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Ober die Superposition von kilnstlicher Parthenogenese 
und Samenbefruchtung in demselben Ei. 

Von 

Jacques Loeb. 

(From the HR�ZS'l'EIN Research Laboratory of the University 
of California, Berkeley, Cal.) 

1) Ich habe schon friiher von der Methode der Superposition
von Samenbefruchtung und kiinstlicher Parthenogenese in demselben 
Ei Gebrauch gemacht, um die Frage zu entscbciden, ob das Sperma­
tozoon die zur Entwicklungserregung notigen Katalysatoren ins Ei 
tragt, oder ob es nur die schon im Ei vorhandenen Kataly.satoren 
aktiviert 1). Der cbemische Erfolg der Befruchtnng bestebt in einer 
Synthese von Nucleinverbindungen aus Bestandteilen des Protoplasmas 
und diese Syntbese ist nur dann moglich, wenn freier Sauerstoff zu­
gegen ist 2). Meine neueren Versuche Uber ktinstlicbe Partbenogenese 
haben ergeben , daB die hypertonischen Losungen nur dann die Ent­
wicklung anregen, wenn sie freien Sauerstoff enthalten 3). Es ist also 
ganz wohl moglich, dal3 zur Entwicklungserregung des unbefrucbteten 
Eies nur die Anregung bzw. erbebliche Bescbleunigung gewisser 
Oxydationsprozesse notig ist. Die Nucleinsyntbese und die morpbo­
logischen Vorgange der Astrospharenbildung, der Kernteilung und 
der Zellteilung sind dann nur die Folgen dieser Oxydationsvorgangc. 
Es entstand dann weiter die Frage, ob das Spermatozoon diese 
chemiscben Vorgange dadurch anregt, · daB es einen oder mehrere 

1) Vorlesuugen iiber die Dynamik der Lebenserscheinungen. S. 252. Leipzig
1906. 

2/ LOEB, Uber die physiologischen Wirkungen des Sauei'stoffmangels. 
PFLUGERS Archiv. Bd. 62. S. 249. 1895. 

3) LOEB, Versuche iiber den chemischen Charakter des Befruchtungsvor­
gauges. Biochemische Zeitschrift. Bd. I. S. 183. 1906. Bd. JI. S. 34. 1906. 
Uutersuchnngeu iiber kiinstliche Parthenogenese. Leipzig 1906. 
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dem unbefruchteten Ei fehlende Katalysatoren in dasselbe hinein­
tragt oder ob es nur die schon im Ei vorhandenen Katalysatoren 
aktiviert; sei es, daB es einen oder mehrere Antifermente ans dem 
Ei entfernt oder sonstwie unschadlich macht oder sei es, daB es ein 
oder mehrere Profermente im Ei in Fermente umwandelt. Alle 
Methoden aus dem Spermatozoon ein Enzym zu gewinnen, das wie 
der Samen wirkt, sind bis jetzt gescheitert. Die Tatsache der 
kiinstlichen Parthenogenese bei Eiern , die sonst nur durch Samen 
zur Entwicklung angeregt werden konnen, beweist , daB das Ei die 
zur Entwicklung notigen Enzyme aufbringen kann. Ware es wahr, 
daB das Spermatozoon auch noch solche Enzyme ins Ei tragt , so 
miiBte eine Kombination von kiinstlicher Parthenogenese und Samen­
befruchtung die Entwicklung des Eies beschleunigen. Denn es kann 
wohl als allgemeine Regel gelten, daB mit der Menge der Enzyme 
auch die Geschwindigkeit der Reaktion znnimmt. Zu dem Zweck 
wurden Eier erst mit der Methode der kiinstlichen Parthenogenese zur 
Entwicklung angeregt und dann befruchtet, oder vice versa. Solche 
Eier entwickeln sich nicht rascber , sondern im allgemeinen langsamer 
als die nnr mit Samen oder den Methoden der kiinstlichen Partheno­
genese zur Entwicklung angeregten Eier. Man gewinnt deshalb den 
Eindruck, daB die zur Entwicklung notigen Katalysatoren im Ei 
vorhanden sind , dal3 sie aber nicht in Wirkung treten konnen, weil 
hemmende Antikorper vorhanden sind, die erst beseitigt werden 
miissen, oder weil die Enzyme in einer Form existieren, die nicht 
wirksam ist. Das W esen der kiinstlichen Parthenogenese wie der 
Befruchtung besteht demnach darin, die im Ei schon vorhandenen 
Enzyme wirksam zu machen, sei es durch Beseitigung1) oder sonstiges 
Unschadlichmachen von hindernden Stoffen (Antikorpern ?) oder durch 
Umwandlung von Korpern in die chemisch wirksame Enzymform. 

2) Es schien mir, daB diese Methode der Superposition von zwei
Befruchtungsmethoden noch in einer andern Richtnng von Bedeutung 
sein konne. Alle Lebenserscheinungen sind Kettenreaktionen, d. h. 
Reaktionsreihen, in denen die Wirkung einer voraufgehenden Ur­
sache die Ursache einer neuen Reaktion wird und so fort. Ich babe 
schon bei ,der Analyse der Funktionen des Centralnervensystem au 
die Bedeutung der Kettenreflexe 2) aufmerksam gem-ucht, und ich 

.. 

1) z. B. durch eine Secretion im PrqzeJ3 der Membranbildung.
2) Comparative Physiology of the Brain and Comparative Psychology.

London t 900. 
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glaube, daB der Begriff der Kettenreaktionen sich bei der Analyse 
von Lebenserscheinungen allgemein von Nutzen erweisen wird. W enn 
wir nun diesen Begriff auf das Problem der Entwicklungserregung 
anwenden, so wird es unsre erste Aufgabe sein, die Reihenfolge der 
Glieder festzustellen , denn nur so konnen wir eine klare Einsicht 
in diesen verwickelten Vorgang erhalten. Dabei stoBen wir gleich 
auf eine Schwierigkeit, niimlich ob die Astrospharenbildung eine Folge 
oder Wirkung der Oxydationsvorgange ist, auf denen die ganze �nt­
wicklung beruht oder ob die Astrospharenbildnng eine nnmittelbare 
Wirkung der Entwicklungserregung ist. Nach BovERI 1) soll namlich 
das unbefruchtete Ei deshalb auBerstande sein sich zu entwickeln, 
weil ihm das Zellteilungsorgan,  namlich die Centrosomen - oder 
allgemeiner die Astrospharen fehlen (Astrospharen existieren auch wo 
keine Centrosomen existieren, wahrend das umgekehrte meines 
Wissens nicht vorkommt). Es fragt sich nun, ist das Auftreten der 
Astrospbaren eine Wirkung der chemischen Prozesse, die im Ei bei 
der Befruchtung bzw. ktinstlichen Partbenogenese angeregt werden, 
oder ist es eine direkte Wirkung der Befruchtung und der Methoden 
der ktinstlichen Parthenogenese. Die Versuche tiber Superposition der 
beiden Methoden in demselben Ei scheinen keinen Zweifel dartiber zu 
lassen , daB die Astrospharenbildung wenigstens bei der ktinstlichen 
Parthenogenese nur eine indirekte Wirkung der Entwicklungserregung 
ist , und wie die Kernteilung und Zellteilung zwar ein Glied, aber 
nicht das erste in der Reihe von Vorgangen ist, welche wir als Ent­
wicklung bezeichnen. Das erste und wesentliche Glied sind offenbar 
die chemischen V organge. Das soll nun d urch einige sch on,� vor 
langerer Zeit angestellte Versuche erlautert werden. 

3) Vor zwei Jahren zeigte ich, daB wenn man die unbefruchteten
Seeigeleier in eine Mischung von 50 ccm Seewasser + 2,8 ccm 

. einer zehntelnormalen einbasischen Fettsaure, z. B. Essigsaure, 
Propionsaure, Buttersaure usw. bringt, und sie nach 1 ½ bis 3 Minuten 
(bei 15° C.) aus dieser Losung in normales Seewasser tibertragt, alle 
Eier nach dem Ubertragen in Seewasser eine normale Befruchtungs­
membran bilden. LaBt man die Eier in dem angesauerten Seewasser, 
so bilden sich diese Membranen nicht. Dieser Versuch gelingt bei 
gutem Eimaterial so gut wie ansnahmslos, es ist nur notig, daB man die 
Expositionsdauer richtig wahlt. Solche Eier, die die Membran ge­
bildet haben, bilden ebenfalls nach etwa zwei Stunden eine normale 

1) BOVERI, Das Problem der Befruchtung. Jena 1902.
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Kernspindel. 1st die Temperatur niedrig, so teilen sie sich auch und 
ki:innen das Blastulastadium erreichen. Man kann sie aber auch bei 
gewi:ihnlicher Zimmertemperatur zu normaler Furchung' und Ent­
wicklung bringen, wenn man sie nach der Membranbildung etwa 
30 bis 60 Minuten in hypertonisches Seewasser (50 ccm Seewasser 
+ 8 ccm 2½ n NaCl) bringt. Aber dieser Umstand sei nur nebenbei
bemerkt und hat nichts mit dem folgenden zu tun. Fiir uns ist nur
der, Umstand von Interesse, daB durch die Anregung zur Membran­
bildung durch eine Fettsaure die Astrospharenbildung mit Sicherheit
hervorgerufen wird. Der Uinstantl, daB die Spindelbildung erst zwei
bis drei Stunden nach der Membranbildung eintritt, spricht nicht flir
die Annahme, daB es sich hier um eine direkte Wirkung der Saure­
behandlung der Eier handelt. Noch deutlicher wird das aber, wenn
man solche . Eier mit Samen befruchtet. Man kann das tun, indem
man die Fettsauremembran durch Schlitteln unmittelbar nach der
Bildung zum ZerreiBen bringt. Ich habe derartige Versuche im
vorigen Jahr mit Herrn Dr. KuPELWIESER ausgeflihrt. Ratte die
Saurebehandlung des Eies unmittelbar zur Bildung von einem Centro­
som gefohrt, so hatte bei nachfolgender Befruchtung derselben Eier
mit Samen die erste Zellteilung ausnahmslos das Ei in mehr als
zwei Zellen spalten mlissen. Das war aber nicht der Fall. Diese
Eier teilten sich vielmehr regelmaBig in zwei Zellen, als ob sie
allein mit Samen befruchtet seien. Die Teilung und weitere Ent­
wicklung war vi:illig regelmaBig. Dieses Resultat entspricht der
Annahme, daB die Astrospharenbildung die Wirkung von chemischen
Vorgangen ist, entspricht aber nicht der Annabme, daB die Centro­
somenbildung eine direkte Wirkung der Saurebehandlung des Eies ist.

4) Ein Jahr frliher hatte ich sch on den umgekehrten V ersuch an­
gestellt. Eier des Seeigels waren mit Samen befruchtet worden. Sie 
wurden nach der Befruchtung derselben Behandlung ausgesetzt, welche 
zut Bildung der Befruchtungsmembran und der beiden Astrospharen 
flihrte. Um nun sicher zu sein , daB die Eier auf die Fettsaurebe­
handlung reagierten und um die Expositionsdauer zu ermitteln, wurden 
unbefruch te t e  Eier desselben Weibchens der Fettsaurebehandlung 
ausgesetzt. Alle bildeten Membranen , wenn sie 1 Minute und 
20 Sekunden bis 3 Minuten lang in 50 ccm Seewasser + 2,8 ccm 
; Bu�tersaure gebracht und dann in Seewasser iibertragen wurden. 
Nach 2 bis 3 Stunden bildeten diese Eier dann auch alle die Kern­
spindel. Die befruchteten Eier desselben W eibchens wurden nach 
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der Befruchtung mit Samen in 50 ccm Seewasser + 2,8 ccm 
; Buttersaure �ebracht und nach 1 bis 3½ Minuten wurde unge­
fahr alle 15 oder 20 Sekunden je eine Probe dieser Eier in normales 
Seewasser iibertragen und die erste Furchurig beobachtet. In allen 
Fallen war die Furchung dieser Eier eine vollig norm.ale Zweiteilung ! 
Ausnahmsweise mag auch ein Ei sich auf einmal in vier Zellen ge­
furcht haben, aber wenn das iiberhaupt der Fall war , so geschah es 
sehr selten und sicher nicht haufiger als bei reiner Samenbefruchtung. 
Das paBt zur Annahme , daB die Astrospharenbildung bei kiinstlicher 
Parthenogenese eine indirekte Wirkung der Entwicklungserregung ist, 
paBt aber nicht zur Annahme, daB die Centrosomenbildung eine direkte 
Wirkung der Fettsaurebehandlung ist. 

5) Vor vier J ahren iiberzeugte ich mich sch on von der Tatsache,
daB auch die einzelnen Blastomeren parthenogenetischer Seeigeleier 
durch Samen befruchtet werden konnen. Seeigeleier waren mehrere 
Stunden in hypertonisches Seewasser gebracht worden. Sie fingen 
einige Zeit nach der Herausnahme an sich zu furchen und dann 
wurde, als die Eier im 2- bis 16-Zellstadium waren, Samen zugesetzt. 
Alsbald beobachtete man, daB nicht nur ungefurchte Eier sich mit 
einer Befruchtungsmembran umgaben, sondern daB auch jede einzelne 
Blastomere schon gefurchter Eier eine besondere Membran bildete. 

Ich babe nun dieses Jahr eine Beobachtung gemacht , die mir 
zeigte, daB solche mit Samen befruchtete parthenogenetische Blasto­
meren sich vollig normal zu furchen imstande sind. Bei einem zu 
andern Zwecken angestellten Versuch waren unbefruchtete Seeigel-
eier in eine Mischung von 50 ccm 3/s m CaO1 2 + 1,6 ccm ;� Na HO 
gebracht worden. (Die Ca01 2-Losung an sich war neutral.) Diese 
Losung war ein wenig hypertonisch. Nach etwa 20 Stunden fand 
man eine kleine Zahl von Eiern, die vollig regelmaBig in zwei bis 
vier Zellen gefurcht waren. Diese Furchung ging nicht weiter, auch 
wenn man die Eier in normales Seewasser iibertrug. Es handelte 
sich um eine jener parthenogenetischen Furchungserregungen, die nicht 
zur Larvenbildung ftihren, wie ich das vor kurzem in PFLUGERS Archiv 
beschrieben babe 1). Diese Eier wurden nun in normales Seewasser 
iibertragen und Samen zugesetzt. Nicht nur die un·gefurchten Eier 
bildeten eine Befruchtungsmembran, sondern auch jede einzelne Blasto-

1) Zur Analyse der osmotischen Entwicklungserregung. PFLUGERB Archiv.
1907. 
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mere der gefurchten Eier, die sich im Zwei- und Vierzellenstadium 
befanden , umgab sicb mit einer besonderen , vollstandigen Befrucb­
tungsmembran. (Nebenbei gesagt, spricbt diese Tatsacbe aucb gegen 
die Annabme, daB die Blastomeren desselben Eies durcb Protoplasma­
strange verbunden seien. Denn icb babe bei meinen frliberen Ver­
sucben immer beobachtet, daB, wo die Trennung von zwei partheno­
genetischen Blastomeren nicht vollstandig war, auch die Befruchtungs­
membran unvollstandig war.) Ich beobachtete nun die Furchung dieser 
Blastomeren: Sie teilten sicb obne Ausnahme alle in je zwei Zellen. 
Die weitere Furcbung verlief regelmaBig und ich erbielt vollkommen 
normale Blastulae. Im Blastulastadium wnrden die einzelnen Blasto­
meren, die bis dabin mit ihren Membranen zusammengeklebt waren, 
voneinander isoliert , aber ich fand vollig normale Zwerggastrulae 
am nachsten Tage. Weiter babe ich die Entwicklung nicht verfolgt. 

In diesem Falle batten wir Eier, die zweifellos die Centrosomen 
und Astrospharen besessen llatten. Dennoch teilten sich die Blasto­
meren nach der Befruchtung durch Samen in zwei und nicbt in drei 
oder vier Zollen. Das macht den Eindruck , als ob das erste Glied 
in der Reihe ·von Erscheinungen, die wir als Entwicklung bezeichnen, 
gewisse chemische V organge sind - Oxydationsprozesse , N uclein­
synthese - und daB diese im Ei hervorgerufenen chemiscben Vor­
gange erst die Bildung der Astrospbaren · bedingen. 

6) Dieser ScbluB steht im Widersprucb mit der von verscbiedenen
Autoren ausgesprocbenen Bebauptung, daB die Bebandlung der Eier 
mit bypertonischem Seewasser direkt zur Bildung von Astrospbaren 
fiibrt. Dieser Aussprucb berubt aber auf einem MiBverstandnis. Im 
Jabre 1892 fand icb, daB , wenn man b efruc b t ete  Seeigeleier in 
bypertoniscbes Seewasser von gewisser Konzentration bringt, die Zell­
teilung gebemmt wird, daB aber die Kernteilung, und, wie denn weiter-

. bin von NORMAN und MORGAN gezeigt wurde, aucb die Astrospbaren­
bildung weitergeben. Es wird aber niemand bebaupten wollen, daB 
die Astrospbarenbild:ung in diesem Falle eine Wirkung des byper­
toniscben Seewassers war. Sic war vielmebr eine Wirkung der Be­
frucbtung, und, was das bypertoniscbe Seewasser betrifft, so laBt sicb 
nur sagen , daB es die cbemiscben Vorgange in dem befrucbteten Ei 
und die Astrospbarenbildung anfanglicb nicbt oder nur wenig bemmte. 
DaB sie es auf die Dauer doch hemmte, folgt librigens aus meinen da­
mals mitgeteilten Versucben 1).

1) LOEB, Untersuchungen iiber kiinstliche Parthenogenese. S.1. Leipzig 1906.
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Bringt man nun unbefruchtete Seeigeleier in hypertonisches See­
wasser mit geniigender Konzentration der Hydroxylionen, so treten bei 
Gegenwart von 'freiem Sauerstoff. diejenigen chemischen Prozesse ein, 
welche der Entwicklung zugrnnde liegen. Bringt man die Eier zur 
rechten Zeit in norrnales Seewasser zuriick, so tritt nach etwa zwei 
Stunden eine norm ale Zellteilung ein, der noch mehr Zellteilungen 
folgen konnen. Diese Zellteilungen erfolgen unter Spindelbildung. 
Nimmt man aber die Eier nicht rechtzeitig heraus, so findet in der 
hypertonischen Losung bei passend gewahlter Konzentration zwar 
keine Zellteilung statt, die Nucleinsynthese und eventuell auch die 
Kernteilung, wird aber nicht vollig unterdriickt, sondern geht lang­
sam vonstatten, ebenso die Astrospharenbildung. Man sieht also, 
daB es sich hier nur darum handelt, daB das hypertonische See­
wasser in Gegenwart von Sauerstoff und der notigen Konzentration 
von Hydroxylionen im unbefruchteten Ei chernische Prozesse von der­
selben Art anregt, wie die Befruchtung mit Samen. 

Bringt man dann die Eier rechtzeitig in normales Seewasser zu­
riick, so bilden sich die Astrospharen nach ein bis zwei Stunden und 
es kommt zur normalen Zellteilung. Die Astrospharenbildung findet 
also, um es nochmals zu betonen, bei richtiger Versuchsanstellung 
nicht im hypertonischen Seewasser statt, sondern erst eine Stunde 
oder mehr nach der Ubertragung der Eier in normales Seewasser. 
Ubertragt man sie aber nicht rechtzeitig in normales Seewasser, son­
dern laBt man sie dauer.nd im hypertonischen Seewasser, so gehen 
die chemischen Prozesse zunachst alle 9der zum Teil weiter, die 
Astrospharenbildung bleibt, wenigstens fUr einige Stun den, moglich, 
und man erhalt multiple Astrospharen; ganz wie in dem Falle, wenn 
man befruchtete Eier in dasselbe hypertonische Seewasser bringt. 
Den Umstand, daB das hypertonische Seewasser die durch chemische 
Prozesse bedingte Astrospharenbildung nicht sofort hemmt, deutet 
man falschlicherweise dahin aus, daB es die erste Ursache der Astro­
sphare�bildung sei. 

Sehr zweifelhaft erscheint mir auch die Behauptung von FISCHER 
und OSTWALD 1), daB. die Astrospharenbildung bei der kiinstlichen 
Parthenogenese durch die W asserentziehung bedingte Gerinnung sei. 
Abgesehen davon, daB bei richtig angestellten (das h_eiBt in den zu 
normaler Furchung bzw. zu wirklicher Larvenbildung fiihrenden) 
Versuchen, die Astrospharenbildung tatsachlich n i c ht im hyper-

') FISCHER und OSTWALD, Zur physikalisch-chemischen Theorie der Be­
fruchtung. PFLUGERB Archiv. Ed. 106. S. 229. 1905. 
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tonischeri, sondern im normalen Seewasser 7 stattfindet , spricht auch
eine andre Tatsache gegen eine solche Annahme; namlich der Um­
stand, daB die hypertonische Losung nur dann die Entwicklung an-
regt, wenn sie freien Sauerstotf enthalt. Fiir eine �bildung durc�
Wasserentziehung sollte aber der Ersatz von Sauerstoff durch.Wasser-
stotf vollig gleichgiiltig sein. Ebenso bleibt die hypertonische Losung
unwirksam, wenn man dem Seewasser eine Spur Cyankalium zusetzt,
wodurch die Oxydationsvorgange im Ei gehemmt werden , wahrend
das Cyankalium, wie man direkt sehen kann , die Schrumpfung des
Eies im hypertonischen Seewasser nicht vermindert.

7) Wahrend nun die erwahnten Tatsachen, wie mir scheint, die
Meinung ausschlieBen, daB bei der kiinstlichen Parthenogenese die
Astrospharenbildung eine direkte Wirkung der Methoden der Ent­
wicklnngserregung sei, so scheinen die bis jetzt bekannten Tatsachen
auf eine Beziehung zwischen der Zahl der Kerne im Ei bzw. der
Kernmasse oder Kernoberflache und der Zahl der sich bildenden
Astrospharen bei der Furchung zu deuten. Wahrend bei dem Ein­
dringen von nur einem Spermatozoon im Ei bei der ersten Furchung
sich nur zwei Astrospharen bilden, entstehen bei dem Eindringen von
mehr als einem Spermatozoon auch mehr AstrosphH,ren bei der ersten
Furchung. Ruft man in einem unbefruchteten Seeigelei die kiinst­
liche l\fembranbildung durch eine Fettsaure hervor, so tritt, wie BAN­
CROFT vor zwei Jahren an Schnittpraparaten von Strongywcentrotus

purpuratus gefunden hat, zuerst eine Monasterbildung und erst spater
eine Spindelbildung ein. Auch KuPELWIESER gibt nach Beobach­
tungen am lebenden Ei von Strongywcentrotus franciscanus an, daB
etwa eine Stunde nach der Membranbildung eine Monasterbildung,
und etwa nach zwei Stun den eine Spindelbildung beobachtet wurde 1 ).
Ich glaube nach meinen eignen Beobachtungen am lebenden Ei, daB
das allgemein bei dieser Methode der Fall ist. Diese anscheinende Ab­
hangigkeit der Zahl der Astrospharen von der Zahl der Kerne· bzw.
der Nucleinmasse steht vielleicbt in Beziebung zu dem EinfluB der
Zahl der Zellkerne anf die Saurebildung im Ei, anf welche icb vor
kurzem hipgewiesen habe 2).

1) KuPELWIESER, Versuche Uber Entwicklungserregung· und Membranbil­
dung bei Seeigeleiern dnrch Molluskensperma. Biol. Centralb!. Bd. 26. S. 744. 1906.

2) Lo:mB, Weitere Beobacbtungen Uber den Einflul3 der Befruchtung _und
der Zahl der Zellkerne auf die Sliurebildung im Ei. Biochemische Zeitschr.
Bd. 2. S. 34. 1906. 
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