be
kannten Verhaltnissen mit dem besten Erfolg benutzen. Dieser 
Mischung wird noch eine Spur von NaHCOs zugesetzt. 

Vergleichen wir nunmehr diese Resultate mit den im 
vorigen Kapitel erzielten, so finden wir, daB 50ccm 112m NaCl 
+5ccm 21/2m NaCl die gleiche Wirkung hat wie 50ccm See
wasser + 4 ccm 21/2 m NaCl; mit anderen Worten, daB eine 
Mischung von 50 cem 1/2 m NaCl + 1 ccm 21/2 m NaCl ungefahr 
isotoniseh ist mit Seewasser. 

Wahrend nun eine Mischung von 50 ccm Seewasser + 10ccm 
21/2 m NaCl schon die Eier in 60 Minuten so stark schiidigt, daB 
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nur eine kleine Zahl sich entwickelt, und wahrend eine Mischung 
von 50 ccm Seewasser + 12 ccm 21/2 m NaCI praktisch alle 
Eier mit kiinstlicher Membran in 60 Minuten bei 16° C t6tet, 
entwickelten sich noch 80% der Eier, nachdem sie 60 Minuten 
in einer Mischung von 50 ccm 1/2 m NaCI + 16 ccm 21/2 m NaCl 
gewesen waren. Die Erklarung dieses Paradoxons liegt in dem 
Umstand, daB die NaCl-Losung praktisch neutral war, wahrend 
das Seewasser schwach alkalisch ist. Ich habe nun schon 
friiher gezeigt, daB die schadliche Wirkung hypertonischer 
Losungen auf das Ei viel groBer ist, wenn diese Losungen 
schwach alkalisch, als wenn sie neutral sind; schwach saure 
hypertonische Losungen sind noch unschadlicher als neutrale, 
mit anderen Wort en , die schiidliche Wirkung der hyper
tonischen Losungen auf das Ei nimmt innerhalb der in 
Betracht kommenden Grenzen mit der Konzentration der 
Hydroxylionen zu. Da ich ferner zeigen konnte, daB in einer 
Losung, welche frei von Sauerstoff ist, die schadliche Wirkung 
dieser hypertonischen Losungen ausbleibt, so ist es moglich, 
daB zwischen beiden Tatsachen ein Zusammenhang besteht, mit 
andern Worten, daB die Oxydationsvorgange im Ei mit wachsen
der Konzentration der HO-Ionen (innerhalb gewisser Grenzen) 
beschleunigt werden. 

Wir kommen nun zu den Versuchen mit Rohrzucker. Nach 
Gefrierpunktsbestimmungen, welche Herr Dr. W. E. Garrey aus
fiihrte, hat das Seewasser im Pacific Grove dieselbe Gefrier
punktserniedrigung wie eine 0,54 m NaCl-Losung. Das stimmt 
ziemlich nahe mit den Erfahrungen iiberein, welche ich mit 
kiinstlichem Seewasser gemacht habe. Da nach Kohlrausch 
und Holborn bei dieser Konzentration etwa 74% der NaCl
Molekiile dissoziiert sind, so ist eine 0,94 m Rohrzuckerlosung 
mit dem Seewasser theoretisch isosmotisch. Stellt man aber 
mi t reinen Rohrzuckerlosungen V ersuc he am Seeigelei an, so 
findet man, daB eine solche Losung nicht isotonisch, sondern 
stark hypertonisch wirkt. Zu 50 ccm 6/8 m Rohrzuckerlosung 
wurden 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 ccm 21/2 m Rohrzucker zugefiigt 
und die unbefruchteten Eier eines Seeigels nach der kiinstlichen 
Membranbildung in derselben verteilt.1 ) Temperatur 12° C. Die 

1) Die Eier waren wenige Minuten nach der Membranbildung in die 
Zuckerlosung gebracht worden. 
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Eier blieben 58 Minuten in der Losung. Die Prozentzahl der 
gebildeten Larven gibt die folgende Tabelle. 

Prozentsatz der Eier, 
welche sich zu Larven 

Natur der Losung entwickeln 
50 ccm 6/8 m Rohrzucker 0 ccm 21/2 m Rohrzucker 0 

50 " 6/8 " " 
2 

" 21/2 " " 0 

50 " 6/8 " " 
3 

" 21/2 " " Einige Larven 
50 

" 6/8 " " 
4 

" 21/2 " " 2° /0 
50 

" 6/8 " " 
5 

" 21/2 " " 20% 
50 

" 6/8 " " 
6 

" 21/2 " " 
60% 

50 
" 6/8 " " 7 " 21/2 " " 

98% 

50 
" 6/8 " " 

8 
" 21/2 " " 

98% 

Es wirkt also eine Mischung von 50 ccm 6/8 m Rohrzucker 
+ 6 ccm 21/2 m Rohrzucker ebenso giinstig wie eine Mischung 
von 50 ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 NaGl oder 50 ccm 112m NaGl 
+ 8 oder 10 ccm 21/2 m NaGl. Eine Mischung von 50 ccm 
6/8 m Rohrzucker + 6 ccm 21/2 m Rohrzucker ist aber 0,94 m 
oder mit dem Seewasser isosmotisch. Diese Losung wirkt aber 
ebenso hypertonisch auf das Seeigelei wie eine 0,80 m NaGl
Losung, d. h. eine LOsung, deren osomotischer Druck ungefahr 
50% hoher ist als der einer 0,94 m Rohrzuckerlosung! 

DaB in der Tat eine mit dem See wasser theoretisch isos
motische Losung von Rohrzucker fiir das Seeigelei hyper
tonisch ist, laBt sich direkt zeigen. Die Eier schrumpfen namlich 
in einer solchen Losung; sie schrumpfen sogar schon in einer 
7/8 m Rohrzuckerlosung; in einer 6/8 m Rohrzuckerlosung be
halten sie ihr Volumen, und in einer ';/8 m Rohrzuckerlosung 
nehmen sie an Volumen zu. lch habe iibrigens schon vor 
einigen Jahren beobachtet, daB Medusen (Polyorchis) in einer 
reinen mit dem Seewasser theoretisch isosmotischen Rohrzucker
losung erheblich schrumpf ten. 

DaB eine 6/8 m Rohrzuckerlosung ungefahr die fiir das 
Seeigelei isotonische Konzentration besitzt, laBt sich indirekt 
zeigen, wenn man mit Samen befruchtete Seeigeleier unmittel
bar nach der Befruchtung in reine Rohrzuckerlosungen 
verschiedener Konzentration bringt. Versuche dieser Art zeig
ten, daB die erste Furchung in einer 6/8 m Rohrzucker
losung bei allen Eiern eintrat, und zwar fast zur selben 

L 0 e b. Parthenogenese. 7 
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Zeit wie im normalen Seewasser; wahrend sie in 5/S und 7/8 m 
Losungen verspatet eintrat und nur bei wenigen Eiern. In 
Losungen unter 5/8 m und iiber 7/8 m Rohrzucker furchte sich 
iiberhaupt kein Ei mehr. Auch in der 6/8 m Rohrzuckerlosung 
ging die Furchung nicht iiber das Vier- oder Achtzellstadium 
hinaus, was der Ansicht entspricht, daB die Salze des Eies 
aus demselben herausdiffundieren, wenn es in eine Rohrzucker
losung gebracht wird. Bringt man die Eier aber wieder in 
Seewasser zuriick, so entwickeln sie sich normal. Dieses Ver
halten de" Eies in einer Rohrzuckerlosung entspricht dem Ver
halten einer Meduse in derselben Losung, in dem namlich auch 
bei der Meduse sowohl wie beim Herzen alsbald die spontanen 
Kontraktionen in einer reinen Rohrzuckerlosung aufhoren.1 ) 

Auch hier diirfte es sich darum handeln, daB infolge des 
Herausdiffundierens von Natriumsalzen die Erregbarkeit des 
Herzens und der Meduse rasch abnimmt. Auch Overton fand, 
daB die Erregbarkeit des Froschmuskels in einer Rohrzucker
lOsung rasch abnimmt; was Ham burger wohl mit Recht so 
erklart, daB der Muskel seine Erregbarkeit infolge des Heraus
diffundierens von N atriumsalzen oder -Ionen verliert. 2) 

Wir sehen also, daB Delage im Irrtum ist, wenn er eine 
1,135 N Saccharoselosung als eine mit dem Seewasser isotonische 
Losung ansieht. D elages angeblich isotonische Losungen, in 
denen er 1,135 N Zuckerlosungen rein oder in Misehung mit 
See wasser benutzt, sind alle hypertonisch. Der Vollstandigkeit 
hal her seien noch die optimalen Resultate mit den Losungen 
einiger anderen Stoffe mitgeteilt. 

Prozentsatz der Eier, 
Natur der Losung welche Larven bildeten 

50 ccm 1/2 m LiCl + 6 ccm 21/2 m LiCI 5% 
50 

" 1/2 " " + 7 " 21 / 2 " 70% 
50 

" 1/2 " KCI + 7 " 21/ 2 " KCI 1 % 
50 

" 1/2 " " + 8 " 2 1
/ 2 " " 60 ° / ° 

50 
" 2/s "MgCI2+6" 2 1/ 2 " MgCJ 2 50% 

50 
" 2/8 " " + 7 " 2 1/ 2 " " 80 % 

50 
" 2/8 " CaCI2+ 6 " 2 1 / 2 " CaCl2 20% 

50 
" 2/8 " " + 7 " 2 1/ 2 " " 90% 

-----
1) J. Loeb, Am. Journ. of PhysioI. 3, 384, 1900. 
2) H. J. Hamburger, Osmotischer Druck und Ionenlehre 3, l47. 

Wiesbaden 1904. 
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Man sieht daraus, daB Losungen verschi edener Stoffe, 
wenn sie auch theoretisch isosmotisch sind, deshalb doch 
nicht physiologisch gleich stark wirken. Es ware deshalb an
gebracht, zwischen theoretisch isosmotischen und physiologisch 
isotonischen Losungen zu unterscheiden. Fiir die roten Blut
korperchen fallen beide viel mehr zusammen als fiir das Seeigelei. 
Die folgende Tabelle, in der die optimalen Konzentrationen 
der Losung verschiedener Stoffe fiir die kiinstliche Partheno
genese zusammengestellt sind, macht das deutlich. Diese optimale 
Konzentration liiBt sich niimlich sehr scharf bestimmen, wenn 
man eine bestimmte Expositionsdauer wahlt, namlich 55 Minuten 
bei etwa 15 0 C. 

Optimale Konzentration der Losung verschiedener Stoffe 
fUr die kiinstliche Parthenogenese. 

Optimale Osmotischer Druck 
Natur Konzentration Dissoziation der Lasung 

der Lasung in Grammolekiilen der Lasung in Atmosphiiren 

Rohrzucker 0,96 m 21,53 
Traubenzucker 1,04 m 23,33 

CaCl2 0,50m. 64 0/ 0 25,57 
MgC12 0,49 m 70% 26,47 
LiCl 0,74 m 66% 27,59 
NaCI 0,79 m 71% 30,28 
KCl 0,78 m 77% 30,95 

Diese Zahlen, welche an Strongylocentrotus purpuratus in 
Pacific Grove gewonnen sind, gelten natiirlich nicht ohne 
weiteres fUr die Eier jeder beliebigen Seeigelform in jeder be
liebigen Lokalitat. Was bestimmt die hier gefundene Abweichung 
zwischen der gefundenen und theoretisch berechneten osmotischen 
Wirksamkeit dieser Losungen1 Herr Professor Arrhenius hat 
in einem Brief an mich die Ansicht ausgesprochen, daB es 
sich hier urn den Ausdruck der von H. C. Jones gefundenen 
Abweichungen zwischen berechnetem und wirklichem osmotischen 
Druck, also urn eine rein physikalische Erscheinung, handle. 
Ich will mir dariiber kein Urteil erlauben, will aber gestehen, 
daB ich eine Abweichung der Zellen vom Schema der Semi
permeabilitat zum mindesten fiir mitverantwortlich halte. 1 ) 

1) Nach Jones' Solvattheorie ist der Unterschied zwischen beob
achtetem und theoretischem osmotischem Druck darauf zuriickzufiihren, 

7* 
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XII. Ober chemische Konstitution 
und physiologische Wirksamkeit der Sauren.1) 

Wir wollen uns nun der Beantwortung der Frage zuwenden, 
welche fUr das Verstandnis der ktinstlichen Parthenogenese am 
wesentlichsten ist, namlich wie die Fettsaure die Membran
bildung und damit die kiinstliche Parthenogenese bewirkt. 
Diese Frage wollen wir in zwei Kapiteln erortern, von denen 
das erste tiber die Beziehungen zwischen chemischer Konstitution 
und Wirksamkeit der Sauren handeln solI. lch hatte schon 
bei meinen ersten Versuchen tiber die Membranbildung bemerkt, 
daB die chemische Konstitution der Sauren fUr deren Wirkung 
von groBer Bedeutung ist. Wahrend Kohlensaure und die 
einbasischen Fettsauren sich als sehr wirksam enviesen, waren 
die starken Mineralsauren wie HOI, HN03 , H2S04 so wenig 
wirksam, daB sie fUr diese Versuche unbrauchbar waren; und 
das gleiche galt fUr zwei- und dreibasische organise he Sauren 
wie Oxalsaure, Bernsteinsaure, Zitronensaure u. a. m. Die Oxy
sauren waren wirksam, abel' nicht 'in demselben Grade wie die 
einbasischen Fettsauren.2 ) Es schien aussichtsvoll, die hier vor
liegenden Beziehungen zwischen Konstitution und Wirksamkeit 
naher zu untersuchen, da zu erwarten war, daB sie Aufschliisse 
tiber die Rolle der Sauren bei der Membranbildung geben 
wiirden, und daB die Resultate von allgemeinerel' Bedeutung 
sein wtirden. 

Die Versuche wurden in der Weise angestellt, daB die 

daB geliister Stoff und Liisungsmittel Verbindungen bilden und deshalb 
in konzentrierten Losungen die Konzentration des Losungsmittels merk
lich herabsetzen. Die wesentliche Stutze fUr diese Annahme sieht er 
darin, daB gerade die Stoffe, welche mit dem Maximum von Kristall
wasser kristallisieren, auch die groJ3te Differenz zwischen theoretischem 
und wirklichem Druck zeigen. Saccharose gehort aber nicht zu diesen 
Stoffen, und Jones bemerkt auch ausdriicklich, daB Nichtleiter, mit Aus
nahme von Glyzerin, eine geringe Tendenz zur Verbindung mit Wasser 
haben. (H. C. Jones, The Present Status of the Solvate Theory. Am. 
Chern. Journ. 41, 29, 1909.) 

1) L 0 e b, Biochem. Zeitschr. 15, 254, 1909. 
2) Lo e b, Dber eine verbesserte Methode der kiinstlichen Partheno

genese III. Untersuchungen S. 329. 
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m 
Eier erst durch zweimaliges Waschen in einer -2 NaCI-Losung 

von aHem Seewasser befreit wurden. Dann wurden dieselben 

in Losungen der verschiedensten Fettsauren in ~ NaCI-Losung 

gebracht, da es ja notig war, die Saurelosung mit dem See
wasser isosmotisch zu machen. Nach bestimmten lntervallen 
wurde je eine Portion der Eier mittelst einer Pipette in 200 ccm 
Seewasser zuriickgebracht, und es wurde ermittelt, welcher 
Prozentsatz der Eier Membranen bildete. 

Schon bei meinen ersten Versuchen war es mir aufgefaHen, 
daB die hoheren Fettsauren sich als wirksamer erwiesen, als 
die niederen. lch vermutete deshalb, daB die Wirksamkeit 
der einbasischen Fettsauren mit der Zahl der Kohlenstoffatome 
zunimmt. Die folgende Tabelle gibt die Resultate einer fUr 
die Entscheidung dieser Frage angestellten Versuchsreihe. Die 
Temperatur betrug ungefahr 15° C. 

Die erste vertikale Reihe der Tabelle gibt an, wie lange 
die Eier in der Saure verweilt hatten, die anderen vertikalen 
Reihen geben den Prozentsatz der Eier an, welche nach dieser 
Exposition in den verschiedenen Sauren Membranen bildeten. 

Expositionsdauer 
n Ameisen- Essig- Propion- Butter· Capryl· Nonyl-

in 1000 saure saure sanre sanre sanre saure 

1 Minute 0 0 0 0 10% 100% 
P/2 " 

0 0 0 1/10% 80% 
2 Minuten 0 0 1/10% 10% 100% 
21/2 

" 
0 1///0 20% 40% 

3 
" 

0 5% 50% 90% 

31/ 2 " 
11/2% 60% 95% 

4 
" 

30% 75° I ° 100% 
41/2 90% 
5 

" 100% 
Man sieht, daB die Zeit, welche erforderlich ist, einen 

bestimmten Prozentsatz der Eier zur Membranbildung zu ver
anlassen, um so kiirzer ist, je groBer die Zahl der Kohlenstoff
atome der Saure ist. Dieses Verhalten der Sauren ist analog dem 
Verhalten der Alkohole, deren narkotische und hamolytische Wirk
samkeit ebenfalls fiir die Glieder derselben Reihe mit der Zuna,hme 
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der Zahl der Kohlenstoffatome zunimmt.l) Bei den Alkoholen 
ist aber die Zunahme der Wirksamkeit eine viel raschere als 
die von uns bei den Sauren gefundene, indem namlich jedes 
folgende Glied der Reihe ungefahr zwei- bis dreimal so wirksam 
ist, als das voraufgehende Glied. 

Obwohl die Frage nach dem EinfluB der Konzentration 
der Sauren auf ihre Wirksamkeit nicht streng in unser Thema 
gehort, so sei doch der Vollstandigkeit halber einiges hieriiber 
mitgeteilt. Ich fiihre zwei Versuchsreihen, eine mit Butter
saure, und eine zweite mit Benzoesaure hier an. Wie gewohnlich 
erfolgte die Verdiinnung der Saure mit halbgrammolekularer 
Chlornatriumlosung. 

Buttersaure. 
Expositions- 3 5 6 7 8 10 

dauer in 5000 n 5000 n 5000 n 5000 n 5000 n 5000 n 

1/2 Minute 0 0 0 5% 5% 5% 
1 

" 
0 0 14°/0 lOO% lOOo /0 lOO% 

F/2 " 
0 48 % 95% 

2 Minuten 2% 60° 10 100° /0 
21/2 3% 95 % 

3 5°/ ° 
4 

" 
30 % 

5 
" 

40 % 
6 

" 
80 % 

7 " 90% 
Benzoesii ure. 

Expositions- 12 18 24 
dauer in 50000 n 50000 n 50000 n 

1/2 Minute 0 0 
1 

" 
0 1/2 % 30% 

F/2 " 0 60% lOO% 
2 Minuten 0 100% 
3 

" 
0 

4 0 
5 0 
6 

" 0 
7 

" 
0 

8 
" 

0 

1) Fiihner und Neubauer, Hamolyse dnrch Substanzen homo
loger Reihen. Arch. f. expo Pathol. u. Pharm. 56, 333, 1907. - Overton. 
Studien iiber Narkose, Jena 1901. 
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1m allgemeinen ist es nieht moglieh, dureh Konzentrationen 

der Buttersaure, die unter 5:00 n liegen, eine Membranbildung 

3 
hervorzurufen. Selbst Konzentrationen von 5000 n Butter-

saure sind meist wirkungslos. Hat man aber den Sehwellen
wert erreieht, so wird aueh die optimale Konzentration raseh 
erreieht. Dasselbe beobaehten wir bei der Benzoesaure, nur 
daB hier der Sehwellenwert viel niedriger ist als fiir Buttersaure, 

.. l' h 18 
nam lC 50000 n. 

Wir wollen, ehe wir weiter gehen, darauf hinweisen, daB 
der Schwellenwert fiir die Wirksamkeit einer Saure fiir die Eier 
verschiedener Weibchen nicht genau derselbe ist. In meinen Ver
suchen iiber die Entwieklungserregung von Seeigeleiern durch 
das Blutserum von Warmbliitern ist es eine stets wiederkehrende 
Beobachtung gewesen, daB diese Versuehe nur bei den Eiern 
von einem Teil der Weibchen gelingen. Aueh die Bastardierung 
von Seeigeleiern mit dem Samen von Mollusken gelingt nach 
Kupelwiesers und meinen Versuchen nicht mit den Eiern 
jedes Weibchens. Die Ursache fiir diese individuellen Schwan. 
kungen suche ich in Variationen der Durchgangigkeit der Eier 
verschiedener Weibchen fiir Siiuren resp. Blut und Spermatozoen. 
Aueh die Masse der Eier ist ,von EinfluB. Bringt man zu 
viele Eier in die Losung, so reieht die gegebene Sauremenge 
nieht aus. 

Overton gibt an, daB die narkotische Wirkung der 
zweiwertigen Alkohole eine viel geringere ist als die der ein
wertigen Alkohole. leh finde, daB die einbasischen Sauren 
dieser Reihe eine viel sehwaehere Wirkung auf die Membran
bildung zeigen als die entspreehenden Glieder der Reihe der 
Sauren der einatomigen Alkohole. 

Ais Belege seien Versuehe mit Oxypropion- und f3-0xy
buttersaure mitgeteilt: 

Oxypropionsaure j1-0xybuttersaure 
n 4n n 2n 4n 

Expositionsdauer 500 500 500 500 500 
1 Minute 0 0 0 5% 100% 
2 Minuten 0 2% 0 100% 
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Oxypropionsaure p-Oxybuttersaure 
n 4n n 2n 4n 

Expositionsdauer 500 500 500 500 500 

3 Minuten 0 60% 8% 
4 

" 
0 90% 

5 
" 0 

Aus einem Vergleich zwischen dieser Tabelle und der vor
aufgehenden geht hervor, daB fJ-Oxybuttersaure nur ein Viertel 
der Wirksamkeit der Buttersaure besitzt, und daB die Propion
saure mehr als viermal so wirksam ist, als die Milchsaure. 
Auch bei den Oxysauren zeigt sich wieder die Zunahme der 
Wirksamkeit der Sauren mit der Zahl der Kohlenstoffa,tome, 
da die fJ-Oxybuttersaure viel wirksamer ist, etwa zweimal so 
wirksam, als die Oxypropionsaure. Ein Vergleich der Mandel
saure mit der Benzoesaure ergab, daB die letztere etwa zehnmal 
so wirksam ist wie die erstere. 

Der EinfluB der Konstitution der Saure wird aber viel
leicht am deutlichsten durch einen Vergleich der Wirksamkeit 
der fJ-Oxybuttersaure und der Oxyisobuttersaure. Die fJ-Oxy
buttersaure ist mehr als viermal so wirksam wie die Oxyisobutter
saure. Das hangt vielleicht damit zusammen, daB die fJ-Oxy
buttersaure dieselbe Kohlenstoffverkettung hat, wie die Butter
saure, wahrend die Oxyisobuttersaure eine "verzweigte" Kohlen
stoffkette hat. 

Die Versuche mit zwei- odeI' mehrbasischen organischen 
Sauren bilden eine Geduldprobe, da man nicht mit Sicherheit 
auf Erfolg rechnen kann. Wahrend Propion-, Butter- und 
Valeriansaure fast ausnahmslos die Membranbildung bei allen 
Eiern hervorrufen (vorausgesetzt, daB die Konzentration der 
Saure und die Expositionsdauer richtig gewahlt sind), sind die 
zwei-' und mehrbasischen organischen Sauren nicht bei den 
Eiern aller Weibchen wirksam. Diese Sauren verhalten sich 
also der Membranbildung gegenliber wie die artfremden. 
Blutsera. Diese Analogie weist darauf hin, daB die zwei
basischen Sauren deshalb eine geringere Wirksamkeit haben 
als die einbasischen, weil sie langsamer in das Ei ein
dringen. Denn offenbar ist der Grad der Durchgangig
keit bei den Eiern verschiedener Weibchen verschieden. In 



Chemische Konstitution und physiologische Wirksamkeit der Sauren. 105 

der nachsten Tabel1e stelle ich die mit Oxalsaure, Bern
steinsaure, Weinsaure und Zitronensaure an den Eiern eines 
besonders "gunstigen" Weibchens gewonnenen Resultate zu-
sammen. 

1·7 7 7 4 
Exposi tionsdauer, ~-n 

500 
-n 
500 500 n 500 n 

Oxalsaure Bernsteinsaure Weinsaure Zitronensaure 

1 Minute 0 0 10% 0 
2 Minuten 15% 0 100% 0 
3 

" 
20% 0 10% 

4 
" 90°/0 0 60% 

5 
" 

90% 2% 80% 
6 

" 90 0 / 0 

Bei dem Versuch, die hier vorliegenden Verschieden
heiten begreiflich zu machen, mussen wir uns erinnern, wie 
viele konstitutionelle Variablen hier ins Spiel treten. Wir 
sahen erstens, daB mit der Zunahme der Zahl der Kohlen
stoffatome die Wirksamkeit der Saure zunimmt, zweitens, 
daB der Eintritt einer HO -Gruppe die entgegengesetzte 
Wirkung hat, drittens, daB die "geradlinige" Verkuppe
lung der Kohlenstoffatome wirksamer ist als die "ver
zweigte" (Oxybuttersaure und Oxyisobuttersaure). Aile diese 
und andere konstitutive Umstande werden wohl bei der 
Erklarung dieser anscheinend regellosen Saurewirkungen 
der letzten Tabelle in Betracht kommen. Fur eine de
taillierte Analyse reicht die Zahl der untersuehten Sauren 
nicht aus. 

Fur die Mineralsauren gilt in noeh hOherem Grade als fur 
die zweibasisehen organisehen Sauren die Erfahrung, daB die
selben nur bei den Eiern gewisser, aber nieht aller Weibehen 
die Membranbildung hervorzurufen imstande sind. Mit Schwefel
saure ist es mir uberhaupt bis jetzt noeh nieht gelungen, 
die Membranbildung beim Seeigelei zu veranlassen, mit 
HNOa und mit HOI ging es gelegentlieh, aber nieht immer. 
Die gunstigsten Resultate, welehe ieh mit dies en beiden 
Sauren je erzielt habe, sind in der folgenden Tabelle zusammen
gestellt. 
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~HCl n 2n HNO 3n 
Expositionsdaucr 500 500HN03 500 3 500HN03 

1 Minute 0 0 5° 10 90% 
2 Minuten 0 10% 90% 100% 
3 

" 1/10 % 80% 100% 
4 

" 10% 90% 100% 
5 

" 20% 100% 
6 

" 30% 
7 

" 80% 
8 

" 80% 
9 

" 
80% 

10 
" 90% 

Gewohnlich aber sind die Resultate mehr von der Art 
wie die in der nachsten Tabelle wiedergegebenen. 

Expositionsdauer 15n He 
500 1 

!On HC1 
500 

2 Minuten 0 20% 
3 

" 1/4% 20% 
4 

" 1% 20% 
5 

" 5% 1/2 Ofo 
6 

" 30% 
Man erhalt also das paradoxe Resultat, daB 

tausendstel normale Buttersaure viel wirksamer fur 
die Hervorrufung der Membranbildung ist, als zwolftel 
normale Salzsaure! Ein blinder Gegner der Dissoziations
theorie konnte sich kein greifbareres Material wunschen als das 
hier beigebrachte. Gleichwohl ware es vollig verfehlt, diese 
Resultate gegen die Theorie der elektrolytischen Dissoziation 
zu ·verwerten. 

Der Widerspruch der hier mitgeteilten Tatsachen mit der 
Dissoziationstheorie ist nur scheinbar und findet seine Losung 
durch die Berucksichtigung folgender zwei Umstande. Erstens 
kommt fiir die Hervorrufung der Membranbildung nur die in 
das Ei eingedrungene Sauremenge in Betracht, und zweitens 
ist die Geschwindigkeit, mit der die verschiedenen Sauren in 
das Ei eindringen, eine Funktion ihrer chemischen Konstitution. 

Wenn das richtig ist, so soUte uns der Nachweis gelingen, 
daB die in dieser Arbeit nachgewiesenen Beziehungen zwischen 
Konstitution und physiologischer Wirksamkeit der Sauren in 
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Wirklichkeit Beziehungen zwischen Konstitution und Geschwindig
keit der Absorption der Sauren durch das Ei darstellen. Wir 
wollen zwei Beweise hierfur beibringen, einen indirekten und 
einen direkten. Der indirekte Beweis liegt darin, daB die 
Wirksamkeit der homologen Alkohole in Overtons und 
Fuhners und N eu bauers und die Wirksamkeit der FeU
sauren in unseren Versuchen analog verlaufen. Nun haben 
Hans Meyer sowohl wie Overton darauf hingewiesen, daB 
die Wirksamkeit der Alkohole ihrem Teilungskoeffizienten fUr 
Lipoide und Wasser parallel lauft. Die relative physiologische 
Wirksamkeit der Alkohole muB also in erster Linie durch die 
relative Geschwindigkeit der Absorption derselben durch die 
Zelle bedingt sein, und die Analogie drangt auf eine ahnliche 
Annahme fUr die Sauren. 

Der direkte Beweis ist der folgende. Wenn es waIn ist, 
daB die schwachen einbasischen Fettsauren deshalb fur die 
Memranbildung wirksamer sind als die starken Mineralsauren, 
weil die ersteren rascher vom Ei absorbiert werden, so muB 
es sich auch nachweisen lassen, daB die Fettsauren giftiger 
fUr das Ei sind und dasselbe rascher toten als die Mineral
sauren; denn, urn das Ei zu toten, mussen die Sauren in das 
Innere desselben eindringen. Dieser Beweis laBt sich nun sehr 
leicht in der Weise erbringen, daB man die Eier desselben 
Weibchens in verschiedene (durch halbgrammolekulare NaOI
Losung verdiinnte) Sauren bringt und bestimmt, wie lange 
sie in den verschiedenen Siiuren bleiben mussen, urn ihre 
Befruchtungs- und Entwicklungsfahigkeit dauernd zu verlieren. 

Unbefruchtete Seeigeleier wurden nun in einc 1/12 n
Losung von HOI (in halbgrammolekularer NaCI-Losung) ge
bracht, und von hier nach Intervallen von je einer halben 
Minute in normales See wasser ubertragen und eine Probe der
selben mit Samen befruchtet. Nur wenige hatten bei der Be
handlung mit HOI Membranen gebildet, und diese gingen, wie 
gewohnlich, aIle zugrunde. Die Eier aber, welche bis zu 

3 Minuten in ~ HOI gewesen waren, und keine Membranen 

gebildet hatten, bildeten auf Samenzusatz Membranen und 
entwickelten sich zu schwimmenden Larven. Von den Eiern, 
welche 4: Minuten in der HOI-Losung gewesen waren (und 
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die nach der Dbertragung keine Mernbranen gebildet hatten), 
wurden durch Sarnen noch 20% zur Entwicklung angeregt und 

n 
selbst nach 5 Minuten langern Verweilen in der 12 HOI-

Losung wurden noch 10% der Eier durch Sarnen befruchtet 
und zur Entwicklung angeregt. Es ist kaurn notig, zu er
wahnen, daB geringere Konzentrationen von HOI noch viel un
giftiger waren. 

Auch die fUr die Mernbranbildung wenig geeigneten zwei
basischen Sauren, wie die Weinsaure, erweisen sich als recht 
ungiftig fUr das Ei. So z. B. wurden die Eier eines Seeigels, 

n 
nachdern sie 4 Minuten in einer -35 Weinsaurelosung gewesen 

waren, befruchtet und aIle entwickelten sich in voIlig' 
norrnaler Weise zu norrnalen Larven mit aIleiniger Ausnahrne 
der wenigen Eier, welche eine Mernbran infolge der Behandlung 
mit Weinsaure gebildet hatten, und die wie gewohnlich zu
grunde gingen (wenn sie keine der friiher besprochenen Nach
behandlungen erfuhren). Ehe wir uns zu den Versuchen iiber 
die Giftigkeit der einbasischen Fettsauren wenden, rnuB ich den 
Leser nochrnals daran erinnern, daB die Eier keine Mernbran 
bilden, solange sie in der FettsaurelOsung sind, sondern erst, 
nachdern sie in das (schwach alkalische) Seewasser iibertragen 
sind; und ferner, daB die Mernbranbildung auch nach der Dber
tragung in das Seewasser dann ausbleibt, wenn die Eier zu 
lange in der Fettsaurelosung gewesen waren. In dern FaIle 
dringt narnlich zu viel Fettsaure in das Ei und das letztere 
kann keine Mernbran mehr bilden. Die folgende Tabelle gibt 
eine klare Anschauung iiber diese Verhaltnisse. Ais Saure diente 
die Buttersaure. 

n 2n 3n 4n 
Exposi tionsdauer 500 500 500 500 Buttersiiure 

1 Minute 100°/ ° 100° /0 100% 100% 
2 Minuten 100% 100°/0 10% 10% 

3 ., 100% 1 % 0 0 
4 1/2 % 0 0 
5 

" 
0 0 0 

Man ersieht aus dieser TabeIle, daB die un befruchteten 
Seeigeleier nicht rnehr irnstande sind, eine Mernbran zu bilden, 
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wenn sie Hinger als 2 Minuten in einer :o~ Lasung von 

Buttersaure (in halbgrammolekularer NaCl-Lasung) verweilen. 
Fugt man nun zu derartigen Eiern nach der Dbertragung in 
normales Seewasser Samen zu, so wird kein Ei befruchtet und 
keins entwickelt sich. leh daehte zuerst, daB es sich um eine 
umkehrbare Saurewirkung handele und daf3 die Eier nach 
langerem Verweilen in Seewasser sich zu erholen imstande 
waren. Aber das ist nicht der Fall. Zur Kontrolle wurden nun 

n 
die Eier desselben Weibchens in eine 50 Lasung von HCI ge-

bracht. Die Eier blieben 4 Minuten in der Lasung. Keins 
bildete naeh der Dbertragung in normales Seewasser eine Membran. 
Aber auf Samenzusatz wurden 40 0 / 0 dieser Eier befruchtet und 
entwickelten sich in vollig normaler Weise. Wir haben gesehen, 
daf3 Benzoesaure noeh viel gunstiger fur die Hervorrufung der 
Membranbildung ist als Buttersaure. Dementspreehend soUten 
wir auch erwarten, daB es giftiger ist. Das trifft auch zu. 

Eier wurden in eine :00 Benzoesaurelasung gebracht. Nach je 

1 Minute wurde eine Portion der Eier in normales See
wasser iibertragen. Die nach 1 Minute aus der Benzoesaure 
iibertragenen Eier bildeten alle eine Befruchtungsmembran. 
Die Eier aber, welche 3 Minuten oder langer in der Losung 
der Benzoesaure verweilt hatten, bildeten keine Membranen. 
Diese Eier konnten aber auch nicht mehr durch Samen be
fruchtet werden. 

Gegen diese Versuche war nun ein Einwand moglich, 
namlich, daB die Eier nicht durch Fettsaure getotet, sondern 
nur £iir das Eindringen der Spermatozoen undurchgangig gemacht 
waren. Urn diesen Einwand zu prufen, wurden Eier zuerst 
mit Samen befruchtet und dann der Wirkung del' erwahnten 
Sauren ausgesetzt. Befruchtete Eier, welche langer als zwei 
Minuten in einer 4/500 n Buttersaurelosung gewesen waren, ver
mochten sich nach der Dbertragung in See wasser nicht mehr 
zu entwickeln. Wir durfen es dernnach als sicher ansehen, 
daB der EinfluB der chemischen Konstitution auf die physio
logische Wirksamkeit der Sauren auf die Geschwindigkeit ihres 
Eindringens in das Ei zuruckzu£iihren ist. (Der letztere Ein-
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fluB maeht sieh vielleieht in dem Sinne geltend, daB mit der 
Zunahme der Teilungskoeffizienten der Sauren fUr 01 : Wasser 
aueh die Gesehwindigkeit ihrer Absorption in die Eizelle 
zunimmt.) Eine Idee miissen wir aber bestimmt aufgeben, 
niimlieh, daB die physiologisehe Wirksamkeit der Sauren dureh 
die Diffusion des Wasserstoffions in das Ei bestimmt ist. 
Ware das der Fall, so sollte die Wirksamkeit der Sauren der 
Konzentration der freien Wasserstoffionen entsprechen, was 
eben nicht der Fall ist. So liefern diese Versuche auch den 
Beweis, daB die Sauren in der Form der undissoziierten Mole
kiile in die Eizelle eindringen. In meinen friiheren Veroffen t
lichungen (1905) war ich bereits zu dem SehluB gefiihrt worden, 
daB bei der Hervorrufung der Mem branbildung durch Sauren 
nicht die Wa3serstoffionen, sondern entweder die Anionen der 
Saure oder die undissoziierten Sauremolekiile in Betraeht kamen. 
DaB die Anionen der Sauren nicht als solche in das Ei diffun
dieren, geht daraus hervor, daB der Zusatz der Salze der Fett
sauren, Z. B. essigsaures Natron oder buttersaures Natron zum 
Seewasser, keine Membranbildung veranlaBt. Wir werden spiiter 
sehen, daB diese Salze nicht ganz unwirksam in dieser Richtung 
sind, aber die GroBenordnung ihrer Wirksamkeit ist gering im 
Vergleich mit der Wirkung der Sauren. Das beweist, daB die 
letztere auf der Diffusion der undissoziierten Sauremolekiile 
beruhen muS. 

Es stimmt mit dem Gesagten auch schon iiberein, daB 
die Kohlensaure fUr die Membranbildung besonders wirksam 
ist; das fand ieh schon bei meinen friiheren Versuehen 1) und 
es ist neuerdings von Godlewski bestiitigt worden.2) Die 
Kohlensaure diffundiert bekanntlich sehr leieht in die Zellen. 

Man beobachtet nun, daB die Eier bei der Behandlung 
mit den niederen Fettsauren keine Membran bilden, wahrend 
sie in der Saure sind, sondern erst nachdem sie in norm ales 
Seewasser iibertragen sind. Das gilt fUr Ameisensaure, Essig
saure, Propionsaure, Buttersaure, Valeriansaure und Capronsaure. 
Heptylsaure, Caprylsaure, Nonylsaure und Caprinsaure aber ver
halten sich anders: Die Eier bilden Membranen, wah rend sie 

1) Loeb, Untersuchungen S. 343. 
2) E. Godlewski, Arch. f. Entwicklungsmechanik 26, 278, 1908. 
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in der Losung dieser hoheren Sauren sind. Die Erklarung 
hierfur liegt, glaube ich, in der Tatsaehe, daB die freien Wasser
stoffionen die Membranbildung hemmen und daB die zytolytisehe 
Wirkung des undissoziierten Sauremolekiils mit der Zunahme 
der Zahl der Kohlenstoffatome zunimmt. DaB die Wasser
stoffionen die Membranbildung hemmen, laBt sieh dadureh 
zeigen, daB keine Membranbildung stattfindet, wenn man die 
Eier naeh der Buttersaurebehandlung in Seewasser bringt, dem 
eine kleine Quantitat einer Mineralsaure zugesetzt ist. Dber
tragt man die Seeigeleier naeh der Buttersaurebehandlung in 

50 eem Seewasser + 1,5 eem oder 2 eem l~ HOI, so findet im 

allgemeinen keine Membranbildung mehr statt. Wir haben 
fruher erwahnt, daB die Eier Membranen bilden, wahrend sie 
in benzolhaltigem Seewasser sind; fiigt man aber zu diesem 
Seewasser HOI zu, so findet diese Membranbildung nieht statt. 

Wie kommt es, daB die starken Mineralsiiuren gelegent
lieh wirksam sind, wahrend sie meist versagen ~ Wenn sie 
wirken, so tritt, wie sehon erwahnt, die Membranbildung nieht 
ein, wahrend die Eier in der sauren Losung sind, sondern 
erst naeh der Dbertragung derselben in normales Seewasser. 
Es ist moglieh, daB die Mineralsauren die Membranbildung nur 
indirekt veranlassen, indem sie namlich zunachst die im Ei 
enthaltenen Fettsauren aus ihren Salzen frei machen, und 
indem dann die so freigemachten Fettsauren die Membranbildung 
bedingen. Diese Annahme findet in folgender Beobachtung 

eine Stutze. Wenn man 2 oder 3 ccm HOI (-;6) zu 50 ccm 

Seewasser zusetzt und unbefruchtete Eier in diese Losung 
bringt, so bilden die Eier nach der Dbertragung in normales 
Seewasser kebe Membranen. Ebensowenig kann man Membran
bildung hervorrufen, wenn man zum Seewasser 2 oder 3 ecm 
n 2 Natriumbutyratlosung zusetzt. Setzt man aber beide Stoffe, 

namlieh HCl und Natriumbutyrat gleichzeitig zum Seewasser, 
so bilden die Eier naeh Dbertragung in normales Seewasser 
Membranen. Dieses Resultat findet seine Erklarung in der 
Annahme, daB Buttersaure entstanden und in das Ei diffun
diert ist. Es ist auch kein Grund anzunehmen, warum eine 
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ahnliche Reaktion nicht auch eintreten sollte, wenn HOI mit 
der Oberflache des Eies in Beriihrung kommt; es konnte dort 
eine hohere Fettsaure aus anderweitigen Verbindungen frei 
machen. 

Es sei auch hier erwahnt, daB ein Zusatz einer wenig 
wirksamen Mineralsaure, z. B. HOI, zur Buttersaure die Wirk
samkeit der letzteren nicht beeinfluBt. lch habe viele derartige 
Versuche angestellt, urn zu sehen, inwieweit HOI die Fettsauren 
ersetzen kann. Es scheint, daB HOI nur als Ersatz fiir einen 
kleinen Betrag der Fettsaure eintreten kann; vielleicht wird 
etwas Saure durch die EiweiBstoffe des Eies (insbesondere des 
Ohorions) gebunden, nnd nur dieser Betrag der Fettsaure laSt 
sich durch HOI ersetzen. Setzt man mehr zu, so verlauft 
alles genau so, wie wenn nur die betreffende Fettsaure allein 
in der Losung ware. Nur bedingt der DberschuB der H-lonen, 
daB das ZusammenflieBen der Blaschen bei der Membranbildung 
nicht so schOn erfolgt. Das alles harmoniert mit der Ansicht, 
daB nicht die W asserstoffionen, sondern nur die undissoziierte 
Saure ins Ei diffundiert und daB die Fettsauren viel rascher 
diffundieren als die Mineralsauren. 

Wirkt die Saure bei der Hervorrufung der Membranbildung 
chemisch oder rein physikalisch? lch habe Herrn Hagedoorn 
veranlaSt, den Temperaturkoeffizienten bei der Membranbildung 
durch Saure zu bestimmen. Derselbe ist ungefahr 2 flir einen 
Temperaturunterschied von 10° 0, was also auf eine chemische 
Reaktion hinweist. Die Versuche wurden so angestellt, daB 
das Minimum der Zeit gemessen wurde, welche die Eier in einer 

Mischung von 50 cern Seewasser + 2.5 cern l~- Buttersaure ver

bringen muBten, urn bei 95% der Eier die Membranbildung her
vorzurufen. Es stellte sich heraus, daB diese Zeit bei 10° 0 
zweimal so lang war als bei 20° O. Weitere Bestimmungen bei 
anderen Temperaturen bestatigten das Resultat. 
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XIII. Die Rolle der Hydroxylionen bei und nach 
der lUembranbildung durch Saure. 

1. Dem Leser des voraufgehenden Kapitels wird es auf
gefallen sein, daB die Eier nicht die Membranen bilden, wiihrend 
sie in der £ettsiiurehaltigen Losung sind, sondern erst, nachdem 
sie wieder in das nOJ:male Seewasser iibertragen werden. Wir 
wollen nun zeigen, daB das Alkali des Seewassers bei dies en 
Vorgiingen eine Rolle spielt. 

Wenn man man niimlich die Eier nicht aus der Siiure
lOsung in Seewasser, sondern in eine neutrale Mischung von 
NaCI, KCI und CaCl2 ubertriigt, so kommt es zu keiner rich
tigen Membranbildung, sondern nur zur Bildung einzelner meist 
kleiner Blaschen an der Oberfliiche des Eies. Bringt man die 
Eier aber in eine alkalische Mischung von NaCl. KCI und CaCI2 , 

so bilden die Eier richtige Membranen. Die alkalische Reaktion 
des Seewassers spielt also bei der Membranbildung durch Siiure
behandlung eine Rolle. 

Die Versuche fiihrten aber noch zu einem andern uner
warteten Resultat. Wenn man die Eier aus der SiiurelOsung 
in die neutrale Mischung von NaCI, KCI und CaCl2 bringt, so 
tritt weder eine Entwicklung derselben ein, noch kommt es 
zu einem Zerfall derselben. Dieselben gehen vielmehr in den 
Ruhezustand zuruck, in dem sie durch Samen befruchtet werden 
konnen. lch habe solche Eier noch nach zwei Tagen durch 
Samen befruchten und zur Entwicklung anregen konnen. Die 
Furchung verliiuft ganz regelmaBig, ein Beweis, daB die Eier 
im Ruhezustand sich befanden. 

DaB die Eier, wenn sie aus der Siiurelosung in die neu
trale Mischung von NaCI, KCl und CaCl2 iibertragen werden, 
im Ruhezustand bleiben, kann auch durch folgenden Versuch 
gezeigt werden. Bringt man die Eier nach der Behandlung 
mit Fettsiiure in Seewasser oder in eine alkalische Losung 
von NaCI, KCl und CaCl2 (wo dieselben eine vollkommene 
Membran bilden), so geniigt eine kurze Behandlung derselben 
mit neutraler hypertonischer Losung, urn aIle Eier zur Ent
wicklung zu Larven zu veranlassen. In einem solchen Ver
suche war es nur notig, solche Eier 20 bis 40 Minuten in der 

J, 0 e b, Parthenogenese. 8 
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neutralen hypertonischen Lasung (50 ccm NaCl + 2,2 ccm KCI 
m + 1,5 ccm CaCl2 , alle "2 + 9 ccm 21/2 n NaCI) zu lassen, um 

aIle Eier zur Entwicklung zu Larven zu veranlassen. Die 
Eier jedoch, welche aus der Saurelosung in die neu trale 
Lasung von NaCI, KCl und CaCl2 gebracht waren, konnten 
durch die neutrale hypertonische Liisung auch in 120 Minuten 
nicht zur Entwicklung gebracht werden. Auch das zeigt wieder, 
daB diese Eier im wesentlichen im Zustande der Ruhe sich 
befanden. 

2. Damit ist aber vielleicht die Bedeutung der Hydroxylionen 
fiir die Eier mit Membranbildung noch nicht erschapft. Es 
laBt sich namlich zeigen, daB' die Behandlung der Eier mit 
Saure, insbesondere, wenn diese Behandlung zur Membranbildung 
fUhrt, die Eier entweder durchgangiger fUr Alkali macht, oder 
ihre Empfindlichkeit fUr Alkali erhOht. Zwei einfache schlagende 
Versuche sollen hierfiir angefiihrt werden. 

Bei einem Teile der Eier eines Weibchens wurde die 
Membranbildung in der gewobnlichen Weise mittels Butter
saure hervorgerufen. Dann wurden diese Eier, und die intakten, 

nicht mit Saure behandelten Eier, in je 50 ccm .~ N aCI 

n + 1,0 ccm 10 NaHO iibertragen. Vorher waren die Eier durch 

Waschen in NaCI-Losung von allen Spuren von See wasser be
freit worden, was notig ist, da das Kalzium des Seewassers die 
Wirksamkeit des Alkalis auf das Seeigelei herabsf'tzt. Die 
Eier, welche eine Membran besaBen, waren' bereits nach drei 
Stunden alle getatet und viele waren vollige Schatten. Die 
Eier, welche nicht mit Buttersaure behandelt waren, waren 
um diese Zeit aIle intakt. Selbst 3 Stunden spater waren diese 
Eier noch intakt, und noch nach 18 Stunden konnten einige 
derselben mit Samen befruchtet werden. Auch 801che Eif'r, 
welche mit Buttersaure behandelt waren, aber nieht lange 
genug, um eine Membranbildung zu veranlassen, litten viel 
rascher unter der Alkalibehandlung, als die nicht vorher mit 
Saure behandelten Eier. 

leh hatte schon friiher mitgeteilt, daB befruchtete Eier 
rascher durch Natronlauge zytolysiert werden, als unbefruchtete. 
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lch untersuchte neuerdings, ob befruchtete Eier und Eier, bei 
denen eine Membranbildung durch Buttersaure hervorgerufen 
war, gleich rasch durch Alkali zytolisiert wurden. lch fand, 
daB die befruchteten Eier etwas rascher der Alkalizytolyse ver
fallen, als die Eier, bei denen man eine Membranbildung durch 
Buttersaure hervorgerufen hat. 

Der zweite Nachweis, daB Saurebehandlung der Seeigel
eier deren Durchgiingigkeit oder Empfindlichkeit gegen Alkali 
erhoht, war von mir bereits im Jahre 1900 in meiner ersten 
ausfiihrlichen Mitteilung iiber kiinstliche Parthenogenese mit
geteilt worden. l ) Unbefruchtete Seeigeleier (Arbacia) wurden 
in Seewasser gebracht, dessen Alkalinitat man durch Zusatz 
von Kalilauge erhoht hatte, namlieh in 100 cem Seewasser 

n + 1,0 cem 10 KHO. Naeh etwa 5 Stunden fing fast jedes 

Ei an sich zu furehen, aber die Entwicklung ging nicht iiber 
die ersten Zellteilungcn hinaus, und die Eier litten unter dies en 
Bedingungen. Ein zweiter Teil der Eier desselben Weibchens 
wurde in Seewasser gebracht, das durch Zusatz von Hel sauer 

n 
gemacht war. (100 ccm Seewasser + 2 cem 10 HCI). Sie blieben 

aber in dieser Losung nur etwa 10 Minuten und wurden dann 
in normaies Seewasser zuriickgebraeht. Nach etwa 5 Stunden 
fingen viele dieser Eier an sich zu furchen. Aber auch hier 
ging die Furehung nicht weiter wie bei der vorhin erwahnten 
Behandiung der Eier mit hyperalkalischem Seewasser. Dieser 
Versuch beweist, daB, wenn man unbefruchtete Seeigeleier 
kurze Zeit mit Saure behandelt, die geringe Konzentration der 
HO-Ionen im See wasser ebenso wirksam wird, wie eine viel 
hohere Konzentration der Hydroxylionen, wenn die Eier nieht 
mit Saure vorbehandelt sind. Die Saurebehandiung der Eier 
erhOht also die Empfindlichkeit oder die Durchgangigkeit der
selben fiir Alkali. 

3. Wie ist aber eine solche Wirkung der Saure moglich 1 
Das Seeigelei (und iiberhaupt jedes Ei) ist, wenn es aus dem 
Eierstock kommt, mit einem Chorion, d. h. einer aus dem 
Eierstock stammenden Auflagerung umgeben, die erst quellen 

1) Loeb, Untersuchungen S. 103. 
8* 
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muB, ehe ein Spermatozoon sie durehdringen und an die Ober
Hache des Eies gelangen kann. Herr Elder hat vor kurzem 
im hiesigen Laboratorium gefunden, daB dieses Chorion des 
Seeigeleies (das im Seewasser langsam quillt) , dureh Saure rasch 
quillt und aufgelost wird. 

Es ist nun denkbar, da/3 das Eizytoplasma an seiner Ober
Hache eine Substanz enthalt, welche die Diffusion von Alkali
molekiilen in das Ei in ahnlieher Weise erschwert, wie das 
Chorion die Diffusion, oder wie wir in diesem FaIle rich tiger 
sagen, die Bewegung del' Spermatozoen zu dem Ei el'sehwel't. 
Wenn nun diese Substanz dem Chorion darin gleicht, da/3 sie 
durch Saure rasch zur Quellung odeI' Lasung gebracht wird, 
so konnen wir verstehen, warum das Alkali so viel starker auf 
das Ei wirkt, naehdem dasselbe mit Saure behandelt ist, 

Da abel' die Membranbildung durch das Spermatozoon diese 
Empfindlichkeit oder Durchgangigkeit des Eies fUr Alkali eben
falls oder noch mehr erhaht als die Saurebehandlung, so ergibt 
sich eine neue Moglichkeit fUr das Verstandnis des Wesens der 
Entwickillngserregung. Das mit Samen befruchtete Ei kann 
sich nul' unter zwei Bedingungen entwickeln. Es mu/3 erstens 
freien Sauerstoff in geniigender Menge erhalten, und zweitens 
miissen HO-Ionen wenigstens am Anfang del' Entwicklung in 
das Ei eindringen. Es ist wahrscheinlich, daB zwischen beiden 
Bedingungen ein Zusammenhang besteht, insofern als die Hydro
xylionen fiir die Oxydationen natig sind. Wir kannen geradezu 
sagen, da/3 die Ermagliehung del' Oxydationen im Ei das Wesen 
der Entwicklungserregung bildet. SoUte es maglich sein, da/3 
das ruhende unbefruchtete Ei eine Substanz enthalt, welche 
die Diffusion von Sauerstoff und Alkali (und maglicherweise noch 
anderer Stoffe) in das Ei fast unmaglich maeht odeI' doeh erschwert, 
und da/3 diese Substanz erst zur Quellung und Lasung gebracht 
werden muB, ehe diese Diffusion in einem fUr die Entwieklung 
ausreiehendem Ma/3e erfolgen kann? Die Quellung und Lasung 
dieser Substanz wiirde zur Membranbildung fUhren, und damit 
ware der sonst riitselhafte Zusammenhang zwischen Membran
bildung und Entwieklungserregung zum Tcil wenigstens erkliirt. 
Wir wissen, daB die Oxydationen im unbefruehteten Ei sehr 
viel sehwaeher sind als im befruehteten Ei. Die Tatsachen 
del' kiinstlichen Parthenogenese beweisen ferner, daB das Ei aUe 
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fiir seine Entwicklung notigen Stoffe besitzt. Ware es nun nicht 
denkbar, daB die Entwicklungserregung zum Teil wenigstens 
darin besteht, daB sie das Ei fiir den Sauerstoff und die Hydro
xylionen resp. AlkalimolokUle in geniigender Weise durchgangig 
macht~ Das Alkali konnte zwei Zwecken dienen, namlich 
erstens die Oxydationen befordern und zweitens gewisse Spal
tungen beschleunigen. 

4. Ein einfacher Versuch zeigt jedoch, daB das unbefruch
tete Ei sehr durchgangig fiir Hydroxylionen sein muB. Bringt 
man unbefruchtete Eier des Seeigels kurze Zeit (etwa 5 Minuten) 
in die friiher erwiihnte alkalische Chlornatriumlosung, und be
fruchtet man die Eier unmittelbar nach ihrer Dbertragung in 
Seewasser mit Samen, so totet man damit die meisten dieser 
Eier. Die Spermatozoen dringen in die Eier ein, und die Kern
teilung beginnt in denselben, aber nur wenige entwickeln sich 
bis zum Blastulastadium, die meisten gehen rasch zugrunde, 
ohne sich zu furchen. Fiigt man aber den Samen erst zu, 
nachdem die Eier etwa eine Stunde in dem normalen See, 
wasser gewesen sind, so entwiekeln sich aIle Eier in llormaler 
Weise Man muB deshalb wohl annehmen, daB in der hyper
alkalischen ChlornatriumlOsung schon in wenigen Minuten groBe 
Mengen Hydroxylionen in das Ei dringen. Wenn es dann in 
Seewasser iibertragen und hier sofort befruehtet wird, ehe die 
Hydroxylionell wieder Zeit haben, in das Seewasser zu diffun
dieren, so wird es meist getotet. Wartet man aber mit dem 
Samenzusatz, bis die Hydroxylionen aus dem Ei diffundiert 
sind, und die Eier wieder ihre llormale Beschaffenheit ange
nommen haben, so entwickeln sie sich aIle in ganz normaler 
Weise. 

Wenn aber das unbefruchtete Ei fiir die Hydroxylionen 
(oder Alkalimolekiile) leieht durchgangig ist, so miissen wir 
fragen, wie es kommt, daB die kiinstliche Membranbildung (oder 
die Befruchtung) die Empfindlichkeit des Eies gegen Hydro
xylionen erhoht. Dar;luf lautet die Antwort, daB die kiinstliche 
Membranbildung und die Befruchtung die zur Entwicklung 
llotigen Oxydationen im Ei auf eine uns noeh unbekannte 
Weise entfesseln oder ermoglichen. Da nun die Hydroxylionen 
ebenfaIls beschleunigend auf die Oxydationen wirken, so miissen 
dureh einen Dbersehu13 von Hydroxylionen die Oxydationen 
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im befruchteten Ei rascher iiber das mit dem Leben ver
tragliche MaB ·gesteigert werden, als im unbefruch teten Ei. 
Die Richtigkeit dieser Annahme laBt sich durch einen eklatanten 
Versuch dartun. Wenn man namlich die oxydative Wirkung 
der hyperalkalischen Chlornatriumlosung auf das befruchtete 
Ei durch Zusatz von etwas Zyankalium hemmt, so verringert 
man die Giftigkeit der hyperalkalischen Losung und die be
fruchteten Eier bleiben in der hyperalkalischen Losung unge
fahr ebensolange am Leben, wie die un b e f r u c h t e ten Eier des
selben Weibchens. 

Wir kommen also zu dem SchluB, daB die Hydroxylionen des 
Seewassers auch in das unbefruchtete Ei diffundieren, und daB 
die Membranbildung die Oxydationen im Ei nicht dadurch 
steigert, daB sie die Durchgangigkeit desselben fUr Hydroxyl
ionen erhoht, sondern daB sie die fUr die Entwicklung uotigen 
Oxydationen auf anderem Wege entfesselt oder moglich macht. 
Fiir die Entwicklung des Eies, resp. fUr die der Entwicklung 
zugrunde liegenden Oxydationen ist es aber notig, daB das 
umgebende Medium eine schwache alkalische Reaktion hat. 

XIV. Die Entwicklungserregung des Seeigeleies 
durch Alkalien. 

Wir haben in einem friiheren Kapitel gezeigt, daB die ur
spriingliche Methode der Entwicklungserregung des Eies durch 
hypertonische Losungen in Wirklichkeit eine Kombination von 
zwei Variablen war, namlich hypertonischer Losung und Kon
zentration der Hydroxylionen. 1) Nur wenn die Losung alkalisch 
war, erwies sich die hypertonische Losung als wirksam. Es lag 
nahe zu vermuten, daB die beiden Agenzien sich zeitlich trennen 
lassen, und daB die Hydroxylionen ahnlich wie die Fettsauren 
wirken. Diese Vermutung besta.tigte sich auch. Nur ist die 
Analogie nicht ganz vollkommen. Die Membranbildung erfolgt 
selten durch die Behandlung mit Alkali allein. Wenn man 
aber die Eier erst mit Alkali behandelt und dann mit hyper-

1) Loeb, Zur Analyse der osmotischen Entwicklungserregung un
befruchteter Seeigeleier, Ptliigers Arch. 118, 181, 1907. 
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tonischem Seewasser, so bildet sich oft eine Membran. Dieselbe 
liegt dem Zytoplasma oft sehr dicht an. Aber das letztere 
beobachten wir auch, wenn wir Eier, die 24 bis 48 Stunden in 
Seewasser gelegen haben,. mit Samen befruchten. 

Wir wollen zunachst zeigen, daB die beiden Variablen, 
hypertonische Losung und Alkali, sich zeitlich bei diesen Ver
suchen trennen lassen. 

Die Eier eines Weibchens wurden in eine neutrale hyper-
m 

tonische Losung gebracht (50 ccm 2 van't Hoffsche Losung 

+ 10 ccm 21/2 n NaCl) , nachdem sie vorher durch Waschen in 

~ NaCl von See wasser befreit waren. Die Temperatur war 

14° C. Nach 70, 100, 130 und 170 Minuten wurde je eine Portion 

der Eier in 50 ccm Seewasser + 1,5 ccm 1~ NaHO gebracht, 

und von hier Proben nach verschiedenen Intervallen, 40 bis 160 
Miuuten, in normales Seewasser zuriickgebracht. Von den Eiern, 
welche nur 70 Minuten in der hypertonischen Losung gewesen 
waren, entwickelte sich keines zur Larve, trotz der Behandlung 
mit hyperalkalischem Seewasser. Dagegen ergaben die Eier, 
welche 130 und 170 Minuten in der hypertonischen Losung 
und dann in hyperalkalischem Seewasser gewesen waren, positive 
Resultate, d. h. es entwickelte sich ein sehr groBer Prozentsatz 
zum Teil vollkommener Larven. Die Tabelle gibt eine Dber
sicht iiber das Resultat. Die linke vertikale Reihe gibt die 
Expositionsdauer in der hypertonischen Losung, die obere 
horizontale Reihe die Exposition8dauer im hyperalkaIischen See
wasser. 

Expositionsdauer in 
der hyperton. van't 

Hoffschen Losung 

70 Minuten . 
100 

130 

170 

" 
,0 

Expositionsdauer im hyperalkal, Seewasser 
in Minuten 

40 70 100 130 160 

0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 

o {Leinige} 2 Larven 2 Larven 
arven 

zahlreiche zahlreiche zahlreiche zahlreiche zahlreiche 
Larven Larven Larven Larven Larven 
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Von den Eiern, die nur mit der hypertonisehen Lasung 
behandelt waren, ohne naehher dem hyperalkalisehen Seewasser 
ausgesetzt zu werden, entwiekelte sieh keins zu einer Larve. 

In diesem Falle ging die Behandlung der Eier mit der 
hypertonisehen Lasung derjenigen mit dem hyperalkalisehen 
Seewasser voran. Kehrt man die Ordnung urn und behandelt 
man die Eier erst mit der alkalisehen Lasung und dann mit 
der hypertonisehen Lasung, so wird die Dauer der Einwirkung 
der letzteren erheblieh verringert. Das entsprieht ganz der 
Erfahrung, die wir bei der Membranbildung dureh Saure 
maehten. Ruft man zuerst die Membranbildung dureh eine 
Saure hervor, so braueht man die Eier hinterher nur etwa 
1/2 bis 1 Stunde dem hypertonisehen Seewasser auszusetzen; 
bei der umgekehrten Reihenfolge mussen die Eier II / 2 

bis 2 Stunden der hypertonisehen Lasung ausgesetzt werden, 
urn sieh entwiekeln zu kannen, und aueh dann ist die 
Entwieklung nieht so sehan, wie bei der umgekehrten Reihen
folge, 

Zu je 50 cern einer mit Seewasser isotonisehen (halbgramm
molekularen) van't Hoffsehen Losung (NaCl, KCl, CaC12) 

n 
wurde 0, 0,5, 1,0, 1,5 und 2,0 cern lO NaHO zugesetzt. Die 

Eier eines Weibehens wurden in diese Lasungen verteilt und 
175 Minuten in denselben gelassen. Dann wurden sie in eine 
neutrale hypertonisehe Losung, namlieh 50 cern van't Hoffsehe 
Lasung + 10 cern 21/2 norm. NaCl gebraeht, und von hier naeh 
35 und 50 Minuten in normales Seewasser ubertragen. Die Tem
peratur war 14° C. Die Eier, welehe in der neutralen isotonisehen 
van't Hoffsehen Lasung gewesen waren, furehten sieh weder, 
noeh entwiekelten sie sieh. Eine Portion dieser Eier blieb 
23 / 4 Stunden in der neutralen hypertonisehen Losung, ohne daB 
eine Spur einer Entwieklung eintrat. Bei den Eiern dagegen, 
welehe naeh der Behandlung mit der alkalisehen van't Hoffsehen 
Losung 35 resp. 50 Minuten in die hypertonisehe Losung gebraeht 
wurden, trat eine Entwieklung zu Larven ein, aber nur bei 
solehen Eiern, die infolge der Behandlung mit alkalisehen 
Losungen eine Membran bildeten. Der Zusatz von 0,5 und 
1,0 cern NaHO gab gute Resultate, 1,5 und· 2;0 cern NaHO 
sehadigte die Eier; vielleieht wiirden aueh diese Lasungen gute 
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Resultate gegeben haben, wenn die Eier nicht so lange darin 
verweilt hatten. 1) 

Urn nun die weitere Analogie in der Wirkung von Fett
saure und Alkali klar zu machen, sei erwahnt, daB auch in 
den Versuchen mit Alkali die hypertonische Losung nur dann 
wirksam ist, wenn sie freien Sauerstoff in geniigender Menge 
enthalt. Vertreibt man den Sauerstoff in der hypertonischen 
Losung durch chemisch reinen Wasserstoff, so bleibt die hyper
tonische Losnng wirkungslos. (In diesen Versuchen wurde, wie 
in allen friiheren derselben Art, der Wasserstoff aus chemisch 
reinem Zink und chemisch reiner Schwefelsaure mit Platin- oder 
Goldehlol'id als Katalysator dargestellt. Der H wurde griindlich 
in konzentrierter Kalilauge und iibermangansaurem Kali ge
waschen und wurde durch Waschflaschen geleitet, welche Neutral
rot enthielten; es wurde so festgestellt, daB der Wasserstoff
strom absolut frei von Saure war.) 

"Eine Mischung von 100 ccm neutraler van't Hoffscher 
Losung + 20 ccm 21/2 norm. NaCl wurde in zwei Flaschen 
verteilt. Die eine wurde mit dem Wasserstoffapparat verbunden 
und in der vorhin beschriebenen Weise von Sauerstoff befreit, 
die andere Flasche blieb in Beriihrung mit Luft. Dann wurden 
die unbefruchteten Eier eines Weibchens, die vorher in der 
van't Hoffschen Lasung gewaschen waren, in beide Flaschen 
verteilt und 21/2 Stunden in denselben gelassen. Die Temperatur 
war 13° C. Hierauf wurde je eine Probe del' Eier zur Kon
trolle direkt in normales Seewasser iibertragen. Von den KontroIl
eiern, die in der sauerstoffhaltigen hypertonischen Losung gewesen 
waren, fingen viele an sich zu furchen; die Furchung ging aber 
nicht liber die ersten Stadien (zwei oder vier ZeIlen). Die Eier, 
welche in der sauerstofffreien hypertonischen Losung gewesen 
waren, furchten sich nicht und behielten aIle ihr normalesAussehen. 

Eine zweite Probe der Eier wurde aus der hypertonischen 
Losung nicht in Seewasser, sondern in 50 ccm Seewasser + 1,5 ccm 
n 

NaHO gebracht und blieb in dieser Losung no Minuten, 
10 

1) Loeb, Dber die allgemeinen Methoden der kiinstlichen Partheno
genese, Pfliigers Arch. 118, 572, 1907 und "Dber den chemischen Cha
rakter des Befruchtungsvorganges und seine Bedeutung fiir die Theorie 
der Lebenserscheinungen". Leipzig 1908. 
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ehe sie in norrnales Seewasser iibertragen wurde. Der Dnter
schied irn Verhalten der Eier, welche in der hypertonischen 
Losung mit Sauerstoff und derjenigen ohne Sauerstoff gewesen 
waren, war diesrnal auBerst auffaIlend. Von den letzteren ent
wickelte sich kein Ei, und aIle blieben am Leben; von den 
ersteren entwickelte sich eine groBe Zahl zu schwirnrnenden 
Larven, und diejenigen, welche sich nicht zu Larven ent
wickelten, gingen irn Laufe von 24 Stunden an schwarzer Zyto
lyse zugrunde. 

Nachdern die eben erwahnten zwei Proben aus del' hyper
tonischen Losung genornrnen waren, wurde die hypertonische 
Losung, welche bis dahin dern Wasserstoffstrorn ausgesetzt war, 
vorn Wasserstoffapparat getrennt und del' Beriihrung mit Luft 
ausgesetzt. Ein Teil del' Eier war in del' Losung geblieben, 
und nachdern dieselben dann noch weitere 105 Minuten in del' 
hypertonischen Losung, die abel' nunrnehr freien Sauerstoff ent-

hielt, geblieben waren, wurden sie in 50 ccrn + 1,5 ccrn ~ 
10 

NaHO und von hier 2 Stunden spateI' in noI'rna.les Seewasser 
iibertragen. Diese Eier bildeten eine groBe Zahl von schwirnrnen
den Larven. 

Dieses Resultat wurde in fiinf weiteren Versuchsreihen 
bestatigt, und es ergab sich ohne Ausnahrne, daB die hyper
tonische Losung auch bei diesern Ersatz del' Fettsaure durch 
Alkali nul' dann wirkt, wenn freier Sauerstoff zugegen ist. Von 
den iibrigen Beobachtungen ist vielleicht noch die folgende von 
Interesse. Die unbefruchteten Eier eines Weibchens wurden, 
wie in den voraufgehenden Versuchen, in zwei Flaschen gebracht, 
von denen jede 50 ccrn van't Hoffsche Losung + 10 ccrn 
21/2 norm. NaCl enthielt. In del' einen war die Luft vorher 
durch H vertrieben worden, wahrend die andere in Beriihrung 
mit del' Luft blieb. Die Eier blieben 2 Stunden in del' 
hypertonischen Losung und wurden darauf 2 Stunden in eine 

. n 
lufthaltige Losung von 50 ccrn Seewasser + 1,5 ccrn 10 NaHO 

gebracht und dann in norm ales Seewasser iibertragen. Von den 
Eiern, welche in del' sauerstoffhaltigen hypertonischen Losung 
gewesen waren, entwickelten sich etwa 5% zu schwirnrnenden 
Blastulen, wahrend del' Rest an schwarzer Zytolyse zugrunde 
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ging. Die in der hypertonischen sauerstoff£reien Losung gewesenen 
Eier blieben intakt, sie £urchten sich nicht, bildeten keine Larven 
und gingen nicht zugrunde. Um mich nun zu iiberzeugen, 
daB diese Eier in Wirklichkeit und nicht bloB dem Aussehen 
nach intakt waren, wurde am nachsten Tage zu einer Portion 
derselben frischer Samen zugefiigt. Aile Eier bildeten eine 
Be£ruchtungsmembran, furchten sich regelmaBig und entwickelten 
sich zu normalen Pluteen. Sie waren also in der Tat normal. 

Fiigt man zu solchen Eiern den Samen unmittelbar oder 
sehr bald nach dem Aufenthalt in sauerstofffreier Losung, so 
entwickeln sie sich nicht so schon. Der Aufenthalt in sauerstoff
freien Medien ist fiir die Eier nicht harmlos, worauf ich schon 
friiher hingewiesen habe, und es dauert einige Zeit, ehe sie sich 
von den Folgen des Sauerstoffmangels vollig erholen." 1) 

Wir haben gesehen, daB die membranbildende Wirkung 
der Buttersaure nicht an die Gegenwart von freiem Sauerstoff 
gebunden ist. Es war nun von Interesse festzustellen, ob das 
gleiche auch fiir die Alkaliwirkung gilt. Das ist aber nicht 
der Fall. Die Wirkung der hyperalkalischen Losung ist bei dieser 
Methode der kiinstlichen Parthenogenese an die Gegenwart von 
freiem Sauerstoff gebunden. Die unbefruchteten Eier eines 
Weibchens wurden 2 Stunden lang in 50 ccm van't Hoff
sche Losung + 10 cern 21/2 n NaCl gebracht und dann in 

n 
zwei Flaschen mit je 50 cern Seewasser + 1,5 10 NaHO ver-

teilt. Eine der beiden Flaschen war frei von Sauerstoff. Die 
Eier wurden absichtlich langer als notig, namlich 3 Stunden, 
in diesen hyperalkalischen Losungen gelassen. Die Folge war, 
daB fast alle Eier, die in dem lufthaltigen hyperalkalischen See
wasser gewesen waren, an schwarzer Zytolyse im Laufe der 
nachsten 24 Stunden zugrunde gingen und nur sehr wenige 
sich zu Larven entwickelten. Die Eier dagegen, die in dem 
luftfreien hyperalkalischen See wasser gewesen waren, blieben alle 
intakt, d. h. sie gingen nicht zugrunde und entwickelten sich 
nicht. Sie verhielten sich unge£ahr wie die Eier, die 2 Stunden 
lang der hypertonischen Losung ausgesetzt gewesen waren und 

') Loeb, Weitere Versuche liber die Notwendigkeit von freiem 
Sauerstoff fUr die entwicklungserregende Wirkung hypertonischer Losungen. 
Ptliigers Arch. 118, 30, 1907. 
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dann direkt in norm ales Seewasser iibertragen wurden. Aueh 
diese Eier blieben intakt, sie gingen nieht zugrunde, und sie 
entwiekelten sieh nieht. Nur wenige gingen ins ZweizeUstadium, 
ohne sieh jedoeh weiter zu entwiekeln. 

Urn nun zu ermitteln, ob die letzteren Eier, die in dem 
hyperalkalisehen, luftfreien Seewasser gewesen waren, in der Tat 
normal waren, wurde eine Portion derselben naeh der Heraus
nahme aus del' hyperalkalisehen Lasung mit Samen befruchtet. 
Fast aUe Eier entwickelten sich zu Larven, und der Erfolg 
wiirde wohl noch bessel' gewesen sein, hatte man den Samen 
etwas spater zugesetzt, nachdem die Eier sieh von der Wir
kung des Sauerstoffmangels vollstandig erholt hatten. 

Man hatte nun denken kannen, daB in dem vorhin ge
schilderten Versuehe die Eier nur deshalb intakt blieben, weil 
etwa durch die voriibergehende Sauerstoffentziehung die Wirkung 
del' hypertonischen Lasung riickgangig gemaeht war. DaB das 
aber nicht del' Fall war, wurde durch folgenden Versuch fest
gestellt. Nieht alle Eicr wurden nach 3 Stunden aus dem 
luftfreien, hyperalkalischen Seewasser in norm ales Seewasser 
iibertragen. Ein Teil der Eier blieb in dem hyperalkalisehen 
Seewasser: das letztere wurde abel' nunmehr der Luft aus
gesetzt. 11/2 Stunde spater wurde eine Portion dieser Eier in 
norm ales See wasser iibertragen. Viele dieser Eier furehten sieh, 
und 10 / 0 derselben entwiekelte sieh zu Larven. 1) 

In dem Umstand, daB fiir die Wirkung von Alkali Sauer
stoff natig ist, unterscheidet sich die Alkaliwirkung von del' 
Saurewirkung; fiir die Wirkung der Buttersaure ist, wie schon 
wiederholt erwahnt, die Wirkung von freiem Sauerstoff unnotig. 
Vielleicht wirkt das Alkali nur indirekt, indem es namlieh nul' 
die Oxydationen besehleunigt und auf diese Weise vielleieht 
zur Bildung einer Saure odeI' einer sonstigen zytolytisch wirken
den Substanz fiihrt. Diese Annahme wiirde es aueh erklaren, 
warum das Alkali so viel langeI' wirken muB als die Saure. 

Bei der Kombination, Alkali und hypertonisehe Lasung, 
bilden die Eier nieht selten eine dieht anliegende Membran 
und gelegentlieh aueh normale Befruehtungsmembranen. Es 
ist merkwiirdig, daB gerade diejenigen Eier, welehe bei dieser 

1) Loeb, 1. c. 
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Behandlung solche Membranen bilden, sich immer zu Larven 
entwickeln, wahrend haufig die Eier, welche keine Membranen 
bilden, nur die ersten Furchungen durchlaufen und dann sich 
nicht weiter entwickeln. Wenn man zu solchen Eiern Samen 
zusetzt, so bilden sie eine Befruchtungsmembran. Wir werden 
darauf spater zuruckkommen. 

xv. Uber den }\IIeclmnismus der Entstehung der 
Befruchtungsmem bran. 

Die bisher mitgeteilten Versuche haben bereits die Be
deutung des Membranbildungsprozesses dargetan, und weitere 
Tatsachen in derselben Richtung werden in spateren Kapiteln 
angegeben werden. Dieser ProzeB, den man fruher fUr etwas 
Nebensachliches angesehen hatte, steUt sich demnach als der 
wesentliche Akt bei der Entwicklungserregung heraus. Wir 
wollen nunmehr versuchen, einige weitere Daten iiber den 
Mechanismus dieses Vorgangs zu erlangen. 

Wir gehen der Einfachheit wegen zunachst von der An
nahme aus (die vielleicht spater zu modifizieren sein wird), daB 
das unbefruchtete Ei bereits von einer Oberflachenlamelle um
geben ist, die sich daselbst nach dem Prinzip von Gi b bs oder 
nach den Ansichten von Quincke bilden muS. Diese Lamelle 
erfahrt bei der Befruchtung oder hei der Behandlung des Eies 
mit einer Fettsaure oder mit Saponin usw. eine Modifikation; 
sie wird dicker und undurchgangiger. Diese letztere Annahme 
ist notwendig, weil die Befruchtungsmembran das Eindringen 
von Spermatozoen in das Ei hindert, wahrend, wie wir spater 
sehen werden, Spermatozoen selbst in die einzelnen Furchungs
zellen eines ohne Membranbildung zur Furchung gebrachten 
Eies dringen konnen. 

Die Analyse des Mechanismus der Bildung der Befruchtungs
membran beginnen wir mit der Frage, woher die Fliissigkeit 
stammt, welche zwischen der Membran und dem Zytoplasma 
liegt (Fig. 2, Kap. I). Handelt es sich hier um eine aus dem Ei 
gepreBte Flussigkeit oder um eine Fliissigkeit, die von auBen 
eingedrungen ist? Wenn es sich nur um eine Sekretion von 
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seiten des Eies handelte, so sollte der Durchmesser des Zyto
plasmas nach der Membranbildung eine Abnahme erfahren. 
Messungen, welche ich anstellte, ergaben aber, daB bei der 
Membranbildung das Eizytoplasma keine merkliche Verringerung 
seines Volumens erfahrt. Der wesentliche Betrag der Fliissig
keit, die zwischen dem Zytoplasma und der Membran liegt, 
muB also von auBen, d. h. aus dem Seewasser stammen. 
Welche Vorstellung miissen wir uns dann iiber die Entstehung 
der Befruchtungsmembran bilden? 

Die Antwort darauf geben einige Versuche iiber die os
motischen Eigenschaften der Membran. 1m vorigen Jahre 
machte Herr Dr. E. v. Knaffl-Lenz im hiesigen Laboratorium 
die Beobachtung, daB, wenn man dem Seewasser etwas Blut
serum des Kaninchens zusetzt, die Befruchtungsmembran der 
Seeigeleier anscheinend zum Verschwinden gebracht wird. 1 ) 

lch untersuchte die Erscheinung des naheren und fand, daB die 
Membran wieder vollstandig hergestellt wird, wenn man die 
Eier in normales Seewasser zuriickbringt. Es handelte sich 
also in der Beobachtung von v. Knaffl lediglich urn ein 
Kollabieren der Membran in dem serumhaltigen Seewasser, aber 
nicht urn eine Auflosung derselben. 2 ) 

Dieses Kollabieren wird durch die Annahme verstandlich, 
daB die Membran fUr Seewasser durchgangig, fiir die EiweiB
korper des Serums aber undurchgangig ist. Dben nun diese 
EiweiBkorper einen osmotischen Druck aus, so muB durch den 
Zusatz von Blutserum zum Seewasser ein osmotischer Dber
druck in dem letzteren entstehen, der zum Herausdiffundieren 
der zwischen der Membran und dem Zytoplasma befindlichen 
Fliissigkeit fiihrt: dadurch kollabiert die Membran. 

Die Richtigkeit dieser Ansicht wird erstens dadurch be
wiesen, daB jede beliebige andere kolloidale Substanz ebenso 
das Kollabieren der Membran bewirkt, wie der Zusatz von Blut
serum, z. B. der weiBe Dotter des Hiihnereies, oder Gerbsaure. 
Zweitens liiBt sich zeigen, daB die Befruchtungsmembran fiir 

1) E. v. Knaffl-Lenz, Dber die Beziehungen zwischen Lipoid
vertliissigung und Zytolyse. Ptliigers Arch. 123, 279, 1908. 

2) Loeb, Dber die osmotischen Eigenschaften und die Entstehung 
der Befruchtungsmembran beim Seeigelei, Arch. f. Entwicklungsmechanik 
26, 82, 1908. 
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Seewasser ziemlich leicht durchgangig ist. Wenn man namlich 
das Seewasser durch den Zus.atz von destilliertem Wasser ver
diinnt, oder wenn man seine Konzentration durch den Zusatz 
von NaCl erhoht, so andert sich nur der Durchmesser des 
Zytoplasmas, wahrend der Durchmesser der Befruchtungsmem
bran unveriindert bleibt. Das beweist, daB nur das Proto
plasma die Erscheinung der Semipermeabilitat zeigt, wahrend die 
Befruchtungsmembran fur Salze ziemlich leicht durchgangig ist. 1) 

Diese Daten geben uns den Schlussel fUr das Verstiindnis 
des Mechanismus der Membranbildung. beim Ei. "Die Be
fruchtungsmembran hat eine vollkommene Kugelform. Das 
be weist, daB die Membran im Zustand der Spannung ist. Da 
nun die Versuche, welche wir erwiihnt haben, beweisen, daB 
die Befruchtungsmembran bei Strongylocentrotus fUr Seewasser 
leicht durchgangig ist, so muB im Membranraum ein osmotischer 
Dberdruck herrschen, welcher der Spannung der Membran das 
Gleichgewicht halt. Diesen Dberdruck muB eine aus dem Ei 
stammende vermutlich kolloidale Substanz liefern, welche im 
Membranraum enthalten ist, und welche nicht imstande ist, 
durch die Membran zu diffundieren. Die Existenz einer solchen 
kolloidalen, nicht diffundierbaren Substanz im Membranraum 
erkliirt auch die fruher erwiihnte Tatsache, daB die durch 
Serumzusatz zum Seewasser zum Kollabieren gebrachte Membran 
wieder hergestellt wird und ihren normalen Spannungszustand 
erhiUt, wenn man das Ei in normales Seewasser zuruckbringt. 
Durch diese Annahme konnen wir auch eine andere Tatsache 
verstehen lernen, daB niimlich eine gewisse Menge Serum oder 
EiweiB dem Seewasser zugesetzt werden muB, ehe die Membran 
zu kollabieren beginnt." 2) 

Was folgt hieraus fur die Entstehung der Membran? 
Wie wir schon im ersten Kapitel erwahnten, kann man beim 
langsamen Verlauf der Membranbildung beobachten, daB der 
Anfang dieses Prozesses in einem Rauhwerden der Oberflache 
des Eies besteht, und daB dieses Rauhwerden durch die Bildung 
zahlreicher winziger Bliischen bedingt ist. Diese Bildung von 

1) Die Membran scheint bei verschiedenen Formen der Seeigel ver
schieden leicht durchgangig zu sein, so daB andere Formen ein quanti. 
tativ vielleicht etwas anderes Verhalten zeigen kiinnten. 

2) Loeb, 1. c. 
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BHi.schen scheint mir nun (im Zusammenhang mit den osmo
tischen Eigenschaften der Membran) darauf zu beruhen, daB 
eine kolloide Substanz, welche unter der Oberfachenlamelle liegt, 
plotzlich quillt (durch Absorption von Seewasser) und schlieBlich 
verfliissigt wird. Da die Oberflachenlamelle des Eies fUr See
wasser durchgangig ist, so geniigt das, urn die Blaschenbildung 
und diy Bildung der Befruchtungsmembran zu bedingen. 
Gleichzeitig andert sich auch die Beschafl'enheit der Ober
flachenlamelle, indemdiesclbe dicker und fUr die Spermatozoen 
undurchgangig wird. 

Wir konnen nun die hier angenommene Quellung und 
Verfliissigung einer vorher festen kolloidalen Substanz im See
igelei nicht direkt beobachten. Wir konnen aber diese Liicke 
durch Beobachtungen iiber die Reifung an den Eiern gewisser 
Mollusken und Anneliden ausfiillen. Fig. 34 gibt ein Bild 
eines unreifen Molluskeneies, namlich des Eies von Lottia 
gigantea. In dies em Zustand kann das Ei nicht durch ein 
Spermatozoon befruchtet werden. Dasselbe hat eine regelmaBige 
Kontur, die dadurch bedingt ist, daB dieses Ei mit einer festen 
Membran, dem sogenannten Chorion, umgeben ist. Wird diese 
Membran entfernt, so nimmt das Ei Kugelform an (Fig. 36). 
Die Mittel nun, welche die Membranbildung beim Seeigelei 
veranlassen, bedingen auch die Beseitigung des Chorions bei 
Lottia, und wir sind daher hier in der Lage, die Wirkung der 
membranbildenden Mittel direkt zu beobachten. Wenn wir 
ein unreifes Ei von Lottia in 5 ccm Seewasser bringen, dem 
wir etwa sechs Tropfen einer 1/4 prozentigen Losung von 
Saponin (in Seewasser) zugesetzt haben, so geht in etwa 
4 Minuten das Ei aus dem in Fig. 34 gezeichneten Zustand in 
den in Fig. 35 gezeichneten iiber, und in etwa weiteren 
4 Minuten ist das Chorion ganz geschwunden und das Ei kugel
for mig geworden. Wie ein Vergleich der Figuren 34 und 35 
zeigt, hat das Saponin bewirkt, daB das Chorion im Seewasser 
durch Imbibition stark quillt und schlieBlich verfliissigt wird. 

Ich bin nun geneigt, mir vorzustellen, daB bei der Mem
branbildung eine an der Oberflache des Eies gelegene Substanz 
in ahnlicher Weise zum Quellen und zur Verfliissigung gebracht 
wird wie bei der Auflosung des Chorions durch Saponin. Wir 
werden in der Tat sehen, daB Saponin beim Seeigelei die 
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Membranbildung bewirkt (siehe nachstes Kapitel). Herr Elder 
hat, wie schon erwahnt, beobachtet, daB das Seeigelei eben
falls von einem Chorion umgeben ist, und daB das letztere 

Fig. 34. 

Fig. 36. 
.l:'lg • .)u. 

Fig. 35. 
~'6' uu. 

Auflosung des Chorions beim Molluskenei (Lottia gigantea) 
mittels Saponin. 

Fig. 34 zeigt das Ei vor der Behandlung mit Saponin. c ist das Chorion. 
Fig. 35. Dasselbe Ei wenige Minuten nach dem Zusatz von Saponin. 
Das Chorion c ist stark gequollen und in Losung begriffen. Fig. 36. Das 
Chorion ist ganz gelost und das Ei ist kugelformig geworden. In diesem 

Zustand ist es fUr das Spermatozoon durchgangig. 

rasch durch Buttersaure zum Quellen und zur Losung gebracht 
wird. Es ist deshalb keine gewaltsame Annahme, daB das 
Seeigelei an der Oberflache (aber unter der OberfHichenlamelle) 
eine Substanz besitzt, welche durch Sauren und andere Stoffe, 

L 0 e b, Parthenogenese. 9 
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ahnlich wie das Chorion, zum Quellen und zur Verfliissigung 
gebracht wird, und daB diese Quellung und Verfliissigung die 
Grundlage des Membranbildungsprozesses bildet. 

Bei meinen Versuchen habe ich oft Gelegenheit gehabt, 
die Membranbildung an Eiern zu beobachten, welche nicht 
kugel£ormig waren, und deren Oberflache irgend eine andere 
oft sehr unregelmaBige Kriimmung besaB. In solchen Eiern 
war die Kriimmung der Eimembran am Anfang genau so wie 
die des Eies. Das beweist, daB das Primare bei der Membran
bildung die Quellung einer an der Oberflache des Eies ge
legenen Substanz ist, ahnlich wie die Quellung des Chorions. 
Diese gequollene Eisubstanz wird dann verfliissigt. DaB spater 
diese Masse vollig fliissig ist, geht daraus hervor, daB die Larve 
im Blastulastadium in derselben umherschwimmt; ferner be
weist das vorhin beschriebene Kollabieren der Membran eben
falls den fliissigen Charakter dieser Masse. 

Die Existenz einer kolloiden Substanz im Membranraum 
laBt sich durch die unmittelbare Beobachtung bestatigen. 
Man sieht namlich, daB die Fliissigkeit zwischen Membran und 
Zytoplasma Bestandteile von einem etwas groBeren Licht
brechungsvermogen enthalt als das Seewasser, und ich ver
mute, daB diese Substanzen spater den Belag urn das Ei 
bilden, der vor der Zweiteilung und urn die Zeit der ersten 
Furchung und auch spater noch so deutlich wird. Herbst 
bezeichnet diesen Belag als Verbindungsmembran. 1) 

Ich halte es fiir moglich, daB die helle sogenannte Ver
bindungsmembran, die sich um das Zytoplasma des befruchteten 
Eies bildet, durch das Kolloid gebildet wird, dessen osmotischer 
Druck die Ursache der Membranbildung ist. 

Wir haben schon erwiihnt und werden im nachsten Kapitel 
noch eingehender zeigen, daB dieselben Stoffe, z. B. Benzol, 
Saponin usw., sowohl Membranbildung wie Zytolyse hervorrufen 
konnen. 

Sie tun das erstere, wenn sie nur Zeit haben, auf die 
Oberflache des Eies zu wirken: sie bewirken Zytolyse, wenn ihre 
Wirkung sich auch auf die tieferen Schichten des Eies erstreckt. 

1) Man sieht diesen Belag in Fig. 8-14 (Kap. I) als feine Membran, 
welche das Zytoplasrna oder die Zellen dicht umgibt. 
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Die Faile von Zytolyse Hefern nun eine sehr schone Be
statigung unserer Theorie. Da namlich urn so mehr Kolloid 
gelost werden muB, je groBer der Bruchteil des Eies ist, welcher 
der Wirkung der membranbildenden Stoffe anheimfliJIt, so 
soUte bei der Zytolyse auch ein groBerer osmotischer Dberdruck 
entstehen, als bei der einfachen Membranbildung, und dem
entsprechend sollte in diesem FaIle der Durchmesser der Mem
bran viel groBer sein. Das trifft auch zu. 

Wenn man namlich un b e f rue h t e t e Seeigeleier in eine 
schwache Sapomnlosung (in Seewasser) bringt, so tritt nach 
einigen Minuten die normale Membranbildung ein; laBt man 
aber die Eier etwas langer in der Losung, so tritt Zytolyse 
der Eier ein, und der Durchmesser der Membran kann auf 
das Doppelte zunehmen.1) Dieselbe Erscheinung tritt auch 
ein, wenn man befruchtete Eier der Saponinwirkung aus
setzt. Wenn man aber den Einhalt durch Erhitzen zum 
Gerinnen bringt, ehe man die Eier dem Saponin oder einem 
ahnlich wirkenden Korper aussetzt, so tritt diese Volumzunahme 
nicht mehr ein. Das scheint darauf hinzudeuten, daB der den 
osmotischen Dberdruck erzeugende kolloidale Stoff ein Ei weiB
korper ist. 

Es ist ferner zu beachten, daB die Befruchtungsmembran 
in Benzol, Ather, Alkohol, Saponin und ahnlichen Stoffen 
unloslich ist. Dieselbe ist also kein Lipoid. 

Wir haben im vorigen Kapitel gesehen, daB die ent
wicklungserregende Wirkung der hypertonischen Losungen an 
die Gegenwart von freiem Sauerstoff gebunden ist. Wir konnen 
nun mit Sicherheit behaupten, daB die Membranbildung nicht 
an die Gegenwart von freiem Sauerstoff gebunden iat. Wie 
ich schon vor drei Jahren mitteilte, wird die Membranbildung 
im Ei durch KCN nicht gehemmt. lch lieB unbefruchtete 
S3eigeleier bei 15° C eine Reihe von Stunden (bis zu 24 Stunden) 
in einer Mischung von 50 cern Seewasser + 2 cern 1/20% KCN 
und £iigte dann Samen zu. Die Eier bildeten in dem zyankalium
haltigen Seewasser doch sofort eine vollkommene Befruchtungs
membran. 2 ) Die Entwicklung der Eier wurde in einer solchen 

1) Siehe Fig. 40 und 43 im niichsten Kapitel. 
2) L 0 e b , Der chemische Charakter des Befruch tilllgsvorganges. 

Biochem. Zeitschr. 1, 191, 1906. 
9* 
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Losung aber vollig gehemmt. Die Entwicklung der Eier er
fordert freien Sauerstoff, die Membranbildung dagegen nicht. 
Dieses ResuItat steht in gutem Zusammenhang mit der An
nahme, daB es sich bei dem MembranbildungsprozeB wesentlich 
urn eine physikalische Anderung, z. B. eine Verfliissigung eines 
Stoffes, handelt. Freilich konnte dieses physikalische Resultat 
durch voraufgehende chemische Anderungen bestimmt sein. 

Wir haben am Anfang dieses Kapitels die Annahme 
gemacht, daB die Befruchtungsmembran nur eine Modi£lkation 
einer schon praexistierenden Oberflachenlamelle des Eies ist. 
Eine zweite Moglichkeit, die nur kurz erwahnt werden solI, ist 
die, daB es eine Art Niederschlagsmembran ist, indem die 
Oberflache der aus dem Ei flieBenden Tropfchen in Beriihrung 
mit Seewasser diese Membran bildet. rch halte diese Moglich
keit fiir mindestens ebenso beachtenswert wie die oben gemachte 
Annahme, daB die Befruchtungsmembran, wenn auch in einer 
modi£lzierten Form vorgebildet ist. Nur der Einfachheit halber 
habe ich die letztere Moglichkeit hier vorangestellt. 

XVI. l\Iembranbildung und Zytolyse. 

1. Wir wollen in diesem Kapitel zeigen, daB aIle hamo
lytischen Mittel auch die Membranbildung hervorrufen. Ge
wohnlich £lnden wir, daB eine kurze Behandlung des Eies mit 
diesen Mitteln nur die Membranbildung bedingt, eine langere 
Behandlung dagegen die Zytolyse. Nach Koppe gibt es auBer 
Elektrizitat und Warme 5 hamolytisch wirkende Agenzien, 
namlich 1. gewisse spezi£lsche Stoffe, wie Glukoside (z. B. 
Saponin) oder gallensaure Salze, 2. eine Reihe fettlosender 
Stoffe, wie Benzol, Ather und Alkohol, 3. destilliertes Wasser, 
4. Wasserstoffionen, 5. Hydroxylionen. Wir werden zeigen. 
daB aIle diese Stoffe die Membranbildung und bei richtiger 
Nachbehandlung die Entwicklung des Seeigeleies (und der 
Eier anderer Formen, wie wir spater sehen werden) hervor
rufen. Wir konnen deshalb kurz sagen, daB aIle hamo
lytisch en Agenzien en twi ckl ungs erregend wir ken und 
daB die Entwicklungserregung in einer oberflachlichen 
oder partiellen Zytolyse des Eies besteht. 
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lch wurde zuerst auf den Zusammenhang zwischen Membran
bildung und Zytolyse au£merksam, als ich 1904 Versuche da
riiber anstellte, wie es komme, daB bei meiner urspriinglichen 
Methode der osmotischen Entwicklungserregung keine Membran 
gebildet werde. Es stellte sich im Lau£e dieser Untersuchungen 
heraus, daB bei geniigend hohem osmotischen Druck der Losung, 
z. B. in 11/2 N Losungen von NaCI oder Rohrzucker, die un
befruchteten Eier eine prachtvolle Befruchtunismembran bilden, 
daB aber dieser Membranbildung fast sofort eine Zytolyse des 
ganzen Eies folgt. 1 ) Bringt man die Eier in destilliertes 
Wasser, so tritt eine ahnliche Erscheinung ein, sie bilden eben
falls eine Membran und werden dann in Sehatten verwandelt. 

Meine Aufmerksamkeit wurde kurz darauf wieder auf den 
Zusammenhang zwischen Membranbildung und Zytolyse gelenkt, 
als ich Versuche iiber die Wirkung von Benzol und Amylen 
auf das unbefruchtete Seeigelei anstellte. Auch hier ergab 
sich, daB die erste Wirkung dieser Kohlenwasserstofi'e darin 
bestand, daB sie, wie schon Herbst beobachtet hatte, die Bildung 
einer Befruchtungsmembran hervorriefen, daB aber dieser Bildung 
der Befruchtungsmembran alsbald die Zytolyse des Eies folgte. 2) 

lch fand, daB wenn man die Eier zeitig genug aus dem benzol
oder amylenhaltigen Seewasser herausnimmt, sie nachher, nach 
kurzer Behandlung mit einer hypertonischcn Losung, zur Ent
wicklung zu normalen Larven veranlaBt werden konnen. Bei 
den Versuchen iiber die Hervorrufung der Membranbildung durch 
die hoheren Fettsauren ergab sich ein ahnliches Resultat, worauf 
wir noeh zuriickkommen werden. S) 

Wir wollen nun der Reihe nach die membranbildende 
Wirkung verschiedener zytolytischer Agenzien besprechen und 
beginnen mit der Nsten Gruppe, namlich den spezifisehen hamo
lytisch wirkenden Stofi'en, wie den Glukosiden (Saponin, Solanin, 
Digitalin) und den gallensauren Salzen und Seifen: anhangsweise 
gehort dahin auch die Wirkung von artfremdem Serum. Diese 
letztere aber wollen wir in einem besonderen Kapitel behandeln. 

1) L 0 e b, Dber Befruchtung, kunstliche Parthenogenese und Zytolyse 
des Seeigeleies. Pllugers Arch. 103, 257, 1904. - Untersuchungen S.288. 

2) L 0 e b, Dber eine verbesserte Methode der kiinstlichen Partheno
'!enese. Untersuchungen S. 340. 

3) Ibid. S. 342. 
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Wir beginnen mit der Beschreibung der Wirkung von Saponin 
auf das Seeigelei. 

2. In Fig. 37 bis 43 geben wir Kamerazeichnungen der 
Veranderungen eines Eies in einer Saponin1i.isung (8 Tropfen 
einer l/4,proz. Saponinlosung ill Seewasser zu 5 cern Seewasser). 
Fig. 37 gibt die GroBe und das Aussehen des Eies unmittelbar 
nach seiner Dbertragung in die Saponinlosung (urn 9 Uhr 
7 Minuten). Nach 4 Minuten begann die Membranbildung 
(Fig. 38, 39) und' in Fig. 40 ist eine normale Befruchtungs
membran gebildet. 5 Minuten spater beginnt die Zytolyse, 
und zwar handelt es sich hier urn einen Vorgang, der im 
Beginn mit der Membranbildung Ahnlichkeit hat. In Fig. 41 
bei G findet niimlich ein AusflieBen einer klaren Masse aus 
dem Zytoplasma statt, ahnlich wie bei der Membranbildung. 
Dann tritt rasch die Aufhellung und Quellung des ganzen Eies 
ein, das letztere ist in einen Schatten venvandelt (Fig. 42 und 43). 
Die Variationen, die man bei dem Beobachten vieler Eier in 
der Saponinlosung bemerkt, zeigten sich hauptsachlich bei der 
MembranbiIdung. In manehen Fallen tritt die Bildung der 
BIasen, die urn 9,12 und 9,13 hier gezeiehnet ist, nieht ein. 
Statt dessen geht das Ei aus dem urn 9,07 (Fig. 37) ge
zeiehneten Stadium des unbefruchteten Eies direkt in das urn 
9,15 gezeiehnete Stadium der Membranbildung (Fig. 40) iiber. 
Als Zwisehenstadium beobachtet man nur ein Rauhwerden der 
Oberflaehe des Eies, das bedingt ist dureh die Bildung un
zahliger kleiner Blasehen, die sofort gleiehmaBig versehmelzen 
und zur Bildung der Oberflaehenmembran Veranlassung geben; 
dieselbe liegt anfangs dem Zytoplasma dieht an, infolge des 
osmotisehen Dberdrueks dringt aber immer mehr Seewasser in 
den Membranraum ein, bis die Spannung der Membran dem 
osmotisehen Dberdruek das Gleiehgewieht hiilt. 

Aus der Beobaehtung dieser Zeiehnungen gewinnt man 
den Eindruek, daB die Saponinwirkung in zwei getrennten Etappen 
verlauft, die nieht kontinuierlich ineinander iibergehen; die eine 
Etappe ist die vermutlieh an der Oberflache stattfindende 
Wirkung, welche zur Membranbildung fiihrt, die zweite ist eine 
ofl'enbar im Inneren des Eies stattfindende Wirkung, welche 
zur Zytolyse fiihrt. Man konnte sieh vorstellen, daB zwei 
verschiedene Kolloide durch das Saponin verfliissigt werden. 
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Fig. 42. Fig. 43. 

Bildung der Befruchtungsmembran und Zytolyse des Seeigeleies 
mittels Saponin. 

135 

Fig. 37. Das Ei am Beginn der Saponineinwirkung urn 9 Uhr 7 Minuten. 
Fig. 38, 39 und 40. Bildung der Befruchtungsmembran. Das in Fig. 40 
dargestellte Stadium der vollendeten Membranbildung war urn 9 Uhr 
15 Minuten erreicht. (Wenn das Ei in diesem Stadium der Einwirkung 
des Saponins entzogen wird, kann es sich entwickeln.) Urn 9 Uhr 
20 Min. begann die Zytolyse. Fig. 41, 42 und 43 sind fortgeschrittene 

Stadien der Saponinzytolyse. 
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Das elUe liegt nahe der Oberflachenlamelle und seine Ver
fliissigung fiihrt zur Membranbildung. Das zweite liegt im 
Innern und die Verfliissigung des letzteren fiihrt zur Zytolyse. 
In beiden Fallen ist die Verfliissigung mit einer Quellung und 
Volumzunahme verbunden. Es war nun dieser Umstand, den 
wir im Auge hatten, als wir im Kapitel IX den Zerfall der 
Eier, der einige Stunden nach der kiinstlichen Membran
bildung eintritt (falls man die Eier nicht einer hypertonischen 
Lasung oder dem Sauerstoffmangel usw. aussetzt), als Zyto
lyse bezeichneten. Fig. 41 kannte namlich ebensogut als eine 
Zeichnung gelten, welche den Anfang des Zerfalls bezeichnet, 
der im Seeigelei nach der kiinstlichen Membranbildung mit 
Buttersaure eintritt. Wir wiesen damals schon darauf hin, daB 
dieser Fall mit der Zytolyse Ahnlichkeit hat und schlossen 
daraus, daB die kiinstliche Membranbildung in dem Ei auch 
den Anfang der Zytolyse erweckt. 

Eine Stiitze fiir diese Auffassung finden wir nun in der 
Tatsache, daB, wenn man die Eier mit Saponin behandelt, bis 
die Membranbildung eintritt (Fig. 40), und sie dann viermal 
bis sechsmal in reinem Seewasser wascht, bis sie von den letzten 
Spuren des Saponins befreit sind, sie sich genau so verhalten 
wie die Eier, bei denen man die kiinstliche Membran mit Fett
saure hervorgerufen hat. LaBt man sie im Seewasser, so be
ginnt die Entwicklung, und es hangt von der Temperatur ab, 
wie weit sie sich entwickeln, ehe der Zerfall beginnt. 

Behandelt man sie jedoch hinterher etwa 40 Minuten (bei 
15 0 0) mit hypertonischem Seewasser, so entwickeln sie sich 
zu Larven. 

Folgendes Beispiel~ mage das erlautern. 4 Tropfen einer 
Saponin16sung in Seewasser wurden zu 5 cern Seewasser mit 
Eiern zugesetzt. N ach 5 Minuten begann die Membranbildung, 
und 3 Minuten spater hatten aIle Eier Membranen. Die Eier 
wurden dann in 200 cern Seewasser (das frei von Saponin war) 
gewaschen, und dieser ProzeB des Waschens wurde viermal 
wiederholt. Dann wurden sie in 50 cern Seewasser + 61/ 2 cern 
21/2 N NaOl gebracht. Nach 15,25, 33, 45, 55,65 und 93 Minuten 
wurde je eine Portion der Eier in normales Seewasser zuriick
gebracht. Die Eier, welche nur 15, 25 oder 35 Minuten in 
hypertonischem Seewasser gewesen waren, zerfielen aIle. Von 
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den Eiern, welche 45 Minuten in der hypertonischen Losung 
gewesen waren, entwickelten siGh einige zu Larven; von den
jenigen, welche 55 Minuten in der hypertonischen Losung ge
wesen waren, entwickelten sich 10 % , von den nach 65 Minuten 
herausgenommenen 60%' von den nach 93 Minuten heraus
genommen 80%' 

Zur Kontrolle wurden Eier, bei denen die Membranbildung 
durch Buttersaurebehandlung hervorgerufen war, in derselben 
Weise behandelt; die Resultate waren ahnlich. Die Lebens
dauer der Buttersaurelarven war jedoch etwas groBer als die 
der Saponinlarven.1) 

Wir wissen, daB Solanin und Digitalin ahnliche hamo
lytische Wirkungen besitzen wie Saponin. Wir konnten auch 
zeigen, daB Seeigeleier, bei denen man eine Membranbildung 
mit diesen Stoffen hervorruft, hinterher zur Entwicklung zu 
Larven veranlaBt werden konnen. 

Die zytolytische Wirkung von gallensauren Salzen ist 
wohlbekannt. Ein Gemisch von glykochol- und taurocholsaurem 
Natron, welches Herr Dr. v. Knaffl hergestellt hatte, wurde 
in Seewasser gelost. Wurden Eier in eine solche Losung ge
bracht, so trat bald eine Membranbildung ein. Die Membran 
bildete sich (wie im FaIle der Saponinlosung), wahrend die 
Eier in der Losung der gallensauren Salze waren. Der Membran
bildung folgte rasch die Zytolyse der Eier. Brachte man die 
Eier jedoch rechtzeitig in norm ales Seewasser zuruck, so blieb 
die Zytolyse aus. Wenn man die Eier zeitig aus der Losung 
der gallensauren Salze in normales Seewasser zuriickbrachte 
(d. h. nachdem sie eine Membran gebildet hatten, aber ehe sie 
aIle zytolytisch zerstort waren), und wenn man sie im See
wasser lieB, so entwickelten sie sich nicht. Behandelte man 
sie aber kurze Zeit mit hypertonischem Seewasser, so ent
wickelten sie sich zu Larven. Die Eier leiden bei der Hervor
rufung der Membranbildung durch gallensaure Salze mehr als 
bei der Membranbildung durch Saponin. 

In beiden Fallen entwickelten sich bei der kurzen Be
handlung der Eier mit hypertonischem Seewasser nur solche 

1) Loeb, Dber die Hervorrufung der Membranbildung und Ent
wicklung beim Seeigelei durch Blutserum von Kaninchen und durch 
zytolytische Agenzien. Pfliigers Arch. 122, 199, 1908. 
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Bier, welehe eine Membran gebildet hatten, eine Tatsaehe, die 
ja aueh fur die mit Fettsaure behandelten Eier zutrifft. 1) 

3. Bereits im Jahre 1905 stellte ieh Versuehe iiber die 
Membranbildung und Entwieklungserregung des Eies mit Seifen 
an; dureh einen Zufall fiihrten diese Versuehe damals nicht 
zum Ziel, weil, wie sich herausstellte, die Seifenlosung chemisch 
modifiziert war. Eine frisehe Losung von Natriumoleat, die 
ieh neuerdings erhielt, gab das erwartete Resultat. Denn da 
Seifen gute hamolytische Agenzien sind, so war mit Sicherheit 
ein positives Resultat dieser Versuche vorherzusehen. lch will 
erst kurz die zytolytische Wirkung der Seifen schildern und 
dann die entwicklungserregende Wirkung derselben diskutieren. 

Da Seife durch Kalzium gefallt wird, war es notwendig, 
n 

dieselbe in 2 NaCl zu losen, anstatt in Seewasser. Bringt 

man nun die unbefruehteten Eier von Strongylocentrotus pur

puratus (die vorher dureh Waschen in ~- N aCl von Seewasser 

befreit waren) in 50 eem neutrales ; NaCl, dem man 0,2 eem 

n 10 Natriumoleat zugesetzt hat, so tritt in der Losung im all-

gemeinen weder eine Membranbildung noch eine Zytolyse der 
Eier ein. Die letzteren werden nur eekig. Bringt man sie 
aber nach einigen Minuten in Seewasser, so bildet eine groBe 
Zahl derselben sofort Membranen, und auf diese Membranbildung 
folgt bei einigen Eiern eine Zytolyse. Je Hi.nger die Eier in 
der Seifenlosung bleiben, urn so groBer wird der Prozentsatz 
derselben, die naeh der Dbertragung in Seewasser Membranen 
bilden und der Zytolyse verfallen. Fur die Eier mancher 
Seeigel ist 0,2 ccm Natriumoleat in 50 cern NaCl zu wenig und 
man muB etwa 0,3 ccm Seife zusetzen. 

Warum verursacht die Seifenlosung erst die Membran
bildung, naehdem die Eier in das Seewasser zuruckgebracht 
sind 1 Darauf lautet die Antwort: daB Seewasser die Mem
branbildung infolge seiner alkalischen Reaktion veranlaBt. 
Die Seifenlosung maeht das Ei entweder durehgangiger fur 
Alkalien, oder die Wirkungen beider Stoffe addieren sieh. Das 

1) Loeb, I. c. 
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kann man dureh eine Reihe sehr sehlagender Versuehe zeigen. 

Unbefruehtete Eier wurden in 50 eem ; NaCI + 0,2 eem l~ 
Natriumoleat gebraeht. Naeh 31 / 2 Minuten wurde eine Portion 
derselben in Seewasser iibertragen. Die Mehrzahl der Eier 
bildete sofort Membranen und viele verfielen naeh der Membran
bildung der Zytolyse. Eine zweite Portion wurde in 50 eem 

n 
Seewasser iibertragen, das dureh Zusatz von 0,5 eem 10 HCI 

n 
sehwaeh sauer gemaeht war. (0,4 eem 10 HCI geniigte, urn 

mit Neutralrot den Farbenumsehlag im Seewasser herbeizufiihren.) 
Kein einziges der in sehwaeh saures Seewasser iibertragenen 
Eier bildete eine Membran oder verfiel der Zytolyse. Selbst 
der Zusatz von 0,3 eem oder noeh etwas weniger HCI geniigte 
sehon, urn die Membranbildung und Zytolyse der Eier naeh 
der Dbertragung derselben in Seewasser zu hemmen. Anderer
seits wurde die zytolytisehe Wirkung des Seewassers dureh 
Zusatz von Alkali stark vermehrt. Der folgende Versueh mag 
als Beispiel dienen. Unbefruehtete Eier wurden in 50 eem 

~- NaCI + 0,2 cern -i~ Natriumoleat gebraeht. Naeh 3 Minuten 

wurden die Eier in foigende Losungen iibertragen: 50 cern 
n 

See wasser + 0,5, 0,3, 0,1, ° cern 10 HCI; 0,5, 1,0, 1,5 eem 

~ NaHO. Die Eier, weiche in das Seewasser iibertragen wurden, 

dem Saure zugesetzt worden war, biideten keine oder fast 
keine Membranen, und keine Zytolyse trat ein. Von den Eiern, 
welehe in normales Seewasser iibertragen wurden, biideten 95 0 / 0 

Membranen, und etwa 10 / 0 derselben verfiel der Zytolyse. Die 

Eier, welehe in 50 eem See wasser mit 0,5 eem l~ NaHO iiber

tragen wurden, bildeten alle Membranen und 90 0 / 0 derselben 
zytolysierten. Die Eier, welehe in Seewasser mit mehr NaHO 
iibertragen worden waren, verfielen aIle der Zytolyse. 

Wenn der Gedankengang riehtig war, so muBte es aueh 
gelingen, die Membranbildung und Zytolyse der Eier in der 
Seifenlosung zu veranlassen, wenn man die letztere nur alkaliseh 
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maehte. Das trifft aueh zu. Unbefruehtete Eier wurden in 
folgende Losungen verteilt: 

n n 
1. 25 eem T NaCI + 0,1 eem 10 Natriumoleat 

2. 25 

3. 25 
" 

" " 

" " 

+ 0,1 

+ 0,2 
" " 

n -t- ° 2 eem --- NaHO " , 10 

" NaHO 
In Losung 1 wurden die Eier eekig, aber fast keins bildete 
eine Membran; in Losung 2 bildeten 50% Membranen, die sehr 
fein waren und bald zerrissen, und viele Eier verfielen der 
Zytolyse; in Losung 3 blieben die Eier vollig intakt. 

Man kann aber aueh Zytolyse der Eier in der Seifenlosung 
herbeifiihren, indem man die Konzentration der Seifenlosung 

ziemlieh hoch wahlt. Bringt man die Eier in 50 eem ~ NaCl 

T 1,0 eem .~ Natriumoleat, so beginnt die Membranbildung 

und Zytolyse der Eier fast sofort. Ieh vermute, daB eine solehe 
Losung eine alkalische Reaktion hat. Setzt man HCl im Dber
schuB zu dieser Misehung, so wird die Membranbildung nieht 
gehemmt; in diesem Fane bildet sieh freie Olsaure, die, wie 
ich schon vor einigenJahren beobaehtet hatte, ebenfalls Membran
bildung und Zytolyse bei den Eiern veranlaBt. 

DaB eine alkalisehe Losung von N aCI ohne Seife nur eine 
relativ geringe zytolytisehe Wirkung hat, haben wir bereits 

n . 
gesehen. Der Zusatz von 0,2 cern -10 Natnumoleat + 0,4 cern 

n 
10 NaHO zu 50 cern NaCl wirkt ungefahr ebenso stark, wie 

der Zusatz von 2,0 cern ;0 NaHO ohne Seife. 

Von der entwieklungserregenden Wirkung der Seifen kann 
man sieh nun leieht iiberzeugen. Es ist nur notig, die Eier 
naeh kurzer Zeit aus der Seifenlosung in normales Seewasser 
zu iibertragen und sie hinterher (naeh wiederholtem Wasehen) 
mit hypertonisehem Seewasser zu behandeln. Folgendes Bei
spiel moge zur Illustration dienen. 

n + . Unbefruehtete Eier wurden in 50 cern T NaCI 0,2 cern 
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Natriumoleat gebracht und von hier nach 2 bis 3 Minuten in 
Seewasser iibertragen. Die Mehrzahl der Eier bildete Mem
branen, und nur wenige verfielen der Zytolyse. Nach wieder
holtem Waschen wurden die Eier eine Stunde spater in hyper
tonisches Seewasser gebraeht und von hier nach 30 bis 50 Minuten 
in normales Seewasser iibertragen. Eine betrachtliche Zahl der 
Eier, welche eine Membran gebildet hatten, entwickelte sich 
zu normalen Larven. 

Diese Versuehe beweisen, daB die Membranbildung durch 
Seife ebenfalls die Entwicklung anregen kann; praktiseh ist 
die Methode wenig empfehlenswert, weil die zytolytische 
Wirkung der Seifen so stark ist, und die Eier bei der Be
handlung mit Seife eine viel starkere Tendenz zur Zyto
lyse erhalten als bei der Behandlung mit den niederen Fett
sauren. 

4. Eine weitere Gruppe hamolytischer Agenzien bilden die 
fettlosenden Stoffe, Benzol, Toluol, Amylen, Chloroform, Alde
hyde, Ather, Alkohol usw. Wir haben bereits friiher erwahnt, 
daB Benzol, Toluol und Amylen in See wasser gelost - sie sind 
nur in Spuren loslich - Membranbildung der Eier hervorrufen, 
und daB dieser Membranbildung fast sofort Zytolyse folgt. Des
halb sind die spezifisch fettli:isenden Stoffe fiir die Entwieklungs
erregung wenig geeignet. 1m Prinzip liegen die Dinge aber 
genau so wie in der Saponingruppe: Arbeitet man sehr rasch, 
und nimmt man die Eier, sobald die Membranbildung beginnt, 
aus dem benzol- oder amylenhaltigen Seewasser, und bringt man 
sie in normales See wasser zuriiek, so kann man es bewirken, 
daB ein gewisser Prozentsatz der Eier nur Membranen bildet, 
daB sie aber vor der Zytolyse bewahrt bleiben. Solehe Eier 
konnen zur Entwieklung zu Larven veranlaBt werden, wenn 
man sie hinterher mit hypertonischem Seewasser behandelt. 
Behandelt man sie nicht mit hypertonisehem Seewasser, so fangen 
sie an sich zu entwickeln, aber sie zerfallen dann, ohne das 
Larvenstadium zu erreichen. Dieser Zerfall ist eine verspatete 
Zytolyse. 

Bei der Wichtigkeit des Gegenstandes wollen wir noch die 
Zytolyse des Seeigeleies unter dem EinfluB einiger anderer 
Agenzien dieser Gruppe beschreiben. Fig. 44 bis 49 geben das 
Verhalten des Seeigeleies in einer Misehung von 45 cern See-
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rn 
wasser und 5 cern 100 Salizylaldehyd wieder. Erst bildet sich 

eine schone Befruchtungsrnernbran (Fig. 44 bis 47), dann beginnt 

Fig. 44. Fig. 45. 

Fig. 4 Fig. 47. 

Fig. 4 . Fig. 49. 

Membranbildung und Zytolyse des Seeigeleies unter dem EinfluB 
von Salizylaldehyd. 

Fig. 44 bis 47. Aufeinanderfolgende Stadien in der Bildung der Membran. 
Fig. 48 beginnende, Fig. 49 vollendete Zyoolyse. 
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die Zytolyse in Fig. 48 mit einem AusflieBen einer hellen Sub
stanz aus dem Zytoplasma, und bald darauf (Fig. 49) ist das 
Ei in einen Sehatten verwandelt. Also aueh hier verlauft der 
ProzeB der Zytolyse in zwei Etappen, erst eine Membranbildung, 
dann das AusflieJ3en einer zweiten Substanz aus dem Zytoplasma, 
und bald darau£ vollige Aufhellung des Inhalts und die Bildung 
groBer klarer Tropfen (Fig. 49). 

Bringt man die Eier in eine Mischung von 10 ecm See
wasser + 10 cem 21/2 N Propylalkohol, so tritt erst die Bildung 
einer Befruchtungsmembran ein. Nimmt man die Eier in diesem 

Fig. 50 und 51. 
Membranbildung und beginnende Zytolyse bei zwei verschiedenen Eiern 

eines Seeigels unter dem EinfluB von Propylalkohol. 
Die Zytolyse beginnt in Fig. 50 mit dem Austritt vieler kleiner Tropfchen, 
in Fig. 51 mit dem Austritt eines einzigen groBen Tropfens aus dem 

Zytoplasma. 

Stadium aus der Losung, und wascht man sie in Seewasser, so 
konnen sieh einige derselben entwiekeln, wenn man sie hinter
her mit hypertonischem Seewasser behandelt. LaJ3t man die 
Eier aber in der Losung von Alkohol, so tritt bald die Zyto
lyse ein. Fig. 50 und 51 geben die Anfange dieser Zytolyse, 
die in einem Falle (Fig. 50) in dem Austreten vieler heller 
Tropfehen aus dem Ei besteht, im andern FaIle (Fig. 51) im 
Austri1;t eines groBen Tropfens. 1m Grunde handelt es sieh 
nur urn zwei Modifikationen desselben Prozesses. Es sei noeh 
erwahnt, daB, wenn man zu je 4 cern Propylalkohol 1 cern 
21/2 n NaCl zufugt, das Resultat der Versuche dasselbe bleibt. 

5. Wir kommen nun zur Bespreehung der zytolytischen 
Wirkung des destillierten Wassers. Fur die Theorie ist gerade 
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diese Art der Zytolyse von groBer Bedeutung. Die Zeichnungen 
52 bis 56 geben das Verhalten des unbefruchteten Seeigeleies 
in destilliertem Wasser wieder. Man sieht, daB in den ersten 
5 Minuten das Ei langsam, aber stetig an Volumen zunimmt, 
daB sein Aussehen aber dasselbe bleibt. Dann aber wird es 

Fig. 52. Fig. 53. Fig. 54. 

Fig. 55. Fig. 56. 

Schwellung und Zytolyse des Seeigeleies in de stillier tern Wasser. 
Fig. 52 bis 55. Langsarne, aber stetige Volurnzunahrne des Eies in destil
liertern Wasser innerhalb 5 Minuten. Fig. 56. Plotzliche Mernbranbildung. 
Schwellung und Zytolyse des Eies in der sechsten Minute. M an sieht, 

daB die Zytolyse nicht durch ein ZerreiBen der OberfHichenlamelle 
bedingt ist. 

ganz plotzlich innerhalb einer Minute in einen Schatten ver
wandelt; dabei bildet es eine Membran und schwillt plotzlich 
enorm an. Es muB also in dieser Minute eine plotzliche 
Zustandsveranderung eingetreten sein. Nach Koppe ist jede 
Zelle mit einer Lipoidmembran umgeben und diese zerreiBt 
infolge des Schwellens des Zellinhalts. Man sieht aber, daB 
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diese Ansieht hier nieht zutrifIt; die Membran bleibt gerade 
bestehen, und der Umstand, daB diese Membran in allen lipoid
losenden StofIen un16slieh ist, ist ebenfalls keine Stiitze der 
Ansieht Koppes. v. Knaffl hat die Ansieht ausgesproehen, 
daB das destillierte Wasser eine ehemisehe Wirkung auf das 
Innere des Eies ausiibt, und daB diese Wirkung fUr die Zyto
lyse in Betraeht kommt. 1 ) Das wiirde die lange Latenzperiode 
und die Plotzliehkeit des Eintritts der Zytolyse naeh Ablauf 
dieser Periode erklaren. 

6. Aueh die Temperaturerhohung ist ein zytolytisehes Agens. 
Herr Dr. v. K naffl £and im hiesigen Institut, daB dureh Er
warmung unbefruehteter Seeigeleier auf 41 0 C fast momentan 
Zytolyse derselben eintritt. Bei niedrigeren Temperaturen ist 
langere Zeit £iir die Zytolyse erforderlieh. 2) Ieh fand, daB man 
dureh bloBe Erwarmung auf 34 0 oder 35 0 C beim Seeigelei 
oft - aber nieht immer - die Bildung einer typisehen Be
fruehtungsmembran hervorrufen kann. 3 ) Kiihlt man die Eier 
dann raseh ab, dann kommt es zu keiner Zytolyse. Solehe 
Eier sind nieht mehr entwieklungsfahig, da die Temperatur von 
34 0 C sie totet. Seesterneier aber, bei denen ebenfalls dureh 
Erwarmung eine Membranbildung hervorgerufen werden kann, 
konnen hohere Temperaturen ertragen und entwiekeln sieh unter 
diesen Bedingungen (nach den Versuchen von Ralph S. Lillie, 
auf die wir spater zuriiekkommen). 

7. Wir wollen in wenigen Worten auf die Wirkung der Sauren 
und Alkalien zuriiekkommen. DaB die Sauren die Membran
bildung veranlassen, ist bereits ausfiihrlieh gesehildert worden. 
Was die Zytolyse der Seeigeleier dureh Saure betrifIt, so habe 
ieh nur mit den hoheren Fettsauren, von der Heptylsaure an, 
d.h. mit Heptyl-, Capryl-, Nonyl- und Caprinsaure, Zytolyse erzielt; 
dieser Zytolyse ging stets die Bildung einer Befruehtungsmembran 
vorauf. Die Zytolyse fand statt, wahrend die Eier in der 

Losung waren. Gewohnlieh wurden die Versuehe in ~~ oder 
n 500 

1000 Losung der Saure angestellt, die dureh Zusatz von etwas NaCl 

1) E. v. Knaffl-Lenz, Dber die Beziehungen zwischen Lipoid
verfilissigung und Zytolyse. Pfiugers Arch. 123, 279, 1908. 

2) Ibid. 
3) Loeb, Pfiugers Arch. 122, 199. 

L 0 e b, Parthenogenese. 10 
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mit dem Seewasser isosmotiseh gemaeht war. Merkwiirdigerweise 
forderte der Zusatz von etwas Ca die membranbildende Wirkung 
der Sauren sehr merklieh. Aueh Olsaure (dureh NaCl mit dem 
Seewasser isosmotiseh gemaeht) verursaehte die Membranbildung 
und Zytolyse des Seeigeleies. Mit den niederen Fettsauren -
von der Capronsaure an abwarts - habe ieh bis jetzt zwar die 
Membranbildung erzielt, aber keine rase he Zytolyse. DaB aber 
dieser Membranbildung anseheinend eine langsame Zytolyse folgt, 
ist ja bereits gesehildert worden; wir haben aueh gezeigt, daB 
diese langsame Zytolyse gehemmt werden muB, wenn man par
thenogenetisehe Larven erzielen will. 

Die membranbildende und entwieklungserregende Wirkung 
der Alkalien ist bereits besproehen worden, und wir haben aueh 
bereits der zytolytisehen Wirkungen der Alkalilosungen gedaeht. 
Hier sei nur noeh betont, daB Ca die zytolytisehe Wirkung 
der Alkalien beim Seeigelei hemmt; aber ieh bezweifle, daB 
das gleiehe fiir die Eier von Lottia gilt (naeh Beobaehtungen 
von Herrn v. Knaffl und mir). 

8. Wir wollen sehliel3lieh noeh den Mechanismus der Zyto
lyse kurz beriihren. DaB Stofl'e wie Saponin, Benzol eine ver
fliissigende und quellungserregende Wirkung ausiiben, HiBt sieh 
an dem Chorion des Molluskeneies und Annelideneies un
mittelbar beobaehten. Dieses Quellen oder die Absorption von 
Fliissigkeit und die Aufhellung des vorher dunklen Zellinhalts 
sind fUr die Zytolyse typiseh. DaB es sieh nirgends urn die 
Auflosung der angebliehen Lipoidmembran des Eies oder der 
Zelle handelt, wie Koppe und mit ihm viele Autoren annahmen, 
wird dadureh bewiesen, daB gerade das Gegenteil beim Seeigelei 
stattfindet. Es wird hier gerade eine straffere Membran, die 
Be£ruehtungsmembran, gebildet oder vom Ei abgehoben, und 
dieselbe ist weder in Benzol noeh in der Losung irgendeines 
anderen "lipoidlOsenden" Stoffes loslieh. 

v. Knaffl hat eine andere Vorstellung iiber den Meehanis
mus der Zytolyse entwiekelt, die ieh hier wortlieh wiedergeben 
will. "Es kann als sieher angenommen werden ... , daB das 
Protoplasma reich an Lipoiden ist, und daB jeder ehemisehe 
odar physikalisehe Eingriff, der eine Verfliissigung oder Losung 
der Protoplasmalipoide hervorruft, das Ei dadureh zur Zyto
lyse veranlaf3t, daf3 das nunmehr lipoidfreie Protoplasma 
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durch Wasseraufnahme quillt, wobei es in manchen Fallen zum 
Platzen der Membran kommen kann." Zur weiteren Erlauterung 
mogen auch die folgenden SchluBfolgerungenv. Knaffls er
wahnt werden: "Das Protoplasma ist reich .an Lipoiden, es ist 
wahrscheinlich der Hauptsache nach eine Emulsion aus diesen 
und Proteinen. Jeder physikalische und chemische Eingriff, 
der imstande ist, die Lipoide zu verfiussigen, ruft Zytolyse des 
Eies hervor. Das Protein des Eies kann nur dann wesentlich 
quellen oder sich losen, wenn der Aggregatzustand der Lipoide 
durch chemische oder physikalische Agenzien verandert wurde. 
Der Mechanismus der Zytolyse besteht darin, daB die Lipoide 
verfiussigt werden, und bierauf das lipoidfreie Protein durch 
Wasseraufnahme quillt oder sich lost. . . Es bestatigt sich daher 
die Loebsche Ansicht, daB die Membranbildung durch Ver
fliissigung der Lipoide ausgelost wird." 1) (lch hatte fruher die 
Bildung der Befruchtungsmembran auf eine Verflussigung der 
Lipoide an der Oberflache des Eies zuruckgefiihrt).2) 

Wir wollen nun auf die Versuche, auf welche v. Knaf£l 
seine Ansicht griindet, naher eingehen. Wenn v. Knaffl das 
unbefruchtete Seeigelei auf 41 0 C erhitzte, so trat Zytolyse 
desselben ein; an der Oberflache der Eier fanden sich viele 
stark lichtbrechende Kugelchen, ahnlich wie in Fig. 50. Diese 
Kiigelchen sind seiner Ansicht nach Lipoide, da dieselben durch 
Benzol, Chloroform und Alkali gelost und zum Verschwinden 
gebracht wurden. Azeton brachte sie nicht zum Verschwinden, 
woraus v. Knaffl schlieBt, daB sie aus Lezithin bestehen. In 
dem Umstand, daB bei der Zytolyse des Eies dieses Austreten 
der hellen Tropfcben beobachtet wird, welche in Benzol loslich 
sind, sieht er eine Stiitze der Annahme, daB es sich bei der 
Membranbildung und Zytolyse in letzter Instanz urn eine Lipoid
losung oder einen Austritt von Lipoiden aus dem Ei handelt. 

Dieser Austritt der Lipoide konnte nun in der Tat die fur 
die Zytolyse charakteristische Aufhellung des Eies erklaren. 
Besteht namlich das Protoplasma aus einer Emulsion, wobei 
die Wande der Blaschen durch feste Lipoide gebildet sind, so 

1) v. Knaffl, 1. c. 
2) Loeb, Dber den chemischen Charakter des Befruchtungsvorganges. 

Roux's Abhandlungen und Vortrage, Leipzig 1908. 
10* 
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muB eine Beseitigung dieser Wande ein ZusammenflieBen der 
vielen kleinen Blaschen zu groBeren Blasen bedingen. Dadurch 
muB aber weniger durchfallendes Licht reflektiert werden und 
das Ei heller erscheinen. Ein Blick auf Fig. 49 zeigt in der 
Tat, daB das zytolysierte Ei aus groBeren Tropfchen besteht. 
lch habe an die Moglichkeit gedacht, daB diesem Austritt der 
hellen Tropfchen bei der Zytolyse des ziemlich pigmentfreien 
Eies von S. purpuratus bei den roten Blutkorperchen der Aus
tritt von Hamoglobin entspricht. Man sieht dann, daB es nicht 
notig ist, fUr diesen letzteren Fall eine ZerreiBung der Oberflachen
lamelle des roten Blutkorperchens anzunehmen. Das zweite 
Element in v. Knaffls Hypothese ist die Annahme, daB es 
ein EiweiBstoff ist, der die Quellung bedingt. Hierfur bringt 
er meiner Ansicht nach einen sehr schlagenden Grund an. Bringt 
man namlich das Protoplasma des Eies (ehe man es der Ein
wirkung zytolytischer Agenzien unterwirft) durch HgC1 2 oder 
durch Saure oder Erhitzen zum Gerinnen, so bringt Benzol 
oder destilliertes Wasser nur eine Aufhellung, aber keine Quellung 
mehr zustande. Nur das flussige EiweiB ist imstande, einen 
osmotischen Druck auszuiiben und die enorme Fliissigkeits
absorption zu bedingen, die fUr die Membranbildnng und Zyto
lyse charakteristisch ist. 

Statt die Annahme zu machen, daB das Protoplasm a eine 
Emulsion von EiweiB in relativ fest en Lipoiden ist und daB 
die Zerstorung dieser Emulsion die Zytolyse bedingt, ist noch 
eine andere Moglichkeit vorhanden, niimlich daB Lipoid und 
EiweiB in loser chemischer Verbindung sind. Die Trennung 
dieser Verbindung wiirde dann das EiweiB quellbarer machen, 
Freilich diirfte dabei die Aufhellung, die bei der Zytolyse er
folgt, nicht so einfach ihre Erklarung finden, wie bei der Annahme, 
daB die klein en Tropfen einer Emulsion zu groBeren Trop£en 
zusammenflieBen. 

Aber es ist fur den Zweck unserer Arbeit nicht notig, 
daB wir uns auf eine Entscheidung iiber die "Lipoidkontro
verse" bei der Zytolyse einlassen. Wir konnen direkt beob
achten, daB die zytolytischen Stoffe das Chorion, das den 
Eiern aufliegt, zum Quellen und dann zur teilweisen und 
vollstandigen Lasung bringen. Es ist nur notig fUr uns, 
diese Beobachtung zu benutzen, urn auch die Membranbildung 
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zu verstehen, namlieh, daB im Zytoplasma des Eies selbst 
nahe seiner Oberflaehe, eine Substanz vorhanden ist, welehe 
mit einem der Stoffe im Chorion identisch oder nahe verwandt 
ist und welche zum Quellen oder zur Verfliissigung gebraeht 
werden muB, ehe das Ei sich entwickeln kann. 

Die Quellung und Lasung einer solchen Substanz im 
Innern des Eies bedingt die Zytolyse und daher kommt es, 
daB alle zytolytischen Stoffe oder Agenzien auch membran
bildend und damit entwieklungserregend wirken. 

Wir verstehen es auch jetzt, warum jede Anregung der 
Membranbildung und damit der Entwicklung des Eies eine 
Tendenz zur Zytolyse in demselben zuriicklaBt, die erst be
seitigt werden muB, ehe das Ei sich zu einer normalen Larve 
entwickeln kann. 

lch habe in friiheren Arbeiten wiederholt die Ansicht 
ausgesprochen, daB auch das Spermatozoon dadurch die Ent
wicklung des Eies anregt, daB es eine Substanz ins Ei tragt, 
welche zytolytisch wirkt; insbesondere war an eine hahere 
Fettsaure zu denken, weil ja das Spermatozoon Fette enhalt. 
Dann aber bleibt die Tatsache zu erklaren, daB sieh an die 
Membranbildung durch ein Spermatozoon nie eine Zytolyse 
des Eies anschlieBt. Wir werden aber im letzten Kapitel sehen, 
daB das Spermatozoon noeh eine andere - etwa oxydations
beschleunigende - Substanz in das Ei tragt, welehe die Tendenz 
zur Zytolyse unterdriickt; ahnlich wie die hypertonische Lasung 
dies tut, nur ohne die schadliehen Nebenwirkungen der letzteren. 

XVII. Die Entwicklungserregung des Seeigel
eies olme Membranbildung. 

leh habe schon mehrfach erwahnt, daB, wenn man See
igeleier, die mehr als einen Tag im .Seewasser bei Zimmer
temperatur gewesen sind, dureh Samen befruchtet, die Bildung 
der Befruehtungsmembran unterbleiben kann, daB aber die 
Eier sieh dennoch entwiekeln. Warum diese Eier sich so ab
weiehend verhalten, laBt sieh nieht bestimmt sagen; es hangt 
wohl damit zusammen, daB aueh im unbefruehteten Ei ehemi
sehe Anderungen stattfinden, und daB dieselben in ein bis 
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zwei Tagen imstande sind, die Bildung der Membran anseheinend 
aufzuheben oder stark zu hemmen. Ehe es namlieh zum sehein
baren Verlust der Fahigkeit kommt, eine Membran zu bilden, 
beobaehtet man ein Stadium, in welehem zwar eine Membran 
beim Eindringen des Spermatozoons gebildet wird, in welehem 
diese Membran jedoeh dem Ei relativ dieht anliegt. 

Diese Tatsachen miissen wir im Auge behalten, wenn wir 
nicht in Irrtiimer verfallen wollen bei der Beurteilung der 
kiinstliehen Parthenogenese ohne Membranbildung. Wir nehmen 
an, daB in diesem FaIle auch die Anderungen im Ei stattfinden, 
welehe zur Membranbildung flihren, daB dieselben aber quan
titativ geringer sind, als das fiir die Membranbildung natig ist. 
Alles was eine geringe periphere Zytolyse des Eies verursacht, 
wird eine derartige Entwicklung veranlassen kannen. Diese 
Bedingung findet statt bei der alteren Methode der rein osmo
tischen Entwicklungserregung des Eies, wie wir schon friiher 
sahen. Wenn man unbefruchtete Seeigeleier' direkt in hyper
tonisches Seewasser bringt und dort eine Zeit lang laBt, so 
konnen sie sich hinterher, wenn sie in norm ales Seewasser ge
bracht werden, zu Larven entwiekeln; diese Entwicklung aber 
erfolgt im allgemeinen ohne deutliehe Membranbildung oder 
ohne Membranbildung iiberhaupt. 

Eine zweite interessantere Methode ist die Behandlung 
der Eier mit Blutserum. 

Wir werden spater sehen, daB es moglieh ist, mit art
fremdem Blutserum die Bildung der typischen Befruehtungs
membran im Ei zu veranlassen. Gesehieht niehts weiter mit 
dem Ei, so beginnt die Entwicklung, aber das Ei geht bald 
darauf zugrunde. Behandelt man das Ei aber hinterher kurze 
Zeit mit hypertonischem Seewasser, so tritt eine normale Ent
wicklung des Eies zur Blastula, Gastrula und zum Pluteus ein. 

Man kann nun eine andere Form der Entwicklungserregung 
durch Serum beobaehten, bei der keine Membranbildung ein
tritt, bei der aber auch keine Behandlung des Eies mit hyper
tonischem Seewasser notig ist. Ieh will einen derartigen Ver
such hier mitteilen. Die unbefruchteten Eier eines Seeigels 
wurden in eine Mischung von 1 cern Schweineserum und 1 cern 
mit Seewasser isotonischem SrCl2 gebracht. Nach 5 Minuten 
wurde die Lasung abgesaugt und durch Seewasser ersetzt, und 
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dieser ProzeB wurde viermal wiederholt. Die Eier blieben 
4 Stunden lang im Uhrschalchen und wurden dann in eine 
groBere Schale mit Seewasser iibertragen. Nur eine kleine Zahl 
der Eier hatte Membranen gebildet, und diese gingen nach 
einiger Zeit in den erst en Furchungsstadien zugrunde. Von 
den andern Eiern aber, die keine Membran gebildet hatten, 
tingen einige an, sich zu furchen, und diese entwickelten sich 
zu normalen schwimmenden Larven. Ahnliche Resultate wurden 
auch mit einer Mischung von Semvasser und Schweineserum 
ohne Zusatz von SrC12 erzielt.1 ) 

lch glaube, daB diese Versuche das Verhaltnis der Ent
wicklungserregung mit und ohne Membranbildung klar ausein
ander setzen. Die Eier, welche bei der Behandlung mit Serum 
Membranen bildeten, tingen an, sich zu entwickeln: gingen 
aber dann zugrunde. Das entspricht unserer friiheren An
nahme, daB solche Eier infolge der relativ ausgedehnten ober
fUichlichen Zytolyse nur durch eine geeignete Nachbehandlung 
zur Entwicklung gebracht werden konnen. lch vermute nun, 
daB bei Eiern, welche sich ohne Membranbildung entwickelten, 
das Ei gerade genug modifiziert wurde, urn die Entwicklung 
zu gestatten, aber nicht genug, urn die Membranbildung zu 
veranlassen. Der geringere Grad der Zytolyse erlaubte den Eiern, 
sich sofort normal zu entwiekeln, ohne daB eine Behandlung mit 
Zyankalium oder hypertonischem Seewasser natig gewesen ware. 

Sehr interessant sind die folgenden noeh nieht veraffent
lichten Versuche. Unbefruchtete Eier (ohne Membran) wurden 

m 
in 2 NatriumbutyratlOsung gebracht und nach verschiedenen 

IntervaIlen herausgenommen. Die Lasung war stark alkalisch 
n 

und erforderte 4,2 ccm 10 Hel (pro 50 ccm Lasung), urn mit 

Neutralrot den Farbenumschlag von Gelb zu Rot zu geben. 
Eine groBe Zahl von Eiern bildete eine Membran, aber 

diese Eier verfielen meist (wenn nicht aIle) der Zytolyse. Von 
den nach 3 bis 4 Stunden herausgenommenen Eiern entwickelte 
sich aber eine kleine Zahl (etwa 10/ 0 ) zu schwimmenden 
Larven. Diese hatten keine Membran oder nur eine eng an-

1) Loeb, Pfliigers Arch. 124, 50, 1908. 
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liegende Membran. Der Versuch wurde wiederholt mit einer 
Natriumbutyratlesung mit stark verminderter Alkalinitat. Die 
Zytolyse (und Membranbildung) war vermindert, aber die Ent
wicklungserregung fand auch hier statt (natiirlich erst, nach
dem die Eier in norm ales Seewasser iibertragen waren). Von 
den Eiern, welche ca. 6 bis 7 Stunden in der Natriumbutyrat
losung gewesen waren, entwickelten sich ca. 2 0/ 0 zu schwimmen
den Larven ohne Membranbildung. Ich vermute, daB in diesem 
Fall eine Entwicklung ohne Zellteilung stattfindet. Die Ver
suche deuten ebenfalls daraufhin, daB sich die Entwicklungs
erregung mit Membranbildung nur quantitativ von der ohne 
Membranbildung unterscheidet. Die materielle Veranderung an 
del' Oberflache des Eies ist in beiden Fallen von der gleichen 
Art, aber quantitativ geringer 0 h n e als mit Membranbildung. 
Infolgedessen konnen die Eier, bei denen diese Veranderung in 
geringerem Grade erfolgt (aber doch ausreichend fiir die Ent
wicklung), sich bei Zimmertemperatur zu Larven entwickeln, 
wahrend die Eier mit Membranen zu stark gelitten haben, urn 
sich sofort entwickeln zu kennen. Urn das letztere zu ermog
lichen, miissen erst besondere Stofi'e im Ei gebildet werden. 
Das Spermatozoon tragt beide Stofi'e ins Ei, die membran
bildende Subst.anz und eine Substanz, welche die mit del' 
Membranbildung verbundene schadigende Wirkung hemmt. 

Viel leichter als bei den Eiern del' kalifornischen Seeigel 
scheint die Entwicklungserregung ohne Membranbildung bei 
den Seeigeln in Neapel zu gelingen. Die verschiedenen Autoren, 
welche in Neapel meine Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese 
wiederholten, erhielten nicht so giinstige Resultate wie ich sie 
in Woods Hole erhalten hatte. Als daher im Jahre 1902 mein 
friiherer Schiiler und damaliger Kollege, Dr. E. P. Lyon, nach 
Neapel ging, bat ich ihn, die Versuche iiber kiinstliche Par
thenogenese bei Seeigeln in Neapel mit allen mir damals be
kannten Methoden aufzunehmen. Es gelang Lyon, durch Be
handlung del' Eier von Arbacia pustulata und Strongylocentrotus 
lividus mit hypertonischem Seewasser kiinstliche Parthenogenese 
hervorzurufen. 1 ) Er versuchte auch die Wirkung von Sauren. 

1) E. P. Lyon, Experiments in Artificial Parthenogenesis, Am. 
Journ. of Physiol. 9, 308, 1903. 
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"Loe b fand, daB HCI eine wirksame Substanz ist, um 
kiinstliche Parthenogenese beim Seestern hervorzurufen, daB 
aber dieser Stoff bei Arbacia punctulata in Woods Hole wir
kungslos ist. Aber sonderbarerweise fand ich, daB es eins 
der besten Agenzien fiir kiinstliche Parthenogenese bei Arbacia 
pustulata in Neapel ist. Gewahnlich wurden 2, 3, 4, 5, 6 und 

7 ccm einer ;0 HCI-Lasung in Seewasser zu je 100 ccm Seewasser 

zugefiigt. Eier wurden in diese Lasungen gebracht und nach 
2 bis 15 Minuten aus der Lasung genommen. Einige der besten 
Resultate wurden erlangt mit 2 ccm Saure in 100 cern Seewasser 
bei einer Exposition von 10 bis 15 Minuten; 3 ccm Saure, 
Expositionsdauer 7 bis 12 Minuten; 4 ccm Saure, Expositions
dauer 9 Minuten; 7 cern Saure, Expositionsdauer' 5 Minuten ... 
In den besten Versuchen entwickelten sich 10 0/0 der Eier zu 
schwimmenden Larven. Viele dieser Eier schwammen an der 
Oberflache des GefaBes, wie Larven, die aus befruchteten Eiern 
~mtstehen." Diese Methode gab aber keine positiven Resultate 
bei Strongylocentrotus lividus in Neapel. Es gelang Lyon aber, ein 
paar Larven von den unbefl'uchteten Eiern von Strongylocentrotus 
lividus durch Behandlung mit kohlensaurehaltigem See wasser zu 
erzielen. Die Bedeutung der Membranbildung fiir die Entwicklung 
war damals nicht bekannt, aber ieh glaube nieht, daJ3 die Eier 
in Lyons Versuehen Membranen bildeten. Es handelte sich wohl 
urn eine d~rch Saure angeI'egte Entwicklung ohneMembranbildung. 

leh machte nun hier darauf hinweisen, daB man dureh bloBe 
Saurebehandlung die Eier von S. purpuratus und franciscanus in 
Pacific Grove nicht zur Larvenbildung veranlassen kann. Es be
steht zwischen den Eiern del' europiiisehen und kalifornisehen 
Seeigel in diesel' Hinsicht ein quantitativer Untersehied. Das zeigt 
sich auch darin, daB die unbefruchteten Eier del' europaischen 
Seeigel und auch die derSeeigel in Woods Hole bei langerem Liegen 
in Seewasser anfangen kannen sieh zu furchen; sie gehen ins Zwei
odeI' Vierzellenstadium, aber nicht weiter. Bei den Eiern von 
S. purpuratus in Pacific Grove tritt etwas derartiges nicht ein.1) 

1) Es gibt aber in Pacific Grove eine Form von Seeigeln aus der 
Ordnung der Clypeastridea, bei denen ich nach vorHiufigen (aber noch 
nicht sicher gestellten) Beobachtungen den Eindruck gewonnen habe, 
daB sie sich s po n tan parthenogenetisch entwickeln konnen. 
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Diesen Unterschied im Verhalten der Eier von Strongy
locentrotus in Neapel und in Kalifornien bestatigt auch eine 
neuere Arbeit von Herbst l ), auf die wir spater zuriickkommen. 
Herbst brachte die Eier von Sphaerechinus in 50 cem Seewasser 

+- 3 cem ~6 Essigsaure und lieJ3 sie 2 bis 8 Minuten in dieser 

Lasung. Die Eier bildeten keine Membran (sie waren vielleieht 
viel zu lange in der angesauerten Lasung), aber einige dieser 
Eier entwiekelten sieh zu vallig normalen Larven, naehdem sie 
in norm ales Seewasser zuriiekgebraeht wurden, ohne daJ3 es 
natig war, diese Eier erst noch mit hypertonischem Seewasser 
zu behandeln. 

Delage hat neuerdings ein Verfahren mitgeteilt, das nach 
seinen Angaben giinstige Resultate fiir Seeigel gibt. Er nimmt 
50 cem einer Mischung von Zuckerlasung und NaCI-Lasung und 

fiigt 23 Tropfen einer ~O Gerbsaurelasung und 30 Tropfen einer 

i~ Ammoniaklasung zu. Die Eier bleiben 1 Stunde in dieser 

Losung und werden dann in Seewasser iibertragen. Seine 
Zuckerlosung ist 1,135 N, also nach dem, was wir in Kapitel XI 
gesehen haben, stark hypertonisch. Auch seine NaCI·Lasung 
ist meiner Erfahrung nach hypertonisch, da dieselbe 0,62 N ist.2 ) 

Die Eier entwickelten sich ohne Membranbildung. Leider 
macht Delage keine Angabe tiber den Modus der Furchung 
der so behandelten Eier. War diese Furchung normaH Oder 
handelte es sich um eine Entwicklung ohne Furchung oder 
mit schlechter Furchung 1 Die Arbeit D elages beginnt mit 
folgendem Satz: "Die Entdeekung einer Methode der Partheno
genese, welche allen denen unvergleichlich iiberlegen ist, die 
andere und ieh seIber fiir moglieh hielten, hat mich in die Lage 
gesetzt, festzustellen, daJ3 die Mehrzahl der Faktoren dieses 
Vorganges, welehe man bis jetzt fiir wesentlich hielt, das 
nieht sind und mir erlaubt, die Unzulanglichkeit jener Theorien 
zu erkennen, welche die Parthenogenese dureh jene Faktoren 

1) Herbst, Vererbungsstudien IV. Arch. f. Entwicklnngsmechanik 
22, 473, 1906. 

2) Delage, Les vrais facteurs de la parthenogenese experimentale. 
Arch. de Zoologie experiment., 4. Serie, 7, 446, 1908. 
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erklarten. " lch bedaure, erklaren zu miissen, daB dieser Satz 
in allen Punkten unrichtig ist. Man versteht nicht, worin denn 
die Methode Delages allen anderen so sehr iiberlegen ist. 
Die Samenbefruchtung beginnt mit der Membranbildung und 
gerade dieser wichtigste Umstand ist bei der Methode Delages 
vernachlassigt. Bei meiner Methode der Membranbildung und 
nachheriger Behandlung der Eier mit hypertonischer Losung ist 
es ein Leiehtes, 99 % bis 100 % der Eier zur Entwieklung zu 
bringen. Delages Methode gibt offenbar ein viel sehleehteres 
ResuUat, da er nur angibt, daB er in einigen Versuehen "viele" 
Larven erzielte. Wenn aIle Eier sieh entwiekelt hatten, so hatte 
er das wohl angegeben. Dber die Furchung maeht er, wie gesagt, 
iiberhaupt keine Angaben. Delages Methode ist nicht nur kein 
Fortsehritt, sondern ein Riickschritt. Es handelt sieh, wie ich 
glaube, urn eine der vielen moglichen Methoden, die eine 
Modifikation der Oberflache des Eies (leichte Zytolyse) be
dingen, ohne zu einer Membranbildung zu fiihren. 1m wesent
liqhen arbeitet er mit hypertonisehen, hyperalkalischen Losungen: 
gelegentlich auch mit abnormen, isotonischen, abel" stets mit 
hyperalkalischen Losungen. Nur in den Versuehen mit hyper
tonischen Losungen erhielt er brauchbare Resultate. 

Was den zweiten Teil von Delages Behauptung betrifft, 
daB er gezeigt habe, daB gewisse Faktoren, die man friiher 
fiir wesentlieh hielt, nunmehr von ihm als unwesentlich erkannt 
seien, so handelt es sieh urn ein MiBverstandnis von seiten 
Delages. Weil ieh gefunden hatte, daB die hypertonisehen 
Losungen nur dann wirksam sind, wenn sie freien Sauerstoff 
enthalten, so nahm er irrigerweise an, daB ich behauptete, 
daB jede Art der Entwieklungserregung des Eies freien Sauer
stoff erfordere. Delage hat aber iibersehen, daB ich schon 
vor 3 Jahren den Nachweis gefiihrt habe, daB der wesentliehste 
Akt .der Entwieklungserregung, namlieh die Hervorrufung der 
Membranbildung, auch in der Abwesenheit von Sauerstoff mog
lich ist. Er hat ferner iibersehen, daB ich gezeigt hatte, daB 
die Seeigeleier naeh der kiinstlichen Membranbildung mit einer 
Fettsaure durch einen mehrstiindigen Sauerstoffmangel zur 
Entwicklung gebracht werden konnen. Er weist nun darauf 
hin, daB, wenn man Scesterneier mit CO2 zur Entwicklung 
anregt, kein Sauerstoff notig sei, oder daB gerade ein voriiber-
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. gehender Sauerstoffmangel die Entwicklung begiinstige. Das 
ist aber doch nur eine Bestatigung meiner friiheren Versuche 
und Ansichten! 

Der zweite Faktor, den man bisher als wesentlich fiir die 
Parthenogenese des Seeigeleies angesehen habe und dessen 
Unwesentlichkeit er nunmehr nachgewiesen babe, ist die hyper
tonische Losung. Nun hat aber Lyon bereits 1903 gezeigt, 
daB die Seeigeleier in Neapel durch Sauren und Zyankalium 
zur Entwicklung veranlaBt werden konnen, ohne daB es notig 
ist, dieselben mit einer hypertonischen Losung zu behandeln; 
und ich hatte bereits im Marz 1906 gezeigt, daB die Seeigel
eier in Pacific Grove nach der kiinstlichen Membranbildung 
durch eine Behandlung mit sauerstoffarmem isotonischem See
wasser zur Entwicklung gebracht werden konnen! 1) Nun ist 
aber Delage ein sonderbarer lrrtum bei dem vermeintlich 
neuen Nachweis passiert, daB die hypertonische Losung fiir 
die Entwicklungserregung des Seeigeleies nicht notig sei. Er 
hat namlich in allen Fallen, in denen er eine Zuckerlosung 
benutzte, mit hypertonischen Losungen gearbeitet. Mit diesen 
Losungen aber erzielte er seine besten, d. h. brauchbare Resultate.2) 

Auf Delages Hypothesen ist es wohl kaum notig einzu
gehen. Er geht auf die alten ldeen der Fallung von Kolloiden, 
insbesondere durch die elektrische Ladung yon ronan zuriick, 
die ich in meinen ersten Arbeiten voriibergehend beriicksichtigt, 
dann aber wegen ihrer Unhaltbarkeit nicht weiter erwahnt 
habe. Auch Fischer und Ostwald haben vor Delage solche 
ldeen geauBert. Auf die Ansichten der letzteren Autoren 
kommen wir spater zuriick. 

1) 1ch hatte schon im Jahre 1900 mitgeteilt, daB Annelideneier und 
Seesterncier durch isotonische Losungen zur Entwicklung gebracht wer
den konnen. 

2) Siehe auch meine beiden kritischen Notizen zu den AuBerungen 
von Delage in Compt.rend. de l'Acad. des Sciences 140, 943, 1907, 
und 146, 246, 1908. 
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XVIII. Über die chemischen Bedingungen 
der Reifung der Eier. 

1. Ehe wIr nun die Versuche über die künstliche Partheno-
genese bei anderen Formen als den Seeigeln besprechen, müssen. 
wir auf die Reifungserscheinungen der Eier eingehen. Wir· 
haben in der Einleitung erwähnt, daß der eigentlichen Ent
wicklung, d. h. Furchung des Eies, eine "Reifung" desselben 
voraufgehen muß. Diese Reifung ist ein Vorgang, der äußer
lich in der Reduktion des Eikerns durch zweimalige Teilung 
und dem Auswerfen von zwei dieser Teilstücken - den Pol
körperehen - aus dem Ei besteht. Dieser Reifungsprozeß 
zeigt nun eine Analogie mit dem Befruchtungsvorgang insofern, 
als er in manchen Eiern erst durch das Eindringen des Sper
matozoons ins Ei veranlaßt wird, während in anderen Eiern 
die Reifung spontan - sei es im Eierstock (Seeigel) oder nach 
der Entleerung ins Seewasser (Seestern) - vor sich geht, und 
zwar ehe das Spermatozoon in das Ei eindringt oder eindringen 
kann. Während man im Eierstock des Seeigels häufig oder 
meistens reife Eier findet, ist das bei Seesternen sehr selten 
der Fall; dagegen reifen die Eier des Seesterns meist rasch, 
wenn man sie in Seewasser bringt. Wenn die Eier des. 
Seesterns aus dem Ovarium genommen werden, haben sie 
im allgemeinen einen großen, deutlich sichtbaren Kern. Die
Reifung besteht in der Reduktion der Größe des Kerns durch 
zweimalige Teilung und das Auswerfen der Polkörperchen. Die
Zeit, welche vergeht, ehe diese Vorgänge im See wasser ein
treten, ist für die Eier verschiedener Seesterne verschieden, 
was wohl darauf zurückzuführen ist, daß die Eier verschiedener
Weibchen nicht alle in demselben Reifezustand sich befinden. 
Versuche, welche ich vor einigen Jahren über die Reifung deI'
Seesterneier (Asterias Forbesii) im Seewasser anstellte, ergaben 
das Resultat, daß zwei im Seewasser enthaltene Stoffe die 
Reifung beschleunigen, nämlich die Hydroxylionen und der 
Sauerstoff. Macht man das Seewasser durch Zusatz von Säure
neutral oder schwach sauer, so bleibt die Reifung, die sonst 
rasch eintritt, meist aus. Verteilt man die Eier desselben 
Seesterns in Lösungen, welche sich nur durch die Konzen~-
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tration der HO·Ionen unterscheiden, so kann man bemerken, 
daB die Geschwindigkeit, mit der die Reifung eintritt, inner· 
halb gewisser Grenzen mit der Konzentration der HO·Ionen 
zunimmt. Wir werden spater sehen, daB es bei den reifen 
Eiern des Seesterns gelingt, durch Saure die Entwicklung anzu
regen; dasselbe Mittel also, welches beim reifen Ei die weitere 
Entwicklung anregt, hemmt die Reifung des Eies. 

Es fiel mir nun bald auf, daB in verschiedenen Schalen 
der Prozentsatz der reifenden Eier desselben Weibchens auch 
bei derselben Konzentration der Hydroxylionen nicht immer 
der gleiche war. Das wies auf die Existenz einer anderen 
Variablen hin, die neb en der Konzentration der Hydroxylionen 
hier in Betracht kommt. Es stellte sich bald heraus, daB, 
wo die Eier auf einem Haufen lagen, die Reifung langsamer 
erfolgte, als wo die Eier in einer dunnen Schicht ausgebreitet 
lagen. Das erweckte die Vermutung, daB die Sauerstoffversorgung 
del' Eier £iir die Reifung von Bedeutung sei. Vel'suche, in 
den en del' Sauerstoff des Seewassers durch Wasserstoff ver· 
drangt wurde, sowie Versuche, in denen KCN zum Seewassel' 
zugesetzt wurde, ergaben, daB in solchen Fallen die Reifung 
der Eier unterblieb, tl'otz der Gegenwart der Hydroxylionen.1 ) 

2. Bei vielen Anneliden dringt das Spermatozoon in das 
unreife Ei ein und vel'anlaBt hier das Auswerfen der Pol
korperchen und weiterhin die Entwicklung. Die Eier von 
Polynoe konnen aber auch im Seewasser ohne Spermatozoon 
zur Reifung gebracht werden, wenn man dem Seewasser etwas 

NaHO zusetzt, namlich etwa 1,5 cern ~ NaHO zu 50ccm See

wasser. Die Eier von Polynoe haben, wenn sie dem Tier ent· 
nom men werden, eine unregelmaBige Form; sie sind von einem 
dicken Chorion umgeben und haben einen groBen Kern. In 
normalem Seewasser lost oder verflussigt sich das Chorion im 
Laufe von mehreren Stunden (bei 15° 0), die Eier werden 
kugelformig, und der groBe sichtbare Kern wird unsichtbar. 
Die Reifung des Eies beginnt, wird aber nicht vollendet, da 
es nicht zur Ausscheidung der Polkorperchen kommt. Erhoht 

1) Loeb, tJber Eireifung, natiirlichen Tod und Verlangerung des 
Lebens beirn unbefruchteten Seesternei usw. Pfliigers Arch. 93, 59, 
1902. - Untersuchungen S. 237. 
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man aber die Konzentration der Hydroxylionen im Seewasser 
(durch Zufiigung von NaHO), so werden auch die Polkorper
chen ausgeworfen, und die Eier konnen sich in einer solchen 
Losung zu Larven entwickeln. Fiigt man aber kein Alkali 
zum Seewasser, so gehen die Eier im Laufe der nachsten 
24 Stunden zugrunde, indem sie in kleine Tropfchen oder 
Fragmente zerfallen. Aus dies en Versuchen folgt, daB die in 
normalem See wasser vorhandene geringe Konzentration der 
Hydroxylionen die Reifungsvorgange im Ei in den Gang setzt, 
daB sie aber nicht ausreicht, dem Ei die Vollendung dieser 
Prozesse zu gestatten. Man kann aber dieselbe Wirkung auch 
mittels Saponin hervorrufen. Wenn man eine Spur von Saponin 
in Seewasser lost und die Eier von Polynoe (die einige Stunden 
im Seewasser waren) etwa I Minute in eine au13erst schwache 
Saponinlosung bringt und sie hinterher durch sorgfaltiges 
Waschen von allen Spuren von Saponin befreit, so bilden die 
Eier eine prachtvolle Befruchtungsmembran und werfen nach 
5 bis 30 Minuten die Polkorperchen aus. l ) 

Bei den Eiern einer anderen Annelide, Chatopterus, be
ginnt die Reifung im Seewasser, sie kann aber nicht zu Ende 
gefiihrt werden, wenn nicht ein Spermatozoon eintritt. Wie 
schon erwahnt, beobachtete Mead, daB das Hinzufiigen von 
etwas Kalium zum Seewasser die Reifung zu Ende fiihrt. Bei 
Thalassema dringt das Spermatozoon ebenfalls in das unreife 
Ei ein und verursacht das Auswerfen der Polkorperchen sowohl 
wie die Entwicklung. Lefevre fand, daB Behandlung der 
Eier mit Saure sowohl deren Reifung als auch deren Entwick
lung hervorruft. 2) 

Es ist bemerkenswert, daB nach unseren bisherigen Er
fahrungen bei denjenigen Eiern, bei welchen das Eindringen 
eines Spermatozoons sowohl die Reifung als auch die Entwicklung 
bervorruft, dieselben chemischen Stofl'e, welche die kiinstliche 
Reifung hervorrufen, auch die Entwicklung hervorrufen; wahrend 
das bei den Seesterneiern, bei denen das Spermatozoon erst 
nach der Reifung ins Ei tritt, anscheinend nicht der Fall ist. 

1) L 0 e b, Uber die Entwicklungserregung unbefruchteter Anneliden
eier (Polynoe) rnittels Saponin und Solanin. Pfiiigers Arch. 122, 448, 1908. 

2) Lefe vre, Artificial Parthenogenesis in Thalassema mellita. 
Journ. of Experimental Zoology 4, 91, 1907. 
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3. In der Natur ist es so eingerichtet, daB die Eier bei Ab
lage (im allgemeinen, wenn nicht immer) sofort befruchtungs
fahig sind. Was wir also bei diesen Versuchen durch kiinst
liche Mittel erreichen, muB bei dem natiirlichen Ablauf der 
Dinge durch den Organism us geleistet werden. lch habe an
gefangen, diese Mittel zu untersuchen, und es scheint mir, als 
ob es sich urn Wirkungen des Blutes resp. der Zirkulations
fliissigkeiten handelte. Wenn ein Beobachter zufallig Eier erhalt, 
die im Organismus schon nahezu zur Reife gebracht sind, so· 
wird er natiirlich beobachten konnen, daB sie auch ohne die 
von uns benutzten Hilfsmittel den ReifeprozeB vollenden konnen. 
Es ware aber irrig, aus einer gelegentlichen Beobachtung zu 
schlieBen, wie das Mathews tut, daB Alkali nicht notig sei fiir 
die Reifung, weil er in einem Faile beobachtete, daB (aile n 
Eier eines Seesterns in einer angeblich neutralen NaCI-Losung 
ihre Reifung vollendeten. Das hat doch nichts Dberraschendes, 
da ja die Eier desselben Weibchens bei Seesternen sehr ver
schiedene Reifegrade zeigen, indem einige sofort, andere langsam 
und wieder andere spat oder gar nicht in Seewasser reifen; 
wahrend man durch passende Erhohung der Konzentration der 
Hydroxylionen die Reifung ausnahmslos beschleunigen kann. 

Die Physiologie wird eines Tages die Frage beantworten 
miissen, wie es kommt, daB bei manchen Eiern die Anregung 
zur Reifung auch fiir die Entwicklungserregung geniigt, wahrend 
bei anderen Eiern nach Ablauf der Reifung das Ei in ein Ruhe
stadium gerat, aus dem es erst durch die Befruchtung geweckt. 
wird. Die Versuche iiber das Keimen olhaltiger Samen geben. 
uns eine Einsicht in eine der hier vorhandenen Moglichkeiten .. 
Wenn namlich zur Aktivierung eines oder mehrerer fiir die 
Entwicklung und Nukleinsynthese notigen Enzymen ein Stoff 
(z. B. eine Saure) erst gebildet werden muB, so laBt sich ver
stehen, daB das Fehlen dieses Stoffes eine Pause im Lebens
zyklus des Organismus bedingen muB. Das Hereinbringen dieses. 
Stoffes von auBen, oder die Anregung zur Bildung dieses Stoffes. 
im Innern der Zelle, wirkt dann entwicklungserregend. 

4. Es scheint ganz allgemein der Fall zu sein, daB Be
handlung der im Ovozytenstadium befindlichen Eier mit Natron
lauge deren Reifung veranlaBt; ich habe namlich ahnliche Resul
tate wie die bei Polynoe erwahnten hei den Eiern von Nereis. 
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und bei den Eiern von Sipunculus erhalten. Unreife Eier, die 
im See wasser nicht zur Reife gebracht werden konnten, wurden 
zur Reife gebracht, wenn sie einige Stunden bei etwa 15° C 
hyperalkalischen Losungen ausgesetzt wurden. Bei dem Reifen 
der Eier von Nereis machte ich einc Beobachtung, welche 
vielleicht fiir den Mechanismus der Reifeerscheinungen und der 
Membranbildung von Bedeutung ist. Beim unreifen Ei von 
N ereis ist ein griinlich -blaues Pigment gleichmiiBig iiber die 
ganze Oberfiache verteilt. Diese Pigmentschicht enthalt viele 
kleine, stark lichtbrechende Tropfchen, wie ich vermute, Fett
tropfchen. Behandelt man nun die Eier mit hyperalkalischem 
Seewasser, so da13 sie reifen, so bemerkt man folgende Ver
anderungen: erstens wird eine Membran abgehoben, vergleich
bar der Befruchtungsmembran des Seeigels; zweitens findet 
- aber viel spater als die Membranbildung - ein Zusammen
fiieBen der zahlreichen Tropfchen (Fetttropfchen?) zu wenigen 
gro13eren Tropfchen statt; drittens zieht sich die griinliche 
Masse, welche vorher einen gleichma13igen Belag iiber das ganze 
Ei bildete, samt den Fetttropfchen in eine Hemisphare des 
Eies zuriick. Es kommt zur Bildung von zwei Phasen an der 
Oberfiache des Eies, von denen eine anscheinend relativ fett
und pigmentfrei, die andere deutlich fett- und pigmenthaltig ist. 

Diese Beobachtung fiihrte mich zuerst auf die Vermutung, 
ob nicht vielleicht die Bedeutung der fettlosenden Stoffe sowie 
teilweise auch die des Alkalis bei der Reifung der Eier und 
der Membranbildung in der Verfiiissigung fester Fettlamellen 
besteht? Beim Ei der Nereis kommt es zu einem Zusammen
fiie13en der Tropfchen und zu einem Zuriickziehen der gro13eren 
Tropfen und der Pigmentmasse auf eine Hemisphare des Eies, 
wie wir das ja aus der Wirkung der Oberfiachenspannung leicht 
begreifen konnen. Zwischen der kiinstlichen Einleitung der 
Reifung und der Hervorrufung der Membranbildung besteht 
offenbar eine weitgehende Analogie. In beiden Fallen scheinen 
Losungsvorgange des Chorions resp. einer an der Oberfiache des 
Eies gelegenen Substanz eine Rolle zu spielen. Fiir die Kern
reduktion kommen aber Oxydationsvorgange in Betracht. Die 
Reifungserscheinungen am Kern bestehen aus zwei hinterein
ander folgenden Kernteilungsprozessen, und fUr diese Prozesse 
ist offenbar freier Sauerstoff notig. Das Alkali dient bei der 

L 0 e b, Parthenogenese. 11 
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Reifung offenbar fUr zwei Prozesse, namlich erstens fUr das 
ZusammenflieBen der zwischen der Oberfliichenlamelle und dem 
Protoplasma gelegenen Tropfchen; dabei konnte das Alkali ver
seifend wirken, und die Seife konnte durch Anderung der Ober
flachenspannung wirken. Diese Wirkung teilt die Natronlauge 
mit dem Benzol. Zweitens aber iibt das Alkali vermutlich eine 
Wirkung aus, die dem Benzol nicht zukommt, indem es die 
Oxydationsvorgange beschleunigt. 

Man gewinnt fast den Eindruck, als ob die mechanische 
Anderung die Moglichkeit zu den Oxydationen und sonstigen 
Verwendungen des Fettes oder Lezithins gewahrte, welche der 
Reife des Eies zugrunde liegen; sei es, daB die Lipoide erst in 
diesem gelosten Zustande fiir die Hydrolyse und Verbrennung 
geeignet werden; oder sei es, daB mit der Beseitigung der festen 
Fettschicht der Sauerstoff leichter in das Ei eindringen kann; 
oder sei es, daB beide und noch andere Moglichkeiten zutreffen. 

XIX. Versuche an Seesterneiern. 

1. Die Versuche iiber die kiinstliche Parthenogenese an 
anderen Formen ist im wesentlichen eine Rekapitulation der 
Erfahrungen, welche wir an den Eiern der Seeigel gewonnen 
haben. Wir finden, daB nicht alle die Methoden, welche wir 
bei dem Seeigelei anwendeten, mit clem gleichen Erfolg bei 
den Eiern aller Formen anwendbar sind; aber die eine oder 
die andere dieser Methoden fUhrt im allgemeinen, wenn auch 
mit Modifikationen, bei den Eiern anderer Arten zum Ziel. 
Das stimmt mit der bei der heterogenen Hybridisation gemachten 
Erfahrung iiberein, claB die verschiedensten, vermutlich alle 
beliebigen Spermatozoen das Ei zur Entwicklung anregen konnen. 
Das ist nur unter der Annahme verstandlich, daB in den ver
schiedenen Spermatozoen derselbe Stoff, oder ein derselben 
chemischen Gruppe angehoriger Stoff (z. B. eine hOhere Fett
saure) die Entwicklungserregung bedingt. 

lch beginne mit Versuchen an den Eiern eines kalifornischen 
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Seesterns, Asterina 1), dessen Eier nach dem Eindringen eines 
Spermatozoons pine prachtvolle Befruchtungsmembran bilden. 

Es wurde zunachst festgestellt, daB die Bildung der Be
fruchtungsmembran durch diesel ben Mittel bei den Eiern von 
Asterina hervorgerufen werden kann, wie bei den Seeigeleiern, 
nur sind andere Konzentrationen dieser Stoffe notig. 

Werden die reifen Eier von Asterina in 50 ccm See wasser 
gebracht, das mit 1 ccm Benzol oder Amylen geschtittelt wurde, 
so bilden aIle sofort Membranen, die in ihrem Aussehen ganzlich 
den nach dem Eintritt von Spermatozoen gebildeten Membranen 
gleichen. Werden die Eier nicht unmittelbar nach der Membran
bildung aus dem Benzol- oder Amylen-Seewasser herausgenommen, 
so unterliegen sie der Zytolyse. 

Wird an Stelle der Kohlenwasserstoffverbindungen eine Fett
saure angewendet, so bildet sich keine Membran, solange die 
Eier von Asterina sich in dem angesauerten Seewasser befinden; 
doch wird die Membran sofort gebildet, nachdem die Eier 
wieder in norm ales Seewasser tibergeftihrt sind, vorausgesetzt, 
daB die Peri ode der Saurewirkung richtig getroffen war. Wenn 
die Eier 2 Minuten in einer Mischung von 50 ccm Seewasser 

+ 5 ccm 16 Essigsaure gebracht wurden, so bildeten sie nach 

der Dbertragung in normales Seewasser prachtvolle Membranen. 
Buttersaure und Oapronsaure wirkten ahnlich, HOI und HNOa 
dagegen wirkten sch,vacher oder gar nicht. 

Wenn die Eier von Asterina aus dem Ovarium genom men 
werden, so sind sie, wie wir sehen, unreif, d. h. sie haben einen zu 
groBen Kern. Solche Eier konnen nicht durch Samen befruchtet 
werden; ebensowenig gelingt es bei solchen Eiern durch Fett
saure die Befruchtungsmembran hervorzurufen. Die Befruch
tung sowohl wie die ktinstliche Membranbildung gelingt erst 
nach der Auflosung des groBen Kerns (nachdem er auBerlich 
unsichtbar geworden ist) und nach Beginn des Auswerfens der 
Polkorperchen. 

Nach der ktinstlichen Membranbildung fangen die Seestern
cier an, sich zu entwickeln. Aber hierbei zeigen sie einen 

1) Loeb, Klinstliche Membranbildung und chemische Befruchtnng 
bei einem Seestern (Asterina), Untersuchungen S. 349. Univ. of Calif. 
Pub!. Physiol. 2, 1905. 

11* 
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fundamentalen Unterschied in ihrem Verhalten von den Seeigel
eiern, bei denen man eine Fettsauremembran hervorgerufen hat. 
Wahrend bei den Seeigeleiern (in Kalifornien) nach der Membran
bildung das Ei bei Zimmertemperatur nicht ohne weiteres im
stande ist, sich zu einer Larve zu entwickeln - die mit der 
Membranbildung vorhandene Schadigung muB erst iiberwunden 
werden -, ist das Seesternei in einer giinstigeren Lage. Ein 
Teil der Seesterneier, welche infolge der Behandlung mit Butter
saure eine Membran gebildet haben, furchen sich regelmaBig 
und entwickeln sich zu normalen Larven; die anderen aber zer
fallen, wie die Seeigeleier, nach der Membranbildung. Ein Bei
spiel soll das klar machen. 

In einem Versuche begannen die Eier einer Asterina zwischen 
10,30 und 10,40 vormittags ihre Polkorperchen auszustoBen. 
Zu dieser Zeit wurde ein Teil der Eier mit Sperm a befruchtet, 
wahrend ein anderer 1/2 bis P/2 Minuten der Wirkung von 6 ccm 

1nO Buttersaure + 50 ccm Seewasser ausgesetzt wurde. In beiden 

Gruppen bildeten alle Eier - wenige unreife abgerechnet -
eine typische Befruchtungsmembran. In etwa 2 Stunden gingen 
alle mit Sperma befruchteten Eier in das Zweizellenstadium 
iiber, und ungefahr gleichzeitig fingen etwa 10°/0 del' mit Butter
saure behandelten ebenfalls an, sich zu furchen. Die Furchung 
ging in beiden Gruppen weiter. 5 Stunden nach del' Behand
lung mit Buttersaure resp. mit Samen war die Situation folgender
maBen: Die mit Sperma befruchteten Eier waren aIle in dem 
16-Zellenstadium. Von den mit Buttersaure behandelten waren 
nur 10°10 gefurcht; diese befanden sich im 8- bis 16-ZeIlen
stadium. Der Rest war ungefurcht und zeigte keine Veranderung. 
Sehr bald nachher trat jedoch eine Anderung hier ein. Kleine, 
klare Tropfchen wurden unregelmaBig an der Oberflache des 
Eies gebildet, denen vergleichbar, welche bei der Erwarmung der 
Seeigeleier oder bei der Alkoholzytolyse austreten. AIle die 
Asterinaeier, welche diese Tropfenbildung zeigten, gingen zu
grunde. Manchmal zeigte nur ein Teil des Asterinaeies diese 
Tropfenbildung. In diesem Falle zerfiel nur der Teil des Eies, 
welcher die Tropfenbildung an der Oberflache zeigte. Die Eier, 
welche keine Tropfenbildung zeigten und sich normal furchten 
(also 10% der Eier mit Buttersauremembran), entwickelten sich 
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zu normalen Larven, genau so wie die mit Samen befruchteten 
Eier, welche sich aIle zu normalen Larven entwickelten. 

Man sieht sehr deutlich, daB zwischen dem Verhalten der 
Seeigeleier und der Eier von Asterina nach der kiinstlichen 
Membranbildung nur ein gradueIler Unterschied besteht. Wahrend 
die Eier von Strongylocentrotus purpuratus aIle nach der Membran
bildung zugrunde gehen - wenn man sie nicht etwa 3 bis 
6 Stunden in sauerstoffarmes oder zyankaliumhaltiges Seewasser 
bringt und so die sofortige Entwicklung hemmt, oder wenn 
man sie nicht etwa 35 bis 40 Minuten lang mit hypertonischem 
Seewasser behandelt -, geht nur ein Teil der Eier von Aste
rina in dem FaIle zugrunde, der Rest dagegen kann sich auch 
bei Zimmertemperatur entwickeln. Die Eier der Seeigel in 
Neapel scheinen eine SteHung zwischen diesen beiden einzu
nehmen, da nach der Angabe von Herbst ein kleiner Prozent
satz der Eier der dortigen Seeigel imstande ist, sich nach der 
kiinstlichen Membranbildung ohne weiteres zu entwickeln. Der 
gradueHe Unterschied scheint sich auf die relative Wider
standsfahigkeit oder Erholungsfahigkeit zu beziehen, welche 
die Eier verschiedener Formen gegen die Tendenz zur Zyto
lyse zeigen, welche durch die Membranbildung anscheinend be
dingt ist. 

2. Ein Beweis fur die Richtigkeit dieser Behauptung liegt 
in neueren Versuchen von Ralph Lillie. Dieser Autor arbeitete 
an einer Seesternform des Atlantischen Ozeans, Asterias For
besii. Er fand, daB eine kurze Erwarmung der Eier dieses 
Seesterns auf 35 0 bis 38 0 0 dieselben veranlaBt, eine typische 
Befruchtungsmembran zu bilden. Die hierzu notige Expositions
dauer war fur 35 0 etwa 70 Sekunden, fiir 36 0 etwa 40 bis 50 
Sekunden, fUr 37 0 etwa 30 Sekunden und fiir 38 0 etwa 20 Se
kunden. (Diese Eier vertragen hohere Temperaturgrade als die 
Eier von Strongylocentrotus purpuratus, welche bei der Tem
peratur, welche die Membranbildung hervorruft [34 0 bis 35 0 OJ, 
zu rasch getotet werden, um sich nachher noch entwickeln zu 
konnen.) Lillie beobachtete nun, daB ein Teil der Seestern
eier, bei welchen er durch die Temperaturerhohung eine Membran
bildung hervorrief, sich hinterher ohne jeden weiteren Eingriff 
entwickelte. Der Zeitpunkt der Membranbildung muBte jedoch, 
wie in meinen Versuchen mit Asterina, sorgfaltig gewahlt werden; 
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namlieh del' Zeitpunkt ist giinstig, wenn die Eier bereit sind, 
das erste Polkarperehen abzugeben. 

Wenn abel' Lillie die Eier naeh del' kiinstliehen Membran
bildung eine Zeit lang in Seewasser braehte, dem so viel KCN 

zugesetzt war, daB die Lasung in bezug auf KCN etwa o:u-O .... 00 
war, so entwiekelten sieh viel mehr Eier, als ohne diese Be
handlung.1 ) 

Das ist nun genau dasselbe Resultat, das ieh bei den 
Seeigeleiern nach del' kiinstlichen Membranbildung erhielt. (Siehe 
Kap. IX.) 

In del' Beurteilung seiner Versuche ist nun Lillie dadurch 
in die Irre gegangen, daB er meine Versuehe mit Zyankalium 
iibersehen hat; und daB er ebenfalls meinen friiher gefiihrten 
Nachweis iibersehen hat, daB die Membranbildung aueh in der 
Abwesenheit von Sauerstoff erfolgen kann. Diesel' Vorgang del' 
Membranbildung ist eben nul' eine Art Zytolyse und deshalb 
nieht an die Gegenwart von Sauerstoff gebunden. Lillie abel' 
sehlieJ3t folgendermaJ3en: "Da die wesentliche Wirkung des 
Zyankaliums darin besteht, intrazellulare Oxydationen zu ver
hindern, so schlieBen wir, daB anaerobische Prozesse eine 
wiehtige Rolle in del' Reihe von Anderungen fiihren, welehe 
den AnstoB fiir die Entwieklung des Seesterneies geben." Diesel' 
SehluB ist irrig, wie die Versuehe fiir das Seeigelei gezeigt 
haben. Die Unterdriiekung del' Oxydationen im Ei unmittelbar 
naeh del' Membranbildung hilft dem letzteren vielmehr nur in 
del' Weise, daB damit dem Ei Zeit gegeben wird, sieh von den 
sehadliehen Nebenwirkungen des Membranbildungsprozesses zu 
erholen, ehe es anfangt, sieh zu entwiekeln. Del' Beweis fiir 
die Richtigkeit diesel' Anschauung liegt eben darin, daB eine 
kurze Behandlung des Eies mit hypertonischer Lasung diese 
sekundaren Nebenwirkungen noch viel bessel' und rascher be
seitigt als die Zyankaliumbehandlung. Fiir die Wirksamkeit 
del' hypertonischen Lasung ist abel' Sauerstoff absolut erforderlich. 
Es besteht also nicht, wie Lillie annimmt, ein Gegensatz im 

1) R. S. Lillie, Momentary Elevation of Temperature as a Means 
of Producing Artificial Parthenogenesis in Starfish Eggs and the Con
dition of its Action. Journ. of Experimental Zoology 5, 375, 1908. 
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Verhalten der Seeigel- und Seesterneier, sondern vollige Ober
einstimmung. 

3. Meine ersten Versuche an Seesterneiern waren 1901 
angestellt worden. Neilson und ich fanden, daB die Eier von 
Asterias Forbesii dadurch zur Entwicklung gebracht werden 
konnen, daB man diesel ben nach der Reifung 3 bis 20 Minuten 
in Seewasser bringt, dem man etwas Saure zusetzt (100 ccm 

Seewasser + 3 bis 5 ccm 1~ HOI oder HNOa). Werden die 

Eier dann in norm ales Seewasser ubertragen, so fangt ein Teil 
derselben an, sich zu Larven zu entwickeln.1 ) 

Delage fand 2), daB die reifen Eier von Asterias glacialis 
sich zu Larven entwickeln, wenn man statt der von uns be
nutzten Sauren Kohlensaure benutzt. Er bringt die Eier nach 
der Reifung auf 5 bis 45 Minuten in Seewasser, das mit 002 
gesattigt war. Die Kohlensaure ist, wie meine und Godlewskis 
Versuche gezeigt haben, eine fur die Membranbildung geeignete 
Saure; sie diffundiert leicht ins Ei und bringt hier diejenigen 
Veranderungen hervor, welche der Membranbildung zugrunde 
liegen. Die Entwicklungserregung durch 002 bei den Eiern 
von Asterias ist der Entwichlungserregung der Seeigeleier durch 
denselben Stoff oder eine einbasische Fettsaure an die Seite 
zu stellen. 

Diese Annahme wird unterstutzt durch die Beobachtung 
von Delage, daB die Zahl der Asteriaseier, welche sich nach 
der Kohlensaurebehandlung entwickeln, noch vermehrt wird, 
wenn man aus der Losung den Sauerstoff entfernt (Delage, 
1907). Das entspricht der von mir beim Seeigelei gemachten 
Beobachtung, daB nach der Membranbildung der Sauerstoff
mangel dem Ei Gelegenheit gibt, sich von der drohenden 
Zytolyse zu erholen. Dasselbe findet auch beim Seesternei 
statt, bei dem aber die schadlichen Nebenwirkungen offenbar 

1) Loeb und Neilson, Pfiiigers Arch. 87, 594, 1901; Unter
suchungen S. 278. 

2) Yves Delage, Nouvelles recherches de la parthenogenese experi
mentale chez Asterias glacialis. Arch. Zoologie experiment. 1902, 213.
Blevage des larves partMnogenetiquE's d' Asterias glacialis, ibid. 1904, 
27.- Nouvelles experiences de parthenogenese experimentale, ibid. 1905, 
CLXIV. - Compt. rend. 145, 218, 1907. . 
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nicht so stark sind wie beim Seeigelei. So ist es also ver
standlich, daB, wenn die Seesterneier wahrend und einige Zeit 
nach der CO2-Einwirkung ohne Sauerstoff gehalten werden, 
mehr Eier sich entwickeln, als wenn Sauerstoff sofort zugelassen 
wird. Der Grund liegt darin, daB die CO2-Behandlung im Ei 
eine Tendenz zur Zytolyse anregt. Beginnen Eier sich in diesem 
Zustande zu entwickeln, so konnen einige das Larvenstadium 
erreichen, wahrend viele zugrunde gehen; hindert man aber 
die Entwicklung einige Zeit, so konnen sich aIle Eier von der 
drohenden Zytolyse erholen. 

Leider hat Delage meine Versuche iiber die giinstige 
Wirkung des Sauerstoffmangels und des KCN nach der Membran
bildung beim Seeigelei iibersehen und hat deshalb nicht be
merkt, daB seine Resultate mit meinen Versuchen harmonieren. 
Seine auf ungeniigende Kenntnis meiner Arbeiten basierte 
Polemik muB diejenigen Autoren, welche meine Arbeiten nicht 
gelesen haben, in die Irre fiihren. 

4. 1m Anhange seien hier Versuche von A. P. Mathews 
erwiihnt, welche einstweilen keiner bestimmten Deutung zu
ganglich sind. Wie wir schon erwahnten, besitzen die Seestern
eier eine gewisse Tendenz, sich ohne nachweisbaren auBeren 
Eingriff spontan zu Larven zu entwickeln. Der Prozentsatz 
dieser "natiirlich" parthenogenetischen Eier ist schwankend und 
stets sehr klein. rch habe auch oft bemerkt, daB solche Eier 
plotzlich in einen Raufen von Zellen auf einmal verfaIlen, was 
vielleicht darauf hindeutet, daB eine Kernteilung ohne eine 
ZellteiIung stattgefunden hat. Ich bezweifle, ob solche Larven 
sich iiber das Blastula- oder Gastrula-Stadium hinaus entwickeln. 
Mathews fand nun, daB die Zahl del' sich entwickelnden Larven 
bei Asterias Forbesii vermehrt werden kann, wenn man diesel ben 
schiittelt. Der Betrag des Schiittelns, der hierzu erforderlich 
ist, schwankt bei verschiedenen Kulturen: manchmal ist sehr 
kraftiges Schiitteln in einem Reagensglase erforderIich, und 
manchmal geniigt auch das bloBe Dbertragen der Eier von 
einem GefiiB in ein anderes mittels einer Pipette. Die beste 
Zeit zum Erzielen dieses Resultats ist etwa 3 Stunden nach 
der Entfernung der Eier aus dem Ovarium, vermutlich weil 
Sle dann reif sind. 

Den Schliissel zum Verstandnis dieser Versuche gibt viel-
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leicht die Beobachtung von Mathews, daB solche Eier eine 
Befruchtungsmembran bildell und dann wie befruchtete Eier 
aussehen.1) In der Bildung dieser Membran miissen wir also 
wohl den AnstoB zur Entwicklung bei diesen Versuchen er
blicken. Wie aber kann bloBes Schiitteln die Membranbildung 
hervorrufen 1 Ich glaube, daB wir das verstehen konnen unter 
der Annahme, daB es sich dabei urn ein ZusammenflieBen von 
vorher (durch eine feste oder fliissige Lamelle) getrennten 
Tropfchen handelt. Es ist denkbar, daB bei den Eiern ge
wisser Formen die Lamellen, welche das ZusammenflieBen dieser 
Tropfchen hindern, leichter beseitigt werden, als bei den Eiern 
anderer Formen, und bei den Eiern der ersteren Formen konnte 
dann bloBes Schiitteln geniigen, urn die Membranbildung und 
damit die Entwicklung hervorzurufen. 

Diese Annahme findet eine Stiitze in einer Beobachtung, 
welche ich neuerdings gemacht habe. Wenn man das Ovarium 
eines Seesterns einem maI3igen Druck unterwirft und dann die 
Eier aus demselben austreten laBt, so findet man, daB eine 
mehr oder weniger groBe Zahl derselben eine Membran gebildet 
hat, geschwollen und zytolysiert ist. lch glaube, daB diese 
Beobachtung unter der Annahme verstandlich wird, daB der 
Druck auf das Ei eine in demselben vorhandene, an der Grenze 
der Haltbarkeit stehende Emulsion zerstort. Diese Membran
bildung unter den Bedingungen dieses Versuchs spricht fiir die 
Vermutung, daB die Befruchtungsmembran bereits an der Ober
flache des unbefruchteten Eies priiformiert ist. 

lch mochte im Zusammenhang hiermit noch eine von 
verschiedenen Autoren, insbesondere Delage, geauBerte Be
merkung richtigstellen, daB "jeder Reiz das Ei zur Entwicklung 
bringt". Fiir das Seeigelei ist dieser Ausspruch natiirlich un
richtig, und er ist auch fiir dieses Ei von keinem Autor auf
gestellt worden. W ohl aber hat man derartiges fiir das See
sternei behauptet. Der Ausdruck ist in den Grenzen richtig, 
in denen er auch fUr die Vorgange der Zytolyse richtig ist. 
Zytolyse kann durch sehr verschiedene Agenzien herbeigefiihrt 
werden, durch Entladungsschlage, gewisse Chemikalien, durch 

1) A. P. Mathews, Artificial Parthenogenesis Produced by Mecha
nical Agitation. Am. Journ. of Physiol. 6, 142, 1901. 
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Erwarmung und durch osmotische Eimvirkungen. Der Grund 
liegt wohl darin, daB vielleicht die Zytolyse einfach darauf 
zuriickzufiihren ist, daB das ZusammenflieBen kleiner Tropfchen 
eber Emulsion zu groBeren moglich wird und daB sehr ver
schiedene Eingriffe dieses Resultat herbeifiihren, da eben nur 
die Beseitigung trennender Lamellen hierzu notig ist. Die 
Membranbildung scheint einen ahnlichen ProzeB zur Grund
lage zu haben. Aber es ist deshalb doch ebenso falsch, zu 
sagen, daB "jeder beliebige Eingriff" die Eier des Seesterns 
zur Entwicklung veranlaBt, als es falsch ware zu behaupten, 
daB jeder beliebige Eingriff die Zytolyse oder Hamolyse bedingt. 

XX. Versuche an Annelideneiern. 

1. Auch hier wollen wir die Resultate der neueren Versuche 
zuerst besprechen, aus demselben Grunde, der uns zu diesem 
Verfahren bei den Seesterneiern fiihrte, weil naturgemaB die 
neueren Versuche nach besseren und wissenschaftlich klareren 
Methoden durchgefiihrt sind, als die alteren. Aber selbst mit 
diesen Vorziigen sind die Versuche an Anneliden noch nicht so 
vollkommen wie die an Echinodermen. Man erhalt bei den 
Anneliden zu oft eine Entwicklung, bei der zuerst die Furchung 
der Zellen ausbleibt, bei der zuerst also Kernteilungen ohne 
Zellteilungen stattfinden. Die Ursache hierzu muB in tech
nischen Unvollkommenheiten der jetzigen Methoden gesucht 
werden. Aber die Methoden reichen aus, urn zu zeigen, daB die 
Agenzien fiir die kiinstliche Parthenogenese bei dem Annelidenei 
mit denen fiir das Seeigelei im Prinzip identisch sind. 

Wir haben bereits erwahnt, daB die Eier von Polynoe, 
einer Annelide der kalifornischen Kiiste, wenn' sie aus dem 
Tier genommen werden, unreif sind; dieselben sind von einem 
dicken Chorion umgeben und haben einen groBen Kern. 1m 
Seewasser lost sich das Chorion im Laufe mehrerer Stunden, 
das Ei wird kugelformig und der Kern wird unsichtbar. Die 
Reifung geht aber ohne weiteren AnstoB nicht weiter. lch 
brachte nun Eier von Polynoe in Seewasser und lieB sie dort 
bei 15° C etwa 2 bis 4 Stunden, bis sie abgerundet waren. 
Dann wurden sie in ein Uhrschalchen mit 4 cern Seewasser 



Versuche an Annelideneiern. 171 

gebracht, dem 15 Tropfen einer sehr schwachen Saponinl6sung 
in Seewasser zugesetzt \vurden. Die Eier nun, welche 1 Minute 
mit Saponin behandelt und dann gewaschen waren, bildeten 
eine prachtvolle Befruchtungsmembran und fingen in 5 bis 
30 Minuten an, die ,Polk6rperchen auszuwerfen. In etwa 18 
bis 24 Stunden entw\ckelten sich viele Eier zu schwimmenden 
Larven. Viele entwickelten sich ohne Furchung, einige mit 
Furchung. Oft sah man Eier, die im Zweizellstadium oder 
im Vierzellstadium stehen geblieben waren, als Larven umher
schwimmen, dabei bestanden sie immer noch bloB aus zwei 
Zellen. Die Eier entwickelten sich sehr langsam, in etwa 18 
bis 24 Stunden, zu Larven. 1 ) Bei derselben Temperatur er
reiehten die befruehteten Eier das Trochophorenstadium in 
8 Stunden. Aber diese Versuche, durch bloDe Hervorrufung der 
Membranbildung durch Saponin (oder Solanin) die Eier von 
Polynoe zur Entwicklung anzuregen, gelangen nicht immer, 
und oft war die Zahl der sich entwickelnden Larven sehr klein. 

leh vermutete nun, daB hier die Verhaltnisse ahnlich liegen 
wie beim Seeigelei, up.d daB der Vorgang der Membranbildung 
die Eier in einem geschadigten Zustand, d. h. mit einer Tendenz 
zur Zytolyse, zuriicklaBt. lch versuchte deshalb, ob Behandlung 
dieser Eier nach der Membranbildung mit hypertonischem See
wasser die Entwicklung normaler macht. Das ist nun der 
Fall. Da das Spermatozoon in das unreife Ei eindringt, so 
unterwarf ich in diesen Versuchen die frisch aus dem Tier 
genommenen unreifen Eier der Saponinbehandlung. Zu 5 ccm 
Seewasser wurden 2 Tropfen einer sehr schwachen SaponinI6sung 
zugesetzt, und die Eier wurden nach 4 Minuten in norm ales 
See wasser iibertragen und durch viermaliges Wasehen von 
Saponin befreit. In der Saponinl6sung bildeten die Eier keine 
Membranen, aber das Chorion wurde aufgel6st und die 
Eier rundeten sich abo Dann wurden die Eier in hyper
tonisches Seewasser gebracht, (50 ccm Seewasser + 8 ccm 
21/2 n N aCl) und von hier wurde nach 1 Stunde, 1 h 44', 
2h 20', 2h 42' und 3 Stunden je eine Portion der Eier in nor
males Seewasser zuriickgebracht. In der hypertonischen L6sung 

J) Lo e b, Uber die Entwicklungserregung unbefruchteter Anneliden
eier (Polynoe) mittels Saponin und Solanin. PBugers Arch. 122, 448, 1908. 
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bildeten aIle die Befruchtungsmembran, eine Nachwirkung der 
Saponinbehandlung. Aber auch die zur KontroIle in normales 
Seewasser gebrachten Eier bildeten hier die Membran. 

Die KontroIleier wie die nur 1 Stunde mit hypertonischem 
Seewasser behandelten Eier furchten sich nicht und entwickelten 
sich in diesem Versuche nicht zu Larven. Die 2 Stunden und 
20 Minuten lang mit hypertonischem Seewasser behandelten 
Eier dagegen furchten sich fast aIle und waren bereits 4 Stunden 
nach der Herausnahme aus dem hypertonischen Seewasser 
im 8- bis 16-Zellstadium. 4 Stunden spater hatten diese 
Eier das Trochophorenst.adium erreicht und schwammen lebhaft 
umher. Eier, welche nur mit hypertonischem Seewasser be
handelt worden waren, ohne daB man die Membranbildung mit 
Saponin hervorgerufen hatte, entwickelten sich nicht zu Larven. 
Dieser Versuch wurde wiederholt und es wurde so festgesteIlt., 
daB zwar die Hervorrufung der Membranbildung durch Saponin 
die Entwicklung der Polynoeeier zu Larven anregen kann, 
daB aber eine nachherige Behandlung dieser Eier mit hyper
tonischem Seewasser viel mehr Eier zur Entwicklung veranlaBt, 
daB viel mehr Eier sich unter Furchung entwickeln,' und daB 
die Geschwindigkeit der Entwicklung erh6ht wird. Die Analogie 
im Verhalten der, Eier von Polynoe und der Seeigeleier ist 
deutlich. 

2. Es gibt noch eine zweite Methode der Entwicklungs· 
erregung der unbefruchteten Eier von Polynoe, namlich durch 
Erh6hung der Alkalinitat des Seewassers.1 ) 

Erh6ht man die Konzentration der Hydroxylionen im 
Seewasser durch Zusatz von etwas Natronlauge, so kann man 
die unbefruchteten Eier von Polynoe nicht nur zur Reifung, 
sondern einen kleinen Prozentsatz derselben zur Furchung und 
einen etwas gr6Beren Prozentsatz und oft aIle zur Entwick
lung zu Larven veranlassen. In einem Versuche wurden die 
unbefruchteten Eier eines Weibchens in 50 cern See wasser 

n + 1,5 cern 10 NaHO gebracht und dauernd in dieser L6sung 

gelassen. ,1 Stunden spater hatten aIle diese Eier sehr deut-

1) L 0 e b, Dber die allgemeinen Methoden der kiinstlichen Partheno
genese. Pfliigers Arch. 118, 1907. 
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liche Membranen gebildet und die beiden Polkorperchen aus
geworfen. Nach 8 Stunden war eine kleine Zahl der Eier im 
Zweizellstadium -- die Furchung war vollkommen normal -
der Rest blieb ungefurcht. 24 bis 48 Stunden nach Beginn 
des Versuches waren die meisten dieser Eier zu schwimmenden 
Larven entwickelt. Die auBerlich sichtbare Furchung war aber 
nicht iiber das 2- oder 4-Zellstadium hinausgegangen. Die 
Kontrolleier, welche in normalem Seewasser geblieben waren, 
waren nicht gereift und im Laufe von 24 Stunden zerfallen. 
Dieser (oft wiederholte) Versuch beweist also, daB die unbe
fruehteten Eier von Polynoe zur Reife und zur Entwieklung 
von Larven veranlaBt werden konnen, wenn man sie dauernd 

in 50 cern Seewasser + 1,5eem ~ NaHO bringt. 

Allein noeh eine wichtige Bedingung muB hinzugefiigt 
werden: namlieh giinstige Sauerstoffversorgung. Nur die Eier, 
welche in einem lose bedeckten Uhrschalchen gehalten wurden, 
entwickelten sieh in groBer Zahl; die Eier, welche im Haupt
gefiiB blieben, in dem sie durch eine 2 cm hohe Wasserschicht 
von der Luft getrennt waren, reiften und entwiekelten sich in 
viel geringerer Zahl. Vielleicht erfolgt aueh im Uhrsehiilchen 
die Neutralisation der iiberschiissigen Lauge durch die Kohlen
saure der Luft rascher als im HauptgefaB. leh iiberzeugte 
mieh aber, daB, wenn man naeh versehiedenen Intervallen 
solehe Eier aus dem hyperalkalischen in norm ales Seewasser 
iibertragt, es nur dann zur Larvenbildung kommt, wenn die 
Eier mindestens 4 bis 6 Stunden im hyperalkalisehen See wasser 
gewesen waren; und selbst dann sind noch die Resultate viel 
schlechter, als wenn die Eier dauernd in der hyperalkalischen 
Losung bleiben. 

Die Entwicklung der unbefruchteten Eier von Polynoe 
unterschied sich in wesentlichen Punkten von der Entwicklung 
der befruchteten Eier, zunachst in bezug auf die Geschwindig
keit der Entwicklung, die groBer war bei den befruehteten als 
bei den unbefruehteten Eiern. Zweitens besteht ein Untersehied 
der auBerlieh wahrnehmbaren Furehung in beiden Arten von 
Eiern. In bezug auf Form, Farbung und Lebensdauer seheinen 
aber beide Arten gleieh zu sein. 

N aeh den Erfahrungen am Seeigelei war es notig, zu 
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untersuchen, ,vie die Erhahung des osmotischen Druckes auf 
die Entwicklungserregung unbefruchteter Eier von Polynoe wirkt. 
Es lieB sich leicht ermitteln, daB wie beim Seeigelei eine 
neutrale hypertonische Lasung die Entwicklung des Polynoe
eies nicht anzuregen vermag, daB diese aber durch eine alka
lische hypertonische Lasung maglich ist. Zu je 50 ccm einer 

m 
neutralen 2 van't Hoffschen Lasung + 9 ccm 21/2 n NaCl 

wurden 0 und 0,5 ccm ;0 NaHO zugefiigt. Die Eier blieben 

2 Stunden in dies en Lasungen und wurden dann in normales 
Seewasser iibertragen. Die aus der neutralen hypertonischen 
Lasung in normales Seewasser iibertragenen Eier bildeten meist 
keine Membran, warfen die Polkarperchen nicht aus und furchten 
und entwickelten sich nicht. Von den Eiern dagegen, welche 
in der alkalischen hypertonischen Lasung gewesen waren, 
furchte sich im Laufe von wenigen Stunden etwa 1 Prozent 
in vallig regelma13iger Weise bis zum Achtzellstadium, und die 
Mehrzahl der Eier entwickelte sich zu schwimmenden Larven. 
Die Entwicklung der Eier war meist rascher als bei der Be
handlung unbefruchteter Eier mit dem hyperalkalischen, aber 
in bezug auf Konzentration normalen Seewasser. 

Auch Eier, welche langer als 2 Stunden, namlich bis zu 
6 Stunden, in der neutralen hypertonischen Lasung gewesen 
waren, entwickelten sich nicht, wenn man sie hinterher in nor
males Seewasser brachte. Brachte man aber unbefruchtete Eier 
Von Polynoe erst 2 Stunden in eine neutrale hypertonische Lasung 
und dann auf 4 Stunden in hyperalkalisches isotonisches See
wasser, so entwickelten sie sich nach der Dbertragung in normales 
Seewasser in groBer Zahl zu schwimmenden Larven. Wurden 
aber Eier auf 4 Stunden in das hyperalkalische Seewasser ge
bracht, ohne daB sie der hypertonischen Lasung ausgesetzt 
wurden, so entwickelten sich meist keine oder nur wenige Eier. 1 ) 

Es war aus dies en Versuchen offenbar, daB eine dauernde 
Dbertragung der unbefruchteten Eier von Polynoe in hyper
alkalisches Seewasser geniigt, um die chemischen Prozesse der 
NUkleinsynthese und Entwicklung im Ei, wenn auch langsam, 

1) Loeb. Uber die allgemeinen Methoden der kiinstlichen Partheno· 
genese. Pfliigers Arch. 118, 1907. 
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anzuregen und zu erhalten, und daB eine Kombination dieses 
Eingriffes mit der Behandlung der Eier mit einer neutral en 
hypertonischen Losung sich als noch wirksamer erweist. 

Es ist kaum notig, auf die weitgehende Analogie zwischen 
der Wirkung von Alkali und hypertonischem Seewasser bei 
Seeigeleiern und den Eiern von Polynoe hinzuweisen. Das 
Alkali fiihrt (wie das Saponin) bei den Eiern von Polynoe 
zur Auflosung des Chorions und zur Membranbildung. Die 
Auswerfung der Polkorperchen und die Entwicklung folgen. 
Die Behandlung der Eier mit hypertonischem Seewasser ver
bessert aber die Wirkung der alkalischen Losung. Der wesent
liche Unterschied zwischen Seeigeleiern und Polynoeeiern be
steht darin, daB die Behandlung mit Alkali schon fiir eine 
allerdings unvollkommene Entwicklungserregung des Eies von 
Polynoe geniigt, wahrend das fiir das Ei von Strongylocen
trotus purpuratus oder franciscanus nicht zutrifft. lch vermute 
aber, daB die Eier der Seeigel in Neapel und der franzosischen 
Kiiste durch Alkali allein zur Entwicklung angeregt werden 
konnen, und daB sic in dieser Hinsicht eine Mittelstellung 
zwischen den Eiern der kalifornischen Seeigel und denen von 
Polynoe einnehmen. Dagegen ist es bis jetzt noch nicht ge
lungen, die Eier von Polynoe durch Behandlung mit Sauren 
zur Entwicklung zu veranlassen. lch vermute jedoch, daB 
eine Fortsetzung von Versuchen in dieser Richtung zum Resul
tate fiihren wird. 

lch vermute auch, daB eine bessere AusbiIdung der Me
thoden der kiinstlichen Parthenogenese bei den Eiern von 
Polynoe moglich ist, und daB es dann gelingen wird, die 
Wirkung des Spermatozoons hier ebenso vollkommen nach
zuahmen wie beim Seeigelei. 

3. Die I.iteratur iiber die Hervorrufung der Entwicklung 
unbefruchteter Eier durch Sauren ist neuerdings durch eine 
sehr wichtige Arbeit von G. Lefevre bereichert worden. l ) 

Lefevres Versuche sind an den Eiern einer marinen Anne
lide, Thalassema mellita, in North Carolina angestellt worden. 
Die Eier dieses Wurmes werden im Oozytenstadium befruchtet 

1) G. L e f e v re, Artificial Parthenogenesis in Thalassema mellita. 
Journ. of Experim. Zoolog. 4, 91, 1907. 
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(wie diejenigen von Polynoe). Das Eindringen des Sperma
tozoons fiihrt zur Bildung einer Befruchtungsmembran, dann 
werden die beiden Polkorperchen ausgeworfen, und nach dies en 
Reifungsvorgangen beginnt die Furchung und Entwicklung des 
Eies. Lefevre hat nun gefunden, daB, wenn das unreife Ei 
von Thalassema mit Saure (gleichviel welcher Saure) 1) be
handelt wird, es nach der Dbertragung in Seewasser eine 
Membran bildet, die Polkorperchen auswirft und sich oft in 
vollig normaler Weise furcht und zur normalen Larve ent
wickelt. Die besten Resultate wurden mit folgenden Saure
mischungen erzielt: 

17 ccm 
n 
lO HN03 83 ccm Seewasser Expositionsdauer 5 Min. 

15ccm n Hel 
lO 

85 cern 
" " 

5 
" 

lOccm 
n 
lO H 2SO4 90 cern 

" " 
8 

" 

12ccm 
n 
100xalsaure 88ccm 8 

n 
15ccm 10 Essigsaure 85ccm 

" " 
5 

" 

Die Eier von Thalassema bilden unter dem EinfluB der 
Saure, nachdem sie in normales Seewasser zuriickgebracht sind, 
eine typische Befruchtungsmembran, wie die Seeigeleier; aber 
wahrend die letzteren nach dem Membranbildungsproze13 eine 
kurze Zeit in hypertonisches Seewasser gebracht werden mussen, 
urn sich zu entwickeln, ist das fiir die Eier von Thalassema nicht 
notig. Lefevre fand, daB es nicht einmal forderlich fiir die 
Entwicklung dieser Form ist. In dieser Hinsicht verhalten 
sich also die Eier von Thalassema wie die Eier von Asterina. 
Aile Eier von Thalassema bilden bei der Saurebehandlung die 
Befruchtungsmembran, aber nicht aIle entwickeln sich. In den 
giinstigsten Fallen entwickeln sich 60 0 / 0 der Eier. 

Die Gesch windigkeit der Reifung und des Eintritts der 

1) Er bemerkt ausdriicklich, daB Kohlensaure genau wie jede andere 
Saure wirkt, nicht besser und nicht schlechter. 
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Furchung war erheblich geringer als im Faile del' Samenbe
fruchtung. Wahrend bei del' Samenbefruchtung das erste Pol
korperchen in 20 Minuten nach dem Eintritt des Spermatozoons 
ausgeworfen wird, tritt del' gleiche Vorgang bei del' Behandlung 
del' Eier mit Saure erst ein, nachdem die Eier 45 bis 90 Minuten 
aus dem saurehaltigen Seewasser in normales Seewasser zuriick
gebracht sind. Die erste Furchung tritt in 50 bis 60 Minuten 
nach dem Eintritt des Samens ein, wahrend del' gleiche Vor
gang erst 2 bis 31 / 2 Stunden nach del' Saurebehandlung bei 
unbefruchteten Eiern eintritt. 

Es handelt sich wohl darum, daB die durch die kiinst
liche Membranbildung erweckte Tendenz zur Zytolyse hemmend 
auf die Entwicklung wirkt. 

In bezug auf das Verhalten del' Polkorperchen hat Lefevre 
eine interessante Beobachtung mitgeteilt. Wahrend im allge
meinen bei Samenbe£ruchtung das erste Polkorperchen, nach
dem es vom Ei abgegeben ist, sich nul' einmal furcht und das 
zweite Polkorperchen sich nicht furcht, beobachtete Lefevre, 
daB bei den mit Saure behandelten Eiern beide Polkorperchen 
eine Reihe von mitotischen Furchungen durchmachten und 
Miniaturembryonen von 16 Zellen bildeten. Er vergleicht diese 
Tatsache mit del' Beobachtung von Francotte, daB bei einer 
Turbellaria, Prostheceraeus, das erste Polkorperchen relativ groB 
ist und durch ein Spermatozoon befruchtet werden kann und 
sich dann bis zur Gastrula entwickelt. Die Furchung war 
meist normal und die Larven waren ebenfalls normal, nul' er
hob en sie sich nicht an die Oberfiache des Wassel's wie die 
Larven, die aus befruchteten Eiern entstehen. Sie fielen 
dadurch den Bakterien leichter zum Opfer. 1) 

4. Endlich seien auch noch kurz meine alteren und del' 
Methode nach unvollkommeneren Versuche iiber die kiinstliche 
Parthenogenese an Annelideneiern erwahnt. 1m Jahre 1900 
gelang es mil', schwimmende Larven aus den unbefruchteten 
Eiern von Chatopterus, einer marinen Annelide in Woods Hole, 
dadurch hervorzurufen, daB del' Kaliumgehalt des Seewassers 

1) leh zitiere diese Angaben liber die Polkorperehen, obwohl ich 
den Verdacht nicht unterdrlicken kann, daB es sieh hier urn einen lrrtum 
handelt. 

L 0 e b. Parthenogenese. 12 
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erhoht wurde.1 ) Das war im wesentlichen die Methode, welche 
Mead schon angewendet hatte, urn das Auswerfen der Pol
korperchen in diesem Ei zu veranlassen. lch hatte schon 
beobachtet, daB bei dieser Methode der Entwicklungserregung 
die Eier sich zu schwimmenden Larven entwickeln, ohne daB 
eine Furchung stattfindet. Diese Beobachtung hat F. Lillie 
spater nach der histologischen Seite hin weiter gefiihrt.2) Scott 3) 
und Tre ad well haben dann ahnliche Resultate bei der kiinst
lichen Parthenogenese an anderen Anneliden beobachtet. Es 
handelt sich in allen dies en Versuchen urn unvollkommene 
Methoden der kiinstlichen Parthenogenese. 

Auf Grund der voraufgehenden Versuche an Polynoe bin 
ich geneigt zu glauben, daB eine Weiterfiihrung dieser Versuche 
mit den neueren Methoden zu einem normaleren Typus der 
parthenogenetischen Entwicklung dieser Eier fiihren wiirde. 
Auch mit Saure gelang es mir damals, die Eier von Chatop
terus zur Entwicklung zu veranlassen. 

Fischer und ich haben bei den Eiern von Amphitrite 
kiinstliche Parthenogenese dadurch hervorgerufen, daB wir die
selben in Seewasser brachten, des sen Kalziumgehalt etwas er
hoht war. 4 ) 

Bullot brachte die Eier von Ophelia, einer Annelide der 
kalifornischen Kiiste, dadurch zur Entwicklung, daB er dieselben 
etwa 2 Stunden in hypertonisches Seewasser brachte. Bei diesen 
Eiern trat regelmaBige Furchung ein. 5) 

Diese alteren Versuche seien nur wbgen der Vollstandig
keit hier erwahnt. 

1) L 0 e b, Versuche tiber ktinstliche Parthenogenese bei Anneliden 
(Chatopterus) und die Natur des Befruchtungsprozesses. Am. Journ. of 
Physiol. 4, 423, 1901. (Untersuchungen S. 167.) 

2) F. R. Lillie, Differentiation without Cleavage in the Egg of the 
Annelid Chaetopterus pergamentaceus. Arch. f. Entwicklungsmechanik 
14, 477, 1902. 

3) S cot t, Morphology of the Parthenogenetic Development of 
Amphitrite. Journ. of Experim. Zoolog. 3, 1906. 

4) Loeb und Fischer, Pfltigers Arch. 87, 594, 1901. (Unter
suchungen S. 278.) - M. H. Fischer, Further experiments on Artificial 
Parthenogenesis in Annelids. Am. Journ. of Physiol. 7, 301, 1902. 

5) Bullot, Artificial Parthenogenesis and Regular Segmentation in 
an Annelid (Ophelia). Arch. f. Entwicklungsmechanik 18, 161, 1904. 
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XXI. Versuche an l\IIolluskeneim'n. 

Die Versuehe an Molluskeneiern sind noeh sehr sparlieh. 
1m Jahre 1902 gelang es Kostaneeki, die ersten Furchungs
vorgange (2 bis 4 Zellen) bei den unbefruehteten Eiern einer 
Molluske (Maetra) dadureh hervorzurufen, daB er dieselben 
2 Stunden lang hypertonischem Seewasser aussetzte. 1) 1m 
Jahre 1903 zeigte ieh, daB es maglieh ist, die unbefruehteten 
Eier anderer Mollusken, Lottia gigantea und mehrerer Formen 
von Aemaea, durch Behandlung mit hypertonisehem Seewasser 
zu schwimmenden Larven zu veranlassen. 2 ) Die Methode be
stand im allgemeinen darin, daB solche Eier 2 Stunden lang 
in eine Mischung von 50 cern Seewasser + 10 cern 21/2 n NaCI
gebraeht wurden. Die Zahl der sieh entwiekelnden Larven war 
stets klein (etwa nur 2 bis 5 Prozent der Eier) und ihre Lebens
fahigkeit gering. Sie zerfielen meist naeh 36 bis 48 Stunden. 
Naehdem ieh nun die Rolle der Hydroxylionen bei der Ent
wieklungserregung der Seeigeleier erkannt hatte, lag es nahe, 
zu untersuehen, ob aueh die osmotische Entwieklungserregung 
von Lottia eine Wirkung von zwei Agenzien ist, namlieh der 
Konzentration der Hydroxylionen und der Erhahung des os-

motis'ehen Druekes. Das ist nun der Fall. In je 50 cern .~ 
(neutraler) van't Hoffscher Lasung + 12 cern 21/2 n NaCI 

n 
wurden 0, 0,1, 0,2, 0,4 und 0,8 cern 10 NaHO zugefiigt, und die 

vorher in neutraler Lasung gewaschenen Eier einer Lottia wurden 
in dieser Lasung verteilt (Temperatur 171/ 2

0 0). Naeh P/4' 
21/ 4 , 23/ 4 , 31 / 4 und 33 / 4 Stunden wurde je eine Probe der Eier 
in normales Seewasser iibertragen. Die mit der neutralen hyper
tonisehen Lasung behandelten Eier enhviekelten sieh nieht, und 
das gleiehe war der Fall fiir die Eier, die mit 0,1 cern NaHO 
behandelt waren. Von den Eiern, welehe in den Lasungen mit 
mehr NaHO behandelt waren, entwiekelten sieh eine gewisse 

1) Kostanecki, Zytologische Studien an kiinstlich. parthenogene
tisch sich entwickelnden Eiern von Mactra. Arch. f. mikroskop. Anat. 
u. Entwicklungsgesch. 64, 1904. 

2) Loeb, University of California Publications 1, 1903. (Unter
suchungen iiber kiinstliche Parthenogenese S. 283). 

12* 
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Zahl zu Larven, die je nach der Alkalinitat der Lasung und 
der Zeitdauer des Verweilens der Eier in der Lasung verschieden 
war. Die Eier, welche 21/4 Stunden in der hypertonischen 
Lasung mit 0,8 und 23/4 Stunden in der Lasung mit 0,4 NaHO 
gewesen waren, entwickelten sich praktisch alie zu Larven. 1) 

Man sieht also, daB auch bei den Eiern von Lottia wie 
bei den Seeigeleiern und den Eiern von Polynoe die hyper
tonische Lasung im allgemeinen nur dann wirksam ist, wenn ihre 
Konzentration der Hydroxylionen eine gewisse Grenze, namlich 
10-6 iibersteigt! Es ist ferner auch klar, daB, wenn die 
Konzentration der HO-Ionen in der hypertonischen Lasung 
haher ist als im Seewasser, die Zahl der sich bildenden Larven 

.auch zunimmt. Es fiel aber hier, wie bei den Versuchen mit 
Seeigeleiern, auf, daB die zur Hervorrufung der Larven optimale 
Konzentration der Hydroxylionen bei den Eiern verschiedener 
Weibchen sehr groBen Schwankungen unterliegt. . 

Der zweite Umstand, der bei diesen Versuchen ebenfalls 
auffiel, war die Bedeutung des Sauerstoffs. In flachen (aber 
gegen Verdunstung des Seewassers geschiitzten) Schalen, in denen 
die Eier nahe der Oberflache des Wassers liegen, ist die Zahl 
der sich entwickelnden Eier erheblich groBer als in GefaBen, 
in denen die Eier mit einer hohen Schicht Seewasser bedeckt sind. 

Endlich ist noch von Interesse, daB bei dieser Form keine 
sichtbare Membranbildung stattfindet. In dieser Hinsicht ver
halten sich . die Eier verschieden von den Eiern, von denen 
bisher die Rede gewesen ist. 

Die Versuche, die Wirkung des Alkali und der ErhOhung 
des osmotischen Druckes zeitlich zu trennen, wie das beim See
igel und bei Polynoe' moglich ist, sind bis jetzt bei Lottia noch 
nicht gelungen. Auch Behandlung der Eier mit Alkali allein 
fiihrte nicht zur Entwicklung. 

Neuerdings hat Kostanecki die Beobachtung veroffentlicht, 
daB die Eier sich ohne Furchung zu Larven entwickeln. 2) Ich 
kann aus eigener Beobachtung diese Angabe bestatigen. 

') L 0 e b, nber die allgemeinen Methoden der kiinstlichen Partheno
genese 1. c. 

2) K 0 s t ane cki, Zur Morphologie der kiinstlich parthenogenetischen 
Entwicklung bei Mactra. Arch. f. mikroskop. Anat. u. Entwicklungsgesch. 
72, 327, 1908. 
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XXII. Dber die Beziehungen zwischen der Losung 
des Chorions und der Entwicklungserregung 

des Eies. 
Wir haben schon bei der Besprechung der Wirkung der 

Saure auf das Seeigelei darauf hingewiesen. daB das dem 
Seeigelei aufgelagerte Chorion (d. h. die aus dem Eierstock 
stammende membranartige Ablagerung auf der Oberflache des 
Eies, s. Fig. 34:) durch Saure zur Quellung und Losung gebracht 
wird; und wir haben ebenfalls auf die Moglichkeit hingewiesen, 
daB die Saure in ahnlicher Weise einen Stoff des Zytoplasmas 
modifiziert und auf diese Weise die Membranbildung veranlaHt. 
lch will nun hier kurz zeigen, daB anscheinend alle die Stoffe, 
welche kiinstliche Parthenogenese bei einer Form bedingen, 
auch bei den Eiern dieser Form das Chorion aufzulOsen im
stande sind. 

Das schlagendste Beispiel in dieser Hinsicht sind vielleicht 
die Eier von Polynoe. Das Chorion derselben wird durch Alkalien, 
aber nicht durch Sauren gelost. Es ist mir nun bis jetzt nicht 
gelungen, die Eier dieser Form durch Sauren zur Entwicklung 
zu bringen, wahrend diese Entwicklungserregung mit Alkalien 
leicht und prompt gelingt. 

Am besten eignet sich das Ei der Molluske Lottia gigantea 
fiir Untersuchungen iiber das Chorion, weil dasselbe selbst nach 
tagelangem Liegen in Seewasser nicht quillt und nicht ver
fliissigt wird. Solange das Chorion bei dieser Form nicht 
gequollen ist, kann kein Spermatozoon an das Zytoplasma des 
Eies gelangen, und das letztere kann nicht befruchtet werden. 
Man kann aber das Chorion dieses Eies zur Quellung und 
Losung bringen, wenn man dem Seewasser etwas NaHO zu
setzt, z. B. 1,0 ccm zu 50 ccm Seewasser. Bei 15° C wird das 
Chorion in etwa 4: bis 6 Stunden in dieser Mischung beseitigt. 

Wir haben nun schon bei den Versuchen iiber die Ent
wicklungserregung des Seeigeleies durch Alkali gesehen, daB 
die Alkaliwirkung nur bei der Gegenwart von freiem Sauerstoff 
stattfindet. Es lieB sich auch zeigen, daB freier Sauerstoff fiir 
die Auflosung des Chorions durch Alkali notig ist. Brachte 
man namlich die Eier von Lottia 4: bis 6 Stunden lang in 
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. n 
alkahsches Seewasser (50 ccm Seewasser + 1,0 ccm 10 NaHO), 

aus dem man den Sauerstoff durch einen Strom von sehr sorg
fiiJtig gereinigtem Wasserstoff vertrieben hatte, so wurde das 
Chorion nicht gelost. Brachte man solche Eier aber hinterher 
in sauerstoffhaltiges alkalisches See wasser, so wurde das Chorion 
gelost und die Eier konnten mit Samen be£ruchtet werden. 
Zusatz von KCN zu dem hyperalkalischen Seewasser hemmte 
ebenfalls die Verfllissigung des Chorions. 1) 

Von ganz besonderem Interesse war aber die Frage, ob 
auch hypertonisches Seewasser das Chorion von Lottia zum 
Quellen und zur Auflosung bringt. Wir haben ja gesehen, daB 
hypertonisches Seewasser die Entwicklung des unbefruchteten 
Seeigeleies und des Eies von Lottia veranlassen kann. Es 
findet dabei eine Entwicklungserregung ohne Membranbildung 
statt. Diese Entwicklungserregung setzt sich aus zwei Faktoren 
zusammen: der Wirkung der HO-Ionen und der Erhohung des 
osmotischen Druckes des Seewassers. Vielleicht dient die hyper
tonische Losung u. a. dazu, die EmpfindJichkeit des Eies flir 
die Hydroxylionen zu erhohen. Da keine Membranbildung 
stattfindet, so nehmen wir an, daB zwar dieselbe oberflachliche 
Anderung des Eies wie bei der Membranbildung, jedoch nicht 
in demselben MaBe, stattfindet. Die Versuche ergaben nun, 
daB hypertonisches See wasser das Chorion der Eier von Lottia 
zum Quellen und zur Auflosung bringt. Die hypertonische 
Losung wirkt also in dem Sinne, als ob sie die Wirksamkeit 
der Hydroxylionen des Seewassers verstarkte. 

Endlich konnte ich mich auch liberzeugen, daB auch das 
Benzol das Chorion der Eier von Lottia rasch lost. 

Es ist mir nicht gelungen, die klinstliche Parthenogenese 
bei den Eiern yon Lottia durch Sauren anzuregen; ebensowenig 
gelingt es aber auch, das Chorion bei den Eiern dieser Tiere 
durch Saure zum Quellen und zur Auflosung zu bringen. 

Man darf unter diesen Umstanden wohl daran denken, daB 
der Membranbildung die Losung eines Stoffes im Zytoplasma 
zugrunde liegt, der chemisch sich ahnlich verhalt, wie ein im 
Chorion desselben Eies enthaltener Stoff. 

1) Loeb, Untersuchungen S. 369. 
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XXIII. Dber die Entwicklungsfahigkeit der 
parthenogenetischen Eier. 

Das Beispiel der Tiere, die sich wie die BlatWiuse, gewisse 
Krustazeen, oder gewisse Schmetterlinge, viele Generationen hin
durch parthenogenetisch fortpfianzen, HiBt keinen Zweifel dariiber, 
daB parthenogenetische Larven in gewissen Formen ebenso lebens
fahig sind, wie die durch Samenbefruchtung entstandenen. Ein 
besonders deutliches Beispiel liefern auch die Bienen und ge
selligen Wespen, bei denen die stets parthenogenetisch ent
standenen Mannchen ebenfalls den Weibchen an Entwicklungs
fahigkeit nicht nachstehen. Bei den Seidenspinnern scheint aber 
bereits ein Unterschied zu bestehen. Nur die Sommereier scheinen 
sich parthenogenetisch zu entwickeln, und auch bei diesen 
scheinen die sich entwickelnden Larven nur allsnahmsweise ihre 
volle Reife zu erreichen. N ach allem, was wir bisher besprochen 
haben, darf man vielleicht schlieBen, daB bei den Bieneneiern 
und den Eiern der Aphiden die im Ei gebildeten Stoffe aus
reichen, die Entwicklung in die richtigen Bahnen zu lenken, 
wahrend bei den Eiern der Seidenspinner noch eine zweite 
Variable im Spiel ist, die einstweilen ebenfalls unbekannt ist; 
bei einzelnen Eiern mag der Zufall diese Variable in der richtigen 
GroBenordnung treffen, und dann kann eine normale Entwick
lung stattfinden, sonst nicht. 

Was nun die kunstliche Parthenogenese betrifft, so haben 
wir gesehen, daB bei der richtigen Methode - Membranbildung 
durch eine Fettsaure, Nachbehandlung mit hypertonischem See
wasser, oder mit Hemmung der Entwicklung - bei Seeigeleiern 
eine normale Furchung und Entwicklung moglich ist. Es ist 
ein leichtes, aIle Eier mit dieser Methode zur Entwicklung zu 
bringen. Bei der Nachbehandlung mit hypertonischem See
wasser ist d.ie erste Furchung nicht immer vollkommen. Das 
liegt wohl daran, daB die Zeit, wahrend welcher die Eier in 
der hypertonischen Losung bleiben mussen, anscheinend auch 
individuell schwankt, und daB die geringste Oberschreitung der 
richtigen Expositionsdauer abnorme Furchungsvorgange hervor
ruft. Diese Abnormitaten haben ihren Grund vielleicht darin, 
daB bei den mit Saure vorbehandelten membranbesitzenden Eiern 
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eine ganz kurze Dberschreitung der Expositionsdauer multiple 
Astropharenbildung oder abnorme Protoplasmabewegungen im 
Ei veranlaBt, wodurch eine abnorme Verteilung der Chromosomen 
bedingt wird. Vielleicht aueh ist die Diffusion von Sauerstoff 
in die einzelnen Eier etwas verschieden, und das bedingt die 
beobachteten individuellen Variationen. Man verfahrt so, daB 
man in Intervallen von 2 bis 4 Minuten einige Eier aus der 
hypertonischen Losung in normales Seewasser zuriiekbringt. Auf 
diese Weise wird man in den Portionen, die rechtzeitig aus der 
hypertonischen Losung genommen werden, eine Reihe sieh normal 
furchender und normal entwickelnder Eier tinden, deren Zahl 
schwankt und manchmal sehr groB sein kann. 

Solche Eier entwickeln sich zu normalen Pluteen, die an 
der Oberflache des Seewassers sehwimmen. Sie leben ebenso 
lange wie die Pluteen, welche aus unbefruchteten Eiern geziichtet 
werden. In beiden Fallen verhungern die Larven im Labo
ratorium, wenn man nicht besondere Fiitterungsversuche macht. 
Der Hungertod tritt bei den chemisch zur Entwicklung ge
brachten Larven nicht friiher ein, als bei den durch Samen
befruchtung geziichteten. 

Nimmt man sich die Miihe, die Larven in Seewasser zu 
ziichten, das Diatomeen und Algen enthalt, so kann man sie 
langer am Leben erhalten. Wir haben auf diese Weise die 
parthenogenetischen Larven des Seeigels 6 W ochen lang am 
Leben erhalten. Delage hat sich viele Miihe gegeben, die 
parthenogenetischen Larven des Seeigels zu ziichten. Es ist ihm 
neuerdings gelungen, zwei Larven bis iiber die Metamorphose 
hin aufzuziiehten. Diese Larven hatten am 26. August 1908 
die AmbulakralfiiBe gebildet und krochen am Glase entlang. 
Sie waren iiber 1 mm groB.1) Damit ist denn wohl der letzte 
Grund genommen, an der Lebensfahigkeit der dureh ehemische 
Befruchtung erzielten Larven zu zweifeln. Nach einer neueren 
Mitteilung von Delage sind diese Larven anfangs 1909 ge
storben. Das eine der Tiere war ein Mannchen und hatte 
Spermatozoen. 2) 

1) Delage, Compt. rend. de l'Academie des Sciences 144,452, 1907. 
2) Delage, ibid. 148, 453, 1909. 
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XXIV. Dber die Hervorrufung der Membran
bildung beim Seeigelei mit artfremdem Blute, 

insbesondere dem Blute von Saugetieren. 

Ich habe mich vielfach bemiiht, aus dem Samen einen 
Stoff zu isolieren, welcher die Membranbildung beim Seeigelei 
hervorrufen konnte. Das ist mir nun bis jetzt nicht ge
lungen, wohl aber ist es mir gelungen, zu zeigen, daB ein 
solcher Stoff im Blute und in den Korperfliissigkeiten vieler Tiere 
vorhanden ist, welche im natiirlichen System weit yom Seeigel 
getrennt sind.1 ) 

Ich hatte mir lange vorgenommen, den Versuch zu machen, 
Eier durch Korpersafte, insbesondere durch Blutserum, zu be
fruchten. Es ist ja kein Grund vorhanden, warum die fiir die 
Entwicklungserregung geeigneten Stoffe nur im Samen vorhanden 
sein sollen. Die ganze Bedeutung des Samens konnte ja dadurch 
verstandlich werden, daB die befruchtenden Stoffe relativ unlos
lich in dem Seewasser oder den Korpersaften sind und deshalb 
nur dann in das Ei gelangen konnen, wenn ein Motor - wie 
er in der Zilientatigkeit des Spermatozoons gegeben ist - diese 
Stoffe ins Ei befordert. In dem FaIle war aber zu erwarten, 
daB gelegentlich die befruchtende Substanz in einer etwas los
licheren Form auftritt. Diese Vermutung envies sich auch als 
korrekt. Nach langerem Herumprobieren gelang es mil' zuerst, 
mit dem Blutserum von gewissen Wiirmern, namlich den 
Gephyreen, die Membranbildung bei unbefruchteten Seeigel
eiern hervorzurufen und diese Eier zur Entwicklung anzuregen. 

"Wenn man einen Einschnitt in den Korper einer Sipun
kulide macht - Dendrostoma wurde meist in unseren Ver
suchen benuzt -, so erhalt man die Fliissigkeit del' Korper
hohle eines solchen Tieres. Diese Fliissigkeit enthiUt zahlreiche 

1) L 0 e b, Ober die Hervorrufung der Membranbildung beim Seeigelei 
durch das Blut gewisser Wiirmer (Sipunculiden). Pfiiigers Arch. 118, 
36, 1907. - Ober die Hervorrufung der Membranbildung und Entwick
lung beim Seeigelei durch das Blutserum des Kaninchens. Pfiiigers 
Arch. 122, 196, 1908. - Weitere Versuche iiber die Entwicklungs
erregung des Seeigeleies durch das Blutserum von Siiugetieren. Pfliigers 
Arch. 124, 37, 1908. 
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Blutkorperchen und die Geschlechtszellen, Samen oder Eier. 
Fiir unsere Versuche wurde meist nur der Korperinhalt weib
licher Wiirmer benutzt. Gewohnlich wurde je 1 ccm dieser 
Fliissigkeit mit etwa 50-200 ccm Seewasser verdiinnt. Die 
Losung wurde dann durch Zentrifugieren vollig geklart und nur 
das von festen, geformten Bestandteilen freie, vollig wasser
klare Serum wurde zu den Versuchen benuzt. Wenn man nun 
unbefruchtete Eier eines Weibchens mit etwa 3 ccm Seewasser 
in ein Uhrschalchen brachte und 1 bis 4 Tropfen dieser ver
diinnten Idaren Korperhohlenfliissigkeit von Dendrostoma zu
setzte, so bildete ein gewisser Prozentsatz der Eier die typische 
Befruchtungsmembran. Beobachtete man nun solche Eier, so 
fand man, daB sie etwa 2 bis 3 Stunden nach der Membran
bildung eine normale Kernspindel bildeten und daB ein Teil 
derselben sich vollig regelmaBig in zwei Zellen furchte. Bei 
der Mehrzahl trat jedoch zunachst keine Furchung ein,· sondern 
sie zerfielen spater in mehrere Zellen auf einmal. Man fand 
sehr haufig gut aussehende Acht- oder Sechzehnzellenstadien, 
und ich erwartete anfangs, daB die Eier sich zu Larven ent
wickeln wiirden. Das war jedoch, mit wenigen Ausnahmen, 
nicht der Fall. Am zweiten Tage zerfielen die Eier meistens. 
Einige wenige lebten etwas langer, aber sie entwickelten sich 
nicht zu Blastulen. 

Bringt man aber solche Eier unmittelbar nach der Mem
branbildung in hypertonisches Seewasser (50 cern Seewasser + 
8 ccm 21/2 norm. NaCl) und HiBt man sie' in dieser Losung 
30 bis 60 1VIinuten, so entwickeln sich aUe oder die meisten 
Eier zu Larven. Wahlt man die Expositionsdauer gerade 
richtig, so furchen und entwickeln sich die Eier vollig normal 
zu Pluteen. Exponiert man sie zu kurze Zeit, so bleibt die 
hypertonische Losung wirkungslos. 

Aber nicht die Eier jedes Seeigels bildeten bei Zusatz von 
Dendrostomaserum eine Membran, sondern nur die Eier von 
etwa 20 0/ 0 der Weibchen reagierten in dieser Weise. 

Es war nun notig, die Natur des wirksamen Stoffes etwas 
naher zu bestimmen. Wenn man die wirksame Losung des 
Dendrostomablutes auf seine Reaktion untersucht, so findet 
man, daB es mit Neutralrot genau wie normales Seewasser 
reagiert. Das schlieBt den Gedanken aus, daB es sich hier urn 
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eine Membranbildung durch eine niedere Fettsaure (oder eine 
andere Saure) handeln konnte. Denn bei der Hervorrufung 
der Membranbildung durch eine niedere Fettsaure muE man 

n 
ca. 3 cern 10 Saure zu ungefahr 50 cern Seewasser zusetzen, wo-

durch das letztere stark sauer wird. Ferner darf das Ei in 
einer solchen sauren Losung nicht mehr als 11/2 bis 21/2 Minuten 
(bei 15° C) verweilen, weil sonst keine Membran gebildet wird, 
und drittens bildet sich in diesem Falle die Membran nicht in 
dem sauren Seewasser, sondern erst nach der Dbertragung der 
Eier in normales (d. h. schwach alkalisches) Seewasser. Bei 
der Behandlung der Eier mit dem verdlinnten Sipunkuliden
blut aber findet die Membranbildung in der Gegenwart dieses 
Blutes statt. 

Es handelt sich aber auch wahrscheinlich nicht urn einen 
der Kohlenwasserstoffe, wie Benzol, Toluol oder Amylen, mit 
denen Herbst bzw. ich selbst die eine Membranbildung hervor
gerufen haben, auch nicht urn Chloroform, mit dem Hertwig 
die Membranbildung gelungen ist. Denn alle diese fettlosenden 
Stoffe fiihren nicht nur zur Membranbildung, sondern auch 
zur Zytolyse des Eies, wenn man es nicht so£ort nach der 
Membranbildung aus der Losung entfernt. Das Sipunkuliden
serum fiihrt aber in del' zul' Auslosung del' Membranbildung 
notigen Konzentration nieht zur Zytolyse des Eies. 

Die Frage naeh dem Grade der Hitzebestandigkeit des 
wirksamen Bestandteils des Sipunkulidenserums wurde in Er
wagung gezogen. Schon urn dem Verdaeht einer Ansteekung 
durch lebende Spermatozoen zu entgehen, war es notig, das Sipun
kulidenserum in diesen Versuehen auf 50° bis 60° C zu erwarmen. 
Langeres Erwarmen auf 60° C sehwaeht die Wirksamkeit des 
Serums nicht ab, ebensowenig geschah das beim Erwarmen auf 
70° oder 80° C. Fliiehtiges Erhitzen des Serums bis zur Siede
temperatur reduzierte die Wirksamkeit des Serums in einem 
Falle auf 1!:l seiner ursprlinglichen Wirksamkei t. Langeres 
Sieden (2 bis 3 Minuten) hob in allen bis jetzt beobachteten 
Fallen die Wirksamkeit vollig auf. 

Selbst wenn das Blut liber 1 Stunde lang auf 63 ° C er
warmt wurde, bliBte es niehts von seiner Wirksamkeit ein. 

Ieh versuchte das Blut von versehiedenen anderen Kalt-



188 Uber die Hervorrufung der Membranbildung beim Seeigelei usw. 

blutern, aber bis jetzt ohne sicheren Erfolg, namlich Krote 
(Bufo columbiensis), einem Knochenfisch (Sebastodes mystinus), 
einer Krabbe (Cancer antenuarius), Aplysia und einer Anne
lide, Lumbriconereis. Geringen Erfolg hatte ich mit dem 
Blut einer anderen Annelide, namlich Bispira polymorpha. lch 
vermute aber, daB eine Fortsetzung dieser Versuche dennoch 
zu positiven Resultaten fiihren wird. 

Dagegen gelang es mir, die Membranbildung beim Seeigelei 
durch das Blut von Saugetieren, namlich von Kaninchen, 
Schweinen und dem Rinde hervorzurufen. Das Serum wurde 
mittels Zusatz von einer 21/2 n NaCl-Losung mit dem See
wasser isosmotisch gemacht (zu je 61/ 2 ccm Serum wurde 1 ccm 
21/2 n NaCl-Losung zugefiigt). 

Wie bei den Versuchen mit dem Blut von Dendrostoma, 
so wurde auch mit dem von Warmbliitern die Beobachtung 
gemacht, daB es nicht auf die Eier eines jeden Seeigelweibchens 
einwirkt, sondern nur auf die Eier von etwa 10% der 
Weibchen. lch bin geneigt, das auf Variationen der Durch
gangigkeit del' Eiel' bei vel'schiedenen Weibchen zuriickzu
fiihren. Damit das Blut imstande ist, die Membranbildung 
hervorzurufen, muLl der wirksame Bestandteil desselben im
stande sein:, ins Ei einzudringen. Den hierzu notigen Grad 
der Durchgangigkeit besitzen offenbar nicht die Eier aller 
Weibchen, sondern nur die eines gewissen Prozentsatzes der
selben. Das Blut der Saugetiere ist nun weniger wirksam als 
das Blut von Dendrostoma. Wahrend das letztere noch in 100- ja 
1000 facher Verdunnung die Membranbildung hervorruft, wirkt 
das erstere nur bei 2- bis 10 facher Verdiinnung. Die Versuche 
gelingen am besten, wenn die Eier frisch aus dem Ovarium 
genommen sind. 

Es war mir darum zu tun, Mittel zu finden, die Wirksam
keit des Saugetierserums zu erhohen. lch versuchte zunachst 
die Erwarmung in der Hoffnung, dadurch die Durchgangigkeit 
des Eies fur Serum zu erhohen. In den Versuchen wurden 
die Eier eines Weibchens gewahlt, von denen etwa 3 ° / ° bei 
Zimmertemperatur mit Rinderserum Membranen bildeten. 

Die Eier dieses Weibrhens wurden in ein Becherglas mit 
Seewasser gebracht, in ein zweites Becherglas wurde das Rinder
serum gebracht, und beide BechergHiser wurden in einem 
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Wasserbade langsam erwarmt. Bei bestimmten Temperaturen 
wurde je 1/2 ccm Seewasser mit Eiern und 1/2 ccm Serum in 
ein Uhrschalchen gebracht und gemischt, und dann wurde der 
Prozentsatz der Eier, welche eine Befruchtungsmembran bildeten, 
festgestellt. Die folgende Tabelle gibt das Resultat eines der
artigen Versuches, welche iibrigens aIle gleich verliefen. 

Prozentsatz der Eier, welche 
Temperatur 

15° C 
28° C 
30° C 
31 ° C 
32° C 
34° C 
36° C 
37° C 

Membranen bildeten 
3% 

3° /0 
5% 

70% 

100% 
100% 

10
/ ° 

0% 
Wie man sieht, trat bei der Erwarmung der Eier auf 

31 0 eine plOtzliche Zunahme in der Zahl der Membranbildungen 
ein. Bei 36 0 horte diese Wirkung wieder auf, weil eine Modi
fikation des Membranbildungsprozesses eintrat. Es traten nam
lich helle Tropfchen aus dem Ei aus, deren OberfHichenlamelle 
aber nicht zu einer einheitlichen Befruehtungsmembran zu
sammenfloB. Die Membranbildung trat erst ein, als die Eier 
wieder abgekiihIt waren. Die bloBe Erwarmung auf 32 ° ohne 
Zusatz von Serum fiihrte nieht zu der Mebranbildung. Eine 
Erwarmung der Eier von Strongylocentrotus purpuratus auf 31 ° 
oder dariiber vernichtet ihre Entwieklungsfahigkeit. 

leh fand aber eine andere Methode, die Wirksamkeit des 
Blutserums zu erhohen, bei der die Entwicklungsfahigkeit der 
Eier nieht verringert wurde, namlieh dureh Zusatz einer 
m 

-2- SrCl2-Losung zum Serum. 

Um die fordernde Wirkung von Strontium zu zeigen, muB 
man Eier wahlen, welehe nur einen geringen Grad der Emp
findliehkeit gegen Serum zeigen. Die folgende TabeIle gibt 
eine Vorstellung von dem EinfluB von Strontium auf die Zahl 
der Eier, welehe durch Serum zur Entwieklung veranlaBt 
werden konnen. Jeder Versuch ist an den Eiern eines anderen 
Weibehens angestellt. 
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1. 

2. 

Natur der Losung 

Prozentsatz der Eier, 
welche Mernbranen 

bildeten 

{2 cern Seewasser + 1 Trop£en Rinderserum 5° /0 
2 cern SrCl2 + 1 Trop£en Rinderserum 80% 

{ 2 cern Seewasser + 3 Trop£en Rinderserum 0°/ ° 
2 cern SrCl2 + 3 Trop£en Rinderserum 80% 

3 f 1 cern Seewasser + 3 cern Rinderserum 14% 
. II cern SrC12 + 1 cern Rinderserum 33° /0 

4. 
{ 1 cern See wasser + 1 cern Rinderserum 5% 

1 cern SrCl2 + 1 cern Rinderserum 26% 

5. {1 cern Seewasser + 1 cern Rinderserum 8% 
1 cern SrCl2 + 1 cern Rinderserum 50% 

6. {1 cern Seewasser + 1 cern Schwcineserum 5% 
1 cern SrCl2 + 1 cern Schweineserum 80 % 

7. {1 cern Seewasser -+ 1 cern Schweineserum 5% 
1 cern SrCl2 + 1 cern Schweineserum 40% 

8. {2 cern Seewasser + 2 cern Kaninchenserum 0% 
2 cern SrCl2 + 2 cern Kaninchenserum 50% 

In allen dies en Versuchen wurde eine 3/8 grammolekulare 
Losung von SrCl2 benutzt. Es schien das Resultat zu ver
bessern, wenn man der Mischung von Serum und SrCl2 etwa 
6 Tropfen Seewasser zusetzte. Der Zusatz von BaCl2 wirkt 
ahnlich wie der von SrClz. Wegen des starken Niederschlags 
von BaSO 4' der sich in diesem Fane bildet, ist aber das Ar
beiten mit Barium unangenehm, und ich habe deshalb nicht 
so viele Versuche mit Barium angestellt. 

Merkwiirdigerweise haben Mg und Ca keine fOrdernde, 
sondern eher eine hemmende Wirkung auf die Hervorrufung 
der Membranbildung durch Saugetierblut. 

Die Wirksamkeit des Blutes von Dendrostoma wurde aber 
durch den Zusatz von Sr nicht vermehrt. 

Die Versuche, die Substanz im Serum, welche die Mem
branbildung verursaeht, zu isolieren, sind bis jetzt nieht weit 
gediehen. Es zeigte sich, daB diese Substanz relativ hitze
bestandig ist. 

Rinderserum wurde langsam im Wasserbade erhitzt, und 
bei verschiedenen Temperaturen wurde 1/2 cern Serum heraus-
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genommen und in ein Uhrschalchen gebracht. Nach del' Ab
kiihlung wurde 1/2 cern See wasser zugesetzt, und in die Mischung 
wurde 1 Tropfen Eier gebracht. Es stellte sich .heraus, daB 
Erhitzen des Serums bis auf 73° seine Wirksamkeit nicht ab
schwacht. Als MaB del' Wirksamkeit des Serums diente del' 
Prozentsatz del' Eier, welche Membranen in del' Losung 
bildeten. Bei 73 ° trat Gerinnung des Serums ein. Erhitzte 
man das geronnene Serum bis auf 100°, so hatte del' aus 
dem Serum ausgepreBte helle Saft keine Wirkung mehr auf 
die Eier. 

Auch Faulnis schien die Wirksamkeit des Serums nicht 
aufzuheben. Viermaliges Ausschiitteln des Rinderserums mit 
Ather verringert seine Wirksamkeit nicht. Da Ather Membran
bildung und Zytolyse hervorruft, so muB man bei diesen Ver
suchen mit Vorsicht verfahren und das Serum erst benutzen, 
nachdem aller Ather ausgetrieben ist. 

Fiigt man eine groBere Menge Azeton zum Rinderserum, 
so erhalt man einen voluminiisen Niederschlag, del' nach dem 
Trocknen zu einer braunen Kruste erhartet. Diese Substanz ist 
nahezu unlOslich im Seewasser. Diesel' getrocknete Azeton
niederschlag wurde in del' Reibschale mit Seewasser zerrieben, 
es wurde filtriert, und das Filtrat wurde auf seine Wirksam
keit gepriift. Es zeigte sich, daB das Filtrat auBerst wirksam 
ist. Die Eier verschiedener Weibchen wurden in diesem Filtrat 
behandelt, und die Membranbildung trat nul' bei den Eiern 
solcher Weibchen ein, die sich auch dem natiirlichen Serum 
gegeniiber empfindlich erwiesen. 

Die Eier, bei denen man eine Membranbildung mit dem 
Serum von Warmbliitern hervorgerufen hat, benehmen sich ge
rade so wie die Eier, bei denen man die Membranbildung 
mittels Buttersaure hervorruft. 

Bleiben die Eier, die durch Serumbehandlung eine Mem
bran gebildet haben, in normalem Seewasser, so fangen sie an, 
sich zu furchen, gehen abel' bald zugrunde. Bringt man sie 
abel' nach del' Membranbildung auf 30 bis 60 Minuten in 
hypertonisches Seewasser (50 cern Seewasser + 8 cern 21/2 m 
NaCl) , so entwickeln sie sich zu normalen Larven. Bei den 
Eiern von S. franciscanus ist die Expositionsdauer in hyper
tonischem See wasser noch viel geringer, namlich etwa 10 bis 
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30 Minuten. Wir haben schon gesehen, daB man die Eier von 
S. purpuratus mittels Blutserum auch ohne Membranbildung 
und ohne Behandlung mit hypertonischem Seewasser direkt zur 
Entwicklung veranlassen kann. 

Wir wollen nun die Frage aufwerfen: Welche Beziehung 
besteht zwischen der Membranbildung durch Blutserum und 
durch zytolytische Stoffe 1 Ich vermute, daB das artfremde 
Blut als zytolytisches Agens wirkt. Wir wissen, daB artfremdes 
Serum hamolytische Eigenschaften hat. Es ist moglich, daB 
diese Eigenschaft des artfremden Serums die Bildung der Be
fruchtungsmembran bedingt. Diese Annahme stoBt auf die 
Schwierigkeit, daB das Rinderserum bei kurzer Einwirkung 
keine Zytolyse des Eies bedingt. Diese Schwierigkeit wird aber 
vielleicht dadurch beseitigt, daB die Bildung der Membran das 
weitere Eindringen von Serum in das Ei und damit die Zyto
lyse verzogert. Wir sahen ja, daB die Membran fiir die 
Kolloide des Serums undurchgangig ist. Ich habe aber gefun
den, daB bei langerer Einwirkung schon eine geringe Menge 
Serum die Eier totet. Schon der Zusatz von 2 bis 4 Tropfen 
von Serum zu 50 ccm Seewasser totet die Eier nach 60 Stunden. 
Es ist aber nicht ausgeschlossen, daB Bakterien hierfiir zum 
Teil oder ausschlieBlich verantwortlich sind. 

XXV. Versuche tiber die Entwicklungserregung 
von Eiern durch Samenextrakt. 

Es sind in der Tat einige Ansatze gemacht worden, die 
Entwicklting von Seeigeleiern durch Samenextrakt hervorzu
rufen. Es unterliegt keinem Zweifel, daB diese Versuche mit 
der Zeit gelingen werden. Was aber bisher in dieser Richtung 
iiber angebliche Erfolge berichtet worden ist, halt der Kritik 
nicht stand. 

1m Jahre 1899 veroffentlichte Pieri eine Notiz, daB es 
ihm gelungen sei, aus dem Hoden des Seeigels, durch bioBes 
Schiitteln desselben mit Seewasser (!), einen Stoff zu extra-
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hieren, der die Eier des Seeigels befruchtete.1) Das Seewasser, 
das die Spermatozoen enthielt, wurde nach dem Schiitteln 
filtriert, und das Filtrat wurde zu den Eiern zugesetzt. Die 
Eier entwickelten sich! Wie der Autor selbst zugesteht und 
wie jeder weiB, gehen Spermatozoen durch Filtrierpapier, und 
man versteht nicht recht, worauf der Autor seine Behauptung 
stiitzt, daB es sich hier um eine Befruchtung durch den Samen
extrakt und nicht durch lebenden Samen handelte: Kontroll
versuche hat er nicht angestellt. Einen besseren Ansatz zur 
Losung des Problems machte Winkler. 2) Winkler bemerkt 
selbst, daB seine Arbeit nicht iiber das Stadium der Vorver
suche hinausgekommen ist. Seine Versuehe bestanden darin, 
daB er die Spermatozoen von zwei Seeigelarten, Sphaereehinus 
und Arbaeia, in Neapel eine halbe Stunde lang in destilliertes 
Wasser braehte. Das Filtrat war imstande, die ersten Furehun
gen des Seeigeleies zu veranlassen. Wie man aber sehen wird, 
arbeitete Winkler nieht mit unverandertem Seewasser, und es 
ist moglich, daB die Anderung des Seewassers die Ursache der 
von Winkler beobaehteten Furchung war und nieht die angeb
lichen Extraktivstofie aus dem Samen. "Wurden die Sperma
tozoen einfaeh in Meerwasser durch Erhitzen auf 50° bis 60° C 
abgetotet und die Eier in die abgekiihlte Fliissigkeit gebracht, 
so erfolgte niehts. Wurden sie aber in destilliertes Wasser 
aufgenommen und etwa eine halbe Stunde lang unter ofterem 
Durehsehiitteln darin gelassen, so ergab sieh, daB die Fliissig
keit jetzt wirksam war. Natiirlich wandte ieh sie nicht sO 
direkt an, sondern filtrierte erst 5 bis 6 mal durch ein dreifaehes 
Papierfilter und £iigte dann so viel des Riiekstandes von ein
gedampftem Meerwasser hinzu, daB die Konzentration der des 
normalen Seewassers (ca. 4%) gleieh war. In dieses Wasser 
gebracht, zeigten die unbefruehteten Eier sowohl von Sphae
rechinus als von Arbaeia -- jedes natiirlieh nur im Sperma
extrakte der eigenen Art - Furehungserseheinungen. Ieh 

1) J. B. Pieri, Un nouveau fArment soluble: L'ovulase. Arch. de 
Zool. experiment. 1899, XXIX. 

2) H. ·Winkler, Dber die Furchung unbefruchteter Eier unter der 
Einwirkung von Extraktivstofien aus dem Sperma. Nachrichten der 
Ges. d. Wissensch. zu Giittingen 1900, 187. 

L 0 e b, Parthenogenese. 13 
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moehte aber gleieh bemerken, daB keineswegs alle Eier rea
gierten, sondern ein nieht sehr groBer Teil; mehrfaeh kam es 
aueh vor, daB mit ein und derselben Spermafliissigkeit Eier 
des einen lndividuums reagierten, die von einem anderen nieht. 
Ferner ging die Furehung im besten Falle zum Viererstadium 
regelmaBig vor sich, dann wurde sie ganz abnorm und die 
vielen ungleieh groBen Befruchtungskugeln glitten, wohl in
folge der natiirlich fehlenden Dottermembran, auseinander. 
Die Geschwindigkeit der Furchung war bei den so be
handelten Eiern eine betraehtlieh geringere, als bei normal be
fruehteten. " 

Es liegt mir fern, die Bemiihungen Winklers kritisieren 
zu wollen; sie sind sieher ein Sehritt auf dem reehten Wege, 
aber man muB doeh wohl darauf hinweisen, daB seine Ver
suche nieht ganz einwandsfrei waren. Erstens war sein See
wasser dadurch viel alkalischer gemaeht als das normale, daB 
er es erst abdampfte, wodurch er die CO2 austrieb und die Bi
karbonate in Karbonate verwandelte. Nachher brachte er das 
Seewasser dadurch wieder auf das normale Volumen, daB er 
destilliertes Wasser zufiigte. Die so bedingte Alkalinitatserhohung 
allein fiihrt, wie ich schon vor Jahren gezeigt habe, zu solchen 
Resultaten, wie Winkler sie beschreibt. Es ist aber moglich, 
daB er aueh hypertonisehes Seewasser anwendete. Er "fiigt 
namlich zu dem destillierten Wasser, das den Samen enthielt, 
so viel des Riickstandes von eingedampftem Seewasser hinzu, 
daB die Konzentration der des normalen Seewassers (ca. 4%) 
gleich war." 

lch habe mich selbst seit Jahren vergeblich bemiiht, die 
W inklerschen Versuche zu bestatigen; solche Resultate, wie 
er sie beschreibt, erhalt man, wenn man mit schwach hyper
tonischem oder hyperalkalischem Seewasser oder mit beiden 
zugleich arbeitet; aber man erhalt diese Resultate auch, wenn 
man solchem Seewasser keinen Samen zusetzt. lch selbst hatte 
schon vor dem Erscheinen der Arbeit Winklers die Wirkung von 
verschiedenen Enzymen auf das unbefruchtete Seeigelei versucht, 
mit negativem Resultat. Auf meinen Vorschlag unternahm 
der physiologische Chemiker der Columbia University, Professor 
W.J. Gies, eine Reihe von Versuchen, in denen er mit allen be
kannten Methoden, die zur Extraktion von Enzymen aus del' 
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Zelle fiihren, die Spermatozoen behandelt.1) Die Extrakte von 
Spermatozoen in SiiBwasser, Seewasser, Alkohol, Ather, Glyzerin, 
Alkalien - alle erwiesen sich absolut wirkungslos. Auch die 
Extrakte aus befruchteten Eiern blieben ohne Wirkung. Die 
Wiederholung der W inklerschen Versuche, mit Beriicksich
tigung der Fehlerquellen, fiihrte zu absolut negativen Resul
taten. Aus diesen Versuchen folgert Gies, daB, wenn das 
Spermatozoon die Entwicklung des Eies durch Enzyme anregt, 
diese Enzyme entweder nicht durch die gewohnlichen Methoden 
aus dem Samen extrahiert werden konnen, oder daB sie nicht 
vermogen, in das Ei einzudringen. Es ware auch schwer zu 
verstehen, warum Winkler keine Membranbildung beobachtete, 
wenn es sich wirklich urn die Wirkung des Samenextrakts ge
handelt hatte. 

Kupelwieser fand im hiesigen Institut, daB, wenn man 
die Seeigeleier in sehr konzentrierten Samen von Mytilus 
bringt, dieselben in 5 bis 15 Minuten eine typische Befruchtungs
membran bilden. Solche Eier benehmen sich ganz so, wie die 
Eier, bei denen man die kiinstliche Membranbildung durch 
eine Fettsaure herbeifiihrt. Sie entwickeln sich nur, wenn man 
sie hinterher mit hypertonischem Seewasser behandelt, sonst 
zerfallen sie. Die rasche Bildung der Befruchtungsmembran 
hindert ofi'enbar das Eindringen der Spermatozoen ins Ei, ein 
Vorgang, - der viel langsamer vor sich geht, als die Bildung 
der Befruchtungsmembran. Spater gelang es dann Kupel
wieser ahnliche Resultate auch durch das Filtrat von Sperma 
hervorzubringen, das vorher durch Erhitzen von 70° bis 100° C ge
totet war. "lch verwendete dann auf 70° bis 100° erhitztes und 
filtriertes Sperma von Chiton, Asterias, Asterina, Strongylocen
trotus franciscanus und purpuratus. lch erhielt iiberall Mem
branbildung (bei den Eiern von Strongylocentrotus purpuratus)." 
Die Voraussetzung fiir diese Membranbildung war nur die, daB 
die Konzentration des Sam ens moglichst hoch gewahlt wurde. 
"Am besten setze man die Eier direkt dem gar nicht oder nur 
wenig verdiinnten lebenden Sperm a , resp. dem Filtrat von 

1) W. J. Gies, Do Spermatozoa contain Enzyme, having the 
Power of causing thO" Development of Mature Ova? Am. Journ. of 
Physiol. 6, 53, 1901. 

13* 



196 Das Keimen olhaltiger Samen und die "natiirliche" Parthenogenese. 

hoehstens mit gleiehem Seewasser verdiinntem und getotetem 
Sperma aus. Auf diese Weise erhielt ieh in manehen Fallen 
bis zu 90 0/ 0 Membranen. leh muB hierbei besonders betonen, 
daB diese Versuehe durehsehnittlieh nur bei jedem fiinften Weib
chen gelangen." In allen diesen Fallen benehmen sieh die 
Eier naeh der Membranbildung genau so, wie die Eier, bei 
denen die Membran dureh eine Fettsaure hervorgerufen war.1 ) 

leh vermute, daB die Membranbildung in den Versuehen 
K u pel w i e s e r s mit artfremdem Sperma dureh das dem 
Samen beigemisehte Serum bedingt war. Diese Annahme 
steht im Einklang mit meinen Versuehen mit Blutserum; sie 
erklart ferner, warum es in Kupelwiesers Versuehen notig 
war, sehr konzentriertes Sperma mit so wenig Seewasser als 
moglieh anzuwenden. 

Was Kupelwiesers Angabe betrifft, daB er dureh den 
Extrakt von Seeigelsamen die Membranbildung bei Seeigel
eiern hervorgerufen habe, so muB ieh bemerken, daB mir 
bisher die Wiederholung dieses Versuehes niemals gelungen ist. 
Es ist aber moglich, daB weitere Versuche von besserem Erfolge 
begleitet sein werden. 

XXVI. Das Keimen Olhaltiger Sam en und die 
"natiirliche" Parthenogenese. 

Wir haben zwei Reihen von Tatsachen, welehe beide 
zeigen, daB der ProzeB der Entwicklungserregung in allen 
tierischen Eiern in letzter lnstanz der gleiche sein muE: Ein
mal die Tatsachen der heterogenen Hybridisation, welche be
weisen, daB eine beliebige Eizelle (die des Seeigels) durch den 
Samen beliebiger Formen - Seesterne, Holothurien, Ophiuriden, 
Krinoide und sogar Mollusken - zur Entwicklung angeregt 
werden kann; zweitens die Tatsaehen der kiinstliehen Partheno
genese, welche dartun, daB hei den Eiern der verschiedensten 
Tiere diesel ben oder ahnliche Methoden die Entwieklung anregen. 

1) H.Kupel wieser, Versuche iiber Entwicklungserregung und Mem
branbildung bei Seeigeleiern durch Molluskensperma. BioI. Centralbl. 26, 
744, 1906. 
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Wir besitzen in der Physiologie und Pathologie viele 
Falle von Entwicklungserregung, z. B. das Keimen der Samen, 
die Bildung von Tumoren usw., und es ware natiirlich von 
Bedeutung zu wissen, ob wir in diesen Fallen denselben Prin
zipien begegnen, wie bei der Entwicklungserregung des tierischen 
Eies. Wir wollen hier auf die Keimung der Samen etwas 
naher eingehen, da wir hieriiber etwas mehr wissen, als iiber 
die chemischen Bedingungen der Tumorenbildung. 

Die Keimung der Samen ist insofern der Entwicklungs
erregung der Eier vergleichbar, als es sieh auch bei der Keimung 
urn eine Entwicklungserregung ruhender Zellen handelt. Von 
besonders aufklarender Bedeutung scheinen mir nun die Ver
suche von Hoyer, die von ihm mit Connstein und Warten
berg begonnen und dann von ihm weiterge£iihrt sind. Diese 
Versuehe sind an olhaltigen Samen angestellt. Ieh kann den 
Kern der Sache nieht kurzer darstellen als es mit Hoyers 
Wort en moglich ist: "Wenn man Rizinussamen mit Wasser 
zerreibt und die entstandene Samenolemulsion (Samenmileh) 
mehrere Tage sich selbst iiberliiBt, beobaehtet man nach 
einiger Zeit ein plotzliehes, sprungweises, rapides Ansteigen der 
Sauremenge, wobei das im Rizinussamen enthaltene neutrale 
01 in Rizinusolsaure und Glyzerin zerlegt wird. Diese vor etwa 
4 Jahren gemaehte erste Beobaehtung war bekanntlich der Aus
gangspunkt fur die Erforsehung der Fettspaltung mittels des 
im Pflanzensamen, speziell im Rizinussamen, enthaltenen lipoly
tisehen Fermentes, welches, seitdem von mehreren Seiten bear
beitet, sieh zu einem brauchbaren teehnischen Fettspaltungs
verfahren entwickeit hat. 

Unter den eingangs erwahnten Bedingungen setzt die £ett
spaitende Wirkung des Rizinus£ermentes erst nach einiger Zeit 
ein, dann aber plotzlich sprungweise. Die Ursache fUr das 
Auftreten des ,Sprunges' erkannten wir darin, daB eine inten
sive Spaltung des Fettes in dem Samen nur dann eintritt, 
wenn eine geniigende Menge Saure zugegen ist. Man kann 
nun die £ettspaltende Eigensehaft des Rizinussamens sofort 
auslOsen, wenn man dem Ansatz von vornherein eine gewisse 
kleine Menge von Saure oder saurem Saize zusetzt. Diese 
Sauremenge ist je nach der Saureart verschieden. In einer 
spateren Publikation von mir sind diese Sauremengen genau 
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festgesetzt worden, wobei es sich zeigte, daB unter den unter
suchten Sauren Buttersaure den weitesten Spielraum beziiglich 
der anzuwendenden Menge zulieB, wahrend z. B. Schwefelsaure 
und Oxalsaure eine sehr genaue Einhaltung ihrer Mengenver
haltnisse erforderten." 1) 

Die vielen Versuche von Hoyer gingen nun dar auf aus, 
zu ermitteln, was die Natur der im Samen selbst gebildeten 
Saure ist, welche den Sprung in der Hydrolyse des Oles im 
keimenden Samen bedingt. Es handelt sich im wesentlichen urn 
MiIchsaure und Kohlensaure, daneben aber urn relativ geringe 
Mengen von Essig- und Ameisensaure. Es finden also in bezug 
auf die Verwertung der Ole bei der Keimung zwei fundamen
tale Prozesse statt. Ein ProzeB ist die fermentative Sauro
bildung - Milchsaure und Kohlensaure, daneben Essigsaure 
und Ameisensaure; der zweite ProzeB, der von dem ersteren 
abhangt, ist die "Aktivierung" des lipolytischen Enzyms durch 
diese im Samen gebildeten Sauren. 

Versuche mit den im Samen selbst gebildeten Sauren 
ergaben aueh die Tatsaehe, daB diese Sauren die fettspaltende 
Wirkung des Rizinussamens auszuli:isen imstande sind. Eine 
Tatsaehe, welche von biologiseher Bedeutung ist, mi:ige in diesem 
Zusammenhang erwahnt werden. Wenn Hoyer zu seinen Ver
suchen schwach gekeimte Rizinussamen wahlte und die (ent
schalten) Samen halbierte, so zeigte es sieh, daB in den Samen
halften, welche den Keimling enthielten, das i:ilspaltende Enzym 
schwacher wirksam ist als in del' dem Keimling abgekehrten 
Hal£te. In stark gekeimten Samen sowie im Keimling war so 
gut wie kein Ferment mehr vorhanden. "In dem LebensprozeB 
der Rizinusbohne wird in dem MaBe wie das Rizinusi:il zum 
Waehstum des Keimlings aufgebraueht wird, aueh das Ferment 
nach Ausnutzung seiner spaltenden Funktion unwirksam." 2) 

Diese Versuche geben uns eine Idee von dem verwickelten 
Charakter der Vorgange bei der Entwicklungserregung des 
Keimes. Die Wasseraufnahme fiihrt zu einem SpaltungsprozeB 
im Samen, dessen Endprodukt gewisse Sauren - Milchsaure 
und Kohlensaure - sind. Diese Sa).lre dient - naeh del' 

1) Hoyer, trber fermentative Fettspaltung. Zeitschr. f. physiol. Chern. 
50, 414, 1907. 

2) Hoyer, Ber. d. Deutsch. chern. Ges. 37, 1436, 1904. 
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Vorstellung von Hoyer - zur "Aktivierung" der in der Rizi
nusbohne enthaltenen Lipase; wie in allen Analysen von Lebens
erscheinungen stoBen wir auch hier auf Kettenreaktionen. Man 
kann nun auch im Seeigelei den Nachweis fiihren, daB mit 
der Befruchtung sprungweise eine Vermehrung im Sauregehalt 
eintritt. Zu 50 ccm Seewasser wurden 2 Tropfen einer 1/100 

grammolekularen Losung von N eutralrot zugefiigt. Das See
wasser farbt sich infolge seiner alkalischen Reaktion gelb. 
"Bringt man nun unbefruchtete und frisch befruchtete Eier 
des Seeigels (Strongylocentrotus purpuratus) gleichzeitig in diese 
L6sung, so farben sich beide Klassen von Eiern rasch rot. 
Bringt man sie aber nach 20 bis 40 Minuten in normales, 
ungefiirbtes Seewasser zuriick, so entfarben sich die unbefruch
teten Eier allmahlich, wahrend die befruchteten sich immer 
intensiver rot farben. Man gewinnt den Eindruck, als ob die 
unbefruchteten Eier den Farbstoff wieder an das umgebende 
Seewasser abgeben, wahrend die befruchteten Eier fortfahren, 
denselben dem Seewasser zu entziehen. Man findet so nach 
etwa einer Stunde zwei Arten von Eiern in der Schale mit 
Seewasser, ungefarbte, resp. sehr schwach gefarbte, und starker 
rot gefarbte; die letzteren sind ausnahmslos Eier, welche eine 
Membran besitzen und sich spater furchen - also befruchtete 
Eier, wahrend die farblosen Eier keine Membran besitzen und 
unbefruchtet sind. Das Neutralrot ist ein alkalischer Farbstoff, 
und er verbindet sich deshalb im Ei mit einer Saure. Das 
hier geschilderte Verhalten des N eutralrots zeigt an, daB es 
im befruchteten Ei in festerer Bindung enthalten ist, als im 
unbefruchteten Ei, wo es bloB gel6st sein k6nnte." 1) Der 
Eidotter enthiilt relativ groBe Mengen von Fett und Lipoiden. 
Die Eier der meisten wirbellosen Tiere sind klein, nicht sehr 
weit von der Grenze der Sichtbarkeit mit unbewaffnetem Auge. 
Nichtsdestoweniger enthalten sie Reservestofl'e in relativ groBer 
Menge, und unter diesen Reservestoffen befinden sich auch 
Fette oder Lipoide. Es ist nun durchaus moglich, wenn nicht 
wahrscheinlich, daB die Entwicklungserregung bei den Keim
lingen von Pflanzen sowie bei den Eiern yon Tieren gewisse 

1) Loeb, Weitere Beobachtungen iiber den Einflul3 der Befruch
tung und der Zahl der Zellkerne auf die Saurebildung im Ei. Biochem. 
Zeitschr. 2, 34, 1906. 
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Punkte gemeinsain hat, namentlich in bezug auf die Rolle der 
Spaltung von Fetten oder Lipoiden. Es ist aber auch zu be
riicksichtigen, daB die Fette oder Lipoide, je nachdem sie 
mehr fest oder fiiissig sind, eine etwas verschiedene Behand
lung erfordern. Beim Pfianzensamen haben wir es meist mit 
fiiissigen Olen zu tun, bei den Fetten der Tiere iiberwiegen 
die festen Palmitin- und Stearinfette. Es ist verstandlich, daB 
bei der Verarbeitung solcher fester Fette im Ei ein ProzeB 
hinzukommen muB, der bei olhaltigen Samen wegen der ohnehin 
fiiissigen Beschaffenheit der Ole iiberfiussig ist, namlich die 
Verfiussigung der Fette. Wir haben schon erwahnt, daB dieser 
Umstand bei der Membranbildung von Eiern in Betracht kommen 
konnte. Es konnte sich namlich nur darum handeln, daB bei 
der Membranbildung die Fette oder Lipoide in eine Form 
iibergefUhrt werden, in der sie leichter gespalten werden konnen. 

Eine deutlichere Analogie zwischen dem Keimen der 
Samen und der Entwicklung der Eier ist der bereits von 
Moritz Traube 1 ) gefiihrte Nachweis, daB auch die Entwick
lung der Samen nur in Gegenwart von freiem Sauerstoff moglich 
ist. Diese Tatsache ist ganz allgemein giiltig. Bei der Keimungs
erregung von Sam en handelt es sich, wie bei der Entwick
lungserregung der Eier, urn eine Anregung der Nukleinsynthese 
aus Bestandteilen des Zytoplasmas, und fiir diesen Vorgang ist 
freier Sauerstoff erforderlich; und femer handelt es sich um 
Kern- und Zellteilungsvorgange, fUr welche ebenfalls freier 
Sauerstoff notig ist. 

Die Analogie der Anregung der Keimung olhaltiger oder 
vielleicht aller Samen mit der Befruchtung erleichtert uns auch 
das Verstandnis fUr die natiirliche Parthenogenese. Der Um
stand, daB gewisse Eier sich ohne auBere Hilfsmittel und ohne 
Spermatozoen zu entwickeln vermogen" hat Morphologen oft 
dazu verleitet anzunehmen, daB dieser Vorgang der natiirlichen 
Parthenogenese keiner weiteren Erldarung bediirfe. Fiir die
jenigen Naturforscher aber, die chemisch zu denken imstande 
sind, bedarf dieser Vorgang ebenso einer Analyse, wie die 
Keimung der Samen, die ja auch "von selbst" erfolgt. Wir 
sind geneigt anzunehmen, daB die Entwicklungserregung bei 

1) Moritz Traube, Gesarnmelte Abhandlungen. Berlin 1896. S.148. 
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"spontan parthenogenetischen" Eiern entweder durch eine im 
Ei naeh der Ablage derselben gebildete Saure eingeleitet wird: 
etwa CO 2 oder Milehsaure, die ja, wie es scheint, in allen 
lebenden Zellen zu entstehen vermogen; oder aber, daB ein 
im Blut resp. im Seewasser enthaltener Stoff, z. B. Hydroxylionen, 
diese Einleitung der Entwieklung besorgen. 

Bei einigen parthenogenetischen Formen findet die spontane 
Entwieklungserregung des Eies im Korper der Mutter statt: 
z. B. bei den Aphiden, bei denen das Ei sich in cler Mutter 
entwickelt. Bei den meisten Formen aber beginnt die partheno
genetisehe Entwieklung des Eies erst nach der Ablage desselben. 
Man muB in diesen letzteren Fallen vermuten, daB im Korper 
der Mutter ein die Entwieklung hemmender Stoff oder Umstand 
vorhanden ist, oder daB naeh der Eiablage ein die Entwieklung 
begunstigender Umstand hinzukommt. 

DaB vor der Befruehtung im Ei ehemische Umsetzungen 
stattfinden, hat Warburg direkt gezeigt: er konnte im un
befruehteten Seeigelei Oxydationen nachweis en , wenn aueh 
deren Betrag erheblieh geringer ist, als naeh der Befruehtung. 
leh habe gefunden, daB das unbefruehtete Ei relativ raseh 
zugrunde geht, daB aber gewisse ehemisehe Eingriffe, ins
besondere die Hemmung der Oxydationen, das Leben des 
Eies zu verlangern imstande sind. Es ist deshalb nicht be
fremdend, daB die im unbefruchteten Ei schon stattfindenden 
chemischen Vorgange bei den Eiern mancher Formen zur Ent
wicklungserregung ausreiehen. Da die Saurebildung - ins
besondere CO2 und Milehsaure - in vielen wenn nicht allen 
Zellen stattfindet, und da, wie wir sahen, diese Sauren zur 
Entwieklungserregung gewisser Eier dienen konnen, so ist es 
auch nieht wunderbar, daB die Eier gewisser Formen ohne 
auBeren AnstoB und ohne Spermatozoon sich entwiekeln ki:innen. 

Wenn nun ehemische Prozesse, namentlieh Oxydationen, 
allgemein in unbefruchteten Eiern stattfinden, und wenn diese 
Prozesse in den Eiern mancher Formen ausreichen, um zur 
Entwieklung zu fuhren, so muss en wir die Frage aufwerfen, 
warum das nieht bei den Eiern aller Tier·e der Fall ist. leh 
habe eine Beobaehtung gemaeht, welehe hierauf vielleieht 
einiges Licht wirft. Die Eier, welehe eine Tendenz zur spon
tanen Parthenogenese haben, bilden aueh leieht spontan eine 
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Befruchtungsmembran, wahrend Eier, welche keine Tendenz 
zur spontanen Parthenogenese haben, auch nie spontan eine 
Befruchtungsmembran bilden. Ais Illustration benutze ich die 
Eier des Seesterns (Asterina) und des Seeigels (Strongylocen
trotus purpuratus). Die Eier des Seesterns bilden gelegentlich 
spontan eine Befruchtungsmembran, und sie konnen sich auch 
gelegentlich spontan entwickeln. Die Eier von S. purpuratus 
aber furchen sich nie spontan und bilden auch nie spontan 
eine Befruchtungsmembran. Andererseits findet man bei einer 
andern Seeigelart, Strongylocentrotus franciscanus, gelegentlich 
ein paar Eier. die anfangen sich zu furchen und sich in zwei 
oder drei Zellen zu teilen, aber dann zerfallen. Ich habe nun 
gefunden, daB solche Eier vor der Furchung eine etwas abnorme, 
aber unverkennbare Membran bilden. 

Wenn man von der Ansicht ausgeht, daB die Membran
bildung darauf beruht, daB eine an der Oberflache des Zyto
plasmas bestehende Emulsion zerstort wird, so kann man sich 
vorstellen, daB die Unterschiede in der Haltbarkeit dieser 
Emulsion dariiber entscheiden, ob die Eier einer Form sich 
parthenogenetisch entwickeln konnen oder nicht. In Eiern, in 
welchen die Haltbarkeit dieser Emulsion relativ gering ist, 
konnen die im unbefruchteten Ei stattfindenden chemischen 
Prozesse ausreichen, um die Membranbildung und damit die 
Entwicklung anzuregen, wahrend in den Eiern, in welchen 
diese Emulsion einen hoheren Grad der Haltbarkeit besitzt, 
keine spontane Membranbildung und keine Entwicklung mog
lich ist. 

Vielleicht hangt damit auch die Tatsache zusammen, 
welche wir im dritten Kapitel erwahnt haben, namlich daB die 
parthenogenetische Entwicklung oft nur zur Entstehung von 
Individuen einerlei Geschlechtes fiihrt. Bei vielen, wenn nicht 
allen, Formen ist das Geschlecht dadurch bestimmt, daB es 
zwei Arten von Eiern gibt, mannliche und weibliche. Es ist 
nun moglich, daB diese zwei Arten von Eiern sich u. a. auch 
dadurch unterscheiden, daB nur die eine Gruppe von Eiern 
sich parthenogenetisch zu entwickeln vermag, wahrend die 
Eier, welche das andere Geschlecht bestimmen, der Befruchtung 
bediirfen. 

Dber die Entwicklungserregung bei Tumoren wissen wir 
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nichts Bestimmtes. Es muB sich in letzter Instanz urn chemische 
Entwicklungserregung von Gewebszellen handeln, von der Art, 
wie bei der kiinstlichen Parthenogenese. Ob nun die hierbei 
spezifisch wirkenden Stoffe direkt oder indirekt von Parasiten 
geliefert werden, oder ob sie im Korper des Wirtes entstehen, 
kann nur die Spezialforschung entscheiden. 

XXVII. Die Superposition von kiinstlicher 
Parthenogenese und Samen befruchtung in 

. demselben Ei. 

1. Es gibt zwei Variationen des Themas der Befruchtung: 
Einmal die Befruchtung von Eiern mit gewohnllchen Korper
fiiissigkeiten statt mit Samen. In einem friiheren Abschnitt 
haben wir die Losung dieses Problems kennen gelernt. Die 
zweite Variation ist die Befruchtung durch Samen, nicht von 
Eiern, sondern von Korperzellen. Zu dem letzteren Thema 
kann icb nur Ansatze bieten, die vor 5 Jahren begonnen wurden, 
die ich aber noch nicht systematisch habe weiterfiihren konnen. 
Diese Ansatze bestehen in der erfolgreichen Befruchtung von 
einzelnen Zellen eines in parthenogenetischer Entwicklung be
griffenen Eies durch Spermatozoen. Man findet allgemein die Be
hauptung, daB es nicht gelinge, bereits befruchtete Eier noch ein
mal zu befruchten. Das ist insofern ganz richtig, als die Bildung 
der Befruchtungsmembran, welche nach dem Eindringen eines 
Spermatozoons erfolgt, das Eindringen von weiteren Spermatozoen 
unmoglich macht. Man kann sich hiervon leicht iiberzeugen, wenn 
man die kiinstliche Membranbildung durch Buttersaure hervorru£t 
und hinterher Samen zusetzt. Solche Eier konnen nicht durch 
Samen be£ruchtet werden, sondern gehen zugrunde; voraus· 
gesetzt, daB sie nicht hinterher mit hypertonischem Seewasser 
oder mit Zyankalium behandelt, oder einige Stunden ohne 
Sauerstoff gehalten werden. Sie konnen aber mit Erfolg 
durch Samen befruchtet werden, wenn wir die Membran zer
storen und dann Samen zusetzen. In diesem FaIle tritt eine 
neue Membranbildung und die fUr Samenbefruchtung typische 
Entwicklung ein. Man hat nun behauptet, daB merogonische 
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Befruchtung, d. h. die Befruchtung eines Stiickes vom Zyto
plasma, das vom Ei abgetrennt ist, nicht mehr gelingt, wenn 
das Ei vorher mit Samen befruchtet war. lch bin geneigt, 
diese negative Angabe als unberechtigt anzusehen: vermutlich 
sind nicht genug Versuche angestellt; vielleicht handelt es sich 
auch nur urn eine Erschwerung des Eindringens des Samens in 
das Zytoplasma. Jedenfalls ist es mir gelungen, isolierte Blasto
meren eines chemisch zur Entwicklung angeregten Seeigeleies 
mit Samen zu befruchten. 

Die betreffenden Versuche habe ich schon vor 5 Jahren 
angestellt. Unbefruchtete Seeigeleier wurden durch Behand
lung mit hypertonischem Seewasser zur Entwicklung ohne 
Mem bran bild ung angeregt. In versehiedenen Entwicklungs
stadien wurden einzelne Proben solcher Eier in eine besondere 
Sehale ubertragen und Samen zugesetzt. Bei den Eiern, welche im 
2-, 4-, 8- und 16-Zellstadium warenl ), konnte man sehen, wie fast 
sofort nach Samenzusatz jede dieser einzelnen Zellen des 
befruchteten Eies eine besondere Befruchtungsmembran biI
dete. Bei noch kleineren Blastomeren, z. B. den Zellen des 32-
Zellstadiums, war die Erkennung der Membran unsieher. Die 
Membranbildung war urn so deutlicher, je junger das Furehungs
stadium war, wodurch man den Eindruck gewinnt, als ob die 
Ausscheidung von Kolloid nach dem Eindringen des Spermato
zoons mit der Zunahme der Oberflache der Eimasse abnimmt. 
Je kleiner die Zelle war, urn so dichter lag die Membran der 
Blastomere an. 

Solche Blastomeren entwickeln sieh im allgemeinen nicht 
zu Pluteen, sondern sterben relativ fruh abo Den Grund hier
fiir suche ich in ahnlichen Bedingungen, wie diejenigen, welehe 
der Entwicklung eines mit zwei Spermatozoen befruehteten 
Eies im allgemeinen ein vorzeitiges Ende bereiten. Driesch 
fand, daB Eier, welche dureh mehr als ein Spermatozoon be
fruchtet werden, sich meist nieht uber das Blastulastadium 
hinaus entwiekeln.2) Boveri hat das damit erklart, daB ein 

l) L 0 e b, Dber die Superposition von kiinstlicher Parthenogenese 
und Samenbefruchtung in demse1ben Ei. Arch. f. Entwick1ungsmechanik 
23, 479, 1907. 

2) Driesc h, Dber die Furchung doppe1befruchteter Eier. Zeitschr. 
f. wissensch. Zool. 66, 1892. 
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solehes Ei mehr als zwei Astrospharen hat. l ) Wie bekannt, 
wird die Teilung des Kerns in zwei Toehterkerne dadureh 
bestimmt, daB das sieh furehende Ei zwei Astropharen 
b~ldet. Das ist nieht nur der Fall bei der Samenbefruehtung, 
sondern aueh bei der dureh die kiinstJiehe Membranbildung 
angeregten Entwicklung. In beiden Fallen bilden sieh zwei 
Astrospharen. Dringen aber zwei Spermatozoen in das Ei, 
so bilden sieh nieht nur zwei, sondern drei oder vier Astro
spharen. 

Verursaehen wir nun die Furehung eines unbefruehteten 
Eies dureh Behandlung desselben mit hypertonisehem Seewasser, 
so bilden sieh, wenn die Eier nieht zu lange exponiert sind, zwei 
Astrospharen, und die Teilung des Kerns verlauft regelmaBig. 
Waren aber die Eier zu lange in der hypertonisehen Lasung, 
so zerfallt das Ei in mehr als zwei Zellen auf einmal; nach 
Morgan deshalb, weil es mehr als zwei Astrospharen ge
bildet hat. 

Es mag hier der Platz sein, auf einen Vorzug derjenigen 
Methoden der kiinstlichen Parthenogenese hinzuweisen, welehe 
mit der kiinstlichen Membranbildung beginnen. Wenn man 
bei Seeigeleiern die kiinstliche Membranbildung veranlaBt, so 
ist die erste Furehung ausnahmslos genau so regelmaBig wie 
bei der Befruehtung mit Samen. Das ist namentlich dann auf
fanend, wenn man die Eier naeh der Membranbildung eine Zeit 
lang mit Zyankalium behandelt und aIle oder viele zur Ent
wieklung bringt. Bei der Anwendung hypertoniseher Losungen 
bleibt diese RegelmaBigkeit auch erhalten, aber nur dann, wenn 
die Eier nicht zu lange in der hypertonisehen Lasung bleiben. 
Je friiher die Eier aus der letzteren herausgenommen werden, 
urn so graBer die Zahl der sieh regelmaBig furehenden Zellen. 
Dberschreitet man aber diese minimale Expositionsdauer, so 
treten leieht UnregelmaBigkeiten der Furehung~n ein: die Eier 
Zflrfallen in drei oder vier Zellen auf einmal, was naeh Morgan 
oder Boveri auf die Existenz von drei oder vier anstatt zwei 
Astrosphiiren hinweisen wiirde. Es ist also nur die Dber
exposition der Eier in der hypertonisehen Lasung, welehe zu 

1) Boveri, Zellenstudien. Heft 6. - Die Entwicklung dispermer 
Seeigeleier. Leipzig 1907. 
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UnregelmaBigkeiten in der ersten Furchung AnlaB gibt, aber 
nicht die Tatsache der parthenogenetischen Entwicklung. 

Wie kommt es nun, daB nur solche Eier sich zu lebens£ahigen 
Larven entwickeln, bei denen die erste Furchung zur Bildung von 
nur zwei Zellen fiihrt1 Darauf gibt Boveri folgende Antwort. 
Bei der normalen Kernteilung spaltet sich jedes Chromosom 
langsweise in zwei gleiche Stucke, von denen je eins in jede 
der beiden Astrospharen und damit in den neuen Kern geht; 
so daB also nach der abgelaufenen Teilung jeder der beiden 
Tochterkerne quantitativ und qualitativ das gleiche Chromo
somenmaterial enthalt. Dringen aber zwei Spermatozoen in 
ein Ei, so bilden sich drei oder vier Astrospharen und ent
sprechenderweise drei oder vier Tochterkerne. Da aber jedes 
Chromosom des Mutterkerns nur in zwei Teilstucke zerfallt, so 
ist es natiirlich unmoglich, daB in diesem Falle jeder Tochter
kern eine Halfte von jedem Chromosom des Mutterkerns ent
halt. Boveri und viele andere Autoren nehmen - und wohl 
mit Recht - an, daB die verschiedenen Chromosomen des 
Kerns physiologisch ungleichwertig sind. Man sieht also, daB 
danach nur bei der regelmaBigen Kernteilung mit zwei Astro
spharen gleichartige und vollwertige Tochterkerne entstehen, 
daB aber bei der Gegenwart von drei oder mehr Astrospharen 
die einzelnen Tochterkerne nicht die volle Zahl und in der 
Regel nicht qualitativ das gleiche Kernmaterial erhalten. 

Diese Hypothese wiirde dann auch erklaren, warum die 
Superposition von kiinstlicher Parthenogenese und Samen
befruchtung unter gewissen Bedingungen die Lebensdauer der 
Larven verkiirzt und denselben nicht gestattet, das Pluteen
stadium zu erreichen. Wenn wir namlich die Eier durch die 
alte osmotische Methode, d. h. ohne Membranbildung, zur Ent
wicklung veranlassen und dann eine Zelle des 2- oder 4-Zell
stadiums mit Samen befruchten, so findet die nachste Teilung 
einer solchen Zelle nicht in zwei Zellen statt, sondern in drei 
oder vier. Zu den Astrospharen, welche sich infolge der partheno
genetischen Entwicklungserregung bereits in der Zelle bilden, 
treten noch die durch das Spermatozoon bestimmten Astro
spharen; die nachste Teilung des Kerns einer solchen Zelle 
fiihrt also zu einer Bildung von mehr als zwei und im all
gemeinen auch qualitativ ungleichen Tochterkernen. Sie sind 
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also in derselben Lage wie ein disperm befruchtetes Ei und 
haben deshalb dieselbe beschrankte Lebensfiihigkeit, welche 
dem letzteren zukommt. lch fand nun tatsachlich, daB die 
nachtragliche Samenbefruchtung del' durch hypertonische Losungen 
zur Entwicklung angeregten Eier die Lebensfahigkeit derselben 
verminderte. Solche Eier Rtarben friih, wahrend die bloB 
chemisch befruchteten Eier das Pluteusstadium erreichten und 
sich vermutlich zu geschlechtsreifen Tieren entwickelt haben 
wiirden, wenn sich jemand die Miihe genommen hatte, dieselben 
aufzuziichten. 

2. Trotz diesel' MiBerfolge lieB ich mich nicht von dem 
Vorhaben abschrecken, doch noch einmal zu versuchen, ob sich 
die Samenbefruchtung von Blastomeren eines Eies nicht doch 
mit Erfolg durchsetzen lieBe, d. h. ob sich auf diese Weise 
nicht doch normale Larven erzielen lassen. Das gelang mir 
nach Wunsch in der folgenden Weise: Es war mir oft bei 
der rein osmotischen Methode del' Entwicklungsem'~gung un
befruchteter Eier von Strongylocentrotus purpuratus aufgefallen, 
daB man mit dieser Methode nicht etwa nur vollig negative 
Resultate oder nul' positive Resultate, d. h. Larvenbildung, 
rrhalt, sondern daB man gelegentlich beobachtet, daB eine 
kleine Zahl von Eiern durch diese Methode veranlaBt wird, 
sich in zwei oder vier oder acht Zellen z;u teilen, und daB 
dann die Entwicklung zum Stillstand kommt. Solohe Eier, 
oder vielmehr Blastomeren, geraten alsdann wieder in einen Ruhe
zustand, in dem sie ofl'enbar eben so lange, wie die intakten 
Seeigeleier leben konnen. N ebenbei gesagt, schien mir diese 
Tatsache eine schlagende Widerlegung der alten Behauptung 
zu sein, daB das Spermatozoon zur Befruchtung nur die 
Maschinerie im Ei in Bewegung zu setzen brauche; sei dies 
einmal geschehen, so gehe die Uhr von seIber weiter. In diesen 
Fallen war die Maschine im Ei in Bewegung gesetzt, sie kam 
aber etwas vorzeitig zum Stillstand. Die Phrase von del' 
"Reizwirkung" laBt hier, wie immer bei weiterem Fortschritt 
in der Biologie, im Stich. Del' Umstand, daB die Eier in diesen 
Versuchen sich nicht weit genug entwickelten, ist auf einen 
der beiden oder eine Kombination der folgenden zwei Um
stande zuriickzufiihren: entweder war die Konzentration del' 
Hydroxylionen in del' hypertonischen Losung zu niedrig oder 
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der osmotische Druck der hypertonischen Losung war nicht 
hoch genug.1 ) 

Ich benutzte nun Eier, welche durch eine derartige Losung 
zur Furchung in zwei oder vier Zellen veranlaBt waren und 
welche dann eine Reihe von Stunden in vOlliger Ruhe ver
harrten und dabei ihr vollig normales Aussehen behielten, zu 
weiteren Versuehen. Wenn man zu solchen Eiern Samen 
zufiigte, so bildete jede Blastomere eine besondere Befruchtungs
membran, und man konnte leicht feststellen, daB jeder dieser 
Blastomeren sich regelmaBig erst in zwei und dann in vier, acht usf. 
Zellen teilte. Diese Blastomeren entwickelten sich dann zu 
normalen Blastulen und Gastrulen. In einem derartigen Ver
such waren unbefruchtete Seeigeleier in eine Mischung von 

n 
50 ccm 3/8 CaCl2 + 1,6 cem 50 NaHO gebracht worden. (Die 

CaCl2-Losung an sich war neutral.) Diese Losung war ein 
wenig hypertonisch. N ach etwa 20 Stunden fand man eine 
kleine Zahl von Eiern, die vollig regelmaBig in zwei bis vier 
Zellen gefureht waren. Diese Furchung ging aber nicht weiter, 
auch nachdem die Eier in norm ales Seewasser zuriickgebraeht 
waren. Die. Eier wurden dann in normalem Seewasser durch 
Samen befruchtet. Nicht nur die ungefurchten Eier bildeten 
eine Befruchtungsmembran, sondern auch jede einzelne Blasto
mere der gefurchten Eier, die sich im 2- und 4-ZeIlstadium 
befanden, umgab sich mit einer besonderen, vollstandigen Be
fruchtungsmembran. Diese Blastomeren teilten sich aIle ohne 
Ausnahme regelmaBig in je zwei Zellen; die weitere Furchung 
verlief ebenfalls regelmaBig, und vollkommen normale Blastulen 
wurden erhalten. Am nachsten Tage fand man vollig normale 
Zwerggastrulae. Die Entwicklung wurde nicht weiter verfolgt.2) 

Warum erhielten wir nun normale Furchung bei der Sam en
befruchtung von Eiern, bei denen die parthenogenetische Furchung 
seit mehreren Stunden zum Stillstand gekommen war, und warum 

1) Eine dritte Moglichkeit ware eine eventuelle Schadigung des 
Eies. Abel' der Umstand, da13 die Blastomeren der gefurchten Eier 
intakt blieben, schlieBt diese Moglichkeit aus. 

2) Loeb, Dber die Superposition von kunstlicher Parthenogenese 
und Samenbefruchtung in demselb3n Ei. Arch. f. Entwicklungsmechanik 
23, 4i9, 1907. 
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erhielten wir abnorme Furchung und Entwicklung bei der Samen
befruchtung von Eiern, welche in der parthenogenetischen Furchung 
begriffen waren? lch vermute, daB der Unterschied darin besteht, 
daB die letzteren iiberzahlige Astrospharen besaBen, niimlich die 
durch die Samenbefruchtung gebildeten und die durch die 
chemische Befruchtung hervorgerufenen. Solche Eier sind dem
nach in derselben Lage, wie Eier, in welche mehr als ein Samen
faden dringt. Wenn diese Annahme richtig ist, so ist die not
wendige zweite Annahme, daB Eier, bei welchen die chemische 
Entwicklungserregung unvollstandig ist und nur bis zur Bildung 
von vier oder acht Zellen fiihrt, nach Ablauf dieser Entwicklung 
ihre Astrospharen oder Zentrosomen wieder verlieren. Die Frage, 
ob die Zentrosomen transitorische oder permanente Gebilde sind, 
wird viel diskutiert. Es erscheint nach dies en Beobachtungen, 
als ob wenigstens beim Ei, das in den Ruhezustand geriit, diese 
Zentrosomen wieder verschwinden. Die Astrospharen sind selbst
verstandlich nur transitorische Gebilde, die nur in einer be
stimmten Phase der Kernteilung auftreten. lch bin geneigt, 
diesel ben als Emulsionserscheinungen aufzufassen. 

3. Man konnte die Frage aufwerfen, ob die Zentrosomen
bildung im Ei eine direkte Folge der Methoden der kiinstlichen 
Parthenogenese ist, oder nur eine indirekte, insofern als diese 
Methoden zunachst chemischc Wirkungen im Ei haben, welche 
ihrerseits erst nach langerer Zeit zur Bildung der Zentrosomen 
resp. Astrospharen fiihren. Es laBt sich leicht zeigen, daB das 
letztere zutrifft. Wenn man die Membranbildung im unbefruch
teten Ei von Strongylocentrotus durch eine Fettsaure hervor
ruft, so bildet das Ei bei 15° C erst nach etwa 2 Stunden oder 
mehr die beiden Astrospharen. 1) Das weist schon daraufhin, 
daB dieser ProzeJ3 nicht direkt durch die Saurebehandlung 
hervorgerufen ist, sondern durch Prozesse, die sich erst nach 
langer Zeit, nachdem die Eier wieder in das alkalische See
wasser gebracht wurden, abspielen. Auch nach dem Eintritt 
des Spermatozoons ins Ei bilden sich die Astrospharen im Ei, 
nur erfolgt der ProzeB hier sehr viel rascher. Ware die Astro-

1) Der Leser wird sich erinnern, daB die Eier nur 1 bis 3 Minuten 
in dem sauren Seewasser bleiben, daB sie aber dann in normales See
wasser zuriickgebracht werden. Erst nachdem sie 2 oder 3 Stun den in 
dem letzteren waren, bilden sich die Astrospharen. 

L 0 e b, Parthenogenese. 14 
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spharenbildung, welehe der Fettsaurebehandlung des Eies folgt, 
eine direkte Saurewirkung - etwa eine Sauregerinnung -, so 
miiBte das Ei, in dem man beide Eingriffe, die Fettsaurebehand
lung und die Samenbefruehtung, vereinigt, sieh in vier Zellen 
auf einmal teilen und nieht in zwei; und es miiBte auBerdem 
ebenso raseh zugrunde gehen, wie die Eier, die mit zwei Sperma
tozoen befruehtet werden. 

Dr. Kupelwieser und ieh stellten diesen Versueh an, in
dem wir die Membranbildung bei unbefruehteten Eiern mittels 
Buttersaure hervorriefen, diese Membran dann unmittelbar naeh 
der Bildung derselben dureh Sehiitteln der Eier zum Platzen 
braehten und sofort Samen zufiigten. Die Eier bildeten eine 
neue, dem Zytoplasma dieht anliegende Membran und furehten 
sieh mit einer der Samenbefruehtung entspreehenden Gesehwindig
keit, und zwar zunaehst ausnahmslos in zwei Zellen, und in 
vollig regelmaBiger Weise. 1) Die ErkIarung ist sehr einfaeh. 
Beide Eingriffe, der Eintritt des Spermatozoons wie die Hervor
rufung der Membranbildung dureh Buttersaure, setzen die 
gleiehen chemischen Prozesse in den Gang, die in beiden Fallen 
zur Bildung von Spindeln fiihren; nur erfolgt der Vorgang im 
Falle der Samenbefruehtung erheblieh rascher. Bei der Kom
bination beider Befruehtungsmethoden im selben Ei ist die 
Bildung der Spindel lediglieh eine Folge der Wirkung des 
Spermatozoons, lange ehe die ehemische Wirkung der Saure 
Zeit hat, zu demselben Resultat zu fiihren. Solche Eier bilden 
deshalb nur zwei Astrospharen, und furehen sich vollig regel
maBig und entwickeln sich vollig normal. AIle erreichten das 
Pluteenstadium. 

leh hatte schon friiher den Versueh in umgekehrter Ord
nung angestellt. Eier wurden zuerst mit Samen befruehtet 
und dann gleich darauf wahrend der zur Membranbildung notigen 
Zeit mit Fettsaure behandelt. Sole he Eier furehten sieh normal; 
die erste Furchung war eine normale Zweiteilung, und sie ent
wickelten sieh in vollig normaler Weise zu Pluteen. Der einzige 
schlechte Erfolg, der bei diesem Versuch beobaehtet wird, be
steht darin, daB, wenn man die befruchteten Eier zu lange, 
d. h. 3 Minuten anstatt P/2 bis 2 Minuten, einer Losung von 

1) Loeb, I. c. 
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n 
50 eem Seewasser + 3,0 eem -io Buttersaure aussetzt, die Zeit 

des Eintritts der ersten Furchung urn einige Minuten ver
zogert wird. 1) 

Diese Versuehe lassen meines Eraehtenskeinen Zweifel 
dariiber bestehen, daB die Astrospharenbildung, welehe dureh 
die Membranbildung mittels Saure veranlaBt wird, nur eine 
indirekte Wirkung dieses Eingriffes oder vielmehr der Membran
biIdung ist und sicherlieh nieht als eine Sauregerinnung oder 
sonstige Saurewirkung bezeiehnet werden darf. 

4. Mit der Entwieklung der Zellforsehung trat naturgemaB 
das Bediirfnis ein, die Befruchtung mit der Zellmorphologie in 
Einklang zu bringen, und das geschah in der Aufstellung der 
Behauptung, daB das Wesen der Befruchtung in der Vereinigung 
zweier Zellen bestehe, der Eizelle und der Samenzelle. O. Hertwig 
lenkte die Aufmerksamkeit auf die Kernnatur des Spermatozoons 
und ersetzte die erwahnte zellmorphologische Formulierung durch 
die Behauptung, daB die Befruchtung in der Verschmelzung 
zweier Kerne bestehe, des Eikernes und des Samenkernes. 
Boveri erkannte die Unzulanglichkeit dieser Definition (die 
wahrscheinlich fiir die Tatsache der Dbertragung der vaterliehen 
Eigenschaften von Bedeutung ist, dagegen bedeutungslos ist 
fiir die eigentliche Entwicklungserregung). Er konnte sich auf 
die Tatsache der Merogonie stiitzen, d. h. der Entwieklungs
erregung kernloser Eifragmente unter dem EinfiuB des Sperma
tozoons. Eine weitere Stiitze brachten die Versuehe iiber 
kiinstliche Parthenogenese. In beiden Fallen tritt eine Ent
wieklungserregung· ohne die Versehmelzung von zwei Kernen 
ein. Boveri suchte nun naeh einer anderen Definition der 
Befruchtung oder Entwicklungserregung und fand dieselbe in 
der Annahme, daB das unbefruchtete Ei sich deshalb nicht 
entwickle, weil ihm das Organ zur ZellteiIung fehle, und dieses 
Organ sei das Zentrosom, welches erst durch das Spermatozoon 
in das Ei getragen werde, und zwar in der Form des Mittel
stiicks. 2) Diese Ideen von Boveri bedeuten einen wesentlichen 
Fortsehritt gegen die alteren Ansichten von Hertwig. Es ist 
aber notig, die Ansichten von Boveri durch zwei Zusatze zu 

1) Loeb, Arch. f. Entwicklungsmechanik 23, 479, 1907. 
2) Boveri, Das Problem der Befruchtung. Jena 1902. 

14* 
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erganzen; namlich erstens, daB Zentrosomen oder Astrospharen 
auch ohne Spermatozoon im Ei entstehen konnen, und zwar 
in vollig normaler Weise. Wenn wir die Membranbildung im 
Ei mit einer Fettsaure hervorru£en, so biIdet sich nach etwa 
2 bis 3 Stunden (bei 15° C) eine typische normale Kernspindel; 
und solche Eier konnen sich, wie wir gesehen haben, vollig 
normal entwickeln, wenn man nur die durch die Membran
biIdung erweckte Tendenz zur Zytolyse beseitigt. Die zweite 
Erganzung zu Boveris Ansicht besteht darin, daB die Zentro
somen wieder verschwinden konnen, wenn sie einmal vorhanden 
sind. Das erfolgt aus den vorhin erwahnten Versuchen, in 
denen nur die ersten Zellteilungen in Eiern durch hypertonische 
Losungen angeregt werden, worau£ die Eier wieder in einen 
normalen Ruhezustand ver£allen, in dem ihre Blastomeren durch 
Samen befruchtet und zur normalen Furchung und Entwick
lung angeregt werden konnen. Diese Eier mussen aber doch 
zwei Zentrosome besessen haben, da sie sich £urchten. Die 
Zentrosomen muss en aber wieder verschwunden sein, da ja sonst 
das nachtragliche Eindringen eines Spermatozoons in eine der
artige Blastomere dieselbe zwingen muBte, sich in drei oder 
vier Zellen, anstatt in zwei, zu teilen. Dieser Umstand, daB die 
Zentrosomen wieder verschwinden konnen, scheint mir fUr das 
Verstandnis der Ruhezustande des Eies von groBer Bedeutung 
zu sein. Bei der Reifungsteilung des Eies mussen ja Zentro
somen im Ei vorhanden sein. Warum sind sie nicht imstande, 
auch die Entwicklungserregung des Eies zu besorgen ~ Sie 
mussen entweder inaktiviert werden oder vollig verschwinden. 
DaB das letztere zutrifft, £olgt daraus, daB bei der nach
traglichen Befruchtung oder kunstlichen Entwicklungserregung 
des Eies dasselbe sich in zwei Zellen teilt und nicht in 
mehr. 

DaB andererseits die bloBe Gegenwart der Zentrosomen 
fUr die Entwicklungserregung nicht genugt, ist schon von Mead 
betont worden (siehe Kap. 2). Wenn das Ei von Chiitopterus 
das Ovarium verlaBt, so ist es noch nicht rei£. Sobald es ins 
Seewasser kommt, bildet sich die Spindel, die der Abschnurung 
des ersten Polkorperchens voraufgeht. In diesem Zustand ver
harrt das Ei, und trotz der Bildung der beiden Astrospharen 
kommt es zu keiner Teilung. Erst wenn das Spermatozoon 
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ins Ei tritt oder dem Seewasser etwas Kalium zugesetzt wird, 
kann die Furchung weitergehen. 

Wie ich schon erwahnte, bin ich geneigt, in der Spindel
bildung den Ausdruck von Emulsionsvorgangen oder Ver
fliissigungsvorgangen zu sehen, welche durch Enzyme bedingt 
sind, die aber vielleicht durch sogenannte Kofermente be
schleunigt werden. 1m Falle von Chatopterus konnte Kalium 
die Rolle des Kofermentes ubernehmen. 

5. Wir mussen schlieBlich die Frage aufwerfen, ob eine 
Superposition von Samenbefruchtung und kunstlicher Partheno
genese im selben Ei die Geschwindigkeit der EJ?twicklung ver
groBert. 

Wenn es wahr ist, daB die Befruchtung die Oxydations
vorgange und gewisse Spaltungsvorgange im Ei beschleunigt 
(wofUr ja alles spricht), so sind folgende Moglichkeiten vor
handen: erstens, das Spermatozoon tragt diese Katalysatoren 
ins Ei; zweitens, diese Katalysatoren sind im Ei schon vor der 
Befruchtung vorhanden, aber das Spermatozoon aktiviert diese 
Katalysatoren, indem es entweder Antifermente oder sonstige 
Hindernisse im Ei beseitigt, welche diesen Oxydationen im 
Wege stehen. Die Tatsachen der kiinstlichen Pal"thenogenese 
zeigen, daB nur die letztere Moglichkeit zutrifft. Das wird nun 
auch durch die Versuche liber Superposition von Samenbefruch
tung und kiinstlicher Parthenogenese in demselben Ei bestatigt. 
Eine Kombination beider Prozesse beschleunigt die Geschwindig
keit und Furchung nicht, wohl aber kann auf diese Weise eine 
Verringerung der Geschwindigkeit bedingt werden. 1) Die Be
seitigung eines Hemmnisses, das der Entwicklung im Wege 
steht, muB mit der Membranbildung zusammenhangen. Mit 
dieser Ansicht steht auch die weitere Tatsache im Einklang, 
daB, wenn zwei oder mehr Spermatozoen statt eines einzigen 
in ein Ei dringen, die Geschwindigkeit der Furchung dieselbe 
bleibt. Das widerspricht der Annahme, daB das Ei dadurch 
die Entwicklung anregt, daB es Katalysatoren ins Ei tragt. 

6. Herbst hat die Superposition von Samenbefruchtung 
und kunstlicher Parthenogenese in demselben Ei fUr das Problem 

1) Loeb, Vorlesungen libel" die Dynamik der Lebenserscheinungen. 
Leipzig 1906. S. 252. 
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der Vererbung benutzt. Er kreuzte zwei Seeigelarten, indem 
er die Eier von Sphaerechinus mit dem Samen von Strongylo
centrotus lividus befruchtete. Das Skelett der Pluteenstadien 
beider Formen ist typisch verschieden. Das Skelett der vater
lichen Form Strongylocentrotus ist einfacher als das der Mutter
form Sphaerechinus. Das Skelett der letzteren Form ist in den 
Analarmen gitterartig. Die Mischformen beider Seeigelarten 
zeigen aIle Dbergange von rein miitterliehem Charakter bis zu 
einer Form, bei der die Gitterbildung zuriicktritt, und welche daher 
mehr als vaterliche Formen gedeutet werden konnen. Herbst 
fand nun, daB, wenn er zuerst die parthenogenetische Ent
wieklung der Seeigeleier dureh die Fettsaurebehandlung naeh 
meiner Methode anregte und etwa 2 Stunden spater, naehdem 
der Kern gewisse Veranderungen zeigte, diesel ben Eier mit 
Samen befruchtete, eine groBere Anzahl Larven ausgesprochen 
miitterliehe Skelette bildeten, als bei der einfachen hybriden 
Befruchtung von Eiern, die nieht mit Fettsaure behandelt waren. 
1m letzteren Fane fanden sieh gewohnlieh Bastarde vor, welche 
in der auBeren Form und aueh am Skelett den mannlichen 
Vererbungsteil sehr deutlieh zu erkennen gaben. "Ganz ander:! 
dagegen das Bild, das sieh dem Auge in der Kultur b1 dar
bot" (Kultur b1. best and aus Eiern, die erst 8 Minuten in 50 cern 
Seewasser + 3 eem 1/10 n Essigsaure behandelt, dann 2 Stunden 
20 Minuten spater mit Samen befruehtet worden waren). Bei 
diesen Eiern "traten die mannliehen Charaktere viel mehr zuriiek 
und die miitterliehen sehr viel mehr, ja zum Teil auBerordent
lich stark hervor, was sieh namentlieh an der Haufigkeit schoner 
Gitterstabe in den Analfortsatzen kundgab, die mitunter sogar 
riehtige dreikantige Sphaereehinus-Gitterstabe waren. Trotzdem 
konnte man den Larven doeh noeh den Bastardursprung an
sehen, da reine Sphaerechinus-Plutei unter ihnen nicht zu finden 
waren. Dadureh, daB wir den Eiern VOl' der Befruehtung dureh 
die Behandlung mit einer sehwaehen EssigsaurelOsung in See
wasser einen geringfiigigen AnstoB zur Parthenogenese gegeben 
hatten, war es also zu einem bedeutend starkeren Hervortreten 
der miitterlichen Eigensehaften gekommen." 1) 

1) Her b s t, Vererbungstudien IV. Arch. f. Entwicklungsmechanik 22, 
473, 1906. Die Fortsetzung dieser Versuche findet sich in Vererbungs
studien V. Arch. f. Entwicklungsmechanik 24, 185, 1907. 
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Ich muB aber hinzufiigen, daB Kreuzungsversuche zwischen 
Strongylocentrotus purpuratus und Strongylocentrotus francis
canus, welche Herr Hagedoorn in meinem Laboratorium an
stellte, ganz andere Resultate gaben. 1) Er fand namlich, daB 
auch die frisch mit dem Samen des anderen Seeigels befruch
teten Eier nur rein miitterliche Plutei bildeten. Das stimmt 
iiberein mit den Resultaten, welche ich und Godlewski bei 
den Hybriden zwischen Seeigeleiund Seestern- resp. Krinoiden
samen beobachteten und was ich neuerdings auch bei der 
Kreuzung von Seeigelei und Molluskensamen feststellen konnte.2) 

Entweder ist das Resultat von Herbst durch die Nichtberiick
sichtigung der pathologischen Variation der Skelette beeinfiuBt, 
oder die Bastarde der von ihm benutzten Seeigeleier verhalten 
sich anders als diejenigen der von Godlewski, Hagedoorn 
und mir beobachteten. 

Es ware vielleicht von IntereRse, die' Hybridisation bei den
selben Formen, mit denen Herbst arbeitete, aber in der um
gekehrten Ordnung zu wiederholen, namlich die Eier von S. livi
dus mit dem Samen von Sphaerechinus zu befruchten. Die 
Skelette beider Formen unterscheiden sich wesentlich dadurch, 
daB Sphaerechinus das kompliziertere Skelett hat. Wenn nun 
die Entwicklung der Skelette bei den hybriden Larven zeit
lich etwas verzogert ist, so gewinnt man leicht den Ein
druck, als ob sich nur das einfachere Skelett entwickelt habe. 
Diese Fehlerquelle wiirde bei der Befruchtung der Eier von 
Strongylocentrotus lividus mit dem Samen von Sphaerechinus 
fortfallen. 

1) Hagedoorn, On the Purely Maternal Character of the Hybrids 
Produced from the Eggs of Strongylocentrotus. Arch. f. Entwicklungs
mechanik 27, 1909. 

2) Loe b, ttber die Natur der Bastardlarve zwischen Echinodermenei 
und Molluskensamen. Ibid. 1909. 
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Anhang. 
Dber die sogenannte "Gerinnungstheorie" der 

Entwicklungser:regung. 
Vor einigen Jahren ver6f£entlichten M. Fischer und Ost

wald eine Abhandlung, die darin gipfelt, daB aIle Agenzien, 
welche eine Gerinnung hervorrufen k6nnen, "mit Erfolg zur 
Herbeifiihrung der Befruchtung entweder normalerweise be
nutzt, oder aber kiinstlich verwendet werden k6nnen". Dieser 
Behauptung liegt als einzige Tatsache die Beobachtung des 
Botanikers A. Fischer zugrunde, daB kiinstliche Astrospharen 
in Albumosel6sungen durch Kristallchen von Sublimat und 
anderen Stoffen herbeigefiihrt werden k6nnen. Da nun Boveri 
das Wesen der Entwicklungserregung darin sieht, daB ein 
Zentrosom durch das. Spermatozoon ins Ei getragen wird, so 
suchen Fischer und Ostwald darzutun, daB alle Mittel der 
kiinstlichen Parthenogenese eine gerinnende Wirkung haben und 
daB das Produkt der Gerinnung dag Zentrosom oder die Astro
sphare sei, welche die Entwicklung in den Gang setze. 1) Die 
Hypothese von Fischer und Ostwald iiber die kiinstliche 
Parthenogenese lautete folgendermaBen: "Wir wollen nun im 
folgenden den Nachweis zu erbringen versuchen, daB samtliche 
Mittel, durch welche eine Astrospharenbildung im Ei oder eine 
Befruchtung hervorgerufen werden kann, Mittel sind, durch 
welche ein Sol von der ungefahren Beschaffenheit des Eiplasmas 
zur Gelbildung veranlaBt werden kann. Umgekehrt k6nnen wir 
sagen, daB mit kaum einer Ausnahme aIle Methoden, die die 
physikalische Chemie zur Gelbildung kennt, mit Erfolg zur 
Herbeifiihrung der Befruchtung entweder normalerweise be
nutzt oder aber kiinstlich verwendet werden k6nnen." 

Nun beruht die Annahme von Fischer und Ostwald, 
daB die entwicklungserregenden Mittel direkt die Astrospharen
bildung hervorrufen und daB in letzterer das Wesen der Ent
wicklungserregung bestehe, auf einem Irrtum. Wir haben ge
sehen, daB die Astrospharenbildung erst einige Stunden nach 
der kiinstlichen Membranbildung eintritt. Fischer und Ost-

') M. Fischer und Woo Ostwald, Zur physikalisch-chemischen 
Theorie der Befruchtung. Pfliigers Arch. 106, 229, 1905. 
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wald erklaren sogar die Membranbildung als eine Folge del' 
Gerinnung, welche der Astrosphal'enbildung zugrunde liege. So 
behaupteten sie auf Seite 245: "Und zwar entsprechen der 
auBerlichen Trennung von, kurz gesagt, Gel und Losungsmittel 
die Falle, bei welchen eine Befruchtungsmembran bei der Astro
spharenbildung, wie z. B. beim Seeigelei, abgehoben wird." 
Die Autoren stellen sich also vor, daB bei der Membranbildung 
zuerst die Astl'ospharen gebildet werden, was eine Gerinnung 
eines bestimmten Teiles des Eies bedeute, und daB das Gerinnen 
Fliissigkeit auspresse, wodurch die Membran des Eies abgehoben 
werde. Diese Vorstellung ist aber in allen Einzelheiten un
richtig. Die Fliissigkeit, welche unter der Membran liegt und 
moglicherweise deren Abhebung bedingt, stammt gar nicht aus 
dem Ei, sondern aus dem Seewasser. Und zweitens, die Astro
spharenbildung findet erst einige Stunden nach der Mem
branbild u ng statt - was bereits erwahnt wurde. 

Mit dem Nachweis der Irrigkeit der letzteren Voraussetzung 
fallt die Hypothese von Fischer und Ostwald: denn ihrer 
Annahme, daB alle Mittel, welche die Entwicklung des Eies 
anregen, Gerinnungserreger sind, liegt eben die irrige Vorstellung 
zugrunde, daB die Bildung der Astrospharen die unmittelbare 
Wirkung der Methoden der kiinstlichen Parthenogenese sei. 

Aber die Behauptung, daB alle entwicklungserregenden Mittel 
eine koagulierende Wirkung haben, wird gegenstandslos durch 
den Nachweis, daB alle zytolytischen Mittel die Entwicklung 
anregen. DaB alle zytolytischen Mittel die Gerinnung herbei
fiihren, wird nun niemand behaupten wollen. 

Benzol, Toluol sind fettlosende Mittel; sie werden mit 
Erfolg als Antiseptika fUr EiweiBlosungen angewendet, ohne die 
Gerinnung del' letzteren zu veranlassen. Saponin und Solanin 
verursachen keine Gerinnung; man kann eher das Gegenteil 
flir sie behaupten, da sie namlich genau wie Benzol die Ver
fliissigung des Chorions der Mollusken- und Annelideneier be
wirken. Ich glaube auch, daB man im allgemeinen geneigt ist, 
die Zytolyse auf eine Veranderung der Lipoide, namlich auf 
eine Verfliissigung derselben zuriickzuflihren. 

Die Ansicht des Botanikers A. Fisch er. daB die Astro
spharen der Ausdruck einer Gerinnung seien, ist unabhangig 
von der Hypothese von Wo. Ostwald und M. Fischer. Ich 
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finde aber, daB eine Tatsache ihr im Wege steht, namlich das Aus
sehen des Eies wahrend der Spindelbildung. Wenn namlich das Zell
protoplasma gerinnt, so wird die Zelle dunkIer, nicht heller. Nun ist 
es charakteristisch fUr die Astrospharenbildung im Ei, daB in der 
Gegend der Astrospharen das Ei viel heller, d. h. durchsichtiger wird. 

Als die Arbeit von Fischer und Os twaid geschrieben 
wurde, war die Tatsache noch nicht bekannt, daB die hyper
tonische Lasung nur dann bei der kiinstlichen Parthenogenese 
wirksam ist, wenn die Lasung freien Sauerstoff in geniigender 
Menge enthait. 0 s t w aId sucht. in einer neuen Arbeit seine 
und Fischers Gerinnungshypothese dieser Tatsache anzupassen. 1 ) 

Er schlieBt sich meiner Meinung an, daB das Wesen der Ent
wicklungserregung in der Beschieunigung von Oxydationsprozessen 
im Ei bestehe, halt aber daran fest, daB die Astrospharen der 
Ausdruck einer Gerinnung seien. "In Kiirze ergibt sich, daB 
die durch die verschiedenartigen Methoden hervorgebrachte 
Entwicklungserregung in einer auf verschiedenen Wegen hervor
gerufenen Konzentrierung resp. Aktivierung der genannten zwei 
oxydativen Fermente beruht, ein Vorgang, welcher, wie sich aus 
mehreren Erwagungen ergibt, eine Autoxydation von gewisser Ge
schwindigkeit einieitet. Diese Autoxydation fiihrt zur chemischen 
Synthese von Nukleinsubstanzen, welche in Form von orientierten 
und lokalisierten Niederschiagen (Astrospharen) koagulieren." 

Diese Annahme ist aber, wie mir scheint, sehr verschieden 
von der friiheren Behauptung Ostwalds und Fischers, daB 
alle Agenzien, weiche die kiinstliche Parthenogenese hervor· 
rufen, solche sind, welche nach der Erfahrung der physikalischen 
Chemiker zur Umwandlung eines Sols in einen Gel geeignet 
sind. DaB die Astrospharen aus einem Niederschiag von Nu
kleinsubstanzen bestehen, welche synthetisch im Kern gebildet 
sind, ist eine Annahme, die erst zu beweisen ist. 

Diese Kritik erstreckt sich jedoch nicht auf den iibrigen 
Inhalt der Arbeit OstwaIds, welche den wichtigen direkten 
Nachweis fUr die Gegenwart verschiedener Oxydasen sowohl 
im Spermatozoon wie im Ei fiihrt. 

1) Woo Ostwald, Dber das Vorkommen von oxydativen Fermenten 
in den reifen Geschlechtszellen von Amphibien und tiber die Rolle dieser 
Vorgange bei der Entwicklungserregung. Biochem. Zeitschr. 6, 409, 1907. 
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XXVIII. Der autokatalytische Charakter der 
N ukleinsynthese als Grundlage der Kontinuitat 

der Lebewesen und der Vererbung. 

Das Spermatozoon hat zwei Wirkungen auf das Ei: es 
regt erstens die Entwicklung an, und zweitens iibertragt es die 
vaterlichen Eigensehaften. Wir haben uns bisher wesentlieh 
nur mit der entwieklungserregenden Wirkung des Spermatozoons 
besehaftigt und die vererbende Wirkung ganz auBer Aeht ge
lassen. Wir wollen uns nunmehr der vererbenden Wirkung zu
wenden. 

Dem Leser ist es bekannt, daB das Problem der Vererbung 
im Wesen dureh Mendel gelost worden ist. Die Hybride 
sind Organismen, welehe dureh eine Kombination von zwei 
versehiedenen Gcsehleehtszellen entstehen. Jeder Hybrid bildet 
aber zwei Arten von Gesehleehtszellen (in gleieher Zahl); eine 
Hal£te der Gesehleehtszellen eines Hybriden hat den reinen 
Charakter der vaterliehen Art, die andere den reinen Charakter 
der miitterliehen Art. Es erhalten sieh also die Stoffe, welehe 
die Vererbung bestimmen, rein und unvermiseht im Bastard; 
die Vorstufen der Gesehleehtszellen enthalten beide Arten von 
Erbstoffen unvermischt, und hei der letzten Teilung dieser 
Zellen tritt eine Trennung der beiden Arten von Erbstoffen 
ein, so daB je eine der Toehterzellen die vaterliehen, die an
dere die miitterliehen Stoffe erhalt. Was bedingt diese Kon
tinuitat der Erhstoffe? 

Die Frage naeh dem Meehanismus fUr die Kontinuitat der 
Erbstoffe ist identiseh mit dem eigentlichen "Ratsel des 
Lebens"; denn das mystisehste Element in den Lebensersehei
nungen ist die Kontinuitat der Organismen. leh glaube nun, 
daB dieser Mechanismus sieh auf das Prinzip der Autokatalyse 
zuriiekfUhren laBt, namlieh, daB der Zellkern ein Ferment 
fiir seine eigene Synthese ist. Die Bedeutung dieser Tat
sache fiir die Erklarung der Kontinuitat des Lebens oder der 
Arten kann in wenigen Worten dargetan werden. Wie Boveri 
zuerst gezeigt hat, muB der Kern der Trager der erbliehen 
Eigensehaften sein. Diese Behauptung steht nieht im Wider
sprueh mit der Tatsaehe, daB die erste Entwieklung des Em-
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bryos rein mlitterlich ist, aus dem einfachen Grunde, weil diese 
Entwicklung wesentlich nur die chemische Differenzierung des 
Eimaterials ist. Aber da das Spermatozoon wesentlich nur ein 
Kern ist und da del" Anteil des Vaters auf die Vererbung im 
wesentlichen gleich dem der Mutter ist (von der Geschlechts
bestimmung abgesehen), so muB der Kern der wesentliche Um
stand sein, der die Vererbung bestimmt. Die automatische 
Neuschaffung von Kernen bei der Entwicklung ist also das 
biologische Grundproblem, das die Chemie erklaren muB. Der 
automatische Charakter der Kernbildung findet nun meines 
Erachtens seine Erklarung darin, daB der Kern ein Ferment 
oder Katalysator fUr seine eigene Synthese ist. Den Beweis 
fUr diese Annahme sehe ich in den folgenden Tatsachen. 

Sachs wics, wie bekannt, zuerst daraufhin, daB die 
GroBe der Zellen der verschiedenen Gewebe eines Tieres erb
lich bestimmt ist, und daB verschieden groBe Individuen der
selben Art sich nur durch die Zahl ihrer Zellen, nicht aber 
durch deren GroBe unterscheiden. Diese Tatsache ist durch 
Messungen von Amelung, von Boveri, sowie durch die Ver
suche von Morgan und von Driesch liber jeden Zweifel fest
gestellt ·worden.1) 

Als zweiten fundamentalen Satz dlirfen wir den Nachweis 
von Boveri hinstellen, daB die Kerne aller Zellen eines Em
bryo stets dieselbe GroBe haben, namlich die GroBe der Summe 
des mannlichen und weiblichen Pronukleus. Das ist nur so 
verstandlich, daB in einer Periode zwischen zwei Zellteilungen 
ein Wachstum jedes neugebildeten Tochterkerns auf die doppelte 
Masse stattfindet. Das setzt eine Nukleinsynthese voraus, wo
bei Kernsubstanz aus den Bestandteilen des Zytoplasmas ge
bildet wird, gleichviel, ob dies Zytoplasma im Ei urspriinglich 
vorhanden war, oder ob es aus der Nahrung gebildet wurde; 
wobei wir natiirlich unter Zytoplasma nur ein Gemisch von 
Stoffen _. Proteinen, Fetten, Kohlenhydraten und Sal:len mit 
den geeigneten Katalysatoren - verstehen. 

Die Entdeckung Boveris gibt den Schllissel fUr das 

1) Die Literatur dif'ses Gegenstandes findet sich in meinen "Vor
lesungen nber die Dynarnik der Lebenserscheinungen". Leipzig 1906 
S. 98 u. ff. 
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Verstandnis des Sachsschen Gesetz in dem Sinne, in dem Sachs 
es schon auffaBte, namlich, daB ein bestimmtes Verhaltnis 
zwischen der GroBe (oder Masse) des Kernes und des von ihm 
"beherrschten" Protoplasmas existieren muB.I) Wachst in 
einer Zelle das Protoplasm a uber dieses VerhaItnis infolge von 
"N ahrungsaufnahme", so sind auch die Bedingungen fUr eine 
ZeIlteiIung gegeben. Driesch hat erkannt, daB im Ei sich 
furchender Tiere die Zellteilung dann zu einem AbschluB 
kommt, wenn dieses VerhaItnis zwischen KerngroBe und Proto
plasma hergestellt ist. Die interessanten Einzelheiten der Ent
deckungen von Sachs, Boveri und Driesch habe ich an 
einer andern Stelle ausgefUhrt, auf die ich den Leser ver
weise. 2) 

Wenn es in der Biologie gelingt, so einfache zahlenmaBige 
Beziehungen zu finden, wie das beim Sachsschen Gesetz offen
bar der Fall ist, dann durfen wir sic her sein, daB wir das 
feste Fundament der chemischen Grundlage der betreffenden 
Lebenserscheinungen erreicht haben. 

DaB das Ei so lange fortfahrt, sich zu furchen, bis ein 
bestimmtes Verhaltnis zwischen der Zahl (und Masse) der Kerne . 
und der Masse des Zytoplasmas erreicht ist, e,rinnert an die 
Tatsachen der Herstellung eines chemischen Gleichgewichts bei 
umkehrbaren Reaktionen. In derartigen Fallen kommt die 
Reaktion zum Stillstand, wenn ein bestimmtes Verhaltnis 
zwischen den Anfangs- und Endprodukten erreicht ist. Wenn 
diese Annahme richtig ist, so ist das Sachssche Gesetz nur 
der Ausdruck der Tatsache, daB die Nukleinsynthese dann zum 
Stillstand kommt, wenn das Verhaltnis der Chromatinstoffe 
des Kerns (nukleinsaures Histon oder Protamin) und der Masse 
der Stoffe, aus denen sich das Chromatin bildet, ein bestimmtes 
VerhaItnis erreicht. 3) 

DaB in der Tat eine chemische Auffassung des Vor
ganges der Furchung berechtigt ist, folgt aus den Versuchen 
uber den Temperaturkoeffizienten der embryonalen Entwick
lung. Die ersten Versuche hieruber verdanken wir O. Hert-

") R. Hertwig hat hierfUr den Ausdruck "Kernplasmarelation" ein
gefiihrt. 

2) Loeb, 1. c. 
3) Ibid. S. 10 l. 
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wig1), der mit Froscheiern arbeitete, und K. Peter, der am 
Seeigelei Messungen anstellte. 

"Fiir den Koe££izienten der Entwicklungsgeschwindigkeit 
berechnet Peter aus dies en Versuchen die folgenden Werte: 
Eine Temperaturerhohung von 10° beschleunigt die Entwicklung 
bei Sphaerechinus urn das 2,15 fache, bei Echinus urn das 
2,13 fache und bei Rana urn das 2,86 fache. 2) - Da aber die 
Versuche von Peter sich nur auf die hohen Temperaturen 
(zwischen 21 ° und 16°) beziehen, da ferner im aUgemeinen die 
Temperaturen nicht konstant waren, und da endlich die Grenzen 
fUr die zu vergleichenden Entwicklungsstadien nicht sehr 
scharf bestimmt waren, so hielt ich es fiir angezeigt, die Tem
peraturkoeffizienten unter giinstigeren Bedingungen bei Strongy
locentrotus noch einmal zu bestimmen. 3 ) lch wahlte zum 
Vergleich die Zeit von der Befruchtung bis zum Eintritt der 
ersten Furchung; ferner die Zeit zwischen diesem Zeitpunkt 
und dem Beginn der zweiten Furchung; und fiir einige Tem
peraturen auch die Zeit zwischen dritter und vierter und 
vierter und fiinfter Furchung. Das Mater~al, das mir zur Ver-

. fUgung stand, war offenbar giinstiger als in Peters Versuchen, 
da die Eier bei Samenzusatz in meinen Versuchen aIle sofort, 
d. h. in etwa 1 Minute, befruchtet wurden. Sie gingen aIle 
gleichzeitig, d. h. innerhalb von 1 Minute, in das ZweizeIl
stadium, so daB die Zeit, die zwischen Befruchtung und erster 
Furchung vergeht, uns erlaubt, den Temperaturkoeffizienten 
fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit sehr scharf zu bestimmen. 
Bei der Bestimmung des Zeitpunktes, bei dem die Eier an
fangen, in das Vierzellstadium zu gehen, muB man beachten, 
daB die durch zwei Spermatozoen befruchteten Eier von vorn
herein ins Vierzellenstadium gehen. Bei spateren Furchungen 
verschwindet die Gleichzeitigkeit im Eintritt der Furchung der 
gleichzeitig befruchteten Eier immer mehr, wie ich glaube, in-

1) O. Hertwig, Dber den EinfluB der Temperatur auf die 
Entwicklung von Rana fusca und esculenta. Arch. f. mikroskop. Anat. 
51, 1898. 

2) Pe ter, Der Grad der Beschleunigung tierischer Entwicklung 
durch erh6hte Temperatur. Arch. f. Entwicklungsmechanik 20, 130, 1905. 

3) Loeb, Dber den Temperaturkoeffizienten fiir die Lebensdauer 
kaltbliitiger Tiere und iiber die Ursache des natiirlichen Todes. Pfliigers 
Arch. 124, 411, 1908. 
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folge des Umstandes, daB einige Eier durch Sauerstoffmangel 
in der Entwicklung zuriickgehalten werden. Gewohnlich wurden 
gleichzeitig zwei Versuche an den Eiern desselben Weibchens 
durchgefiihrt, bei Temperaturen, welche urn genau 10° ver
schieden waren. Die Temperatur blieb wahrend der Versuche 
genau konstant. Die Eier wurden unmittelbar nach der Be
fruchtung in das Seewasser gebracht, das auf die gewiinschte 
Temperatur erwarmt war. Durch haufiges Entnehmen und 
mikroskopische Beobachtung von Proben der Eier konnte der 
Zeitpunkt, bei dem die crsten Eier in das Zweizellstadium 
gehen, mit absoluter Scharfe bestimmt werden. Sobald die 
t;rsten Furchungen beobachtet wurden, trat auch die Furchung 
ganz allgemein bei allen Eiern ein. Bei den spateren Fur
chungen war das wegen des Sauerstoffmangels nicht mehr so 
scharf der Fall. 

Zeit zwischen Be-
Temperatur fruchtung und 

erster Furchung 

3° 0 532 Minuten 
4° 0 469 

" 5° 0 352 
6° 0 275 

" 7° 0 291 
8° 0 210 

" 9° 0 159 
" 10° 0 143 
" 

Temperatur 

12° 0 
14° 0 
15° 0 
17,4° 0 
19° 0 
20° 0 
21° 0 
22° -0 

Zeit zwischen Be
fruchtung und 

erster Furchung 

131 Minuten 
121 
100 

87 
78 
75 
78 
75 

" 

" 
" 
" 

Ehe wir hieraus den Temperaturkoeffizienten fiir 10° be
rechnen, sei darauf hingewiesen, daB bei einer Temperatur von 
23 ° iiberhaupt bei dieser Form die Furchung meist nicht mehr 
stattfindet, und daB bei Temperaturen iiber 20° mit der Zu
nahme der Temperatur keine Zunahme der Entwicklungsge
schwindigkeit mehr stattfindet. 

Temperatur- Temperatur- Temperatur- Temperatur-
inter vall koeffizient fiir intervall koeffizient fiir 

10° 10° 
3°_13° 3,91 9°-19° 2,04-
4°_14° 3,88 10°-20° 1,90 
5°_15° 3,52 12°-22° 1,74 
7°-17° 3,27 
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Es ist sehr deutlich, daB der Temperaturkoeffizient bei den 
niedersten Temperaturintervallen am hochsten ist, und daB er 
mit zunehmender Temperatur abnimmt. Wenn wir aus diesen 
Zahlen den mittleren Temperaturkoeffizienten fiir die Geschwin
digkeit der Entwicklung berechnen, so erhalten wir den Wert 
2,S6, einen Wert, der identisch ist mit dem von Peter aus 
Hertwigs Zahlen berechneten mittleren Temperaturkoeffizienten 
fUr die Entwicklungsgeschwindigkeit des Frosches. Peters 
Wert fUr den Temperaturkoeffizienten fur den Seeigel 2,15 
resp. 2,13 ist also zu niedrig, was daher riihrt, daB Peters 
Messungen sich nur auf die hoheren Temperaturen erstrecken, 
fur welche der Temperaturkoeffizient relativ niedrig ist. Wir 
kommen also zu dem merkwiirdigen Resultat, daB die Tem
peraturkoeffizienten fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit des 
Frosches und des kalifornischen Seeigels Strongylocentrotus 
purpuratus absolut identisch sind. Da es wahrscheinlich ist, 
daB auch dasselbe fUr die Seeigel in Neapel gilt, wenn nur die 
Untersuchung auf eine hinreichend weite Temperaturskala aus
gedehnt wird, so hat es den Anschein, als ob die Zahl 2,S den 
mittleren Temperaturkoeffizienten fiir Entwicklungsgeschwindig
keit von Tieren im allgemeinen ausdruckt." 

Wir wollen nun die Tabelle der Zeiten wiedergeben, die 
das EJ bei den verschiedenen Temperaturen braucht, urn aus 
dem Zweizellenstadium in das Vierzellstadium iibel'zugehen. 

Zeit von Beginn der Zeit von Beginn der 
Temperatur ersten bis aeginn Temperatur ersten bis Beginn 

der zweiten Furchung der zweiten Furchung 

5° lS0+x Minuten 14 ° 66 Minuten 
6° 163 

" 
15° 54 

7° 150 17,4° 57 
" SO 134 

" 
19° 49 

9° lIS 
" 

20° 48 
10° 92 21° 51 

" 12° Sl 
" 

22° 60 
" 

Von 20° an tritt wieder eine Zunahme in del' Furchungs
dauer ein. Gelegentliche UnregelmaJ3igkeiten, wie beispielsweise 
der Wert 57 Minuten fUr 17,4° weist auf individuelle Variation 
oder auLdie storende Wirkung des Sauerstoffmangels in diesem 
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Falle hin. In der nachsten Tabelle geben wir die Werte fiir 
die Temperaturkoeffizienten. 

Temperatur-
intervall 

fio-15° 
7°_17° 
9°_19° 

10° 20° 

Temperatur
koeffizient fUr 10 ° 

> 3,33 
2,63 
2,40 
1,91 

Der mittlere Wert des Temperaturkoeffizienten ist hier 
etwas kleiner als der fUr das erste Furchungsintervall gefundene, 
namlich 2,56 statt 2,86. Das erklart sich aber daraus, daB 
wir fur das zweite Furchungsintervall die Koeffizienten fUr 
3-13° und 4-14° nicht bestimmt haben. Hatten wir das 
getan, so wurde der Koeffizient fiir das zweite Furchungsinter
vall auch hoher ausgefallen sein. Wir durfen demnach den 
Wert 2,86 als den richtigeren mittleren Temperaturkoeffizienten 
ansehen. 

Dieser Wert ist charakteristisch fur chemische Reaktionen. 
Die hier stattfindenden chemischen Reaktionen sind zweifellos 
die Nukleinsynthesen. Wir haben bereits in der zweiten Vor
lesung gesehen, um wie komplizierte Vorgange es sich hierbei 
handelt. Es sind aber freilich nicht bloB chemische Vorgange, 
sondern wie bei allen Lebenserscheinungen sind rein chemise he 
und physikalische Prozesse kettenmaBig miteinander verkniipft; 
so beispielsweise ist mit der Nukleinsynthese die Kernteilung 
und Zelldurchschnurung verkettet, die beide AuBerungen physi
kalischer Krafte sind, welche durch die chemischen Anderungen 
bedingt werden. 

Wir kommen nun zu dem wesentlichsten Teil dieser Dnter
suchung, namlich der Begrundung der Behauptung, daB der 
Kern ein Enzym fUr die Synthese fiir Kernmaterial ist oder 
enthalt, und daB mit anderen Worten die Kernsynthese ein 
autokatalytischer ProzeB ist. Diesen Nachweis brachte ieh 
zuerst im Jahre 1906. "Wenn man die Geschwindigkeit dieses 
synthetischen Prozesses betrachtet, so wird man bemerken, daB die
selbe anfangs in jeder folgenden Periode der Furchung verdoppelt 
wird. Das gilt naturlieh nur fur den Anfang der Entwicklung, 
sicher bis zum 128-Zellstadium. vielleicht noch liinger, wahrend 
spater zu irgendeinem Zeitpunkt einmal eine Anderung em-

L 0 e b, Parthenogenese. 15 
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treten muS. Wir wollen zunachst diese ersten Furchungs
stadien betrachten. Nachdem das Ei befruchtet ist, hat es 
nur einen Kern. Wahrend der ersten Furchungsperiode ver
doppelt es die Masse seines Kernes, und es beginnt die nachste 
Furchungsperiode mit zwei Kernen .. Wahrend dieser Furchungs
periode verdoppelt es wieder die Masse und Zahl seiner Kerne 
(da jeder Kern an Masse dem urspriinglichen Kern des be
fruchteten Eies gleich ist), und es beginnt die nachste Fur
chungsperiode mit vier Kernen, die folgende mit acht usw. 
nach Potenzen von zwei. Nun nimmt die Dauer der Furchungs
period en nicht etwa zu, sondern sie kann als wesentlich konstant 
angesehen werden; denn die Schwankungen sind bei konstanter 
Temperatur sehr gering und haben keine Beziehung zu der 
Zahl der neugebildeten Kerne. Es folgt also daraus, daB die 
Reaktionsgeschwindigkeit bei der Synthese des Kernmaterials 
in jeder Furchungsperiode etwa zweimal so groB ist, wie in 
der voraufgehenden, und daS sie der Zahl der jedesmal vor
handenen Kerne proportional ist. Das weist daraufhin, daB 
in diesem Fall jeder vorhandene Kern wie ein Katalysator fiir 
die Nukleinsynthese wirkt; denn die beschleunigende Wirkung 
von Katalysatoren ist im allgemeinen ihrer Masse proportional".1) 

Des weiteren fUhrte ich dann aus, daB erst die Geschwin
digkeit der Nukleinsynthesen im Ei proportional der Zahl der 
gebildeten Kerne zunehmen muS, wie das ja fUr die Auto
katalyse charakteristisch ist. Da aber das Ei urn diese Zeit 
keine Nahrung von auBen aufnimmt, so muB andererseits die 
aktive Masse der Substanzen, aus denen die Kerne gebildet 
werden, abnehmen. 

"Diese Tatsachen weisen darauf hin, daB zwei entgegen
gesetzte Einfliisse auf die Geschwindigkeit der Nukleinsynthese 
hier wirksam sind. Der eine ist das Massenwirkungsgesetz, 
demzufolge die Geschwindigkeit der Kernbildung nach irgend
einem Gesetz mit zunehmender Zahl der gebildeten Kerne bei 

1) Loeb, Weitere Beobachtungen tiber den EinfluB der Befruch
tung und der Zahl der Zellkerne auf die Saurebildung im Ei. Biochem. 
Zeitschr. 2, 34, 1906. - Ferner: trber den chemischen Charakter und 
die biologische Bedeutung des Befruchtungsvorganges. Vortrag auf 
dem Bostoner ZoologenkongreB. In Roux Sammlung von Vortragen. 
Leipzig 1908. 
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der Furchung abnehmen muB, der zweite ist die Wirkung 
eines Katalysators im Kern, der es bedingt, daB die Ge
schwindigkeit der Nukleinsynthese genau proportional mit der 
Zunahme der schon vorhandenen Kerne wachst. Am Anfang 
der Furchung, solange die Masse des Kernmaterials im Ver
gleich zum Protoplasma sehr klein ist, kann der letztere Ein
fluB relativ deutlich zum Ausdruck kommen. In spateren Ent
wicklungsstadien wird aber wohl der zweite EinfluB uberwiegen 
mussen." 1) 

In meinem in Boston am 22. August 1907 gehaltenen 
Vortrag wies ich darauf hin, daB "dieses Verhalten der Ge
schwindigkeit einer Reaktion charakteristisch fiir diejenigen 
chemischen Prozef'se ist, bei denen eins der Reaktionsprodukte 
ein Katalysator oder Ferment fUr die Reaktion ist. Derartige 
Reaktionen werden als autokatalytisch bezeichnet . . . . Diese 
Wirkung des Zellkerns auf die N ukleinsynthese und die Be
deutung der N ukleinsynthese fiir das Wachstum und die Fort
pflanzung fiihren eine der ratselhaftesten Eigenschaften der 
ZeIIen, namlich die automatische Fortpflanzung, auf eine wohl
bekannte Tatsache der Fermentchemie, namlich die Autokatalyse, 
'zuriick".2) 

Die Richtigkeit dieses Gedankens wurde kurz darauf von 
zwei Autoren, Wolfgang Ostwald'l) und T. B. Robertson 4), 
bestatigt. Ostwald entwarf die Kurven fur Wachstum, Ge
wichtszunahme und Zellteilung verschiedenster Organismen und 
Organe und zeigte, daB diese Kurven die fur autokatalytische 
Reaktionen charakteristische Form haben, namlich die eines S. 
Robertson griff das Problem von einer anderen Seite an, 
indem er die Formeln fur autokatalytische monomolekulare 
Reaktionen ableitcte und daraufhin die auf Grund dieser 
Formeln berechneten Werte mit den von den friiheren Forschern 

1) Loeb, Biochem. Zeitschr. 2,41, 1906. 
2) Loeb, Chemischer Charakter des Befruchtungsvorganges S. 24. 
3) W (] lfgang Ostwald, Dber die zeitlichen Eigenschaften der Ent

wicklungsvorgange. Roux Vortrage und Aufsatze, Heft 5. Leipzig 1905. 
4) T. B. Robertson, On the Normal Rate of Growth of an Indi

vidual and its Biochemical Significance. Arch. f. Entwicklungsmechanik 
25, 5S1, 1905 und Further Remarks on the Normal Rate of Growth of 
an Individual and its Biochemical Significance. Arch. f. Entwicklungs
mechanik 26, lOS, 1905. 

15* 
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direkt beobachteten verglich. Wir wollen auf die Ausfiih
rungen von Robertson etwas naher eingehen. 

"Die Differentialgleichung, welche fur die ersten Stadien 
einer autokatalytischen monomolekularen Reaktion charakte
ristisch ist, lautet folgendermaBen: 

dx 
dt = klx (a-x) (1) 

Diese Gleichung druckt in mathemathischen Symbolen die 
Tatsache aus, daB (in diesen Stadien) die Geschwindigkeit der 
Umwandlung in jedem Augenblick proportional der Masse des 
Materials ist, welche an der Reaktion teilnimmt, und der Masse. 
welche bereits umgewandelt ist. Wenn aber die Reaktion so 
weit fortgeschritten ist, daB der hemmende Effekt der Reaktions
produkte auf die Geschwindigkeit cler Reaktion bemerkbar 
wird, so andert sich Glcichung (1) in: 

~! =k x(a-x)-k x2 
dt I 2 

(2) 

Diese Gleichung kann in dieselbe Form zuriickgefiihrt 
werden wie (1), nur mit einer etwas anderen Bedeutung der 
Konstanten; denn Gleichung (2) ist offenbar identisch mit der 
folgenden Gleichung: 

dx + (kl ) dt = (kl k2 ) X kl + k2 a-x (3) 

Die Gleichung (3) hat dieselbe Form wie Gleichung (1), 
nur daB an Stelle von kl der Wert kl + k2 und an Stelle von 

a der Wert k+k~ic- a auftritt. Gleichung (3) kann daher foI-
l 2 

gendermaBen geschrieben werden: 

dx 
(jf=kx(A-x) 

wo k und A Konstanten sind. 
Durch Integration von (4) erhalten wIr: 

x 
log ----=Akt+ G, 

A-x 

wo G die Integrationskonstante ist. 

(4) 

(5) 
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Es ist offenbar, daB, wenn X= 1/2A, d. h. wenn die Reak
tion die Halfte des Weges zum Gleichgewicht zuriickgelegt hat, 

log -A x = 0 wird. Wenn wir nun 0 so wahlen, daB die 
-x 

rechte und die linke Seite der Gleichung (5) gleichzeitig ver
schwinden so erhalten wir: 

x 
log A-- = A k (t-tl) 

-x 
(6) 

wo tl die Zeit bedeutet, zu der die Reaktion zur Halfte 
vollendet ist. Diese Gleichung kann so geschrieben werden: 

(7) 

Wenn die Gewichts- und Volumzunahme eines Organis
mus mit der Zeit angesehen werden darf als der Ausdruck 
des Fortschreitens einer autokatalytischen Reaktion, so muB· 
Gleichung (7) dara~£ anwendbar sein: in welcher x das Korper
gewicht zur Zeit t, A das Maximum oder Endgewicht bezeichnet, 
welches der Korper erreicht, tl die Zeit ist, zu welcher das 
halbe MaximaIgewicht des Korpers erreicht ist, und K eine 
Konstante ist, welche von einem bekannten Wert von x zu 
einer gegebenen Zeit t bestimmt werden muB." 1) 

Robertson zeigt ferner, daB aus diesen Annahmen folgt, 
daB die Geschwindigkeit der Gewicht- oder Volumzunahme 
eines Organismus wahrend einer gegebenen Zeit das Maximum 
dann erreicht, wenn das Wachstum (der betreffenden Periode) 
halb vollendet ist. Er weist darauf hin, daB beispielsweise 
die Wachstumskurve fiir weiBe Mause nach Donaldson diese 
Annahme bestatigt. Als weitere Stiitze konnte das umfang
reiche von Woo Ostwald gesammelte Material erwahnt werden. 

Wie genau nun die von friiheren Autoren empirisch ge
wonnenen Daten iiber Wachstum mit Robertsons berechneten 
Werten iibereinstimmen, solI an einigen Beispielen gezeigt 
werden. Zunachst einige Tabellen iiber das Wachstum von 
Hafer und Weizen nach Monnier.2 ) 

1) Robertson, 1. c. S.584. 
2) Monnier, Les matieres miner ales et la loi d'accroissement des 

vegetaux. Bot. Instit. d. Univ. Genf. Ser. 7, Fasc. 3, 1905. 
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Hafer. Wachstum frischer Pflanzen. 
A = 349,35, K=O,0777, Ktl = 2,5947, tl = 33,3. 
t = Zeit in x = Gewieht in Grammen Differenz 

Tagen Beobachtet Berechnet % 
0 0,935 0,905 3,2 
4# 1,78 1,81 1,7 
8# 3,58 3,76 5,0 

16 14,51 15,20 4,8 
21 34,70 34,96 0,8 
25 52,20 64,55 19,1 
29 141,20 110,89 21,5 
35# 185,70 200,84 7,5 
39# 243,30 255,65 4,8 
42 314,34 288,93 7,7 
47 304,00 320,44 5,3 

r 
254,62 335,34 

21.21 57 229,90 344,63 33,3 
64 224,30 346,40 35,3 
70 180,35 347,76 93,3 
74 190,45 348,36 83,2 

Wie man sieht, ist die Dbereinstimmung zwischen den be
obachteten Werten und den unter der Annahme berechneten, 
daB das Wachstum eine monomolekulare autokatalytische Re
aktion ist, eine ausgezeichnete. Vom 51. Tage an tritt offen
bar eine Komplikation ein, die vielleicht durch eine plotzliche 
Verdunstung bedingt ist. Jedenfalls fehlt diese Komplikation, 
wenn der Wachstumskurve nicht das Gewicht der frischen 
Pflanzen, sondern der getrockneten Pflanze zugrunde gelegt wird. 

Hafer. Gewichtsbestimmung an getrockneten Pflanzen. 
A = 61,8 K=O,0702 Kt1 = 2,6502 t1 =37,75 

t = Zeit in x = Gewicht in Grammen Differenz 
Tagen Beobaehtet Berechnet % 

0 0,167 0,138 17,4 
4 0,260 0,261 0,4 
8 0,473 0,501 5,9 

16 1,77 1,78 0,6 
21 4,29 3,86 10,0 
25# 5,42 6,98 22,4 
29 14,49 12,09 16,5 
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Hafer. Gewichtsbestimmung an getrockneten Pflanzen. 
A = 61,8 K=0,0702 Kt1 = 2,6502 t1=37,75 

t= Zeit in x = Gewicht in Grammen Differenz 
Tagen Beobachtet Berechnet % 
35# 23,77 24,19 1,7 
39 29,99 34,08 13,7 
42 42,36 41,07 3,0 
47# 50,44 50,55 0,2 
51 54,43 55,25 1,5 
57# 59,74 59,28 0,7 
64 71,30 60,91 14,6 
70 65,11 61,47 5,5 
74 68,00 61,62 9,4 

Wie man sieht, ist auch hier die Dbereinstimmung zwischen 
Theorie und Beobachtung so gut, wie man sie nur wiinschen 
kann. Als zweites Beispiel sei die Anwendung der Theorie 
auf die Gewichtszunahme des Menschen nach Quetelet hier 
angefiihrt. Es handelt sich hier um die Gewichtszunahme von 
Mannern.1 ) 

Alter in J ahren Korpergewicht 
Beobachtet Berechnet 

0,5 3,1 kg 3,2 kg 
1,5 9,0 

" 
4,4 

" 2,5 11,0 
" 6,05 " 

3,5 12,5 
" 8,05 " 

4,5 14,0 
" 

10,4 
" 5,5 15,9 

" 
12,9 

" 
6,5 17,8 

" 
15,6 

" 
7,5 19,7 

" 18,15 " 
8,5 21,6 

" 
20,6 

" 
9,5 23,5 

" 
22,9 

" 
10,5 25,2 

" 
25,2 

" 
11,5 27,0 

" 
27,6 

" 
12,5 29,0 

" 
30,3 

" 
13,5 33,1 

" 
33,4 

" 
14,5 37,1 

" 
37,0 

" 
15,5 41,2 

" 
41,0 

" 
1) Quetelet, Anthropometrie S. 346; zitiert nach British Asso-

ciation Anthropometric Committees Report. Table II. 
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Alter in Jahren Kiirpergewicht 
Beobachtet Berechnet 

16,5 45,4 kg 45,3 kg 
17,5 49,7 

" 
49,5 

" 
18,5 53,9 

" 
53,4 

" 
19,5 57,6 

" 
56,7 

" 
20,5 59,5 

" 
59,3 

" 
21,5 61,2 

" 
61,4 

" 
22,5 62,9 

" 
62,9 

" 
23,5 64,5 

" 
64,0 

" 
24,5 

" 
64,7 

25,5 66,2 
" 

65,0 
" 

30,5 66,1 
" 

66,0 " 1) 

Eine SO vollkommene Dbereinstimmung zwischen Theorie 
und Beobachtung kann nicht gut auf bloB em Zufall be
ruhen, sondern darf als eine Garantie angesehen werden, daB 
die Vorgange des Wachs turns durch Zellvermehrung in der Tat 
autokatalytische Vorgange sind. Es ist bei diesen Messungen 
jedoch zu berucksichtigen, daB beim menschlichen Wachs tum 
nicht eine, sondern drei verschiedene Wachstumsperioden vor
handen sind. 

Die charakteristische Eigenschaft der lebenden Substanz ist 
ihre automatische Entwicklnng, namlich daB aus einem Ei ein 
Organismus von ganz bestimmter Form hervorgeht, daB dieser 
wieder Geschlechtszellen bildet usf. Auch dieses Ratsel ver
liert durch die Erkenntnis des U mstandes, daB der Kern 
ein Ferment fur seine eigene Synthese ist, sein mystisches 
Element. Es ist wahrscheinlich, daB die Kerne der ver
schiedenen Organismen sich chemisch unterscheiden, und daB 
diese chemischen Unterschiede die Ursache sind fur die Ver
schiedenheiten der Form der Organismen. Wenn nun jeder 
Kern ein Ferment fUr seine eigene Synthese ist, so wird er 
auch Kernsubstanz seiner eigenen Art synthetisieren. Das geht 
so weit, daB Hybride zwei Arten von Geschlechtszellen bilden, 
von denen eine dem mutterlichen, die andere dem vaterlichen 
Typus entspricht. Das ist so zu verstehen, daB im Bastard 
die vaterlichen sowohl wie die mutterlichen Kernstoffe fort-

1) Robertson, 1. c. S. 599. 
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fahren, jeder unabhangig, neuen Kernstoff von seiner eigenen 
Art zu synthetisieren; diese beiden Stoffe trennen sich schlieB
lich bei der letzten Teilung der Geschlechtszellen voneinander. 
Dieser letztere Umstand ist die Ursache fur die Mendelschen 
Spaltungsregeln. Man darf aber nicht ubersehen, daJ3 diese 
Spaltung allein nicht fur das Verstandnis der Vererbung ge
nugt; wir mussen auch berucksichtigen, daJ3 die Kernstoffe 
der beiden Eltern fortfahren, unabhangig neue Kernstoffe zu 
synthetisieren, und zwar jeder der beiden Stoffe nur Kern
stoffe (Chromosomen?) der eigenen Art. Damit wird das 
Problem der Kontinuitat der Organismen, im Prinzip wenigstens, 
chemisch verstandlich. 

Die Aufgabe, lebende Substanz kunstlich herzustellen, lockt 
uns heute ebenso, wie einst die Alchimisten. Wir haben jedoch 
einen wesentlichen Punkt vor den Alchimisten voraus: wir 
wissen, daB wir eine solidere Grundlage fUr die Errichtung 
unseres Gebaudes gebrauchen, als bloB un sere Wunsche und 
Hoffnungen, namlich cine bestimmte Einsicht in den chemischen 
Charakter der Lebenserscheinungen. Wir sind nicht bereit, 
die morphologischen Nachahmungen von "Zellen" oder Bakterien 
mittelst anorganischer Niederschlage als kunstliche Herstellung 
von Organismen anzusehen. Die kunstliche Herstellung lebender 
aus lebloser Substanz wird mit der kiinstlichen Synthese von 
Nukleinen beginnen mussen, welche die Fahigkeit haben, als 
Fermente fur ihre eigene Synthese zu dienen. 

XXIX. Das Wesen des Todes und die 
VerHingerung des Lebens des Eies durch die 

Befruchtung. 

Claude Bernard gibt an einer Stelle eine Au£zahlung 
der verschiedenen Definitionen des Lebens. 1 ) Darunter ist 
diejcnige von Bichat besonders interessant: "Das Leben ist 
die Gesamtheit der Krafte, welche dem Tode widerstehen." 
Bernard erwahnt ferner, daB bereits die Enzyklopadie eine 
ahnliche, wenngleich naivere Definition des Lebens gegeben 

1) C. Bernard, Les Phenomenes de la Vie 1, 28. 
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hatte, namlieh daB "das Leben der Gegensatz des Todes sei". 
Aueh H urn bold t braueht eine Definition, we Ie he darauf hinweist, 
daB das Leben darin bestehe, der Auflosung zu widerstehen. 

Man kann sieh leieht vorstellen, was die alteren Beobachter 
dazu gefiihrt hat, das Leben als einen Widerstand gegen den 
Tod aufzufassen: der tote Organismus wird - falls er nicht 
rasch austroeknet - eine Beute der Faulnis, wahrend unter 
den gleiehen Bedingungen der lebende Korper von Faulnis frei 
bleibt. Es ist vielleicht der Miihe wert, diese naive Tatsaehe 
von dem Standpunkte der modernen Wissenschaft zu besprechen. 
Warum widersteht der lebende Korper dem Angriff der Faulnis
bakterien, wahrend der tote Korper denselben zum Opfer 
faUt? leh kenne die bakteriologisehe Literatur nicht sehr genau, 
vermute jedoeh, daB die Antwort dahin ausfallen wird, daB 
die Zellen des toten Organismus, namentlieh der Sehleimhaute, 
fiir die Faulnisbakterien raseh diuehgangig werden, wahrend 
die normale lebende Zelle fUr diesel ben undurehgangig ist. 
Sind die Faulnisbakterien aber einmal in die toten ZeUen ein
gedrungen, so find en sie im Inhalt derselben einen auBerst 
giinstigen Nahrboden. Was aber bedingt die Anderung der 
Durehgangigkeit im Tode? Offenbar die Spaltungsprodukte 
(z. B. Fettsauren), welehe im Leben dureh Oxydation in CO2 

verwandelt und dann eliminiert werden, oder welehe zu neuen 
Synthesen verwertet werden. Findet diese Oxydation z. B. 
der Fettsauren nieht statt, so andern die Spaltungsprodukte 
die physikalisehe Beschaffenheit del' Zelle, wodureh dieselbe 
- bei geniigend hohem Wassergehalt - fiir die Faulnisbakterien 
durehgangig wird. Die Definition von Bieha t war also irrig. 

Der Leser kennt sieher die Ansieht von Bernard liber 
das Wesen des Lebens und des Todes, die vielleieht in aller 
Klirze in folgendem Zitat enthalten ist: "leh glaube, daB 
notwendigerweise im lebenden Organismus zwei Arten von 
Erseheinungen stattfinden, namlieh erstens die Vorgange der 
vitalen Sehopfung oder organisierenden Synthese und zweitens 
die Erseheinungen des Todes oder organiseher Zerstorung." 
"Der erste dieser beiden Vorgange ist allein ohne direkte 
Analogien; er ist eine besondere spezifisehe Eigentlimliehkeit 
des lebenden Wesens: diese evolutive Synthese ist das wirklich 
Lebende." 



Das Wesen des Todes und die Verliingerung des Lebens usw. 235 

Wie wir im vorigen Kapitel sahen, ist diese organisierende 
"evolutive Synthese" der Ausdruek eines Typus von Reaktionen, 
der in der Chemie bekannt ist, namlieh der Autokatalysen. 
Die Kenntnis desselben knupft sieh aber an die moderne 
ehemisehe Dynamik, welehe erst seit dem Tode von Bernard 
sieh entwiekelt hat. Es ist daher zu verstehen, wenn Bernard 
der Meinung war, daB fur diese "evolutive Synthese" in del' 
Chemie keine Analogie vorhanden sei. 

Die zweite Klasse von Vorgangen abel', namlieh die der Zer
storung, hielt er £iiI' physiko-ehemiseh. "Dieselben sind meist das 
Resultat einer Verbrennung, einer Fermentation, einer Faulnis, mit 
einem Worte, sie sind vergleiehbar mit einer groJ3en Zahl ehemi
scher Tatsaehen del' Zersetzung odeI' del' Spaltung," Er weist dann 
auf eine sehr paradoxe Tatsaehe hin, namlich daB wir die 
eigentliehen Lebensvorgange, d. h. die del' evolutiven Synthese, 
zu ubersehen bereit sind, wahrend wir das Leben naeh den 
destrukti ven Vorgangen beurteilen. "Die Zerstorungsvorgange 
odeI' diejenigen des "lebenden Todes" fallen uns in die Augen und 
nach ihnen charakterisieren wir das Leben. Wenn eine Bewegung 
erfolgt, der Muskel sich kontrahiert, wenn del' Wille und 
die Empfindung sich manifestieren, wenn eine Druse sezer
niert, so wird die Substanz des Muskels, del' Nerven, des Ge
hirns, des Drusengewebes desorganisiert, zerstort und aufge
braueht, so daB jede Manifestation eines Vorganges im lebenden 
Wesen notwendig an eine organisehe Zerstorung geknupft ist, 
was ieh unter einer paradoxen Form an anderer Stelle so 
ausgedruekt habe: Das Leben ist der Tod." 

Diese Aus£iihrungen Bernards sind geistreieh, aber unzu
treffend. Die Muskeltatigkeit ist keine Zerfallserscheinung, sondern 
die Vorbedingung zur "evolutiven Synthese" des Muskels; 
ohne diese Tatigkeit atrophiert der Muskel, durch die Tatig
keit wachst er. Dasselbe gilt £iiI' das Zellenwachstum. Die 
Spaltung von Lezithin fuhrt zur Zellteilung; sie ist abel' auch 
die conditio sine qua non del' Nukleinsynthese. Die Tatigkeit 
des Muskels £iihrt nur dann zum Zerfall, wenn er keinen Sauer
stoff enthait. 

Del' richtige Kern, del' in Bernards Behauptungen steckt, 
ist del', daB die Hydrolysen zu zwei Resultaten £iihren konnen, 
namlich erstens zur weiteren Synthese und zweitens zur Zer-
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storung der Zelle. Wenn eine Zelle sieh teilt, ein Muskel sieh 
kontrahiert, eine Druse sezerniert, finden wohl Hydrolysen 
statt - aber diese Hydrolysen sind eehte Lebenserseheinungen; 
denn sie fiihren bei Gegenwart von Sauerstoff zur organisehen 
Synthese. Wenn aber ein Ei in zyankaliumhaltigem Seewasser 
befruehtet wird und in dies em Seewasser bleibt, oder wenn 
der Muskel bei Abwesenheit von Sauerstoff bis zur Ermudung 
gereizt wird, so finden ebenfalls Hydrolysen statt, aber das 
Ei und der Muskel sterben. Nieht die Hydrolysen sind der 
zerstorende Faktor, sondern das Stattfinden der Hydrolysen 
bei Abwesenbeit der Oxydationen fiihrt den Tod herbei: -
weil diese Oxydationen zu zwei Zweeken notwendig sind, zur 
Unsehadliehmaehung gewisser Spaltungsprodukte der Hydrolysen, 
und zweitens, naeh S e h m i e deb erg, fur organisehe Synthesen.1 ) 

Die Definitionen von Bernard helfen uns also nieht fur 
das Verstandnis des Wesens des Todes. Neue Einsiehten 
in das Wesen des Todes hat uns Weismann gegeben mit seinem 
Hinweis auf den Untersehied im Verhalten einzelliger und viel
zelliger Organism en. Die einzelligen Organismen vermehren 
sieh dureh Teilung und die beiden Toehterzellen sind nur je 
eine Halfte der Mutterzelle; jede Toehterzelle waehst dureh 
Nahrungsaufnahme wieder auf das ursprungliehe Volumen der 
l\1utterzelle an. Weismann schlieBt daraus, daB jedes heute 
lebende einzellige Individuum nur ein Teilstuek eines vor 
tausend J ahren oder langer schon existierenden Individuums 
ist. 1m Gegensatz. dazu stehen die Vielzelligen; die Keimzellen 
derselben leben ebenso weiter wie die Infusorien, aber der 
Rest stirbt. Dieses Sterben des "Restes" fehlt bei den Infu
sorien, weil er eben nicht existiert. Andererseits sind die 
Keimzellen auch der Vielzelligen ebenso unsterblieh wie die 
Infusorien. 2) 

Es ist aber ein Punkt hier zu beaehten; die Keimzellen 
bleiben nur in einem lebenden Korper am Leben; erfolgt der 
Tod im Korper, - d. h. tritt dauernder Sauerstoffmangel ein, -
so sterben sie ebenfalls; unter denselben Umstanden sterben 
aber aueh die Infusorien. 

1) Dynamik der Lebenserscheinungen S. 37 u. ff. 
2) Weismann, Vortrage tiber Deszendenztheorie. Bd. I. 2. Aufl. 

S. 214. Jena 1904. 
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Versuche iiber die Lebensdauer von unbefruchteten Eiern 
fiihrten mich zu einem merkwiirdigen Resultate. Wie schon 
erwahnt, sind die Eier des Seesterns meist unreif, wenn sie 
gelegt werden, und. sie fangen erst an, im Seewasser zu reifen. 
Die verschiedenen Eier aber reifen nicht alle gleich schnell. 
1ch fand nun, daB, wenn Eier reiften und nicht gleich oder 
bald befruchtet oder chemisch zur Entwicklung veranlaBt 
wurden, sie rasch, d. h. in wenigen Stunden, zugrunde gingen. 

Die lebenden Eier von Asterias sehen leicht gelblich gefarbt 
und homogen aus. Dieses Aussehen behalten sie auch, wenn 
sie reifen, solange sie am Leben sind. Sie behalten dasselbe 
Aussehen, auch wenn sie durch den Eintritt eines Spermato
zoons oder durch die geeigneten chemischen und physikalischen 
Eingriffe zur Entwicklung gebracht werden. 

Bleiben die reifen Eier aber unbefruchtet oder unentwickelt, 
so sterberi sie im Laufe von 4 bis 12 Stunden, und dieser 
ProzeB des Absterbens ist von einer charakteristischen Farben
veranderung des Eies begleitet. Dasselbe wird namlich erst 
dunkel, dann fast schwarz, und statt der homogenen Beschaffen
heit des Protoplasmas erscheinen groBere Tropfchen oder Kiigelchen 
im 1nhalt. Wenn man etwa nach 24 Stunden eine solche 
Kultur von unbefruchteten Eiern unter dem Mikroskop ansieht, 
so findet man zwei Klassen von Eiern, erstens die eben ge
schilderten dunkeln tot en Eier, welche reif sind, und zweitens 
lebende, normal gefarbte, aber unreife Eier. Es reifen namlich im 
allgemeinen nicht alle Eier sofort, die man dem Eierstock eines 
Sees terns entnimmt; manche reifen sehr spat, andere iiberhaupt 
nicht. Es IaBt sich nun leicht beobachten, daB die unreifen 
Eier mehrere Tage lang am Leben bleiben, bis sie schlieBlich 
Bakterien zum Opfer fallen, wahrend die reifen Eier meist 
bereits in 4 bis 8 Stunden nach erlangter Reife dunkel 
werden und absterben. 

1st nun der Tod des reifen, aber nicht zur Entwicklung 
veranlaBten Eies durch innere Vorgange oder durch die im 
Seewasser enthaltenen Bakterien verursacht? 

Ein sicherer Weg, urn das festzustellen, besteht darin, 
sterile Reinkulturen von Eiern in See wasser herzustellen. Das 
ist beim Seesternei verhaltnismaBig einfach. Acht Flaschen 
wurden sterilisiert, dann mit sterilisiertem Seewasser gefiillt 
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und dasselbe nochmals an drei aufeinander folgenden Tagen 
20 Minuten lang auf 100° erhitzt. Ein weiblicher Seestern 
wurde auBerlich griindlich abgewaschen, ein Arm geoffnet und 
ein Ovarium mit sterilisierter Pinzette h~rausgenommen und 
in sterilisiertes Seewasser gebracht. Aus dem dicken Strom 
von Eiern, der sofort aus dem Ovarium austrat, wurden schnell 
mit einer sterilen Pipette je ein paar Tropfen in die sterilisicrten 
Flaschen gebracht. Eine zweite Reihe von acht Flaschen ent
hielt normales nicht sterilisiertes Seewasser, und in diese Flaschen 
lvurden ebenfalls je ein paar Tropfen derselben Eier gebracht. 
Eine dritte Reihe von Flaschen wurde mit Seewasser gefiillt, 
dem je 2 ccm einer jauchigen stinkenden Kultur alter Seestern
eier zugefiigt wurden, um von vornherein eine kraftige Hak
terienentwicklung zu veranlassen. Auch jede dieser Flaschen 
erhielt Eier derselben Kultur, wie die sterilisierten Flaschen. 

DaB nun die Sterilisierung der ersten acht Flaschen eine 
vollkommene war, wurde dadurch bewiesen, daB aIle Flaschen 
wahrend der Versuchsdauer vollig klar und ungetriibt blieben 
und daB drei Flaschen, die nicht geoffnet wurden, bis zu Ende 
des Versuches, d. h. 10 W ochen, vollig klar waren und jedes 
einzelne Ei klar erkennen lieBen. Die Flaschen mit nichtsterili
siertem Seewasser wurden bereits nach 24 Stunden triibe, und 
nach zwei Tagen waren die Eier Bakterien zum Opfer gefallen, 
und kein Ei war mehr wahrnehmbar. Die sterilisierten Flaschen, 
die geoffnet wurden, waren stets vollig frei von Faulnisgeruch, 
wahrend die nicht sterilisierten Flaschen schon nach ein bis 
zwei Tagen einen penetranten Faulnisgeruch hatten. Die 
mikroskopische Untersuchung des Seewassers auf Bakterien 
blieb stets vollig negativ in den sterilisierten Flaschen, und 
fiel stets positiv aus in den anderen Flaschen. In denjenigen 
Flaschen, denen je 2 ccm der fauligen Kultur von Seestern
eiern zugefiigt worden war, waren Bakterien und Infusorien 
von vornherein auBerst zahlreich. 

Sechs Stunden nach Beginn des Versuches wurde je eine 
Flasche der drei Reihen geof£net und die Eier mikroskopisch 
untersucht. Das Bild war in allen drei Flaschen das gleiche: 
Fast alIe Eier waren reif und eine kleine Zahl von Eiern 
dunkel oder schwarz. Was aber fUr uns von entscheidender 
Bedeutung ist, ist der Umstand, daB die Prozentzahl der dunkeln, 
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abgestorbenen Eier in der sterilen Kultur genau so groB war, 
wie in dem unsterilisierten oder dem faulig gemachten See
wasser. 

Zw6lf Stunden spater, also achtzehn Stunden nach Beginn 
des Versuches, wurde wieder je eine Flasche cler drei Kulturen 
ge6ffnet. Diesmal waren fast alle Eier der sterilen Kultur 
dunkel oder schwarz, und einzelne zeigten bereits Zerfall in 
Kugelchen. Von den Eiern in den beiden andern Kulturen 
war derselbe Prozentsatz dunkel. Also die Eier sterben ebenso 
rasch in den sterilisierten Flaschen, die absolut bakterienfrei 
sind, wie in den bakterienhaltigen Flaschen. . Der Tod erfolgt 
durch innere Ursachen und so rasch, daB die im Seewasser 
vorhandenen sparlichen Bakterien den Tod der Eier kaum zu 
beschleunigen imstande sind. Die Eier sind eben bereits 
durch innere Ursachen gestorben, ehe die Bakterien in die 
Eier eindringen k6nnen. 

Die spater ge6ffneten Flaschen bestatigten nur das Ge
sagte. Der Versuch wurde mit demselben Erfolg wiederholt. 
Jede der Flaschen, die in den ersten Tagen ge6ffnet wurden, 
enthielt auch eine kleine Zahl lebender, hell aussehender Eier. 
Die letzteren waren aber ausnahmslos unreif. Der Versuch 
be weist also, daB die gereiften Eier des Sees terns in wenigen 
Stunden zugrunde gehen, und daB die Ursache fur den Tod 
nicht in Bakterien des Seewassers gesucht werden darf; und 
ferner daB unter genau denselben Umstanden die unreifen Eier 
am Leben bleiben! 

Es wurde nun der Versuch gemacht, ob man die Lebens
dauer der unreifen Eier dadurch verlangern k6nne, indem man 
sie an der Reifung verhindert. Wie fruher erwahnt, erfordert 
die Reifung die Gegenwart von freiem Sauerstoff. Frisch ge
legte Eier einer Asterias wurden in zwei Reihen von acht 
Flaschen verteilt. Die eine Reihe von Flaschen war mit einem 
Wasserstoff-Entwicklungsapparat verbunden, die andere mit einer 
Bombe, welche reinen Sauerstoff enthielt. Vor Beginn des Ver
suches war in der einen Flaschenreihe aBe Luft durch den 
Wasserstoffstrom verdrangt worden. Wahrend des Versuches 
wurde ein kraftiger Wasserstoffstrom unterhalten. Beide Reihen 
von Flaschen erhielten frischgelegte unreife Eier von Asterias. 
Der Versuch dauerte drei Tage, und von Zeit zu Zeit wurde 
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eine Flasche weggenommen und auf ihren lnhalt untersucht. 
Die Eier, welche dem Sauerstoffstrom ausgesetzt waren, reiften 
ebenso rasch und zahlreich wie die in gewohnlichem Seewasser, 
und die gereiften Eier starben alsbald abo 1m Wasserstoffstrom 
unterblieb die Reifung bei der Mehrzahl der Eier, und dieRelben 
blieben am Leben. In den Wasserstoffkulturen fand eine starke 
Entwicklung von Bakterien statt, wahrend das in den Sauerstoff
kulturen gar nicht oder nur in geringem MaBe stattfand. 

Auch die Saurebehandlung, welche, wie oben erwahnt., die 
Reifung des Eies verhindert (ohne dasselbe abzutoten), ver
hindert den To~ und Zerfall des Eies. Eier, welche, ohne mit 
alkalis chern Seewasser in Beruhrung gewesen zu sein, 10 oder 

15 Minuten lang in 100 ccm Seewasser + 4 ccm ~ Hel ge

bracht werden, reifen viel langsamer oder uberhaupt nicht, 
wenn sie nach dieser Zeit in normales Seewasser zuruckgebracht 
werden. Sie behalten aber auch, solange sie unreif sind, das 
helle normale Aussehen Ie bender Eier, bis sie schlieBlich Bak
terien zum Opfer fallen. Auch unreife Eier, welche in neutrales 
Seewasser gebracht werden, reifen meist nicht und behalten, 
wenn sie unreif bleiben, ihr normales Aussehen. 

Es scheint aus diesen Versuchen zu folgen, daB derselbe 
V organg, welcher der Reifung der Seesterneier zugrunde liegt, 
auch zum Tode derselben fuhrt (wenn er nicht durch die Ein
griffe, welche wir als Befruchtung bezeichnen, gehemmt wird). 
lch versuchte nun, ob es auch moglich sei, durch Sauerstoff
mangel das gereifte Ei langer am Leben zu erhalten. leh 
erhielt in der Tat einige positive Resultate in dieser Hinsicht. 
Eier eines Seesternes wurden in dunner Lage ausgebreitet. Nach 
3 Stunden waren 75% der Eier gereift. Ein Teil der reifen 
Eier wurde vorsichtig in die obenerwahnte Glasrohre gebracht, 
wo die tieferen Schichten derselben Sauerstoffmangel litten. 
Eine zweite Portion wurde in kleine Flaschen gebracht, durch 
die ein bestandiger Strom von reinem Sauerstoff geleitet wurde. 
Am nachsten Morgen, also 15 Stunden, nachdem die Eier in 
Sauerstoff gebracht waren, wurden die verschiedenen Portionen 
der Eier untersucht. Die in den Sauerstoffstrom gebrachten 
Eier zeigten in einem GefaB 98 % reife, dunkle, tote und 
2% unreife, lebende Eier. Die im normalen Seewasser ge-
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bliebenen Eier enthielten etwa wie vorher 75% reife Eier, die aber 
alle schwarz und tot waren, mit Ausnahme von ein paar Eiern, 
die angefangen hatten, sich zu furchen und am Leben waren. 
Ebenso waren die unreifen Eier am Leben. Die Eier dagegen, 
welche in der Glasrohre in volliger oder relativ hoher Sauerstoff
armut gewesen waren, waren fast ~lle am Leben. Diese Be
obachtung deutet in der Tat daraufhin, daB derselbe Vorgang, 
welcher zur Reifung des Eies fiihrt, den Tod des Eies herbei
fUhrt, falls er nicht rechtzeitig gehemmt wird. Auf diese Weise 
wird der Befruchtungsvorgang zum lebensrettenden oder lebens
verHingernden Akt.1) 

A. P. Mathews hat diese Versuche weitergefiihrt und eben
falls gefunden, daB die Lebensdauer des unbefruchteten reifen 
Eies durch Sauerstoffmangel verlangert werden kann. 2) 

Die Entwicklungserregung wird also beim Ei des Seesterns 
zum lebensrettenden Akt, und das ist nur verstandlich, wenn 
wir uns erinnern, daB die Entwicklungserregung in der Anregung 
von Nukleinsynthesen im Ei besteht. 1m unbefruchteten Ei 
finden offen bar ebenfalls Oxydationen statt, was schon aus der 
NotweIJdigkeit des Sauerstoffs fUr die Reifung hervorgeht und 
auBerdem daraus, daB Sauerstoffmangel das Leben des unbe
fruchteten Eies verlangert. Diese Oxydationen fUhren im un
befruchteten Ei deshalb zum Tode, weil sie in falschen Bahnen 
verlaufen, d. h. nicht zur Synthese von Kernsubstanzen dienen. 

Wir verstehen vielleicht aus diesem Umstand, wie es kommt, 
daB die Einzelligen unsterblich sind. Es handelt sich bei ihnen 
urn Zellen, bei denen die Synthese der Kernsubstanz stetig 
weitergeht, solange Sauerstoff und Nahrung zugefUhrt wird. 

Was hier fUr das Seesternei gezeigt wurde, gilt auch fur 
das Ei von Polynoe. Die unbefruchteten Eier zerfallen in 
weniger als 24 Stunden im Seewasser bei Gegenwart von Sauer
stoff; in der Abwesenheit von Sauerstoff oder bei Gegenwart 
von Zyankalium bleiben sie bei derselben Temperatur mehrere 
Tage am Leben, ohne daB sie ihre Entwicklungsfahigkeit einbuBen. 

1) Loeb, Dber Eireifung, natiirlichen Tod und V':Jrlangerung des 
Lebens beim unbefruchteten Seesternei (Asterias Forbesii) und deren 
Bedeutung fUr 'die Theorie der Befruchtung. Pfliigers Arch. 93, 59, 1902. 
(UntersuchungE'n S. 237.) 

2) A. P. Mathews, Am. Journ. of Physiol. 18, 89, 1907. 

1,0 e b, Parthenogene3e. 16 
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Man kann nun die Frage aufwerfen, wie es kommt, daB 
die Somazellen nicht ebenfalls fortIahren, stetig Kernsynthesen 
auszufiihren wie die einzelligen und wie das frisch befruchtete 
Ei. Das Enzymmaterial zur Kernsynthese, namlich der Kern 
selbst, ist doch vorhanden. Warum kommt das Wachstum, oder 
richtiger die Zellvermehrung, trotz der NahrungszuIuhr zum 
Stillstand? Von einem Eintritt eines Gleichgewichtes zwischen 
Kernsubstanz und Zytoplasma kann nicht gut die Rede sein, 
solange durch Nahrungszufuhr eine Zunahme der aktiven Masse 
des Zytoplasmas moglich ist; und dazu ist ja die Gelegenheit 
das ganze Leben hindurch gegeben. Es muB also hier wohl 
ein anderer hemmender Umstand hinzukommen. 

Man kann die Frage nach der Ursache des natiirlichen 
Todes von einer anderen Seite in Angriff nehmen, namlich durch 
die Bestimmung der Lebensdauer kaltbliitiger Tiere. Nach 
Minot ist es die histologische Differenzierung der Zelle, welche 
zu ihrem Tode fiihrt. Danach ware der Tod ebensosehr eine 
Folge der Entwicklung, wie irgend ein embryonales Stadium 
desselben Organismus. Dieser Gedanke laBt sich der Priifung 
unterwerfen. Wir kennen den Temperaturkoeffizienten fiir die 
Entwicklungsgeschwindigkeit des Seeigeleies. Wenn nun die
selben chemisehen Prozesse, welehe der Entwieklung zugrunde 
liegen, auch den natiirlichen Todbedingen, so sollte man er
warten, daB der Temperaturkoeffizient fiir die Lebensdauer kalt
bliitiger Organismen identisch ist mit dem Temperaturkoeffi
zienten fiir die Gesehwindigkeit der Entwicklung derselben. leh 
habe nun einige Versuche in dieser Richtung an befruchteten 
und unbefruchteten Seeigeleiern angestellt. Es steUte sich 
aber heraus, daB der Temperaturkoeffizient fiir die Lebensdauer 
der Organismen ganz erheblich hoher ist, als der Temperatur
koeffizient fiir die Geschwindigkeit der Entwicklung, und daB 
also beide Prozesse nicht wohl identisch sein konnen. 

Wagen der Methoden der Versuche verweise ich auf die 
Originalarbeit. 1 ) Hier will ich nur als Beispiel eine TabeIle 
der Resultate mitteilen. In der ersten Tabelle sind Versuche 
am befruchteten Seeigelei mitgeteilt. Ais MaB der Lebens-

1) trber den Temperaturkoeffizienten fur die Lebensdauer kalt
bllitiger Tiere und liber die Ursache des natiirlichen Todes. Pfliigers 
Arch. 124, 411, 1908. 
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dauer fUr eine Temperatur dient die Zeit, welche gerade aus
reicht, die Eier so weit zu schadigen, daB die Larven nicht rnehr 
imstande sind, sich an die Oberflache zu erheben. 

Temperatur Lebensdauer 

P/2 Minuten 

21/4 
3 

" 
" 
" 
" 
" 
" 
" 
" 
" 

Temperatur Lebensdauer 

{~ !~ 
{~ ~~ 
{> 192 

<209 

Minuten 

" 
" 
" 
" 
" 

22° C ungefahr 101/ 2 Stunden 

21 ° C ungefahr 24 Stunden 

20° C ungefahr 3 Tage 

Mit Temperaturen unter 20 habe ich keine Versuche aus
gefiihrt, weil bei einer so langen Versuchsdauer eine Variable 
ins Spiel tritt, die sich schwer beherrschen laBt, namlich die 
Bakterienentwicklung, die in rnanchen lange dauernden Kulturen 
viele Opfer fordert, in anderen wenige. rch habe abel' wieder
holt beobachtet, daB die Larven des Seeigels bei einer Tem
peratur von 16 bis 17 ° C etwa 15 Tage an der Oberflache des 
GefaBes lebend gefunden wurden. Da die Tiere nicht gefUttert 
wurden, so war die wirkliche Lebensdauer bei dieser Temperatuf 
hoher, wahrscheinlich erheblich hoher als die in diesem FaIle 
gefundene. Auch das Hereinspielen del' Futterfrage rnacht die 
Ausdehnung dieser Versuche auf niedrigere Temperaturgrade 
praktisch unmoglich. 

Man sieht, daB del' Temperaturkoeffizient fUr die Lebens
dauer del' Eier fiir die Grenzen der Temperatul', innerhalb deren 
er bestimmt wurde, ein sehr hoher ist, namlich nahezu 2 fiir 
je 1 Temperaturgrad; fiir 10° C gibt das einen Temperatur
koeffizienten, del' ungefahr 500 oder mehr betragt! Verglichen 
mit dem Temperaturkoeffizienten fiirdieEntwicklungsgeschwindig
keit, del' nul' etwa 2,8 fUr 10° C betragt, ist dieser Koeffizient 
geradezu enorm. Allein das Beispiel steht nicht vereinzelt da. 
So haben Famulener und Madsen gefunden, daB der Tern-

16* 
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peraturkoeffizient fiir die Zerstorung des Vibriolysins, welche 
den Charakter einer monomolekularen Reaktion besitzt, bei
nahe den Wert 2 fiir eine Temperaturerhohung von 10 C er
reicht. "Nach unseren Erfahrungen bewahrt das Vibriolysin 
bei Zimmertemperatur und niedrigeren Warmegraden Jahre hin
durch seine hamolytische Fahigkeit ungeandert. Selbst nach 
Stehenlassen bei 37 0 C laBt sich nach mehreren Monaten keine 
merkliche Abschwachung beobachten. Auf der anderen Seite 
geniigte eine momentane Erwarmung auf 55 0 C, urn vollstandig 
jede Wirkung zu vernichten." Bei dem Tetanolysin fanden 
dieselben Autoren einen noch hoheren Wert, namlich die Reak
tionsgeschwindigkeit stieg hier auf das zwei- bis dreifache pro 
Grad. Ziegenserum zerstort die roten Blutkorperchen des 
Kaninchens, und diese Wirksamkeit des Ziegenserums wird durch 
Erwarmung abgeschwacht. Die Abschwachung erfolgt mit einer 
Geschwindigkeit von 2,6 pro Grad, "die groBte Zunahme einer 
Reaktionsgeschwindigkeit, die je gefunden worden ist."l) 

W enn wir nach dem Resultat dieser Bestimmungen die 
Frage aufwerfen, wie lange danach die natiirliche Lebensdauer 
des Seeigels Strongylocentrotus purpuratus im Seewasser von 
10 0 C ist, so erreichen wir eine Dauer von etwa 4 bis 8 Jahren, 
was wohl der Wirklichkeit entsprechen durfte. 

Es war nun von Interesse, auch den Temperaturkoeffizienten 
fiir die Lebensdauer des unbefruchteten Eies festzustellen. Da
bei wurde so verfahren, daB die unbefruchteten Eier eines 
Weibchens in Seewasser von der gewiinschten Temperatur ge
bracht wurden. Nach bestimmten Intervallen wurde je eine 
Probe der Eier in Seewasser von Zimmertemperatur iibertragen 
und frischer Samen zugesetzt. Die Entwicklung der Eier diente 
als Indikator fiir die Lebensfahigkeit. Es stellte sich heraus, 
daB der Temperaturkoeffizient fiir die Lebensdauer der unbe
fruchteten Eier identisch war mit dem Temperaturkoeffizienten 
fiir die Lebensdauer der befruchteten Eier. Als MaB der 
Lebensdauer diente wieder die Zeit, welche notig war, um eben 
die Bildung von Larven zu verhindern, die imstande waren, 
an die Oberflache zu steigen. Die Resultate sind in folgender 
Tabelle zusammengestellt. 

1) Famulener und Madsen, Biochem. Zeitschr. 11, 186, 1908. 
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Temperatur Lebensdauer 

{~ ~1 / 6 Min~ten 

{~ ! 
{> 8 
<lO 

" 

" 
" 

Temperatur Lebensdauer 

ca. 18 Minuten 

{~ !~ 
{ >168 

<200 

" 
" 
" 
" 

1m Verein mit Mr. Hagedoorn habe ich inzwischen ange
fangen, Versuche iiber den Temperaturkoeffizienten fiir die 
Lebensdauer der Hausfiiege anzustellen. Wir benutzten die frisch 
ausgeschliipftelmago, die wir natiirlich in groBenMengen ziichteten, 
fUr diese Versuche. Es hat sich bis jetzt ergeben, daB eine 
Partie von etwa 200 bis 300 Fliegen bei 26 0 C etwa 20 Stunden 
lebte, dieselbe Zahl derselben Zucht bei 17 0 C etwa 7 Tage. 
Auch das scheint darauf hinzudeuten, daB der Temperatur
koeffizient fUr die Lebensdauer erheblich hOher ist, als der 
Temperaturkoeffizi~nt fUr die Entwicklungsgeschwindigkeit. 

Fiir die allgemeine Giiltigkeit dieses Verhaltens scheinen 
die Beobachtungen zu sprechen, welche die Zoologen iiber die 
relative Dichtigkeit der pelagischen Organismen in kalten und 
gemaBigten Zonen angestellt haben. Allen Zoologen, welche 
die polaren Regionen besucht haben, ist es aufgefallen, wie 
ungeheuer zahlreich die dort vorkommenden Organismenformen 
im Plankton vorhanden sind. Ais Beleg gebe ieh zwei Zitate 
aus Chuns klassischem Buche: "Aus den Tiefen des Weltmeeres": 
"In dem eiskalten, unter Null Grad abgekiihlten Oberfiachen
wasser der Antarktis pulsiert ein erstaunlich reiches tierisches 
und pflanzliches Leben. Es wiederholen sich hier ahnliche Ver
haltnisse, wie wir sie in den arktischen Meeren kennen, deren 
Produktivitat an oberfiachlichem, organischem Material in bezug 
auf Quantum diejenige der gemaBigten und warmen Meere 
iiberbietet," (S. 225) und ferner "An den Kerguelen treten die 
zartesten Oberflachenorganismen in iiberraschender Fiille auf. 
Das Meer ist belebt von durchsichtigen Medusen, duftigen 
Rippenquallen aus den Gattungen Bolina und Callianira und 
von Siphonophorenkolonien aus der Gattung Agalma. Endlich 
zeigt sich in der Kerguelenregion besonders reich jene pelagische 
Lebewelt entwickelt, die als Nahrungsprodukt den unversieg
lichen Quell abgibt, aus dem alles schOpft, was auf dem Boden, 
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am Strande und auf dem Lande lebt. Zu den antarktischen 
Diatomeen gesellen sich griinliche, schleimige Massen bildende 
Kugelalgen, welche oft auf weite Strecken hin die Oberflache 
verfarben (S.281)".I) 

Diese Erscheinung ist bisher meines Wissens unerklart ge
blieben. Die Geschwindigkeit del' Entwicklung ist bei 0° 
natiirlich erheblich langsamer als in Meeren mit gemaBigter und 
tropischer Temperatur. Ware es wahl', daB del' natiirliche Tod 
eine notwendige Begleiterscheinung del' Entwicklung ist, so 
ware es vollig unverstandlich, warum an den Polen ein so viel 
reicheres Tierleben herrscht als in gemaBigten Zonen. Ist abel' 
die Tatsache, daB del' TemperaturkoefIizient fiir die Lebens
dauer kaltbliitiger Tiere hoher ist als del' TemperaturkoefIizient 
£iiI' die Geschwindigkeit der Entwicklung von allgemeiner Giil
tigkeit, so verstehen wir, warum an del' Oberflache del' arktischen 
Meere ein dichteres Tierleben herrscht als an del' Oberflache 
gemaBigter Meere; denn in diesem FaIle miissen um so mehr 
aufeinander folgende Generationen derselben Art gleichzeitig 
an del' Oberflache existieren miissen, je niedriger die Tempe
ratur ist; vorausgesetzt, daB die Temperatur nicht zu tief ist, 
um alles Leben zu verhindern. 

Was nun auch die Ursache des natiirlichen Todes sein 
mag, wir sind der Meinung, daB es sich urn einen Umstand 
handelt, der nicht mit der Entwicklung identisch, sondern der
selben superponiert ist. Auch Robertson ist aus seinen Be
rechnungen der Wachstumskurven zu einem ahnlichen SchluB in 
bezug auf den senilen Schwund gekommen. Was ist die geheimnis
volle Substanz, von deren Existenz das Leben abhiingt 1 Euler 2 ) 

hat darauf hingewiesen, daB vielleicht zwei verschiedene Modi
fikationen desselben Ferments existieren: die eine beschleunigt 
die Hydrolysen, die andere die Synthesen. Robertson 3) hat 
neue Tatsachen gefunden, welche diese Ansicht stiitzen und 
erweitern. Bedeutet das Zugrundegehen des unbefruchtet ge
bliebenen Eies, daB in ihm die hydrolytischen Fermente iiber
wiegen? Bedeutet die lebensrettende Wirkung del' Befmch
tung, daB die synthetisierende Modifikation gewisser Enzyme 

1) Chun, Aus den Tiefen des Weltmeeres. 2. Auf!. Jens 1903. 
~) Euler, Zeitschr. f. physiol. Chern. 53, 146, 1907. 
3) Robertson, Journ. of Biol. Chemistry 0, 493, 1908. 
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die Dberhand im Ei gewinnt ~ lch bin auch heute noch ge
neigt die Ansicht auszusprechen, welche ich vor 6 J ahren 
veroffentlicht habe, daB in der Anregung gewisser Synthesen 
das Problem der Verjungung seine Losung finden durfte. Die 
neuen Arbeiten uber die N atur der hydrolytischen und syn
thetisehen Wirkung der Fermente bilden vielleieht die Grund
lage fUr die weitere Entwicklung dieses Problems. 

XXX. Anwendung der LysintheoI'ie auf die 
Entwicklungserregung durch das Spermatozoon. 

1. Wir haben wiederholt auf die Mogliehkeit hingewiesen, 
daB die Lysintheorie der Entwicklungserregung - wie wir sie 
kurz nennen wollen - aueh fUr die Entwieklungserregung 
durch das Spermatozoon gilt, und wir wollen nunmehr einige 
Stiitzen hierfur beibringen. 

Wir haben gesehen, daB die kunstliche Parthenogenese 
im allgemeinen aus zwei Eingriffen besteht, von denen einer 
die Hervorrufung einer oberfUichlichen Zytolyse oder Membran
bildung ist. Bei den Eiern mancher Tiere genugt dieser 
Eingriff nieht und ein zweiter Eingriff ist notig, urn ihnen 
die Entwicklung zu normalen Larven zu gestatten. Das war 
insbesondere fUr die Eier des Seeigels der Fall. Hervorrufung 
der Membranbildung veranlaBt bei dies em Ei zwar den Beginn 
der Entwicklung, aber bei Zimmertemperatur erreicht ein solches 
Ei nicht das Larvenstadium, sondern zerfiiIlt, und zwar meistens 
wahrend der ersten Furchung. Hemmen wir aber die Oxyda
tionen in solchen Eiern etwa 3 Stunden lang, so entwickeln 
sie sich normal zu Larven; dassel be geschieht, wenn wir solehe 
Eier etwa 15 bis 50 Minuten lang mit hypertonischem See
wasser behandeln. 

Wir wollen nun zeigen, daB auch das Spermatozoon die 
Entwicklungserregung durch zwei Agenzien bewirkt, von denen 
eines ein Lysin ist, wahrend das zweite ahnlieh wirkt, wie die 
kurze Behandlung des Eies mit hypertonischem Seewasser oder 
die langer dauernde Unterdruckung der Oxydationen im Ei. 
Fur diesen Nachweis mussen wir die Tatsachen der heterogenen 
Hybridisation zu Hilfe ziehen. lch fand vor 6 Jahren, daB die Er-
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hohung der Alkalinitat des Seewassers uns erlaubt, die Eier des 
Seeigels mit dem Samen der Seesterne zu befruchten. Fiir die 
Eier von Strongylocentrotus purpuratus ist es notig, 0,6 bis 0,8 ccm 
n 
10 NaHO zu 50 ccm Seewasser zuzufiigen, um die Entwicklungs-

erragung derselben durch Asteriassamen zu ermoglichen. Bei 
den Eiern von S. franciscanus geniigt eine geringere Alkali
nitatserhohung des Seewassers, um dasselbe Resultat zu erzielen. 

Wenn man zu den Eiern von S. purpuratus Samen von 
Asterias zusetzt, so bemerkt man, daB nicht alle Eier, welche 
Membranen bilden, sieh zu Larven entwiekeln. Ein Teil der 
Eier beginnt, naeh der geeigneten Zeit sieh zu furehen, ein 
anderer Teil aber verhalt sieh wie die Eier, die nur dureh 
ein zytolytisehes Agens zur Membranbildung veranlaBt worden 
sind. Sie fangen namlieh bei 15 0 Can, zur Kernteilung zu 
schreiten, gehen aber dann meist in wenigen Stunden zugrunde. 
leh glaubte anfangs, daB es sieh bei diesen Eiern nicht um 
einen EinfiuB der Spermatozoen, sondern um die Wirkung der 
dem Samen beigemischten artfremden Korpersafte handele. 
Aber Kontrollversuche zeigten, daB das zwar fiir die Eier von 
S. franeiscanus, aber nieht oder nur in geringem MaBe fUr die 
Eier von S. purpuratus der Fall ist. lch will deshalb die Re
sultate an beiden Formen getrennt bespreehen. 

Die Eier eines Franciscanusweibchens bildeten mit dem 
lebenden Samen von Asterias alle eine Befruchtungsmembran, 
und ein Teil, aber nicht alle Eier, entwickelten sieh zu Larven. 
Der Rest ging unter den so oft in diesem Buche geschilderten 
Erscheinungen zugrunde. Wenn man nun die Eier dieses 
Weibchens mit totem Asteriassamen behandelte, d. h. mit 
Samen, der durch langsames Erwarmen auf 60° C getotet war, 
so bildeten sie aueh alle die Befruehtungsmembran, aber kein 
Ei entwickelte sich zur Larve, sondern alle gingen nach dem 
Beginne der Entwieklung zugrunde. Es lieB sich also in dies em 
Falle nicht ohne wei teres entscheiden, ob die Lysine, welche 
die bloBe Membranbildung (ohne naehfolgende Entwicklung) 
bei dem Versuche mit lebendem Samen veranlaBten, aus den 
Spermatozoen stammten oder aus den dem Samen beigemengten 
Korperfiiissigkeiten des Seesterns. 

Ganz anders aber verliefen die Versuche mit der Behand-
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lung der Eier von Purpuratus mit dem Samen von Asterias. 
In einem Falle bildeten aUe Eier eines Weibchens von Pur
puratus in 5 Minuten Membranen, wenn sie in eine Mischung 

n 
von 50 cern See wasser + 0,6 cern ~1O NaHO gebracht wurden, 

der nur wenige Tropfen lebenden Asteriassamen zugesetzt waren. 
Aber nur wenige dieser Eier (nur ein Bruchteil eines Prozentes) 
entwickelten sich zu Larven, die anderen zerfielen in der Weise, 
die £iir die bloBe Membranbildung ohne nachtragliche Behand
lung der Eier mit hypertonischer Losung charakteristisch ist, 
zum Zeichen, daB es sich nur urn die Hervorrufung der 
Membranbildung handelte. Diese Membranbildung war aber 
angeregt durch die Beriihrung des Eies mit lebenden 
Spermatozoen und nicht durch die Korperfliissigkeit des See
sterns; dieser £iir die Theorie der Lysintheorie wichtige 
Punkt konnte dadurch ermittelt werden, daB, wenn man zu 
den Eiern den auf 50 0 erhitzten Samen desselben Asterias
mannchens zusetzte, kein Ei eine Membran bildete. Selbst 
wenn man die zehnfache Menge des (toten) Samens zusetzte, die 
in lebendem Zustande ausreichte, urn alle Eier in 5 Minuten 
zur Membranbildung zu veranlassen, so bildete kein Ei oder 
nur wenige Eier Membranen, auch wenn man stundenlang 
wartete und die Eier griindlich mit dem Samen schiittelte und 
mischte. Die Wirkung des lebenden· Samens beruhte also auf 
dem Eindringen oder der Beriihrung des Eies durch lebende Sper
matozoen, wahrend das das Ei umgebende Ohorion die toten Sper
matozoen verhinderte, in so intime Beriihrung mit dem Ei zu 
kommen, wie es flir die Absorption des an der Obf;lrflache des 
Spermatozoons enthaltenen Lysins notig war. 

DaB aber die bloSe Membranbildung ohne nachfolgende 
Entwicklung nur durch die Beriihrung der Eier mit Seestern
spermatozoen, aber nicht durch das Eindringen der letzteren 
in das Ei bedingt ist, hat mein Assistent, Herr Elder, durch 
eine histologische Untersuchung solcher Eier nachweisen konnen. 
Die mit Asteriassamen behandelten Eier von Purpuratus wurden 
10 bis 50 Minuten nach der Membranbildung getotet und spater 
in Schnitte zerlegt. Wenn aIle Eier bei del' Behandlung mit 
Asteriassamen eine Membran bildeten, abel' nur wenige sich zu 
Larven entwickelten (wahrend der Rest sich verhielt, als ob 
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nur eine kiinstliche Membranbildung stattgefunden hatte) , so 
konnte Herr Elder zeigen, daB auch nur wenige Eier einen 
Spermakern besaBen, wahrend in der Mehrzahl der Eier nur der 
Eikern, aber kein Spermakern nachweisbar war. Wenn aber 
derselbe Versuch mit den Eiern von Purpuratus angesteIlt 
wurde, die mit Purpuratussamen befruchtet waren (wobei aIle 
Eier sich zu Larven entwickelten), so lieB sich in jedem Ei em 
Spermakern nachweisen. 

Es lieB sich aber weiter der Nachweis fiihren, daB die 
Membranbildung durch das Lysin des lebenden Spermatozoons 
genau so wirkt wie die Hervorrufung der Membranbildung 
durch eine Fettsaure. 

Die Eier eines Purpuratusweibchens wurden in hyper
alkalischem Seewasser mit Asteriassamen behandelt und aIle 
bildeten Membranen. Ein Teil der Eier blieb in normalem 
Seewasser zur KontroIle, der groBere Teil derselben wurde 
aber nach einer Stunde in hypertonisches Seewasser gebracht 
(50 ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCI) und nach verschiedenen 
IntervaIlen in normales Seewasser iibertragen: Von den Kon
trolleiern entwickelte sich etwa ein Drittel zu Larven, die 
iibrigen zwei Drittel benahmen sich wie die nur mit Butter
saure behandelten Eier: sie fingen an, sich zu entwickeln, zer
fielen aber dann. Die Eier aber, welche 30 Minuten lang mit 
hypertonischem Seewasser behandelt waren, entwickelten sich 
alle zu normalen Larven. Der tote Asteriassamen war absolut 
wirkungslos. Das beweist, wie mir scheint, aUf das schlagendste, 
daB auch das Spermatozoon die Entwicklung des Eies durch 
zwei Agenz,ien anregt, namlich ein Lysin und ein zweites Agens, 
das wie die hypertonische Salzlosung bei unserer Methode der 
kiinstlichen Parthenogenese wirkt. Nur wenn beide Agenzien 
des' Spermatozoons zusammenwirken, entwickelt sich das See
igelei zur Larve. Was die Natur des zweiten Agens des Sper
matozoons ist, vermag ich nicht anzugeben. Man konnte an 
eine Oxydase denken, welche durch das Spermatozoon in das 
Ei getragen wird. Das Lysin des Spermatozoons dient dazu, 
die Membranbildung anzuregen. Das zweite noch unbekannte 
Agens dient dazu, urn die Entwicklung in die richtigen Bahnen 
zu lenken, resp. die Tendenz zur Zytolyse zu hemmen. 

2. 1m AnschluB an Boveri konnte man sich vorstellen, 
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daB es sich bei dem zweiten Agens um die Bildung von Astro
spharen handele, fiir welche die bloBe Lysinwirkung nicht aus
reiche. Aber diese Annahme wird durch die Beobachtung direkt 
widerlegt, da ja die Eier infolge der bloB en Membranbildung zur 
Bildung von Astrospharen veranlaBt werden und sich bei niederer 
Temperatur auch furchen, ja sich bis zu Blastulen entwickeln 
konnen. Es laSt sich auch zeigen, daB die 30 Minuten lange 
Behandlung des Eies mit hypertonischem Seewasser nicht aus
reicht, um kiinstliche Astrospharenbildung im Ei zu veranlassen. 
Bringt man namlich Purpuratuseier nach der Befruchtung 
mit dem Samen der eigenen Art 30 Minuten lang in hyper
tonisches Seewasser (50 ccm Seewasser + 8 ccm 21/2 n NaCI), 
so findet bei diesen Eiern die Furchung wie gewohnlich in zwei 
und nicht in drei oder vier Zellen statt, wie es ja der Fall 
sein miiBte, wenn die hypertonische Losung zur Bildung iiber
zahliger Astrosphiiren oder Zentrosomen gefiihrt hatte. 

3. In dem Kapitel iiber die Entwicklungserregung des Eies 
mittels artfremden Serums blieben wir den Beweis schuldig, 
daB Serum der eigenen Art die Membranbildung nicht anregt. 
Diesen Beweis wollen wir nun hier nachholen. Da Blutserum 
beim Seeigel nicht leicht ohne Verunreinigung zu gewinnen ist, 
so benutzen wir zu dem Zweck Extrakte von Hoden. Die 
Spermatozoen konnen wir durch langsames Erhitzen auf 50° 
toten; die Erwarmung des Serums auf 50° vermindert ja, wie 
wir friiher sahen, seine membranbildende Wirkung nicht. Ich 
wahlte zu diesen Versuchen sehr empfindliche Franciscanuseier. 
Der Zusatz weniger Tropfen von Blutserum des Rindes ge
niigte, um die Eier zur Membranbildung zu veranlassen. Der 
gleiche Erfolg wurde erzielt mit dem Hodenextrakt eines 
Hahnes und dem toten Samen des Seesterns oder von Mollusken. 
Wenn aber der tote Same des Seeigels, gleichviel ob von Pur
puratus oder Franciscanus, zugefiigt wurde, so bildeten diese 
Eier keine Membranen. Selbst konzentrierter Same, der fast 
frei von Seewasser war, blieb wirkungslos. Dieselben Resul
tate erhielt ich mit den Eiern von Purpuratus, nur mit dem 
Unterschied, daB diese Eier iiberhaupt weniger empfindlich 
oder durchgangig fiir artfremdes Serum sind, als die Eier von 
Franciscanus. Es ist mir nie gelungen. die Eier von Francis
canus oder Purpuratus mit dem toten Seeigelsamen zur Membran-
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bildung zu veranlassen, wahrend das bei Franeiseanus wenigstens 
relativ leieht mit dem toten Samen fremder Arten gelingt. 

Was bedingt nun diese Immunitat der Seeigeh~ier gegen 
die Lysine naher verwandter Arten 1 Darauf Iautet die Antwort: 
Die Eier sind viel d urehgangiger fiir die Lysine fremder 
Arten, als fiir die Lysine der gleichen oder verwandten Art. 
Die Lysine, namentlich die des Spermatozoons, besitzen offen
bar nur eine geringe LosIiehkeit im Seewasser. Sind nun die 
Eier schwer durchgangig fiir die Lysine der eigenen Art, so 
bleibt die im Seewasser losliche Menge der eigenen Lysine 
wirkungslos; und die fiir die Membranbildung notige Menge 
Autolysin muB durch einen besonderen Motor, das Spermatozoon, 
in das Ei getragen werden. 

Die Richtigkeit dieses Sehlusses wird durch die folgende 
Dberlegung klar. Die Immunitat des Franeiscanuseies gegen die 
Lysine der eigenen Art kann auf einem von zwei Umstanden 
beruhen; entweder ist das Seeigelei fur die Lysine der eigenen 
Art undurchgangig, wahrend es fiir artfremde Lysine leicht 
durehgangig ist, oder die Lysine der eigenen Art werden im 
Ei (etwa durch Antilysine) unwirksam gemaeht und konnen 
daher keine MembranbiIdung hervorrufen. DaB diese letztere 
Ansicht unrichtig ist, wird dadurch erwiesen, daB, wenn das 
Seeigelspermatozoon in das Seeigelei eintritt, das Lysin des 
Spermatozoons sehr prompt die MembranbiIdung hervorruft. 

Wir wissen dureh die Arbeiten von Landois, Nuttall 
und Friedenthal, daB das Serum jedes Tieres Lysine fiir 
die Zellen fremder Tierarten enthalt. Auch hier entsteht die 
Frage, warum diese Lysine die Zellen des eigenen Korpers oder 
solehe nahe verwandter Arten nicht angreifen. Es handelt 
sieh hier wohl ebenfalls urn Fragen der Durehlassigkeit. Die 
Zellen sind, wie die Eier fUr die Lysine der eigenen Art, 
sehwerer durehgangig als fiir die Lysine fremder Arten. Was 
diese Untersehiede der Durchgangigkeit bedingt, wissen wir 
einstweilen ebensowenig, wie uns die Ursaehe des Umstandes 
bekannt ist, daB die Eier von Franeiseanus fiir artfremde 
Lysine durehgangiger sind als die von Purpuratus, oder daB 
die Eier verschiedener Franeiseanusweibehen in ihrer Dureh
gangigkeit fiir artfrem.de Sera oder Spermatozoen variieren. 
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