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2 E. KorscrEur: Fortpflanzung der Tiere.

Einleitung (Allgemeines).

Unter Fortpflanzung versteht man die Erscheinung, dall gewisse Teile
von den Orgamsmen abgetrennt werden, um ihr Fortdauern zu erméglichen,
auch wenn sie selbst zugrunde gehen. Die abgelosten Teile kénnen dem Organis-
mus, von dem sie herstammen, in ihrer ganzen Beschaffenheit recht #hnlich,
aber auch sehr verschieden von ihm sein, besitzen dann aber die Fihigkeit,
sich durch den Ablauf mehr oder weniger komplizierter Entwicklungsvorginge
zu einem Organismus von gleicher Art zu entfalten. Diese Einrichtung erweist
sich fiir den Fortbestand der Organismenwelt als unbedingt notwendig, da
jedes Lebewesen ohne Ausnahme nach lingerer oder kiirzerer Frist dem Unter-
gang geweiht, d. h. dem Tode verfallen ist.

Die fiir die Fortpﬂanzung verwendeten Teile des Korpers kénnen diesem
gegeniiber von recht geringem Umfang sein, wie es zumeist fiir die Keimzellen
gilt, sie kénnen aber auch (wie die Knospen) dem ganzen Korpervolumen
ziemlich nahekommen, oder etwa die Hélfte von ihm betragen, in welchem Fall
es sich um eine Zweiteilung handelt. In letzterem Fall pflegt der Kérper ein-
fach in zwei ungefihr gleich groBle Teilstiicke zu zerfallen, die beide weiterleben,
80 dafl man, weil die Teilstiicke und ihre Nachkommen sich ebenso verhalten,
von einer Unsterblichkeit dieser Organismen gesprochen hat. Eine Unsterblich-
keit, wenn auch nicht des Organismus selbst, aber doch eines Teiles seiner
Substanz ist schliefilich noch vorhanden, wenn die Teilstiicke an Umfang mehr
oder weniger weit hinter ihm zuriickstehen. Selbst dann, wenn sie, wie viele
Keimzellen, nur von verschwindender Gré8e sind, ist es doch immer ein lebender
Teil des Organismus, der iibrigbleibt, und da die Nachkommen sich ebenso
verhalten, so darf man auch hier von einer Unsterblichkeit der lebenden Sub-
stanz sprechen. Das Individuum als solches allerdings geht verloren, sei es,
daf3 es dem Tode verfillt, um in den sich zu neuen Individuen entwickelnden
Teilstiicken weiterzuleben, oder dafl bei der Zweiteilung seine Individualitét auf-
gelost wird, um direkt in diejenige der beiden Tochterindividuen iiberzugehen.

Zwar konnen die vom Organismus abgelosten Teilstiicke sich wieder zu
Individuen der gleichen Art ausbilden, jedoch ist dies nicht immer moglich,
sondern es kann ein neuer Faktor hinzutreten, der dem Fortpflanzungsvorgang
ein anderes Bild verleiht, ndmlich die Notwendigkeit der Vereinigung zweier
der abgetrennten Teile zur Bildung eines neuen Individuums, wobei diese beiden
Teile von verschiedenen Individuen herzuriihren pflegen. Letzteres ist das Wesen
der geschlechtlichen gegeniiber der ungeschlechtlichen Fortpflanzung. Bei ihr
pilegen zwei Organismen, ein viterlicher und ein miitterlicher, durch Vermitt-
lung der von ihnen hervorgebrachten (ménnlichen und weiblichen) Keimzellen
zur Erzeugung des neuen Organismus zusammenzuwirken. Diese durch einzelne
(propagatorische) Zellen bewirkte Art der Fortpflanzung stellt man als cytogene
Fortpflanzung (Cytogonie) derjenigen gegeniiber, bei welcher gréBere (im Falle
der Metazoen vielzellige) somatische Partien des Kérpers, die bis dahin in seine
Verrichtungen einbezogen waren, zur Fortpflanzung Verwendung finden. Diese
Art des Verlaufs hat man als vegetative Fortpflanzung bezeichnet. Die Unterschei-
dung fallt ungefihr, wenn auch nicht vollstéindig, zusammen mit derjenigen
der geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Fortpflanzung. Die erstere geht ge-
wohnlich von zwei elterlichen Individuen aus (Elternerzeugung, Tokogonie),
weshalb sie als Amphigonie (Amphigenesis) gegeniiber der Monogonie (Mono-
genesis) bezeichnet wird, die nur von einem Individuum ausgeht.

Amphigonie und Monogonie finden sich sowohl bei den Einzelligen wie bei
den Vielzelligen, obgleich bei diesen die geschlechtliche, bei jenen die ungeschlecht-
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liche Fortpflanzung entschieden iiberwiegt. Auch bestehen zweifellos Beziehungen
zwischen den Fortpflanzungsarten bei den beiderlei Vertretern der Organismen-
welt, aber freilich sind diese Beziehungen nicht so einfacher Natur, wie sie haufig
dargestellt werden. Ganz besonders betrifft dies die Monogonie der Ein- und
Mehrzelligen. Rein duBerlich betrachtet, scheinen diese Vorginge z. B. bei den
Protozoen und Metazoen in auffallend iibereinstimmender Weise zu verlaufen,
so daB es sehr naheliegend erschien, sie miteinander in enge Beziehung zu bringen.
Doch ist dies deshalb nicht angingig, weil die anscheinend so &hnlichen Vorgéinge
sich im einen Fall an dem vielzelligen Korper unter Beteiligung mehrerer Kérper-
schichten vollziehen, im anderen Fall jedoch an die eine Zelle des Protozoen-
korpers gebunden sind. Die Vorgiange der Monogonie bei den Metazoen sind daher
nicht zu denjenigen der Protozoen in Beziehung zu bringen, sondern als Neu-
erwerbungen zu betrachten. Anders liegt es hingegen mit der Amphigonie,
die sich sowohl bei den Einzelligen wie Vielzelligen an einzelnen Zellen vollzieht
und fiir deren Beziehungen zueinander in beiden Reichen jene Schwierigkeiten
nicht bestehen, sondern vielmehr die duBere wie innere Ubereinstimmung der
Vorginge eine sehr weitgehende ist.

Die Ubereinstimmung gilt aber nicht nur innerhalb der Grenzen des Tier-
reiches, sondern auch iiber diese hinaus fiir die Pflanzen, wenigstens bis zu einem
gewissen Grade. Also sollen auch diese, soweit es fiir den Zusammenhang des
Ganzen forderlich erscheint, nach Moglichkeit herangezogen werden, wenn auch
die nachfolgende Darstellung in der Hauptsache den Fortpflanzungserscheinungen
im Tierreich gewidmet sein wird. Bei ihr ist es unumginglich, gewisse Unter-
scheidungen zwischen den einzelnen Fortpflanzungsarten zu treffen, doch muf3
man sich dabei bewulit bleiben, daf diese in Wirklichkeit nicht so scharf zu
trennen sind, sondern mehr oder weniger ineinander tibergehen. Bei der Knospung
sowohl der Protozoen wie Metazoen z. B. hilt es in gewissen Fillen schwer,
sie von der Teilung zu trennen, und schliefllich sind es nur noch quantitative
Differenzen, d.h. solche in der Gréfle der Teilstiicke, die eine gewisse Unterschei-
dung gestatten. Selbst zwischen Amphigonie und Monogonie kann sich beim
Mangel der Befruchtungsbediirftigkeit der Eizellen die Grenze verwischen,
so daB Unsicherheit dariiber besteht, ob man es mit weiblichen Keimzellen
oder Agametocyten zu tun hat. Insofern auch die Zuriickfithrung von Knospen
und mehrzelligen Fortpflanzungskérpern (Gemmulae der Spongien und Stato-
blasten der Bryozoen vgl. S. 41 und 42) auf Einzelzellen, d. h. auf vermut-
liche Keimzellen versucht wurde, wire unter der Voraussetzung des Gelingens
dieses Versuches die Unterscheidung zwischen den beiden an und fiir sich so
verschiedenartigen Fortpflanzungsweisen nicht aufrechtzuerhalten.

Bemerkenswert ist, daB verschiedene Formen der Fortpflanzung nicht nur
bei Angehorigen derselben Art, sondern auch bei ein und demselben Indi-
viduum vorkommen. Bekannt dafiir ist besonders der Siilwasserpolyp, der sich
nicht nur durch Teilung und Knospung vermehrt, sondern bei dem die letztere
Art der ungeschlechtlichen Fortpflanzung gleichzeitig mit der Erzeugung von
Ei- und Samenzellen bei dem namlichen Tier gefunden wird. Auch bei Schwim-
men ist auBer der geschlechtlichen Fortpflanzung Knospung und Gemmula-
bildung bei demselben Tier anzutreffen. Zumeist aber pflegen die verschiedenen
Fortpflanzungsarten zeitlich getrennt oder auf verschiedene Generationen
verteilt zu sein. Im letzteren Fall hat man es mit einer Aufeinanderfolge von
Generationen zu tun, die durch eine verschiedene Fortpflanzungsweise und im
Zusammenhang damit meist auch durch eine mehr oder weniger abweichende
Gestaltung ausgezeichnet sind, d. h. es liegt ein Generationswechsel vor.

Wihrend die geschlechtliche Fortpflanzung auBer bei den Protozoen im

1*
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Metazoenreich von den niedersten bis zu den héchsten Vertretern, und zwar
bei allen Arten verbreitet ist, so dal man annehmen darf, daB sie dort,
wo sie nicht bekannt ist, nur noch nicht aufgefunden wurde, gilt dies fiir die
ungeschlechtliche Fortpflanzung langst nicht in diesem Mafle. Wenn sie auch
als Teilung und Knospung bei recht hochstehenden Tieren, wie bei den Tunicaten
und Bryozoen, vorkommt und sogar eine recht wichtige Rolle in der Fortpflan-
zung dieser Tiere spielt, kann man doch sagen, daf sie mit der Hohe der Organi-
sation und zunehmenden Differenzierung mehr zuriicktritt. Dementsprechend
findet man die Monogonie nicht nur bei den' Protozoen und bei den Metazoen
unter deren niederen Abteilungen, Spongien und Célenteraten, sehr verbreitet,
wiahrend sie schon bei den Wiirmern zuriicktritt und den Echinodermen, Arthro-
poden, Mollusken und Wirbeltieren ginzlich fehlt. Wenn man die Griinde dafir
in der fortschreitenden Differenzierung des Kérpers dieser hoherstehenden Tiere
sucht, so wird man damit kaum fehlgehen, doch miissen noch andere Ursachen
vorhanden sein, die das Auftreten oder Fehlen der Monogonie begiinstigen.
Denn man sieht sie bei Tieren von bedeutender Organisationshéhe, wie es die
Bryozoen und Tunicaten sind, in weitgehendem MaBe entwickelt und anderer-
seits bei sonst niederstehenden Gruppen des Tierreichs vollstandig fehlen.

Auffallende Unterschiede in dieser Beziehung treten uns innerhalb der einzelnen Ab
teilungen des Tierreiches entgegen, so sind die Célenteraten im allgemeinen durch eine be-
sonders weitgehende Befahigung zu ungeschlechtlicher Fortpflanzung ausgezeichnet, den
Ctenophoren hingegen fehlt sie génzlich. Bei den Wiirmern finden wir neben der geschlecht-
lichen die ungeschlechtliche Fortpflanzung nicht selten (Plathelminthen und Anneliden),
doch tritt sie niemals bei den Nemathelminthen und Rotatorien auf. Nicht wenigen Ringel-
wiirmern, Oligochéten sowohl wie Polychaten, kommt ein Teilungsvermogen zu, bei anderen
Vertretern dieser beiden Annelidengruppen sucht man es vergeblich. Desgleichen sind die
Turbellarien, Rhabdocole und Tricladen, durch die Fahigkeit zur ungeschlechtlichen Fort-
pflanzung ausgezeichnet, die Polycladen hingegen scheinen ihrer zu ermangeln. Wie die
Anneliden, so liefern iibrigens gerade die Turbellarien Beispicle dafiir, dafi die Monogonie
einer Gruppe zukommen und einer anderen ganz nahestehenden fehlen kann, so sind es bei
den Rhabdocélen die Angehorigen der Catenulidenfamilie (Microstoma, Stenostoma, Alaurina,
Catenula), die sich durch Querteilung vermehren, wihrend andere Familien der Rhabdocélen
dieses Teilungsvermogen anscheinend entbehren. Die Griinde fiir das abweichende Ver-
halten aus der Organisation und Lebensweise zu ermitteln, wire gewill eine dankenswerte
Aufgabe; einstweilen liegen sie jedenfalls noch im Dunkeln.

Wegen der im vorstehenden betonten Unterschiede im Verhalten der Ein-
und Vielzelligen erscheint eine getrennte Behandlung beider als das Gegebene.
Bei der reichen Fiille des vorliegenden Beobachtungsmaterials kann nur versucht
werden, einen Uberblick iiber das weite Gebiet unter Hervorheben der fiir die
Beurteilung des Ganzen wesentlichen Punkte zu geben.

1. Fortpflanzung der Einzelligen.

1. Monogonie.

Die Beobachtung lehrt uns jederzeit, wie die Organismen die von ihnen
aufgenommenen Nahrungsmittel innerhalb des Korpers in geeigneter Weise
bearbeiten und sie in einen Zustand versetzen, in welchem sie geeignet sind,
der eigenen Korpersubstanz beigefiigt zu werden, um das Verlorengehende zu
ersetzen oder das Vorhandene zu vermehren. Im letzteren Fall erfolgt eine
Zunahme der Masse einzelner Korperteile oder des ganzen Korpers, also ein
Wachstum. Kleine, jugendliche Tiere sehen wir infolgedessen an Umfang und
GroBe zunehmen, bis sie diejenige ihrer Eltern erlangt haben. Diese pflegt
fir die einzelnen Tierarten zwar keine genau, aber doch ungefihr bestimmte
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GrobBe zu sein. Man konnte sich nun vorstellen, dal bei den niedersten Lebe-
wesen der Trieb zu immer weitergehendem Wachstum vorhanden wére, dal3
dieser jedoch in der ungefihren Normierung des Kérperumfanges der betreffenden
Spezies seine Grenze findet und nun das Wachstum gewissermaflen weitergeht,
indem die Individualitit aufgelost wird, das Individuum sich teilt und fortan in
zwei Individuen weiter lebt, bis auch an ihnen derselbeVorgang eintritt. Damit
wire C. E. v. BArs Auffassung der Fortpflanzung als ein Wachstum iiber das
individuelle Maf} gegeben. Der Anstofl zur Fortpflanzung, d. h. zur Teilung,
diirfte dabei vom Kern ausgehen. Auf Grund der Annahme eines bestimmten
Massenverhaltnisses zwischen Kern- und Zellplasma (Kernplasmarelation
R. HErTWIiGs) hat man sich dies etwa in der Weise vorgestellt, daf infolge lang-
sameren Wachstums des einen Teiles ein Mifiverhaltnis zwischen beiden und
infolgedessen eine gewisse Spannung zustande kommt, die zu einem energischeren
Wachstum des Kernes fiihrt und dessen Teilung auslost, damit also diejenige
der Zelle und deren Fortpflanzung einleitet.

Als die einfachste Form der Fortpflanzung erscheint die Zerlegung in zwei
ungefdhr gleichgrofle Teilstiicke. Wenn diese an Umfang verschieden sind und der
Teilungsakt infolgedessen nur an einem beschriankten Teil des Kérpers vor sich
geht, spricht man von Knospung. Der Zerfall des Korpers braucht nicht nur in
zwei, sondern kann in mehrere und viele Teilstiicke erfolgen, welches Verhalten
man als multiple Teilung bezeichnet, wie von einer multiplen Knospung dann die
Rede ist, wenn sich der Vorgang mehrfach wiederholt oder an verschiedenen
Stellen des Korpers gleichzeitig vonstatten geht. Die multiple Teilung kann
zur Sporenbildung sowie auch zur Schwirmerbildung hinfithren, d. h. zur Aus-
bildung solcher Teilstiicke, die eine vom Muttertier abweichende Gestaltung
aufweisen, sei es, daB sie amoboid, spindel- oder sichelférmig oder aber mit
Geifleln versehen sind. Gegeniiber den der geschlechtlichen Fortpflanzung
dienenden Zellen (Gameten) nennt man sie Agameten und spricht also von einer
Agametogonie.

A. Teilung.

Dem schon vorher entworfenen Bilde entspricht am besten die Amdében-
teilung. Bei diesen einfach organisierten und ihre Gestalt wechselnden Tieren
bedarf es kaum einer Vorbereitung fiir den Fortpflanzungsakt. Wahrend Struktur
und Form des Kernes sich in der fiir die direkte oder indirekte Zellteilung erforder-
lichen Weise dndern und der Kern in die beiden Teilstiicke zerlegt wird, kann die
Bewegung des Tieres fortdauern und die Aussendung der Pseudopodien weiter
vor sich gehen, ja, diese kann den Teilungsakt sogar dadurch unterstiitzen, dafl
sie an den beiden Enden des nun etwas langgezogenen Tieres stirker, in der
Mitte aber schwicher wird, wodurch sie die Trennung der schon durch eine
immer mehr zunehmende Einschniirung geschiedenen Tochtertiere beférdert.

In ebenso einfacher Weise, d. h. als eine Zerlegung der Zelle in zwei Teil-
stiicke, ohne daB sich an ihr besondere Verinderungen bemerkbar machen,
verlduft die Teilung bei den Cyanophyceen und Bakterien, deren Bezeichnung
als Spaltalgen und Spaltpilze gerade davon herriihrt. Ist die Membran diinn,
so kann sie einfach mit durchgeschniirt werden, ist sie hingegen bereits starker,
so bildet sich an der Innenseite ein Verdickungsring, der sich nach innen erhéht
und schlieBlich die Trennung beider Zellen bewirkt, oder die Zelle teilt sich
innerhalb der Membran, und indem sich dieser Vorgang wiederholt, kommt
es zur Bildung jener Schliuche (Hormogonien der Oscillarien u. a.), in denen die
einzelnen Zellen hintereinanderliegen. Auch konnen die durch Teilung aus-
einander hervorgegangenen Zellen eine Zeitlang oder dauernd nacheinander
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verbunden bleiben, oder sie werden durch Schleimkapseln zusammengehalten
(Abb. 1, A—C). In dhnlicher Weise konnen die Zellen anderer Algen zu gréfe-
ren Gruppen vereinigt oder zu Faden verbunden bleiben, wenn sie nicht nach
beendeter Teilung sich voneinander trennen.

Auch die niederen Vertreter der Griin-
: algen weisen so einfache Formen der Fort-

[ ;Q-

" =4 pflanzung auf. Unter den Chlorophyceen
£ sieht man die Chlorellen sich in der Weise
: i teilen, daB die Zelle innerhalb der Membran
= in zwei und fortschreitend in mehr Teilstiicke

=) zerfallt, die sich mit einer eigenen Membran

_ [\J [ umgeben und durch Platzen der alten Mem-

i bran frei werden (Abb. 2, 4 u. B).

1| Ein recht geeignetes und hier besonders
i naheliegendes Beispiel fiir den einfachen Ver-

}

Abb 1. A Gloeocapsa in verschiedenen Ent-  Abb. 2. A Nephrocytium, Einzelzellen und
wicklungszustinden, die Zellen durchSchleim-  deren Vermehrung; B C'hlor_ella" vulgarts in
kapseln zusammengehalten; B Nostoc, Zell- ~ Vermehrung zu 4 und 8 Teilstiicken (nach
faden zum Teil in die Einzelzellen zerfallend OLTMANNS: Algen. 1922).
und Sporen (sp) bildend; € Hormogonien
bildende Faden von Lyngbya (aus OLTMANNS:

Spaltpflanzen. 1913).

lauf der Teilung bieten die in Symbiose mit einer Anzahl von Tieren lebenden Zqochlore!len,
die den soeben erwahnten Protococcaceen (Scenedesmaceen) nahestqhen. Diese kleinen
Griinalgen findet man im Entoderm der Sifiwasser- und Meereshydroidpolypen sowie bei
Turbellarien in groBen Mengen vor (Abb. 3, 4). Als emzelne.Ze]le.n liegen sie haqh.g dicht
gedringt in den Zellen des Tragers und bedingen daher, wie bei Chlorohydra viridisima,
dessen grine Farbe. Bei der enormen Zahl, in der sie yorhanden smd,‘ muﬁ ihre Vermeh-
rung eine sehr betrachtliche sein, und zwar erfolgt diese durch Zweiteilung oder durch
nochmalige Teilung in vier Zellen, die sich voneinander trennen!) (Abb. 3, B).

Ebenfalls noch recht einfach vollzieht sich die Teilung bei den mit Geifleln ausgestatteten
Chlorophyceen, z. B. bei den Volvocales, wie bei anderen Flagellaten (Abb. 4). Der Kern
teilt sich und das Chromatophor desgleichen; andere Organe, wie Vakuolen und Augenfleck,
wo sie vorhanden sind, miissen in dem einen Tier neu gebildet Werdgn, Qbenso die GeiBeln.
Die Teilung kann wahrend der fortgesetzten Bewegung, aber auch in einem Ruhezustand
und zwar sowohl der Lange nach, wie in der Querrichtung erfolgen (Abb. 4), doch besteht

1y HarFNER, K. v.: Untersuchungen iiber die Symbiose von Dalyella viridis und Chloro-
hydm) viridissima mit Chlorellen. Zeitschr. f. wiss. Zool. 126. Bd. 1925.
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darin kein grundsitzlicher Unter-
schied; vielmehr konnen diese
beiderlei Teilungszusténde inein-
ander iibergehen und sogar bei
ein- und derselben Art vorkom-
men, je nach deren Korperform
und ihrer Verdnderung. Im erste-
ren Fall tritt eine Spaltung vom
Vorder- oder Hinterende oder
auch an beiden Enden gleichzeitig
auf; im letzteren Fall erfolgt die
Einschniirung ringformig um den
Korper (Abb. 4), doch treten, wie
gesagt, Teilungszusténde auf, die
zwischen diesen Extremen liegen.

Die steigende Hohe der
Organisation erfordert ge-
wisse Vorbereitungen oder
auch nachtrigliche Ergéin-
zungen am Korper, wie sie
sich bei der Teilung der in-
neren Organe und den Neu-
bildungen innen und auflen
am Korper zu erkennen
geben. So wird bei der Langs-
oder eigentlich Schréigteilung

Abb. 3. Querschnitt von Chlorohydra viridissima mit

Zoochlorellen im Entoderm, darunter Zoochlorellen in

Zweiteilung und in Vierteilung. Kern schwarz, Chrom-
atophor punktiert (nach K. v. HAFFNER, 1925).

der gepanzerten Dinoflagellaten die dem einen der beiden Tochterindividuen
fehlende Hilfte des Panzers neu gebildet, wie bei der durch Auseinander-
weichen und Trennen der beiden Schalenhélften erfolgenden Diatomeenteilung

immer die eine ihm fehlende
Schale von dem betreffenden
Individuum ergénzt werden
muf.

In #ahnlicher Weise gilt
dies fiir die Infusorien, deren
Korperoberfliche durch eine

Panzerung gefestigt ist (Ab- -

bildung 5). Diese hdochst-
stehenden Protozoen kénnen
ebenfalls, wie das Beispiel
zeigt, eine Querteilung, aber
auch eine Langsteilung durch-
machen, wie man sie bei den
gestielten Peritrichen findet.
Makro- wund Mikronucleus
teilen sich, und ihre Hilften
gelangen in die beiden neuen
Individuen (Abb. 6). Wie auf
diese die iibrigen Organe ver-
teilt bzw. neu gebildet werden,
ergibt sich ohne weiteres aus
einer Betrachtung eines in
Teilung befindlichen Infusors
(Abb. 6), an dem man er-

Abb. 4. A Pyramimonas tetrarhynchus in Léngsteilung,

auBer der Teilung des Kernes erfolgt die Verdoppelung

der Organe (GeiBeln, Vakuole, Chromatophor, Pyrenoid),

B Polytoma wvella in Querteilung (aus OLTMANNS:
Algen. 1922),
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Abb. 5. Querteilung von Coleps hirtus. A Teilungsebene angedeutet, B zwischen den Platten-
reihen das nackte Cytoplasma, C der eine Sprofling mit den in Ausbildung begriffenen
Plattenreihen (nach DOFLEIN).

kennt, wie, je nachdem das Vorderende mit der Mundoffnung und dem
Peristomfeld bzw. das Hinterende mit seiner besonderen Wimperausriistung,
der Vakuolenapparat usw. neuzubilden sind.

Abb. 6. Paramecium Bund C in Teilung, links
die Mundéffnung, an beiden Enden der Vaku-
olenapparat, im Protoplasma Nahrungsvaku-
olen, in der Mitte der Makronucleus, daneben
der Mikronucleus, Kerne in Bund C in Teilung
begriffen bzw. diese ziemlich vollendet (C).

Das ist ein sehr geregelter Ver-
lauf der Teilung, wie er das gewohn-
liche Verhalten darstellt, doch gibt es
davon Ausnahmen, wie die Opalina,
bei der die Teilung in der Liangs-
richtung, aber auch in schrager
Richtung und quer verlaufen kann
(Abb. 7, A—D). Die Teilstiicke
konnen ungefihr gleich grof, aber
auch an Umfang verschieden sein,
was eher dem Begriff der Knospung
entspricht (Abb. 7, £ und F). Zu-
weilen werden von einem Tier gleich-
zeitig mehrere Teilstiicke oder Knos-
pen abgeschniirt.

Voneinerechten Teilung erwartet
man, daf mit der Plasmateilung eine
solche des Kernes verbunden ist; bei
der vielkernigen Opalina 16sen sich
hingegen Teilstiicke ab, die mit zahl-
reichen Kernen versehen sind (Abb.7).
Ahnliches kommt auch sonst noch
vor, und indem die Zahl derartiger
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Teilstiicke zunimmt, hat man von einer multiplen Knospung gesprochen, wie
sie bei Haplosporidien beobachtet wurde. Auch hier verhalten sich die Kerne
vollig passiv beim Teilungsakt und werden von den sich ablésenden Plasmateilen
nur mitgenommen, weshalb der Vorgang als Plasmotomie bezeichnet wurde, die
auch dem zu den Foraminiferen gestellten vielkernigen T'richosphaerium zukommt.

B. Knospung.

Teilungen, bei denen das eine Teilstiick kleiner, das andere gréfer ist, kommen
immer vor. Ein solches Verhalten lernten wir soeben von Opaline und einigen
anderen Protozoen kennen (Abb. 7). Wird das Teilstiick immer Kkleiner, so

4 B c

D E F

Abb. 7. Opalina ranarum in verschiedenen Teilungs- und Knospungsstadien
(nach C. TONNIGES).

ragt es schlieBlich nur noch buckelférmig iiber die Oberfliche des Korpers her-
vor und wird nun als Knospe bezeichnet. Zwischen Teilung und Knospung
bestehen also nur mehr graduelle Unterschiede; beide Vorgénge gehen ineinander
iiber, wenn auch die extremen Fille recht verschieden erscheinen (Abb. 6 und
Abb. 9).

Das Beispiel der Opalina und der mit ihr genannten Protozoen ist freilich
insofern weniger geeignet, als diese Tiere vielkernig sind und infolgedessen zahl-
reiche Kerne in das kleinere Teilstiick iibergehen (Abb.7, E und F). Bei einem
Musterbeispiel fir Knospung ist anzunehmen, daf der Fortpflanzungsakt von
einer Kernteilung begleitet ist. Das trifft auch zu. Bei der sog. Sprossung der
Hefezellen schniirt sich ein nicht sehr umfangreicher Teil des Cytoplasmas ab,
der einen Kern enthéalt und somit eine neue Hefezelle darstellt (Abb. 8). Ganz
dhnlich liegen die Verhaltnisse bei den Protozoen. Der Kern teilt sich amitotisch
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oder mitotisch, wobei das Teilstiick in die am Korper gebildete Vorwolbung
eintritt und diese als Knospe sich immer deutlicher abhebt, um allméhlich ihre

Selbstindigkeit zu gewinnen (Abb. 9).

Es braucht nur eine Knospe gebildet zu werden, doch kann sich der Vor-
gang wiederholen, so daB kurz hintereinander oder je nach der Beschaffenheit
des Kernes auch gleichzeitig mehrere Knospen entstehen (Abb.9). Wenn die

Abb. 8. Sprossung (Knospung) einer
Hefezelle, Saccharomyces cerevisiae
(nach GUILLIERMOND).

Abb. 9. Knospung 4 von Acantho-

cystis aculeata, B, C von Spirochona

gemmipara, D von Podophrya gemmsi-

para, K Kern in Teilung, daneben

(in B, C) die Mikronuclei, Kn Knospe,

sp Spiraltrichter (nach SCHAUDINN u.
R. HErTWIG).

Knospen die geniigende Ausbildung
erlangt haben (Abb. 9, A), kénnen sie
sich vom Muttertier ablosen, um frei
zu leben, doch bleiben sie hiufig mit
jenem und unter sich dauernd ver-
bunden, wodurch es zur Kolonie- oder
Stockbildung kommt (Abb. 10). Knos-
pung und Koloniebildung sind eine bei
den Protozoen ziemlich verbreitete Er-
scheinung; es sei nur an die frei schwim-
menden oder festsitzenden Kolonien der
WaurzelfiiBer, Flagellaten und Infusorien
(Sphaerastrum,  Dinobryon,  Volvoz,
Ophrydium, Carchesium und viele andere)

Abb. 10. 4—C zwei junge, aus nur wenigen
Individuen bestehende Kolonien sowie ein
alteres Stéckchen (C) von Dendromonas
virgaria, D Stockchen von Codonocladium
umbellatum (nach STEIN).



Fortpflanzung der Einzelligen (Monogonie). 11

erinnert, die freilich zum Teil nicht durch Knospung, sondern durch Teilung
entstehen (Abb. 16 bis 18, S. 19).

C. Multiple Teilung.

Wenn sich der Kern mehrfach hintereinander teilt, ohne daf der Zellkérper-
diesen Teilungen folgt, also keine Sonderung des Protoplasmas um die Teilstiicke
des Kernes geschieht, sondern diese erst spiter vor sich geht und es dadurch
zur Ausbildung einer gréBeren oder geringeren Zahl neuer Zellen kommt, spricht
man von einer multiplen Teilung. Von Amében ist bekannt, daf3 sie im beweg--
lichen, haufiger aber wohl im ruhenden Zustand eine wiederholte Teilung ihres:
Kernes durchmachen, deren Zahl derjenigen der um diese Kerne gebildeten:
Plasmakomplexe und jungen Amoben entspricht. Gegeniiber der Teilung und
Knospung ist der Vorgang eingreifenderer Art, so da er zumeist einen mit
Encystierung verbundenen Ruhezustand verlangt. Wenn in Form einer Schale,.
Kapsel oder eines AuBenskeletts von vornherein eine schiitzende Hiille vorhanden
ist, vermag sich diese Art Teilung noch leichter zu vollziehen, fithrt allerdings:
wohl zumeist zu der noch zu besprechenden Schwirmerbildung. Werden die Teil-
stiicke an der Oberfliche abgeschniirt und sind sie hier in groBerer Zahl vor-
handen, so spricht man von einer multiplen Knospung, wie sie bei Rhizopoden.
und Sporozoen gefunden wird.

D. Sporenbildung.

Unter dem Bild der multiplen Teilung pflegt auch der als Sporenbildung:
bezeichnete Vorgang zu verlaufen, d. h. auf wiederholte Teilungen des Kernes:
erfolgt um die neugebildeten Kerne eine Sonderung des Protoplasmas, die jedoch
zur Bildung von Fortpflanzungskorpern fithrt, welche zunichst recht abweichend
von den ausgebildeten Tieren sein kénnen und daher mit einem besonderen Namen,
d. h. als Sporen, bezeichnet werden. Ist die Ausgangsform wie etwa bei den
Coccidien eiformig.und verhéltnismiBig groB, so sind die Sporen kleine spindel--
oder sichelformige Gebilde. Thre Umwandlung in die endgiiltige Form und ihre
Einfiigung in den Entwicklungsgang der betreffenden Spezies kann recht ver--
wickelter Natur sein, und da in Verbindung hiermit Geschlechtszellen auftreten,.
so gehéren diese Vorginge zum Teil in das Gebiet der Amphigonie bzw. des Ge-
nerationswechsels ; sie sind besonders den Vertretern der durch recht verwickelte
Fortpflanzungsverhiltnisse ausgezeichneten Abteilung der Sporozoen eigentiim-
lich. Da diese ausschlieBlich als Parasiten leben und nicht selten einen Wirts--
wechsel durchzumachen haben, so stehen mit diesen biologischen Verhiltnissen
diejenigen ihrer Fortpflanzung im engen Zusammenhang und lassen sich zum
Teil daraus erkliren.

Zusammenfassend kann man sagen, daB die Vorgénge der ungeschlechtlichen
Fortpflanzung bei den Protozoen recht mannigfaltig sind. Bei der Zweiteilung:
pflegen die entstehenden Individuen einander gleich zu sein oder es bald zu werden,.
was auch fiir die Knospung gilt, aber schon bei der multiplen Knospung wie auch:
bei der multiplen Teilung kommen Teilstiicke zustande, die eine von der Aus-
gangsform recht abweisende Gestaltung aufweisen konnen. Wir wissen das-
von den Sporen der Sporozoen und sehen, wie bei Foraminiferen und anderen
Rhizopoden Schwirmer von améboider oder GeiBelzellform gebildet werden,
die erst gewisse Veranderungen durchmachen miissen, um die Gestalt des Aus-
gangstieres zu erreichen. Die Entstehungsweise und Form dieser Agameten
kann sich derjenigen der Gameten bereits stark anndhern, doch fehlt ihnen eben.
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die Fshigkeit, sich mit anderen ihresgleichen (im Befruchtungsakt) zu ver-
einigen.

2. Amphigonie.

Wenn auch bei den Einzelligen die ungeschlechtliche Fortpflanzung die bei
weitem {iberwiegende ist und zu der aullerordentlich starken Vermehrung fiihrt,
wie wir sie bei vielen Protisten kennen, so treten doch schon bei denjenigen,
die wir als die niederststehenden anzusehen geneigt sind, Vorginge auf, die
mit der Befruchtung der Vielzelligen vergleichbar sind. Sie schieben sich zwischen
die ungeschlechtlichen Fortpflanzungsakte ein, indem nach ihrem Auftreten aber-
mals eine Reihe von Teilungen, Knospungen usw. folgt. Wie gro8 die zeitlichen
Zwischenraume sind, hingt von inneren, aber auch von #uBleren Faktoren ab,
denn man hat die Zeit fiir den Eintritt der geschlechtlichen Fortpflanzung auf
experimentellem Wege zu beeinflussen gesucht und sowohl eine Verlingerung
wie eine Verkiirzung erzielen kénnen. Auf das Verhdltnis der geschlechtlichen
zur ungeschlechtlichen Fortpflanzung wird noch einzugehen sein, nachdem
Zustandekommen und Verlauf der ersteren besprochen wurden.

A. Einrichtung und Auftreten des Befruchtungsvorganges.

Das erste Auftreten der geschlechtlichen Fortpflanzung, d. h. eines als
Befruchtung zu deutenden Vorganges liegt fiir uns schon deshalb im Dunkeln,
weil wir uns leider dariiber im Zweifel befinden, welche unter den lebenden
Protozoen als die urspriinglichsten anzusehen sind. Vom zoologischen wie vom
allgemeinen Standpunkt wird man der Auffassung zuneigen, dal nackte, rhizo-
podoide Zustinde den Ausgangspunkt bildeten. Die neuerdings besonders von
seiten der Botaniker, aber auch von Zoologen (PAscHER, DoFLEIN) stark betonte
Tatsache des Ubergangs gefirbter (chromatophorenfithrender) Flagellaten
in einen rhizopodenihnlichen Zustand, sowie das Auftreten begeiflelter Schwir-
mer bei den Rhizopoden hat zu der Annahme gefiihrt, die. Rhizopoden seien
keine urspriinglichen Formen, sondern von den Flagellaten abzuleiten. An-
genommen, daf} dies fir die jetzt lebenden Rhizopoden zutrife, und das Vor-
kommen der Geiflelschwérmer (sogar bei den Amében) scheint nach dieser Rich-
tung zu weisen, so wire die Frage nach der Herkunft der niedersten Organismen
nicht gelost, sondern eher erschwert, denn die Flagellaten mit ihrem GeiBel-
apparat, ihren Chromatophoren und sonstigen Organellen sowie mit ihrer regel-
miBigen Kérpergestalt konnen unmoglich die urspriinglichsten sein. Die Frage,
welche Organismen dies gewesen seien, ist schwer zu beantworten; vielleicht
bakteriendhnliche Formen. Ihre einfache Gestalt, die mangelnde Sonderung
von Kern und Plasma kénnte diese zweifellos sehr niederstehenden und allent-
halben verbreiteten Organismen als besonders urspriinglich erscheinen lassen.
Aber Geifleln treten auch bei ihnen auf, doch ist eher als an Beziehungen zu den
Flagellaten an solche zu den Pilzen zu denken, von deren niederen Vertretern
man sie herzuleiten geneigt ist. Dann wiirde man es bei ihnen nicht mit ur-
spriinglichen, sondern vielmehr mit abgeleiteten Formen zu tun haben.

Selbst wenn die heute lebenden Rhizopoden keine urspriinglichen Formen
sind, obwohl das nicht ohne weiteres anzunehmen ist und nicht einmal von den
entschiedensten Vertretern jener Richtung fiir alle angenommen wird, so liegt die
Annahme, dal Organismen von sehr einfacher Beschaffenheit und zunichst regel-
maBiger, also rhizopodoider Gestalt den Ausgangspunkt gebildet haben méchten,
auflerordentlich nahe, ebenso wie diejenige, daBl dann von diesen zuerst ent-
standenen, anfangs hochst primitiven Organismen die weitere Entwicklung
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und Ausbildung zu hoheren Stufen, so auch zu solchen mit besser differenzierten
Bewegungsvorrichtungen, d. h. mit vorgebildeten, regelmiBigen Protoplasma-
fortsitzen, namlich mit Geilleln ausgestatteten Formen, vor sich ging. Solange
man keine bessere und begriindetere Anschauung von der Herkunft der niedersten
Lebewesen besitzt, diirfte kaum eine Veranlassung vorliegen, ihren rhizopodoiden
Ursprung als einen alten, liebgewordenen, aber lingst iiberwundenen Kinder-
glauben anzusehen.

Hilt man sich fiir berechtigt, von rhizopodoiden Organismen (ohne GeilBel-
schwiérmer) auszugehen, so gewinnt deren gelegentlich zu beobachtende, als
Plasmogamie bezeichnete Verschmelzung der Protoplasmakorper an Bedeutung.
Die Rhizopoden (Amdoben, Foraminiferen, Heliozoen) neigen besonders zu der-
artigen Vereinigungen, die voriibergehender Natur zu sein pflegen, aber auch
langer andauern konnen. Man nimmt an, daf die Verschmelzung nur den Proto-
plasmakorper betrifft und die Kerne der zu zweien oder auch in gréBerer Zahl
vereinigten Individuen nichts damit zu tun haben. Mdgen diese ohne Beteiligung
der Kerne erfolgenden Vereinigungen eine bestimmte, einstweilen schwer zu
beurteilende Bedeutung haben, so liegt andererseits die Annahme nahe, daf8
in den vereinigten Zellkorpern auch die Kerne zueinander Beziehungen ein-
gehen koénntenl). Erméglicht oder beférdert konnte dies dadurch werden,
daB die einzelnen Kerne von etwas verschiedener Beschaffenheit sind, etwa so,
wie sich BUTscHLI dachte, da3 die Kerne infolge der fortgesetzten Teilungen
mit der Zeit eine gewisse Ungleichheit erlangen. Diese stellte er sich in Form
der Verschiedenheit der Menge an Chromatin und Achromatin in den einzelnen
Kernen vor, die durech deren Vereinigung ausgeglichen wird. Es konnten
aber irgendwelche andere Verschiedenheiten physikalischer oder chemischer
Natur sein, und solche je nach dem Uberwiegen oder Zuriicktreten bestimmter
Eigenschaften als positiv und negativ anzusprechende Kerne kénnten auch
in jenen plasmogamen Vereinigungen vorhanden sein. Es ist denkbar, daf3
sie eine Art Anziehung aufeinander ausiiben, und so wiirde eine Verschmelzung
der sich verschieden verhaltenden Kerne eingeleitet werden. Auf das Gebiet
des Sexualitidtsproblems iibertragen, wiirden sie als mannlich und weiblich zu
bezeichnen sein, und man hétte es also mit einem primitiven Befruchtungsvor-
gang zu tun. Besonderes Gewicht ist darauf zu legen, daB bei der aus anderen
biologischen Griinden erfolgenden Verschmelzung eine solche der Protoplasma-
korper mehrerer Protistenindividuen eintritt.

Dabei ist besonders an die Vereinigungen zu denken, wie sie bei den Rhizopoden (Amé&ben,
Foraminiferen und Heliozoen) auftreten, weniger an die ebenfalls als Plasmogamie an-
gesprochenen Vorginge, welche auch bei anderen Protisten bis hinauf zu den Infusorien
vorkommen und offenbar anders zu deuten sind, da bei ihnen bereits ausgesprochene Be-
fruchtungsvorgiinge vorliegen. Am bekanntesten sind die Verschmelzungen der amdboiden
Zustéande bei den Myxomyceten, doch handelt es sich nach den dariiber angestellten neueren
Untersuchungen dabei ebenfalls bereits um eine weiter fortgeschrittene Differenzierung des
Befruchtungsaktes. Dieser soll sich so vollziehen, dafl die Myxamgben paarweise miteinander
verschmelzen und sodann eine Vereinigung der haploiden Kerne, also ein echter Befruchtungs-
akt eintritt. Dann erst erfolgt die Vereinigung der kleinen Amében zu den gréBeren, nun
mehrkernigen sog. ,,Plasmodien®. Diese lielen sich also nicht in der vorher besprochenen
Weise verwerten, und wie sich dies bei anderen Formen verhilt, die dhnliche Verschmelzungen
amoboider Zustande aufweisen, bedarf genauerer Feststellungen. So kennt man bei niederen
Pilzen, z. B. bei den Myxochytridineen, einer Abteilung der Phykomyceten, derartige ,,Plas-
modien®, die durch Verschmelzen von Schwirmlingen zustande kommen; wie bei den Myxo-
myceten gehen auch hier geileltragende Zusténde voraus.

‘1) Diese Vermutung wird durch die neuen Untersuchungen von BELAR an Chlamydophrys
bestatigt (Arch. f. Protistenkunde Bd. 43. 1921), aber die bei Plastogamie eintretenden
Kernverschmelzungen fithren nach seiner Wahrnehmung bei Chlamydophrys zu keinem
Ergebnis, sondern vielmehr zur Depression.



14 E. KorscrELT: Fortpflanzung der Tiere.

Die Bedeutung der Plasmogamie sieht R. HErTwiG (1913) darin, daB die
durch sie bewirkte Vermischung verschieden beschaffener Protoplasmas irgend-
welche giinstige Bedingungen fiir die Assimilation herstellt. Wie SCHAUDINN und
REUMBLER hilt er es aber auch fiir nicht unwahrscheinlich, daf die Plasmogamie
als ein Vorldufer der echten Befruchtungsvorginge, der Karyogamie, anzusehen
ist, wihrend sie nach HARTMANN (1907) nichts damit zu tun hat und scharf von
ihr zu scheiden ist. Doch sollte man dabei beachten, daB bei den Protozoen
die gewohnlichen vegetativen Zustinde und Verrichtungen von der Geschlechts-
funktion weniger scharf getrennt sind, da es zumeist ein und dieselbe Zelle ist,
welche die einen wie die anderen Funktionen zu verrichten hat, unter Umstinden
ohne groBe Vorbereitungen zur Ausiibung des Geschlechtsaktes iibergeht, um
nebenbei die iibrigen vegetativen Verrichtungen zu besorgen oder alsbald wieder
zu ihnen zuriickzukehren.

Die sich allm#hlich einstellende, als wahrscheinlich angenommene Ver-
schiedenheit der Kerne ermoglicht ihre Vereinigung und damit den Ubergang
zur geschlechtlichen Fortpflanzung. Durch die Vereinigung der Kerne wird die
Verschiedenheit ausgeglichen. Man hat nun die Zelle als zwittrig angesehen
(ScHAUDINN, HARTMANN u. a.); durch das Uberwiegen des einen oder anderen
Komponenten wird sie mannlich oder weiblich, und zwar im Hinblick auf eine
andere Zelle, fiir welche das entgegengesetzte Verhalten gilt, so daB die Be-
dingungen der geschlechtlichen Fortpflanzung, d. h. die fiir den Vollzug eines
Befruchtungsaktes, gegeben sind.

B. Reduktionsteilung und Befruchtung. -

Nachdem die Protozoen bis vor verhdltnismidBig kurzer Zeit als solche
Tierformen angesehen worden waren, die sich ausschlieflich auf ungeschlecht-
lichem Wege fortpflanzen, ist nach dem Auffinden der geschlechtlichen Fort-
pflanzung auch bei ihnen die Zahl der Beobachtungen eine so betrichtliche
und die Mannigfaltigkeit im Verlauf dieser Vorgiinge eine so grofe geworden,
daB8 es mit Schwierigkeit verbunden ist, sie bei dem geringen hier zur Verfiigung
stehenden Raum auch nur einigermafen erschépfend in ihren Hauptformen
zur Darstellung zu bringen. Es liegt nahe, daB entsprechend den verschiedenen
Organisationsverhiltnissen der einzelnen Protozoenabteilungen auch die Be-
fruchtungsvorginge gewisse Modifikationen erleiden und sich in diesen Ab-
teilungen recht verschieden ausgebildet zeigen. Es soll nach Moglichkeit ver-
sucht werden, wenigstens die kennzeichnendsten dieser Vorgange zur Darstellung
zu bringen.

Die Vereinigung kann eine dauernde sein, in welchem Fall man von Kopu-
lation spricht, oder sie geschieht nur voriibergehend als Konjugation. Die gegen-
iber den gewdohnlichen vegetativen Individuen (Agameten) als Gameten be-
zeichneten Individuen kénnen in Organisation und GréSe von gleicher Beschaffen-
heit oder aber verschieden sein, wodurch sich die isogame von der amisogamen
Kopulation unterscheidet, wie das gleiche auch fiir die Konjugation gilt. Auf-
fallenderweise kénnen sich die den Befruchtungsakt kennzeichnenden Vorgénge
nach Teilung des Kernes auch in derselben ungeteilten Zelle abspielen, welches
Verhalten man als Aufogamie bezeichnet.

Wie bei den Metazoen stehen auch bei den Protozoen mit der Befruchtung
die Reifungsvorginge in enger Verbindung; esist iiberhaupt eine mehr oder weniger
weitgehende Ubereinstimmung zwischen Ein- und Mehrzelligen in dieser Hin-
sicht festzustellen.
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a) Kopulation.

Isogamie. Nach dem vorher Mitgeteilten muB es als das einfachste Ver-
h‘a,lt(?n erscheinen, wenn Individuen, die sich von den gewohnlichen nicht unter-
scheiden, zur Vereinigung gelangen, um die Befruchtung auszufiihren.

. Dieses gilt z. B. fiir das Heliozoon Actinophrys sol. Sei es, daBl vorher ein Zusammen-
flieBen einer groBeren Zahl Individuen erfolgte oder Einzeltiere zur geschlechtlichen Fort-
pflanzung schreiten, es findet eine gewisse Strukturverinderung der ihre vegetativen Ver-
richtungen groSitenteils aufgebenden Individuen statt!). Das betreffende Individuum zieht

Abb. 11. Actinophrys sol. A und B progame Teilung, € und D

erste Reifungsteilung, in D vollendet mit ,,Richtungskernen®,

E zweite Reifungsteilung (mit den 1. Richtungskernen), F die

Reifungsteilung beendet, Vereinigung der Gameten, @ Ver-
einigung ihrer Kerne (nach BELAR, 1922).

die Pseudopodien ein und umgibt sich mit einer zarten

Gallerthiille, um sich innerhalb dieser in die beiden Gameten

zu teilen (Abb. 11, Au. B). Beide Kerne wandeln sich in eine

Spindel um, denn jetzt beginnen die Reifungsteilungen, die

mit Bildung von Richtungskérpern verbunden sind (Abb. 11,

. C—E). Die erste Teilung ist eine Reduktions-, die zweite

eine Aquationsteilung; nach BrLAR betrigt die Chromosomenzahl der vegetativen und

progamen Mitose 44, die in den Tochterplatten der 2. Reifungsteilung 22. Die reduzierten

Kerne verschmelzen zur Bildung des mit der normalen Chromosomenzahl versehenen

Synkarion (Abb. 11, F, @). Ubrigens ist trotz der morphologischen Gleichheit der Ga-

meten insofern keine vollsténdige Isogamie vorhanden, als die eine der beiden Geschlechts-

zellen (die minnliche) gegeniiber der anderen (der weiblichen) durch Ausbilden von Pseudo-

podien und Herbeifiihren der Vereinigung eine gewisse Aktivitat zeigt (Abb. 11, F), weshalb
BeLAR von einer physiologischen Isogamie spricht.

1) BELAR, K.: Der Formwechsel von Actinophrys. Biol. Zentralbl. Bd. 41. 1921 u.
Arch. f. Protistenkunde Bd. 46. 1922.
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An die isogame Kopulation eines Rhizopoden sei diejenige eines Flagellaten an-
geschlossen, da sie diesen Vorgang ebenfalls sehr klar erliutert. Die beiden begeifelten
Individuen legen sich aneinander, und wihrend sie miteinander verschmelzen, erfolgt die
Abgabe der Reduktionskérper (Reduktionsteilung) der Kerne, worauf diese zusammen-
treten und verschmelzen. Unterdessen hat sich die Zygote mit einer Hiille umgeben.

In diesen und anderen Fillen sind es die ganzen anscheinend wenig verénder-
ten Individuen, die miteinander kopulieren. Dieser Hologamie steht eine Mero-
gamie gegeniiber, bei welcher das Ausgangsindividuum durch fortgesetzte Zwei-
teilung oder multiple Teilung in eine Anzahl von Gameten zerlegt wird, die dann
paarweise kopulieren. Dieses Verhalten ist sehr verbreitet und findet sich bei
den Rhizopoden, Flagellaten und Sporozoen (Abb. 12—17).

Ein bekanntes Beispiel ist das des T'richosphaersum, bei dem durch multiple Teilung
zahlreiche Isogameten entstehen (Abb. 24, S.28). Die je mit zwei langen GeiBeln ver-
sehenen Schwarmer vereinigen sich miteinander, ihre GeiBeln werden abgeworfen, die Kerne
verschmelzen, und es entsteht eine einkernige Zygote (Abb. 12), aus der nach alsbald ein-
tretender Kernteilung das mehrkernige junge Tier hervorgeht.

Anisogamie. Die Kopulation
von Isogameten findet sich noch
bei den Sporozoen, obwohl gerade
bei ihnen die Anisogamie eine
weitgehende Ausbildung erfahrt.
Ersteres betrifft besonders die
Gregarinen, die sich in der be-
kannten Weise zu Paaren ver-
einigen, um sich gemeinsam zu
encystieren. Manches spricht
dafiir, daBB die beiden sich zu-
sammenlegenden Individuen be-
reits geschlechtlich differenziert

Abb. 12. Kopulation der Isogameten von Tricho- sind [MtaL 19211)]. In jedem
sphaerium (nach SCHAUDINN aus DOFLEIN). von ihnen macht der Xern zahl-
reiche Teilungen durch (Abb. 13,
1—6), deren letzte als Reduktionsteilungen aufgefaBt wurden, wobei die
Chromosomenzahl [z. B. bei Monocystis rostrate nach MuLsow?) von 8 auf 4]
vermindert wurde. Auf die neuere, dieser Auffassung entgegenstehende An-
nahme, wonach bei der Bildung des Synkarions eine Summierung und die
Reduktion nachtriglich erfolgen soll [DoBELL, JaMESON, REICHENOWS)], kann
erst bei der allgemeinen Behandlung des Generationswechsels gegen den Schlufl
dieser Darstellung (S. 102) eingegangen werden.

Die in den beiden Individuen an die Oberfliche geriickten Kerne umgeben
sich mit Protoplasma und werden dadurch zu Kernen selbstéindiger Zellen, der
Gameten, welche nun im Umkreis des bei der Gametenbildung nicht aufgebrauch-
ten Plasmarestes, des sog. Restkérpers, liegen (Abb. 13, 7—9). Die weitere
Ausbildung der Gameten zeigt, dafl sie entsprechend ihrer Herkunft von dem
einen oder anderen der beiden Individuen verschieden sind. Allerdings ist diese
Verschiedenheit nicht immer deutlich ausgepréigt, vielmehr bieten gerade die

1) MoEL, D.: Morphologie und Physiologie der Mehlwurmgregarinen. Arch. f. Pro-
tistenkunde Bd. 43. 1921. .

%) Mursow, R.: Fortpflanzungserscheinungen von Monocysiis rosirata. Arch. f. Pro-
tistenkunde Bd. 22. 1911.

%) DoBELL, JaMESON, RErcHENOW am SchluB bei der allgemeinen Behandlung des
Generationswechsels angefiihrt.
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Gregarinen ein gutes Beispiel fiir den Ubergang von der isogamen zur anisogamen
Befruchtung.

So sind bei Monocystis, abgesehen von gewissen Differenzen in GréBe und Struktur
des Kernes, die Gameten beide von gleicher GroBe und Kugelform, wobel es nicht aus-
geschlossen, wenn nicht sogar wahrscheinlich ist, daf diesen ,,Jsogameten® bereits eine
physiologische Verschiedenheit im Sinne der obigen Angaben (S. 13 ff.) zukommt. Bei einer
anderen Gregarine, Urospora lagidis, ist der ménnliche Gamet bereits durch eine Zuspitzung

Abb. 13. Anisogame Merogamie (1—9), Befruchtung (9—16) und darauffolgende Teilung

(Sporogonie, 17—20) einer Gregarine, Stylorhynchus longicollis, 8 und 9 zeigen den Rest-

kérper, umgeben von den Q- und '-Gameten (nach L&GER u. TOENNIGES aus HARTMANN
und ScHILLING: Die pathogenen Protozoen, 1917).

Handbuch der Physiologie XIV. 9
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ausgezeichnet. Diese findet sich auch noch bei Stylorhynchus, doch besitzt die Zelle auBler-
dem einen geiBelartigen, dem Schwanz der Spermatozoen vergleichbaren Fortsatz. Auf-
fallenderweise sind diese Spermatozoiden grofier als die weibliche Zelle (Abb. 13, 10—13).
Bei einer anderen Gregarine hingegen (Hchinomera, ist das Spermatozoid viel kleiner und
unterscheidet sich auch durch die Begeifielung noch mehr von der groBen weiblichen Zelle.

Noch dhnlicher den Spermatozoen und Eiern der Metazoen sind die Mikro-
und Makrogameten der Coccidien und Hiamosporidien, indem den grofen runden,
mit dotterartigen Nihrsubstanzen beladenen weiblichen Zellen die kleinen
begeiflelten Spermatozoiden gegeniiberstehen (Abb. 14). Beziiglich der Angabe,
daB der Ausbildung dieser Zellen Reduktionsteilungen vorangehen, muf} eben-
falls auf die spiteren Ausfilhrungen (S. 102) verwiesen werden. Jedenfalls
erinnert der Befruchtungsvorgang auch duflerlich an denjenigen des Metazoen-
eies, indem dem eindringenden Spermatozoid von der Eizelle eine Art Empfiang-

Abb. 14. Befruchtungsvorgang bei Eimeria (Coccidium) Schubergs
(a—d) und Plasmodium vivax (d) (nach ScHAUDINN aus HARTMANN
und ScuiLLiNG: Die pathogenen Protozoen 1917).

nishiigel entgegengestreckt wird und von den das Ei um-
schwarmenden Spermatozoiden gerade dieses die Be-
fruchtung vollzieht (Abb. 14). Der Kern des Mikro-
gameten verschmilzt nach erfolgter Zellvereinigung mit
dem des Makrogameten (Abb. 13, 14—16. Es bildet sich,
je nachdem ein Rubekern oder nach verhaltnismiaBig
kurzer Zeit eine Teilungsspindel in der Zygote, ganz
wie die weiteren Entwicklungsbedingungen der betref-
fenden Tiere dies verlangen. So stellt die Zygote bei den Hamosporidien einen
wiirmchenartigen Zustand dar, den sog. Ookineten, der selbstandig seine end-
giiltige Lagerstatt aufsuchen muf, d. h. sich in die Darmwand einbohrt, um
sich dort zu encystieren und durch multiple Teilung in eine grofle Zahl von
Sporozoiden zu Zerfallen.

Wie der Ablauf der Befruchtung bei den Sporozoen schon recht sehr an die
entsprechenden Vorginge am Ei der Metazoen erinnert und deshalb auch als
Oogamie bezeichnet wird, so kann dies auch bei den Flagellaten der Fall sein,
und zwar lassen sich bei ihnen ebenfalls ungefahr alle Ubergange von der Iso-
gamie bis zu einer so ausgesprochenen Anisogamie feststellen.

Um nur einige besonders charakteristische Falle vorzufiihren, so sieht man bei Chloro-
gonium infolge der immer weiter fortgesetzten Teilung (Abb. 15, H— K) kleine Schwarmer
(Mikrogameten) entstehen, die sich jedoch in ihrer Gestalt von den durch die frither auf-
horende Teilung zustande kommenden Makrogameten nur wenig unterscheiden (Abb. 15,
B—D). Ebensowenig gilt dies, und zwar sowohl in der Form wie in der GroBe, fiir die
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Schwirmer der Pandoring, die
ebenfalls, mit zwei GeiBeln ver-
sehen, sich zur Bildung der
Zygote vereinigen (Abb. 16,
C—G@), welche dann ihrerseits
den neuen, sich spéter in die
Individuen der jungen Kolonie
teilenden Schwirmer liefert
(Abb. 16, H—K).

Bei Hudorina hingegen
wird die Teilung in den ménn-
lichen Kolonien weit fortge-
fithrt, so daB kleine und
schlanke Schwirmlinge ent-
stehen (Abb. 17), wahrend sich
die Teilung in den weiblichen
Kolonien nur bis zur Bildung
von 32 ziemlich rund bleiben-
den Zellen fortsetzt (Abb. 17).
In die Kolonien dieser plum-
pen Makrogameten dringen
dann die als ganze Biindel aus-
schwirmenden schlanken Mi-
krogameten ein, um sich mit
jenen zur Bildung der Zygote
zu vereinigen (Abb. 17). Bei
Volvox geht dieser Unterschied
noch bedeutend weiter, indem
die Makrogameten zu grofen
geillellosen Zellen, wirklichen

Abb. 15. A Chlorogontum euchlorum, B— D Teilung zur Bil-

dung der Makrogameten, E— K Teijlung zur Bildung der

Mikrogameten, die in K aus der Hiille austreten {nach
STEIN).

Abb. 16. Pandorina morum. A schwiarmende  Abb. 17. Weibliche Kolonie von Eudorina ele-
Familie, B in 16 Tochterfamilien geteilt, C  gans mit einem an den GeiBleln verfangenen
Auflésung in die Gameten, D—E Kopu- Mikrogametenbiindel, ein zweites in Auflosung
lation und Bildung der Zygote, H deren begriffen, ein drittes aufgelost; im Innern ein-
Umbildung in den Schwarmling (J), K gedrungene und kopulierende Mikrogameten
die aus ihm hervorgehende junge Kolonie (nach GOBEL).

(nach PRINGSHEIM).

2%
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»»Biern‘ werden, wahrend die zu Biindeln angeordneten Mikrogameten als schlanke spin-
delformige GeiBelschwérmer ganz den Spermatozoiden dhnlich sind {(Abb. 18).

Abb. 18. Hermaphroditische Kolonie von Volvoz globater, links drei Makrogameten (Fizellen),
rechts Teilungsstadien der die Mikrogameten liefernden Zellen und Biindel von Mikrogameten
(Spermatozoiden) in verschiedenen Ausbildungszustinden (nach StEIN u. Brscmri).

b) Konjugation.

Isogamie. Diese Art der Befruchtung vollzieht sich in besonders auffialliger
Weise, so daB3 die Beobachter schon bald auf sie aufmerksam wurden und sie
deshalb mit am langsten bekannt und am eingehendsten studiert ist. Es muf
auffallen, wenn in einer Infusorienkolonie zwei Individuen paarweise vereinigt
miteinander herumschwimmen und dasselbe andere, oft sogar recht viele Paar-
linge tun, um sich spiter wieder voneinander zu trennen. Darin beruht das
auferlich Bemerkbare dieses den Ciliaten eigentiimlichen Geschlechtsaktes.
Mit Vorliebe untersucht wurde er bei den Paramaecium-Arten, weil er sich
bei ihnen besonders leicht tiberblicken 148t und weil diese Infusorien sich bequem
halten lassen, doch konnte er in einer im ganzen entsprechenden Weise auch bei
anderen Infusorien beobachtet werden.

In Paramaecium-Kulturen sieht man einzelne oder auch zahlreiche Paar-
linge auftreten, indem sich die beiden Tiere mit der Cytostomgegend aneinander-
legen und dabei hiufig Riickbildungserscheinungen in dieser Gegend erkennen
lassen. Die Verbindung mufB eine sehr innige sein, denn sie dauert stundenlang
bis zu einem halben Tag und fithrt zur Uberwanderung gewisser Teile von
einem zum anderen Paarling auf der zwischen ihnen entstandenen Protoplasma-
briicke. Besonders wichtig sind die an den Kernen sich vollziechenden Ver-
anderungen. Sie betreffen vor allem den Mikronucleus, da der Makronucleus
um- und riickgebildet wird. Es sei gleich hier erwahnt, daBl er wahrend
der Konjugation weitgehende Umgestaltungen in Form von Ein- und Aus-
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buchtungen erfihrt, um schlieBlich zu zerfallen und ganz zuriickgebildet zu
werden (Abb. 19, 4—@).

Der Mikronucleus hingegen hat inzwischen eine Teilungsspindel gebildet
und dies sofort nach geschehener Teilung wiederholt (Abb. 19, A und B). In-
folgedessen wurden 4 neue Mikronuclei gebildet, von denen allerdings nur
einer erhalten bleibt, um sich alsbald abermals zu teilen (Abb. 19, C). Man wird
nicht anstehen, die beiden ersten Teilungen des Mikronucleus als Reduktions-
teilungen anzusehen und die 3 zugrunde gehenden Kerne denen der 3 Rich-
tungskoérper des Metazoeneies zu vergleichen. Wie bei diesem konnte auch
hier eine Reduktion des Chromatins, und zwar bei Didinium wie bei Carchesium
von 16 auf 8 Chromosomen festgestellt werden.

Abb. 19. Konjugation von Paramaecium. A beginnende Teilung der Mikronuclei, B deren

Fortsetzung, C je 8 zugrunde gehende Mikronuclei neben dem Makronucleus, Uberwandern

der Wanderkerne, D und E Kernvereinigung, Zerfall des Makronucleus,  und F Teilung des

Synkarions, ¥ und @ Neubildung des Cytostoms und Kernapparats [etwas verdndert nach
R. HerTtwWIG).

Den Reifungsteilungen folgt die Befruchtung, aber freilich geht ihr noch
eine Teilung des Kernes voraus, die zur Bildung zweier neuer Kerne, des sog.
stationsaren Kernes und des Wanderkernes, fiihren, weil der eine von ihnen in
dem betreffenden Individuum zuriickbleibt, der andere aber iiber die Proto-
plasmabriicke hiniiberwandert, um mit dem stationiren Kern die Verschmelzung,
also den Befruchtungsakt, zu vollziehen (Abb.19, C—E). Die letzte Teilung
geht iiber das Verhalten der Geschlechtskerne bei der Reifung und Befruchtung
des Metazoeneies hinaus und ist wohl als eine Konzession an die wechselseitige
Befruchtung der beiden Individuen anzusehen. Der Kernvereinigung folgt als-
bald die Bildung einer Spindel und deren wiederholte Teilung fiihrt zur Lieferung
des neuen, wie frither aus Makro- und Mikronucleus bestehenden Kernapparates
(Abb. 19, E—G). Wahrend der Erneuerung des Kernapparates haben auch die
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vorher zuriickgebildeten Teile, besonders des Peristomfeldes, ihre Wiederherstel-
Iung erfahren; die beiden konjugierenden Tiere haben sich getrennt (Abb. 19,
F, @) und nehmen frither oder spiter ihre Vermehrung durch Teilung wieder auf.

Anisogamie. Die isogame Konjugation kann eine so weitgehende Modi-
fikation erfahren, daB eines der beiden an Grofe und Ausbildung hinter dem
anderen zurilickstehende Individuum mit dem groBeren Individuum dauernd
verschmilzt und dadurch die Konjugation in eine Kopulation iibergeht, wobei
jedoch durch das Verhalten der Kerne der Charakter der ersteren gewahrt
bleibt. Am ausgesprochensten vollzieht sich dieser Vorgang bei den Vorticellen.

Soweit erkannbar, sind es gewohnliche Individuen des Stéckchens, die durch
aufeinanderfolgende Teilungen zu 4 kleineren Individuen (Mikrogameten)
werden, um sich vom Stock zu l6sen, auszuschwirmen und sich einem groferen
Individuum des Stockes anzulegen. Dies filhrt zur Verschmelzung der beiden
Individuen, wobei die Organisation der kleineren eine starke Riickbildung er-
fahrt. Die Kernverinderungen, d. h. die Riickbildung des Makronucleus
und die Teilungen des Mikronucleus sind im wesentlichen dieselben wie
bei der isogamen Konjugation, jedoch findet nur eine Vereinigung des Wander-
kernes des Mikrogameten mit dem stationiren Kern des Makrogameten, nicht
aber eine solche der entsprechenden Kerne des Makro- und Mikrogameten statt;
vielmehr verfallen diese der Riickbildung. Es erfolgt also nur eine Befruchtung
des grofien durch das kleine Individuum, worauf die Reorganisation des Kern-
apparates in der ,,Zygote vom Synkarion aus, d. h. durch dessen weitere Tei-
lungen und Umbildung der Teilprodukte zum Makro- und Mikronucleus, vor
sich geht.

Wesen und Bedeutung der Konjugationsvorginge sollen in Verbindung
mit derjenigen der Befruchtung weiter unten (S. 24) behandelt werden.

¢) Autogamie und andere Abweichungen vom gewidhnlichen Verlauf
der Befruchiung.

Ein besonderer und wohl als abgeleitet anzusehender Verlauf der Befruch-
tung ist der sich nur innerhalb einer Zelle abspielende Vorgang, den man als
Autogamie bezeichnet. Er vollzieht sich im allgemeinen so, da} in der betreffen-
den Zelle eine Teilung des Kernes erfolgt, worauf die Kerne Reduktionsteilungen
durchmachen, um sodann im Befruchtungsakt miteinander zu verschmelzen.
Derartiges ist bei Amében und anderen Rhizopoden wie bei Flagellaten und
Sporozoen beobachtet worden.

So stellte bereits ScuaupINN fiir Entamoeba coli fest, daf im encystierten Tier eine
Teilung des Kernes, sodann von den beiden Kernen die Bildung der Reduktionskérper,

schlieBlich eine abermalige Teilung der beiden Kerne und darauf eine Verschmelzung je
zweier als ménnlich und weiblich gedeuteter Kerne erfolgt.

Ganz abgesehen davon, ob sich der Vorgang im einzelnen derartig vollzieht,
ist das Wesentliche daran, da8 er in ein und derselben Zelle abliauft, wie sich
dies bei dem schon linger bekannten Fall des Actinosphaerium und bei anderen
Einzelligen verhilt. Auch hier ist der Vorgang wie gewdhnlich mit einer En-
cystierung verbunden. Die groflere Zahl der Kerne erfahrt eine Riickbildung,
und entsprechend der Zahl der iibrigbleibenden Kerne erfolgt innerhalb der
Muttercyste die Bildung von Tochtercysten. Ihr Inhalt erfihrt eine Teilung
in zwei Zellen, die eine zweimalige Reduktionsteilung durchlaufen, worauf die
vorher durch Teilung auseinander entstandenen Zellen bzw. ihre Kerne mit-
einander verschmelzen und die Zygote gebildet ist, die nach einem kiirzeren
oder laingeren Ruhezustand zu neuen Teilungen schreitet. Das Bemerkenswerteste
an dem Vorgang ist, daB die beiden durch Teilung auseinander hervorgegangenen
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Zellen sich beim Befruchtungsakt wieder vereinigen. Diese ,,Selbstbefruchtung"
(Automixis, Autogamie) ist das Wesentliche des Vorganges, der hier noch von
einer im System weiter entfernten Art, ndmlich von einem Flagellaten,
dargestellt sei.

Das im Enddarm von Eidechsen lebende Flagellat, T'richomastixz lacertae,
encystiert sich mit Beginn des Befruchtungsvorganges; der Kern teilt sich, es
werden von jedem der beiden Kerne zwei Reduktionskérper abgegeben, und so-
dann erfolgt die Vereinigung der reduzierten Kerne (Abb. 20, a—f). In diesem
Fall ist die von zwei Schwesterkernen ausgefithrte Befruchtung besonders in
die Augen fallend. Wenn die mitgeteilten und andere bekannt gewordenen Fille
von Autogamie einer sorgfiltigen Priifung standhalten, so wiirde damit das
Vorkommen einer derartigen, zunichst recht eigenartig anmutenden Selbst-
befruchtung bewiesen sein.

Beschreibungen dieser und einiger damit in Zusammenhang stehenden
Erscheinungen findet man bei HarTMANN (1909, 1917) und DorrEiN (1916).
HArRTMANN sucht die anscheinend recht ineinander ibergehenden Vorginge
zu trennen, indem er die sich in einer einzigen Zelle abspielende automiktische
Befruchtung als eigentliche Autogamie von der Pddogamie unterscheidet, bei

Abb. 20. Autogamie bei Trichomastiz lacertne. a Kernteilung, b die Kerne neben dem
Reservestoffkorper, ¢ und d Abschniirung der Reduktionskérper, e und f Kernvereinigung
(nach PROWAZEK aus HARTMANN und ScHILLING: Die pathogenen Protozoen 1917).

der eine Kopulation von Gameten stattfindet, die von demselben Individuum
gebildet wurden. Ebenfalls als eine Riickbildung des Befruchtungsvorganges
ist die Parthenogenesis anzusehen, die sich bei verschiedenen Protozoen findet.

Der Autogamie wiirde ein Vorgang nahestehen, bei dem etwa ein Reduk-
tionskern mit dem Gametenkern verschmilzt, wie dies auch bei der Partheno-
genesis des Metazoeneies beobachtet wurde. Derartiges soll bei Ascomyceten
und Diatomeen vorkommen, und auch bei den Hamosporidien (Malariaplasmodien)
sind gewisse Vorginge an den im Blut zuriickgebliebenen und die Rezidive
hervorrufenden Plasmodien so gedeutet und als Parthenogamie bezeichnet
worden. Parthenogenesis ware auch die durch wiederholte Reduktionsteilung
gekennzeichnete Erscheinung bei ausbleibender Befruchtung, d. h. fehlender
Konjugation der Infusorien (vgl. unten S. 26).

d) Wesen und Bedeutung der Befruchtung.

Von den Amében bis zu den Ciliaten finden wir die Erscheinung, daBl nach
einer Reihe mehr oder weniger lange fortgesetzten Teilungen deren Unterbrechung
durch einen Befruchtungsakt folgt. Diesen sahen wir recht verschiedenartig
verlaufen; wesentlich an ihm ist jedenfalls die Kernverschmelzung und seine
Verbindung mit den Reduktionsteilungen. Hierin besteht also eine weitgehende
Ubereinstimmung mit der Befruchtung bei den Metazoen, fiir welche dasselbe
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gilt?). Fiir die auf die Befruchtung folgenden Erscheinungen braucht dies aller-
dings nicht zuzutreffen, insofern bei den Metazoen die Befruchtung sozusagen
in die Embryonalentwicklung direkt tibergeht. Die verschmelzenden beiden
Geschlechtskerne kénnen ganz direkt zur Teilungsspindel (1.Furchungsspindel)
werden, und selbst wenn sie ruhende Kerne sind, bildet sich diese alsbald heraus.
Die Zellteilungen folgen also hier sofort auf die Befruchtung; der einzellige Zu-
stand des gereiften und befruchteten Eies ist kein dauernder, sondern strebt der
endgiiltigen Vielzelligkeit zu. Nun kénnen gewill auch bei den Protozoen die
Teilungen sofort auf die Befruchtung folgen, wie aus der vorhergehenden Dar-
stellung zu entnehmen war, aber notig ist dies nicht. Vielmehr kann mit der
Befruchtung ein Ruhezustand (Encystierung) eintreten, der lange Zeit, unter
Umstanden monatelang, anhilt. Die Befruchtung ist also hier nicht oder doch
nicht direkt mit der Fortpflanzung verbunden, auch 148t sich danach nicht sagen,
daB sie anregend auf diese wirkt.

Letzteres scheint nicht einmal bei der Konjugation der Infusorien der Fall
zu sein, obwohl man diesen Vorgang mit Vorliebe so aufgefalt, d. h. als einen
AnstoB zur Erneuerung der abnehmenden Teilungsfihigkeit angesehen hat.
Dem ist entgegengehalten worden, dafl nach gewaltsamer Trennung eines soeben
gebildeten Kopulationspaares die beiden getrennten Tiere sich durchaus lebhaft
weiterteilen, von einer verminderten Teilungsfihigkeit bei ihnen also nicht ge-
sprochen werden kann (R. Herrwig). Dall nach beendeter Konjugation die
Teilungen nur langsam verlaufen, 143t sich aus der stattgefundenen und noch
nicht beendeten, volligen Umgestaltung und Neubildung des Kernapparates
erklaren (Abb. 19), doch soll auch dann, nachdem diese offenbar tief eingreifen-
den Vorginge zu Ende gefiihrt sind, die Teilung keineswegs in energischerer
Weise als gewodhnlich erfolgen. Wenn dies zutrifft, wiirde es allerdings gegen
den angenommenen Einflu$ der Xonjugation auf die Steigerung der Fortpflan-
zungstatigkeit sprechen.

Wenn die Befruchtung keine Férderung der Fortpflanzung zur Folge hat,
so konnte die Reorganisation des Kernapparates und im Zusammenhang damit
sicher eines betrachtlichen Teiles der Zellstruktur deren Erneuerung und Ver-
jiingung, somit also eine Erhéhung der Lebenskraft bedeuten. Die Verjiingungs-
hypothese hat in der Tat und gerade auch bei der Konjugation der Infusorien
eine groBe Rolle gespielt. Sie fordert wegen der Besonderheit ihres Vollzuges,
d. h. wegen der nur voriibergehenden Vereinigung beider Konjuganten zu der-
artigen Erklirungsversuchen geradezu heraus, ganz abgesehen davon, dafBl die
Infusorien zur experimentellen Priifung dieser Fragen besonders geeignet sind.

Nach den iibereinstimmenden Beobachtungen verschiedener Forscher
sollten Infusorien, die sich durch eine laingere Reihe von Generationen nur auf
ungeschlechtlichem Wege vermehrten, gewisse Veranderungen ihrer Organisation
erkennen lassen, die sie in der Bewegung, Nahrungsaufnahme sowie sonstigen
Koérperfunktionen behinderten und gewissermafBlen als Alterserscheinungen
aufzufassen seien. Auch das Verhaltnis des Kernes zum Protoplasma (R. HErT-
wies Kernplasmarelation) kénne gedndert werden, kurz diese Depressions- und
Degenerationszustinde fiihrten zu einer Verminderung der Lebensfahigkeit;
in linger gehaltenen Kulturen kénnen sie deren Zuriickgehen und schlieBlich
volliges Eingehen zur Folge haben. Dagegen kann die Vernichtung derartiger
Kulturen durch das Eintreten der Konjugation verhindert werden, und die

1) Die Frage, inwieweit bei den Protozoen die Reduktionsteilung der Befruchtung
vorausgeht oder ihr folgt, soll erst in Verbindung mit der allgemeinen Behandlung des
Generationswechsels besprochen werden (S. 102).
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Annahme ging dahin, daB dadurch die Degenerationserscheinungen behoben
und die zuriickgebildeten Teile des Korpers in besseren Zustand gebracht
worden seien. Also wire eine Art Verjiingung der betreffenden Infusorien ein-
getreten, die ihnen eine neue Lebensenergie verlieh und sie zur Wiederaufnahme
der Teilungen befihigte.

Die gegen diese Auffassung infolge der durch Hunderte von Generationen
fortgefiihrten, von Konjugationen nicht unterbrochenen Ziichtung erhobenen
Bedenken sind durch die in neuerer Zeit wieder aufgenommenen und systematisch
durchgefiihrten Versuche sehr verstirkt worden. Nachdem friihere Beobachter,
und besonders ENRIQUES?) die Zahl der durch Teilung entstandenen Generationen
auf mehrere hundert (bis auf 700) gebracht hatten, vermochte WoODRUFF2)
durch seine weit angelegten, héchst miithsamen Ziichtungsversuche diese Zahlen
beinahe beliebig zu erhéhen und die Versuche ohne Eintritt von Konjugation
jahrelang fortzusetzen, wie dies in ganz entsprechender Weise auch durch METAL-
NIEOW3) geschah.

Auf Einzelheiten kann hier nicht eingegangen werden, doch ist es fiir die Beurteilung
der erzielten Ergebnisse nicht unwesentlich, dal die in wenigen Tropfen Kulturfliissigkeit
einzeln gehaltenen, an der Konjugation verhinderten Paramaecien im Verlauf von etwa
13 Jahren in ununterbrochener Folge der ungeschlechtlichen Fortpflanzung bis zu mehr als
8000 Generationen gefiihrt wurden. Von den erwihnten Degenerationserscheinungen lieBen
die Tiere nichts erkennen; vielmehr erschienen sie durchaus lebenskriftig, und es ist anzu-
nehmen, daB3 die Infusorien unter den ihnen besonders giinstigen Lebensverhiltnissen die
Teilungen beliebig lange fortgesetzt haben wiirden, ohne da8 Konjugation eintreten konnte.

Ahnliche Versuche mit ungefihr entsprechendem Ergebnis sind auch an anderen Ein-
zelligen angestellt worden, wovon hier nur diejenigen von HARTMANN %) mit der Volvocinee
Eudorina elegans vorgenommenen erwahnt seien’). Sie wurden mit einer Eudorina-Kolonie
begonnen und unter bestimmten Verhiltnissen in ununterbrochener Folge bei ausschlieBlich
ungeschlechtlicher Fortpflanzung bis zu 1400 Generationen fortgefiihrt.

Auch aus diesen Versuchen diirfte darauf zu schlielen sein, daf unter ge-
eigneten &uBeren Verhaltnissen die Fortpflanzung durch Teilung sozusagen
unbegrenzt weitergehen kann und somit die ,,Unsterblichkeit der Einzelligen*
im Sinne der von WEISMANN und BtTscmrr gemachten Annahme festgestellt
wiire.

Dem steht freilich die Tatsache entgegen, dafl unter gewohnlichen, d. h.
nicht besonders zurechtgemachten Verhiltnissen nach Verlauf einer Anzahl
von Generationen die Konjugation einzutreten pflegt. Der Geschlechtsakt,
in diesem Fall die Konjugation, ist nun einmal vorhanden, wir miissen mit ihm
rechnen und koénnen uns trotz alledem des Eindrucks nicht verschlieBen, daf
die mit ihm verbundene Reorganisation der Zelle eine Art von Verjiingung und
Erhohung der Lebenskraft bedeutet. Dafiir diirften auch die eigenartigen Er-
scheinungen sprechen, die bei den isoliert geziichteten, an der Konjugation
verhinderten Infusorien zu beobachten sind.

1) ENrIQUES, P.: La conjugazione e il differenziamente sessuale negli Infusori. Arch.
f. Protistenkunde Bd. 9. 1907.

%) Wooprurr, L. L.: The life cycle of Paramecium & c. Americ. naturalist Bd. 42.
1908; Arch. f. Protistenkunde Bd. 21. 1911; Biol. Zentralbl. Bd. 33. 1913; Proc. of the nat.
acad. of sciences (U.S. A.) Bd. 7. 1921.

3) METALNIROW, J.: L’'immortalité des organismes unicellulaires. Ann. de Iinst.
Pasteur Bd. 33. 1919. — MEeTALNIKOW, J.: Dix ans des cultures des infusories sans conju-
gation. Cpt. rend. hebdom. des séances de la’cad. des sciences Bd. 175. 1922.

4) HARTMANN, M.: Die dauernd agame Zucht von Eudorina etc. Arch. f. Protisten-
kunde Bd. 43. 1921.

5) Genaueres hieriiber wie iiber die damit zusammenhiéngenden Fragen findet sich in
KorscrELT: Lebensdauer, Altern und Tod, 5. Kapitel. 3. Aufl. Jena 1924.
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Schon den fritheren Beobachtern war es aufgefallen, daf in den Infusorienkulturen
gewisse Schwankungen im Verlauf der Teilungen eintreten, d. h. eine Abnahme und Zunahme
der Teilungsenergie. In sehr klarer Weise gibt sich dies in den datiir aufgestellten Kurven
zu erkennen (Abb. 21 u. 22). Die Rhythmen in der Teilungsenergie stehen im engen Zu-
sammenhang mit betrachtlichen Kernverinderungen, die denen bei der Konjugation durch-
aus vergleichbar sind.
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Abb. 21. Zur Erlauterung des Teilungsfortschrittes der Rasse 1 von Paramaecium aurelia

vom 1. Mai 1907 bis 1. Januar 1914, d. h. vom Beginn der Kultur bis zur Erreichung der

4167. Generation; oben die Zahl der Generationen, unten die Jahreszahlen. Die Ordinaten

bezeichnen die durchschnittliche tégliche Teilungsgeschwindigkeit auf je 1 Monat bezogen
(nach WoODRUFF).

Nach Verlauf einer Anzahl von Teilungen treten am Makronucleus Gestaltsveranderungen
und Zerfallserscheinungen auf, die in ganz ahnlicher Weise wie bei der Konjugation zu seiner
Auflésung fithren (Abb. 23). Ebenso wie bei dieser machen die Mikronuclei eine zweimalige
Teilung durch, wobei ebenfalls drei der Teilprodukte zugrunde gehen. Da sich die Vorgange
jedoch an einzelnen Tieren vollziehen, so fehlt die Kernvereinigung und damit die Betruch-
tung, weshalb man die Erscheinung als
Parthenogenese ansprach[R. HErRTWIG)].
Ihre Folge ist auch hier die Wiederher-
stellung des Kernapparates, indem aus
den sich weiterteilenden Mikronuclei ein
neuer Makronucleus hervorgeht wund
auch die Mikronuclei erneuert werden.

Ohne auf das Fiir und Wider
der Meinungen einzugehen, inwie-
weit die mit der Abnahme der
Teilungsenergie zusammenfallende
Kernumwandlung eine Steigerung

I u”ﬂﬂl.f Uy 7

X X X x x

Abb. 22. Zur Erliuterung einer vom  Abb. 23. Verdinderungen des Kernapparates im
27. Oktober 1913 bis 25. Februar 1914  Teilungsrhythmus von Paramaecium (nach Woo-
gehaltenen Kultur von Paramaecium DRUFF u. ErDMANN). A—D Zerfall und voll-
aurelia im Hinblick auf die Rhythmen  stindige Auflosung des Makronucleus, Teilung
und Kernverinderungen, deren jedes- der Mikronuclei, die ebenfalls degenerieren (D),
maliger Beginn durch X bezeichnet ist. ~ E—.J Wiederherstellung des Kernapparates. Die
Die Ordinaten geben die Teilungsraten  Mikronuclei sind (auBer im Spindelstadium) durch
im Mittel von 5 Tagen (nach WoopRUFF  Punkt im Kreis zu erkennen, der Makronucleus,

u. ERDMANN). seine Zerfallprodukte und Anlagen sind punktiert.

1) Hertwia, R.: Uber Parthenogenesis der Infusorien usw. Biol. Zentralbl, Bd. 34. 1914.
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der Teilungsfahigkeit zur Folge hat, wie angegeben, von anderer Seite aber
bestritten wird, mufl doch der sehr naheliegenden Vermutung Ausdruck ge-
geben werden, dafl diese periodisch auftretenden Strukturverinderungen einer
Auffrischung der ganzen Organisation und damit einer Hebung der Lebens-
kraft dienen. Beim Ausbleiben der Konjugation (Befruchtung) hilft sich der
Organismus auf diese Weise. Da diese Vorginge nun mit denen bei der Kon-
jugation sehr iibereinstimmen, sind wir geneigt, deren Bedeutung und damit
auch diejenige der Befruchtung in dieser Richtung zu suchen. Alle diese Vor-
ginge deuten darauf hin, daf nach einer gewissen Zeit, d. h. also nach Ablauf
einer Anzahl von Teilungen eine Erneuerung der Kérper- und Zellstrukturen
stattfinden muB. Bleibt sie aus, dann erlischt allméhlich die Teilungsfahigkeit
und mit ihr schlieflich auch die Lebensfihigkeit des Organismus. Das Ergebnis
der Versuche, welche durch Anwendung éufBerer Einfliisse die Lebensbedingungen
andern und dadurch die Konjugation ebenso wie die Parthenogenese verfriiht
hervorrufen oder auch hinausschieben, wird daran kaum viel zu &ndern verméogen,
wenn auch zugegeben werden soll, daf3 dieser Weg, die Bedeutung der Befruchtung
und der mit ihr im Zusammenhang stehenden Vorginge weiter aufzukliren, als
ein besonders aussichtsreicher erscheint.

Bei diesen Betrachtungen iiber das Wesen der Befruchtung wurde das Haupt-
gewicht auf die vor allem fiir die Einzelligen in Betracht kommenden Fragen
gelegt. Auf das Sexualitétsproblem muBte schon vorher eingegangen werden, und
beziiglich der Qualitdtenmischung bei der Kernvereinigung (4dmphimixis) braucht
die groBle Bedeutung dieses Teiles des Befruchtungsvorganges kaum besonders
hervorgehoben zu werden. Die wichtige Frage, wie die Eigenschaften der Eltern-
tiere bzw. der Gameten bei deren Vereinigung oder derjenigen ihrer Kerne nieder-
gelegt und iibertragen werden, tritt uns in dhnlicher Weise bei den Mehrzelligen
entgegen und muf bei ihnen im Hinblick auf das Vererbungsproblem eingehender
behandelt werden (man vgl. die darauf beziiglichen Abschnitte dieses Bandes).

3. Generationswechsel.

Das Auftreten einer durch Reifungs- und Befruchtungserscheinungen
ausgezeichneten (Geschlechts-)Generation nach einer lingeren oder kiirzeren
Reihe von ungeschlechtlich sich vermehrenden Generationen bedeutet bereits
einen Generationswechsel. Nun diirfte allerdings diese erste Geschlechtsgene-
ration morphologisch gar nicht und auch physiologisch nur sehr wenig von den
iibrigen Generationen verschieden gewesen sein (vgl. S. 12ff. und 23f.). Die Ein-
richtung des Generationswechsels geschah also ganz unmerklich, erst allmahlich
bildeten sich gewisse, anfangs noch sehr geringe morphologische Verschieden-
heiten heraus. Diese verstirkten sich und wurden immer augenscheinlicher,
wie denn auch im vorstehenden wiederholt von solchen die Rede war. Eine be-
sondere Behandlung des Generationswechsels ertibrigt sich trotzdem nicht,
insofern er sich aus einer mehr gelegentlichen und unregelmiBigen zu einer
bestimmt geregelten Erscheinung heraubildet. Der Generationswechsel ist dann
im wesentlichen festgelegt, er ist nicht mehr fakultativ, wie es HARTMANN?!)
ausdriickt, sondern obligatorisch und aufBlerdem mit mehr oder minder weit-
gehenden morphologischen Anderungen der Individuen wie ihrer Fortpflanzung
verbunden.

1) HarRTMANN, M.: Autogamie bei Protisten. Jena 1909. — HarrmanN, M.: Mikrobio-
logie der Protisten. Kultur d. Gegenw. III, IV, 1. 1915. — HaArRTMANN, M.: Der Generations-
wechsel der Protisten usw. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. Bd. 24. 1914, — HarTmMANN, M.:
Die dauernd agame Zucht von Eudorina usw. Arch. f. Protistenkunde Bd. 43. 1921.
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Solche ausgesprochene Fille von Generationswechsel treten uns bereits bei den Rhizo-
poden entgegen, und einen der bekanntesten liefert das von ScHAUDINN!) daraufhin unter-
suchte T'richosphaerium, jenes den Foraminiferen zugezihlte, mit Gallerthiille und Stachel-
besatz ausgestattete Protozoon (Abb.24). Bei ihm erfolgt durch multiple Teilung ein
Zerfall in zahlreiche, améboid gestaltete Agameten (Abb. 24, 7—3) und erst nach deren
Heranwachsen und abermaligem Zerfall in viele kleine Teilstiicke (Abb. 24, 4—6) die Aus-
bildung der geiBeltragenden Isogameten (Abb. 24, 7). Diese kopulieren, ihre Kerne ver-
schmelzen, und aus der Zygote entwickelt sich das mit Hiille und Stachelbesatz versehene
Ausgangstier (Abb. 24, 8—13). Im Gegensatz zu der Befruchtung durch Hologameten tritt
durch die Merogamie und die Ausbildung begeiBelter Schwéirmer der Generationswechsel
viel deutlicher hervor.

Letzteres ist dann noch weit mehr der Fall, wenn die Schwirmer zu Anisogameten
werden, wie es in so ausgesprochener Weise fiir die Sporozoen gilt (Abb. 13, 25 u. 26).

Seit ScHAUDINNS grund-

legenden Untersuchungen

besonders gut bekannt sind

in dieser Beziehung die Coc-

cidien?). Bei Eimeria stidae

(Coccidium  oviforme des

Kaninchens) umgibt sich

nach der Befruchtung die

Zygote mit einer festen

Hiille, und innerhalb dieser

erfolgt die als Sporogonie

bezeichnete mehrfache Tei-

lung, die in der Cystozygote

zur Bildung der ebenfalls

von einer Hiille umgebenen

Dauerzustande fithrt (Abb.

25, 1—35). Jeder von ihnen

enthilt auBer dem Rest-

kérper zwei Sporozoiten.

Wenn sie mit der Nahrung

von den jungen Kaninchen

aufgenommen werden, so

erfolgt die Zerstérung der

guBeren und inneren Hiille

durch die Wirkung der Ver-

dauungssifte und die frei

gewordenen  Sporozoiten

dringen in die Epithelzellen

des Darmes bzw. der Gallen-

Abb. 24. Trichosphaerium Sieboldi. 1—3 agame multiple Tei-  gange in der Leber ein
lung, 4—7 Gametogonie, §—10 Kopulation, 11—13 Zygote  (Abb. 25, 7), um hier zu dem
und deren weitere Aushildung (nach SCHAUDINN aus  ejrunden Coccidium heran-
Harrmany 1914). zuwachsen (Abb. 25, 7 u. 8).

Indiesem vollzieht sichdann

eine multiple Teilung und die als Schizogonie bezeichnete Sporenbildung (Abb. 25, 9—11).
Diese Sporen gelangen in neue Zellen und machen denselben Entwicklungsgang durch, was
sich mehrfach wiederholt und zur Uberschwemmung des betreffenden Organs und Wirts-
tieres mit Parasiten und zu den durch diese bewirkten Zerstérungen fiithrt (Abb. 25, 7—11
u. 12—15). Die Zahl der aufeinanderfolgenden Teilungen ist unbestimmt, die letzte soll
durch eine geringere Zahl von Merozoiten sowie durch deren etwas abweichende Form und
Ausstattung mit einer GeiBel ausgezeichnet sein (Abb. 25, 16). Auch diese dringen wieder

1) ScHAUDINN, F.: Generationswechsel von Trichosphaerium Sieboldi. Abh. d. Akad. d.
Wiss., Berlin 1899. — ScrAUDINN, F.: Neuere Forschungen iiber die Befruchtung bei Proto-
zoen. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. Bd. 15. 1905.

%) ScEAUDINN, F.: Generationswechsel der Coccidien. Zool. Jahrb., Anat. Abt. Bd. 13.
1900. — REicH, F.: Das Kaninchencoccid Einuria stidae. Arch. f. Protistenkunde Bd. 28.
1913. — Neuere Arbeiten iiber den Generationswechsel der Coccidien (REICEHENOW, DOBELL,
JamEsoN) werden bei der allgemeinen Behandlung des Generationswechsels erwéhnt. Vom
theoretischen Standpunkt hat kiirzlich H. Richter (Jen. Zeitschr. f. Naturwiss. 60. Bd. 1924)
den Generationswechsel der Protozoen einer eingehenden Behandlung unterzogen.
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in Epithelzellen ein, doch erfolgt bei ihrem Heranwachsen nunmehr die Differenzierung in
die beiderlei Geschlechtszellen. Der Makrogamet erfiillt sich mit Nahrsubstanzen, nicht
unéhnlich dem Dotter des Metazoeneies (Abb. 25, 17a—20a), der Mikrogametocyt zerfallt
durch multiple Teilung in eine Anzahl von Mikrogameten (Abb.25, 17b—20b). Diese sind
begeiBlelt; sie schwirmen aus, umgeben den Oogameten und vollziehen die Befruchtung
(Abb. 25, 21—23; Abb. 14, 8.18). Die Zygote umgebt sich mit ihrer Hiille und geht
in Teilung tiber, womit der vorhin gewéhlte Ausgangspunkt des Cyclus (Abb. 25, 1) wieder
erreicht ist. Wir haben also einen ausgeprigten Generationswechsel vor uns, eine ganze

Abb. 25. Der Zugangskreis von Eimeria stiedae des Kaninchens. I—5 Sporogonie in der

Cystozygote, 6 und 7 Befallen der Epithelzelle, §—71 Heranwachsen und multiple Teilung,

Sporenbildung (Schizogonie), 72— 15 Fortsetzung der Schizogonie, 16 geiBeltragender Mero-

zoit der letzten agamen Generation, 17a—20a Ausbildung des Makrogameten, 175—20b

Bildung der Mikrogameten, 27— 23 Befruchtung und Bildung der Cystozygote (nach F. REicH
aus HarTMANN und ScHILLING: Die pathogenen Protozoen, 1917).
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Reihe sich durch Teilung (Sporogonie und Schizogonie) vermehrender Generationen und
eine durch sehr ausgesprochene Differenzierung von jenen unterschiedene Geschlechts-
generation.

Bei den Blutparasiten der Wirbeltiere (Haemogregarina, Haemoproteus, Plasmodium)
komplizieren sich die Verhiltnisse in biologischer Hinsicht durch Einfithrung eines Wirts-
wechsels. Der Korper wird auch hier iilberschwemmt mit Parasiten durch die in den Blut-
korperchen lebenden und sie bei ihrem Heranwachsen sowie ihrer Sporenbildung (multiplen
Teilung, Schizogonie) zerstorenden Zustinde der ungeschlechtlichen Fortpflanzung. Beim
Plasmodium der Malaria folgen auf diese durch Neuinfektion von Blutzellen und abermalige
multiple Teilung im menschlichen Korper sich vollziehenden ungeschlechtlichen Zustinde
(Schizogonie, Abb. 26) die durch ihre Gré8e, Struktur und Form von diesen unterschiedenen
Geschlechtsindividuen (Abb. 14), von denen die Mikrogameten ebenfalls durch multiple

Abb. 26. Der Zeugungskreis des Plasmodium vivax. 1 Eindringen des Sporozoiten in das
Blutkérperchen, 2—6 Heranwachsen zum Plasmodium in der Blutzelle, Bildung der Sporen
(Schizogonie) und deren Austreten unter Zerfall des Blutkérperchens, 7a—9a Ausbildung
der Makrogameten, 7b— 9b Entstehung der Mikrogameten, 10 Kindringen des Spermatozoids
in die Q-Zelle, 11 der Ookinet, 12, 13 dessen Eindringen in das Darmepithel der Miicke,
Lagerung unter der Muscularis, 74—17 Encystierung, Wachstum, multiple Teilung (Sporo-
gonie) und Zerfall in die Sporozoiten, 18 Speicheldriise der Miicke mit Sporozoiten (nach
ScHAUDINN u. HARTMANN).

Teilung aus ihrer Mutterzelle entstanden. Im Darm der Miicke, die das Blut des Malaria-
kranken saugte, geschieht die Befruchtung (Abb. 26 u. Abb. 14, S.18). Die dadurch ge-
bildete Zygote, d. h. der wiirmechenformige Ookinet, ist beweglich und bohrt sich in die
Darmwand der Miicke, wo sie sich encystiert und ihr Inhalt durch multiple Teilung in eine
groBe Zahl von Sporen zerfallt (Sporogonie, Abb. 26). Die Cystenhiille wird nach Ausbildung
der Sporozoiten von diesen durchbrochen, sie gelangen in die Leibeshohle der Miicke und
von da in deren Speicheldriisen, um beim Stechen mit dem Speichel in den menschlichen
Kérper iibertragen zu werden und dort von neuem die Infektion der Blutkérperchen zu
bewirken und in ihnen nach dem Heranwachsen zur multiplen Teilung, d. h. zur Schizogonie
iiberzugehen (Abb. 26). Das ist also ein durch eine Reihe ungeschlechtlicher Generationen
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(Sporogonie und Schizogonie) und eine Geschlechtsgeneration (Makrogamet und Mikro-
gamet) gebildeter Generationswechsel.

Die Reihe der sich durch Teilung vermehrenden Generationen sahen wir schon vorher
(S.19, Abb.15—18) bei den Flagellaten und besonders bei den Volvocineen durch eine
Geschlechtsgeneration unterbrochen, die, zumal im extremen Fall wie bei Volvox, durch
weitgehende geschlechtliche Differenzierung (in ,,Eier* und Spermatozoiden) von den iibrigen
Zellen unterschieden sein kann. Auf seiten der Botaniker besteht allerdings hinsichtlich
der Auffassung des Generationswechsels dieser Phytoflagellaten, d. h. der Chlorophyceen
und der ihnen nahestehenden Algen, wie {iberhaupt sowohl der niederen wie héheren Pflanzen
eine besondere Auffassung des Generationswechsels, die mit der Aufgabe der Reduktions-
teilungen im engsten Zusammenhang steht. Da letztere auch fiir die Metazoen von grofler Be-
deutung sind, so wurde diese Seite der Frage zunschst nicht niher betrachtet, sondern sie
soll erst bei der allgemeinen Behandlung des Generationswechsels im Vergleich mit den bei
den Protozoen und Pflanzen obwaltenden Verhéltnissen besprochen werden (vgl. S. 85 und 93).

I1. Fortpflanzung der Mehrzelligen.

Auf die Beziehungen zwischen den verschiedenen Arten der Fortpflanzung
bei Einzelligen und Vielzelligen, ebenso wie auf die Verbreitung der Mono- und
Amphigonie in den einzelnen Abteilungen und kleineren Gruppen des Tierreiches
muBlte bereits vorher eingegangen werden (S. 2ff.). Wegen der dort betonten
Verschiedenheit im Vollzug wie in der Herleitung der beiden Fortpflanzungs-
arten ist es notig, sie getrennt zu behandeln.

1. Monogonie.

Entsprechend dem gréBeren oder geringeren Umfang der bei der ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung vom Kdérper abgesonderten Teilstiicke und nach der Art,
wie sich die Ablésung vollzieht, unterscheidet man verschiedene Formen der
Monogonie, von denen jedoch ebenfalls schon vorher (S. 3) zu bemerken war,
dafB sie zwar in ihrer typischen Ausbildung leicht zu trennen, im iibrigen jedoch
durch Ubergange verbunden sind. Es ist unter Umstianden nicht ganz leicht zu
sagen, ob man es mit einer Teilung oder Knospung zu tun hat, ja, es kann sich
sogar der Unterschied zwischen der cytogenen Fortpflanzung (durch Einzel-
zellen) und derjenigen durch Zellkomplexe (der vegetativen Fortpflanzung,
Monogonie) verwischen, weil man zweifelhaft war, ob nicht die mehrzelligen
Fortpflanzungskérper auf nur eine Zelle zuriickzufiihren seien und diese dann
als Keimzelle anzusehen wire (vgl. unten S. 43). Man pflegt jetzt zu unter-
scheiden: Teilung, Knospung und die mit ihnen zusammenhingende Stoloni-
sation, Fragmentation, Frustulation usw. sowie die Sonderung mehrzelliger
Fortpflanzungskorper im Inneren (innere Knospung, Bildung von Gemmulis
und Statoblasten).

A. Teilung.

Die Fortpflanzung durch Teilung vollzieht sich in einer besonders einfachen
und anschaulichen Weise, indem der Korper des betreffenden Tieres, sei es der
Liénge oder Quere nach, in zwei ungefahr gleiche Teilstiicke zerlegt wird. Die
haufigere und zumal bei etwas hoher organisierten Tieren einzig ausfithrbare
Form ist die Querteilung. Auffallend ist, daBl einige Tiere, wie unsere Siiwasser-
polypen, sich sowohl durch Lings- und Querteilung wie auch durch Knospung
fortzupflanzen vermdgen und sich aullerdem (als Hermaphroditen) der ge-
schlechtlichen Fortpflanzung erfreuen.

Die Léngsteilung ist eine bei den schon genannten Hydren und anderen
Colenteraten im ganzen nicht allzu hiufig vorkommende Einrichtung.
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Bei Hydra beginnt die Teilung mit einer Einkerbung vom Mund her, um sich ganz
allméhlich nach der FuBlscheibe hin fortzusetzen und schlieBlich zur Trennung der beiden
neu gebildeten Individuen zu fiihren (Abb. 29, C). Ahnlich verlduft die Teilung bei anderen
Hydroidpolypen, wie bei Actinien (Abb. 27), doch kann sie bei letzteren auch von der FuB-
scheibe aus beginnen. Bei den Korallenpolypen kann es noch vor voélliger Durchfithrung

Abb. 27. Langsteilung zweier Actinien (nach CARLGREN u. G. H. PARKER).

der Teilung zu deren Wiederholung und infolgedessen zur Bildung von Polypen mit mehreren
Mundéffnungen, Mundrshren- und Septensystemen kommen, wie Abb. 28, A—C dies deut-
lich erkennen 1a8t.

Ebenso als Langsteilung gibt sich die mit der Spaltung des Mundstiels be-
ginnende ungeschlechtliche Fortpflanzung zu erkennen, wie sie bei der Meduse
Gastroblasta zu beobachten ist.

Vom Zentrum setzt sie sich auf die Peripherie fort bzw. 148t sich hier als Einkerbung
und Spaltbildung des Randes wahrnehmen, der tiefer wird und die Meduse in zwei ungeféhr
gleiche Teilstiicke trennt. An
den so entstehenden jungen
Medusen kann alsbald durch
Auftreten eines zweiten Mund-
stiels die Teilung von neuem
eingeleitet werden, noch ehe
die vorhergehende Teilung voll-
zogen war. Das bedeutet also
eine Beschleunigung der Fort-
pflanzung, wie sie in ganz
ahnlicher Weise auch bei der
Querteilung auftritt.

Die Querteilung kann
durch das Auftreten einer
ringférmigen Furche etwa
in der Mitte des Koérpers
eingeleitet werden, welcher

Abb. 28. Manicina arcolata. A Querschnitt des ungeteilten Xorga.r.ig sich ebenfalls dbm
Korallenpolypen, B Zweiteilung, C abermalige Teilung mit 91 QO enteraten besonders
2 bzw. 4 Mundrshren und Septensystemen, r die Richtungs- deutlich beobachten 148t

septen {nach DUERDEN). (Abb. 29). Vom SiiBwasser-

' polypen wurde schon vorher

erwahnt, daB er sich auBer durch Léngsteilung auch durch Querteilung ver-

mehren kann (Abb. 29, B), und ungefihr den gleichen Verlauf nimmt die

Querteilung der Protohydra (Abb. 29, 4). Wenn die Teilstiicke sich getrennt

haben, kommt an dem vorderen Teilstiick eine neue Fulischeibe zur Ausbildung,
wihrend das hintere Mundkege! und Tentakelkrone neu zu bilden hat.

Das letztere Verhalten kann dadurch eine Abdnderung erfahren, dall der

Tentakelkranz bei Actinien schon vor dem Ablauf der Teilung neu gebildet wird.

Das sich teilende Exemplar der Gonactinia prolifera zeigt nicht nur an dem
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unteren Teil die neuen Tentakel, sondern auch an dem zur Abldsung schreitenden
oberen Teilstiick die Anlage eines weiteren Tentakelkranzes. Ahnlich, wie wir
es bei der Lingsteilung sahen, schreitet also auch hier bereits vor Ablauf des
Fortpflanzungsaktes das Tier zu einer abermaligen Teilung.

Da jedem der neu gebildeten Stiicke gewisse Teile fehlen, so miissen diese

neu gebildet werden. Mit dem Teilungsvorgang sind deshalb notwendigerweise
Regenerationsprozesse verbunden, und man hat Gewicht darauf gelegt, ob die
Regeneration erst nach oder bereits vor der Trennung der Teilstiicke erfolgt.
Im ersteren Fall spricht man von einer Teilung mit nachfolgender Regeneration
(Architomie), im letzteren Falle von einer solchen mit vorhergehender Regene-
ration (Paratomie). Hydra zeigt das erstere, Ganactinia das letztere Verhalten,
was auch fiir die gewohnlich als
terminale Knospung bezeichnete, 4 B
aber als Querteilung zu bewer-
tende Strobilation der Seypho-
polypen gilt. Da hierbei ab-
weichend gestaltete (Geschlechts-)
Individuen zur Ausbildung ge-
langen, handelt es sich um ein
anderes, erst spiter zu bespre-
chendes Verhalten.

Sowohl als Architomie wie
als Paratomie tritt die Quertei- c
lung auch bei den Wiirmern auf,
bei denen sie eine gewisse Rolle
spielt. Das gilt ebenso fiir die
Plattwiirmer wie fiir die Anne-
liden, so kénnen sich Planarien
ungefdhr in der Korpermitte ohne
weitere Vorbereitung durchteilen,
wonach die beiden Teilstiicke
die ihnen fehlenden Partien er-
setzen.

Das gleiche Verhalten findet man
bei einigen Ringelwiirmern, z. B. bei
unserem Lumbriculus oder bei dem
dadurch besonders ausgezeichneten
marinen Ctenodrilus, der nicht nur
in zwei, sondern in eine ganze Anzahl von Teilstiicken zerfallen kann, die dann durch Neu-
bildung des fehlenden Vorder- und Hinterendes vollstindige neue Individuen bilden. Das
kann bis zu wenigen Korperringen, sogar bis zu einem einzigen Segment geschehen, das noch
in der Lage ist, einen mit Vorder- und Hinterende versehenen neuen Wurm herzustellen.
Es kann jedoch auch auf die Weise vor sich gehen, daB die neu zu bildenden Teile schon vorher
angelegt oder sogar weit ausgebildet werden, so daB man die in Teilung befindlichen Indi-
viduen bereits mit einem zweiten vollstindig ausgebildeten Kopf und den zugehdrigen Teilen
antrifft. Doch kénnen #hnlich, wie es vorher fiir die Célenteraten gezeigt wurde, die durch
Teilung entstehenden Individuen bereits wieder in Teilung begriffen sein, so daf die Zahl
der vorhandenen Neuanlagen entsprechend zunimmt. So kommen ganze Ketten von Indi-
viduen zustande, die je nach der Entstehung aus den durch Teilung des Muttertieres her-
vorgehenden Individuen in bestimmter Weise angeordnet sind, sei es, daB sie in Umfang
und Alter kontinuierlich aufeinanderfolgen oder in bestimmter Weise alternieren.

Ahnliche Verhaltnisse wie bei den Anneliden finden sich bei den Turbellarien,
bei denen z. B. sofort auf die erste Teilung eine zweite folgen kann, worauf auch
diese Individuen sich abermals zu teilen beginnen und der Vorgang sich ent-
sprechend wiederholt. Die Kette bietet ein ganz anderes Bild, wenn das hinterste

Handbuch der Physiologie XIV. 3

Abb. 29. Je drei Zustinde der Querteilung, A
von Protohydra, B von Hydra sowie der Léngs-
teilung von Hydra (C).
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Tier das zuerst entstandene ist und die anderen Spréfilinge ihm in regelmaBiger

Folge vorangehen, so dafl die zuletzt entstehenden, noch ganz unentwickelten

Individuen dem Muttertier am nichsten liegen, wie dies bei den Syllideen und

anderen Anneliden zu beobachten ist (Abb. 30, 4). Die Zahl der auf diese Weise

gebildeten und noch aneinanderhéngenden Individuen kann unter Umstéinden

eine recht betriachtliche sein, wie das Verhalten von Myrianida zeigt (Abb. 30).
In diesem Fallist wie bei
der Strobilation der Scy-
phopolypen die Erzeu-
gung von Geschlechts-
tieren die Folge der
ungeschlechtlichen Fort-
pflanzung, wovon erst
bei anderer Gelegenheit
die Rede sein wird (vgl.
S. 891f.).

Derartige Quertei-
lungen, bei denen die
neu entstehenden Indi-
viduen noch wenig dif-
ferenziert, klein und un-
scheinbar sind, hat man
vielfach als Knospung
angesehen, wie dies auch
mit den damit vergleich-
baren Vorgangen der un-
geschlechtlichen  Fort-
pflanzung bei den Tuni-
caten geschehen ist.

So wichst bei den
jungen Larven von Amaroe-
ctum der hintere Korperteil
als sog. Postabdomen lang
aus, um dann in eine Reihe
von Teilstiicken zerlegt zu
werden, deren hinterstes das
slteste ist, wie auch die als
Stolonen bezeichneten Kor-
perfortsitze der Salpen
in hintereinanderliegende,
noch sehr wenig differen-

L . X . zierte Teilstiicke zerfallen.

Abb. 30. Myrianida fasciata. A mit 29 Sprofilingen (Z,—Z,;5), ] .
B und C die abgelésten Geschlechtstiere (B ' Polybostrichus, Insofern essich hier-
C Q Sacconereis) (nach MALAQUIN). bei um Teilung von Kér-

perpartien mit sehr ge-
ringer Ausbildung handelt, erinnern diese Verhaltnisse an die Teilung der Jugend-
zustinde (Embryonen und Larven) mancher Tiere, wie sie gelegentlich bei
Colenteraten, Wiirmern, Insekten, Bryozoen, Echinodermen, Tunicaten und
auch noch bei Wirbeltieren vorkommt.

Ein schon lange bekanntes Beispiel dafiir ist die Teilung der Embryonen von Lumbricus
trapazoides im Gastrulastadium sowie diejenige der frithen Embryonalstadien bei der Schlupi-
wespe Bucyrtus. Nach MarcHALS Beobachtung fithrt dieser Vorgang zu einer Polyem-
bryon‘e, wie sie auch fiir Wirbeltiere, z. B, nach FERNANDEZ u. a. fiir Giirteltiere, ange-
nommen wird. Auf eine Teilung des Eies ist man geneigt auch die von demselben Chorion
umschlossenen Zwillinge der Saugetiere und des Menschen zuriickzufiihren.
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Es liegt in der Natur der Teilungsvorginge, dal sie mit Neubildung von
Korperteilen in engster Verbindung stehen, sei es daB diese dem eigentlichen
Teilungsakt vorangeht, wie es bei der Paratomie der Fall ist oder ihm (bei der
Architomie) grofBtenteils erst folgt. Es handelt sich um Neubildung von Ge-
weben und ganzen Organen, so daB nicht selten ausgedehnte Entwicklungs-
vorgénge in Frage kommen. Dabei spielen sich dieselben Bildungsvorginge ab,
wie wir sie von Entwicklungs- und Regenerationsprozessen kennen, Vielfach
miissen die vorhandenen Teile in eine andere Lage und Form gebracht werden,
um sie verwenden zu konnen; andere Teile miissen entfernt, unter Umstinden
aufgelost werden, damit neue Teile an ihre Stelle treten kénnen. Es finden also
Wachstums-, Verschiebungs-, Umbildungs- und Reduktionsvorginge statt,
die ineinandergreifend und nebeneinander verlaufend die Wiederausbildung des
Fehlenden zur Folge haben. Zellteilungen, die zur Neubildung von Geweben
und Organen fithren, spielen dabei eine wichtige Rolle. DaB eine weitgehende
Erneuerung von Teilen erfolgt, geht aus alledem hervor, kann aber besonders
in solchen Fillen nicht zweifelhaft sein, in denen die Teilstiicke selbst verhilt-
nismaBig klein, die neugebildeten Teile hingegen sehr umfangreich sind. Dies
macht sich zumal dann sehr bemerkbar, wenn der Kérper in eine gréBere Anzahl
von Teilstiicken zerfallt und diese dementsprechend gegeniiber dem ganzen Tier
nur von geringem Umfang sind oder wenn es wie bei der Fragmentation, Frustu-
lation usw. nur zur Abschniirung verhiltnismiBig kleiner Teilstiicke kommt.
In diesen und anderen Fillen iiberwiegen die neu entstandenen Teile sehr
stark; man hat beinahe ein ganz neues Tier vor sich, in dessen Kérper die
alten Teile vollig zuriicktreten und kaum noch wahrnehmbar sind. Es hat also
geradezu eine Verjiingung stattgefunden, die in beschrinkterem Mafle auch dann
vorhanden ist, wenn sich der Unterschied zwischen den alten und neugebildeten
Teilen als nicht so betrichtlich erweist. Uberdies diirfte es nicht unwahrschein-
lich sein, daf von den neugebildeten Teilen ein verjiingender EinfluBl auf die
alten Teile ausgeiibt wird, wodurch die Verjiingung des Ganzen noch augenschein-
licher ist. Gerade diesen Fragen hat man neuerdings gréBere Aufmerksamkeit
geschenkt, indem man durch die dem Experiment besser zugingliche Regene-
rationsfihigkeit der Verjiingungsmdoglichkeit auf dem Wege der ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung und Regeneration nahertrat. Von der Annahme ausgehend,
daB in &lteren Zellen deren Metabolismus gehemmt sei und da8 durch die Teilung,
d. h. durch die Verkleinerung des biologischen Systems eine Verjiingung in-
folge Steigerung des Metabolismus und Fortriumung der ihn stérenden Hinder-
nisse hervorzurufen sei [CHILD!)], fiihrte man Versuche an den zur ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung neigenden Tieren, wie Turbellarien und Hydren, aus
[M. HarTMANN?), GoEmTscE?)]. Durch fortgesetztes Entfernen bestimmter
Korperteile liefl sich nicht nur eine Erneuerung dieser Teile, sondern auch des
ganzen Korpers erzielen, welche es erméglichte, die Tiere durch Monate hin-
durch im individuellen Wachstum ohne Fortpflanzung zu erhalten. Leider ist
es hier des beschrinkten Raumes wegen nicht mdglich, auf diese Fragen niher
einzugehen, weshalb auf die einschligigen Darstellungen verwiesen seit).

1) CrmLp, C. M.: Senescence and rejuvenescence. Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 31.
1911. — Chikago 1915.
2) HARTMANN, M.: Ersatz der ungeschlechtlichen Fortpflanzung durch Regeneration.

Biol. Zentralbl. Bd. 42. 1922.
3) GorrscH, W.: Beitrige zum Unsterblichkeitsproblem der Metazoen. Biol. Zentralbl.

Bd. 41 u. 42. 1921 u. 1922.

1) Man vergleiche auller den Originalarbeiten von CHILD, HARTMANN, GOETSCH u. a.
KorscHELT: Lebensdauer, Altern und Tod, 3. Aufl., Jena 1924, wo sich die betr. Literatur
angegeben findet.
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B. Knospung, Stockbildung, Polymorphismus.

Die Knospung ist dadurch gekennzeichnet, daBl sie an einem beschriinkten
Teil des Kérpers erfolgt, so daf das neugebildete Individuum gegeniiber dem
,»Muttertier mehr oder weniger stark zuriicktritt. Von einem solchen kann man
bei der Teilung nicht sprechen, indem zwei Teilstiicke von ungefihr gleichem
Umfang entstehen und die Individualitit des Ausgangstieres dadurch aufgelost
wird. Das gilt jedenfalls fiir die typischen Fille beider Formen der Monogonie,
doch lernten wir bereits solche Erscheinungen der Teilung kennen, bei denen der
Umfang der zu mehreren gebildeten Teilstiicke immer geringer wird und sie
sich von einem Ausgangstier unterscheiden, so bei manchen Anneliden (Abb. 30)
und Seescheiden (vgl. S. 34). Ahnlich liegen die Verhiltnisse bei verschiedenen

Colenteraten (Polypen und Me-
dusen), bei deren Monogonie man
im ~ Zweifel war, ob man sie der
Knospung oder Teilung zurechnen
soll, da es sich um Anlagen recht
geringen Umfanges handelt, die den
Ausgangspunkt der neuen Indivi-
duen bilden (Abb. 31).

Die Knospung findet sich vor-
wiegend bei den Schwammen, Colen-
teraten, Bryozoen und Tunicaten,
wird aber auch bei den Wiirmern
(Anneliden und Plattwiirmern) an-
getroffen. Einen typischen, dabei
einfachen Verlauf zeigt sie bei den
Célenteraten, besonders beiden Hy-
droidpolypen. Bei ihnen tritt auch
die fir die Knospung im allge-
meinen kennzeichnende Beteiligung
der XKeimblitter recht deutlich

Abb. 31. Niobia dendrotentaculata mit neu ent-  Hervor.
stehenden jungen Medusen verschiedener Alters- An dem in der Hauptsache aus zwei
zusténde an den Randbulben (nach A.G.MAYER).  Epithelschichten bestehenden Kérper
eines Hydroidpolypen macht sich die
Knospe zunichst als eine unansehnliche, jedoch bald an Umfang zunehmende Vorwslbung
bemerkbar, die aus beiden Epithelschichten besteht und in die hinein sich der Gastro-
vascularraum des Tieres erstreckt. Dieser Auswuchs der Leibeswand vergréfiert sich immer
mehr; an seiner Spitze kommt unter Verlétung der beiden Blatter die Mundoffnung zum
Durchbruch, und in ihrem Umkreis entstehen in Form knépfchenartiger Erhebungen die
Tentakel. So hat sich an dem alten ein neues Individuum gebildet, welches hinter jenem
an Umfang wesentlich zuriicksteht. Dieses Charakteristicum sowie die Beteiligung beider
Keimblatter am Knospungsvorgang ist hier sehr klar ausgepragt.

Die durch Knospung entstandenen Individuen lésen sich wie bei der Teilung
entweder vom Muttertier ab, um ein freies Leben zu fithren, wie es bei Hydra
der Fall ist, oder sie bleiben dauernd unter sich verbunden, wodurch es zur
Kolonie- oder Stockbildung kommt. Die sich durch Knospung fortpflanzenden
Tiere pflegen zumeist auch stockbildende zu sein; es braucht nur an die Spongien
und Célenteraten (Hydroiden, Siphonophoren, Korallen) sowie an die Bryozoen
und Tunicaten erinnert zu werden. Bei den besonders typischen Kolonien
der Hydroidpolypen wird der Stock von der aus dem Ei hervorgegangenen
Flimmerlarve dadurch begriindet, daB sie sich festsetzt und zu einem Polypen
umbildet, der Knospen zu treiben beginnt, worauf sich allmahlich ein Wurzel-
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geflecht, Stamm und Zweige herausbilden, an denen die zahlreichen Einzeltiere
sitzen. Ahnlich entstehen die Stécke der Korallen, doch kénnen sie bei ihnen
auch in anderer Weise zustande kommen und recht abweichend gestaltet
sein. Letzteres gilt um so mehr, wenn es sich um Stocke ganz anders organi-
sierter Tiere, wie der Bryozoen und Tunicaten, oder um frei schwimmende Kolo-
nien handelt, wie bei den Siphonopheren und Pyrosomen. Die Stockbildung
ist zwar nicht an die festsitzende Lebensweise gebunden, steht aber .zumeist
mit ihr im Zusammenhang oder geht davon aus. Stockbildung in Verbindung
mit festsitzender Lebensweise erweist sich in verschiedener Hinsicht fiir das
Gedeihen der betreffenden Tiere als besonders niitzlich. An gut geschiitzten
Ortlichkeiten oder an solchen mit reicher Nahrungszufuhr kann es vorteilhaft
sein, daf moglichst viele Individuen einer Tierart auftreten, um die giinstigen
Verhiltnisse auszuniitzen. Wenn sich das Tier in dieser Umgebung nicht nur
festsetzen, sondern auch (durch Knospung) andere Individuen erzeugen kann,
die in grofler Zahl mit ihm in Verbindung bleiben, so wird dies unter Umsténden
giinstiger sein, als wenn es sich an der betreffenden Ortlichkeit frei herumbewegt
oder zahlreiche Individuen sich nebeneinander festsetzen. Die Ausniitzung
der Stromungs- und Zufuhrverhéltnisse durch einen reich verzweigten, gestielten
oder sonstwie giinstig orientierten Stock kann -zur Hervorbrlngung enormer
Individuenzahlen und weitgehender Ausbreitung fiithren.

Wie dies geschieht, ist freilich bei den stockbildenden Formen auBerordentlich ver-
schieden, so bei den Klumpen oder Krusten bildenden Kolonien der Schwimme, Korallen
und Ascidien, bei den kriechenden, sich durch Auslaufer (Stolonen) weiterverbreitenden
Stocken der Hydroidpolypen, Korallen und Bryozoen, sowie bei den pflanzenartig sich er-
hebenden Stécken der Hydroydpolypen, Korallen und Bryozoen bei denen Wachstum und
Verzweigung nach bestimmten Gesetzen vor sich geht.

Solche umfangreiche Sticke bediirfen besonderer Einrichtungen, um ihre
dauernde Existenz und weitere Ausbreitung zu ermdglichen. So ist bei den
Stécken der Hydroidpolypen und Siphonophoren der Gastrovascularraum
ein gemeinsamer, d. h. die erniihrende Kérperhshle erstreckt sich aus dem Stamm
durch die Zweige in die Einzeltiere, und die von diesen aufgenommene Nahrung
kommt somit dem ganzen Stock zugute. In den Korallenstocken bildet sich
innerhalb des Cénenchyms ein mehr oder weniger kompliziertes Kanalsystem
heraus, welches die Einzeltiere des Stockes untereinander verbindet. Ein er-
nahrendes Kanalsystem kann auch bei den Stécken der Ascidien zwischen den
Einzeltieren vorhanden sein, und diese stehen bei den Bryozoenstdcken insofern
in inniger Verbindung, als bei ihnen entsprechend der hoheren Organisation
zwar nicht das Darmsystem, wohl aber die Leibeshohle eine gemeinsame ist.

Neben den Zirkulationsvorrichtungen kommen vor allem Stiitzeinrichtungen
in Betracht, die den Stock und seine einzelnen Teile aufrechterhalten. Das sind
zumeist cuticulare, chitinisierte oder verkalte Hiillen sowie Einlagerungen von
Kalkkérpern ins Gewebe, die sich zu stiitzenden Massen in der Umgebung oder
innerhalb der Weichteile des Stockes verdichten, wie dies fiir das Periderm
und die Ektocyste der Hydroidpolypen und Bryozoen, den Cellulosemantel
der Tunicaten, das Kalkskelett der Korallen u. a. gilt. Aufler den stiitzenden
braucht der Stock auch solche Vorrichtungen, die zu seinem Schutz, seiner
Verteidigung, zur Bewegung und Erndhrung der Einzeltiere sowie des ganzen
Stockes dienen. Auf alle diese Dinge, wie auf die Ausbildung und Entstehung
der verschiedenen Tierstocke, kann hier nicht eingegangen werden; dagegen
erfuhren diese Verhiltnisse im allgemeinen Teil unseres Lehrbuches der Ent-
wicklungsgeschichte (KorscHeLT und HEerper, Allg. Teil, 2. Aufl., 1910) eine
eingehendere Behandlung. A
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Mit dem Begriff des Tierstockes pflegt zunichst die Vorstellung des Fest-
sitzens verbunden zu sein, und die vorstehenden Ausfiihrungen bezogen sich
in der Hauptsache auf die einer Unterlage aufsitzende Stécke. Verzweigte
Stocke wie diejenigen vieler Hydroiden, Korallen und Bryozoen kann man sich
nur pflanzensahnlich auf der Unterlage befestigt vorstellen, aber auch die massigen
Stocke der genannten Tiere wie der Schwimme bediirfen der Fixierung am
Grunde. Wenn auch die Stockbildung der Metazoen von der festsitzenden Lebens-
weise ausgegangen sein diirfte, so ist sie doch nicht ausschlieSlich damit ver-
bunden; freilich ist die Frage schwer zu beantworten, ob und wie die Stécke
von der festsitzenden zu einer freien Lebensweise iibergingen. Die wenigen
freibeweglichen Stocke der Hydroidpolypen (Margelopsis, Pelagohydra) und
Bryozoen (Cristatella sowie Lophopus im Jugendzustand) sind jedenfalls auf
frither festsitzende Stocke zuriickzufithren, und fiir die Siphonophoren méchte
man dies (auf dem Wege iiber derartige Kolonien) fiir wahrscheinlich halten.
Die gleiche Annahme, d. h. die Einrichtung der Knospung und Stockbildung
im Zusammenhang mit der festsitzenden Lebensweise und das nachtrigliche
Freiwerden der Stécke mit dem Ubergang zu einer anfangs kriechenden, spater
frei schwimmenden Bewegung diirfte auch fiir die Tunicaten die. gréBere Wahr-
scheinlichkeit fiir sich haben.l) ‘

Sowohl bei den festsitzenden wie bei den frei schwimmenden Stécken konnen
die einzelnen Individuen des Stockes einander ganz gleichartig sein, wie man
dies bei den Schwiammen, Hydroidpolypen, Bryozoen, Pyrosomen und Salpen
findet, wihrend bei anderen Hydroiden, Bryozoen und Tunicaten infolge der
Verteilung bestimmter Verrichtungen auf verschiedene Individuen des Stockes
eine Arbeitsteilung und damit eine anfangs nur geringe, spiter aber eine weiter-
gehende Verschiedenheit in der Gestalt der den Stock zusammensetzenden
Individuen eintritt. Indem einzelne Individuen die Erndhrung, Fortbewegung,
den Schutz und die Verteidigung sowie die Fortpflanzung des Stockes iibernehmen,
kommt es bei den genannten Tieren und besonders bei den Siphonophoren zu
einem Polymorphismus, der schlieBlich dazu fithren kann, daf die Einzeltiere
beinahe den Eindruck von Organen eines einheitlichen Ganzen, des personifi-
zierten Stockes oder Individuums IIT. Ordnung machen, wenn man die Ein-
zelligen als Individuum I. Ordnung, die Mehrzelligen (den Zellenstaat) als In-
dividuum II. Ordnung auffaflt.

Eine solche Personifikation des Stockes gilt in hohem MaBe fiir die Siphonophoren-
stocke deren Individuen in einer zum Teil recht bedeutenden Verschiedenheit als Néhr-
polypen, Taster, Wehrpolypen, Schwimmglocken, Deckstiicke, Gonophoren usw. ausgebildet
sind, wie auch bei den Hydriodpolypen, Bryozoen und bei Doliolum gewisse, wenn auch nicht
so weitgehende Gestaltsverinderungen an den mit den verschiedenen Verrichtungen des
Stockes, besonders mit dessen Schutz und der Fortpflanzung betrauten Individuen, wahr-
zunehmen sind.

Die mit dem Polymorphismus verbundenen Umbildungen der verschiedenen
Individuen fithren zu Riickbildungen an diesen, so daf von ihnen unter Umstén-
den nicht viel iibrigbleibt und sie als Individuen kaum noch erkennbar sind.
Erst die Entwicklungsgeschichte kann dariiber Aufschluf geben. Zuweilen,
wie bei den Kolonien der Ascidien (Botryllus), erfordert es die Entfaltung des
Stockes, dafB} in ziemlichem Umfang friiher auftretende Individuen zugunsten der
spater entstandenen zuriickgebildet werden und ginzlich schwinden. Die In-
dividualitit kann auch dadurch verloren gehen, dafl die durch Teilung oder

1) Man vgl. hierzu auch KorscHeLT: Zum Wesen der ungeschlechtlichen Fortpflanzung.
Zeitschr. . wiss. Zool. Bd. 117. 1917 u. DEEGENER: Die Formen der Vergesellschaftung.
Leipzig 1918.
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Knospung entstehenden Individuen miteinander verschmelzen oder von vorn-
herein nicht scharf voneinander getrennt sind, wie dies von den Korallen (Abb. 28)
und Schwimmen bekannt ist. Besonders bei den letzteren sto8t die Feststellung
der Individuenzahl einer Kolonie auf ziemliche Schwierigkeit.

Bei den aus drei Keimblittern bestehenden héher organisierten Tieren tritt
naturgemiB auch eine gréBere Komplikation der bei der Knospung zur Bildung
des neuen Individuums fithrenden Entwicklungsvorginge ein, die nicht selten
von denen bei der Embryonalentwicklung abweichen. Sie hier an den verschie-
denen knospenden Tieren zu verfolgen, erweist sich bei der grofien Fiille dieses
Materials als unmdéglich, erwiahnt sei nur noch, dafl man auch bei den Wiirmern
von Knospung gesprochen hat, zumal dann, wenn die Anlagen seitlich oder am
Ende des Kérpers zu mehreren entstehen. Diese Bildungsvorginge gehen frei-
lich iiber in diejenigen, welche man bei Anneliden und Plattwiirmern als Teilung
kennt, so daB auch hier eine Grenze zwischen diesen Erscheinungen schwer zu
ziehen ist. Dafll Teilungs- und Knospungsvorgéinger in den weniger extremen
Formen nicht leicht auseinanderzuhalten sind, wurde schon vorher (S. 34)
festgestellt?).

Eine besondere Stellung nimmt der eigenartige Knospungsvorgang ein,
welcher am Cysticercus zur Bildung der Scoleces bei denjenigen Cestoden fiihrt,
die wie Taenia coenurus und T. echinococcus durch die Erzeugung zahlreicher
Scoleces am Blasenwurm ausgezeichnet sind und bei denen diese Art der Fort-
pflanzung deshalb als Monogonie aufgefalt werden mufl, wenn sie auch auf
diejenige der iibrigen Plattwiirmer und Wiirmer iberhaupt nicht leicht zuriick-
zufithren ist,

C. Stolonisation, Fragmentation, Lazeration.

Unter Umstinden vollzieht sich die ungeschlechtliche Fortpflanzung in
bestimmten Korperregionen, die eine dafiir besonders geeignete Ausbildung
erlangen kénnen.

Dies gilt z. B. fiir die Stolonen, wie sie sich als mehr oder weniger umfangreiche Fort-
sitze bei knospenden und stockbildenden Tieren, also bei Hydroidpolypen, Scyphozoen,
Bryozoen, Pterobranchiern, Ascidien, Salpen usw. finden. Bei den Hydro- und Scypho-
polypen werden die Stolonen als lange Schlauche weit hinausgeschickt, worauf von ihnen
neue Polypen und Zweige aussprossen und dadurch eine Vergroferung des Stockes erzielt
wird (Abb. 32). Ahnliche Ausliufer werden von den Bryozoen, Pterobranchjern und Ascidien
gebildet, wihrend bei den Salpen ein nicht zu langer Fortsatz am Korper auftritt, der sich
in eine Anzahl Teilstiicke, die Anlagen der neuen Individuen, gliedert. Diese kénnen wie
bei den Dolioliden schon frith voneinander getrennt werden, um sich an einer anderen Stelle
des Korpers, dem Riickenfortsatz, wieder zu vereinigen und dort zu polymorphen Individuen
zu werden, oder sie bleiben kettenartig miteinander verbunden (Salpenketten).

In unregelmiBigerer Weise kann der Stolo bei den Hydroidpolypen in einzelne, sich
abrundende Teilstiicke zerfallen oder solche von sich abschniiren, welchen Vorgang man als
Frustelbildung (Frustulation) bezeichnet hat. Er kann sich iibrigens in dhnlicher Weise
ohne gréfere Vorbereitung dadurch vollziehen, daB sich Stiicke des Korpers an dessen Ende
abschniiren, um wie jene Frusteln zu neuen Individuen auszuwachsen. Ebenso kann am
FuBende von Actinien ein kurzer Fortsatz ausgeschickt werden, der sich an seinem Ende
verdickt und, allméhlich hoher werdend ein neues Individuum bildet. Bei diesem zuweilen
in etwas unregelmifBiger Form verlaufenden Vorgang spricht man von einer Fragmentation
oder Laceration. Derartige Abschniirung von Teilen am Fuf} fithren beim Scyphopolypen
zur Bildung eines von einer festen Hiille umgebenen Dauerzustandes, einer sog. Podocyste.
Direkt am Stock oder an Stolonen entstehen in Form von Knospen die durch eine chitinige

1) Eine eingehendere Darstellung der Knospungsvorgiange findet sich in KorscHeLr
u. HerpEr: Lehrb. d. vergl. Entwicklungsgesch., Allg. Teil, 2. Aufl. 1910; iiber Tierstécke
und Polymorphismus im Handworterb. d. Naturwiss. Bd. VII u. IX. 1912 u. 1913.
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Hiille umschlossenen Winterknospen (Hibernacula) der Bryozoen. Diese Vorgange fithren
also zu den ebenfalls durch feste Hiillen geschiitzten, jedoch im Innern des Korpers ent-
stehenden Dauerzustinden der Spongien und Bryozoen hiniiber.

D. Innere Knospung (Sorite, Gemmulae und Statoblasten).

Der gewohnlichen Knospung bei den Schwammen hat man deren Brut-
knospenbildung gegeniibergestellt, die so erfolgt, daB Gruppen indifferenter
Zellen (Archiocyten) gegen die Oberfliche drangen, dort durch Zellvermehrung
immer umfangreicher werden und infolgedessen buckelférmige Erhebungen
bilden. Diese nehmen keulenférmige Gestalt an, runden sich ab und bleiben
zuniichst noch durch einen Stiel mit dem Schwammkérper verbunden, um sich
dann abzuldsen und an geeigneter Stelle zu einem neuen Schwamm zu werden.

Nach dieser Darstellung wiirden also im Innern des Schwammes liegende
Zellenkomplexe den Ausgangspunkt fiir die Bildung der Brutknospen liefern.
Anh#ufungen von Archiocyten sind es anscheinend auch, welche die bei manchen
Schwimmen vorkommenden, bei den Hexactinelliden als Sorite bezeichneten
Dauerzustinde liefern. Das sind rundliche,
gegen die Umgebung im Parenchym scharf
gesonderte Zellenmassen, die durch sie um-
lagernde Nadeln noch besonders abgegrenzt
und geschiitzt sein konnen (Abb. 33). Diese

Abb. 33. Dauerknospen (Sorite) von Hexac-

tinelliden. 4 mit dem umgebenden Schwamm-

gewebe von Euryplegma, B Stiick des Sorits

Abb. 32. Stolonenbildung bei Hydroidpolypen in  von Euplectella, C und D Ruheknospen mit

jiingeren und dlteren Zustinden; Anklammern an  umgebenden Nadeln von Leucopsacus (nach

der Unterlage und Bildung von Knospen (nach  F. E. ScHULZE u. JisiMA aus KORSCHELT u.
BrirarD). HEIDER).
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Gebilde erinnern auBerordentlich an die sog. Reduktien (Reduktionskérper) der
SiiBwasserschwiamme, die infolge gewisser Riickbildungsvorginge zustande kom-
men und in der Hauptsache aus Archiocyten bestehen. Die Reduktien bleiben
von allen Weichteilen schlieBlich allein zwischen den Skelettziigen als kugelig-
ovale, von Kieselnadeln umlagerte Korper iibrig. Unter giinstigen Bedingungen
konnen sich die Reduktien nach K. MULLERS Beobachtungen wieder zu neuen
Spongillen entwickeln.

Denkt man sich die Sorite und sonstigen Dauerzustinde im Innern des Schwamm-
korpers von festen Hiillen umgeben, so kommt man zu den als Gemmulae bezeichneten Fort-
pflanzungskérpern der Siiwasserschwamme. Aber nicht nur diese besitzen die eigenartigen
Dauerzustiande, wenn sie allerdings’auch bei ihnen die héchste Ausbildung erfahren (Abb. 34, C),
sondern bei marinen Schwimmen finden sich ebenfalls Gemmulae oder diesen #hnliche
Dauerzustinde?). Bei genauerer Untersuchung diirfte sich herausstellen, da8 von den noch
hiillenlosen Zellenkomplexen im Schwammparenchym bis zu den mit mehrfachen Hiillen

Abb. 34. Gemmulae 4 und B von Ficulina auf der Unterlage in mehrfacher Schicht,
B stirker vergrofilert im Durchschnitt, C' Spongilliden-Gemmula (nach K. MULLER).

versehenen Gemmulis der Spongilliden alle Uberginge vorhanden sind. Die Gemmulae von
Ficulina besitzen bereits eine recht dicke Hiille von lamellésem Bau, an der sich eine #uBere
und innere Schicht unterscheiden 148t (Abb. 34, B). Einen Porus scheinen die marinen
Gemmulae niemals zu besitzen; im Gegensatz zu denen der Spongilliden zeigen sie auch
eine verschiedene Gestalt und GroBe; ersteres kommt wohl davon her, daB sie sich in ziem-
licher Menge im Schwammkoérper an dessen Unterlage zusammendringen (Abb. 34, 4).
Die gegen den Herbst auftretenden Gemmulae der SiiBwasserschwimme bestehen #hn-
lich wie die der marinen Schwémme aus einer ziemlich gleichartigen, mit dotterdhnlicher
Nahrsubstanz beladenen Zellenmasse, dem Keimkorper und den ihn umgebenden Hiillen.
Die Hiille besteht aus einer duferen und inneren Spongienlamelle, die am Porus ineinander
iibergehen (Abb. 34, C). Dazwischen befindet sich die spongitse Luftkammerschicht, und
in ihr liegen, radidr aufgestellt, die stabférmigen, zwei Endplatten tragenden, daher als
Amphidisken bezeichneten Kieselkorper (Abb. 34). So ist der Keim ausgezeichnet ge-
schiitzt; noch innerhalb der Hiillen beginnt seine Entwicklung, und beim Eintritt giinstigerer
klimatischer Verhéltnisse, bei uns also im Friihjahr (Mérz, April), dringt die schon ziemlich

1) MorLer, K.: Gemmula-Studien. Wiss. Meeresuntersuchungen Bd. 16. 1913. —
MutLLER, K.: Reduktionserscheinungen bei Siiwasserschwimmen. Arch. f. Entwicklungs-
mech. Bd. 32. 1911.
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weit entwickelte, bereits Nadeln und andere Differenzierungen aufweisende Zellenmasse
durch den Porus heraus, um an Ort und Stelle oder anderswo, je nach der Verbreitungs-
moglichkeit, einen neuen Schwamm aus sich hervorgehen zu lassen.

Mit den Gemmulis der Schwimme pflegt man die Statoblasten der Bryozoen zu be-
handeln. Wenn dies auch ungleich viel héherstehende Tiere sind, so zeigt das Verhalten
dieser Fortpflanzungskérper dennoch eine gewisse Ubereinstimmung. Auch sie bestehen
aus einer zunichst ziemlich gleichartigen Zellenmasse, dem Keim und der ihn umgebenden
Schutzhiille (Abb. 35 F'). Der Zelleninhalt selbst entstand aus nur wenigen, am Funiculus,
d. h. dem den Magenblindsack mit der Korperwand verbindenden Zellenstrang, gelegenen
Zellen, die sich bald durch rege Zellteilung vermehren. Es erfolgt dann die Differenzierung

Abb. 35. Statoblasten von Fredericella (A), Plumatella (B und E), Cristatella (C, D und F),
letzterer im Durchschnitt am Funiculus (f), mit Schwimmring (sr) und Haken (k) (nach
KrAEPELIN aus KorscHELT u. HEIDER.)

in eine innere Zellenmasse und eine dufBlere Lage, der die Abscheidung der Chitinkapsel zu-
fallt. Diese kann einfach linsenformig, flach, ellipsoidisch oder bohnenférmig, glatt oder ge-
feldert und mehrfach geschichtet sein (Abb. 35). Zur Beférderung ihrer Verbreitung kénnen
die Statoblasten auch noch ein System lufthaltiger Réume nach Art eines sie umziehenden
Schwimmringes sowie eine Reihe gestielter Haken zum Anheften erhalten (Abb. 35 C—F'). So
konnen die Statoblasten an der Wasseroberfliche schwimmend oder an irgendwelche Gegen-
stande und Tiere angeheftet forttransportiert werden, um ebenfalls zu geeigneter Zeit nach
Offnen der Kapsel den darin enthaltenen, schon weit entwickelten Keim aus sich hervor-
treten zu lassen, der sich dann festsetzt und durch die alsbald beginnende Knospung ein
neues Bryozoenstéckchen liefert.
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Die Gemmulae der Spongien und noch mehr die Statoblasten der Bryozoen
hat man versucht, auf einige wenige und schlieBllich auf nur eine Zelle zuriick-
zufithren und damit die Entstehung ibhrer Keimkérper als parthenogenetische
Entwicklung einer Eizelle anzusehen. Da diese Versuche nicht gegliickt sind
und Beweise fiir die gewil3 naheliegende Auffassung fehlen, so bleibt einstweilen
nicht viel anderes iibrig, als die Bildung der eigenartigen Fortpflanzungskérper
als ,,innere Knospung® anzusprechen, ohne daB damit fiir ihre Erklirung viel
gewonnen wire.

2. Amphigonie.

Bei der Amphigonie der Vielzelligen wirken im allgemeinen zwei (elter-
liche) Organismen zur Erzeugung neuer Organismen (der Nachkommen) zusam-
men, und zwar geschieht dies durch Hervorbringen dazu geeigneter Einzel-
zellen, die als Geschlechts-, Keim- oder Propagationszellen in einem erheb-
lichen Gegensatz zu den somatischen oder Korperzellen stehen. Allerdings
glaubte man auch bei Metazoen eine Art der Fortpflanzung feststellen zu kénnen,
die zwar durch Einzelzellen, aber durch solche ohne Keimzellencharakter er-
folgen ‘soll.

Eine derartige Fortpflanzung durech Agametocyten, die durch eine be-
sondere Teilungsweise ausgezeichnet, der Reduktionsteilung entbehren und
ebensowenig befruchtungsfahig sind, soll sich bei den Dicyemiden und Orthonek-
tiden, jenen den Mesozoen zugezihlten, sehr einfach organisierten und aus
nur verhiltnismiBig wenigen Zellen bestehenden Parasiten finden, die in den
Venenanhingen der Cephalopoden (Dicyemiden) wie in Turbellarien, Nemertinen
und Echinodermen leben (Orthonektiden). Die Agametocyten bringen sie aller-
dings nur in einem besonderen Zustand hervor, nimlich als ,,Nematogene‘* bei
den Dicyemiden, als ,,Plasmodien‘ bei den Orthonektiden, wahrend von spéter
auftretenden Individuen echte Keimzellen mit Richtungskérperbildung und Be-
fruchtung erzeugt werden.

Da man es bei diesen hochst merkwiirdigen Tieren mit Parasiten zu tun hat,
so liegt der Verdacht nahe, dafl es sich nicht um urspriingliche, sondern um ab-
geleitete, mehr oder weniger verinderte Erscheinungen handelt, dal also wie
méglicherweise die Tiere selbst, so auch ihre Fortpflanzungsverhiltnisse eine
weitgehende Beeinflussung erfuhren, &hnlich etwa, wie es bei den Trematoden
auf der Hand liegt und die vermeintlichen Agametocyten dann nicht als solche,
sondern als ,,Parthenogenocyten‘ aufzufassen waren.

A. Isogamie und Anisogamie.

Als einfachster Fall der Befruchtung wire anzusehen, wenn je eine Zelle
der betreffenden Individuen, die sich von deren iibrigen Zellen nicht unter-
schieden, zur Vereinigung kiimen. Von den Metazoen kennen wir derartiges
nicht, doch liefern die niederen Pflanzen Beispiele dafiir; das bekannteste davon
ist das der Zygnemaceen. Bei ihnen legen sich zwei dieser Algenfiden zusammen
oder winden sich sogar leicht umeinander (Abb. 36), so dal} die gegeniiberliegen-
den bzw. nun benachbarten Zellen durch einen Fortsatz miteinander in Ver-
bindung treten und sich unter Auflgsung der trennenden Wand vereinigen
kénnen, indem der Plasmakérper der einen Zelle in die andere hiniibertritt
(Abb. 36). Beide verschmelzen und bilden eine Zygote; die Kerne vereinigen
sich zu einem Synkarion. Durch dessen zweimalige Teilung erfolgt die Bildung
von vier Kernen; drei davon gehen zugrunde, und nur einer wird zum Kern des
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Keimlings, der schlauchférmig auswichst und durch die bald folgenden Zell-
teilungen den neuen Algenfaden liefert.

Die aufnehmende Zelle pflegt man als die weibliche, die abgebende als die
mannliche zu bezeichnen. Die Zellen eines Fadens scheinen aber ganz gleichartig
zu sein, so daB man von weiblichen und ménnlichen Faden spricht; nun kommen
aber bei manchen Spirogyra-Arten abgebende und aufnehmende Zellen in den-
selben Faden vor, so dafl diese dann also zwittrig sind. Aber auch eine morpho-
logisch wahrnehmbare Verschiedenheit zwischen méannlichen und weiblichen
Zellen kann eintreten, wenn sie sich frei-
lich zundchst nur in geringen Unter-
schieden der Form zu erkennen gibt.

Abb. 37. Spirogoniwm sticti-
num, Teile der kopulieren-

Abb. 36. Kopulation zweier Fiden den Fiden mit den Q und
von Spirogyra quinina (A) und Sp. "' Keimzellen sowie den
neglecta (B); im letzteren Fall um- zugehorigen sterilen Zellen.
schlingen sich die Fiaden in steilen B Ubertritt der 5" in die
Windungen (nach STRASBURGER u. Q Zelle (aus OLTMANNS:
TRONDLE). Algen, 1922).

Diese werden jedoch groBer, wenn sich die Zellen fiir ihre Bestimmung als ,,weib-
liche* und ,,méinnliche* Zellen vorbereiten. ‘So ist es bei einer anderen Zygne-
macee (Spirogonium, Abb. 37), bei der nur eine gewisse Anzahl von Zellen des
Fadens zu Geschlechtszellen wird. Diese erscheinen knieférmig gebogen und zer-
fallen durch eine Querwand in zwei ungleiche Halften, wovon die kleinere steril
bleibt, die groBere, sich mit Nahrstoffen fiillende, zum weiblichen Gameten wird
(Abb. 37). Ebenso verhilt sich die Kniezelle des anderen kopulierenden Fadens,
nur daB hier die Geschlechtszelle kleiner, die sterile Zelle jedoch verhaltnis-
maBig groBer ist; auBerdem gliedert sich noch eine zweite sterile Zelle davon
ab, worauf der mannliche Gamet fertig und zum Ubertritt in die weibliche
Zelle bereit ist (Abb. 37).
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In den besprochenen und anderen Fillen sind es die gewdhnlichen Zellen
des Algenfadens, welche zur Kopulation schreiten. Verglichen mit den Verhalt-
nissen der EKinzelligen wiirde dieses Verhalten einigermaBen der Hologamie
entsprechen, bei der nicht weiter dafiir differenzierte Zellen zur Kopulation
schreiten (vgl. 8. 15), wobei allerdings davon abzusehen ist, daf es sich dort

um den Q(esamtorganismus, hier da-
gegen nur um einzelne Zellen des mehr-
zelligen Korpers handelt. Dieser bringt
jedoch bald Zellen hervor, die sich
von den iibrigen vegetativen Zellen
unterscheiden und nur zur Fortpflanzung
bestimmt sind. Durch rascher aufein-
anderfolgende Teilungen, so dafl mehrere
Zellen von einer Membran umschlossen

Abb. 38. Ulothriz zonata.
A der mit der farblosen Basalzelle
an der Unterlage angeheftete Faden,
B Bildung der Schwérmsporen (Ga-
meten), C Zoospore mit 4 GeiBeln,

D und E Kopulation der Gameten, Abb. 39. Vaucheria-Fiden,

F—H Zoospore keimend und den bei schwicherer und starkerer Vergrofe-

jungen Faden bildend (hauptséch- rung, mit Antheridien und Oogonium
lich nach OrTmMaNNs, 1922). (aus OvTMANNS: Algen, 1922).

sind, entstehen die mit Geifleln versehenen Zoosporen, die zwar als Makro-
und Mikrosporen ausgebildet sind, aber nur der ungeschlechtlichen Fortpflan-
zung dienen. Wenn die gewdhnlich mit vier Geilleln versehenen Zoosporen
(Abb. 38, O) nach einigem Herumschwéirmen zur Ruhe gekommen sind und
sich mit einer Membran umgeben haben, keimen sie zu einem neuen Faden
aus (Abb. 38, F—H).

Will man einen Vergleich mit den Metazoen ziehen, so lieBen sich die Zco-
sporen der Algen noch am ehesten den Agametocyten der Dicyemiden gleich-
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setzen. Der Verdacht einer zur Parthenogenesis modifizierten geschlechtlichen
Fortpflanzung diirfte jedoch hier wie dort naheliegen (vgl. S. 43). Von den
Algen, welche Zoosporen bilden, werden aber auch wirkliche Geschlechts-
zellen, und zwar ebenfalls in Form von GeiBelschwiirmern, hervorgebracht,
sei es als Isogameten oder Anisogameten (Makro- und Mikrogameten). Diese
schreiten zur Kopulation und bilden eine Zygote (Abb. 38, D und E), die sich
mit einer Membran umgibt und in dhnlicher Weise wie die Zoospore auskeimend
(Abb. 38, F—H) einen neuen Faden liefert.

Zunachst ist der Ort fir die Gametenbildung kein vorbestimmter, dann
sind es gewisse Zellen, die sich in eine geringere oder grofere Anzahl von Ge-
schlechtszellen teilen (Abb. 38, B), bis schlieBllich mit steigender Organisations-
hohe die Stellen fiir die Keimzellenbildung vorgebildet werden, gonadenahnlich
als Gruppen und ganze Komplexe von Keimzellen oder als besonders ausgebil-
dete Teile des Pflanzenkoérpers, die nun, je nachdem sie weibliche oder minn-
liche Zellen enthalten, als Oogonien und Antheridien bezeichnet werden?) (Abb. 39).
Wie bei anderen Algen sieht man z. B. an den verzweigten Faden der Vaucherien
durch Ausstiilpung der Wand kapselartige Gebilde entstehen, die anfangs viel-
zelligen, spater nur noch von der umfangreichen Eizelle erfiillten groBen Oo-
gonien und die kleineren mehr linglichen, birnférmigen Antheridien (Abb. 39).
Lstztere enthalten eine Menge spindel- bis stibchenformiger Spermatozoiden,
die durch Platzen der Membran nach auBen und durch die Offnung des Oogoniums
zum Ei gelangen, wo dann eines von ihnen durch Eindringen in die Eizelle die
Befruchtung vollzieht. Unter Bildung einer dicken Membran erfolgt die Bil-
dung der Oospore (Zygospore), die nach einem Ruhezustand und nach Sprengen
der Hiillhaut in Form eines griinen Fadens auskeimt.

Der allmahliche Ubergang von der Isogamie und Anisogamie zur Qogamie,
der hauptsichlich in der Umwandlung der Geilelschwirmer zu groBen runden,
mit Reservestoffen erfiillten Eizellen und kleinen Spermatozoiden verschieden-
artiger Giestalt besteht, soll hier nicht weiter verfolgt werden, zumal von ent-
sprechenden Vorgingen bereits bei den Einzelligen die Rede war (vgl. S. 181£f.).
Die bei Vaucheria (Abb. 39) wie bei anderen Algen obwaltenden Verhaltnisse
zsigen boreits eine weitgehende Differenzierung und lassen sich ohne weiteres
mit denen bei den Mstazoen vergleichen. Allerdings besteht eine gewisse Schwie-
rigkeit darin, da wir Metazoen, die aus verhaltnism#aBig wenigen und groBen
Zellen bestehen, nicht kennen, abgesehen von den sog. Mesozoen, die uns aber
hierbei nicht viel helfen. Dadurch wird der Vergleich erschwert, denn ein be-
sonders niederstehendes Metazoon wie die Hydra mit ihren méannlichen und
weiblichen Gonaden (Abb. 40) bietet bereits ein recht abweichendes Bild. In-
wiefern sich hier dennoch Vergleichspunkte ergeben, soll bei der allgemeinen
Bshandlung des G:nsrationswechsels zur Sprache kommen (S. 89ff.).

B. Herkunft der Keimzellen, Beziehung zu den Korperzellen.

- Die Fortpflanzungs-, Propagations-, Geschlechts- oder Keimzellen erfahren
im Korper der aus einer ungemein grofen Zahl von Zellen bestehenden Metazoen
eine Sonderung von den somatischen oder Korperzellen, welche bei manchen
Tieren schon ungemein friih vor sich geht. Wihrend sich bei vielen Tieren
die Keimzellen kaum oder iberhaupt nicht von den sie umgebenden Zellen
der Embryonen oder Jugendzustinde unterscheiden lassen, tritt bei anderen

1) Man vgl. hierzu auch den Abschnitt iiber den Generationswechsel S.89 u. 93.
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der Unterschied bereits in frilhen Embryonalstadien, vor der Keimblatterbil-
dung und wihrend der Furchung auf.

Am friihesten geschieht dies beim Pferdespulwurm (Ascaris megalocephala), indem schon
die beiden ersten Furchungszellen Verschiedenheiten ihrer chromatischen Kernsubstanz auf-
weisen. Diese bestehen darin, da8 die beiden Zellen einen verschiedenen Teilungsmodus
besitzen, der ihre Abkémmlinge als somatische oder Geschlechtszellen erkennen lafit. Schon
nach wenigen Zellengenerationen oder Teilungsschritten sondert sich eine Urgeschlechtszelle
und damit die aus ihr hervorgehende Keimdriisenanlage von den somatischen Zellen ab.

Auch bei anderen Tieren, einigen Krebsen und Insekten, sondern sich die Urgeschlechts-
zellen schon wihrend der Furchung oder doch bald nachher im Blastodermstadium von den

iibrigen Zellen, und Beobachtungen an anderen
Insekten sowie an Arachnoiden, Cephalopoden,
Selachiern und Knochenfischen, alsc an recht hoch
stehenden Tieren, weisen darauf hin, daBl diese Xr-
scheinung verbreiteter ist. ais bisher festgestellt
werden konnte. So ist es gelungen, die Entstehung
der Keimzellen bei den betreffenden Tieren sehr
weit zuriick zu verfolgen und somit von den frithen

Abb.41. Langsschnitte durch Zweige eines Hydroid-

Abb. 40. Langsschnitt einer Hydra mit polypen, Eudendrium racemosum, in A mit Blasto-
Knospe (kn), Hoden (¢) und Ovarium stylknospe (bl) mit wandernden Eizellen (ei) im
(ov), m Mundéffnung, te Tentakel, fp Ekto- und Entoderm (ect und ent); in B Durch-
Fulplatte. brechen der Stiitzlamelle (nach A. WEISMANN).

bis zu den spiteren Entwicklungszustinden eine Art Keimbahn festzulegen. Die durch
bestimmte Chromatinstruktur ausgezeichneten Zellen liefern die Urkeimzellen, wihrend
andere durch gemeinsame Abkunft mit ihnen verbundene oder erst spater mit ihnen zu-
sammentretende, besonders Mesodermzellen, in mehr oder weniger enger Vereinigung mit
ihnen zu ihrer weiteren Ausbildung beitragen, wie dies fiir die Nahrzellen, Follikelzellen
und sonstige bei der Ausbildung der Keimzellen mitwirkende Hilfszellen gilt (vgl. hierzu
S. 62 u. 63).

Zur sicheren Feststellung der Herkunft der Keimzellen ist somit die
genaue Kenntnis der Embryonalentwicklung erforderlich, wenn aus dem mit-
geteilten Verhalten einer Anzahl von Tieren auf dasjenige anderer geschlossen
werden darf. Die zumeist durch die Untersuchung der ausgebildeten Tiere
gewonnenen Angaben iiber die Herkunft der Geschlechtszellen pflegen allerdings
anders zu lauten. Bei den Wirbeltieren z. B. leitet man die Keimzellen von der
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peritonealen Auskleidung der Leibeshohle her, und Ahnliches gilt fiir die Mol-
lusken und Anneliden. In der Tat sieht man bei den genannten Tieren das
Keimepithel aus Wucherungen des Peritonealepithels hervorgehen, aber gewil3
besteht dabei die Moglichkeit, daB die Keimzellnatur dieser Elemente nur ver-
deckt, in spiteren Stadien nicht erkennbar war und erst nachtriglich wieder
deutlicher hervortrat.

Noch schwieriger gestaltet sich die Beurteilung der Herkunft der Geschlechts-
zellen bei niederstehenden Tierformen, wie bei den Célenteraten und Poriferen.
Fir die ersteren liegen die bekannten Untersuchungen WEISMANNS u. a. vor,
wonach die Keimzellen der Hydroidpolypen an verschiedenen Stellen des Stockes
aus dem ectodermalen Epithel entstehen, um sich als amoboid bewegliche
Zellen im &ufleren wie inneren Blatt aktiv wandernd nach der im AuBenblatt
liegenden Reifungsstéitte hinzubegeben (Abb. 41, 4 und B).

Von amdboider Gestalt und frei beweglich sind auch die jungen Keimzellen
der Schwamme, so daB sie sich im Korperparenchym kriechend weiterbewegen
konnen. Sie treten an verschiedenen Stellen des Korpers auf, und da auch die
Parenchymzellen eine unregelmiBige Gestalt haben koénnen, so sind sie von
diesen nicht leicht zu unterscheiden. Von #lteren wie von neueren Beobachtern
dieser Verhéaltnisse wurden sie denn auch auf die Parenchymzellen zuriickgefiihrt.
Zellen des Schwammparenchyms, d. h. der sog. mittleren Schicht des Schwamm-
korpers oder bei den Colenteraten (Hydrozoen und Scyphozoen), Epithelzellen
des auBeren oder inneren Blattes sollten es sein, aus denen die Keimzellen her-
vorgingen. Die Beobachtung am ausgebildeten Tier scheint diese Annahme
durchaus zu bestitigen; ein Gegenbeweis wird schwer und nur aus der Entwick-
lungsgeschichte, aber auch da unter recht erschwerten Umsténden, zu fithren
sein. Jedenfalls sind es ganz verschiedene Gegenden des Koérpers, in denen
die Keimzellen auftauchen und in engen Beziehungen zu den Korperzellen
zu stehen scheinen. Man hat deshalb von einer diffusen Eibildung im Gegen-
satz zu der lokalisierten Eibildung gesprochen, was fiir das Auftreten der mann-
lichen Keimzellen in #hnlicher Weise gelten diirfte, aber bei ihnen des geringeren
Umfanges wegen schwerer festzustellen ist.

C. Aushildung von Gonaden. Keimdriisen und Leitungsapparat.

Schon bei den niedersten Metazoen, bei Schwimmen und Colenteraten,
geht die diffuse Eibildung dadurch in eine lokalisierte iiber, dafl die Keimzellen
an verschiedenen Stellen des Kérpers sich gruppenweise ansammeln und dadurch
ein, wenn auch noch sehr primitives Ovarium entstehen lassen. Auch bei den
Hydroidpolypen und anderen Cnidariern kommt es entweder durch Ansammlung
der wandernden Keimzellen an der Reifungsstitte oder aber durch deren Auf-
treten an bestimmten Stellen zur Bildung von Gonaden, wie wir sie bei Hydra
als Hoden unter dem Tentakelkranz und als Ovarium gewchnlich weiter unten
gelegen kennen (Abb. 40), oder ebenso in noch fester umschriebener Weise
am Manubrium wie unter den Radiirkanilen an der Subumbrella der Medusen
finden. Bemerkenswert ist daher, daB die Keimzellen der Hydrozoen im Be-
reich des duBeren Blattes auftreten, wihrend sie bei den Scyphozoen (Scypho-
medusen und Anthozoen) dem Innenblatt angehéren.

Dadurch, daB die Gruppen der Keimzellen infolge fortschreitender Ver-
mehrung immer umfangreicher werden und .sich durch Zelldifferenzierung in
ihrer Umgebung, z. B. durch Bildung epithelialer oder bindegewebiger Mem-
branen, abgrenzen, entstehen die eigentlichen Keimdriisen (Hoden und Eier-
stocke), wie sie allen Tiergruppen, von den Wiirmern aufwirts bis zu den Sauge-
tieren, zukommen. Von einfachen Zellwucherungen ausgehend (Abb. 42, 4—C),
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kénnen die Keimdriisen solid oder ausgehohlt, sog. Platten- oder Sackgonaden
(Abb. 42, D und E), schlauchformig verldngert, traubenartig verzweigt und von
mancher anderen Form sein (Abb. 42-—47).

In den Keimdriisen, von denen wir der Einfachheit wegen die weiblichen
ins Auge fassen wollen, liegen die jiingeren und &alteren Ausbildungsstufen der
Keimzellen entweder dichtgedringt in einem massigen Keimlager oder in Form
eines sog. Keimepithels (Abb. 42 und 43). Indem sich die reifenden Zellen aus
dem Verband der iibrigen 16sen, gelangen sie, falls sie nicht etwa direkt in die
Leibeshohle fallen wie bei den Anneliden und Vertebraten, in einen zentralen
Hohlraum, der direkt oder indirekt mit dem Leitungsapparat und dadurch mit
der AuBlenwelt in Verbindung steht (Abb. 42—45).

Entsprechend der verschiedenartigen Ausbildungsweise der Keimzellen
finden sich in den Keimdriisen recht verschiedene Zellenelemente. Deren Zahl

Abb. 42. A—D Bildung einer Plattengonade durch Wucherung des peritonealen
Epithels (pe), E Sackgonade mit Keimepithel (ke) und Oocyten verschiedener Alters-
stadien, einige davon abgelost in der Keimhohle.

pflegt bei der meist groBen Menge zu produzierender Keimzellen eine sehr
erhebliche und daher besonders in den Hoden eine ungemein massige zu
sein. In den Hoden 1laBt sich z. B. eine Keimzone unterscheiden, welche die
Ursamenzellen und Spermatogonien enthilt (Abb. 43, A). Die ihr angehérigen
Keimzellen befinden sich naturgema8 in lebhafter Teilung, wihrend in der
darauffolgenden Wachstumszone in dieser Hinsicht eine gewisse Ruhe herrscht.
Die durch Teilung der Spermatogonien entstehenden Spermatocyten wachsen
in diesem Abschnitt zu recht betrichtlicher GréBe heran, wie auch in ihnen,
dhnlich dem Verhalten der weiblichen Zellen, eine fiir die weitere Ausbildung
notige Ablagerung von Nahrsubstanzen erfolgen kann. Hieran schlieB3t sich die
Reifungszone, in welcher die Teilung der Spermatocyten und ihre Umwandlung
in die Spermatiden vor sich geht, womit die Ausbildung der Spermien abgeschlos-
sen ist und sie in den Ausfiihrgang iibergehen konnen (Abb. 43, 4; man ver-
gleiche hierzu auch S. 52ff.).

Den Verhiltnissen der minnlichen Keimdriisen entsprechend lassen sich
auch in den Ovarien drei Perioden der Eibildung unterscheiden, d. h. eine solche,
wihrend welcher sich die Keimzellen noch in Vermehrung befinden, sowie die fiir
das Ei besonders wichtige Wachstumsperiode, in der die mehr oder weniger

Handbuch der Physiologie XIV. 4
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massigen Nahrsubstanzen in ihm zur Ablagerung kommen, und eine dritte, die
Reifungsperiode, ndmlich diejenige des Vollzugs der beiden Reifungsteilungen
(Abb. 43, B). Allerdings pflegt die Abschniirung der Richtungskorper (im Gegen-
satz zu der Ausbildung der ménnlichen Zellen) zumeist nicht mehr in der Keim-
driise, sondern im Leitungsapparat oder aufBerhalb des miitterlichen Korpers
zu erfolgen.

Bei den primitiven, in der Hauptsache aus einer Anhdufung von Keim-
zellen bestehenden Gonaden geschieht die Ablésung der reifenden Geschlechts-
zellen einzeln oder gruppenweise so, daBl sie wie bei manchen Cuidariern direkt
nach aullen (vgl. Hydra, Abb. 40) oder wie bei den Spongien zunichst in das
umliegende Gewebe oder auch in den Gastrovascularraum und erst von da
nach auflen gelangen, wenn sie, wie bei den Seyphozoen, entodermalen Ursprungs

Abb. 43. Hoden (4) und Ovarium (B) eines Copepoden A von Heterocope salticus, B von
Canthocamptus staphylinus, eil Eileiter, kz Keimzone, rf Reifungszone, s/ Samenleiter, wz
Wachstumszone (nach V. HAECKER).

sind. Es koénnen aber auch besondere Raume gebildet werden, die sie zun#chst
aufnehmen, in welcher Hohlung (Genitalsinus) sie einige Zeit verweilen, um
ihre weitere Ausbildung durchzumachen und spater nach aulen gefiihrt zu werden.

Bei den Anneliden fallen die sich von den Gonaden ablésenden Ge-
schlechtszellen noch in die Leibeshéhle, wo sie durch die Offnung der ausleiten-
den Kanile aufgenommen und weitergefithrt werden. Diesem Verhalten ent-
spricht dasjenige der weiblichen Wirbeltiere bis hinauf zu den Siugetieren, bei
denen wir ebenfalls die aus dem Follikel des Ovariums entlassenen Eier in die
Leibeshohle und von da in das Ostium tubae gelangen sehen (Abb. 44 B). Im
mannlichen Geschlecht pflegt allerdings der Leitungsapparat eine feste Ver-
bindung mit den Keimdriisen einzugehen (Abb. 44 A).

Den direkten Ubergang, d. h. die Vereinigung der ménnlichen sowohl wie
der weiblichen Keimdriisen mit den Samen- bzw. Eileitern sieht man schon
bei den Plattwiirmern auftreten, die iiberhaupt einen bereits auffallend hoch-
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entwickelten Geschlechtsapparat besitzen (Abb.47). Fiir die Ausleitung der
Geschlechtsprodukte, die zeitweise Aufbewahrung im méinnlichen oder weib-
lichen Leitungssystem, die Ernahrung daselbst sowie fir die Durchmischung
und Umbhiillung mit schiitzenden Substanzen, endlich fiir die Ausfilhrung der
Begattung werden bei den Tieren recht verschiedenartige Einrichtungen ge-
troffen (Abb. 47—49). Erwihnt seien nur die Erweiterungen oder Aussackungen
zur Bildung von Samenblasen (Vesiculae seminales bei den Méinnchen) oder
Samentaschen (Receptacula seminis bei den Weib-
chen, Abb. 45 u. 46), die Verdickungen, Ausbuchtungen
und GefaBiversorgungen zur FErnihrung der Em-
bryonen im Uterus, die Produktion von Sekreten, die
dem Sperma beigemischt werden oder die Eier um-
hiillen, durch Anhangsdriisen der Samen- und Eileiter,
endlich die Verdickungen, Versteifungen und sonsti-
gen Einrichtungen zur Ausfiihrung der Begattung im
ménnlichen Geschlecht sowie diejenigen zur Auf-
nahme des Begattungsgliedes bei den Weibchen, wie
sackartige Erweiterungen und Ausstillpungen zur
Bursa copulatrix an der Vagina (Abb. 46), Bildung
von Reiz- und Wollustorganen durch Auftreten von
Héckern und Stacheln an der Oberfliche des Penis
oder an der Auskleidung der Scheide, Ausstiilpen
der Wand zur Bildung eines sog. Liebessackes mit
dem darinliegenden Liebespfeil (Abb. 49) und viele
andere derartige Vorrichtungen, die als Beihilfe beim
Vollzug der Begattung und zum Herbeifiihren der Be-
fruchtung dienen.

A
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EXT- Lo v

D. Hermaphroditismus und Gonochorismus.

Zwar gibt es gréBere Abteilungen des Tierreichs,
derenVertreter vorwiegend getrennten Geschlechts sind,
wie die Wirbeltiere und Gliedertiere, doch hindert
dies nicht, daB auch bei ihnen einzelne Gruppen oder
Arten auftreten, die Hermaphroditen sind; es braucht
nur an die Cirripedien unter den Crustaceen sowie
an gewisse Asseln oder an einige zwittrige Fische wie
Myxine, Serranus und Chrysophrys erinnert zu werden,
abgesehen davon, dafl Zwittrigkeit in den genannten
wie in anderen sonst durch Gonochorismus ausgezeich-
neten Abteilungen gelegentlich vorkommt; bekannt ge-
nug sind in dieser Beziehung die halbseitigen Zwitter

Abb. 44. A mannlicher, B
weiblicher Urogenitalappa-
rat eines Salamanders; &
Hoden, davon ausgehend
und in den Vorderteil der
Niere (n) miindend die Vasa
efferentia; dem Harnsamen-
leiter (Wolffschen Gang) an-
liegend der Miillersche Gang
(mg). In Bdas Ovarium (ov),
die Niere (n) mit dem Aus-
filhrungsgang (Wolffschen
Gang). daneben der Eileiter
(Miillersche Gang) mit dem
Ostium tubae.

der Insekten, besonders die auch duBlerlich halbseitig (m#nnlich und weiblich)
ausgebildeten Schmetterlingszwitter oder die Hermaphroditen und Pseudo-
hermaphroditen des Menschen und der Saugetiere.

Ausgesprochen getrennt geschlechtlich sind die Nematoden, und doch
finden sich unter ihnen einzelne Arten und Gattungen (Diplogaster, Rhabditis)
mit Hermaphroditismus. Das gleiche gilt fiir die als durchaus gonochoristisch
zu bezeichnenden Echinodermen, bei denen aber dennoch bei einzelnen See-
sternen, Schlangensternen und Holothurien Zwittrigkeit auftritt. Andererseits
kommen in solchen Abteilungen, deren Vertreter beinahe ausschlieflich Herm-
aphroditen sind, doch auch getrennt geschlechtliche Arten vor, wie z. B. bei

4*
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den Cirripedien, deren Weibchen gegeniiber den Zwittern nichts Besonderes
zeigen, wihrend die Méannchen hinter ihnen in GréBe und Organisation als Er-
ginzungs- oder Zwergménnchen sehr zuriickstehen.

Hermaphroditismus ist der herrschende Zustand bei den Gastropoden
(Opisthobranchiern, Pteropoden und Pulmonaten), dagegen pflegen die Proso-
branchier getrennt geschlechtlich zu sein, jedoch finden sich auch bei ihnen
nicht wenige Zwitter wie unter den iibrigen Gastropoden. Die Muscheln sind
teils zwittrig, teils getrennt geschlechtlich; innerhalb derselben Gattung, wie bei
der Kammuschel und Auster, kommen hermaphroditische und gonochoristische
Arten vor. Das gleiche gilt fiir die Gattung Anodonfa, bei der aber sogar die
Individuen derselben Art sich in dieser Beziehung verschieden verhalten kénnen.

Von den Plattwiirmern laft sich sehr iibereinstimmend sagen, daB sie,
und zwar sowohl die frei lebenden wie die parasitischen Formen (Turbellarien,

sl
I

ad ad

Abb. 45 u. 46. Der mannliche und weibliche Geschlechtsapparat des Maikéfers; ad Anhangs-
driisen, bt Begattungstasche, dr Anhangsdriise, el Eileiter, » Hoden, ov Ovarium, p Penis.
sl Samenleiter, st Samentasche, vag Vagina.

Trematoden und Cestoden) hermaphroditisch sind (Abb. 47), so daB man dieses
Verhalten geradezu mit als eines der Kennzeichen dieser durch sehr geschlossene
Organisationsverhiltnisse ausgezeichneten Abteilung zu verwenden pflegt, und
doch finden sich auch hier Ausnahmen. Es gibt Turbellarien, wie Microstoma
lineare und eine marine Triclade (Sabussowia dioica), die getrennt geschlechtlich
sind, und besonders bekannt ist nach dieser, Richtung unter den Trematoden
das Schistosomum haematobium, dessen mit dem Canalis gynaecophorus ver-
sehenes Mannchen in diesem Kanal das drehrund gewordene Weibchen im Blut
des Wirtes schwimmend mit sich herumtrigt. Hier ist (offenbar nachtriglich)
ein sehr ausgesprochener Geschlechtsdimorphismus zustande gekommen.

Trotz der genannten und anderer Ausnahmen ist festzustellen, dal von den
Célenteraten die Ctenophoren, von den Wirmern die Plattwiirmer und ebenso
ein Teil der Anneliden, ngmlich die Oligochéten und Hirudineen, durch Hermaphro-
ditismus ausgezeichnet sind. Desgleichen die Chaetognathen (Pfeilwiirmer)
und die Bryozoen (Moostierchen) sowie die Mehrzahl der Weichtiere (mit Aus-
nahme der Cephalopoden, Chitonen und vieler Prosobranchier), endlich die
Tunicaten. Daf aber auBlerdem Getrenntgeschlechtlichkeit nebenhergehen kann,
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wie andererseits die gonochoristischen Abteilungen Hermaphroditen aufweisen,

wurde schon besprochen.

Hermaphroditismus findet sich bis hinauf zu den hochsten Tierformen,
wenn auch die differenziertesten von ihnen, die Arthropoden und Vertrebraten,
ziemlich durchgehends Gonochorismus zeigen. Nicht nur die schon genannten,
sondern noch andere Fische erweisen sich bei genauerer Untersuchung als ver-
deckt hermaphroditisch. Das ist auch teilweise von den Amphibien bekannt,

wie das BippErsche Organ der Kroten-
ménnchen beweist. Dieser rudimentére
Eierstock kann sich nach Entfernen der
Hoden zum Ovarium ausbilden, wie
auch die ménnlichen Frésche mancher
Arten rudimentdre Ovarien aufweisen
(W. Harms, E. Wirscar)!). Es scheint
ein allmihlicher Ubergang vom Zwitter-
tum zur Getrenntgeschlechtlichkeit vor-
zuliegen. Man fragt sich, ob in der-
artigen Erscheinungen ein Ubergehen zum
Gonochorismus zu sehen ist. Das ge-
legentliche oder stindige Auftreten von
Hermaphroditen zwischen den getrennt-
geschlechtlichen Formen konnte dafiir
sprechen, wie auch die Zwittrigkeit sehr
niederstehender Metazoen die Urspriing-
lichkeit dieses Verhaltens anzudeuten
scheint.

Zwittrige Formen lernten wir bereits
bei den Algen kennen (Abb. 39), und wir
wissen, daf diese Eigenschaft bis zu den
héchststehenden Pflanzen hinauf verbrei-
tet ist, denn wir finden bei den Phanero-
gamen die ménnlichen neben den weib-
lichen Geschlechtsorganen in derselben
Bliite. Dieses Verhalten bildet sogar die
Regel bei den Angiospermen, doch kénnen
an demselben Individuum neben zwittrigen
auch eingeschlechtige, mannliche oder weib-
liche Bliiten vorkommen (Andro- oder
Gyno-Mondcie), wie auch verschiedene
Individuen entweder zwittrige oder einge-
schlechtige, ménnliche oder weibliche Blii-
ten aufweisen kénnen (Andro- oder Gyno-
Dibcie). Beide Geschlechter kénnen auf
verschiedene Individuen verteilt sein, in
welchem Fall man von Didcie oder Zwei-

1) Harms, W.: Verwandlung des Bidderschen
Organs in ein Ovarium bei Bufo vulgaris. Zoolog.
Anzeiger 52. Bd. 1921 u. Zeitschr. f. Anat. u.
Entwicklungsgesch. 62.u.69. Bd. 1821 u. 1923.-—
Warscar, E.: Hermaphroditismus u. Geschlechts-
trennung bei den Wirbeltieren. Die Naturwissen-
schaften 13. Bd. 1925.

Abb. 47. Acrorhynchus sophiae, ein rhab-
docoeles Turbellar zur Erliuterung des
zwitterigen Geschlechtsapparates. Von
den beiden Hoden (k) gehen die Samen-
leiter aus, an deren Miindung in den
muskulésen Penis (p) ein Biischel von
Anhangsdriisen. Die von den Ovarien (ov)
ausgehenden Eileiter vereinigen sich mit
den Ausfiibrgingen der Dotterstocke (dst),
anschlieBend die Begattungstasche (bt),
der Uterus (wf) und Anhangsdriisen,
r Riissel, g Gehirn, ph Pharynx (nach
v. GRAFF aus MEISENHEIMER).
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hiusigkeit spricht, wihrend
man unter Monocie oder
Einhiusigkeit das Vorhan-
densein beider Geschlechter
auf demselben Individuum
versteht.

Das Vorkommen der
beiderlei  Geschlechtspro-
dukte an ein und demsel-

Abb. 48. A—C Gonaden von Geonemertes agricola in ben Individuum ist somit
ménnlichem, zwitterigem und weiblichem Zustand {nach eine weitverbreitete Er-

CoE aus MEISENHEIMER). scheinung und findet sich

sowobl im Tier- wie im

Pflanzenreich von den niedersten bis zu den héchsten Vertretern, aber freilich

kommen neben zwittrigen auch immer eingeschlechtige Arten vor. So kénnen
die Schwimme Hermaphroditen, aber auch getrenntgeschlechtlich sein.

Hydra ist wie andere Colenteraten zwittrig, Hoden und Ovarien sind gleichzeitig vor-
handen (Abb. 40), doch kénnen die Hoden auch ziemlich lange vor den Eierstécken auf-
treten, so daB die betreffenden Tiere zunichst als Méannchen erscheinen. Diesen proteran-
derischen Zwittern sollen wirklich getrenntgeschlechtliche Arten gegeniiberstehen, doch
diirfte dies nicht ganz leicht zu entscheiden sein, und es ist moglich, daB auch bei ihnen
schlieBlich das andere Geschlecht, also Zwittrigkeit zur Ausbildung kommt. Ahnliche Ver-
héltnisse finden sich bei den stockbildenden Anthozoen, deren Individuen zwittrig, aber
auch eingeschlechtig sein koénnen, was iibrigens fiir die einzeln lebenden Actinien ebenfalls

gilt, obwohl sie mehr dem
Gonochorismus  zuneigen.
Letzterer wird entschieden
von den Medusen (Hydro-
und Scyphomedusen) bevor-
zugt, so dal man den Ein-
druck gewinnt, als ob das
frei herumschwirmende Le-
ben mehr zur Getrenntge-
schlechtlichkeit hinfiihrte,
die seBhafte Lebensweise
hingegen die Zwittrigkeit
begiinstigte. Einzelne herm-
aphroditische Arten kom-
men aber sowohl unter den
Scypho- wie Hydromedusen
vor, sei es, daf} die letzteren
frei schwimmen oder als
Gonophoren am Stock sessil
werden.

Der hermaphrodi-
tische Geschlechtsappa-
rat kann eine gleichzei-
tige und ungefahr gleich-
wertige Ausbildung des
ménnlichen und weib-
lichen Anteils zeigen
(Abb. 47 und 49), aber
wie wir schon von Hydra

Abb. 49. Zwitterapparat der Weinberggsc]:gréegalfe nac}ll h}%ﬁﬁa};— horten, kann die mann-
ﬁlEnfiﬁgér?érgifggucg%gﬁggggh}}:éneji f?w]g‘f;geﬁllllﬁ’, epe Penis: licheder weiblichen Reife

ps Pfeilsack, rt Retractor des Penis, sl Samenleiter, st Samen- vo‘rausgehen (P roterm.@-
tasche, vag Vagina, zd Zwitterdriise, zg Zwittergang. drie) oder umgekehrt die
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weibliche der ménnlichen (Proterogynie). Das erstere Verhalten ist das bei weitem
haufigere, wihrend das letztere recht selten zu sein scheint ; es wird z. B. bei einigen
sozialen Ascidien, wie bei Pyrosomen, gefunden. Die gleichzeitige Ausbildung beider
Apparate findet man bei vielen Hermaphroditen und er kann dann einen recht
betrichtlichen Teil des Kérpers einnehmen, wie dies fiir die meisten Plattwiirmer
gilt (Abb. 47). Jeder der beiden Apparate enthilt im wesentlichen dieselben
Bestandteile wie bei den eingeschlechtigen Tieren, wenn nicht die besonderen
Verhiltnisse des Hermaphroditen eine eigene Ausgestaltung nach der einen oder
anderen Richtung nétig machen. Das zwittrige Tier besitzt also Hoden, Samen-
leiter, Samenblasen, Ausspritzungsgang, Penis und was sonst noch zu dem
méannlichen Apparat gehort, wie der weibliche Anteil sich aus den Ovarien, Ei-
leitern, dem unpaaren Eiergang, Uterus, Samentasche, Begattungstasche, Vagina
und etwaigen Differenzie-

rungen dieser Abschnitte,

wie Dotterstocken, Schalen-

driisen usw.zusammensetzt.

Anhangsdriisen verschiede-

ner Art kénnen an den

einzelnen Teilen des méann-

lichen und weiblichen Appa-

rates noch hinzukommen

(Abb. 47 u. 49).

Als ein hochentwickelter
zwittriger Geschlechtsapparat
erscheint derjenige der Gastro-
poden, besonders der Lungen-
schnecken, doch vermifit man
an ihm die beiderlei Keim-
driisen, wodurch der ganze
Apparat einen eigenartigen
Charakter gewinnt (Abb. 49).
Das kommt davon her, daB die
miénnlichen wund weiblichen
Keimzellen in derselben Keim-
driise entstehen, die deshalb als

Zwitterdriise bezeichnet wird. . . . ..
- . <1, Abb. 50. Schnitt durch einen Lappen der Zwitterdriise
Dieses Verhalten ist verhilt- von Helix pomatia; et Bizelle, ep Keimepithel, sp Spermien

%ISimziﬁrt%g:(ra}t%lerbfér%ﬁlezlei?d und deren Bildungszellen. (Aus KorscHELT und HEIDER.)

Anneliden, bei letzteren in den

als peritoneale Wucherungen entstandenen Keimdriisen, bilden sich aufler den Samen-
bildungszellen und Spermien auch Oogonien und Oocyten heraus. Bei Geonemertes sind
die blischenférmigen Gonaden zuerst von den Spermien und deren Bildungszellen prall
erfiillt, bis die Spermien abgegeben und die méinnlichen durch weibliche Keimzellen ver-
driingt werden; jetzt finden sich also heranwachsende Eier in den Gonaden (Abb. 48, 4—C).

Die Entstehung der beiderlei Geschlechtszellen in derselben Keimdriise
wird auch bei anderen Tieren, z. B. bei einigen Echinodermen (A4sterina,
Amphiura, Cucumaria) angetroffen. Innerhalb der Zwitterdriise kann eine
riumliche Trennung fiir die Entstehung, Ausbildung und Aufbewahrung der
beiderlei Geschlechtszellen eintreten, wie dies bei Crustaceen, nimlich bei
parasitischen Asseln und auch bei Dekapoden (Cymothoa, Lysmata u. a.) vor-
kommt?).

1) Eingehendere, von zahlreichen Abbildungen begleitete Angaben iiber diese und
andere in Frage kommenden Tatsachen finden sich in MEISENHEIMERS inhaltsreichem grofien
Werk: Geschlecht und Geschlechter (Jena 1921), zusammengestellt.
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Wie bereits erwihnt, erlangt der Zwitterapparat der pulmonaten Gastropoden einen
besonders hohen Grad der Ausbildung (Abb. 49); die Zwitterdriise pflegt bei ihnen ein um-
fangreiches Organ zu sein, in dessen einzelnen, von Keimepithel ausgekleideten Lappen so-
wohl ménnliche wie weibliche Geschlechtszellen gebildet werden (Abb. 50). Man findet also
in solchen Lappen die verschiedenen Ausbildungsstufen der Samenzellen (Spermatogonien,
Spermatocyten, Spermatiden, Spermien) wie diejenigen der Eier (Abb. 50). Auch werden
die beiderlei Geschlechtszellen durch einen gemeinsamen Zwittergang abgeleitet (Abb. 49).
Eine vorzeitige Vereinigung der ménnlichen mit den weiblichen Keimzellen und eine damit
verbundene Schadigung der letzteren bzw. der daraus hervorgehenden Entwicklungszustinde
ist deshalb nicht zu befiirchten, weil die beiderlei Geschlechtsprodukte ihre vollige Reife
noch nicht erlangt haben und daher gewissermaBen indifferent gegeneinander sind. Die
Befruchtung erfolgt erst in der taschenformigen Erweiterung am Ende des Zwitterganges.
Von der Befruchtungstasche geht der Eisamenleiter weiter, der sich aus dem wulstigen Ei-
leiter und dem ihm rinnenartig anliegenden Samenleiter zusammensetzt. Ersterer nimmt
an seinem Beginn noch das Sekret der hochst umfangreichen Eiweildriise auf. Gegen sein
Ende hin spaltet sich von ihm der Samenleiter ab, der zum Penis hinfiihrt, vorher aber noch
das sog. Flagellum, einen langen blind endigenden Schlauch aufnimmt, dessen Aufgabe die
Bildung der ebenfalls lang schlauchférmigen Spermatophoren ist. An den Penis setzt sich
sein Riickziehmuskel an (Abb. 49). — Nach Abzweigung des Samenleiters verlduft der auch
als Uterus bezeichnete Eileiter zur Vagina, doch miindet noch vorher die langgestielte Samen-
tasche in ihn ein, ebenso wie ein Biindel fingerférmiger Driisenschlauche, die ein bei der Be-
gattung verwendetes diinnfliissiges Sekret ausscheiden. Auch ist noch ein weiteres Anhangs-
organ, der sog. Liebespfeilsack vorhanden (Abb. 49), der den aus kohlensaurem Kalk be-
stehenden, als Reizorgan bei der Begattung verwendeten Liebespfeil enthilt.

Naheliegend ist die Annahme, da die im Besitz des vollstandigen weib-
lichen und ménnlichen Genitalapparates befindlichen Tiere die Begattung
selbst vollziehen und die Befruchtung ihrer Eier bewirken mdchten. Das ge-
schieht jedoch fiir gewshnlich nicht, vielmehr pflegen sich auch die zwittrigen
Tiere paarweise zu vereinigen, sei es, daf} die Begattung eine wechselseitige ist,
d. h. jedes der beiden Tiere als Mannchen und Weibchen tatig ist, oder aber
das eine nur als Mannchen, das andere nur als Weibchen auftritt. Das letztere
Verhalten ist das hiufigere und ergibt sich von selbst, wenn, wie (S. 54) schon
erwahnt, die mannliche Reife der weiblichen vorangeht (Proterandrie) oder um-
gekehrt (Proterogynie). In der Verwendung der Organe neigt dann der Herm-
aphroditismus wieder zum Gonochorismus hin. Unter Umstdanden koénnen aller-
dings eingeschlechtig funktionierende Zwitter doch wieder zu einer Wechsel-
begattung gelangen, wie man dies von Schnecken kennt. So dient bei gewissen
Hinterkiemern (Aplysia, Acera) zwar das eine Tier als Mannchen, das andere
als Weibchen, aber zum Begattungsakt beider Tiere kann sich ein drittes hinzu-
gesellen, das dann gegeniiber dem vorhergehenden als Ménnchen auftritt, so
daB also das mittlere Tier sowohl als Ménnchen wie als Weibchen Verwendung
findet. Dieser Vorgang kann sich wiederholen, bis 5 oder 6 Tiere vereinigt und
ganze Ketten gebildet sind, bei denen das vorderste nur als Weibchen, das hin-
terste nur als Mannchen dient, die zwischenliegenden aber zweigeschlechtige
Funktion haben.

Selbstbegattung ist zwar verhdltnismaBig selten, aber doch nicht ausgeschlossen; sie
tritt gelegentlich bei Tieren auf, die sonst gegenseitige Begattung zeigen und deren Be-
gattungsapparat die Ausfithrung der Selbstbegattung gestattet, so bei einigen Turbellarien.
Bei den parasitisch lebenden Trematoden und Cestoden bringt es wohl diese, nicht selten
isolierte, Lebensweise mit sich, daf} bei ihnen die Selbstbegattung nicht nur haufiger vorkomm#t
sondern anscheinend zu einer stindigen Einrichtung werden kann. Das scheint fiir einige
Polystomeen und Distomeen, besonders aber fiir Bandwiirmer zu gelten. Bei den letzteren
wurde zwar eine Begattung zwischen Proglottiden verschiedener Ketten beobachtet, und da
manche Bandwiirmer zu mehreren nebeneinander vorkommen, ist sie durchaus moglich.
Hiufiger diirfte jedoch die zwischen Proglottiden derselben Bandwurmkette ausgefiihrte
Begattung sein oder aber es tritt Selbstbegattung an ein und derselben Proglottis ein, indem
der Penis in die unmittelbar daneben gelegene Vagina eingeschoben wird; auch scheint
durch VerschluB des Genitalporus ohne Einfithren des Penis eine Uberleitung der Samen-
fliissigkeit in die Scheide bewirkt werden zu koénnen.
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Selbstbefruchtung findet sich auch bei gewissen parasitischen Nematoden, bei denen
jede Moglichkeit fiir die Aufnahme des Samens eines anderen Individuums fehlt und daher
das von demselben Tier hervorgebrachte Sperma die Befruchtung vollzieht. Auch bei
Hirudineen sowie unter gewissen Umsténden bei Cirripedien und ausnahmsweise bei Insekten,
so bei der in Termitennestern lebenden zwittrigen Fliege Termitoxenia und bei einigen
Schnecken, also doch noch bei recht hochstehenden Tieren, kommt Selbstbefruchtung vor?!).

Als Selbstbefruchtung erscheint auch der Vorgang, bei welchem von Zwitter-
tieren wie Knochenfischen, Seescheiden, Muscheln, Medusen, Polypen und
anderen die beiderlei Geschlechtszellen ungefahr gleichzeitig in das Wasser
entlassen werden, um sich hier zu vereinigen.

E. Die Geschlechtszellen.

Soweit nicht schon in den vorhergehenden Abschnitten von den Geschlechts-
oder Keimzellen die Rede war, muB ihre Form, Struktur und Entstehung einer
Betrachtung unterzogen werden. Freilich sind sie so vielgestaltig, ebenso wie
ihre Bildungsweise sehr verschiedenartig ist, da die hier zu gebende Darstel-
lung keine irgendwie erschépfende sein kann, weshalb in dieser Beziehung auf
die eingehenderen Zusammenfassungen verwiesen werden muf, wie sie in unserem
Lehrbuch der Entwicklungsgeschichte, Allg. Teil, oder von WALDEYER in
0. Hertwies Handbuch der Entwicklungslehre gegeben sind.

a) Ei und Eibildung.
o) Morphologie und Struktur.

Unter einem Ei pflegt man sich eine mehr oder weniger umfangreiche Zelle
von runder, kugeliger bis ovaler Gestalt vorzustellen, doch wurde bereits darauf
hingewiesen, dafl die Eizellen niederer Metazoen, wie der Schwamme, Hydroid-
polypen und Anthozoen amdboid und sogar aktiv beweglich sein koénnen (vgl.
S. 48). TFreilich legen sie diese Eigenschaft bald ab und nehmen in spiteren
Stadien, indem sie sich mit Niahrstoffen beladen, ebenfalls eine runde Gestalt
an. Der Gehalt an Nahrsubstanz ist iiberhaupt ziemlich mafgebend fiir die
GroBe und Struktur der Eier. Man unterscheidet kleine, dotterarme, sog. alecithale,
von groBeren, dotterreichen, oft recht volumindsen Kiern, wie sie bei vielen
Gliedertieren, bei den Cephalopoden und Wirbeltieren zu finden sind. Bei der-
artig dotterrreichen Eiern kann die Nahrmasse die eigentliche Bildungssubstanz,
das Zellprotoplasma (Ooplasma), stark verdringen, so daBl dieses nur noch
als diinne Schicht an der Oberfliche des Eies oder gar nur eine unansehnliche
schwache Scheibe, die sog. Keimscheibe, am oberen (animalen) Pol vorhanden
ist (Abb. 52—54). Im ersteren Fall spricht man von centrolecithalen, im letzteren
Fall von ielolecithalen Eiern (Abb. 54). Unter Umstinden kénnen Weibchen
derselben Tierart Eier von verschiedener GroéBe und Struktur hervorbringen,
wie man es von den dotterirmeren Subitan- oder Sommereiern mancher Krebse
im Gegensatz zu deren dotterreicheren Dauer- oder Wintereiern kennt. Noch
auffalliger ist der GréBenunterschied, wenn in dieselbe Eikapsel kleine und um
das Mehrfache groBere Eier abgelegt werden, aus welchen ersteren die kleinen
Mannchen hervorgehen, wihrend sich aus den letzteren die grofien Weibchen
entwickeln, wie es bei gewissen Dinophilus-Arten geschieht (Abb. 51).

Den Kern des Eies pflegt man wegen seiner Blischenform seit altersher als
Keimblischen zu bezeichnen (PURKINJE 1825). In der Vesicula germinativa,

1y Naheres hieriiber in J. MEISENHEIMERS vorerwihntem Werk iiber die Geschlechts-
verhiltnisse bei den Tieren.
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dem Keimblaschen, liegt als Macula germinativa der Keimfleck, d. h. der Nucleolus
oder Kernkorper (Abb. 52 u. 53). Es braucht kaum bemerkt zu werden, daB die

Abb. 51. Eikokon von Dino-

philus apatris mit groBen weib-

lichen und kleinen ménnlichen
Eizellen.

Lage des Kernes und seine Beziehungen zum Ei
durch dessen vorerwiahnte Struktur- und GroBen-
verhaltnisse stark beeinfluBt werden. Bei dotter-
armen Kiern liegt der meist sehr umfangreiche Kern

-ungefihr inmitten des Eies, wihrend er bei zu-

nehmendem Dotterreichtum nach dem dotter-
armeren Pol hin verschoben wird (Abb. 52 u.53).
Diesen nennt man, weil in seiner Nahe spiter die
Sinnesorgane und das Nervensystem zur Anlage
kommen, den animalen Pol, wihrend der ent-
gegengesetzte mit Nihrsubstanz beladene und zur
Entwicklung des Darmsystems in Beziehung
stehende Pol als vegetativer Pol des Eies bezeichnet
wird (Abb. 53 u. 54).

Gewdhnlich von runder Form, kann das Keim-
blaschen durch Ausbuchtung seiner Oberfliche und

AuBenenden von Fortsitzen eine unregelmiBige Gestalt annehmen, auch kann
seine Abgrenzung gegen das Ooplasma teilweise oder ginzlich schwinden,
welche Erscheinungen durch die Anteilnahme des Kernes an der ernihrenden
Tatigkeit der Zelle gedeutet werden. Mancherlei Wandlungen sind auch die

Abb. 52.

Abb. 53.

Nucleolen unterworfen, sei es, dal} sie
schwinden und wieder auftreten, sei es,
daB sie ihre Struktur andern, vakuoli-
sieren oder sich aus verschiedenen Sub-
stanzen zusammensetzen. Dabei han-
delt es sich offenbar um Dinge ganz

Abb. 54.

Abb. 52—54. Echinodermenei mit Keimbliaschen und Keimfleck, Gastropodenei mit Dotter-
anhdufung am vegetativen Pol und Keimbldschen in der Nihe des animalen Pols, Cepha-
lopodenei mit Keimscheibe am animalen Pol. (Aus KorscHELT und HEIDER.)
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verschiedener Art, zum Teil jedenfalls um Chromatin, das anscheinend in Gestalt
mehrfacher oder sogar zahlreicher sog. Nucleolen auftritt, die dann spiter bei
der Chromosomenbildung verwendet werden.

In Beziehung zum Kern oder auch ohne solche finden sich neben ihm im
Ooplasma mancher heranwachsenden Eier Substanzen von verschiedener Form
und Struktur. Besonders sind es lose verstreute, gruppenweise vereinigte oder
auch zu gréBeren Massen zusammengeballte Kérnchen, deren Herkunft zum
Teil auf den Kern zuriickgefithrt wird, die aber offenbar auch im .Qoplasma
entstehen. Dall der Kern an ihrer Bildung beteiligt sein kann, wird sich kaum
in Abrede stellen lassen; inwieweit sie allerdings aus seinem Innern stammen
oder nur unter seinem EinfluBl im Qoplasma entstehen, 148t sich im einzelnen
Fall schwer entscheiden, denn die zuweilen dem Chromatin shnliche oder sogar
damit ganz {ibereinstimmende Fiarbbarkeit dieser Substanzen allein durch
den nucledren Ursprung zu erkliren, ist nicht angingig. Inwiefern es sich bei
diesen Substanzen um Chromidien etwaigen nucleiren Ursprungs oder um
Mitochondrien bzw. andere Bildungen des Ooplasmas handelt, mufl dahingestellt
bleiben. Jedenfalls kénnen sie zuweilen eine ziemlich regelmaBige, den Chromo-
somen shnliche Gestalt annehmen und sich in dieser Form der Kernoberflache
eng anschmiegen.

Durch Verdichten derartiger Substanzen und Annehmen einer regelmiBigen,
schlieBlich kugeligen Gestalt kommen die sog. Dotterkerne zustande, die noch
auBerdem durch eine konzentrische Schichtung ausgezeichnet sein konnen,
so daBl ihnen ein sehr regelmaBiger Bau zukommt. Derartige Gebilde finden
sich besonders in den Eiern der Spinnen, bei denen sie sich bis weit in die Em-
bryonalentwicklung hinein zu erhalten vermégen. Dotterkerne, wenn auch
nicht von so weitgehender Differenzierung, kommen bei vielen, von den niedersten
bis zu den hochsten Tieren vor, sind aber jedenfalls von sehr verschiedener
Herkunft und Bedeutung, ganz &hnlich wie jene vorher erwidhnten kérnigen
Anhsufungen, aus denen sie entstehen kénnen. Dotterkernshnliche Gebilde
kénnen auch aus Sphéaren hervorgehen oder unter deren Einflufl durch Anlagerung
jener Granulationen zustande kommen.

Es liegt in der Natur der Sache, dall diese bei der Eibildung im Ooplasma
auftretenden verschiedenartigen Gebilde mit den sich hier vollziehenden Struktur-
verdnderungen in Beziehung stehen miissen. So hat man den aus dem Kern
stammenden Chromidien ebenso wie den Mitochondrien eine grofie Bedeutung
fir die Dotterbildung zugeschrieben. Im ersteren Fall soll der Kern wihrend
einer mehr oder weniger langen Zeit an der Produktion derjenigen Stoffe beteiligt
sein, durch deren Umwandlung die Vorstufen des Dotters und schlieBlich dieser
selbst entstehen. Ebenso konnten die Mitochondrien oder dottershnlichen
Gebilde unter gewisser Einflufnahme oder durch wirkliche Umwandlung an der
Dotterbildung beteiligt sein. Daraus geht hervor, dall der Dotter (Ndihrdotter,
Deutoplasma) durch eigene Titigkeit der Eizelle entsteht. Wie der Dotter selbst,
so ist auch seine Bildungsweise eine recht verschiedene. Zum Teil sieht man die
Dottermassen oder ihre Vorstufen in direkter Umgebung des Kernes auftreten,
was bei dessen vermutlicher Beteiligung durchaus versténdlich ist, teils machen
sie sich aber zuerst am Eirand bemerkbar. Die in den beiden wie in anderen
Fallen stattfindenden, schliefllich zur Ausbildung des Dotters fithrenden chemisch-
physikalischen Vorginge diirften recht verwickelter Natur sein, wie aus dem
bloBen morphologisch-firberischen Verhalten der Dottervorstufen zu ent-
nehmen ist.

Die ernahrenden Substanzen miissen dem Ei von auBlen geliefert werden,
sei es, daB es von der Leibeshohlenfliissigkeit oder von derjenigen in der Gonaden-
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héhle direkt umspiilt und durchtrinkt wird, sei es, daB bestimmte, fiir die Er-
nahrung des Eies vorhandene Zellen, Zellgruppen oder Zellschichten (Nihr-
zellen, Follikel) die von ihnen vorbereiteten Nihrstoffe an das Ei abliefern.
In jungen Eizellen unterscheidet sich die Beschaffenheit des Ooplasmas kaum
von derjenigen des Cytoplasmas anderer Zellen; allméihlich treten jedoch fein-
kornige, spiter grobere Einlagerungen auf, die im Verlauf der Eibildung eine
weitere Verarbeitung erfahren, um zu den vitellogenen Substanzen zu werden.
Anfangs vereinzelt, allméhlich immer zahlreicher, treten schlieBlich die Dotter-
elemente in Vakuolen des Ooplasmas auf.

Im fertigen Ei ist die Beschaffenheit des Dotters sowohl in morphologischer
wie in chemisch-physikalischer Beziehung eine recht verschiedene. Bei manchen
Tieren stellt der Dotter eine ziemlich gleichméBige kornige Masse dar, bei anderen
besteht er aus kleineren und gréfleren kugeligen Elementen oder aus Pliattchen
von verschiedener Gréfle. Die kleineren koénnen zu groBeren Dotterelementen
zusammenfliefen, wie auch umgekehrt die grofleren Bestandteile wieder in
kleinere zerfallen. Diese Strukturen konnen auch in einzelnen Teilen des Eies
verschieden sein, so daf sich bestimmte Schichten und Regionen in ihm unter-
scheiden lassen, was besonders fiir sehr dotterreiche Eier wie fiir diejenigen der
Cephalopoden, Selachier, Reptilien und Vogel gilt. So unterscheidet man am
Vogelei hauptsiichlich einen gelben und weillen Dotter, wovon der erstere bei
weitem die Hauptmasse ausmacht und sich seinerseits wieder gus konzentrischen
Schichten zusammensetzt. Er besteht aus gelblich gefarbten, zartwandigen
Blaschen mit feinkoérnigem Inhalt, wihrend der weile Dotter sich aus kleinen
farblosen Kiigelchen zusammensetzt; letzterer bildet eine stidrkere Anh#ufung
unter der Keimscheibe und erstreckt sich in einer diinnen Lage um den gelben
Dotter (Eigelb). Andersartige Farbungen (rot, violett, blau, grau usw.) geben
dem Ei ein entsprechendes Aussehen, doch kann die Firbung ausnahmsweise
auch an das Ooplasma gebunden sein, wie man dies von dem schwarzen oder
braunen Pigment der Froscheier oder einer Rotfarbung gewisser Seeigeleier
kennt. :

Von der Verteilung des Dotters im Hinblick auf das Bildungsplasma war
schon vorher (S. 58) die Rede; sie erweist sich als sehr bedeutungsvoll fiir den
Verlauf der Embryonalentwicklung, da der protoplasmahaltige und daher
bildungsfahigere Teil frither oder, wenn der Dotterreichtum sehr grof} ist, aus-
schlieBlich die Furchung durchmacht. Die Teilung nimmt ihren Anfang von dem
protoplasmatischen animalen Pol, um sich gegen den dotterbeladenen vege-
tativen Pol hin fortzusetzen. Dies gilt fiir die sich total furchenden koloblastischen
Eier (Abb. 52 und 53), deren Furchung je nach dem geringeren oder gréBeren
Dottergehalt eine dquale oder indquale ist, wahrend bei den meroblastischen
Eiern nur die am animalen Pol befindliche Keimscheibe (Abb. 54) der Furchung
unterliegt. Bei diesen Eiern ist die Furchung also eine partielle (discoidale),
bei den mit innerer Dottermasse und protoplasmatischer Randschicht versehenen
zentrolecithalen Eiern hingegen eine zwar teilweise, im Eiinnern verlaufende,
im Ergebnis jedoch auch #uBerlich wahrnehmbare sog. superfizielle Furchung.
Im einen wie im anderen Falle bleibt ein Teil des Eies ungefurcht, und es braucht
kaum hervorgehoben zu werden, dafl durch diese Anordnung der Embryonal-
zellen, d. h. also durch die Verteilung des Nahrdotters im Ei auch die weitere
Entwicklung stark beeinfluit werden muf.

Die meisten tierischen Eier sind von schiitzenden Hiillen umgeben; liegen
sie allerdings bei niederen Tieren, wie Schwémmen und Colenteraten, gesichert
im Gewebe des Kérpers, so konnen sie auch hiillenlos sein, und das gilt aus-
nahmsweise auch fiir Eier, die frei ins Wasser abgelegt werden, wie die Eier
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mancher Echinodermen und Muscheln. Allerdings kann dann eine Hiillen-
bildung noch nachtriglich stattfinden. Man unterscheidet Hiillen, die vom Ei
selbst gebildet werden, primdre Eihiille oder Dotterhaut (Abb. 51), solche, die
im Ovarium von dessen Follikelzellen geliefert sind, sekunddre Eihiille oder
Chorion, und schlieBlich solche, die weder vom Ei noch vom Eierstock aus,
sondern erst im Eileiter entstehen, tertidre Eihiillen, Schleim-, Gallert-, Eiwe:f3-
hiillen usw. Von diesen Eihiillen braucht nur eine, z. B. die Dotterhaut, vor-
handen zu sein, was bei vielen Eiern der Fall ist, doch kénnen diese auch gleich-
zeitig von der Dottermembran und dem Chorion, wohl auch noch von einer
tertidren Eihiille umgeben sein, wie man es bei den Insekten findet.

Wenn die Befruchtung erst nach dem Abscheiden der Eihiillen erfolgt
und diese fiir die Samenfiden nicht durchdringbar sind, so kann die primére
oder sekundire Eihiille mit einer fiir das Eindringen der Spermien bestimmten
Durchbohrung, der Mikropyle, versehen sein. Um deren Auffinden und das
Hindurchtreten der Spermien zu erleichtern, kommt ein zuweilen recht kompli-
zierter Mikropylapparat zustande. Uberhaupt kann die Oberflache der Ei-
hdute mit mannigfachen Verzierungen, zapfen- und leistenformigen Erhe-
bungen, mit stab- oder fadenférmigen Fortsétzen, Falten oder sonstigen Aus-
wiichsen versehen, gefeldert, mehrfach geschichtet und sonstwie strukturiert
sein. Die Art der Eiablage wie die Lebensweise der betreffenden Tiere bringt
in dieser Beziehung offenbar grofle Verschiedenheiten mit sich, die ganz beson-
ders bei den durch recht verschiedenartige Lebensverhiltnisse ausgezeichneten
Insekten auffallen. Sie besitzen verhiltnismiafBig groBle, dotterreiche Eier, wie
dies auch fiir andere Gliedertiere und noch mehr fiir die Wirbeltiere, besonders
fiir die Fische, Reptilien und Végel gilt. Da die letzteren bebriitet werden und
dabei manchen Verletzungen ausgesetzt sind, miissen sie gut geschiitzt sein,
weshalb sich das Vogelei zu dem von Dotterhaut, Eiweil, Schalenhédutchen und
Kalkschale umgebenen, also recht komplizierten Ei ausgebildet hat.

Wenn die Eier von Wiirmern, Insekten, Schnecken, Tintenfischen, Am-
phibien und anderen Tieren in groBeren Mengen aneinander gedringt, von
schleimigen, gallertigen oder anderen Substanzen umgeben, abgelegt werden,
spricht man von Gelegen oder Laichmassen. Dabei handelt es sich zuweilen
nicht um eigentliche Eier, sondern um Kokons, d. h. um Kapseln verschieden-
artiger Substanz, in denen sich nicht ein sondern mehrere oder zahlreiche Eier,
umgeben von verschiedenartigen Nahrsubstanzen (Eiweif,, Dotterzellen u. a.)
befinden. Solche Eikapseln treten schon bei den Turbellarien auf, finden sich
bei den Lumbriciden und Hirudineen, ferner bei den Insekten und Schnecken,
bei denen sie von hautiger Beschaffenheit, glutinds, aber auch gespinnstartig
oder verkalkt und von verschiedener Gestalt (rund, oval, becherférmig, gestielt
und gedeckelt) sein konnen.

p) Eibildung (Oogenese).

Auf die fiir die Bildung der Eier in Frage kommenden Beziehungen zum
iibrigen Kérper und ihre Unterbringung in Gonaden muflte schon vorher ein-
gegangen werden (S. 46ff.). Die im Gewebe des Korpers oder im Ovarium lie-
gende weibliche Keimzelle kann sich entweder fiir sich oder mit Unterstiitzung
anderer Zellen zum Ei heranbilden, so dal man von einer solitdren und alimen-
tiren Eibildung spricht. Bei der letzteren spielt die Herkunft und Anordnung
der Hilfszellen eine groBe Rolle. Wenn es sich um somatische Zellen handelt
welche die heranwachsende Eizelle in einer mehr oder weniger regelméaBigen
Schicht umgeben, wird von einer follikuliren Eibildung gesprochen, wihrend
es bei der nutrimentiren Eibildung zumeist modifizierte Keimzellen sein diirften,



62 E. KorscHELT: Fortpflanzung der Tiere.

die sich einzeln oder gruppenweise dem Ei anfiigen, um ihm Nahrstoffe zukommen
zu lassen oder direkt von ihm aufgebraucht zu werden. Beide Arten der Ki-
bildung finden sich von den niedersten bis zu den héchsten Metazoen.

Die solitére Eibildung
besteht darin, daB sich die
junge Eizelle vom Keim-
lager abhebt (Abb. 42 und
43), mit ihm noch einige
Zeit, durch einen Stiel
oder ohne ihn, verbunden
bleibt und durch Auf-
nahme von Nihrmaterial
zuihrerendgiiltigen GroBe
heranwichst.

Die alimentiire Eibil-
dung ist im Tierreich
weitverbreiteter als jene.

Abb. 55. Ei und Nihrzellenbildung von Dytiscus, A und B3 Schon bei den Spongien

Teilung (Differentialmitose) der Oogonie, ' Fortsetzung findet man die Eizellen

der Oogonienteilung und Teilung der Stammnéhrzelle im Schwammparenchym

(oben) (mach Grarprxa). von einer zunichst un-

regelmiflig angeordneten

Schicht von Zellen umgeben, die aber allmahlich durch genaue Anordnung

ganz das Aussehen eines Follikelepithels gewinnen konnen. Dieses ist bei den

Tieren auBerordentlich verbreitet und tritt wohl in allen Abteilungen des Tier-

reichs bis zu den Primaten auf (Follikulare Eibildung). Gewdhnlich eine ein-

schichtige Zellenlage erlangt der Follikel durch Faltung, Verdickung und Er-

hebungen der Zellschicht, sowie Differenzierung einzelner Zellen mannigfache

Umbildungen. Bei den Wirbeltieren

wird das Follikelepithel mehrschich-

tig, und auch bei ihnen kann es durch

die fiir die Ernihrung und Aus-

stoBung der Eier bestimmten Vor-

richtungen (Ausbildung von Schich-

ten groferer Zellen, Hohlraumbil-

dung usf.) gewisse Umgestaltungen

erfahren, wie sie z. B. als Discus

proligerus und andere Bildungen vom

Graarschen Bliaschen der Siugetiere

bekannt sind. Dem Follikelepithel

4 B liegt auBler der Abgabe von Nihr-

%b:)_- 56. Fort.setgun‘g der Oggonli\?flﬁeﬂlﬁlg von  material fiir das heranwachsende Ei

18CuUs, SOwle derjenit zellen; 1n 3 s

de:l{' Oogonise (0) nebe]rfde%esnpin?drel xjierirf Abb. 55 al_,mh noc.h qle Abscheldur.lg derselun-

die Chromidienmasse, B die Oocyte (0) mit den déren Eihiille, des Chorions, ob, wo
dariiberliegenden Nahrzellen in Rosettenform eine solche vorhanden ist.

(nach GUNTHERT). Dienutrimentiire Eibildung kann

durch die Abgabe von Nihrmaterial

seitens der Follikelzellen mit dieser Art der Eibildung in gewisse Beziehung

treten, sowie auch dadurch, daB8 der Unterschied zwischen Follikel- und Nihr-

zellen unter Umstéinden nicht leicht festzustellen und die Herkunft beider zweifel-

haft ist. Bei Anséitzen zur Follikelbildung sind es zuweilen grofie, noch unregel-

mifig gelagerte Zellen, die das Ei umgeben und mit Nihrstoffen zur Abgabe



Fortpflanzung der Mehrzelligen. (Amphigonie.) 63

an das Ei beladen sind. Sie kénnen den Niahrzellen sehr dhnlich sein. Wenn
das Ei von frithen Stadien an von Follikelzellen dicht umschlossen ist, kann es
iibrigens die Nahrsubstanzen nur durch deren Vermittlung empfangen. Fiir die
Auffassung der eigentlichen Nahrzellen ist dies je-

doch unwesentlich, insofern fiir sie die Herkunft von

wirklichen Keimzellen mafgebend erscheint. Diese

liegt besonders klar zutage, wenn Ei und Néhrzellen

gleichen Ursprungs sind und durch Teilung einer

Oogonie die Eizelle mit den ihr beigegebenen Niahr-

zellen entsteht (Abb. 55 und 56).

Die Zahlder Nihrzellen kann eine
recht betrichtliche sein; bei manchen
Insekten, z. B. Laufkifern und bei der
Honigbiene an 50 betragen, doch ist
sie fiir gewohnlich geringer. Besonders
einfach liegen die Verhiltnisse, wenn
der Eizelle nur eine einzige Néhrzelle
mitgegeben wird, wie es bei einem
Anneliden (Ophryotrocha), bei Ranken-
fiiBern (Sacculina und Lernaeodiscus),
sowie beim Ohrwurm (Forficula) der
Fall ist. Dann ist die Néhrzelle im o }
Jugendzustand der Eizelle noch recht Abb. 57. Jingere Eizellen.(_ez) _mit der N"ahrz__elle
shnlich, wihrend in spéteren Stadien (nz) von Ophryotrocha puenlw; in A ist die Nahr-
ihr Kern stark fiarbbar wird und sich Zzelle noch groBler als d@e in B schon gewachsene
dadurch von dem Keimblaschen scharf Eizelle.
unterscheidet (Abb. 57). Auch beim B
Vorhandensein einer groBeren Zahl von Nihrzellen kann die Ubereinstimmung mit der Ei-
zelle anfangs noch eine recht groBe sein, bis dann die verschiedene Aufgabe beider Zellen~
arten und die Ablagerung von Nahrmaterial im Ei einen erheblichen Unterschied in GroBe
und Struktur mit sich bringt (Abb. 58).

Die Ernahrung des Eies durch Follikel- und Néhrzellen kann Hand in Hand gehen,
wie es fiir manche Insekten gilt, wihrend bei anderen Insekten die Nahrzellen ginzlich
fehlen oder vom Ei ziem-
lich entfernt in eine beson-
dere Nahrkammer verlagert
werden. Im letzteren Fall
werden die Niahrsubstanzen
dem Ei durch protoplasma-
tische Strange zugeleitet,
wihrend sie sonst direkt
von Zelle zu Zelle abge-
geben werden. Die Néhr-
zellen pflegen sich beim
Hervorbringen des Néahr-
material zu erschopfen, l6sen
sich wohl auch dabei auf
oder bleiben in spérlichen
Resten zuriick, die schlieB-
lich von dem heranwachsen-
den Ei aufgenommen oder
sonstwie resorbiert werden.

Abb. 58. Ovarium eines Anneliden, T'omopteris elegans, mit

Gruppen von Keim- bzw. Ei- und Néhrzellen; in zwei Ei-

fachern ist die Eizelle gewachsen und mit Dotter erfiillt
(nach CHUN). "

Wenn die Nahrzellen in einem Teil des Ovariums angehduft werden, um
ihre Produkte von hier aus den Eiern zuzufiihren, so leitet dieses Verhalten
bereits zur Ausbildung eines Dotterstockes hiniiber, wie er im Anschlufl an den
Eierstock oder ziemlich unabhingig von ihm bei manchen Tieren gefunden wird.
Bei den Ridertieren ist dieser Dotterstock zwar innerhalb des Ovariums schon
gesondert, bildet aber immerhin mit ihm ein gemeinsames Ganzes, wie dies
auch bei den Turbellarien noch der Fall sein kann. Die urspriingliche Keimzellen-
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natur dieser ,,abortiven Eizellen erscheint dadurch noch deutlicher, als wenn
der , Keimdotterstock allméhlich zu einer Sonderung des dotterbildenden
Anteils, d. h. zu einer immer schirfer werdenden Abtrennung von dem keim-
erzeugenden Abschnitt, dem eigentlichen Ovarium, iibergeht. Die Dotterstocke
der Turbellarien (Abb. 47) wie diejenigen der Trematoden und Cestoden erscheinen
dann génzlich abgetrennt vom Eierstock, und ihre Produkte, die Dotterzellen,
werden den Eizellen durch besondere Leitungswege zugefiihrt, um ihnen angefiigt
oder zu gréBeren Mengen in Kokons mit ihnen vereinigt zu werden. Dort dienen
sie dann zur Ernahrung der sich entwickelnden Embryonen, von denen iibrigens
auch noch einige zugrunde gehen und durch ihre zerfallende Substanz mit zur
Erndhrung der iibrigen Embryonen beitragen koénnen, so daB sie sich dhnlich
verhalten wie die ,,abortiven Eizellen*.

b) Sperma und Spermatogenese.

Sperma oder Samen ist die in den Keimdriisen und Leitungswegen des
Genitalapparates enthaltene Fliissigkeit, die zum Teil von ersteren, zum Teil
von Driisenzellen und driisigen Organen der Ausfiihrkanile hervorgebracht
wird. Ersteres gilt von seinen wesentlichen Bestandteilen, den Samenfiden,
Spermatozoen oder Spermien, die als mé#nnliche, Keimzellen die Befruchtung
der Eier zu vollziehen haben. Da sie meist aktiv bewegliche, sehr kleine und
zarte zellige Gebilde sind, so ist ihre Verteilung in einer Fliissigkeit sowohl inner-
halb der mé#nnlichen wie (spater nach vollzogener Begattung) der weiblichen
Leitungswege oder bei der Abgabe nach aullen (Ausspritzung, Ejakulation)
notwendig. Die Samenfliissigkeit enthilt auBer den Samenzellen noch andere
geformte Gebilde, wie abgestoBene Zellen, Lymphkorperchen, Pigmentkérner,
Fetttropfen, Lecithinkorperchen, Spermakrystalle und anderes. Das verhalt
sich je nach der Art der Ubertragung bei den einzelnen Tieren sehr verschieden,
und es macht einen groBen Unterschied, ob man es mit einem niederstehenden
Tier zu tun hat, welches sein Sperma alsbald nach der Bildung in das umgebende
Wasser entlaBlt, oder es lingere Zeit im Leitungsapparat aufbewahrt, um es in
Zwischenrdumen zu verbrauchen und wohl auch in vorgebildete Teile (Samen-
taschen) des weiblichen Apparates zu {ibertragen, wo es unter Umsténden monate-
und sogar jahrelang verbleiben kann, ehe es bei der Befruchtung Verwendung
findet.

Die den ménnlichen Keimzellen von den &lteren Beobachtern beigelegte
Bezeichnung Spermatozoen trifft ihr wesentliches Merkmal, die Beweglichkeit.
Mit dieser eng verbunden und sie ebenfalls von den weiblichen Keimzellen scharf
unterscheidend, ist die meist ,,flagellatenférmige‘* Gestalt und die sehr geringe
GroBe. Letztere beruht darauf, dal enorme Mengen von Spermien erzeugt
werden miissen, damit einige von ihnen zum Ausfithren der Befruchtung gelangen.
Denn die ins Wasser oder in die weiblichen Leitungsbahnen entleerten Spermien
haben oft recht weite Strecken zuriickzulegen, ehe sie an die Eier gelangen.
Dabei geht eine groBe Zahl verloren, also miissen sehr viele gebildet werden,
und das wird wieder durch ihre geringe Grofle ermoglicht. Diese steht in beson-
ders auffallendem Gegensatz zu dem dagegen riesigen Umfang des Eies, zumal
wenn dieses wie bei vielen Gliedertieren (Krebsen, Insekten), Cephalopoden
und Wirbeltieren (Fischen, Amphibien, Reptilien und besonders Vogeln) un-
gemein dotterreich ist. In ihm liegt eben das Niahrmaterial aufgespeichert,
wie es iiberhaupt in jeder Beziehung die Grundlage fiir die Entwicklung bildet,
wihrend die Aufgabe der mé#nnlichen Keimzellen mit dem Ausfiihren der Be-
fruchtung erledigt ist.



Fortpflanzung der Mehrzelligen. (Amphigonie.) 6D

Als typische Form der Spermien kann man die eines allerdings stark modi-
fizierten Schwirmlings bezeichnen, wie wir ihn von Algen und Flagellaten kennen.
(Abb. 15—18, 8.19 und 20). Die Flagellatenform der Spermien findet sich in allen
Abteilungen des Tierreichs, von den Schwidmmen bis hinauf zu den Siugetieren
und zum Menschen. Dieser Grundtypus ist zwar hinsichtlich der Form und Struk-
tur der einzelnen Teile gewissen Wandlungen unterworfen, die jedenfalls biologische
Ursachen haben, d. h. durch die Art des Aufsuchens der Eier und des Eindringens
in sie begriindet sind, aber den Gesamttypus dieser flagellatenférmigen Spermien
nicht wesentlich zu beeinflussen vermdégen. Allerdings gibt es auch Ausnahmen
von dieser Regel, indem in einzelnen Abteilungen des Tierreichs atypische Sper-
mien vorkommen, die gewisse Abweichungen von der Flagellatenform zeigen
oder ihr génzlich fern stehen (S. 67).

&) Die typischen Spermien.

Die typischen, flagellatenformigen Spermien bestehen aus einem etwas
kompakteren Teil, dem sog. Kopf, und einem zarten geiflelférmigen Anhang,
dem sog. Schwanz (Abb. 59 und 60). Zwischen beide schiebt sich das Verbin-
dungs- oder Mittelstiick ein. Wenn auch nicht so leicht erkennbar wie beim Ei,
hat das Ganze den morphologischen Wert einer Zelle, wobei der Kopf dem nur
von einer dullerst diinnen Protoplasmalage umgebenen Kern, die Geillel, dem
Cytoplasma entspricht und das Centrosoma im Mittelstiick niedergelegt ist,
wie die Spermatogenese lehrt (S. 73). Protoplasmatischem Ursprungs diirfte
in der Hauptsache auch das sog. Spitzenstiick (Acrosoma) sein, welches sich
vorn am Kopf befindet und wohl fiir das Eindringen der Spermien in das Ei von
Bedeutung ist.

Das Spitzenstiick braucht wenig vom Kopf abgesetzt zu sein und kann
einfach dessen Zuspitzung nach vorn darstellen. Es kann aber auch ziemlich
lang werden und wie bei den Salamandern mit einem Widerhaken versehen
sein. Auffallenderweise kann das Spitzenstiick auch als kugelige Verdickung
des Vorderendes erscheinen. DaB seine Form bis zu einem gewissen Grade von
derjenigen des Kopfes abhingen muB, versteht sich von selbst, und wenn
dieser gebogen ist, wird es zu einem Hakenstibchen (wie bei der Ratte) oder
hat der Kopf wie bei anderen Saugetieren eine grabscheitformige Gestalt, so
nimmt das Spitzenstiick Halbmondform an. Bei manchen Spermien tritt das
Spitzenstiick sehr zuriick oder fehlt ginzlich (Abb. 59).

Der Kopf kann klein und kugelformig, aber auch etwas linger und dann
walzenformig sein. Zuweilen ist er auf einer Seite oder auch auf beiden Seiten
abgeplattet, wodurch es zu scheibenformig gestalteten Kopfen kommt
(Vesperugo). Wird die Scheibe breiter, diinner und mehr oval, so entsteht die
bei anderen Siugetieren (Cavia, Bos, Equus u. a.) auftretende Grabscheitform.
Die breiten sowohl wie die schmalen K6pfe konnen gebogen sein. Bei manchen
Selachiern und Amphibien (Raja, Pelobates) erfihrt der Kopf eine spiralige
Windung, welche Bohrerform am Spermienkopf der Végel eine besonders scharfe
Auspragung erhilt (Abb. 60). Bei anderen Vogeln ist der Kopf zylinderformig
und entbehrt der spiraligen Windung, wie iiberhaupt die Spermien von einander
nahestehenden Tieren recht verschieden gestaltet sein kénnen. Manche Sper-
mien besitzen einen langen, spindelférmigen Kopf, wie wir ihn von den Sala-
mandern kennen.

Die Geifel erscheint im einfachsten Fall als sehr diinner Faden, an dem
aber doch schon ein langes Hauptstiick von einem kiirzeren Endstiick zu unter-
scheiden ist. Trotz ihrer grofen Feinheit erweist sich die Geiflel (bei Macera-
tion) als aus einer gréBeren oder geringeren Zahl von Fiden bestehend (Abb. 60 &),

Handbuch der Physiologie XIV, 5
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was man im Vergleich mit der fibrilliren Struktur der Muskeln als fiir
die Kontraktilitit wichtig angesehen hat. Mit zunehmender Differenzierung
des Schwanzfadens betrifft diese auch die ihn zusammensetzenden Fasern, und
eine Stiitzfaser 1Bt sich von einer Rand- und Mittelfaser unterscheiden, die
beide zum Teil wieder in Fasern zerlegbar sind. Die Fiden sind durch

Abb. 60. Spermien verschie-

Abb. 59. Spermien von A
Tropidonatus natriz, B ge-
wohnliches und C Riesen-
spermium von Larus ridi-
bundus, D Haustaube, E
Riesenspermium und F, @
gewohnliche Spermien von
Tadorna vulpanser
(nach Barrowitz).

dener Vogel. A Chelidon
urbica, B Sylvia nisoria, C
Fringilla coelebs, D Phyllo-
pneuste hypolais, E Liguri-
nus chloris, F Muscicapa
grisola (B—F nur Vorder-
ende), @ Knoblauchkrote
(Pelobates fuscus) mit mace-
riertem Schwanz
(nach Barvrowitz).

protoplasmatische Kittsubstanz verbunden und konnen sich zur Bildung eines
TFlossensaumes zusammenfiigen, der undulierende Bewegungen ausfithrt. Wenn
dieser am Ende fehlt, so hebt sich das von dem Achsenfaden gebildete Endstiick
besonders deutlich ab. Wie die Struktur, so kann auch die Lange der GeiGel
recht verschieden sein, und wihrend sie bei einigen die Linge des Kopfes um
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das Vielfache tibertrifft, braucht sie bei anderen nicht wesentlich linger zu sein
als dieser (Abb. 59 u. 60).

Das Mittelstiick zeigt ebenfalls bei den Spermien verschiedener Tiere recht
verschiedenartige Beschaffenheit. Es kann unter Umstédnden ziemlich lang, bei
anderen Spermien hingegen sehr kurz sein und anscheinend als eigentliches
Mittelstiick vollstindig fehlen. Zuweilen ist es vom Kopf und Schwanz wenig
unterschieden und tritt in vielen anderen Fillen wieder sehr deutlich hervor
(Abb. 59 u. 60). Als rundes oder walzenformiges Gebilde 148t es (bei entsprechender
Behandlung mit Reagenzien und Farbstoffen) gewisse, fiir die Spermien wie fiir
die Ausfithrung der Befruchtung wichtige Differenzierungen erkennen. Eine
weitvérbreitete Einrichtung ist die Durchsetzung des Mittelstiicks durch den
Achsenfaden der GeiBlel, der mit einer kugelf6rmigen Anschwellung, dem End-
knopfchen, am oder im Kopf endigen kann. Daraus ergibt sich zugleich die Ver-
bindung der GeiBel mit dem Kopf, die aber noch auf manche andere, zum Teil
weniger direkte Weise erreicht wird. Inwiefern das Endknopfchen vom Centro-
soma herrithrt oder dieses zur Bildung betrichtlicher Teile des Mittelstiicks
beitrigt, muB hier unerértert bleiben. Der den Achsenfaden umgebende Teil
ist jedenfalls cytoplasmatischen Ursprungs und zeigt mancherlei Strukturen,
wie Querstreifung, spiralige Windungen usf. Bedeutungsvoll ist vor allem
die Beziehung zum Centrosoma, besonders im Hinblick auf dessen Verwendung
bei der Befruchtung.

p) Die atypischen Spermien.

Die atypischen Spermien unterscheiden sich besonders in ihrer extremen
Gestalt von den typischen, mit GeiBel versehenen Formen durch das Fehlen
der letzterenl). Die ganze Ausbildungsweise der typischen Spermien bringt
es mit sich, daB die Zellennatur stark zuriicktritt und kaum erkennbar ist, doch
geht das Bestreben dahin, sie als solche nachzuweisen. Wenn es sich bestétigte,
daB bei niederen Metazoen (Medusen) Spermien vorkommen, deren Kopf auch
im ausgebildeten Zustand aus dem Cytoplasmakérper mit darinliegendem Kern
besteht und davon der Schwanzfaden ausgeht, so wiirde man eine unverkenn-
bare GeiBelzelle vor sich haben?). Diesen Eindruck machen auch die aus Cyto-
plasma mit kernartigem Innenkérper und kurzer Geillel bestehenden Spermien
mancher Strudelwiirmer, bei denen iibrigens die GeiBleln stark verkiirzt werden
oder ganz zum Wegfall kommen kann. Andererseits besitzen manche Turbellarien-
spermien auBler der Hauptgeifiel noch eine oder einige Nebengeileln.

Den sphirischen, elliptischen, birn- oder kegelférmig gestalteten Spermien
der Nematoden diirfte insofern Zellnatur zuzusprechen sein, als manche von

1) GILsoN, G.: Spermatogénése chez les Arthropodes. Cellule Bd. 1, 2 u. 4. 1885—1888.
— HEeRRMANN, G.: Spermatozoides chez les Decapodes. Bull. de la soc. France et Belg.
Bd. 22. 1890. — GroBBEN, K.: Zur Kenntnis der Dekapodenspermien. Arb. a. d. zool. Inst.
Wien Bd. 16. 1906. — Korscaert, E.: Morphologie und Genese abweichend gestalteter
Spermatozoen. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges: 1906. — Korrzorr, N. K.: Spermien der
Dekapoden. Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 67. 1906. — Kovrrzorr, N. K.: Kopfskelett der
Spermien. Arch. f. Zellforsch. Bd. 2. 1908. — SerrscHAEOFF, TH.: Spermien und Spermio-
genese der Cariden. Ebenda Bd. 3. 1909. — MAYER, A.: Samenbildung bei Ascaris. Zool.
Jahrb., Abt. f. Anat. Bd. 25. 1908. — RE1z1Us, G.: Spermien der Evertebraten. Biol. Unter-
such. Bd. 15. 1910. — Romiexn, M.: Spermiogénése de 1'Ascaris megalocephala. Arch. f.
Zellforsch. Bd. 6. 1911.

2) Zwar nur eine sehr diinne, aber immerhin eine Protoplasmaschicht, die nach vorn
in das Spitzenstiick, nach hinten in das Mittelstiick und den Schwanzfedern tibergeht, um-
gibt nach Korrzorr (1909) und Rerzrus (1910) den umfangreichen Kernmantel im Kopf
des ausgebildeten Spermium von Awrelia qurita. Im nicht ausgereiften Spermium ist die
Protoplasmahiille des Kernes starker.

5*
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ihnen durch geeignete Firbung einen umfangreichen, von Cytoplasma um-
gebenen Kern im Innern erkennen lassen. (RETzZIUs 1910). Bei anderen, wie bei
den bekannten kegelférmigen Spermien der Ascariden, ist dieser Nachweis
schwieriger und ebenso bei den Gordiden, deren Spermien einen ziemlich kom-
plizierten Bau zeigen und bei denen der Kern dem oberen AuBenteil entsprechen
soll (Abb. 614 u. B).

Zellennatur spricht man auch den kugelférmigen oder abgeplattet bandfor-
migen, mit verschiedenartigen Fortsitzen versehenen Spermien der Daphnoiden
und anderer Crustaceen zu, da man in ihrem Zellkérper den Kern fand. Er
erscheint hell blaschenartig und ist mit einem Nucleolus versehen, und da diese

Zellen recht umfangreich sein (bis 0,13 mm im
Durchmesser halten) kénnen, so haben sie in der
Tat eine gewisse Ahnlichkeit mit Eizellen. Nur wird
man darin kein urspriingliches Verhalten sehen
diirfen, denn die Crustaceen besitzen Spermien von

Abb. 61. Atypische Sper-
mien A von Gordius
aquaticus, B von Palae-
mon adspersus, C von
Homarus vulgaris, unter
der Chitinréhre, von den
Fortsitzen umgebender Abb. 62. Spermien des FluBSkrebses, 4 ausgebildet, B

Kern (nach RerzIvS, alteres Ausbildungsstadium im Durchschnitt, unter der
SPITSCHAKOFF und (schwarzen) Chitinkapsel der (graugehaltene) Kern
HERRMANN). (nach G. HERRMANN).

der verschiedenartigsten Gestaltung. Neben solchen, die als typisch mit Kopf,
Spitzenstick und Geiflel versehen sind, treten andere auf, bei denen der
typische Charakter zuriickgeht, und wieder andere, welche durchaus ab-
weichende Gestaltung zeigen und dennoch sich auf jene zuriickfiihren lassen.

So kommen den Cariden eigenartige Spermien von Halbkugel- oder Scheibenfrom zu,
die in der Hauptsache aus dem Kern mit umgebendem Cytoplasma und einem spieBartigen,
dem Centrosoma entstammenden Anhang bestehen. Ein Teil des Centrosomas ist noch
in der gewohnlichen Form erhalten, und von ihm geht ein Fadchen zu dem SpieB hin
Abb. 61 B).

( Bei anderen Crustaceen nehmen die Spermien sowohl duBerlich wie auch in ihrer Struktur
eine ganz abweichende Beschaffenheit an (Abb. 61 u.62). Inhaltskorper des Cytoplasmas
liefern ein neben dem Kern liegendes umfangreiches Gebilde, woraus eine Art ,,Chitinkapsel*
hervorgeht, die sich bei den einzelnen Dekapoden in verschiedener Weise gestaltet. Da-
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bei erfihrt auch das Centrosoma charakteristische Umformungen, und das Cytoplasma
zieht sich zu langen Fortsitzen aus (Abb. 61 u.62), die in geringerer oder groBerer Zahl vor-
handen sind. Die Spermien des FluBkrebses bieten ein Beispiel fiir das letztere Verhalten,
auch bei ihneu findet man die Chitinkapsel, darunter der Kern und, vom Cytoplasma aus-
gehend die Fortsitze (Abb. 62).

Die Fortsitze sind jedenfalls ziemlich starr und dienen nicht eigentlich zur Bewegung,

denn die Spermien erscheinen im Wasser unbeweglich. Offenbar handelt es sich dabei um
Einrichtungen, die fiir das Ausfiihren der Befruchtung, d. h. fiir das Eindringen in das Ei
von Bedeutung sind. So werden die Fortsitze zum Anheften an das Ei benutzt, wobei sich
die Orientierung ergibt, da der Kernanteil des Spermiums gegen die Eioberfliche gerichtet
ist. Durch Platzen der Kapsel und den dadurch
ausgeiibten Druck wird der Kernanteil in das Ei
getrieben, wobei die fiir die Befruchtung unwesent-
lichen Teile (Plasmafortsatz, Chitinkapsel usw.) an
der Eioberfliche zuriickgelassen werden. Doch
braucht kaum bemerkt zu werden, daf8 sich der
Vorgang entsprechend der verschiedenartigen Ge-
stalt der Spermien in verschiedener Weise voll-
zieht, wie schon ein Blick auf die wenigen hier
dargestellten Spermien erkennen 1iBt (Abb. 61 u.
62). Dal er nicht gleichartig verlaufen kann beim
FluBkrebs, Hummer und Einsiedlerkrebs oder gar
bei den Cariden, liegt nach der ganzen Ausbildung
dieser Spermien auf der Hand. Dasselbe gilt fiir die
Spermien der Daphnoiden, bei denen die sonnen-
artig von dem runden Korper ausstrahlenden
Fortsatze oder die Ausfransungen am Ende der
handférmigen Spermien zum Anheften dienen, um
zu verhindern, dafl sie fortgetrieben werden. Die
dieser Einrichtung entbehrenden grofien runden
Spermien anderer Daphnoiden werden mit grofler
Sicherheit den Eiern (im Brutraum) zugefiihrt und
trotz der anscheinend recht ungeeigneten Form
dieser Spermien kommt die Befruchtung doch zu-
stande. Aber wie erwahnt, wird man dieses Ver-
halten und die einfache Form dieser Spermien nicht
als urspriinglich ansehen diirfen, sondern wird an
eine Herleitung von typischen Spermien denken
miissen, die allméihlich zu einer derartigen Ver-
einfachung fiihrte.

Abweichend gestaltete Spermien finden. sich
auch bei anderen Arthropoden. Bei den Skor-
pionen und Spinnen sind sie noch typisch ge-
staltet oder weichen davon erst wenig ab, wahrend
die Milben linsen-, spindel- oder keulenférmige, Abb. 63. Paludina vivipara. A Eu-
also recht abweichend gestaltete Spermien be- pyrenes, B oligopyrenes Spermium,
sitzen. Auch die Myriapoden haben neben C—H Umbildung der Spermatide
typischen auch atypische Spermien, zum Teil zum oligopyrenen Spermium unter
von recht auffallenden und in ihrer Wirksamkeit Zuriicktreten des Kernes und Ausbil-
schwer verstandlichen Formen, es sei nur an die dung des Centrosomenapparates zum
Doppelhiite der Julusspermien erinnert?). Mittelstiick (nach MEVES).

y) Oligopyrene und apyrene Spermien.

Schon lange kennt man das Vorkommen verschiedenartiger Spermien
bei ein und demselben Tier. Sowochl bei Wirbeltieren (Vigeln, Amphibien)
wie Wirbellosen (Insekten, Anneliden, Nemertinen u. a.) fanden sich neben
Spermien gewéhnlichen Umfangs solche, die bedeutend gréfer, unter Umsténden

1) OETTINGER, R.: Spermatogenese der Myriapoden (Tachyjulus). Arch. f. Zellforsch.
Bd. 3. 1909. — BOSENBERG, M.: Spermatogenese der Arachnoiden. Zool. Jahrb., Abt. f.
Anat., Bd. 21, 1905. — Korscuert, E.: Morphologie und Genese abweichend gestalteter
Spermatozoen. Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. 1906.
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doppelt so grol waren, was anscheinend auf Unterbleiben einer Teilung bei der
Samenbildung zuriickzufiihren ist. Aber nicht nur die GréBe, auch die Gestalt
der Spermien kann von dem gewéhnlichen Verhalten stark abweichen, wofiir
die Prosobranchier das bekannteste Beispiel liefern, und unter ihnen wieder
unsere Sumpfschnecke (Paludina vivipara).

Bei ihr sind regelmafig, in ungefihr gleicher Anzahl, neben den typischen, mit kork-
zieherartig gewundenem Kopf versehenen Spermien solche von etwa doppelter Linge und
gréBerer Dicke vorhanden, die sog. wurmférmigen (oligopyrenen) Spermien (Abb. 63, 4 u. B),
deshalb so genannt, weil bei ihnen der Kern zu einem ungefahr halbmondfsrmigen, kleinen
Gebilde reduziert ist, das dem langgestreckten, in der Hauptsache dem Chromosomenapparat
entstammenden Mittelstiick aufsitzt. Am entgegengesetzten Ende befindet sich ein Biischel
von Geifeln (Abb. 63B). Der Chromatingehalt dieser atypischen Spermien hat bei der Spermato-

genese eine starke Reduktion er-
fahren, wahrend die Ausbildung
der typischen (eupyrenen) Sper-
mien in der gewohnlichen Weise
verlauft und der Kern dementspre-
chend den Kopf liefert.

Bei anderen Prosobranchiern
geht die Abweichung von der
typischen Spermienform noch wei-
ter, und im Zusammenhang damit
kann ein vollstindiger Verlust des
Chromatingehaltes, d. h. ein vol-
liges Schwinden des Kernes ein-
treten (apyrene Spermien). Nach
KuscHAREwWITSCH 148t sich eine
Reihe aufstellen, wobei die oligo-
pyrenen und apyrenen Spermien
von Paludina, Neritina, Murex,
Aporrhats, Tritontum in ihrer
wurmformigen Gestalt einiger-
maflen dem Begriff von Spermato-
zoen entsprechen, wihrend die
apyrenen Spermien von Marsenia
zwar noch wurmférmige Gestalt

. . besitzen, aber nur geringe Beweg-
Abb. 64. Spermien von A Cypraea caput serpentis, lichkeit zeigen. Thnen schlieBen

B und ¢ Murex brandarius, D Pteroceras lambis, sich die spindelférmigen, ganz oder
E und F Strombus lentiginosus (nach KOHLER u. fast unbeweglichen atypischen
Brock). Spermien von Nassa, Fusus, Colum-

bella, Euthrya an, sowie die mit
einem Haarbiischel versehenen Spermien von Turritella und Cerithium. Den SchluB bilden die
unbeweglichen, sehr grofen Spermien von Conus und Vermetes (KUSCHAREWITSCH, 1913).
Einige solche atypische Spermien sind in Abb. 64 nach &lteren Darstellungen wiedergegeben ;
wie man schon daraus erkennt, ist ihre Ausbildung eine recht verschiedene. Das scheint auch
fiir ihr Verhiltnis zu den eupyrenen Spermien zu gelten, indem sie, wie erwahnt, bei Paludina
beide in ungefahr gleicher Zahl vorhanden sind, wahrend bei Aporrhais auf neun typische
nur ein atypisches Spermium kommt. Mit Recht wird in den neueren Arbeiten ein be-
sonderes Gewicht auf die Entstehung und Bedeutung dieser oligo- und apyrenen Spermien
gelegt?).
1) BroMAN, J.: Atypische Spermien und ihre Bedeutung. Anat. Anz. Bd. 21. 1902, —
Mgzves, F.: Oligopyrene und apyrene Spermien usw. Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 61.
1903. — RErzIvs, G.: Die Spermien der Gastropoden. Biol. Untersuch. Bd. 13. 1906. —
FeperLEY, H.: Das Chromatin bei der Spermatogenese von Pygaera usw. Zeitschr. f. Ab-
stammungs- u. Vererbungslehre Bd. 9. 1913. — KEMNITZ, G. A. v.: Spermatozoen-Dimorphis-
mus. Arch. f. Zellforsch. Bd. 12. 1914. — KuscHAKEWITSCH, S.: Dimorphismus der Proso-
branchierspermien. Anat. Anz. Bd. 37. 1910; Arch. f. Zellforsch. Bd. 10 u. 15. 1913 u. 1921.
— GorpscEMIDT, R.: Die Bedeutung der atypischen Spermatozoen. Arch. f. Zellforsch.
Bd. 15. 1921. — Die alteren Arbeiten von LEvpIi¢, v. BRUNN, BROECK, KOHLER u. a.
bei MEVEs und den iibrigen vorstehenden Verfassern. — A~kEeL, W. E.: Spermatozoen-
Dimorphismus. Senckenbergiana Bd. 6. 1924.
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ANkEL!) hat sie unlingst bei Bythinia u. Paludina bis in die frithesten Stadien
der Spermatogenese auf das eingehendste zuriickverfolgt und spricht sich dahin aus, daB
die atypischen Samenbildungsvorginge als Stérungen und Umleitungen urspriinglich vor-
handener typischer Prozesse aufzufassen sind und daB sich auf diesem Wege iiberhaupt
alle bisher bei den Prosobranchiern bekannt gewordenen Fille von Spermien-Dimorphismus
erkliren lassen.

Vermutlich sind derartige Erscheinungen in der Spermatogenese der Tiere
verbreiteter, als man annahm, denn wir wissen aus den Untersuchungen von
MgzvEs, daBl ein solcher Dimorphismus der Spermien auch bei Schmetterlingen
vorkommt. Wahrend bei einigen Prosobranchiern die letzten Teilungen der
Samenbildungszellen unterbleiben und der Chromatinschwund bereits in den
Spermatocyten oder gar schon in den Spermatogonien erfolgt, indem sich diese
Zellen ganz ungewochnlicherweise in die (atypischen) Spermien umwandeln,
werden bei den Schmetterlingen (Pygaera, Galleria) die Teilungen bis zuletzt
ausgefithrt. Die Riickbildung des Kernes bzw. der in der Zelle verteilten, aus
den Chromosomen hervorgegangenen kleinen Kerne geht also erst in den Sperma-
tiden vor sich (Meves, FepErLEY, KEMNITZ). Das Chromatin schwindet voll-
standig; die apyrenen Spermien bestehen also nur aus dem Schwanzfaden und
entbehren des bei den eupyrenen Spermien gut ausgebildeten Kopfes (Kernes)
mit dem Spitzenstiick. Wie diese sind sie fadenférmig, erreichen aber die drei-
bis fiinffache Linge der typischen Spermien.

Die auffallende Tatsache des Vorkommens von zweierlei Spermien bei
demselben Tier muflte schon die &lteren Beobachter zu Erklirungsversuchen
veranlassen, und diese Versuche wiederholten sich ungefshr mit jeder darauf
gerichteten Untersuchung, aber leider nicht mit entsprechendem Erfolg. Des-
halb soll auf die einzelnen Versuche hier nicht weiter eingegangen werden;
eigentlich stehen wir noch immer vor einem groflen Ritsel. Zwar sollen gelegent-
lich auch atypische Spermien in Eier eindringen, wie KUSCHAREWITSCH
fir Aporrhais feststellte, doch scheint dies (nach der geringen Zahl der Beob-
achtungen zu schlieBen) nur ausnahmsweise vorzukommen, auch wiirde es nach
der Vorstellung, die wir uns vom Befruchtungsproze8 machen, bei der Chromatin-
armut oder der Kernlosigkeit dieser Spermien kaum viel Erfolg haben. Das
gleiche wiirde damit auch fiir die Geschlechtsbestimmung gelten, an die man
als mogliche Aufgabe der zweiten Spermatozoenformen dachte, aber abgesehen
von der geringen Wahrscheinlichkeit ist diese Auffassung durch R. GoLDSCHMIDTS
Ausfithrungen widerlegt. Seine Beobachtungen an den Hoden von intersexuellen
Minnchen des Schwammspinners, bei denen die Zahl der atypischen Spermien
bis zur vélligen Verdringung der typischen zunimmt, sprechen fiir die an und
fir sich wahrscheinliche Annahme, dafl es sich um Degenerationserscheinungen
handelt. Freilich liegt darin insofern noch keine befriedigende Erklarung, als die
grofle Zahl der oligo- oder apyrenen Spermien sie nicht als ohne weiteres bedeu-
tungslos erscheinen 148t.

0) Entstehung und Ausbildung der Samenzellen (Spermatogenese).

Bei der Vielgestaltigkeit der Samenzellen und den verschiedenartigen, mit
ihrer Ausbildung in Zusammenhang stehenden Hilfsmitteln ist es auf dem hier
zur Verfiigung stehenden Raum ganz unmdglich, eine auch nur einigermafien
erschopfende Darstellung davon zu geben. Eine kurze Ubersicht unter Hinweis
auf die Hauptpunkte muB daher geniigen. Zum Teil erforderte iiberdies das
Verstéindnis einiger besonderer Spermatozoenformen das KEingehen auf ihre

1) AnkEerL, W. E.: Der Spermatozoen-Dimorphismus bei Bythinia teutaculate und
Vivipara vivipara. Zeitschr. f. Zellen- u. Gewebelehre. Bd. 1. 1924,
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Entstehung, weshalb diese im vorstehenden schon mehrfach herangezogen
wurde.

Aus den die Anlage der Gonade darstellenden Keimzellen gehen durch Teilung
als Stammzellen der Samenelemente die gewéhnlich recht umfangreichen Ur-
samenzellen hervor. Sie sind je nachdem in groferer oder geringerer Menge
vorhanden und liefern durch Teilung die Spermatogonien. Auch die meist

kleineren Zellen vermehren sich durch leb-
hafte Teilung und lassen schlieBllich die Sper-
matocyten I. Ordnung entstehen, die zu et-
was bedeutenderem Umfang heranwachsen.
Diese Zellen sind es, welche durch die 1. Rei-
fungsteilung je zwei Spermatocyten II. Ord-
nung liefern, die ihrerseits durch die 2. Rei-
fungsteilung in die 4 Spermatiden iibergehen.
Bei welcher dieser letzten Teilungen und in
welcher Weise die Chromatinreduktion statt-
findet, kann hier nicht verfolgt werden.
Bisher hatte man es mit runden Zellen zu
tun, und erst die Spermatiden machen die
zur Ausbildung der Spermien fithrenden
auBeren und inneren (gestaltlichen und struk-
turellen) Umwandlungen durch.
Bei den typischen Spermien handelt es
sich naturgemif um eine betriachtliche
Streckung der Zelle, wobei sich aufler dem
Cytoplasma der Zellkern, das Centrosoma
und seine Abkémmlinge sowie noch andere
Bestandteile der Zelle (Sphére, Mitochondrien
usf.) beteiligen. Hinsichtlich dieser Vorginge
besteht trotz der grofien Verschiedenheit in
der Morphologie und Struktur der Spermien
dennoch eine gewisse Einheitlichkeit, so daf
es nicht so sehr darauf ankommt, ob man
ein niedrig- oder hoherstehendes Tier als Bei-
spiel wahit, denn von den Poriferen und
Célenteraten bis zu den Wirbeltieren hinauf
kehren "die Hauptziige der Spermatidenum-
wandlung wieder. Betrachten wir sie daher
Abb. 65. Spermatiden der Wein- bei lrgepdslnim Tier, \(Iion %sm Sll)e gena}t:er bl:-
bergsschnecke in aufeinanderfolgen- kannt Sind, etwa von der ¥V eInbergssennecke
den Stadien der Ausbildung zum oder einem Salamander, so sehen wir in den
Spermium (4—H). ax Achsenfaden, runden Spermatiden den umfangreichen Kern,
¢ Centrosoma, k Kern, s Sphire yehen ihm den Zentralkérper, umgeben von
(nach v. Kor). der Sphire. Das Centrosoma zeigt die Nei-
gung, sich in zwei Korner zu teilen, die Kin-
leitung zu den sehr verschiedenartigen Umwandlungen, die es bei seiner Beteiligung
an der Aushildung des Mittelstiicks erfahrt. Von ihm wichst vor allen Dingen
der Achsenfaden aus, wodurch seine bleibenden Beziehungen zum GeiBelapparat
schon frith erkennbar sind (Abb. 65).

Die Sphire kann sich vom Centrosoma trennen, um sich als ,,Idiozom‘
an der Ausbildung des Spitzenstiickes (Acrosoma) zu beteiligen, wozu mannig-
fache Lage- und Gestalts- bzw. Strukturverinderungen erforderlich sind. Damit
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soll nicht gesagt sein, daB die Bildung des Spitzenstiicks ausschlieflich auf diese
Weise erfolgen muB8 und nicht noch andere Teile des Cytoplasmas an seiner
Ausbildung teilnehmen. Dasselbe gilt fiir die Umbildung des Centrosomas zum
Mittelstiick, die an und fiir sich zu recht verschiedenartigen Gestaltungen fiihrt,
wie bereits an den hier gewihlten Tieren zu erkennen ist (Abb. 59 u. 60), aber
durch die Anteilnahme anderer Zellbestandteile (Mitochondrien und &hnlichen
Gebilden) noch komplizierter wird. Dies verhalt sich bei den einzelnen Tier-
formen je nach Gestalt, Umfang und Struktur des Mittelstiicks recht verschieden.
Gleichzeitig gilt dies auch fiir die Verbindung des Centrosomenapparates (Mittel-
stiicks) mit dem Kern und mit der GeiBel (Abb. 65), wofiir das gegebene Beispiel
durch eine groBe Mannigfaltigkeit im Verhalten dieser Teile bei der Spermato-
genese vieler Tiere erginzt werden kénnte.

Der Kern der Spermatide liefert in der Hauptsache den Kopf des Spermato-
zoons (Abb. 65), und sein Protoplasmamantel wird immer schwicher, bis er
schlieBlich auf eine auBerst diinne, auch mit geeigneten Farbmitteln und stark-
sten VergroBerungen kaum oder iiberhaupt nicht mehr wahrnehmbare Lage
vermindert wird. Bleibt der Kopf rund, wie es bei manchen Spermien der
Fall ist, so braucht weiter keine Gestaltverinderung stattzufinden, die
bei anderen durch Zuspitzen, Lingsstrecken, Kriimmen, Winden usf. erreicht
wird. Dabei koénnen, zumal bei Ausgestaltung der Spiralwindungen, noch
andere Zellbestandteile, wie Mitochondrien, mitwirken. Besonders augen-
scheinlich sind die Umwandlungen des Kernes, die in Strukturverinderungen
bestehen und sich in einer stets zunehmenden, zuletzt sehr starken Farbbar-
keit der in hohem MaBe zusammengedringten Chromatinteile zu erkennen geben
(Abb. 65). Damit ist, wenn das Spitzenstiick ausgebildet, der Cytoplasma-
mantel des Kopfes verdringt ist, der Centrosomenapparat im Mittelstiick seine
Umgestaltung durchmacht, die GeiBel véllig in die Lange gewachsen und ihre
Differenzierung in Haupt-, Nebenfasern, undulierende Membran erlangt hat,
die Ausbildung der typischen Spermien vollendet. Auf diejenige der atypischen
Spermien, die entsprechend ihrer abweichenden Gestalt und Struktur weit-
gehenden Modifikationen unterworfen sein kann, mufBte schon vorher (S. 67
und 68ff.) Riicksicht genommen werden.

Die mannigfachen Hilfseinrichtungen bei der Spermatogenese, wie Bildung von Cyto-
phoren und Spermatocysten, Auftreten von Basal- und anderen Stiitz- oder Néahrzellen,
kénnen hier nicht behandelt werden. AuBer auf die Spezialarbeiten iiber Samen und Samen-
bildung von Barrowirz, Bexpa, F. HERMANN, JENSEN, Kovrrzorr, MEVES, RETZIUS und

vielen anderen muB auf die zusammenfassenden Darstellungen von BarLowirz, HERMANN,
MevEes, BucENER, KorscHELT und WALDEYER verwiesen werden!).

&) Die Bewegungsweise der Spermien.

Entsprechend ihrer verschiedenartigen Gestaltung ist die Ortsbewegung
der Spermien eine recht verschiedene. Den atypischen Spermien, soweit sie nicht

1y Barrowirz, E.: Sperma und Spermiogenese. Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 9.
1913 (auBerdem zahlreiche Einzeluntersuchungen, angefithrt bei Barnowrrz, KorscHELT
und HepER, WALDEYER). — HERMANN, F.: Struktur und Histogenese der Spermatozoen.
Ergebn. d. Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 2 u. 6. 1893 u. 1897. — JExNsEN, O. 8.: Struktur
der Samenfiden. Bergen 1879. — JENseN, O. S.: Spermatogenese. Arch. de biol. Bd. 4.
1883. — MevEs, F.: Struktur und Histogenese der Spermien. Ergebn. d. Anat. u. Entwick-
lungsgesch. Bd. 10. 1901 (auBerdem zahlreiche Einzeluntersuchungen, angefiihrt bei Kor-
scHELT-HEIDER, WALDEYER usf.). — RErzius, G.: Untersuchungen iiber Samen und Samen-
bildung bei Wirbellosen und Wirbeltieren. Biologia generalis Bd. 10—16. 1902—1911. —
AuBerdem die eingangs angefithrten Zusammenstellungen iiber Morphologie und Genese der
Spermien bei KorscueLT u. HEIDER u. WALDEYER, woselbst ausfiihrliche Schriftenverzeich-
nisse gegeben sind.
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iiber Bewegungsorgane verfiigen oder fadenférmig sind, diirfte die Bewegungs-
moglichkeit groBtenteils fehlen, so dafB sie ihr Ziel auf passivem Wege erreichen,
wenn nicht Kontraktionen und Streckungen des Kérpers oder seiner Fortsitze
dennoch eine gewisse Bewegungsmdglichkeit gestatten. Diese kommt dann
vor allen Dingen beim Eindringen in das Ei zum Ausdruck, auch scheint es,
daf} derartige Spermien im weiblichen Leitungsapparat die ihnen vorher so gut
wie ginzlich fehlende Beweglichkeit erlangen. Bei den typischen Spermien ist
die aktive Bewegung von vornherein durch die GeiBelzellenform gewihrleistet,
und aus dieser ist sie denn auch hauptsachlich erklirt worden. Aber durch die
grofle Verschiedenheit des Baues der Spermien und ihrer einzelnen Teile muf3
natiirlich auch die Art ihrer Bewegung beeinfluBt werden, es sei nur an die
Spermien mit spiralig gewundenem Kopf oder an diejenigen erinnert, bei denen
er Kugel-, Walzen- oder Grabscheitform hat, desgleichen an die diinnen faden-
formigen Geifleln oder die mit breitem, undulierendem Saum. Ebenso kommt
auch die Kiirze und Lange der Geileln dabei stark in Betracht. Wie die Bewegung
im einzelnen durch diese und andere Faktoren beeinflut wird, diirfte nicht leicht
festzustellen sein. Man hat es bei einigen, besonders bei den Spermien der Wirbel-
tiere versucht. Dabei sah man die Geiflel in einer Ebene schwingen, sich in
einem Kegelmantel bewegen oder wellenférmige Bewegungen ausfiihren. Die
Bewegung der Spermien konnte annahernd geradlinig sein, zumal bei raschem
Ausschlagen der Geiflel, aber auch in Wellenlinien oder Spiraltouren erfolgen.
Auch die Schnelligkeit der Bewegung ist eine sehr verschiedene und héingt auBer-
dem von mancherlei duBeren Faktoren, wie Temperatur, Beschaffenheit des
Mediums usw., ab. Fiir das Aufsuchen der Eier wie fiir das Eindringen in diese,
zumal wenn damit das vorherige Auffinden eines Mikropylapparates verbunden
ist, sind diese Einrichtungen von groBer Bedeutung, doch bediirfen sie einer
eingehenderen Klarstellung, als sie bisher erfuhren.

§) Die Ubertragung der Spermien.

Auf dem einfachsten Wege erfolgt die Ubertragung der Spermien, wenn sie
von dem ménnlichen Tier frei in das umgebende Wasser entleert werden, wohin
das Weibchen vorher die Eier abgesetzt hatte. BekanntermaBen geschieht
dies aufler bei vielen Wirbellosen noch bei den Fischen, und betrachtlich ist
der Unterschied von dieser Methode auch dann nicht, wenn das Weibchen vom
Méinnchen in einer Art Begattung umklammert und das Sperma iiber die vom
Weibchen abgegebenen Eier ergossen wird, wie man es von den Froéschen kennt.
Mit der besseren Ausbildung des Begattungsapparates erfolgt dann eine direkte
Ubertragung des Samens durch Einspritzen in die weiblichen Leitungswege.
Recht verbreitet ist aullerdem die Einrichtung, das Sperma mit Hilfe beson-
derer Vorrichtungen zu iibertragen, die es erméoglichen, eine groBere Samenmenge
an oder in den Kérper des Weibchens zu bringen. Dies kann dadurch geschehen,
dafl eine groBe Zahl von Samenfiden aneinandergeheftet und zu einem umfang-
reichen Komplex verbunden wird, wobei Driisensekrete des Samenleiters als
zentrale Achse der langgestreckten Spermamasse die Verkittung iibernehmen
konnen. Spermatophoren im eigentlichen Sinne kommen dadurch zustande,
daB ebenfalls von Driisensekreten zarte Kapseln von runder, birnen- oder flaschen-
férmiger, auch langgestreckter, schlauchférmiger Gestalt gebildet werden, welche
die Samenmasse enthalten und sie nach Befestigung am weiblichen Kérper
oder Ubertragen in die Leitungswege durch eine Offnung entlassen (Abb. 66).

Derartige Spermatophoren finden sich bei den” Wiirmern (Turbellarien, Oligochéten,

Hirudineen u. a.), bei den niederen und hoheren Krebsen, Spinnentieren, Tausendfiilern und
Insekten, wie sie iiberhaupt bei den Gliedertieren recht verbreitet sind. Sehr bekannt
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sind die langen Schliuche der Weinbergsschnecke (Fig. 66, 4), die ungefahr die Form des sie
beherbergenden peitschenformigen Anhanges (Flagellums) am Genitalapparat wiederholen
oder die sog. NEEDHAMschen Schléuche der Cephalopoden mit ihrem komplizierten Ver-
schluBapparat, der fir die Art und Zeit der Entlassung der von mehrfachen Hiillen um-
gebenen Samenmasse und damit fiir den Vollzug der Befruchtung der vom Weibchen abge-
gebenen Eier recht bedeutungsvoll ist. Das gilt besonders dann, wenn die Spermatophoren
an bestimmten Stellen des Kérpers befestigt werden, um erst spater ihren Inhalt abzugeben.

Selbst bei den Wirbeltieren findet sich, wenn auch nur vereinzelt, die Uber-
tragung des Samens durch Spermatophoren, und zwar ist dies bei den Urodelen
der Fall, bei denen sie aus einer stiftformigen Samenmasse bestehen, die in eine
kegel- oder glockenformige Gallerthiille eingefiigt ist und beim Begattungs-
akt direkt von Kloake zu Kloake oder auch indirekt durch Aufnahme der vom
Minnchen beim Liebesspiel am Boden abgesetzten Spermatophore in die Kloake
des Weibchens iibertragen wird.

Das Zusammentreffen der
miénnlichen mit den weib-
lichen Geschlechtszellen, ihr
Eindringen in diese, die Um-
wandlungen, die sie dabei er-
fahren, gehoren in das Gebiet
der Befruchtung, deren Be-
handlung in einem besonderen
Abschnitt erfolgt.

3. Parthenogenesis.

Zwar bediirfen die Eier
im allgemeinen der Befruch-
tung, doch ist die Erscheinung
nicht gerade selten, daf} diese
ausbleiben kann wund die

Eier sich trotzdem entwickeln. Abb. 66. Spermatophoren einiger Schnecken.
: ; A Helix pomatia, B Parmacochlea Smithi, C
Dann spricht man von Par Parmarion Weberi, D Microparmarion Friih-

thenogenGSI.s oder J pngfgrn— storfert, B einer Heuschrecke (Decticus verruci-
zeugung, die sowohl im Tier- vorus), F einer Grille (Gryllus campestris) (nach
reich wie im Pflanzenreich vor- SivMroTH, V. SIEBOLD u. LESPES).
kommt.

A. Apogamie und Parthenogenesis der Pflanzen.

Die Pflanzen zeigen insofern recht komplizierte Verhaltnisse, als bei ihnen
Entwicklungsvorginge auftreten, die den von einer Eizelle ausgehenden sehr
ahnlich sind und dennoch einen anderen Ausgangspunkt haben. Es sind die
als Apogamie bezeichneten Erscheinungen, bei denen nicht die Eizelle, sondern
eine andere Zelle des Embryosackes die Entwicklung zum Embryo durchmacht,
also eine somatische (vegetative) Zelle im Gegensatz zur Keimzelle. Wenn es
sich dagegen um die Entwicklung der unbefruchteten Eizelle handelt, liegt echte
Parthenogenesis vor.

Apogamie scheint nicht sehr verbreitet zu sein; ziemlich héufig findet sie sich an den
Prothallien der Farne, nur selten dagegen bei Phanerogamen, so bei einer ganzen Anzahl
Arten der Gattung Alchemilla (Frauenmantel). Ihr Verhalten ist insofern besonders lehr-
reich, als Apogamie und Parthenogenese direkt nebeneinander an demselben Embryosack
auftreten (Abb. 67). Wahrend sich die Eizelle parthenogenetisch entwickelt, kann aus einer

ihrer Synergiden oder einer der Antipoden ebenfalls ein Embryo entstehen (Abb. 67, 4),
ebenso wie aus anderen Zellen des Nucellus (Abb. 67, B). Das sind also Zellen vegetativer
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(somatischer) Herkunft, und der Gegensatz zu der parthenogenetischen Entwicklung der
Eizelle liegt auf der Hand?!).

Auch die Parthenogenese ist im Pflanzenreich keine gewohnliche Erscheinung, und
zwar sind es hier ebenfalls niederstehende Abteilungen (Algen), bei denen sie angetroffen
wird. Immerhin ist sie bei hoheren Pflanzen haufiger als die Apogamie, wofiir wieder die
Gattung Alchemilla (Abb. 67), sowie Hieracium und Tarazacum Beispiele liefern.

Bei der Apogamie sowohl wie bei der Parthenogenese spielt die Chromo-
somenzahl eine Rolle, und WINKLER unterscheidet generative Apogamie und
Parthenogenesis oder somatische Apogamie und Parthenogenesis, je nachdem
die Ausgangszellen die haploide Chromosomenzahl der Gametophyten oder die
diploide Chromosomenzahl des Sporophyten aufweisen.

Der Unterschied in der Chromosomenzahl beruht darauf, daf die Ausgangs-
zelle des Sporophyten bei der Verschmelzung zweier Zellen des Gametophyten

Abb. 67. Teil des Embryosackes von Alchemilla sericate mit einer teilweise verschleimten

Synergide (oben links) und zwei Embryonen, deren einer aus der fehlenden Synergide ent-

stand, weiter unten 2 Polkerne und unten die 3 Antipoden. B Teil des Embryosackes mit

umgebendem Nucellargewebe, oben eine Synergide, daneben der vierzellige Embryo, weiter

unten 3 Polkerne, ganz unten die 3 Antipoden, dariiber der zweite, aus einer Nucellarzelle
entstandene Embryo (4. pastoralis) nach MurBECK (1902).

die doppelte (diploide) Chromosomenzahl erwirbt. Unterbleibt die Zellvereinigung,
so gilt dies ebenfalls fiir die Verdoppelung der Chromosomenzahl. (Man ver-
gleiche hierzu den folgenden Abschnitt iiber den Generationswechsel S. 93£f.).
Also wird in diesem Falle die einfache (haploide) Chromosomenzahl beibehalten.

Jedoch kann die Chromosomenzahl auch diploid sein, und zwar dadurch,
daB die Reduktionsteilung unterblieb?). Nimmt man z. B. den Fall der soma-
tischen Apogamie an, so geht der Gametophyt aus einer vegetativen Zelle des

1) MURBECK, S.: Parthenogenetische Embryobildung in der Gattung Alckemilla. —
Anomalien im Bau des Nucellus und Embryosackes bei Alchemills. Lunds univ. arsskrift
Bd. 36 u. 38. Lund 1901 u. 1902. — Man vgl. auch H. WINKLER u. A. ERNsT.

2) Wesen und Verlauf der Reduktionsteilungen kénnen hier nicht behandelt werden;
man vergleiche hierzu den Abschnitt iiber Ei- und Samenreifung bei Darstellung der Reifungs-
und Befruchtungsvorginge (nichster Abschnitt dieses Bandes).
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Sporophyten hervor; diese hat jedoch die diploide Chromosomenzahl, welche
infolgedessen auch den aus ihr entstehenden Gametophytenzellen zukommt.
Wie erwihnt, wird der Vorgang an den Prothallien der Farne nicht selten an-
getroffen, wo er, wie bei den Moosen, als Aposporie bezeichnet wird. Nur selten,
und mehr als Ausnahme zu betrachten, tritt die somatische Apogamie bei den
Bliitenpflanzen auf, wie schon erwihnt wurde.

Generative Apogamie liegt vor, wenn (ebenfalls bei den Farnen) aus den
Zellen der Wedel (Sporen) Prothallien (Gametophyten) entstehen, deren Zellen
sich zu Embryonen entwickeln und, weil aus normalen Sporen hervorgegangen,
die haploide Chromosomenzahl aufweisen. Letztere kommt auch dem Sporophyten
zu, der sich aus dem Embryo entwickelt. Diese generative Apogamie scheint
bei den hoheren Pflanzen nicht vorzukommen.

Das gleiche gilt fiir die generative Parthenogenesis, d. h. fir die Entwicklung
unbefruchteter Eizellen mit einfacher (haploider) Chromosomenzahl, welcher Vor-
gang bei Algen (Conjugaten) beobachtet wurde. Besonders (und schon seit langem)
war auch Chara crinita dafiir bekannt, doch hat sich diese Form der Partheno-
genesis als somatische herausgestellt, da sie nicht mit der haploiden Chromo-
somenzahl (12), sondern mit der diploiden (24) verbunden ist (A. ERNST, WINKLER).

Die somatische Parthenogenesis, bei der sich eine Eizelle mit diploider Chromo-
somenzahl zum-Embryo entwickelt, ist hiufiger und findet sich auBler bei Farnen
auch bei einer Anzahl Bliitenpflanzen (Alchemilla, Antennaria, Hieracium,
Thalictrum, Taraxacum u. a.). Die Eizelle miilte, insofern sie dem Gameto-
phyten angehort, haploid sein.” Wenn sie trotzdem diploid ist, so kann dies
(ahnlich wie bei der Apogamie) durch direkte Entwicklung einer Sporophyten-
zelle zum Gametophytenembryo oder durch dessen Entwicklung aus einer
Spore geschehen, bei deren Ausbildung die Reduktionsteilung nicht stattfand.
Niheres hieriiber und wie es sich damit bei den verschiedenen durch Partheno-
genese ausgezeichneten Pflanzen verhilt, findet man bei H. WinkLer (1913
und 1920). Dort wird auch eingehend Ursache und Herkunft der Parthenogenese
sowie die von A. ErNsT vertretene Anschauung von der Bastardierung als Ur-
sache der Apogamie und Parthenogenesis behandelt.

B. Verbreitung der natiirlichen Parthenogenesis bei den Tieren,

Schon lange war es aufgefallen, daf bei manchen Tieren nur Weibchen
auftraten und Minnchen iiberhaupt nicht oder nur zeitweise zu finden waren.

Diese Wahrnehmung veranla8te schon BonnNer (1762), Blattlausweibchen durch eine
lange Reihe von Generationen isoliert zu ziichten und dadurch die Moglichkeit der Erzeugung
von Nachkommen ohne die Mitwirkung ménnlicher Tiere zu erweisen. Eine solche Art der Fort-
pflanzung wurde spiter als Parthenogenesis oder Jungfernzeugung durch die Untersuchungen
von R.LEuckarT, TH. v. SIEBOLD u. a. einwandfrei festgestellt. Das geschah hauptsich-
lich bei den Insekten, von denen auBer den Blatt- und Rindenliusen die Bienen und Wespen,
Blatt-, Gall- und Schlupfwespen, also die Hautfliigler (auch die Ameisen), sowie einzelne
Schmetterlinge (besonders die Psychiden) und Zweifliigler (Chironomiden), aber auch Ver-
treter der iibrigen Ordnungen, z. B. die Phasmiden unter den Geradfliiglern oder die Gattung
Otiorhynchus unter den sonst immer zweigeschlechtigen Kafern durch das Vorkommen der
Parthenogenese ausgezeichnet sind.

Von den iibrigen Gliedertieren scheinen sich einzelne Myriapoden auf partheno-
genetischem Wege fortpflanzen zu kénnen, und dasselbe wird von einigen Spinnen
angegeben, wihrend das Vorkommen der Parthenogenese bei verschiedenen
Milben sicherer ist. Dagegen neigen die niederen Crustaceen (Entomostraken)
recht stark dieser Art der Fortpflanzung zu, die wir sowohl bei den Ostracoden
wie bei den Phyllopoden, und zwar bei den letzteren ungemein verbreitet finden;
es sei nur an die Branchipoden Apus und Arfemia sowie an unsere Daphniden
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und andere Cladoceren erinnert, die zwar im allgemeinen eine cyclische Fort-
pflanzung (parthenogenetische Generationen mit Auftreten von Minnchen,
also mit zweigeschlechtigen Generationen abwechselnd) zeigen, aber auch acyclisch
werden, d. h. nur noch parthenogenetische Generationen haben kénnen.

Aufler bei den Arthropoden ist Parthenogenese eine hiufige Erscheinung
bei den Rédertieren. Wie bei den anderen durch Parthenogenese ausgezeichneten
Tieren gibt es auch bei ihnen solche, deren Mannchen (abgesehen von den Ge-
schlechtsunterschieden) eine den Weibchen ungefiahr entsprechend hohe Organi-
sation zeigen und anscheinend stets zweigeschlechtig auftreten, wie dies fiir
die marinen Saisoniden und einige wenige Siilbwasserarten (Rhinops vitrea und
Proales Werneckr) gilt. Sonst pflegen die Réadertiere mit dem mehr oder weniger
weitgehenden Geschlechtsdimorphismus und der Riickbildung der Mannchen
in Grofe und Organisation die parthenogenetische Fortpflanzung anzunehmen,
bei der mehrere Generationen aufeinander folgen, um dann von einer zwei-
geschlechtigen Generation unterbrochen zu werden. Einige jedoch, wie die
Philodiniden, darunter die ungemein hiufige Gattung Rotifer, deren Vertreter
iiberall zu finden sind, machen davon eine Ausnahme, indem trotz der vielen
darauf gerichteten Bemithungen von keinem Beobachter Mannchen gesehen wurden
und somit eine stindige parthenogenetische Fortpflanzung zu bestehen scheint?).

Parthenogenese kommt auch unter den Nematoden vor, obwohl diese fir
gewohnlich, sei es, dall sie als Schmarotzer oder frei leben, zweigeschlechtig
sind. ‘Nun ist bei landlebenden Nematoden die Erscheinung zu beobachten,
daB die Minnchen zuriicktreten, die Weibchen aber anfangen, in den Ovarien
auch Spermatozoen hervorzubringen; sie werden also Hermaphroditen und
iben Selbstbefruchtung aus. Eine Begattung durch die ebenfalls noch vor-
handenen Minnchen scheint selten und nicht einmal erfolgreich zu sein. Bei
anderen Nematoden, deren Mannchen nur in ganz geringer Zah! vorhanden sind,
fithren diese anscheinend die Begattung gar nicht mehr aus. Die Weibchen
werden auch bei ihnen [Rhabditis aberrans]?) hermaphroditisch; zwar werden
die Eier noch besamt, aber eine eigentliche Befruchtung findet nicht statt, da
die Spermien im Eiplasma zugrunde gehen, d. h. ohne Ausfithrung der Kern-
verschmelzung aufgelost werden. Also entwickeln sich diese Eier auf partheno-
genetischem Wege, wie auch jene anderen Nematoden nach Aufbrauchen ihres
Spermienvorrats zur Parthenogenese iibergehen.

In weitgehender Weise sind die Vorginge verindert, die wir bei den di-
genetischen Trematoden als Parthenogenese ansehen. In dem aus der Larve
(dem Miracidium) eines Distomum entstandenen XKeimschlauch, der Sporo-
cyste, liegen die schon aus der Larve iibernommenen Keimzellen frei in der Leibes-
héhle oder entstehen weiterhin aus wandstindigen Zellen. Wenn sich in einem
bestimmten Bezirk, zumal am Hinterende der Sporocyste, etwas umfangreiche
Ansammlungen von Keimzellen finden, so spricht man wohl auch von einem
(rudimentiren) Ovarium und sieht also die es zusammensetzenden Zellen als
Eier an, aus denen die neue Generation (der Redien oder Cercarien) hervorgeht?).
Deren Entstehung wire also eine Embryonalentwicklung und die Fortpflanzung
eine geschlechtliche. Trifft dies zu, so miifiten an den Keimzellen Reifungs-

1) LAuTERBORN, R.: Rotatoria. Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 8. 1913. — WESEN-
BERG-LUND, C.: The males of the Rotifera. Danske vidensk. selsk. skrift. Jg. 8, Bd. IV,
H. 3. 1923.

2) KRUGER, E.: Fortpflanzung und Keimzellenbildung von Rhabditis aberrans. Zeit-
schrift f. wiss. Zool. Bd. 105. 1913.

3) SsinitzIN, TH.: Kénnen die digenetischen Trematoden sich auf ungeschlechtlichem
Wege fortpflanzen? Biol. Zentralbl. Bd. 29. 1909.
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teilungen auftreten, und diese sind auch beschrieben worden [REUss, Cary?)].
Danach wird nur ein Richtungskérper gebildet ; eine Zahlenreduktion der Chromo-
somen findet nicht statt, die Kerne sind also diploid, und man héitte demnach
eine somatische Parthenogenese im Sinne von WINKLER vor sich.

Nun sind die gesamten Organisationsverhiltnisse der ,,parthenogenetischen
Generationen (Sporocysten und Redien) der Trematoden so stark verandert,
daB die Zuriickfithrung ihrer Keimzellen auf diejenigen der rein geschlechtlichen
Generation, d. h. des ausgebildeten Distomum, recht schwierig ist. Die Ent-
stehung der Keimzellen erscheint sehr regellos, und ihre Beziehung zu den so-
matischen Zellen des Keimschlauches scheint eine recht enge zu sein, so daf
ein Vergleich mit der Apogamie bei den Pflanzen naheliegt (S. 75).

Moglicherweise konnte dies noch mehr fiir diejenigen Fortpflanzungskorper gelten,
wie wir sie als Gemmulae bei den Schwimmen und als Statoblasten bei den Bryozoen finden
(vgl. 8.401ff). Zwar ist man geneigt, sie aus einer Ansammlung gleichartiger Zellen im
Innern des Korpers hervorgehen zu lassen, aber die Moglichkeit besteht immerhin, dafl diese
Zellengruppen durch Teilung einer einzigen Zelle entstehen. Dann héatte man die Entwick-
lung einer somatischen Zelle zu einem Keim, d. h. eine apogame Fortpflanzung, wie bei manchen

Pflanzen, vor sich. Ob dies zutrifft und diese Auffassung haltbar ist, wire durch darauf
gerichtete Untersuchungen zu entscheiden.

C. Natiirliche Parthenogenesis und Geschlecht der Nachkommen.

Beinahe als Selbstverstindlichkeit erscheint es, dafl parthenogenetische
Weibchen ebensolche hervorbringen, denn darauf beruht die rasche Generations-
folge und die starke Vermehrung, die besonders wihrend der Sommermonate
bei Blattlausen, Wasserflohen und Réadertieren zu beobachten ist. Unter Um-
stinden wird die Erzeugung parthenogenetischer Generationen durch lange
Zeitraume, anscheinend sogar dauernd, fortgesetzt.

Bekannt sind: WEISMANNS Beobachtungen an Muschelkrebsen (Herpetocypris reptans),
die durch 28 Jahre in ungefiahr 150 Generationen ausschliefllich parthenogenetisch geziichtet
wurden, ohne in ihrer grofen Fruchtbarkeit und Lebensfihigkeit irgendwie beeinfluflt zu
sein?). Letzteres gilt auch von den Daphniden, die zwar fiir gewohnlich poly- oder mono-
cyclisch sind, d. h. nach parthenogenetischer Fortpflanzung mehrmals oder einmal im Jahr
(gegen den Herbst) zur zweigeschlechtigen Fortpflanzung tibergehen, aber auch acyelisch
werden, ndmlich nur noch parthenogenetische Generationen aufweisen kénnen. Ebenso gehen
die Blattliuse unter gewissen Lebensverhiltnissen aus der ihnen sonst eigenen cyclischen
zu einer acyclischen Fortpflanzung iiber, indem andauernd parthenogenetische Generationen
aufeinanderfolgen und daf dieses auch fiir Rédertiere (Philodinen) gilt, wurde bereits vor-
her erwahnt.

In allen diesen Fallen treten also nur weibliche Tiere auf, und die Weibchen
bringen auf parthenogenetischem Wege immer wieder Weibchen hervor. Beim
Ubergang zur cyclischen Fortpflanzung miissen aber aus den parthenogene-
tischen Eiern auch Minnchen entstehen, und es fragt sich, welche Faktoren
dabei in Betracht kommen. DaB die #uBeren Lebensverhiltnisse eine Rolle
spielen, kann kaum einem Zweifel unterliegen, doch kommen auch innere
Ursachen in Frage, wie schon WEISMANN auf Grund seiner an den Daphniden
gemachten Wahrnehmungen aussprach. Nach Ablauf einer gewissen Zeit, und
nachdem eine Anzahl Generationen aufeinander folgte, treten die Geschlechts-
tiere auf.

Begreiflicherweise hat man auch bei den Eiern nach Anzeichen gesucht,
welche ihre Bestimmung nach der einen oder anderen Richtung erkennen liefen,

1y Reuss. H.: Die Cercarie und Sporocyste des Distomum duplicatum. Zeitschr. f. wiss.
Zool. Bd. 74. 1903. — Cary, L. R.: The life history of Diplodiscus temporatus. Zool. Jahrb.,
Abt. £. Morphol. Bd. 28. 1910.

2) Geziichtet 1884—1912 von A. WissManN: Vortrige iiber Deszendenztheorie. Jena
1913.
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sowie die parthenogenetischen von den befruchtungsbediirftigen Eiern unter-
schieden. Wenn auch hier das Problem der Geschlechtsbestimmung nicht auf-
gerollt werden kann, denn dazu ist es viel zu umfangreich und erfihrt auferdem
eine besondere Behandlung, so muf} diese Frage wegen ihrer grofen Bedeutung
fiir die Parthenogenese doch immerhin gestreift werden.

Zunichst war man geneigt, einen Unterschied parthenogenetischer Eier
von befruchtungsbediirftigen darin zu sehen, daf die ersteren nur einen, letztere
aber zwei Richtunggkérper bildeten, die zweite Reifungsteilung also nicht er-
folgte. Dies fand man in der Tat durch eine ganze Reihe von Untersuchungen
an Cladoceren, Branchiopoden, Dipteren, Aphiden, Rotatorien, Nematoden
und Trematoden Dbestétigt. Infolge der ausbleibenden Reduktion erhielten
diese auf parthenogenetischem Wege entstehenden Tiere die diploide Chromo-
somenzahl.

Dann stellte sich aber heraus, daB auch bei parthenogenetischen Eiern
zwei Reifungsteilungen stattfinden kénnen, und dennoch sind diese Tiere (Gall-
und Blattwespen, Psychiden, Phasmiden u. a.) diploid, da keine Reduktion
stattfindet, sondern beide Teilungen Aquationsteilungen sind. Es scheint aber
auch, als ob der zweite Richtungskorper (bei Artemia nach A. BRAUER) zwar ge-
bildet, aber wieder einbezogen und sein Kern mit dem Eikern vereinigt werden
kann, so daB er gewissermaflen die Rolle des Spermakerns spielt und die diploide
Zahl auch in diesem Falle wieder hergestellt wird.

Ein diesem Verhalten entsprechender Vorgang wurde neuerdings von J. SEILER auch
fiir die Psychiden festgestellt und schon frither bei der kiinstlichen Parthenogenese des See-
sterneies beobachtet (0. HERTWIG, BucHNER). AuBlerdem kann aber die haploide Chromo-
somenzahl auch erst nachtréglich, d. h. mit beginnender Embryonalentwicklung, namlich
wahrend der Eifurchung durch Verdopplung der haploiden Zahl infolge von Kernverschmel-
zung beseitigt werden, wie dies J. SEILER ebenfalls fiir die (obligatorische) Parthenogenese
der Psychiden beschreibt.

Der Einfachheit wegen nehmen wir an, daf es sich um parthenogenetische
Weibchen handelt, die wieder Weibchen hervorbringen und so fort, in mehr oder
weniger langer Generationsfolge. Wie steht es aber nun mit der (bei cyclischer
Fortpflanzung) schlieBlich eintretenden Minnchenerzeugung. H&lt man sich an
die Radertiere, so stellen sie zwar einen anscheinend besonderen, aber sehr ein-
leuchtenden Fall dar. Bei ihnen koénnen mindestens zwei Arten von Eiern ge-
bildet werden, niamlich dickschalige, befruchtungsbediirftige Dauereier (Winter-
eier) und diinnschalige Subitaneier (Sommereier). Aus den Dauereiern entwickeln
sich Weibchen, die sich parthenogenetisch durch Subitaneier fortpflanzen und
ebensolche Weibchen hervorbringen (obligatorische Parthenogenesis), bis dann
eine andere Art, angeblich auch morphologisch abweichender Weibchen auftritt,
aus deren befruchteten (Dauer-)Eiern Weibchen hervorgehen, wihrend ihre
unbefruchteten Eier Minnchen liefern (fakultative Parthenogenesis). Ver-
mutlich gilt dhnliches- auch fiir andere, sich auf parthenogenetischem Wege
fortpflanzende Tiere, nur ist damit iber die Entstehungsweise der Mannchen
noch nichts gesagt. Allerdings besteht ein Unterschied, indem die befruchteten
Eier wie die parthenogenetischen Weibcheneier diploid, die unbefruchteten
(Mannchen-)Eier dagegen haploid sind. Geschlechtsbestimmende Ursachen
konnen dabei durch die Art der Chromosomenverteilung eine Rolle spielen.

Wenn neuerdings (O. STorcH, 1923) gegeniiber den befruchtungsbediirftigen, den ge-
wohnlichen ReifungsprozeB durchlaufenden Eiern von einem mit dem Ausfall der Reduk-
tionsteilung verbundenen, in ganz besonderer Weise sich abspielenden Verlauf der Reifungs-
teilung bei obligatorisch parthenogenetischen Eiern die Rede ist und infolgedessen die

typisch miktischen jenen amiktischen Vorgingen gegeniibergestellt werden, so bedarf dies
im Hinblick auf das Verhalten parthenogenetischer Eier anderer Tiere einer Bestatigung.
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Die fiir die Radertiere geltenden Verhaltnisse verglich man mit denen bei den Haut-
fliiglern speziell mit der Honigbiene, die mit Recht als das klassische Objekt sowohl hinsicht-
lich dieser Untersuchungen wie der darauf begriindeten Spekulationen zu betrachten ist,
denn auch bei ihr entstehen nach der seit Dz1ERzON, SIEBOLD, LEUCKART immer wieder vet-
fochtenen, wenn auch vielfach bekdmpften Anschauung aus befruchteten Eiern die Weibchen
(Arbeiterinnen und Kéniginnen), aus unbefruchteten Eiern die Ménnchen (Drohnen). Erstere
wiren infolgedessen diploid, letztere haploid, wie durch eingehende, mit Hilfe feinster moderner
Technik ausgefiihrter Untersuchungen erwiesen schien (PETRUNKEWITSCH, MEVES, NACHTS-
HEIM u. a.). Und doch wurden Zweifel laut sowohl am Zutreffen dieser Befunde und ihrer
Deutungen, wie auch daran, daBl Drohnen nur aus unbefruchteten und Weibchen nur aus
befruchteten Eiern entstdnden. Vielmehr sprechen manche Beobachtungen dafiir, daB
Hymenopterenweibchen auch aus unbefruchteten und Mannchen aus befruchteten Eiern
entstehen konnen. Die haploide Chromosomenzahl der letzteren wiirde damit in Wegfall
kommen ; sie wird aber auch ohnedies bestritten. Es scheint, daf} die Geschlechtsbestimmung
auch hier auf die Natur der Chromosomen und ihre Verteilung zuriickzufiihren ist.

Einstweilen liegen diese Verhiltnisse abermals recht im Unklaren und selbst die Sekret-
theorie als geschlechtsbestimmende Ursache taucht im Anschluf an GorLpscaMipTs Enzym-
lehre wieder auf. Eingehendere Behandlung findet die Frage bei H. WiNkLER, P. HERTWIG und
NacursueiM, woselbst die betreffende Literatur zu finden ist, auch seien die neueren Arbeiten
von J. SEILER, NacuTsHEIM, O. STORCH, TAUSON, NACHTWEY und C. BGRNER genannt?).

D. Die kiinstliche Parthenogenesis.

Der bisher besprochenen natiirlichen Parthenogenesis steht die auf ex-
perimentellem Wege, durch verschiedene Mittel hervorgerufene kiinstliche
Parthenogenesis gegeniiber. Bei Tieren mit befruchtungsbediirftigen Eiern
(Insekten, z. B. Spinnern, Nematoden, Seesternen) kommt es vor, dal sie zur
Parthenogenese hinneigen, und wenn die Befruchtung ausbleibt, einen mehr
oder weniger weitgehenden Anlauf zur Embryonalentwicklung nehmen, sie
aber auch fortsetzen und zu Ende fithren kénnen. Dies soll ausnahmsweise
beim Seidenspinner der Fall sein und gab Veranlassung zu TicHOMIROWS bekann-
ten Versuchen, die darin bestanden, durch Eintauchen der Eier in Schwefelsiure
oder durch mechanische Reizmittel (Biirsten oder Reiben zwischen Tiichern)
die Neigung zur parthenogenetischen Entwicklung zu beférdern, was bis zu einem
gewissen Grade gelang. Mechanische Reize wurden auch bei anderen Eiern
angewendet, z. B. Schiitteln von Echinodermeneiern im Reagensglas oder An-
stechen von Froscheiern (traumatische Parthenogenese). Meist war es aber die
Anwendung chemisch-physikalischer Reizmittel, wodurch die besten Ergebnisse
erzielt wurden, und zwar besonders an Seeigeleiern. Um den osmotischen Druck
der umgebenden Fliissigkeit zu steigern, wurden hypertonische Losungen von
MgCl,. CaCl,. MnCl,. KCl und NaCl verwendet, ebenso Alkalien (NaOH), Sauren
(CO, und Fettssuren), Harnstoff, Zuckerlosungen, Narkotica, Gifte (Chloro-
form, Strychnin) und noch andere Mittel. In dem mit den genannten Stoffen
versetzten Seewasser verblieben die Objekte eine gewisse, bei den Versuchen

1) HerTwic, P.: Haploide und diploide Parthenogenese. Biol. Zentralbl. Bd. 40. 1920.
— Nacarsaeiv, H.: Sind haploide Organismen lebensfihig? Ebenda Bd. 41. 1921. —
NacarsgermM, H.: Gynandromorphismus und Geschlechtsbestimmung bei Phasmiden.
Zeitschr. f. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd. 30. 1923. — SEILER, J.: Geschlechtschromo-
somen-Untersuchungen an Psychiden. Arch. f. Zellforsch. Bd. 15 u. 16. 1921/22. — SEILER, J.:
Die Parthenogenese der Psychiden. Zeitschr. f. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd. 31.
1923. — SrtorcH, O.: Parthenogenese und Eireifung der heterogenen Rédertiere. Ebenda
Bd. 30. 1923 u. Zool. Jahrb., Abt. f. Anat. Bd. 45, S. 1924. — TavUsoN, A.: Reifungsprozefle
parthenogenetischer Eier von Asplanchna. Z. f. Zellen- u. Gewebslehre 1. Bd, 1924. —
Nacarwey, R.: Keimbahn, Organogenese etc. von Asplanchna. Z. f. wiss. Zool. 126. Bd.
1925. — BGRNER, C.: Uber Jungfernzeugung und Geschlechtsbestimmung bei der Biene.
Jahresber. d. naturwiss. Ver. Naumburg 1924. BOrRNER, C.: Die Folge der Reifeteilungen
auf Grund der tokontologischen Analyse der Organismenentwicklung. Zoolog. Anzeiger
64. Bd. 1925.
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als geeignet befundene Zeit, um dann wieder in ihr gewohnliches Medium zuriick-
gebracht zu werden und sich hier weiter zu entwickeln.

Entwicklungserregend wirkt auch die Besamung mit Spermien, die durch
Radiumbestrahlung funktionsunfihig gemacht waren, wohl in das Ei eindringen,
aber hinsichtlich ihrer Kernsubstanz wirkungslos bleiben, indem diese véllig
ausgeschaltet wird und insofern nur die des Eies in Betracht kommt, so daB
parthenogenetische Entwicklung vorliegt. Das gleiche gilt fiir die Besamung
mit artfremdem Sperma, bei der zwar ebenfalls ein Eindringen der Spermien
und sogar eine Kernverschmelzung erfolgt, nachtraglich aber die méannliche
Kernsubstanz wieder entfernt wird, wodurch die Entwicklung auch hier als eine
parthenogenetische erscheint.

AufBler mit Eiern von Seeigeln und Seesternen wurden erfolgreiche Versuche zur Herbei-
fiihrung kiinstlicher Parthenogenese angestellt mit Nematoden (Rhabditis), Anneliden
(Chaetopterus, Amphitrite, Ophelia, Polynoé, Thalassema), Mollusken (Mactra, Dentalium),
Cyclostomen (Petromyzon), Fischen (Forelle) und Amphibien (T'riton, Rana, Bufo).

Man wird nicht erwarten diirfen, dall die Ergebnisse dieser Versuche gleich
ergebnisreiche und weitgehende sind. Im Gegenteil gelingt es bei manchen der
genannten Tiere nur, die Entwicklung in Gang zu bringen, so daf die ersten
Furchungen des Eies .vollzogen werden, oder die Furchung wird zwar weiter-
gefiihrt, aber die Embryonalentwicklung gelangt nur etwa bis zur Ausbildung
der Blastula. Unter Umstdnden wird auch diese iiberschritten, und der Still-
stand tritt erst spater ein. In anderen Féllen jedoch wird die Entwicklung
bedeutend weiter fortgefithrt, so brachten schon die bekannten Versuche des Ent-
deckers dieser héchst erfolgreichen Methode J. LoBs die Seeigelentwicklung
bis zum Pluteusstadium, DELAGE fiihrte sie dariiber hinaus, wie auch SHEARER
und Lroyp eine Anzahl Larven die Metamorphose durchmachen und junge See-
igel daraus hervorgehen sahen. Es ist an und fiir sich nicht leicht, die pelagischen
Echinodermenlarven zur Metamorphose zu bringen, also wird man kaum
viel anderes erwarten diirfen, als daB nur verhiltnismafBlig wenige Stiicke
der parthenogenetischen Larven die Metamorphose durchlaufen, doch wird
auBerdem angegeben, dafl diese lingere Zeit in Anspruch nihme, daBl die
Larven schwicher als die normalen und auch die jungen Seeigel in mancher Hin-
sicht abweichend gestaltet seien.

Noch weniger giinstig waren die Aufzuchtergebnisse der parthenogenetisch
(durch Radiumbestrahlung des Spermas) erzeugten Embryonen von Rhabditis
pellio, die zwar iiber das Gastrulastadium hinaus normal erscheinen, dann aber
gewissen Verinderungen unterliegen, die sie verhindern, zu wirklich ausgebildeten
jungen Wirmern zu werden?).

Ahnlich wie bei den Echinodermen konnte bei Anneliden eine ziemlich normal ver-
laufende parthenogenetische Entwicklung ausgeldst und bis zur Bildung der (Trochophora-)
Larve gefordert werden. Inwieweit die kiinstliche Parthenogenese bei Insekten (Spinnern)

1) Los, J.: Kiinstliche Parthenogenesis und das Wesen des Befruchtungsvorganges.
Leipzig 1906. — LoB, J.: Chemische Entwicklungserregung des tierischen Eies. Berlin 1909.
— Artificial Parthenogenesis and Fertilization. Chikago 1913. — Dzrace, Y.: Elevage
des larves parth. jusqu’a la forme parfaite. Arch. de zool. exp. et gén. (4) Bd. 7. 1908. —
Deragr, Y.: Parthénogénése expérimentale. Internal. Zool.-Kongre§ VIII. 1912, —
SHEARER, C. u. W. J. LLoyp: Artific. Parth. in Echinus. Quart. journ. of microscop.
science Bd. 58. 1913. — Herrwia, P.: Parthenogenese bei Rhabditis pellio. Arch. f. mikro-
skop. Anat. Bd. 94. 1920. — LEFEVRE, G.: Artificial Parth. in Thalassema. Journ. of exp.
zool. Bd. 4. 1907. — Ticmomtrow, A.: Kiinstliche Parthenogenese bei Insekten. Arch. f.
Anat. u. Physiol. 1886 u. Zool. Anz. Bd. 11. 1888. — Baramron, E.: L’embryogénése
compléte prov. chez les Amphibiens par piqure ete. Cpt. rend. hebdom. des séances de
P’acad. des sciences Bd. 150. 1910. — LB, J. u. F. W. BaNcrorT: Art. Parth. in Frogs.
Journ. of exp. zool. Bd. 14, 15. 1913. — Voss, K.: Traumatische Parthenogenese. Biol.
Zentralbl. Bd. 41. 1921.
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bis zu spateren Entwicklungsstadien und zur Ausbildung der Larvenform fiihrt, muf einst-
weilen noch dahingestellt bleiben. Jedenfalls war dies bei Amphibien durch die Anstich-
methode moglich (Bararriox, J. LoB); es wurden nicht nur Kaulquappen, sondern auch
durch deren Metamorphose junge Frosche erzielt.

Wie bei den Tieren, versuchte man auch bei den Pflanzen auf experimen-
tellem Wege Parthenogenese herbeizufithren. Bei der Art der Unterbringung
der Eizellen, die man nicht wie bei den Tieren fiir sich behandeln kann, ist das
von vornherein mit gewissen Schwierigkeiten verkniipft. Immerhin lieBen sich
erfolgreiche Versuche ausfiihren.

Bei Wasserpflanzen lag es nahe, den Versuch mit hypertonischen Losungen zu machen,
wie es durch OVERTON mit Fucus und ERNST mit Chara geschah. Eier mit reduzierter
Chromosomenzahl wurden dadurch zur Entwicklung veranlaBt, und eine solche partheno-
genetische Entwicklung gelang KrEBS bei Spirogyral). Auch durch Anstechen der jungen.
Oogonien konnte Parthenogenese ausgelost werden, so daf sich diese bei den Tieren bewéhrte
Methode also auch auf die Pflanzen iibertragen lieB, was v. WETTSTEIN bei Vaucheria aus-
fithrte. Um dabei das Heraustreten des Protoplasmas zu vermeiden, wurde die Operation.
unter Plasmolyse (mit 3proz. KNO,) ausgefiihrt.

Die Chromosomenzahl bei kiinstlicher Parthenogenese kann haploid und
diploid sein, denn beide Reifungsteilungen kénnen ohne nachtrigliche Wieder-
herstellung der Normalzahl vollzogen werden, doch kann auch die 2. Reifungs-
teilung unterbleiben, oder der 2. Richtungskorperkern gelangt mit dem Eikern
zur Wiedervereinigung. Auf diese und andere Weise (es sei auf die Vorgiinge
bei der natiirlichen Parthenogenese verwiesen) kann die Normalzahl erhalten
bleiben oder wiederhergestellt werden. Dal} ohne diese ein normaler Entwick-
lungsverlauf und dauerndes Erhaltenbleiben des Organismus méglich sei, galt
nicht fiir sehr wahrscheinlich. Nun scheinen sich allerdings haploide Individuen
trotz alledem bei recht verschiedenen Tieren (Echinodermen, Wiirmern, Insekten,
Amphibien) lange halten und die ganze Entwicklung durchmachen zu kénnen,
aber grofles Vertrauen bringt man ihrer Lebensfihigkeit nicht entgegen. Die
Frage ist neuerdings mehrfach erértert, aber nicht entschieden worden?).

E. Ursachen und Entstehung der Parthenogenesis.

Die Tatsache, da bei befruchtungsbediirftigen Eiern die Wirkung des
Samens ausgeschaltet und durch andere Mittel ersetzt, die Entwicklung also
auf diese Weise herbeigefiihrt werden kann, fordert zu der Frage heraus, welche
Ursachen diese auffallende Erscheinung bewirken. Die Beantwortung der Frage
wird dadurch erschwert, da die Wirkung des Spermatozoons, abgesehen von
dem morphologischen, mit dem Auge wahrnehmbaren Teil, der Lieferung von
Kern- und Centrosoma, unsicher ist. Die Membranbildung nach Eindringen
des Spermatozoons zeigt einen Teil der Wirkung an, vielleicht die Aktivierung
eines Losungsstoffes, der am Eiumfang wirksam wird und iiber der verflissigten
Schicht das Abheben der Membran erlaubt. Dabei kommen Oxydationsprozesse
in Betracht, ebenso wie fiir die bei der Befruchtung im Ei sich abspielenden

1) OverroN, J. B.: Artificial Parthenogenesis in Fucus. Science Bd.37. 1904. —
Egrnsr, A.: Experimentelle Erzeugung erblicher Parthenogenesis. Zeitschr. f. Abstammungs-
u. Vererbungslehre Bd. 17. 1916. — Erwnst, A.: Bastardierung als Ursache der Partheno-
genese und Apogamie. Jena 1918. — ERNsT, A.: Apogamie oder dauernde Parthenogenesis.
Zeitschr. f. Abstammung- u. Vererbungslehre Bd. 26. 1921. — KiEss, G.: Die Bedingungen
der Fortpflanzung bei Algen und Pilzen. Jena 1896. — WETTSTEIN, F. v.: Kiinstliche haploide
Parthenogenesis bei Vaucheria. Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 38. 1920.

%) Hertwic, P.: Haploide und diploide Parthenogenesis. Biol. Zentralbl. Bd. 40.
1920. — NacuTsHEIM, H.: Sind haploide Organismen lebensfihig? Ebenda Bd. 41. 1921. —
WiINKLER, H.: Parthenogenesis. Jena 1920. — SEILER, J.: Psychiden. 1923.
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Vorginge; diese anzuregen und in geeigneter Weise zu leiten, damit sie nicht
schadlich werden, sondern in richtiger Weise wirken, dienen ebenfalls' gewisse
vom Spermatozoon eingefiihrte Stoffe. Wie unter der Einwirkung des Spermas
spielen sich unter derjenigen der experimentell angewandten Mittel die bio-
chemisch-physikalischen Vorgénge in der Eizelle ab, die zu Losungen und Ver-
dichtungen, Verflissigung und Koagulation, Umsetzungen von protoplasma-
tischen in Kernsubstanzen, kurz zu denjenigen Vorgiangen fithren, welche den
Befruchtungsvorgang wie den nachfolgenden Ubergang zur Embryonalentwick-
lung auch bei der kiinstlichen Parthenogenesis begleiten. Diese in der Haupt-
sache auf J. LB zuriickgehenden, von ihm und seinen Nachfolgern auf das feinste
durchdachten und ausgearbeiteten Anschauungen konnten hier nur kurz an-
gedeutet werden?).

Bei den neueren Versuchen zur Beantwortung der Frage nach dem Zu-
standekommen der Parthenogenese hat das Verhalten der Chromosomen eine
wichtige Rolle gespielt, entsprechend den groBen Fortschritten, welche die Cyto-
logie sowohl auf botanischem wie zoologischem Gebiet nach dieser Richtung
gemacht hat. Auf diesem Grunde ruht in der Hauptsache die besonders von
A. ErNST vertretene und von H. WINELER angefochtene Lehre von der Ent-
stehung der Parthenogenese als Folge der Bastardierung (ErRnsT 1916—1921,
Wince 1917, J. SEiLEr 1923). Der Vorgang lafit sich so vorstellen, da eine
Bastardierung zweier verschiedenen Arten, also eine Befruchtung mit artfremdem
Sperma, erfolgte. Dieses, d. h. Zahl und Beschaffenheit der Chromosomen, kann
so verschieden sein, dal die Vereinigung nicht méglich ist und jedenfalls nicht
zustande kommt. Die Reduktionsteilung unterbleibt, die Gameten sind diploid
und die nichste Generation (nahe der Vereinigung dieser Gameten) tetraploid.
Wenn aber derart entstandene Organismen die Fahigkeit zur Reduktionsteilung
verlieren, so kommt es zur Parthenogenese, wobei der Vorgang auch noch
anders gedacht werden kann.

Manches spricht fiir, mehr jedoch gegen die Bastardierungshypothese, wie
dies besonders von WINKLER geltend gemacht wird. SEILER wendet sie neuer-
dings auf die von ihm hochst eingehend untersuchten Objekte, die Psychiden, an
und findet sie fiir diese aus biologischen und anderen Griinden nicht zutreffend.
Alle diese und #hnliche Betrachtungen diirften iibrigens an einer Uberschitzung
des cytologischen Moments leiden, was allerdings daran liegt, dafl es so ziem-
lich das einzig Greifbare ist, woran man sich mit einiger Sicherheit halten kann.

Ein auf diesem Gebiete besonders bewanderter Forscher wie J. SEILER (1923)
sieht das Zustandekommen der Parthenogenese wenigstens bei den Tieren, mit
denen er sich in ausgedehnten cytologischen und biologischen Untersuchungen be-
schiftigte, so an, dafB die Schmetterlinge, und zwar auch die zweigeschlechtigen
Arten, mit befruchtungsbediirftigen KEiern beim Ausbleiben der Besamung
zum Einleiten der Embryonalentwicklung neigen. Die Reifungsteilungen ver-
laufen in gewohnlicher Weise, und die Furchung beginnt, auch kann die Ent-
wicklung fortgesetzt werden. Aber diese Embryonen sind haploid und kommen
nicht recht vorwarts. Das andert sich aber, wenn automiktische Prozesse, d. h.
nachtragliche Kernverschmelzungen einsetzen, die eine Verdoppelung der Chromo-
somenzahl zur Folge haben. Dann kommen die Embryonen voran, wenn es
freilich auch nur wenigen gelingt, die Entwicklung bis zur fertigen Raupe oder

1) Lo, J.: Vorlesungen iiber die Dynamik der Lebenserscheinungen. Leipzig 1906. —
The organism as a whole from a physico-chemical riewpoint, New York 1915, sowie die
vorher angegebenen Verdffentlichungen (S. 82).
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gar deren Metamorphose zum Schmetterling durchzumachen. Ein giinstiger
Verlauf dieser fakultativen Parthenogenese kommt anscheinend vor, wenn er
auch selten ist [GoLpsceMipT, M. HARTMANN, SEILER!)].

Zunschst sind die ausnahmsweise erzeugten Individuen offenbar nicht
fortpflanzungsfiahig, oder die von ihnen abgelegten Eier entwickeln sich nicht.
Wenn sich die Einrichtung befestigt, wird es auch dazu kommen, und so mag
die fakultative allmshlich in eine obligatorische Parthenogenese iibergehen.
Verschiedene Ursachen mégen das Auftreten und die Einrichtung der Partheno-
genese begiinstigen. Ungeeignete Erndhrungs- und Witterungsverhiltnisse
oder andere Ursachen bringen vielleicht ein Zuriicktreten der Mannchen mit
sich, so daB die Begattungsmoglichkeit geringer wird und infolge der vorhandenen
Neigung zu unbefruchteter Entwicklung die Parthenogenese eingeleitet wird.

Was fiir die Schmetterlinge gilt, diirfte auch fiir andere Insekten zutreffen, denn ein
Hinneigen zur unbefruchteten Eientwicklung wird auch sonst bemerkbar (Dipteren, Rhyn-
choten). Bei manchen von ihnen ist die Einrichtung der Parthenogenese so weit gediehen,
daB sie wie die Blattliuse die rein (ausschlieBlich) zweigeschlechtige Fortpflanzung ganz
aufgaben und mindestens eine, gewdhnlich aber mehrere (zuweilen viele, bis 20 und mehr)
parthenogenetische Generationen sich zwischen zwei Geschlechtsgenerationen einschieben.
Das braucht nicht im Laufe eines Jahres zu geschehen, sondern kann sich auf langere Zeit
erstrecken und kann mit morphologischen Differenzierungen auch der (gefliigelten und un-
gefliigelten) ,,Virgines*, sowie mit einem Wechsel der Wirtspflanze verbunden sein®). Die
Ausnutzung der Parthenogenese ist also eine sehr weitgehende, aber sie erstreckt sich noch
weiter, indem die ,,Sexuales* schlieflich ganz ausfallen. Das kann allméhlich geschehen,
indem sie nur noch gelegentlich, aber nicht regelmaBig auftreten, um schlieBlich ganz aus-
zubleiben. Diese Stimme wiirden dann also zu dauernder Parthenogenese iibergehen, die
tatsichlich fiir eine Anzahl Blattlausarten die ausschlieBliche Fortpflanzung geworden zu
sein scheint. (Niaheres bei H. WiNkLER 1920).

Nach Minnchen hat man auch bei einzelnen Gattungen und Familien anderer Tiere
vergeblich gesucht, wie dies schon vorher (8. 78) fiir die Philodinen unter den Rédertieren,
verschiedene Nematoden und unter gewissen Umstédnden auch fiir einzelne Daphniden- und
Ostracoden-Arten gilt, von den besonderen Verhiltnissen der digenetischen Trematoden
nicht zu reden. DaB die genannten Tiere im Begriff sind, zu einer andauernd partheno-
genetischen Fortpflanzung itberzugehen oder dies bereits getan haben, wird sich nicht in
Abrede stellen lassen. Von der zweigeschlechtigen Fortpflanzung diirften diese Tiere also
den Ubergang zur fakultativen und obligatorischen, sowie schlieBlich zur dauernden Partheno-
genese vollzogen haben. Es scheint, daB der Wegfall der Amphimixis keine Schadigung dieser
Tiere bedeutet, denn nach allem, was man davon weil, zeigen sie in ihrem morphologischen,
physiologischen und biologischen Verhalten keinen erkennbaren Unterschied gegeniiber den
zyklischen oder zweigeschlechtigen Arten.

4, Generationswechsel.

Der Begriff des Generationswechsels hat sich im Tier- und Pflanzenreich
recht verschieden entwickelt, und augenblicklich liegen die Dinge so, dal man
bei den Pflanzen unter Generationswechsel etwas ganz anderes versteht als bei
den Tieren. Unter dem EinfluB der fiir die Auffassung der Fortpflanzung im
Pflanzenreich ungemein fruchtbaren Generationswechsellehre HOFMEISTERS
(1851) gewannen die Fortpflanzungsverhiltnisse der Pflanzen von den niedersten
bis zu den hochsten Formen insofern einen sehr einheitlichen Charakter, als der
Wechsel zwischen Sporophyt und Gametophyt teils offen und klar zutage liegend,
teils in mehr verdeckter und schwerer zu erkennender Weise festzustellen war.

1) GorLpscEMIDT, R.: On a case of facultative parthenogenesis in Limantria dispar etc.
Biol. bull. Bd. 32. 1917. — HarTMANN, M.: Vererbungserscheinungen bei diploiden Orga-
nismen. Zeitschr. f. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd. 20. 1918.

2) Genaueres in den Arbeiten von C. BorNEr: Monographie der Chermiden. Arb. a.
d. biol. Anst. Berlin Bd. 6. 1908, u. Aphiden in Sorauers Handb. d. Pflanzenkrankheiten,

3. Aufl.,, Bd. IIL. 1913.
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Das Auffinden .der Reduktionsteilungen und die Erkenntnis der Ausstattung
des Sporophyten mit der diploiden, des Gametophyten mit der haploiden Chromo-
somenzahl verstirkte die bereits in morphologischer Hinsicht vorhandene Ver-
schiedenheit auch fiir die Zellen- bzw. Kernstruktur und hob den Unterschied
der beiden Generationen noch deutlicher hervor. Zum Teil waren es sogar diese
cytologischen Verschiedenheiten, die ihn erkennbar machten oder die GewiB-
heit seines Vorhandenseins verstirkten. So wurde die erst durch die moderne
Technik ermoglichte Feststellung der Kernstrukturen unter Umstinden fiir den
Nachweis des Generationswechsels von ausschlaggebender, wenn nicht sogar
von {iiberragender und vielleicht iiberschitzter Bedeutung, dhnlich wie das
schon vorher fiir gewisse Auffassungen im Bereich der Parthenogenese zu be-
tonen war.

Natiirlich lag es nahe, die so ungemein erfolgreiche Generationswechsel-
lehre vom botanischen auf das zoologische Gebiet zu iibertragen, doch stellen
sich diesen Bestrebungen unzweifelhaft nicht geringe Schwierigkeiten entgegen.
Um sie zu verstehen, mufl man das Verhaltnis der amphimiktischen Vorginge
zur Parthenogenese und Monogonie, besonders der Metazoen, d. h. die Erschei-
nungen beriicksichtigen, die man seit CHAMISSO (1819) und STEENSTRUP (1842)
als Generationswechsel der Tiere anspricht.

Der Generationswechsel, um den es sich dabei zunichst handelte, war
der Wechsel von geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Generationen, d. h.
der echte Generationswechsel, die Metagenesis, zu welchem dann die Heterogonie
als Wechsel zwischen rein geschlechtlicher und parthenogenetischen Generationen
hinzutrat. Insofern wir uns mit den Erscheinungen der Parthenogenese bereits
etwas eingehender beschaftigten und dabei auch schon von der zyklischen Fort-
pflanzung sprechen muBten, sei diese Form des Generationswechsels voraus-
geschickt.

A. Heterogonie.

Grundlage und Bedingungen der Heterogonie sind mit dem Auftreten
der Parthenogenese gegeben; insofern sei auf das bei ihrer Behandlung Mit-
geteilte verwiesen (S. 75ff.). Wie sich durch das Auftreten einer oder mehrerer
parthenogenetischen Generationen im Wechsel mit einer rein geschlechtlichen
Generation eine cyclische Fortpflanzung herausbildet, wurde dort besprochen,
dagegen lag keine Veranlassung vor, niher darauf einzugehen, inwiefern dadurch
die Ausgestaltung und Lebensweise der diesen Generationen angehorenden
Tiere beeinflufit wird. Dies braucht zwar nicht, kann jedoch in recht weitgehen-
dem Mafle der Fall sein.

Gehen wir von den Cladoceren aus, so lernten wir sie schon vorher (S. 78 ff.)
als polyecyclische, monocyclische und acyclische Arten kennen, je nachdem die
zweigeschlechtige Fortpflanzung mehrmals oder nur einmal im Jahr eintritt
oder aber ginzlich ausfallt. Dementsprechend kann auf eine parthenogenetische
bald wieder eine zweigeschlechtige Generation folgen, es kann sich aber auch
ein lingerer Zwischenraum einschieben, der je nach den 4uBleren Lebensverhalt-
nissen von einer groBeren oder geringeren Zahl parthenogenetischer Generation
ausgefiillt wird. Diese zeigen jedoch keine irgendwie erheblichen Unterschiede
von den Weibchen der Geschlechtsgeneration, wie dies im wesentlichen auch fiir
die parthenogenetischen und zweigeschlechtigen Weibchen der Radertiere gilt.

Die Tatsache, daB unter Umstinden dieselben Weibchen parthenogenetische
und befruchtungsbediirftige Eier ablegen, also begattet werden, spricht dafiir,
daB bei ihnen wesentliche duflere oder innere Unterschiede kaum zur Ausbildung
gelangen. Das kann sich jedoch &ndern, indem mit dem Ausfall der Begattung
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der weibliche Genitalapparat gewisse Vereinfachungen erfahrt. Dies gilt z. B. fiir
die parthenogenetischen Weibchen der Insekten, insofern sich bei den Arbeite-
rinnen der Bienen und anderer Hautfliigler ein mehr oder weniger starkes Zu-
riicktreten der Eierstocke, des Leitungs- und Begattungsapparates zeigt, so dall
die Einfithrung des Penis unméglich und die parthenogenetische Entwicklung
der von diesen Weibchen erzeugten Eier schon dadurch gewihrleistet ist. Beil
anderen, wie bei den Jungfernweibchen der Blattliuse, wird die sonst nach der
Begattung des Sperma aufnehmende Samentasche zuriickgebildet usf.

Aufler den weniger in die Augen fallenden Unterschiede des Geschlechts-
apparates konnen aber auch solche der gesamten Organisation und der duBleren
Gestalt auftreten. Von den Arbeiterinnen und ,,Soldaten (Amazonen) der
Bienen, Ameisen und Termiten ist dies allgemein bekannt; ihnen liegen im
Staat der gesellig lebenden Insekten besondere Verrichtungen ob, wie der Nah-
rungserwerb, die Arbeit am Stock, die Brutpflege, die Verteidigung des Stockes
und anderes, was unter Umstéinden zu einem recht weitgehenden Polymorphis-
mus der das Volk zusammensetzenden Individuen fithrt. Aber auch ohne diese
beinahe zwingende Notwendigkeit der Verwendung bestimmter Individuen
zu bestimmten Verrichtungen bilden sich recht betriichtliche duflere Verschieden-
heiten heraus, wofiir ebenfalls die Insekten, und zwar wieder die Hautfliigler,
sehr geeignete Beispiele liefern. Wir denken an die Gallwespen. Zwar brauchen
auch bei ihnen die aufeinanderfolgenden parthenogenetischen und zweigeschlech-
tigen Generationen nicht auffallend verschieden zu sein, sie kénnen es aber da-
durch werden, da3 zwar die eine (Sommer-)Generation aus gefliigelten Ménnchen
und Weibchen besteht, die andere (Winter-)Generation jedoch nur ungefliigelte
und plump gestaltete Weibchen aufweist. Damit sind betréichtliche Umgestal-
tungen im Innern wie auch des Legeapparates verbunden. Der Dimorphismus
der Generationen ist iiberdies begleitet von einem solchen der von ihnen hervor-
gerufenen Gallen, indem diese je nach der Jahreszeit, in welcher die Gallwespen
leben, an Blittern oder Blattknospen sowie an Blattknospen oder Wurzeln
hervorgerufen werden und dem entsprechend eine sehr verschiedene Ausbildung
zeigen.

Noch auffallender ist die Umbildung, welche die einzelnen Glieder der
Heterogonie erfahren, bei den Blattliusen. Als geeignetes, weil auch sehr be-
kanntes und wegen seiner Schadlichkeit bedeutungsvolles Beispiel diene die
Reblaus (Phylloxera vastatrix).

Aus dem an der Rinde des Weinstocks abgelegten, iiberwinternden (befruchteten)
Dauerei geht im Friihjahr ein fliigelloses Weibchen hervor, das ebenso wie die darauffolgenden
Generationen pathenogenetisiert und sich vom Saft der oberirdischen Teile des Weinstockes
ernihrt, sowie an den Blittern Gallen bildet, in denen sich die Eier abermals zu Gallen-
ldusen entwickeln. Aber die Fundatrix sowohl wie die folgenden Generationen der Gallen-
lause erzeugen auch schon Eier, aus denen die ebenfalls ungefliigelten Wurzellduse hervor-
gehen, die sich in die Erde begeben und die bekannten, besonders schédlichen Anschwel-
lungen an den Wurzeln des Weinstockes hervorbringen. Indem sie immer neue Generationen
von Wurzelliusen erzeugen, iiberziehen sie schliefllich das ganze Wurzelwerk der Rebe.
Gegen Ende des Sommers entwickeln sich aus den Eiern dieser parthenogenetischen Weibchen
gefliigelte Weibchen, welche die Erde verlassen, um an den oberirdischen Teilen des Wein-
stockes weiter zu leben und die Verbreitung auf andere Stécke zu iibernehmen. Ebenfalls
auf parthenogenetischem Wege, als sog. Sexupare, legen diese Weibchen an der Unterseite
der Blatter ihre Eier ab, aus denen sich die kleinen fliigellosen, an Grofe etwas verschiedenen
Minnchen und Weibchen der Geschlechtsgeneration entwickeln, die auch in ihrer sonstigen
Organisation, besonders hinsichtlich des Ernahrungsapparates etwas verkiimmert sind und
nur ein kurzes Leben haben. Sie begatten sich alsbald und das Weibchen legt das eine
befruchtete Ei unter die Rindenschuppen des Weinstockes ab, eben das Winterei, von dem
vorher ausgegangen wurde, so daB damit der Cyklus beendet ist, bzw. wieder von neuem
beginnt. . :
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Die Reblaus stellt unter den Aphiden nur einen besonderen Fall dar. Die Zahl der auf-
einanderfolgenden parthenogenetischen Generationen ist eine groBe, ebenso wie die von ihnen
und den Geschlechtstieren erlangte morphologische Differenzierung. Beide Erscheinungen sind
léngst nicht in diesem Mafle notig, stets aber folgt auf die Geschlechtsgeneration mindestens
eine parthenogenetische, denn ausschlieflich rein geschlechtlich sich fortpflanzende Blatt-
léuse sind nicht bekannt, ebensowenig solche, deren zweigeschlechtige und parthenogenetische
Generationen gefliigelt wiren, also das urspriingliche Verhalten bewahrt hitten. Dagegen
konnen die Aphiden dazu iibergehen, die Geschlechtsgeneration aufzugeben und sich dauernd
parthenogenetisch fortzupflanzen, wovon bereits vorher (S. 85) die Rede war. Die besonders
ausgeprigte Heterogonie dieser Tiere erfahrt dadurch eine wesentliche Ab#nderung, und
zwar unter der Einwirkung &uBerer (Ernihrungs- und Witterungs-) Einfliisse, wie auch die
Uberwanderung auf eine andere Pflanzenart (Wirtswechsel) gewisse Modifikationen mit
sich bringt?).

Wenn die Geschlechtstiere zur Parthenogenese iibergehen, so kénnen in
Verbindung damit allméhlich auch Anderungen der Organisation eintreten,
wie aus einigen der gewihlten Beispiele zu erkennen war. Die Blattliuse sind
gefliigelte Insekten wie andere, mit dem Ubergang zur Heterogonie kénnen ihnen
jedoch die Fliigel sowohl in der parthenogenetischen wie in der Geschlechts-
generation verloren gehen; sie zeigen ungefihr Larvencharakter und erscheinen
gewissermaflen als Larven, welche die Fihigkeit der Fortpflanzung erlangten.
Dafl Larven dazu befihigt sind, wissen wir von anderen Insekten, nimlich
von denjLarven einiger Dipteren. Angehérige der Gattung Chironomus kénnen
zur Parthenogenese iibergehen, aber auch ihre Larven erlangen die Fihigkeit
zur Eiablage. Diese als Piddogenesis bezeichnete Erscheinung ist in hohem
MaBe bei den Gallmiicken Cecidomyia und Miastor entwickelt. Als Larven er-
zeugen sie durch einige Generationen in sich Larven, die sich dann unter dem
EinfluBl #ulerer Verhiltnisse verpuppen und die zweigeschlechtigen Imagines
liefern?).

Ungleich weitergehend als bei den genannten Insekten sind die Umgestal-
tungen der einzelnen Generationen bei der Heterogonie der Trematoden, die,
insofern sie die Auffassung ihrer ,,Parthenogenese‘“ betrifft, schon vorher (S. 78)
gewiirdigt wurden. Dem sei nur noch hinzugefiigt, daBl aus dem befruchteten Ei
des hermaphroditischen Geschlechtstieres (Distomum) die Flimmerlarve (das
Miracidium) hervorgeht, das sich im Zwischenwirt (einem Weichtier) zur Sporo-
cyste entwickelt. Diese 2. Generation stellt einen sackférmigen Keimschlauch
von einfachster Organisation dar, der des Mundes und Darmes entbehrt, in seinem
Innern und vom Wandbelag aus Gruppen von Zellen (die sog. Keimballen) ent-
wickelt, die eine 3. Generation, die geschwinzten Cercarien, liefern. Diese sind
bereits mit den beiden Saugnipfen, Mund und Darmkanal, Nervensystem,
Exkretionsapparat usw. ausgeriistet, besitzen also bereits den Bau eines jungen
Distomum. Wenn sie so weit ausgebildet sind, befreien sie sich aus der Sporo-
cyste und verlassen den Korper der Schnecke, um nach kurzem freien Leben
im Wasser ein anderes Wassertier (Krebs, Insektenlarve) aufzusuchen und sich
nach Abwerfen des Schwanzes in dessen Leibesh6hle zur Ruhe zu begeben.
Dieser zweite Zwischenwirt wird je nachdem von dem Endwirt, d. h. von einem
Fisch, Amphibium oder Vogel, verschlungen, worauf in dessen Darmkanal das
junge Distomum zu neuem Leben erwacht, heranwichst und nach Ausbildung
des Genitalapparates zum geschlechtsreifen Tier wird. Damit ist der Fort-
pflanzungskreis abgeschlossen.

1) BORNER, C.: Aphiden, in Sorauers Handb. d. Pflanzenkrankheiten. 3. Aufl. Bd. IIT.
Berlin 1913, auch bei H. WINkLER: Parthenogenesis. 1920.

2) Kaurg, W.: Die Pidogenesis der Cecidomyiden. Zoologica Bd. 55. 1908. — MuL-
LER, W.: Beobachtungen an péadogenetischen Miastorlarven. Zool. Anz. Bd. 40. 1912.
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Doch braucht der Cyclus nicht nur aus den beiden Generationen zu bestehen,
sondern wie bei Distomum hepaticum (Fasciola hepatica) kénnen aus den Keim-
ballen der Sporocyste neue Keimschliuche, ndmlich die mit Mund und Darm-
kanal versehenen Redien und in diesen unter Umstéinden (nicht immer) aber-
mals Redien, in letzteren aber erst die Cercarien entstehen. Nachdem diese
aus der zweiten Rediengeneration und aus der Schnecke frei wurden, kapseln
sie sich (bei D. hepaticum) an Grisern in der Nihe des Wasserrandes ein, um
beim Weiden (also unter Umgehen des zweiten Zwischenwirtes) von Schafen
aufgenommen zu werden und sich in deren Leber zu geschlechtsreifen Distomeen
(Leberegeln) zu entwickeln. In den genannten und anderen Fillen von Hetero-
gonie stellt sich der Fortpflanzungskreis folgendermaflen dar:

1. II. I11.
Geschlechtsgeneration Distomum Distomum Distomum
1. parth. Generation | (Miracidium) Sporo- | (Miracidium) Sporo- | (Miracidium) Sporo-
cyste cyste i cyste
2. parth. Generation fehlt (Keimballen) Redie | (Keimballen) Redie
3. parth. Generation fehlt fehlt | (Keimballen) Redie
Geschlechtsgeneration Distomum Distomum | Distomum

Die gestaltlichen Verinderungen und iiberhaupt diejenigen, welche die
Individuen der ,,parthenogenetischen‘‘ Generationen erfuhren, sind hier un-
gemein weitgehende, so daB bei den Keimschliduchen, zumal bei der Sporocyste,
von der Organisation des zweigeschlechtigen Tieres abgesehen, von den geweb-
lichen Differenzierungen eigentlich kaum noch etwas iibrigbleibt. Das geschah
unter dem EinfluB der besonderen (parasitischen) Lebensverhaltnisse im Korper
des Zwischenwirts. Stets aber kehrt die Art zur Geschlechtsgeneration zuriick.
Diese fillt niemals aus, und die Parthenogenese wird nie zu einer dauernden,
wie wir sie von anderen Tieren kennenlernten, trotz der oder vielleicht auch ge-
rade wegen der starken Umgestaltung, welche die einzelnen Glieder des Fort-
pflanzungscyklus erlitten. Die Heterogonie bleibt demnach erhalten. DaB sie
als solche (entgegen der friiheren Annahme) aufzufassen ist, indem die ,,Keim-
ballen® durch einen der Eifurchung zu vergleichenden TeilungsprozeB aus
Keimzellen entstehen und somit eine parthenogenetische Entwicklung stattfindet,
wurde bereits vorher, ebenso wie die vermutliche Herkunft dieser Keimzellen,
erdrtert (S. 78).

B. Metagenesis.

Unter Metagenesis oder echten Generationswechsel versteht man bei den
Tieren den Wechsel einer geschlechtlichen und einer oder mehrerer ungeschlecht-
licher Generationen. Einige Beispiele diirften ihn am besten erlautern. Bei den
Schwammen, Hydroidpolypen und Anthozoen, ebenso auch bei den Anneliden,
Bryozoen und Tunicaten sehen wir, wie ein und dasselbe Individuum sich auf
ungeschlechtlichem Wege (durch Teilung oder Knospung) und auBerdem ge-
schlechtlich (durch minnliche und weibliche Keimzellen) fortzupflanzen vermag.
Das kann gleichzeitig geschehen, wofiir die SiiBwasserpolypen ein gutes Bei-
spiel liefern, da sie an ihrem Korper sowohl Knospen wie Hoden und Eierstécke
aufweisen kénnen (Abb. 40, S. 47). Vielfach ist es so, daf} die betreffenden
Individuen sich eine Zeitlang ungeschlechtlich und dann erst geschlechtlich
vermehren, wie man es bei Anneliden, aber auch bei anderen beobachtet. Jedoch
verteilt sich die mono- und amphigenetische Fortpflanzung auch auf verschie-
dene Individuen, wodurch es zu einem Generationswechsel kommt. Dieser
verlauft je nach der Art der dabei stattfindenden Monogonie und der Umgestal-
tung der Geschlechtsgeneration in recht verschiedener Weise; besonders klar
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ausgeprigt erscheint er infolge der grofen gestaltlichen Verschiedenheit der
beiderlei Individuen in der Metagenesis der Célenteraten, besonders der Hydro-
zoen.

Aus dem Ei des Geschlechtstieres geht die bewimperte, frei schwimmende
Planulalarve hervor, die sich festsetzt und zum Polypen wird. Dieser wichst
und bildet Knospen, die mit dem Muttertier vereinigt bleiben, wodurch der sich
verzweigende, oft sehr individuenreiche Stock entsteht, dessen Stamm (Hydro-
caulus) durch eine Art Wurzelgeflecht (Hydrorhiza) an der Unterlage befestigt
ist. Die ungeschlechtliche Fortpflanzung fiihrt also zur Stockbildung und, indem
die Individuen verschiedene Verrichtung und Gestalt annehmen (Néhr-, Wehr-
polypen usf.), auch zum Polymorphismus.

Am Stock entsteht aber noch eine ganz andere Art von Individuen, die zwar
auf Polypen zuriickzufithren sind, aber eine sehr abweichende Gestalt erlangen.
Das sind die Medusenknospen, die sich nach Ausbildung der mit Schirm, Velum,
Mundstiel, Tentakeln, Sinneskorpern usw. ausgestatteten Medusenform vom
Stock ablosen und als Geschlechtstiere ein freies Leben fiihren, denn sie sind
auller mit einem Schwimmapparat (Muskulatur des Velums und der Subumbrella)
auch mit Gonaden (minnlichen oder weiblichen Keimdriisen) versehen. Aus
den von ihnen erzeugten und befruchteten Eiern entwickeln sich die Planula-
larven, und der Cyklus beginnt von neuem. Er besteht aus der Meduse als dem
Geschlechtstier, dem geschlechtlich erzeugten Ausgangspolypen und den un-
geschlechtlich, durch Knospung daraus hervorgegangenen (Polypen- und Me-
dusen-)Generationen.

Wenn die Medusen unter teilweiser Riickbildung ihrer Organisation mit
dem Stock verbunden bleiben, so wird die Vielgestaltigkeit am Stock noch ver-
mehrt, wie wir dies besonders vom Polymorphismus der Siphonophoren (Schwimm-
polypen oder Rohrenquallen) kennen, deren frei schwimmende Stécke nicht
nur Nihrpolypen, Wehrpolypen und Taster, sondern auch Schwimmglocken
und Gonophoren als umgewandelte Medusen tragen, denen die Bewegung und
Fortpflanzung der Kolonie obliegt. Der ganze Tierstock nimmt dadurch beinahe
den Wert eines Individuums IIT. Ordnung an, als dessen Organe die Individuen
II. Ordnung, d. h. die modifizierten Polypen und Medusen, erscheinen, wobei
deren Zellen (im Vergleich mit den Einzelligen) als die Individuen I. Ordnung
angesehen werden.

Die Tierstocke, deren Individuen in organischer Verbindung miteinander
stehen, fithren die Arbeitsteilung und den Polymorphismus wesentlich weiter
als dies in den Tierstaaten der Fall ist, deren Entstehung mit der Heterogonie
zusammenhiingt und die wie bei deren Behandlung wenigstens zu streifen hatten
(S. 81 und 87).

Entstanden ist der Generationswechsel der Hydrozoen wohl aus dem Be-
diirfnis, den Geschlechtsprodukten eine bessere Verbreitung zu schaffen. Go-
nanthen, d. h. Individuen, die zur Erzeugung von Keimzellen befihigt waren
oder diese Aufgabe bereits iilbernommen hatten, wie dies tiberdies bei den nur
als Polypen auftretenden Hydrarien selbstverstindlich ist, erlangten die Fahig-
keit, sich vom Stock abzuldsen und eine freie, zundchst nur kriechende, spiter
schwimmende Lebensweise anzunehmen. Fiir diese wurden sie allméhlich immer
besser ausgestattet, um schlieBlich die anscheinend so abweichende Gestalt
und Organisation der Meduse zu erlangen, die in Wirklichkeit unschwer auf
diejenige des Polypen zuriickfithrbar ist.

Mit den Stécken der Hydroiden haben diejenigen der Bryozoen eine gewisse Ahnlich-
keit, doch kommt der Generationswechsel bei ihnen lingst nicht in so ausgeprigter Weise
vor wie bei jenen. Die durch Knospung entstandenen Individuen erlangen in ungefihr
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gleicher Weise die Fahigkeit zur geschlechtlichen Fortpflanzung, allerdings mit der Aus-
nahme, daBl eine Anzahl von ihnen auch hier dhnlich wie bei den Hydroiden eine besondere
Verrichtung iibernimmt, die Stockbildung also ebenfalls zur Arbeitsteilung und zum Poly-
morphismus fithrt. Dieser besteht darin, daB einzelne Individuen zu vogelkopfihnlichen
Gebilden, den sog. Avicularien, umgewandelt werden, die mit ihren Zangen schnappende
Bewegungen ausfithren, zum Erfassen von Nahrungskérpern und wohl auch zum Schutz
des Stockes verwendet werden, wihrend die Vibracularien als rundliche, mit einer langen
GeiBel versehene Individuen moglicherweise der Reinigung des Stockes oder ebenfalls zu
dessen Verteidigung dienen. Die durch besonders starke Riickbildung gekennzeichneten
Gonécien, Oocien und Ovicellen sind Individuen, die zur Brutpflege verwendet werden.

Sehr klar und ausgesprochen, aber unter einem ganz anderen Bilde, vollzieht sich der
Generationswechsel der Scyphomedusen. Zu einer Stockbildung kommt es deshalb nicht,
weil die Knospung keine laterale, sondern eine ,,terminale* oder, besser gesagt, iiberhaupt
keine Knospung, sondern vielmehr eine Teilung ist. Der ebenfalls aus der Flimmerlarve
(Planula) hervorgegangene Scyphopolyp geht zur Strobilation iiber, d. h. es entsteht an ihm
eine ringtérmige Einschniirung, die sich vertieft und zur Ablosung des oberen, die Tentakel
tragenden Teiles fithrt (monodiske Strobila). Indem sich der Vorgang mehrmals wiederholt,
also immer neue Teile abgeschniirt werden, die nun aber keine (Scyphistoma-) Tentakel,
sondern Randlappen haben, kommt es zur Bildung der polydisken Strobila, die aus einer
Anzahl iibereinander liegender Teilstiicke besteht!). Die Teilstiicke sind die jungen Scypho-
medusen (Ephyren), die sich ablésen und wéhrend eines freien Lebens die ihnen noch fehlenden
Teile der Organisation der ausgebildeten Scyphomeduse erwerben, also eine Metamorphose
durchmachen, bis sie zuletzt auch die Gonaden zur Ausbildung bringen und damit die fertigen
Geschlechtstiere geworden sind. Aus ihren Eiern geht die Planulalarve und daraus der Scypho-
polyp hervor, womit der Cyklus an den Ausgangspunkt zuriickgekehrt ist. Auf den ge-
schlechtlich erzeugten Polypen erfolgt an diesem die Bildung der Meduse auf ungeschlecht-
lichem Wege; die Metagenesis vollzieht sich in sehr einfacher und iibersichtlicher Weise.

Teilungsvorginge sind es auch, die bei den Wiirmern, besonders bei den Anneliden,
zum Generationswechsel fiihren. Wie bei den Turbellarien kann bei den Anneliden eine para-
tomische oder architomische Durchteilung des Korpers erfolgen, die zur Bildung zweier oder
auch mehrerer Individuen fiihrt. Die neu entstandenen Tiere gleichen nach Ersatz der
fehlenden Teile dem Muttertier und pflanzen sich auf geschlechtlichem Wege fort, doch
kann sich ein mehr differenzierter Generationswechsel dadurch herausbilden, daf ein Indi-
viduum (als Stammtier) dazu iibergeht, an seinem Hinterende zur Ablésung und zu freiem
Leben bestimmte und dafiir besonders ausgestattete Geschlechtstiere zu bilden (Abb. 30,
S. 34). Aus deren befruchteten Eiern geht dann wieder das Stammtier hervor. Die aus
einer ungeschlechtlichen und einer geschlechtlichen Generation bestehende Metagenesis
entspricht somit derjenigen, die wir bei den Scyphomedusen kennenlernten.

Es ist hier nicht beabsichtigt und auch nicht méglich, die einzelnen bei
den Tieren auftretenden Formen des Generationswechsels zu erschépfen, nur die
Metagenesis der Tunicaten sei deshalb noch kurz herangezogen, weil sie insofern
von Interesse ist, als sie es war, die zur Entdeckung der Erscheinung Veranlassung
gab und sodann weil sie gewisse Besonderheiten zeigt, die infolge der grofieren
Organisationshohe sehr nahe liegen.

Ungeschlechtliche Fortpflanzung durch Knospung oder Teilung ist sowohl bei den
Ascidien wie bei den Salpen recht verbreitet und fithrt zur Stockbildung wie zum Poly-
morphismus. Bei den Salpen wechseln in regelmaBiger Weise die ungeschlechtlichen (Solitér-
salpen) mit den geschlechtlichen (Ketten-) Salpen ab. Erstere besitzen hinten am ventralen
Korperende einen sog. Stolo prolifer, der aus einer wenig differenzierten Zellenmasse be-
stehend, sich in die Anlagen der durch Teilung aus ihm entstehenden Individuen gliedert.
Diese entwickeln sich in der Weise, daB sie im Verhiltnis zur Entfernung vom Korper des
Muttertieres an Ausbildung zunehmen. Solche Individuen kénnen dann 100 und mehr hinter-
einander am Stolo aufgereiht sein; sie sind Zwitter und aus ihrem Ei entwickelt sich im
miitterlichen Korper die Solitarsalpe, die spiter an ihrem Hinterende den Stolo und an ihm
die Salpenkette erzeugt.

Wie man sieht, gestaltet sich der Wechsel der Generationen bei den Salpen recht ein-
fach; weniger iibersichtlich ist er bei Doliolum, weil der Ventralstolo zwar die Knospen hervor-
bringt, diese aber an einen Riickenfortsatz wandern, um sich hier in drei Langsreihen anzu-

1y Bildliche Erlauterungen dieser, sowie der bereits besprochenen und noch zu be-
sprechenden Vorgéinge finden sich in den gebriuchlichen Lehrbiichern der Zoologie (R. HERT-
wic, CLAUS-GROBBEN, KUHN u. a.).
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ordnen, von denen die seitlichen (Lateralprozesse, Gastrozoide) unter Ausbildung nur eines
Teiles der Organisation (Darmkanal, Kiemen) zu Néhrtieren, die mittleren (Mediansprossen,
Phorozoide) hingegen zu Pflegetieren der an ihrem Grunde sitzenden Geschlechtsknospen
werden. Aus diesen entwickeln sich die Geschlechtstiere (Gonozoide), nachdem sich ihre
Pflegetiere (die Mediansprosse) von der Kette abgelost haben. Ist ihre Entwicklung weit
genug vorgeschritten, so losen sie sich ihrerseits von den Pflegetieren ab und gelangen zu
freiem Leben, um spéter das von ihnen produzierte Ei abzugeben, aus welchem sich im
Freien die geschwénzte Larve (das Oozoid) entwickelt. Diese ist es, welche nach ihrer
weiteren Ausbildung am Ventralstolo die nach dem Riickenfortsatz wandernden Knospen
hervorbringt.

Wie bei anderen knospenden Tieren fiihrt der Generationswechsel von Doliolum zu
einer, allerdings mehr voriibergehenden, Stockbildung, die ebenfalls durch Arbeitsteilung
und Polymorphismus ausgezeichnet ist, indem zum Hervorbringen der Geschlechtsindividuen
Nahr- und Pflegetiere verwendet werden, die der Fortpflanzungsfihigkeit ermangeln. So
viel man sieht, setzt sich der Generationswechsel zusammen aus:

1. der Geschlechtsgeneration (Gonozoid),

2. dem Oozoid (der geschwinzten Larve oder Amme),

3. den Wanderknospen (Lateral-, Median- und Urgeschlechtsknospen),
wobei besonders die gréflere Komplikation bemerkenswert ist, die er gegeniiber dem Gene-
rationswechsel der anderen Salpen erlangt.

Am ausgesprochensten erscheint der Generationswechsel dann, wenn die
Verschiedenheit in der Fortpflanzung mit einer solchen der Gestalt verbunden
ist, wie dies aus den gewihlten Beispielen hervorging. DaB es nicht immer
der Fall ist, wurde auBerdem gezeigt. Wo Metagenesis mit Verschiedengestaltig-
keit der Individuen vorhanden ist, kann sie nachtriglich durch Modifikation
der Gestalt und Fortpflanzungsweise verdeckt oder unterdriickt werden. Dafiir
liefern die Colenteraten mit ihrem ausgeprigten Generationswechsel geeignete
Beispiele. So bleiben die sich fiir gewohnlich ablésenden Medusen der Hydro-
zoen bei vielen von ihnen mit dem Stock verbunden und erleiden nicht selten
eine mehr oder weniger weitgehende Riickbildung, so dafl von ihrer Organisation
schlieflich nicht mehr viel iibrigbleibt. Die Hydrarien haben iiberhaupt keine
Medusen und die Trachymedusen keine Polypen, ebensowenig Pelagia unter
den Scyphomedusen. Bei ihm ist offenbar die ungeschlechtliche (Polypen-)
Generation unterdriickt, und aus den Eiern der Meduse gehen direkt wieder
Medusen hervor. Ein Generationswechsel besteht also nicht mehr.

Es gibt aber auch Tiere, bei denen die geschlechtliche zugunsten der ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung zuriickgedringt wird und bei denen Geschlechtsindividuen selten oder
nie gefunden wurden. Ersteres ist eine bekannte Erscheinung bei einigen limicolen Oligo-
chiten, so findet man Lumbriculus stets in Teilung, nur sehr selten aber werden die Ge-
schlechtstiere angetroffen; bei anderen Limicolen, wie verschiedenen Arten der Gattung
Pristina sollen sie ganzlich fehlen (MrAZEK, SCHUSTER u. a.). Verwandte Arten besitzen sie
allerdings, wie dies auch fiir den dafiir besonders genau untersuchten marinen Anneliden
Ctenodrilus gilt. So wurde Ct. serratus anfangs nur in Teilung gefunden, bis allerdings spéter
die Geschlechtstiere bekannt wurden (v. KENNEL, MONTICELLI), aber auch der neueste
Beobachter dieses Anneliden, N. PETERS, gibt ausdriicklich an, da8 er den Wurm wihrend
einer 16monatlichen Beobachtungszeit ausschlieflich in wungeschlechtlicher Vermehrung
fand, die auch auf experimentellem Wege zugunsten der Amphigonie nicht zu beeinflussen
war'). Diese Beeinflussung gelang hingegen bei den Limicolen (Nais und Stylaria), deren

1) MRAZEK, A.: Beitrige zur Naturgeschichte von Lumbriculus. Sitzungsber. d. bohm.
Akad. d. Wiss. Prag 1913. — Scuuster, R. W.: Morphologische und biologische Studien
an Naiden. Internat. Rev. d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr. Bd. 7. 1915. — v. KENNEL, J.:
Uber Ctenodrilus pardalis. Arb. a. d. zool. Inst. Wiirzburg Bd. 5. 1882, — MonTicerLy, F. S.:
Sessuality e gestazione nello Ctenodrilus serratus. Congr. nat. ital. Milano 1907. — PETERS N.:
Uber das Verhaltnis der natiirlichen zur kiinstlichen Teilung bei Ctenodrilus serratus. Zool.
Jahrb., Abt. f. Zool. Bd. 40. 1923. — StortE, H. A.: Experimentelle Untersuchungen iiber
die ungeschlechtliche Fortpflanzung der Naiden. Zool. Jahrb., Abt. f. Physiol. Bd. 39.
1922. — Lirees, W.: Experimentelle Untersuchungen iiber den Fortpflanzungswechsel von
Stylaria. Biol. Zentralbl. Bd. 40. 1920.
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ungeschiechtlich sich vermehrende Individuen durch gute Ernidhrung bei hoher Temperatur
zur Geschlechtszellenbildung gebracht werden konnten (Storte, Liees). Offenbar ist bei
ihnen die Hinneigung zur Monogonie noch keine so starke und kann daher mnoch leichter
itberwunden werden.

Bei einer anderen Ctenodrilus-Art (Cf. monostylos) ist in jahrelanger Beobachtung,
wahrscheinlich sogar durch Jahrzehnte, stets nur in ungeschlechtlicher Fortpflanzung
gesehen worden [KorscHELT!)]. Wie bei Ct. serratus ist es zwar nicht ausgeschlossen, daB
unter bestimmten Verhiltnissen Geschlechtstiere auftreten, doch ist so viel sicher, daB
Ct. monostylos ohne Schidigung und Schwichung durch lange Zeitrdume sich ausschlieBlich
auf ungeschlechtlichem Wege fortzupflanzen vermag.

Lange Zeiten ausschlieBlich ungeschlechtlicher Vermehrung kennt man auch von
Planarien und anderen Turbellarien. So beobachtete CurLp die Planaria velata 3 Jahre
lang durch 13 Generationen in nur ungeschlechtlicher Fortpflanzung, ohne dafB irgend-
welche Anzeichen einer Herabminderung der Lebensfihigkeit bemerkbar gewesen wire.
An dem Ort ihres Vorkommens wurden durch 12 Beobachtungsjahre niemals Geschlechts-
tiere angetroffen, was zum mindesten auf ein starkes Uberwiegen der Monogonie hindeutet.
Ebenso pflanzt sich (nach THIENEMANN 1923) Polycelis cornute in den holsteinschen Quellen
das ganze Jahr hindurch nur auf ungeschlechtlichem Wege fort, welches Verhalten nach
Annahme des Beobachters auf den hohen Kalkgehalt des Wassers zuriickzufiihren sein soll,
obwohl er die geschlechtliche Fortpflanzung dieser Planarie durchaus fiir die normale halt.
Das rhabdocele Turbellar Stenostomum leucops konnte M. HARTMANN durch ungeféahr
3 Jahre in etwa 170 Generationen in ausschlieBlicher monogenetischer Fortpflanzung be-
obachten, wenn es bei seinen Versuchen unter besondere Bedingungen gebracht wurde,
also auch in diesem Fall eine auffallend lange Ausschaltung der Amphigonie?).

Von letzterer ist bei dem bekannten Urpolypen Protohydra Leuckarti insofern nicht
zu reden, als das Tier bisher iiherhaupt nur in ungeschlechtlicher Vermehrung angetroffen
wurde. Sein Entdecker R. GREEFF sowohl wie die ihm nachfolgenden Beobachter CHUN,
Apgrs, KorscHELT und auch der letzte (LurHER 1923) sahen die Protohydra nur in Teilung;
sie muB also mit ihr zum mindesten ungewdhnlich lange auszukommen vermégen®). Somit
treten bei der Metagenesis dhnliche Verhéltnisse ein wie bei der Heterogonie, indem wie bei
dieser die Parthenogenesis so hier die Monogonie die iiberwiegende, wenn nicht die alleinige
Fortpflanzungsweise bleibt und im letzteren Falle der Generationswechsel durch Zuriick-
dréingen oder Ausschalten der Amphigonie zugunsten der ungeschlechtlichen Fortpflanzung
unterdriickt wird.

Wie schon vorher angedeutet wurde, bleibt bei den sich anscheinend ausschlieSlich
asexuell fortpflanzenden Tieren die Moglichkeit bestehen, dal sie unter gewissen Verhalt-
nissen doch wieder zur Amphigonie zuriickkehren, was fiir manche von ihnen sogar als
wahrscheinlich anzusehen ist. Immerhin zeigt das durch Jahre und Jahrzehnte fortgesetzte
vergebliche Suchen nach den Geschlechtstieren, wie stark die Fahigkeit zur ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung bei diesen Tieren schon befestigt sein muB. Die Moglichkeit, daf sie
zur einzigen Fortpflanzungsform geworden ist, 148t sich schlieflich nicht vollig von der
Hand weisen. Fiir die Parthenogenesis ist H. WiNkLER (1920) durchaus geneigt, dies anzu-
nehmen und bei aller Anerkennung der hohen Bedeutung der Amphimixis erscheint diese
Auffassung auch hinsichtlich der Monogonie naheliegend.

C. Der Generationswechsel der Pflanzen.

Trotz der einem Vergleich des Generationswechsels bei den Tieren und
Pflanzen entgegenstehenden, schon vorher (S. 85) erwihnten Schwierigkeiten
muB versucht werden, eine Ubereinstimmung zwischen den beiden Reichen der
organischen Welt auch in dieser Beziehung herbeizufiihren. Wenn auch der hier
gewihrte Raum in keiner Weise erlaubt, den bei den Pflanzen bestehenden Ver-

1) KorscHELT, E.: Beobachtungen und Versuche an Ctenodrilus monostylos. Zeitschr.
f. angew. Anat. u. Konstitutionslehre Bd. 2. 1917. — KorscuEeLr, E.: Uber die natiirliche
und kiinstliche Teilung des Ct. monostylos. Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 45. 1919.

%) Camp, C. M.: Asexual breeding and prevention of senescence in Planaria velata.
Biol. Bull. Bd. 26. 1914. — TriENEMANN, A.: Hydrobiologische Studien an Quellen. Zool.
Jahrb., Syst. Bd. 46. 1923. — HarTMaNN, M.: Uber den dauernden Ersatz der ungeschlecht-
lichen Fortpflanzung durch Regeneration. Biol. Zentralbl. Bd. 42. 1922.

%) LUTHER, A.: Protohydra Leuckarti bei Tvarminne. Acta soc. fauna et flora fennica
Bd. 52. 1923. — KorsceELT: Ungeschlechtliche Fortpflanzung. Zeitschr. f. wiss. Zool.

Bd. 117. 1917.
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haltnissen gerecht zu werden, so ist es nicht zu umgehen, den zur Zeit fir die
Pflanzen geltenden Begriff des Generationswechsels nach Moglichkeit festzulegen
und den von den Tieren bekannten Erscheinungen entgegenzustellen.
Besonders klar tritt der Generationswechsel bei den Farnen hervor, wes-
halb man von ihm auszugehen pflegt. Die eine, und zwar die am meisten in die
Augen fallende und umfangreichste Generation ist die Farnpflanze mit ihren
bekannten Wedeln. An ihr entstehen die Sporen, die hier den Ausgangspunkt
bilden sollen. Wenn die Spore auf eine geeignete Unterlage gelangt, so entwickelt
sie bei giinstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsverhaltnissen einen erst zungen-,
dann gewdohnlich herzférmigen Zellenkérper, das Prothallium, das der Unterlage

Abb. 68. Farnprothallium (Aspidium). A Unterseite mit Archegonien (oben) und Anthe-
ridien (unten zwischen den Rhizoiden), B mit dem ersten Blatt und der Wurzel der
Farnpflanze, daneben die Rhizoide des Prothalliums.

flach aufliegt und feine Wurzelfiden in sie aussendet (Abb. 68, 4). Aulerdem
ist es griin und kann sich also selbst ernshren. An seiner Unterseite erzeugt
es in besonderen Organen, den Antheridien und Archegonien, die ménnlichen
und weiblichen Keimzellen, weshalb diese Generation als Gametophyt (zum Unter-
schied von dem Spororphyt) bezeichnet wird.

Das Antheridium entlaBt spéter die gereiften, bewimperten Spermatozoiden,
welche das Archegonium aufsuchen und von dessen dafiir geeigneten besonderen
Vorrichtungen unterstiitzt, bis zu der an seinem Grunde gelegenen Eizelle ein-
dringen, um mit ihr zu verschmelzen und die Befruchtung zu vollziehen. Aus
der Zygote entwickelt sich durch Zellteilungen der Embryo, der zur Bildung
eines Stengels, eines Blattes und einer Wurzel iibergeht, wodurch er sich allméh-
lich von der Ernidhrung durch das Prothallium unabhéngig und selbstdndig
macht (Abb. 68, B). Dieses kann dann zugrunde gehen, denn an der Farnpflanze
entwickeln sich nun die Farnblitter, an deren Unterseite die Sporangien und in
ihnen die Sporen je zu vieren aus einer Sporenmutterzelle entstehen [Schema 111).

1) Dieses wie die folgenden Schemata sind in der Hauptsache der Arbeit von P. CLaus-
sEN (Fortpflanzung im Pflanzenreich. 1915) entnommen oder im gleichen Sinn hergestellt.
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Bei der Teilung der Sporenmutterzelle in die Sporen findet die Reduktion
der Chromosomenzahl statt, so daBl die Sporen ebenso wie das Prothallium
(der Gametophyt) durch die halbe Chromosomenzahl ausgezeichnet sind. Da
bei der Befruchtung die Summierung der Chromosomenzahl des ménnliche
und weiblichen Kernes erfolgt, so gilt von da an, d. h. fiir die Zygote und die
daraus hervorgehende Farnpflanze (den Sporophyten) die diploide Zahl. Durch
diesen Unterschied im cytologischen Verhalten der beiden Generationen wird
deren Wechsel noch mehr verstarkt, bis dieses Verhalten geradezu als Erkennungs-
zeichen fiir sie beniitzt und das Vorhandensein eines Generationswechsels daraus
erschlossen wurde (Schema 1).

Im AnschluBl an die Farne soll auch den Moosen eine kurze Betrachtung
gewidmet werden, weil bei ihnen die beiden Glieder des Generationswechsels
(die geschlechtliche und die ungeschlechtliche Generation) im allgemeinen gut
erkennbar sind. Aus den Sporen entstehen die verzweigten, teils iiber, teils unter
der Erde kriechenden Fiden, das Protonema, auf dem sich die Moospflanze als
Stimmchen mit Blattern erhebt. Hier ist dieser auffallendste Teil der Pflanze
der Gametophyt, denn er bringt an geschiitzter, von Blittern umgebener Stelle
Antheridien und Archegonien hervor. Aus der befruchteten Eizelle entwickelt
sich im Archegonium der Embryo, der zur gestielten Mooskapsel, dem Sporo-
phyten, auswichst. In diesem Sporogon entstehen die Sporenmutterzellen, und
aus ihnen in Vierergruppen die Sporen (Schema 2). Dabei vollzieht sich die Re-
duktion und bei der Befruchtung die Summierung der Chromosomenzahl. so daf3

In dhnlicher Weise werden sie in BunpERS Bearbeitung des Generationswechsels der Pflanzen
(1916) verwendet. Seine und besonders die von CLAUSSEN gegebene Darstellung des Genera-
tionswechsels liegen in der Hauptsache den obigen Ausfiihrungen zugrunde. -
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auch hier der Gametophyt durch die halbe, der Sporophyt durch die ganze
Chromosomenzahl ausgezeichnet ist.

Der Einfachheit wegen wurden zunichst solche Pflanzen gewiahlt, deren
Sporen gleichartig sind, doch stehen diesen homosporen Farnen (Lycopodium,
Aspidium) andere, heterospore, wie Selaginella, Salvinia, gegeniiber, die zweierlei
Sporen hervorbringen. Die aus ihnen entstehenden Zellenkérper (Prothallien)
sind getrennt geschlechtlich; die groBeren (Makro-)Sporen lassen weibliche
Prothallien mit Archegonien entstehen. Das Schema 3 erlautert diese Verhilt-
nisse und zeigt im iibrigen die Ubereinstimmung mit dem fiir einen homosporen
Farn und die Moose gegebenen Schema. Nun kommt aber ein weiterer wichtiger
Unterschied hinzu, namlich das Uberwiegen einer Makrospore gegeniiber den
anderen zuriicktretenden Sporen, entsprechend der Vierzahl ihrer Entstehung,
80 bei Salvinia (Schema 4).
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Die fiir hohere Kryptogamen durchgefiihrten Vergleiche lassen sich mit
Erfolg auch auf die Phanerogamen iibertragen, und zwar zunichst auf die Cy-
cadeen. Die Pollenkorner entsprechen hier den Mikrosporen; aus ihnen geht
das Mikroprothallium hervor, indem das Pollenkorn auskeimt, wihrend das
Makroprothallium aus einer Zelle des Nucellus entsteht, die der Makrospore
entspricht und im Makrosporangium (dem Nucellus) ihren Ursprung hat. Das
auf die Samenanlage (Makrosporangium) iibertragene Pollenkorn keimt aus,
dringt in den Nucellus und entwickelt hier einen Zellenkérper, aus dem (als
Antheridium) die bewimperten Spermatozoiden hervorgehen. Diese vereinigen
sich mit der im Archegonium des Makroprothalliums gelegenen Eizelle, die sich
nach vollzogener Befruchtung zum Embryo und zur Cycaspflanze entwickelt,
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an deren Staub- und Fruchtblattern die Pollenkérner und Samenanlagen ent-
stehen (Schema 5). :
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Bewimperte Spermatozoiden sind auch bei Ginkgo noch vorhanden, weiter-
hin fehlen sie. Bei den Coniferen bilden sich in dem auskeimenden Schlauch
des Pollenkorns (der Mikrospore) bestimmte Zellen, die nach Eindringen des
Schlauchs in das Archegonium des Makroprothalliums einen Kern an die Ei-
zelle abgeben, der als Spermakern mit ihrem Kern verschmilzt. Aus der be-
fruchteten Eizelle entwickelt sich der Embryo und weiterhin die Coniferen-
pflanze, der Sporophyt, der an derselben Pflanze in Mikro- und Makrosporo-
phyllen sowohl Mikro- wie Makrosporen erzeugen kann (Schema 6). Sowohl
bei den Cycadeen wie bei den Coniferen bilden die Makrosporen auf der sie er-
zeugenden Pflanze die Prothallien aus, und ebenfalls erfolgt hier, gewissermaBen
parasitierend, wie man es ausgedriickt hat, die Entwicklung der Mikrosporen.
Der Gametophyt tritt also gegeniiber dem sich aus der befruchteten Eizelle:
entwickelnden Sporophyten (der Cycadeen- oder Coniferenpflanze) sehr stark
zuriick. Man hilt dennoch den Generationswechsel fiir diese Pflanzen fest,
und ,,die Erzeugung der Geschlechtszellen bleibt Eigentiimlichkeit der Gameto-
phytengeneration, trotzdem diese im Sporophyten steckt®, P. CLAUSSEN (1915).

Dementsprechend werden bei den Angiospermen ebenfalls die Staubblatter
den Mikrosporophyllen und die Fruchtblitter den Makrosporophyllen gleich-
gesetzt. Auf die Keimung der Mikrosporen und Makrosporen zur Ausbildung
der vermeintlichen Prothallien wie auf die beim Befruchtungsvorgang eingetre-
tenen Abianderungen (Ausbildung der Synergiden, Antipoden und Polkerne,
des Embryosacks, Endosperms usw.) kann hier nicht eingegangen werden; es
sei nur erwahnt, daB man die Auffassung als Generationswechsel (zwischen
Gametophyt und Sporophyt) auch bei diesen hiochstentwickelten Pflanzen auf-
rechterhalt. Ersterer tritt freilich noch mehr zuriick, indem das keimende

Handbuch der Physiologie XIV. 7
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Pollenkorn (die Mikrospore) im Pollenschlauch nur noch 3 Zellen (zwei generative
und eine vegetative) aufweist, wihrend der Embryosack als Entwicklungs-
ergebnis der Makrospore neben der Eizelle die beiden Synergiden, am entgegen-
gesetzten Pol die drei Antipoden und dazwischen die zwei Polkerne zeigt
(Abb. 67, S. 76), so daBl der weibliche Gametophyt aus 8, der minnliche aus
3 Zellen besteht. Der aus der befruchteten Eizelle nach der Embryonalentwick-
lung entstehende Sporophyt (die Angiospermenpflanze, Schema 7) ist um so
ansehnlicher; in der von ihm hervorgebrachten Samenknospe ginzlich verborgen

liegt der Gametophyt.
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. Wahrend bei den Moosen der Gametophyt (Protonema und Moospflanze)
sehr umfangreich ist und der Sporophyt (gestielte Mooskapsel) dagegen ziemlich
zuriicktritt, wird bei den iibrigen Pflanzen von den Farnen aufwirts der Gameto-
phyt immer unscheinbarer, um schlieGlich gegeniiber den sich immer mehr
ausbreitenden Sporophyten beinahe ganz zu verschwinden. Der durch die
haploide Chromosomenzahl des Gametophyten und die diploide Zahl des Sporo-
phyten gegebene Phasenwechsel und die Ubereinstimmung, welche in dieser
Beziehung zwischen den Pflanzen von den Moosen und Farnen bis zu den Angio-
spermen besteht, scheint fiir die Richtigkeit der Annahme dieses Generations-
wechsels auch bei denjenigen (héheren) Pflanzen zu sprechen, bei denen er im
iibrigen kaum mehr erkennbar ist.

D. Die Auffassung des Generationswechsels bei Pflanzen und Tieren.

In dem naheliegenden und daher sehr verstéindlichen Bestreben, die Vor-
ginge in der gesamten Organismenwelt einer einheitlichen Betrachtung zu
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unterwerfen, versuchte man dies auch mit den im Pflanzen- und Tierreich als
Generationswechsel bezeichneten Erscheinungen. Freilich haben die daraufgerich-
teten Bemiihungen einstweilen zu keinem recht befriedigenden Ergebnis gefiihrt.

Der Generationswechsel der Tiere erscheint uns als eine Aufeinanderfolge
geschlechtlicher und ungeschlechtlicher Generationen (Metagenesis) oder rein
geschlechtlicher und parthenogenetischer Generationen (Heterogonie). Diese
sich auf verschiedene Weise fortpflanzenden Generationen sind selbstéindig
und leben jede fiir sich; nicht selten sind sie von abweichender Gestalt (Polyp
und Meduse, gefliigelte und ungefliigelte Gallwespen usf.). Thnen lassen sich die
Generationen niederer Pflanzen, besonders der Farne und Moose (im Sinne des
alten HorumeisTERschen Generationswechsels) gegeniiberstellen, bei denen es
sich ebenfalls um die Aufeinanderfolge sich auf verschiedene Weise fortpflanzen-
der und verschieden gestalteter Generationen handelt. Die ziemlich allgemein
geltende Tatsache, daB die verschiedenen Generationen miteinander verbunden
bleiben, erklart sich aus den besonderen Wachstums- und Lebensverhiltnissen
der Pflanzen. Gerade dieses Verhalten fithrt zu einer immer enger werdenden
Verbindung der beiderlei Generationen, bis die eine schliefilich in der anderen
aufgeht. Wenn bei den Tieren die Geschlechtsgeneration mit der ungeschlecht-
lichen verbunden bleibt, so ist das eine sekundire Erscheinung, d. h. die Um-
wandlung und auch Riickbildung einer vorher frei und selbstindig lebenden
Generation, wie z. B. das Verhalten der am Polypenstock zu Gonophoren werden-
den Medusen ganz besonders deutlich erkennen 148t.

Von der erfolgreichen Durchfiihrbarkeit des Vergleiches zwischen dem tieri-
schen und pflanzlichen Generationswechsel hat sich die Auffassung des letzteren
deshalb immer weiter entfernt, weil bei ihr die Verbindung mit dem Phasen-
wechsel eine immer engere und das Gewicht des letzteren ein stetig zunehmendes
wurde. Als sich herausstellte, daB die beiden Generationen durch den Besitz
verschiedener Chromosomenzahlen ausgezeichnet sind, wurde die Geltung
der Haplo- und Diplophase fiir die Beurteilung der Aufeinanderfolge des Gameto-
phyten und Sporophyten geradezu mafBgebend. Eine wie groBe Ubereinstim-
mung zwischen Generations- und Phasenwechsel besteht und in welcher konse-
quenten Weise sie sich von den niederen Pflanzen (Farnen und Moosen) bis zu
den Angiospermen erweisen 1a8t, wurde schon vorher gezeigt (S. 93ff.). Es
fragt sich nur, inwieweit diese Vorginge auch fiir die niedersten Pflanzen (Al-
gen und Pilze) gelten und auf die Tiere tibertragbar sind. Wenn sie allgemeine
Giiltigkeit haben, so sollten sie auch den niedersten Pflanzen zukommen, aber
schon bei den Algen sind selbst die Botaniker bedenklich. . Allerdings gibt es auch
unter den Algen wie Pilzen solche, die sich dem vorher fiir die Pflanzen geschil-
derten Verlauf des Generationswechsels unbedenklich einfiigen lassen, wofiir
die Braunalge Dictyota ein gutes Beispiel liefert. Sie tritt in dreierlei, sich ver-
schieden, d. h. ménnlich, weiblich und ungeschlechtlich fortpflanzenden Indi-
viduen auf, die aber im morphologischen Verhalten ihres Thallus vollig iiber-
einstimmen (Abb. 69, A4). An dem bandférmigen, dichotomisch gegabelten
Thallus sitzen entweder Oogonien oder Antheridien und im dritten Fall Tetra-
sporen (Abb. 69, B—E). Bei der Bildung der Tetrasporen erfolgt die Reduktions-
teilung. Aus den Sporen gehen die (haploiden) Geschlechtspflanzen hervor,
welche Eier und Spermatozoiden erzeugen. Diese vereinigen sich in der Befruch-
tung zur Zygote, die sich zur ungeschlechtlichen (diploiden) Sporenpflanze ent-
wickelt (Schema 8). Gametophyt und Sporophyt wechsel also hier in Gestalt
(voneinander) unabhingiger Pflanzen in einem Generationswechsel ab, der sich
zwanglos sowohl mit dem Generationswechsel der iibrigen Pflanzen wie mit dem
der Tiere vergleichen 1aGt.

7*
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Ehe auf das Verhalten anderer Algen eingegangen wird, sei darauf hingewie-
gen, daB sich auch dasjenige von Pilzen in das Schema des Generationswechsels

Abb. 69. A Dictyota dichotoma. B—E A Thallusquerschnitte, B mit Oogoniengruppe, C mit
Antheridiengruppe, D Spermatozoid, £ mit Tetrasporangien (aus OLTMANNS: Algen, 1923)

einordnet, wie P. CLAUSSEN') zeigte. Der von ihm untersuchte Ascomycet
Pyronema bildet Sporen, die zum Mycel auswachsen. An diesem entstehen

1y CLAUSSEN, P.: Zur Entwicklungsgeschichte der Ascomyceten. Zeitschr. f. Botanik
Bd. 4. 1912. — CrLAUSSEN, P.: Fortpflanzung im Pflanzenreich. Kultur d. Gegenwart, Allg.
Biol. II1, IV. 1915.
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Antheridien und Ascogonien, die keine Ge-
schlechtszellen, sondern nur Geschlechtskerne
enthalten (Abb. 70). Durch die vom Ascogon
ausgehende Trichogyne wandern die ¢'-Kerne
in das Ascogon ein, um sich mit den Q-Kernen
paarweise anzuordnen, aber erst zu verschmel-
zen, wenn sie in die vom Ascogon erzeugten
Hyphen eingewandert sind und sogar bereits
eine Teilung erfahren haben. Nach der Be-
fruchtung erfolgt die Reduktionsteilung, und
zwei weitere Teilungen fiihren zur Bildung
der 8 Sporen (Abb. 70 und Schema 9), also
auch hier die Aufeinanderfolge eines haploi-
den Gametophyten und diploiden Sporo-
phyten. Die diploide Phase ist kurz und
umfaBlt nur wenige Zellen; bei den Phycomy-
ceten ist sie gar nur auf eine einzige Zelle
beschrankt, auf die Zygospore, bei deren Aus-
keimen die Reduktion erfolgt. Die haploide
Phase umfaBt hingegen die ganze Vegetations-
dauer des Pilzes.

Ahnlich verhalten sich unter den Algen
die Conjugaten und wohl auch die Griinalgen,
z. B. Coleochaete, bei denen der vegetative
Korper, d. h. der durch die Fiden usw. dar-
gestellte Thallus, die haploide Generation ist,

Abb. 70. Pyronema. A Ascogon’
mit Trichogyne und Antheridium
(rechts), B aus dem Ascogon
kommende ascogene Hyphen mit
Kernpaaren, oben einkerniger
Ascus, C—F ein-, zwei- und vier-
kerniger Ascus, F ziemlich reifer
Ascus mit 8 Sporen
(nach CLAUSSEN).

die diploide hingegen nur der Zygote entspricht. Eine weitere Ausbreitung der
haploiden Phase wurde schon vorher fiir die Moose festgestellt, aber schon unter
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den Algen gibt es solche, fiir welche dies nicht zutrifft, indem bei anderen Braun-
algen als der oben behandelten Dictyota, namlich bei den Fucaceen, die
haploide Phase auf wenige Teilungsschritte der Spermatogenese und Oogenese
beschrénkt, die ganze Pflanze aber diploid ist (CLaussex, BupERr). Durch
dieses Zuriickdringen der Gametophyten und starkes Uberwiegen des Sporo-
phyten ergeben sich bereits Verhiltnisse, wie sie bei den Farnen eingeleitet und
bei den hoheren Pflanzen weitergefiihrt wurden (S. 94 £f.).

Ohne zunichst darauf einzugehen, ob es berechtigt ist, einen Generations-
wechsel anzunehmen, wenn die eine der beiden Generationen nur durch wenige
Zellen oder eine einzige Zelle dargestellt wird, sei die andere wichtige Frage
ins Auge gefaBt, ob und inwieweit die bei den Pflanzen so stark verbreiteten
Erscheinungen auch fiir die Tiere Geltung haben. Da die Reduktionsteilungen
den Tieren ebenso wie den Pflanzen zukommen, liegt die Vermutung einer noch
weitergehenden Ubereinstimmung und die Geltung dieser Art von Generations-
wechsel fiir das gesamte Organismenreich zum mindesten recht nahe. Dem-
entsprechend wurde der Versuch gemacht, die fiir die Pflanzen geltenden Begriffe
auf die Fortpflanzung der Tiere zu iibertragen, oder es wurde wenigstens gefor-
dert, daB dies geschehen miisse [JaNET, GoELDI und Fiscuer, C. B6RNERY)].

Unternimmt man einen Versuch nach dieser Richtung, so empfiehlt es sich,
die Sporozoen herauszugreifen, da sie in dem Verdacht der Verwandtschaft
mit pflanzlichen Organismen stehen (BORNER, 1923). Vorbedingung ist die
méglichst genaue Kenntnis des ganzen Fortpflanzungsganges, besonders der
dabei obwaltenden cytologischen Vorgéinge. Das trifft einigermaBen zu fiir
Coccidien und ihnen nahestehende Sporozoen [nach den Untersuchungen von
ScEELLACK, REICHENOW, DOBELL, JAMESON u. a.2)]. Hier seien die unlingst
von REICHENOW behandelten Hémococcidien der Eidechsen als Beispiel ge-
wihlt.

Im Blut der Eidechse erfolgt die Vermehrung durch Schizogonie. Der
junge schlanke Schizont nimmt ovale Gestalt an; durch Einlagerung von Reserve-
stoffen wird er groB und unférmlich; aus ihm gehen durch multiple Teilung
8—30 Merozoiten hervor, die sich in gleicher Weise verhalten, d. h. zu Schizonten
werden, heranwachsen und sich durch Teilung vermehren. Aus ihnen entstehen
schlieBlich die Geschlechtsindividuen, Makro- und Mikrogameten. Diese von-
einander wenig verschiedenen Individuen legen sich zusammen, worauf eine
Teilung des Mikrogameten erfolgt und der eine von beiden in den unterdessen
stark gewachsenen Makrogameten eindringt. Durch die Vereinigung der Kerne
kommt es zu einer Summierung der Chromosomenzahl, die bei einer anderen
Coccidie (Aggregata) nach DOBELL und JAMESON im Syncarion 12, vorher 6
und nach der Reduktion wieder 6 betrigt. Die Zygote ist also der diploide Zu:
stand, und bei ihrer nun eintretenden ersten Teilung erfolgt die Zuriickfiihrung

1) JANET, CH.: Le sporophyte et le gamétophyte du végétal. Le soma et le germen
de I'Insect. Limoges 1912. — JaNET, CH.: Considerations sur I'étre vivant. I u. II. Beau-
vais 1920 u. 1921. — Gogrpi, E. A. u. E. Fiscagr: Der Generationswechsel im Tier- und
Pflanzenreich usw. Naturforsch. Ges. Bern 1916. — BORNER, C.: Die natiirliche Schopfungs-
geschichte als Tokontologie. Leipzig 1923. — BORNER, C.: Die Folge der Reifungsteilungen
im Licht der tokontologischen Analyse der Organismenentwicklung. Zool. Anz. Bd. 59. 1924.

2) ScaELLAcK, C. u. E. ReicaENow: Coccidien-Untersuchungen. Arb. a. d. Reichs-
Gesundheitsamte Bd. 44, 45 u. 48. 1912—1915. — REicEENOW, E.: Die Hédmococcidien
der Eidechsen. Arch. f. Protistenkunde Bd. 42. 1921. — DosEeLL, C. u. A. P. JAMESON:
The chromosome cycle in Coccidia and Gregarines. Proc. of the roy. soc. of London Bd. 89.
1915 (Arch. f. Protistenkunde Bd. 42. 1921). — JaMEsoN, A. P.: The chromosome cycle of
Gregarines. Quart. journ. of microscop. science Bd. 64. 1920 (Arch. f. Protistenkunde Bd. 42.
1921).



Fortpflanzung der Mehrzelligen. - (Generationswechsel.) 103

auf die Normalzahl. Diese wird beibehalten, wenn die Teilungen weitergehen und
eine grofie Zahl von Sporokineten entsteht. Letztere gelangen beim Blutsaugen
in den Darm der Milben und von da in deren Eier, wo sie sich abkugeln und
encystieren. Durch Teilung entstehen in dieser Sporocyste 20—30 Sporozoiten,
die, wenn die jungen Milben von den Eidechsen gefressen werden, aus deren
Darm als junge Schizonten in den Blutkreislauf gelangen (Schema 10).

10.

Hdamococcid Karyolysus
nach dem Ergebnis der Untersuchungen von REICHENOW.
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Wenn diese Darstellung zutrifft, so wiirde bei den Hamococcidien wie bei
anderen Sporozoen (Coccidien und Gregarinen nach DOBELL und JAMESON)
eine groBe Zahl haploider Generationen aufeinander folgen und sodann der kurze
diploide Zustand der Zygote. Das lange Zeit wihrende vegetative, durch zahl-
reiche Teilungen ausgezeichnete vegetative Leben verlduft demnach im haploiden
Zustand wie bei niederen Algen und Pilzen. Vermutlich gilt das gleiche fiir andere
Sporozoen und wird sich weiter auf die Protozoen ausdehnen lassen. Aber frei-
lich stellt sich bei ihnen das Bild auch anders dar, z. B. bei den Ciliaten. Bei
ihnen sind die vegetativen Zusténde, d. h. die zahlreichen, durch Teilung aus-
einander hervorgehenden Individuen diploid (Schema 11). Bei der zweimaligen
Teilung des Mikronucleus erfolgt die Reduktion, wobei drei der Teilprodukte
zugrunde gehen. Nach abermaliger Teilung des Mikronucleus zur Bildung
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des stationaren und Wanderkernes, durch deren Vereinigung (bei der Kon-
jugation der Infusorien, Schema 11) das Syncarion gebildet wird. Hier geht also
die Reduktion der Befruchtung voraus wie bei den Metazoen.
11.
Paramaecium caudatum (isogame Konjugation).
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Um auch das Verhalten der vielzelligen Tiere noch kurz zu betrachten
und etwa bei einem zwittrigen Tier von der reduzierten Ei- und Samenzelle
auszugehen (Schema 12A), so reicht die haploide Phase nur bis zur Befruchtung,
die zur Herstellung der Normalzahl fiihrt. Letztere gilt dann fiir das gesamte
Leben bis zum Wiederauftreten der Reduktionsteilungen bei der Ei- und Samen-
bildung (Schema 12A u. B). Ein Phasenwechsel im Sinne der Botaniker findet
also auch hier statt, und zwar gilt dies fiir alle Tiere, von den niedersten bis zu
den hochsten. Der diploide Zustand iiberwiegt ganz. bedeutend und umfafBt
ungefihr das ganze Leben des Organismus, wihrend der haploide Zustand
ausschlieBlich auf die Keimzellen vor der Befruchtung beschrankt ist. Trotzdem
hat man darin in Ubereinstimmung mit dem .Verhalten der Pflanzen einen
Generationswechsel im Sinne der Botaniker sehen wollen. Begreiflicherweise
sind die Meinungen hieriiber sehr geteilt.

Einstweilen liegt kein Grund vor, den bisher fiir die Tiere verwendeten
Begriff des Generationswechsels aufzugeben. Dieser besteht in der Aufeinander-
folge sich auf verschiedene Weise fortpflanzender und nicht selten auch ver-
schieden gestalteter Generationen. In der vorangehenden Darstellung wurde
versucht, soweit als moglich die zwischen Pflanzen und Tieren bestehende Uber-
einstimmung festzulegen. Sie ist ohne Zweifel auch im Sinne des HoFMEISTER-
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12A. 12B.
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schen Generationswechsels vorhanden, wie dies besonders aus dem Verhalten
der Braunalgen, Farne und Moose hervorgeht. Dieser typische, ohne weiteres
in die Augen fallende Generationswechsel wird mit steigender Organisationshohe
durch das Zuriicktreten des Gametophyten immer weniger augenscheinlich.
Nachweisbar ist er jedoch durch das vorher festzustellende und erhaltenbleibende
Zusammenfallen des Phasenwechsels mit den beiden Generationen. Dieses
Zusammentreffen ist es nun, welches dem friiheren Begriff des Generationswechsels
einen neuen Inhalt gab und zu seiner Anwendung auf solche Fortpflanzungs-
verhaltnisse filhrte, bei denen man sonst an einen Generationswechsel nicht
gedacht hitte, so bei den niederen Algen, Pilzen und den meisten Metazoen.
Der Gewinn der Einheitlichkeit, welche diese Anschauungsweise fiir die Fort-
pflanzungsverhiltnisse in den beiden Reichen der Organismenwelt gewahrt,
erscheint freilich von recht zweifelhaftem Wert, wenn bei der Mehrzahl der durch:
geschlechtliche Fortpflanzung sowie Reduktionsteilungen und infolgedessen
auch durch ,,Generationswechsel‘‘ ausgezeichneten Organismen die eine Gene-
ration sozusagen in ein Nichts verschwindet. .
Auf den typischen Generationswechsel der Metazoen, etwa den der Colen-
teraten, angewendet, fiihrt diese Auffassung dazu, die aufeinanderfolgende,
durch ungeschlechtliche und geschlechtliche Fortpflanzung sowie durch recht
verschiedene Gestaltung ausgezeichnete Polypen- und Medusengeneration als
bloBe Erscheinungsformen der diploiden Phase anzusehen, auf welche schlief3-
lich die kurze Gametophytenphase der haploiden Keimzellen folgt. Eine Ein-
heitlichkeit ist zwar infolge dieser Betrachtungsweise der Dinge hergestellt,
aber der Begriff des Generationswechsels ist verlorengegangen, obwohl doch
ganz bestimmt (im Sinne des fritheren Generationswechselbegriffes) eine Auf-
einanderfolge sich verschieden fortpflanzender Generationen vorhanden ist.
Wer die Ubereinstimmung zwischen Phasenwechsel und Generationswechsel,
wie er sich bei den Pflanzen offenbarte, besonders hoch bewertet, sieht in jenem
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sich fir die Tiere herausstellenden Ergebnis weiter keinen Verlust, aber die
allgemeine Anschauung ist dies nicht einmal unter den Botanikern.

Die Darlegungen von GOEBEL, OLTMANNS, RENNER, BUDER, TISCHLER!) u. a. zu dieser
Frage zeigen, daB sie die hohe Bedeutung der Ubereinstimmung zwischen Phasen- und
Generationswechsel zwar anerkennen, hinsichtlich der iiberwiegenden oder ausschlieflichen
Bewertung des ersteren als Generationswechsel jedoch sehr zuriickhaltend, wenn nicht
ablehnend und dabei der Meinung derjenigen Zoologen sind, die wie M. HARTMANN einer
s0 hohen Einschitzung des Phasenwechsels nicht zustimmen. Einen sehr entschiedenen Aus-
druck findet diese Auffassung fiir die vielzelligen Tiere in dem Satz von RENNER (S. 352):
,»Das Fehlen eines Generationswechsels bei normalem Kernphasenwechsel und diploidem
Soma ist das typische Verhalten der Metazoen.

GewiB muB es unser Bestreben sein, die Ubereinstimmung des Verlaufs
der Lebensvorginge im Organismenreich aufzusuchen und ihre Einheitlichkeit
nach Moglichkeit festzustellen. Eine solche ist in bezug auf die hier besprochenen
Vorginge insofern vorhanden, als die Reduktionsteilungen sowohl den Pflanzen
wie Tieren zukommen. Der Vollzug der Befruchtung verlangt bei einzelligen
und vielzelligen Tieren ebenso wie bei den niederen und hoheren Pflanzen die
Zuriickfiihrung der Chromosomenzahl auf das diesen Vorgang ermdglichende
MaB. Allerdings ist die Einheitlichkeit keine ganz vollstindige und erscheint
dadurch etwas gestért, daB die Reduktion entweder direkt vor der Befruchtung
erfolgt wie bei den Metazoen, Protozoen und Pennaten (Diatomen) oder nachher
vor sich geht wie bei den Centricae (Diatomeen), Coccidien, Conjugaten und
anderen Pflanzen. Bei den beiden Abteilungen der Diatomeen fithrt dieses Ver-
halten zu dem Ergebnis, daB bei den Pennaten die gewdhnlichen vegetativen
Zellen diploid, bei den Centricae hingegen haploid sind. Bei zwei so nahestehen-
den Gruppen ergibt sich der Vergleich und damit auch der auffallende Unter-
schied von selbst. Ahnliche Verhiltnisse finden sich in anderen Abteilungen,
wie aus der vorhergehenden Darstellung zu entnehmen ist. Ob und inwieweit
man dadurch die Einheitlichkeit dieser Vorginge fiir gestort halten und ihre
Allgemeingiiltigkeit in Frage gestellt sehen will, ist mehr oder weniger Auffas-
sungssache. Tatsache bleibt immer der Vollzug der Reduktionsteilung, zu
welcher Zeit und an welcher Stelle sie auch stattfindet.

Vom cytologischen Standpunkt gesehen, verschiebt sich das Bild infolge
dieser Unterschiede. Inwieweit dadurch ein EinfluB auf die betreffenden Aus-
bildungszustédnde geiibt wird, ist eine nicht unwichtige, aber schwer zu ent-
scheidende Frage, die dadurch an Bedeutung gewinnt, da man den Chromo-
somen (als den Tragern der vererblichen Eigenschaften) eine wichtige Rolle
zuschreibt. In dieser Beziehung fallt es auf, daB sehr erhebliche Unterschiede
in der Chromosomenzahl bestehen konnen, ohne daB der Ausbildungszustand
ihrer Trager davon im geringsten beeinfluflt erscheint. Man denke an die beiden
anscheinend nur durch die Zahl der Chromosomen unterschiedenen Rassen des
Pferdespulwurms, Ascaris megalocephala bivalens und univalens, von denen
irgendwelche andere Verschiedenheiten in der Organisation nicht bekannt sind.

Eine eingehendere Behandlung der Frage nach der Bedeutung und Verbreitung des
Generationswechsels bei Pflanzen und Tieren, die an dieser Stelle nicht gegeben werden

1) GoeBEL, K.: Organographie der Pflanzen. 3 Bde. 2. Aufl. Jena 1923. — Orr-
MANNS, F.: Morphologie und Biologie der Algen. 3 Bde. 2. Aufl. Jena 1923. — RENNER, O.:
Zur Terminologie des pflanzlichen Generationswechsels. Biol. Zentralbl. Bd. 36. 1916. —
BUDER, J.: Zur Frage des Generationswechsels im Pflanzenreich. Ber. d. dtsch. botan. Ges.
Bd. 34. u. Monatshefte f. naturwiss. Unterr. Bd. 9. 1916. — TiscHLER, G.: Besprechung
neuerer Arbeiten iiber Generationswechsel. Zeitschr. f. Botanik Bd.9. 1917 u. Arch. f.
Protistenkunde Bd. 38. 1918. — HARTMANN, M.: Allgemeine Biologie der Protisten. Kultur
d. Gegenwart III, IV. 1915.
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kann, findet sich in den schon vorher erwihnten Arbeiten von CrLaussenN, M. HARTMANK,
BuDER, RENNER, JANET, GOELDI und FiscHER, C. B6RNER, G. KLEBS (Der Generations-
wechsel der Thallophyten. Biol. Zentralbl. Bd. 19. 1899), E. KorscHELT (Ungeschlechtliche
u. geschl. Fortpflanzung. Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 117. 1917. — KoORSCHELT u. HEIDER
(Lehrb. d. vergl. Entwicklungsgesch. Allg. Teil. Ungeschlechtliche Fortpflanzung. Jena 1910),
B. SroTopoLskY (Die Begriffe der Cytometagenesis u. der geschl. Fortpflanzung u. ihre An-
wendung in der Biologie. Biol. Zeutralbl. Bd. 37. 1917), H. KyLIN (Zur Frage des Genera-
tionswechsels der Algen. Zeitschr. f. Botanik Bd. 8. 1916), F. J. MEYER (Generationswechsel
bei Pflanzen und Tieren als Wechsel verschiedener Morphoden. Biol. Zentralbl. Bd. 38. 1918)
V. Franz (Die phylogenetische Stellung der Protisten. Arch. f. Protistenkunde Bd. 39. 1919),
N. SvENDELIUS (Generationswechsel u. Reduktionsteilung. Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 39.
1921), H. HEMLEBEN (Generationswechsel, Abstammung und Geschlechtsverhéltnisse der
Zygnemales. Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd. 31. 1923), H. RicHTER
(Zum Problem des Generationswechsels u. seine biologische Bedeutung bei den Protozoen.
Jen. Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 60. 1924) u. a.

Beim Lesen der Korrektur eines Teiles der vorstehenden Ausfithrungen, sowie beim
Entwerfen der Schemata fand ich die freundliche Unterstiitzung des Herrn Dr. O, MATTES,
Assistent am Zool. Institut, wofiir ich ihm auch an dieser Stelle bestens danken méchte.
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Einleitung,

Die geschlechtliche Fortpflanzung, die sowohl bei Protozoen wie bei Meta-
zoen vorkommt, hat ihren morphologischen Ausdruck in der Kopulation der
in den Geschlechtsdriisen produzierten Elemente. In die in den Eierstécken
entstehenden Eier dringen die Spermatozoen ein, die Kerne der Geschlechts-
zellen verschmelzen zu einem einheitlichen Kopulationskern, und bald darauf
beginnt der Entwicklungsvorgang des befruchteten Eies; es wird damit die An-
lage der neuen Generation erzeugt. Im Verlaufe der Entwicklung derselben
guBern sich die Merkmale der beiden die betreffende Generation zeugenden
Eltern.

Daraus ist ersichtlich, daB3 durch den Befruchtungsvorgang zwei biologische
Erscheinungen zur Realisation gelangen: die Entwicklungserregung und die
Ubertragung der elterlichen Charaktere auf die gezeugte Nachkommenschaft,
mit anderen Worten die Vererbung. Das Vererbungsproblem soll in einem der
nichsten Aufsitze niher diskutiert werden. Deshalb werden wir hier nur die
Erscheinung der Entwicklungserregung besprechen, bei der sich die Bildungs-
potenz der lebendigen Materie so eklatant manifestiert wie sonst bei keinem
anderen biologischen Geschehen.

Um das Wesen der Befruchtung kennenzulernen und die Auslésung der
Entwicklungspotenz zu analysieren, miissen wir die Vorbereitungsvorginge
besprechen, die die Geschlechtselemente durchmachen miissen, um zum Befruch-
tungsprozeB reif zu sein. Da der Kopulation das Annihern der Geschlechts-
zellen vorausgeht, mufl erortert werden, ob gewisse Mechanismen vorhanden
sind, die das Zusammentreffen des Eies mit dem Spermatozoon erleichtern;
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endlich soll der Verlauf der Befruchtung geschildert und deren kausale Analyse
durchgefiihrt werden.

An der Befruchtung des Eies nehmen in der Regel die Spermatozoen der
niamlichen Tierart teil. Es kommt jedoch vor, daB die Samenfiden artfremder
Tiere in die Eier eindringen, sie zur Entwicklung anregen und dadurch die An-
lage einer Bastardgeneration durch eine Kreuzbefruchtung bilden. Die Bastar-
dierung ist also auch eine Befruchtungserscheinung und soll demnach ebenfalls
in unserem Kapitel besprochen werden.

Endlich mufl noch auf die sog. Polyspermie eingegangen werden, die bei
gewissen Tierarten als Regel, also als physiologische Erscheinung, bei anderen
als Abnormitit vorkommt, die jedoch in biologischer Beziehung von grofBer
Bedeutung ist.

Die Vorbereitung der Geschlechtszellen zum ZeugungsprozeB.
Physiologie der Reifung.

Die Geschlechtszellen werden in den Genitaldriisen gebildet, und die Ele-
mente, aus welchen die Eier und Spermatozoen entstehen, werden in der Embryo-
logie als Oogonien und Oocyten resp. Spermatogonien, Spermatocyten und
Spermatiden bezeichnet. Es wiirde uns zu weit fiihren, wollten wir die Sperma-
togenese und Oogenese hier genau schildern — ich verweise in dieser Beziehung
auf die Lehr- und Handbiicher der Embryologie und Histologie. An dieser
Stelle mochte ich nur darauf hinweisen, daf# die Geschlechtselemente, bevor
sie funktionell leistungsfihig werden, die Reifungsprozesse durchmachen miissen.

Die Reifung der spermatogenetischen Elemente verlduft stets in der ménn-
lichen Geschlechtsdriise, die Eireifung dagegen verliuft je nach der Tierart
entweder im Eierstock oder aufBerhalb des Eierstockes, und zwar vor oder nach
dem Eindringen des Spermatozoons in das Ei.

Die Reifung des Samenfadens ist nach jetzigen Kenntnissen auf den Zell-
kern der spermatogenetischen Zellen beschrankt, und die Reduktionsteilungen
der Spermatocyten bilden den wahrnehmbaren Kulminationspunkt dieser Er-
scheinung. Der Verlauf der Reduktionsteilungen ist aus der Embryologie wohl-
bekannt, und die Schilderung dieses Prozesses gehort nicht zum Vortrag der
Physiologie. Ich méchte hier nur daran erinnern, dafl die Reifung in der Periode
verlauft, wihrend der innerhalb der ménnlichen Geschlechtsdriisen gerade die sper-
matogenetischen Zellen sich vermehren. Sie bilden eine Reihe sog. Spermatogonien,
deren letzte Generation Sperma’cocyten I. Ordnung, sodann Spermatocyten IT. Ord-
nung erzeugt, die sich in je zwei Spermatiden teilen. Die Spermatiden wandeln sich
direkt in Samenfiden um. Die eigentliche Reifung vollzieht sich wihrend der auf-
einanderfolgenden Teilungen der Spermatocyten. Die Karyokinese verlauft hier
in etwas modifizierter Weise, so dall die Anzahl der Chromosomen und die
absolute Chromatinmasse auf die Hilfte herabgesetzt werden. Darin besteht
der sog. Chromatinreduktionsprozel. Von irgendwelchen inneren Veranderungen
in der Zusammensetzung des Protoplasmas der Spermatide ist bisher nichts be-
kannt, und aus den neuen Untersuchungen von SKowroN 1) scheint hervorzugehen,
daB der Austausch der Bestandteile des Protoplasmas und des Kernes keine
bleibende Anderung des reifen Geschlechtselementes zur Folge hat. Die Reifungs-
prozesse der ménnlichen Geschlechtszellen bestehen demnach hauptsichlich in
Chromatinreduktion und in der Anderung der Kernplasmarelation, welche haupt-
s#ichlich auf die Diffusion des Kernsaftes aus dem Kernapparat zuriickzufiihren ist.

1) Bull. de Paead. polon. des sc. 1924.
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Anders verlauft die Reifung der weiblichen Geschlechiselemente. Je nach der
untersuchten Tierart verlauft die Reifung entweder in der weiblichen Gonade,
oder sie vollzieht sich an der sog. Oocyte unmittelbar nach ihrer AusstoBung
in das Seewasser oder endlich erst nach dem Eindringen des Eies in das unreife
Ei, also dicht vor der Befruchtung resp. gleichzeitig mit der Befruchtung.

Den Verlauf der Morphologie der Eireifung kénnen wir hier nicht genauer
schildern, und es muf} in dieser Beziehung auf die Lehr- und Handbiicher der
Entwicklungsgeschichte hingewiesen werden. Hier méchte ich nur erwihnen,
dafl man den Verlauf der Reifung durch die Bildung der sog. Polkérperchen
(oder Richtungskérperchen) erkennen kann. Die durch die letzte Spermato-
goniengeneration erzeugte Qocyte I. Ordnung teilt sich nimlich auf zwei der
GroBe nach recht differente Zellen: die eine groBere ist die Oocyte II. Ordnung,
die andere ganz kleine: I. Richtungskorper. Durch mehrmalige Teilung der
Oocyte II. Ordnung wird das reife Ei und II. Richtungskérperchen erzeugt.

Wihrend dieser zwei aufeinanderfolgenden Teilungen der oogenetischen
Zellen vollzieht sich die Reifung des Eies, welcher groBe physiologische Bedeutung
fiir das Ei und sein kiinftiges Schicksal zukommt. Die néhere Analyse der Reifung
1aBt folgende Prozesse unterscheiden: 1. Die Chromatinreduktion der Oocyte,
2. die Wechselbeziehung der Kernsubstanz zu dem Protoplasma, 3. spezifische
Protoplasmareifungserscheinungen.

Diese erste hier erwahnte Erscheinung, d. i. die Chromatinreduktion der
Oocyte, besteht in der Herabsetzung der Chromosomenanzahl und der absoluten
Chromatinmenge auf die Hélfte der urspriinglichen Quantitat, was durch die
Modifikation der karyokinetischen Kernteilungen der zwei Qocytengenerationen
zustande kommt?).

Gleichzeitig mit dem ReduktionsprozeB vollzieht sich bald nach dem Beginn
der ersten Reduktionskaryokinese vom Moment der Auflésung der Kernmembran
der Oocyte der 1. Ordnung an der Substanzaustausch zwischen dem Kern und
Protoplasma. Aus den Untersuchungen von CONKLIN, GODLEWSKI, SCHAXEL
geht deutlich hervor, daB die groBe Quantitit des Kernsaftes wihrend der Reifung
in das Protoplasma iibergeht. AuBerdem 148t sich beim Studium der Oogenese
feststellen, daBl bei der Auflésung des Kernes, welche jeder Reifungskaryokinese:
vorangeht, das Chromatin in das Ooplasma liberwandert. Es wurde cytologisch
nachgewiesen, daf3 die Farbbarkeit des Protoplasmas wahrend der Reifung
zunimmt. Man kann besonders eine Zunahme der Affinitit zu den Kernfarb-
stoffen (Hamatoxylin) konstatieren, was sich ebenfalls auf die Dispersion des
Chromatins im Protoplasma zuriickfithren 148t. Demnach besteht die Wechsel-
beziehung der Kernsubstanz zu dem Protoplasma, wenigstens in morphologischer
Hinsicht, in der Durchtrinkung des Protoplasmas mit dem Kernsaft und in
der Auswanderung des Chromatins in die Protoplasmamasse in Form des Chro-
midiums. ‘

Der dritte ProzeB der Reifung, d. h. die spezifische plasmatische Reifung des
Eies, 148t sich nach der Anderung der physiologischen Eigenschaften des Eies.
beurteilen. DELAGE?2) hat festgestellt, daB die kernlosen Bruchstiicke der Eier
des Seesternes Asterias erst dann befruchtungsfahig werden, wenn die die Reifung:
begleitenden Plasmaverinderungen sich vollzogen haben. Bei diesem Tiere
verlauft die Reifung nicht im miitterlichen Organismus, sondern im Seewasser,.
wohin die Oocyten ausgestofen werden. Solche Eier kénnen kiinstlich fragmen-

1) Néheres dariiber s. in den Lehrbiichern der Embryologie.
%) DELAGE, Y.: Etudes expér. sur la maturation cytoplasmique et sur la parthéno-
genése artif. chez les Echinodermes. Arch. de zool. exp., Ser. 3, Bd. 9. 1901.
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tiert werden. Aus den Arbeiten von BovERI war bekannt, dafl sowohl die kern-
haltigen als kernlosen Eifragmente nach Besamung nur dann die Befruchtung
erfahren, wenn die Fragmentation nachk vollzogener Aufklirung der Membran
des Oocytenkernes stattgefunden hat. Esist beachtenswert, dafl nicht der Moment
der AusstoBung der Richtungskorperchen, sondern der Moment der Auflésung
der Kernmembran als Kriterium fiir die Befruchtungsfihigkeit maBgebend ist.
Diese Tatsache beweist, daBl es sich hier um Erleichterung der Wechselbeziehung
zwischen Kern und Protoplasma handelt. Dieser Moment 16st auch die Veréinde-
rungen in der Ooplasmaeinordnung aus, was die Reorganisation der inneren
Eistruktur zur Folge hat. Die Reorganisation des Eies verdndert die innere
Struktur des Protoplasmas, und daher lassen sich die Eifragmente erst nach
seiner Vollziehung befruchten.

Ahnliche Beobachtungen hat WiLsoN an dem Nemertinenei von Cerebratulus
gemacht. Er hat festgestellt, daB das Ei dieses Tieres zwei kritische Perioden
durchmacht: als erste kann der Moment des Verschwindens der Keimbléschen-
wand (Kernmembran der Oocyte) angesehen werden. Von diesem Momente
an lassen sich die Eifragmente befruchten, und sie haben sich auch als entwick-
lungsfiahig erwiesen. Diese Periode entspricht der plasmatischen Reifung. Die
zweite Periode tritt zur Zeit der Befruchtung des Eies ein, von welchem Zeit-
punkte an die Eifragmente nicht wieder befruchtungsfihig sind.

Es ware sehr interessant zu wissen, welche Verinderungen diesem Reifungs-
prozesse des Eies zugrunde liegen und welche sufleren Bedingungen zur Reifung
erforderlich sind. Unsere Kenntnisse in dieser Beziehung sind recht spirlich,
da die Erforschung des Problems auch dadurch erschwert ist, daB die Reifung
oft in der Gonade verlauft oder erst durch Eindringen des Samenfadens ausgeldst
wird. Sehr wichtig fiir die Erkenntnis des Wesens der Reifungsvorginge wurden
die Beobachtungen von TH. Boveri!). Es gelang ihm, das Material zu finden,
an dem der Vorgang der plasmatischen Organisation des Eies direkt beobachtet
werden konnte. Die Eier des Seeigels Paracentrotus lividus gewinnen wihrend
der Reifung eine wahrnehmbare polare Plasmaorganisation. Das 148t sich sofort
aus dem Vergleich der Dislokation des Orangepigmentes im Protoplasma der
Oocyte und des reifen Eies erkennen. Abb. 71 stellt die Oocyte I. Ordnung dar,
in welcher das orangefarbige Pigment ungefihr gleichméflig im Protoplasma
verteilt ist. Abb.72 und 73 geben den Reifungsprozefl mit der Ausstofung der
Richtungskérperchen wieder. An dem in Abb. 74 abgebildeten reifen Ei kann
man dagegen erkennen, daB sich dieses Pigment in einer Schicht angeh#uft hat,
welche bei der Beobachtung des Eies von auBen in Form eines Pigmentringes
erscheint. Dadurch macht sich auch die Polaritit des Eies kenntlich.

Bei diesem Objekt konnte also wegen des Vorhandenseins des Pigmentes
die Organisation des Eiprotoplasmas cytologisch festgestellt werden. Es unter-
liegt aber keinem Zweifel, daf in vielen anderen Objekten — in denen keine wahr-
nehmbaren Kennzeichen einzelner Plasmapartikelchen existieren — eine dhnliche
Umgruppierung der Plasmateilchen stattfindet.

Die zweite, ebenfalls wichtige Erscheinung, welche der plasmatischen Rei-
fung zugrunde liegen muB, ist die Sittigung des Ooplasmas mit dem aus dem
Kern ausgewanderten Chromatin. Aus den Untersuchungen von GODLEWSKIE?),
der die Kernplasmarelation der Oocyten, der reifen Eier und der Embryonen
aus den Furchungsstadien (Blastomeren) ermittelte, geht deutlich hervor, da

1y BovEri, Ta.: Polaritdt der Ovocyte, Ei und Larve des Strongylocentrotus lividus.
Zool. Jahrb. Bd. 14. 1901. ,

2) GODLEWSKI jun., E.: Der EireifungsprozeB im Lichte der Untersuchungen der Kern-
plasmarelation ‘bei Echinidenkeimen. Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 44. 1918.
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der Kernapparat wihrend der Reifung so stark abnimmt, daBl die GréBe des
Verlustes absolut nicht durch die Annahme einer Verwendung des Kernmaterials
zur Erzeugung der neuen Kerne in den aus der Oocyte produzierten Richtungs-
korperchen erklart werden kann. Die Abnahme des Kernvolumens erkliart sich
durch die Translozierung der Kernsubstanz in das Ooplasma. Das Protoplasma
des reifen Eies ist demnach sehr reich an Chromatin. Das Entgegengesetzte
vollzieht sich nach der Befruchtung: jetzt wird der Keim mit dem neu organisier-
ten Kernapparat ausgestattet, der jedoch nicht mehr aus einem Kern (wie in
der QOocyte), sondern aus einer groBeren Anzahl derselben zusammengesetzt
wird. Je linger die Furchung dauert, desto’ mehr nimmt die Kernanzahl des
Keimes zu. Wenn man das Gesamtvolumen des ganzen Kernapparates des am

Abb. 71. Abb. 72.

Abb. 73. Abb. 74.

Abb. 71—74. Die Reifung des Eies von Paracentrotus lividus. Abb. 71. Unreifes
Ei mit gleichmaBig im Protoplasma verteiltem Pigment. Abb. 72—73. Reifung mit
der Bildung der Polkérperchen. Abb. 74. Reifes Ei mit Pigmentring. (Nach BovERL.)

Ende der Furchung stehenden Keimes mit dem Volumen des Kernes der Oocyte
vergleicht, so ergibt sich ungefahr derselbe Wert. Man gewinnt den Eindruck,
daB dieser Kernapparat rekonstruiert worden ist, und zwar aus dem Material,
welches aus dem Protoplasma geschopft wurde, aber dorthin’vom Keimblischen
(Kern der Oocyte) gelangte. DaBl dieses Kernmaterial nicht in einem, sondern
gewohnlich in mehr als 1000 Kernen gruppiert ist, hat fiir das Embryo den Vor-
teil, daB dadurch die Oberfliche des Kernapparates sehr stark vergroBert worden
ist, was die Wechselbeziehung zwischen Protoplasma und Kernen sehr ‘er-
leichtert.

Aus diesen Untersuchungen von GopLEWskI wire zu schliefen, daB die
Aufgabe des Reifungsprozesses in der Vorbereitung des Bildungsmaterials im
Eiprotoplasma fiir die Erzeugung des Kernapparates -des kiinftigen Embryos
besteht. - : : :
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So viel ist bisher iiber die Natur der Reifungsvorginge bekannt.

Die Untersuchungen iiber die Bedingungen der Reifung verdanken wir
J. LoEB, welcher an Seesterneiern experimentierte, die auBerhalb der Gonade
im Seewasser die Reifung durchmachen.

Die Seesterneier wurden in eine Reihe von Lésungen gebracht, denen ein-
zelne Bestandteile des Seewassers fehlten. Es stellte sich dabei heraus, daf in
Eiern, welche in Liosungen mit freten Hydroxylionen lagen, die Reifung alsbald
etntrat, dagegen tn Losungen ohne Hydrowylionen unterblieb. LOEB hat aber ge-
funden, daB die Hydroxylionen nicht den einzigen Bestandteil bilden, welcher
die Reifung bedingt — auch der Sauerstoff ist zur Reifung unumginglich not-
wendig: werden die unreifen Eier in Glasdosen gebracht, aus denen der Sauer-
stoff durch Wasserstoff verdrangt wurde, oder fiigt man dem Seewasser, in welchem
die unreifen Eier liegen, etwas KCN hinzu, so unterbleibt die Reifung der Oocyten,
trotz der Gegenwart der Hydroxylionen. :

Aus den Untersuchungen von J. Lors!), welcher auch die Beschaffenheit
der reifenden Geschlechtselemente ermitteln wollte, geht hervor, daf die
Resistenz der reifenden Eier gegen die duBeren Faktoren sehr gering ist und
nach vollzogener Reifung noch abnimmt. Die dem Seewasser iiberlassenen
reifen Eier fallen bald der Degeneration anheim. Will man das Leben solcher
Geschlechtselemente verlingern, so kann dies entweder durch Verhinderung
des Reifungsprozesses (Neutralisierung des Seewassers, das dadurch die Hydr-
oxylionen verliert, oder Vertreibung des Sauerstoffes) oder durch Befruchtung
der reifen Eier geschehen.

Die Bedeutung der im Seewasser enthaltenen Metalle fiir die Reifung der
Seesterneier hat DarcqQ?) untersucht. Besonders wichtig hat sich hier der Ein-
fluf des Calciums erwiesen. In entsprechend konzentrierten Calciumchlorid-
16sungen reifen die Eier bedeutend friiher als im Seewasser oder in MgCl,-Lo-
sungen.

Wird einmal die Reifung in Gang gesetzt, so schreiten die sich dabei abspie-
lenden Prozesse immer weiter fort, verlaufen jedoch in solchen Bahnen, daB das Ei
nach kurzer Zeit zugrunde geht. Daraus 148t sich schliefen, dal die der Eireifung
zugrunde liegenden Prozesse destruktiver Natur sind, so daB das Ei sie nicht
unbegrenzt lange vertragen kann, ohne abzusterben. Durch die Befruchtung
werden diese Vorginge rektifiziert; deshalb kann der Befruchtungsvorgang
als lebensrettender ProzeB fiir das Ei betrachtet werden.

DaB3 die Mehrzahl der Eier erst nach dem Eindringen des Samenfadens zu
reifen beginnt, kann als fiir das Ei sehr giinstige Erscheinung gelten. Solange
die Geschlechtselemente nicht reif sind, haben sie groflere Resistenz und konnen
leichter lingere Zeit auf die Befruchtung warten.

In der Reifungszeit der Geschlechtselemente gelangen ihre physiologischen
Eigenschaften zur Entwicklung, welche als Bedingung der Befruchtung zu be-
trachten sind. Diese Eigenschaften miissen wir noch eingehender besprechen.

Physiologische Eigenschaften der Geschlechtselemente.

Bei dem Befruchtungsproze kommt den ménnlichen Geschlechtselementen,
d.i. den Spermatozoen, die aktive Rolle zu; die Eier benehmen sich mehr passiv,
obschon auch sie auf die Spermatozoen anlockend oder agglutinierend einwirken

1) LoEs, J.: Uber Eireifung, natiirlichen Tod und Verlingerung des Lebens beim un-
befruchteten Seesternei usw. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 93. 1902.

?) Darcq, A.: Le role des principeaux méteaux de l’eau de mer dans Pactivation de
P’euf en maturation. Bull. d’histol. appl. & physiol. et pathol. Bd. 1, Nr. 11. 1924,
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koénnen. Wir miissen die Eigenschaften der beiden Kategorien der Geschlechts-
zellen besprechen.

Physiologische Eigenschaften der Spermatozoen’).

Die Bewegungsfihigkeit der Spermatozoen bildet ihre lingst bekannte
Eigentiimlichkeit, welche den Samenfiden die Annaherung an die Eier und das
Eindringen in dieselben erleichtert. Mit der Beweglichkeit im Zusammenhang
steht die Reizbarkeit der Samenfiaden; infolge deren gewisse Faktoren auf die
Spermatozoen bewegungsrichtend einwirken kénnen. Die Untersuchung der
Bewegungsart bei verschiedenen Tierformen (Myriopoden, Dekapoden, Nema-
toden) ergab, daB sie sich durch Einziehen und Ausstrecken der plasmatischen
Auslaufer fortbewegen; man konstatierte hier also die amdboiden Bewegungen
(0. Zacuar1as). Diese Bewegungen scheinen jedoch keine besondere Leistungs-
fahigkeit in der Lokomotion zu erzielen.

Die Spermatozoen der Mehrzahl der Tierformen tragen flagellenartigen
Charakter, und ihre Bewegungsart steht der Flimmerbewegung am n#chsten.

Es wurde hier diskutiert, ob die
/\/\\ /ﬂ-—\ Geillel sich in einer Ebene bewegt
% K\_/

oder ob sie eine spiralige Bewe-
gung ausfiihrt. Aus den Beob-
achtungen von ApoLPHI geht
hervor, da beide Typen der Be-
wegungen vorkommen konnen.
Bei Fischen, Amphibien, Rep-
tilien, Vogeln und Saugetieren
wurde je nach der untersuchten

18/

N

Abb. 75. Abb. 76. Art  wellenartige Bewegungen
Bahn eines Spermato- dasselbe in stromender der Schwinze beobachtet, oder
zoons von Cocegonus Fliissigkeit es wurden Spiraltouren und
maraena in stromloser; (nach ApoLPHI). p

Bogenlinien festgestellt. Die Stro-
mung des umgebenden Mediums
ist auch nicht ohne Bedeutung fiir die Gestalt des von dem Samenfaden zuriick-
gelegten Weges, was aus dem Vergleich der Abb. 75 mit Abb.76 zu ersehen ist.

Die Geschwindigkeit der Spermatozoenbewegung ist auch recht verschieden.
So betriigt sie bei den Fischen, und zwar bei der Muréine, 180 u in einer Sekunde,
beim Hecht (Esox lucius) bis 100 n. Bedeutend langsamer bewegen sich die
Samenfiden der Amphibien, z. B. des Frosches 33 u, die der Reptilien, wie an der
Kreuzotter festgestellt wurde, ca. 60 u; die Spermatozoen der Vdgel, z. B. der
Taube, kénnen 20 u, die der Sauger: der Maus ca. 50, des Menschen 60 x in einer
Sekunde zuriicklegen. Es ist zu diesen Ziffern zu bemerken, dafl sie gewisser
Korrekturen bei denjenigen Tierarten bediirfen, bei denen innere Besamung
stattfindet, da sich die Samenfiden vor dem Befruchtungsakt in hoherer Tempe-
ratur bewegen, als es wihrend der Laboratoriumsbeobachtungen geschah.

Die Analyse der motorischen Organe, welche den Spermatozoenbewegungen
dienen, hat zu scharfen Kontroversen gefiihrt, da ein Teil der Autoren mit BaLLo-
wirz an der Spitze den Achsenfaden des Spermatozoon als aktives Organ be-
trachtet und die fibrillare Struktur des Achsenfadens als Beweis der Contractili-
tit desselben zitiert, wihrend andere, wie BENDA, PUTTER u. a., dem Achsen-

1y Literaturverzeichnis fiir dieses und das niichste Kapitel vgl. die monographische
Darstellung von GopLewskr: Physiologie der Zeugung: in Wintersteins Handb. d. vergl.
Physiol. Bd. ITI, 2, S. 642.
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faden nicht die Rolle eines Motors zuschreiben, sondern ihn als passive Treib-
stange fiir den Kopf und das Perforatorium ansehen. In diesem Falle miiBte
dem den Achsenfaden umgebenden Protoplasma resp. dem Spiralfaden die ak-
tive Rolle zukommen, und diese Bestandteile miiten sich durch Contractilitit
auszeichnen.

Die Bewegungen der Spermatozoen sind von der Temperatur abhingig,
und hier kommt sicher die vANT HorFsche Regel in Betracht.

Die chemische resp. physikalische Natur des umgebenden Mediums wirkt
auf die Spermatozoen ein, und in gewissen Fillen ist die Auslosung der Aktivitit
der Samenfiden davon abhingig. So hat Cano beobachtet, daf die sonst un-
beweglichen Spermatozoen der Dromidengruppe, der Dekapoden erst, nachdem
sie auf passive Weise in die weiblichen Geschlechtswege hineingebracht! worden
waren, sich hier lebhaft zu bewegen begannen. 7

Das alkalische Medium soll die Bewegungen begiinstigen. Die narkotischen
Mittel konnen sie hemmen resp. vollstindig zum Stillstand bringen.

Aus den Versuchen von MALESCHOTT und RICCETTI wie auch aus den Unter-
suchungen von GALEOTTI geht hervor, daB nicht nur die chemische Natur des
Mediums, sondern auch sein - physikalischer Zustand, besonders der osmotische
Druck der umgebenden Lésung auf die Bewegungen der Spermatozoen einwirkt.
Es ist denkbar, daB durch diese dulleren Einfliisse der Zustand des Samenfadens
verdndert wird, was natiirlich auch die Bewegungseigentiimlichkeit beeinfluBt.

Bewegungsrichtende Wirkungen bei Spermatozoen.

Es kann fiir die Anlockung der Spermatozoen und das Zustandekommen
der Befruchtung von prinzipieller Bedeutung sein, daB die &uBeren Faktoren
nicht nur die Bewegungsfahigkeit beeinfluilen, sondern auch bewegungsrichtend
auf die Samenfiden wirken kénnen, was mit der Reizbarkeit der Spermatozoen
im innigsten Zusammenhang steht. Diese Reizbarkeit kann sich bei der Einwir-
kung der mechanischen und chemischen Faktoren manifestieren. Zu der ersten
Form der Reizbarkeit sind die Erscheinungen der Rheotaxis und Thigmotaxis
der Spermatozoen zu rechnen. Die bewegungsrichtende Reaktion auf chemische
Reize wird als Chemotaxis bezeichnet.

o) Rheotaxts gehort bekanntlich zu denjenigen Eigentiimlichkeiten der
lebendigen Materie, die sich durch Bewegungsreaktion auf einseitige Anderung
der Druckwirkung #uBert. Die- einseitige Druckwirkung wird hier durch den
Strom der sich bewegenden Umgebungsfliissigkeit ausgeiibt. Diese Erscheinung,
welche vorher bei Infusorien beobachtet wurde, wurde an Spermatozoen von
Rorr, HaNsEN, LotT, WINTERSTEIN und besonders von ADOLPHI an umfang-
reichem Material studiert. Aus allen diesen Beobachtungen geht hervor, daB
die Spermatozoen, die sich in stromender Fliissigkeit finden, sich darin gegen den
Strom bewegen, vorausgesetzt, dafl dieser nicht zu stark ist. Nach Beobachtungen
von AporpHI bewegen sich die Spermatozoen der Taube in ruhiger Fliissigkeit
nach allen méglichen Richtungen lebhaft, die Bewegung hat jedoch ,,den Charak-
ter der Unentschlossenheit; sie schwingen sehr lebhaft hin und her, kommen
aber nur wenig von der Stelle und dndern die Richtung, in der,sie schwimmen,
bestandig®. Wird eine schwache Strémung in der Fliissigkeit durch einen aus
FlieBpapier zurechtgeschnittenen Sauger, der am Rande des Préparates wirkt,
hervorgebracht, so dndert sich das Verhalten der Spermatozoen mit einem
Schlage: die allermeisten schwimmen jetzt gegen den Strom, wobei sie oft, eine
ganz betrichtliche Geschwindigkeit entfalten. Diese Wirkung des Stromes auf
die Richtung der Spermatozoenbewegung 148t sich nur bei denjenigen Tieren

8*
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beobachten, deren Samenfiden sich geradlinig bewegen. Bei Spermatozoen,
welche in Spiraltouren schwimmen, 148t sich die Erscheinung der Rheotaxis
nicht beobachten. Solche Spermatozoen beschreiben meist weite Bogenlinien,
geradeso haufig mit dem Strome wie gegen den Strom ; nur die Bahn des Sperma-
tozoons ist natiirlich eine Resultante von Strom und Eigenbewegung.

Der Rheotropismus der Samenfiden kann fiir die Chancen der Befruchtung
der Eier nicht ohne Bedeutung sein, und zwar bei den Tieren mitinnerer Besamung.
Die Spermatozoen werden hier in den weiblichen Genitaltraktus eingefithrt.
Da der Genitalkanal mit Flimmerepithel ausgekleidet ist, welches mit seiner
Flimmerbewegung den leichten Strom des Schleimes auf der Schleimhautober-
flache veranlafit, und zwar mit der Richtung nach auBlen, so kann dieser Strom
von richtendem EinfluBjauf die Spermatozoen sein, die sich gegen die Eierstécke
bewegen und im proximalen Abschnitte der Tube den Eiern begegnen kénnen.
Diese theoretische Vermutung hat KRAFT durch direkte Beobachtung bestitigt.
Er sah nidmlich die Spermatozoen eines 24 Stunden zuvor getéteten Kaninchens
bei 30° Temperatur nur schwache Bewegungen ausfiithren. Dieselben Samenfiden
zeigten, auf ein Stiickchen der Tube einer Kuh gebracht, eine iiberraschende
Lebendigkeit offenbar unter dem Einfluf der Flimmerbewegung. Vielen von
diesen Samenfiden gelang es, ,,sich stromaufwirts zu schaffen, wobei sie sich
meist ziemlich knapp an den flimmernden Saum hielten®.

B) Thigmotazis ist die Bewegungsreaktion, die ebenfalls auf mechanischen
Reiz erfolgt, die sich namlich bei dem Kontakt der lebendigen Substanz mit
festen Koérpern duBlert. Diese Erscheinung wurde von DEvVITZ bei den Samen-
faden der Kiichenschwabe Periploneta orientalis beobachtet. Die Spermatozoen
dieses Insektes, welche in physiologischer Kochsalzlésung beobachtet werden,
sammeln sich an der unteren und oberen Seite des Préparates, bleiben also
stets im Kontakt mit dem festen Korper (Glas), wihrend die iibrige Fliissigkeit
von Spermatozoen vollstindig frei bleibt. MASSART hat dieselbe Erscheinung
an Froschsamenfiden studiert und festgestellt, dafl diese Spermatozoen, solange
sie lebendig sind, im hingenden Tropfen an allen festen Kérpern haften bleiben.
Daraus schlieBt er, daB kompakte Substanzen auf lebendige Spermatozoen an-
lockend wirken. :

Von DuxcerN wurde die Thigmotaxis bei Echiniden- und Asteridensperma-
tozoen beschrieben. Er hat das Verhalten der genannten Samenfaden gegeniiber
den Gelatinekiigelchen beobachtet. ,,Die Spermatozoen* — sagt er — ,,sammeln
sich nach kurzer Zeit auf der die Fliissigkeit begrenzenden Oberfliche ebener
oder kugelférmiger Kérper an und beschreiben hier fortgesetzt kleine Kreise.
Die Drehungsrichtung kann dabei bei siamtlichen die gleiche sein, sie erfolgt
bei den Samenfiden von Arbacia pustulosa, Echinus microtuberculatus ebenso
wie bei denen der groflen Kiichenschwabe immer umgekehrt wie der Uhrzeiger,
wenn man von der Fliissigkeit aus auf die Grenzfliche blickt.

y) Chemotaxis ist die bewegungsrichtende Reaktion verschiedener chemischer
Stoffe auf die Spermatozoen. Diese Eigentiimlichkeit wurde zuerst an pflanz.
lichem Material beobachtet und sodann viel in der biologischen und embryo-
logischen Literatur diskutiert, da es nahe lag, anzunehmen, daf die Eier gewisse
Stoffe ausscheiden, welche die Samenfiden anlocken kénnen.

Die ersten klassischen Beobachtungen stammen von dem Botaniker PrEF-
FER, welcher seine Experimente an Farnen und Moosen angestellt hat. Er beob-
achtete, dafl die Samenfiden von Farnen im Wasser geradlinige Bewegungen
ausfithren ; befindet sich jedoch das Archegonium in der Nihe, so machen sie eine
plétzliche Drehung, dringen in seinen Hals ein, wonach die Kopulation mit dem
Eikern erfolgt. Diese Beobachtung gab Anlaf zu der Vermutung, daB von
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Archegonienzellen gewisse Substanzen produziert werden, welche auf die Sperma-
tozoen anlockend wirken. Zur Priifung dieser Annahme verfuhr PrerrFER folgen-
dermaflen: In kleine, mit Wasser gefiillte Glasgefi e, in denen die Farnspermato-
zoiden sich befanden, brachte er Capillarrohrchen mit Apfelsdure (0,01—0,59,)
ein. Es zeigte sich, daBl die Apfelsiure auf die Spermatozoiden der Farnen an-
lockend wirkte, da dieselben in die Glascapillaren hineinschwammen und nach
kurzer Zeit sich eine ansehnliche Zahl Samenfiden in der Apfelsdureldsung
der Capillare ansammelte. In Anbetracht dessen, dafl durch andere chemische
Substanzen sich der Erfolg der Anlockung der Spermatozoiden nicht erzielen
1468t, kann man schlieBen, daB er nicht auf erhohten osmotischen Druck, sondern
auf chemische Beschaffenheit der Losung zuriickzufiihren ist.

Beachtenswert ist, daf} die Erhohung der Konzentration der Lésung, wodurch
auch die Aciditdt zunimmt, die positive Chemotaxis in negative uméndert, so
da die Spermatozoen nicht angelockt, sondern repulsiert werden. PFEFFER
hat in seinen Versuchen weiter nachgewiesen, dafl die Samenfiden nicht mit
einem Reaktionsvermdégen ausgestattet sind, das ihnen erméglicht, alle schid-
lichen Medien zu vermeiden. Bringt man neben der positiv chemotaktisch
wirkenden Apfelsdure noch Sublimat in die Capillare, so dringen die Spermato-
zoen trotzdem in die Capillaren ein, wo sie selbstverstindlich von Sublimat
getotet werden.

Fiir die Spermatozoen anderer Arten haben sich auch andere Substanzen
als chemotaktisch erwiesen. So hat das schon PFerFFER fiir Rohrzucker gegeniiber
Spermatozoen der Laubmoose nachgewiesen. Aus den Experimenten von BULLER
geht hervor, dal die Metallionen von K und Rb positiv chemotaktisch gegeniiber
Spermatozoiden der Farne Gymnogramme Martensii wirken.

Aus der Reihe von Arbeiten, welche sich mit den chemotaktischen Eigen-
schaften der Spermatozoen befassen, mdchte ich hier die recht wichtigen Resul-
tate von SHIBATA zitieren, Er priifte an Spermatozoiden von Equisetum, Isoetes,
Salvinia, Osmunda und Qymnogramme die chemotaktische Wirkung verschiedener
chemischer Substanzen wie organischer Siuren (Oxalsdure, Malonsiure, Bern-
steinséure, Apfelsiure, Weinsdure u. a.), sodann die der Metallionen, der H- und
OH-Ionen, sodann die Reizwirkung der Alkaloide und anderer organischer
Basen. Durch diese Versuche wollte SHIBATA entscheiden, welche chemischen
Gruppen der untersuchten Substanzen hier wirksam sind und ob die Spermatozoen
sich durch eine oder mehrere Arten der Sensibilitat auszeichnen. Bei diesen Unter-
suchungen stiitzte sich SEIBATA auf die Feststellung der Beziehung zwischen
Reiz- und ReaktionsgroBe. Bereits PFEFFER hat nachgewiesen, dafl das WEBER-
FecaNErsche Gesetz: ,,Bei Zunahme des Reizes in geometrischer Progression
wichst die Reaktion in arithmetrischer Progression, und dementsprechend ist
die Reaktion proportional dem Logarithmus des Reizes“ — hier vollstindige
Anwendung findet. Nachdem SHIBATA in mehreren Versuchen diese PFEFFERsche
Entdeckung bestitigt hatte, konnte er auf Grund dieses Gesetzes tiefer in das
Wesen der ganzen Reizerscheinung eindringen. Bei weiteren Forschungen
stiitzte er sich auf die von RoTHERT festgestellte Tatsache, dal manche lebende
Koérper (in der RorHERTSchen Arbeit Amylobacter) sich nicht durch eine einzige
Reizbarkeit auszeichnen, sondern dafi die Reizbarkeitserscheinungen auf zwei
verschiedene gesonderte Sensibilititen zuriickgefithrt werden miissen. Davon
hatte sich RorHERT iiberzeugt, indem er bei seinem Untersuchungsobjekt
feststellte, daB die zwei chemotaktisch wirksamen Korper Ather und Fleisch-
extrakt, keine gegenseitige Abstumpfung der Reizbarkeit bewirken. Diese Unter-
suchungsmethode wandte SHIBATA auf Spermatozoen an, und da die Anwendung
des WEBER-FECHNERschen Gesetzes auch die Entscheidung iiber eventuelle
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Abstumpfung zulieB, so konnte er auf Grund dieser Versuche auch die Frage
nach der Anzahl der Sensibilititen der Spermatozoen ermitteln.

Aus diesen sehr geistreich erdachten und griindlich durchgefiihrten Ver-
suchen geht hervor, ,,dal man bei den Pteridophytensamenfiden drei Kategorien
von chemotaktischen Sensibilititen unterscheiden muB, und zwar: 1. die Sen-
sibilitdten fiir die Anionen der Apfelsiure und der verwandten chemotaktisch
wirksamen Dicarbonsiuren, 2. diejenigen fiir OH-Ionen, 3. diejenigen fiir die
Kationen (Metall- und H-Tonen) und Alkaloide. Diese Sensibilititen sind von-
einander vollstindig unabhingig, obschon sie mehr oder minder gemeinsame
Ziige aufweisen.

Fiir die allgemeine Reizphysiologie haben die oben besprochenen Forschungs-
resultate unzweifelhaft grofSe Bedeutung; jedoch vom Standpunkte der Be-
fruchtungslehre muBl man bemerken, da8 in dieser ganzen bisherigen botanischen
Literatur kein direkter Beweis erbracht worden ist, daBl diese Eigentiimlichkeiten
der Spermatozoen von den Eiern zur Anlockung der Samenfiden verwendet
werden kénnen. Es ist ja sehr verlockend anzunehmen, daB die Tatsache der
Chemotaxis der Spermatozoen eine grofle Bedeutung bei der Befruchtung habe.
Das Herankommen der Spermatozoen an die Eier kinnte eben darauf zuriick-
gefiihrt werden. Es ist hier jedoch zu beachten, daB die definitive Entscheidung
dieses Problems erst dann méglich erscheint, wenn die chemotaktisch auf die
Spermatozoen wirkenden Substanzen in den Eiern nachgewiesen worden sind
oder wenn man festgestellt hat, daB die Eier solche Stoffe auszuscheiden ver-
mogen.

So griindlich und streng analytisch durchgefithrte Versuche iiber die chemo-
taktische Reizphysiologie, wie iiber pflanzliche Spermatozoen, liegen bisher bei
tierischen Objekten nicht vor. Was auf diesem Gebiete bisher geleistet wurde,
hat man eigentlich mehr vom Standpunkte der Physiologie der Zeugung als von
dem der Physiologie der Reizbarkeit der Spermatozoen aus unternommen.
J. MassaRT untersuchte das Verhalten der Samenfiden des Frosches hinsichtlich
ihrer Beeinflussung durch das Ei derselben Spezies. Er bediente sich dabei der
Methode PFEFFERS und brachte in die Capillaren eine aus zerquetschten Frosch-
eiern bereitete Substanz. Nie wurde jedoch dabei ein Eindringen der Sperma-
tozoen in die Rohrchen beobachtet. Auch verschiedene von ihm auf die chemo-
taktische Wirkung hin gepriifte Substanzen ergaben ebenfalls negative Resultate.
MassarT glaubt aus seinen Versuchen schlieBen zu kénnen, da die Froscheier
keine Substanzen ausscheiden, welche auf die Spermatozoen anlockend wirken
kénnen. Man kénnte aber vielleicht denloben geschilderten Versuchen vorwerfen,
daB die Produktion‘der Eier nur bei vollstandlg normaler Organisation derselben
moglich ist und daB dieselbe durch Zerquetschung ruiniért worden ist. Aber
auch andere Experimente, in denen das vermieden worden ist, ergaben negative
Resultate.

So hat BULLER zahlreiche Experimente an Spermatozoen der Echinodermen
(Echinoidea, Asteroidea, Holothuroidea, Crinoidea) angestellt. Er ging dabei
von der Voraussetzung aus, daBl, wenn die Eier gewisse chemotaktisch wirkende
Substanzen produzieren, diese sich in dem die Eier umgebenden Wasser ansam.
meln miissen, da sonst ihre Wirkung auf gewisse Entfernung undenkbar wire.
Er belieB also die Eier von Arbacia, Sphaerechinus und Echinus in einer kleinen
Seewassermenge 2—12, meist aber 6 Stunden lang, filtrierte es sodann und fiillte
damit die Capillaren. Diese Glasrohrchen wurden sodann in kleine, Seewasser
enthaltende Schalen gebracht, in welchen sich Spermatozoen befanden. Es
zeigte sich, daB das in Capillaren enthaltene Seewasser keinerlei Einflu
auf die Spermatozoen ausiibte. Die Experimente mit Asparagin, Glycerin,
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Zucker, Kaliumnitrat, Alkohol, Diastasen usw. ergaben ganz negative Re-
sultate.

Es ist beachtenswert, worauf BULLER hingewiesen hat und was ich auf
Grund eigener Beobachtungen vollauf bestitigen kann, dafl sich Spermatozoen
der Echiniden oft massenhaft um unreife Eier, also bei Echiniden um befruch-
tungsunfihige Elemente ansammeln. Er fand auch, daB sie ebenfalls die mit
Osmium abgetitete Eier angreifen, also die Elemente, die nichts mehr sezernieren
konnen. Aus allen diesen Beobachtungen scheint hervorzugehen, daB das An-
sammeln der Spermatozoen um die Eier der Echiniden nichts mit der Chemo-
taxis zu tun hat, vielmehr mit der Thigmotaxis im Zusammenhang steht. Die
Spermatozoen der Echiniden schwimmen nach der Angabe BULLERS, wenn sie
mit keinem festen Gegenstand in Kontakt geraten, in Spiralen. Gelangen sie
jedoch z. B. auf eine Glasoberfliche, so verindern sie sofort ihre Bewegungsart;
sie blieben mit den Képfen an dem Glas haften und fithren mit den Schwinzen
zirkulire Bewegungen aus. Ein solches Spermatozoon, welches einmal z. B. ein
mikroskopisches Deckglidschen beriihrt hat, ist nicht imstande, es wieder zu
verlassen und bewegt sich nur lings seiner Oberfliche. Wenn das Spermatozoon
die das Ei umgebende gallertige Hiille beriihrt, so gibt es die spiralige Bewegung
auf, bewegt sich nur in fast gerader Richtung fort, und in den meisten Fallen
werden die Spermatozoen in Berithrung mit der Eiperipherie gebracht. Es ist
charakteristisch, dall die Samenfiden, welche in tangentialer Richtung in die
Gallerte eindringen, oft an der anderen Seite der Gallerte heraustreten. Daraus
ist ersichtlich, daB die Eier nicht einmal diejenigen Spermatozoen anzulocken
vermdégen, welche innerhalb ihrer Gallerte sich befinden.

Bei hoheren Tieren wurden Experimente iber die Chemotaxis der Sperma-
tozoen von O. LOw angestellt. Er priifte die chemotaktische Wirkung der Schleim-
héute aus verschiedenen Abschnitten der weiblichen Genitalwege auf die Sperma-
tozoen derselben Tierart (Ratte, Kaninchen). Das Experiment wurde derart
angestellt, daB gleichzeitig die Gewebe mehrerer Bestandteile des Genitaltraktus
einwirken konnten; man war dadurch imstande, auch die relative chemotak-
tische Wirksamkeit verschiedener Organe zu beurteilen. Die Spermatozoen
wurden in physiologischer Kochsalzlésung und bei 37° untersucht, und man
fand, daB die chemotaktische Wirkung der Schleimhéute verschiedener Organe
nicht gleich ist. Die Scheidenschleimhaut wirkte schidlich, die Uterin- und
Tubenschleimhaut dagegen sehr stark chemotaktisch auf die Spermatozoen,
so daB sie sich an solchen Schleimhéuten wie ein Belag anschmiegten.

Diese Art der Chemotaxis, welche LOow beschrieben hat, ist von den
frither besprochenen prinzipiell verschieden, da sie nicht auf der Sekretion
des zweiten an der Befruchtung teilnehmenden Partners, d. i. des Eies, zu-
riickzufiihren ist.

Fassen wir zusammen, was iiber Chemotaxis gesagt worden ist, so kénnen
wir sagen, dafl wir in der bisherigen Literatur keine Anhaltspunkte fiir die Be-
hauptung finden, dafl die Spermatozoen der Tiere von den Eiern angelockt werden, da
positive Beweise fiir chemotaktische Wirkung der durch Eier produzierten Sub-
stanzen nicht vorliegen; vielmehr kann nur festgestellt werden, daBl die Eier die
an sie gelangten Samenfiden zu beeinflussen vermégen. Das kénnte sich in
thigmotaktischer Wirkung auf die Eier duflern und noch mehr in der sog. Agglu-
tinationserscheinung, welche wir jetzt naher besprechen werden.
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Physiologische Tatigkeit der Eier, ihre Einwirkung auf Sper-

matozoen. Agglutinationserscheinungen der Spermatozoen unter

dem EinfluB der durch die Eier ausgeschiedenen Substanzen.
Dauerhaftigkeit der Geschlechtselemente.

In neuerer Zeit wurde durch breit angelegte, griindliche Untersuchungen
des amerikanischen Forschers F. R. LizLir!) festgestellt, da die Spermatozoen
— in der Umgebung der Eier angelangt — von ihnen derartig beeinfluBt werden,
daB sie Flocken bilden, lockerer oder fester miteinander gruppenweise verschmel-
zen, sich zusammenballen, so daf wir den Eindruck gewinnen, eine aus der
Bakteriologie wohlbekannte Erscheinung vor uns zu haben, Welche als Agglu-
tination bezeichnet wird.

Die nahere Erforschung der Erscheinungen, welche als Folge der Einwirkung
der Eier auf die Spermatozoen zu betrachten sind, liefl LiL.rir verschiedene Typen
derselben unterscheiden, und zwar:

1. die Aktivation,

2. die Aggregation,

3. die echte Agglutination,

4. die Massenkoagulation (mass-coagulation).

Wir werden diese Typen einzeln besprechen.

1. Die Spermatozoen, welche langsame Bewegungen ausfiihren, angelangt
in der unmittelbaren Nahe der Eier, beginnen sich lebhaft zu bewegen, sie werden
also durch den Einflul der Eier aktiviert.

2. Die Aggregation der Spermatozoen #uBert sich durch Ansammlung der-
selben in Gruppen, welche jedoch miteinander nicht verschmelzen und bei der
leichtesten Bewegung des umgebenden Wassers, z. B. beim Schiitteln der Glas-
dose, auseinandergehen. F. R. LitLie und J. LOEB rechnen diese Erscheinung
zu den tropistischen Phinomenen; die Spermatozoen erfahren dabei keine
physikalische Verinderungen.

3. Die Agglutination der Samenfiden beansprucht eine physikalische Ver-
schmelzung der Spermatozoen miteinander, so da} z. B. in den Fixierungsfliissig-
keiten die Gruppen der Samenfiden weiter konsolidiert bleiben. Die Aggluti-
nation wire demnach eine Funktion der Konzentration des agglutinierenden
Mediums. Die Agglutination ist nicht toxisch fiir Spermatozoen, beeintrachtigt
nicht ihr Leben; sie ist eine reversible Erscheinung, und ihre Dauer hingt von der
Konzentration des agglutinierenden Mediums ab. Die Agglutination kann
jedoch fiir dieselben Spermatozoen nach Vollendung der Reaktion nicht wieder-
holt werden.

4. Die Massenkoagulation der Spermatozoen sieht #uflerlich betrachtet
dhnlich wie die Agglutination aus, ist aber eine irreversible, stets lokale Er-
scheinung. Sie kann auftreten unter dem EinfluB stérkerer Losungen von NaOH,
von KOH oder den von den Eiern fremdklassigen Arten ausgeschiedenen Sub-
stanzen. Bei genauer Beobachtung erkennt man auch &ullere Differenzen gegen-
iiber der Agglutination: bei der Massenkoagulation niamlich nehmen die koagu-
lierten Spermatozoengruppen gewohnlich sphérische Formen oder Ballengehalt
an. Sie bilden Anastomosen mit benachbarten Gruppen, so dal dann ein Netz
daraus entsteht.

1) Livuig, F. R.: Studies of fertilization. I., II. Journ. of morphol. Bd. 22. 1910; III.,
IV. Journ. of exp. zool. Bd. 12. 1912; V. Ebenda Bd. 14; VI. Ebenda Bd. 16. 1916; VIIL,
IX. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 90. 1921.
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Betrachtet man die Spermatozoen, welche sich in unmittelbarer Nihe
der Eier finden, so kann man besonders die drei ersten Kategorien der eben be-
schriebenen Erscheinungen an ihnen wahrnehmen, und bei Erwégung der kausalen
Momente dringt sich die Vermutung auf, dal die Eier Substanzen sezernieren,
durch die sie die Samenfiden beeinflussen. Die Versuche von F. R. LiuLie
haben diese Vermutung bestatigt. Die von J. Loes aufgestellte Hypothese,
daB die Agglutinationserscheinungen nicht von Eisekreten hervorgerufen sind,
sondern daB die Eihiillen sie herbeifithren, 148t sich nicht aufrechterhalten,
da F. R. LizLie die Agglutination der Spermatozoen auch in der Nachbarschaft
der Eier gesehen hat, welche durch Einwirkung der entsprechend konzentrierten
Salzséure von den Eihiillen befreit waren. Diese die Agglutination veranlassende
Substanz hilt F. R. LiLLie im Gegensatz zu J. LoEB fiir identisch mit derjenigen,
welche nach ihm die wesentliche Rolle bei der Befruchtung spielt, und die er als
Fertilizin bezeichnet.

Erwigt man die Bedeutung der oben besprochenen Phénomené besonders
der drei ersten Typen fiir die Befruchtungslehre, so ist ersichtlich, daf die Ak-
tivation die Beweglichkeit der Spermatozoen erhoht und dadurch auch die wei-
tere Annaherung der Geschlechtselemente erleichtert.

Die Aggregation und die reversible Agglutinaton veranlafit die massen-
hafte Ansammlung der Samenfiden um die Eier, erschwert das Voriiberschwim-
men der Spermatozoen bei den Eiern, und da hierdurch die Spermatozoen zeit-
weilig aufgehalten werden, kénnen sie an der Befruchtung des betreffenden Eies
teilnehmen.

Die Massenkoagulation der Spermatozoen kommt als Schutzvorrichtung
gegen die Bastardbefruchtung in Betracht, worauf wir noch weiter unten ein-
gehen werden.

Aus Bisherigem ist ersichtlich, daB nach unseren jetzigen Kentnissen
den Eiern keine spezifischen Einrichtungen zur Verfiigung stehen, die Sperma-
tozoen besonders aus gréSerer Entfernung anlocken zu kénnen. Deshalb muf
das Zusammentreffen der Geschlechtselemente, welches auf den Zufall zuriick-
gefiihrt ist, mit folgenden Momenten in Zusammenhang stehen: 1. ob die Pro-
duzenten der Geschlechtselemente sich vor ihrer Entleerung einander néhern,
resp. das Zusammentreffen der Sexualprodukte erleichtern, 2. mit der Anzahl
der produzierten Geschlechtszellen, 3. mit der Dauerhaftigkeit der Sexualzellen
resp. Bestéandigkeit ihrer physiologischen Eigenschaften.

Das erste Moment ist mit dem Problem der Besamung identisch. Wir wissen,
daB die Geschlechtselemente entweder vom elterlichen Organismus nach aufen
entleert oder auf die verschiedenste Weise in den weiblichen Organismus ein-
gefiihrt werden. Es wiirde uns zu weit fithren, mochten wir hier die Besamungs-
methoden bei den verschiedenen Tierarten schildern. Ich verweise in dieser
Beziehung auf die monographische Darstellung dieses Problems, welche ich fiir
WinTerSTEINS Handbuch der vergleichenden Physiologie (Bd. III, 2. Hilfte)
bearbeitet habe, und MEISENHEIMERS Monographie.

Die Quantitét. der produzierten Geschlechtszellen hiangt von der unter-
suchten Art ab. Tm allgemeinen kann man sagen, daf je schwerer die Bedingungen
des Zusammentreffens der Geschlechtselemente sind, je schwieriger sich die
Entwicklungsbedingungen fiir das embryonale Wesen gestalten, desto reichlicher
die Produktion der Sexualelemente ist. Die Tiere mit #uflerer Besamung, wo
das Zusammentreffen der Eier mit Spermatozoen, z. B. im Meere, recht pro-
blematisch ist, die Parasiten, deren Embryonen oft ihren Wirt wechseln miissen
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und ihn oft recht schwer finden, produzieren in der Regel eine groBe Anzahl
Geschlechtselemente.

Endlich ist auch die Bestéindigkeit der Geschlechtselemente zu besprechen.
Diese wurde bisher in drei Hauptrichtungen untersucht, und zwar kommt hier
die Befruchtungs- und Vererbungsfihigkeit in Frage, wie auch die Beweglichkeit
der Samenfiden. Was die Befruchtungs- und Vererbungsfihigkeit betrifft,
so ist dieses Problem von prinzipieller Wichtigkeit besonders fiir die Vererbungs-
lehre. Man hat vermutet, daB in den Geschlechtselementen die Fahigkeit der
Befruchtung stérker als diejenige der Vererbung ist. Wire diese Vermutung
richtig, so kénnten wir nach Belieben die Privalenz der mannlichen oder der
weiblichen elterlichen Charaktere bei der Nachkommenschaft hervorrufen.
Betrachtet man das Geschlecht als erbliches Merkmal, so kénnte durch Beein-
trachtigung des Elementes eines Geschlechtes das entgegengesetzte Geschlecht
bei den Nachkommen hervorgerufen werden. Bei der Erwigung des Problemes
der Geschlechtsgenese kann man leicht feststellen, daB diese Vermutung in der
Tat zahlreichen Hypothesen zugrunde liegt. Ist sie aber berechtigt? C. HERBST
hat sehr eingehende experimentelle Untersuchungen an Echinidengeschlechts-
elementen durchgefiihrt. Die Spermatozoen der Echiniden wurden auf verschie-
denste Weise kiinstlich geschadigt, z. B. durch SiiBwasser, Natronlauge, kalk-
freies Seewasser, Temperatur usw., und alle diese Versuche, durch Schidigung
der Geschlechtsprodukte die Fihigkeit der letzteren, elterliche Eigenschaften
zur Entfaltung zu bringen, oder wenigstens in merklicher Weise abzuschwichen,
sind siamtlich negativ ausgefallen. Solange die Spermatozoen ihre Befruchtungs-
fahigkeit bewahren, vermégen sie auch die Eigenschaften ihres Erzeugers auf die
Nachkommenschaft zu iibertragen.

Die Experimente von GUNTHER und Pavra HerTwiG iiber Beeinflussung
der Spermatozoen durch Radiumpriparate werden spiter genauer besprochen
werden. Hier sei nur bemerkt, daf dieser Einfluf} sich doch an den Entwicklungs-
produkten kennzeichnet.

Die Zeit, durch welche die Spermatozoen ihre Befruchtungsfiahigkeit erhalten,
fallt ungefshr mit der Dauer ihrer Beweglichkeit zusammen. O. und R. HErTWIG
haben nachgewiesen, da die Spermatozoen der Echinodermen nach 24 Stunden
dauerndem Aufenthalt im Seewasser ihre physiologischen Eigenschaften bei-
behalten. Diese Beobachtung wurde spater von T. BOVERI bestatigt. J. BuRY
untersuchte in meinem Laboratorium die Abhéngigkeit der Dauer der Bewegungen
und der Befruchtungsfihigkeit von der Temperatur des umgebenden Mediums
bei den Spermatozoen von Paracentrotus lividus und fand, daB die Samenfiden
ihre Befruchtungs- und Bewegungsfihigkeit bei niedrigerer Temperatur linger
behalten. So wurde festgestellt, daB, wenn bei 16—17° die Samenfiden nach
ungefihr 36 Stunden zugrunde gehen, sie beim Aufenthalt bei einer Temperatur
von 0° noch nach sieben Tagen befruchtungsfihig bleiben.

Bei den Insekten wurde festgestellt (DRIERZON, SiEBOLD, LEUCKART), daf
z. B. im Receptaculum seminis der Bienenkdnigin' das bei einmaligem Coitus
eingefiihrte Sperma iiber 3 Jahre im befruchtungsfihigen Zustande verweilen
kann.

Bei Vigeln soll das Sperma iiber 3 Wochen sich in gesundem Zustande er-
halten. BARFURTH vertritt die Meinung, daf bei dem Huhn erst diejenigen Eier,
die 40 Tage nach der Isolierung von Hahn gelegt wurden, sicher als unbefruchtet
angesehen werden konnen.

Bei Saugern bewahren die Spermatozoen ihre Lebhaftigkeit bedeutend
langer auf, wenn sie in den weiblichen Geschlechtswegen verweilen. Es ist z. B.
langst bekannt, daB bei der Fledermaus die Begattung im Herbst, die Befruch-
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tung der Eier erst im Frithjahr stattfindet, so dafl die Spermatozoen durch den
ganzen Winter im Uterus des Weibchens befruchtungsfihig aufbewahrt werden.
Das Sperma des Menschen kann sich in den weiblichen Geschlechtswegen, wie
aus den Angaben von DUHRSSEN hervorgeht, sicher iiber 3 Tage, wahrscheinlich
aber mehr als 3 Wochen halten, ohne daB die Spermatozoen ihre Beweglichkeit
einbiifen.

Diese Dauerhaftigkeit der Samenfiden hat bei der inneren Besamung auch
aus dem Grunde hohe Bedeutung, weil die Eier in bestimmten, oft verhiltnis-
miBig langen Zeitabstinden vom Eierstock entfernt werden. Werden die Sperma-
tozoen auch mehrere Tage vorher vom Minnchen in die weiblichen Geschlechts-
wege eingefiihrt, so konnen sie dank ihrer Dauerhaftigkeit in dem Geschlechts-
apparat des Weibchens Eier im befruchtungsfihigen Zustande halten und die
spater produzierten Eier befruchten.

Befruchtung.

Als Befruchtung wird der Vorgang bezeichnet, bei welchem die Kopulation
des Spermatozoons mit dem Ei stattfindet.

Die Morphologie des Befruchtungsprozesses kann hier nicht griindlich
geschildert werden, und es muf} in dieser Beziehung auf die Hand- und Lehr-
biicher der Entwicklungsgeschichte hingewiesen werden. Ich werde nur ver-
suchen, die wesentlichsten Punkte hervorzuheben und besonders diejenigen,
welche bei der kausalen Analyse der Entwicklungserregung verwertet werden
miissen.

Das Studium des Befruchtungsvorganges hat besonders bedeutende Fort-
schritte gemacht, seitdem O. und R. HerTwiG die kiinstliche Befruchtung
der Echiniden gelang und sodann die einzelnen Befruchtungsstadien auch cyto-
logisch untersucht wurden. ‘

Das Spermatozoon kann entweder in ein reifes Ei oder in die Oocyte I. Ord-
nung eindringen; das hingt von der Art des untersuchten Tieres ab. Die eine
Kategorie der Tiere entfernt aus dem Eierstock die reifen Eier (Echiniden);
bei anderen werden die Oocyten I.Ordnung ausgestoBen, welche entweder
vor der Befruchtung, z. B. im Seewasser, reifen (Seesterne), oder erst nach dem
Eindringen des Samenfadens ihre Polkorperchen bilden (viele Mollusken, Wiirmer,
Saugetiere usw.). In letzterem Fall verlaufen die Reifungsteilungen, welche die
Oocyte in das reife Ei umwandeln, in Anwesenheit des Spermatozoons innerhalb
des Eies.

Einfacher verlduft der Befruchtungsvorgang bei denjenigen Tieren, bei
welchen die Spermatozoen in die in den Gonaden vor der Befruchtung reif ge-
wordenen Eier eindringen. Diesen Verlauf mdéchte ich vorher kurz schildern,
und zwar an dem klassischen Material von Echiniden, bei denen die Befruchtung
sich kiinstlich in dem Uhrglaschen durchfithren 148t und sowohl in vivo als auch
an den Schnittpriparaten untersucht werden kann. Das erste, was man nach
dem Eindringen des Spermatozoons wahrnehmen kann, ist die Abhebung der
sog. Dottermembran, welche das Ei umgibt und von ihm durch den Perivittelin-
raum getrennt ist. Am lebenden Ei la68t sich sodann die Entstehung der plasma-
tischen Strahlung im Ei konstatieren; die Wanderung des Spermakerns gegen
den weiblichen Kern l#Bt sich nur aus der Verschiebung im Eiprotoplasma eines
hellen Fleckchens erschlieBen, worauf die Teilung des Eies in zwei Blastomere
erfolgt.

étrﬁndlicher 1laft sich der Vorgang an Schnittpriparaten studieren. Ich
lasse hier an der Hand der Abbildungen, welche die Priaparate des Befruchtungs-
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vorganges wiedergeben, eine kurze Beschreibung der aufeinanderfolgenden Stadien
folgen. Abb. 77 stellt ein Ei gleich nach dem Eindringen des Spermatozoons dar.
Wir sehen, daf} die GeiBel in diesem Fall nicht eingedrungen ist. Nach der Mehr-
zahl der Autoren trennt sie sich von dem Spermakopf ab und bleibt auBerhalb
des Eies. Spater haben Riess und DaxtoN das Eindringen der Geiflel in das

Abb. 77. Abb. 78. Abb. 79.

Abb. 80. Abb. 81. Abb. 82.

Abb. 77—84. Befruchtung des
Echinideneies. Abb. 77—78.
Das Ei von Echinus gleich nach
dem Eindringen des Spermato-
zoons. (Nach v. KOSTENECKI.)
Abb.79. Befruchtung von Para-
centrotus lividus. Das ganze
Spermatozoon samt Geiflel ist
im Ei wahrnehmbar. (Nach
Danrox.) Abb. 80—84. Auf-
einanderfolgende Befruchtungs-
stadien von Echinus micro-
tuberculatus. (Nach den Pri-
paraten des biol.-embryol. In-
Abb. 83. Abb. 84. stitutes in Krakau.)

Ooplasma genau beobachtet. Abb.79 stellt einen Teil des Paracentratuseies dar,
in welchem der ganze Samenfaden enthalten ist. Der Kopf des Spermatozoons,
welcher samt dem das Centrosom enthaltenen Mittelstiick und eventuell der
GeiBel in das Ooplasma eingedrungen ist, und zwar mit dem Vorderende (Per-
foratorium) gegen das Eizentrum gerichtet, dreht sich um und wendet sich mit
dem hinteren Ende (Mittelstiick) gegen den Eikern (Abb. 78). Gleichzeitig er-
scheint in dem Eiprotoplasma die Strahlung, welche auf das Zentriol des Sperma-
tozoons zentriert ist (Abb.78). Der Samenkopf verschiebt sich im Eiprotoplasma
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und nahert sich dem Eikerne immer mehr. Wahrend dieser ganzen Wanderung
riickt das immer deutlicher wahrnehmbare Zentriol samt der Plasmastrahlung
an den Kopf heran. Die beiden Vorkerne, d. h. der weibliche und der minnliche
Geschlechtskern legen sich aufeinander (Abb. 80) und verschmelzen (Abb. 81) zu
einem ungefahren einheitlichen morphologischen Gebilde. Die Derivate einzelner
Vorkerne lassen sich noch eine Zeitlang in dem neuentstandenen Kerne, welcher
als Furchungskern bezeichnet wird, verfolgen. Nachdem die Vorkerne den Fur-
chungskern ausgebildet haben, wird das dem Spermatozoon entstammende
Zentriol geteilt. Die zwei aus dieser Teilung hervorgegangenen neuen Zentriolen
riicken auseinander (Abb. 81); zwischen ihnen erscheint eine aus achromatischen
Faden bestehende Spindel, und gleichzeitig schwindet die Kernmembran des
Furchungskernes, die einzelnen Chromosomen sondern sich, so daB sie vollkom-
men voneinander abgetrennte Chromosomensegmente bilden, die in die Fur-
chungsspindel einriicken. Die ménnliche und weibliche Chromosomengruppe
laBt sich, wie erwahnt, noch am Anfang der Karyokinese abgetrennt verfolgen.
Jetzt beginnt die gewdhnliche Karyokinese, welche nach dem bekannten Mitose-
typus verlauft (Abb. 82, 83). Als Resultat dieser Karyokinese ergibt sich die
Ausbildung von zwei ersten Furchungszellen, die wir als Blastomeren bezeichnen
(Abb. 84). Die Blastomeren stellen die primitivsten Bestandteile des embryo-
nalen Organismus dar, dessen Entwicklung auf den aufeinanderfolgenden Teilun-
gen und Differenzierungen der Blastomeren beruht.

Der zweite Typus des Befruchtungsprozesses umfalt diejenigen Tiere,
bei welchen das Spermatozoon in das unreife Ei, d. i. in die Oocyte, eindringt.
Das Eindringen des Spermatozoons 16st hier sowohl die Reifung als auch die
Befruchtung aus, so daf3 diese beiden Vorgiinge sich gleichzeitig am Ei abspielen.
Ich mochte diesen Befruchtungstypus am Beispiele der Befruchtung des Meer-
schweinchens nach der schénen Arbeit von Lams!) illustrieren. Untersucht
man das Ei 10 Stunden nach der Kopulation der Tiere, so trifft man auf die Bil-
dung der Richtungskérperchen, was bekanntlich als Ausdruck des Reifungs-
prozesses gelten mufl. Die Reifung wird durch das Eindringen des Samenfadens
ausgelost. Abb. 85—87 stellt die Reifung mit der Bildung der Polkérperchen
im Ei dar, in welchem der Samenfaden samt dem Schwanz im Eiprotoplasma
wahrnehmbar ist. Das nach der zweiten Reifungsteilung zuriickgebliebene
Chromatin organisiert sich in dem weiblichen Vorkern (pronucleus). Die beiden
Vorkerne, d. i. der weibliche und méinnliche, schwellen stark auf (Abb. 87),
nihern sich einander, verschmelzen zu einem einheitlichen Furchungskern,
welcher demnichst in die Karyokinese eintritt. Diese Furchungsmitose (Abb. 88)
ergibt zwei Blastomeren (Abb. 89), bei denen noch unter der urspriinglichen
Eimembran die beiden Richtungskorperchen (Abb. 89 Rk.) wie auch die vom
Eidotter abgeschniirten kernlosen Dotterkérperchen (Abb. 89 d) sichtbar sind.
Damit ist der echte Entwicklungsprozel3 angefangen.

Die Befruchtung als entwicklungserregendes Moment?).

Der Befruchtung bei Protozoen folgt entweder ein Ruhestadium nach, oder
es beginnt eine Differenzierung (Flagellaten), bei welchen eine wesentliche

1) Lawms, H.: Etude de I'ceuf de Cobaye aux premierstades de ’embryogenése. Arch.
de biol. Bd. 28. 1913.

%) Die in diesem Kapitel besprochenen Arbeiten sind in den von J. LoEB verfaiten
Monographien (s. Verzeichnis der Monographien am Anfangdieses Aufsatzes) bibliographisch
zusammengestellt. Vgl. auch Literaturverzeichnis in der Monographie von GopLEWSKI auf
S. 906—914.
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Abb. 87.

Abb. 89.

Abb. 86.

Abb. 88.

Abb. 85—89. Befruchtungsvorgang
beim Meerschweinchen, zugleich die
Reifung der Oocyte. (Nach Lawms.)
Abb. 85. Die Oocyte des Meer-
schweinchens 10 Stunden nach
dem Coitus. Oben Samenfaden mit
dem Schwanz. I Rk 1. Richtungs-
korperchen vom Ooplasma nicht
abgeschniirt. II Rk die Bildung
des II. Richtungskérperchens. —
Abb. 86. Oben zwei Richtungs-
korperchen (rechts das erste, links
das zweite). Sp. Samenfiden, 12
Stunden nach dem Coitus. —
Abb. 87. Das reife Ei 19 Stunden
nach dem Coitus, mit zwei Rich-
tungskorperchen. Die beiden Vor-
kerne liegen beieinander. An den
méannlichen ist der Schwanz des
Spermatozoons angeheftet, iiber
den minnlichen Vorkern liegt der
Eikern. — Abb. 88. Das reife Ei
mit zwei Richtungskérperchen 31

Stunden nach der Kopulation. Fk. Chromatin der ersten Furchungsteilung, an welcher das
Chromatin des Eies und Spermatozoons teilnimmt. Oberhalb des Chromatins die Uberreste
des Schwanzes des Samenfadens. — Abb. 89. Zwei Blastomerenstadien 48 Stunden nach
der Kopulation. Rk. Richtungskérperchen; d kernlose Dotterkiigelchen vom Ooplasma ab-
geschniirt. In der rechten Blastomerenzelle der Uberrest des Samenfadenschwanzes.
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Umgestaltung des Korpers stattfindet, was schon an die Entwicklungserschei-
nungen erinnert. Endlich kénnen auch die Entdifferenzierungserscheinungen
durch die Befruchtung veranlaft werden, welche allerdings auch zu den Gestal-
tungsinderungen zu rechnen sind, und die, z. B. bei Infusorien, nach der En-
cystierung, die der Konjugation nachfolgt, beobachtet wurden.

Der Befruchtungsvorgang bei den Metazoen bildet bekanntlich das Aus-
lésungsmoment fiir die Entwicklungsvorginge, d. i. fiir den Ablauf derjenigen
morphologischen Erscheinungen und physiologischen Differenzierungen, welche
zur Ausgestaltung der definitiven Organisation, dhnlich derjenigen der Eltern-
organismen, filhren. Daraus ist ersichtlich, daf die Befruchtung die Aktivierung
der Bildungspotenz des Eies zur Folge hat (Entwicklungserregung), zugleich
aber auch die Richtung der Entwicklung bestimmt (Vererbungsproblem). Uns
wird in diesem Kapitel das erste Problem interessieren.

Die Erforschung der kausalen Momente der Entwicklungserregung beruht
auf experimentellen Untersuchungen, und zwar hat man die Versuche mit kiinst-
lich verinderten Geschlechtszellen angestellt und in anderer Versuchsreihe
danach gestrebt, den Befruchtungsvorgang zu imitieren, d. h. die Eier kiinst-
lich so zur Entwicklung anzuregen, dall der Verlauf die natiirliche Entwicklung
treu nachahme.

Experimente mit geschidigten Geschlechtszellen.

Bei der Analyse der Entwicklungserregung dréngt sich zuerst die Frage auf,
ob der Anteil der ganzen Keimzellen an dem Befruchtungsproze8 unumganglich
notwendig ist, um die Embryogenese zu veranlassen. Die Entscheidung dieser
Frage ist aus dem Grunde von grofer Bedeutung, weil hier die Lokalisation
der die Entwicklung erregenden resp. zur normalen Entwicklung anregbaren
Substanz zu ermitteln wére.

Die Befruchtung der Eifragmente (Merogonie).

Man hat zuerst am botanischen Material zu entscheiden gesucht, ob auch
Eifragmente befruchtungsfahig sind. J. ROSTAFINSKI hat als erster nachgewiesen,
daB Fragmente von Fucus-Eiern sich tatséchlich befruchten lassen. Eine analoge
Erscheinung haben O. und R. HERTWIG bei den Echiniden festgestellt; sie schiit-
telten die Eier der Echiniden in einem Reagensglas stark durch und besamten
sodann sowohl die Eier als auch die Eifragmente mit Sperma ; aus den so angestell-
ten Kulturen entwickelten sich normal groBe, dabei aber auch kleinere Embryonen,
so daB aus diesen Versuchen die Autoren schliefen konnten, dafl auch Fragmente
der Eier sich befruchten lassen und daraus entwicklungsfihige Keime resultieren.
Die wichtige Frage aber, ob auch kernlose Eifragmente entwicklungsfahig sind,
hat erst TH. BOVERI entschieden, indem er Versuche an isolierfen kernhaltigen
und kernlosen Fragmenten anstellte. Es ist ihm gelungen den Beweis zu liefern,
daB ,,das Fragment des Seeigeleies bis herab zu einer GroBe von 1/, des urspriing-
lichen Eivolumens die formative Wichtigkeit des ganzen Eies besitzt‘‘. Durch
die bedeutsame Arbeit von DELAGE wurden die von BovERI erhaltenen Resultate
bestétigt und erweitert. DELAGE hat ndmlich gezeigt, da8 sich die durch Zer-
schneiden der Eier gewonnenen kernlosen Fragmente der Echinideneier befruchten
lassen und bis zum Pluteusstadium entwickeln. DELAGE hat dhnliche Experi-
mente auch an Anneliden und Moluskeneiern mit dem némlichen Resultate
durchgefithrt. Analoge Versuche wurden spiter auch von anderen Autoren
(WINKLER, WILsON, KRAHELSKA, YATSU, PETRUNKEWITSCH, (GODLEWSKI U. a.)
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an verschiedenem Material angestellt, und es geht daraus zur Geniige hervor,
dafl durch Schidigung der Eier sie ihrer Befruchtungs- und Entwicklungspotenz
nicht beraubt wiirden. Daraus ergibt sich jedoch noch ein anderer, und zwar
bedeutend wichtigerer Schluf. Man ersieht nidmlich aus den Resultaten der
oben beschriebenen Versuche, da die Kernverschmelzung, welche bei der normal
verlaufenden Befruchtung in den Vordergrund dieser Erscheinung tritt, nicht
das Wesen der Entwicklungserregung bildet. Ohne Karyogamie kann das Ei resp.
das Eifragment zur Entwicklung angeregt werden.

Partielle Befruchtung.

DafB die Karyogamie der Vorkerne keine Vorbedingung resp. kein kausales
Moment der Entwicklung ist, geht auch aus der Analyse der Erscheinung hervor,
welche als partielle Befruchtung bezeichnet wurde. Aus den Arbeiten von BoveRri
und seinen Schiilern, besonders aus der Arbeit von TEICHMANN, geht hervor,
daB in gewissen Fillen das Spermatozoon in das Ei eindringt, sein Kopf jedoch
mit dem weiblichen Vorkern nicht kopuliert resp. erst mit dem Kern eines der
Blastomeren verschmilzt und trotzdem die Entwicklung in Gang gesetzt wird.
Die partielle Befruchtung bildet also wieder einen Beweis dafiir, daBl die Ver-
schmelzung der Geschlechtskerne mit der Entwicklungserregung nichts zu tun
hat: wir haben nidmlich gesehen, dafi die Entwicklung bereits begonnen hat,
bevor noch die Kernverschmelzung stattgefunden hat. Aus der partiellen Be-
fruchtung geht der Keim hervor, welcher sich nur dadurch von normal erzeugten
Keimen unterscheidet, dafl ein Teil des Keimes die Kerne enthilt, welche aus der
Verschmelzung des Spermakernes mit einem Blastomerenkern herstammen
(amphikaryotische Blastomeren), die iibrigen Keimteile enthalten ausschliefilich
Kerne rein weiblichen Ursprungs (thelykaryotische Blastomeren).

Centriolhypothese der Befruchtung.

In Anbetracht dessen, daB} die Hypothese iiber die hohe Bedeutung der
Kernverschmelzung bei dem Befruchtungsvorgang durch die oben beschriebenen
Versuchsresultate hinfillig geworden ist, hat man andere bei der Befruchtung
auffallende morphologische Erscheinungen zum Ausgangspunkt der kausalen
Analyse der Entwicklungserregung genommen. Schon aus unserer kurzen
Skizze des morphologischen Verlaufes der Befruchtung geht hervor, da8 die
erste Andeutung der Aktivitat des Ooplamas sich zunichst in der Umgebung
des Spermazentriols duBert. Um das Spermazentriol, welches sich in dem Mittel-
stiick des Spermatozoons befindet, ist die Strahlung des Eiprotoplasmas gruppiert.
Diese Strahlen entsprechen nach unseren jetzigen cytologischen Anschauungen
den Diffusionsstrémen im Protoplasma. Bei dem Zellteilungsprozef3, welcher
doch der ganzen embryologischen Entwicklung zugrunde liegt, sollen die Zen-
triolen eine sehr wichtige Rolle spielen, da sie den Teilungsapparat der Eizelle
bilden. Die Centriolen des befruchteten Eies, durch deren Teilung die Centriolen
der Blastomeren entstehen, stammen nach den Angaben von vaAN BENEDEN,
BovEeri, voN KOSTANECKI u. a. vom Spermatozoon her, und so leiten sich alle
Centrosomen des neuen Individuums von dem Spermozentrum her. ,,Das Ei
ist an ihrer Konstituierung — sagt BOVERT — ganz unbeteiligt; sein Centrosoma
bildet sich, wie dies fiir einige Fille direkt verfolgbar werden konnte, vor der
Befruchtung zuriick.“

DaB das Centrosoma des Spermatozoons an der Entwicklungserregung
sich beteiligt, glaubte BOVERI auch aus seinem Verhalten bei der partiellen
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Befruchtung schlieen zu kénnen. Trotzdem hier bei der Befruchtung keine
Annéherung und Verschmelzung der Geschlechtskerne stattgefunden hat, konnte
das Abtrennen des Spermozentrums vom ménnlichen Vorkerne und das Ver-
schieben dieses Centriols zum Eikern, und zwar mit Begleichung der plasma-
tischen Strahlung erfolgen.

Endlich hat man auch das Verhalten der Centrosomen wahrend der poly-
spermischen Befruchtung als Argument der dirigierenden Rolle der Centrosomen
zitiert. Bei dieser Befruchtung dringen abnormerweise zwei oder drei Sperma-
tozoen samt ihren Zentren zugleich in das Ei hinein. Nun hat BovErI festgestellt,
daB in solchen Fillen die Zentren der einzelnen Spermatozoen sich so verhalten,
als wenn jedes von ihnen allein da wére. Sie bilden zwei- oder mehrpolige Mitosen,
und ihr ganzes Verhalten beweist nach Boveri, ,,dall die Konfiguration des
Teilungsapparates ausschlieBlich eine Funktion des Spermatozoons ist; das Ei
hat auf seine Konstitution gar keinen Einflu3*.

Auf Grund der obenerwihnten Angaben hat Boveri die Entwicklungs-
-erregung des Eies durch das Spermatozoon folgendermafien zusammengefalit:

Abb. 90. Abb. 91.

Abb. 90 und 91. Die kernlosen Eifragmente von Cerebratulus mit kiinstlich hervorge-
rufenen Centrosomen und Plasmastrahlungen. (Nach Yatsu.)

s,Das reife Ei besitzt alle zur Entwicklung notwendigen Organe und Qualitéaten,
nur sein Centrosoma, welches die Teilung einleiten kénnte, ist riickgebildet
oder in einen Zustand der Inaktivitdt verfallen. Das Spermatozoon umgekehrt
ist mit einem solchen Gebilde ausgestattet, ihm aber fehlt das Protoplasma,
in welchem dieses Teilungsorgan seine Tétigkeit zu entfalten imstande wire.
Durch die Verschmelzung beider Zellen im Befruchtungsakte werden alle fiir
die Entwicklung nétigen Zellorgane zusammengefiihrt ; das Ei erhélt ein Centro-
soma, das nun durch seine Teilung die Embryonalentwicklung einleitet.*

Um jedoch den bei der natiirlichen Parthenogenese sich vollziehenden Tat-
sachen Rechnung zu tragen, war eine Hilfshypothese notwendig, und zwar die,
daB ein zur natiirlichen Parthenogenese fihiges Ei imstande ist, einen solchen
Teilungsapparat selbst zu bilden, resp. dal das Centriol dieses Eies nicht zugrunde
geht, sondern wieder aktiv werden kann.

Noch schwerer wire mit der Centriolenhypothese die cytologischen Beob-
achtungsresultate zu vereinbaren, welche nach der Entdeckung der kiinstlichen
Parthenogenese gemacht wurden. Von MoreaN, WILsON, YATSU u. a. war
festgestellt, daB unter dem Einflu der hypertonischen Losungen, welche die
kiinstliche Parthenogenese der Eier hervorrufen, im Eiprotoplasma zugleich

Handbuch der Physiologie XIV. 9



130 E. GopLEwSKI: Problem der Entwicklungserregung.

mehrere Centrosomen mit kleinen plasmatischen Strahlungen (Astrosphéren)
de novo entstehen. Diese Entdeckung hat der von BOVERI angenommenen
Voraussetzung seiner Hypothese den Grund entzogen, daB die neuen Centrosomen
nur durch Teilung der Centrosomen entstehen kénnen. Hier haben wir ihre
Entstehung im Protoplasma de novo festgestellt.

Spater wurde von YATsu an Cerebratulus nachgewiesen, daf auch in kern-
losen Eifragmenten die Centrosomen frei entstehen kénnen (Abb. 90, 91), sogar
wenn die Fragmentierung wihrend der Reifung stattgefunden hat, also in der
Zeit, in welcher die Centriolen bei der Bildung der Reifeteilungsmitosen engagiert
waren.

Sehr wichtig sind auch die Versuchsergebnisse von F. R. LiLLIE an den
in Befruchtung begriffenen Eiern des Wurmes von Nereis. LILLIE hat zunéchst
festgestellt, daB bei diesem Tiere das Mittelstiick des Samenfadens, welches in
der Regel das Spermatozooncentrosoma enthilt, auBerhalb der Eimembran
bleibt und in das Ei nicht eindringt. Die Strahlung, welche gewéhnlich auf das
Mittelstiick zentriert ist, ist hier auf den hinteren Abschnitt des Spermatozoon-
kopfes gerichtet. Diese Tatsacke lieBe sich aber noch mit der BovERischen
Hypothese insoweit vereinbaren, als uns bekannt ist, dal in gewissen Samen-
faden die hinteren Abschnitte der Kopfe centrosomalen Ursprungs sind. LiLLik
hat jedoch experimentell die Fragmentierung des Spermakopfes wahrend der
Befruchtung durchgefiihrt: in dem Momente, als die Samenfiden mit ihren
Perforatorien sich an die Eier hafteten resp. in verschiedenen Stadien des Ein-
dringens in die Eier sich befanden, hat LirLie die Eier mit den Spermatozoen
sehr stark zentrifugiert, wobei die Spermatozoen an verschiedenen Stellen des
Kopfes abgebrochen wurden. Infolgedessen drangen in den Eileib nur Fragmente
der Spermaképfe ein. Je friiher nach der Besamung das Ei zur Zentrifugierung
kam, desto kleiner war die Spermakernportion, welche eingedrungen war. Es
zeigte sich, daB auch die Fragmente der Spermakerne die Astrosphiren hervor-
rufen und das Ei zur Entwicklung anregen kénnen. Beriicksichtigt man, daB
oft nur das Vorderstiick des Spermazoons die Astrosphiren erzeugt, so geht
ohne weiteres hieraus hervor, daB die Erzeugung der plasmatischen Strahlung
nicht mit dem Mittelstiick in Relation zu stehen braucht resp. mit dem Centro-
som der Spermatide. In Anbetracht dessen, daB die spermatische Astrosphare
regelmifBig in der Nachbarschaft des mannlichen Vorkerns, und zwar an seiner
basalen Seite, liegt, glaubt LiLLiE, daB die Stelle, an der die Astrosphére entsteht,
durch die Polaritit des Spermakernes determiniert ist.

Diese Versuchsresultate von Liriie lassen sich schon mit der BovERischen
Hypothese nicht in Einklang bringen.

In Anbetracht aller dieser oben angefiihrten Errungenschaften der modernen
Biologie 1aBt sich das Problem der Entwicklungserregung nicht so einfach, wie
man das friither glaubte, auf morphologischem Wege ermitteln. Dal mit dem
Spermatozoon gewisse entwicklungserregende Stoffe in das Eii eingefithrt werden,
unterliegt keinem Zweifel. Die modernen biologischen Versuchsresultate sprechen
jedoch dafiir, daB es sich dabei nicht um Erginzung des Eies mit einem morpho-
logisch prazisierten Zellorgan handelt, sondern um Einfiihrung gewisser che-
mischer, die Entwicklung erregender Stoffe. Auf diesem Prinzip basieren die
Hypothesen, welche aus den Versuchen iiber kiinstliche Parthenogenese de-
duziert wurden.
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Die Hypothesen iiber die Entwicklungserregung, welche sich auf
die Resultate der Erforschung der kiinstlichen Parthenogenese
stiitzen.

In einem der vorhergehenden Kapitel dieses Buches wurde die Erscheinung
der kiinstlichen Parthenogenese geschildert. Ich nehme an, daBl die Ergebnisse
der Untersuchungen iiber dieses Problem schon bekannt sind und méchte nur
daran erinnern, daB3 die unbefruchteten Eier der Echinodermen, Wiirmer, Mol-
lusken, Insekten und sogar Wirbeltiere durch verschiedene kiinstliche Eingriffe
zur Entwicklung angeregt werden kénnen. Wir wissen, daB es sowohl die chemi-
schen Verdnderungen des duBeren Mediums, wie auch die physikalischen Modi-
fikationen desselben (Erhohung des osmotischen Druckes), die mechanischen
Reize, die Kombinationen einzelner Eingriffe, wie z. B. Anstechen des Eies
des Frosches mit nachfolgender Implantation des Blutkérperchens verwendet
werden konnten. Infolge der Einwirkung dieser Reize wurde die Entwicklung
des unbefruchteten Eies in Gang gesetzt, und zwar wurde eine mehr oder weniger
treue Imitation der normalen Entwicklung hervorgerufen. Die cytologischen
Untersuchungen solcher zur kiinstlichen Parthenogenese angeregten Eier erlaubte
zu konstatieren, inwiefern diese Entwicklung der durch das Spermatozoon
angeregten Embryogenese entsprach, resp. von ihr verschieden war. Man hat
dabei sowohl die Bildung der Eimembran, das Verhaltnis des weiblichen Kernes
im Ei, das Entstehen der sog. Astrosphéren, d. i. der Centriolen samt ihren
Strahlungen, die karyokinetischen Figuren, den Typus der Furchung wund
weiterer Gestaltung des embryonalen Organismus griindlich gepriift und dar-
aus Schliisse iiber die Exaktheit der Imitation der normalen Entwicklung ge-
zogen.

Wir wissen, daBl in den ersten Versuchsserien die Erscheinung des Erhebens
der Eimembran mit der Ausscheidung des Perivitelins wenig beriicksichtigt
wurde; es wurden aber gleich in ersten Publikationen die Astrosphérenbildungen
konstatiert, und zwar die Bildung der Centriolen ,,de novo‘ nicht durch Teilung
des vorhandenen Centrosoms. Auf Grund dieser Erscheinung, welche auf die
Veranderungen der kolloidalen Substanzen im Eiprotoplasma zuriickgefiihrt
wurde, haben M. F1scEHER und W. OsTwALD die entwicklungserregenden Momente
zu ermitteln gesucht. Die Autoren gehen von der Annahme aus, dal die Ver-
anderungen der kolloidalen Substanzen in physikalischer Hinsicht die Haupt-
rolle bei der Entwicklungserregung spielen. Die plasmatische Substanz des Eies
ist als eine kolloidale Materie zu betrachten, die in zwei Haupttypen: als Sol
und Gel, auftritt. Die erste Kolloidart ist 16slich, die andere unléslich. Sol kann
durch Gerinnung in Gel iibergehen, Gel sich durch Verflissigung in Sol umwan-
deln. Betrachtet man aufmerksam diejenigen Mittel, durch welche Sol in Gel
iibergefiihrt wird, so ergibt sich, daB sie gerade diejenigen Reize bilden, welche
die kiinstliche Parthenogenese zu veranlassen vermdgen. Temperaturverdnde-
rungen, Wirkung der Sduren, Alkalien, Salze sowie andere Kolloide sind eben
als jene Mittel bekannt. Bei solchen Gerinnungen, auf denen die Umwand-
lung von Sol in Gel beruht, gruppieren sich diejenigen Partikelchen, in denen
sich die Gerinnung vollzogen hat, in Form von sternformigen Gebilden, welche
an die bei der Parthenogenese und Befruchtung sich bildenden Strahlungen,
Astrosphéren, erinnern. Die Astrosphéirenbildung, welche wir bei Beginn der
entlésten Entwicklung bemerken, soll eine konstante Begleiterscheinung sein,
ein sichtbarer Ausdruck derjenigen Verinderungen, welche das Wesen der Ent-
wicklungserregung, der Uberfithrung des Sols in Gelsubstanzen bilden.

o*
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Der normalen Befruchtung soll nach OsTwALD und FiscHER die nimliche
Erscheinung zugrunde liegen. Das Spermatozoon fiihrt in das Ei gewisse Salze
und gewisse Kolloidsubstanzen ein; diese Substanzen veranlassen die Umwand-
lung von Sol in Gel und fiihren dadurch auch die Entwicklungserregung herbei.

Die Hypothese von FISCHER beriicksichtigt aus der ganzen Reihe wahrnehm-
barer Entwicklungsphénomene fast nur und allein die Astrosphéarenbildung
bei den ersten Entwicklungsstadien. Es ist daraus iiberhaupt nicht ersichtlich,
wie sich eigentlich die Kernverdnderungen in dem sich entwickelnden Ei erklaren
lassen und wie diese Prozesse in Gang gesetzt werden. Unerklirt bleibt auch
das ganze Wechselverhiltnis zwischen Kern- und Protoplasma, worauf die
moderne Cytologie, Entwicklungslehre und Physiologie das Hauptgewicht legt.
Auch die Uberfiilhrung der Gel- in Solsubstanzen, also der reversible ProzeB,
findet hier keine Erklarung; man miiite nimlich die Verflissigung der vorher
geronnenen Kolloidsubstanz als rezessiven ProzeB betrachten, was mit dem
irreversiblen Charakter des Uberganges des Sol in Gel nicht gut stimmt.

In Anbetracht dessen hat man sich an den Ergebnissen der Untersuchungen
iiber kiinstliche Parthenogenese gehalten, und zwar hat man sich bemiiht, die
normale Entwicklung so treu wie moglich nachzuahmen.

Wir wissen, daf3 die Versuche von R. HETwid, MorGAN und die erste
Serie der Experimente von J. LoEB ergeben haben, daBl durch den Einflul
des hypertonischen Seewassers die Eier der Seeigel zur Entwicklung angeregt
werden, obschon bei jener Tierart die Entwicklung normalerweise durch die
Befruchtung ausgeldst wird. Die kiinstlich veranlafte Entwicklung bildet je-
doch eine nicht ganz getreue Imitation des Entwicklungsvorganges. Man hat
namlich festgestellt, daB bereits in den ersten Entwicklungsstadien der kiinst-
lichen Parthenogenese sehr wichtige Unterschiede zwischen dem Entwicklungs-
vorgang und der durch Befruchtung hervorgerufenen Entwicklung hervor-
treten. Die Morphologie des Befruchtungsprozesses ergibt, daff der Teilungs-
apparat vom Spermatozoon herstammt und sich beim Fortschreiten der Furchung
immer durch Zweiteilung vermehrt, um von einer Generation auf die nachste
iiberzugehen. Diese Tatsache hat bekanntlich BovERI seiner Befruchtungs-
hypothese zugrunde gelegt. In der parthenogenetischen Entwicklung entstehen
die Centrosomen frei im Eiprotoplasma.

Wir wissen weiter, daf bei der durch Spermatozoen hervorgerufenen Ent-
wicklung sofort nach dem Eindringen des Samenfadens sich das Ei mit einer
Membran, der sog. Befruchtungsmembran, umgibt. Dieser ProzeB der Membran-
bildung trat nie bei den durch hypertonische Losungen zur Entwicklung angereg-
ten Eiern auf. LoEB machte weiter die Wahrnehmung, dal die aus den befruch-
teten Eiern hervorgegangenen Larven gewohnlich an der Oberfliche des Wassers
schwimmen, daB sich dagegen parthenogenetische Larven oft nicht vom Boden
erheben kénnen. Die Mortalitdt der parthenogenetischen Larven war auch stets
bedeutend gréBer als die der durch Befruchtung zur Entwicklung angeregten
Embryonen. Die getreue Imitation der normalen Entwicklung erreichte J. LoEs?)
in einer Arbeit, deren Resultate im Jahre 1905 verdffentlicht, wurden: die Eier
der Seeigel, welche fiir 1—3 Minuten in eine Mischung von 50 ccm Seewasser
+ 2,8 ccm einer einbasischen n/10 Fettsaure (Essigsdure, Propionsaure, Butter-
siure, Valeriansiure usw.) eingebracht wurden, bilden nach Ubertragung in
normales Seewasser die Befruchtungsmembran, vorausgesetzt,’ daBl sie nicht zu
lange und nicht zu kurz in dem angesiuerten Seewasser geblieben waren. Auch

1) Logs, J.: Onan improved Method of artificial Parthenogenesis. L., IL., IIL. Comun.
Uaiv. of Calif. Publ. Physiol. Dep. Bd. 1. 1905.
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die Kohlenséure resp. das mit Kohlensiure gesittigte Seewasser wirkt ganz
ahnlich wie die Fettsiuren. Dieser der Membranbildung zugrundeliegende
Vorgang ist der primire entwicklungserregende Akt; die cytologische Unter-
suchung von HERBST und die Beobachtungen in vivo bestétigen, da auch im
Kern die Verdnderungen beginnen. Sodann konnten manchmal besonders die
ersten Furchungsstadien beobachtet werden, und zwar mit ganz normal aus-
gestalteten Blastomeren. Das Blastulastadium {iberschritten sie aber nicht.
In der Regel jedoch bildeten sich in dem Eiprotoplasma nur die Astrosphéren,
oder es teilt sich der Kern, aber die Entwicklung erreicht nicht einmal die ersten
Furchungsstadien. Es muB} also ein Grund vorhanden sein, warum die so begon-
nene Entwicklung nie zu weiteren Entwicklungsstadien fiihrt. LoEB beantwortet
diese Frage dahin, ,,daB in diesen Eiern, bei denen man die kiinstliche Membran-
bildung hervorgerufen hat, zwar die Entwicklung eintritt, daf} aber bald auch
ein ZerfallsprozeB beginnt, der der Entwicklung des Eies ein Ende bereitet‘.
Der Zerfallsprozel3 hat sich bei naherer Untersuchung als Cytolyse herausgestellt,
welche zuerst die oberflichlichen Eischichten angreift, sodann in das Eiinnere
immer tiefer fortschreitet, so daBl das Ei allméhlich in kleine Kiigelchen auf-
gelost wird. Nach LoEBs Untersuchungen liegen der Membranbildung und der
Cytolyse die namlichen Prozesse zugrunde. Beriicksichtigt man diese Tatsache,
so leuchtet ohne weiteres ein, warum die Anregung durch membranbildende
Substanzen keine weiterschreitende Entwicklung veranlassen kann. Der Grund
liegt darin, daB das die Membranbildung veranlassende Agens zwar ausreicht,
um das Ei zur Entwicklung anzuregen, daf} es jedoch das Ei in einem pathologi-
schen Zustande zuriicklafBt. Bekanntlich gelang es LoEs, die Eier aus diesem
pathologischen Zustand zu befreien, indem er die zur Membranbildung kiinstlich
angeregten Eier entweder in sauerstofffreien?) oder in hypertonischen Losungen?)
exponierte.

Die Entwicklungserregung wird demnach durch zwei Akte veranlafit:
1. die Hervorrufung der Membranbildung und der Oxydationserregung (Fett-
saurenwirkung), und 2. Rektifikation dieser Prozesse durch sauerstofffreies
oder hypertonisches Seewasser.

Die Hauptresultate, zu denen LoEB auf Grund seiner Versuche iiber kiinst-
liche Parthenogenese gelangt ist, lassen sich fiir das Problem der Entwicklungs-
erregung folgendermaflen verwerten: .

Die kiinstliche Membranbildung geniigt, um die Entwicklung in Gang zu
setzen. Aber der MembranbildungsprozeB 1iBt das Ei in einem geschadigten
oder abnormen Zustande zuriick. Wenn es sich nun in diesem Zustand zu ent-
wickeln beginnt, so geht es rasch an Cytolyse zugrunde. Durch Exposition in
einer Losung, in welcher die Oxydationsvorgéinge gehemmt sind, oder durch
den EinfluB der hypertonischen, sauerstoffhaltigen Lésung wird das Ei von dieser
Nebenwirkung befreit. Das Wesen der Entwicklung besteht in der Transformation
der plasmatischen Substanz in die Kernsubstanz, welche im Laufe der Ent-
wicklung, schon wahrend der Furchung beginnt. Die Berechnung der Zunahme
der Kernsubstanzmasse [GopLEwsk®), KoEHLER?) u. a.] ergab, dafl dieser
ProzeB besonders withrend der Furchung stattfindet und seine Intensitat im
Blastulastadium den Kulminationspunkt erreicht.

1) Durch das Seewasser wurde zu diesem Behuf entweder lingere Zeit Wasserstoff durch-
geleitet oder, um die Absorption des Sauerstoffes zu verhindern, wurde das Seewasser mit
KCN versetzt (auf 50 ccm Seewasser 2 cem 1/joproz. KCN). .

?) Das Seewasser mit Zusatz von NaCl (auf 100 ccm Seewasser 15 cem 2%/,n-NaCl).

3) GoprLEwskIi: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 26. 1908.

4) KognLERr: Arch. f. Zellforsch. Bd. 8. 1912.
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Um diese auf morphologischem Boden erreichten Befunde mit chemischen
Methoden zu begriinden, hat MasiNg!) Bestimmungen des Nucleinphosphors
und der Purinbasen an Eiern und Blastulakeimen von Arbacia pustulosa aus-
gefiihrt. Das Hauptresultat dieser Forschungen war folgendes: die unbefruch-
teten Eier enthielten pro 0,1 g N 3,8 mg Nuclein-P, befruchtete ungefurchte
4,1 und 4,1 mg, gefurchte, aus annahernd 500—1000 Zellstadien bestehende
3,9, 3,7, 4,1 mg Nuclein-P; ferner sowohl ungefurchte als gefurchte pro 0,1 g N
4,6 mg Purin-N. Daraus ist zu ersehen, da trotz der groBen Zunahme der
Kernmasse wihrend der Furchung keine Zunahme der Nucleinsiure feststellbar
ist. MasiNG zieht folgende Schliisse aus seinen Untersuchungen:

1. Das ungefurchte Ei des Seeigels enthilt eine relativ bedeutende Menge
Nucleinsiure, und sie ist aller Wahrscheinlichkeit nach im Protoplasma ent-
halten.

2. Die so kolossale Vermehrung der Kernmasse, wie sie bei der Furchung
stattfindet, hat keine wahrnehmbare Zunahme des Nucleingehaltes im Keime
zur Folge.

In Anbetracht dieser duBlerst wichtigen Befunde 1at sich die Auffassung
der Transformation der Plasmasubstanz im Kernapparat als Synthese der Nuclein-
siure (J. LoEB) nicht aufrechterhalten. Wir miissen vielmehr annehmen, dafB
der ganze zum Aufbau des gesamten Kernapparates des Keimes notige Vorrat
an Nucleinsgure im Ooplasma priformiert war,

Die weiteren Untersuchungen, welche GODLEWSKI®) auf diesem Gebiete
vornahm, ergaben, daBl im unreifen Ei die Kernsubstanz im groBen Eikern
angesammelt ist. Wahrend der Reifung, wenn die Oocyten I. und II. Ordnung
die Richtungskorperchen bilden und in reife Eier iibergehen, vermindert sich
das Kernvolumen fast um das Vierzigfache. Das hat nicht nur in der Bildung
der Kerne der Pollkérperchen ihre Begriindung, sondern ist auch auf die Uber-
wanderung der Kernsubstanz in das Plasmaterritorium der Eier zuriickzufiihren.
Das Ooplasma des reifen Eies weist auch eine stirkere Affinitét des Protoplasmas
zu den Kernfarbstoffen auf, was auch als Ausdruck des gréferen Gehaltes des
Plasmas an Chromatin aufzufassen ist. Im Laufe der Furchung wird dieser im
Protoplasma angesammelte Chromatinvorrat zur Organisation eines immer
groBeren Kernapparates des Keimes verwendet. Die Furchung sistiert von selbst,
wenn dieser Vorrat erschopft ist.

Die Theorie von J. Loe® hat die Anregung zur niheren Untersuchung
des Befruchtungsreizes und der einzelnen Phasen des Befruchtungsprozesses
gegeben, Aus den Versuchen von J. LoEB war die ganz besondere Bedeutung
der Eimembranbildung ersichtlich. J. Lok hat sie als ZusammenflieBen
mehrerer auf der Eioberfliche sich bildenden Perivittelinbldschen beschrieben.
Spiter hat E. E. Just®) diesen Vorgang untersucht und nachgewiesen, dal die
Membranerhebung von demjenigen Punkte aus beginnt, an welchem das Sperma-
tozoon in das Ei eingedrungen ist. Sodann verschiebt sich die Membranerhebung
kontinuierlich beiderseits um das Ei bis zum der Verletzungsstelle entgegen-
gesetzten Eipunkte. Abb. 92—101 illustriert die Bildung der Membran, die also
nicht aus -einzelnen Blaschen zusammengesetzt wird, sondern kontinuierlich
sich um das Ei herum erstreckt. Just hat weiter beobachtet, dal die Stelle der

1) MasiNg: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 67. 1910.

2) GopLEwsKI: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 44. 1918.

3) Just, E. E.: The fertilization reaction in Echtnarachnius parma. Cortical response
of the egg to insemination. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 36. 1919.
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Verletzung durch Spermatozoon fiir andere Spermatozoen ,,negativist, wihrend
gleichzeitig der entgegengesetzte Eipol noch passierbar, also positiv ist.

Aus der Arbeit von L. H. Hyman?) ersieht man, dal dieser Autor beim
Strongylocentrotus franciscanus dieselbe Art der Membranbildung gesehen hat,
obschon er die Einmischung der corticalen Substanz zu der perivitteliniren
Fliissigkeit nicht annimmt. Sehr interessant ist die Beobachtung von Hymax,

x

Abb. 99. Abb. 100. Abb. 101.

Abb. 92—-101. Die Erhebung der Befruchtungsmembran auf der Oberfliche des Eies des
Seeigels Echinarachnius parma. Mit dem kleinen Kreuz ist die Eintrittsstelle des Samen-
fadens bezeichnet. (Nach JusT.)

daB an den Eifragmenten die Membran nur an derjenigen Fragmentoberfliche
sich erhebt, welche vor der Fragmentation auch cortical gelegen ist. Auch aus
den Versuchen von Just?) ist ersichtlich, daB die Corticalschicht des Eies fiir die
Membranbildung unerlaBlich ist. Diese Anschauung steht im Gegensatz zu der

1) HymaN, L. H.: Some notes on the fertilization reaction in echinoderm eggs. Biol.
bull. of the marine biol. laborat. Bd. 45. 1923.

2) Just, E. E.: The fertilization reaction in Echinarachnius parma. VI. Biol. bull.
of the marine biol. laborat. Bd. 44. 1923.
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Meinung von ELDER!) und K1TE?), nach welchen die Entstehung der Dottermem-
bran mit der die Eier umgebenden Gallerte in genetischen Zusammenhang steht.
Auch die Untersuchungen von W. E. GARREY®) sprechen fiir die Bildung der
Befruchtungsmembran de novo.

HrBrUNN?) hat in seinen Arbeiten versucht, die physikalische Natur
des Prozesses der Erzeugung der Befruchtungsmembran zu ermitteln. Er hat
nachgewiesen, daB alle Substanzen, welche die Membran an der Eioberfliche
erzeugen, die Eigentiimlichkeit haben, die Oberflichenspannung zu erniedrigen.
Daraus hat er den SchluBl gezogen, daB der Membranbildung die Herabsetzung
der Oberflaichenspannung zugrunde liegt. Dieser Vorgang scheint auch bei der
Verhinderung der Polyspermie maBgebend zu sein, und seine Realitit wird auch
trotz der Gegenargumente von Just von HEILBRUNN aufrechterhalten.

In Anbetracht dessen, dafl J. Lok die Membranbildung und die Cytolyse
als verwandte Prozesse betrachtet hat, ist es auch fiir die Entwicklungserregung,
welche bekanntlich in der Membranbildung ihren ersten Ausdruck findet, nicht
ohne Bedeutung, die Natur der Cytolyse kennenzulernen. HyMaN®) vertritt die
Meinung, daB die Cytolyse in der irreversiblen Koagulation des Ooplasmas be-
steht und durch Verinderung der Beschaffenheit der Eioberfliche hervorge-
rufen ist. Das Ei verliert unter dem Einfluf} der cytolytischen Faktoren die Resi-
stenz seiner Oberflache, was Rupturen und Verletzungen der duBeren Eischichte
zur Folge hat und die Koagulation der inneren Eipartien herbeifiihrt.

Das zweite Problem, welches bei der kiinstlichen Entwicklungserregung
zu erwigen wire, ist die Einwirkung des hypertonischen Seewassers. Das ist
nicht nur bei der kiinstlichen Parthenogenese von Bedeutung, sonder kommt auch
bei der Analyse des Entwicklungsreizes in Betracht. Das Wesen dieser Einwir-
kung kennenzulernen, wire aus dem Grunde sehr wichtig, weil diese Phase
des Entwicklungsreizes ein korrigierendes Agens in der Entwicklungserregung
darstellt.

Nach HemBRUNN®) veranlafBt das hypertonische Seewasser die Koagulation
des Protoplasmas; er betrachtet die mitotische Spindel als Resultat der Koagu-
lationsverdnderungen, und zwar nicht kompletten Koagulation. Just?) tritt
gegen die Analogie zwischen den Verdnderungen, welche das hypertonische
Seewasser und das Spermatozoon im Ei hervorruft, auf. Er analysiert selber
das korrigierende Agens welches das hypertonische Seewasser mit sich bringt,
kommt aber nach meiner Uberzeugung zu vollstindig negativem Resultat und
verzichtet auf eine Erklirung mit folgenden Worten: ,,While it seems to me,
in the present state of our knowledge of this subject, far more profitable to collect
data than to theorize . .. (Just, S. 397). Obschon JusT auch gegen die Theorie
von J. LoEB und seine Anschauungen iiber die korrigierende Rolle des hyper-
tonischen Seewassers Bedenken erhebt, vermag er keine bessere Interpretation

1) ELDER, J. C.: The Relation of Zona pellacida to the Formation of the Fertilization
Membrane in the Egg of Sea-Urchin (Strongylocentrotus purp.). Arch. f. Entwicklungsmech.
Bd. 35. 1913.

2) KiTe: Science N. S. Bd. 36. 1912.

3) GArrEY, W. E.: The Nature of the fertilization Membrane of Arterias and Arbacias
eggs. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 37. 1919.

4) HEn.BRUNN, L. V.: The Surface Tension Theory of Membrane Elevation. Biol. bull.
of the marine biol. laborat. Bd. 46. 1924.

5) Hyman, L. H.: Some notes on the Fertilization-Reaction in Echinoderm Eggs. Biol.
bull. of the marine biol. laborat. Bd. 45. 1923.

8) HEmwBrUNN, L. V.: Studies in Artificial Parthenogenesis. II. Physical Changes in
the Egg of Arbacia. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 29. 1915.

7y Just, E. E.: Initiation of Development in the Egg of Arbacia. Biol. bull. of the
marine biol. laborat. Bd. 43. 1922.
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an dieser Stelle zu liefern und nimmt seine Zuflucht zu der Hypothese von LiriIg,
welche wir noch unten niher besprechen werden.

Die Versuche iiber die kiinstliche Parthenogenese der Wirbeltiere, besonders
der Frosche, welche von Baramron versffentlicht wurden, haben dem genannten
franzosischen Forscher den Anla gegeben, die Frage der Entwicklungserregung
auch bei diesen Tieren zu priifen. Das Verfahren von BATAILLON!) beruhte be-
kanntlich darauf, da8 er die Eier von Rana fusca, Bufo vulgaris, Bufo calamita,
Pelobates vulgaris, welche dem Eierstock in steriler Weise entnommen wurden,
mit einer Glas-Manganin- oder Platinnadel anstach, so daB ganz kleine Extra-
orate an der verletzten Stelle entstanden. Solche Eier begannen nach 4 Stunden
ihre Furchung, und ein Teil der Eier ergab weit fortgeschrittene Entwicklungs-
stadien; ja, mit der Methode von BaATAmLLoN wurden sogar metamorphosierte
Frosche mit differenziertem weiblichen Geschlecht erhalten. BaTatiron erklart
die Wirkung des Anstiches fiir
nicht ausreichend, um die echte
Entwicklung zu veranlassen. Er
glaubt, daB nur diejenigen Eier
sich wirklich entwickeln konnen,
in denen die Verletzung durch
»eine Einimpfung des nucledren
Materials kompliziert wird“. Was
wird eigentlich in das Ei ein-
geimpft ? Baramwron vertritt die
Meinung, dafB} in der Eigallerte sich
gewisse wandernde Elemente finden,
welche beim Anstechen des Eies in
dessen Inneres durch die Operations-
nadel hineingebracht werden. Durch Abb. 102. Schnitt durch die Gonade des
solche Spuren von Blut oder andere parthenogenetisch erzeugten Frosches.
morphologische Zellelemente, welche (Nach Loms und BANCROFT.)
in das Ei eingefithrt werden, kann
nach Baramron die Embryogenese veranlaBt werden. Je mehr solche Ele-
mente sich zufalligerweise in der unmittelbaren Umgebung des Eies finden,
desto haufiger werden solche Fille der Embryogenese vorkommen.

Die Richtigkeit der BaratLLoNschen Versuchsresultate wurde von den
amerikanischen Autoren LoEB und BANCROFT bestitigt, welche mit der BATAIL-
roNschen Methode metamorphosierte Frosche mit ausgebildeten weiblichen
Gonaden (Abb. 102) gewonnen haben. Bocuckr®) hat die Versuchsergebnisse

1) BaramroN, E.: L’embryogénese compléte provoquée chez les Amphibiens par
pigtire de Peeuf vierge, larves parthénogenétiques de Rana fusca. Cpt rend. hebdom. des
séances de I’acad. des sciences Bd. 150. 1910. — BaraitLox, E.: Le probléme de la féconda-
tion circonscrit par 'imprégnation sans amphimixie et la parthénogenése traumatique. Arch.
de zool. exp. et gén., Sér. 5, Bd. 6. 1910. — BaTamwroN, E.: Le deux facteurs de la parthéno-
genése traumatique chez les Amphibiens. Cpt. rend. hebdom. des séances de T'acad. des
sciences Bd. 152. 1911. — Baramron, E.: La parthénogenése expérimentale chez Bufo vul-
garis. Ebenda. — Bararrron, E.: L’embryogenése provoquée chez Peeuf vierge d’Amphi-
biens par inoculation de sang ou de sperme de Mammifére. Parthénogenése traumatique
et l'impregnation sans amphinurie. Ebenda. — Baramron, E.: La parthénogenése des
Amphibiens et la fécondation chemique de Loeb (Etude analytique). Ann. des science nat.
zool. 1912.

2 Boguckr, M.: Prayczynek do analizy dzieworodztwa traumatycznego (Contribution
3 Panalyse de la parthénogenése traumatique). Traveaux du laborat. de physiol. de Pinst.
M. Nencki, Varsovie 1921.
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von BATATLLON bestétigt und dahin erweitert, daf§ die Aktivitéit der Blutkorper-
chen mit ihrer Nucleinsubstanz im Zusammenhang steht. Die Blutkorperchen
biiBen aber ihre Aktivitit durch 30 Minuten dauernde Erwidrmung bis 55° ein.
In denselben Verhiltnissen biilen auch die Spermatozoen ihre entwicklungs-
erregenden Eigenschaften ein. Bogucki!) hat ferner nachgewisen, daB dieselbe
Wirkung, welche in den Versuchen von BATATLLON die Blutkérperchen ausiibten,
auch die zerriebenen Embryonen des Frosches von Gastrula- und Blastulastadium
haben kénnen. Die unbefruchteten Froscheier, welche vor dem Anstechen mit
der Substanz der zerriebenen Froschembryonen befeuchtet wurden, haben sich
in 64% entwickelt. Dieser die Entwicklung aktivierenden Eigentiimlichkeit
entbehren die unbefruchteten Eier wie auch die Embryonen aus den ersten
Furchungsstadien.

In der Analyse des Entwicklungserregungsproblems, welche BATATLLON an
der Hand seiner oben geschilderten Versuche iiber die kiinstliche Parthenogenese
durchfiihrte, nimmt auch er zwei Hauptphasen der Entwicklungserregung an.
Die erste Phase, welche dem Prozefl der Membranbildung der Echiniden ent-
spricht, nennt er Aktivierungsphase (activation). Diese Aktivierungsphase
zeichnet sich beim Froschei durch Orientierung der Eier innerhalb ihrer Gallerten
durch Unméoglichkeit der Befruchtung und abortiven Segmentationserschei-
nungen aus. Diese Vorgéinge vermochten jedoch nicht die Embryogenese her-
vorzurufen ; das Ei, welches diesem Zustande iiberlassen ist, stirbt in der Regel ab.

Soll das Ei zur Embryogenese angeregt werden, so muB} es in die zweite
Phase der Entwicklungserregung iibergefiihrt werden. Diese Phase nennt BATATL-
1o~ ,,Karyokatalyse** (caryocatalyse, accélération engandrée par une substance
nucléaire étrangére). Diese Phase ist also mit dem Vorgang identisch, welcher
von J. LoEB als Rektifikation der bereits frither begonnenen Oxydationsvorginge
aufgefaBt wird. BaTATLLON jedoch, welcher die Karyokatalyse durch Einimpfung
organisierten Materials in das unbefruchtete Ei veranlassen konnte, betrachtet
diesen Vorgang als katalysierten Prozef des Kernes, ,,weil die Orientierung
des Hyaloplasmas in dem eingeimpften Material erfolgt und weil sich das Gel
in der Ebene des weiblichen Pronucleus wie ein Pricipitat ausbildet, was das Er-
scheinen des dizentrischen Teilungssystems und normale Furchung zur Folge
haben kann‘‘. Diese Erklarung scheint zu hypothetisch zu sein.

Auf Grund seiner Forschungsresultate kommt Batarron zu der Uber-
zeugung, daB die Entwicklungsreize die Permeabilitit des Eies steigern, ,,die
eliminative Reaktion hervorrufen, welche das Eindringen der befruchteten
Elemente verhindert und einen neuen Gleichgewichtszustand im Ei bewirkt.
Das Wesen der zweiten Phase besteht in der Einfilhrung eines fremden Kata-
lysators, welcher in der Regel kernartig ist. In den Fillen, in denen kein kern-
artiger Katalysator eingefiihrt ist und trotzdem die Entwicklung ausgel6st wurde,
ist sie auf die Autokatalyse zuriickzufiihren.

Aus den oben geschilderten Versuchen von Boecuck1l geht hervor, daB
dieser Katalysator in der Nucleinsubstanz enthalten ist.

Schliisse aus der parthenogenetischen Entwicklungserregung auf
die bei der Befruchtung wirkenden Reize.

Die Analyse der kiinstlichen Hervorrufung der Entwicklung dient uns
als Grundlage zur Aufstellung der Hypothesen iiber das Wesen des Befruchtungs-

1) BoGuckr, M.: Dalsze badania nad dzieworédztwem sztucznem. (Nouvelles recherches
sur la parthénogenése expérimentale.) Traveaux du laborat. de physiol, de ’inst. M. Nencki,
Varsovie 1922.
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vorganges. J. LoEB hat die sog. Lysintheorie der Befruchtung aufgestellt. Nach
dieser Theorie enthalt das Spermatozoon zwei besondere Stoffe, von denen der
eine die Anregung zur Entwicklung gibt, die Membranbildung hervorruft und die
Oxydationsvorginge in Gang setzen soll. Der andere soll eine Art von Oxydase
bilden und reguliert qualitativ die ausgelésten Oxydationsvorginge.

Die entwicklungserregende Wirkung des Spermatozoons auf das Bi besteht
dagegen im Lichte der Forschungen von BATALON in der Einfiihrung eines
Stoffes, welcher die Elimination gewisser Substanzen veranlaBt. Diese Eli-
mination 16st schon die Entwicklung aus und bewahrt das Ei vor der Invasion
anderer Spermatozoen (Verhiitung der Polyspermie). Das Spermatozoon fithrt
weiter im kernartigen, eingedrungenen ménnlichen Kerne den Katalysator
hinein, welcher Karyokatalyse herbeifiihrt. Die Kernsubstanzmasse wird ver-
mehrt, ein Teil des Hyaloplasmas in Gel umgewandelt, die Kernplasmarelation
reguliert und dadurch die Embryogenese ausgeldst.

F. R. Lillies Fertilisin-Theorie der Befruchtung.

Auf der Basis der EmrricHschen Seitenkettentheorie hat F. R. LirLie
versucht, die Entwicklungserregung des Hies zu ermitteln. Zu diesem Versuch
der Erklarung des Entwicklungsreizes!) von ganz anderem Standpunkte hat
ihm das Stadium des Einflusses, welchen die Eier auf die Spermatozoen ausiiben,
AnlaB gegeben.

Wie ich in einem der vorhergehenden Kapitel auseinandergesetzt habe,
wirkt das Ei auf die sich annéhernden Spermatozoen auch derart ein, dafl es die
Agglutination derselben hervorruft (vgl. S.120). F.R. Liuie, welcher diese
Erscheinung griindlich erforscht hat, fiihrt sie auf den EinfluB der von dem Ei
sezernierten Substanz zuriick, welche bekanntlich als ,,Agglutinin’ oder ,,Sper-
mizoagglutinin® bezeichnet wird. Bei weiteren Forschungen ist F. R. LiuLie
zu dem Schlufl gekommen, dafl diese Substanz auch fiir den Befruchtungsprozeld
unentbehrlich ist. In dieser speziellen Funktion soll die in Rede stehende Sub-
stanz als Fertilisin bezeichnet werden und wie ein Amboceptor (im Sinne der
Seitenkettentheorie von EHRLICH) beschaffen sein. Sie soll also zwei Seiten-
ketten besitzen, deren eine sich an dem Receptor des Spermatozoons (spermo-
phile Kette), der andere sich an dem Receptor des Eies (ovophile Kette) ver-
ankern kann.

Die Wirkung der vom Ei produzierten Substanz soll sich also in doppelter
Weise manifestieren, und zwar soll sie agglutinierende und befruchtende Wirk-
samkeit entwickeln; was auch durch zwei verschiedene Benennungen derselben
Substanz: Agglutinin und Fertilisin, ausgedriickt wird.

Das Fertilisin ist in der Eigallerte enthalten; es wird jedoch auch weiter
produziert, solange das Ei lebendig und unbefruchtet bleibt. Sofort nach der
vollzogenen Befruchtung sistiert die Produktion des Fertilisins, was teilweise
auf die Bindung dieser Substanz durch das im Ei enthaltene Antifertilisin zu-

1) Lmuie, F. R.: Studies of Fertilization in Nereis. I. Cortical changes in the egg.
II. Partial Fertilization. Journ. of morphol. Bd. 22. IIL., IV. Journ. of exp. zool. Bd. 12.
1912. — Liuiig, F. R.: Studies of Fertilization. V. The behavior of the spermatozoa of
Nereis and Arbacia with special reference to egg-extractives. Journ. of exp. zool. Bd. 14.
1913. — Lmrig, F. R.: The mechanism of Fertilization Science. N. S. Bd. 38. — LitLIE,
F. R.: Studies of Fertilization. VI. The Mechanism of Fertilization in Arbacia. Journ. of
exp. zool. Bd. 16. 1914. — Liuiig, F. R.: Studies of Fertilization. VIII. On the Measure
of Specifity in Fertilization between two associated Species of the Sea-Urchin Genus Stron-
gylocentrotus. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 40. 1921.
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riickzufiihren ist, hauptsichlich aber auf die Bindung der spermophilen Seiten-
kette durch die Spermatozoen.

Das Fertilisin besitzt, wie oben erwihnt wurde, noch die andere Seitenkette
von ovophilem Charakter. Die ovophile Seitenkette des Fertilisins wird durch
Vereinigung mit dem Spermatozoon aktiviert. Sie verbindet sich mit dem Ki-
receptor,-wodurch die Befruchtung zustande kommt.

Nach dieser Auffassung ist das Spermatozoon nur sekundér ein befruchtendes
Agens im Sinne der Initiative der Entwicklung, und dem Ei kénnte das Ver-
mogen der Selbstbefruchtung zugeschrieben werden.

Die Hypothese von F. R. LILLIE nimmt also an, daf} ein Molekiil des Ferti-
lisins, welches als Amboceptor wirkt, sich mit dem Receptor des Spermatozoons
und dem Receptor des Eies verbinden kann. Das Ei fungiert demnach — im
Sinne der EBRLICHschen Seitenkettentheorie — als Antigen, das Spermatozoon
als Komplement. Es ist aber schwer, die ganze Zelle (Spermatozoon oder Ei)
als eine Substanz aufzufassen und sie gewissermafen mit dem Fertilisin, das
im Eiplasma entsteht resp. in der Eigallerte enthalten ist, gleichzustellen. Solche
Verbindungen zwischen isolierten Substanzen lassen sich denken, aber die Ver-
bindung einer in der Zelle (Ei) enthaltenen Substanz mit dieser Zelle und mit
dem zweiten celluliren Element (Spermatozoon) scheint wenig einleuchtend zu
sein. Das beigeschlossene Diagramm (Abb. 103) erleichtert das Verstindnis
dieser Theorie.

Als eifriger Anhénger dieser Hypothese hat sich E. Jusr in seinen Ar-
beiten!) erklirt. Er hat nachgewiesen, daB die Echinarachniuseier in das See-
wasser eine Substanz sezernieren, welche die Echinarachniusspermatozoen
agglutinieren. Diese Substanz, welche der Verfasser mit Lizuie als Fertilisin
bezeichnet, ist reichlich in den reifen Eiern enthalten und kann durch mehr-
maliges Auswaschen aus den Eiern entfernt werden.

Fertilisingehalt ist auch mafigebend fiir die Befruchtungsfihigkeit der
Eier. Nach griindlichem Auswaschen der Eier nimmt sowohl die Agglutinations-
wie auch Befruchtungsfihigkeit ab. Er bestatigt auch die andere Beobachtung
von LiLLie, daB mit der Bildung der Befruchtungsmembran die Produktion
des Fertilisins sistiert.

Justs Versuche mit der Kombination der Befruchtung mit dem Einflusse
der Buttersiure auf die Echinarachniuseier und die Kombination dieses Agens
mit dem hypertonischen Seewasser haben, nach meiner Beurteilung, keine neuen
Tatsachen ergeben, und die aus den LoeBschen Versuchen wohlbekannten Er-
scheinungen werden hier nur im Sinne der Lirrieschen Hypothese interpretiert.

Im Zusammenhang mit der Hypothese von LirLiE stehen auch diejenigen
Versuche von Just, welche die Beeinflussung der Spermatozoen durch das Blut
betreffen. Ich werde die Resultate dieser Experimente in einem spéteren Kapitel
besprechen.

Gegen die Theorie von F. R. LiLLie hat J. LoEB?) recht wichtige Einwinde
erhoben. Er wendet sich zuerst gegen die Identifizierung der die Agglutination
und Befruchtung veranlassenden Substanz. J. LoEB weist u. a. darauf hin,

1) Just, E. E.: The Fertilization Reaction in Echinarachnius parma. IL The Role of
Fertilization in strenght and Cross Fertilization. Biol. bull. of the marine biol. laborat.
Bd. 36. 1919. — JusT, E. E.: The Fertilization Reaction in Echinarachnius parma. IIL. The
Nature of the Activation 6f the Egg by Butyric Acid. Ebenda. — Just, E. E.: Initiation
of Development in the Egg of Arbacia. IIL Effect of Arbacia Blood on the Fertilization
Reaction. Ebenda Bd. 43. 1922. — JusT, E. E.: The Fertilization Reaction in Echinarachnius
parma. VII. The Inhibitory Action of Blood. Ebenda Bd.44. 1923.

2) LoEB, J.: On the Nature of the Conditions which determine or prevent the Entrance
of the Spermatozoon in to the Egg. Americ. naturalist Bd. 49. 1915,
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daB er die sog. heterogenen Befruchtungsprozesse ohne Agglutination verlaufen
sah. Auch seine anderen Beobachtungen sprechen gegen den Zusammenhang
zwischen Befruchtungs- und Agglutinationsvermégen des Eies.

Auch nach meiner Beurteilung kénnen die Anschauungen von F. R. LiLLIiE
eigentlich nur als Arbeitshypothese gelten, die zwar das Wesen der Entwick-
lungserregung beschreibt, nicht aber wirklich zu erkliren vermag. Ich habe
in einer meiner fritheren Arbeiten, die F. R. Liuuie kennt (da er sie zitiert),
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Abb. 103.1F. R. LiLuies diagrammatische Darstellung des Mechanismus der Befruchtung und
des Blockierens bei der Befruchtung. Sekfor 1. Die Gruppierung der Substanzen im un-
befruchteten Ei undjim befruchtungsfihigen Spermatozoon. Sekfor 2. Mechanismus der
normalen Befruchtung. @ Spermareceptor bildet die spermophile und Eireceptor die ovo-
phile Seitenkette des Fertilisins. &, ¢ Molekiile des Antifertilisins kombinieren sich mit der
spermophilen Seitenkette des Amboreceptors und blockieren den Zutritt der iiberzahligen
Samenfdden. Das Fertilisin bindet zugleich den ovophilen Receptor. Sektor 3. Aufhebung
der Befruchtung durch Verlust des Fertilisins. Sekfor 4. Theoretische Darstellung des Ant-
agonismus der fremdstdmmigen Spermatozoen. Sektor 5. Verhinderung der Befruchtung
durch Okkupation des Eireceptors. Sektor 6. Aufhebung der Befruchtungsfahigkeit durch
Blutwirkung. (Aus Journ. of exp. zool. Bd. 16. 1919.)

noch vor Litnie bei der Diskussion der Erscheinung des Antagonismus der
fremdstdmmigen Spermen (s. unten) auf die Moglichkeit der Verwertung der
Seitenkettentheorie fiir die Befruchtungsprobleme resp. fiir die Momente der
Verhinderung der Befruchtung hingewiesen. Bei niherer Erwigung jedoch mufl
man gestehen, daB weder in der Serologie und noch weniger in der Befruchtungs-
lehre die Seitenkettentheorie von EBRricH eine Erklarung, sondern hdchstens
eine bildliche Darstellung der Tatsachen gibt.
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Bastardierung und heterogene Befruchtung.

Der Begriff der Bastardierung kann auf verschiedene Weise aufgefaBt
werden. Im weitesten Sinne des Wortes sollte als Bastardierung oder Kreuzung
jede Befruchtung bezeichnet werden, welche nicht Selbstbefruchtung oder
wenigstens Inzucht ist. Bei der so aufgefaBten Bastardierung entsteht die
neue Generation nicht als streng kontinuierliche Fortsetzung genau derselben
lebendigen Substanz, sondern es kommt etwas von fremder lebender Materie
Beigemischtes hinzu.

Gewdohnlich jedoch wird der Begriff der Kreuzung fiir die Befruchtungs-
kombinationen reserviert, an denen sich zwei voneinander betrichtlich unter-
scheidende Tierformen beteiligen. Die Differenzen zwischen den beiden Eltern
konnen entweder den Rang: Rassen der Arten — der Gattungen — der Familien
oder sogar der Klassenmerkmale haben. Im letzten Fall sprechen wir von hetero-
gener Kreuzung [J. LoEs1)].

Es ist hinldnglich bekannt, dall die Kreuzung nicht in jeder Kombination
ausfiihrbar ist. Oft ist es auf die morphologische Konstitution zuriickzufiihren.
Als physiologische Isolation wird bekanntlich in der Abstammungslehre die
Undurchfijhrbarkeit der Besamung und Befruchtung bezeichnet, welche durch
Volumendifferenzen der Begattungsorgane der beiden Partner begriindet ist.
Das bezieht sich aber auf die Typen, bei denen die Begattung in der Einfiihrung
des Spermas in die weiblichen Geschlechtswege besteht. Diese Hindernisse lassen
sich oft durch kiinstliche Besamung beseitigen.

Bei den Tieren dagegen, welche eine duBlerliche Befruchtung kennzeichnet,
liegt die Undurchfiihrbarkeit der Kreuzbefruchtung in der Natur der Geschlechts-
elemente selbst, die sie miteinander, wenigstens unter gewéhnlichen Verhilt-
nissen, nicht kopulieren. Die Schwierigkeiten der Durchfithrung der Kreuz-
befruchtung lassen sich oft nicht mit der phylogenetischen Verwandtschaft
resp. phylogenetischer Entfernung in Zusammenhang bringen. Man kénnte z. B.
erwarten, dafl, wenn sich zwei Spezies kreuzen lassen, die Bastardierung der Ras-
sen innerhalb einer von diesen Spezies noch leichter sein diirfte. Das ist aber
nicht immer der Fall. So hat VERNON auf Grund seiner Kreuzungsversuche
an Echiniden nachgewiesen, daB die Kreuzung in der Kombination Sphaer-
echinusQ — Paracentrotus 5" sehr gut und leicht gelingt, wihrend die Fruchtbarkeit
der Kombination von zwei Varietiten der sich nur durch ihre Farbe unterschei-
denden Sphaerechinus-Spezies betrichtlich geringer ist. Auffallend ist weiter,
daB in ein und derselben zur Kreuzung verwendeten Artenkombination die
Fruchtbarkeit davon abhingen kann, welche von beiden Arten als Vater und
welche als Mutter fungiert. Ich habe mehrmals Gelegenheit gehabt zu erfahren,
daB man bei der Kombination Strongylocentrotus ' — Echinus Q bis 1009, Plutei
erhilt, daB dagegen bei umgekehrter Kombination nur wenige Eier befruchtet
werden und die daraus resultierten Embryonen eine stark herabgesetzte Ent-
wicklungsfihigkeit aufweisen. Bei vielen Kreuzungskombinationen werden
die Chromosomen, welche mit dem ménnlichen und weiblichen Vorkern eingefiihrt
werden, im Furchungskern eingeschlossen und in weiteren Karyokinesen fort-
gefithrt. Das hat z. B. BALTzER fiir die Kombination Sphaerechinus Q@ — Stron-
gylocentrotus ' festgestellt. In der reziproken Kombination dagegen, d. i. Stron-
gylocentrotus Q — Sphaerechinus 5, wie auch in der Kreuzung Arbacia @ —
Sphaerechinus 5 werden die ménnlichen Chromosomen wihrend der zwei ersten

1) LoEs, J.: Untersuchungen iiber kiinstliche Parthenogenese und das Wesen des
Befruchtungsvorganges. Leipzig 1906.
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Karyokinesen aus der Zusammensetzung des Kernes eliminiert. Sie gelangen
in das Ooplasma und gehen hier zugrunde, Nach Barrzer ist die Elimination
der fremdartigen Chromosomen darauf zuriickzufithren, ,,daB sich die Tochter-
chromosomen, in welche sich die Elemente spalten, nicht voneinander Iésen
konnen®. Was aber diese Losung stért, bleibt unerklart. GODLEWSKI vermutete,
daBl es vielleicht durch ungeeignete osmotische Verhaltnisse, welche im fremd-
artigen Protoplasma herrschen, bedingt ist.

Noch #rger gestalten sich die physiologischen Bedingungen fiir diejenigen
Kreuzungskombinationen, bei denen die Geschlechtselemente von fremdklassigen
Tieren herstammen. Hier kann als Regel gelten, daf} in der Natur die Befruchtung
zwischen zwei Tierklassen sich nicht vollzieht, dafl die Spermatozoen in die Eier
fremder Tierklassen nicht eindringen. Die Erforschung der kausalen Momente,
welche diesen Vorgang unmdglich machen, hat DUNGERN angefangen. Versuche
iiber die Kreuzung resp. Unmoglichkeit der Kreuzung der Asteriden und Echi-
niden haben ihn zu dem Schluf gefiihrt, dafl in den Eiern der Seesterne gewisse
Substanzen enthalten sind, welche die Spermatozoen der Echiniden schon in
recht geringen Dosen abtéten, die Seesternspermatozoen dagegen nicht beein-
flussen. Das Gift 148t sich nach v. DUNGERN aus den Eiern der Asteriden z. B.
dadurch gewinnen, daf man sie in der Reibschale fein zerreibt, die schaumige
Masse mit Wasser verdiinnt und dann absetzen 1a8t. Die auf diese Weise erhal-
tene Substanz ist fiir die Spermatozoen der Echiniden auch in sehr schwacher
Konzentration sehr giftig. Diese Erklirung kann jedoch keinen Anspruch
auf allgemeine Giiltigkeit erheben: GIARD ist es gelungen auf der Zoologischen
Station in Wimreux die Eier von Psammechinus miliaris mit Seesternsperma
(Asterias rubens) zu den ersten Entwicklungsstadien anzuregen. Vielleicht ist
dies Ergebnis auf die Differenzen in der Beschaffenheit des Materials und des
Seewassers an der neapolitanischen und franzdsischen Meereskiiste zuriick-
zufiihren.

v. DUNGERN hat noch darauf hingewiesen, daBl die von den Eiern produ-
zierten Substanzen die Spermatozoen derartig zu beeinflussen vermogen, dafB
sie eine bestimmte Aufrechtstellung zu der Eioberfliche einnehmen, was nach
v. DUNGERN zur Vollziehung der Befruchtung erforderlich ist. Da die Samen-
faden auf fremdklassige Eier nicht derartig reagieren, vermdgen sie auch die
heterogene Befruchtung nicht durchzufithren.

Epochemachend waren auf diesem Gebiete die Arbeiten von J. LoEB. Dieser
geniale amerikanische Forscher ist von der Voraussetzung ausgegangen, daf
das Zustandekommen der Befruchtung nicht nur von der inneren Beschaffen-
heit der Geschlechtselemente, sondern auch von der #ufleren Umgebung resp.
der Zusammensetzung derjenigen Fliissigkeit bedingt ist, in welcher die Befruch-
tung sich vollziehen soll. Aus der kurzen Notiz von GIARD, in welcher die oben-
erwahnten Resultate des franzdsischen Forschers versffentlicht wurden, ist
nicht zu ersehen, auf welche Weise die dufleren Bedingungen in GiaRps Experi-
menten geindert wurden. In den Versuchen von J. LoEB wurde die peinlichste
Aufmerksamkeit auf die Zusammensetzung der Flissigkeit verwandt und zu
diesem Behuf hat J. LoEB anstatt des natiirlichen Seewassers die vant’ HoFrsche
Losung benutzt. In dieser Losung sind die Bestandteile in folgender relativen
Konzentration enthalten: 100 NaCl, 7,8 MgCl,, 3,8 MgSO,, 2,2 KCl; hierzu
muB noch 2 CaCl, hinzugesetzt werden. Zu den Versuchen von J. LoEe wurden
die der ungefihren Konzentration des benutzten Seewassers entsprechenden
1/, grammolekularen (m/,) Lésungen verwendet, und zu dieser Fliissigkeit muB-
ten, um die Befruchtung zu erméglichen, auf je 100 ccm wenigstens 0,1 ccm einer
11/, Lésung NaOH oder NaHCO; hinzugesetzt werden. Eine solche Ldsung
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muB also eine gewisse Quantitit hydrolytisch abgespaltener Hydroxylionen
enthalten. Bei dieser geringen Konzentration der Hydroxylionen kann in der
vanT Horrschen Fliissigkeit zwar die Befruchtung der Echinideneier mit dem
gleichartigen Sperma zustande kommen, die heterogene Befruchtung ist jedoch
nicht méglich. J. LoeB hat weiter nachgewiesen, daf3 die Erhéhung der Kon-
zentration der Hydroxylionen im umgebenden Seewasser bei einer gewissen An-
zahl der Eier die heterogene Befruchtung (Strongylocentrocentrotus Q — Asterias 5)
erméglicht. Auch im natiirlichen Seewasser mit Zusatz von NaOH 1iBt sich
die heterogene Bastardierung durchfiihren. Durch den Grad der Konzentration
der OH-Ionen ist die Anzahl der heterogen befruchteten Eier bedingt. Aus den
Versuchen von J. LoEB schien weiter hervorzugehen, daBl diejenige OH-Ionen-
konzentration, welche die heterogene Befruchtung erméglicht, die Befruchtung
mit gleichartigem Sperma beeintrachtigt. Das kann z. B. aus folgender, aus der
LoEBschen Arbeit entnommenen Tabelle hervorgehen:

Prozentsatz der befruchteten Seeigeleier
Natur der Lésung bei Zusatz von:
Seesternsamen ‘ Seeigelsamen
100 ccm Seewasser . . o . v 4 e e 0w e e e e e 09, 1009,
100 ,, .  +0lcem/;NaOH . . . . . . 0%, 509,
100 ,, » 402, y e e 39, 209,
100 ., 55 + 0,3 ,, v e e e e e 809, 0,019%,
100 ,, ' +04 ,, v e e e e e 309%, 0%

Aus diesem Versuchserfolg schlieft J. LoEB, da die Erhohung der OH-
Tonenkonzentration im Seewasser die inneren Bedingungen der fremdartigen
Geschlechtselemente derart veriandert, daB die heterogene Befruchtung erméog-
licht wird, daB dagegen die Befruchtungsfihigkeit mit gleichartigem Sperma
ausgeschlossen oder herabgesetzt wird.

Dieser letzte SchluB 1a8t sich jedoch in Anbetracht der spiteren Versuchs-
resultate nicht aufrechterhalten.

J. LoEB hat spiter noch die Echinideneier durch Sperma des Schlangen-
sternes zur Entwicklung angeregt.

Ob bei dieser Entwicklungserregung wirklich die Karyogamie stattgefunden
hat, konnte aus den Versuchen von J. LoEB nicht ersehen werden, da die cyto-
logische Untersuchung nicht durchgefiihrt wurde. Diese Tatsache ist auch aus
dem Grunde von groBer Bedeutung, weil es auch denkbar wire, dal das fremd-
artige Sperma die Entwicklung auf dem Wege der kiinstlichen Parthenogenese
herbeifiihrt.

Was den Entwicklungsverlauf anbetrifft, so hat J. LoEB nach 24 Stunden
gewichtige Differenzen zwischen der reinen und heterogenen Kultur notiert.
Die Larven der ersten schwimmen gewohnlich bereits herum, wihrend die hetero-
gen befruchteten Keime erst im Ubergang zum Blastulastadium sich befinden.
Die einzelnen Embryonen sind auch ungleich weit in der Entwicklung vorgeschrit-
ten: eine Anzahl beginnt schon zu blastulieren, die anderen sind noch in Furchung
begriffen, was auf ungleichzeitiges Zustandekommen der Befruchtung einzelner
Eier zuriickzufiihren ist. Noch schlagender ist der Unterschied nach zweitégiger
Befruchtung: Die reinen Strongylocentrotuslarven gehen meist in Pluteus-
stadium iiber, wahrend die heterogenen Larven selbst im besten Falle im
Ubergang zur Gastrula sich befinden. Nach 3 Tagen sind die heterogenen
Bastarde fast alle tot, die reinen Kulturen schwimmen alle als ausgestaltete
Plutei herum.
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Die Experimente von GoDLEWSKI!) ergaben, daB die Anderung der Zusam-
mensetzung des umgebenden Mediums (LoEBsche Methode) auch die Kreuzung
zwischen Echiniden Q (Echinus, Paracentrotus, Sphaerechinus) und Crinoiden ¢
(Antedon) erméoglicht. Der groBe Prozentsatz der befruchteten Eier kann erreicht
werden, wenn sowohl die Eier wie die Samenfiden mit NaOH-haltigem Seewasser
behandelt werden. Die von GopLEWSKI durchgefiihrte cytologische Unter-
suchung der mit Membran sich umgebenden Eier ergab, dafl man es hier wirk-
lich mit einer echten Befruchtung zu tun hat. Die Karyogamie vollzieht sich
(Abb. 104 —107) wie bei der reinen Kultur; an der Karyokinese beteiligen sich die
Chromosomen der Comatulide, und die Bestimmung der Kerngréfien in den am

Abb. 104. Abb. 105.

Abb. 106. Abb. 107.

Abb. 104. Das Ei von Echinus mit dem Spermatozoon von Antedon im Eiprotoplasma. —
Abb. 105—106. Kopulation der Vorkerne (Q) Echinus, ' Antedon). — Abb. 107. Endstadium
der Furchungsmitose nach der heterogenen Befruchtung. (Nach GODLEWSKL)

weitesten vorgeriickten Entwicklungsstadien ergab, daB die méannliche Kern-
substanz bis zu Larvenstadien mitgefithrt ist. Daraus ist zu ersehen, dal hier
nicht die kiinstliche Parthenogenese, sondern karyogamische Befruchtung sich
vollzogen hat, und daf wihrend der Entwicklung das méannliche Chromatin
nicht eliminiert worden ist. Dieser Befund von GopLEWSKI wurde von BALTZER
in seiner cytologischen Arbeit vollauf bestitigt und noch auf spatere Entwick-
lungsstadien erweitert. Dieser Autor wies bei verschiedenen Kreuzungskombi-
nationen die Elimination des viterlichen Chromatins nach, fiir die Kombination
Echinus Q — Antedon ' aber konnte er das Antedonchromatin als Bestandteil
des Kernapparates des Keimes in spiten Entwicklungsstadien konstatieren.

1) GopLEWSKI, E., jun.: Untersuchungen iiber die Bastardierung der Echiniden und
Crinoiden. Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 20. 1906.

Handbuch der Physiologie XIV. 10
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Interessant erwies sich auch die Entwicklungs- und Lebensfahigkeit der
heterogen erzeugten Keime, und zwar ist hier ein ausgesprochener Unterschied
zwischen diesen zwei Eigentiimlichkeiten der embryonalen lebenden Materie
zum Vorschein gekommen. Die heterogen erzeugten Embryonen entwickeln sich
normal bis zum Blastulastadium, sodann wird die Entwicklung sistiert. Man
gewinnt den Eindruck, daf} die Keime ein kritisches Stadium der Entwicklung
hier durchmachen, welches fiir gewisse Kreuzungskombinationen resp. fiir gewisse
Individuen schwer zu {iberstehenist. Daszweite kritische Stadium ist die Gastrula:
in der Bastardierung der Sphaerechinuseier mit dem Antedonsperma vermag
kein einziger Keim dieses Stadium zu passieren. Die Embryonen leben mehrere
Tage, sie schwimmen im Kulturglas munter herum, ohne jedoch in der Entwick-
lung vorzuriicken. Die Lebensfihigkeit ist also stéarker als die Entwicklungs-
moglichkeit. In anderen Kreuzungskombinationen (EchinusQ — Antedon o7,
Paracentrotus Q — Antedon ") stirbt auch der weitgréfite Teil der Embryonen
im Gastrulastadium ab, man gewinnt jedoch eine Anzahl von Plutei. In diesem
Fall haben also gewisse Keime die beiden kritischen Stadien der Blastula und
Gastrula iberschritten.

GODLEWSKI hat in seinen Experimenten auch kernlose Echinideneierfrag-
mente mit Antedonsperma befruchtet und Gastrulae aus dieser Kreuzung ge-
wonnen.

Weitere heterogene Kreuzungskombinationen verdanken wir den Ver-
suchen von KuPELWIESER!), welcher die Eier von Strongylocenirotus purpuratus
mit Sperma des Mollusken Mytilus zur Entwicklung angeregt hat. Das geschah
auf zweifache Weise: das Mytilusperma selbst konnte die Embryogenese her-
vorrufen, oder es wurde die Kombination der Spermawirkung mit dem Einflul3
der hypertonischen Losung verwendet.

Auf Grund der cytologischen Studien der mit fremdklassigem Sperma
besamten Echinideneier hat sich KUPELWIESER iiberzeugt, dall das eingedrun-
gene Spermatozoon sich anfangs so verhalt wie der Samenfaden bei der gewohn-
lichen Befruchtung: er wandert also durch das Ooplasma und wird durch die auf
das ménnliche Centrosom zentrierte Strahlung begleitet, der Spermakern gelangt
aber nicht zur Kopulation mit dem weiblichen Vorkerne, bleibt unverindert
an einem der Pole der Spindel und gelangt wihrend der Furchung in eine der
Blastomeren, wo er wahrscheinlich einer Degeneration anheimfallt.

Die Diskussion, ob man bei solchen Versuchen mit der Erscheinung der
heterogenen Befruchtung oder mit der parthenogenetischen Entwicklungs-
erregung zu tun hat, 1468t sich vielleicht am besten durch die Annahme entschei-
den, ob in gegebenem Falle das méinnliche Chromatin in den Furchungskern
aufgenommen und bei der Embryogenese fortgefiihrt wird. Es ist namlich auch
die Elimination des fremdklassigen Chromatins wahrend der Entwicklung
moglich.

In den Versuchen, welche GopLEWSKI?) iiber die Entwicklungserregung
der Echinideneier mit dem Sperma der Annelide Chaetopterus durchgefiihrt hat,
konnte durch die Einwirkung dieses Samens die Membranerzeugung an allen
Eiern beobachtet werden. Es bildete sich die monozentrische Strahlung, die
aber nie in bizentrische iiberging, und das Ei ging an schwarzer Cytolyse zugrunde.
Die durch fremdstammiges Sperma gegebene Entwicklungserregung ist offenbar
zu schwach. Wurde dieses zu schwach zur Entwicklung angeregte Ei sodann

1) KUPELWIESER, H.: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 27. 1909 u. Arch. f. Zellforsch.

Bd. 8. 1912.
2) GODLEWSKI, E.: Studien iiber die Entwicklungserregung. Arch. f. Entwicklungsmech.

Bd. 33. 1911.
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mit dem hypertonischen Seewasser (LoEBs Methode der kiinstlichen Partheno-
genese) behandelt, so konnten sich solche Eier weiterentwickeln und eventuell
normalgestaltete Plutei ergeben. Die cytologische Untersuchung des Entwick-
lungsverlaufes der obgenannten Kreuzbefruchtung hat das Eindringen des
Spermakopfes in das Eiprotoplasma erwiesen. Der Spermakern schwillt stark
auf, néhert sich dem Eikern (Abb. 108), die Karyogamie vollzieht sich normal
(Abb. 109), sodann bildet sich aber monozentrische Mitose, und die Entwicklung
wird sistiert. Die mit Chaetopterussperma besamten und mit hypertonischem
Seewasser behandelten Eier bilden die bizentrische Mitose und entwickeln sich
normal weiter. Vor der ersten Furchungsmitose aber wird das ménnliche Chroma-
tin eliminiert (Abb. 110). Charakteristisch ist, daB das viterliche Chromatin

Abb. 108. Abb. 109.

Abb. 108. Sphaerechinusei befruchtet mit Chaeto-
pterussperma; die Vorkerne liegen beieinander. —
Abb. 109. Kopulation der Vorkerne in der hetero-
genen Befruchtung (Sphaerechinus Q—Chaeto-
pterus ). — Abb. 110. Elimination des ménn-
lichen Chromatins aus dem Furchungskern.
(Nach GODLEWSKI.)

oft nicht in der Form organisierter Chromo-
somen, sondern als Chromatinklumpen an
dem Bau des Furchungskernes teilnimmt,
spater jedoch eliminiert wird. Entwickeln
sich daraus die Plutei, so fiihren sie nur weib-

Abb. 110. liches Chromatin in ihren Kernen (thely-
karyotische Plutei).

Wir haben im vorhergehenden gesehen, dafl die Wirkung des fremdstammigen
Spermas die Entwicklungserregung hervorruft, welche entweder den Charakter
der kiinstlichen Parthenogenese oder der Kreuzbefruchtung hat. Wir haben
gehort, daB die so hervorgerufene Entwicklung sehr oft den Keim des Todes
der Embryonenkultur in sich trigt. Diese ungeniigende Entwicklungspotenz
scheint auch die kiinstliche Parthenogenese zu kennzeichnen, kommt jedoch
hier in eigentiimlicher Form zum Vorschein. Die Experimente von LokB, Gop-
LEwskl und KUPELWIESER ergaben iibereinstimmend, daBl die Kulturen wie
vergiftet aussehen; die ganze Kultur stirbt oft auf einem Stadium ab, in anderen
Fallen bleiben die Embryonen mehrere Tage am Leben, ohne in der Entwick-
lung vorzuschreiten, da offenbar die Entwicklungsfahigkeit schwicher als die
Lebensfahigkeit ist.

10*
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Die kausalen Momente dieser Erscheinung anzugeben, ist nicht ganz leicht,
und man muf} sich in dieser Beziehung auf Hypothesen beschrianken. KUPEL-
WIESERS Anschauung, welcher die Erkrankung der Keime auf eine wahrscheinlich
mechanische Stérung der ersten Mitose zuriickfithrt, ,,die eine ungleichmiBige
Verteilung der Chromosomen verursacht®‘, kann ich nicht zustimmen: ich habe
selber ganz normal verlaufende erste Mitose beobachtet, und die Kultur wurde
spater in der Entwicklung aufgehalten und ist sodann zugrunde gegangen.
Nach meiner Uberzeugung ist der Entwicklungsreiz quantitativ und qualitativ
nicht ausreichend. Ich stiitze mich hier auf die LokBsche Theorie der Ent-
wicklungserregung, nach welcher bekanntlich die Oxydationsvorginge gleich-
zeitig mit der Membranbildung ausgelost werden, welcher Vorgang auch die
erste Phase der Befruchtung bildet. Das zweite essentielle Moment der Be-
fruchtung besteht in der Regulierung der in der ersten Phase inszenierten Oxy-
dation. Die Mittel fiir die Initiative der Oxydationsvorginge besitzt jede Art.
Sie sind also auch im fremdstimmigen Spermatozoon enthalten; wenn es sich
jedoch darum handelt, diese Oxydation in richtige Bahnen zu lenken, so leidet
schon der ProzeB am Mangel des spezifischen Stoffes. Besonders reicht er in
dem Stadium nicht aus, wo die Nucleinsdure neugebildet werden mufi. Im
Ooplasma enthaltenes Material fiir die Bildung des Chromatins erschépft sich
im Blastula- resp. Gastrulastadium — es ist sehr auffallend und fiir die Beur-
teilung der Sterblichkeit der Kultur sehr wichtig, daB eben dieselben Stadien fiir
heterogene Kulturen als kritisch betrachtet werden miissen. Hier kénnen aber
auch die qualitativen Unterschiede der fremden Eiweillarten in Betracht kommen.
Die heterogene Kreuzung ist gewissermallen mit der heteroplastischen Trans-
plantation analog. Es ist namlich aus der Transplantationslehre wohl bekannt,
daB die Arteigentiimlichkeiten des fremdstammigen Eiweilles oft uniiberwind-
liche Hindernisse fiir die Implantation fremdstammigen Gewebes oder Trans-
fusion fremdstammigen Serums bildet. Das fremdstammige Spermatozoon ist
bei der heterogenen Kreuzung in dieselbe Lage versetzt wie fremdes Gewebe
oder fremdes Serum bei der Transplantation oder Transfusion. Wir wissen
weiter, daB die Transfusion fremdstammigen Serums den Tod des Tieres ver-
anlassen kann. Vielleicht ist auch die Erkrankung der heterogenen Kulturen
auf dieselben EiweiBartenunterschiede zuriickzufithren, welche keine harmonisch
wirkende Kombination darstellen.

Nach meiner Uberzeugung ergibt die heterogene Befruchtung keine normale
lingerdauernde Entwicklung, weil das fremdstimmige Spermatozoon keine ent-
sprechenden Mittel besitzt, und zwar wicht eine hinreichende Menge der Substanzen
in das Ei einfihrt, die es ihm erlauben wiirden, die Oxydationsvorginge richtig und
dauernd derartig zu requlieren, daf3 die Kernsubstanzsynthese, besonders die Nuclein-
sduresynthese, richtig durchgefiihrt werden kinnte; auferdem wird durch die fremden
Samenfiden fremdstammiges Etweif zu dem Eiprotoplasma zugemischt, welches mat
thm keine harmonische Kombination entfaltet. Diese Faktoren fiihren endlich die
Autointoxikation der Kultur herbei. Die Kultur kann durch Exposition in
hypertonischen Loésungen, wenn sie rechtzeitig geschieht, vom Tode gerettet
werden.

Kreuzbefruchtung mit den durch Radiumstrahlen
beeintrichtigten Spermatozoen.

Eine sehr interessante Ergéinzung der hier besprochenen Kreuzungsversuche
bilden die Experimente des Berliner biologischen Institutes von Oscar, GUNTHER
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und Pavra HerTwic!). Den Ausgangspunkt zu diesen Versuchen hat der Ge-
danke O. HErTwWIiGs gegeben, daB der Unterschied in der Entwicklung der
reinen und der Bastardkulturen darin besteht, daBl in den Bastardkulturen
nach der Vereinigung der Kernapparate von fremden Gattungen eine dishar-
monische Idioplasmaverbindung zustande kommt, welche den Tod der Keime
herbeifithrt. Nun kénnte man auf die normale Entwicklung rechnen, wenn es
gelidnge, das Chromatin eines der Eltern vermehrungsunfihig zu machen.

Es war bereits aus den Versuchen von BorN und PrLUGER bekannt, daB die
Kreuzung zwischen Rana fusca und Bufo vulgaris gelingt, daf jedoch die Keime in
ihrer Entwicklung innehalten und absterben. GtUNTHER HERTWIG hat zur Durch-
filhrung dieser Kreuzungskombination das Sperma der Rana fusca verwendet,
welches vorher mit Mesothoriumpriaparaten und Radiumbromid einige Stunden lang
bestrahlt wurde. Das Resultat war, dafl die Larven bedeutend langer sich ent-
wickelt haben und iiberhaupt stirkere Resistenz aufwiesen, obschon sie im
Vergleich zu der reinen Kultur bedeutend kleiner waren. Dasselbe konnte
man auch an den Larven feststellen, welche O. HErRTWic durch Befruchtung
der Tritoneier mit Tritonsperma gewonnen hat, welches vorher mit Radium-
strahlen behandelt wurde. In dieser einen und der anderen von HERTWIG an-
gestellten Kreuzungskultur (Triton Q@ — Salamandra maculosa &) [Sperma be-
strahlt] wurden auch andere krankhafte Merkmale konstatiert; die Entwicklung
aber ging langer vor sich, als wenn man vorher unbestrahltes Sperma verwendete.

HEerrwies betrachten die so gewonnenen Larven als parthenogenetisch er-
zeugte, da die KerngroBe der Larven den parthenogenetischen Keimen ent-
sprach und von Pavra Hrertwic die Vermehrungsfihigkeit des méannlichen
radiumbestrahlten Chromatins ermittelt wurde.

Ich wiirde diese Zeugungsart nicht als Parthenogenese bezeichnen; die
Larven sind doch durch Kreuzbefruchtung erzeugt und werden erst im Laufe
weiterer Entwicklung so beschaffen wie die parthenogenetischen Larven, aber
ihre Genese ist nicht parthenogenetisch.

Gegenseitige Hemmungswirkung fremdstiimmiger Spermaarten
in der Entwicklungserregung.

Nachdem festgestellt worden ist, daB die Eier der Echiniden durch fremd-
stimmiges Sperma zur Entwicklung angeregt werden kann (J. LoErs, Gob-
LEWSKI, KUPELWIESER, TENNENT, BALTZER u. a.), hat man auch die Wirkung
der Spermagemische gepriift. GopLEwsKI?) hat dabei die Beobachtung gemacht,
daf} ein Gemisch von gleichen Mengen ungefihr gleich konzentrierter Spermen
von Sphaerechinus und Chaetopterus, welches nach der Herstellung 10 —15 Minuten
stehengelassen und sodann zur Besamung verwendet wurde, kein einziges Ei
zur Membranbildung zu veranlassen vermag. Das Sperma von Chaetopterus
allein kann bekanntlich die Sphaerechinuseier befruchten, selbstverstindlich auch
das Sperma von Sphaerechinus. Wir haben es hier also mit der hemmenden Wir-
kung des fremdstammigen Spermas zu tun. HERLANT?) hat die Resultate von
GoDLEWSKI*) bestitigt und auch fiir andere Tiere als giiltig erwiesen (Patella,

1) HerTwi@, G.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 77. 1911; Bd. 72, Abt. 2. 1912; Bd. 81,
Abt. 2. 1913. — Herrwic, O.: Sitzungsber. d. preuB. Akad. d. Wiss. Bd. 40. 1911; Arch.
f. mikroskop. Anat. Bd. 77. 1911; Bd. 82, Abt. 2. 1913. — HErTWIG, P.: Arch. f. mikroskop.
Anat. Bd. 81. 1913.

2) GopLEwWsSKI: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 33. 1911.

%) HErLANT, M.: Anat. Anz. Bd. 42. 1912; Bull. de la soc. roy. Bruxelles 1912.

%) GopLEWSKI, E.: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 91. 1924.
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Tapes, Ciona, Mytilus). In seinen neuen Versuchen hat GopDLEWSKI im ROSKOFF-
schen Laboratorium festgestellt, daB diese Erscheinung der antagonistischen
Wirkung der fremdstdmmigen Spermen eine fast allgemein giiltige Erscheinung
ist, und wenn nur geniigend lange die beiden Spermaarten miteinander im Ge-
misch verbleiben, die Aufhebung der Befruchtungsfahigkeit stattfindet. Es
wurde weiter festgestellt, dafl nicht nur das fremdstimmige Sperma, sondern
auch das Blut der phylogenetisch fernliegenden Tiere die Befruchtungsfahigkeit
des gleichartigen Spermas sistiert. Es ist nicht leicht, die Faktoren zu ermitteln,
welche die Befruchtungsfihigkeit des Spermas unterdriicken; GODLEWSKI
hat in seiner ersten Arbeit vermutet, dafl hier gewisse Analogien mit den sero-
logischen Erscheinungen vorkommen und auch die Seitenkettentheorie EHR-
LIcHS herangezogen. Im Anschluff an eine privat von Prof. BorDET geduBerte
Meinung hat HERLANT grole Vorsicht in dieser Beziehung empfohlen.

Diese EnrLicEsche Hypothese hat aber F. R. Lirig?!) fiir das Befruchtungs-
problem adoptiert (vgl. S.139—141), griindlicher ausgearbeitet und dabei auch den
Antagonismus der fremdstimmigen Spermen damit zu erkliren gesucht. Ich
habe in einem der vorhergehenden Kapitel diese Theorie in ihren Hauptziigen
skizziert und méchte im AnschluB daran noch bemerken, dafl Lmiuie die ant-
agonistische Wirkung der fremdstimmigen Spermaarten durch die Annahme
der Okkupation des Spermareceptors durch fremdstdmmiges Spermatozoon
zu erklidren versucht. Diese ,,occupancy of sperm-receptor stellt Litiie auf
dem in seiner Arbeit angegebenen Diagramm (vgl. Abb. 103, Sektor 4) dar. Wie
jedoch diese Okkupation stattfindet, ist schwer zu verstehen. Mir scheint das
wieder mehr eigentlich als bildliche Darstellung denn als Erklirung zu gelten.

Dasselbe kann man von dem die Befruchtung verhindernden EinfluB des
Blutes sagen. Sowohl aus der Arbeit von GoDLEWSKI als aus den spiteren Publi-
kationen von RoBErTson?), F. R. Lmvie, Just®) ist bekannt, daB das Blut-
serum, zum Sperma beigemischt, die Aktivitéit desselben vollstindig aufheben
kann. LmLik erklirt das durch Okkupation der ovophilen Seitenkette des
Fertilizinamboceptors durch Molekiile des Blutes. Auch Just vertritt die Mei-
nung, daf die Verhinderungswirkung des Blutes in der Bindung des Fertilizins
besteht, so daBl sie mit dem Eireceptor nicht in Reaktion treten kann.

HEerpaNnT, welcher sich, wie oben hervorgehoben wurde, mit dem Problem
des Antagonismus der fremdstammigen Spermaarten befaflte, vermutete, daB
das Gemisch von zwei Spermafliissigkeiten, abgesehen von der Einwirkung
der Spermatozoen als solchen, ein bisher unbekanntes Moment ,,x‘‘ hervorrufen
mul}, welchem die Fahigkeit zukommt, die Eioberfliche so zu modifizieren,
daB das Spermatozoon dort nicht einzudringen vermag. Im Lichte dieser Hypo-
these wiirde es sich eigentlich hauptséchlich ,,um rein humorale Mechanismen*
handeln.

J. LoEB hat ebenfalls die Meinung vertreten, daf3 die Eioberfliche in diesen
Spermagemischen derart modifiziert wird, dal sie das Spermatozoon nicht ein-
dringen 1a3t.

In seiner neuen Experimentenserie hat GoDLEWSKI?) zu entscheiden gesucht,
ob eine solche Sistierung der Befruchtungsfihigkeit auf die Schidigung der

1) Livuig, F. R.: Journ. of exp. zool. Bd. 16. 1914.

%) RoBERTSON, T. B.: Studies in the Fertilization of the eggs of sea-urchin (Strongylo-
centrotus purpuratus) by blood, sera, sperm, spermextract and other fertilizing Agens.
Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 35. 1912.

3) Jusr, E. E.: The Fertilization Reaction in Echinarachnius Parma. VIL. The Inhibi-
tory Action of Blood. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 44. 1923.

4) GopLEwsKI: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 92. 1924.
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Eier oder der Spermatozoen zuriickzufiithren ist. Die erste Vermutung hat sich
nicht als stichhaltig erwiesen: man kann sich leicht iiberzeugen, daf die Eier
befruchtungsfahig bleiben und nur das Spermagemisch sie nicht zu befruchten
vermag. Figt man ni#mlich zu den Eiern der Echiniden, welche sich in einem
Spermagemisch befinden und unbefruchtet bleiben, etwas Echinidensperma
hinzu, so werden alle Eier sofort befruchtet. Das neu hinzugegossene Sperma,
welches mit dem fremdstdmmigen Samen nicht in Kontakt verblieb und seine
Befruchtungspotenz nicht eingebiilt hat, kann die im Spermagemisch verbleiben-
den Eier befruchten, mégen sie auch 12 Stunden lang in dieser Fliissigkeit ge-
legen haben. _

Beobachtet man hingegen das Verhalten der Spermatozoen im Sperma-
gemisch, so fillt es gleich auf, daf die Samenfiden stark agglutiniert werden.
Diese Agglutination tritt erst nach einiger Zeit auf; sie tritt frither oder spiter,
je nach den zu den Spermagemischen verwendeten Arten ein. Die erhéhte
OH-Ionenkonzentration des umgebenden Mediums beschleunigt und verstirkt
die Agglutination der Spermien. Die Agglutination kann so stark sein, daf das
Spermagemisch eine- einheitliche Masse bildet. Die Spermatozoen werden so
stark zusammengeklebt, da sie ih ihrer Bewegungsfihigkeit beeintrichtigt
resp. paralysiert werden. Ich bin iiberzeugt, daB eben die Agglutination der
Spermatozoen ihre Befruchtungsfihigkeit aufhebt. Bringt man zu solcher
Kultur neue Spermaportion hinzu, so kénnen die Spermatozoen, bevor sie agglu-
tiniert werden, die im Kulturglas sich befindenden Eier befruchten.

Zusammenfassend kann man, glaube ich, behaupten, dafl die Aufhebung
der Befruchtungsfihigkeit durch fremdstimmiges Sperma sich auf die Agglu-
tination der Spermatozoen zuriickfiihren 1aft.

Polyspermie.

Aus der in einem der vorhergehenden Kapitel angegebenen Beschreibung
des Befruchtungsprozesses ist bekannt, daB aus der betrichtlichen Anzahl
der Spermatozoen, welche sich zur Befruchtung dem Ei ndhern, in der Regel
nur ein einziges Spermatozoon in das Ei gelangt und die Befruchtung herbei-
fithrt. Das Ei wird durch das Eindringen des Spermatozoons in einen Zustand
versetzt, welcher das Eindringen mehrerer Samenfiden nicht zulifBit. Es sind
jedoch Tierarten bekannt, bei welchen regelmiBig mehrere Spermatozoen in
das Ei eindringen, und diese Erscheinung wird in der Zeugungsphysiologie als
physiologische Polyspermie bezeichnet. Wenn man bei anderen Tierformen
auch der Mehrbefruchtung (Polyspermie) manchmal begegnet, so tritt sie hier
als anomale Erscheinung auf, und zwar entweder, indem zwei Spermatozoen
oder mehr auf einmal, gleichzeitig in das Ei eindringen oder nacheinander, wenn
das Ei derart verindert ist, daB nachtragliches Eindringen der Samenfiden
nach bereits erfolgter Befruchtung méglich ist.

Die physiologische Polyspermie wurde zuerst von RUCKERT!) bei den Se-
lachiern entdeckt (Abb. 111) und genau beschrieben; sodann wurde sie auch
bei vielen anderen Wirbeltieren und Wirbellosen beobachtet. OPEL hat sie bei
Reptilien, ParTERsON und HARPER bei Vogeln; nach den Angaben von Fick
und BRAUNS soll sie auch bei Urodelen vorkommen. Wir sehen daraus, daB
bei polylecytalen Eiern, in denen eine grofiere Dentoplasmamenge vorhanden ist,
auch die physiologische Polyspermie vorkommt.

1) RifckERrT, J.: Uber physiol. Polyspermie bei merobl. Eiern. Anat. Anz. Bd. 7. 1892.
— RUCKERT, J.: Die erste Entwicklung des Eies der Elasmobranchier. Festschr. f. Kupffer.
Jena: Fischer 1899. — RUckert, J.: Uber Polyspermie. Anat. Anz. Bd. 37. 1910.
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Bei Wirbellosen hat die physiologische Mehrbefruchtung HENKING bei
Insekten und MONTGOMERY bei Spinnen, K. BoNNEVIE bei Bryozoen gesehen.
Bei den Tierformen, bei welchen die physiologische Polyspermie vorkommt,
gelangt nur ein Spermatozoenkopf zur Kopulation mit dem weiblichen Vorkerne,

Abb. 111. Schnitt durch die Keimscheibe eines Selachierembryos. p. n. pronuclei, m. iiber-
zahlige Spermakopfe. (Nach RUckERrT.)

wahrend die anderen Spermatozoen nur eine ganz sekundéire Rolle spielen. Sie
werden von sog. Merocytenkernen (Abb. 111), welche natiirlich eine reduzierte
Chromosomenanzahl enthalten. Umgeben von besonderen Plasmaterritorien,
stoBen sie einander ab. Nach der zweiten Furchungsteilung verlassen die Sperma-
kerne, welche bei der polyspermen Befruchtung in das Ei gelangt sind und die
mit dem Eikern nicht kopuliert haben, die Keimscheibe. Sie werden von den
Sphéren der Furchungskerne in das Dotterterritorium hinausgedringt, wo sie
bald zugrunde gehen.
Die abnorme Polyspermie ist entweder durch Zufall veranlafit, indem zu-
gleich mehrere Spermaképfe in das Ei gelangen, oder sie kann auch kiinstlich
hervorgerufen werden. Polyspermie kann nach den
Angaben von O. und R. Herrwic durch chemische,
thermische und mechanische Eingriffe herbeigefiihrt
werden, und zwar wird die Zahl der befruchtenden
Spermatozoen in demselben MaB vermehrt, als man
die Intensitit und die Einwirkungsdauer der an-
gewandten Agenzien gesteigert hat. Nur bei Er-
wirmung scheint der Punkt einzutreten, von welchem
ab die Vermehrung der Spermatozoen nicht allein
aufhort, sondern die Befruchtung sogar ganz unter-
bleibt, ein Punkt, der iibrigens noch genauer ver-
Abb. 112. Disperm befruch- folgt zu werden verdient [O. und R. HErTWIGY),
tetes Echinusei. Kopulation S, 135].

der drei Vorkerne. (Nach dem Bei Echiniden gelangen in der Regel die Sperma-

Priparat des embryol.-biol. . . .

Inst. der Jug. Univ. in tOZOeN, welche in das Ei eingedrungen sind, zur
Krakau.) Kopulation mit dem Eikern, so daf hier nicht Mono-

karyogamie, sondern Polykaryogamie stattfindet.

Abb. 112 stellt die Kopulation von zwei Spermakdpfen mit dem weiblichen
Vorkern des Echinideneies dar.

BovEris?) klassische Arbeit, welche eine wirklich musterhafte Analyse

1) Hertwia, O. u. R.: Uber den Befruchtungs- und Teilungsvorgang des tierischen
Eies unter dem EinfluB} duBerer Agenzien. Jena 1887.

2) Boverl, T.: Zellenstudien. VI. Die Entwicklung dispermer Seeigeleier. Jena:
Fischer 1907
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der von ihm erhaltenen Resultate enthilt, hat das Problem gelést, warum man
bei polysperm erzeugten Keimen fast nie auf normale Entwicklung rechnen
kann. Die griindliche Erforschung des Entwicklungsverlaufes ergab, dafl das Ein-
dringen mehrerer Spermatozoen ins Ooplasma mehrere Spermozentren hineinfiihrt
und infolgedessen die Entwicklung statt mit der bipolaren mit der mehrpoligen
Mitose beginnt. Es erscheint in solchem Ei ein Triaster oder Tetraster, und die
Chromosomen, welche vom Furchungskern abstammen, ,,sind nicht fiir bestimmte
Zentrenpaare pridestiniert, sondern ihre Einordnung zwischen die Sphéren
einer mehrpoligen Figur ist Sache des Zufalls“ (Boverr). Die Chromosomen
sind voneinander qualitativ verschieden. Diese anomale Verteilung von ver-
schiedenwertigen Chromosomen an die Tochterkerne, also abnorme Kombinationen
der Chromosomen, und der daraus folgende Mangel an allen zur normalen Ent-
wicklung erforderlichen chromatischen Elementen liegen der Pathologie der
dispermen Keime zugrunde.

Abb. 113. Froschei, disperm befruchtet Abb. 114. Froschei, disperm
mit Pigmentbahnen der Spermakdépfe. befruchtet mit 3 Synergiden.
(Nach BRACHET.)

Sehr interessant sind die Resultate der Arbeiten der belgischen Forscher
BracuET!) und HERLANT?) iiber die Polyspermie bei Anuren. Durch erhohte
Spermakonzentration konnte BRACHET veranlassen, dal bei der Besamung
in das Froschei 2—100 Spermatozoen hineindrangen. Mit solchen Spermatozoen
dringt auch das oberfliachliche Pigment ein, so dafl die Bahn, welche von Sperma-
kopfen passiert wurde, sich eklatant markiert (Abb. 113). Bei der Entwicklung
solcher polysperm befruchteten Eier konnten Regulationserscheinungen beob-
achtet werden, welche den schlimmen uns bereits bekannten Folgen der Poly-
spermie vorzubeugen suchen: die einzelnen Spermaképfe verschmelzen nicht
wie bei Echiniden mit weiblichem Vorkern und bilden keine mehrpoligen Mitosen,
sondern bemiichtigen sich besonderer Plasmaterritorien, die in dieser einheit-
lichen Plasmamasse voneinander unabhingige Bereiche bilden. BRACHET hat
fiir diese Gebilde den Namen spermatischer Synergiden eingefithrt (Abb. 114).
Es ist sehr interessant, daB hier bei Amphibien, obschon nur ein Spermakern
mit dem weiblichen Vorkern kopuliert, die anderen in das Ei eingedrungenen
Spermakerne hier nicht wie bei Selachiern zugrunde gehen, sondern als Kern-
apparat in dem weiteren Entwicklungsverlauf mitwirken. Die Karyokinesen
verlaufen gleichzeitig in allen Synergiden. Die meisten daraus herstammenden

1) BRACHET, A.: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 30. 1910; Arch. de zool. exp. et gén.
Ser. 5, Bd. 6. 1910; Arch. de biol. Bd. 26. 1911.

2) HERLANT, M.: Recherches sur 'ceufs di- et trispermiques de grenouille. Arch. de
biol. Bd. 26. 1911.



154 E. GoprEwskr: Problem der Entwicklungserregung.

Embryonen sterben ab, eine Anzahl von ihnen aber entwickelt sich wenigstens
4 Tage und kann ausgeschliipfte, fast normale Larven ergeben.

Die cytologische Untersuchung der durch Polyspermie zur Entwicklung
angeregten Froschkeime, welche HERLANT durchgefiihrt hat, hat zur niheren
Ermittelung der kausalen Momente der Sterblichkeit der Embryonen und ihrer
Asymmetrie beigetragen. Die Hypothese von BracHET, daBl die Entwicklungs-
schwierigkeiten entweder auf die Armut an Chromatin in den Zellen, welches
von reduzierten Spermakernen herstammt, oder auf die Manifestation von spezi-
fischen Eigentiimlichkeiten, die jedem Spermatozoon inhérieren, zuriickzufiihren
sind, hat durch HERLANTS Untersuchungen eine weitere Stiitze gewonnen. Nahere
Besprechung dieser Arbeit ist hier nicht méglich.

Wir miissen noch auf das Problem eingehen, welche Faktoren und Ein-
richtungen in den monosperm befruchteten Eiern die Polyspermie verhiiten,
d. i. das Eindringen anderer Samenfiden in das bereits befruchtete Ei ver-
hindern.

In Anbetracht dessen, daB nach dem Eindringen des ersten Spermatozoons
in das Ei sich sofort an der Eioberfliche die Dottermembran abhebt, welche fiir
die Spermatozoen undurchdringlich ist, drangt sich die Vermutung auf, da diese
Membran das Ei vor der Polyspermie bewahrt. Diese Erklirung hat sich jedoch
nicht als stichhaltig erwiesen. Es ist bekannt, dal die Dottermembran sich von
den Eiern einige Minuten nach der Befruchtung oft abschiitteln 148t, was sehr
leicht, z. B. an Echinideneiern, durchfiihrbar ist.” Ware nur die Dottermembran
das einzige Mittel, die Eier mechanisch vor der Polyspermie zu schiitzen, so
miilte man erwarten, daB solche der Dottermembran beraubte Eier sich sofort
polyspermisch befruchten lassen. Das ist jedoch nicht der Fall, und solche Ver-
suche haben stets negative Resultate ergeben. Daraus geht hervor, daBl nicht
die Dottermembran selbst, sondern die Verdnderungen, welche in dem Ooplasma
nach dem Eindringen des ersten Samenfadens stattfanden, das Ei befruchtungs-
unfihig gemacht haben. DELAGE hat darauf schon lingst hingewiesen, dafl das
Ei zwei kritische Phasen durchmacht: die Reifungsphase, von welchem Moment
an das Ei befruchtungsfshig wird, und den Moment des Eindringens des ersten
Spermatozoons, von welchem ab die anderen Samenfiden nicht mehr einzu-
dringen vermégen. DELAGE hat diese Erscheinung auf die Veranderungen
im Protoplasma zuriickgefithrt. E. WiLsox hat diesen Befund in seinen an
Nemertineneiern angestellten Experimenten noch erweitert: nicht nur ganze
Eier, sondern auch kernlose Eifragmente, welche also nur das Protoplasma
enthalten, sind vor der Reifung und nach der Befruchtung nicht mehr befruch-
tungsfahig.

Das, was wir hier gesagt haben, ist nur Negatives in bezug auf die Bedeutung
der Dottermembran und Konstatierung der Tatsache, dafl das verinderte Ei-
protoplasma das weitere Eindringen der Samenfiden ausschlieft. Was sind
das aber fiir Modifikationen? HERLANT, welcher bekanntlich die repulsive
Wirkung der um die Spermakopfe gruppierten Protoplasmabereiche annahm,
vertritt die Meinung, dal es eben die Spermatozoen sind, welche der Polyspermie
entgegenarbeiten. Das AbstoBungsvermégen innerhalb einer Synergide soll
hier einen verhindernden EinfluBl auf andere Samenfiden ausiiben. In gewissen
Fallen kann dieser Einflul eine Bedeutung haben, sie scheint mir aber sehr
beschrankt zu sein : sogar bei den polylecythalen Eiern, wo diese repulsive Aktion
doch am stirksten auftritt, ist die Polyspermie die Regel; bei den KEchiniden
wieder, bei denen die Polyspermie als Anomalie auftritt, kann man die Repulsion
nicht wahrnehmen. Ich will den Ansichten von BrACHET und HERLANT nicht
widersprechen, aber mir scheint mit dieser Annahme das Problem nicht voll-
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stindig gelost zu sein. Die Repulsion in Synergiden ist héchstens nur ein Moment,
aber nicht das Wesen der Sache.

Die Befruchtungshypothese von F. R. LiuLie erkliart die Monospermie der
Eier durch die Bindung des im Ei enthaltenen Fertilisins. Das Fertilisin wirkt
nach LitLie bekanntlich als Amboceptor und verbindet sich wihrend der Be-
fruchtung mit dem Receptor des Eies und des Spermatozoons. Das Sperma-
tozoon fungiert also als Komplement. Diese bildliche Darstellung ist jedoch
fiir mich keine Erklirung des Problems. Auflerdem kann sie absolut nicht auf
die polylecythalen Eier erweitert werden, in denen bekanntlich physiologische
Befruchtung als Regel gilt. Aullerdem hilt diese Hypothese nicht stand, wenn
wir beachten, dafl die Polyspermie durch kiinstliche Eingriffe herbeigefiihrt
werden kann (vgl. S.152). In meinem Laboratorium hat J. Bury?!) kiinstlich die
Polyspermie durch niedere Temperatur hervorgerufen: die Echinideneier wurden
30—40 Minuten nach der Befruchtung, bei welcher die Dottermembran erzeugt
wurde, auf eine Temperatur von 0° C gebracht. Bei dieser Temperatur drangen
in die bereits monosperm befruchteten Eier mehrere Spermatozoen ein, und ihre
Kopfe erfuhren im Eiinnern den VakuolisierungsprozeB. Die Eigenschaft der
Unfiahigkeit zur Befruchtung wurde hier riickgingig gemacht.

Mir scheint die Losung des Problems mit der Erkenntnis der Erscheinung
der Plasmamodifikationen zusammenzuhéingen, welche der Membranerzeugung
zugrunde liegen. Es wurde ndmlich festgestellt, daB nicht nur die durch Ein-
dringen des Samenfadens hervorgerufene Membranbildung das Ei vor der Poly-
spermie schiitzt, sondern auch die kiinstliche Anregung des Ooplasmas zur
Dottermembranerzeugung die Verinderungen im Ooplasma herbeifiihrt, welche
das Ei befruchtungsunfihig machen. Behandelt man das Ei mit fettsiure-
oder CO, haltigem Seewasser und bringt es sodann in normales Seewasser zuriick,
so wird dadurch das Ooplasma zur Membranbildung angeregt. Ein solches Ei
kann nicht mehr befruchtet werden, auch wenn man es vor der Besamung von
der Membran befreit.

Die Verianderungen, die sich im Protoplasma gleichzeitig mit der Membran-
bildung abspielen, haben sowohl chemisch-physiologischen als physikalischen
Charakter. Aus den Studien von J. LoEB, WARBURG?) und BuraE?) ist bekannt,
daB in diesem Moment die Oxydationsprozesse, also dissimilatorische Vorgénge,
sehr betrichtlich gesteigert sind. -Aber fiir unser Problem scheinen mir die
physikalischen Verinderungen der Plasmaeigenschaften von gréfter Bedeutung
zu sein: Die Untersuchungen von HEILBRUNN?), welcher nachgewiesen hat,
daB alle Substanzen, welche die Membranbildung veranlassen, die Oberflachen-
spannung erniedrigen, sollen hier auch beachtet werden. Die Anderung der
Oberflachenspannung kann wahrscheinlich fiir das Eindringen des Samenfadens
maBgebend sein. Diese Erniedrigung der Oberfléchenspannung kénnte vielleicht
durch gewisse auBere Faktoren gehemmt werden, was die kiinstliche Polyspermie
hervorrufen konnte.

1) Bury, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 36. 1913.

2) WarBura, O.: Uber Oxydation in lebenden Zellen. Hoppe-Seylers Zeitschr. f.
physiol. Chem. Bd. 66. 1910.

3) BureE, W. E., u. E. L. BurcE: An explanation for the Variations in the intensity
of oxidation in the life-cycle. Journ. of exp. zool. Bd. 32. 1921.

4) HELBRUNN: Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 46. 1924.



Physikalische und chemische Eigenschaften des
Spermas und der Eisubstanzen, nebst Umbau
von Korperorganen in Generationsorgane’).

Von
H. STEUDEL

Berlin.

Zusammenfassende Darstellungen.

Frithere Zusammenstellungen und &ltere Literatur findet man u.a. in W. NAGEL:
Handb. d. Physiol. d. Menschen. Bd. II, S. 46 u. 86. Braunschweig: F. Vieweg & Sohn
1907. — OppPENHEIMER: Handb. d. Biochem. Bd. II, 1, S. 268; Bd.IIl, 1, S. 344 u. 433.
Jena: G. Fischer 1910. — AsuERr-Spir0: Ergebn. d. Physiol. Jg. ITI, 1, S. 48. 1904; Jg. V,
S. 768. 1906. Wiesbaden: J. F. Bergmann.

Den Untersuchungen iiber die physikalischen und chemischen Eigenschaften
des Spermas und der Eisubstanzen sind meist enge Grenzen gezogen, denn das
Material, an Menge fast immer sehr gering, ist nur schwierig zu beschaffen, ge-
wohnlich nur zu ganz bestimmten Jahreszeiten wéihrend der Brunstperiode:
auch dann lassen sich nur in ganz besonders giinstig liegenden Fillen geniigende
Quantitaten lebend-frischen reifen Materials sammeln.

So sind denn auch die Angaben iiber die Eigenschaften des Spermas und der
Eisubstanzen, was die grole Mehrzahl der Tiere anbetrifft, hochst aphoristisch,
und nur iber die Geschlechtsprodukte einzelner weniger Tierarten ist man ge-
nauer unterrichtet. Die Spermatozoen und Eier verschiedener Fischarten, be-
sonders des Herings, und die Eier aus unserem Gefliigelhofe, vor allem des Haus-
huhns, haben das Material geliefert, an dem die meisten Untersuchungen iiber
das chemische Verhalten gemacht sind. Soweit sich die physikalischen Eigenschaf-
ten mit Hilfe geringer Mengen bestimmen liefen, sind auch andere Tierarten
untersucht. Ein zusammenhingendes Bild laft sich aber aus den einzelnen
Beobachtungen nur schwer konstruieren, zumal grofle Unsicherheit dariiber
besteht, ob die bei einer Tierart gewonnenen Resultate ohne weiteres verall-
gemeinert werden diirfen. So ist es erklarlich, dafl wir morphologisch mit Hilfe
des Mikroskops iiber die feinsten Einzelheiten des Baues und der Entwickiung
der Geschlechtsprodukte unterrichtet sind, dafl wir aber tber die stofflichen
Grundlagen der Formen und ihre Verinderung nicht in gleichem MaBe orientiert

1) Eine vollstindige Aufzdhlung aller Arbeiter, die sich mit dem in der Uberschrift
genannten Thema beschiftigen, wiirde weit den hier zur Verfiigung stehenden Raum iiber-
schreiten. BEs ist deshalb auf eine Wiederholung aller schon in fritheren Handbiichern
zusammengestellten Beobachtungen verzichtet. Altere Angaben sind nur da aufgenommen,
wo sie durchaus zum Verstindnis der neuen Resultate notwendig waren; von den neueren
Arbeiten sind ebenfalls nur die allerwichtigsten besprochen worden.
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sind. Dabei bleibt es noch eine offene Frage, ob die Funktion einer Zelle, hier
einer Geschlechtszelle, sich nicht dndern kann, auch wenn morphologisch keine
Verdnderung nachweisbar ist.

1. Das Sperma.

a) Physikalische und chemische Eigenschaften des menschlichen Spermas.

Die bei einer Ejaculation entleerte Menge betréigt im Durchschnitt 3—5 cem.
Es sind im Maximum 5—6 cem beobachtet; bei rasch aufeinanderfolgenden
wiederholten Entleerungen nimmt die Menge anscheinend ab, um sich aber
sehr bald wieder (nach 12 Stunden) auf den Normalzustand einzustellen.

Das ejaculierte Sperma ist von weiller oder weiBlich-gelber Farbe, hat ein
milchiges Aussehen und eine dickflissige Beschaffenheit. In den ersten Minuten
nach der Entleerung gelatiniert die fadenziehende klebrige Flissigkeit, um sehr
bald wieder diinnfliissiger zu werden. Die weifle Farbe rithrt wie bei der Milch
von der Lichtreflexion an den im Sperma suspendierten kérperlichen Bestand-
teilen her, einige wollen dabei auch dem im Spermaserum vorhandenen Lecithin
und dem Eiweif} eine Rolle zuschreiben.

Das spezifische Gewicht wird von Lopr!) zu 1021 —1040 (im Mittel 1036)
angegeben, SLOWTZOFF?) hat es zu 1021 —1040 bestimmt. Die Reaktion ist schwach
alkalisch und entspricht nach SLOWTZOFF einer 0,147-—0,148proz. Natronlauge.

Das Sperma hat einen schwachen charakteristischen Geruch, den man frither
der Gegenwart des Spermins zugeschrieben hat. Der Geruch ist aber dhnlich
dem mancher Amine, und da solche Korper unter den Eiweillaporrhegmen
vorkommen (es riecht z. B. das freie Arginin und das freie Lysin spermaghnlich),
so ist es naheliegend anzunehmen, daB der spezifische Spermageruch durch
Eiweilabkommlinge basischer Natur verursacht wird. Am Heringssperma
ist jedenfalls nachgewiesen, dal der charakteristische Spermageruch durch das
Agmatin verursacht wird [STEUDEL und Suzuke)].

Da das Sperma eine Suspension von Spermatozoen in einem Sekret der
akzessorischen Geschlechtsdriisen ist, so kénnen chemische Analysen des gesamten
Spermas nur einen sehr bedingten Wert haben. Uber die aus alteren Zeiten
stammenden, wenig sagenden Bestimmungen von loslichen und unlgslichen
sog. EiweiBfraktionen ist man denn auch nicht hinausgekommen. Es sind z. B.
von SLowTzOFF folgende Analysenzahlen verdffentlicht worden:

In 100 Teilen frischen menschlichen Spermas sind enthalten:

Wasser . . . . . . . e e e e e e e e e e e e 90,32
Trockensubstanz . . . . . . . . . . .. .. ... 9,679
Salze (wasserloslich) . . . . . . . . . . ... ... 0.901
5s (wasserunloslich) . . . . . . ... ... .. o
Organische Substanzen . . . . . .. .. .. ... 8,778
Atherextrakt . . . . . . . . . . . . . .. .. .. 0,169
Wasser- und alkohollosliche Extraktivstoffe . . . . . 6,109
Hitzekoagulable Eiweiflkérper . . . . . . . . . . . 2,092

Die Zusammensetzung der Asche des Spermas wird von SLOWTZOFF wie
folgt angegeben: Auf 100 Teile Asche kommen 29,059, NaCl, 3,129, KCl, 11,729,

1) LopE, A.: Untersuchungen iiber die Zahlen- und Regenerationsverhiltnisse der
Spermatozoiden bei Hund und Mensch. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 50, S. 278. 1891.

2) SLowTzOFF, B.: Zur Chemie des menschlichen Spermas. Hoppe-Seylers Zeitschr. f.
physiol. Chem. Bd. 35, S. 358. 1902.

3) SteupEL, H. u. K. Svuzugr:: Zur Histochemie der Spermatogenese. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 127, S. 1. 1923.
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S0,, 22,409, Ca0 und 28,799, P,0,. ALBU?) gibt folgende Werte an: 17,29, Cl,
3,179 8, 9,828% P, 1,919, Ca, 2,14%, Mg, 0,269%, K und 9,349, Na.

Die von SCHREINER aus menschlichem Sperma gewonnene und als Spermin
beschriebene Base konnte von vielen Nachuntersuchern nicht wiedergefunden
werden; der letzte, der sich mit dem Nachweis des Spermins beschiftigte,
WREDE?), hat zwar aus menschlichem Sperma geringe Mengen einer Base iso-
lieren konnen, die sich aber nicht wie Spermin verhielten, und die vor allen
Dingen auch keine fiir Spermin stimmenden Analysenzahlen lieferten. In der
Arbeit von WREDE findet man eine gute Ubersicht iiber die bisherige Spermin-
literatur.

b) Physikalische und chemische Eigenschaften des Pferdespermas.

AuBer dem menschlichen Sperma hat man in dhnlicher Weise, wie eben
beschrieben, noch das Sperma einiger Tierarten untersucht, aber die Unter-
suchungen sind nicht vollstindig durchgefiihrt, schon wegen Materialmangels,
und sie haben auch nichts wesentlich anderes ergeben wie die Untersuchung
des menschlichen Spermas. Nur am Pferde sind aus praktischen Griinden der
Tierzucht in Japan von Yamane?) groflere Reihen von Untersuchungen angestellt,
die manches Interessante ergeben haben. Das Sperma war auf einer Deckstation
von den dort stationierten Hengsten mit Hilfe der Condommethode gewonnen.
Diese Art der Gewinnung des Spermas ist entschieden die beste; um die Samen-
fliissigkeit rein zu erhalten ist es aber wichtig, den Penis mit warmem Wasser
zu waschen und von Smegma zu befreien. Zentrifugiert man den Condominhalt,
so findet man, daB es schwierig ist, absolut reines Sperma zu gewinnen. Meist
liegt trotz der angewandten Miihe eine kleine Menge graulichen Smegmas am
Boden des ZentrifugiergefaBles. Das Sperma des Pferdes ist im allgemeinen
diinnfliissig, bildet beim Schiitteln mit Luft einen sehr schwer verschwindenden
Schaum und hat einen salzigen Geschmack. Das frische Sperma hat einen eigen-
tiimlichen, aber nicht unangenehmen Geruch, der an Pferdeharn erinnert, bei
seiner Zersetzung wird jedoch der Geruch stechend und sehr unangenehm. Die
Reaktion ist gegen Lackmus und Methylorange alkalisch, aber gegen Phenol-
phthalein neutral. Die Farbe des Spermas ist milchweifl; mit Beimengungen
von Smegma wird sie grauweil oder briunlichweiB. Das milchige Aussehen
des Spermas riihrt einerseits von den darin suspendierten Spermatozoen und
andererseits von den Eiweifistoffen der Zwischenfliissigkeit her. Beim Stehen
sinken die Spermatozoen allméhlich zu Boden, und nach einigen Stunden trennt
sich die weiBe Spermatozoenmasse von der fluorescenten Zwischenfliissig-
keit ab.

Die bei einer Ejaculation abgegebene Spermamenge schwankt innerhalb
weiter Grenzen; sie soll bis zu 300 ccm betragen konnen, gewohnlich findet man
aber Mengen von 50—100 ccm. Zwischen jungen und alten Tieren ist in dieser
Beziehung kein Unterschied zu konstatieren. Bei taglich ein- bis zweimaliger
Deckung wird die Spermamenge nicht merklich verringert. Das spezifische
Gewicht des Spermas liegt zwischen 1,0100—1,0155; die Menge der Trocken-
substanz zwischen 1,7860 und 3,7827. Die niederen Werte, die durch auf-

1) ALpu: Uber den Aschengehalt einiger Sekrete des Korpers (Magensaft, Faeces,
Sperma). Zeitschr. f. exp. Pathol. u. Therapie Bd. 5, S. 17. 1908.

2) WreDE, F. u. E. Banik: Zur Kenntnis des Spermins. Hoppe-Seylers Zeitschr. f.
physiol. Chem. Bd. 131, S. 38. 1923.

3) YamaNE: J.: Studien iiber die physikalische und chemische Beschaffenheit des Pferde-
spermas mit besonderer Beriicksichtigung der Physiologie der Spermatozoen. Journ. of the
Coll. of agriculture, Hokkaido imp. univ., Bd. 9, S. 161. 1921.
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einanderfolgende Deckungen verursacht werden, kénnen nach einer mehrtégigen
Pause sich wieder erhéhen. Die Spermamenge hat aber an und fiir sich nichts
mit dem spezifischen Gewicht und dem Wassergehalt zu tun. Trennt man durch
Zentrifugieren die Spermatozoen ab, so erhdlt man das sog. Spermaserum, das
nur noch eine geringe Menge Prostatakérner enthalt.

&) Spermaserum.

Das Spermaserum des Pferdes ist normalerweise diinnflissig, weiBlich
getriibt und deutlich fluorescierend. Der Geruch, Geschmack und die Reaktion
des Serums sind natiirlich die gleichen wie die des ganzen Spermas. Das spezi-
fische Gewicht liegt zwischen 1,0099 und 1,0143, der Gehalt an Trockensubstanz
zwischen 2,396 und 2,684%,. Die Menge anorganischer Bestandteile des Serums
ist ziemlich konstant und betrigt rund 0,99, des frischen Serums resp. 35%
der Trockensubstanz. Qualitativ handelt es sich um die allgemein im Tierkérper
vorhandenen Aschenbestanteile Na, K, Ca, Mg, Cl, SO,, CO; und PO,. Auf
100 Teile Asche wurden gefunden im Durchschnitt : 13,40K,0, 38,11Na,0, 3,71 CaO,
1,57 MgO, 1,87 SO,, 48,88 Cl und 3,89 PO,. Das Verhiltnis von K und Na be-
trigt 1:2,5; das Verhiltnis von Ca zu Mg ist 3:1; dasjenige von PO,:CaO 1:1.
Die groBtmégliche Konzentration von NaCl betrégt 0,672 g pro 100 cem frischen
Serums. Uber die Samenzwischenfliissigkeit beim Lachse, die von MIESCHER?)
untersucht ist, sieche S. 163. Von organischen Bestandteilen des Spermaserums
des Pferdes sind spirliche Mengen von EiweiBkorpern gefunden worden, unter
denen sich nicht nur Albumin, Globulin, Mucin, sondern auch Albumosen be-
fanden. [Nach SrLowTzorr?) kommen im Pferdesperma 0,5379%, des frischen
Spermas an Albumosen vor.] Zucker ist im Spermaserum nicht nachweisbar;
die Menge des Atherextraktes ist ganz minimal, sie scheint von der Haufigkeit
der Deckungen abhingig zu sein.

Bei Verwendung von Methylorange als Indicator fand sich eine titrierbare
Alkalescenz von 0,081—0,155% NaOH. Durch téglich aufeinanderfolgende
Deckungen wird die Alkalescenz verringert. Ein betrachtlicher Teil der Saure
wird fiir die nicht dialysable Fraktion, d. h. die EiweiBkorper des Spermas, ver-
braucht, um den Farbenumschlag mit Methylorange zu erreichen. Diese Menge
betragt etwa 1/,—1/, vom Gesamtalkali. Es ist also erklarlich, daB die titrier-
bare Alkalimenge sich bei aufeinanderfolgenden Deckungen erniedrigt, da sie
vom Gehalt an EiweiBkorpern in hohem Grade beeinfluft wird, und da die
Menge der EiweiBkorper durch haufige Deckungen sich verringert.

Die aktuelle Alkalescenz ist sehr gering, die Wasserstoffionenkonzentration
liegt etwa bei 10~7 (Neutralrot und p-Nitrophenol als Indicator). Die Reaktion
des Spermaserums ist also nicht weit von der absoluten Neutralitat entfernt.

Die Gefrierpunktserniedrigung betrigt fiir das Serum des Pferdespermas
im Durchschnitt 0,608° (fir den Menschen gefunden: 0,550°, fiir den Hund
0,603°—0,59°, fiir das Pferd 0,557°) [SLowrzo¥¥®)]. Wenn die Werte auch
ziemlich variabel sind, so liegen die niedrigsten doch noch héher als diejenigen
fiir das Blut; das Sperma stellt also dem Blute gegeniiber immer eine hyper-
osmotische Fliissigkeit vor.

LaBt man einen Tropfen Pferdesperma auf dem Objekttriger an der Luft
antrocknen, so bekommt man ausnahmslos zahlreiche, schon mit unbewaffnetem
Auge erkennbare, farblose farnblattartige Krystalle, die sehr hygroskopisch

1) MiescHER, F.: Histochemische Arbeiten. Leipzig: F. C. W. Vogel 1897.

2) SwowTzoFF, B.: Zitiert auf S. 157.

3) SLowTZOFF, B.: Sur la composition biochimique du liguide supermatique. Cpt. rend.
des séances de la soc. de biol. Bd. 79, S. 5. 1916.
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sind und nichts anderes als die wasserlosliche Aschenportion des Spermas vor-
stellen. Die Krystalle bestehen aus Na, K, Ca, Mg, Cl, SO, und PO,. AuBer den
krystallisierten Salzen treten keine anderen, den BOTTcHERschen #hnliche
Krystalle im Pferdesperma auf. Auch SLowTzorr konnte kein Spermin im
Pferdesperma auffinden. Weder die Frorencesche noch die BarBERIOschel)
Reaktion tritt im Pferdesperma auf, mag es sich um frisches oder verdorbenes
Material handeln.

B) Spermatozoen.

Die mikroskopische Untersuchung des ejaculierten Spermas zeigt, dal es
normalerweise folgende morphologische Elemente enthalt: 1. Spermatozoen,
2. Prostatakorner, 3. Leukocyten, 4. Epithelien.

Was die Prostatakérner des Pferdes anbetrifft, so sind es runde, farblose
und homogene Gebilde, welche kaum die halbe Grofie eines roten Blutkérperchens
zeigen. Sie kommen in ziemlich reichlichen Mengen im Pierdesperma vor und
bewegen sich tdnzelnd und glitzernd im Gesichtsfelde umher; doch fehlt ihnen
die Eigenbewegung. Nach YAMANE bestehen die Prostatakérner beim Pferde
nicht aus Lecithin, weil sie in Alkohol und Ather unléslich sind und durch Osmium-
siure und Sudan ITI nicht gefirbt werden. FURBRINGER?), POSNER und RAPAPORT
hatten das frither angenommen. Sie bestehen auch nicht, wie BErrING3)
meinte, aus Calciumcarbonat, noch stellen sie Corpora amylacea vor, weil sie
weder beim Trocknen auskrystallisieren noch sich mit Jodschwefelsiure firben.
Yamane mochte sich vorlaufig aber auch noch nicht der Meinung BJORLINGS?)
anschlieBen, der viele Prostatakorner, vielleicht alle, fiir Teilchen von Leuko-
cyten ansieht.

Die Spermatozoen sind schwerer als das Serum und sinken deshalb in
dieser Fliissigkeit unter. Sie ballen sich bald zu Klumpen zusammen. Das
spezifische Gewicht solcher Klumpen, nach der Methode von HAMMERSCHLAG
bestimmt, stellt sich auf 1096—1099. Ein Spermatozoenklumpen wird in ein
Gemisch von Chloroform und Benzol von etwa dem spez. Gewicht 1050 gebracht
und die Mischung durch weiteren Zusatz von Chloroform oder Benzol so ein-
gestellt, dafl der Klumpen gerade in der Mitte schwebt. Hierauf wird das Gewicht
der Mischung mit dem Araeometer bestimmt.

Die Feststellung der Zahlenverhiltnisse der Spermatozoen wurde im Sperma
zuerst von LoDES) beim Hunde und Menschen mittels des THOMA-ZEISSschen
Blutkérperchenzihlapparates unternommen.

Nach seinen Ermittlungen sinkt die Zahl der Spermatozoen stetig, wenn
die Spermaentziehungen an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen ausgefiihrt
werden; dieselbe betrigt am 3. Tage kaum mehr als die Halfte der Zahl vom
1. Versuchstage. Ferner wurde gefunden, dall der Gehalt an Spermatozoen bei
den innerhalb weniger Stunden vorgenommenen Spermaentziehungen viel
schneller sinkt und schon in der dritten Periode verschwindend klein ist. In der
vierten Periode finden sich iiberhaupt keine Spermatozoen mehr.

1) BarBERIO, M.: Neuer Beitrag zu meiner Spermareaktion. Dtsch. med. Wochenschr.
Jg. 37, Nr. 5. 1911.

2) FURBRINGER, P.: Untersuchungen iiber die Herkunft und klinische Bedeutung der
sog. Spermakrystalle. Zeitschr. f. klin. Med. Bd. 3. 1881.

3) BeriNG, F.: Untersuchungen iiber Prostatasekret, insbesondere die Corpora amy-
loidea. Arch. f. Dermatol. u. Syphilis Bd. 75. 1905.

4) BsoruiNG, E.: Woraus bestehen die Prostatakérner? Arch. f. Dermatol. u. Syphilis
Bd. 103. 1910.

%) LopE, A.: Zitiert auf S. 157.



Das Sperma. 161

Ahnliche Beobachtungen machte IwaNOFF!) auch an einem Hengste, wo
bei hiaufig aufeinanderfolgenden Deckungen die Anzahl der Spermatozoen in
einem Gesichtsfeld von iber 50 bis auf 2 oder 3 herabsinkt.

Lewis?), der zuerst zahlenmifBig die Spermatozoen beim Pferde bestimmt
hat, teilt mit, daf} die Zahl der Spermatozoen in 1 cem bei einem Hengste, der
taglich einmal deckte, am 1. Versuchstage 131750 betrug, welche Zahl am
9. Tage bis auf 5840 sich verminderte. Bei an aufeinanderfolgenden Tagen
taglich zweimal wiederholten Deckungen betrug die Zahl der Spermatozoen
pro Kubikzentimeter Sperma zuerst 68 500 und im 20. Versuchsfalle 23 000.

Nach Yama~NE schwankt bei einmaliger Deckung pro Tag das Volumverhilt-
nis zwischen Spermatozoen und Sperma als Ganzem innerhalb 0,009—0,035.
Das absolute Volumen der Spermatozoen, welches bei einer Ejaculation abge-
geben wird, schwankt zwischen 0,455—1,750 ccm.

Die Zahl der Spermatozoen pro Kubikmillimeter schwankt zwischen 92 600
bis 283 400. Die Gesamtzahl der Spermatozoen in einem Ejaculat schwankt
zwischen 3704 - 106—14 460 - 10%; bei einem anderen Hengste 6908 - 10® bis
22 672 - 105. Der Gehalt an Spermatozoen und das spezifische Gewicht des
Spermas verlaufen, wie auch LopE?) gefunden hat, iiberhaupt nicht parallel.
Der Gehalt an Spermatozoen sowohl in 1 cmm Sperma als auch in der ganzen
Menge von Sperma steht in sehr inniger Wechselbeziehung zur Hiufigkeit der
Deckungen; volumetrisch und numerisch ist der Spermatozoengehalt .schon
am 3. oder 4. Versuchstage um ca. die Hilfte verringert. Nach einer mehr-
tédgigen Pause wird jedoch die frithere Zahl wieder erlangt. Es bestehen aber
sichtlich trotz dieser grofen Schwankungen auch noch individuelle Verschieden-
heiten. Folgen die Deckungen innerhalb weniger Stunden aufeinander, so zeigen
sowohl die Spermamenge wie die Zahl der Spermatozoen erhebliche Schwan-
kungen. Einen annshernd parallelen Verlauf dagegen zeigen die Werte fiir die
Zeitraume zwischen den Ejaculationen und die Gesamtzahl der Spermatozoen
in diesen Ejaculaten. So sank der Gehalt an Spermatozoen in einem Ejaculate
7 Stunden nach der ersten Deckung schon auf !/;, 17 Stunden danach vermehrte
er sich etwas, nach weiteren 7 Stunden sank er wieder, 17 Stunden spéiter war
er etwa aufs Doppelte angestiegen, fiel aber 10 Minuten danach auf !/;.

Die zur Reproduzierung der Spermatozoen erforderliche Zeit schétzte LopEr3)
beim Hunde auf 3—4 Tage. Nach den Versuchen von YAMANE scheint die Regene-
rationszeit nicht immer so lang zu sein; denn bei zweimaliger Deckung pro Tag
zeigt schon 17 Stunden nach der letzten Deckung die Zahl immer eine Zunahme.

Die chemischen Reaktionen der Pferdespermatozoen gegen verschiedene
Reagenzien, wie Alkalien, Siuren, Farbstoffe und Pepsinsalzsidure, ergeben eine
vollige Ubereinstimmung mit den schon von KOLLIKER?), MIESCHER®), ZACHA-
RI1AS®) u. a. in bezug auf das Stiersperma usw. gemachten Angaben. Die Be-
hauptung MIESCHERS, daf} die gewebsbildende Grundlage der Stierspermatozoen
zu den resistentesten Gewebssubstanzen gehore, hat auch bei den Pferdesperma-

tozoen ihre Giiltigkeit.

1) IwanNoFF, E.: De la fécondation artificielle chez les mammiféres. Arch. sci. biol.
Bd. 12, Nr. 4 u. 5. 1907. — Iwanorr, E.: Le processus d’éjaculation du Sperme chez les
animaux domestiques. Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Bd. 80, Nr. 4. 1917.

2) Lewis, L. L.: The vitality of reproductive cell. Oklahoma Stat. Bull. 1911, Nr. 96

3) LopEg, A.: Zitiert auf S.157.

4) KOLLIKER, A.: Physiologische Studien iiber die Samenfliissigkeit. Zeitschr. f. wiss.

Zool. Bd. 7. 1856.
5) MIESCHER, F.: Zitiert auf S. 159.
8) ZACHARIAS, E.: Die chemische Beschaffenheit von Protoplasma und Zellkern. Pro

gressus rei botanicae Bd. 3. 1910.
Handbuch der Physiologie XIV. 11
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Von KOLLIKER!) ist folgende Analyse der Pferdespermatozoen aus den
Nebenhoden und dem Samenleiter angegeben worden: Wasser 81,960%,; feste
Stoffe 18,0609,; organische Substanz 16,4499, ; anorganische Substanz 1,6119,.
Unter den anorganischen Substanzen sind nach YaMaNE Calcium- und Magnesium-
phosphat vorherrschend, wihrend die Alkalichloride in verschwindend kleiner
Menge auftreten. Das Verhiltnis zwischen Mg und Ca betrigt 1:2,7, und das-
jenige zwischen CaO und PO, 1:6,5. Die iiberwiegende Menge der Phosphorsiure
ist natiirlich auf die Nucleinsubstanzen, den Hauptbestandteil der Spermato-
zoenképfe, zuriickzufithren. Eisen konnte qualitativ nachgewiesen werden, aber
ebensowenig wie die Alkalien quantitativ bestimmt werden.

¢) Physikalische und chemische Eigenschaften der Lachs- und Herings-
spermatozoen.

Von anderen Tieren hat man besonders die Spermatozoen des Lachses und
des Herings untersucht.

Das Lachssperma gewinnt man nach MIESCHER?) von den geschlechts-
reifen Tieren (im November) als rahmige Fliissigkeit, die man als ,,Lachsmilch*
bezeichnet. Am reinsten, als blendendweiBle Creme, erhilt man das Sekret vom
lebenden Tier; bei toten Fischen flieit hiufig etwas Galle, Harn oder Blut
mit aus. Der Samen der Fische ist ein vollkommen einheitliches Produkt, keine
akzessorischen Driisen mengen ihre Produkte dem Sekret der Testikel bei,
es handelt sich nur um Spermatozoen, suspendiert in einer verdiinnten Salz-
16sung. Fir manche Zwecke kann man sogar die Testikel ohne weiteres ver-
wenden, denn in den enorm erweiterten Kanilen der Testikel sind solche Mengen
von Spermatozoen angehiuft, dal man praktisch das ganze Organ einfach
als Sperma ansehen kann. Die Testikel eines 20 pfiindigen Lachses, im Mirz
ca. 15—20 g wiegend, betragen im November 300—400 g und dariiber.

Die morphologische Struktur der Samenzellen kann hier nicht beschrieben
werden; es sind im allgemeinen die gleichen Gebilde wie bej den iibrigen Wirbel-
tieren. Sie bestehen aus Kopf, Schwanz und Mittelstiick; der gré8te Lingen-
durchmesser der Képfe betrigt 3,3 u, die grofite Breite ist 2,5 1, die Dicke etwa
1,3 u.

Die physikalischen Verhiltnisse der Lachsspermatozoen bieten nichts
Besonderes, dagegen sind die Spermien das klassische Objekt geworden, an dem
chemische Untersuchungen iiber die Zusammensetzung der Spermien angestellt
worden sind. Denn da die Képfe der Spermien morphologisch nur aus Kern-
substanzen bestehen, so ist in den Spermien ein Material gegeben, an dem man
nicht nur in bezug auf das Sperma selbst und auf die chemische Physiologie
der Fortpflanzung Untersuchungen anstellen konnte, sondern es lassen sich auch
von ganz allgemeinen histochemischen Gesichtspunkten Untersuchungen iiber
die Zusammensetzung der Zellkerne anstellen. In dieser Beziehung sind die
Untersuchungen, die an den Fischspermien gemacht worden sind, von einer fast
beispiellosen Fruchtbarkeit gewesen, und die Arbeiten, in denen Fr. MTESCHER?)
zuerst die Spermien des Lachses und einiger anderer Wirbeltiere untersucht hat,
werden dauernd einen Ehrenplatz unter den physiologischen Untersuchungen
einnehmen.

Sieht man sich geschlechtsreife ménnliche Lachse niher an, so findet man
die enorm vergréBerten Hoden fast vollig blutleer. Der Blutgehalt des Organes,

1) KOLLIKER, A.: Zitiert auf S. 161.
2) MiESCHER, F.: Zitiert auf S. 159.
3) MiESCHER, F.: Zitiert auf S. 159.
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wihrend der Entwicklungsperiode das Jahr hindurch oft sehr bedeutend, nimmt
bei herannahender Geschlechtsreife sehr ab. Die Andmie erreicht schlieSlich
einen solchen Grad, daf Oberfliche und Schnittflache schneeweil werden, und
daBl das Wasser, mit welchem eine solche Driise zerrieben wird, nach Absetzung
der Formelemente nur ganz schwach rotlich gefirbt ist. Die vollige Ausreifung
findet man zuerst im oberen Teil des Hodens, von wo sie dann rasch nach unten
fortschreitet. Es kann daher das Organ seiner groBten Masse nach noch etwas
bluthaltig sein, wahrend das Vas deferens schon fertiges Sekret aus den obersten
Partien enthédlt. Immer sind aber auch dann die Spermatozoen durch das ganze
Organ fertig gebildet. Beim Karpfen sind die Unterschiede in der Reife zwischen
verschiedenen Abteilungen der Driise viel grofier. Dieses Absperren der Blut-
zufuhr ist gewif nicht ohne Bedeutung fiir die Reifung der Samenelemente
und namentlich fiir die Loslésung derselben von ihrer Keimstitte.

Die chemische Untersuchung der Spermatozoen direkt im frischen Zustand
bietet wenig Erquickliches. Man hat eine resistente Substanz vor sich, die fast
allen Losungsmitteln schwer zuginglich ist. Kalilauge und Sodalésung geben
triibe Gallerten, durch Séuren in Fetzen fillbar, im UberschuB unléslich. Reste
von unzerstérten Samenzellen bleiben noch lange Zeit in der Gallerte suspendiert.
Viel intensiver zerstorend als selbst kochende Kalilange oder heille konzentrierte
Salzsiure wirkt Kochsalz- oder Salpeterlésung von 10-—-159,. Man schiittelt
nur einen Augenblick, und sofort hat man einen durchscheinenden, schleimigen
Gallertklumpen, der sich fast mit der Schere schneiden 148t und bei der mikro-
skopischen Priifung keine erhaltenen Spermatozoen mehr zeigt. Unter dem
Mikroskop 146t sich beobachten, daf es bei der Einwirkung des Kochsalzes die
dicke Hiille des Kopfes ist, welche erblafit, enorm aufquillt und schlieBlich
unsichtbar wird. Mittelstiick und Schwanz dagegen bleiben unverandert, erhalten
sich sogar besser als in Wasser. In der gequollenen Masse sieht man meist ein
oder mehrere runde glanzende Kérnchen oder Tropfchen ohne bestimmte Stel-
lung. Dieselben sind nicht préformiert gewesen, sondern durch chemische Ein-
wirkung des Salzes entstanden. Die durch Kochsalzlésung erhaltene Gallerte
wird durch Wasser gefillt in durchscheinenden Fetzen, die allméhlich schrumpfen
und undurchsichtig werden. Mit angesiuertem Wasser erhalt man véllig un-
durchsichtige, dichte, faserige, zih elastische Massen; die Struktur der Samen-
zellen ist nicht wiederhergestellt.

Wihrend so das frische Sperma fiir chemische Untersuchungen wenig ge-
eignet ist, hat sich das mit Alkohol und Ather extrahierte Sperma als ein sehr
dankbares Untersuchungsobjekt erwiesen. Man kann durch wiederholtes Waschen
und Zentrifugieren mit destilliertem Wasser die Spermien von der Zwischen-
zellenfliissigkeit, die nur sehr wenig anorganische Salze und organische Verbin-
dungen enthélt, befreien. Bei dieser Operation gehen auch die Bestandteile
des Schwanzes und des Mittelstiicks in Losung, und man erhilt nach etwa drei-
bis viermaligem Zentrifugieren ein schweres, blendend weiles Pulver, das nur
aus den véllig isolierten reinen Kopfen der Spermatozoenjbesteht. Extrahiert
man dasselbe mit heiBem Alkohol und Ather so lange, bis die Losungsmittel
nichts mehr aufnehmen, so erhalt man die reinen Kopfe als weilles, staubendes
Pulver, das unbegrenzt lange aufgehoben werden kann. Das Alkoholdtherextrakt
der Spermien enthalt wenig Fett, Lecithin und Cholesterin. In 100 Teilen trockenen
Samens sind rund 14 Teile in Ather 1osliche Stoffe enthalten, und von 100 Teilen
Atherextrakt kommen 53 Teile auf Lecithin und Cholesterin, 47 Teile auf Fett.

In der Samenzwischenfliissigkeit, die von MiescHER!) untersucht ist, sollen

1) MIESCHER, F.: Zitiert auf S.159.
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Erdalkalien und Phosphorsiure fehlen. Das wire ein volliger Gegensatz zu den
Verhaltnissen beim Pferdesperma. Aufler an den Spermien des Lachses hat
man auch an anderen Fischspermien Untersuchungen tiber den chemischen Auf-
bau angestellt. Bei den meisten Fischen ist aber Sperma immer nur in sehr
beschrinkten Quantitéten zu erhalten; es sind nur wenige Fische, die so massen-
haft gefangen werden, dafl eine Verarbeitung des Spermas moéglich ist. Die
Laichperiode mufl ferner in die kiltere Jahreszeit fallen, damit der Versand
der Testikel ohne Gefahr des Verderbens stattfinden kann. Ein verstindnis-
volles Entgegenkommen der Fanganstalt gehort natiirlich gleichfalls zu den
notwendigen Voraussetzungen.

Am meisten ist aus den vorgenannten Grinden das Sperma des Herings
verarbeitet worden, dessen Laichzeit in die erste Friihlingszeit fallt. Man kann
zu dieser Zeit reife Heringstestikel fast in unbegrenzten Mengen erhalten. Aus
den Testikeln lassen sich die Spermatozoen fast auf die gleiche Weise rein erhalten
wie beim Lachse. Schwemmt man die isolierten Spermien in Wasser auf, so
kann man ihr spezifisches Gewicht bestimmen, und wenn man nun im THOMA-
Zxissschen Blutkorperchenzahlapparat ein  bestimmtes Volumen auszihit,
so kann man ungefahr das Gewicht einer einzelnen Spermie berechnen. Es ist
auf diese Weise gefunden!) worden, daBl ein Spermatozoon rund 0,5.10- g
wiegt. Es ist wichtig, dal man diese Zahl wenigstens ihrer GréBenordnung
nach kennt, denn sie muf die Grundlage bilden, auf der man sich Vorstellungen
iiber die bei der Befruchtung in Betracht kommenden Mengenverhéltnisse der
in Reaktion tretenden Massen machen kann. Die Trockensubstanz der Spermato-
zoen ist recht grof3, betrichtlich groBer, wie sonst bei tierischen Geweben gefunden
wird. Es betragt die Trockensubstanz eines Spermatozoons rund 0,29 - 10~ g,
das sind 549, des Gesamtgewichtes.

Zentrifugiert man die Spermien wiederholt mit destilliertem Wasser, so
gehen wie beim Lachs die Bestandteile der Schwiinze vollig in Losung, und man
behilt die reinen Képfe als schneeweiflen, schweren, pulverigen Riickstand.
Sie lassen sich leicht mit heiBem Alkohol und Ather von geringen Mengen Fett
und Lipoiden befreien, und man hat dann als Riickstand, analog wie bei den
Lachsspermien, die absolut reine Kernsubstanz. An ihr sind nun sehr sorg-
faltige quantitative Bestimmungen ausgefithrt. Sie zeigt eine sehr konstante
Zusammensetzung ; so wurde z. B. von MaTHEWS?) gefunden, daB das Produkt
im Mittel 6,079, P und 21,069, N enthilt. Von mir?) sind als Mittel zahlreicher
Analysen 6,429, P und 20,789, N gefunden. Vergleicht man damit die Zahlen,
die MiescHER fiir die reinen Kopfe der Lachsspermien angibt, so findet sich eine
sehr nahe Ubereinstimmung ; MiescHER gibt 5,43 —5,839%, P und 21,03—21,73% N
an. Wihlt man eine andere Methode der Isolierung der Képfe, z. B. die Fallung
mit Essigsiure, so werden nicht alle 16slichen Eiweilkorper aus den Kdépfen
entfernt, und man erhélt dann natiirlich andere Werte. Ein solches Priparat
liefert z. B. 3,28—3,60%, P und 17,41—17,879%, N. DaB in solchen Priparaten
tatsichlich Eiweillkorper vorhanden sind, die in den mit Wasser ausgewaschenen
Kopfen fehlen, kann man daran erkennen, daB die mit Essigsiure gefillten
Priaparate schwache MirronNsche Reaktion geben, was die reinen Kopfe
nicht tun.

1) STEUDEL, H.: Gewichtsanalytische Versuche an mikroskopischen Objekten. Hoppe-
Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 130, S.136. 1923.

2) MaTHEWS, A.: Zur Kenntnis der Spermatozoen. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol.
Chem. Bd. 23. S. 399. 1897.

%) SteUDEL, H.: Zur Histochemie der Spermatozoen. I. Hoppe-Seylers Zeitschr. f.
physiol. Chem. Bd. 72, 8. 305. 1911; II. Bd. 73, S. 471. 1911.
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Untersucht man nun solche rein isolierten Képfe, so findet man simtlichen
Phosphor in Form von Nucleinsiure wieder. Die Bestimmung des Protamins
ist nicht so ohne weiteres moglich, weil das Protamin mit Sauren extrahiert
werden muB} und die Nucleinsidure gegen freie Saure sehr empfindlich ist und sehr
leicht zerstort wird. Man kann aber das Protamin indirekt bestimmen dadurch,
dafl man das bei der Saurespaltung gewonnene Arginin quantitativ bestimmt.
Da der Arginingehalt des Protamins des Herings (des Clupeins) von KoSSEL?)
sehr genau festgelegt ist, so kann man aus dem Arginingehalt die Menge des
Protamins berechnen. Auf diese Weise konnte bewiesen?) werden, daBl die
reinen Kopfe, mit Wasser gewaschen und mit Alkohol und Ather bis zur Er-
schopfung extrahiert, aus rund 699, Nucleinsiure und 23%, Protamin bestehen.
Rechnet man sich den Nucleinsiuregehalt aus, der nach meiner Nucleinsiure-
formel C,3H;,N;;04,P; verlangt ist, so findet man 739, Nucleinsiure. Die Menge
Protamin, die fiir ein neutrales Salz der Nucleinsdure mit dem Protamin
verlangt ist, ist 27%,. Die Ubereinstimmung zwischen den experimentell ge-
fundenen Werten und den theoretisch verlangten ist also sehr befriedigend,
wenn man bedenkt, daBl komplizierte Isolierungsverfahren angewandt werden
miissen, um zu solchen Zahlen zu kommen. MIEscHER hatter seinerzeit ge-
meint, daB noch eine andere Substanz in den wie oben beschriebenen Zellkernen
vorhanden sei, weil seine analytischen Ergebnisse keine glatte Aufrechnung
gestatteten. Das ist nach meinen Untersuchungen nun nicht der Fall; damals,
als MiESCHER seine Untersuchungen anstellte, waren naturgemif die Isolierungs-
verfahren der einzelnen Substanzen noch recht unvollkommen, und ferner
waren die Substanzen selbst noch recht ungeniigend bekannt. Erst mit der
genaueren Erkenntnis und Formulierungsmoglichkeit der Nucleinsiure und der
besseren Einsicht in den Bau der Protamine konnte . man an die exakte Auf-
lésung der Zellkernsubstanz mit besserem Erfolg herangehen. DaB diese Sub-
stanz tatsdchlich ein neutrales Salz der Nucleinsiure mit dem Protamin ist,
kann man in der Weise beweisen?), daB man &quivalente Mengen von nuclein-
saurem Natrium und von Protaminsulfat zusammenbringt; man erhalt dann
einen Niederschlag, der dieselben Analysenzahlen gibt wie das natiirliche Pro-
dukt. Die beiden Korper unterscheiden sich nur in gewissen physikalischen
Einzelheiten, ein Zeichen dafiir, daB vielleicht die Molekulargréfien bei ihnen
verschieden sind.

Da die Kopfe der Spermien histologisch und entwicklungsgeschichtlich
aus Kernsubstanzen bestehen, so haben diese chemischen Untersuchungen tiber
die Spermien weitgehende Konsequenzen fiir unsere Anschauungen iiber den
chemischen Aufbau der Zellkerne iiberhaupt, und die Untersuchungen iiber die
Spermien sind der Ausgangspunkt gewesen fiir eine Reihe von Arbeiten, die
neues Licht in viele schwebenden Fragen der Zellkernchemie gebracht haben.
So konnte man z. B. die Fragen nach den der Kernfarbung mit basischen Farb-
stoffen zugrunde liegenden Ursachen in exakter Weise nihertreten, und ich habe
fiir diesen Zweck zun#chst die Salze der Nucleinssure mit basischen Farbstoffen, wie
Malachitgriin, Krystallviolett und Methylenblau, ndher untersuchen lassen. Hier-
bei entstehen?®) in Wasser dulerst schwerldsliche Verbindungen von intensiver
Farbe, in denen die Nucleinsdure als vierbasische Séure genau wie in ihren anderen

1) Kosser, A.: Uber die Konstitution der einfachsten EiweiBkorper. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 25, S. 165. 1898.

%) SteuDEL, H.: Zur Histochemie der Spermatozoen. II1. Hoppe-Seylers Zeitschr. f.
physiol. Chem. Bd. 83, S. 72. 1913.

3) FEuLGEN, R.: Das Verhalten der echten Nucleinséure zu Farbstoffen. I. Hoppe-
Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 80, S.73. 1912; II. Bd. 84, S. 309. 1913.
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Salzen auftritt. Man kann nun?') colorimetrisch bestimmen, wieviel Farbstoff
von den Spermienkopfen oder z. B. von nucleinsaurem Protamin aufgenommen
wird, und berechnen, wieviel Farbstoff verlangt wird, wenn sich eine doppelte
Umsetzung zwischen dem Farbsalz und dem nucleinsauren Protamin abspielen
wiirde. Die experimentell gefundenen Zahlen sprechen nun in der Tat fiir solche
Umsetzungen?®); fiir einfache Adsorptionen liegen die erhaltenen Zahlen fiir die
aufgenommenen Farbstoffmengen viel zu hoch. AuBerdem kommt hinzu, daf$l
die Farbung durch Adsorption ganz anders aussieht wie die Farbung durch
Salzbildung. Man kann sehr leicht Adsorptionsfirbungen erhalten, wenn man
Nucleinsiure aus Farbstofflosungen mit Salzsiure ausfillt. Die Fallungen
sind nur dulerst schwach gefirbt, und die Elementaranalysen solcher Nieder-
schlige unterscheiden sich nicht von den Resultaten, die man bei der Analyse
reiner Nucleinsaure erhilt. Das ist ein Zeichen, daB die adsorbierten Farbstoff-
mengen nur sehr klein sein kénnen. Auch colorimetrisch kommt man zu dem-
selben Resultat. Ein Haupterfordernis bei allen Farbungsversuchen ist aber,
daB man analysenreine Farbstoffe und wohlbekannte Gewebssubstanzen in Arbeit
nimmt. Diese Forderung, die ja eigentlich ganz selbstverstindlich ist, hat man
leider bei den Untersuchungen iiber Zellfsrbung gewdéhnlich nicht befolgt, und
80 ist es erklarlich, daBl wir {iber die Verhiltnisse bei der Férbung eine so grofle
Kontroverse und so verschiedene Ansichten haben.

Die handelsiiblichen Farbstoffe sind meist fiir technische Zwecke ,,ein-
gestellt”, d. h. sie sind mit Zusétzen versehen, die die Bestdndigkeit der Farbung
erhéhen oder in anderer Weise die Brauchbarkeit des betreffenden Farbstoffes
verbessern sollen. So erhalten gewisse Farbstoffe Zusitze von Dextrin, oder
sie werden als Doppelsalze von anorganischen Basen in den Handel gebracht.
Die Gegenwart von Aluminium- oder Zinksalzen in den Farbstoffen ist sehr
hiufig, und man kann natiirlich mit solchen Substanzen, deren genaue Zusammen-
setzung man nicht kennt, auch keine klaren Resultate erhalten, wenn man ver-
sucht, mit ihnen so komplizierte Fragen, wie das Wesen der Zellfarbung, zu er-
griinden. Die bisherigen Versuche iiber Vitalfirbung leiden ebenfalls an diesem
Mangel.

In ihrer weiteren Auswirkung haben die Untersuchungen iiber die Spermien
den AnstoB gegeben, auch andere Zellkerne zu untersuchen und die Gruppe der
»Nucleoproteide” niher zu charakterisieren. Der Erfolg dieser Arbeiten3,4)
ist der, da wir heute sehr viel klarere und bestimmtere Anschauungen iiber die
chemischen Bestandteile der Zellkerne haben. Die Nucleoproteide sind Salze
der Nucleinsiuren mit basischen Eiweikorpern, und der alte Streit {iber die Art
der Bindung der Nucleinsiuren in den Nucleoproteiden konnte in einfacher
Weise so entschieden werden, daf3 man kiinstlich z. B. aus nucleinsaurem Natrium
und Histonsulfat einen Niederschlag erzeugte, der sich genau so verhielt wie
das natiirliche, aus den Kernen der Thymuszellen gewonnene Produkt.

DaB dariiber hinaus auch die Untersuchungen auf die Chromoproteide
und die Chondroproteide ausgedehnt wurden, und dafl diese Korper auch als
Salze basischer Eiweillkérper mit dem Hamochromogen z. B. oder der Chon-

1) STEUDEL, H. u. S. Osa1o: Chemische Untersuchungen iiber Kernfarbung. Hoppe-
Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 124, S.227. 1922.

2) Siehe dazu auch SCHUHMACHER, J.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektions-
krankh. Bd. 73, S. 337. 1922.

3) SteUDEL, H.: Uber das Nucleohiston. I. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem.
Bd. 87, S.207. 1913; II. Bd. 90, S. 291. 1914.

4) SteuDEL, H. u. E. Priser: Uber Nucleinsiure-EiweiBverbindungen. Hoppe-Seylers
Zeltschr f. physiol. Chem. Bd. 122, 8. 298. 1922.
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droitinschwefelsiiure erkannt wurden, sei hier nur ganz kurz erwahnt!). AufBer
den Heringsspermien und denen des Lachses sind noch eine ganze Reihe von
anderen Tierspermien untersucht. Dabei hat sich ergeben, daB sich bei allen
bisher untersuchten Tierklassen. Nucleinsiure hat nachweisen lassen. Dagegen
zeigt die basische Komponente manche Verschiedenheiten: bei manchen Fisch-
arten ist statt des Protamins ein Histon gefunden; bei den héheren Tieren und
beim Menschen steht die nihere Charakterisierung der Eiweilkomponente noch
aus. Von KossEL?) sind eine ganze Anzahl von Analysen der basischen Kompo-
nenten einer Reihe von Fischen gemacht, auf die hier nur verwiesen werden
kann.

Was den iibrigen Anteil der Fischspermien anbetrifft, d. h. den Teil der
Substanzen, die in Wasser, Alkohol oder Ather 16slich sind, so bieten diese durch-
aus nicht das Interesse, das die eben beschriebenen Koérper besitzen. In Wasser
loslich ist ein Teil der anorganischen Salze, etwas Eiweif}, und im Alkohol- und
Atherextrakt findet man wenig Fette, Lecithin und Phosphatide, die nichts
Besonderes bieten. Wihrend man im allgemeinen in jedem tierischen Organ
eine gewisse Menge Glykogen findet, ist bisher von einem Glykogenvorrat der
Spermien noch niemals die Rede gewesen. Es haben sich bei niherer Unter-
suchung auch keine Anzeichen finden lassen, dal wesentliche Mengen von Glyko-
gen in den Spermien vorhanden sind. Daraus ergeben sich fiir den Stoffwechsel
der Spermien gewisse interessante Folgerungen, die bisher noch nicht niher
verfolgt sind. Denn die Spermien z. B. des Herings sind unter giinstigen Ver-
haltnissen bis zu 8 Tagen lebensfahig und zeigen wihrend dieser ganzen Zeit
meist lebhafte Eigenbewegung. Das Betriebsmaterial fiir den Arbeitsstoffwechsel
kann in diesem Falle nun nicht von den Kohlenhydraten herstammen; in welcher
Weise iiberhaupt die Ausgaben ihres Stoffwechsels von den Spermien bestritten
werden, ist bisher noch nicht untersucht.

Bei beginnender Reife wird bei den Fischen die Blutzufuhr zum Hoden
fast abgestellt. Solche reifen Testikel sind fast blutleer ; schneidet man sie durch,
so erhalt man ein weiBes, rahmiges Sekret, das nur aus reifen Spermien besteht;
denn auch das Bindegewebe ist bis auf geringe Reste verschwunden resp. spielt
gegeniiber den massenhaften Spermien gar keine Rolle. Wenn man solche Testikel
verarbeitet und die Spermien durch Zusatz geringer Mengen von Essigsiure
zur Koagulation bringt, so erhalt man ein Filtrat, das den groBten Teil der Ex-
traktivstoffe der Testikel enthilt. An einem solchen Filtrat lassen sich Unter-
suchungen anstellen iiber die Vorginge, die sich bei der Entwicklung der Spermien
im Hoden abgespielt haben miissen. Denn bei der fast abgestellten Blutzirku-
lation miissen in diesem Filtrat noch wesentliche Mengen von Eiweibausteinen
vorhanden sein, die bei der Umformung des zirkulierenden Eiweifl in Sperma-
eiweiB, also groBtenteils Protamin, abgefallen sein miissen. Das Clupein z. B.
ist aufgebaut aus Arginin, Alanin, Valin, Serin und Prolin; im Filtrat der Testikel
dagegen sind gefunden3) auBler geringen Mengen von Alanin Leucin, Tyrosin,
Cystin, Tryptophan, Lysin und ein Kérper, von dem es noch nicht entschieden
ist, ob er Histidin oder Histamin ist. Weder Arginin noch Valin, Serin oder
Prolin konnten in dem Filtrat gefunden werden. Es waren interesssanterweise

1y SteupEL, H. und E. Priser: Experimentelle Beitriige zur rationellen Systematik
der EiweiBkorper I. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 136, S.75.(1924.) Taga-
HATA, T.: Dasselbe II. Ebenda Bd. 136, S. 82. (1924.)

2) KoSSEL, A.: Weitere Mitteilungen iiber die Protamine der Fischspermien. Hoppe-
Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 88, S.163. 1913.

3) StEUDEL, H. u. K. Suzuki: Zur Histochemie der Spermatogenese. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 127, S. 1. 1923.
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aber im Filtrat noch Kreatinin und ein Derivat des Arginins, das Agmatin, in
betrachtlichen Mengen vorhanden, ein Zeichen, daB auBer den gewohnlich an-
genommenen Umsetzungen wohl auch noch unbekannte Stoffumwandlungen
bei der Reifung der Spermatozoen stattfinden. Das Kreatin wird gewohnlich,
weil sein Vorkommen in den Muskeln am auffallendsten ist, mit dem Stoff-
umsatz in diesem Organ in Zusammenhang gebracht; man muf} aber doch wohl
annehmen, daBl es in jeder Driise bei der Arbeit entsteht, trotzdem wir iiber
seine Muttersubstanz noch ganz im unklaren sind. Da auch das Agmatin in
nicht unbetrachtlichen Mengen gefunden wurde, so scheint auch ein gewisser
Teil des Arginins noch weiteren Verinderungen zu unterliegen.

Man hat gelegentlich aus theoretischen Griinden und im Hinblick auf die
bekannte BuwNcesche Hamatogonhypothese auf das Vorkommen von Eisen
im Sperma und Ei groBen Wert gelegt. Die bei den Fischen gefundenen Mengen
sind aber so gering, daf} sie analytisch sich nicht genau bestimmen lassen?).

d) Allgemeine Physiologie der Spermatozoen.

In der ejaculierten Spermamasse befinden sich die Spermien in lebhafter
Bewegung, und man hat vielfach den EinfluB von Anderungen des Milieus
auf die Lebensfihigkeit und Beweglichkeit der Spermien untersucht. Am ein-
gehendsten hat YamMaNE?) diese Verhiltnisse am Pferdesperma studiert, dessen
Resultate hier kurz wiedergegeben sein mégen. Sucht man sich iiber die Wirkung
des osmotischen Druckes auf die Spermien zu orientieren, so findet man, dal3
die Spermatozoen des Pferdes in einer 6 proz. Dextroselésung, welche 4 = 0,62°
gibt, etwa 21/,mal linger leben und ihre lebhaftesten Bewegungen 10mal linger
dauern wie im natiirlichen Sperma. Aus den kryoskopischen Bestimmungen
der Gefrierpunktserniedrigungen an zahlreichen Spermaseren und aus den
obigen Beobachtungen geht hervor, daf die fiir Pferdespermien isosmotische
Losung diejenige ist, die 4 = 0,62° gibt. Das Natriumchlorid wirkt auf die
Lebensdauer und die Beweglichkeit ungiinstiger in isosmotischen Lésungen
als in hyposmotischen, was den Ionenwirkungen zuzuschreiben ist.

Die schidliche Wirkung von Sauren und die giinstige Beeinflussung der
Spermatozoen durch Alkalien ist schon seit langen Zeiten bekannt. Nach Hiro-
KAWA3) betrigt die optimale Alkalimenge fiir die Lebensdauer der Rattenspermien
0,002—0,004%, NaOH, was von OcHr%) wieder bestitigt worden ist. Der letztge-
nannte Autor fand auch, daB schon 0,029, HCl momentane Bewegungshemmung
herbeifiihrt. Fiir die Pferdespermien wurde von Saro’) die Alkalinitat ent-
sprechend 0,001—0,002%, KOH als optimal angegeben. Nach YAMANE wirkt
bei geringer Konzentration die alkalische Reaktion auf die Lebensdauer der
Spermatozoen giinstiger als neutrale, aber auf die Dauer der lebhaftesten Be-
wegung ungiinstiger. Bei héherer Konzentration als 3[4, oder 1/50, m-Na,HPO,
wirkt sie immer ungiinstig. Die saure Reaktion wirkt bei allen Konzentrationen

1) SavgrLanD, F.: Uber den Eisengehalt der echten Nucleinsiure. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 64, 8. 16. 1909. — MasiNg, E.: Zur Frage der Bedeutung des
Eisens fiir die tierischen Oxydationen. Ebenda Bd. 66, S. 262. 1910. Taxanarta, T.: Uber
den Eisengehalt der Nucleoproteide. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 136,
S. 214. (1924.)

2) YAMANE, J.: Zitiert auf S. 158.

3) Hirokawa, W.: Uber den EinfluB des Prostatasekretes und der Samenfliissigkeit
auf die Vitalitit der Spermatozoen. Biochem. Zeitschr. Bd. 19, S. 291. 1909.

4) OcHi, S.: Physiological studies in spermatozoon, especially its life-duration. Acta
scholae med. Imp. univ. in Kyoto Bd. 1, Nr. 341. 1916.

%) Satc, S.: On the life-duration of horse-spermatozoon outside the body. Acta scholae
med. Imp. univ. in Kyoto Bd. 1, Nr. 361. 1916.
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ungiinstig sowohl auf die Lebensdauer als auch auf die Dauer der lebhaftesten
Bewegung, und zwar um so ungiinstiger, je stirker die Konzentration ist. Eine
merkwiirdige Erscheinung tritt bei den Anderungen der Reaktion hiufig ein:
die sog. Haufenbildung. Diese Erscheinung besteht darin, daBl sich mehr als
zwei Spermatozoen an ihren Kopfenden vereinigen und mit ihren radiér gestellten
Schwiinzen frei bewegen, wobei der ganze Haufen ballenartig herumschwimmt.
Diese Haufenbildung der Spermatozoen ist ganz unabhingig vom osmotischen
Druck und wird nicht durch Nichtelektrolyte wie Traubenzucker, Rohrzucker
und Harnstoff, sondern durch Elektrolyte, z. B. Natriumchlorid, hervorgerufen.
Sie tritt auch auf bei Einwirkung von Na,HPO,, aber erst bei einer Konzentration
von /5, m-Na,HPO,; bei geringerer Konzentration tritt sie nicht auf. Durch
NaH,PO, wird die Haufenbildung bei allen Konzentrationen herbeigefiihrt,
und ihre Intensitat und Eintrittszeit ist eine Funktion der Konzentrationsstéirke.
Die einwertigen Ionen setzen die Lebensdauer der Spermien mehr herab als die
zweiwertigen. Dabei besteht nachfolgende Reihenfolge fiir die Herabsetzung
der Lebensdauer: C1>S0,; Li>K>Na>Ba>Ca>Mg>Sr. Fir die Erregung
der Bewegung ergibt sich die Anionenreihe: C1>>SO,, doch ist der Unterschied
sehr gering. Dagegen sind die Kationen sehr verschieden; davon wirken die
einwertigen, mit Ausnahme der Li-Tonen, bewegungserregend und die zwei-
wertigen hemmend, und zwar in der Reihenfolge: Na>>K>Mg>Ca>>Sr>Ba>Li.
Bei der Haufenbildung spielt die Wertigkeit der Ionen eine grofie Rolle, und zwar
in der Reihenfolge: Ba>Sr>Ca>Mg>K>Na>Li; SO,>Cl. Die Anionen sind
jedoch von geringem EinfluBl. Die spezifischen Wirkungen einzelner Salze auf
die Lebensdauer und die Lebhaftigkeit der Spermatozoen werden durch
Zusatz von einem anderen Salz modifiziert; durch Zugabe eines dritten
Salzes werden diese Wirkungen weiterhin beeinflufit. Im Spermaserum scheint
ein zweckmiBiger Antagonismus der Salze vorhanden zu sein, so daB, so-
weit Lebensdauer und Lebhaftigkeit der Spermatozoen in Frage kommt, das
Spermaserum als eine physiologisch-dquilibrierte Salzlésung bezeichnet wer-
den darf.

Uber die merkwiirdige Erscheinung der Haufenbildung, die darin besteht,
dafl mehrere Spermatozoen mit den Kopfenden sich zu einem Haufen vereinigen
und mit radial gestellten Schwinzen sich herumbewegen, ist wenig bekannt.
Die Zahl der Spermatozoen, die sich zu einem Haufen zusammenlegen konnen,
ist sehr schwankend ; manchmal besteht dieser nur aus zwei oder drei, machmal
aus mehr als zehn Spermien. Oft vereinigt sich ein Haufen mit einem anderen,
um einen groBeren Ballen zu bilden. Die gebildeten Ballen sind so fest, dafl
sie durch Schiitteln nicht zu trennen sind. Die Haufenbildung kommt im normalen
Sperma sofort nach der Ejaculation nicht vor, wohl aber bei langem Stehen
in dicht geschlossenen Gefiflen. Wenn ferner die Dichtigkeit der Spermatozoen
im Sperma abnorm grof ist, tritt diese Erscheinung selbst sofort nach der Eja-
culation auf. Sehr ausgepragt ist die Erscheinung in einigen kiinstlichen Medien.
Bei anderen Siugetieren ist iiber die Haufenbildung wenig bekannt. DEwiTz?)
hat die Reaktion bei der Maus beschrieben, LoEw?) bei der Ratte und BaLrLro-
witz3) bei einer Giirteltierart (Dasypus villosus, Desm.). Nach YAMANE handelt
es sich nicht dabei um einen positiven Chemotropismus. Etwas Ahnliches wie die
Haufenbildung beim Pferdesperma und dem der anderen Siugetiere ist von

1) DeEwirz: Was veranlaft die Spermatozoen, in das Ei einzudringen ? Arch. f. (Anat. u.)
Physiol. 1903, S. 100.

2) Logw, O.: Die Chemotaxis der Spermatozoen im weiblichen Genitaltrakt. Sitzungs-
ber. d. preufl. Akad. d. Wiss. Bd. 109, H. 7, Abt. 3. 1903.

3) BarrLowrrz, E.: Uber Syzygie der Spermien beim Giirteltier. Anat. Anz. Bd. 29. 1906.
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Lorie!) und LoeB2?) an Seeigelspermien beobachtet worden, die es ,,sperm
agglutination®‘ oder ,,cluster formation genannt haben. Da sich bei den See-
igelspermien das Phinomen aber nur in Gegenwart von Eiern zeigt, so muf} es
vorlaufig dahingestellt bleiben, ob beides dasselbe ist. Nach YAMANE wird die
Haufenbildung von Elektrolyten beeinflult, dagegen ist der osmotische Druck
ohne Wirkung. Die Reaktion spielt eine groBe Rolle; H-Tonen wirken beschleu-
nigend, OH-Ionen sind nur bei gewissen Konzentrationen wirksam. In Neutral-
salzlosungen sind die Kationen von Bedeutung, und zwar scheint es auf die
Wertigkeit derselben anzukommen. Zur Haufenbildung ist ferner die Eigen-
bewegung der Spermatozoen eine notwendige Vorbedingung. Endlich ist die
Haufenbildung reversibel; mit absteigender Bewegungsenergie werden die
Spermatozoen allméhlich gelockert. Die Haufenbildung ist nicht artspezifisch,
denn selbst artfremde Spermien konnen sich zu ein und demselben Haufen ver-
einen. Die Kaninchenspermien iibertreffen an KopfgroBe etwa zweimal die
Pferdespermien, kénnen also unter dem Mikroskop leicht voneinander unter-
schieden werden. Wenn man nun die Spermatozoen der beiden Tierarten in
isosmotischer Dextroselésung zusammenmischt, so tritt keine Haufenbildung
ein. Auf Zusatz des gleichen Volumens einer isosmotischen CaCly,-Losung zu
dieser Spermamischung beginnt aber sofort eine lebhafte Haufenbildung, und die
Spermien beider Tierarten vereinigen sich ganz wahllos zu ein und demselben
Haufen. Eine einfache Ausflockung kann die Erscheinung auch nicht sein, diese
erzeugt ganz andere Bilder, so daf vorliufig nur die Beziehung zu den Elektro-
lyten das einzig Positive ist, was sich dariiber aussagen laft.

Die Art der Eigenbewegung der Spermien ist von LorT und HENSEN und
von Roru3) niher untersucht worden. Besonders RoTH hat die Erscheinung
eingehend untersucht, und nach seinen Resultaten, die von ApoLpHI?) bestitigt
werden konnten, richten sich alle Kérper mit Eigenbewegung in Richtung der
Langsachse gegen den Strom. Eine wesentliche Vorbedingung hierfiir ist ein
rdumlich méglichst eingeengter Strom. Diese Bedingung ist fiir die Spermien
in den Tuben gegeben, und so ist die Tatsache erklarlich, daB die Spermien dem
Tubenstrom entgegen wandern und auf den Ovarien verweilen, ohne von dem
Strom zuriickgeschwemmt zu werden.

2. Das Ei.

Die Untersuchungen der chemischen und physikalischen Eigenschaften der
Eisubstanzen sind groBtenteils am Hithnerei ausgefithrt, als an dem Objekt,
das am leichtesten und in den gréBten Mengen jederzeit zu beschaffen war.
Die Eier anderer Tiere sind nur gelegentlich untersucht, meist sind es dann
Eier von Fischen gewesen, die ja auch in relativ groferen Quantitaten unter
giinstigen Verhiltnissen gelegentlich zu haben sind.

1) Litiig, F. R.: Studies of fertilisation. V. The behavior of the spermatozoon of
Nereis and Arbacia with the special reference to egg-extractives. Journ. of exp. zool. Bd. 14.
1913. — Liwuig, F. R.: The fertilisation power of spremdilutions of Arbacia. Proc. of the
nat. acad. of sciences (U.S. A.) Bd. 1. 1915. — Liug, F. R.: Sperm agglutination and
fertilisation. Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 28. 1915.

2) Logs, J.: Uber den chemischen Charakter des Befruchtungsvorgangs. Leipzig 1908
(Zusammenfassende Ubersicht).

3) RotH, A.: Uber das Verhalten beweglicher Mikroorganismen in strémender Fliissig-
keit. Dtsch. med. Wochenschr. 1893, Nr. 15. — RorH, A.: Zur Kenntnis der Bewegung
der Spermien. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1904, S. 366.

4) AporrHI, A.: Die Spermatozoen der Siugetiere schwimmen gegen den Strom. Anat.
Anz. Bd. 26, 8. 549. 1905.
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Gute Zusammenstellungen iiber die physikalischen und chemischen Ver-
haltnisse, soweit sie mit den dlteren Methoden erforscht werden konnten, findet
man in vielen #lteren Lehr- und Handbiichern. Es findet sich z. B. im Lehrbuch
von NEUMEISTER eine gute Zusammenstellung iiber das Verhalten und die Be-
standteile der Eier der verschiedensten Tierklassen, auf die hier verwiesen werden
mufl. Manche der Angaben freilich sind sehr verbesserungsbediirftig. Die dlteren
Untersucher haben aber mit ihrer manchmal recht unvollkommenen Methodik
und ihren wenigen Kenntnissen iber die Eiweillstoffe doch recht beachtens-
werte Resultate erzielt, so dal ihre Beobachtungen auch heute noch die Grund-
lage fiir viele Anschauungen iiber die Verhiltnisse bei den Eiern bilden.

Alle Eier der Wirbeltiere sind von einer Schalenhaut umgeben, die bei den
verschiedenen Spezies wechselt, meist aber aus Keratin bestehen soll.

Nach den Ergebnissen der neueren Untersuchungen am Heringsei trifft
das hier aber nicht zul). Hier scheint nach den Elementaranalysen sowohl
wie nach der quantitativen Analyse der Mono- und Diaminocsiuren eine un-
16sliche Modifikation des gleichen Eiweilkorpers vorzuliegen, der in den Eiern
selbst die Hauptmenge ausmacht.

Was die Pigmente anbelangt, die die verschiedenen Farbungen der Vogel-
eischalen bedingen, so ist von H. F1scHER?) ein grofier Teil derselben in krystal-
linischer Form erhalten worden und sowohl durch die Elementaranalyse wie
durch spektroskopische Untersuchung als Derivate des Blutfarbstoffs erkannt.
Die alten Ansichten von SoBRY, LIEBERMANN und KRUKENBERG haben also eine
glanzende Bestatigung gefunden.

Bei den Vigeln sowie bei einigen Sauriern und Hydrosauriern wird die
organische Grundsubstanz der Eischalen vollkommen von Kalksalzen iiber-
kleidet. Die Analysen derselben haben im allgemeinen ergeben, dal3 die Eischalen
neben 3—69%, organischer Substanz iiber 909, Calciumcarbonat enthalten. Da-
neben konnen noch Magnesiumcarbonat und Calciumphosphat vorkommen, doch
scheint die Art der Nahrung einen gewissen EinfluB} auf die Zusammensetzung
der Eischalensalze auszuiiben. Bei den Wirbellosen besteht die Eihiille wohl
vorwiegend aus Chitin oder Skeletinen.

Die GroBe der Eier ist davon abhingig, ob die Embryonalentwicklung
intra- oder extrauterin erfolgt. Die intrauterinen Eier pflegen im allgemeinen
samtlich sehr klein zu sein; bei den exttauterin sich entwickelnden Eiern ist die
GroBe bedingt durch den Nahrungsbedarf des sich entwickelnden Embryos.
Wihrend ein Hiihnerei durchschnittlich 40 g wiegt, ist das Gewicht eines Herings-
eies nur 0,45 mg. In beiden Eiern ist aber so viel Niahrstoff enthalten, da der
Embryo bis zur Fahigkeit der selbstdndigen Nahrungsaufnahme und sogar noch
eine gewisse Zeit dariiber hinaus versorgt ist.

Nach Heinroru3) stehen Eigréfle und Brutdauer nicht in einer einfachen
mechanischen Beziehung. Eine nihere chemische Beschreibung der im Ei vor-
kommenden EiweiBlkérper, der Fette und Kohlenhydrate ist Sache der physio-
logisch-chemischen Handbiicher und kann hier nicht gegeben werden. Da die
eigentliche Keimscheibe nur sehr klein ist, so fillt sie der Menge nach bei der

1y SreupEL, H. u. E. Takamasar: Uber die Zusammensetzung der Heringseier. I. Das
Ichthulin. Hoppe -Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 127, S. 210. 1923. — STEUDEL, H.
. S. Osaro: Uber die Zusammensetzung der Heringseier. II. Die Eischalen. Ebenda Bd. 127,
S. 220. 1923. — Osato, S.: Uber die Zusammensetzung der Heringseier. V. Die Monoamino-
siuren der EKischalen. Ebenda Bd. 131, S. 151. 1923.

2) FiscHER, H. u. F. Koar: Zur Kenntnis der natiirlichen Porphyrine. IV. Uber das
Ooporphyrm Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 131, 8. 241. 1923.

3) Hervrors, O.: Beziehungen zwischen Kérpergewicht, E1gew1cht Gelegegewicht und
Brutdauer. Verhandl. d. Berlin. physiol. Ges. 1920, S. 5.
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chemischen Untersuchung der Eier gar nicht ins Gewicht, und die Beschreibung
der Korper des Eiinhaltes ist nur eine Beschreibung der Nahrungsstoffe des
Embryos. Beim Hiihnerei bildet die Hauptmenge des EierweiBes das Ovalbumin,
ein krystallisierbarer Eiweikérper, der vielleicht noch ein Gemenge mehrerer
nahestehender Substanzen ist. Daneben enthélt das Hiithnereierweil noch einen
den Mucinen verwandten Korper, das Ovomucoid. Von CarL Ta. MORNER!)
liegt eine gréfere Reihe von Untersuchungen vor iiber das Verhalten des Vogel-
eierklars zu Percaextrakt (einem Auszug aus unreifen Barscheiern), mit dem
das Ovomucoid einen charakteristischen Niederschlag gibt. Die Barscheier
selbst enthalten im reifen Zustande einen Eiweilk6rper von stark adstringieren-
dem Geschmack, das Percaglobulin?). Endlich kommen im Hiihnereierweil3
noch Globuline und eine sehr geringe Menge von Traubenzucker vor. Im Eigelb
ist ein den Globulinen verwandter EiweiBkorper enthalten, der méglicherweise
mit Lecithin eine lockere Verbindung eingeht. Man kann ndmlich das Vitellin
nur durch energisches Auskochen mit Ather vom Lecithin befreien wahrend
man Beimengungen von Lecithin im allgemeinen auch durch Extrahieren mit
Ather in der Kalte entfernen kann. Das Fett des Eidotters ist ein Gemenge von
einem festen und einem fliissigen Fett. Die Zusammensetzung des Dotterfettes
ist tibrigens von der Nahrung abhingig, indem das Nahrungsfett in das Ei iiber-
gehen kann. Neben den Fetten kommen noch verschiedene Phosphatide im
Eidotter vor, und endlich ist der gelbe Farbstoff des Eidotters, das Lutein, von
WnLsTATTER und EscHER®) niher untersucht. Man kann den Farbstoff in
krystallinischer Form erhalten; er erwies sich als dem von WILLSTADTER und
Miec4) analysierten Pflanzenfarbstoff Carotin (C,,Hj,) nahestehend. Das Lutein
hat die Formel C,H,;0,, die gleiche Formel hat ein Pflanzenfarbstoff, das
Xanthophyll.

Die durchschnittlichen Gewichtsverhiltnisse beim Hiihnerei sind etwa
folgende: Das ganze Ei wiegt 40—60 g, es kann bis zu 70 g betragen. Die Schale
wiegt feucht etwa 5—8 g; das Eierweill 23— 34 g, es enthilt 850880 0/,, Wasser,
100—130°/,o Eiweil, 79/y, Salze und 5%/, Glucose. Der Eidotter wiegt 12—18 g;
davon sind 472°/,, Wasser, 156 Eiweif}, 228 Fett, 107 Lecithin, 17 Cholesterin
und 8 Salze.

An anderen Eiern sind derartig genaue Bestimmungen bisher nicht vor-
genommen, schon weil man sie nicht in geniigenden Mengen erhalten konnte.
Seitdem aber besonders durch die Arbeiten von FoLix die physiologische Chemie
um elegante colorimetrische Mikromethoden bereichert ist, sind auch kleinere
Objekte einer quantitativen Untersuchung zugénglich geworden. Das Heringsei
z. B. wiegt im Durchschnitt 0,4419 mg. Die frischen reifen Eier enthalten rund
71,719, Wasser, also 28,29%, Trockensubstanz mit 13,599, N. Dieser Stickstoff-
gehalt verteilt sich auf die Eischale und ihren Inhalt. Der Hauptbestandteil
des Eiinhaltes ist ein EiweiBlkorper, der den sog. Ichthulinen nahesteht; er ent-
halt 52,59-—52,09 9, C, 7.98—7,28%, H, 14,69% N, 0,0149, S und ist eisenfrei.
Der Phosphorgehalt ist niedriger wie bei den bisher untersuchten Ichthulinen;
das hat vielleicht darin seinen Grund, daf das Praparat einer sehr energischen

1) MORNER, C. Ta.: Uber Ovomucoid und Zucker in dem WeiBen der Vogeleier. Hoppe-
Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 80, S. 430. 1912.

2) MORNER, C. TH.: Percaglobulin, ein charakteristischer EiweiBkérper aus dem Ovarium
des Barsches. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 40, S. 429. 1903.

3) WILLSTATTER, R. u. E. Escurr: Uber das Lutein des Hiihnereidotters. Hoppe-
Seylers Arch. f. physiol. Chem. Bd. 76, S. 214. 1912.

4) WILLSTATTER, R. u. Miec: Uber das Carotin. Liebigs Ann. d. Chem. Bd. 355, S. 1.
1907.
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Extraktion mit Ather unterworfen worden war. Die trockenen Eischalen liefern
fast die gleichen Analysenzahlen wie der Eiweiflkorper, auch bei der Hydrolyse
mit Schwefelsiure werden fast die gleichen Mengen Diaminosiuren gefunden,
so daB die Annahme nahe liegt, daB hier ein und derselbe EiweiBlkérper in zwei
verschiedenen Modifikationen vorliegt, einer loslichen und einer unléslichen.
DaB in der Tat aus loslichen Eiweikorpern unlosliche entstehen koénnen, ist
ja eine alte Erfahrung der physiologischen Chemie, und auch die moderne In
dustrie hat sich diese Eigenschaft der Eiweikorper zunutze gemacht und kann
z. B. durch Kondensation von Casein hornidhnliche Massen darstellen, die zu
allen moglichen Gebrauchsgegenstinden sich verarbeiten lassen. Der Gehalt
der Heringseier an Extraktivstoffen ist nur gering!), auf 100 Eier berechnet
erhalt man z. B. einen Ammoniak-N-Gehalt von 0,0054 mg, der Harnstoff-N
betragt 0,1054 mg und der Kreatinin-N 0,0023 mg, wobei es noch zweifelhaft
bleibt, ob diese verschwindend kleine Menge, die sich colorimetrisch bestimmen
14Bt, wirklich Kreatinin ist. Die Menge der reduzierenden Substanz betrigt,
auf Glucose berechnet, in 100 Eiern 0,2 mg; auch dies ist ein duBerst niedriger
Wert, der aber den Werten, die man beim Hiihnerei gefunden hat, im groflen
und ganzen entsprechen wiirde. Die Gesamtmenge der reduzierenden Sub-
stanzen im Hiihnerei betrigt nach den Literaturangaben 0,069—0,15g auf
Glucose berechnet. Von Kat0?) sind Bestimmungen iiber die Glykogenmenge
im Eierstock des Frosches zur Laichzeit gemacht. Es lassen sich aber aus den
Zahlen leider nicht die Mengen Glykogen bestimmen, die auf ein Ei entfallen.
Es scheint also der tierische Embryo nur sehr geringe Mengen von Kohlenhydraten
mitzubekommen und zu seiner Entwicklung zu gebrauchen. Das wire ein fun-
damentaler Unterschied gegeniiber den Verhaltnissen beim pflanzlichen Embryo;
bei diesem bilden die Kohlenhydratvorrite einen Hauptbestandteil seines Nah-
rungsvorrates. Der Stoffwechsel des tierischen Embryos ist also groBtenteils
ein Umsatz von EiweiBl und Fett, wihrend der pflanzliche Embryo daneben
noch einen bedeutenden Kohlenhydratstoffwechsel hat. Moglicherweise hat
das seinen Grund darin, daB der pflanzliche Embryo gezwungen ist, sofort ein
groBes Cellulosegeriist aufzubauen; der tierische Embryo braucht diese Arbeit
ja nicht zu leisten und braucht also auch kein Material dafiir.

Fiir das Vorkommen von hoheren Kohlenhydraten, etwa Glykogen, in er
heblicheren Mengen in den Eiern liegen bisher gar keine Anhaltspunkte vor,
ebensowenig wie etwa in den Eiern anderer Tiere grofere Vorrite von Kohlen-
hydraten aufgefunden worden sind. Von den Histologen wird gelegentlich
das Vorkommen von Glykogen im Ei auf Grund von Firbemethoden behauptet.
Meist dienen als Beweis die Bilder, die die Carminmethode von BEst liefert.
Solche Bilder, die z. B. von GoLpMANN versffentlicht worden sind, kénnen aber
nicht recht iiberzeugen. Wire alles Rotgefiarbte Glykogen, so miilite es sich
auch chemisch nachweisen lassen. Die bisherigen chemischen Untersuchungen
auf Glykogen haben aber keine grolen Erfclge zu verzeichnen.

Eine Untersuchung?) der wasserloslichen Extraktivstoffe der reifen Herings-
eier unter den gleichen Bedingungen wie bei den Spermien ergab das Vorhanden-

1y SteupEL, H. u. S. Osato: Uber die Zusammensetzung der Heringseier. III. Unter
suchung der Fier mit minimetrischen Methoden. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem.
Bd. 131, S. 60. 1923.

2) Kato, K.: Uber das Verhalten des Glykogens im Eierstocke der Frosche zu den
verschiedenen Jahreszeiten. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 132, S.545. 1910. —
BLEIBTREU, M.: Glykogen im Froscheierstock. Ebenda Bd. 132, S. 580. 1910.

3) StEupEL, H. u. BE. Taganasui: Uber die Zusammensetzung der Heringseier. IV.
Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 131, 8. 99. 1923.
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sein von Guanin, Adenin, Histidin, Arginin, Lysin und Cystin in nachweisbaren
Mengen ; daneben lieflen sich noch sehr kleine Mengen von Tyrosin, Tryptophan,
Leucin und Kreatinin nachweisen. Besonders auffallend war die grofie Menge
von Cystm, die sich aus dem Extrakte isolieren lie}, Nimmt man an, daf #ahn-
lich wie die Eiweillkérper der Spermien auch dle]enlgen der Eier belm Hering
aus einem der EiweiBkorper aufgebaut werden, die in ihrer Zusammensetzung
den EiweiBkérpern der Muskeln nahestehen, so kénnte man sich vorstellen,
daB das Cystin beim Abbau eines myosindhnlichen Kérpers entstanden sei.
Denn das Myosin der Muskeln enthéalt nach CHITTENDEN und Commins 1,279, S
wihrend das Ichthulin der Heringseier nur 0,89%, S enthélt. Beim Umbau von
Myosin in Ichthulin wiirde also eine groBe Menge Cystin abfallen kénnen.

Im Sperma sowohl wie im Ei sind, eine Reihe von Fermenten vorhanden,
die aber meist erst im Lauf der Bebrutung oder Entwicklung wirksam werden.
Die Verhiltnisse, die an keimenden Pflanzen sehr genau von ScHULZE und
seinen Mitarbeitern untersucht sind, sind fiir den tierischen Organismus noch
recht ungeklart und fiir eine kurze iibersichtliche Darstellung nicht geeignet.

3. Umbau von Korperorgansubstanz in Generationsorgane.

Die Untersuchung der Geschlechtsprodukte, Sperma und Ei, hat nicht
nur unsere Kenntnis von der Zusammensetzung dieser Stoffe als solchen geférdert,
sondern man ist weiter zu Resultaten gelangt, die iiber diese Gebiete hinaus
auf Fragen der allgemeinen Stoffwechselphysiologie, der Bilanz und des Um-
baues von Korperorganen fithren. Auf diese Probleme ist man durch die eigen-
artigen Erndhrungsverhéltnisse beim Lachs wihrend seines Siilwasseraufent-
haltes gekommen. Es war den Fischern schon lange bekannt, daff der Rhein-
lachs, der zum Laichen aus dem Meere steigt und bis fast zu den Quellen des
Rheins wandert, wihrend dieser ganzen monatelangen Reise keine Nahrung
zu sich nimmt. MIESCHER!) hat in sehr griindlichen Untersuchungen festgestellt,
daB bei den im Rhein gefangenen Lachsen sich so gut wie niemals Mageninhalt
findet. Es wird auch kein wirksamer Verdauungssaft sezerniert, und der ganze
Verdauungskanal zeigt schon grobanatomisch die Zeichen der Nichtbenutzung.
Nach MiescHER halten sich nun die Lachse mindestens 6—9 Monate im Rhein
auf, ja einige bringen es auf 9—12 Monate, und in extremen Fillen kann der
Aufenthalt im SiiBwasser bis zu 15 Monaten betragen. Wahrend dieser ganzen
langen Hungerperiode entwickeln nun die Tiere aus winzigen Anlagen ihre Ge-
schlechtsorgane. Ein Hoden, der als verschrumpftes, unscheinbares Riemchen
beim Meerlachs /;000— /700 des Korpergewichts ausmacht, wiegt bei dem ge-
schlechtsreifen Tier etwa 259, des Korpergewichtes. Im Mirz wiegen z. B. die
Testikel eines 20 pfindigen Lachses ca. 15—20g, dagegen im November
300—400 g. In gleicher Weise betrigt das Gewicht der Eierstécke beim Winter-
lachs etwa 0,49, des Korpergewichts, beim Laichlachs dagegen 259%,. Dem-
entsprechend ist auch das Aussehen des dem Meere entstiegenen Lachses wesent-
lich von dem Aussehen des geschlechtsreifen Tieres verschieden. Durch sorg-
faltige zahlreiche Wigungen und Analysen hat MIESCHER nun festgestellt, daBl
das Material fiir den Stoffwechsel des SiiBwasserlachses und fiir den Aufbau
der Geschlechtsorgane von den grofBlen Seitenmuskeln der Tiere geliefert wird.
Das Gewicht eines reifen Eierstocks betragt etwa 19—279, des Korpergewichts
mit 35—40%, Trockensubstanz, wovon nicht, ganz ein Viertel &liges Fett gleich
99, des frischen Eierstocks ist. Die Muskelmasse hat zu dieser Zeit nur ca. 20%,,

1y MiESCHER, F.: Zitiert auf S.159.
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oft noch weniger Trockenriickstand, der Fettbestand der Eingeweide ist fast ganz
geschwunden; es ist daher die Annahme wohl begriindet, dal etwa ein Drittel
aller festen Bestandteile des Kérpers sich zur Laichzeit im Eierstock befindet.
Rechnet man nun den EiweiBverlust der Rumpfmuskulatur aus, so findet man,
daB der Seitenrumpfmuskel allein vollauf hinreicht, um den ganzen Eiweil-
konsum der letzten vier Fiinftel des wachsenden Eierstocks zu bestreiten. Die
Kopf- und Flossenmuskeln nehmen fast nicht an diesen Umsetzungen teil. Von
MrescHER ist diese Einschmelzung der Muskulatur als ,,Liquidation‘ bezeichnet,
und er schreibt der Milz und der Blutzirkulation eine hervorragende Rolle bei
der Regulation dieses Umbaues zu. Die Samendriisen brauchen zu ihrem Wachs-
tum weit weniger Eiweilstoffe wie die weiblichen Tiere fiir den Eierstock, es
macht das Gewicht der Hoden etwa 59, vom Korpergewicht des geschlechts-
reifen Tieres aus. Das Organ enthilt dann etwa 259, Trockensubstanz mit
11,3%, Phosphorsiure. Von Wgiss?!) ist nun im KossgLschen Laboratorium
berechnet worden, daf ein Lachs, dessen Gewicht zur Laichzeit 9 kg betrigt,
27 g Protamin mit 22,8 g Arginin in seinen Testikeln besitzt. Das Muskeleiweif3
enthilt nach seinen Bestimmungen 5,679, Arginin ; es miiten also bei einem der-
artigen ménnlichen Lachse 402 g Eiweill wihrend der Periode der Testikel-
bildung zersetzt worden sein, um diese Argininmenge zu liefern. Nun berechnet
MiescHER den EiweiBverlust eines weiblichen Lachses vom Endgewicht 8208 g
auf 554,6 g. Fir einen Fisch von 9000 g wiirde hiernach der Eiweilverlust
auf ca. 600 g zu schiitzen sein. Diese zerstérte Eiweilmenge wiirde also geniigen,
um den Argininbedarf der wachsenden Testikel zu decken, selbst unter der
Annahme, daB beim m#nnlichen Lachse die EiweiBzersetzung nur zwei Drittel
der aus den Muskeln des weiblichen Tieres auswandernden EiweiBmenge betrigt.
Ob die dem Muskeleiwei3 entlehnten Bausteine des Protamins in demselben
Zusammenhange bleiben, den sie im EiweiBlmolekil haben, ist eine bisher un-
geloste Frage. Die Berechnungen kénnen deswegen auch nicht ganz richtig
sein, weil neuerdings gefunden ist?), daB in den Hoden als Extraktivkorper eine
nicht unbetrichtliche Menge von Agmatin vorhanden ist. Dieser Korper ist
ein Derivat des Arginins, und es muf} also die Menge des liquidierten Arginins
gréBer sein als die im Protamin gebundene. Endlich ist bei den Berechnungen
nicht der Bedarf an Eiweil fiir den mehrmonatigen Erhaltungs- und Arbeits-
stoffwechsel der Tiere eingeschitzt. Die beim Umbau des Muskeleiweil in
Protamin zu Abfall gehenden Aminoséuren sind von mir in den Wasserextrakten
der Hoden groBtenteils aufgefunden worden. Es steht nur noch der Nachweis
einiger weniger aus. Der Stoffwechsel des Eierstocks mufl ganz entschieden
ein anderer sein, denn die aus den Ovarien darstellbaren Aminosduren sind
durchaus andere wie die aus den Testikeln gewonnenen.

1) Waxrss, F.: Untersuchungen iiber die Bildung des Lachsprotamins. Hoppe-Seylers
Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 52, S.107. 1907.
2) STtEUDEL, H. u. K. Suzuki: Zitiert auf S. 167,
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und die Biologie der Kopulation der Spinnen. — GERHARDT, U.: Weitere sexualbiologische
Untersuchung an Spinnen. Arch. {. Naturgesch. Jg. 87 u. 89. 1921 u. 1923. — GeruarDpT, U.:
Versuch einer Analyse des ménnlichen Geschlechtstriebes der Tiere. Ergebn. d. Anat. u.
Entwicklungsgesch. Bd. 25. 1924. — Heymons, R.: Biologische Untersuchungen an asia-
tischen Solifugen. Anhang. Abhandl. d. Akad. d. Wiss., Berlin 1901/02. — KoENIKE, F.:
Seltsame Begattung unter den Hydrachniden. Zool. Anz. Jg. 14. 1891. — PiERsIG, R.:
Deutschlands Hydrachniden. Zoologica 1897/1900, H. 22. — FaBrE, L.: Organes repro-
ducteurs et développement des Myriapodes. Ann. des sciences nat. zool. (4) Bd. 3. 1855. —
voMm RatH, O.: Fortpflanzung der Diplopoden. Ber. d. naturforsch. Ges. Freiburg Bd. 5.
1891. — VEeruorrr, K. W.: Zur physiologischen Bedeutung der Glomeriden-Telopoden.
Biol. Zentralbl. Bd. 36. 1916. — Krw, H. W.: The pairing of Pseudoscorpiones. Proc. of
the zool. soc. London 1912, TI. 1.

Kopulationsvorginge finden sich unter den Metazoen weit verbreitet, nicht
nur bei getrenntgeschlechtlichen, sondern auch bei hermaphroditischen Formen.
Naturgemill wird sich eine echte Begattung fast immer da finden, wo die Eier
innerhalb des weiblichen Organismus (oder innerhalb des weiblichen Geschlechts-
apparates eines Zwitters) befruchtet werden, und sie wird fehlen, wo sich dieser
Vorgang auBerhalb des Organismus abspielt. Doch mufl dazu bemerkt werden,
daB 1. innere Befruchtung nicht nur durch eine Begattung erreicht werden
und daB 2. Befruchtung der Eier auBerhalb des miitterlichen Kérpers von be-
gattungsihnlichen Handlungen begleitet sein kann, wie iiberhaupt eine Anzahl
von Vorgingen, die sich zwischen den Geschlechtern, besonders bei manchen
Krebsen, abspielen, an der Grenze dessen stehen, was man als Begattung bezeich-
nen kann. Daher ist die Definition dieses Vorganges auch nur in ausgeprigten
Fallen leicht zu geben: Die enge korperliche, zeitlich begrenzte Vereinigung
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zweier andersgeschlechtlicher tierischer Organismen oder zweier Zwitter, wahrend
deren in den weiblichen Kérper (oder beim Zwitter in den weiblichen Apparat)
Sperma zur Befruchtung der Eier eingefiihrt wird.

Die niedersten Meeresorganismen (Schwimme, Céienteraten) haben keine Begattung.
Dagegen findet sich eine solche ganz allgemein verbreitet, sogar, fiir die rezenten Formen
iibergangslos, bei den Plattwiirmern (Platodes) unter Ausbildung eines auBerordentlich
komplizierten (zwittrigen) Genitalapparates, wie er von den Trematoden und Cestoden her
bekannt ist. Die viel weiter in der allgemeinen Organisation fortgeschrittenen Nemertinen
und die meisten der marinen Borstenwiirmer (polychéite Anneliden) zeigen dagegen wiederum
den Mangel einer inneren Befrachtung?!) und demgeméB einer Begattung, wihrend eine primi-
tive Leitung des Spermas von dem zwittrigen Genitalapparat eines Individuums zu dem des
anderen bei den landbewohnenden Oligochdten (Regenwiirmern), eine echte Zwitterbegattung
mit Inmissio penis bei den Kieferegeln (Hirudo medicinalis) statthat. Ein anderer, spéter
noch zu besprechender Modus (subcutane Befruchtung) findet sich bei einem Teil der Riissel-
egel, iiberraschenderweise auch bei den den Anneliden vielleicht irgendwie nahestehenden
Ridertieren (Rotatorien).

Unter den Weichtieren (Mollusca) haben die Muscheln keine, die meisten Schnecken
eine wohl ausgeprigte Begattung mit Ausbildung von zuweilen sehr komplizierten Reiz- und
Begattungsapparaten, und zwar finden wir bei den marinen Hinterkiemern (Opisthobranchia),
sowie bei den terrestrischen Lungenschnecken (Pulmonata, Stylommatophoren) gegenseitige
Kopulation zweier Hermaphroditen, bei den SiiBwasserpulmonaten (Basommatophoren,
z. B. Limnaea, Planorbis) trotz des auch hier vorhandenen Hermaphroditismus eine mit
einseitiger Aktivitdt verbundene Begattung zweier derartiger Zwitterindividuen, bei den
Vorderkiemern (Prosobranchia) fast durchweg Geschlechtstrennung mit Begattung. Die
héchst organisierten Mollusken (Cephalopoda, Tintenfische) zeigen insofern etwas sehr Eigen-
artiges, als uns bei ihnen, in dieser Ubersicht zum erstenmal, Begattung mittels eines akzes-
sorischen Kopulationsorganes begegnet, als welches meist ein Arm des Mannchens [seltener
zwei oder mehr, bei Nautilus ein ganzes Armbiindel (Spadix)] entwickelt ist. Bei einer kleinen
Gruppe von octopoden Formen (Tremoctopodidae und Argonautidae, bekanntestes Beispiel
Argonauta argo) ist dieser Begattungsarm des Méannchens (der Hectocotylus) imstande, nach
seiner bei der Begattung erfolgenden Losreiung vom méannlichen Korper in der Mantel-
hohle des Weibchens die Befruchtung zu vollziehen.

In dem groBen Tierstamme der GliederfiiSler (Arthropoda) herrscht fast ausnahmslos
Geschlechtertrennung und bei allen luftatmenden Formen (Arachnoides, Diplopoda,
Chilopoda, Hexapoda oder Insecta) findet innere Befruchtung, demgemil fast stets Be-
gattung statt, wihrend unter den wasserbewohnenden Krebstieren (Crustacea) begattungs-
ahnliche Handlungen, die nicht eigentlich als echte Kopulationen aufzufassen sind, iiber-
wiegen. Doch kommen (Cirripedia, kurzschwinzige Dekapoden) auch hier echte Begat-
tungen vor. Bei den diplopoden TausendfiiBlern, den echten (Web-) Spinnen und den Libellen
unter den Insekten treffen wir wieder akzessorische Kopulationsorgane an, von deren Ver-
wendung noch zu sprechen sein wird.

Bei den Echinodermen, Chdtognathen, Enteropneusten, Tunicaten und Cephalochordiern
(Amphiozus), also denjenigen Wirbellosen, die in der Entwicklung, die zwei (oder sogar drei?)
letzten auch im Bau, Beziehungen zu den Vertebraten aufweisen, findet sich keine Begattung,
und dies gibt den Schliissel fiir das Verstdndnis der Tatsache, daBl auch innerhalb der Wirbel-
tiere selbst fast alle primitiveren, wasserbewohnenden Klassen einer inneren Befruchtung
und somit einer Kopulation entbehren. Doch zeigen uns die Knochenfische (Teleostier) hie
und da Anlaufe zu Viviparitit und vorangehender Kopulation (Zahnkarpfen), und wéhrend
Cyclostomen, Ganoiden, Dipnoer duBere Befruchtung aufweisen, sehen wir bei den Selachiern
(Haien, Rochen und Chiméren) durchweg echte Kopulation. Der Stamm der Knochen-
fische ist insofern besonders instruktiv fiir die Vorstellungen, die man sich vom historischen
Zustandekommen der Begattung bei den Wirbeltieren machen kann, als wir unter ihnen
die verschiedensten Stufen enger und engster korperlicher Annaherung zwischen Mannchen
und Weibchen wihrend der AusstoBung ihrer Geschlechtsprodukte sehen.

Die Amphibien zeigen in den bekanntesten Formen, den Anuren (Frosche, Kréten)
(Abb. 115), dasselbe, was soeben fiir die Knochenfische als moglich angegeben wurde, nun-
mehr aber als Regel: Unter enger Umklammerung des Weibchens mit Hilfe seiner Vorderfiifle
besamt das Minnchen dessen Eier, wenn sie die weibliche Geschlechtséffnung bereits ver-
lassen haben. Filschlich wird diese Vereinigung der Geschlechter oft als ,,Begattung® be-
zeichnet, verdient aber diesen Namen zweifellos nicht. Sehr eigentiimlich, abgesehen von
ganz sporadischen Analogiefillen (Pseudoskorpione, vielleicht Chilopoden), isoliert im Tier-

1) Uber die wenigen Ausnahmen s. MEISENHEIMER L. c.
Handbuch der Physiologie XIV. 12
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reich stehend, ist der Besamungsmodus der geschwinzten Amphibien (Urodelen), zu denen
Axolot], Wassermolche und Feuersalamander gehéren. Hier haben wir einen der seltenen
und seltsamen Félle vor uns, in denen tnnere Befruchtung nicht die Folge einer Begattung,
sondern aktiver Aufnahme des vom Miannchen in fester Form (als Spermatophore) ab-
gesetzten Spermas durch das Weibchen selbst ist. Eine kleine, landbewohnende Amphi-
bienordnung endlich (Cécilia) hat eine echte Begattung, die aber bisher nur aus dem Bau des
in Betracht kommenden Organes (der umstiilpbaren Kloake des Mannchens) gefolgert, aber
nicht beobachtet worden ist.

Alle Amnioten (Reptilien, Vigel, Sdauger) haben eine echte Begaltung, die teils, und das
ist die Ragel, unter Einfilhrung eines spezifischen Kopulationsorganes, teils (Hatteria, die
meisten Vogel) nur unter Aneinanderlegung der beiden Geschlechtséffnungen stattfindet.

Abb. 115. Paarung von Rana esculenta (nach RosEL ¥. ROSENHOF aus MEISENHEIMER).

Dieser kurze Uberblick zeigt, daB die Begattung sich allgemein bei den héchst-
entwickelten Gruppen aller Tierstimme findet (Mollusken, Arthropoden, Verte-
braten), daB sie aber in primitiveren, besonders wasserbewohnenden Tierstimmen
iiberwiegend fehlt. Daraus wird der Schlufl gezogen werden konnen, daf ver-
schiedene Tierstimme wunabhdingig voneinander, aus biologischen Bediirfnissen
heraus, die Begattung aus einfacheren phylogenetischen Vorstufen der Ei-
besamung heraus erworben haben. Diese Uberlegung ist notwendig, wenn man
nicht nur die sehr bedeutenden prinzipiellen Unterschiede (morphologischer
und physiologischer Natur), sondern auch die oft frappanten, durch Konvergenz
bedingten Analogien im Ablauf der Begattung in verschiedenen, nicht niher
miteinander verwandten Tiergruppen richtig beurteilen will. Es haben sich,
selbstverstandlich immer im engsten Anschlufl an das morphologische Substrat,
dieses aber ihrerseits zweifellos in seiner Formbildung beeinflussend, in ver-
schiedenen Tierstimmen sehr verschiedene Typen der Begattung ausgebildet,
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die nur so weit miteinander vergleichbar sind, wie es die zugehorigen Tierformen
selbst sind. So ist z. B. die Begattung der Siugetiere, deren Typus der Mensch
im wesentlichen folgt, durch Besonderheiten den anderen Wirbeltieren gegeniiber,
die des Menschen aber ihrerseits wieder durch spezielle Eigentiimlichkeiten
ausgezeichnet, und bei einer Vergleichung der menschlichen Kohabitation
mit der der Tiere kénnen alle Stamme, auBerhalb der Siugetiere, selbst die
iibrigen Amnioten, nur in ganz allgemein biologischem Sinne herangezogen
werden. Dagegen wird eine Vergleichung zwischen dem Coitus des Menschen
und dem anderer Mammalien nicht nur moglich, sondern zum Verstdndnis
des menschlichen Spezialfalles sogar unerlidflich sein.

Was nun die Verschiedenheiten der Begattungsvorginge im Tierreiche
anbelangt, so erstrecken sie sich auf eine ganze Reihe von Einzelheiten, von
denen hier nur die wichtigsten betrachtet werden sollen. Es ist zunéchst selbst-
verstandlich, daBl der sehr verschiedene Bauplan der verschiedenen Tierkategorien
angehorenden Organismen, insbesondere die relative Lage der Geschlechts-
offnungen, sehr verschiedene Stellungen notwendig macht, um die Applikation
des Spermas an die geeigneten Korperstellen des Weibchens zu erméglichen.
Die Fiille dieser Unterschiede ist schwer iibersehbar und entzieht sich natur-
gemil einer allgemeinen vergleichenden Nebeneinanderstellung, eben wegen der
prinzipiellen Ungleichartigkeit des morphologischen Substrats. Ebenso ver-
schieden ist die Zeitdauer, die der Begattungsvorgang im Einzelfall in Anspruch
nimmt. Es sind vor allem zwei Momente, die fiir raschere oder langsamere
Erledigung der Paarung in Frage kommen: die Dauer des Ablaufes der Reflex-
vorgénge, durch die die Abgabe des Spermas bewerkstelligt wird, und die Be-
schaffenheit des abgegebenen ménnlichen Produktes, das die Spermien enthilt,
ob fest, zih- oder diinnfliissig. Flissige Form des Ejaculates ist sehr verbreitet
im Tierreich, seine groBere oder geringere Konsistenz wird durch die Beimengung
von Driisensekreten der Geschlechtswege zu dem eigentlichen im Hoden pro-
duzierten Sperma bedingt. Feste Beschaffenheit des abgegebenen méannlichen
Genitalproduktes findet sich teils da, wo nur Ballen von zusammenklebenden
Spermatozoen geliefert werden, vor allem aber bei den ménnlichen Tieren, die
echte Spermatophoren, d. h. in Sekrethiillen ganz bestimmter, fiir die Art charak-
teristischer Form verpackte Spermamassen abgeben. Spermatophoren sind
recht verbreitet im Tierreich. Nicht zu beriicksichtigen sind hier diejenigen
von ihnen, die frei nach auBlen abgesetzt werden, da in solchen Féllen keine Be-
gattung zustande kommt (Pseudoskorpione, urodele Amphibien). AuBerliches
Ankleben von Spermaballen an die Umgebung der weiblichen Genitaléffnung
ist weitverbreitet unter den Crustaceen. Besondere Bedeutung gewinnen -die
Spermatophoren der Riisselegel') bei deren subcutaner Begattung. Die mit
einem besonderen Samenreservoir und von den méinnlichen Genitalwegen ge-
formten Ausfithrungskanilen ausgestatteten Sekretkapseln (s. Abb. 116) werden
in gegenseitiger Begattung eines Zwitterpaares dem Partner an die Haut geheftet,
bei manchen an einem pridestinierten ,,Kopulationsfeld”. Es kommt sogar
Einbohrung der Spermatophore in die Haut vor. In jedem Fall wird das Sperma
nach der Trennung beider Tiere aus der Spermatophore in das Korpergewebe
des Egels ausgetrieben und gelangt, zum Teil durch besondere praformierte
Gewebsstringe, zum Ovarium und damit an das Ziel. Erwihnt sei, daB der
seltsame Vorgang der subcutanen Befruchtung sich auch bei den getrennt-
geschlechtlichen Rddertieren, dort aber ohne Zwischenschaltung von Sperma-

1) Vgl. BranbEs, G.: Die Begattung der Hirudineen. Abh. d. naturforsch. Ges. Halle
Bd. 22. 1901.

12*
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tophoren, vielmehr durch direkte Injektion fliissigen Spermas in das Parenchym
des weiblichen Koérpers, findet. (Abb.116.)

Spermatophoren finden sich verbreitet bei Mollusken, und zwar bei Schnecken
und bei Tintenfischen. Bei der Zwitterbegattung der Weinbergschnecke, der
nackten Wegschnecke (Arion) und anderer verwandter Formen wird eine feste,
sehr charakteristisch geformte, hornférmige (daher Capreolus genannte) Spermato-
phore in die weibliche Genitaloffnung des Partners eingebracht. Bei Limax
maximus ist ein Spermaballen (keine eigentliche Spermatophore) neuerdings
durch FiscHER nachgewiesen worden. Die Cephalopoden zeigen auflerordentlich
hochentwickelte Spermatophoren, die sog. NEEDHAMschen Schlauche, die aus
einer hohlen Rohre mit Spermakapsel und Austreibungsapparat bestehen und,
in die Mantelh6hle des Weibchens durch den Hectocotylusarm des Mannchens
eingebracht, dort explosiv das Sperma entleeren.

Abb. 116. Ubertragung der Spermatophoren bei dem Igel Glossosiphonia complanata.
m ménnliche, w weibliche Geschlechtséffnung, sp Spermatophore (nach Brumer
aus MEISENHEIMER).

Auch im Formenkreis der Arthropoden begegnen uns echte, wohl organisierte
Spermatophoren, von denen die beiden vollkommensten Typen hier erwéhnt
sein sollen. Bei den Protracheaten (Onychophoren), die, strenggenommen, noch
nicht als echte Arthropoden zu betrachten sind, sich vielmehr zu einem Teil
von ihnen etwa so verhalten wie Amphioxus zu den Wirbeltieren, sehen wir
schlauchférmige Spermatophoren, die denen der Cephalopoden an Entwicklungs-
héhe nichts nachgeben. Unter den Insekien sind es die unter sich nahe verwandten
Grillen und Laubheuschrecken (Locustiden), die einen offenbar urspriinglich
einheitlichen Spermatophorentypus nach zwei verschiedenen Richtungen hin
weiterentwickelt haben: bei den Grylliden ist ein unpaares Samenreservoir
mit einem zum Teil durch #uBere Anhiinge komplizierten Ausfithrungskanal
versehen, bei den Locustiden ist diese Spermakapsel fast stets paarig und, gleich-
falls fast durchweg, mit einem eigentiimlichen Anhingsel zum Teil riesiger
Sekretmassen behaftet, das als weithin sichtbares weiBes ,,Begattungszeichen‘
aus der Vulva des frischbegatteten Weibchens hervorragt, in die die Spermato-
phore bei dem an sich sehr primitiven Kopulationsvorgang eingefithrt worden
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war. Diese Sekrethiille der eigentlichen Spermakapsel wird vom Weibchen
gefressen, wahrend das Sperma in die Samentasche wandert, und erst nach
Beendigung dieser Wanderung wird schliefSlich auch die entleerte Kapsel selbst
aus der Vulva gezogen und verzehrt.

Bei Wirbeltieren, die eine echte Begattung ausiiben, finden sich zwar keine
Spermatophoren, in 2 Fillen unter den Saugetieren aber doch Anklinge an die
Ausbildung von solchen. Bei simplicidentaten Nagern (also nicht beim Hasen
und Kaninchen, dagegen bei der Maus, Ratte, Meerschweinchen usw.) wird bei
der Begattung nach der Ejaculation des eigentlichen, auch hier fliissigen Spermas
ein ziher, alsbald gerinnender Sekretpfropf (,,Bouchon vaginal®‘) entleert, der
die Vagina ausfiillt, dem Sperma den Riickweg aus dem Uterus versperrt und nach
lingerer Zeit (24—48 Stunden) ausgestoBen wird. Ferner erstarrt bei den sich
im Herbst begattenden Fledermdusen in den weiblichen Geschlechtswegen das
Ejaculat des Minnchens zu einem festen Klumpen, der erst nach vollzogenem
Winterschlaf im Frithjahr durch das Uterinsekret erweicht wird und nun erst
die Befruchtung ermdgglicht.

Es ist nun begreiflich, daf} die Abgabe fester Spermamassen oder die echter
Spermatophoren dann die Begattungsdauer verlingern wird, wenn die Ab-
scheidung der nétigen Sekretmassen wihrend der Kopulation selbst erfolgt. Die
sehr lange, viele Stunden dauernde Begattung mancher Schmetterlinge (Spinner)
ist auf diesen Grund zuriickzufiihren. Wo aber die Spermatophore schon vor
der Begattung fertiggestellt war, kann diese sehr rasch verlaufen, wie manche
Grillen lehren, im Gegensatz zu der viel linger dauernden Kopulation der Locu-
stiden, die ihre Spermatophoren erst intra copulam herstellen. —

Mit Ausnahme der beiden erwahnten Fille weisen alle sich begattenden
Wirbeltiere fliissiges Sperma auf, und daher sind extrem lange (mehrere Stunden
oder Tage) dauernde Begattungen bei ihnen nicht zu verzeichnen. Die Be-
schaffenheit des Ejaculates ist gerade hier in hohem MaBle abhéngig von der
der akzessorischen Geschlechtsdriisen, die besonders bei den Sdugetieren hohe
Grade der Entwicklung erreichen koénnen. Vion den grofen Anhangsdriisen
des ménnlichen Apparates (Prostata, Glandulae vesiculares und CowpERsche
Driisen) kénnen (Cetaceen, Pinnipedier) alle bis auf die Prostata reduziert sein,
wahrend zuweilen noch besondere Glandulae vasis deferentis entwickelt sind.
Beim Hunde fehlen die ,,Samenblasen‘ (die richtiger als Glandulae vesiculares
zu bezeichnen sind), beim Schwein erreichen sie wie bei manchen Nagern eine
exzessive Entwicklung. Ganz allgemein kann gesagt werden, dafl, wie auch
immer die akzessorischen Driisen angeordnet und in welcher Zahl sie vorhanden
sein mogen, sie jedesmal bei der Ejaculation des Spermas in ihrer Gesamtheit
in Thtigkeit treten, wenn auch nicht notwendig streng gleichzeitig (vgl. das
iiber den Scheidenpfropf der Nager Gesagte).

Bei den Sauropsiden ist die Dauer der Begattung sehr verschieden. Die
Schildkroten und Krokodile, von denen aber in dieser Hinsicht noch wenig bekannt
ist, kopulieren, wie auch die Eidechsen und Schlangen, linger als die Vdgel, bei
denen in den allermeisten Fillen die Kopulation nur Sekunden wihrt. Ausnahmen
bilden Straufl und (in geringerem Mafle) einige Entenvigel, doch beruht hier die
Besonderheit auf der Anwesenheit eines Kopulationsorgans, das der ganz iiber-
wiegenden Mehrheit der Vogel fehlt. Bei den Sdugetieren kann die Dauer der
Begattung ganz kurz (Wiederkauer auBler den Tylopoden) sein, sie kann mehrere
Minuten (Tapir, Schwein), halbe bis ganze Stunden (Ursiden, Kénguruhs) wihren,
bei manchen (Caniden, vielleicht auch manche Viverriden) durch ein Nachspiel
verlangert werden.

Um' die Unterschiede in der Begattungsdauer bei den Siugetieren zu ver-
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stehen, ist es notig, die charakteristischen Eigentiimlichkeiten gerade dieses
Kopulationsmodus zu kennen, und dies ist nur mdéglich unter Beriicksichtigung
der morphologischen Voraussetzungen.

Unter den Wirbeltieren finden wir mehrere Typen von Kopulationsorganen, die mit-
einander nichts oder nur wenig zu tun haben. Bei den Selachiern ist ein medianer Strahl
der Bauchflossen zum akzessorischen Organ (Pterygopodium) geworden, das jederseits un-
mittelbar neben der Genitaloffnung gelegen ist und mit ihr direkt durch eine Rinne ver-
bunden, wohl ein Leitungsorgan fiir das Sperma sein diirfte (MEISENHEIMER faBt es als eine
Spreizvorrichtung auf). Bei den Cdcilien unter den Amphibien ist, wie schon erwihnt, die
méannliche Kloake als Rohr ausstiilpbar. Unter den Reptilien finden wir bei Hatteria keine,
bei Schlangen, Eidechsen usw. (Plagiotremen) paarige Kopulationsorgane, umstiilpbare
Schliduche, die in ihrer morphologischen urspriinglichen Bedeutung noch immer nicht ganz
klar sind, und von denen nur eines bei jeder Begattung verwendet wird. Das ganz abweichend
gebaute, intrakloakale, median gelegene, massive, unpaare Kopulationsorgan der Schildkréten
und Krokodile stellt einen ganz anderen Typus dar, der mit dem vorigen héchstens den nichts
beweisenden Charakter der Leitung des Spermas in einer Rinne der Schleimhaut gemein hat.
Auch der Penis der wenigen Vogel, die einen solchen besitzen, diirfte sich hier anschlieflen,
mindestens der des Straufles und wohl auch der von Apteryx und Tinamus. Liebe hat gezeigt,
daB bei dem mit umstiilpbarem, rinnentragenden Endteil versehenen Penis der Anatiden
(und wohl sicher auch bei dem sich anschlieBenden von Rhea, Dromaeus und Casuarius) die
Erektion des Organes durch Lymphfiillung geschieht. Bei den Sdugetieren (soweit bekannt;
gerade bei den Monotremen wissen wir iiber die kritische Frage nichts) ist dieser Modus der
VergroBerung des Penis zum Zweck der Begattung verlassen und der der Blutfillung an
seine Stelle getreten.

Sehr hiufig sehen wir im Tierreich die Erscheinung, daff das Kopulations-
organ auflerhalb der Zeiten seiner Tatigkeit die Korperoberfliche nicht iiber-
ragt. Starre, dauernd duBerlich sichtbare Penisbildungen kommen vor, sind aber
selten (prosobranchiate Schnecken). Von den Arten der Instandsetzung des
Kopulationsorgans fiir die Begattung sind besonders zu nennen: 1. Umrollung
nach Art eines Handschuhfingers (erwihnte Sauropsidenformen, Platoden,
Gasteropoden, z. B. Weinbergschnecke), 2. Hervorstreckung eines in den Kérper
in der Ruhe zuriickgezogenen Rohres durch Muskelwirkung (Insekten), 3. Erek-
tion durch Schwellung mit Kérperfliissigkeit (Blut oder Lymphe). Dieser Modus
kann mit 1. oder 2. kombiniert angewendet werden.

Fir die Sdugetiere gilt nun der Satz, daB die morphologisch schon bei Sauropsiden
(Schildkrsten, Krokodile) nachweisbaren Hauptbestandteile des Kopulationsorganes (Corpus
fibrosum, Corpus spongiosum) sich wiederfinden und zur temporiren Aufnahme von Blut
starker mit GefaBen versorgt und dadurch erektil werden, wihrend der gesamte Penis seinen
Ort im Laufe der Stammesgeschichte insofern dndert, als er vom Innern der Kloake (in der
er bei den Schnabeltieren noch liegt) an die Korperoberfliche riickt; in der Ruhe ist sein
Endteil in der Priputialhthle verborgen, aus der er durch die Volumenszunahme des zylin-
drischen Penis bei der Erektion hervortritt. Nur selten (Primaten, besonders Mensch, in
noch héherem MaBe bei manchen Fledermdusen) wird die Priaputialkavitat rudimentar, und
der Penisschaft hiingt als Penis pendulus frei herab. Trotz neuerdings erhobener Einwénde
diirfte diese Tatsache mit aufrechter Kérperhaltung zusammenhéngen.

Die erektilen Gebilde des Siugerpenis sind nicht gleich in ihrer histologischen Beschaffen-
heit. Das Corpus fibrosum (= Corpora cavernosa penis der menschlichen Anatomie) ist
relativ weniger stark kavernds, seine Scheide (wo vorhanden, auch sein medianes Septum)
ist stark fibros. Das Corpus spongiosum (= C. cavernosum urethrae) dagegen ist zartwandig
und in héchstem MaBe vascularisiert. Ein Cutanschwellkérper an der Penisspitze (Glans
penis) kann michtig ausgebildet, sogar mit akzessorischen Bildungen (z. B. Bulbus glandis
des Hundepenis) ausgestattet sein, aber auch fast oder ganz fehlen (Wiederkiuer, Wale).
Das Corpus fibrosum neigt in seiner Scheide und, wenn es paarig auftritt, auch in seinem
Septum zur Verknocherung, der Bildung des Os penis, das, beim Menschen fehlend, den
iibrigen Primaten, auch den Anthropoiden, zukommt, bei Pinnipediern, Caniden, Muste-
liden usw. eine extreme GréBe und Stirke erreicht und den Huftieren durchweg fehlt. Beim
Haushund ist der vom Corpus fibrosum gebildete Penisschaft auch bei maximaler Erektion
biegsam, das Os penis versteift die stark entwickelte Glans, die allein intromittiert wird.
Durch die Schwellung des akzessorischen Bulbus glandis wird das bekannte Hangen der Hunde
post copulam verursacht. Hier, wie auch anderwirts (z. B. Equus), erigiert sich durch den
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verstirkten BlutzufluB erst das Corpus fibrosum, wodurch der Penis die zur Einfiihrung in
die Vagina nétige Rigiditdt gewinnt, sodann erst der spongiése Apparat, der aus dem die
Harnréhre begleitenden Corpus spongiosum und der mit ihm zusammenhéngenden Glans
besteht, so daB die Eichel ihren maximalen Umfang erst intra coitum erreicht. Umgekehrt
kollabiert nach der Begattung das Corpus fibrosum eher als die Glans.

Die Vollziehung der Begatiung besteht nun bei den Siugetieren sehr haufig
(nicht immer) darin, daB der erigierte Penis in der Vagina rhythmische Friktions-
bewegungen ausfiihrt, durch die der gesamte Turgor des Organs verstirkt und
schlieBlich die Ejaculation herbeigefiihrt wird. AuBler bei Homo werden diese
Bewegungen bei den Affen, Canis, Equus, Nagern usw. beobachtet. Sie fehlen
bei Tapirus, Sus, den Wiederkduern. Somit ist der Auslésungsmechanismus
des Endeffektes, der Ejaculation, nicht iiberall bei Saugetieren gleich, und die
zentripetalen wie zentrifugalen Reflexvorgénge, die sich zwischen der gereizten
Haut der Pars libera penis und dem Ejaculationszentrum des Riickenmarks
abspielen, miissen sehr verschieden verlaufen. Ein Beispiel, die Vergleichung
zweier dem Leben der Haustiere entnommenen Fille, mége zeigen, welche Fak-
toren fiir das Zustandekommen eines bestimmten Kopulationsmodus bei Séuge-
tieren in Betracht kommen. Beim Stier (auch beim Schaf- und Ziegenbock)
dauert der ,,Sprung‘‘ wenige Sekunden, und eine einzige starke Kontraktion
der Muskeln des Penis (M. bulbocavernosus und ischiocavernosus) schleudert das
Sperma aus der Harnréhre. Der Eber verharrt wihrend der Begattung (7—10)
Minuten lang regungslos, wihrend die rhythmischen Kontraktionen seiner Damm-
muskulatur die stattfindende Ejaculation anzeigen. Beim Rinde finden wir
im Vergleich zum Schwein nur gering entwickelte akzessorische Geschlechts-
driisen; das Sperma ist fliissiger als das zdhe des Ebers, zu dessen Zusammen-
setzung riesig entwickelte Driisenkomplexe beisteuern. Diese verschiedene
Menge und Konsistenz des Spermas im Verein mit dem verschiedenen Reflex-
ablauf bis zur und bei der Ejaculation bedingen den so verschiedenen Verlauf
der Kopulation in beiden Fillen.

Bei Paarzehern und Walen muf8 der Erektionsmechanismus eine in der
Ruhe vorhandene S-formige Kriimmung des Penisrohres ausgleichen, die nach-
her durch Wirkung besonderer Muskeln (Retractores penis) wiederhergestellt
wird.

Die Stellung der Siugetiere wahrend der Begattung ist im allgemeinen
die von den Haustieren her bekannte (,,more canino‘‘), die nur selten aus mecha-
nischen Griinden (Wale) einer anderen (Bauch gegen Bauch gekehrt) weichen
muB. DaB der Bau der menschlichen Begattungsorgane in beiden Geschlechtern
noch Hinweise dafiir bietet, daBl auch hier friiher die allgemeine Saugetierstellung
eingenommen worden sein muB, ist verschiedentlich betont, auch (LIoNARDO
pA Vinor) bekimpft worden. Geringe Besonderheiten in der Begattungsstellung
finden sich bei Katzen und Tylopoden.

Besondere Ausgestaltung der Oberfliche der Glans (Besatz mit Zihnen,
Stacheln usw.) kann fiir die Friktionswirkung auf die Wand der weiblichen
Vagina nicht gleichgiiltig sein. Bei den Katzen scheint die Schmerziuferung
und das aggressive Verhalten der Weibchen kleinerer Arten gegen das Mannchen
unmittelbar nach der Kopulation mit der Anwesenheit riickwartsgerichteter
Stachel am Endteil des Penis zusammenzuhingen.

Das Gesamtverhalten der Saugetiere wihrend des Kopulationsaktes ist
nicht iiberall gleich. Bei Feliden gibt das Minnchen wihrend der Ejaculation
LautéduBerungen von sich, die bei Leoparden und Jaguaren ein Grunzen oder
Knurren, beim Lowen ein lautes Gebriill darstellen. Kaninchenménnchen fallen
mit einem dem Niesen ahnlichen Laut auf die Seite, wie iiberhaupt bei Nagern
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(Hausmaus) solche Erscheinungen vélliger Erschlaffung des Ménnchens wihrend
der Ejaculation vorkommen.

Eine hiufige Widerholung der Begattung wihrend der Brunst eines Weib-
chens kommt bei vielen Arten vor (Beispiele: Affen, Hirsche, alle Katzenarten,
Kaninchen). Bei Tapirus erschopft eine Begattung das Ménnchen fiir den ganzen
Tag, ebenso bei der Hausmaus, bei der auBlerdem das Weibchen wegen des
Verschlusses der Scheide (s. 0.) durch den vom Mé&nnchen gelieferten Sekret-
piropf zu nur einer Kopulation wihrend einer Brunst fihig ist.

Der biologische Anteil des Weibchens an der Begattung besteht bei den
Siugetieren meist in volliger Passivitit, doch ist aktives Reizen des Mannchens
durch das Weibchen, das jenes zu besteigen sucht, nicht nur bei Haustieren
hiufig, auch mufl bei manchen Formen mit langem Perinaeum (Canis, Elephas)
das Weibchen aktiv die Vulva heben, um die Immsisio penis zu ermdglichen.
DafB auch beim Weibchen die Genital6ffnung mit erektilem Gewebe umgeben ist,
ist bekannt (vgl. besonders KoBELT). Eigentiimlich ist, daf gerade die extrem
groBen Clitorisbildungen (Hyaena, Ateles) kein oder wenig erektiles Gewebe
aufweisen.

Uber den Brunstrhythmus der weiblichen Sdugetiere und seine Beziehungen
zur menschlichen Menstruation wird an anderer Stelle ausfiihrlich zu sprechen sein.

Einer Reihe von Besonderheiten ist noch zu gedenken, die sich bei solchen
Tieren vorfinden, deren Begattung mit Hilfe der bereits kurz erwihnten akzes-
sorischen Organe vor sich geht. Wo diese Organe in voller Ausbildung bestehen,
liegt, in physiologischer Beziehung, die Notwendigkeit vor, einen mehr oder
minder weit von der ménnlichen Geschlechtséffnung entfernten, meist in einem
Lokomotionsorgan, paarig oder unpaar, untergebrachten Samenbehilter vor
der Begattung durch einen besonderen Akt mit Sperma zu fillen; in einem
zweiten Akt, der Begattung selbst, wird dies dort deponierte Spermaquantum
dann in die Genitalwege des Weibchens eingebracht.

Es besteht also hier neben der eigentlichen Begattung, deren Ablauf sich
im einzelnen nach dem Bau und der Lage der fiir sie in Anspruch genommenen
Organe richtet, eine zweite, ihr vorangehende Handlung, der wir unser Augen-
merk zuwenden miissen.

Eine vergleichende Betrachtung der in Frage stehenden Vorginge wiirde folgendes
Bild ergeben: Bei Tintenfischen (Cephalopoden) mufl das Mannchen, wenigstens in den extrem
ausgebildeten Fillen, einen in seinen Begattungsarm (Hectocotylus) gelegenen Behilter mit
Spermatophoren aus der Geschlechtssffnung fiillen, der Hectocotylus besorgt bei Argonauta
und Verwandten sodann, in die Mantelhohle des Weibchens eingebracht, selbstindig die
Ubertragung der Spermatophoren. Anders spielen sich die Vorginge ab, in denen fliissiges
Sperma in akzessorische Kopulationsorgane eingebracht werden muB, wie bei einigen Arthro-
podengruppen, nimlich den meisten diplopoden Tausendfiiflern, den echten Spinnen (Araneae)
und den Libellen (Odonaten) unter den Insekten. Doch verhalten sich die drei Gruppen
in biologischer Bezichung bei der Ausfithrung dieses Fiillaktes unter sich nicht gleich.

Bei den Diplopoden (Julus, Polydesmus) und auch bei den Libellen bringt
das Minnchen durch ventrale Einkriimmung seines Kérpers das Kopulations-
organ in direkte Beriithrung mit der Geschlechtsoéffnung, aus der es das Sperma
in seinen Behalter iibernimmt. Bei den Diplopoden miinden die Geschlechts-
organe am 2., die ,,Kopulationsfiie*, Gonopoden, liegen am 7. Kérpersegment,
also nicht iibermaBig weit davon entfernt. Bei den Libellen dagegen muf} das
Mannchen sein Hinterleibsende (die Hoden miinden am 9. Segment nach auflen)
bis zum 2. Segment, also dicht an die Bauchwurzel, kriimmen, wo das, hier un-
paare, Kopulationsorgan sitzt. Diese Fiillung geschieht, wihrend das Mannchen
mit seinen Hinterleibszangen das Weibchen am Genick hélt, erst nach ihrer
Beendigung wird die bekannte seltsame Kopulationsstellung dadurch erreicht,
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daf das Hinterleibsende des Weibchens an das erwihnte bauchstindige Kopu-
lationsorgan des Mannchens angelegt wird. (Abb.117.)

Am schirfsten gesondert aber ist dieser Vorbereitungsakt des Mannchens bei
den Spinnen, bei denen das akzessorische Kopulationsorgan weit vorn am Kérper,
in einem Anhang des Kiefertasters (Palpus) untergebracht ist, wihrend die
Geschlechtsdffnung, wie iibrigens auch die des Weibchens, an der Bauchwurzel
gelegen ist. Das Sperma hat also auch hier einen verhiltnismiBig weiten Weg
schon vor der Begattung zuriickzulegen, und diese Wanderung geschieht unter
ganz besonderen Umstdnden. Um den Akt der Tasterfillung zu vollziehen,
beginnt das Spinnenménnchen mit einer Tétigkeit, die anscheinend gar nichts
mit dieser Handlung zu tun hat, es spinnt ein kleines Gewebe, das, oft dreieckig
oder bandférmig gestaltet, eine freie, scharfe Kante besitzt; dies Gespinst dient

Abb. 117. Aeschua consiricta in Begattung (nach CALWERT aus WESENBERG-LAND).

zwei verschiedenen Zwecken: einmal wird die von Sinnespapillen umgebene,
wie erwiahnt, an der Bauchwurzel des Mannchens gelegene Geschlechtsoffnung
entweder, wie in der groBen Mehrzahl der Fille, iiber diesem Gespinst rhythmisch
hin und her gestrichen, oder (nur bei den Pholciden) ein Gespinstfaden wird mit
Hilfe eines (des II1.) Beinpaares iiber die Geschlechts6ffnung hin und her gezogen.
Beides fiihrt nach einiger Zeit zu dem gleichen Enderfolg: aus der Geschlechts-
offnung tritt ein Tropfen fliissigen Spermas aus. Nun zeigt sich, dafl das Gewebe
auBerdem dazu dient, diesen Tropfen aufzufangen. Somit hat hier ein Vorgang
stattgefunden, der wohl als ein Akt physiologischer Masturbation bezeichnet
werden mufl. Das so ins Freie gelangte Sperma wird nun erst mit beiden Tastern
(die meist abwechselnd angelegt werden) aufgetupft, und zwar so, dafl die Samen-
fliissigkeit, lediglich durch Capillaritatswirkung, in den in jedem als Bulbus
genitalis bezeichneten Begattungsanhang des Tasters vorhandenen Samenbehéalter,
den Spermophor, eingesogen wird (Abb. 118). Damit ist nun das akzessorische
Kopulationsorgan erst in Bereitschaft gesetzt, und es kann nun die Begattung
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vollzogen werden, was dadurch geschieht, daBl das Mainnchen, teilweise unter
Annahme sehr seltsamer Stellungen, den Ausfithrgang (Embolus) des Begattungs-
organes in die weiblichen Genitalwege (meist in einen besonderen Samentaschen-
gang, seltener in die Vagina, ferner meist beide Taster abwechselnd, nur selten
beide simultan) einfithrt, und unter Zuhilfenahme eines oft hochkomplizierten
Austreibungsapparates das Sperma in die weiblichen Samentaschen einge-
fihrt wird.

Ganz abgesehen von der Merkwiirdigkeit der Begattungsvorginge bei allen
Tierformen mit akzessorischen mé#nnlichen Kopulationsorganen tritt uns hier
in dem vorbereitenden Masturbationsvorgang eine Eigentiimlichkeit der Spinnen
entgegen, die uns bei diplopoden Tausendfiifen und Libellen nicht begegnet
und die eine besondere Besprechung verlangt. Wenn in diesem Zusammenhange
das Wort ,, Masturbation gebraucht wird, so geschieht dies deshalb, weil ob-
jektiv der gleiche Vorgang vorliegt, der im menschlichen Sexualleben mit diesem

Namen bezeichnet wird. Dagegen unter-
scheidet sich der FEjaculationsakt der
Spinnenménnchen von der Masturbation
im gewohnlichen Sinne dadurch, daB
er hier einen integrierenden Bestandteil
der Geschlechtshandlungen des Minn-
chens darstellt, daBl er nicht ein Surro-
gat der Begattung bildet, sondern ihre
unerldBliche Vorbedingung. Ist die Taster-
fiillung nicht in der geschilderten Weise
vollzogen worden, so ist das Méannchen
nicht nur nicht imstande zu kopulieren,
es reagiert nicht einmal auf die An-
Abb. 118. Ménnchen der amerikanischen  wegsenheit eines geschlechtsreifen Weib-
Vogelspinne Eurypelma hentzi Giard, auf oo Dep Akt der Tasterfillung wird
dem Spermagewebe sitzend und einen N .
vom Minnchen, wenn es seine letzte

Samentropfen mit den Tastern aufsaugend
(nach PeTRUNKOVITCH aus GERHARDT). Héutung durchgemacht hat, vollzogen,

auch wenn es isoliert gehalten wird,
und erweist sich gerade dadurch als ein in gewissem Sinne rein masturbatorischer
Vorgang.

Esist klar, daB sich dieser Modus der Fiillung des akzessorischen Kopulations-
organs bei Spinnen und bei den vorher erwihnten Tausendfiiflern und Libellen
nur graduell unterscheidet, doch tritt uns bei den Letzgenannten die Ubernahme
des Spermas aus der Geschlechtsoffnung in das Kopulationsorgan, weil sie
direkt, ohne den Umweg ins Freie, geschieht, nicht als Masturbationshandlung
entgegen. Aber strenggenommen geschieht in allen 3 Fillen das gleiche, wenn
auch in starken Modifikationen.

Weitere Fille derartiger physiologischer Masturbation als Teilerscheinung
des Sexuallebens minnlicher Tiere bei Vorhandensein einer echten Begattung
sind wohl nicht bekannt; eben wegen ihrer Isoliertheit und Seltenheit sind die
geschilderten von besonderem biologischen Interesse. Wo keine eigentliche Be-
gattung vorkommt, ist die Abgabe von Sperma durch das Mannchen in seine
Umgebung (fast immer das Wasser) das Normale, fithrt aber dann unmittelbar
zur Befruchtung der Eier und wird statt, nicht vor der Begattung ausgefiihrt.
In einem wenigstens peripheren Konnex zu engeren Beziehungen zwischen
den Geschlechtern steht der Fall der minnlichen Tardigraden (Biartierchen,
bisher zu Unrecht meist den Arachniden zugezihlt), bei denen die Minnchen
die in die abgestreifte Korperhaut eines Weibchens abgelegten Eier dort mit
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Sperma iibergieBlen und befruchten, nachdem sie diese Haut von aulen angebohrt
haben (HENEICKE).

Wo uns sonst im Tierreiche masturbatorische Handlungen begegnen, sind
sie dem entsprechenden Vorgange beim Menschen direkt zu parallelisieren
und stellen Surrogaterscheinungen fiir die Begattung dar. Im Freien, d. h. bei
Tieren, die unter normalen AuBenbedingungen leben, wird man nicht viel der-
gleichen finden, und wie beim Menschen handelt es sich um Domestikations-
erscheinungen oder um solche, die durch Mangel an Gelegenheit zur Ausfiihrung
der Kohabitation bedingt sind, jedenfalls um subnormale oder sogar schon um
pathologische Erscheinungen. Davon auszunehmen ist das Benehmen von
Wildtieren (Ziegen, Hirschen), deren Minnchen wéhrend der in ihrer Dauer
sehr beschrinkten, an eine bestimmte Jahreszeit gebundenen Brunst so grofle
Mengen von Sperma produzieren, da weit mehr davon vorhanden ist als auf dem
normalen Wege, durch Begattungen, verausgabt werden kann. In solchen
Fallen treten zwischen den Begattungen Handlungen auf, die nur als Masturbation
gedeutet werden kénnen und die zu einer Ejaculation von Sperma auflerhalb
der Begattung fiihren. Hier liegt zweifellos nichts Krankhaftes vor, und es ist
bekannt, daB z. B. alle miannlichen Edelhirsche zur Brunstzeit vor der Pri-
putial6ffnung den ,,Brunstschild‘ tragen, d. h. eine dunkle Farbung der Bauch-
haut, die durch die haufige Befeuchtung dieser Region mit Sperma verursacht
ist. Gerade der Umstand, daB solche Dinge bei allen Individuen der in Betracht
kommenden Arten beobachtet werden, nimmt ihnen jede pathologische Be-
deutung.

Ganz anders aber steht es mit der Masturbation domestizierter und gefangener
Tiere. Fiir die eben besprochenen wild lebenden Sduger war es charakteristisch,
daB die masturbatorischen Handlungen der Ménnchen nur in der Brunstzeit
auftreten, die sich ihrerseits nach der priméren der Weibchen richtet. Aus
diesem Grunde ist das Ménnchen auBerhalb dieser Zeiten gar nicht geschlechtlich
erregt, und schon daher kommt eine Masturbation aufler der Begattungszeit
gar nicht in Frage. Unter den Haustieren kommt es aber, wie schon kurz erwihnt,
bei einigen Arten zu solchen Abnormititen in der Periodizitat des Sexualiebens,
daB sie fiir das Mannchen ganz verwischt werden und eine dauernde sexuelle
Reizbarkeit und Begattungsfahigkeit an ihre Stelle treten kann. Bei dieser
kontinuierlichen Produktion von Sperma, das oft nicht in entsprechendem
MaBe abgegeben werden kann, kann es hiufig zu einer Reizung der sexuellen
(Erektions- und Ejaculations-)Zentren im Riickenmark kommen und dadurch
Masturbation veranlaBt werden. Auch hier wiirde es also eine Uberproduktion
von Sperma sein, die den gleichen Vorgang veranlait wie bei Wildtieren, aber
unter ganz anderen zeitlichen Bedingungen und unter dem EinfluB erzwungener
sexueller Abstinenz trotz des Vorhandenseins von Sperma in den Genitalorganen.

Stierhalter machen ganz allgemein die Erfahrung, daf Masturbationshandlungen bei
Bullen sehr hiufig friih nach dem Erwachen vorgenommen werden, und es wird angegeben,
daB Stiere bei Stallhaltung mehr Samen durch Masturbation als durch Begattungen verltren.

Bekannt ist ferner Masturbation von Hengsten und Hausebern, die naturgemif aus
den gleichen Griinden erfolgt, wie bei Stieren. Aber weit mehr als bei diesen domestizierten
Huftieren ist echte Masturbation zu beobachten bei dem, wenigstens in manchen Rassen,
domestiziertesten aller Haustiere, dem Hunde. Es ist ja bekannt, wie hiufig derartige Hand-
lungen ménnlicher Hunde zu beobachten sind. Von dem wohl am wenigsten durch Domesti-
kation beeinfluBten Haussiugetier dagegen, der Hauskatze, sind derartige Dinge wohl nicht
bekannt.

Angaben von Masturbationshandlungen bei Hausgefliigel, die zuweilen auftauchen,
sind auf ihre Richtigkeit schwer zu beurteilen.

Von gefangenen Siaugetieren in Menagerien und zoologischen Gérten sind
es ganz besonders ménnliche Affen verschiedener Arten (soweit zu beurteilen,



188 U. GerHARDT: Vergleichendes iiber Kohabitation und Masturbation.

aber wohl alles altweltliche, also katarhine Formen), bei denen die Masturbation
als Unart oder schlechte Gewohnheit eine so groBie Rolle spielt, dafl sie nach
iibereinstimmender Aussage von Tiergartnern und Wartern zu einer Schidigung
der Gesundheit fithren soll, obwohl es meines Erachtens schwer sein wird, fest-
zustellen, wieweit die Gesundheit mit dieser Gewohnheit behafteter Tiere sonst
normal gewesen wire. Fragen wir, was notwendig erscheint, wie es kommt,
daBl die Masturbation gerade bei Primaten so verbreitet ist und so abstoBende
Form annimmt, wie hiufig bei Affen, so werden zwei Momente dafir in Frage
kommen: die dauernde Geschlechtsbereitschaft der m#nnlichen Tiere (wie
auch bei den Haussdugetieren), und ferner die Ausbildung der Vorderextremitéten
zur Hand, dem zur Manustupratio im wértlichen Sinne jederzeit verfiigharen
Werkzeug, das bei Quadrupeden fehlt. Dazu kommt in dem hier herangezogenen
Fall die Untatigkeit und Langeweile des Aufenthaltes in der Gefangenschaft
und meist das Fehlen begattungsbereiter Weibchen. Doch kommt trotz deren
Vorhandensein, sogar neben dem Vollzug der normalen Begattung, bei denselben
Minnchen gelegentlich Masturbation vor.

Die Moglichkeit, die auch fir Tiere, in deren normalem Sexualleben eine
echte Begattung vorkommt, eine Befriedigung des Geschlechtstriebes durch
anderweitige Entleerung von Sperma zuliB8t, besteht insofern fiir den Menschen
in noch héherem MaBe, als hier vielleicht ein neues Moment hinzukommt. Es
ist wohl moglich und sogar wohl wahrscheinlich, dal der Mensch das verhangnis-
volle Erbe der leichten Befriedigung des Geschlechtstriebes auf manustuprativem
Wege von seinen Primatenvorfahren iibernommen hat. Durch die hohe Aus-
bildung seiner Psyche und durch deren Einflufl auf das menschliche Sexual-
leben ist der bloBen Vorstellung sexueller Reize eine besondere Rolle in diesem
eingerdumt, und es ist bekannt, daf gerade die Phantasie den wesentlichen Faktor
bei dem Zustandekommen masturbatorischer Akte beim Menschen bildet.

Die Frage, wieweit Masturbation bei Tieren als normal zu betrachten sei,
ist wohl kurz etwa folgendermallen zu beantworten: Wenn man nur das im
Geschlechtsleben der Tiere als ,,normal® beurteilt, was unmittelbar und not-
wendig zur Erhaltung der Art geschehen muf}, so wird lediglich der physiolo-
gische Masturbationsakt der Spinnenméinnchen, wie er als Vorbereitung zur
Begattung unerliflich ist, hierher zu rechnen sein. Nur wird man, trotz aller
am Tage liegenden und sich geradezu aufdringenden Analogie mit menschlichen
Dingen, die Frage vielleicht mit Recht aufwerfen kénnen, ob man ebendiese
physiologischen Vorginge, wie das zur Zeit GRABER schon getan hat, als Mastur-
bation bezeichnen soll.

Ein weiterer Fall aus dem Insektenleben, der schon an der Grenze des absolut Normalen
steht und seinerseits ein gewisses Analogon darstellt zu dem, was von wildlebenden Sauge-
tieren iiber die Abgabe iiberschiissigen Spermas gesagt worden war: es handelt sich um
die — bisher nur in Gefangenschaft — von allen Untersuchern an Grillenménnchen beob-
achtete Tatsache der gelegentlichen AusstoBung zur Begattung im ménnlichen Genitaltrakt
bereitliegender Spermatophoren in solchen Féllen, in denen das Weibchen nicht auf die
Werbungen des Mannchens reagiert. Beobachtet wurden derartige Dinge von LEespEs,
GrABER und GERHARDT bei Gryllus campestris und Nemobius sylvestris. In beiden Fillen,
besonders deutlich erkennbar bei Nemobius, trigt das begattungsbereite, eifrigst zirpende
Minnchen im distalen Teil seiner Genitalorgane (bei Nemobius duBerlich weithin sichtbar)
eine trockene, fiir die Art in ihrer Form sehr charakteristische Spermatophore, die (s. oben)
normalerweise dem Weibchen von unten her in die ventral von der Legershrenwurzel befind-
liche Begattungsoffnung eingefiihrt werden soll — oder sollte. Wenn das umworbene Weib-
chen, dem hier bei der Einleitung der Begattung (da es das Ménnchen besteigen muf) eine
hochst aktive Rolle zufillt, nicht geneigt ist, dies zu tun, so wird die Spermatophore vom
Méinnchen nicht unbegrenzte Zeit in dem Ausfithrungsgang der Geschlechtsorgane behalten,
sondern nach lingerem frustranen Zirpen (beim Nemobius etwa nach 20 Minuten) preft das
Msinnchen die Spermatophore aus der Geschlechtséffnung hervor und frift sie auf. Nach
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Ablauf einiger Stunden produziert es dann eine neue und versucht wieder sein Heil mit der
Werbung um ein Weibchen. Dieser Vorgang wird sich vermutlich auch im Frejen zuweilen
abspielen; er beruht — wenigstens macht es nach den Beobachtungen an Gefangenen den
Eindruck — wohl in seinen Ursachen groftenteils auf Ermiidungserscheinungen bei Weib-
chen, die schon mehrfach Begattungen erfahren haben. Wenigstens wurde bei Nemobius
die ganze Erscheinung stets gegen Ende der Begattungszeit im spiten Herbst beobachtet,
wihrend vorher durchweg normale Begattungen erfolgten. Auch bei Gryllus campestris lag die
Sache so, daB3 bei einem Paare, das sich wochenlang téaglich mehrfach begattete, anscheinend
der Begattungstrieb in den Perioden, die der (mehrfach erfolgenden) Eiablage jedesmal
vorangingen, beim Weibchen nachlieB oder erlosch, wihrend er beim Mannchen in gewohnter
Starke erhalten blieb. Es muBl ausdriicklich betont werden, daB es sich bei dieser Beob-
achtung wiederum um Tiere handelt, die unter abnormen Bedingungen (ein Paar dauernd
zusammengesperrt) gehalten wurden. Doch diirfte mit Bestimmtheit anzunehmen sein, dafl
auch im Freien gelegentlich solche Ausstofungen von Spermatophoren vorkommen, die
zweifellos fiir das Tier belanglose, seine sonstige Geschlechtstétigkeit in keiner Weise beein-
flussende Zwischenfille darstellen. Das absolut Normale aber stellen sie keinesfalls dar,
ohne daB sie als eigentlich pathologisch zu bezeichnen wiren, also, soweit solche Ausdriicke
sich auf freilebende, wirbellose Tiere in vollem Umfange iiberhaupt anwenden lassen, etwa
als subnormale Vorginge zu bezeichnen wéaren.

Was wir dagegen bei Wirbeltieren, speziell bei Sdugern, an masturbatorischen
oder masturbationsihnlichen Handlungen sehen, muf einer anderen Beurteilung
unterliegen wegen der in ganz besonderer Richtung spezialisierten Struktur und
Funktionsweise des sexuellen Mechanismus beim ménnlichen Tier. Damit soll
nicht nur der Bau und die Tatigkeit des Sexualapparates selbst gemeint sein,
sondern vielmehr auch alle die sehr verwickelten nervisen Schaltungen, die
zwischen cutanen Sinnesorganen, Zentralnervensystem und dem zentralen
(produktiven) Genitalapparat bestehen. Zwar koénnten &hnlich komplizierte
Anordnungen und Abldufe auch bei Tieren ganz anders organisierter Stimme
vorkommen, aber es ist einleuchtend, daB es in dieser Hinsicht Strukturen
morphologischer (und nervoser) Natur gibt, die masturbatorische Vorginge
begiinstigen. Auch innerhalb des Saugetierstammes ist je nach der Sekretions-
weise der Hoden sowohl wie der akzessorischen Geschlechtsdriisen die Anlage
zur Entwicklung masturbatorischer Handlungen in verschiedenem MaBe bei
einzelnen Ordnungen und Familien gegeben.

Was bei Wildtieren geschildert wurde, diirfte wohl kaum als pathologisch
angesehen werden kénnen. Alle Fille aber, die bei Haustieren und Gefangenen
zu verzeichnen sind, gehéren zweifellos in das Gebiet des nicht mehr Normalen.

Erwihnt seien noch zur Ergénzung des bisher Geschilderten jene ganz kurz beriihrten
Falle im Tierreich, in denen zwar eine innere Befruchtung im weiblichen Genitaltraktus,
aber keine Begattung stattfindet. Derartige Fille von Ubertragung vom Mannchen ab-
gesetzter Spermatophoren durch aktive Ubernahme von seiten des Weibchens kommt bei
fast allen Schwanzmolchen (Urodelen) vor und 148t sich bei Axolotln und Tritonen an Ge-
flangenen unschwer beobachten. Unter Zeichen groBter Erregung preBt das unmittelbar
vor dem Weibchen iiber den Boden des Aquariums kriechende Méannchen eine je nach der
Art verschieden geformte Spermatophore aus seiner Kloake hervor. Dies Produkt besteht
aus einem gelatinosen Halter und dem darin eingelassenen Spermastift, den das dem Mannchen
unmittelbar nachfolgende Weibchen mit Hilfe seiner Kloakenlippen aufliest und so den
voneinander geldsten Spermatozoen Zutritt zu den Eileitern verschafft.

FaBrE hatte eine Besamungsmethode, die ein seltsames Analogon zu der eben be-
schriebenen darstellen wiirde, fiir die Chilopoden unter den TausendfiiBllern beschrieben. Es
sollen hier nach dieser Schilderung vom Ménnchen Spermatophoren in Kapselform an Ge-
spinstfiden (auf trockenem Boden) abgesetzt und nachher von den dariiberkriechenden
Weibchen in ihre Geschlechtséffnungen aufgenommen werden. Indessen wird neuerdings
(Heymons) die Richtigkeit dieser Aufgaben fiir die Scolopender bezweifelt, allerdings werden
keine neuen positiven dafiir gemacht.

Wir haben in solchen Fillen in gewissem Sinne einen Ubergang zwischen
reiner Ejaculation des Samens ins Freie, wie dies bei dullerer Befruchtung die
Regel ist, zu Begattungshandlungen; denn wir wissen, da3 bei manchen Salaman-
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drinen die Spermatophoren unter Aneinanderlegen der Kloaken beider Ge-
schlechter auch direki vom Minnchen auf das Weibchen iibertragen werden
konnen. Somit kann Ejaculation von Sperma in die freie Umgebung im Tier-
reich erfolgen: 1. ohne innere Befruchtung bei duflerer Besamung der Eier bei
vielen Meertieren, Fischen, Amphibien usw., 2. ohne Begattung, aber vor einer
inneren Befruchtung, bei den geschwinzten Amphibien; 3. als Vorbereitungsakt
fiir eine echte Begattung zum Zweck der Fillung eines akzessorischen Kopu-
lationsorgans (bei den Spinnen); 4. bei Tieren, die sich normaliter begatten
als gelegentliches, meist aber durch Gefangenschaft, Domestikation oder Zivili-
sation bedingtes, subnormales oder pathologisches Vorkommnis (echte Mastur-
bation).
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Libido sexualis, Vergleichendes.

Wenn wir die Verbreitung und die Abwandlungen des ,,Geschlechtstriebes
im Tierreich verfolgen wollen, so wird es zweckmafBig sein, zunichst zu fragen,
was wir unter einem ,,Trieb* im allgemeinen, und im besonderen unter dem
,,Geschlechtstrieb* zu verstehen haben. Das Wort ,,Trieb‘ kommt von treiben,
es soll ein zwangsliufiges Getriebenwerden eines tierischen Individuums zur
Ausfithrung einer bestimmten Handlung oder eines Handlungskomplexes be-
deuten, dem dieses Individuum in gleicher Weise unterworfen ist wie alle
seine Artgenossen.

Wiahrend nun derartige ,,Triebe‘‘ in der Mehrzahl der Fille zur Erfillung
einer fir das Individuum lebenserhaltenden Handlung fithren (wie der Trieb
zur Aufnahme fester und fliissiger Nahrung usw.), nimmt der Geschlechtstrieb
insofern eine Sonderstellung ein, als seine Befriedigung unbedingt notwendig
ist fiir die Erhaltung der Art, nicht aber fiir die des Individuums, dessen Lebens-
dauer im Gegenteil, wie vielfache Experimente beweisen, in sehr verschiedenen
Tierstammen dadurch verlingert werden kann, dal man die Tiere daran hindert,
ihrem Geschlechtstrieb zu geniigen.

‘Wenn wir einen tierischen ,,Trieb‘‘ in seiner Beschaffenheit beurteilen wollen, so miissen
wir uns klar dariiber sein, daB} die Verwendung des Wortes mit verschiedenen Fehlerquellen
behaftet sein kann. Wir kennen vom menschlichen Leben her die Empfindungen, die das
Auftreten und die Befriedigung der Libido sexualis hervorrufen. Wir kennen diesen einen
Spezialfall und sind, was andere Organismen anbelangt, auf Analogieschliisse angewiesen.
Es liegt daher die Gefahr sehr nahe, die entsprechenden Geschehnisse im #terischen Leben
allzu anthropomorphistisch zu betrachten und Tieren Triebe und Empfindungen unterzu-
legen, von denen wir nicht wissen, ob sie sie tatséchlich in einer solchen Form besitzen. Wir
sind aber selbstverstindlich auBerstande, iiber Qualitit und Quantitit der psychischen
Faktoren etwas auszusagen, die wir als Begleiterscheinungen der somatischen Lebens-
erscheinungen der Tiere uns denken konnen.
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Das Wort ,,Trieb*“ enthalt nun zweifellos einen psychologischen Faktor insofern, als
eine Intention des Gesamtorganismus auf eine ganz bestimmte Handlungskette hin damit
bezeichnet werden soll, es setzt eine Aktivitit des Organismus voraus, die durch einen be-
stimmten Reiz ausgelost wird. Unter dem Worte ,,Geschlechtstrieb wird nun zunéchst
der auf einen inneren (Sekretions-)Reiz hin auftretende Faktor verstanden, der einen
tierischen Organismus veranlaBt, sich seiner Geschlechtsprodukte aktiv zu entledigen. Das
gilt fiir primitive tierische Organismen. Dann aber wird unter dem gleichen Wort auch
das Aufsuchen des einen Geschlechts durch das andere verstanden, also nicht einfach der
Trieb zur Geschlechtstatigkeit schlechthin, sondern der Trieb zum anderen Geschlecht. Wir
werden sehen, dall diese beiden Bedeutungen des Wortes fiir spiter zu treffende Unter-
scheidungen von Wichtigkeit sein werden.

Mit der zunehmenden Organisationshohe der tierischen Organismen in den verschiedenen
Stammen kann die Form der Handlungen, aus denen sich der vorhandene Geschlechtstrieb
folgern 1aBt, aus sehr einfachen sich zu sehr komplizierten entwickeln. Dabei kann, ent-
sprechend der morphologischen, zum Teil allerdings nicht véllig konform mit ihr, eine physio-
logische Differenzierung und Spezialisierung dieser Handlungen eintreten, die die Motive
fiir die einzelnen Teilhandlungen oft schwer erkennbar machen kann. Es kann das Ge-
schlechtsleben der Tiere aus sehr komplexen, zu lingeren Ketten zusammengeschlossenen,
sich untereinander gegenseitig bedingenden Reflexhandlungen bestehen, und diese Hand-
lungsketten pflegen innerhalb der Spezies, soweit es sich um ungestérten, normalen Verlauf
handelt, mit einer oft iiberraschenden Stereotypie abzulaufen.

Es ist nun nur zum kleinsten Teile méglich, die Griinde, aus denen heraus der Orga-
nismus sich zur Vollziehung dieser komplexen Handlungen anschickt, zu verstehen oder
gar zu erkliren. Es liegt eben immer bei der Beurteilung der Motive einer tierischen Hand-
lung die groBe Gefahr vor — und sie ist, zumal in &dlteren Betrachtungen und Schilderungen,
oft genug nicht vermieden worden —, daB allzusehr auch hier der Mensch das Maf aller
Dinge abgibt. Es wird die Aufgabe objektiver Betrachtung sein miissen, den Tieren keine
komplexen, aus der menschlichen Psychologie entlehnten Motive unterzulegen. Auf der
anderen Seite aber 148t sich die Einfiihrung psychologischer Komponenter. in der Diskussion
des hier vorliegenden Gegenstandes schon aus dem Grunde nicht vermeiden, weil das in
Rede stehende Thema einen notwendigen psychologischen Bezug hat.

So ist der an sich wenig scharf umrissene Begriff des ,, Triebes* gleichfalls eingestellt
auf eine psychologische Betrachtungsweise. Er will sagen, daB das Motiv der Handlung
eines Organismus nicht Produkt einer ,,Uberlegung‘ im menschlichen Sinne sei, also nicht
sowohl von der bewuBten Intention des Individuums abhinge, als vielmehr einen innerhalb
der Art vererbten, zwangsliufig in Aktion tretenden Faktor darstelle, von dem alle Indi-
viduen einer Art in gleicher Weise beeinfluBt und zu den gleichen Verrichtungen ,,getrieben‘
werden.

Aufgabe der folgenden Zeilen soll es nicht sein, die Erscheinungen, die wir
als Libido sexualis und Orgasmus bezeichnen, in ihren psychologischen Beziigen
zu analysieren, sondern diese Erscheinungen selbst vergleichend-physiologisch
zu betrachten. Es wird sich dabei nicht vermeiden lassen, aus der Literatur
iilberkommene, allgemein gebriuchliche Termini zu verwenden, obwohl sie nur
einen sprachlichen Ausdruck, keine Erklirung dessen geben, was den zu betrach-
tenden Vorgidngen zugrunde liegt.

Wenn also im folgenden wie in der bisherigen Literatur das Wort ,,Geschlechts-
trieb* verwendet und als aus mehreren wohlunterscheidbaren Komponenten
bestehend betrachtet wird, so geschieht das durchaus in dem BewuBtsein, daf3
damit keinerlei eigentliche Erklirung des Begriffes gegeben ist. Es soll aber ver-
sucht werden, die AuBerungen des Geschlechtstriebes innerhalb des Tierreiches
von seinen phyletischen Anfingen an kurz vergleichend zu skizzieren und den Weg
vom Einfacheren zum Komplizierten durch die Reihe der Tierstimme nach
Moglichkeit zu verfolgen.

Ein fiir uns erkennbarer ausgesprochener ,,Geschlechistrieb” existiert nicht
iiberall im Tierreich. Die einfachsten Metazoen, simtlich wasserbewohnende
Formen, entleeren ihre Geschlechtsprodukte in das umgebende Wasser, und zwar
trifft dies gewédhnlich fiir beide Geschlechter zu. Bei den Spongien allerdings
kénnen die Spermien mit dem Wasserstrom durch das Kanalsystem des weib-
lichen Organismus durchgeschwemmt werden und die Eier in dessen Inneren
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befruchten. Es ist nicht notig und auch nicht wahrscheinlich, daB der tierische
Organismus in solchen Fillen irgendwie aktiv an der Austreibung der Geschlechts-
produkte beteiligt sei, sondern die nachriickenden reifenden Keimzellen driicken
die bereits fertiggestellten aus den Gonaden hinaus. Allerdings kann auch bei
diesem Modus, wie es scheint, bereits eine gewisse Periodizitdt in der Reifung
und AusstoBung der Keimprodukte vorhanden sein. Es sind zwar vor allem
stationire oder doch nur wenig bewegliche Tiere (sessile Célenteraten, Echino-
dermen, Tunicaten usw.), bei denen sich diese Art der AusstoBung der Geschlechts-
zellen ohne besondere Aktivitdt des Gesamtorganismus findet, aber selbst bei
beweglichen Tierformen kann er ¢m wesentlichen beibehalten werden. Bei manchen
(sessilen) Ascidien geschieht die Ausstofung der Eier und des Spermas verschie-
dener (hermaphroditischer) Individuen synchron, und darin kénnte man die erste
und lockerste Anbahnung einer Kooperation der Geschlechter erkennen. In
allen einfachsten Féllen ist fiir die Entleerung der Gonaden kein bestimmter
Ort erforderlich, sie erfolgt da, wo das Tier sich gerade befindet. Dies Verhalten
indert sich dann, wenn Tiere zur Absetzung ihrer Genitalprodukte aktiv bestimmte
Ortlichkeiten aufsuchen miissen, zuweilen aus Notwendigkeiten heraus, die dem
menschlichen Verstdndnis nicht zuginglich sind. Es wirken anscheinend in
solchen Fillen zwei Faktoren auf den Organismus ein: 1. der Zwang, sich seiner
Geschlechtsprodukte zu entledigen, der Detumescenztrieb in dem Sinne, wie
MEISENHEIMER (in einem gewissen Gegensatz zu MorL) ihn anwendet, 2. ein
Migrationstrieb, der das Tier (in beiden Geschlechtern) zwingt, zur Erreichung
der Detumescenz ganz bestimmte Ortlichkeiten aufzusuchen. Es sei nur an
die ans Unglaubliche grenzenden, hierher gehorigen Laichwanderungen des
gemeinen Aales (Anguilla vulgaris) erinnert. Es muB durchaus fraglich bleiben,
ob in diesem Falle, wie auch in dhnlichen, ein tatsichlicher 7'rieb des einen Ge-
schlechtes zum anderen besteht, der eine niedere, primitive Stufe des ,,Kontrek-
tationstriebes’ darstellen wiirde, eines Triebes, der nicht, wie der Detumscenz-
trieb, durch einen endogenen Reiz, sondern durch einen solchen ausgelost wird,
der vom entgegengesetzten Geschlecht ausgeht, also durch den exogenen hetero-
sexuellen Reiz, der fiir den typischen ,,Geschlechtstrieb* unerlaBlich ist.

Es sind besonders niedere Wirbeltiere, die groBe Masse der als ,,Fische‘
zusammengefalten Wasserbewohner mit nur wenigen Ausnahmen (Selachier,
einige lebendgebirende Knochenfische) und die ungeschwénzten Amphibien,
die uns deutlich zeigen, wie Detumescenz- und Kontrektationstrieb bereits da
vorhanden sein und zusammenwirken kénnen, wo eine eigentliche Begattung
gar nicht ausgebildet ist, da hier, in einem eben durch den Kontrektationstrieb
angestrebten, mehr oder weniger engen korperlichen Vereinigungsakt der Ge-
schlechter, die Eier wahrend oder unmittelbar nach ihrer Ablage durch das
vom Minnchen ergossene Sperma befruchtet werden. So wird wihrend eines
immerhin schon recht komplexen Kontrektationsaktes die Detumescenz, und
zwar bei beiden Geschlechtern, in einer sehr primitiven Form herbeigefiihrt.

Es ist fiir die kommende Betrachtung von Wichtigkeit, die beiden bisher
erwihnten, in der Literatur unterschiedenen Komponenten des Geschlechts-
triebes, den (priméiren) Detumescenz- und den (sekundir dazugekommenen)
Kontrektationstrieb scharf auseinanderzuhalten, da sie, bei allen Tieren mit
engerer Kooperation der Geschlechter, bei der Befruchtung der Eier vorhanden
sind. Doch werden fiir die beiden Geschlechter dann verschiedene Bedingungen
gesetzt (und sie konnen auf den Geschlechtstrieb nicht ohne Wirkung bleiben),
wenn die Eier innerhalb des weiblichen Ko6rpers befruchtet werden, also zwar
die méannliche Geschlechtstitigkeit mit dem Akt der Detumescenz bei der Be-
fruchtung erledigt ist, fiir das Weibchen aber eine weitere Tatigkeit beginnt,

Handbuch der Physiologie XIV. 13 .
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die in der Ovulation, der Aufbewahrung und eventuellen Entwicklung der Eier
bis zum Legeakt, besteht. Wahrend also in solchen Fillen fiir das ménnliche Tier
Detumescenz und Kontrektation in einem einzigen Akt stattfinden, gilt dies
fiir das Weibchen keineswegs, sondern nur der Paarungs- (Kontrektations-) Trieb
wird hei der Begattung gestillt, die Detumescenz der Gonaden erfolgt erst mit
und bei der Eiablage.

Noch eine zweite Anderung wird aber mit der Erwerbung einer Begattung
gesetzt : Bisher waren nur zwei deutlich vorhandene Komponenten des Geschlechts-
triebes unterschieden worden. Mit der Ausbildung eines Begattungsapparates,
also unter dem EinfluB der fortschreitenden Entwicklung morphologischer Zu-
stinde, wird eine weitere Form der AuBerung des Haupttriebes erkennbar,
die ihrerseits an eine morphologische Neuerung gekniipft ist. Dadurch, daf der
Kontrektationstrieb nicht mehr nur zu einer lockeren Vereinigung der Geschlechter
fiihrt, sondern daf eine Befruchtung der Eier im Innern des weiblichen Korpers
durch Begattung herbeigefiihrt wird, ist (wenigstens in der ganz iiberwiegenden
Mehrheit der Falle) die Notwendigkeit der Ausbildung eines kopulatorischen
Apparates gegeben. Nicht allein das, was grob morphologisch als ,,Kopulations-
organ‘‘ imponiert, kommt hierbei in Betracht, sondern auch dessen ganze Ver-
sorgung mit spezifischen Sinnesorganen, zu- und ableitenden Nervenbahnen
und GefaBen, ja, es kann zuweilen nur durch solche besondere Ausstattung eine
sonst morphologisch indifferente Region des Korpers als Begattungsorgan
gekennzeichnet sein, wie z. B. die Kloake der meisten ménnlichen Vogel, denen
ein morphologisch greifbares ,,Kopulationsorgan® (Penis) fehlt.

Es ist in physiologischer Beziehung bei solchen Tieren, bei denen eine Be-
gattung vorkommt, dieser aus miteinander in Reflexbogen verbundenen Sinnes-
organen, Nerven und GefiBen bestehende Apparat das korperliche Substrat
fiir einen bei sexueller Erregung (durch Wirkung der Anwesenheit des anderen
Geschlechtes) auftretenden Twrgor des vasomotorischen und sensorischen Be-
gattungsapparates, und dieser Turgor verlangt eine Defurgescenz, die zwar
meist (Ausnahmen werden uns besonders beschiftigen miissen) gemeinsam mit
dem priméren Defumescenzirieb auftritt und befriedigt wird, aber nicht mit
ihm verwechselt werden darf.

Auf den Unterschied zwischen diesen beiden Komponenten, die der Ge-
schlechtstrieb hoherer Tiere mit Kopulation ganz allgemein auBer der dritten,
dem Kontrektationstrieb, noch aufweist, mufl nun hier deshalb etwas genauer
eingegangen werden, weil Verwechslungen in der Literatur dadurch in der Tat
hervorgerufen worden sind, daB das bisher allein gebriduchliche Wort ,,Detu-
mescenz‘* von verschiedenen Autoren in verschiedenem Sinne angewandt worden
ist, eben den beiden hier unterschiedenen Begriffen der Detumescenz und De-
turgescenz entsprechend.

In zoologischen Werken ist das Wort Detumescenztrieb neuerdings?!) in der
ihm hier beigelegten Bedeutung gebraucht worden, also in der des urspriing-
lichsten sexuellen Triebes, der lediglich die Entleerung der Geschlechtsprodukte
anstrebt. Anders in den Werken iiber die Libido sexualis beim Menschen?).
Hier wird unter Detumescenz im wesentlichen die Entspannung des sensorischen
und vasomotorischen Apparates verstanden, also das, was wir Deturgescenz
nannten, und die Detumescenz im ersten Sinne mehr als eine selbstverstandliche
Begleiterscheinung dieser Entspannungsvorginge betrachtet. Es ist aber nicht
nolig, daff Detumescenz- und Deturgescenztrieb im gleichen Akt befriedigt werden,
und. aus der Tatsache, daBB diese Spaltung, wenn auch selten, im Tierreich ver-

1) Vgl. MEISENHEIMER: Geschlecht und Geschlechter im Tierreiche. Bd. I. Jena 1920.
%) Vor allem A. Morr: Untersuchungen iiber die Libido sexualis. Berlin 1897.
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wirklicht sein kann, geht allein schon die Verschiedenheit dieser beiden Triebe
hervor.

Es ist gewiB nicht leicht, in solchen Fillen, wie auch beim Menschen, wo
Detumescenz- und Deturgescenztrieb eng miteinander verkniipft sind, sie scharf
zu trennen und sie so getrennt zu betrachten. Dagegen gibt es andere Fille im
Tierreich, in denen sich die Art der Verschiedenheit beider Triebe und vor allem
ihre ungleiche morphologische Verkniipfung klar erkennen li.8t, beim Detumescenz-
trieb namlich die mit dem zentralen, produktiven Anteil des Genitalapparates
(den Gonaden), beim Deturgescenztrieb die mit seiner peripheren (kopulato-
rischen) Partie. Der am klarsten liegende und auch wohl der am eingehendsten
analysierte Fall dieser Art findet sich bei den echten Spinnen (Araneae) unter
den Arachniden. Die physiologischen Besonderheiten sind mit den morpho-
logischen hier auf das engste verkniipft, die auf dem Vorhandensein eines weit
von der Geschlechtséffnung des Mannchens entfernten, besonderen paarigen ak-
zessorischen Kopulationsorganes in den Endgliedern der II. Extremitit (Kiefer-
taster, Palpen) beruhen. Auf die Tatsache, da8 alle Spinnenménnchen einen vor-
bereitenden Akt ausfithren miissen, um ihre Taster zur Kopulation in Bereitschaft
zu setzen, ist in dem Artikel ,,Kohabitation und Masturbation, Vergleichendes
hingewiesen worden, und hier sollen diese Vorgiinge insofern unter einem wesent-
lich anderen Gesichtswinkel betrachtet werden, als nur die verschiedenen Phasen
des ,,Geschlechtstriebes” beim Minnchen ins Auge gefaBt werden sollen. Der
Kontrektationstrieb der Spinnenminnchen fehlt vollstandig, solange das Kopu-
lationsorgan nicht mit Sperma gefiillt ist. Zeitlich geht nach der Erlangung
der Reife beim Méannchen als erste AuBerung eines auf Sexualhandlungen sich
beziehenden Triebes die reflektorisch und automatisch ausgeloste Notwendigkeit
der Fiillung der Taster mit Sperma voraus. Vorher kiimmert sich das reife
Minnchen um kein Weibchen, auch nicht in dessen nichster Nihe.

Der Fiillungsvorgang der Taster setzt als zeitlich vorausgehenden die Ab-
setzung eines Spermatropfens auf ein Gespinst, also eine Entleerung des Gonaden-
inhaltes, einen Detumescenzvorgang im engsten Sinne voraus. Was wir sonst nur
unter ganz anderen Bedingungen bei sehr primitiven Tieren sehen, Absetzung des
Spermas ins Freie, auch bei ginzlicher Abwesenheit des Weibchens, finden wir
hier bei sehr hoch spezialisierten Arthropoden verwirklicht. Der Trieb, der das
minnliche Tier zu den recht komplizierten Handlungen veranlaBt, die die Ent-
leerung des Spermas und dessen Aufnahme in die Taster begleiten, ist nicht
durch den exogenen, heterosexuellen Reiz ausgelést, den wir sonst bei hoch-
organisierten Tieren iiberall als wirksam vorfinden; vielmehr ist hier nur ein
endogener Faktor wirksam, und der Trieb, der das Mannchen zur Detumescenz
veranlafit, hat zunichst keinerlei Richtung nach dem anderen Geschlecht hin.
Zu seiner Befriedigung ist ein eigener, morphologisch nachweisbarer Reflex-
apparat (mit besonderen Sinnesorganen in der Umgebung der Geschlechts-.
6ffnung) vorhanden, der nur bei diesem Vorgang der Samenabgabe in Titigkeit.
gesetzt wird. Es ist also hier der Detumescenztrieb eine zeitlich scharf begrenzte,
wohlumschriebene AuBerung des ,,Geschlechtstriebes®, die weder zum De-
turgescenz- noch zum Kontrektationstrieb in direkter Beziehung steht. Beide
aber setzen ein, sobald, unmittelbar im Anschlufl an die Befriedigung des De-
tumescenztriebes, das Kopulationsorgan mit Sperma versorgt ist. Wahrend
vorher das Minnchen vom geschlechtsreifen Weibchen keinerlei Notiz nahm,
guflert sich sein Kontrektationstrieb nun in heftigster Weise und, mit diesem
Trieb zu einem (anzen vereinigt, der zur Deturgescenz des ja hier vom produk-
tiven Teil des Geschlechtsapparates raumlich getrennten Kopulationsorganes
fithrt. Es wird also hier in deutlich erkennbarer Weise, je nach dem Ort des

13*
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fiir die Kopulation in Betracht kommenden Spermaquantums, der Detumescenz.-
trieb (a), der Trieb zur Fiilllung der Taster (b) und dann erst der zur Begattung,
d. h. der Kontrektations- und Deturgescenztrieb, ausgeldst (c). (Abb.119)

Die Innervation der Kopulationsorgane, die von ganz anderer Stelle
des Zentralnervensystems aus erfolgt als die der Gonaden und ihrer Leitungs-
wege, versorgt einen analogen, hochkomplizierten vasomotorischen Apparat,
wie er auch an priméren Kopulationsorganen anderer Tiere vorkommt. Diese
ganzliche Trennung zweier Innervationsgebiete fiir den zentralen und den peri-
pheren Teil des gesamten Geschlechtsapparates oder, wie es auch ausgedriickt
werden kann, fiir dessen produktiven und kopulatorischen Anteil, also eine
morphologische Spezialisierung, geht in auBerordentlich deutlicher Weise Hand
in Hand mit der physiologischen Spaltung des Geschlechtstriebes in zwei AuBe-
rungsphasen.

Nirgends sonst im Tierreich findet sich, soweit bekannt, eine derartig klare
Scheidung zwischen Detumescenz und Deturgescenz, obwohl naturgemé8 weniger
deutlich ausgeprigte, aber
qualitativ gleiche Erschei-
nungen sich auch bei den
iibrigen Tieren mit akzesso-
rischen Kopulationsorganen
finden.

Nur auf einen in diesem
Zusammenhange wohl recht
interessanten Fall soll hier
noch kurz hingewiesen wer-
den: Bei den Odonaten (Li-

Abb. 119. Die Etappen des Weges, den das Sperma bellen) als einzigen ‘?nter fien
minnlicher Spinnen zuriicklegen muf. Ein Sperma- Insekten, treffen wir gleich-
tropfen @ in der Gonade, b auf dem Spermagewebe, falls ein akzessorisches Be-
¢ in Kopulation (Tastubelbus) des Ménnchens. (Schema, gattungsorgan beim Minn-

nach GERHARDT). chen, das am 2. Bauchring, im
Gegensatz zu der im 9. gelege-
nen Geschlechtsoffnung, seinen Sitz hat. Auch hier muB dies Organ in einem be-
sonderen, der eigentlichen Begattung vorangehenden Akt gefillt werden, aber
dieser Akt findet in diesem Falle erst dann statt, wenn das Msiannchen bereits
das Weibchen aufgesucht und mit seinen Hinterleibszangen im Genick ergriffen
hat. Die Reihenfolge, in der die verschiedenen Komponenten des Geschlechts-
triebes hier einsetzen, ist also insofern anders als bei den Spinnen, als zeitlich
zuerst sich der Kontrektationstrieb, allerdings nur zur Ergreifung eines Weib-
chens, duBert. Erst dann treten Detumescenz- und — nach Fiillung des Kopu-
lationsorganes — Deturgescenztrieb auf, zwischen beiden der zur engeren Ge-
staltung der Kontrektation zwischen Mannchen und Weibchen, der, im Verein
mit dem Deturgescenztrieb, die eigentliche Begattung herbeifiihrt.

Bei einer Befrachtung der drei besprochenen Komponenten der Libido
sexualis im einzelnen ware etwa folgendes zu sagen:

1. Der Kontrektationstrieb als exogen durch den heterosexuellen Reiz aus-
geloster Trieb setzt einen Reflexmechanismus voraus, durch. den ein Sinnes-
eindruck in den ,,Trieb umgesetzt wird, d. h. in den zentrifugalen Schenkel
des Reflexbogens umgeleitet wird und uns nun als ein Anstreben eines Zieles,
eine Intention, erscheint. Es ist daher nicht erstaunlich, daB alle erdenklichen
Sinne in den Dienst dieses Triebes gestellt sein kénnen und daB das méannliche
Tier, dem meist die Rolle des aktiv suchenden Geschlechtes zufallt (Ausnahmen
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kommen vor, s. u.), daher sehr hiufig mit stirker ausgebildeten Sinnesorganen
ausgestattet ist als das Weibchen. Auch sonst aber sind bei Tieren, die eine
Begattung ausiiben, in grofer Anzahl Organe vorhanden, die der Kontrektation
dienen: stirkere Entwicklung der Lokomotionsorgane (Fliigel, Fiie usw.)
ist beim Ménnchen etwas sehr Haufiges, und ihre Verkiimmerung beim Weibchen
braucht ihre volle Funktionsfahigkeit beim Ménnchen in keiner Weise zu beein-
flussen (Strepsipteren, Frostspanner, Psychiden usw.). Ferner sind die zahl-
reichen Haft- und Greiforgane méinnlicher Tiere, die besonders bei Arthropoden
so haufig vorkommen, zum Herbeifiihren der kirperlichen Vereinigung der Ge-
schlechter da, und selbst die eigentlichen Begattungsorgane (die also im Gegen-
satz zu den bisher besprochenen sekundéren, den primdren Geschlechtsorganen
zugerechnet zu werden pflegen) sind in letzter Linie morphologische Neuerwer-
bungen zur Ermoéglichung der letzten Phase der Kontrektation.

Man hat, synonym und promiscue mit ihm, statt des Ausdrucks ,,Kontrek-
tationstrieb* den des Amplektationstriebes angewandt. Offenbar sind beide Ter-
mini berechtigt, und zwar deshalb, weil sie nicht ganz das gleiche bedeuten, also
dementsprechend auch in verschiedenem Sinne angewandt werden sollten. Die
»Amplectatio® stellt eine fortgeschrittene Phase der bloBen ,,Kontrektation* dar,
die wohl schon einen einleitenden Teil der Begattung selbst bildet. Das Aufsuchen
des anderen Geschlechts und sein tatsichliches Ergreifen sind natiirlich zwei
verschiedene. Dinge. Selbstverstindlich wird die AuBerungsform des Am-
plektationstriebes abhingig sein von dem Verlauf der Amplectatio selbst,
der seinerseits wieder durch den morphologischen Bestand in seine fiir die
Tiergruppe charakteristische Bahn gedringt wird. Es wird die Verschiedenheit
im Ablauf der Begattung und im Gebaren des Miannchens vor und bei diesem Akt
sehr betriachtlich sein zwischen Tieren, die ein zu intromittierendes differen-
ziertes Kopulationsorgan besitzen, und solchen, die, wie die meisten ménnlichen
Végel, eines solchen ermangeln. Die groBe Menge der Teilerscheinungen wird
dem Spezialisten, der sie innerhalb einer beschrinkten Gruppe studieren
kann, unter Umstinden AnlaB geben zu einer fiir diesen Spezialfall giltigen be-
sonderen Terminologie, wihrend es. fiir eine allgemein vergleichende Betrach-
tung des tierischen Gesehlechtstnebes auf die Fixierung allgemeingiltiger Begriffe
ankommt.

Bisher war nur vom mdnnlichen Kontrektationstriebe die Rede. Auch beim
Weibchen ist er naturgemill vorhanden, wenn er auch sehr héufig sich in ganz
anderen Formen duBert, die dadurch bedingt sind, daB das weibliche Tier bei
der Einleitung und Ausfiihrung der Begattung eine passive Rolle spielt. Immerhin
ist es z. B. eine aktive Titigkeit, die die Anndherung des Mannchens begiinstigt,
wenn ein Schmetterlingsweibchen seine Duftdriisen an der Hinterleibsspitze
rhythmisch ausstiilpt und dadurch den Duftstoff in der Luft verbreitet, der die
Minnchen oft aus bedeutenden Entfernungen herbeizieht. Aktiv ist ferner,
und zwar in fast genauer Umkehrung des eben herangezogenen Falles, das Ver-
halten mancher Locustidenweibchen (Decticus), die auf das Zirpgerdusch des
Miannchens reagieren, dieses aufsuchen und aktiv die Kopulation durch Besteigen
des minnlichen Riickens einleiten. Bei dieser Familie und der nahe verwandten
der Grylliden trigt auBerdem hiufig das Miannchen auch noch Driisen auf seiner
Riickenfliche, die vom Weibchen abgeleckt werden und offenbar einen direkten
Anreiz zur Einleitung der Kopulation bilden. Das sind Ausnahmen, die Regel
ist die, daB das Weibchen erst auf das aktiv werbende Ménnchen reagiert und die
Begattung mehr duldet als selbst herbeifiibrt. Es ist aber zumeist kein Grund,
anzunehmen, daB der weibliche Geschlechtstrieb quantitativ von dem des Mann-
chens verschieden sei, die Bereitschaft zur Begattung muf im Interesse der
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Arterhaltung bei beiden Geschlechtern im allgemeinen wohl ungefihr gleich
stark vorhanden sein.

2. Wahrend der Kontrektationstrieb also naturgemafl bei beiden Geschlech-

tern auf den gleichen Vorgang hinzielt und eine synchrone Befriedigung findet,
liegt die Sache fiir den Deturgescenzirieb zwar &hnlich, fiir den Detumescenztrieb
aber erheblich anders. Es wird zunichst die Frage aufzuwerfen sein, ob ein
Deturgescenzirieb auch beim Weibchen vorkommen kann oder vorkommen mufp.
Das letztere ist nicht unbedingt der Fall, denn es sind Fille denkbar, und sie
kommen auch in Wirklichkeit vor, in denen das Weibchen zwangsweise vom
Minnchen gepackt und der Begattung unterworfen wird. Wieweit in diesen Fallen
irgendein weiblicher ,,Trieb“ zur Kopulation vorhanden ist, entzieht sich natur-
.gemaB vollig unserer Kenntnis. Uberall da, wo auch im Weibchen ein T'urgor
des Genitalapparates oder, wahrscheinlich richtiger, in dessen kopulatorischen
Abschnitt vorhanden ist, wird auch eine Deturgescenz angestrebt werden miissen,
die bei der Begattung stattfinden muB. Das trifft z. B. mit Sicherheit zu im Falle
der Sdugetiere, bei denen sich ein ausgepriagter, dem des Ménnchens homologer
Schwellapparat der Kopulationsorgane') findet. Hier gerit, zunéchst unter
endogenen Einfliissen (Ovarialrthythmus, Brunst), der periphere Teil des Genital-
apparates in einen Zustand erhéhten Turgors, und mit dieser Spannung kommt
zugleich die Fahigkeit und Notwendigkeit zustande, auf die Werbungen ménn-
licher Artgenossen durch eigene sexuelle Erregung zu reagieren. In welcher
Weise die Turgescenz des Kopulationsapparates sowie der damit verbundene
Erregungszustand des Gesamtorganismus und der Trieb zur Vereinigung mit
dem anderen Geschlecht empfunden wird, ist selbst, soweit sich die Frage auf
den weiblichen Menschen bezieht, fiir uns nicht zu entscheiden. Dafl aber ein
solcher Trieb vorhanden ist, kann selbstverstandlich keinem Zweifel unterliegen.
Doch besteht ein prinzipieller qualitativer Unterschied gegeniiber dem ménn-
lichen Tier immer darin, daB bei diesem die Deturgescenzvorgénge sich gruppieren
um einen Entleerungsvorgang, selbst im erwéahnten Falle der Spinnen, bei denen
ja auch das akzessorische Kopulationsorgan unter Einwirkung eines Deturgescenz-
triebes entleert wird.

Beim Weibchen aber ist dadurch, daB iiberall da, wo Begattung und Be-
fruchtung im Innern des weiblichen Korpers stattfindet, der Legeakt von der
Begattung zeitlich getrennt ist, zugleich eine Trennung zwischen den Vorgiingen
der Deturgescenz und Detumescenz gesetzt. Dabei wird nun in vielen Fallen
die Abgabe der Genitalprodukte, also die Eiablage oder der Geburtsvorgang,
sicherlich unter dem Zwange verschiedener ,,Triebe” ausgefiihrt, aber, wie der
eigentliche Geburtsmechanismus der S#ugetiere beweist, kann auch der Orga-
nismus bei diesen Vorgangen mehr passiv in Anspruch genommen sein. Es wird
niemandem einfallen, von einem ,,Geburtstriebe’* beim menschlichen Weibe zu
sprechen, und ohnehin kann es noch in hohem Mafle zweifelhaft sein, ob in diesem
Falle die Geburt, also die AusstoBung des schon weitentwickelten Foetus, oder
ob nicht vielmehr der zeitlich weit vorangegangene Follikelsprung, also die Ent-
lassung der Eizelle aus dem Gewebsverband der Gonade, den eigentlichen
weiblichen Detumescenzakt darstelle. Zweifellos besitzen viele Insekten usw.
einen ausgesprochenen ,,Legetrieb®, und man braucht nur z. B. Schlupfwespen,
die in holzbohrende Larven anderer Insekten hinein ihre Eier legen, vor und bei
diesem Vorgang zu beobachten, um festzustellen, welche betrichtlichen mecha-
nischen Hindernisse durch diesen Trieb iiberwunden werden koénnen. Wie in

1) Vgl. besonders Koserr: Die ménnlichen und weiblichen Wollustorgane. Frei-
burg i. Br. 1844.
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den primitiver liegenden Fillen der Eiablage mit duBerer Befruchtung koénnen
auch in den hier in Rede stehenden ausgesprochene Wanderungen zugunsten
der Eiablage am geeigneten Ort angestellt werden, und es ist allgemein bekannt,
wie prospektiv wirksame Instinkte der Sorge fiir die oft erst lange nach dem Tode
des Muttertieres aktuell werdende Aufzucht der Jungen den Legeakt umgeben.
So kann es wohl sicherlich auch einen weiblichen, von dem Kontrektationsvorgang
génzlich unabhiingig arbeitenden Detumescenzakt geben, und diese Trennung,
die bei mannlichen Tieren sich nur sehr selten findet, ist bei den weiblichen die
herrschende Regel.

Der Deturgescenztrieb des mdnnlichen Tieres zielt auf die Entspannung
des Turgors im peripheren (kopulatorischen) Anteil des Genitalapparates hin,
und es gibt, wie schon angedeutet, wohl keinen Fall, in dem nicht mit dieser Ent-
spannung gleichzeitig eine Entlastung des Geschlechtsapparates durch die
definitive AusstoBung der Geschlechtsprodukte verbunden wire. Aber auch
hier liegen die Dinge nicht vollkommen einfach und eindeutig. Nehmen wir
den menschlichen Fall, so sehen wir Detumescenz und Deturgescenz auf das engste
in einem Akt vereinigt. Ein exogener Reiz wird durch irgendwelche Sinneswahr-
nehmung (Tast-, Gesichts-, Gehor-, Geruchsinn) zentripetal geleitet, wecktden Kon-
trektations- und Deturgescenztrieb gleichzeitig, und zugleich mit der Entleerung
des Genitalproduktes finden beide Triebe in einem Akt ihre Befriedigung.

Beim Menschen spielen psychische Begleiterscheinungen bekanntlich eine
aullerordentlich grofie Rolle beim Zustandekommen sexueller Erregungszustinde,
so dafl die rein somatisch-reflektorischen Vorgéinge fiir das eigene BewuBtsein
stark in den Hintergrund treten koénnen. Es kann, so paradox es zunichst
klingt, der exogene primire Reiz insofern endogen wirksam sein, als die blofle
Vorstellung dieses Reizes geniigen kann, um die Turgescenz des Kopulations-
organs und damit den Trieb zur Deturgescenz zustande kommen zu lassen. Not-
wendig zum Wirksamwerden des exogenen Reizes ist aber wohl stets das Vor-
handensein tdtiger Gonaden!), und das in ihnen (oder, was in der Wirkung
gleichbedeutend ist, in ihren Leitungswegen) angehiufte Sperma 16st die Emp-
fanglichkeit fir exogene, heterosexuelle Reize und durch deren Wirkung den
Deturgescenztrieb aus. Der eigentliche Detumescenztrieb wird also nicht direkt
durch die Fiillung der Gonaden angeregt, sondern erst auf dem Umwege tiber
den Deturgescenztrieb. Auch da, wo die bloBe Vorstellung eines sexuell wirkenden
Sinnesreizes den Deturgescenztrieb in der angegebenen Weise anregt, ist der endo
gene von dem in den zentralen Teilen des Geschlechtsapparates lagernden Sperma
primér bedingte Reiz derjenige, der allen Folgevorgingen kausal zugrunde liegt.

Fir die von medizinischer Seite versuchte genauere Analyse der Kompo-
nenten, speziell des menschlichen Geschlechtstriebes?), sind die Fille von Be-
deutung, in denen das auftritt, was bei den ménnlichen Spinnen das Normale
ist, eine Befriedigung des Detumescenz- (hier auch des Deturgescenz-) Triebes
ohne die des Amplektationstriebes, der allerdings durch Phantasievorstellungen
trotzdem eine gewisse Rolle dabei spielen kann. Absolut als mormal zu be-
trachten sind sie gewiBl nicht, trotz der Hiufigkeit ihres Vorkommens. Der
Detumescenzirieb als solcher wird beim Menschen subjektiv sicherlich nur unklar
und durch Amplektations- und Deturgescenztrieb verschleiert empfunden,
jedenfalls nicht entsprechend seiner ausschlaggebenden und priméren Rolle fiir
die Fortpflanzung aller Tiere.

Dadurch nun, daBl mit der Befriedigung des Amplektations- und Immissions-

1) Nach Kastration kann Libido sexualis bekanntlich noch eine Zeitlang fortbestehen,

erlischt aber spater.
2) Mo, A.: Zitiert auf S. 194.
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triebes die Turgescenz unter dem EinfluB} der reflektorisch ausgelésten Bewegungen
bei der Begattung der Séugetiere und des Menschen mehr und mehr steigt, wird
schliefllich die Detumescenz ausgel6st, und nach ihrem Vollzuge klingen Am-
plektations- und Deturgescenztrieb von selbst ab.

Man hat friiher das Wort ,,Geschlechtstrieb*’, das, wie wir sahen, einen
sehr komplexen Sachverhalt bezeichnet, auch synonym mit »Fortpflanzungs-
trieb* angewandt. Dazu muB nun bemerkt werden, daB primdr wohl kein lebender
Organismus von sich aus eine Begattung vollzieht, ,,um sich fortzupflanzen‘,
soweit damit ein subjektiver Faktor gemeint wire. Lediglich die Starke des
Geschlechtstriebes und die Acme, mit der er schlieBlich sein Ende und seine
Befriedigung findet, ist es, die die Individuen aller Spezies zur Fortpflanzung
treibt, und wenn auch ,,alle Lust Ewigkeit will”, so ist doch selbst beim Menschen,
die Befriedigung des Geschlechtstriebes, auch unter den normalsten Bedingungen,
nicht eigentlich die eines Fortpflanzungstriebes im wortlichen Sinne, sondern die
Fortpflanzung ist das dem Tier selbst, menschlich gesprochen, unbekannte
Ergebnis der Erfiilllung des Geschlechtstriebes. Allerdings kann beim Menschen
eine gewisse Kulturhohe vorausgesetzt, fiir das einzelne Individuum der Wunsch
nach der Erzeugung von Nachkommen das Motiv zur Ausiibung der Geschlechts-
handlung darstellen. Dall auBerdem die Befriedigung des Geschlechtstriebes
nicht notwendig zur Fortpflanzung fithren muB, zeigen verschiedene Erschei-
nungen der menschlichen Sexualpathologie im weitesten Sinne zur Geniige.

Daf fir den Menschen die psychischen Seiten des Geschlechtslebens eine
nach Kultur und individueller Veranlagung sehr verschiedene Rolle spielen,
ist bekannt. Von vollstindig animalem Triebleben bis zu den sublimiertesten
Empfindungen kénnen alle Ubergangsstufen gegeben sein. MoLL hat in einem
Schema die Beziehungen zwischen den somatischen und psychischen Zentren
darzustellen versucht, die fiir den Vollzug des Geschlechtsaktes beim Manne in
Betracht kommen. Es wiren das nach seiner Vorstellung die Gonaden samt
Zubehor, das Erektions- und Ejaculationszentrum im Zentralnervensystem und
schlieflich das ,,psychische Geschlechtszentrum®, das nach ihm in der GroS-
hirnrinde zu lokalisieren wire, das aber als untergeordnete Zentren seinerseits
wieder eine Reizauslosungsstelle und einen Vorstellungsort voraussetzen wiirde.
Die cerebrale Reizauslosungsstelle nun kénnte durch psychische Vorstellungen, die
entweder endogen entstanden oder durch Sinneseindriicke hervorgerufen sein kon-
nen, oder durch Reize ausgelost werden, die unmittelbar vom Genitalapparat aus-
gehen. Reizung der Sinnesorgane an der Glans wiirde imstande sein, auch ohne
Intatigkeitsetzung des ,,Vorstellungszentrums* im Hirn direkt die mechanischen
(Erektions-, Ejaculations-)Zentren des Riickenmarks anzuregen ; der von dem an-
gehiduften Sperma verursachte (Gonaden-)Reiz kann sowohl die spinalen Zentren
direkt oder (Traume!) das cerebrale Vorstellungszentrum in Tétigkeit setzen.

Beim Menschen lassen sich nun der zu postulierende Verlauf der zentri-
petalen und zentrifugalen Reflexbahnen, die bei der méannlichen Geschlechts-
titigkeit in Betracht kommen, und seine psychologischen Begleiterscheinungen
mit gentigender Sicherheit auf ihr tatséichliches Vorhandensein priifen, und es
ist vor allem die Moglichkeit gegeben, Auskunft zu erhalten {iber die entsprechen-
den Vorginge bei anderen Individuen der Art. Es wird sich nun die Frage er-
heben, ob wir Grund haben, shnliche oder wesensgleiche Vorgéinge bei Tieren
anzunehmen. Die Antwort muf} ebenso lauten wie auf jede Frage nach der Ver-
gleichung psychischer Erscheinungen bei Mensch und Tier: Soweit reine Reflex-
bahnen in Betracht kommen, 148t sich ihre Existenz fiir alle Tiere erschlielen,
da, wo ein dem des Menschen homologes Zentralnervensystem gegeben ist, sogar
zum Teil experimentell nachweisen.
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Nicht mit Bestimmtheit ist zu beantworten die Frage, wieweit Lustgefiihle
(Orgasmus sexualis) die Geschlechtshandlungen der Tiere begleiten und wieweit
sie etwa den aus dem menschlichen Leben bekannten vergleichbar wiren. Es
ist fiir uns schlechterdings unmdglich, ein sicheres Urteil dariiber zu haben, was
fiir Lustempfindungen — um solche handelt es sich doch — auch nur ein anderes
menschliches Individuum haben kann oder hat. Es wird ferner keinem Menschen
moglich sein, sexuelle Lustempfindung so zu definieren, daB er sie einem anderen
Menschen, der sie nicht kennen wiirde, begreiflich zu machen imstande wire.
Selbstverstandlich wird dadurch die Unmoglichkeit noch gréfler, irgendein noch
80 unscharfes und ungefihres Bild davon zu gewinnen, ob und in welcher Weise
Tiere wihrend ihrer Sexualhandlungen spezifische eigene Empfindungen haben.

Objektiv dagegen 148t sich feststellen, daBl Tiere wihrend dieser Handlungen
Anderungen ihres Verhaltens erkennen lassen, die als Zeichen einer Erregung
zu deuten sind, wie beschleunigter Herzschlag und Atemrhythmus, Bewegungen,
die zum Teil krampfartig verlaufen, Zittern, Stimméuferungen, Striuben von
Haaren usw. Kurz, es zeigt sich sehr hiufig, aber durchaus nicht immer, daf
der ganze Organismus wihrend seiner Sexualtitigkeit auflerordentlich stark
in Mitleidenschaft gezogen ist. Allerdings verliuft z. B. bei den Spinnern unter
den Schmetterlingen, deren Mannchen so auBerordentlich lebhaft und auf so
erstaunliche Entfernung ihre Weibchen aufsuchen, die Begattung anscheinend
ohne stirkere Emotion des Gesamtorganismus und wird, wenigstens soweit
fiir den Menschen erkennbar, in gréBter Ruhe ausgefithrt. Doch ist natiirlich
auch in solchen Fillen, die unter Insekten hiufig sind, zu bedenken, daBl der
anscheinend fehlende Ausdruck einer Erregung téuschen, und daf trotzdem
irgendeine starke Empfindung in dem Tier vorhanden sein konnte, fiir die wir
lediglich kein Erkennungsmerkmal besitzen.

Wir kénnen also objektiv einmal fiir viele Tiere Zeichen starker Erregung
bei der Kopulation (fiir Spinnenménnchen auch bei der vorangehenden Ejacu-
lation) wahrnehmen, und noch ein zweiter Faktor ist hier in Betracht zu ziehen:
die Unwiderstehlichkeit des Geschlechistriebes fiir jedes Tier einer Art, bei der
irgendeine Form der aktiven Sexualbetéitigung vorkommt. Gleichfalls ganz
objektiv kénnen wir feststellen, dafl der tierische Organismus zu einer Leistung
zwangsmiBig hingetrieben wird (daher ja eben der Name Trieb), mit deren
Ausfithrung bei ihm meist merkbare Zeichen der Erregung, beim Menschen
erfahrungsgemaf Lustgefiihle verbunden sind. Es ist wohl gewil wahrscheinlich,
daB der sexuelle Entspannungsvorgang, den der tierische Organismus notwendig
braucht, mit irgendeiner fiir ihn angenehmen Empfindung verbunden sein wird,
wenn wir sie auch nicht beweisen kénnen, und es besteht ferner die Moglichkeit
einer quantitativen Verschiedenheit solcher vorhandener Empfindungen in ver-
schiedenen Tierstimmen. \

Es ist, wie schon angedeutet, auflerordentlich schwer, wenn nicht unmdéglich,
die Sexualempfindungen, wie sie beim Menschen bestehen, auch nur fiir das
eigene, geschweige denn fiir das andere Geschlecht zu beschreiben oder zu defi-
nieren. Es kann sich hier auch im wesentlichen nur um eine méglichst objektive
Besprechung der Beziehungen zwischen den bisher erérterten Komponenten
des Geschlechtstriebes und dem Orgasmus sexualis als Begleiterscheinung der
Detumescenz und Deturgescenz handeln.

Schon mit dem ersten Auftreten der Turgescenz des Kopulationsapparates
(beim Menschen also der Erektion) ist — somatisch bedingt durch die Spannung
der Haut der Glans und damit verbundene Reizung der in ihr vorhandenen Sinnes-
korper — eine bestimmte Empfindung vorhanden, die wohl am besten als eine
unvollkommene Andeutung oder Vorstufe des Orgasmus bezeichnet werden kann,
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da sie nur quantitativ, aber nicht qualitativ von ihm verschieden sein diirfte.
Der Trieb nach der Steigerung dieser Empfindung durch die ersten Begattungs-
handlungen ist — so seltsam und paradox es klingen mag — doch gleichzeitig
der nach ihrer Beseitigung durch Herbeifiihrung einer Acme, so dafl der Detur-
gescenzirieb sich zunmdchst in maximaler Steigerung der Turgescenz, also des
Gegenteils, auflert. Dadurch nun, daB die extreme Steigerung der sexuellen
Lustempfindung auf das engste gekniipft ist an den rein somatischen Vorgang
der Detumescenz (Ejaculation) und an deren gleichfalls rein somatische Einzel-
heiten (besonders die rhythmischen Kontraktionen der beiden Ejaculations-
muskeln), und dal der Zustand der Gereiztheit fiir die Genitalnervenkorperchen
nach vasomotorischer, sekretorischer und Muskelentspannung aufhort, wird
auf die kurze Zeit der Ejaculation die gesamte maximale Erregung des Gesamt-
organismus konzentriert, die sich in den subjektiven Erscheinungen des Orgasmus
dullert.

Normalerweise aber findet diese Entspannung statt im Coitus, und daher
kommt zur Befriedigung des Detumescenz- und Deturgescenztriebes noch die
des Amplektationstriebes hinzu. DaB auch er, der beim Kulturmenschen meist
an subjektiv sehr verschiedene AuBenbedingungen gekniipft ist, je nach der
Erfillung dieser Bedingungen im FEinzelfalle in verschieden hohem MafBe be-
friedigt werden kann, ist sicher, ebenso sicher aber auch, da8 er wohl infolge
einer cerebralen Ermiidung und der Erschlaffung des Gesamtorganismus mit
dem Orgasmus und der Detumescenz zunichst erlischt.

Bei Tieren werden Erscheinungen, die als sexuelle Erregung zu deuten sind, auch bei
solchen Formen unzweideutig beobachtet, die keine eigentliche oder iiberhaupt keine Begat-
tung avsfithren. Es sei nur an das Gebaren ménnlicher Fische bei der Besamung der vom
Weibchen abgelegten Eier erinnert; von einheimischen Fischen ist eines der besten und
leichtest zugénglichen Beispiele der Bitterling ( Rhodeus amarus), dessen Mannchen seine ganze
schillernde Farbenpracht entfaltet, wenn es, unter Zittern und Spannung des ganzen Korpers,
sein Sperma iiber die vom Weibchen unmittelbar vorher in die Kiemen einer FluBmuschel
gelegten Eier ergieBt. Iis kann kein Zweifel sein, daB hier eine sehr hochgradige Spannung
und Erregung bis zu einer Acme steigt und dann plétzlich abfillt.

Zeichen gespanntester Erregung lassen ferner die ménnlichen 7'ritonen erkennen, wenn
sie jhre Spermatophoren nach langer Werbung um das Weibchen (es besteht also hier trotz
der fehlenden Begattung ein primitiverer Kontraktions-, aber kein Amplektationstrieb!) vor
diesem absetzen, und auch das Weibchen verrit eine allerdings sehr viel geringer anmutende
Excitation, wenn es aktiv das Sperma mit seinen stark geschwollenen (Turgescenz ohne Be-
gattung!) Kloakenlippen aufnimmt.

Selbstverstindlich ist es nicht notig, daB bei den friither angefiihrten Tieren niederer
Organisationsstufe, die, oft stationar lebend, ihre Geschlechtsprodukte lediglich durch einen
Sekretionsvorgang der Gonaden, ohne erkennbaren aktiven Anteil des Gesamtorganismus,
nach auflen absetzen, irgendwelche Erregungserscheinungen wihrend dieser Tétigkeit vor-
handen seien, ja, es ist vielleicht gar nicht wahrscheinlich. Trotzdem kénnte mit der vollendeten
Ausstoflung der Keimzellen eine Entspannung herbeigefithrt worden sein, die méglicher-
weise vom Organismus empfunden wiirde.

Bei solchen Tieren, die eine ,,unechte Begattung‘‘ im Sinne MEISENHEIMERS ausfiithren,
bei denen z. B. die Mannchen, wie bei vielen niederen Krebsen, wihrend eines lockeren oder
engeren Umklammerungsaktes dem Weibchen Spermatophoren an die Genitaloffnung an-
kleben, wird beim Méinnchen Amplektations- und Detumescenztrieb ahnlich entwickelt und
nur graduell anders ausgebildet sein als bei den Formen (wie den Froschen), bei denen in
einem &hnlichen Umarmungsakt die Eier vom Méinnchen bei der Ablage, auflerhalb des
weiblichen Kérpers, befruchtet werden. Dafl das Mannchen in solchen Fallen Zeichen groBter
Erregung erkennen lassen kann, ist bekannt, aber auch, dafl bei den Froschen die einmal
eingeleitete Umklammerung fortgesetzt werden, und die Ejaculation des Spermas erfolgen
kann, auch wenn das Mannchen dekapitiert wird. Das konnte als ein Beweis dafiir aufgefafit
werden, daB die Sexualvorginge bei Rana automatisch-reflektorisch, ohne irgendwelche
Beteiligung psychischer Zentren, sich abspielen konnen, vorausgesetzt, daf man iiber Vor-
handensein und Lokalisation einer ,,Psyche* bei den Amphibien etwas wiite.

Die Tiere mit echter Begattung zeigen neben dem Deturgescenztriebe immer den von
Fall zu Fall in seinen Komponenten und Auswirkungen sehr verschieden entwickelten,
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immer aber unwiderstehlichen, zwingenden Trieb zur Vereinigung mit dem anderen Ge-
schlecht, und in der angestrebten Amplektation (im wahrsten Sinne) erfolgt dann die Ent-
spannung der Gonaden, des Kopulationsapparates und des Gesamtorganismus. Da natur-
geméf, je nach der morphologischen Struktur der Organismen, die Form der Vereinigung
der Geschlechter sehr verschieden sein kann (iiber die Fille dieser realisierten Moglichkeiten
s. vor allem MEISENHEIMER), locker, nur auf sehr kleine Partien der Kérperoberfliche be-
schrankt oder eng und die Kérper in groflerer Ausdehnung miteinander in Beriithrung
bringend, da aber in allen Fillen der Trieb zu dieser so verschiedenartigen, hier kurz, dort
lange dauernden Vereinigung gleich stark ist, unabhiingig von der Art der Ausfilhrung der
Begattung selbst, so geht daraus wohl hervor, daB der Trieb nach Entspannung iiberall an-
zunehmen ist, ganz unabhiangig von der Hohe der bei der Begattung sich duBernden Er-
regung. In den nicht zahlreichen, an gréBerem Material daraufhin vergleichend beobachteten
Tiergruppen (Sauger, Insekten, Spinnen) zeigt sich, dafl oft von Art zu Art innerhalb einer
begrenzten Untergruppe (Familie, Gattung) das Verhalten der ménnlichen Tiere sehr ver-
schieden sein kann, was den erkennbaren Ausdruck ihrer Erregung anbelangt. Eines aber
fallt gegeniiber dem aus zahllosen Selbstschilderungen Kranker und Normaler bekannten,
durchaus individuellen Verhalten des Menschen auf, und das ist die stereotype Art des Ge-
barens der Tiere wahrend ihrer Sexualhandlungen. Wenn beim Menschen, wie angedeutet,
es wohl gerade die schwer kontrollierbaren und so ungeheuer subjektiven psychischen Ein-
schlidge des Geschlechtslebens sind, die den Geschlechtsakt fiir den einen Menschen, zumal
unter verschiedenen AuBlenbedingungen, nicht das gleiche Erlebnis sein lassen wie fiir den
anderen, finden wir schon bei Siugetieren, sehr viel ausgesprochener aber bei Evertebraten,
wie z. B. bei den in ihrer Gesamtorganisation gewifl hochstehenden Insekten unter den
Arthropoden, eine sehr auffillige Uniformitédt in dem Ablauf der Begattung. Auch sonst
ist ja diese Stereotypie in den LebensiuBerungen der Insekten Gegenstand wissenschaft-
licher Erorterung gewesen, und die Literatur iiber die Frage, wieweit sich ,,psychische Fihig-
keiten* aus den zu beobachtenden Erscheinungen ableiten lassen, ist grof. Jedenfalls lehrt
die Beobachtung, dal} ein individualisierender Faktor, der beim Menschen in ausgeprigtem
MagBe vorhanden ist, bei diesen Tierformen fehlt oder doch fiir uns nicht erkennbar ist. Wenn
die psychischen Begleiterscheinungen des Geschlechtslebens aber beim Menschen einen
solchen Faktor darstellen, wahrscheinlich in sehr viel hoherem MaBe als bei irgendeinem
anderen Organismus, so ist trotzdem daran nicht zu zweifeln, daBl diese Besonderheit im Ver-
laufe der Stammesentwicklung des Menschen sich aus niederen Vorstufen entwickelt haben
mufB. DafB in der Primatenreihe die Anféinge dieser Erscheinungen aufgetreten sein werden,
kann wohl mit Sicherheit angenommen werden, und so wird man auch wohl mit Recht
qualitativ gleiche, wenn auch quantitativ vielleicht andersgeartete psychische Vorginge,
die die Geschlechtsverrichtungen begleiten, bei den Vorfahren des Menschen voraussetzen

diirfen.
Fiir die niederen Wirbeltiere und noch mehr fiir die Wirbellosen sind wir auf Analogie-

schliisse angewiesen, die auf den bereits besprochenen somatischen AuBerungen geschlecht-
licher Erregung basieren. Wenn wir auch selbstverstindlich nicht sagen konnen, was ein
Mollusk, Insekt usw. fiir Sexualempfindungen hat, so steht uns doch, angesichts dieses
unseres Unvermogens, nicht das Recht zu, derartige Empfindungen den Tieren abzusprechen.

Wir sahen aus den hier gegebenen Schilderungen, daf bei Tieren mit pri-
mitiveren Arten der Befruchtung einfachere Reflexhandlungen nétig waren,
um die Keimzellen zur Vereinigung zu bringen, als bei solchen mit innerer Be-
samung der Eier und mit einer Begattungshandlung. Alle Einzelkomponenten
des mannlichen Geschlechtstriebes werden fast ausnahmslos (Spinnen, Libellen
usw. bilden solche Ausnahmen) in dem einen Akt der Begattung durch seine
Befriedigung zum Erloschen gebracht, oft unter Erscheinungen einer aus-
gesprochenen Acme. Anders beim Weibchen. Wahrend das ménnliche Tier
seine sexuelle Funktion erfiillt hat mit der Ausiibung der Begattung, beginnt
fiir das Weibchen erst der wichtigere Teil von dessen Geschlechtstatigkeit: Ei-
ablage, Brutpflege usw., und daher wird bei der Kopulation fiir dieses Ge-
schlecht nur der Begattungstrieb im engeren Sinne (bestehend aus Kontrek-
tations- und Deturgescenztrieb) befriedigt.

Fiir die meisten ménnlichen wie weiblichen Tiere wird der Reflexapparat,
der bei der Kopulation in Tétigkeit gesetzt wird, nach einer verschieden langen,
zum Teil an den allgemeinen Sexualrhythmus ankniipfenden Erholungszeit
wieder leistungsfihig, und die Begattung kann mehrmals, oft sogar in sehr
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kurzer Zeit sehr oft, wie bei allen Katzenarten, wiederholt werden. Die Libido
kann also in kiirzeren oder langeren Pausen durch den exogenen heterosexuellen
Reiz neu erregt werden. Doch ist es unter den Wirbellosen (besonders bei Insekten)
ein hiufiges Vorkommnis, daBl, entweder fiir beide Geschlechter oder nur fiir
eines, der gesamte Reflexmechanismus der Kopulation nur einmal im Leben
in Tatigkeit tritt. Doch hat sich in neuerer Zeit herausgestellt, dafl gerade fiir
die Insekten die von LACORDAIRE aufgestellte Regel nur einmaliger Begattung
(fiir beide Geschlechter) in viel geringerem Umfange gilt, als man frither annahm.
Seltsam ist, daB bei manchen Schmetterlingsweibchen (Bombyciden) mit nur
einmaliger Begattung der Kopulationstrieb nur sehr kurze Zeit dauert und dann,
auch ohne Deturgescenzakt, von selbst erlischt, worauf, also bei ausgebliebener
Befruchtung, die Ablage der Eier erfolgt. Die Einmaligkeit der Begattung
vieler Insekten erklirt sich aus der Zusammendringung des gesamten Ge-
schlechtslebens auf das kurze Imaginalstadium im Gegensatz zu den rein vege-
tativen vorausgehenden Entwicklungsstufen des Individuums. Bei den anderen
Tieren, mit lingerer Lebensdauer des Reifestadiums, ist der sexuale Rhythmus
einmal zumeist an die Jahreszeit gebunden, wie ja in letzter Linie auch der
Brunstrhythmus der weiblichen Séugetiere. Bei den Letztgenannten aber liegen
die Dinge insofern sehr ungleich, als bei einigen weiblichen Formen (simpliciden-
tate Nager) durch den vom Mannchen sezernierten Scheidenpfropf (s. Artikel
,, Kohabitation, Vergleichendes*) die Begattung innerhalb einer weiblichen
Brunstperiode nur einmalig sein kann, bei anderen (Katzen) innerhalb der
gleichen Zeit Hunderte von Malen ausgeiibt werden kann. Die ménnlichen Tiere
zeigen gleichfalls Schwankungen in ihrem Verhalten, was die Haufigkeit der
Begattung anbelangt. Mannliche Hausméuse sind, wie auch die Weibchen,
bei jeder Brunst nur einer Begattung fahig. Im iibrigen richtet sich einerseits
naturgemsB die Haufigkeit der Begattungsfihigkeit eines Mannchens nach der
Dauer der Brunst des Weibchens oder, bei polygamen Tieren, der Weibchen,
andererseits tritt innerhalb einer solchen weiblichen Brunstperiode je nach der
Tiergruppe die Wiederholung der Begattung sehr verschieden haufig auf (bei
Katzen und manchen Wiederkiauern vielleicht am héaufigsten).

Da beim Menschen die Libido sexualis an keine Jahreszeiten und, wenigstens
in gewissem Sinne, auch nicht mehr an den Ovarialrhythmus gebunden ist,
da ferner die Sexualtatigkeit beider Geschlechter sich normalerweise iiber De-
zennien erstreckt, so ist die Méglichkeit fiir sehr haufig wiederkehrende Erregung
der Libido und deren Befriedigung gegeben.

Nicht richtig scheint es, zwischen Mensch und Saugetier in bezug auf den
Sexualrhythmus und seine Beziehungen zu Libido und Kohabitation allzu grofie
prinzipielle Unterschiede annehmen zu wollen. Freilich konnen solche vor-
getéuscht werden, wenn man Siugetiere aus solchen Stémmen zur Vergleichung
heranzieht, die weit von den Primaten entfernt stehen, wie Kaninchen, die
grofien Haustiere usw. Da spielt sich allerdings vieles wesentlich anders ab als
beim Menschen. Aber schon bei einer Vergleichung (HEAPE) zwischen dem
weiblichen Ovarialrhythmus bei Makaken und dem Menschen ergeben sich im
wesentlichen Ubereinstimmungen, und es ist zu erwarten, daB8 das noch so wenig
und kaum an Gefangenen erforschte Sexualleben der Anthropomorphen diese
Ubereinstimmungen in noch héherem Mafle zeigen wird.

Jedenfalls ist mit aller Bestimmtheit zu sagen, daB im somatischen Geschlechts-
leben der Menschen gegeniiber dem der Sdugetiere nichts qualitativ Neues vor-
handen sein wird, wahrend fiir die psychische Seite des Sexuallebens allerdings
die Dinge wesentlich anders liegen, zum mindesten fiir die Menschen, die auf
einer gewissen Zivilisations- und Kulturhohe stehen.
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Die Trennung der generativen von den somatischen Zellen ist bei wirbellosen
Tieren in zweierlei Hinsicht von Interesse. Einmal kann man dadurch feststellen,
ob etwa bei wenig differenzierten Tieren somatische Zellen Keimzellen neu zu
bilden vermégen, dann aber auch la8t sich dadurch feststellen, ob und in welcher
Weise sekundiire Geschlechtscharaktere und Keimzellen oder -driisen voneinander
abhingig sind.

In der Entwicklung der Metazoen sprechen wir von einer Keimbahn, d. h.
es sondern sich schon sehr friith, wihrend der Furchung, in mehr oder weniger
ausgeprigter Weise, die Keimzellen von den somatischen Zellen. Am einwand-
freiesten hat das Boverr') beim Spulwurm nachgewiesen.

Immer beobachten wir nun, daB sich bei den Metazoen die Keimzellen zu
Samenzellen und Eizellen differenzieren, auch ohne daB dafiir ein besonderes
Organ, die Keimdriise, im Korper angelegt wird. Bei derartigen Tieren, Pori-
feren und vielen Célenteraten, ist naturgemifB eine operative Trennung der
somatischen Zellen von den generativen Zellen nicht méglich. Diese Tiere
scheiden also bei unserer Betrachtung aus. Die iibrigen wirbellosen Tiere
haben lokalisierte Keimdriisen, meist auf zwei Geschlechter verteilt, hiufig
aber auch in einer Zwitterdriise vereint, oder alternierend in aufeinander folgen-
den Segmenten oder in sonstigen Regionen des Korpers auftretend. Erst wenn
bei getrennt geschlechtlichen Tieren die Beziehung der Geschlechter beim Fort-
pflanzungsakt enger wird, so daB sich allmihlich eine Begattung herausbildet,
treten sekundire Geschlechtsmerkmale auf, die dann Mannchen und Weibchen
auch duBerlich erkennbar machen, was bei vielen wirbellosen Tieren nicht der
Fall ist. Geschlechtlich stark differenzierte Tiere sind die Arthropoden, Nema-
toden und manche Mollusken.

1y BovegrI, Ta.: Die Entwicklung von Arcaris megalocephala usw. TFestschr. f. C. v.
Kuprrer. 1899.
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Bei allen Kastrationsversuchen ist eine wichtige Fragestellung die, ob
somatische Zellen im embryonalen oder erwachsenen Zustand erneut Keim-
zellen zu bilden vermogen.

Wihrend des Furchungsprozesses ist es meist technisch unméglich, die Keim-
zellen aus dem Verband der somatischen Zellen zu entfernen. Mir ist nur ein
Fall bekannt, wo eine Entfernung von Keimzellen erreicht worden ist, ohne dafl
der Embryo in seiner Entwicklung gestort wurde: HEGNER!) ist es 1908 gelungen,
bei Insekten, die eine wohlausgeprigte Keimbahn haben, die Polzellen zu entfernen.
Thm gelang es, bei Chrysomeliden den hinteren granulierten Teil des Eies, an dem
die Keimzellen als Polzellen liegen, auf dem Stadium der superfiziellen Furchung
(Blastodermbildung) zu entfernen und die Eier trotzdem zur Entwicklung zu
bringen. Es resultierten Embryonen ohne Urgeschlechtszellen, so daBl es zur
Bildung einer asexuellen Larve kam. Dadurch ist bewiesen, daB bei den Insekten
die Somazellen auch in frithen Bildungsstadien schon so weitgehend differenziert
sind, dall sie Keimzellen nicht mehr aus sich hervorgehen Jassen konnen.
Die Entwicklung ist bei diesen Tieren hochgradig determiniert, d. h. jede
Zelle ist ein in sich geschlossenes regulatorisches System. Ich werde spiter-
hin bei der Schilderung der Kastrationsexperimente eingehender darauf ein-
gehen.

Bei den parasitischen Hymenopteren kommt es normalerweise zur Bildung
einer geschlechtslosen Larve, so daB hier das Experiment HEGNERS als Natur-
experiment wiederholt wird.

Die Eier der parasitischen Hymenoptheren werden in dem Koérper anderer
Tiere abgelegt, die Eizelle furcht sich, und bei der dann auftretenden Embryo-
genie liefert der hintere Teil des Keimes eine einzige geschlechtslose Larve,
die wahrscheinlich den geschlechtlichen Larven, die in groBer Zahl in der
vor deren Partie des Eies entstehen, den Weg durch das Gewebe des Wirts-
tieres bahnt.

Teilbare Tiere, d.h. solche, die sich auch noch auf ungeschlechtlichem
Wege fortpflanzen kénnen oder deren Korper man in viele Teilstiicke zerschneiden
kann, mit dem Resultate, daB aus jedem Teilstiicke wieder ein neues Tier rege-
neriert, verhalten sich ganz anders als die determinierten Tiere. Wir konnen sie
als die Regulationstiere bezeichnen.

Diese Tiere behalten zeitlebens in ihrem Korper indifferente Zellen, die
omnipotent sind und aus denen sowohl somatische wie generative Zellen hervor-
gehen konnen. Fiir unsere Fragestellung sind nun besonders interessant die
verschiedenen Formen der Anneliden, von denen manche noch im hohen MaBe
teilbar sind, andere dagegen schon mehr zu den determinierten Tieren iiberleiten.
Bei den Anneliden kommt es zur Lokalisation von Keimdriisen in bestimmten
Segmentregionen oder in bestimmten, in der Zahl nach genau festzulegenden
Segmenten. Beim Regenwurm z. B. liegen die Hoden im 10. und 11. Segment,
die Ovarien im 13. Bei manchen Formen ist noch ein rudimentires Ovar im
14. Segment vorhanden. Alle iibrigen Segmente des Korpers enthalten keinerlei
Keimzellelemente.

Alle Anneliden sind nun im mehr oder weniger hohen Grade regenerations-
fahig. Wiahlt man die regenerierenden Stiicke so, dafB sie nicht der Keim-
driisenregion angehéren, so haben wir hier eine primitive Art der Kastration
vor uns. Es fragt sich nun, ob in den sich vollstindig somatisch regenerierenden
Tieren wieder von neuem Segmente mit Keimdriisen gebildet werden.

1) HEGNER, R. W.: The Germ.-Cell. Cycle in Animals. New York 1914.
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Trotz ausgedehnter Regenerationsversuche ist es erst Janpal) und TIRALA %)
bei Criodrilus, einem zu den Oligochéiten gehérenden SiiBwasser-Glossoscoleciden
gelungen, die Regeneration auch der Geschlechtssegmente, wenn auch oft in
etwas unvollkommener Weise, zu erzielen (Abb. 120 a—c). Criodrilus regeneriert
nach Verlust der vorderen 17—30 Kérperringe von neuem die im 9.—15. Segment
liegenden Geschlechtsapparate. Es werden nicht nur die Ovarien und Hoden
neu gebildet, sondern auch Ei- und Samenleiter, Eier und Samensicke usw. Die
Keimdriisen regenerieren sich aus dem Peritonealepithel. Sie entstehen auch in
Segmenten, die unter normalen Umsténden keine Geschlechtsdriisen besitzen. Bei

a b c

Abb. 120. ¢ Normales Vorderende von Criodriulus, at Atrien, h Hoden, od Oviducte,
es Eierstocke, ov Ovarien, s Samensicke, sl Samenleiter, w Wimpertrichter. b, ¢
Regenerate mit neugebildeten Teilen des Geschlechtsapparates. Die Samenleiter
und Eileiter sind weggelassen. Die Segmente, in welchen bei normalen Tieren die
Gonaden liegen, sind durch dunklere Firbung gekennzeichnet. (Nach Jaxpa.)

unbeeinflufiten normalen Tieren liegen die Hoden paarig im 10. und 11. Segment
und die Ovarienim 13. (Abb. 120a.) Es kommen indessen Variationen vor. Inden
regenerierten Vorderenden kénnen bis zu 24 Gonaden vorhanden sein gegeniiber
der normalen Zahl 6. Die normale Zahl 4 der Hoden wird zuweilen um das Dop-
pelte iiberschritten, dagegen kénnen sie ganz fehlen, wenn Ovarien vorhanden
sind, so dafl dann statt Zwitter rein weibliche Tiere resultieren. In einem solchen
Falle waren einseitig 9 Ovarien vorhanden gegeniiber der normalen Zahl 1. Die

1) JaNDA, VIKTOR: Die Regeneration der Geschlechtsorgane bei Rhynchelmis limosella
Hoffm. Zool. Anz. Bd. 59. 1924.

2) TirarA, L. G.: Regeneration und Transplantation bei Criodrilus. Arch. f. Entwick-
lungsmech. d. Organismen Bd. 35, S.523. 1912.
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Mindestzahl der Ovarien war unter 23 operierten Tieren 4. Auf die Segmente
verteilt, lagen die Hoden am hiufigsten im 8. und 9. Segment, konnten aber nach
vorn bis zum 4., nach hinten bis zum 12. gefunden werden. Die regenerierten
Ovarien lagen am haufigsten im 11. Segment, kamen aber auch noch bis zum
16. und 18. Segment vor. Die Bildungsstelle einer Gonade ist also nicht an eine
bestimmte Stelle der Segmente gebunden. Ahnliche Resultate erzielte JaNDA
1924 auch bei Rhynchelmis limosella.

Tiere mit Kopfregeneraten werden auch in der freien Natur gefunden und
sind ebenfalls bei Lumbriculiden beobachtet worden. Bei letzteren, und zwar bei
Stylaria lacustris, ist gleichfalls eine Regeneration von Keimdriisen nach Ampu-
tation der Geschlechtssegmente von Lipps 1920') und ORTMANN 19212) festgestellt
worden. Stylaria pflanzt sich ungeschlechtlich und geschlechtlich fort. Amputiert
man bei Geschlechtstieren die ersten 10 Segmente, die die Keimdriisen enthalten,
so ist in Warmekulturen und nur in diesen, nach ungefahr 3 Wochen die Gesamt-
ausbildung des Geschlechtsapparates im Regenerat vollendet, wihrend dieser
Zeit erfolgen keine ungeschlechtlichen Teilungen. Bei gewéhnlicher Temperatur
jedoch erfolgt ungeschlechtliche Fortpflanzung durch Teilung nach der Regene-
ration, ohne dafl die Geschlechtsorgane neu gebildet werden. Auch bei unge-
schlechtlich sich fortpflanzenden Stylarien, die also keine Keimdriisen besafen,
konnte ORTMANN, nach Amputation der ersten 10 Segmente eine, wenn auch
langsamere Ausbildung von Geschlechtstieren erzielen. Allerdings auch nur in
Wirmekulturen. Ob fiir die Ausbildung der Geschlechtsorgane in den Regeneraten
wirklich nur die Temperatur verantwortlich zu setzen ist, wie das die beiden
Autoren tun, scheint mir zweifelhaft zu sein. Die erhéhte Temperatur wird
lediglich einen erhohten Stoffwechsel bedingen, unter dessen EinfluB sich die
Keimdriisen herausdifferenzieren.

Es wire nun wichtig zu erfahren, wie sich die Keimzellen in den vorhin
beschriebenen Regeneraten bilden und von welchen Zellen sie abstammen. Es
gibt hier nur zwei Moglichkeiten. Entweder es haben die somatischen Zellen
die Fahigkeiten, auf dem Wege der Riickentwicklung sich zu Keimzellen zu
differenzieren, oder es sind latente Keimzellen vorhanden. Die erste Annahme
macht groBe Schwierigkeiten, weil sie schwer mit der Keimbahnlehre in Einklang
zu bringen ist. Die zweite Annahme hat insofern sehr viel fiir sich, als bei Anne-
liden haufig in den Segmenten hinter der eigentlichen Geschlechtsregion noch
rudimentire Keimdriisen angetroffen werden. So finden wir bei den hochdiffe-
renzierten Oligochidten im 14. Segment, also hinter dem 13. Ovarialsegment,
rudimentére Ovarien. Nach Untersuchungen von KRECKER 19233) spielen bei der
Regeneration der Anneliden, speziell bei Lumbriculus und Limnodrilus, sogenannte
Neoblasten eine grofie Rolle. Im normalen Tier sind diese Zellen in Ruhe; erst
bei der Regeneration wandern sie aus den Septen heraus und wachsen heran.
Sie sollen nach KRECKER das neue Mesoderm bilden. Es wire also nicht ausge-
schlossen, daB unter ihnen sich auch undifferenzierte Urkeimzellen befinden
kénnen. Jedenfalls mufl als bewiesen angesehen werden, daB bei wenig diffe-
renzierten teilbaren Tieren, auch bei solchen mit lokalisierten Keimdriisen, diese
nach der ungeschlechtlichen Fortpflanzung und auch bei Regenerationsvorgéngen

1) Lieps, W.: Experimentelle Untersuchungen iiber den Fortpflanzungswechsel bei
Stylaria lacustris. (Material und Methoden.) Biol. Zentralbl. Bd. 40, Nr. 7, 8. 289. 1920.

2) OrTMANN, K.: Ein Beitrag zur Kenntnis des duleren postoperativen Regenera-
tionsprozesses bei Stylaria lacustris L. {Nais proboscidea Miill) Lotus, naturwiss. Zeitschr.
Bd. 69, S. 245. Prag 1921.

3) KrEcker, H.: Origin and Activities of the Neoblasts in the Regeneration of
Microdrilous Annelida. Journ. of exp. zool. Bd. 36. 1923.
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sich neu bilden kénnen [Lumbriculus, Ctenodrilus (KorscHELTY) und Criodrilus
Rhynchelmis und Stylaria (JANDA und Tirara, Lipps und ORTMANN)].

Bei den am weitesten differenzierten Oligochiten-Anneliden, den Regen-
wiirmern, liegen nun die Verhéltnisse schon etwas anders. Bei ihnen bahnt sich
die Abhéngigkeit der sekundéiren Geschlechtsmerkmale von den Keimdriisen an,
so daB wir hier den Ubergang zu den Wirbeltieren haben. Bei ihnen sind auch,
wie das zahlreiche Regenerationsversuche und eigene Versuche iiber Keimdriisen-
exstirpation ergeben haben, nicht mehr regenerierbar im Gegensatz zu den vorher
geschilderten Lumbriculiden. KorscHELT z. B. konnte feststellen, da3 in Vorder-
regeneraten des Regenwurmes das Wiederaufleben von irgendwelchen Teilen
des Geschlechtsapparates nicht stattfindet. Das ist wohl auf das recht mangelhafte
Regenerationsvermdgen am Vorderende der Lumbriciden und die infolgedessen
verhaltnisméBig beschrankte Zahl der wirklich gewonnenen geniigend langen
Vorderregenerate zuriickzufiihren. ,

Als sekundéares Geschlechtsmerkmal ist bei den Regenwiirmern das Clitellum
anzusehen. Ks ist das eine driisige lederbraune Hautverdickung zwischen dem
32. und 37. Segment bei Lumbricus herculeus. Das Clitellum dient der Begattung,
indem beide Partner mit den Bauchflichen aneinander gefiigt werden und durch
ausgeschiedene Sekrete des Clitellums miteinander verkleben. Dadurch, daf3
elastische Bénder erzeugt werden, werden die Kérper der kopulierenden Tiere
gegeneinander geprefit. Weiterhin dient der Sattel dann noch bei der Eiablage
zum Ausscheiden der Hiillen fiir die Eikokons.

Da die Regenwiirmer Zwitter sind, so ist zu entscheiden erstens, ob das
Clitellum als sekundires Geschlechtsmerkmal von den Keimdriisen iiberhaupt
abhéngig ist und zweitens, ob die Hoden oder die Ovarien seine cyclische Aus-
bildung bedingen. In dem Clitellum haben wir ein typisches cyclisches Geschlechts-
merkmal insofern, als es sich nur in der Geschlechtsperiode in seiner héchsten
Ausbildung zeigt, in der iibrigen Jahreszeit aber reduziert wird, obwohl es
immer gut erkennbar bleibt.

Auf experimentellem Wege liel sich nun feststellen (Harms?), daB eine
Ovariotomie das Clitellum in seinem Zyklus nicht beeinflufite, auch regenerierten
die excidierten Ovarien nicht. Damit war schon in gewisser Weise bewiesen, da3
durch die Ovariotomie rein ménnlich gemachte Tiere das sekundéire Geschlechts-
merkmal in Form eines Clitellums beibehalten. Handelt es sich nun hier um ein
méannliches sekundéres Geschlechtsmerkmal, so muBl nach Hodenexstirpation,
einerlei, ob die Ovarien im Tier noch vorhanden sind oder nicht, das Clitellum
sich zuriickbilden. Die m#nnliche Kastration wurde so vorgenommen, dafl die
ménnlichen Geschlechtssegmente 7/8 bis 13/14 entfernt wurden und die Kopf-
segmente wieder angenaht wurden. Es bleibt bei derartig operierten Tieren das
Clitellum nicht erhalten, so daB man wohl annehmen kann, daB es die Hoden
sind, die die Ausbildung des Clitellums beeinflussen. Manche Tiere wurden
1 Jahr lang nach der Operation gehalten. Es bildete sich trotz guter Ernihrung
das Clitellum nicht heraus. Es wire zu wiinschen, dafl diese Versuche noch im
groBeren Umfange weiter durchgefiihrt wiirden.

Die Versuche werden indessen in gewisser Weise durch Beobachtungen von
Sorras 1911 bestatigt, der unter einer Menge von Lumbricus-herculeus-Formen
Tiere feststellt, denen das Clitellum fehlt. Als Ursache stellte sich heraus, daf3

1) KorscHELT, E.: Zum Wesen der ungeschlechtlichen Fortpflanzung nebst Bemer-
kungen iiber ihre Beziehungen zur geschlechtlichen Fortpflanzung. Zeitschr. f. wiss. Zool.
Bd. 117, S.361. 1918.

2) Harms, J. W.: Uberpflanzung von Ovarien in eine fremde Art. I. Mitt. Versuche
an Lumbriciden. - Arch. f. Entwicklungsmech. 34, H. 1, 1912.
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die ménnlichen Keimzellen durch Parasiten zerstért worden waren, wahrend
die Ovarien verschont blieben. Auch aus dieser parasitiren Kastration wire
zu schliefen, daB das Clitellum ein besonderes minnliches Merkmal ist und von
den méannlichen Keimzellen abhingt.

Sehr merkwiirdig ist, daB die stark regenerationsfihige Turbellaria schein-
bar ihre Keimdriisen nicht mehr neuzubilden vermag. ZwrrBaum 1915!) be-
obachtete bei Polycelis migra, daBl Korperteile dieses Strudelwurmes ohne
Ovarialanteile wohl regenerieren, auch mehrmals; aber es bildet sich nie mehr
ein Ovar aus.

Sehr widerspruchsvoll sind scheinbar die Ergebnisse der Keimdriisenexstir-
pation, sei es parasitdrer oder experimenteller Art, bei den Arthropoden, wo -
scheinbar die Crustaceen im scharfen Gegensatz zu den Insekten stehen. Bei
ersteren ist eine Abhingigkeit der sekundéren Geschlechtsmerkmale von den
Keimdriisen nachzuweisen, bei letzteren dagegen nicht. Wir lassen hier zunachst
die Versuche selbst sprechen, um dann noch auf die Erklarung dieser merkwiir-
digen Tatsache eingehen zu konnen. Leider sind die Untersuchungen gerade
bei den Crustaceen, die ein sehr giinstiges Objekt darstellen, noch in den aller-
ersten Anfangen. Folgerungen lassen sich hier nur aus den Ergebnissen, die bei
parasitarer Kastration aufgedeckt worden sind, ziehen. Die parasitire Kastra-
tion ist aber nur ein Naturexperiment, das in seiner Erscheinung komplexer Art
ist und daher die Korrelationen zwischen Soma und generativen Zellelementen
nicht so klar zum Ausdruck bringt als wie die experimentelle Kastration.

Die parasitare Kastration wurde von GIarp?) entdeckt. An die noch zu
schildernden kiinstlichen Kastrationsversuche schlieBen sich Naturexperimente
an, die oft so exakt sind, dal} sie einer analytischen Kritik standhalten.

G1ARD stellte fest, daBl die zu der Gruppe der Rankenfiifler gehorende Sac-
culina Fraissea in den Krebsen (Stenorhynchus phalangium, Eupagurus Bern-
hardus, Gebia stellata, Palaemon, Hippolyte u. a.) parasiert und namentlich die
Geschlechtsdriisen fast oder vollstindig zum Schwinden bringt. Die sekundéren
Merkmale des betreffenden Geschlechtes werden durch diese Kastration im Gegen-
satz zu den Insekten reduziert, und in manchen Fillen kénnen die Charaktere
des entgegengesetzten Geschlechtes bei den untersuchten Individuen auftreten.
Diese parasitire Kastration ist nun, wie sich weiter herausgestellt hat, im Tier-
und Pflanzenreich ziemlich weit verbreitet. In neuerer Zeit ist sie bei Lumbricus
herculeus, vielen Insekten (Ohrwurm, Erdbiene, Papierwespe), auch bei Mollusken
und Echinodermen (JurLieN und WHEELER 1894, 1910) gefunden worden. Im
Pflanzenreiche kommt sie vor bei Lychnis dioica, bei der die Anteren durch
Ustilago antherarum vernichtet werden. Dasselbe soll von Saponaria officinalis
gelten, die von Ustilago saponariae befallen wird.

In neuerer Zeit ist die Frage der parasitiren Kastration von G. SmiTa?) und
Porrs?) eingehender studiert worden. Besonders haufig wird Inachus mauritanicus
(Abb. 121 a, b u. 122 a, b) von Sacculina neglecta infiziert. Der Parasit haftet sich

1y ZweipauM, JULES: La régénération des ovaires chez Polycelis nigra (Ehrenb.).
Arch. f. Ent. mech. d. Organismen. Bd. 41, H. 3, S. 430—471. 1915.

2) Biarp, A., et JULIEN, CH.: La castration parasitaire et ses conséquences bio-
logiques chez les animaux et les végétaux. Rev. gén. de sciences, ann. V, Nr. 15,
26. adut 1904.

3) SmrrH, G.: Studies in the Experimental Analysis of Sex. Tl. 10: The Effect of Sac-
culina on the Storage of Fat and Glycogen, and on the Formation of Pigment by its Host.
Quart. journ. of microscop. science Bd. 59, T. 2. 1913.

4) Porrs, F. A.: The modification of the sexual characters of the hermit crab caused
by the parasite Peltogaster (castration parasitaire of Giard). Quart. journ. micr. sci-
ence, 50. 1906. Some phenomena associated with parasitism. Parasitology II. 1909,
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im Larvenstadium an ein Haar der AuBenseite seines Wirtes an und laBt eine
kleine Gruppe von Zellen in den Kérper des Wirtes eindringen, die sich dann
durch Wucherung in alle Teile des Korpers der Krabbe verteilen. Eine beson-
ders starke Entwicklung erfabrt der Parasit in der Verbindung von Thorax und
Abdomen, wo sich ventral die Geschlechtsorgane befinden. Es wird so eine

a b a b
Abb. 121. a Erwachsenes Mannchen von  Abb. 122. o Erwachsenes Weibchen von Ina-
Inachus mauretanicus. b Unterseite des-  chus mauretanicus. b Unterseite desselben er-
selben erwachsenen Minnchens. (Nach  wachsenen Weibchens, um die plumpe Ge-
SmMITH.) stalt des Abdomens und die Anhénge zu zeigen.
(Nach SmiTH.)

vollstindige oder partielle Atrophie der inneren Organe mitsamt ihren Aus-
filhrungsgingen bewirkt, und dadurch werden auch wieder beim Minnchen die
auleren sekundiren Geschlechtsmerkmale umgewandelt. (Abb.121¢, bu.122 a, b).

Das Ménnchen unterscheidet sich vom Weibchen durch stark verlingerte
und verdickte Scheren und einem viel kleineren Abdomen mit nur zwei An-
héngen, von denen das erste Paar als Kopulationsorgan dient. Bei den mit

Abb. 123. Mit Sacculina infiziertes
Ménnchen. (Inachus maur.) Die
Unterseite des Abdomens zeigt eine
Reduktion des Kopulationsstiletts und
das Vorhandensein von asymmetri-
schen Anhéngen, die fiir das Weibchen
charakteristisch sind. (Nach SMiTH.)

a b c

Abb. 124. o mit Sacculina infiziertes %, das génzlich weiblichen Typus bekommen hat.

b Unterseite des betreffenden 7, zeigt das zuriickgegangene Kopulationsstilett und kleine

weibliche Anhénge. ¢ Infiziertes Weibchen. (Inachus maur.) Nur die Abdominalanhinge
sind reduziert (vgl. Abb. 122 b).

14*
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Sacculina infizierten Krabben 148t sich nun in allem die Anndherung an den
weiblichen Typus feststellen dadurch, dafl die sekundéiren ménnlichen Geschlechts-
merkmale sich zuriickbilden (Abb. 123 und 124 a, b, ¢). Als einziges Merkmal
ménnlichen Charakters ist nur noch das Kopulationsstilett vorhanden, das
aber auch mitunter bis zu einem kleinen Knopf reduziert ist (Abb. 123 und
124 a,b, ).

Wird der Krebs von seinen Parasiten befreit, so regenerieren die Keimdriisen
aus dem restierenden undifferenzierten Keimepithel nicht nur ménnliche, sondern
auch weibliche Keimzellregenerationen, so dal die frither ménnlichen Tiere nun
Zwitterdriisen bekommen. Dieselben Beobachtungen machte Ports auch bei
Einsiedlerkrebsen.

SmrtH erklart den Schwund der ménnlichen sekundiren Geschlechtsmerk-
male durch hypothetische formative Reize, wihrend CunNINGHAM!) innere Se-
kretion annimmt. Nach BIEDL erklart sich der Vorgang der Umstimmung da-
durch, daf} der Parasit immer ein Weibchen ist, das erst im Wirt geschlechtsreif
wird. Da nun die Hoden des Wirtes, bis auf undifferenzierte Keimzellager, riick-
gebildet werden, so wiirde damit eine Kastrationsatrophie der ménnlichen se-
kundaren Geschlechtsmerkmale verbunden sein, wihrend die weiblichen Merk-
male durch den EinfluB des Ovars des Parasiten zur Entwicklung kommen.
Mit dieser Annahme stimmt auch iiberein, dafl ganz junge noch nicht geschlechts-
reife Krabbenweibchen durch eine Infektion mit Sacculina vorzeitig die Merkmale
von ausgewachsenen Weibchen annehmen, obwohl die Ovarien des Wirtes durch
die Parasiten zerstért sind.

Durch diese parasitiare Kastration wird bewiesen,daf3 die ménnlichen Krabben
auch die weiblichen Anlagen latent enthalten, denn es entwickeln sich in ihnen
ja nach Aufhoren des Parasitismus neben den Samenzellen auch Eizellen. Nach
Smrta soll die Umstimmung in weiblicher Richtung durch die vom Parasiten
bedingte Mobilisation von Fettsubstanzen bedingt sein, die ihm zur Ernahrung
dienen. Diese Stoffwechselinderung wird aber jedenfalls auf Rechnung des
weiblichen Parasiten zu setzen sein, so daB8 damit auch der Stoffwechsel
des Wirtes in einen weiblichen umschligt, dadurch wird dann auch die
latente weibliche Anlage manifest, und die undifferenzierten Keimzellen
koénnen sich nun auch in weiblicher Richtung zu Eiern entwickeln. Diese An-
nahme findet seine Stiitze in der -physiologischen Geschlechtsumstimmung bei
Kroten [Harus 1923%)].

Alle diese Fragen bei Crustaceen konnen erst der Losung nahergebracht
werden, wenn Kastrations- sowie Transplantationsexperimente bei diesen Tieren
vorgenommen werden, was meines Wissens bisher nicht geschehen ist.

Bei den Insekten sind in neuer Zeit ausgedehnte Kastrationsversuche vor-
genommen worden. Bei diesen Tieren ist mit der Befruchtung definitiv alles
auf das Geschlecht Beziigliche determiniert. Mit der Befruchtung ist also ent-
schieden, welches Geschlecht mit der Gesamtheit seiner Attribute sich entwickeln
wird. Eine jede Zelle, die sich aus dem befruchteten Ei differenziert, ist somit
unwiderruflich sexuell determiniert, und irgendeine Beeinflussung ist ausge-
schlossen, es sei denn, daB der Gewebestand geéndert wird.

Die sekundiren Geschlechtsmerkmale werden also konform mit dem Ge-
schlecht vererbt. Die Geschlechtsdriise selbst hat darauf keinerlei EinfluB. Aus-
gedehnte Versuche an Schmetterlingsraupen (Bombyx mori, Lymantria dispar

1) Cun~ingHAM, J. T.: The heriedity of secondary sexual characters in relation to
hormons. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 26, S. 372, 1908.

2) Harms, J. W.: Die physiologische Geschlechtsumstimmuug. Verhandl. d. Deutschen
Zool. Ges., Bd. 28, 1923.
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(Abb. 125 a, b), Lasiocampa quercus), die von
OupeMaNs?!), Krrroea?), Korrg3), Krarr?),
PreLL®) aus mit groBer Ubereinstimmung an-
gestellt worden sind, haben das erwiesen.
(Abb. 125 a, b.)
Bei den Schmetterlingen wie auch bei vielen
anderen Insekten sind die Geschlechtsdriisen schon
im frithen Raupenstadium véllig differenziert,
lange bevor die erst im Schmetterling auftre-
tenden #ulleren Geschlechtsdifferenzen sichtbar
werden. Beim Schwammspinner, bei dem von
MeiseNHEIMER und Koprg¢ die ausgedehntesten
Versuche angestellt worden sind, bestehen sie dar-
in, daB das'groBe Weibchen weile Fliigel mit un-  App. 195. ¢ Seitenansicht einer
scharfen dunklen Binden besitzt, wihrend das Raupe von Lymantria dispar.
kleine Minnchen braun gezeichnete Fliigel auf- ® Querschnitt durch das fiinfte

: = _ Abdominalsegment einerjungen
weist. Das Mannchen hat auBerdem dunkelbraun Raupe von Lymantria dispar.

gelbe stark gekimmte Fiihler (Abb.126a@ u.c).  p; Bauchganglion, d Darm, ¢
Die Geschlechtsdriisen liegen beim Schwamm-  Geschlechtsdriise, # Herz, I bis
spinner im fiinften Segment des Raupenkérpers III diedrei Thorakalsegmente,
1—10 die zehn Abdominalseg-

mente. (Nach MEISENHEIMER.)

‘ﬂn i

L \

Abb. 126. o Normaler ménnlicher Falter von Lym. dispar L. b Kastrierter minnlicher

Falter von Lym. dispar L. ¢ Normaler weiblicher Falter von Lym. dispar L. d Normaler

weiblicher Falter von Lym. dispar L. mit stark briunlichem Anflug der Fliigelfarbe (auf
dem Raupenstadium kastriert). (Nach MEISENHEIMER.)

1) OupEmans, J. Th.: Falter aus kastrierten Raupen. Zool. Jahrb. X XII, S.71, 1898.

%) Kerroa@, V. L.: Influence of the primary reproduction organs on the secondary

sexual characters. Journ. of exp. Zool. 1904.

%) Korrg, Str.: Untersuchungen iiber Kastration und Transplantation bei Schmetter-
lingen. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 33, S. 1. 1912.

) Krarr, B.: Experimentelle Untersuchungen iiber die Beziehungen zwischen Kopu-
lation und Eiablage beim Schwammspinner. Diss. Leipzig 1913. — Kruatr, B.: Beitrige
zur Sexualphysiologie der Schwammspinner. Zool. Museum Hamburg. Biol. Zentralbl. 1920.

%) Prrrr, H.: Uber den EinfluB der Kastration auf den Antennenbau des Eichen-
spinners. Zool. Anz. Bd. 44, Nr. 4. 1914.
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(Abb. 125 a, b). Sie wurden bei den Versuchen entweder auf dem jiingsten
Raupenstadium galvanokaustisch vollstindig zerstért oder bei dlteren direkt
durch einen Ausschnitt mit einer feinen Augenschere entfernt. Da die
sekundiren Geschlechtsmerkmale hauptsichlich in den Fliigeln liegen, so
wurden auch deren Anlagen bei einigen Versuchen mit entfernt, um bei
den sich regenerierenden Fliigeln eventuell auftretende Ausfallserscheinungen
deutlich erkennen zu kénnen. Bei allen diesen Versuchen ergab sich, dal} die
Geschlechtsdriisen keinerlei EinfluB auf die Ausprigung der sekundiren Merk-
male haben (Abb. 226 b u. d). Diese haben ein durchaus selbstindiges Differen-
zierungsvermogen. Bei weiblicher Kastration zeigte sich eine Hypertrophie der
Geschlechtsgiinge, jedoch zeigten diese verlingerten Ovidukte histologisch in-
sofern Abweichungen vom typischen Verhalten, als ihr auskleidendes Epithel
stark verflacht und vakuolisiert, ihre Muskulatur gelockert und reduziert war.

Auch der Geschlechtstrieb des kastrierten Falles ist in keiner Weise ver-
dndert. Bei den Mannchen ist der Begattungstrieb genau so heftig wie bei den
normalen, indessen kommt es bei dem Weibchen nach der Kopulation nie zu
einer rudimentiren KEiablage, wie das sonst bei nichtbegatteten Weibchen der
Fall ist. LaBt man das von einem Kastraten begattete Weibchen nachher noch
von einem normalen Minnchen befruchten, so erfolgt eine normale Eiablage
KoPEg hat allerdings bei Weibchen, die von Kastraten begattet wurden, eine
normale Eiablage beobachtet. Die Ausfithrungsgiinge der Keimdriisen bei ka-
strierten Méannchen und Weibchen atrophieren, allerdings haben wir es hier
wahrscheinlich mit einer Inaktivitdtsatrophie zu tun.

Bei primitiven Insekten (Gryllus campesiris) sind mit dem gleichen Erfolge
(REGEN)Y) Kastrationsversuche ausgefiihrt wie bei Schmetterlingen.

Die Versuche an Insekten zeigen mit Sicherheit, dafl Geschlechtsdriisen
und bestimmte, fiir das Geschlecht charakteristische somatische Eigenschaften
vollstéindig unabhingig voneinander sein konnen. Die Insekten sind determinierte
Tiere, und die Differenzierung jeder einzelnen Zelle ist durch den Erbgang fest-
gelegt. Zu ihnen stehen im Gegensatz die Anneliden und die ihnen verwandten
Crustaceen und in besonders charakteristischer Weise die Wirbeltiere. Bei diesen
Regulationstieren entwickeln sich die sekundédren Geschlechtsmerkmale in Ab-
hangigkeit von den Keimdriisen. Bei manchen Merkmalen, vor allem bei den
Wirbeltieren, ist eine gewisse Unabhingigkeit der Entwicklung mancher sekun-
darer Geschlechtsmerkmale von den Keimdriisen festzustellen, so daff es als
wahrscheinlich anzusehen ist, dal auch bei diesen Tieren die sekundiren Merk-
male einen eigenen Erbgang bekommen und sich dann unabhangig von den
Keimdriisen zu entwickeln vermégen.

1) ReaEeN, G.: Kastration und ihre Folgeerscheinungen bei Gryllus campestris L.
I. Mitt. Zool. Anz. 34. 1909, II. Mitt. Ibid. 1910.
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Die Kastration — Beseitigung der Geschlechtsdriisen eines Organismus —
ist ein Eingriff, der seit den altesten Zeiten bekannt und ausgefiihrt ist, und zwar

Abb. 127. Eunuchoider Hochwuchs
mit Disproportion des Skelettes.
Unterldnge 78 cm, Oberlinge 77 cm.
Offenbleiben der Epiphysenfugen.
(Nach TANDLER und GROSZ.)

besonders beim ménnlichen Geschlecht. In der
griechischen Mythologie ist davon die Rede,
wo die Priester der Goéttin Kybele sich selbst
verstiimmelten; sowohl HERoDOT wie auch
ARrISTOTELES erwihnen die Kastration von '
Sklaven bei den Griechen, und auch in der
Bibel begegnet man der Kastration als einem
bekannten Begriff. Die Kastration von Frauen
scheint ebenfalls bekannt gewesen zu sein.
Ubrigens hat die Kastration verschiedenen
Zwecken gedient. Eine religiose Grundlage
dafiir hat vom Altertum bis zur Neuzeit be-
standen, wo sie heute noch von der Sekte der
Skopzen, die dadurch eine gute Grundlage fiir
das moderne Studium von den Wirkungen der
Kastration bilden, ausgeiibt wird (TANDLER
und Grosz!) u. a.); ihre Bedeutung im Harems-
wesen zur Hervorbringung von Eunuchen so-
wie ihre Anwendung als Strafmittel und Rache-
akt sind altbekannt. Modern ist ihre Anwen-
dung im Dienste der Rassenhygiene. Zu den
genannten Zwecken war es auf die Emasku-
lierung, also auf die Zerstérung der generativen
Funktion, d. h. darauf abgesehen, die Indivi-
duen fortpflanzungsunfihig zu machen. Aus
anderen Beweggriinden wurde die Kastration
mit Nutzen angewandt einerseits in der drzt-
lichen Therapie als Kastration bei Tuberkulose
und anderen pathologischen Prozessen in den
Geschlechtsdriisen, bei der Behandlung der
Prostatahypertrophie und dhnlichen, anderer-
seits fiir Jandwirtschaftliche Zwecke. Hier kam
es darauf an, aus einigen der eigentlichen Ge-
schlechtscharaktere Nutzen zu ziehen. Die
Folgen der Kastration, das ruhige Gemiit und
das sanfte Wesen des Tieres, dem alle Gewalt-
samkeit des Minnchens fehlt, haben den
Ackerbauer wohl zuallererst zur Ausfithrung
dieses Eingriffs getrieben; kastrierte Tiere
(Pferd, Ochse, Hammel, Eber) eigneten sich
besser fiir das miihselige Dasein der Haus-
tiere unter den Menschen. Die Natur selbst
zeigt uns ja z. B. an den Arbeiterinnen der
Bienen die vortreffliche Eignung geschlechts-
toter Individuen fiir ein der Arbeit gewid-
metes Dasein. Auch in anderer Hinsicht
zieht die Landwirtschaft Nutzen aus der
Kastration, und zwar bei der Mastung des

1) TANDLER u. Grosz: Arch. f. Entwicklungsmech. 1909—1910.



Abnormitdten der Keimdriisen. 217

Gefliigels aus der héufig sehr starken Fettbildung und der feineren Beschaffen-

heit des Fleisches.

Den letzteren Kategorien der Kastration liegt in Wirklichkeit eine dunkle,
unbewulte Vorstellung von den Allgemeinfunktionen der Geschlechtsdriisen,
ihrer inneren Sekretion, zugrunde. Hierauf beruht eigentlich der historische
Nimbus, womit die Kastration fiir den Biologen umgeben ist: Instinktiv ausge-
fiihrt, durch Jahrtausende fortgesetzt, reprisentiert die Kastration das erste
,2Experiment® fiir den ganzen, jetzt so groflen Abschnitt der Physiologie, der
unter dem Namen ,,Innere Sekretion“ — Endokrinologie — geht und die Grund-

lage dieser ganzen Wissenschaft bildet. Grof
ist denn auch die Zahl der theoretischen und
experimentellen Arbeiten, durch die man in
dem letzten Menschenalter die Wirkungen der
Kastration gedeutet hat.

Indem wir auf diese hinsichtlich der
Wirbeltiere néher eingehen, sei gewisser Ab-
normitdten, die auch zur Physiologie der
Geschlechtsdriisen Beitrige geliefert haben,
kurz Erwidhnung getan. Agenesie der Gonaden
{Anorchie, Anovarie) ist beschrieben worden,
jedoch sind die wenigen bekannten Fille
nicht einwandfrei festgestellt. Eine gewisse,
besonders bei Sdugetieren bekannte Hypo-
plasie bewirkt stérkere oder schwéchere Kon-
stitutionsanomalien, die sich den durch
Kastration verursachten annidhern. Zumeist
handelt es sich um Infantilismus, eine unvoll-
kommene und verspitete Entwicklung des
Individuums, die beim Menschen insbesondere
von TANDLER und Grosz!) unter dem Namen
EBunuchoidismus beschrieben ist und zwei
Formen, nimlich den eunuchoiden Hochwuchs
(Abb. 127) mit Disproportion des Skelettes
und den eunuchoiden Fettwuchs (Abb. 128)
umfallt. Phéinomene &hnlicher Art konnen
bei frither normalen Individuen infolge von
Traumen oder Krankheiten der Gonaden ent-
stehen. Eine besondere Stellung nimmt der
bei vielen Saugetieren bekannte Kryptorchis-
mus, das mangelhafte Niedersteigen des
Hodens ein, dessen Folgen je nach dem mor-
phologischen Verhalten der Testikel sich in
verschiedener Weise dullern; es wird davon
unten noch ausfiihrlich die Rede sein. In
dieser Verbindung sei die physiologische 4lters-
tnvolutton der Geschlechtsdriisen erwiahnt,
deren Einflul besonders auf den Menschen
unter der Bezeichnung Climacterium virile
und femininum allbekannt ist. Bei dem
Menschen setzt diese Periode um das 40. bis

1) TANDLER u. GRrosz: Zitiert auf S. 216.

Abb. 128. Eunuchoider Fetiwuchs,
Fettanhiufungen an den Briisten.
in der Unterbauchregion und an den
Pelvisregionen. Hypoplasie der Geni-
talien. (Nach Farra.)
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60. Lebensjahr ein und wird durch eine Reihe somatischer und psychischer
Symptome manifest. Charakteristisch fiir diese Periode beim Weibe, bei
welchem sie meist ausgeprigter ist als beim Manne, sind aufler den sie be-
gleitenden schweren seelischen Kémpfen das Aufhéren der Menstruation, die
Involution der Genitalia interna, welche sich vollstindiger Atrophie néhert und
eine Verwandlung des ganzen Korpergepriiges, die in einer Vergroberung der
Ziige und des Korperbaues und hiufig in Fettbildung zum Ausdruck gelangt.
Dazu kommen eigentiimliche Phénomene, ein stirkeres Wachstum der Bart-
anlage und der Korperbehaarung, eine tiefere Stimme, wodurch sich der senile
Weibertypus dem ménnlichen nihert; ein Punkt, der fiir die Theorie von der
Artform, der ,,neutralen Speziesform (s. u.) von Interesse ist. Alle diese Alters-
phénomene stehen mit den durch das Klimakterium eintretenden Verdnderungen
in den Gonaden in Verbindung.

Verschiedene andere Einfliisse kénnen bedeutende Verdinderungen in den
Gonaden und damit gewisse Kastratenphinomene hervorrufen, darunter ver-
schiedene akute Infektionskrankheiten, die die Spermatogenese schnell zum Auf-
horen bringen (HANSEMANN 1895, KyRrLE, CorDEs 1898, Kasar 1908), sowie
generelle Einwirkungen, z. B. Mistung (einerseits in der Landwirtschaft, anderer-
seits durch Experimente [STiEVE] bekannt) und Vergiftungen, besonders durch
Alkohol, welche eine Atrophie der Samenkanile herbeifiihren (Kosrtisca 1921).
Das sind jedoch lauter Prozesse, die eine Schidigung nicht nur des Samenepithels,
sondern auch der interstitiellen Zellen der Driisen, ja in Wirklichkeit des ganzen
Organismus in sich begreifen. Man hat es tatséichlich mit generell kranken Indi-
viduen zu tun, deren Zustand zur physiologischen Beurteilung einzelner Organe,
geschweige denn einzelner Zellensysteme, nicht geeignet ist.

Etwas anders verhdlt es sich mit Strahleneinwirkungen, besonders von
Rontgenstrahlen, die sich, gerade weil sie lokal dosiert werden kénnen, besser
beurteilen lassen und in der Physiologie und Pathologie der Gonaden eine gewisse
Verwendung gefunden haben.

Einer der Pioniere der Rontgenstrahlen, ALBERS-SCHONBERG!), hatte schon
(1903) ihren schidlichen, Sterilitit verursachenden Einfluf auf die Hoden, bei
Bewahrung der Potenz, beobachtet. Die Frage wurde danach von einer Reihe
von Forschern [VILLEMINZ), BouiN und ANcEL?), BERGONIE und TRIBONDEAU,
SmimoNDs?) u. a.] untersucht, welche eine Atrophie der Kanile und gleichzeitig
eine Vermehrung der interstitiellen Zellen fanden. Zu den gleichen Ergebnissen
gelangten TANDLER und Grosz durch Versuche an Rehbocken, deren Geschlechts-
charaktere unbeeinflufit blieben.

Sowohl StMmonDs als KYRLE sehen die Sache mit anderen Augen an, indem
sie meinen, daB das Samenepithel regeneriert, und zwar vermutlich mit trophischer
Hilfe der hyperplastischen Leydigzellen. Die Frage, die ja in hohem Grade von
der Dosierung, der Stirke, der Dauer, dem Zeitpunkt usw. abhingig ist, ist
noch nicht ganz geklart.

Ahnliches gilt von dem Verhalten der Réntgenstrahlen zu dem Ovarium,
welches ebenfalls von vielen [BouiNn und ANcEL, VILLEMIN, SPECHT, BIEDL?),
LacassaeNE?), Hussy und WALLART, ASCHNER u. a.] untersucht, jedoch auf
Grund ungleichartiger Versuchsbedingungen auch noch nicht véllig aufgeklart

1) ALBERS-ScHONBERG: Miinch. med. Wochenschr. 1903.

2) VicreMIN: Thése de Paris 1908; Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. 1906, S. 1076.
3) BErRGONTE u. TRIBONDEAU: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. 1904—1905.
4) Stmmoxnps: Fortschr. a. d. Geb. d. Réntgenstr. 1909—1910.

5) BiepL: Innere Sekretion. 1913—1922.

6) LacassagNE: Thése de Lyon 1913.
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ist. Wenn man die Ergebnisse einer Kritik unterzieht, so erscheint jedenfalls
sicher, da auch im Ovarium vorzugsweise das generative Gewebe, die Follikel,
zuerst und am stérksten geschiadigt werden. Doch sind auch hier die verschiede-
nen Stadien, die Primér-, Sekundér- und Tertiarfollikel ungleich rontgenemp-
findlich. Die Wirkung &uBert sich besonders in einer vermehrten und beschleu-
nigten Atresierung der Follikel mit Vermehrung des durch Atresie gebildeten
interstitiellen Zellgewebes, ein Phinomen, welches StEiNacH und HoLzRNECHT!)
als Stiitze der Theorie von der Eigenschaft dieses Gewebes als besonderen Hor-
monproduzenten herangezogen haben; sie fanden némlich bei Versuchen an
Meerschweinchen in Verbindung mit einer starken Atresierung der Follikel
kréftige Anzeichen einer beschleunigten und potenzierten Hormonwirkung mit
Hypertrophie der Gebidrmutter und der Brustdriisen mit Milchabsonderung.
Auch das Corpus Iuteum ist recht empfindlich (Bouix und AxcEerL).. Im grofen
ganzen sind sicher alle Gewebe des Eierstocks beeinfluBbar, an letzter Stelle
wohl das interstitielle Zellgewebe; rein elektiv ist die Wirkung nicht. Besonders
scheinen systematische Versuche von LacassagNE zu einer endgiltigen Losung
filhren zu sollen. Auf die therapeutische Anwendung der Roéntgenstrahlen in
der Gynikologie, wo ihre Einwirkung auf die Gebirmutter wohl wesentlich
indirekt durch den Eierstock stattfindet, kann hier nicht eingegangen werden.
Es sei noch hinzugefiigt, dafl andere Strahlen, z. B. die des Mesothoriums, eine
ahnliche Wirkung auf die Gonaden ausiiben wie die Rontgenstrahlen.

Ehe wir zu den Wirkungen der Kastration iibergehen, sind hier einige Bemerkungen
iiber ihre Technik am Platze. In der Regel wendet man das einfache chirurgische Vorgehen
durch den Hodensack oder in der Leistengegend an. Bei tieferstehenden Saugern, besonders
bei den gebriauchlichen Versuchstieren, z. B. Kaninchen, Meerschweinchen und Ratten, ist
es am einfachsten, sie durch einen kleinen Bauchschnitt, einen Eingriff, der nur wenige
Minuten erfordert, zu bewerkstelligen. Bei den Végeln mufBl daran erinnert werden, daB
die Hoden im Abdomen, nahe bei den Nieren gelegen sind, und daf das Ovarium, wovon
in der Regel nur das linke vorhanden ist, ebenfalls intraabdominal in der Nahe der Nieren
und der groBen GefiBe liegt, ein Umstand, der vielen Experimentatoren uniiberwindliche
Schwierigkeiten bereitet hat und schuld daran ist, daB die totale Ovariektomie nur wenigen
gelungen ist. Bei den Vogeln muB man sich deshalb bei Kastrationen seitlich zwischen
den Rippen und durch den Luftsack nach den Gonaden hin arbeiten [Pfzarp]. Auf
diese Weise wird die totale Kastration erzielt (s. auch unter ,,Experimenteller Herma-
phroditismus‘).

Die Wirkungen der Kastration duBlern sich bei den verschiedenen Klassen
der Wirbeltiere auf verschiedene Art und Weise.

Wir werden uns hier wesentlich mit der Kastration der Sduger, insbesondere
mit der Kastration des Menschen beschiftigen, miissen aber hinzufiigen, was
fiir die Probleme hinsichtlich der Kastration der iibrigen Wirbeltierklassen
(Vogel, Kriechtiere, Lurche und Fische) von Belang ist, und iibrigens in bezug
auf Einzelheiten auf die einschligigen Spezialwerke verweisen.

Die Hauptwirkungen der Kastration werden dem ganzen Geschlechtsgeprige
des Individuums, seinen Geschlechtscharakteren gegeniiber, manifest; sie ibt
aber auBlerdem einen nicht geringen EinfluB auf den Organismus als Ganzes
aus. Von diesen Allgemeinwirkungen sind die Beeinflussung des Stoffwechsels,
des Wachstums und der iibrigen endokrinen Organe am wichtigsten. Der allge-
meine Stoffwechsel wird durch die Kastration bedeutend herabgesetzt, und zwar,
nach LoEwy und Ricarers Untersuchungen, auf Grund verminderter Oxyda-
tionsprozesse, die bis 20%, des urspriinglichen Wertes betragen. Entgegengesetzte
Versuche mit Injektionen von Hoden- und besonders von Ovarialsubstanz er-
gaben eine starke Steigerung. Es ist besonders der Fettstoffwechsel, der herab-

1) SterNacH u. HorzrNecHT: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 42. 1916.
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gesetzt wird, und die Folge davon ist die obenerwihnte Kastratenbeleibtheit.
Die Fettablagerungen sind oft regionir (Mammae, Nates, Unterbauchgegend,
Mons veneris, Cristae iliacae, Hiifte) und verleihen dem Individuum jenes be-
sondere Kastratengeprige, welches den ménnlichen und den weiblichen Kastraten
einem gemeinsamen Typus nahert. In geringerem Grade scheint der Kohlen-
hydratstoffwechsel affiziert zu sein und der Eiweistoffwechsel iiberhaupt nicht.

Die Einwirkung der Kastration auf das Knochensystem ist sehr ausgeprigt,
denn die Unreife, die dem ganzen Bau des Kastraten das Geprige gibt, ist
hauptsichlich auf den Einfluf derselben auf das Knochenwachstum zuriick-
zufithren.

Seit ECERER (1864) sind die Untersuchungen hieriiber an vielen Tierarten von
einer Reihe von Forschern weitergefithrt worden. Grundlegende Untersuchungen
an Kithen liegen vor von TANDLER und KErLrLER!) (Abb. 129). In neuester
Zeit (1922) hat MooRrE solche an Meerschweinchen und Kaninchen aufgenommen,
Es handelt sich um ein verspitetes
SchlieBen der Epiphysenfugen mit
dem Resultat, dal das Knochen-
wachstum langer dauert und da-
durch bedeutend vermehrt wird.
Dies guflert sich besonders in bezug
auf die Extremititen, so daB sich
ein gewisses Miverhiltnis zwischen
Rumpf- und Extremitédtenlinge
bildet. Wie oben erwihnt, begegnet
man dem gleichen Phiénomen bei
hypoplastischen Zustinden der be-
Abb. 129. Profilskizze einer normalen und einer  sonders an den sogenannten Eunu-

kastrierten Kuh: ----------- normal, Mitteldurch- : s

messer von 100 Tieren; kastriert, Mit- 01.101den (Slefhe Abb 127 u. 128) stu-

teldurchmesser von 11 Tieren. (Nach TANDLER dierten Keimdriisen. Im grofien
und KELLER.) ganzen steht der Abschluf des

Knochenwachstums im Verhéltnis
zu der sexuellen Entwicklung; Beispiele hierfiir sind die kleinen Proportionen bei
Friihreife (Pubertas praecox), die wiederum in der geringen Korpergroe der frith
geschlechtsreifen Volker, Siidlinder z. B. im Vergleich mit Nordlindern, zum
Ausdruck kommt.

Sowohl in bezug auf den Stoffwechsel als auch auf das Knochenwachstum
muB daran erinnert werden, daf die Geschlechtsdriisen in Wechselbeziehung zu
den iibrigen endokrinen Organen stehen, dafB die Kastration, wie wir unten
sehen werden, diese auch beeinfluBt, und daB die genannten Wirkungen also
auch sehr wohl Ausdruck eines sekundiren oder kombinierten Einflusses sein
koénnen. Fiir die tibrigen Organeé offenbart sich die Kastrationswirkung entweder
durch eine Hyper- oder Hypoplasie derselben mit daraus folgender Hyper- oder
Hypofunktion.

Die meisten Forscher finden denn auch eine Vergré8erung der Hypophyse;
dasselbe gilt vom Thymus iibereinstimmend mit der bei fortschreitendem Alter
iibrigens physiologischen Involution dieses Organs sowie von der Nebenniere,
wo die Hyperplasie besonders in der Rindenschicht stattfindet. Das Gegenteil
geschieht mit der Glandula thyreoidea und Glandula pinealis, die beide kleiner
werden. In der Bauchspeicheldriise findet eine Hyperplasie der LANGERHANS-
schen Inseln statt.

1) TaANDLER u. KELLER: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 31, 8. 289. 1910.
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Wenn man die Frage umkehrt, zeigt es sich, daB die Exstirpation dieser
verschiedenen Driisen andererseits EinfluB auf die GroSe und Funktion der
Gonaden hat. Man sieht also, wie ungeheuer schwierig es ist, das Zusammenspiel
zwischen diesen beiden zu deuten, um so mehr, als Abnormitidten in den ver-
schiedenen endokrinen Organen wiederum mittelbar oder unmittelbar auf das
Gebiet hiniibergreifen, welches man sonst geneigt ist, fiir das eigentliche Haupt-
gebiet der Gonaden anzusehen, namlich die Geschlechtscharaktere.

Indem wir unsere Aufmerksamkeit nun darauf richten, werden wir die
Geschlechischaraktere eines Individuums als die Eigenschaften, welche dasselbe
als einem der beiden Geschlechter, dem mé#nnlichen oder dem weiblichen, zuge-
horig kennzeichnen, kurz definieren. Von einer naheren Beschreibung des bunten
Bildes der verwickelten Verhdltnisse der Geschlechtscharaktere bei den ver-
schiedenen Tierklassen muf} hier abgesehen werden, es muf} aber fiir diesen wie
fiir die folgenden Abschnitte aus den vielen im Lauf der Zeiten zur Anwendung
gekommenen eine bestimmte Nomenklatur ausgewahlt werden.

Eine gute Einteilung der Geschlechtscharaktere ist die Porrsche!), die rein deskriptiv
ist und einen kausalen Zusammenhang nicht von vornherein in sich schliefit. Wie viele
andere habe ich sie seit einer langen Reihe von Jahren mit Befriedigung angewandt.

Porr stellt folgendes Schema auf:

Differentiae sexuales:
1. essentiales sivae germinales (die Gonaden);
2. accidentales;
a) genitales subsidiariae;
&) internae: ausfiilhrende Kanile, akzessorische Nebendriisen;
B) externae: Organe fiir die Paarung und fiir die Pflege der Jungen;
b) extragenitales;
«) internae: Stimmorgane, psychische Unterschiede, Geschlechtstrieb;
f) externae: Behaarung, Bewaffnung, Farbe usw.

Man unterscheidet also zwischen zwei Hauptgruppen von Geschlechts-
charakteren: den essentiellen (den Geschlechtsdriisen) und den akzidentellen (all
den ibrigen Geschlechtsmerkmalen); mit dieser Gruppierung werden wir uns
wesentlich zu beschéftigen haben, und zwar sowohl hier bei der Kastration,
wo wir die Wirkung der Beseitigung der essentiellen auf die akzidentellen Ge-
schlechtsmerkmale erértern wollen, als auch spater bei Transplantation, Herm-
aphroditismus usw.

Uber die Wirkung der Kastration auf die Geschlechtssphire mufl zunichst
als selbstverstindlich angefiihrt werden, daf} sie Sterilitit herbeifiihrt. Obwohl
man kurze Zeit nach dem Eingriff Spermatozoen in den Ausfiihrungsgingen
finden kann, so ist die praktische Folge davon doch eine sichere und unwider-
rufliche Befruchtungsunfihigkeit, ein Umstand, der in bezug auf den Menschen
eine ungeheure psychische Rolle spielt, welche sogar das, was wir die eigentlichen
endokrinen Ausfallssymptome nennen, in den Schatten zu stellen vermag.

Die Wirkung der Kastration auf die akzidentellen Geschlechtscharaktere
ist fiir alle Wirbeltiere von durchgreifender Art; sie ist so bekannt, daf} es sich
eribrigt, auf Einzelheiten néher einzugehen.

Bei den Sdugern hat eine Reihe von Autoren, u. a. SELLHEIM?), MARSHALL,
Pirscue, SteEINACH3), TANDLER und Groszt), RicmoNn und JEANDELIZE,
RoErig, und spitestens besonders LipscHUTZ®) die Frage methodisch unter-

1) PorL: Sitzungsber. d. Ges. naturforsch. Freunde, Berlin 1909.

2) SELLHEIM: Beitr. z. Geburtsh. u. Gynikol. Bd. 1. 1908.

3) SteiNAcH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 1894; Zentralbl. f. Physiol. Bd. 24. 1910.
4) TANDLER u. Grosz: Zitiert auf S. 216.

5) Lrpscutrz: Int. secr. London 1924.
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sucht. Die Wirkung ist etwas verschieden, je nachdem die Kastration vor oder
nach der Geschlechtsreife, prae- oder postpuberal, ausgefithrt wird; es versteht
sich jedoch von selbst, daB der nach der Pubertit ausgefiihrte Eingriff

Abb. 130. Friihkastrat (1 Monat alt kastriert);

8 Monate alt (Ratte). Accidentelle Geschlechtsmerk-

male [Samenblasen (V), Prostata (Pr), Penis (P)] auf

der infantilen Stufe der Entwicklung stehen ge-

blieben; nach der Kastration nicht weiter gewachsen.
(Nach StEINACH.)

Abb. 131. Normales Minnchen; 8 Monate alt

(Ratte). Accidentelle Geschlechtsmerkmale [Samen-

blasen (V), Prostata (Pr), Penis (P)] voll ent-

wickelt. B Harnblase. (Etwas schematsiiert nach
STEINACH.)

schwichere Verdnderungen in
dem nun voll entwickelten
Charaktersystem herbeifithren
mul} als der prapuberale, wel-
cher mehr oder weniger unent-
wickelte Merkmale beeinflufit.
Die prapuberale Kastration be-
wirkt eine mangelhafte oder
ganz ausbleibende Entwicklung
der akzidentellen Charaktere,
und zwar in erster Reihe die
Entwicklung der genitalen sub-
sididren, sowohl der internen
wie auch der externen Merk-
male. Bei dem Ménnchen
(Abb. 130) bleibt der Penis
atrophisch, d. h. er behilt etwa
seine infantile GroBe; die Cor-
pora cavernosa entwickeln sich
nicht, und das Membrum lig8t
sich nicht hervorstiilpen. Die
bei normalen Tieren (Abb. 131)
mit gerinnungsfihigem Sekret
strotzend gefiillten Samenblasen
sind wie die Prostata ganz klein
und sekretleer. Die extrageni-
talen internen und externen
Merkmale, z. B. die Stimm-
organe, Behaarung, Bart- und
anderer Schmuck, die ménn-
lichen Verteidigungsorgane, be-
sondere Farben usw., bilden
sich nicht aus. Dazu kommen
noch die {friher erwihnten
Kastrationswirkungen =~ mehr
konstitutioneller Art; all dies
verhindert die Entwicklung des
miénnlichen Habitus und tragt
jedes seinesteils zu der Formung
des Kastratengeprages bei.

Bei den pripuberal ka-
strierten Sdugern verharren
die weiblichen akzidentellen
Charaktere in &hnlicher Weise
auf einem infantilen Stadium,

indem sie nur mit dem allgemeinen Kérperwachstum parallel wachsen. Vagina,
Uterus (Abb. 132 u. 133) und Tuben findet man atrophisch, ja fast rudimentar;
die Muskelschichten sind ganz diinn, die Driisen klein und an Zahl gering, das
Epithel flacher, und alle die verschiedenen cyclischen Prozesse in den weib-
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lichen Geschlechtsorganen (Menstruation, Brunstsekrete usw.) bleiben aus.
In bezug auf die Brustdriise sind die Angaben etwas verschieden, was offenbar
auf die anscheinend besonders komplizierte Physiologie der Mamma zuriick-
zufithren ist. Meist findet eine vollstindige Atrophie statt, doch hat man auch
Falle von Mammawachstum und sogar solche mit Milchabsonderung beobachtet
(SELLEEIM, LINGEL); es ist besonders interessant, dal} die Brustdriisen beim
Weibe wihrend der Schwangerschaft von einer Kastration nicht beeinflufit
werden, sondern ihre Funktion mit der Lactation vollenden.

Auf die psycho-sexuellen Charaktere, Kampflust, Geschlechtstrieb und Ge-
schlechtsakt, wirkt die prapuberale Kastration in hohem Grade entwicklungs-
hemmend. So kann man bei Minnchen, wie STEINACH sowohl wie SAND!) bei
Versuchen mit Meerschweinchen und Ratten beobachtet haben, bei der Pubertit
wohl mitunter schwach ausgesprochene Neigungen, wie das Beschnuppern und
leichtere Verfolgung der Weibchen, bemerken, zu dem eigentlichen Geschlechtsakt
kommt es jedoch nie. In der Regel bewahren sowohl méinnliche wie weibliche
Prapuberalkastraten in geschlechtlicher Hinsicht ein indifferentes, apathisches
Geprige. Vom Menschen gilt wesentlich dasselbe; doch kénnen sogar prapuberal
kastrierte Eunuchen und Skopzen eine gewisse Fahlgkelt zur Erektion und damlt
eine meist schwache Kohabitationsfahigkeit besitzen.

Die postpuberale, nach der Geschlechtsreife ausgefiihrte Kastration hat stets
eine deutliche, obwohl weniger auffillige Wirkung auf die akzidentellen Merk-
male. Es gilt als allgemeine Regel, dafl die Wirkung im umgekehrten Verhiltnis
zum Alter steht, ihre Wirkung ist also um so schwicher, je spiter die Kastration
erfolgt, je nachdem die akzidentellen Charaktere in ihren morphologischen und
physiologischen AuBerungen allmihlich mehr und mehr ausgebildet und
fixiert werden. Die Wirkung zeigt sich auch bei der postpuberalen Kastration
als eine nach und nach einsetzende Atrophie der akzidentellen Charaktere.
Diese behalten jedoch teilweise ihre einmal erlangte Grofe, sie kehren also
nicht zu dem rudimentdren Standpunkt zuriick, wie nach dem prépube-
ralen Eingriff; hingegen fallen Turgor und Sekretion fast ganz fort. Auch
die psychischen Merkmale bewahren -einigermaflen ihr Geprage; dies gilt
ebenfalls von der Libido sexualis. Postpuberal kastrierte Ménnchen zeigen
wihrend eines variierenden Zeitraumes eine gewisse Libido; dies ist bei
Ratten 4—6 Monate nach der Kastration beobachtet worden (STEINACH);
dhnlich verhilt es sich bei Kaninchen. Auch bei postpuberal kastrierten
Haustieren ist dies Verhalten zu beobachten. Tierérzte geben an, dall
Pferde Libido und Potenz nach 2—3 Jahren verlieren; nur 2—39%, sollen
beides bis zu einem gewissen Grade bewahren kénnen. In bezug auf den
Menschen hat man denn auch gesehen, dafl die Libido bei Spatkastraten,
sowohl Mannern wie Frauen, erhalten sein kann, ein Umstand, der u.a. vieler-
orts Bedenken erregt hat, die in gewissen amerikanischen Staaten iibliche Spét-
kastration bei Unzuchtsverbrechern und im Dienste der Eugenik anzuwenden.
Im allgemeinen muB doch gesagt werden, dall die Libido sowohl bei kastrierten
Mannern wie Frauen sehr geschwicht wird. Es sei noch hinzugefiigt, dal auch
die eigentlichen psychischen Leistungen oft einen Abbruch erleiden. Einige
Autoren geben an, da die Masse des Gehirns abnimmt; die Energie vermindert
sich, alle Reaktionen werden triger, das Geistesleben wird oft drmer und stumpft
ab. Immer ist das jedoch nicht der Fall, und aus der Geschichte kennt man
nicht wenige kastrierte Personen, die auf geistigem Gebiete Hervorragendes
geleistet haben.

1) Sanp: Exp. Stud. iib. Gesch. bei Saugetieren. Kopenhagen 1918.
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Bei der Beurteilung des Verhaltens beim Menschen (s. auch u. Hermaphro-
ditismus S. 299) mufl man doch in noch héherem Mafle als bei anderen Séugetieren
darauf Riicksicht nehmen, daB die ,,Erotisierung® der sexuellen Reflexe und
cerebralen Vorstellungen in der verflossenen postpuberalen Periode so stark fixiert
worden ist, daf} diese Momente allein imstande sind, Libido und Potenz kiirzere
oder lingere Zeit aufrechtzuerhalten. Zudem sind die erotogenen Faktoren im
menschlichen Geschlechtsleben so sehr viel komplizierter, dal bei der Beurteilung
der Prognose der postpuberalen Kastration weit mehr Umstinde in Betracht
kommen.

Wenn wir nun von der Kastration der Siugern zu den Vdgeln ibergehen, werden
wir finden, dal das Verhalten dieser von dem jener in vieler Hinsicht abweicht.

Auch hier kann man den
aus wirtschaftlichen Griinden
ausgefithrten Eingriff bis ins
ferne Altertum zuriick verfolgen.
Schon im Jahre 1827 gibt YARELL
interessante Beschreibungen von
prapuberalen Kastrationen von
Hiithnern. Spiter finden sich Be-
schreibungen bei BERTHOLD!)
(1849), Hanav?) (1896), FocEs?)
(1898—1902) und P1rscHE (1901).
Die Ergebnisse stimmen, vermut-

- lich weil die Kastrationen nicht
vollstindig waren, nicht ganz
iiberein. Erst die spiteren exak-
teren Versuche von SELLHEIM
(1898 —1901), Porr (1909) und
ganz besonders die modernen
Versuche von GooparLE?) (1910
bis 1917) und P£zarD®?) (1911 bis
1918), die hauptséchlich an
Hiihnern und Enten ausgefiihrt
wurden, haben die Frage am
schonsten aufgeklart.

Auch bei den Vogeln hat
die préapuberale Kastration eine

Abb. 132. Typische Kastrationsatrophie des Uterus einschneidende Wirk}lng auf den

beim Kaninchen, 74 Tage nach der Ovarienexstir- Stoffwechsel, auf die Entwick-

pation. (Nach Bucura.) lung der inneren Organe und

auf das Knochensystem ; in dieser

Beziehung sind die Folgen wesentlich dieselben wie bei den Siugern. Am
interessantesten ist das Verhalten der akzidentellen Geschlechtscharaktere.

Als Prolotyp sei hier nach Pizarp das Verhalten bei Hahn, Henne und Kapaun
(kastrierter Hahn oder Henne) der Leghornrasse angefiihrt (Abb. 135). Normal entwickeln

1) BertHOLD: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. Bd. 42. 1849.

2) Hanav: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 65. 1896.

3) Focgs: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 93. 1902.

4) GoopALE: Biol. bull. of the marine biol. laborat. Bd. 20. 1910; Americ. naturalist
1913; Carnegie Inst. Publ. 1916.

5) Pfizarp: Cpt. rend. hebdom. des séances de I'acad. des sciences Bd. 153, S. 1027.
1911; Bull. biol. de la France et Belg. 1918.
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die Geschlechtscharaktere bei Hithnervégeln sich am Ende des 2. Monats. Der normale Hahn
zeichnet sich durch einen gut entwickelten, aufgerichteten, strotzenden roten Kamm, durch
grofle Bart- und Ohrlappen und lange Sporen aus. Sein Federkleid zeigt eine Farbenpracht,
welche das der Henne nicht besitzt; der Halskragen und die Lanzettfedern (in der Dorsolum-
balgegend) sind orangefarben, zugespitzt, niederhingend; die Sichelfedern des Schwanzes sind
metallgriin, Brust und Bauch sammetschwarz, die Fliigeldeckfedern orangerot und metall-
griin. Er hat kriftigen mannlichen Geschlechtstrieb, Hahnenruf und Kampflust.

Die normale Henne hat auch einen recht entwickelten, jedoch diinnen und seitlich
niederhangenden Kamm, mittelgroBe Bart- und Ohrlappen; die Federn des Halskragens
haben eine schwarze Achse und einen hellgelben Rand. Kehle, Bauch und Schenkel sind
hell-rotgelb. Die Dorsolumbalgegend hat keine zugespitzte, sondern abgerundete Federn
von feinpunktierter, grauer Farbe. Die Schwanzfedern sind gerade und nach hinten ge-
richtet, nicht groB und gekriimmt wie die préchtigen Sichelfedern des Hahns. Sie hat keine
Sporen, kriht nicht und zeigt keine Kampflust.

- Eshatsichnunher-
ausgestellt, daf voll-
stindige Kastration
von Hahn oder Henne
den gleichen Kastra-
tentypus (Kapaun)
hervorbringt: Kamm
sowie Bart- und Ohr-
lappen sind ganz klein.
Der Kamm wichst iso-
gonisch (konkordant)
mit dem iibrigen Kor-
per und nicht, wie beim
Hahn, schneller, hete-
rogonisch (diskordant)
im Verhiltnis zu dem
selben (P£zARrD). Ganz
andersreagieren Feder-
kleid und Sporen, die
minnlich beibehalten
werden, das Federkleid
kann sogar noch prich-
tiger werden als das
des Hahns. Hingegen
besitzt der Kapaun
weder Geschlechtstrieb  App, 133, Normales Uterushorn eines gleichaltrigen Kaninchens.
noch Hahnenruf oder (Nach BucurA.)
Kampflust.

Die Kastration von Hahn und Henne fiihrt also zu dem gleichen Typus;
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