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Uber den Chromosomencyclus bei Pteropoden.
(Mit 10 Figuren.)

Die Untersuchungen, iber die ich hier nur in aller Kiirze
berichten willt), wurden im vergangenen Winter wihrend eines
Aufenthaltes an der Zoologischen Station in Neapel ausgefiihrt.
Ich mochte nicht versiumen, auch an dieser Stelle der ,Gesellschaft
dentscher Naturforscher und Arzte¥, die mir zu diesem Zwecke
eine Unterstiitzung angedeihen lief, meinen Dank auszusprechen.

Die meinen Untersuchungen zugrunde liegende Fragestellung
lantet: Durch welche Einrichtungen werden bei hermaphroditischen

1) Eine eingehende Darstellung der Befunde erscheint im Archiv fiir Zell-
forschung.
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Organismen die das Geschlecht bestimmenden Qualitéiten derart
verteilt, daB sich aus der gleichen Anlage sowohl ménnliche wie auch
weibliche Geschlechtszellen entwickeln kinnen?, fernerhin, inwieweit
gilt auch fiir Hermaphroditen die bei einer Anzahl von anderen
Formen festgestellte Bildung von zweierlei Spermatozoen? und wo-
durch kommt es in diesem Falle zustande, daf trotz qualitativer
Verschiedenheit der Spermien das Resultat der Befruchtung immer
das gleiche ist, ein zweigeschlechtliches Wesen? Durch Anregung
des Herrn Prof. Boverr entschlof ich mich, diesem Problem in der
Gruppe der Mollusken nachzugehen.

Bei Mollusken stellen sich derartigen cytologischen Forschungen
zwei Hindernisse entgegen: die Kleinheit der Elemente und die
grobe Zahl der Chromosomen, wodurch exakte Chromosomenzihlungen
ungemein erschwert sind. Nach einer Reihe von Voruntersuchungen,
die mir durch die Essigkarminme-
thode sehr erleichtert wurden, fand
ich unter den Pleropoden einige For-
men, die sehr giinstige Verhiiltnisse auf-
wiesen: Cresers acicule mit 20 Chro-
mosomen, fHyalaea tridentate, und Hy-
alocylis striate mit je 24 Chromosomen,
Tiedemannia neapolitana mit 28 wund
Cymbulia Peronii mit 36 Chromosomen.

Fig. 1.
Aquatorialplatte einer Spermato- i ) ; :
gonienteilung von Creseis. xkleine Am emgehendsten studierte ich die

¥ ., Vergr. 3300:1. . . . 5 u
QHIoL AR B e eT s Form Creseis und ich will mich hier

auf eine Schilderung der vorldufig hauptsichlich mit der Essigkarmin-
methode gewonnenen Resultate tiber die Genese der Geschlechtszellen
dieser Species beschrinken.

In den Spermatogonien von Creseis acicule finden sich
20 Chromosomen, worunter 2 Klemente durch sehr geringe Grife
auffallen, wie dies aus Fig. 11), die eine Aquatorialplatte einer Sper-
matogonienteilung darstellt, zu ersehen ist. Bei der Vorbereitung
zur ersten Samenreifungsteilung finden wir 10 gekuppelte Chromo-
somenpaare; es handelt sich um ein Kuppelung end-to-end, was
noch deutlicher als in den Spermatocyten bei der Eireife zum Aus-
druck kommt. Unter den 10 gekuppelten Chromosomen findet sich
in den Samenbildungszellen 1. Ordnung ein Paar, das bedeutend
" kleiner ist als die anderen und auf eine Verbindung der beiden

1) Simftliche Figuren beziehen sich auf frische Essigkarminpriiparate
und sind mit Zeil Aprochrom. Immers. 1,6 mm Ap. 1,80 und Comp. Oc. 12
entworfen.



207

obenerwihnten Kkleinen Elemente zuriickzufiihren ist. Dement-
sprechend treten in der ersten Samenreifungsteilung (Fig. 2)
10 Chromosomen auf, 9 grifere Ilemente und ein kleines (x); in
Fig. 2 sind die Elemente nach 3 optischen Horizonten geordnet
auch nebeneinander dargestellt, was ihre Form und GriBe noch

(d Jige 1)

Fig. 2.
Teilung einer Spermatocyte 1. Ordmung von Creseis. Daneben die Chromosomen des
unteren, mittleren und oberen optischen Horizontes isoliext. x kleines Chromosoma.
Vergr. 3300:1,

deutlicher {iberblicken ld8t. Bei der Vorbereitung zur zweiten
Samenreifungsteilung treffen wir in den Zellen 10 einfache Klemente
an; die Grobenunterschiede fallen jedoch hier nicht mehr so auf,
denn das kleine Element nimmt etwas an Volum zu. In der
Teilungsspindel der Spermatocyten 2. Ordnung (Fig. 3) finden

&

Fig. s.
jilung einer Spermatocyte 2. Ordnung von Creseis. Dameben die Chromosomen isoliert und nach
optischen Horizonten geordnet. x das sich nicht teilende Element. Vergr. 3500:1.

wir wiederum die 9 groBen Chromosomen, die wir in der ersten
Reifungsteilung kennen gelernt haben, und auerdem ein Element (x),
das etwa halb so grof ist und das dem inzwischen gewachsenen
kleinen Chromosoma der Spermatocyten 1. Ordnung entspricht.
Wiihrend sich nun die 9 groferen Chromosomen teilen, bleibt das
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kleinere ungeteilt und geht in die eine Zelle iiber. Zundichst liegt
es an dem einen Pol (Fig. 3), bleibt dann bei der Amnaphase etwas
zuriick (Fig. 4) und ist moch bei der Bildung des Kerngeriistes
der Spermatide als gesondertes Element zu erkennen (Fig. 5).
Es entstehen also zweierlei Spermatiden, solche mit 10
und solehe mit 9 Chromosomen.

Einen #hnlichen Vorgang beobachtete ich bei anderen Ptero-
poden; wir finden bei der zweiten Samenreifung von Tiedemannia
ein derartiges sicl/ teilendes Element, ebenso bei Hyalaea. Hya-
loeylis zeigt eine sehr bemerkenswerte Abweichung: hier wird
das sich nicht teilende Element von 2 urspriinglich gesonderten
Chromosomen gebildet. In der ersten Samenreifungsteilung treffen

Fig. 4. Fig. 5.
Anaphase der zweiten Samen- Letztes Stadium der Teilung einer
reifungsteilung von Creseis. Spermatoeyte 2. Ordnung von
x ungeteiltes Chromosoma. Creseis. x ungeteiltes Chromo-
Vergr. 8800:1. soma. Vergr. 8800 :1.

wir 12 Chromosomen an, in den Spermatocyten 2. Ordnung aber
nur 10 Elemente, die sich teilen, und auBerdem an dem einen Pol
ein sich nicht teilendes Chromosoma, das durch seine Form, die an
eine Tetrade erinnert, seine Entstehung aus zwei Elementen verrit.

Von den Spermien gelangen nun nur diejenigen, welche das
ungeteilte Element enthalten, zur Befruchtung. Ich untersuchte eine
grofe Anzahl von unbefruchteten Eiern und stets fand ich, z. B. bei
Creseis. daf vom Sperma 10 Chromosomen in das Ki eingefiihrt
wurden. Das Schicksal der Spermatiden ist schwer zu verfolgen,
doch weisen einige Beobachtungen darauf hin, daB Spermatiden,
die das ungeteilte Element nicht enthalten, degenerieren. Fiir
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hermaphroditische Mollusken gilt also das gleiche, was Boveril).
und Scureee ?) fiir die hermaphroditische Form von Rhabditis nigro-
venosa festgestellt haben: nur die Hilfte der gebildeten
Spermien ist befruchtungsfihig.

Das erste Stadium der Eibildung von Creseis, das ich vorlinfig
genauer untersuchte, ist die erste Reifungsspindel. Wir sehen
hier 10 Chromosomen, darunter 8 grifiere Elemente und 2 kleinere;
alle zeigen eine demtliche Kopulation end-to-end, die Reduktion
erfolgt also in der ersten Reifungsteilung. Die GroBe der Chro-
mosomen kommt besonders klar in der Anaphase zum Ausdrucke,
wie uns dies Fig. 6 zeigt, wo die zwei Tochterplatten in der Ansicht
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Fig. 6. N
Die beiden Tochterplatten der Ana-
phase der ersten Richtungsspindel Fig. 7. :
eines Eies von Creseis in der An- Anaphase der zweiten Richtungsspindel eines
sicht von oben. x kleine Chromo- Eies von Creseis. x kleine Chromosomen.
somen. Vergr. 3800: 1. Vergr. 8300 1.

von oben dargestellt sind. Gleich darauf erfolgt die Vorbereitung
zur zweiten Reifungsteilung und wir finden in der zweiten
Richtungsspindel (Fig. 7) wiederum 8 grifere und 2 kleinere
Elemente, die sich alle gleichmiBig teilen, so daB sowohl das Ei
wie auch der zweite Richtungskarper je 8 grofie und 2 kleine Chromo-
somen erhalten. Hierauf gehen die Eichromosomen in das Geriist des
weiblichen Vorkernes auf, wm wieder in der ersten Furchungsspindel

1) Boysrr, Ti., Uber das Verhalten der (eschlechtschromosomen bei
Hermaphroditismus. Beobachtungen an Rhabditis nigrovenosa. Verh. d. phys.-
med. Gesellschaft, Wiirzburg, N. F. Bd. 41. 1911.

2) Scunee, W., Uber die Chromatinverhiltnisse bei Angiostomum (Rhab-
donema) nigrovenosum. Ber. d. Naturf. Gesellsch. Freiburg i. B., Bd. 19, 1911.

Verb. d. Dtsch. Zool. Ges. 1911, 14
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als gesonderte Elemente zu erscheinen. Das Sperma, das schon
wihrend der Prophase zur ersten Richtungsteilung eingedrungen
ist, lost sich gleichzeitig mit dem weiblichen Vorkern in Chromo-
somen auf.

In der ersten Furchungsspindel, deren Aquatorialplatte in
Fig. 8 abgebildet ist, finden wir 20 Chromosomen, davon 18 grioBere
und 2 kleinere (x). Vom Sperma werden demnach, da ja in den
weiblichen Vorkern 8 grofe und 2 kleine Chromosomen eingegangen
sind, 10 grofe Elemente in das Ei eingefiihrt; durch Unterdriickung
der Durchschniirung in der zweiten Samenreifung ist das kleine
Chromosoma der Spermatocyte zu einem grofien geworden und ist

Fig. 8.
Aquatorialplatte der ersten Furchungsspindel von Creseis. x kleine
Chromosomen. Vergr. 3300:1,

nicht mehr von den anderen groflen Chromosomen zu unterscheiden.
Daf die beiden kleinen Chromosomen der Furchungsspindel wirklich
vom weiblichen Vorkern stammen, beweisen ferner parthenogenetisch
sich entwickelnde Eier; wir finden in der Furchungsspindel par-
thenogenetischer Embryonen stets 8 grofere und 2 kleinere Elemente.
Ebenso wie die erste Furchungsspindel zeigen anch die weiteren
Furchungsspindeln befruchteter Keime die Zahl von 18 grofien und
2 kleinen Chromosomen (Fig.9). Die Somazellen wie auch die
Urgeschlechtszellen haben also bei Creseis 18 grofie und 2 kleine
* Klemente. Dieser Bestand geht, wie wir oben sahen, unveréindert
in die Spermatogonien iiber. In den Oocyten treffen wir aber
8 grofie und 2 kleine Chromosomen an, was 16 grofen und 4 kleinen
Elementen in den Ureiern entspricht. Ks erfolgt also bei der
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Umbildung der Urgeschlechtszellen zu Ureiern eine Verdnderung
des Chromatinbestandes, indem 2 grofere Chromosomen zu 2 kleineren
werden. Wie die Verdnderung im einzelnen erfolgen mag, kann
ich noch nicht mit Bestimmtheit sagen, denn es befindet sich hier
vorliufig eine Liicke in meinen Befunden. Jedenfalls wissen wir
mit Sicherheit, daB bei der Eibildung 2 Chromosomen an
Chromatin verlieren, welches wahrscheinlich an das Plasma
abgegeben wird.

Der Unterschied zwischen kleinen und grofen Chromosomen
besteht aber mnicht nur in der Grife, sondern auwch in der
Anordnung das Chromatins, wie wir dies besonders gut bei der
Eireifung erkennen konnen (Fig. 6

und 7). In der Anaphase der
ersten Richtungsspindel haben
die grofen Chromosomen 4 An- !

schwellungen, wihrend die klei- g
nen nur je 2 derartige Anschwel- \/’
lungen besitzen; den gleichen

morphologischen Unterschied fin-
den wir in der zweiten Rich- ﬁ
tungsspindel, hier haben die

groBen Chromosomen 2 Anschwel-

lungen, wihrend die kleinen nur

einfache Klimpchen darstellen. ey
Die grofien Chromosomen mochte Aquatorialplatte einer Furchungsspindel des
ich also im Vergleich zu den “’Zei]e(’;si:‘r‘]f:gjne‘;‘_’“ v‘i;;f‘_"’;::;u:’l‘. e
kleinen als zweimichtig be- '

zeichnen, indem sie morphologisch doppelt soviel struierte Elemente
enthalten als die kleinen. Dieser morphologische Aufbau der Chro-
mosomen macht uns auch die zweite Samenreifungsteilung verstind-
lich; das kleine einmichtige Chromosoma wird hier, da es seine
Teilung unterdriickt, zweimichtig, so daf also die eine Spermatide
10 grobe zweiméichtige Klemente erhilt. Die Diminution der Chro-
mosomen bei der Kibildung muB demnach so erfolgen, dab aus zwei
zweimichtizen Chromosomen durch Abgabe von Chromatin zwei
einméchtige werden.

Wir wollen nun den geschilderten Wechsel der Chromosomen
an der Hand eines Schemas (Fig. 10) kurz rekapitulieren, woraus
auch einiges iiber die Bedeutung dieser Prozesse zu ersehen sein
wird. Der Einfachheit halber sind im Schema anstatt 18 nur 4

grobe Chromosomen eingezeichnet, was ja den ProzeB im Prinzip
14*
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in keiner Weise abidndert. Wir wollen zundchst im Schema nur
die Form und Griofe der Chromosomen beachten ohne Riicksicht
auf die verschiedene Tonung. In den Urgeschlechtszellen finden
wir, wie das Schema zeigt, 4 (in Wirklichkeit also 18) grofe und
2 kleine Elemente. Das gleiche gilt fiir die Ursamenzellen. In den

Spermatogoniwm Oogonivm

Spermatocyte
I. Ordn.

Oocyle 1. Ordn.

e ®
Spermatocyte

IT. Ordn. Oacyte 11, Ordn.

Spermien

Fig. 10, Schematische Darstellung des Chromosomencyclus von Creseis acicula. Je ein
schwarzes Chromosoma entspricht in Wirklichkeit acht grofen Chromosomen. Nihere Re-
schreibung im Text.

Spermatocyten 1. Ordnung erfolgt die Kuppelung und Reduktion,
in den Spermatocyten 2. Ordnung bleibt das kleine Chromosoma un-
geteilt und wird infolgedessen zun einem grofen zweiméchtigen,
so daB also Spermien mit 2 (9) und solche mit 3 (10) grofien Ele-
menten gebildet werden. In den Ureiern erfolgt die Bildung von
zwel weiteren kleinen Chromosomen durch Diminution zweier grofier;
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in den Eireifungsteilungen, von denen die erste eine Reduktion ist,
werden die Chromosomen beidesmal gleichmibig verteilt, so dab also
Eier mit 1 (8) grofen und 2 kleinen Chromosomen resultieren. Da nur
die Spermien mit 3 (10) Chromosomen zur Befruchtung gelangen, so
hitten wir nach der Befruchtung wieder den gleichen Bestand von 4
(18) grofen zweimichtigen und zwei kleinen einmichtigen Chromo-
somen, von dem wir ausgegangen sind. Allerdings ist jetzt unter den
grofen Chromosomen eines, das sich auf das kleine, welches in der
zweiten Samenreifung ungeteilt blieb, zuriickfithrt. In der nichsten
Generation hitten wir dementsprechend eventuell schon zwei der-
artige grofe Chromosomen, in der dritten Generation schon drei
usw., bei einem Teile der Nachkommenschaft miibte es also schlieb-
lich so weit kommen, daB alle grofen Chromosomen eine solche
Herkunft anfzuweisen hitten, dab sie also alle aus der gleichen
Substanz bestehen wiirden wie die kleinen. Da nun dies in Wirk-
lichkeit schon lingst erfolgt sein miiBte und nun trotzdem eine
Creseis der anderen gleicht, so folgt aus einer derartigen Deutung,
daB iberhaupt alle Chromosomen von Creseis qualitativ gleich-
artig seien. Dies stiinde im Widerspruch mit den sonstigen cyto-
logischen Erfabrungen und andererseits wire da nicht einzusehen,
was fiir eine Bedeutung der Wechsel von grofen und kleinen
Chromosomen hiitte, wenn es doch iiberall genau die gleiche Sub-
stanz wiire; wir miiBten denn die absurde Annahme machen, dab
die Form der Chromosomen allein es sei, die irgendwie auf die
Ausbildung der Geschlechtszellen einwirke.

_Aus diesen Widerspriichen konnen wir uns befreien durch eine
Uberlegung in bezug auf die Diminution der Chromosomen in der

Oogenese. Ks kann sich eben — eine qualitative Verschiedenheit
der Chromosomen vorausgesetzt — nur um zwei ganz bestimmte

Chromosomen handeln, die in der Oogenese diminuiert werden. Wir
miissen annehmen, da unter den 18 grofen Chromosomen zwei
Elemente vorhanden sind, die qualitativ den kleinen Chromosomen
gleichen und die dementsprechend in der Oogenese sich in kleine
qumwandeln.  Nun 16st sich sofort der Widerspruch.

Wir hiitten demnach in den Urgeschlechtszellen vier Chromosomen,
zwei grobe zweimichtige und zwei kleine, einmiichtige, welche
die gleichen Eigenschaften besitzen, wir wollen sie als Geschlechts-
chromosomen bezeichnen, und auferdem noch 16 grobe Chromo-
somen, die wir somatische nennen wollen. Diese Auffassung ist
im Schema Fig. 10 durch verschiedene Ténung der Chromosomen
zum Ausdruck gebracht; die Geschlechtschromosomen sind durch
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Punktierung kenntlich gemacht, wihrend die somatischen Chromo-
somen, von denen der Einfachheit halber nur ein Paar dargestellt
ist, schwarz sind. In der Spermatogenese bleiben die grofen Ge-
schlechtschromosomen unverdndert und in der zweiten Samenreifungs-
teilung regeneriert sich ein kleines durch Unterdriickung der Durch-
schniirung zu einem groben, so dab also zweierlei Spermien ent-
stehen, solche mit einem grofen und solche mit zwei groBen
Geschlechtschromosomen, von denen nur die letzteren befruchtungs-
fihig sind. In der Oogenese hingegen geben die grofen Geschlechts-
chromosomen einen Teil ihres Chromatins an das Plasma und
werden dadurch zu zwei kleinen Chromosomen. Das reife Ei hat
dementsprechend nur zwei kleine Geschlechtschromosomen. Die
Diminution in der Oogenese wird durch die Regeneration in der
zweiten Samenreifungsteilung kompensiert, bei der Befruchtung
resultiert daher wieder der Ausgangszustand: zwei groBe und zwei
kleine Geschlechtschromosomen und zwei (in Wirklichkeit 16) so-
matische Elemente. Der Cyclus ist geschlossen.

Aus dieser ﬁberleguug ergibt sich auch die Bedeutung der
als Geschlechtschromosomen bezeichneten Elemente. Die Zellen, in
denen die grofien Chromosomen diminuiert werden, in denen sie
funktionieren, werden zu Eiern und die Urgeschlechtszellen, in
denen dies unterbleibt, werden miinnlich. Die Geschlechtschromo-
somen besifien danach die Qualititen, die fiir die Ausbildung der
Eier bestimmend sind. Die kleinen Chromosomen wiren gewisser-
maBen als Latenzzustinde der grofien aufzufassen, als Zustinde der
Funktionslosigkeit.

Aus dem Dargestellten ersehen wir, daf bei hermaphroditischen
Mollusken die Verteilung des Chromatins in mancher Beziehung
anderen Gesetzen folgt, wie bei getrennt geschlechtlichen Organismen.
Weitere Forschungen miissen noch zeigen, wie sich jener Zustand
auf den phylogenetisch #lteren, getrennt geschlechtlichen zuriick-
fithren 146¢.

Noch einen allgemeinen Gesichtspunkt, zu dem uns die ge-
schilderten Befunde fithren, miochte ich beriithren. Bei allen bisher
untersuchten Formen haben die weiblichen Geschlechtszellen mehr
Chromatin als die minnlichen, was vielfach die Annahme nahe
legte, daf die Chromatinmenge als solche es sein konnte, die das
Geschlecht bestimmt. Bei Pteropoden ist gerade das umgekehrte
der Fall, hier haben die m#nnlichen Zellen mehr Chromatin als die
weiblichen, woraus sich ergibt, daf jene Annahme nicht zutreffend
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sein kann, sondern die Auffassung allein zulissig ist, daB iiber das
Geschlecht ausschlieBlich nur Qualitéiten spezifischer Chromosomen-

individuen entscheiden ohne Riicksicht auf die sonstige Chromatin-
menge.
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