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Yorwort.

Das Wort ,,Problem‘ wurde mit Absicht auf den Titel des
Buches gesetzt. Es lag mir daran, neben einem nach Moglich-
keit abgerundeten Bilde des heutigen Standes unserer Kenntnisse
der Physiologie der Zellteilung, auch die mannigfachen noch
schwebenden Fragen zur Sprache zu bringen, die sich schon
heute in einer der Forschung zuginglichen Form formulieren
lassen, resp. konkrete Probleme fiir die nichste Zukunft geben.

Dal} eigene (und meiner Mitarbeiter) Untersuchungen einen
so ungebiihrend grofien Raum einnehmen, liegt daran, daf die
Physiologie der Zellteilung bisher auffallend wenig gepflegt und
durch die morphologische Richtung véllig in den Hintergrund
gedringt wurde. Unsere eigenen Ermittelungen sind auch dem-
entsprechend elementarer Natur, so dal} sie ohne jede dirckte
Beziehung zu den morphologischen Einzelheiten des Prozesses
stehen.

Moskau, im Februar 1926.

Der Verfasser.
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Einleitung.

Die Zellteilung gehort zu denjenigen Sonderproblemen der
Wissenschaft, die neben ihrem speziellen faktischen und sogar
praktischem Interesse eine Anzahl allgemeiner, tieferer Frage-
stellungen wachrufen, die unmittelbar in die Kernprobleme der
Wissenschaft eingreifen. Der Forscher, der dieses Gebiet in ab-
gerundeter Weise darzustellen wagt, kann daher nicht umbhin,
auch seine Grundanschauungen auf dem Gesamtgebiete seiner
Wissenschaft zu revidieren und zum Ausdruck zu bringen. Ist
ja die Zellteilung nur ein Sonderfall der Vermehrung, die von
allen Problemen der Biologie, dasjenige des Verhaltnisses zwischen
Psychischem und Physischem vielleicht ausgenommen, unserem
Auffassungsvermogen am meisten Schwierigkeiten bereitet.

DaB ein Individuum durch Teilung zwei neue, mit ihm im
wesentlichen iibereinstimmende Individuen erzeugt, ist ein Pro-
blem, dessen enorme Schwierigkeit in dem Inhalte all dessen
enthalten ist, was wir mit dem Begriff eines organischen Indivi-
duums verkniipfen. Man kann sich die Tatsache der Zweiteilung
resp. Reproduktion eines Individuums verstdndlich machen und
sogar Modelle zu deren Erlduterung ersinnen, wenn man sich der
Fiktion hergibt, die Zweiteilung sei eine doppelte Reproduktion
eines Systems mit einem bestimmten Gleichgewichtszustande,
etwa nach Analogie mit einer Halbierung eines Flissigkeits-
tropfens, die bestimmten Storungen des urspriinglichen Gleich-
gewichtszustandes desselben nachfolgt und zur Bildung zweier
Tropfen mit Wiederherstellung des urspriinglichen Gleichgewichtes
fithrt. Diese Analogie, die tatsiichlich ofters ins Feld gefiithrt
wird, konnte einigermafen zutreffen, wenn Organismen als
,,explizite’'!) Systeme betrachtet werden kénnten.

1) Der Ausdruck ,explizit” wie seine Antithese ,,implizit* wird hier
in einem Sinne gebraucht, der sich, wenn auch in freier Weise, dem
Sprachgebrauche der Analyse anlehnt. Eine ,,explizite” Funktion besagt
namlich, daB alle Beziehungen zwischen der abhéngigen Variablen und dem
Argument in ihrer Form bereits zutage liegen, herausgelesen werden konnen ;
eine ,,implizite’ Funktion enthalt dagegen in bezug auf die gesuchten Be-
ziehungen ein Problem, das erst gelést werden muB.

Gurwitsch, Zellteilung. 1



2 Einleitung.

Es wire dies mit der Behauptung gleichbedeutend, die kom-
menden Zustinde und Ereignisse im Organismus seien in ein-
deutiger Weise mit seinem augenblicklichen Zustande verkniipft,
konnten m. a. W. aus letzterem herausgelesen werden. Es wire
aber daran nur in dem Falle zu denken, wenn die Organismen
gewissermaflen ,,reaktionslose’ resp. von den Einwirkungen der
Umwelt entweder unbeeinflulbare oder nur in nichtreversibler
‘Weise zu schidigende Systeme wiren. Wir wissen aber allzu gut,
dal es dem nicht so ist, dall das wunderbar mannigfaltige und
schier unbegrenzte Reaktions- resp. Regulationsvermogen der
Organismen geradezu als vornehmste Charakteristik derselben
gelten kann, daf} dieselben m. a. W. ein exquisites Beispiel von
-impliziten“ Systemen bieten.

Ein Organismus darf daher keinesfalls als ein durch einen
bestimmten Gleichgewichtszustand charakterisiertes System be-
trachtet werden. Der stéindige und meist stetige Zustandswechsel
der fiir den Lebenslauf charakteristisch ist, kann nur in einer
gedanklich konstruierten ,,Lebenslinie” seinen kurzen adiquaten
Ausdruck finden. Will man aber die Teilung eines Individuums
einfach einer Bifurkation der Lebenslinie gleichsetzen, so trifft
man wiederum nur einen Teil der Wahrheit, da der Teilungsakt
fast ausnahmslos einen Stetigkeitsbruch der bisherigen (Mutter)
Lebenslinie in den Tochterindividuen resp. das Entfalten neuer
Potenzen zur Folge hat.

Die Antinomie, die in der Frage, wieweit die nachfolgenden
Generationen im Mutterindividuum enthalten sind, wurzelt, findet
sich demnach, wenn auch in einem schwachen Widerschein, im
Problem der Zellvermehrung wieder.

Es kommt noch eine weitere Schwierigkeit hinzu, da die in
ihrer urspriinglichen Form durchaus eindeutige, keiner Ein-
schrinkung bediirftige Definition eines wirklich autonomen, frei
lebenden Individuums bei ihrer Anwendung auf Zellen sofort
ihre Klarheit und Eindeutigkeit einbiift. Die Zellen sind zwar
auch Individuen, aber nur solche ,,in gewissem Grade, und
diese letztere, notwendig werdende Restriktion ist es eben,
die die Sachlage verdunkelt und mit einer Antinomie droht.
Solange als wir nicht eine ganz bestimmte Ansicht {iber die
Bezichungen zwischen den Zellen und einem vielzelligen Orga-
nismus zu unserer eigenen gemacht haben, konnen wir auch
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nicht ins klare iiber die biologische Wertigkeit der Zellteilung
kommen.

Sofern eine Koérperzelle als Individuum, d.h. ein im groflen
und ganzen autonomes System in Betracht kommt, ist jede Tei-
lung mit dem Abschlusse eines Lebenszyklus und Beginn eines
neuen gleichbedeutend. Wir hétten demnach ein genaues Gegen-
stiick zur Vermehrung frei lebender Individuen.

Soweit aber die Zelle nur ein mehr oder weniger konventionell
ausgesonderter Bezirk oder Bestandteil eines Organismus ist, be-
steht ein eigenartiges Bindeglied zwischen den einzelnen Lebens-
zyklen eines Zellgeschlechts (wie wir die Gesamtheit der durch
direkte Abkommenschaft miteinander verkniipfter Zellen be-
zeichnen konnen). Jedes Zellgeschlecht evolutioniert im allge-
meinen im Laufe der Embryogenese. (Der Begriff , Evolution‘
nach Analogie mit der phylogenetischen Evolution genommen.)

Es tritt daher sofort die Frage auf: Kann itberhaupt eine
Tochterzelle der Mutterzelle vollig, d. h. nicht nur explizite (phéno-
menologisch), sondern auch implizite (in der Gesamtheit ihrer Po-
tenzen) gleichen ?

Diese Frage mag auf den ersten Blick gegenstandslos er-
scheinen, da ja die Embryonalentwicklung allgemein als stetiger
Vorgang gedacht wird, was auch fiir die Eigenschaften der nach-
folgenden Zellgenerationen bindend zu sein scheint. Wenn wir aber
andererseits von den formalen (GréBenunterschieden) zwischen
dem ungefurchten Ei und den Blastomeren der 2--3 ersten Ge-
nerationen absehen, so finden wir in vielen Eiarten eine eigen-
artige Superposition der Eigenschaften des ungefurchten Eies auf
die Blastomeren, die uns zur SchluBfolgerung auf eine Identitdt
derselben mit dem KEi in bezug auf die implizierten Eigenschaften
schliefien 1a63t1). Wir haben die allbekannten Erscheinungen der
Ganzbildung aus isolierten Blastomeren im Auge.

Die zweite Frage lautet: Erfolgt die Embryogenese stufen-
weise durch Vermittlung der aufeinanderfolgenden, oder stetig,
ohne Riicksicht auf die dazwischen einherlaufenden Zellteilungen ?

Die weitgehenden Konsequenzen sowohl aus der einen wie
aus der andercen Losung der Alternative sind offensichtig.

1) Allerdings bis auf eine: Die Gesamtzahl der Zellgenerationen von
Halbembryonen steht um eins derjenigen der normalen, nach.

1*
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Sollte ersteres zutreffen, so wire es damit gleichbedeutend,
dal jede Zelle nur einer bestimmten, im allgemeinen wohl sehr
geringen Evolutionsetappe fihig ist und ihren individuellen
Zyklus schnell alternd abschlieBt, die Tochterzellen dagegen in
einem bestimmten Verjiingungszustande den ihrigen beginnen
und dadurch ihrerseits die Gesamtevolution einen Schritt weiter
bringen. Die Teilungen wéren demnach von weittragenden Folgen
fir die Zelle.

Das Umgekehrte miiite natiirlich fiir die zweite Eventualitéit
gelten, was aber die weitere wichtige Konsequenz nach sich
ziehen miiflte, dafl die Teilung sich in den stetigen Entwicklungs-
gang ohne jede Ablenkung desselben gewissermafBen einfiigt.

Die erste Eventualitit verlegt das Schwergewicht auf die
Zellen, die zweite auf den Organismus als Ganzes.

Sollte die Embryogenese in dem Mafe, wie es aus der ersten
Eventualitat folgt, an die Zellteilungen gebunden sein, so miif3te
man wohl, sofern man sich in der iiblichen Denkweise bewegt,
eine strenge zeitlich-riumliche Regelung und Gebundenheit der
Zellteilungen erwarten. Es ist aber kein allzu groBles Wagnis,
mit der herkémmlichen Auffassung zu brechen, indem man den
Begriff des celluliren PrazisionsmaBes bei der embryogenetischen
Formgestaltung einfiihrt.

Wenn man z. B. die Frage aufwirft, ob einem bestimmten,
typisch konfigurierten vielzelligen Gebilde, etwa einem Organ oder
dessen Anlage, eine bestimmte, fixe Zellenzahl und Zellenanord-
nung eindeutig beigeordnet sind, und zwar so, dafl man aus einer
genauen Kenntnis der Form und GroBe des ersteren ebenso genaue
Angaben iiber letztere machen konnte, so diirften wohl keine
Zweifel dariiber aufkommen, dafl es nur ausnahmsweise der Fall
ist. Einzelne Organe der Wirbeltiere und Wirbellosen (vorwiegend
Sinnesorgane, z. B. Chordotonalorgane der Insekten, das Corti’sche
Organ) diirften wohl dieser Anforderung geniigen und konnten
daher als cellular ,,prizisiert” bezeichnet werden!). Die Netzhaut
und das Zentralnervensystem, um nur diese zwei Beispiele zu
nehmen, besitzen dagegen keinesfalls ein &hnliches Prézisions-
maf, sind vielmehr in der Anzahl und Anordnung ihrer Zellen

1) Es sei in diesem Zusammenhange der Organismen mit fixer Zellen-
zahl (verschiedener Rotatorien, Nematoden usw. [vgl. die Arbeiten von
Martini. Zeitschr. f. Anatomie u. Entwicklungsgeschichte 1924]) gedacht.
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nur in den allgemeinsten Ziigen eindeutig charakterisiert, was
von mir schon vor Jahren als ,,Normierung‘* bezeichnet wurde?).

Wir diirften daher sehr wohl, die wenigen Fille der zellular-
prizisierten Organismen resp. Organe ausgenommen, die Embryo-
genese, allerdings bis zu einem bestimmten Grade, an die Zell-
teilungen binden, ohne letztere streng zeitlich-raumlich deter-
miniert sein zu lassen. Wir gelangen aber bei dieser Konstruktion
in das gleiche Fahrwasser, zu welchem auch die zweite Alternative
fiihrt. Wir konnen dasselbe als die dualistische Auffassung der
Lebensprozesse bezeichnen.

Die kurze Rekapitulation dieser, von mir schon mehrmals
dargelegten Auffassung, a6t sich, soweit dieselbe fiir unser spe-
zielles Problem notwendig ist, in folgenden Sitzen zusammen-
fassen2):

Da die Zellen eines mehrzelligen Organismus keinesfalls vollig
abgeschlossene Systeme sein konnen und gewisse Beziehungen
zwischen dem binnenzelligen Getriebe und dem Ganzen, zunichst
rein formal, d.h. ohne Setzung eines bestimmten kausalen
Verhaltnisses beider, zugegeben werden muf}, so stehen wir vor
einer folgenden Alternative: 1. Es besteht allein eine gegenseitige
Beeinflussung, cine Wechselwirkung zwischen den Zellen, oder,
neben dieser auch 2. eine Beeinflussung der Zellen durch Fak-
toren, die in gewissen, erst niaher zu definierenden Beziehungen
zum Ganzen steht. Dall die objektive, unvoreingenommene
Analyse des Tatbestandes der zweiten Eventualitit recht gibt,
mag hier in apodiktischer Form, ohne nahere Beweisfiihrung
behauptet werden.

Der adiquate Weg, um die in 2. formulierte Aussage in eine
konkrete Form zu kleiden, ist folgender: Es werden die elemen-
taren (celluliren) Prozesse und Leistungen sowohl ohne als auch
mit Bezugnahme auf das Ganze analysiert. Es wird sich dabei
ergeben, dal fiir manche derselben intracellulire Bezugssysteme
gefunden werden konnen, fiir andere dagegen nicht. Oder anders
ausgedriickt: In der notwendig werdenden Definition der Be-

1) Vgl.: Uber Zufall, Normierung und Determination in der Onto-
genese. Roux’ Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 30. 1911, —

) Der Vererbungsmechanismus der Form. Ibid. Bd.39. 1914. —
Versuch einer synthetischen Biologie. Schaxels Beitrige zur theor. Bio-
logie. 1923. Berlin.
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zugsachsen diirfen fiir manche Fille bestimmte, n ur dem Ganzen
entnommene Parameter nicht fehlen. Die Gesamtheit der Para-
meter letzterer Kategorie, in ein bestimmtes einheitliches System
geordnet, gibt uns eine positive, konkrete Charakteristik des Gan-
zen, als eines Entwicklungsfaktors.

Die bisherigen, in diesem Sinne durchgefiihrten Untersuchungen
haben gezeigt, dal} die adiquate Form, in die unsere Kenntnisse
iiber die Leistungen dieses Ganzheitsfaktors gekleidet werden
konnen, der Feldbegriff ist, der dem physikalischen Gedanken-
gange entlehnt wurde. Wir kénnen demnach ganz allgemein
sagen, daf} die Zellen in der Entfaltung ihrer eigenen Potenzen
durch die Eigenschaften des Feldes beeinflul3t werden, in welchem
‘sie sich befinden. Dieser Satz konnte auch fiir die Zellteilungen
gelten, sofern dieselben ein Entwicklungsfaktor sind.

Wir kommen demnach zu einer Auffassung des Zustande-
kommens der Zellteilung, die ein konkretes Problem von grund-
legender Bedeutung setzt, welches in zwei Etappen zerfillt:
1. Gehoren die Zellteilungen ebenfalls zu den dualistisch be-
dingten Entwicklungsfaktoren? Diese Frage ist berechtigt, weil
es ja auch denkbar wire, dall die Gesamtheit der die Zellteilung
veranlassenden Faktoren der Zelle selbst angehéren, oder aber
umgekehrt, daf die Teilungen durch die Feldwirkung allein in
eindeutiger Weise ausgelost werden konnten, resp. die Zellver-
fassung als mitbestimmender Faktor nicht in Betracht kame.

Sollte die erste Frage bejaht werden, so entsteht die weitere:
Welcher Art die ,,mitogene’ Feldwirkung ist und in welchen
Beziehungen dieselbe zu den tbrigen Feldleistungen steht ?

"Mit der Erledigung dieser Fragen wére nur der erste Teil des
Problems der Zellteilung erschopft. Die Zelle kime dabei als
Bestandteil oder Element eines groBeren Ganzen in Betracht.
Die Duplizitat des Zellbegriffs bringt es aber mit sich, da} das
Problem der Zellteilung auch von einer anderen Seite angefafit
werden muf}, indem man die Analyse des Lebenszyklus einer
Zelle von den im Vorangehenden entwickelten Gesichtspunkten
aus vornimmt.

Die geschichtliche Entwicklung der Cytologie trigt die Schuld,
daB dem Zellbegriff ein derartiges Ma von Unklarheiten und
Widerspriichen anhaftet, dal die Aussagen iiber ,die Zelle®,
sobald sie den sicheren Boden des rein Deskriptiven verlassen,



Einleitung. 7

sich in Widerspriiche verwickeln und nur selten Anspruch auf
wirkliche Vertiefung unserer Erkenntnis machen kénnen. Der
Umfang dessen, was wir tber ,die Zelle” im allgemeinen mit
Begrindung aussagen konnen, ist sehr gering, da ja eine schema-
tische Zelle, von der aus wir etwa ausgehen konnten, eine voll-
standig irreale Fiktion ist. Eine Extrapolierung ciner an einer
bestimmten Zellenart gewonnenen Erkenntnis auf andere Zellen
kann nur ein bestimmtes Mall von Wahrscheinlichkeit beanspru-
chen, das allerdings innerhalb weitester Grenzen schwankt, da
manche derartige Aussagen an der Grenze der Sicherheit stehen,
andere dagegen sich beinahe apodiktisch verbicten. Zu letzterer
Kategorie gehort speziell die uns vor allem interessierende Zell-
leistung — die Zellteilung. Die Aussage: ,,Dic Zelle™ besiafle ein
Teilungsvermogen, ist ja direkt falsch, da fir viele Zellarten
unsere Erfahrung hier in geniigend gesicherter Weise im nega-
tiven Sinne entschieden hat.

Die Tatsache des Versagens der Zellen des erwachsenen Or-
ganismus in dieser Hinsicht ist ein Problem, dessen Analyse zu
den lohnendsten Aufgaben der Biologie gehort, aber leider bis-
her noch ¢in vollig unbebautes Gebiet ist. Es leuchtet ein, dal,
bevor wir uns cine Idee dariiber bilden konnen, warum eine Zelle
in der Teilung versagt, wir gewisse Kenntnisse iiber die Umsténde
und den Mechanismus des positiven Aktes selbst erlangen miissen.
Wir konnen uns dahei nicht versagen, unsere Erfahrungen und
Angaben derart zu formulieren, dal} sie fiir alle teilungsfihige
Zellarten gelten, miissen demnach trotz aller Bedenken eine
schematische | teilungsfihige Zelle fingieren.

Der mitotische Prozell greift derart tief in die ganze Zell-
organisation und Struktur und verursacht so weitgehende, dabei
zum grolften Teil reversible Umwilzungen derselben, dal} die
Aussagen und Vorstellungen allgemeiner Art, die wir uns vor
allem tber die fingierte schematische Zelle bilden miissen,
sich in erster Linic auf die Probleme der Zellorganisation
in rdumlicher Hinsicht resp. der Zellstrukturen beziehen. Wir
miissen uns daber vor allem {iber die Auffassung der letzteren
einigen.

Von cigentlichen spezifischen Zellstrukturen kann natiirlich
nur sofern dic Rede sein, als es sich um Anordnungen der Zell-
bausteine oder Stoffe im Raume handelt, die an speziellere Be-
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dingungen als in den homogenen Kolloiden gebunden sind resp.
nicht unmittelbar aus den fiir letztere geltenden Gesetzlichkeiten
folgen. So wire z. B. fiir ein Hydrosol eine vorwiegende Grup-
pierung oder Orientierung der Emulsions- resp. Suspensionsteilchen
nach bestimmten Richtungen oder Achsen als eine spezifische
Struktur zu bezeichnen, dhnlich auch fiir Anordnungen der Struk-
turelemente, wie Granula, Fibrillen usw., die bei der Gelatinierung
eines Kolloids entstehen.

Es versteht sich natiirlich von selbst, daf die gegebene Cha-
rakteristik spezifischer Plasmastrukturen sowohl fir das mikro-
skopische als auch fiir das submikroskopische Gebiet die gleiche
Geltung beansprucht. Wir wollen demnach auch fir Kolloide
von submikroskopischer Dispersitiat den Begriff spezifischer Struk-
turen in dem Sinne einfiithren, daf wir darunter die Anordnung
der Submikronen oder Amikronen nach bestimmten Achsen oder
Gesetzlichkeiten, die nicht in der Beschaffenheit der betreffenden
Kolloide selbst vorgesehen sind, bezeichnen.

Das Problem der Entstehung und namentlich der Erhaltung
der Plasmastrukturen ist recht verschieden, je nachdem ob es
sich um solche innerhalb der Hydrosole oder Hydrogele handelt.
Letzterenfalls haben wir an lokale Adsorptions- resp. Gelatini-
sations- oder irreversible Koagulationsprozesse zu denken, die in
keiner Hinsicht eine Sonderstellung im Vergleich zu den in be-
liebigen Sollssungen experimentell zu erzeugenden Phaseninde-
rungen beanspruchen konnen. Auch bietet die Stabilitit eines
einmal erzeugten Kongelats oder Koagulats an sich (d. h. abge-
sehen von dem Stoffwechsel desselben) kein Problem, welches
spezielle Anforderungen an den Biologen zu stellen hatte. Ein
eigenartiges Problem fiir den Biologen ist umgekehrt die relative
Labilitit mancher Gelgebilde resp. Reversibilitit mancher Kon-
gelationsvorginge. Die Morphologie der Mitose bietet uns die
meisten Belege in dieser Hinsicht, da die Entstehung und Auf-
losung der Chromosomen und wohl auch der achromatischen
Figur als klassische Beispiele von vollstindig reversiblen Kon-
gelationen gelten kénnen.

Wir kénnen schon aus diesen einfachen Uberlegungen " die
wichtige Folgerung ziehen, dafi die erste Vorbedingung fiir die
Teilungsfihigkeit der Zelle jedenfalls ein bedeutendes Mafl von
Labilitat ihrer Phasenzustinde ist. Ziehen wir die Ermittelungen
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von Ruzi¢kal) und seiner Schule in Betracht, die unter dem
Namen der Hysteresis gewisse Erscheinungen des Plasmaalterns
geschildert haben, die in nichster Beziehung zur leichten und
vollstindigen Reversibilitat resp. des Phasenwechsels stehen, so
diirften wir vielleicht wagen, die allgemeine Erscheinung des
Versagens der Zellteilungen in alternden Zellen in der Hysteresis
ihres Plasmas zu suchen.

Wir wissen aber andererseits, dall, abgesehen von dem all-
gemeinen allmahlichen Erloschen der Teilungen gegen Abschluf3
der Embryogenese, wir im Verhalten verschiedener Zellarten des
erwachsenen Organismus eine Scheidegrenze zwischen denjenigen,
die ein Teilungs- resp. Regenerationsvermogen potentiell bewahren
und solchen, die ihre Teilungsfahigkeit vollig einbiilen, ziehen
miissen.

Bleiben wir in bezug auf erstere zunichst dariiber im un-
klaren, ob der Teilungsstillstand auf der inneren Verfassung der
Zellen oder dem Fehlen eines &dulleren Impulses (etwa eines
Feldes) beruht, so kénnen wir auf Grund der Gesamtheit unserer
Erfahrungen wohl kaum zweifeln, dafi es sich bei letzteren Zell-
kategorien um ein wirkliches Unvermogen zur Teilung handelt.

Auch hier ware die Moglichkeit als Forschungsproblem in Er-
wigung zu ziehen, ob nicht die Einbule der leichten Reversibilitiat
der Phasenzustéinde daran die Schuld trage? Dieser mogliche
Zusammenhang gewinnt an Wahrscheinlichkeit, wenn wir den
Umstand beriicksichtigen, dall es sich um Zellen mit offenbar
sehr feiner und préziser Regelung ihrer funktionellen Abldufe
und wohl auch, was natiirlich damit eng zusammenhingt, mit
entsprechender Prézision und Stabilitidt ihrer Strukturen handelt.
Es gehoren in diese Klasse offenbar nur die Nervenzellen und die
spezifischen Sinneszellen, nicht aber die gewil} einseitig morpho-
logisch differenzierten Muskel- resp. verschiedene andere Gewebs-
zellen.

Was nun das Problem der spezifischen Strukturen in den
Hydrosolen betrifft, so werden wir zu ihrer Erérterung am ehesten
von einer Fragestellung ausgehen, die ehemals im Vordergrunde
des Interesses stand, zu heftiger Polemik Veranlassung gab und
schlieflich mit dem Aufblithen der Kolloidchemie zu einem Schein-

1) Ruzitka: Roux’ Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen. 1924.
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problem degradiert und gewissermaBen ad acta gelegt wurde.
Wir meinen damit die alte Streitfrage iiber den Aggregatzustand
des Plasmas. In dieser Fassung ist die Fragestellung natiirlich
naiv und wurde von der Kolloidchemie in der Tat leicht und
definitiv erledigt. Die Argumente, die hier seinerzeit pro und
contra angefiilhrt wurden, und in noch héherem Malle die mit
denselben verkniipften theoretischen Anschauungen verdienen
aber, wie wir gleich sehen werden, unsere volle Beachtung.

,,Das Protoplasma konne keinesfalls fliissig sein, weil es keine
flissigen Strukturen geben konnte, das Lebensgetriebe und
namentlich der Vererbungsmechanismus sei aber in einem struktur-
losen Substrat undenkbar.” In diesen Worten lieen sich wohl
die -Anschauungen der zahlreichen Vertreter des ,festen Proto-
plasmas‘ aus dem Ende des verflossenen Jahrhunderts zum Aus-
druck bringen (z. B. M. Heidenhain).

,»Das Protoplasma sei flissig, dem Bediirfnis nach Strukturen
sei aber darin Rechnung getragen, daf} dasselbe zweiphasig, und
zwar schaumig gebaut ist (Biitschli, Rhumbler). ,Setzt
man eine Semipermeabilitit der Wabenwénde, so fainde man
darin eine volle Gewihr dafiir, daf} innerhalb einer Zelle, in ver-
schiedenen voneinander abgeschlossenen Waben gleichzeitig die
verschiedensten, einander durchkreuzenden chemischen Abliufe
stattfinden konnten [Hof meister!)]. Letztere, aus dem Jahre
1901 stammende Hypothese fithrt uns unmittelbar in die Gegen-
wart, da sie noch jetzt weitgehenden Anklang findet (vgl. z. B.
Hober: Physikalische Chemie. 5. Aufl.).

Obwohl die ,,Fliissigkeitstheorie” seinerzeit einen, wie es
scheint berechtigten Sieg davontrug, scheint es uns, daf3 die An-
hinger des festen Aggregatzustandes des Plasmas in einer, und
zwar grundlegenden Hinsicht viel tiefer in das Problem blickten,
obwohl sie in der Grundlage ihrer konkreten Formulierung auf
einem Irrwege standen. Das Problem der Struktur des Plasmas
ist viel zu tief, und die Anforderungen, die wir an eine solche
stellen miissen, viel zu gro, um mit einem etwas simplistischen
Bilde einer Wabenstruktur abgetan zu werden. Der Grund-
irrtum, der jeden Fortschritt auf diesem Wege hemmt, liegt aber,
wie wir glauben, in der unberechtigten Setzung, e$ konnten

1) Chemische Organisation der Zelle. Braunschweig 1901.
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Strukturen nur der festen Phase und keinesfalls auch Flussig-
keiten eigen sein.

Nicht minder verhéngnisvoll erscheint uns auch der als selbst-
verstindlich hingenommene Satz, es koénnte sich iiberhaupt nur
um Strukturen handeln, die auch sonst in Kolloiden auftreten,
d. h. um regellose Verteilung der dispersen Phase in den Suspen-
soiden resp. Emulsoiden, resp. um Auftreten von Granulis, Wa-
ben oder Fiden bei Gelatinierung resp. Koagulation der Sole.

Wir berithren damit ein Problem, welches fiir die ganze nach-
folgende Betrachtung von grundlegender Bedeutung sein wird
und daher schon an dicser Stelle in seinen allgemeinsten Ziigen
besprochen werden mufl. Die Frage lautet: welche Plasmastruk-
turen sind fiir Erhaltung des Lebens resp. Funktion der betreffen-
den Zeclle unenthbehrlich ?

Es haben bereits unsere dlteren Versuche mit gewaltsamer
Zentrifugicrung verschiedencr Eiplasmen gezeigt, wie weitgehend
die Zerstorung der morphologischen Plasmastrukturen sein kénnen,
die noch mit der Erhaltung des Lebens und mit mehr oder weniger
erfolgreichen Anlaufen zur Entwicklung vertriglich sind!). Eshan-
delt sich daher am wenigsten um mikroskopische Strukturen, um
deren Wert der Streit gefiihrt werden kann. Aber auch feinere
submikroskopische Strukturen, sofern sie als direkte Fortsetzung
der mikroskopisch sichtbaren gedacht werden, kommen fiir uns
nicht in Betracht, da, wie fein sie im iibrigen auch gedacht wer-
den konnten, sie der volligen Entmischung des Plasmas, wie sie
bel unseren Versuchen stattfand, nicht standhalten kénnen. Wir
miissen allerdings bei dieser Behauptung an unserer Definition
der Plasmastrukturen genau festhalten; der Einwand, es mégen
dabei die suhmikroskopischen Kolloidstrukturen erhalten bleiben,
gilt nicht, weil es sich laut Definition um Verteilung der Stoffe
im Raume handelt, die diesen Grundstrukturen der Kolloide su -
perponiert sind?).

1) Uber Praemissen ete. Archiv f. Zellforschung 1908.

2) Rhumblers Einwinde (Ergebn. d. Anat. u. Entwicklungsgesch.
1914), es konne das Herauszentrifugieren der Dotterplittchen aus dem
Plasma auch ohne Zerstérung der Wabenstruktur erfolgen, beriihrt nicht
den Kernpunkt der Frage, da die Zerstorung des urspriinglichen Plasma-

gefiiges in unseren Versuchen nicht erschlossen, sondern direkt
beobachtet wurde.
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Das Postulat der Plasmastrukturen bleibt aber trotzdem be-
stehen, da derselbe in seiner allgemeinen Fassung eine unmittel-
bare Konsequenz der feststehenden Erfahrung ist, daf die Ab-

Abb. 1. Tritonblastula, etwa
24 Stunden nach gewaltsamer
Zentrifugierung wahrend der
ersten Furchung. Die Sonderung
der Eisubstanz in 3 scharf ge-
sonderte Zonen: groBblasige,
dichtplasmatische und dotter-
haltige. Die Furchung der ani-
malen Hilfte verlief ganz nor-
mal trotz weitgehender Zer-
storung der Plasmastruktur.
a Ubersichtsbild, b 3 Zellen in a
mit * bezeichnet bei starker Ver-
groBerung.

liufe in der lebenden Zelle (zumal die chemischen) sich anders
als in einem homogenen, nichtstrukturierten Substrat gestalten.

Kénnen die statischen (sowohl mikroskopischen als submikro-
skopischen) Strukturen dafiir nicht herhalten, so muB das Pro-
blem anders gewendet werden, indem man die Moglichkeit
,,dynamischer Strukturen in Erwégung zieht.
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Diesem Gedankengange ist eine schematisierte Konstruktion
des Zellgetriebes entsprungen, die bereits am anderen Orte etwas
ausfithrlicher behandelt wurde und an dieser Stelle nur kurz
beriihrt werden mag?).

Dem Postulat der Plasmastrukturen in Hydrosolen kann
dadurch Geniige geschehen, dali man die am Zellgetriebe und Stoff-
wechsel beteiligten Stoffe (d. h. sowohl Néhrstoffe als ihre Abbau-
produkte) an bestimmt konfigurierte Bahnen gebunden
innerhalb der Zelle zirkulieren 1ift. Diese Bahnen sind AuBerungen
des Zellfeldes und als gegeben zu betrachten. Durch mechanische
oder sonstige experimentelle Eingriffe kénnen wohl Stoffe aus den
Bahnen abgelenkt oder herausgerissen, nicht aber die Bahnen
selbst alteriert werden.

Wir hitten demnach in der Konstruktion der Zellbahnen
resp. Zellfeldes nur eine konsequente Weiterentwicklung unserer
allgemeinen Feldkonstruktion.

Es versteht sich von selbst, dal der Annahme einer evtl.
reversiblen Koagulation der in bestimmten Bahnen kreisenden
Stoffe nichts im Wege steht.

Ahnlich wie dort, so eréffnet uns auch hier diese Auffassung
eine Fiille neuer Probleme, aber vor allem auch eine Reihe un-
geahnter Erklarungsmoglichkeiten. Die unmittelbare praktische
Konsequenz liegt in der Berechtigung, Plasmastrukturen gedank-
lich zu konstruieren, die ganz auBlerhalb der durch bloBe System-
bedingungen der Kolloide als solcher gegebenen Moglichkeiten
liegen. Die im Laufe unserer Spezialuntersuchungen postulierten
verschiedenen strukturellen Eigenschaften der Zelle werden viel-
fach solche sein, die der Kolloidnatur des Plasmas natiirlich nicht
zuwiderlaufen, aber keinesfalls durch dieselbe gewissermaBen vor-
gesehen, in nuce enthalten sind. Da dieselben als Felderzeugnisse
gesetzt werden, bietet ihre Reversibilitat natiirlich kein spezielles
Problem.

') Vgl.: Versuch einer synthetischen Biologie. Schaxels Beitrige z.
theor. Biologie, Heft 17, 1923. Einige Anklinge an die hier in aller
Kiirze zu besprechenden Anschauungen glaube ich in dem jiingst erschie-
nenen Werke von A. Mayer: Analyse der Zelle (1924) zu finden.



I. Die Entstehungsbedingungen der
Zellteilungen.

1. Kapitel.
Die Zellteilung als reaktiver Vorgang.

Das grofle Problem der Erforschung der Ursachen der Zell-
teilung wurde, soweit ersichtlich, bisher nie in systematischer
Weise in Angriff genommen, obwohl eine reiche Ernte an ver-
wertbaren Tatsachen bereits seit langer Zeit fiir diesen Zweck
verfiigbar war.

Es gilt hier, vielleicht noch mehr wie anderswo, das Problem
scharf zu fassen und die Fragestellungen genau zu formulieren,
da ja jede Ursachenforschung, eben weil es stets eine unendliche
Anzahl Ursachen gibt, stets der Gefahr ausgesetzt wird, sich in
Allgemeinheiten zu verlieren und dadurch zu verflachen.

Nur ein Weg kann uns hier zum Ziele fithren, und zwar ein
ganz radikaler. Indem wir den Ursachenbegriff fiir unser Pro-
blem vollig eliminieren und unser Augenmerk auf diejenigen
Prozesse und Umstéinde lenken, die in eindeutiger Weise
zeitlich und rdumlich mit Teilungen verkniipft sind, gelangen
wir zu unserem Ziel. Als eindeutig mit der Zellteilung ver-
kniipft wollen wir die Umsténde oder Faktoren bezeichnen, die
nicht nur nie fehlen diirfen, sondern, und dies ist das wesent-
liche, bei deren Vorhandensein die Zellteilung zwangsmaBig
erfolgen muf}. Die allgemeinen, notwendigen Lebensbedingungen,
als Ursachen der Zellteilung, scheiden dabei automatisch aus, die
Fragestellung schiene demnach scharf umschrieben, wenn nicht
der komplizierende Umstand hinzutrete, dafl unserem letzten
Postulat nicht immer Geniige getan werden kann, eben weil eine
Mehrheit eindeutig verbundener Umstande schon a priori zu
gewartigen ist, und daher der Satz, die Zellteilung miisse zwangs-
miBig bei Vorhandensein des betreffenden Faktors erfolgen, nur
bei gleichzeitiger Vertretung simtlicher Faktoren sich bewahr-
heiten kann.
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Aus dieser Schwierigkeit gibt es nur einen Ausweg, und zwar,
den TeilungsprozeB zunichst so weit rein phénomenologisch zu
zergliedern, daf} fiir jeden Teilvorgang in plausibler Weise nur
je ein eindeutig mit demselben verbundener, d. h. denselben
zwangsmifig hervorrufender Faktor gesetzt werden koénne.

Es muB demnach einer rationellen Klassifikation der spezi-
fischen Teilungsfaktoren eine, wenn auch nur provisorische
Analyse des Tatbestandes der Zellteilung vorangehen.

Den allgemein leitenden Gesichtspunkt fiir die nachfol-
gende Betrachtung glauben wir folgendermallen formulieren zu
diirfen:

Ist die Zellteilung ein notwendiges, d.h. eindeutig verbun-
denes Glied einer Abfolge von binnenzelligen Prozessen, die
stetig und evtl. periodisch verlaufen, oder kommt sie erst bei
Hinzutritt von Faktoren zustande, die nicht zur Kausalkette
binnenzelliger Prozesse gehoren?

Sollte letztere Eventualitit, und zwar ganz allgemein zu-
treffen, so hiele es m. a. W., die Zellteilung sei ein reaktiver
Vorgang. oder wenn man will — ein Reflex. Diese Erkenntnis
hatte wiederum weitere Konsequenzen zur Folge, da jeder Reflex
sich kausal zergliedern lafit, und zwar so, dafl man den auslosen-
den Impuls einerseits, das reizperzipierende Organ und den Aus-
fiihrungsapparat andererseits unterscheiden kann.

Bei einer derartigen Sachlage ist es nicht so ganz aussichts-
los, jedem Gliede dieser Triade einen oder zumindestens einige
wenige Faktoren beizuordnen, bei deren Auftreten die Teilung
zwangsmilig erfolgen, bei deren Fehlen ebenso sicher ausbleiben
miillte.

Die Kausalerforschung des Zustandekommens der Zellteilung
wire damit auf das richtige Geleise gebracht.

Es gilt demnach in erster Linie Klarheit dariiber zu gewinnen,
ob die Zellteilung ganz allgemein ein reaktiver Prozef sei.

Es braucht natirlich nicht erst bewiesen zu werden, daB
Zellteilungen als Reaktionen auf verschiedene duflere und innere
Einwirkungen und Reize auftreten kénnen. Die niahere Analyse
dieser Klasse von Zellteilungen wird uns in einem der néchsten
Kapitel beschéiftigen. Wir wollen jetzt vielmehr an die kapitale
Frage herantreten, ob auch die scheinbar zwangsmiBig auf-
tretenden embryonalen, oder weiter gefalit, rein physiologischen
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Mitosen ebenfalls stets einer dufleren Anregung bediirfen, somit
ebenfalls reaktiver Natur sind.

Wir miissen hier auf Umwegen vorgehen, indem wir priifen,
ob die zeitlich-rdumlichen Umstinde des Auftretens der Mitosen
letzterer Klasse in einen eindeutigen Kausalnexus mit der Ge-
samtheit der Lebensumstédnde der Zellen gebracht werden kénnen.

Wir gehen in unsrer Analyse am
besten von Spétstadien embryonaler Ent-
wicklung aus, die uns sofort vor ein kapi-
tales Problem stellen, dessen Klarung uns
die glinstigsten Aussichten fiir das Weitere
eréffnen. Eshandelt sich um die Tatsache,
dal die rdumlich-zeitliche Verteilung der
Mitosen innerhalb jedes beliebigen embryo-
nalen Gewebes eine derart unregelmiBige,
launenhafte ist, daB3 der unmittelbare An-
schein uns geradezu an ein zufallmaBi-
ges Zustandekommen derselben denken
1a8t. Diese Tatsache ist um so bedeutungs-
voller, als wir einerseits das gleiche Bild
auch bei notorisch reaktiv erzeugter Zell-
vermehrung (z. B. beireaktiver Zellwuche-
rung nach Verletzung usw.) wiederfinden,
andererseits aber die Teilungen embryo-
Abb, 2. Mesodermstreifen der Naler Frithstadien (Furchung) uns meist
A elobtes geradezu als ein Muster streng gesetzméBig

e iNgsTalie. geregelten Geschehens imponieren. Ein
gleiches Mall von RegelmiBigkeit finden
wir nur noch in einigen wenigen Kategorien von Teilungen vor:
es wiren dies z. B. die Teilungen der Teloblasten in den Meso-
dermstreifen von Annelidenembryonen und vor allem die Reife-
teilungen und sporogene Teilungen der meisten Pflanzen und
Teilungen der Vermehrungs- und Reifungsperiode der Samen-
zellen vieler Tierarten.

Die Aussage: Die embryonalen Mitosen verteilten sich zu-
fallsm&Big, ist recht folgenschwer. Es hiefle ja dieses m. a. W.,
daB kein Kausalnexus zwischen der Gesamtheit der {ibrigen Ab-
laufe in der Zelle und dem Zeitpunkt ihrer Teilung bestiinde, da
ja innerhalb eines Komplexes von gleichartigen embryonalen
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Zellen ihre sonstigen, zumal progressiven Ablaufe dermaBen
synchron verlaufen, dal auch ein epidemieartiges Auftreten von
Mitosen oder jedenfalls die Spur einer GesetzmiBigkeit in ihrer
zeitlich-riumlichen Verteilung erwartet werden sollte.

Der Augenschein kann aber auch triigen. Um Spuren von
Gesetzlichkeiten nachzugehen, oder genauer, um verwickelte Zu-
sammenhédnge aufzudecken, gehoren verfeinerte Methoden. Es
hat sich hier in der Tat die statistische Behandlungsweise be-
wihrt, die ich bereits im Jahre 1910 zur Anwendung brachte!).

Der Ansatz zur selben ist ein recht einfacher und beruht auf
folgender Erwigung:

Gesetzt, wir hitten bilateralsymmetrische embryonale Gebilde,
in denen symmetrisch gelegene, spiegeléhnliche Zellen identifizierbar
wiren, von welchen man annehmen darf, daB sie in ihrer Genealogie,
augenblicklichen Eigenschaften und Zustande und prospektiver Po-
tenz wesentlich identisch sind. Besteht ein eindeutiger Zusammen-
hang zwischen den soeben aufgezahlten Daten und dem Zeitpunkt
des Auftretens der Teilung in den betreffenden Zellen, so 13t sich in
der Sprache der Wahrscheinlichkeitsrechnung sagen, das Eintreffen
dieses Ereignissesseiin beiden Zellen ,,gleichwahrscheinlich*, wassich
von unsymmetrisch gelegenen Zellen natiirlich nicht behaupten lie3e.

An einem geniigenden statistischen Material gepriift, miiiten
daher symmetrische Kombinationen von Mitosenverteilung héu-
figer auftreten als es dem reinen Zufallsgesetz entspricht. Denken
wir uns z. B. folgenden Fall:

Es seien beiderseits von einer Symmetrieebene je 100 Zellen
als paarweise spiegelbilddhnlich identifizierbar und in jeder
Hilfte des Komplexes je eine Mitose gleichzeitig gegeben. Die
Wahrscheinlichkeit, beide Mitosen in symmetrischen, spiegelihn-
lichen Zellen anzutretfen, wire bei rein zufallsméaBiger Verteilung
derselben, d.h. unter Voraussetzung, daf} alle Zellen ,gleich-
berechtigt™ sind, auf 0,01 zu setzen. Setzen wir, in der Tat, in
einer Zelle A (rechts) eine Mitose als gegeben, so besteht die
gleiche Wahrscheinlichkeit einer gleichzeitigen Mitose fiir alle
100 Zellen der linken Hilfte, und da das Auftreten einer Mitose
links als gesichert gesetzt wird, d.h. die Gesamtwahrscheinlich-
keit derselben — 1 ist, so ist die Wahrscheinlichkeit fiir jede Zelle
der linken Seite, somit auch fiir die Zelle A’ = 0,01.

‘W) Roux’s Archiv Bd. 30.

Gurwitseh, Zellteilung. 2
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Es konnte daher, an einem geniigenden statistischen Material
gepriift, nur eine symmetrische Kombination auf 99 asymmetri-
sche entfallen. Sind aber weit mehr symmetrische Mitosen an-
zutreffen, so besteht irgendein Zusammenhang zwischen der
,,Lebenslage der betreffenden Zelle und dem Zeitpunkte des
Eintreffens ihrer Teilung.

Embryonale Organe sowie ganze Keime von erwiinschter
bilateraler Symmetrie liegen natiirlich in reichlicher Auswahl

vor. Die statistische Untersuchung,
die ich an verschiedenen Gebilden aus-
fithrte, fithrte nun zu folgenden Er-
gebnissen:

1. Trotz der scheinbaren Regellosig-
keit kann auch eine Gebundenheit be-
stehen. Die Verteilung der Mitosen in
streng bilateralsymmetrischen Seeigel-
gastrulae, die den unmittelbaren Ein-
druck einer vollstindigen Regellosig-
keit resp. Zufilligkeit bietet, ergibt
etwa das 10fache an symmetrischen
Mitosen als unter oben entwickelten
Voraussetzungen zu erwarten wére.

2. Die Verteilung der Mitosen in
verschiedenen spétembryonalen An-
lagen (Linsenepithel und Conjunctiva

Abb. 3. Seeigelgastrula von der alterer Hithnerembryonen, Zwiebel-

(?;}"ﬁ{,}?;;‘;gn,geﬁzf;e“s’mgf“g;‘u‘;‘g% wurzeln) entspricht dagegen vollauf

A e o mebmdarmlage  den Voraussetzungen der rein zufalls-
méafBigen Verteilung.

Wir schlielen daraus, daB in den Fillen letzterer Kategorie
das Eintreffen der Teilung in bezug auf die allgemeine ,,Lebens-
lage* der Zelle vollig unabhingig ist, daB die Teilung fiir eine
spatembryonale Zelle gewissermafen eine ,,zufillige Episode‘ ist?).

1) Es wire gewi ein FehlschluB, wenn man daraus ableiten wollte,
dafl gesunde embryonale Zellen sich haufig jeder weiteren Teilung ent-
halten, wihrend ihre Schwesterzellen in gleicher Lebenslage einer regen
Vermehrung unterliegen. Es darf aus unseren Befunden natiirlich nur ge-
folgert werden, dafl die Teilungen nicht in eindeutiger Weise mit den
iibrigen Zellablaufen zeitlich verkniipft sind.
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Biologisch kann diese Feststellung wohl nur in dem Sinne
interpritiert werden, dali die Gesamtheit der die Teilung ver-
anlassenden und ihren Zeitpunkt bestimmenden Faktoren jeden-
falls nicht ein einheitliches zusammenhangendes ,,Ganzes ist,
sondern dal} wir mindestens zwei voneinander wesent-
lich unabhingige Faktoren (resp. Faktorengruppen)
unterscheiden miissen, von deren richtigem rdumlich-
zeitlichen Zusammentreffen das Zustandekommen der
Zellteilung abhingt.

Wir gelangen demnach zur wichtigen Erkenntnis, dafl allen-
falls eine, und zwar sehr wichtige Kategorie embryonaler Zell-
teilungen ,,dualistischen™ Ursprunges ist.

Diese Feststellung besagt zunichst nur, dall die Gesamtheit
der Teilungsfaktoren nicht weniger als zwei voneinander wesent-
lich unabhéngigen Gruppen angehort, und zwar in dem Sinne,
dafi die Bereitschaft der einen Gruppe fir den entsprechenden
Zustand derjenigen der anderen Gruppe vollstandig belanglos ist,
und es folglich dem Zufall iiberlassen bleibt, ob der notige Bereit-
schaftszustand beider Gruppen zeitlich zusammentrifft, was zur
Zellteilung fithren mul.

Wir bleiben zunéchst noch in voller Unkenntnis dariiber, ob
beide Faktorengruppen (oder kurz: Faktoren) oder der eine oder
andere extra- oder intracellular sind. Diese Frage mufi vor allem
geklirt werden. DPraktisch wird es sich natiirlich nur darum
handeln koénnen, ob beide Faktoren binnenzellig oder ob der eine
extracelluldr sei, da es der Gesamtheit unsrer Erfahrungen zu
sehr zuwiderliuft, der Zelle eine vollig passive Stellung in Sachen
ihrer Teilung einzurdumen, was ja der Fall sein miifite, falls die
Aublenfaktoren in jedem Fall, d. h. bel jeder Zellverfassung eine
Teilung zwangsmaflig erzeugen kénnten.

Die Entscheidung in der Alternative kann auf empirischem
Wege wohl nur partiell gefithrt werden, indem man das Ver-
halten derjenigen Zellgruppen priift, von denen eine véllige oder
wenigstens weitgehende Autonomie ihres Verhaltens beziiglich
der Teilung erwartet werden konnte. Sollte die Erfahrung er-
geben, dall auch hier neben binnenzelligen Faktoren auch extra-
celluldre mitentscheidend sind, so wire wohl eine Extrapolie-
rung dieser Befunde bis auf weiteres als Arbeitshypothese ge-
stattet.

2%
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In diesem Sinne erscheinen keimende Samen und Zwiebeln
besonders geeignet. Da die Wurzeln trockner Samen und Zwie-
beln nur der Zufuhr von Wéarme und Wasser zur Keimung resp.
Zellvermehrung bedtirfen, und diese Aulenfaktoren wohl schwer-
lich als ,,spezifische Reizfaktoren® angesprochen werden diirfen,
s0 kann man in den Wurzeln noch am ehesten den Fall verwirk-
licht denken, wo alle spezifischen Teilungsfaktoren den betreffen-
den Zellen selbst zukommen.

Das nichstliegende Experiment mit keimenden Wurzeln — die
Wurzelspitzen von dem Keimling abzutrennen und ihre etwaige
Zellvermehrung zu untersuchen — gibt keine eindeutigen Resul-
tate: Zwiebelwurzeln gehen innerhalb 24—26 Stunden zugrunde,
verarmen dabei an Mitosen schon innerhalb der ersten 18 bis
20 Stunden und zeigen nach 24 Stunden deutliche Degenerations-
zeichen?).

Abgeschnittene Helianthuswurzeln wachsen dagegen kriftig
weiter, ihre Zellvermehrung nimmt merklich erst am 3.Tage
nach der Abtragung der Cotyledonen samt dem Hypocotyl ab
und erlischt erst am 6.—7. Tag?). Der Gesamtzuwachs der ab-
geschnittenen Helianthuswurzeln ist enorm, kann ein paar Zenti-
meter betragen, und da man am 5., zuweilen 6. Tage noch reich-
lich Mitosen findet, ist es kein blofles Streckungs-, sondern auch
echtes embryonales Wachstum.

Es scheint nun der Schlufl unabweisbar, dal alle Teilungs-
faktoren der Wurzel selbst zukommen, und da Mitosen, wie be-
kannt, nur auf eine etwa 2 mm breite apikale Zone der Wurzel
beschrinkt sind, das proximalwirts gelegene Wurzelgewebe sich
immer mehr dem Typus des Dauergewebes néhert, so erscheint
es ja recht plausibel, dal die Meristemzellen der Wurzelspitze
ihre tatsichliche Autonomie in Sachen der Teilung deutlich zur
Schau tragen. Es wire aber dies ein Fehlschlufi, da noch folgende
Moglichkeiten in Betracht kimen: 1. Die abgeschnittenen Wurzel-
spitzen enthalten GefaBbiindelanlagen und nicht teilungsunfihige
Zellen, von denen sehr wohl ein Impuls auf die eigentlichen Meri-
stemzellen ausgehen konnte. 2. Es wird aber auflerdem eine
Waundfliche gesetzt, die ja ganz allgemein Teilungsimpulse an

1) Nach einer Untersuchung von Frl. Jarotzky in meinem Labo-

ratorium.
2) Von Herrn 8. Salkind in meinem Laboratorium gepriift.
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ihre Nachbarschaft aussendet. Es wire daher sehr wohl moglich,
daB das Fortbestchen von Zellteilungen in abgeschnittenen Wur-
zeln auf diese beiden Faktoren zuriickgefiihrt werden kann.

Dal dieser Einwand nicht an den Haaren herangezogen ist,
sondern offenbar das richtige trifft, ergab sich nun aus weiteren
Versuchen mit physiologischer Isolation der Wurzeln ohne Setzung
von Wundflichen. Sollte unsere Vermutung zu Recht bestehen,
dal} auch die physiologischen Zellteilungen in den Wurzelspitzen
eines Teilungsimpulses bediirfen, somit reaktiver Natur sind, und
sollte dieser Impuls aus einem im Keimling irgendwo proximal-
warts (z. B. im Hypokotyl oder in den Kotyledonen des Helianthus-
keimlings, in der Zwicbel usw.) gelegenen Zentrum stammen, so
miibte eine erfolgreiche physiologische Isolation ohne Wundsetzung
zum Stillstande der Mitosen in der Wurzelspitze fithren.

Fiir derartige Versuche erwiesen sich uns die Helianthuskeim-
linge sehr gecignet. Das heste Verfahren, die Wurzel ohne eigent-
liche Wundsetzung zu isolieren, besteht in einer vorsichtigen Ab-
klemmung der Wurzelbasis. Durch cine nachtrégliche mikro-
skopische Untersuchung der abgeklemmten Stelle kann man sich
iiberzeugen, dali dieselbe auch bei hochgradiger Kompression
ohne eigentliche Verletzung der Zellen gelingt. Durch katheto-
metrische Beobachtung derartiger Wurzeln
laBt sich der Nachweis erbringen, daf3 ihr Ge-
samtwachstum schon innerhalb der ersten
3 Stunden auf ein Minimum sinkt und nach
Verlauf von 15 bis 18 Stunden véllig sistiert.
Zu dieser Zeit sind die Wurzeln bereits fak-
tisch mitosenfrei.

Die Abklemmung wurde in einigen Ver-
suchen durch lokale Bebrithung der Wurzel-
hasis mit wesentlich gleichen Ergebnissen er-

setzt. Der naheliegende Einwand, dal} durch Abb. 4.
. . EPYINST ) | : Versuchsanordnung, um
y ) N ?
die Eingriffe die normale Wasserzirkulation der die Wateorsrkalation o

Wurzel abgeschnitten wird und dadurch auch  der abgeklemmten Wur-
zel von der Abklemmung

der eigentliche Teilungsmechanismus in Mit-  unabhingig zu gestalten.
. . . . I Gelatine schraffiert.
leidenschaft gezogen wird, LiBt sich zum Teil  (Archiv f. Entwicklungs-
. . - o mechanik Bd. 52.)
wenigstens durch weitere Versuche entkraften,
bei denen die Wurzelspitze ihren Wasserbedarf von oben decken

mull. Ks wird diese durch eine einfache, in Abb. 4 dargestellte
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Vorrichtung erreicht. Diese Anordnung wird von dem intakten
Keimling sehr gut vertragen, die Abklemmung der Wurzelbasis
filhrt aber zum gleichen Resultat — die Wurzelspitze stellt ihr
Wachstum ein und wird mitosenfrei.

Es kann nicht geleugnet werden, daB dieses Isolationsver-
fahren trotz aller Kontrollversuche doch roh und daher nicht
vollig einwandfrei ist.

An Zwiebelwurzeln 146t sich ein anderes Verfahren einschlagen,
das uns ausfiihrlicher noch im weiteren beschiftigen wird und an
dieser Stelle nur kurz beriihrt werden mag.

Damit eine Zwiebelwurzel lange am Leben bleibe und intensive
Teilungen fortbestehen, geniigt ihre Verbindung mit einem nur

sehr kleinen Fragment der Zwie-

belsohle, welches sich unter giin-

stigen Verhdltnissen in seiner

ganzen Dicke narkotisieren laft.

Eine gelungene, streng lokale
Abb, 5. Fragment der Sohle, in Chloral-  Narkose dieses Sohlenfragmentes,
hydratgelatine (schraffiert) eingeschlossen. . . .

mit dem darin eingeschlossenen
Ursprungstrichter der Wurzel, bringt innerhalb etwa 15 Stunden
alle Mitosen der Wurzel zum Schwund — die Wurzel wird
mitosenfrei.

Die Abhéngigkeit der Teilungen in der Wurzel von gewissen
Impulsen, die irgendwo proximalwirts von dem eigentlichen
Meristem liegen, scheint uns durch diese Versuche bewiesen. Es
mufl aber aus den zeitlichen Verhaltnissen des Abklingens der
Mitosen an abgeklemmten Helianthuswurzeln resp. bei lokalisierter
Narkose des Zwiebelsohlenfragmentes gefolgert werden, dafi auch
bestimmte Gewebe in der nichsten Nachbarschaft des Wurzel-
meristems als gewisse, wenn auch schwache Impulsquellen in
Betracht kommen, da es ja sonst unbegreiflich bliebe, dafl bei
beliebiger Versuchsanordnung das Wurzelmeristem erst nach
etwa 15—18 Stunden faktisch mitosenfrei wird und auch da ab
und zu noch vereinzelte Mitosen angetroffen werden kénnen.
Dal3 es sich um eine entsprechend lange Latenzzeit des Teilungs-
reizes handeln konnte, 1aBt sich iibrigens durch weiter mitzu-
teilende Erfahrungen ausschlielen.

Abgesehen von dem vorangehenden experimentellen Nachweis
der extracelluliren Herkunft bestimmter Teilungsimpulse, lassen
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sich gewichtige Stiitzen fiir die Allgemeingiiltigkeit dieses Satzes
auch auf anderem Wege gewinnen. Es kommen hier pande-
mische Zellteilungen in Betracht, die z. B. in pflanzlichen
und ticrischen sporogenen Teilungen auftreten. Das Fort-
schreiten der Teilungsepidemie in einem derartigen Verbande
von einem Pol zum entgegengesetzten kann wohl nur so ge-
deutet  werden, dall ein  gewisser extracellulairer Teilungs-
impuls sich wellenformig iber das ganze Feld ausbreitet. Wir
werden auf diese Objekte noch wiederholt zuriickzukommen
haben.

Die Erkenntnis, dal} die Zellteilung, soweit sich beurteilen
lalit, ganz allgemein ein reaktiver Vorgang ist, gibt uns einen
Schliissel zur rationellen Gliederung und Inangriffnahme der kau-
salen Erforschung derselben.

Wir konnen vor allem die Gesamtheit der die Teilung
zwangsmiBig bestimmenden Faktoren in zwei grofe Gruppen
einteilen.

Die erste,; die die Gesamtheit der Faktoren mit einschlieft, die
der betreffenden, zur Teilung schreitenden Zelle selbst angehéren,
moge als die Gruppe der Moglichkeitsfaktoren bezeichnet
werden.

Damit dic Moglichkeit zur Wirklichkeit werde, gehéren aber
aulierdem noch weitere Faktoren, die nicht der Zelle selbst an-
gehoren. Man kimnte dieselben als Verwirklichungsfaktoren
bezeichnen.

Zicht man indessen die Gesamtheit der Umsténde in Betracht,
durch welche Teilungen hervorgerufen werden konnen, so er-
scheint noch eine weitere Gliederung dieser Gruppe notwendig,
da ja in der Tat die Teilungsreaktion sowohl auf organeigene
Impulse als auch auf Einwirkungen der Umwelt, auf kiinstliche
Eingriffe hin erfolgen kann.

Wir konnen daher bis auf weiteres rein phénomenologisch
organismuseigene Teilungsimpulse als Verwirklichungsfak-
toren in engerem Sinne von organismusfremden Impulsen son-
dern. Fiir letztere moge die Bezeichnung Veranlassungs- oder
Stimulationsfaktoren gelten.

Diese Dreiteilung wird uns als Richtschnur fiir unsere Analyse
leiten.
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2. Kapitel.
Moglichkeitstaktoren.

Das konkrete Problem in bezug auf die Méglichkeitsfaktoren
diirfte von verschiedenen Seiten angefalit werden. Gehen wir von
unserer Grundvorstellung aus, der Zellteilungsvorgang sei stets
ein Reaktionsvorgang und gewissermaBen einem Reflexe ver-
gleichbar, so 146t sich die erste Frage etwa so formulieren: Unter
welchen Umstédnden ist der Reflexapparat in den Zellen gegeben
und wieweit ist seine Funktionstiichtigkeit mit den sonstigen
Ablaufen innerhalb der Zelle verkniipft ? Wir miissen hier natiir-
lich zunéchst die Falle ausschalten, wo bestimmte Zellkategorien
die Teilungsfahigkeit, zumal unter normalen Umsténden, vollig
einbiilen. Die Analyse derselben kommt fiir uns hier nicht in
Betracht. Es handelt sich momentan nur um die Frage, ob Zell-
kategorien, die allgemein teilungsfahig sind, auch wirklich in
jedem Augenblick ihres Daseins teilungsbereit bleiben. Also z. B.,
ob ein bestimmter minimaler Zeitabstand zwischen zwei aufein-
anderfolgenden Teilungen erforderlich sei, ob m. a. W. nach jeder
Teilung ein gewisser ,,Ruhezustand® besteht, ein Heranreifen zur
nichsten Teilung stattfinden mul.

1. Teilungsbereitschaft der Zellen.

Wir stellen uns die Frage: Besteht ein spezieller Zustand der
Teilungsbereitschaft der Zellen? Wir diirften von einem solchen
natiirlich nur reden, falls es sich um eine bestimmte Zeitgebun-
denheit desselben gehandelt hitte. Auskunft iiber dieses gewil}
hochst wichtige Problem flieBt uns zur Zeit recht spirlich zu.
Wir kénnen aber immerhin eine Anzahl feststehender Tatsachen
zur Bejahung der Frage verwerten.

Am Kklarsten scheinen die Verhaltnisse bei den Samenzellen
der urodelen Amphibien zu liegen, die von mir genauer unter-
sucht wurden. Es ergab sich hier die eigentiimliche Tatsache,
daB stets nur Teilungsepidemien auftreten, bei denen allerdings
die eine oder die andere Zelle auch nicht mitspielt, dann aber
die versdumte Teilung erst bei der nichsten Teilungsepidemie
nachholt. Es werden namlich nie vereinzelte Teilungen in den
sog. Spermogemmen (monophyletischen abgekapselten Zellnestern)
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vorgefunden!). DaB eine versiumte Zellteilung die weitere Nach-
kommenschaft der betreffenden Zelle in keiner Weise beeintrich-
tigt, kann dabei mit Sicherheit nachgewiesen werden. Die Zelle,
die eine bestimmte Epidemie nicht mitmachte, von der nichsten
ab aber sich in jeder Hinsicht normal verhielt, kann daher keines-
falls etwa als pathologisch oder ,krank‘ gelten.

Es fehlte ihr jedoch zu einer bestimmten Zeit die Reaktions-
fahigkeit auf den Teilungsimpuls, der nachweisbar und offenbar
gleichmiliig das ganze Feld
uberflutete.  Die Teilungs-
bereitschaft ist demnach zu-
mal gegebenenfalls ein genui-
ner Zellzustand, der auftreten,
aber auch gewissermallen un-
verwertet schwinden kann.

Die gleiche Auffassung
driangt sich uns auch bei Be-
trachtung jeder Art nicht
physiologischer, durch kiinst-
liche Eingriffe erzeugter Mi-
tosen auf. Nehmen wir z.B.
die Regenerationsteilungen in

i moglichs > -
emem mog ichst homog(n ge Abb. 6. Schnitt durch cin Nest des Salamander-
bauten Substrat, z. B. dem  hodens mit 34 Zellen. (Nach Gurwitsch,

Cornealepithel, o finden wir Archiv fitr Entwicklungsmech., Bd. 82.)
ja stets einen nur geringen Bruchteil der Zellen in Teilung
vor, wobei die topographische Verteilung der Mitosen keinen
Zweifel dariiber aufkommen lafit, dall die von der Wunde aus-
gehenden Teilungsimpulse cbenfalls das ganze Feld, zumal in
konzentrischen Zonen gleichméBig iiberfluten. Wir konnen
demnach nicht umhin, auch hier von einer temporér auf-
tretenden und ebenso schwindenden Teilungsbereitschaft der
Zellen zu reden, wobei vor allem betont werden mull, daf3 dieser
Zustand offenbar ganz individueller Art ist, m. a. W. ohne
jeden nachweisbaren oder denkbaren Zusammenhang mit der
gesamten Lebenslage der betreffenden Zelle steht.

1y Uber Synchronismus der Zellteilungen. Roux’ Arch. f. Entwick-
lungsmech. d. Organismen. 1913.
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Die Analyse dieses Moglichkeitszustandes stofit infolge der
Vieldeutigkeit der dabei in Betracht kommenden Umstinde auf
grofle Schwierigkeiten. Der Begriff selbst mufl zundchst nach
Moglichkeit zergliedert werden.

Sofern wir von einem Reaktionsapparat sprechen, sind wir
selbstverstindlich auch berechtigt, an einen speziellen Reiz-
perzeptionsapparat, ein genuines Sinnesorgan der Zelle zu denken,
der seinen spezifischen Erregungszustand auf den eigentlichen
ausfilhrenden Mechanismus der Mitose iibertragen mag.

Nun haben wir vor allem die kapitale Tatsache zu beriick-
sichtigen, von der schon vorhin die Rede war: Fiur die meisten
Zellarten (moglicherweise unter alleiniger Ausnahme frither Fur-
chungsstadien) ist das Stattfinden einer Zellteilung ein ,,zu-
falliges* Ereignis, oder, wie wir im vorangehenden den Sachver-
halt mehr kausal deuteten: Die Zellteilung wird keinesfalls ein-
deutig durch die allgemeine Lebenslage der Zelle bestimmt. Man
kann die gleiche Konsequenz auch in anderen Worten ausdriicken :
Zwei in jeder Hinsicht als identisch anzusprechende
Zellen brauchen es keinesfalls in bezug auf ihre Tei-
lung zu sein.

So verhalten sich z. B. vor allem die schon oben besprochenen
Teilungen der Samenzellen in den Urodelenhoden. Die Zellen
eines Nestes (Spermogemma) sind gemeinsamen Ursprunges (jedes
Nest entsteht durch wiederholte Teilung je einer Zelle) und voll-
enden, nachdem sie die Reifeteilungen durchgemacht und in das
Spermatidenstadium eingetreten sind, die ganze Spermiogenese
in einer ganz wunderbar gleichartigen und gleichzeitigen Weise,
wodurch sie ihre Identitdt bekunden. Wir sahen aber bereits im
vorangehenden, dafl beziiglich ihrer Teilungen der Vermehrungs-
periode nicht unbedeutende individuelle Schwankungen bestehen.

Es ware angesichts dieser Ermittlungen kaum berechtigt, eine
einigermaflen tiefgehende Differenz in dem inneren Gefiige oder
sonstiger Lebenslage verwandter, benachbarter und als identisch
imponierender Zellen zu setzen. Es kann sich vielmehr nur um
Unterschiede von Zustéinden in den Zellorganen handeln, die nur
ganz locker kausal oder funktional mit den tibrigen Lebens-
ablaufen zusammenhingen und wesentlich voriibergehender Na-
tur sind. Letztere Schluffolgerung ist ebenfalls unumgéngig. Es
wire ja in der Tat kaum glaubwiirdig zu machen, dal innerhalb
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eines sich rege vermehrenden gleichartigen Zellkomplexes die
Teilungsfihigkeit einer nur unbedeutenden Minderheit von Zellen
dauernd als ein Monopol zukéme, ihre Schwesterzellen dagegen
von dem Teilungsgeschaft bleibend ausgeschlossen wiirden.

Aus der Beriicksichtigung der S. 25 beriithrten Verteilung
der Mitosen nach Wundsetzung, ergibt es sich aullerdem, dal3 der
Zustand der Teilungsbereitschaft, zumal fiir nichtembryonale
Zellen, cine relative Seltenheit, resp. ein schnell voriibereilendes
Ereignis ist.

Die Gesamtheit dieser Erwagungen leitet von selbst auf den
Gedanken, aus dem Komplex der Zellorgane resp. Ablaufe eine
funktionelle Einheit auszusondern, die als das eigentliche Reiz-
perzeptionsorgan aufgefalit werden kann und dessen Lebens-
zyklus von den sonstigen cellularen Ablaufen wesentlich unab-
hiangig ist.

Das Problem der Moglichkeitsfaktoren der Zellteilung erfiahrt
dadurch cine Bifurkation und gleichzeitig auch eine Vertiefung.
Es kommt crstens die Frage in Betracht, wie dieses Reizperzep-
tionsorgan beschaffen sein mag, dann aber die weitere, ob die
Teilungsbereitschaft noch weitere binnenzellige Faktoren invol-
viert. Jede der Fragen soll eine gesonderte Behandlung erfahren.

2. Der Perzeptionsapparat fiir den Teilungsreiz.

Trotz der Schwierigkeit des Problems sind hier mehrere Wege
gangbar. Wichtige Aufschliisse werden in erster Linie durch die
Teilungsvorgiinge in mehrkernigen Verbanden geliefert.

Kernteilungen in Syncytien.

Als Syneytien sollen hier alle méglichen mehrkernigen Plasma-
territorien gefalit werden, demnach mehrkernige Protozoen eben-
sowohl als embryonale Syncytien pflanzlicher und tierischer Em-
bryonen und mehrkernige Zellen. Die allgemeine Erfahrung sagt
hier aus, dall sdmtliche Kerne, die in einem kontinuierlichen
Plasmaterritorium liegen, sich annidhernd oder mehr weniger ge-
nau synchron teilen.

Es trifft dieses in crster Linie fiir verschiedene mehrkernige
Protisten zu.

Die embryonalen pflanzlichen Syncytien, die ja nur von
kurzem Bestande sind, sind in ihren Teilungsverhiltnissen nament-
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lich durch Stralburgers Untersuchungen
bekannt, die sich auf den Embryosackbelag
der Liliaceen beziehen. Ahnliche Bilder haben
auch Nawaschin und Finn in den Embryo-
sicken der Coniferen beobachtet. KEs soll
schon jetzt auf den wichtigen Umstand hin-
gewiesen werden, daf} der Synchronismus der
Kernteilungen hier nicht im Sinne einer
strengen Simultaneitdt durch das ganze
Plasmafeld verwirklicht wird, sondern daf}
es sich um ein streng geregeltes Nacheinander
handelt, und zwar so, dafl der Prozel}, an
einem Pole des Territoriums beginnend, kon-
tinuierlich durch das ganze Feld bis an den
entgegengesetzten Pol fortschreitet, was aus
der réumlichen Verteilung der einzelnen Mi-
tosenstadien gefolgert werden kann.

Von besonderer Wichtigkeit ist bei den
Teilungen der Embryosicke der Umstand,
daB} die Simultaneitit aller Kernteilungen in
diesen syncytialen Verbanden keinesfalls auf
eine Gleichartigkeit der Kerne desselben hin-
weist. Betrachten wir namlich den 4ten
Teilungsschritt der Embryosackzellen (z. B.
Gunnera macrophylla nach Samuels),
so iiberzeugen wir uns, dal3 der Synchronis-
mus sich auf die Entstehung von 16 Kernen
bezieht, von denen die 4 oberen 2 Syner-
giden, 1 Polkern und den eigentlichen Eikern
liefern, von den iibrigen ein Teil den groBen
sekundéren Embryosackkern, die iibrigen die
sog. Antipoden bilden werden. Die kontinuier-
liche Plasmalage, die z.T. nur briickenférmig
alle Kerne verbindet, reicht offenbar aus, um
alle diese heterogenen Kerne (oder richtiger,

. deren Mutterkerne) zur simul-
Abb. 7. Streifen aus dem Wandbelag des

Embryosackes von Fritillaria imperialis, tanen Teilung zu veranlassen.

aus einer kontinuierlichen Plasmamasse . 5ltni .
mit zahlreichen Kernen (sog. Plasmodium Die Verhéltnisse in den em-

oder Syncytium) bestehend. Alle Kerne in L .
Teilung begriffen. (Nach Strasburger). bryonalen tierischen Syncytien,
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wie sie in den sog. Randsyncytien meroblastischer Eier auftreten,
sind weniger bekannt, wohl auch z.T. durch Degenerations-
erscheinungen an den-
selben kompliziert, be-
stitigen jedoch im all-
gemeinen die Befunde an
pilanzlichen Syncytien.

Was die dauernden
syncytialen  Verbande
anlangt, so bieten uns
dic Pflanzen cbenfalls
reichliche Belege im
Sinne des Synchronis-
mus der Kernteilungen.
Es seien als Beispiele
die mehrkernigen Zellen

verschicdener Algen,

Abb. 8—10. Kernteilungen im Embryosack von Gunnera macrophylla.
In Abb. 10 bedeuten 1 und 2 Synogidenkerne, 8 Oosphacre, 4 Polkern.
(NXach J. A, Samuels, Archiv £, Zellforschung Bd. 8. 1912.)
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z. B. Cladophora-Arten angefithrt. Auch die Asci der Schlauch-
pilze, deren 8 Kerne durch 3 Simultanteilungen des urspriing-
lichen Kernes entstehen gehéren z. B. dazu.

Von besonderem Interesse fiir das Nachfolgende sind die Be-
funde an normalen und kiinstlich hervorgerufenen mehrkernigen
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Abb. 11. 1u.2: Zellen aus 3 mal chloralisierten Wurzeln von Pisum sativum. 3 Simultane
Mitosen in mehrkernigen Zellen aus der Wurzel von Ricinus, (Nach N&mec.)
Zellen hoherer Pflanzen. Diese Verhiltnisse wurden in besonders
eingehender Weise von Némec studiert. In den mehrkernigen
Zellen der Euphorbiaceenwurzeln treten Mitosen stets simultan

Abb. 12. Periblast eines Keimes von Belone acus zur Zeit der Teilung. Samtliche Kerne
des Periblastes in Mitose begriffen. (Nach Kopsch, Intern, Monatsschr. f. Anat. u. Phys. 1901.)

auf. Handelt es sich um langgestreckte Milchgefabildungszellen,
so laBt sich auBerdem das zeitliche Fortschreiten des Prozesses
parallel zur Langsachse der Zelle verfolgen. Von besonderer
Wichtigkeit sind schlieflich die Ermittlungen von Némec an
pflanzlichen Wurzelzellen, bei denen durch wiederholte kurze
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Narkose die Bildung von Zellwinden hintangehalten wurde, die
Kernteilungen dagegen glatt abliefen. Die dermafien entstandenen
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Abb. 13, Abb. 14.
Abb. 13 u, 14, Disyneytien in Seeigeleiern. Wihrend in einer Blastomere Ruhekerne sich
finden, machen sie in der anderen verschiedene Teilungsstadien durch: Pro-, Meta-, Ana-
und Telophase. (Nach Polowzow, Archiv f. Entwicklungsmechanik, Bd. 103.)
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Abb, 5. Abb. 16.

Abb. 17, Abb. 18.
Abb. 15—18. Tcilungsstadien in  den Tetrasyneytien: ausgesprochene Storung des
Synchronismus, sowie der Zahl der Kerne in einzelnen Blastomeren.
(Nach Polowzow, Archiv-f. Entwicklungsmechanik Bd. 103.)

mehrkernigen Zellen weisen chenfalls einen strengen Synchronis-
mus ihrer Kernteilungen auf.
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Entsprechende Befunde an tierischen Objekten sind in relativ
sparlicher Zahl zu verzeichnen. Dafl} in narkotisierten Echino-
dermen- und Molluskeneiern, die in einheitliche Syncytien ver-
wandelt wurden, simtliche Kerne simultan zur Teilung schreiten,
ist durch die alteren Befunde Wilsons und Kostaneckis und
die neuere ausfiihrliche Schilderung von Polowzow bekannt.
Es muBl aber hervorgehoben werden, dall auch bei normaler
Furchung dieser Eiarten in der Regel ein strenger Synchronismus
der Mitosen in simtlichen Blastomeren herrscht. Synchrone Mi-
tosen an tierischen Objekten werden vor allem in den sog. Dotter-
syncytien (Abb. 12) und auch in Riesenzellen des Knochenmarkes
verzeichnet.

Es sei schliefllich auch der wenigen bisher bekannt gewordenen
Ausnahmen aus dem Gesetz des Synchronismus gedacht, die sich
auf Protozoen beziehen. HEsist schon seit Pfitzners alterer Arbeit
bekannt, daf} die zahlreichen Kerne der Opalina sich in der Regel
nicht simultan teilen. Auch fehlt die simultane Teilung bei einer
Amoeba - binucleata - Art (briefliche Mitteilung von Prowazek).

Die Bedeutung der eben geschilderten Verhiltnisse an
Syncytien tritt bei ihrer Zusammenstellung mit der vorherrschen-
den Verteilung der Zellteilungen in celluldren Verbéinden hervor.
Wir wissen ja, dall sowohl identische Zellen, wie auch auBerdem
nichstverwandte, ja Schwesterzellen sich im allgemeinen nicht
synchron teilen. Das Bestehen einer Zwischenwand zwischen zwei
Schwesterzellen, oder allgemeiner, die allseitige Umgrenzung eines
kernhaltigen Plasmaterritoriums von dem raumlich unmittelbar
benachbarten Schwesterterritorium geniigt, um hier und da eine
Diskrepanz der Teilungsverhiltnisse zu schaffen. Wird dagegen
die allseitige Umgrenzung eines mononucleiren Plasmaterritoriums
kiinstlich hintangehalten, so verhalten sich beide, resp. mehrere
durch ein gemeinsames Plasmaterritorium verkniipfte Schwester-
kerne identisch. Wie laft sich dieser Umschwung anders denken,
als dafl die Eigenschaften der Zellumgrenzung der Zell-
oberflache fir das Zustandekommen oder Ausbleiben der Zell-
teilung maBgebend und verantwortlich sind ?

Da wir aber allen Grund zur Annahme der reaktiven Natur
der Zellteilung haben, so diirfen wir die weitere Vermutung
wagen, dal das Reizperzeptionsorgan fiir den Teilungs-
impuls an die Zelloberflache gekniipft ist.
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Diese SchluBlfolgerung, die im folgenden noch weitere Stiitzen
und Belege erhalten soll, prijudiziert natiirlich nichts iiber die
sonstigen Komponenten des Moglichkeitsfaktors der Zelle resp.
ihrer Teilungsbereitschaft. Wir kénnen nur folgern, dafl simt-
liche Kerne eines syncytialen Verbandes in der Regel stets
gleichzeitig teilungsbereit sind. Da wir aber keinen Grund
haben, in der Ausbildung einer Scheidefliche zwischen zwei
Schwesterzellen einen Faktor zu erblicken, der einigermafien
tiefgehende Differenzen in der Beschaffenheit der Schwesterkerne
erzeugen konnte, so erscheint die SchluBfolgerung als durchaus
plausibel, dali es bei dem individuell verschiedenem
Verhalten der Schwesterzellen nicht auf die Beschaf-
fenheit ihrer Kerne, oder allgemeiner, ihres inneren
Gefiiges, sondern ausschlieBlich ihrer Oberflache an-
kommt.

3. Weiterer Beweis fiir die Lokalisation des Reizperzeptionsorgans
in der Zelloberfliche.

Wir koénnen einen solchen darin erblicken, dafl auBerordent-
lich einfache Beziehungen zwischen Teilungsintensitit und Ober-
flichengrolie bei pflanzlichen Wurzelzellen nachgewiesen wurden.

Ein flichtiger Blick auf eine keimende Wurzel lehrt uns,
dal} die Héaufigkeit (oder was das gleiche ist: die Intensitit)
der Mitosen in einem umgekehrten Verhaltnis zur Zellenldange
steht, d. h. dal Teilungen in langen Zellen viel seltener als in
kurzen Zellen auftreten. Diese Tatsache erscheint auf den
ersten Blick recht trivial, da sie ja damit gleichbedeutend zu
sein scheint, dal} junge (kleine) Zellen eben mehr Teilungs-
energie als &ltere (lingere) besitzen, die sich ja immer mehr
dem Typus des Dauergewebes nihern. Damit gezeigt werden
kann, dafl noch eine tiefere und gleichzeitig auBerordentlich ein-
fache Gesetzlichkeit und Zusammenhang dahinterstecken, muf}
zunichst auf das Wachstumsgesetz der pflanzlichen Zellen des
niaheren eingegangen werden?).

Wenn man an gut getroffenen Liangsschnitten durch wohl-
geformte Wurzelspitzen Zellensiiulen nimmt, so hat man es mit
genetischen Reihen zu tun, da ja, abgesehen von ab und zu

1) Vgl.: Uber Ursachen der Zellteilung. Roux’ Arch. f. Entwicklungs-
mech. d. Organismen. 1923.

Gurwitsch,. Zellteilung. 3
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vorkommenden Bifurkationen der Zellensdulen durch Lings-
teilungen, die betreffenden Zellen sich ausschlieflich durch Quer-
teilung vermehren.

Am apikalen Ende jeder Reihe findet sich deren jiingste
Zelle, sofern man als Kriterium des Alters die Dauer ihres
Streckungswachstums, nicht aber ihrer Entstehung durch vor-
gehende Teilung aus einer Mutterzelle setzt. Eine Zellen-
siule von etwa 50 Zellen ist das Produkt eines etwa zweistiin-
digen Gesamtwachstums der Wurzel, welches unter gleichblei-
benden normalen Umsténden als annédhernd gleichméfig gesetzt
werden darf, wie es iibrigens auch fast ununterbrochene katheto-
metrische Beobachtungen zeigen. Wir diirfen daher die Ord-
nungsnummer einer Zelle innerhalb einer Saule (von der api-
kalsten ab gerechnet) als deren Alter (im oben ausgefilhrten
Sinne) anndhernd proportional setzen. Tragen wir die Ord-
nungsnummern der Zellen als Ordinaten, ihre resp. Langendurch-
messer als Abszissen auf, so erhalten wir die Darstellung des
Langenwachstums der Zellen als Funktion der Zeit (da Ord-
nungsnummer als proportional der Gesamtdauer des Streckungs-
wachstums der betreffenden Zelle gesetzt wird). Die Analyse
der dermaflen erhaltenen Kurven ist héchst bedeutungsvoll.
Um das Bild richtig zu deuten, haben wir vor allem den Um-
stand in Betracht zu ziehen, dafl gleichzeitig mit dem wohl
stetigen ununterbrochenen Streckungswachstum auch hie und
da innerhalb jeder Siule das mit der Zellteilung verkniipfte
Teilungswachstum anzutreffen ist.

Wie speziell von Frl. Sorokina gezeigt wurde, ist dieses
Teilungswachstum bei den Zwiebelzellen rein primitotisch,
da von den friihsten Prophasen ab bis auf die spitesten Telo-
phasen die Zellenléinge nicht mehr zunimmt, aber bereits in den
Prophasen diejenige benachbarter Ruhezellen durchschnittlich
um 1,5 tbertrifft. Der Léngendurchmesser der soeben aus einer
Teilung hervorgegangenen Schwesterzelle betrigt demnach 3/,
der benachbarten Ruhezellen. Die definitive Ruhelinge wird
demnach durch ein postmitotisches Wachstum erreicht.

Wir haben es folglich innerhalb jeder Zellensiule mit Zellen
dreierlei Art zu tun:

1. Solchen im ,,Ruhezustande®, d. h. mit vollendetem postmito-
tischen und noch nicht begonnenem pramitotischen Wachstum ;
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2. Zellen im pramitotischen Wachstum resp. in Mitose, und

3. Zellen im postmitotischen Wachstum.

Es leuchtet cin, dall Zellen der zweiten Kategorie singulare
(evtl. mnatiirlich auch doppelte und mehrfache) Maxima der
Wachstumskurve, solche der dritten Kategorie doppelte Minima
derselbendarstellenwerden.

Es darf daher bei der
Analyse der Kurve keines- 7
falls zu ciner Ausgleichung v
ihrer Zacken geschritten
werden, da Zellen verschie-
dener Kategorien unter sich
gar nicht vergleichbar sind.
Zieht man dagegen nur die
(meist) singuliren Minima
in Betracht, dic eben dem
reinen Ruhezustande ent-
sprechen und  gewisser-
mallen die Normallingen
der Dbetreffenden Alters-
klassen darstellen, so ge-
winnt man Einsicht in

58
(58)

46
(46)

einen aullerordentlich ein- 15
fachen und folgenschweren 2 "
Zusammenhang. Ay ) B
Die singuldren Minima (71 v
ptlegen so gut wie aus- Abb. 19. Zwei Beispiele von exponentiellem
nahmslos auf einer expo- Streckenwachstum. Die nicht eingeklammerten

. ] Zahlen bedeuten theoretische Werte der Expo-
nentiellen Kurve von der nentialkurve, die eingeklammerten die zugehdori-
gen empirischen Werte. (Nach Gurwitsch,

Form L=C- La P (1) Archiv fiir Entwicklungsmechanik Bd. 52.)

zu liegen, wo L Langendurchmesser der betreffenden Zelle, C eine
fiir die ganze Sdule konstante Gréfle, @ und p konstante Parameter,
x die variable, gegebenenfalls die Ordnungsnummer (proportional
dem Zellalter) und e die Basis der natiirlichen Logarithmen ist?).

1) Es versteht sich von selbst, dafl der exponentielle Wachstumrhyth-
mus nur innerhalb einer bestimmten Region gilt, und dafl von einem
bestimmten Zeitpunkte ab die Wachstumsintensitat abnimmt und schlie3-
lich zum Stillstand kommt. Die Gesamtkurve kime demnach einer von
Robertson fir autokatalytische Prozesse angegebenen S-féormigen nahe.

3%
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Diese rein geometrische Tatsache ergibt eine wichtige bio-
logische Konsequenz: Die exponentielle Kurve ist der Aus-
druck eines reinen Assimilationswachstums (das Wort
Assimilation in streng ethymologischem Sinne der volligen
Eigenschaftsverschmelzung des neu hinzukommenden mit
dem urspriinglichen Bestande gefafit). Dasjenige, was in
einem assimilatorischen Rhythmus wichst, darf demnach
als in seinen KEigenschaften konstant bleibend erachtet
werden.

Nun ist aber die rechte Héilfte unserer Gleichung aus zwei
Gliedern zusammengesetzt: einer Konstanten € und einem
agsimilatorisch zunehmenden Anteil ae¢?®. Die ' Zusammen-
setzung des nach der Gleichung (1) wachsenden Substrates bleibt
demnach als Ganzes nicht konstant. Das Verhaltnis zwischen
C und dem assimilatorisch wachsenden Anteile verschiebt sich
vielmehr unaufhérlich zugunsten des letzteren.

Es kann wohl kein Zweifel dariiber aufkommen, dafl die in
bezug auf das assimilatorische Wachstum entwickelten Uber-
legungen gegebenenfalls sich nur auf die Zelloberflichen be-
ziehen konnen, da die Gesamtheit der Veranderungen des inneren
Zellgefiiges, namentlich bei pflanzlichen Zellen zu mannigfaltig
sind, um als Resultante eine Streckung der Zelle nach dem so
einfachen exponentiellen Gesetze zu ergeben. Wir konnen dem-
nach mit groBter Zuversicht schlieBen, dafl die Oberflachen der
Zellen innerhalb der Sdulen nur in dem gegenseitigen Verhaltnis
der beiden Bestandteile ¢ und des assimilatorisch Wachsenden,
den wir der Kiirze halber als A = ae?? bezeichnen, gedndert
werden.

Was hier als Zelloberfliche zu verstehen ist, soll zu-
nachst nicht ndher definiert werden, da unsere Betrachtungen
mit Absicht so allgemein als nur méglich gehalten werden
sollen.

Nachdem wir einen Einblick in die Verhiltnisse des Streckungs-
wachstums gewonnen haben, konnen wir etwas ndher auf den
quantitativen Charakter der Abhingigkeit zwischen Zellinge
und Teilungsfrequenz eingehen.

Die Eruierung derselben ist auBerordentlich mithsam und
kompliziert und muf im Original nachgelesen werden. Das
Endergebnis dagegen auBlerordentlich klar und einfach.
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ZwischenZellange resp.Zelloberflaiche und Teilungs-
frequenz besteht ein lineares Verhéltnis von der Form

J=Q—nB, (2)

wo J Teilungsintensitat, d. h. prozentisches Verhaltnis zwischen
den in Teilung begriffenen zur Gesamtzahl der Zellen der be-
treffenden Grofenklasse, @) eine fiir die ganze Wurzel konstante
Grofle, n ein Proportionalitatsfaktor, B das betreffende Zell-
kaliber, gleich € + a ¢?* (aus GIl. 1) ist.

Da, wo die Untersuchung zunéchst rein formal sehr einfache,
zumal linedre Beziehungen zwischen zwei Erscheinungen ergibt,
ist es natiirlich berechtigt, einen tieferen kausalen Zusammenhang
zu vermuten und zu suchen. Konnten wir den launenhaften
Charakter des Eintreffens einer Zellteilung auf die variable
temporiire Beschaffenheit der Zelloberfliche zuriickfiihren,
s0 haben wir in unseren jetzigen Befunden gewissermafien ein
segenstiick dazu, indem wir eine allerdings nur statistische
Gesetzlichkeit fiir die Teilungsfrequenz offenbar kausal mit dem
Zellkaliber und mittelbar mit der Beschaffenheit der Zellober-
flache verkniipfen konnen.

Wir miissen noch etwas tiefer in das Wesen des Zusammen-
hanges statistischer Art eingehen. Wir koénnen sie ja so aus-
driicken, dall die Umstdnde fiir das Eintreffen der Zellteilung
ginstiger bei kleinerer, ungiinstiger bei gréBerer Zelloberflache
sind, oder dal sie in umgekehrtem Verhaltnis zur Zunahme der
Zelloberflache abnehmen.

Das Zellkaliber ist demnach, an sich genommen, keinesfalls
als ein die Zellteilung eindeutig oder zwangsmifig bestimmender
Faktor zu nehmen. Es begiinstigt vielmehr einen an sich individuell
variierenden, mit der Zelloberflache als solcher verkniipften
Faktor, dessen wesentliche Eigenschaften erst zu eruieren wiren.

4. Die prisumierte Beschaffenheit des Reizperzeptionsapparates.

Es verlohnt sich auf Grund des Ausgefiihrten, auf die Be-
schaffenheit des prasumischen, in der Zelloberflache lokalisierten
Reizperzeptionsapparates des nidheren einzugehen.

Wir gehen von der Analyse unserer Gleichung (1) (S. 35) aus.

Setzen wir in derselben x =0, was damit gleichbedeutend ist,
daB wir Zellen, die ihr Streckungswachstum noch iiberhaupt
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nicht begonnen haben, nehmen, so sehen wir, daB die Ober-
fliche solcher Zellen, an ihrer Linge L gemessen, =C 4 na
ist). Diesem Minimalwert der Zelloberfliche entspricht die maxi-
male Teilungsintensitat, die laut Gleichung (2) gleich ist
@ — n (C + a) (da der Minimalwert von B natiirlich C 4 a ist).

Von dem urspriinglichen ,,Intensitdtsquantum®, welches fiir
die ganze Wurzel gegeben ist, wird ein um so groBerer Anteil in
Abzug kommen, je grofler der Anteil 4 wird.

Betrachten wir die GréBe @ als ein ,,Reizquantum® oder
besser als ein ,,Impulsquantum®, so kénnen wir behaupten, es
werde bei jedem Zellenkaliber ein Bruchteil desselben inaktiviert,
der proportional dem assimilatorisch anwachsenden Bestandteile
der Zelloberfliche 4 zunimmt. Man kann auch ganz allgemein
sagen: Der (konstante) Bestandteil C' der Zelloberfliche sei fiir
das Zustandekommen der Zellteilung glinstig, der (variable)
Bestandteil 4 ungiinstig.

Soweit die rein formelle Interpretierung des durch die Glei-
chung (2) ausgedriickten funktionellen Zusammenhanges. LaBt
sich hier auch biologisch etwas aussagen ?

Bevor wir unsere Phantasie walten lassen, miissen wir uns
durch eine Erwigung einschrinken.

Obwohl das C-A4-Verhidltnis fiir jedes Zellkaliber als ein-
deutig bestimmt gesetzt wird, handelt es sich ja in dem durch
Gleichung (2) ausgedriickten Zusammenhang um eine nur sta-
tistische Gesetzlichkeit. Das Verh#ltnis zwischen der quantitativen
Oberflichenzusammensetzung und Eintreffen einer Teilung ist
kein eindeutiges. Es bleibt vielmehr dabei, dall bei kleinem A4
die Chancen fiir die Teilung hoch stehen, bei A-Zunahme - pro-
gressiv sinken.

Wie bei jeder statistischen Gesetzlichkeit, die zwischen zwei
Faktoren festgestellt wird, liegt der Schliissel in einer dritten,
unabhéngigen Variablen, die nicht unmittelbar wahrgenommen
wird, sondern erst erschlossen werden muf.

Da das Impulsquantum fiir die ganze Wurzel offenbar kon-
stant ist und das quantitative C-A-Verhaltnis fiir jedes Zell-

1) Der Querdurchmesser der Zellen einer Saule innerhalb des zy-
lindrischen Wurzelabschnittes nimmt nur unbedeutend in der Richtung
von der Spitze zur Basis der Wurzel zu und kann daher fiir unsre
Zwecke als konstant gesetzt werden.
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kaliber ebenfalls eindeutig festgesetzt sein diirfte, so ist es
recht plausibel, eine variable Verteilung der C-A-Bestand-
teile innerhalb der Zelloberfliche zu setzen und des weiteren
anzunehmen, dafl nur bestimmte Anordnungsweisen der-
selben auf den Teilungsimpuls ansprechen.

Der Gedanke, die Zelloberfliche als ein bestimmt beschaffenes
Mosaik zu denken, ist nicht neu und tauchte bald in der einen,
bald in der anderen Form auf, so z. B. in der Fassung von Natan-
sohn, der eine Zusammensetzung der Plasmahaut aus alter-
nierenden Eiweil- und Lipoidbezirken 4 annahm, oder als ein
., Ultrafilter“, deren Porenweite fiir die Permeabilitidtsverhiltnisse
der Zelle mallgebend sein sollen. Obwohl beide eben erwdhnten
Theorien in ihren speziellen Fassungen heftig bekdmpft wurden,
scheint uns doch der Grundgedanke derselben bemerkenswert
und legt uns jedenfalls die Moglichkeit nahe, das Ansprechen
der Zellen fiir den mitotischen Reiz in Beziehung zu ihren mo-
mentanen Permeabilititsverhaltnissen zu setzen.

Es sei z.B. gesetzt, die C-Partikel wiren zwischen den
A-Bestandteilen flaichenhaft zerstreut und seien allein fir den
Teilungsfaktor (ein Hormon oder ahnliches) durchlissig. Man
kann sich dabei denken, dal3 ein zu feines Sieb, d. h. eine iiber-
mafBige Dispersion der C-Patrikel, die Durchlassigkeit fir das
Hormon und dadurch die Moglichkeit einer Anregung zur Zell-
teilung beeintrachtige.

Die Wahrscheinlichkeit einer Steigerung der Dispersion der
C-Bestandteile mufl natiirlich bei konstant bleibendem C' und
progressiver A-Zunahme steigen, resp. die Chancen fiir eine
glinstige Konstellation sinken. Ohne sich an konkrete Bilder
zu binden, was ja ganz miiBig wire, mufl aber aus dieser Kon-
struktion das eine gefolgert werden: Die Wahrscheinlichkeit
einer giinstigen Konstellation, d. h. des Auftretens von C-Par-
tikeln von nicht tibermafBig kleinen Dimensionen, wird sich
durch cinen Bruch ausdriicken lassen, wo 4, d. h. das variable
Element, im Nenner steht, da es sich ja um eine zufallsmiBige
Verteilung cines fixen parzellierbaren C-Quantums iiber eine
variable, an Ausdehnung zunehmende, aus C + 4 zusammen-
gesetzte Fliache handelt.

Da aber durch den Wahrscheinlichkeitsbruch die durch-
schnittliche Haufigkeit der Teilungen des betreffenden Zell-
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kalibers, sc. die betreffende Teilungsintensitit bestimmt wird,
muf} auch dieselbe der absoluten Groéfle des Wahrscheinlichkeits-
bruches proportional abnehmen. Die Gesetzlichkeit, nach der
ein Bruch mit variablem Nenner abnimmt, ist aber keine lineiire.
Es handelt sich vielmehr um eine Kurve zweiten Grades, um
eine Hyperbel. Unsere erste Annahme, es moge sich im Zell-
mosaik um bestimmte Permeabilitatsverhiltnisse handeln, trifft
demnach nicht zul). Aber auch jede andere Konstruktion,
die auf eine zufallsmaBige Verteilung, d.h. eine Dis-
persion des € innerhalb des 4 hinausgeht, diirfte am
gleichen Umstande scheitern.

Es kommt aber noch eine weitere schwerwiegende Uber-
legung allgemeiner Art in Betracht. Wollen wir unsere Vorstel-
lung zum Aufbau einer Theorie von allgemeiner Geltung ver-
werten, so miissen wir natiirlich auch die Fille in Betracht
zichen, wo Teilungen durchaus nicht regellos auftreten. Es
kommt hier in erster Linie die Eifurchung in Betracht, wobei
wir namentlich zwei Punkte zu beriicksichtigen haben. Erstens
den gewissermaBen zwangsmafBigen Charakter des Eintretens
der Furchung. Wir diirfen von einem solchen reden, da ja bei
richtiger Besamung wirklich gesunde Eier in 1009, der Fille
furchen miissen. Nicht minder fallt auch die ungemein genaue
Regelung der weiteren Furchungsschritte in Betracht, die sich
namentlich in den 4—5 ersten Generationen der Blastomeren
bei sehr vielen Eiarten geltend macht. Wollen wir die Furchung
als einen ebenfalls reaktiven Prozell interpretieren, was des
genaueren noch im weiteren diskutiert werden soll, so muf} hier
jedenfalls an eine gesetzmifBige Anordnung der C- und A-Be-
standteile der Oberfliche, an ein echtes Oberflaichenmosaik
gedacht werden.

Abgesehen von der Furchung kommt aber noch eine Anzahl
von genau geregelten Teilungen in Betracht. In erster Linie die
schon mehrfach erwihnten Teilungen tierischer und pflanzlicher
Samenzellen. Es bestehen hier und dort bedeutende Unterschiede
von prinzipieller Bedeutung.

Die Samenzellen der Urodelen (und méglicherweise auch
mancher anderer Wirbeltiere und Wirbellosen), die einem Nest,

1) Vgl. Gleichung (2).
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resp. einer Uranenzelle angehoren, machen simtliche Teilungen
(bei Urodelen 9 Generationen) streng synchron (falls man von
den oben bereits besprochenen Nachziiglern absieht [S. 25]) durch.
Wenn man auch auf diese Fille den Gedanken eines regelmafiigen
Oberflaichenmosaiks ausdehnen will, so wire die Sache etwa so
zu deuten, daBl das wurspriingliche Oberflichenmosaik der Ur-
samenzelle bei den nachfolgenden Generationen, etwa bis auf
wenige Ausnahmen, stets von neuem wiederhergestellt wird.
Wesentlich anders liegen die Verhiltnisse bei sporogenen Zellen
der Blitenpflanzen. Die Vermehrungsperiode in den Antheren
der Liliaceen geschieht durch Teilungen, die ebenso sporadisch
und unregelmélig wie in jedem beliebigen anderen embryonalen
Gewebe auftreten. Dann folgt eine lingere Ruhe- und Wachstums-
periode, worauf die beiden Reifeteilungen in strengster zeitlicher
Regelung, in zwei von dem apikalen Pol ausgehenden und basal-
warts fortschreitenden Schiiben erfolgen.

Soll sich auch hier unsere Konstruktion bewahren, so muf
ein neues Moment eingefiihrt werden, welches unsere Vorstel-
lungen iiber das prasumierte Mosaik bedeutend weiter fithren
wird.

Sofern wir bei Eiern resp. Furchungszellen ein regelmiaBiges
Mosaik als Ausdruck der vollkommenen zeitlich-raumlichen
Regelung der Mitosen setzen, an der die Oberfliche an mal-
gebender Stelle beteiligt sein soll, durften wir uns dasselbe als
eine relativ fixe, konstante, ererbte Struktur denken. Die Regel-
losigkeit in der Verteilung der spiteren Teilungen kénnte dann
in konsequenter Weise als ein definitiver Aufbrauch des wur-
spriinglichen Mosaiks und ein Ersatz desselben durch zufalls-
mabige Konstellationen innerhalb der Zelloberfliche gedacht
werden, unter denen ab und zu auch fiir die Reizperzeption
adaquate vorkommen diirften. Die obenerwiahnten Zustinde
in den Antheren machen uns mit spezielleren Umstianden be-
kannt. Es vermag sich offenbar ein regelmifliges, vollkommenes
Mosaik auch sekundir auszubilden. Die speziellen Umstiinde,
unter denen dies geschieht, geben uns gleichzeitig eine Richt-
schnur fiir die weitere Forschung: es geht ja namlich den Reife-
teilungen, die zeitlich so streng geregelt werden, eine lingere
Ruhe- und Wachstumsperiode der Zellen voran. Es lieBe sich
daher wohl denken, dafi der Umbau der Zelloberfliche, der zur



49 Die Entstehungsbedingungen der Zellteilungen.

Ausbildung des richtigen Mosaiks fithrt, ein relativ langsamer
Prozel einer Erreichung eines Gleichgewichtszustandes ist.

Der Gedanke, es mdge bei dem Reizperzeptionsapparat ein
bestimmt geartetes Mosaik in der Zelloberfliche in Betracht
kommen, findet eine hiibsche Stiitze in den Ermittlungen von
Dr.Schukowsky in meinem Laboratorium?!). Er hat seine Auf-
merksamkeit auf Zellpaare gerichtet, die in Wurzeln nicht selten
vorkommen und die er als ,,Langsschwestern bezeichnet. Sie
entstehen durch eine Léngsteilung einer Mutterzelle, die parallel
zur Wurzelachse erfolgt, und bilden eine kleine Minderzahl im
Vergleich zu den ,,Querschwestern, die das ganze Bild der
Wurzel beherrschen. Schreiten solche Zellen zur Teilung, so
erfolgt dieselbe in jedem Paar im allgemeinen synchron, was
ihnen eine eigenartige Sonderstellung im Vergleich zu den Quer-
schwestern einrdumt, die nachweisbar sich ebensowenig synchron,
wie jedes beliebig herausgegriffene Zellpaar einer Wurzel teilen.

Schukowsky fand in seinem Material folgende Zahlen:

Synchronische Fille 679,, unbestimmte (Ruhe-Spirem) 289,
asynchron im ganzen nur 2 Fille.

Die Deutung, die Schukowsky seinen Befunden gibt, er-
scheint durchaus plausibel.

Er argumentiert wie folgt: Sofern wir an der mafgebenden
Bedeutung der Zelloberfliche in Sachen der Teilung halten,
kann das verschiedene Verhalten der Langs- und Querschwestern
in zweifacher Weise gedeutet werden: 1. Entweder so, dafl bei
Querschwestern Verschiedenheiten in der Beschaffenheit der
Querwinde fiir das verschiedene Verhalten verantwortlich ge-
macht werden, was ja in der Tat der Fall sein koénnte, da die
proximale Schwesterzelle dem aus dem Zentrum stammenden
Teilungsreiz ihre alte Querwand zuwendet, die distale Schwester-
zelle dagegen mit einer neuentstandenen jungen proximalen
Querwand versehen ist. Oder 2., daBl die Oberfliche der Mutter-
zelle der beiden Langsschwestern nur der Lénge, nicht aber
der Quere nach symmetrisch halbiert werden konne.

Erstere Eventualitit laBt sich wohl durch: die Gesamtheit
der Umsténde ausschlieBen. In der Tat, falls auch die Querwiinde
mitbestimmend wiren, so kénnte keinesfalls die einfache, durch

1) Arch. f. Entwicklungsmechanik 1924.
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die Gleichung (2) ausgedriickte lineare Abhéngigkeit zwischen
Zellinge und Teilungsfrequenz herauskommen, da junge und
verschieden alte Querwinde in bunter Abfolge durcheinander-
gemengt sind und das statistische Gesamtergebnis, sollte in der
Tat das Alter der Querwand mitspielen, ein auBerordentlich kom-
pliziertes (als Funktion der Zellinge betrachtet) werden miifite.
Es bleibt demnach nur die zweite Alternative, und die ist
gleichbedeutend mit dem Satze, dall die Zelloberfliche gewisse
Symmetrieverhiltnisse besitzt, die sich nur der Lénge, nicht
aber auch der Quere nach symmetrisch halbieren
lassen. Schukowsky gibt ein einfaches, in
Abb. 20 reproduziertes Schema fiir ein derartiges g
Verhalten: ein Mosaik aus geschlossenen, ver- Eﬁ

schieden breiten Querringen, wo nur eine Lings- %

halbierung sich symmetrisch ausfithren l1af3t.
Angesichts der Verhiltnisse der meisten em-
bryonalen Gewebe miissen wir unser Mosaikbild Abb.20.Schema von
: T ., Querringen. (Nach
noch des weiteren vervollstindigen. Das Mosaik Schukowsky,
der Meristemzellen der Zwiebelwurzel wird in den- ﬁ;"gﬂ;ﬁc}? I};ﬁ(vlv_ 11%{3-,)
selben offenbar mit einem bestimmten Prézisions-
mall verwirklicht, dessen Maximum den kleinsten, vor dem
Streckungswachstum stehenden Zellen eigen ist und im umge-
kehrten Mafle zum Streckungswachstum sinkt.

Das Mosaik diirfte demnach wéahrend des Streckungswachs-
tums (und natiirlich um so mehr wihrend des priamitotischen
Wachstums, woriiber weiter unten) in Mitleidenschaft gezogen
werden. Gesetzt, es werde partiell zerstort, und zwar soll die
Intensitat der Zerstérung proportional der Geschwindigkeit des
Assimilationswachstums des 4 sein, da der exponentielle Wachs-
tumsrhythmus die Eigenschaft besitzt, dall die momentane
Geschwindigkeit proportional der zuriickgelegten Strecke, d. h.
der momentanen Grofie des 4 ist. Es wiirde dann das urspriing-
liche Prizisionsmall von N9, im Verhdltnisse N —n 4 ab-
nehmen miissen, was unserer Grundformel

J=Q—nB

entspricht.

Wie bereits betont, darf natiirlich das Mosaik nicht als etwas
Starres und ein fiir allemal Gebildetes gedacht werden. Schon
abgesehen davon, dall bei jeder Teilung neue Oberflichen ent-
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stehen, miissen auch die bereits bestehenden tiefen Umwand-
lungen ausgesetzt werden. Tierische Zellen schwellen ja in den
Vorstadien bedeutend an, runden sich auch ab, bei pflanzlichen
Zellen macht sich eine bedeutende Lingenzunahme geltend, die
das bestehende Mosaik jedenfalls weitgehend beeinflussen muf.
Jeder Formwechsel der Zellen trigt natiirlich seinerseits zur
Modifikation des urspriinglichen Oberflichenmosaiks bei. Wir
wollen uns demnach das Oberflichenmosaik als einen eigenartigen
Gleichgewichtszustand in der flichenhaften Verteilung der C- und
A-Bestandteile denken, der nach jeder Storung (z. B. primito-
tischem Wachstum) mehr oder weniger vollstindig wiederher-
gestellt wird. Sollte es sich speziell um eine bestimmte Kon-
stellation der C-Bestandteile handeln, so ist es begreiflich, daS,
je groBer die A-Fliche wird, welche die einzelnen Bausteine des
C-Mosaiks auseinanderhilt, desto weniger leicht die Wieder-
herstellung desselben vor sich gehen kann.

Es soll nicht geleugnet werden, dafl unsere Lehre vom Mosaik
nur fiir die im exponentiellen Rhythmus wachsenden, zylindri-
schen pflanzlichen Zellen durch Tatsachen fundiert ist. Die
Ubertragung dieses Prinzips auf alle, namentlich auch auf tierische
Zellen, ist eine Extrapolierung, die wohl als vermessen erscheinen
mag. Thre nachtrigliche Rechtfertigung erfdhrt sie durch ihren
heuristischen Wert, woriiber in den nichsten Kapiteln.

Eine unmittelbare Konsequenz unserer Mosaikhypothese ist
eine hohere Bewertung der Bedeutung der Zelloberfliche als
eines reizperzipierenden Apparates. Es wire natirlich sinnlos,
ein spezifisch beschaffenes Mosaik zu setzen, um im selben nur
einen Permeabilititsapparat zu erblicken. Wir werden daher im
weiteren mit der Vorstellung arbeiten, daf} es sich um ein wirk-
liches addquates Reizperzeptionsorgan handelt. Es soll damit
nicht behauptet werden, daB die positive Zellreaktion nach er-
folgter Reizperzeption ebenso obligatorisch wie jeder typische
Reflex auftreten mufl. Was aber wohl behauptet wird, ist, daf3
die iibrigen in Betracht kommenden Teilungsfaktoren, also auch
eventuelle weitere Moglichkeitsfaktoren, nicht cellular — in-
dividuell verschieden sind. (Diese Aussage gilt allerdings in
dieser apodiktischen Form nur fir Zwiebelwurzeln, in allge-
meiner Form wird das Problem erst in folgenden Kapiteln zur
Diskussion gelangen.)
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In seiner beschrinkten Form beruht aber der Satz auf solider
Grundlage : Sollte in der Tat, auBler der individuell verschiedenen
Zellrezeptivitit, noch ein zweiter, ebenfalls cellulirer Bestim-
mungsfaktor mitspielen, so wiire die einfache lineare Abhéngig-
keit der Formel (2) schlechterdings unbegreiflich. Wenn wir uns
aber aulBerdem den tieferen Sinn der ganz allgemeinen Geltung
der Simultaneitit der Kernteilungen in Syncytien und vielkernigen
Zellen iiberlegen, so darf der oben aufgestellte Satz mit groflem
Wahrscheinlichkeitsgrad verallgemeinert werden. Ein Syncytial-
bereich, der, wie z. B. im Embryosack der Liliaceen, mehreren
Hunderten von Zellen entspricht, wird stets in einer in bezug
auf die Teilungsbereitschaft der Kerne homogenen Verfassung
angetroffen. Sollte daher die Teilungsbereitschaft der Kerne ein
nur zeitweiliger und evtl. schnell voriibergehender Zustand sein,
so tritt er jedenfalls fiir den ganzen Komplex simultan auf. Ist
aber einem derartigen Syncytium eine nachtrigliche Aufteilung
durch cellulire Scheidewiande beschieden, so ist auch die Simul-
taneitit der Teilungen in diesem Zellverbande dahin. Es wire
nun eine durch nichts gerechtfertigte Annahme, wollte man in
dem Auftreten der Zellwinde ein Moment erblicken, welches an
sich die ganze Zell- resp. Kernverfassung so weit individuell
beeinflussen konnte, dall der urspriingliche einheitliche Zustand
des ganzen Komplexes aufgehoben werde. HEs ist eine ganz
naturgemifBe Schlulifolgerung, das neu auftretende Element,
d.h. die Zelloberflichen fiir das neue Verhalten des ganzen
Komplexes verantwortlich zu machen.

3. Kapitel.
Die Verwirklichungsfaktoren.

Indem wir hier den Versuch machen, ein neues Kapitel der
Reizphysiologie zur synthetischen Darstellung zu bringen, miissen
wir uns zunidchst dariiber einigen, was als ,,mitotischer Reiz* im
allgemeinen und namentlich was als ein oder der ,,genuine*
mitotische Reiz verstanden werden soll.

Wir stollen hier sofort auf bedeutende gedankliche Schwierig-
keiten, denen kein Gebiet der Reizphysiologie entgehen kann.

Wir konnen hier am meisten von dem analogen Problem der
Nervenreizung lernen. Ein ,,natiirlicher Reiz fiir das moto-
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rische System ist uns hier in Gestalt der Willensimpulse gegeben.
Wir nehmen mit apodiktischer GewiBheit, ohne eigentliche Be-
weise zu erbringen, an, daB beliebige kiinstliche Reize, die ja
speziell fiir Nerven von so mannigfaltiger und elementarer Art
sind, eine Ablaufskette in der Nervenfaser auslosen, die friiher
oder spiter in eine Bahn einlenkt, die ihr mit der durch den
Willensimpuls ausgelésten Ablaufskette gemeinsam ist. Man
kénnte nun daritber eine Verstindigung treffen, daB das erste
Glied dieser stets, trotz verschiedener Atiologie sich gleich-
bleibender monotoner Ablaufskette als der eigentliche ,,genuine‘
Nervenreiz gelten soll. Die Anfangsglieder der verschiedenen
Ablaufsketten mogen nun als ,,primare Reize“ bezeichnet
werden.

Einem analogen Gedankengange wollen wir nun auch in
unserem speziellen Problem folgen, indem wir auch fiir die zumal
embryonalen Mitosen von einem natiirlichen Teilungsimpuls
oder Teilungsreiz sprechen und sowohl fiir denselben wie fiir
alle vorkommenden priméren Teilungsreize, die wohl ebenso
verschiedenartig wie kiinstliche Nervenreize sind, nach einem
gemeinsamen ,,genuinen mitotischen Reize® suchen, der ihnen
zugrunde gelegt werden koénnte.

Da die Frage noch nie ernstlich erwogen wurde, ob die
embryonalen Mitosen reaktiven Charakters sind, wurde das
Problem bisher stets im Lichte der experimentellen Er-
zeugung von Zellteilungen analysiert. Die bisher gepriiften
primaren Teilungsreize waren daher stets artifizieller Art.
Soweit iiberhaupt die Frage der Entstehung embryonaler Mi-
tosen fliichtig bertihrt wurde, hat man dieselben ohne weite-
res in Parallele zu experimentell erzeugten Mitosen gestellt,
und so mége sich die weitverbreitete Annahme erkliaren, es
sei der Teilungsimpuls ganz allgemein ein Faktor chemischer
Natur.

Den groBten Einflul in dieser Richtung diirfte wohl die
kiinstliche Parthenogenese der Echinideneier und die an die-
selben gekniipften Ermittlungen und Theorien Lébs ausgeiibt
haben. Hat ja Lob selbst das Wesen der Befruchtung allein
auf das chemische Moment zuriickfithren wollen.

Eine grofe Bedeutung haben auch die wichtigen Arbeiten
Haberlandts iber die Teilungshormone erlangt.
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A. Haberlandts Teilungshormone.

Haberlandt ging von der Analyse des Wundreizes aus.
Durch eine Reihe scharfsinniger Untersuchungen an ver-
schiedenen Objekten hat er den wohl nicht zu leugnenden Be-
weis fiir seine bereits im Jahre 1902 geduBlerte Vermutung er-
bracht, dal ,,unter den verschiedenen Faktoren, die zusammen
den ,Wundreiz® bilden, auch die Aufnahme von Zersetzungs-

Abb. 21. Schematische Darstellung

des Querschnittes durch ein wiirfel-

férmiges Stengelstiick von Sedum

spectabile, (Gestrichelte Zone: Holz-

korper; Halbkreise und Punkte: Ge-

filbiindel; schwarzer Strich: Ver- Abb. 22. Drei Markzellen, die sich
teilung der Zellteilungen.) mehrmals geteilt haben.

Abb. 23. Schematische Darstellung des
Querschnittes durch ein Gewebs-

stiickchen der Kohlrabiknolle. Oben Abb. 24. Zwischen Schnittfliche und
rechts ein GefiBbiindel. Starke, aus- Gefal gelegene Zellen, die sich geteilt
gezogene Linie und Striche geben die haben.

Orte an, wo Zellteilungen stattfanden.
(Nach Haberlandt.)

produkten der bei der Verletzung zerstorten Zellkorper seitens
der an die Wundflichen angrenzenden, unverletzt gebliebenen
Zellen eine bedeutende Rolle spielen koénnte“. Die Versuche,
auf die er sich vor allem stiitzte, diirften so allgemein bekannt
sein, dafl wir sie nur kurz zu streifen brauchen. Diinne Scheiben
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aus dem Speichergewebe der Kartoffelknolle weisen am 5. bis
6. Tag zahlreiche Zellteilungen auf, falls sie Fragmente vom
Leptom enthalten. Solche ohne Leptom tun es nicht. Werden
.aber letztere fiir lingere Zeit in innige Beriihrung mit frischen,
leptomhaltigen Schnittflaichen der Kartoffelknolle gebracht (am
besten durch eine 2 proz. Agarschicht angekittet), so treten auch
hier Teilungen auf. Weitere ausgedehnte Versuche an anderen
Objekten (Kohlrabiknollen) und Blattgeweben ergaben noch
pragnantere Resultate. So konnten bei Kohlrabi Zellteilungen
auch durch Auftragen auf die Wundfliche von frischem Ge-
webebrei erzielt werden. Ein Versuch mit Blattparenchym-
gewebe von Peperomia incana moge hier in extenso mitgeteilt
werden:

»- - . Die Schwammparenchymlamelle, in der Mitte 5 Zell-
lagen dick, wird mit 29, Agar auf die Wundfliche des Blattes
geklebt . .. Nach 13 Tagen tritt in der Mitte in fast allen Zellen,
die an die Schnittfliche grenzen, je eine Teilwand auf. Die unfer
der Wundflache des Blattes liegenden Zellen haben sich 3—4 mal
geteilt.*

Haberlandts SchluBfolgerung, ,,dall von den GefaBbiindeln
ein Reizstoff ausgeschieden wird, der in Kombination mit dem
Wundreiz Zellteilungen bewirkt, und daB dieser Reizstoff vom
Leptom ausgeschieden wird®, ist wohl unabweisbar und es liBt
sich auch nichts gegen die Einfiihrung des Begriffes des ,,Wund-
hormons‘‘ einwenden. Diese wichtigen Ermittlungen lassen indes
weiteren Moglichkeiten die Tir offen, was ja natiirlich auch von
Haberlandt selbst nicht iibersehen wurde.

Dal} ein Hormon ausgeschieden wird, préjudiziert noch nichts
iiber die Wirkungsweise desselben. Es liegen hier, wie Haber-
landt bemerkt, zwei Moglichkeiten vor: ,,es kann sich um dy-
namische oder ,stoffliche’ Reizung handeln. Im ersteren Falle
wiirde eine Ubertragung bestimmter Bewegungszustinde dirch
Reizleitung stattfinden.” Wir kénnten auch in unserer Sprach-
weise sagen, es konnte sowohl ein chemisches als ein dynamisches
Feld durch das Hormon erzeugt werden, woriiber weitere Ver-
suche zu entscheiden hatten. Viel bedenklicher fiir die Klarung
des Problems ist die an sich ebenfalls berechtigte und weise
zuriickhaltende Stellung Haberlandts in bezug auf die Bedeu-
tung des Wundhormons, den er sich stets in ,,Kombination mit
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dem ,Wundreiz’, die Zellteilungen bewirkend sein 1aBt. Was
wire denn dann der eigentliche Wundreiz ?

Im weiteren Ausbau seiner Lehre scheint allerdings Haber-
landt diesen reservierten Standpunkt aufgegeben zu haben. Es
fithrten ihn dazu seine experimentellen Forschungen und die
sich daraus ergebenden Erwigungen iiber Apogamie und Partheno-
genese bei verschiedenen Pflanzenarten. Es ist ihm zun#chst
der Nachweis gelungen, dal ,,durch Quetschung junger kastrierter
Fruchtknoten von Oenothera Lamarkiana die Parthenogenesis in
ihren Anfangsstadien bewirkt wird. Es sollen dabei Wund-
hormone in der Eizelle entstehen, resp. in sie hineingelangen,
die dann dic Teilung auslosen und die Entwicklung in Gang
setzen. Haberlandt stellt diese Erfahrungen in Zusammen-
hang mit den bekannten Anstichversuchen Bataillons an un-
befruchteten Froscheiern, die nicht nur zum Beginn der Ent-
wicklung, sondern unter Umstdnden sogar zur Aufzucht er-
wachsener Individuen fihrten (Loeb). Auch die natiirliche
Befruchtung lieBe sich nach Haberlandt auf eine Verletzung
des Eies durch das eindringende Spermatozoon zuriickfiihren.

Ist hier noch immerhin von einer Wundsetzung die Rede,
wobei evtl. auller dem Wundhormon noch ein genuiner ,,Wund-
reiz* in Betracht kommen konnte, von dem in Haberlandts
Darlegung allerdings nicht weiter die Rede ist, so wird im wei-
teren Gedankengange dieser dualistische Standpunkt offenbar
vollig aufgegeben, wobei sich Haberlandt auf eine eingehende
Analyse des Zustandekommens der natiirlichen Parthenogenesc
stiitzt und den neuen Begriff eines ,,Nekrohormons® einfiihrt.

»,Die Entwicklungserregung der Eizelle bei natiirlicher Par-
thenogenese kommt dadurch zustande, dall der Eizelle aus ihrer
Umgebung teilungsauslosende Nekrohormone zugefithrt werden.
In der Tat lieien sich bei einigen Compositen (Taraxacum offi-
cinale, Hieracium flagellare und aurantiacum) mit partheno-
genetischen Eizellen in der Nachbarschaft dieser mannigfache
Desorganisations- und Absterbeerscheinungen beobachten, die bei
verwandten Formen mit befruchtungsbediirftigen Eizellen fehlen
(Abb. 25 u. 26). Zugunsten dieser Ansicht werden von Haberlandt
auch sehr interessante Beobachtungen iiber Krscheinungen der
Apogamie bei Pteridophyten (Marsilia Drummondii nach StraB3-
burgers Priparaten) angefiihrt: Eine abgestorbene Bauch-

Gurwitsch, Zellteilung. 4
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kanalzelle 148t hier ihre Substanz in den angrenzenden Pol der
Eizelle direkt einfliefen und sich mit deren Plasma vermengen,
worauf die parthenogenetische Entwicklung einsetzt (Abb. 27).
Haberlandts Ausfithrungen iiber Nekrohormone, denen gewil3 ein

Abb. 25. Embryosack von Abb. 26. Verletzte Haare von Coleus Rehneltianus (1)

Taraxacum officinale, Ein- und von Pelargonium zonale (2). Proximal von den be-
zelne Tapetenzellen abgestor- schidigten Zellen rege Zellteilungen resp. Zellwucherung,
ben. (Nach Haberlandt,) (Nach Haberlandt.)

bedeutendes Mall von Wahrscheinlichkeit zukommt, leiten uns
auf das groBe Gebiet der rein chemischen Hervorrufung der
Zellteilungen.

Wir ersehen aus dieser kurzen Schilderung von Haber-
landts Befunden, wie eng und unmittelbar in seinen Anschau-
ungen die durch die Hand des Experimentators ins Leben ge-
rufenen ,,Wundhormone‘* mit den als ,,natiirlich” in unserem
Sinne zu betrachtenden ,Nekro- und Teilungshormonen® ver-
kniipft werden. Der ,,genuine’ Teilungsreiz, den wir postulieren,
scheint demnach fiir Haberlandt ein Hormon zu sein.
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Haberlandts Lehre von rein physiologischen Teilungs-
hormonen, die auf der Basis seiner Betrachtungen iiber Nekro-
hormone aufgebaut werden kann, scheint eine schwerwiegende
Stiitze auch von einer anderen Seite zu erfahren. Die Beweis-
fithrung hat hier den Anschein einer fast unmittelbaren Evidenz.

Es handelt sich wiederum um die zeitlichen Verhéltnisse der
schon vielfach besprochenen Teilungen in Syncytien und ver-
schiedenen sporogenen Zellen. Es wurde bereits im Voran-
gehenden geschildert, dall die Simultaneitit der Kern- resp.
Zellteilungen in  diesen
Objekten mit einer ge-
wissen Restriktion gilt.

Die  Teilungspandemie
trigt den Charakter eines
langsam von einem Pol
(z. B. vom oberen Ende
der Antherc) uber das
ganze Feld sich ausbrei-
tenden Ablautes. Die ab-
soluten zeitlichen Verhélt-
nisse konnen dabei an-
nahernd berechnet wer-
den, wenn man z. B.

. Abb. 27. Eizelle von Marsilia Drummondii mit ab-
davon ausgeht, dal} inner- gestorhener Bauchkanalzelle,

halb einer Anthere von (Nach cinem Priiparat von Strasburger.)
Lilium am oberen Ende spite Telophasen, in der Mitte der-
selben etwa Metaphasen, am unteren Pole Prophasen simultan
angetroffen werden.

Wenn man die Gesamtdauer der Mitose auf etwa 3 Stunden
schitzt und, was ja naturgemiB, die zeitlichen Phasenverschieden-
heiten in einem Zellverbande auf die wellenférmige Ausbreitung
eines Reizfaktors zuriickfithrt, so libt sich auch seine Fortpflan-
zungsgeschwindigkeit annihernd berechnen. Beriicksichtigt man
die eben erwithnten Verhiltnisse in den Antheren von Lillium,
8o hitte man die Zuriicklegung einer Strecke von etwa 12 mm
innerhalb etwa 3 Stunden zu setzen. Eine Ausbreitungsgeschwin-
digkeit von etwa 4 mm pro Stunde ist von der Grélenordnung
der Diffusionsvorgénge in einem flilssigen Medium. In unserem
Falle kiime noch evtl. diec Mitwirkung der Schwerkraft binzu,

4%
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da der Prozel stets vom oberen Pole der senkrecht stehenden
Antheren ausgeht.

Diese Uberlegungen erwecken den Anschein, daB jedenfalls
ein Teilungsimpuls sich mit einer Geschwindigkeit fortpflanze,
die wohl nur der Diffusion eines chemischen Stoffes entsprechen
kann. Wir werden uns aber im weiteren tiberzeugen kénnen,
daf} diese Schlulifolgerung, die zuerst auch uns als zwingend er-
schien, nicht die einzig mogliche und plausible ist, und daB die
dualistische Form der Verursachung der Mitose, die in einem
Zusammenarbeiten der mitogenen Strahlen und des Haber-
landtschen Hormons ihren Ausdruck finden miifite, durch eine
einfachere Vorstellung ersetzt werden kann.

B. Physikalische Teilungsfaktorent).

1. Analyse des Reizperzeptionsapparates.

Die Vorstellung, es moge sich bei dem Reizperzeptionsapparat
um ein flichenhaftes Mosaik der Zelloberfliche handeln, wurde
durch zweierlei Erwidgungen motiviert: 1. Es kamen in erster
Linie die zahlreichen Fille in Betracht, wo die strenge zeitlich-
riumliche Regelung der Teilungsabfolge eine adiquate Gesetz-
lichkeit des ganzen Apparates in all seinen Teilen, den Reiz-
perzeptionsapparat mit eingeschlossen, vermuten lief3. 2. Es mufite
aber auch aus ganz anderen Erwigungen zu einer #hnlichen
Konstruktion gegriffen werden, da die lineare Abhingigkeit der
statistischen Teilungsfrequenz von der Zellenlinge in den Zwiebel-
wurzeln nur unter entsprechender Annahme plausibel werden
konnte.

Letztere Tatsachenreihe wollen wir nun zum Ausgangspunkt
unserer weiteren Betrachtungen machen.

Die Grundgleichung, die die Abhéngigkeit zwischen Teilungs-
frequenz und Zellinge zum Ausdruck bringt, lautet

J=@Q —nB (vgl.8.37). (2)
Wie ist nun das ,,Reiz- resp. Impulsquantum® @ zu denken ?
1) Fiir das Nachfolgende vgl. die Arbeiten iiber Induktion von W. Ra-

win, L. Gurwitsch, N. Gurwitsch, Salkind, Rusinoff und mir in
Roux’ Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen in den Jahrg. 1923—1925.
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Es sei zuniichst als ein Hormon in Haberlandts Sinne ge-
setzt. Das in der Gleichung figurierende Reizquantum kénnte
sich dann entweder auf seine Gesamtmenge als auf die Konzen-
tration beziehen.

Die Grundgleichung besagt, es miisse jeder Zelle urspriinglich
ein gewisses, fiir das ganze Feld gleichbleibendes Impulsquantum
zugeteilt werden, von dem von jeder Zelle ein bestimmter, variabler
Anteil irgendwie inaktiviert oder sonstwie abgezogen werde.
Kime als @ der Gleichung eine bestimmte iiber die ganze Wurzel
sich ausbreitende Hormonmenge, und zwar im relativen Uberfluf3
in Betracht, so konnte unsere Vorstellung keinesfalls zutreffen,
da ja jeder Zelle jedenfalls eine fiir ihre Bediirfnisse unbeschrankte
Hormonmenge zuflieBen miifite. Wire dagegen die Gesamtmenge
des Hormons knapp zugemessen, so miiliten vor allem die
proximalwiirts gelegenen Zellen bevorzugt werden, was aber
wiederum nicht der Fall ist.

Wire dagegen das Impulsquantum ¢ als eine bestimmte
Konzentration des Hormons aufzufassen, so wiren vor allem
einige Hilfsmallnahmen notwendig, um ein adaquates Bild fiir
das Stattfinden der Bezichung (2) zu konstruieren.

Damit dic apikalen Meristemabschnitte im Vergleich zu den
proximal gelegenen nicht zu kurz kimen, miilte wiederum das
Hormon jeder Zell<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>