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Das Wachstum der lebendigen Masse.

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 1



I. Der Gegenstand der Betrachtung.

»Das morphologisch so einheitlich durch ein Groferwerden charakteri-
sierte Wachstum [W. Roux (1895, S. 81)] bei der Entwicklung der Organis-
men 148t sich auf eine Reihe von Einzelprozessen zuriickfithren. An den ver-
schiedenen Wachstumsvorgingen kénnen diese in sehr verschiedenem Mafle
beteiligt sein.

Nicht immer wird es sich dabei um eine Vermehrung der Masse der organi-
schen Gebilde selbst handeln, dann namlich nicht, wenn sich in ihrem Innern
Réume bilden, die nicht von organischer Substanz erfiillt sind, oder wenn blof3
eine Umordnung und Verschiebung des Materials die VergroBerung einer
oder zweier Dimensionen auf Kosten der anderen bedingt. Von diesem rein
dimensionalen Wachstum [W. Roux (L. ¢.)] konnen wir hier ganz ab-
sehen, da es mit dem Wachstum der lebendigen Masse selbst natiirlich nichts
zu tun hat.

Aber auch wenn die organischen Gebilde als solche grofier werden, wird
man wie bei den mit Dotter beladenen Eizellen oder den sich enorm vergrofiern-
den Fettlippchen der Saugerembryonen leicht erkennen, dafl die Volums-
zunahme lediglich auf der Einlagerung von Produkten des Arbeitsstoffwechsels
der Zellen beruht. Zuweilen, so beim Zellkern, der in die Prophase der indirekten
Teilung eintritt, ist bloBe Wasseraufnahme die Ursache der VergroBerung
(s. S. 274). Alle diese Vorginge werden, obgleich sie bereits zum Massen-
wachstum (W. Roux) im weiteren Sinne gehéren, unschwer vom Wachstum
der lebenden Substanz unterschieden werden kénnen. Denn es wird kein Zweifel
dariiber bestehen konnen, daB wir nur ,die Vermehrung der spezifisch
strukturierten organischen Substanz (Roux) ins Auge fassen diirfen,
wenn wir das Massenwachstum der lebendigen Materie im engeren
Sinn, das eigentliche Wachstum der lebenden Substanz unter-
suchen wollen.

Bs ist von groBem Interesse, dall beim Versuch, dieses echte Wachstum
der lebenden Substanz auch nur begrifflich genauer zu erfassen, alsbald Schwierig-
keiten nach zwei Richtungen sich ergeben.

Wie immer wir uns das Wachstum der lebenden Substanz in letzter Linie
auch vorstellen, dariiber wird kein Zweifel aufkommen, dafl wir ganz allgemein
gesprochen in der Fahigkeit zur ,,generativen Assimilation [Roux (l. c.)]
eine der Grundeigenschaften der lebenden Substanz zu sehen haben, ohne
welche sie ebensowenig gedacht werden kann wie ohne Stoffwechsel iiber-
haupt und ohne Reizbarkeit. Wenn nun die Bildung sowohlintracelluldrer
wie extracelluldrer Produkte der lebenden Substanz ein wesent-
licher Faktor sowohl des Wachstums der Zellen als auch der Ge-
webe und Organe ist, so erhebt sich die Frage, ob wir auch in dieser Leistung
der lebenden Substanz eigentliches Wachstum, d. h. Vermehrung ihrer selbst
sehen diirfen oder nicht. DaB bei diesen dem Wachstum zugrunde liegenden
Leistungen der lebenden Substanz etwas anderes gegeben ist als z. B. bei der
Fettspeicherung, braucht nicht naher dargelegt zu werden. Die Unterschiede
zwischen der Speicherung von im Arbeitsstoffwechsel eriibrigten Substanzen
und der Hervorbringung bestimmt geformter, einer besonderen Leistung
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dienender Plasmaprodukte gelten ebenso wie fiir die intracelluldren auch fiir
die extracelluliren Bildungen dieser Art, wie Bindegewebsfibrillen und Stiitz-
substanzen iiberhaupt, gleichviel, ob man ihnen den Rang der lebenden Sub-
stanz selbst zuerkennt oder einen niedrigeren. Wir sehen also die eine Schwierig-
keit beim Versuch, das eigentliche und urspriingliche organische Wachstum
als Ausdruck einer der lebenden Substanz angestammten Féhigkeit abzu-
grenzen, in der Frage, ob die Bildung von Differenzierungsprodukten noch
dazu gehoért oder nicht. Wir wollen sie am Beginn unserer Untersuchung stehend
nur insoweit beantworten, dal wir ohne Verkennung der offensichtlich vor-
liegenden nahen Beziehungen doch die Bildung von Differenzierungsprodukten
zum mindesten als eine iiber das eigentliche Wachstum der lebendigen Masse
hinausreichende Leistung der Zellen und Zellenverbénde bezeichnen. Das
Wachstum der lebenden Substanz wird hinter diesen Bildungsprozessen als
ihre Voraussetzung stehen und auch dadurch wiren sie von der Reservestoff-
speicherung grundverschieden, aber gleichbedeutend sind die beiden Prozesse,
der urspriingliche des Wachstums und der sekundére der Differenzierung ent-
schieden nicht. Daher haben wir vorerst die Bildung von Differenzierungs-
produkten aus unserer Erorterung auszuschalten. Indem wir so verfahren,
werden wir aber eingedenk der angenommenen Beziehungen erwarten, durch
eine Untersuchung des Wachstums im eigentlichen Sinne die Grenze oder besser
vielleicht den Ubergang desselben zu den Vorgingen der Differenzierung zu
finden.

Die andere, die Einsicht in noch viel hoherem MafBe férdernde Schwierig-
keit liegt in einer zweiten Richtung. Wir haben bisher den einen Faktor des
Wachstums, insonderheit des embryonalen, vernachlissigt, an den wir zuerst
zu denken gewohnt sind, wenn wir von der Vermehrung der lebenden Substanz
sprechen: die Zellteilung. Es bedarf keiner Darlegung dariiber, wie nur
durch diesen Akt der Fortpflanzung die der celluliren Organisation gezogenen
Grenzen iiberwunden werden. Freilich wird man die Bildung vielzelliger Orga-
nismen nicht nur unter dem Gesichtswinkel des Wachstums bewerten, sondern
gar nicht umhin kénnen, die durch die Zellvermehrung ertffneten Moglich-
keiten der Gestaltung und Differenzierung mitzudenken. Aber die Beziehungen
zwischen Wachstum und Zellteilung stehen doch im Vordergrund und zwar
deswegen, weil zwischen beiden eine direkte Abhéngigkeit besteht, die hinsicht-
lich der anderen genannten Prozesse nicht notwendig vorhanden zu sein braucht
oder doch wenigstens nur insoweit, als eine bestimmte Anordnung der Zellen
als erster Schritt zur Formbildung und gewisse Differenzen unter denselben
in bezug auf die Lage im Raum mit der Zellvermehrung sich regelmaBig ein-
stellen, wenn die entstandenen Zellen zu einem hoéheren Verbande zusammen-
geschlossen bleiben. Die Beziehungen zum Wachstum sind aber-auch von dieser
letzteren Bedingung nicht abhingig, sondern sie sind ganz urspriingliche. Wenn
iiberhaupt Zellvermehrung stattfindet, dann muf} sie mit dem Wachstum der
lebenden Substanz auf das engste verbunden sein. Auch die Furchung des Eies,
welche dasselbe nur in seine Abkémmlinge zerteilt, ohne dafl es an Masse ge-
winnen wiirde, stellt nur scheinbar eine Ausnahme von der Regel dar. Denn
die Vermehrung der Kernsubstanzen wihrend der Furchung bedeutet sogar
eine enorme Beanspruchung der Wachstumsfahigkeit der lebendigen Substanz.
Da wir spater auf die mit der Zellteilung zusammenhéngenden Fragen des
Wachstums noch zuriickkommen miissen, moége der kurze Hinweis auf all-
gemein bekannte Tatsachen geniigen, um darzutun, wie eng das Wachstum
der organischen Substanz mit der Zellvermehrung verflochten ist. Eigent-
lich kann man eine Sonderung dieser beiden Prozesse, die hier, anders als bei
der Differenzierung, in einem notwendigen und ursidchlichen Zusammenhang
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miteinander stehen, gar nicht streng durchfithren. Es scheint sich um einen
Gesamtvorgang zu handeln, bei welchem Wachstum und Vermehrung der
lebenden Substanz in gesetzmiBiger Weise ineinandergreifen. So lifit die
Uberlegung, welche an die Zellteilung ankniipft, einen Zusammenhang erkennen,
welchem wir die groBte Aufmerksamkeit werden zuwenden miissen.

Es wird sich zeigen lassen, daB diese Frage nach dem Zusammenhang von
Wachstum und Vermehrung in der Tat die Einsicht in das Wesen und die Ge-
setzmiBigkeit des Wachstums der lebenden Substanz allein erdffnet. Nachst
RrcuarRD HErTWIG und THEODOR BOVERI verdanken wir die Freilegung dieses
Weges der bahnbrechenden Arbeit MarTiN HEIDENHAINs. Das von ihm auf
seiner Teilkorpertheorie errichtete Lehrgebiude der synthetischen Morpho-
logie vermittelt zum erstenmal eine umfassende Anschauung vom organischen
Wachstum.

Das Wachstum der lebenden Substanz an sich ist direkt nicht zu erfassen.
Das schopferische Vermogen des lebenden Protoplasmas, sich selbst zu er-
neuern, kann man nur mit Hilfe hypothetischer Vorstellungen unmittelbar
zu begreifen suchen. Dabei wird die Einstellung zur Grundfrage nach dem Bau
der lebenden Substanz den Charakter der Hypothesen in erster Linie bestimmen.
Solange man meinte, ein riesiges Eiweimolekiil als eigentlichen Baustein der
lebenden Materie annehmen zu diirfen, konnte das Wachstumsproblem als ein
auf der Linie der Assimilation gelegenes chemisches Problem erscheinen. Wer
in der Eigenart des physikalischen Gefiiges an und fiir sich nicht spezifischer
Stoffe das Wesen der lebenden Materie sieht, wird das Wachstum physikali-
schen Grundsitzen unterordnen miissen. Wer dagegen das Protoplasma aus
kleinsten lebenstitigen Bestandteilen, letzten Elementarorganen (W. Roux),
sog. Plasomen (WiksNER), Biophoren (WEISMANN), Pangenen (DE VRIES),
Autokineonten oder Isoplassonten (W. Roux), Bioblasten (ALTMANN, O. HERT-
wic) sich aufgebaut denkt, der wird die Erzeugung neuer Elementargebilde
durch Vermehrung der vorhandenen als das Wesen des Wachstums bezeichnen.
Von einer Anschauung dieser Art ist auch HEIDENHAIN ausgegangen, nur dafl
seine Protomerenhypothese durch die Erfassung der Teilungsvorginge an den
sichtbaren organischen Einheiten innerhalb und auflerhalb der Zelle alsbald
zur umfassenderen Teilkérpertheorie erweitert wurde. Wir wollen jedoch dem
geschichtlichen Gang dieser Forschungen nicht folgen und nicht bei den hypo-
thetischen Vorstellungen verweilen, sondern die greifbaren und mefBbaren Er-
scheinungen des organischen Wachstums benutzen, um die aus HEIDENHAINs
gesamter Lehre sich ergebenden GesetzméaBigkeiten des Wachstums darzustellen.
Denn das ist eben unserer Auffassung nach Dank dieser neuen Lehre jetzt mog-
lich, daB8 wir uns vom Boden der Tatsachen aus gewisse grundlegende An-
schauungen iiber das Wachstum bilden kénnen und erst in letzter Linie ge-
nitigt sind, an der Grenze des Hypothetischen Halt zu machen.

I1. Phiinomenologie des Wachstums der lebendigen Masse.

1. Wachstumseinheiten verschiedener Ordnung.

Aus dem oben angefiihrten engen Zusammenhang zwischen Zellteilung
und Wachstum ergibt sich, dal wir bei dem Bestreben, Erfahrungen iiber das
Wachstum der lebendigen Masse zu sammeln, auf die Zelle verwiesen werden.
Denn das intermitotische Wachstum derselben ohne die Bildung von Reserve-
stoffen oder Differenzierungsprodukten entspricht sicherlich der reinen Ver-
mehrung der lebenden Substanz noch am ehesten, wenngleich sich auch dabei
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schon in Verbindung mit Wasseraufnahme stehende physikalische Vorginge
hinzugesellen konnen, die streng genommen nicht zum Wachstum gehoren.
Wenn man als besonders eindrucksvolles Beispiel mit G. Lrvi (1927) die soeben
aus der letzten Spermatogonienteilung hervorgegangene und die unmittelbar
vor der ersten Reifeteilung befindliche Spermatocyte nebeneinanderstellt,
so hat man eigentlich kein intermitotisches Wachstum vorgefiihrt, sondern
eine besonders ergiebige Form des Wachstums, welche nur fir die Geschlechts-
zellen typisch ist und auf die auch die bei der Beschreibung der Geschlechts-
zellenentwicklung tibliche Bezeichnung ,,Wachstumsperiode‘“ deutlich hin-
weist. Immerhin wird man auch in der Wachstumsperiode der ménnlichen
Geschlechtszellen, da hier im Gegensatz zu den Eiern, in der Regel keine Reserve-
stoffe aufgestapelt werden, einen Ausdruck echten Wachstums sehen diirfen
[JakoBy (1926), s. spater S. 29]. Das gewohnliche intermitotische Wachs-
tum Schritt fiir Schritt zu verfolgen ist allerdings nicht leicht, aber von seinem
Vorhandensein kann man sich unschwer durch den Vergleich der aus der Tei-
lung soeben hervorgegangenen Tochterzelle mit einer vor der Teilung stehen-
den Zelle derselben Art in allen Féllen iiberzeugen. So vermittelt uns also
die ganze Zelle die Erscheinung des Wachstums und bietet uns im ganzen die
Moglichkeit, dasselbe zu erfassen. Dabei lehrt die Erfahrung iiber die typische
ZellgroBe der Gewebe und Organe im Einzelfall, auf die wir unten zuriickkommen
miissen, daB das Zellenwachstum von einer Anfangsgrole der jungen Tochter-
zelle in der Regel bis zu einer bestimmten Endgrole, der fiir die jeweilige Zell-
art typischen Grofe fortschreitet. Im Falle des reinen embryonalen Wachs-
tums durch Zellvermehrung bestimmt natiirlich das intermitotische Wachs-
tum der einzelnen Zellen das gesamte Wachstum des vielzelligen Systems.
Die Zelle stellt somit in diesem einfachsten Fall die Wachstumseinheit
dar, d. h. das Teilsystem, nach dessen Zuwachs sich das Wachstum des ganzen
Systems bemilt.

Wir brauchen aber nur wiederum aus der allgemeinen Erfahrung zu
schopfen, um zu erkennen, daf die in der Zelle gegebene Wachstumseinheit
nicht die letzte ist. Denn die EndgroBe der ganzen Zelle ist das Ergebnis des
Wachstums ihrer Teile, besonders des Wachstums ihres Kernes auf der einen
und ihres Plasmaleibes auf der anderen Seite. Und wenn die ganze Zelle ein
jeweils bestimmtes Ausmall des Wachstums beweist, so gilt dies erst recht
fiic ihren Kern, ja die KerngréBen sind in weit héherem Malle als die Zell-
groBen der Mallstab, den wir an das Zellenwachstum anzulegen pflegen, weil
wir Umfang und Rauminhalt bei den Kernen meistens genauer feststellen
konnen als bei den Zellen. Des weiteren sind es die Chromatineinheiten des
Kerns, welche nach stattgefundener Durchspaltung bei der Mitose ihre
GroBe wieder erreichen kénnen und deren Wachstum so genau geregelt ist,
daB in den Fillen, die uns einen Einblick in diese Verhiltnisse gestatten, die
GroBen der einzelnen Chromosomen bei jeder Teilung in immer den gleichen
Abstufungen gefunden werden. KEs gibt also innerhalb der Zelle noch
weitere Wachstumseinheiten. Als solche nennen wir, da sie zum eisernen
Bestande jeder Zelle gehiéren, hier nur den Kern und die Chromosomen.
Zelle, Kern und Chromosomen als Wachstumseinheiten verschie-
dener Ordnung zu bezeichnen, wird zulissig sein. Aber nicht um die GréBen-
klasse, der sie angehoren, wird es sich bei den weiteren Ermittelungen han-
deln, sondern um den verschiedenen Anteil und EinfluB, der jeder dieser Ein-
heiten an der Regelung des Wachstums der ganzen Zelle zukommt. Da kénnen
so verhiltnisméBig einfache Beziehungen wie zwischen dem Gesamtwachstum
eines embryonalen Zellkomplexes und dem Wachstum der einzelnen Zellen
nicht mehr bestehen, denn die Masse des Kerns ist nicht in den Chromosomen
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allein enthalten und vollends zwischen Kern und Zellenleib bestehen kompli-
zierte stoffliche und dynamische Wechselwirkungen.

Die Wachstumseinheiten, von denen wir sprechen, sind wesensgleich mit
den Teilkérpern HerpENEAINs. Dall wir vorerst einen anderen Namen fiir die-
selben Gebilde gebrauchen, erklirt sich aus dem Gesichtspunkt des Wachs-
tums, den unsere Aufgabe vorschreibt; wir muBten hier die Wachstumsfahig-
keit dieser Einheiten hervorkehren und werden ihre Vermehrung durch Teilung
erst bei der weiteren Erorterung heranziehen. Da wir uns auf das Tatséchliche
vorerst beschranken, brauchen wir der von HEIDENHAIN gelehrten Zusammen-
setzung der Wachstumseinheiten aus Elementareinheiten, den Protomeren,
hier noch nicht zu gedenken.

HempenBAINs Teilkorpertheorie (1899, S. 13, 1907, S. 488) hat von den
genannten intracelluliren Systemen verschiedener Ordnung die Briicke zu
weiteren Bildungen geschlagen, welche sich in Hinsicht auf ihr selbsténdiges
Wachstum und des weiteren auf ihre selbstdndige Fortpflanzung denselben
Gesichtspunkten unterordnen lassen wie jene. Das gilt nicht nur fiir intra-
celluldre Differenzierungsprodukte wie die contractilen Fibrillen, son-
dern auch fir die extracelluliren Bindegewebsfibrillen. Wir haben daher
damit zu rechnen, dafl auch extracellulare Wachstumseinheiten durch-
gehend giiltigen Gesetzen des Wachstums der lebenden Substanz unterworfen
sein werden.

Besonders bedeutungsvoll fiir die in der synthetischen Morphologie be-
griindete neue Lehre von den Formen und Kraften in der lebendigen Natur
[HEmpExnmAIN (1921, 1923)] wurde die Erkenntnis, dafl es Histosysteme
verschiedener Ordnungen gibt, bei welchen Wachstum und Fortpflanzung
durch Teilung als ,,Gemeinschaftshandlungen® aller in dem betreffenden System
zusammengeschlossenen Einzelbestandteile, als ,,solidarischer Akte des Systems
durchgefithrt werden. Als solche Systeme erkennt HEIDENHAIN vor allem die
LieBerktrHNschen Driisen und die Zotten des Darms (1911), die Acini der
Speicheldriisen (1920, 1921), die Sammelréhren der wachsenden Niere (1923).
Seine Befunde und Anschauungen wurden an der embryonalen Lunge von
K. W. BexpER (1925, ,,Pneumomeren®’), von N. NEUBERT (1927) am mensch-
lichen Pankreas, von M. CLara (1927) fir die LieBErKUHNschen Schléuche
des Vogeldarms bestétigt und fiir das Verstdndnis von Wachstum und Ent-
wicklung dieser Organe nutzbar gemacht. Wir glauben keinen Fehler zu be-
gehen, wenn wir auch diese héheren Systeme, welchen die Zellen unter-
geordnet sind, gleichfalls als Wachstumseinheiten bezeichnen. Wir
befinden uns damit sicher in keinem Widerspruch zur HEIDENHAINschen Lehre,
sondern entnehmen ihr nur, was wir zur Grundlegung unserer Anschauungen
iiber das Wachstum brauchen. Bei HEIDENHAIN freilich ist die Fortpflanzung
dieser Systeme durch Teilung durchaus die Hauptsache und wenn (1921, S. 176)
,,die solidarischen HEigenschaften der Histosysteme® aufgezéhlt werden, dann
ist unter anderem nur von der ,,Teilungsfahigkeit mit dem Gefolge der Stock-
bildung** die Rede und nicht vom Wachstum. Offenbar wurde die Betonung
des letzteren nicht fiir ebenso nétig gehalten, weil es sich von selbst versteht,
daB das Wachstum eines ganzen Organs wie einer Driise natiirlich nicht durch
Teilung der einmal vorhandenen Histosysteme, nicht durch Stockbildung im
Gefolge der Fortpflanzung und nicht durch Differenzierung bewirkt werden
kann, sondern nur durch stetige Vermehrung der lebenden Substanz, welche
mit der Fortpflanzung eben Hand in Hand geht. Wie noch zu zeigen sein wird,
geniigen die Histomeren den Anforderungen, welche wir an die Wachstums-
einheiten auf Grund der fiir sie geltenden GesetzmiBigkeiten stellen miissen,
durchaus. DaB wir aber nicht werden angeben kénnen, inwieweit das Wachstum
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der Histomeren Ursache und inwieweit es Folge der Fortpflanzung ist, kann
nur wiederum als ein Zeugnis fiir den innigen, ja untrennbaren Zusammen-
hang von Wachstum und Fortpflanzung der organischen Systeme jeder Ord-
nung betrachtet werden.

Von gewissen intracelluliren Bildungen fithrt also iiber die Zelle zu ge-
wissen extracelluliren Elementen der Betriebsphysiologie und zu den Histo-
meren, welchen die in ihnen enthaltenen Zellen und Zellprodukte untergeordnet
sind, eine Reihe von Wachstumseinheiten der verschiedenen Ord-
nungen. Wie diese Reihe in das Bereich der metamikroskopischen Strukturen
etwa fortgesetzt zu denken ist, und ob andererseits auch von unserem Stand-
punkt aus die auf die Histomeren folgenden Systeme der geweblichen Stock-
bildungen und der Organe noch in diese Betrachtung mithereingenommen
werden diirfen, das kiimmert uns vorerst nicht. Denn was die Erfahrung im
Lichte der Lehre HerpENHAINs und in dem Angefiihrten darbietet, wird aus-
reichen, um an den Wachstumseinheiten Erscheinungen aufzuzeigen, welche
GesetzméBigkeiten des Wachstums der lebenden Substanz erkennen lassen.

2. Regeln des Wachstums der lebendigen Masse, soweit sie aus den
Erscheinungen abzuleiten sind.

a) Die Begrenztheit des Wachstums.

Die im vorigen Abschnitt durchgefithrte Betrachtung hat uns die Méglich-
keit gezeigt, das Wachstum der lebenden Substanz an den von uns als Wachs-
tumseinheiten bezeichneten Systemen zu studieren, die einzige Moglichkeit,
das Problem im Bereiche der Erfahrung anzugreifen. Auch jetzt konnen wir
wiederum von der Zelle ausgehen, wenn wir die gesetzméafige Begrenzt-
heit des Wachstums darstellen. Die Zelle selbst ist bekanntlich an eine
verhiltnismaBig geringe Schwankungsbreite der GroBenabstufungen gebunden,
im Gegensatz zu den Individuen des Pflanzen- und Tierreiches, die sich in einer
auBerordentlich langen GroBenskala bewegen [J. SacHs (1893)]. Dazu kommt
aber noch, dall innerhalb der Arten, der Individuen und der einzelnen Organe
und Gewebe jeweils bestimmte Zellgroflen gegeben sind. Man hat von einer
Konstanz der artspezifischen ZellgroBe, von einer fixen ZellgroBe
innerhalb der Art gesprochen [AMELUNG (1893), STRASBURGER (1893)].
C. RaBus (1899) Arbeiten iiber den Bau und die Entwicklung der Linse haben
unter Ausdehnung auf vergleichende Untersuchung der Zellen verschiedener
Organe von groBen und kleinen Hunden zu dem Ergebnis gefiihrt, ,,dal inner-
halb einer engbegrenzten Gruppe die GréBe der Zellen eine be-
stimmte ist, daB aber ihre Zahl je nach der Korpergr6Be der ein-
zelnen Arten schwankt (L. ¢. S. 136). Den Satz von der ,.fixen GroBe der
Organzellen” [DriescH (1900, S. 399)] hat insbesondere Ta. Bover1 (s. 1904,
S. 94) durch seine weitausgreifenden Studien iiber die Kern- und ZellengrsBe,
anf die wir zuriickkommen, bekraftigt. Er hat sich (ibidem S. 94, Anm.) durch
den Vergleich von Zellen aus dem Korper von Riesen mit denen des Menschen
von mittlerer GréBe davon iiberzeugt, daB der Riese nicht gréBere, sondern
entsprechend mehr Zellen besitzt. Auch CoNkLIN (1912) hat beobachtet, daB
bei Crepidule (Gastropoden) groBe und kleine Tiere der gleichen Art gleich
groBe Zellen besitzen. Auch verschiedene Arten von Crepidula unterscheiden
sich trotz auBerordentlicher Grofenunterschiede nicht in bezug auf die GroBe
ihrer Zellen. Diese Erfahrung ist neuerdings durch PAINTER (1928) an den Em-
bryonen groBler und zwerghafter Kaninchenrassen, sowie ihrer Kreuzungs-
produkte wieder bestitigt worden. Eine Regulation der ZellgroBe tritt auch
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dann nicht ein, wenn kleine, aber den normalen Keimen proportionale Keime
aus isolierten Seeigelblastomeren mit einer unzureichenden Zellenzahl den
Versuch zur Organentwicklung machen und es zeigt sich hierbei die ,,GroBe
der Zellen einzelner spezifischer Organe® als eine ,,s0 fest fixierte Grofe*,
wie es die optischen Richtungen am Krystall sind“ [Driescr (1900)]. -

Die Regel von der fixen ZellengréBe einer Art bedarf aller-
dings gewisser Einschriankungen, besser gewisser Erlauterungen
im einzelnen. G. LEvr (1905, 1906) hat sie auf Grund von Messungen an
den Zellen zahlreicher Organe von Sédugetieren zwar fiir Driisen- und Epithel-
zellen bestdtigt; andere Elemente dagegen [Ganglienzellen, Nervenfasern,
Linsenfasern (dies entgegen der Aussage von RaBL), vielleicht auch Muskel-
fasern] fand er bei den verschiedenen Tieren innerhalb gewisser Grenzen im
Verhdltnis zu der KérpergroBe von verschiedenem AusmaB. Schwankungen
in der Grofle der roten Blutkérperchen je nach dem Alter hatte man friiher
schon gefunden [CoENSTEIN und Zuntz (1884)]. Es scheint, als ob ein ge-
wisser Unterschied zwischen Zellen mit einer dauernd erhaltenen Bereitschaft
zur Teilung und solchen bestehen wiirde, welche im Zusammenhang mit weit-
gehender Differenzierung praktisch teilungsunfahig werden. Wir miissen hier-
bei allerdings noch etwas genauer unterscheiden und diirfen ,,Nervenfasern‘
und Muskelfasern, bei denen die Vergroferung doch wohl durch eine Vermehrung
der Differenzierungsprodukte geschieht und nicht schlechtweg durch Wachstum
der lebenden Substanz ebensowenig mit den Epithel- und Driisenzellen in eine
Gruppe zusammennehmen wie die Linsenfasern und roten Blutkérperchen
der Séugetiere, denen der Charakter von Zellen nicht mehr zukommt. Es sind
also vor allem die Ganglienzellen, welche eine Ausnahme von der Regel der
arteigenen fixen ZellgroBe machen. Bei einem 23 kg schweren erwachsenen
Hunde fand LEevr fiir die gréBten Zellen des vierten Cervicalganglions im Durch-
schnitt 79,7 u, wihrend bei einem kleineren Hund von 3,7 kg die entsprechende
Zahl 68,6 4 war. Man mull aber doch wohl beachten, wie gering der Grifen-
unterschied der Ganglienzellen bei einem Verhiltnis von etwa 6,9 : 8 gegeniiber
dem Verhaltnis der Korpergewichte von etwa 1 : 6 eigentlich ist. Auch die
Unterschiede der groBten Zellen der Spinalganglien bei Vertretern der ver-
schiedenen Arten sind fiir unsere Betrachtung belangreich: im Durchschnitt
beim Ochsen 104,3 u, beim Schwein 82,2 4, beim Hunde 72,42 u, beim Kanin-
chen 54,2 u, bei der Maus 37,25 u, bei Pachiura etrusca 26,5 u. Diese Befunde
stehen im Einklang mit der Angabe von HarpEsty (1902), daB die Maus die
kleinsten motorischen Nervenzellen hat, der Elefant die gréBten und daB die
Tiere von mittleren GroBen auch dementsprechend mittlere Ganglienzellen
besitzen. Bei Wirbellosen scheint eine Beziehung der ZellgréBe zur Kérper-
groBe der Spezies nicht erkennbar zu sein [ErRHARD (1912)]. Da die GréBen-
schwankungen der Epithel- und Driisenzellen bei den untersuchten Tieren
,meistens unbedeutend und jedenfalls mit der KorpergroBe des Tieres gar
nicht im Znsammenhang* gefunden wurden, war das die Ganglienzellen be-
treffende ganz andere Ergebnis sicher iiberraschend. Das Verhalten der Gan-
glienzellen oder besser der einzelnen Neuronen beim Wachstum des Zentral-
nervensystems ist aber eine iiberaus verwickelte Angelegenheit, die sich nach
den von der Zelle genommenen MaBstiben allein sicher nicht beurteilen 148t.
Gewill wird das Unvermdgen dieser Elemente, sich zu vermehren, einen be-
deutenden Unterschied zwischen dem nervisen Organ und einem driisigen aus-
machen. Aber auch hier spielt die mehr oder weniger reichliche Entwicklung
der reizleitenden Fibrillen zweifellos eine wesentliche Rolle. AuBerdem ist der
besondere Zustand des Kerns bei Ganglienzellen (Cytochromatin s. spiter
S. 27) sicher als ein spezifischer Faktor in Rechnung zu setzen.
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Ferner wurde fiir die Leberzellen von ILLiNG (1905) festgestellt, dall sie
an der VergroBerung der Leberlippchen durch eigenes Wachstum beteiligt
sind. Diese Arbeit bringt iibrigens Durchschnittswerte der Leberzellendurch-
messer verschiedener Sdugetiere, die wir anfiihren wollen, da sie im Vergleich
zu den oben fir die Ganglienzellen mitgeteilten Werten sicher Beachtung ver-
dienen: Pferd 26,5 u, Hund 26,3 4, Rind 23,6 u, Ziege 21,5 u, Schwein 21,4 y,
Katze 21,1 y, Schaf 20,7 u. Die Beziehung zur Korpergrofle wie bei den Ganglien-
zellen besteht bei den Leberzellen offenbar nicht in erster Linie; es ist auch
verstandlich, da hier andere, im Stoffwechsel gelegene Faktoren die mal-
gebende Rolle spielen. Wie Irning, so hat auch HEmBERG (1907) bei Leber-
und Pankreaszellen der weilen Maus eine Zunahme des laingsten Kerndurch-
messers wihrend des Wachstums festgestellt, und zwar von 5!/,—6 4 beim
neugeborenen bis zu 8 y beim ausgewachsenen Tier.

Ahnlich wie die Leberzellen scheinen sich auch die Zellen des Darmepithels
zu verhalten. BErEzOowskI (1910) fand eine Zunahme der Lidngsdurchmesser
von Kern und Zelle entsprechend dem Gesamtwachstum bei weilen Mausen.

Aus dieser letzteren Arbeit ergibt sich als ein weiteres beachtenswertes
Moment die Schwankungsbreite, der auch die Zellgréfe ganz all-
gemein unterworfen ist. Die Tabellen BEREZOWSKIs zeigen zwar im Durch-
schnitt fiir das Alter von 10 Tagen eine Liange der Darmepithelzellen von 14,3,
nach 1 Monat von 18,9; nach 2 Monaten von 20,2; nach 3 Monaten von 22;
nach 4 Monaten von 21,7 und nach 5 Monaten von 23,3. Aber der héchste Wert
betrigt z. B. nach 1 Monat bereits 25, der niederste nach 5 Monaten erst 17.
Man trifft also betrachtliche Unterschiede beim Vergleich einzelner Zellen in
demselben Alter. '

DaB in bezug auf die ZellgroBe eine gewisse Variabilitdt herrscht, ist eine
gelaufige Erfahrung und fiir die roten Blutkorperchen der Saugetiere und der
Menschen sind dariiber von M. BETHE bereits 1892 genaue Erhebungen an-
gestellt worden. ROHRBACHER (1928) hat sich aber erst der miihevollen Auf-
gabe unterzogen an einem groflen und nach besonders zuverlissiger Methode
bearbeiteten Material die Frage nach den Beziehungen zwischen Zellengrofie
und KérpergréBe, Alter, Rasse und Geschlecht auch vom variationsstatistischen
Standpunkt aus zu bearbeiten. Seine Untersuchungen beruhen hauptséichlich
auf Messungen der Zellen von Embryonen, Larven und entwickelten Individuen
von Rana temporaria und Bombinator pachypus, von Riesenlarven von Rana
temp., dann von ein- bis dreisommerigen Edelkarpfen und schlielich von ver-
schiedenen Rinderrassen. AuBer an Erythrocyten wurden an Zellen der Leber,
der Epidermis, der Maulschleimhaut, der Conjunctiva und der Retina, und
zwar in isoliertem frischen Zustand sorgfiltige Messungen ausgefiibrt. Die
Zusammenstellung von 184 Messungen zu je 100 Zellen an 24 Tieren (also 18400
Zellen) ergab eine Volumszunahme der Zellen mit dem Wachstum, so daf jedem
Entwicklungsstadium seine spezifischen ZellgroBen entsprechen. Dabei werden
aber die relativen ZellgroBen nicht gewahrt, sondern die verschiedenen Ge-
webe passen sich dem Wachstum des Gesamtorganismus sehr unterschiedlich
an. Die geringste Zunahme weisen die Stabchen der Retina auf, jedoch konnte
hier nur die Linge gemessen werden. Auch die Erythrocyten zeigen eine recht
geringe Beziehung zum Korperwachstum. Von den Epithelien erfahren die
der Cornea die geringste GroBenzunahme, etwas hoher steigt die Kurve der
Schleimhautepithelien. Dagegen betrigt die GroéBenzunahme der Retina-
pigmentzellen iiber 1009/, Prozent. Die augenfilligste Korrelation bewiesen
auch hier die Vertreter der Driisenzellen bei im grofen und ganzen gewahrtem
Kernplasmaverhiltnis. Von einem iibereinstimmenden Verhalten simtlicher Ge-
webe eines Organismus ist also keine Rede. Auch der Variabilitit der gemessenen
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Werte wurde von ROHRBACHER nachgegangen. Es zeigte sich, dafl die Streu-
ung bei allen Zellen eine konstante artspezifische GréBe ist. Das erinnert
an die Ermittelung einer konstanten Variationsbreite der roten Blutkérperchen
aller daraufhin untersuchten Sdugetiere durch M. BETHE. Auch Rassenunter-
schiede der Zellgrofle ergaben sich aus der Untersuchung ROHRBACHERs.

Eine gewisse Einschrankung der Regel von der fixen Gréfie der
Organzellen machen lediglich die Erfahrungen iiber die Schwan-
kungen der ZellengroBen notig. Was im iibrigen bei den Nachpriifungen
des von SACHS, STRASBURGER, RABL, BOVERI u. a. aufgestellten Satzes, von
dem wir ausgingen, zutage getreten ist, war eigentlich von vorneherein zu
erwarten. Die Zellen der verschiedenen Organe und Gewebe eines Organismus
sind von verschiedener GroBe und sie miissen ihre EndgréBen also irgend-
wann in der Entwicklung erwerben. Insofern sie grofer sind als die Aus-
gangszellen der embryonalen Organanlage, werden sie allmihlich iber diese
GroBe wihrend des Wachstums und der Entwicklung des Gesamtorganismus
hinauskommen. Das Umgekehrte, ein Herabsinken von der AusgangsgroBe ist
bezeichnend fiir die Furchungszellen und ihre Abkémmlinge. Aber es hat, wie
bereits PLENK (1911) gefunden hat, jedes Entwicklungsstadium seine spezifi-
schen ZellgroBen und es kommt frither oder spéter fir die einzelne Zellart
zu einer Stabilisierung der Grofe. Das kann mit recht verschiedenen Vor-
gingen zusammenhingen. Wenn die Pigmentzellen der Retina die anderen
Korperzellen im Wachstum nach ROHRBACHER so betrichtlich iibertreffen, so
wird dazu ihre Anfiillung mit Pigmentgranula das meiste beitragen. Aber im
einzelnen sollen diese Verhéltnisse hier gar nicht untersucht werden. Wir
meinen, dal jedenfalls auch nach den mannigfachen mitgeteilten
Befunden nach wie vor die Berechtigung besteht, von einer art-
gemifBen, allerdings vielleicht auch rassenméifBigen, ja noch in-
dividuell abgestuften (s. unten CEAMBERS) Endgrofie der Organzellen
zu sprechen. Hinter all den im einzelnen wechselnden Erfahrungen
steht doch ein auch die Regel von der fixen OrgangréBe beherr-
schendes Gesetz der Wachstumsbegrenzung, dessen Giiltigkeit fiir
die Zelle keinem Zweifel unterliegt.

Wir haben bisher von der blofen Erscheinung der ZellgroBe gesprochen.
Zu den Bedingungen derselben werden wir erst nach der Ausdehnung unserer
Erfahrungen auf die Begrenztheit des Wachstums auch der intracellularen
Wachstumseinheiten vordringen. Jedoch kann, abgesehen von der greifbaren
Bedingtheit der ZellgroBe durch die Relationen, die wir im Auge haben, hier
noch angefiigt werden, dafl bis zu einem gewissen Grade die defini-
tive ZellgroBe auch durch die GroB8e der Ursprungszelle, des Eies,
bestimmt sein kann. Dafiir sprechen die Untersuchungen von CHAMBERS
(1908), wonach die Zellgroen von Froschen aus Eiern von 1,45 mm deutlich
hinter denen von Froschen aus Eiern von 1,90 mm zuriickbleiben. Nach CaaM-
BERS ist jedoch die GroBe des Frosches selbst unabhingig von der GréBe seiner
Zellen.

Wiéhrend also, wie oben erwihnt wurde, die auBlerordentliche Vermehrung
der Zellenzahl ohne VergroSerung der Zellen Riesenwuchs bedingt, mufl dies
bei einer ab ovo iiberkommenen, das artgeméfle Mittel iiberschreitenden Zell-
groBe nicht der Fall sein, wenn durch entsprechende Verminderung der Zellen-
zahl ein Ausgleich herbeigefithrt wird. Wie aber auch die bloBe Erhshung
der ZellgroBe zum Riesenwuchs filhren kann, zeigt ein an spéterer Stelle an-
gefiihrtes Beispiel aus dem Pflanzenreich (s. S. 183). Bei Organismen von
bestimmt begrenzter Zellenzahl [s. MARTINT (1924)] wire ein iiber die Zellver-
mehrung hinaus andauerndes Wachstum natiirlich nur durch VergréBerung
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der Zellen moglich, sofern es sich um echtes Wachstum der lebendigen Masse
dabei handelte.

Ist die Ausdehnung des Zellenleibes aus technischen Griinden schwer zu
bestimmen, so pflegen wir uns an die Kerne zu halten und wir vergleichen dann
die fiir Kerne gefundenen Werte miteinander. Die alte Erfahrung, daf kleine
Zellen im allgemeinen kleine Kerne, grofie Zellen groe Kerne (oder zahlreiche
kleine Kerne) enthalten, ist bekanntlich durch R. Herrwic (1903) zur Lehre
von der Kern-Plasma-Relation erweitert worden, welche besagt, ,,dafl
jeder Zelle normalerweise eine bestimmte Korrelation von Plasma- und Kern-
masse zukommt*“. Wir werden uns im Laufe dieser und spiterer Erorterungen
iiber die Zellteilung noch eingehend mit der Kern-Plasma-Relation beschaftigen.
Aus ihr ergibt sich jedenfalls, gleichviel welches die inneren Griinde fiir dieses
Verhalten sind, daB mit einer bestimmten Zellgr6B8e auch eine be-
stimmte, in einem gewissen Verhédltnis zur GesamtgréBe der
Zelle fixierte KerngroBe stets gegeben ist, solange sich die Zelle
in einem Gleichgewichtszustand befindet. Mit der Feststellung, daB die End-
grofie der Zelle jeweils bestimmt ist, wird also zugleich vom Kern ausgesagt,
daB auch sein Wachstum begrenzt ist.
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Abb. 1. a Chromosomen der 2. Furchungsteilung von Crepidula. b Chromosomen aus den
Furchungszellen. Nach CoONKLIN aus RH. ERDMANN 1911.

Dasselbe Wachstumsgesetz, welches sich in bestimmten fiir jede Wachs-
tumseinheit bezeichnenden EndgréBen bekundet, beherrscht auch die
Chromosomen. Sie entwickeln sich bekanntlich in einer jeweils bestimmten
und konstanten Zahl wihrend der Prophase der indirekten Kernteilung aus
dem Kerngeriist (s. S. 52). Bei gleichartigen Zellen zeigen sie gleiche Ver-
hiltnisse der GréBen und Formen, so daf man unter den Chromosomen zu-
sammengehériger Zellen in giinstig gelagerten Fillen die einzelnen ,,Individuen®
auf Grund ihrer Gré8e und Form immer wiederfinden, die einander entsprechen-
den Elemente bestimmen kann. So gelangt also, wenn wir von gewissen auch
hier vorkommenden Schwankungen absehen, jedes Chromosom, nachdem es bei
einer Mitose durch Langsspaltung halbiert wurde, wieder zu seiner jhm eigentiim-
lichen GroBe. Indiesem bestimmt geregelten und begrenzten Chromo-
somenwachstum ist die Aufrechterhaltung des typischen Chromosomen-
satzes mit seinen verschieden groflen Einheiten begriindet. Wir haben uns
hier einer bestimmteren Formulierung bedient, als sie im allgemeinen {iiblich
ist. Mit Boverr (1904, S. 14; 1905, S. 37 u. {.) pflegt man vom Heranwachsen
des Chromatins zu sprechen, das seine Menge zwischen zwei Teilungen in der
Regel verdoppelt. Und dieses proportionale Wachstum, welches dem ,,pro-
portionalen Kernwachstum** itberhaupt zugrunde liegt, wurde als ,,eine Funktion
des Chromatins selbst [BoveRrI (1905; S. 38)] bezeichnet. Aber auch BOVERI
(ibidem) bezog die Vermehrungsweise ,,dieser lebenden Substanz auf die
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,teilungsfihigen Individuen mit einer festen autonom bestimmten Maximal-
groBe’, aus denen die Kernsubstanz aufgebaut sei. Es ist also durchaus im
Sinne von BoVERI, wenn wir von einer festen Maximalgr68e der Chromo-
somen sprechen. Aber wie bei der Zelle und beim Kern haben wir auch bei
den Chromosomen mit regulierenden Faktoren zu rechnen, welche die Maximal-
groBe bedingen und fixieren. Denn die Chromosomen bleiben nicht immer
iiber eine Reihe von Zellgenerationen von der gleichen Groe; so ist es die Regel,
daB sie wahrend der Furchungsmitosen eine Verkleinerung erfahren [CoNKLIN
(1912, Abb. 1)]. Trotz der Verdnderung im absoluten Ausmall samt-
licher Chromosomen bleiben jedoch, wie die Erfahrungen iiber die Konstanz
der typischen Merkmale des Chromosomensatzes lehren (s. S. 222), die GréBen-
verhdltnisse unter den Chromosomen gewahrt. Wenn also auch nicht
immer zwischen zwei Teilungen die Masse der Chromosomen und damit die
jedes einzelnen Chromosoms verdoppelt wird, so ist doch stets der Zuwachs
fiir das einzelne Chromosom genau geregelt, indem er in einem bestimmten
Verhiltnis zu seiner AnfangsgroBe erfolgt. Das proportionale Wachs-
tum der Chromosomen, wie wir in Erginzung der urspriinglichen Be-
griffe des proportionalen Kern- und Chromatinwachstums sagen konnen,
bedeutet demnach eine fiir jedes einzelne Chromosom giltige Wachstums-
begrenzung. Zugleich sind Beziehungen unter den Chromosomen, Korre-
lationen innerhalb des Kerns vorauszusetzen, welche das Wachstum samtlicher
Chromosomen gleichzeitig regeln; denn keines kann iiber das MalB hinaus-
wachsen, das fir alle jeweils festgesetzt ist. KEs liegen also beim Chromo-
somenwachstum verwickelte Verhiltnisse vor: In bezug auf die Begrenztheit
seines Wachstums scheint das Chromosom sich selbstindig zu verhalten, das
AusmalB des im einzelnen Falle méglichen Zuwachses bestimmen iibergeordnete
fiir simtliche Chromosomen gemeinsame Faktoren.

Wir haben oben die intra- und extracelluliren Zellprodukte, welche der
Betriebsphysiologie dienen, wie Muskelfibrillen, Granula der Driisenzellen
usf. oder auch Bindegewebsfibrillen gleichfalls als Wachstumseinheiten in die
Betrachtung einbezogen. Ist auch diesen Bildungen eine jeweils bestimmte
Wachstumsgrenze gesetzt? Wir glauben diese Frage bejahen zu diirfen. Wie
entschieden HEIDENHAIN den Gedanken der gesetzmafigen Begrenztheit nicht
nur aller Wachstumseinheiten, sondern gerade der Driisengranula ver-
tritt, das geht aus folgendem Satz hervor: ,,Das Wachstum aller echten Driisen-
granula ist wie bei anderen lebenden Individuen ein begrenztes und fiihrt zu
einer bestimmten DurchschnittsgroBe, welche fiir verschiedene Zellspezies
naturgemal verschieden ist . ...* (Plasma und Zelle I, S. 385). Was die Myo-
fibrillen anbelangt, so kommt ihnen ebenso wie den Muskelsiulchen nach
Hempenmain (ibidem S. 655) ,,jene gewisse relative Selbstédndigkeit zu, welche
allen lebendigen Teilen zu eigen ist”. Die klassischen Bilder HEIDENHAINs
(Abb. 2) zeigen ohne weiteres, dafl die Einheiten der contractilen Sub-
stanz ihre bestimmte Querschnittsgr6Be besitzen und dafB sie
dem Wachstumsgesetz, welches wir das der Begrenztheit der
Wachstumseinheiten nennen, gleichfalls folgen. Dafiir liefern
namentlich die ausgedehnten Untersuchungen SCHIEFFERDECKERs (1909)
wichtige Beweise im einzelnen, indem sie durch zahlreiche Messungen dartun,
daB} die Dicke der Fibrillen fiir den bestimmten Muskel und die einzelne Tier-
art charakteristisch ist. Die weiteren Tatsachen, welche das allgemeingiiltige
gesetzmifBige Verhalten der Myofibrillen und der aus ihrem Zusammenschluf3
hervorgehenden héheren Einheiten dartun, werden weiter unten mitgeteilt.
Uber die Neurofibrillen uns hier zu #uBern, glauben wir nicht als unsere
Aufgabe betrachten zu sollen. Wir verweisen auf die von PH. STGHR jr. in diesem
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Handbuch (IV. Bd., 1. T., S. 159, 160 u. 161) wiedergegebenen Querschnitts-
bilder von Nervenfasern mit deutlich sichtbaren Fibrillen, aus denen hervor-
geht, daf} ihre durchgehend gleichméBige Dicke dem in Rede stehenden Wachs-
tumsgesetz offenbar nicht widerspricht. Ebensowenig wie die Neurofibrillen
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Abb. 2. Faserende aus der Stamm-Muskulatur der Tritonlarve. Sublimat, Eisenhidmatoxylin.
Vergr. 2300. Das Faserende ist schrig abgestutzt; man gewahrt die ungestreiften Enden der
wachsenden Siulchen. Nach M. HEIDENHAIN (1911).

sollen hier die Bindegewebsfibrillen besprochen werden. Dazu ist an anderer
Stelle Gelegenheit und hier handelt es sich .nicht darum, iiber die Natur dieser
Bildungen ein Urteil zu gewinnen, sondern iiber die Gesetze des Wachstums.
Selbstindiges Wachstum wird aber auch den kollagenen Fibrillen zugestanden
[MevEs (1910, S. 165)] und von vornherein ist es jedenfalls

nicht ausgeschlossen, daf} sich die fiir das Wachstum der T

lebendigen Materie iiberhaupt giiltigen Normen auch an umﬂﬂ'l‘.ﬂmﬂl

extracelluldren Gewebseinheiten und ihren Verbdnden wer- s Y

den bestitigen lassen. 'mulm“wml
Mit gréBerer Bestimmtheit wird man auf Grund der An-

gaben und bildlichen Darstellungen HEIDENHAINs und ’-".’!!mm“""'

seiner Schule in bezug auf die Histosysteme héherer Hdnﬁia;l;m;“

Ordnung, also z. B. die Adenomeren, Pneumomeren u. a.

erkliren kénnen, daBl ihnen ein begrenztes Wachs-
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tum eigentiimlich ist. Die Unterschiede, die uns in
der GroBe der Alveolen einer Glandula parotis in der )
Wiedergabe des mittels der Plattenrekonstruktion herge- A e e

. schen. Sublimat. Eisen-
stellten Modells von Maziarskr (1900, s. Lehrb. d. Ana e s e

tomie von RAUBER-KoOPSCH) entgegentreten, sind gering Vergr. 2300.
. . . . Nach M. HEIDENHAIN
und stehen der Aussage nicht im Wege, dafl diese Histo- (1911).

meren eine bestimmte mittlere Endgrofle besitzen. Fiir
die Lungenalveolen trifft dies ebenfalls zu, wie der von BENDER (1925)
wiedergegebene MetallausguB3 der menschlichen Lunge beweist. Auch sprechen
dafiir die Erhebungen von Marcus (1928), der fiir eine groBe Reihe von Tieren
spezifische durchschnittliche Alveolendurchmesser berechnet hat.

Die Begrenztheit des Wachstums ist also in der Tat eine ge-
setzmiaBige Erscheinung, die uns #berall dort entgegentritt, wo
Vermehrung der lebenden Substanz dem Wachstum zugrunde liegt.
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Die Tatsache, daB die Pflanzen und manche Tiere ein unbegrenztes Wachstum
bis an ihr Lebensende beweisen konnen, bedeutet natiirlich keinen Einwand
gegen die Anerkennung der gesetzméfligen Begrenztheit des organischen Wachs-
tum selbst. Denn um dieses und um die Ermittelung seiner Gesetze handelt
es sich hier und nicht um das komplexe Wachstum der Organismen. Man
miiBte héchstens auf die andere Einrede gefalit sein, daf} eine gewisse End-
groBe dem wachsenden organischen Gebilde in der Regel auch dann gesetzt
ist, wenn das Wachstum nicht auf der Vermehrung der lebenden Substanz
selbst beruht. Fiir gewisse Fille scheint dies zuzutreffen, so fiir die durch
Dottereinlagerung sich vergréBernde Kizelle, ja sogar fiir die Fettlappchen der
menschlichen Subcutis, die frither oder spéiter eine maximale Ausdehnung er-
reichen. Es wird sich aber in den néichsten Abschnitten zeigen lassen, daB
die Begrenztheit des organischen Wachstums, wenn sich dazu auch
Analogien aus anderen Bereichen, wohl auch aus dem anorganischen finden
lassen, dennoch von besonderer, fiir das Wachstum der lebenden
Materie bezeichnender Art ist. Denn die Erscheinung, von der wir
sprachen, beruht auf einem das Wachstum regelnden Prinzip und dieses ist
es letzten Endes, welches die Begrenztheit des Wachstums der Zellen oder
Histomeren zu einer spezifischen und gesetzméiBigen Erscheinung macht, mit
der andere Fille von beschrénkter VergroBerung des Volumens nur eine duller-
liche Ahnlichkeit haben.

b) Die Regel der konstanten Proportion (M. HEIDENHAIN).

Die Korrelation innerhalb des Zellenleibes, welche sich in der
R. Herrwieschen Kernplasmarelation ausdriickt, haben wir bereits er-
wahnt. Eine Zelle wédchst nach der Teilung gemdf diesen korrelativen Wir-
kungen zwischen Kern und Plasmia solange heran, bis das ihr zukommende
Verhiltnis zwischen Kernmasse und Cytoplasmamasse und damit ein Gleich-
gewichtszustand hergestellt ist. Kerngrofie und Zellgrole sind also keine von-
einander unabhéngigen Variablen, sondern sie bestimmen sich gegenseitig.
HEeipENmAIN hat (1919, S. 379 u. {.) den Satz von der Kernplasmarelation als
,-das Proportionalititsgesetz’‘ bezeichnet und ,,als eine der allgemeinsten Grund-
wahrheiten in den organischen Naturwissenschaften‘ hingestellt, der eine ,.fast
axiomatische* Bedeutung. zukomme (1923, S. 73).

Die binnenzellige Korrelation erstreckt sich aber auch auf
die Chromosomen, wie die Untersuchungen von BovEr1 (1904, 1905) gezeigt
haben. Dieser hat bekanntlich auf verschiedenen Wegen die Chromosomen-
zahl und damit die Chromatinmenge von Seeigellarven zu veréindern unter-
nommen.

Durch Befruchtung kernloser Eifragmente wurde die Entwicklung von Larven an-
geregt, deren Zellen im Gegensatz zu dem normalen aus der Vereinigung der beiden Vor-
kerne hervorgehenden artgemifBen Chromosomenbestand lediglich den halben besaflen,
der vom méinnlichen Vorkern stammte. Gleichfalls mit nur einem Vorkern, und zwar
dem weiblichen, waren die Eier und die aus ihnen stammenden Zellen ausgeriistet, wenn
die parthenogenetische Entwicklung des Eies veranlaBt wurde. Auf der anderen Seite
konnten die Eier gezwungen werden, ihre Entwicklung mit der gegeniiber der Norm ver-
doppelten Chromosomenzahl durchzufithren, wenn durch einen experimentellen Eingriff
die erste Teilung des Eies unterdriickt wurde. Weitere Moglichkeiten, vollkernige und
halbkernige Zellen zu vergleicken, ergaben die partielle Befruchtung, bei der der ganze
Spermakern in die eine Furchungszelle iibergeht, wihrend der Eikern auf beide Blasto-
meren verteilt wird, sowie die Doppelbefruchtung dann, wenn der eine Spermakern mit
dem Iikern verschmilzt, der andere selbstindig bleibt und bei der Teilung des Eies zwei
voneinander unabhingige dizentrische Figuren entstehen.

Boveris vergleichende Untersuchungen der mit verschiedener Chromo-
somenzahl ausgestatteten Kerne ergaben, ,,dal die Kerne der Seeigellarven . . .
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in ihrer GroBe der Chromosomenzahl ihrer Ahnenzellen proportional sind
(1905, S. 32). Des genaueren liel sich die Proportion zwischen Chromo-
somenzahl und Kernoberfliche feststellen. Wurden die Oberflichen
der kleinsten Kerne eines Pluteus aus einem kernhaltigen befruchteten Ei-
fragment (Abb. 4) mit den Oberflichen der kleinsten Kerne des von den
gleichen Eltern stammenden Pluteus aus einem befruchteten kernlosen Ei-
fragmente (Abb. 5) aus den gleichen Gegenden miteinander verglichen, so
ergab sich ein Verhdltnis von 12 : 22, das Oberflichenverhéltnis der gréBten
Kerne betrug 13 : 24. Das Oberflachenverhéltnis der Ektodermkerne einer
Gastrula von Strongylocentrotus mit doppelter Chromosomenzahl und einer
zugehorigen normalen Kontrollgastrula war fir die kleineren Kerne ungefahr
30 : 57, fur die groBeren 41 : 93. Aus diesen und den iibrigen vergleichenden
Messungen Boveris (1905, S. 42) ergab sich der Schlufl: ,,Es sind also die
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Abb. 4. Junger Pluteus aus einem isoliert ge- Abb. 5. Junger Pluteus aus einem isoliert ge-

ziichteten kernhaltigen Eifragment von Echi- ziichteten kernlosen Eifragment von Echinus

nus microtub. Analwand mit ihren Kernen. microtub. Analwand mit ihren Kernen.
Vergr. etwa 650. Nach TH. BOVERI 1905. Vergr. etwa 650. Nach TH. BOVERI 1905.

Oberflachen der Kerne ihrer Chromosomenzahl und damit auch
der in ihnen enthaltenen Chromatinmenge direkt proportional®.
Warum nicht, wie zunichst hatte erwartet werden konnen, der Inhalt des
Kernes, sondern die Oberfliche der Chromosomenzahl proportional ist, erklarte
sich BOovERT aus dem ,,Bestreben eines jeden Chromosoma‘, ,,einen bestimmten
seiner GroBe entsprechenden Teil der Kernmembran oder, mit anderen Worten,
der an die Kernhéhle angrenzenden Protoplasmafliche mit Beschlag zu be-
legen‘* (1905, S. 44). Ubrigens ist gerade dieses Ergebnis BovERIs nicht all-
gemeingiiltig, da andere Untersucher, so TiscHLER (1910) beim Vergleich der
méannlichen Geschlechtszellen von Bananenrassen mit 8, 16 und 24 Chromo-
somen (reduziert), gefunden haben, daB nicht die Kernoberflichen, sondern
die Kernvolumina sich den Chromosomenzahlen proportional ver-
halten. Und vollends nach den Untersuchungen von JakoBJ (1925), auf die
wir spiter eingehen werden, diirfte diese Beziehung allein als sichergestellt
gelten. Im allgemeinen ist aber die Entdeckung der Beziehung zwischen Kern-
grofe und Chromosomenzahl immer wieder bestéitigt worden [s. REH. ERD-
MANN (1911, S. 496 u. f.)] und es blieb nur fraglich, ob es auf die Zahl der Chromo-
somen oder auf die Kernmasse bzw. die Chromatinmenge dabei ankommt.
Uns scheint diese von ERDMANN (ibidem S. 499) eingehend besprochene Frage
bei unserer gegenwirtigen Kenntnis von der Konstanz der Chromosomen-
zahl und den Abweichungen von ihr (s. S. 178) wie iiber die Konstanz der rela-
tiven Chromosomengréflen nicht mehr von entscheidender Bedeutung. Es
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kann die Chromosomenzahl den MafBstab abgeben, wenn die GréBe der Chromo-
somen in zwei zum Vergleich gestellten Kernen dieselbe ist. Dann wird, wie
in Boveris Fall oder bei den beiden von ArroMm (1911) untersuchten Arten
von Artemia der Kern mit der hoheren Chromosomenzahl der gréBere sein.
Sind die Chromosomen aber bei gleicher Anzahl verschieden groB3, dann ist der
Kern, der aus den kleinen Chromosomen entstanden ist, der kleinere und um-
gekehrt, so wie wir es regelmafBig bei den Furchungszellen sehen, oder wie es
nach GREGORY (1911) bei zwei als die normale und als die Gigasform unter-
schiedenen Rassen won Primula sinensis gezeigt worden ist. Beide besitzen
24 Chromosomen, aber der groBeren Rasse mit den grofleren Zellen sind auch
die grofleren Chromosomen eigentiimlich. Es ist zu erwarten, daf§ auch einmal
ein Kern mit einer kleineren Chromosomenzahl einen anderen mit der groferen
an Volumen oder Oberfliche tibertreffen wird, wenn die Giesamtheit seiner wenigen
Chromosomen die vielen des anderen Kernes an Masse tiberwiegt. Man kann
nicht daran zweifeln, daB Boveris Auffassung, bei der die Chromatinmenge
durchaus im Vordergrund stand, die richtige und auf die verschiedenen Fille
passende ist, wenngleich natiirlich mit der Bezeichnung Chromatin Stoffe ge-
meint sind, die wir nach wie vor nicht kennen. Indessen wird die Betonung
der Chromatinmenge als des zundchst maBgebenden Faktors doch nicht den
Gedanken an ein autonomes Verhalten dieser Stoffe als solcher aufkommen
lassen, da ganz entschieden die urspriingliche Gréfle des einzelnen Chromo-
soms, die relativ gewahrt bleibt, fir den Zuwachs an Chromatin bestimmend
ist. Nicht am Chromatin kann man das Wachstum verfolgen und messen,
sondern die Chromosomen erweisen sich bei einem néchsten Teilungsschritt
als wieder herangewachsen, sie sind die Wachstumseinheiten. Ob man dann
von den Chromosomen vermuten diirfte, dal sie in bezug auf ihr Wachstum
autonom sind oder ob ihr Wachstum vom Plasma abhéngt, ist gleichfalls eine
Frage, die verschieden beantwortet wurde. Jedoch wird man Erpmanw (1911,
S. 503 u. £.) durchaus recht geben miissen, wenn sie die Annahme eines auto-
nomen Chromosomenwachstums ablehnt. Dagegen spricht sicher der Einfluf3,
den Temperaturveranderungen auf die ChromosomengréBe ausiiben; auch wir
werden bei der Besprechung der einschliagigen Verhiltnisse (s. S. 224) der Uber-
zeugung Ausdruck geben, daBl die ChromosomengréBe auf einer Reaktion der
Chromosomen beruhen und nur aus dem Gesamtzustand des Systems der Zelle
heraus sich ergeben diirfte. Das gilt nicht nur fiir die Ausdehnung und die
Form der Chromosomen, sondern auch fiir ihr eigentliches Wachstum.

- So finden wir also Zellgrofile, KerngroBe und Chromosomen-
groflen in ganz bestimmten Beziehungen zueinander. Und man
kann nicht das Wachstum des einen oder des anderen Bestandteils der Zelle
als das priméire oder allein maBgebende bezeichnen, sondern die gegenseitigen
Beziehungen oder mit HEIDENHAIN (1923, S. 87) zu reden, der syntonische
Zustand oder die Syntonie, welche die Teile der Zelle zum einheitlichen
System zusammenschliet, scheint wieder mit dem Ausdruck HEIDENHAINS,
den Kanon der Teile und des Systems zu bestimmen.

Binnenzellige Korrelationen sind ferner vorauszusetzen beim
Wachstum jener intracelluliren Plasmaprodukte, die wir an die
kanonischen Wachstumseinheiten der Zelle angeschlossen haben. In den Muskel-
bindern der Rumpfmuskulatur von Petromyzon fluviatilis unterscheidet man
parietale und zentrale Fasern [F. MAURER (1894, S. 507)]. In beiden Faserarten
sind sowohl die Zahl der Kerne wie die Menge des Sarkoplasmas wie auch die
Fibrillen verschieden und die letzteren in den parietalen Fasern namentlich
auch feiner als in den zentralen [SCHIEFFERDECKER (1911, S. 465)]. So bieten
uns diese Muskelfasern ein Beispiel dafiir, da nicht nur Kernmasse und
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Plasmamasse, sondern auch Zahl und Dicke der Fibrillen in be-
stimmten Korrelationen zueinander stehen und daB also die con-
tractilen Fibrillen in die gesamte binnenzellige Korrelation miteinbezogen sein
konnen.

Es braucht nicht niher ausgefiilhrt zu werden, daf die Kern-Plasma-
Relation und damit die binnenzellige Korrelation iiberhaupt,
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Abb. 6. Vergleichende Zusammenstellung der Kerngrofen der untersuchten Carcinome. Schraf-
fiertes Feld umfaBt die Kernwerte der normalen Miuseriickenhaut. DurchschnittsgroBie (leerer
Kreis): 4,4 x 3,1 MeBstriche = 7,95 X 5,6 #. — .- — Feld umfafit die Kernwerte des Carcinoms der
Maus II 49. DurchschnittsgroBe (Kreis 1): 6,55 X 4,0 MeBstriche = 11,8 x 7,1 4. — — — Feld
umfaBt die Kernwerte des Carcinoms Maus II 53. Durchschnittsgrofie (Kreis 2): 6,6 x 3,8 MeB-
striche = 11,95 X 6,85 ¢, == == — Feld umfalt die Kernwerte des Carcinoms der Maus II 55.
Durchschnittsgrofe (Kreis 3): 7,1 X 4,2 MeBstriche = 12,8 X 7,3 . — . . == Feld umfaBt die Kern-
werte des Carcinoms der Maus II 57. Durchschnittsgrofe (Kreis 4): 7,15 X 3,3 MeBstriche = 12,9
X 6,4 Y, == Feld umfallt die Kernwerte des Carcinoms der Maus II 58. DurchschnittsgroBe
(Kreis 5):7,25 x 4,0 MeBstriche = 13,5 X 7,2 u. Nach EPANTSCHIN (1928).

nicht als unverédnderlich betrachtet werden darf. Dies ist ja in
Anbetracht der Verschiedenheiten, welche die Zellen eines Organismus in dieser
Hinsicht darbieten, selbstverstdndlich und es ist die Verénderlichkeit gerade
der Kernplasma-Relation auch experimentell erwiesen [s. hierzu ERDMANN (1911)
und diesen Band d. Handb. S. 519]. Bei der Regeneration des Schwanzes von

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 2
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Triton und Salamandra hat GODLEWSKI jun. (1910) im Epithel eine betracht-
liche Verschiebung der Kern-Plasma-Relation zuungunsten des Kerns fest-
gestellt, Erh6hung der KerngroBen im Vergleich zu denen des Muttergewebes
ist dagegen bei Krebszellen nachgewiesen worden [HerBERG (1908, 1921, 1929),
BorsT (1910), Nomicos (1910), Exnavpr (1926), EpanTscHIN (1928), s. Abb. 6].
Es ist also auch die Konstitution differenzierter Zellen unter Umstédnden noch

veranderlich.
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Abb. 7a, b. GroBenverhidltnis von Zelle, Kern (geschrafft) und Binnenapparat (umpunktet) bei
Hasen mit verschiedener Geschlechtstétigkeit. a In den Epithelien des ersten Léppchens des Neben-
hodenganges. b In den Epithelien des mittleren Abschnittes des Nebenhodenschweifes im Haupt-
samenspeicher. Vergleiche hierzu die Zusammenstellung von durchschnittlicher Zellhohe, Zell- und
Kerngrofe und vom Kernplasmaverhiltnis der zugehorigen Tabelle. Nach T. v. Lanz (1926.)

Besondere Erwahnung verdient in diesem Zusammenhang die Zell- und
KerngroBe und das Kernplasmaverhiltnis im Epithel der Ductuli efferentes
und des Nebenhodenganges beim Feld- und Stallhasen. Die MaBe sind hier,
wie die Abb. 7 und die folgende Tabelle nach v. LaNz (1926) zeigen, betriicht-
lichen Schwankungen je nach dem Alter und der Geschlechtstitigkeit der Tiere
unterworfen.

Zell- und Kerngr6B8e im Epithel der ductuli efferentes und des
Nebenhodengangs beim Feld- und Stallhasen nach T. v. Laxz.

Bei den | perio- |hypertro-| chroni- Winter- fehlendem
igasten | dseher | phiseher | saver | VO | e HORE
1. Absolute Zellhéhe in u.
in ductuli efferentes . . . 18 25 28 28 19 12 15
in ductus epididymitis Kopf 16 78 82 50 25 31 29
Schweif 10 19 12 24 11 23 —
2. Absolute ZellgroBe (als vierkantige Prismen berechnet) in ud:
in ductuli efferentes . . .| 1450 | 2500 2240 2500 1100 1060 960
in ductus epididymitis Kopf 800 3900 4100 3200 1050 900 850
Schweif 490 2000 970 2400 420 660 —
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I
Winter-
ruhe

Bei den perio- hypertro-l chroni-
jiingsten | discher phischer\ scher

‘ Alter fehlendem
Hasen Brunst Brunst Brunst‘

Hoden

3. Absolute Kerngré8e (als Rotationsellipsoid aus Kernlinge und -breite
berechnet) in u3:

in ductuli efferentes . . . 230 | 180 160 144 144 155 160
in ductus epididymitis Kopf 160 230 180 180 154 156 120
Schweif 150 220 110 190 64 80 —

4. Daraus Kernplasmaverhéaltnis.

in ductuli efferentes . . . 5,3 12,9 12,7 14,7 6.6 5.8 4,9
in ductus epididymitis Kopf 4,0 19,5 21,7 16,7 5,8 47 6,1
Schweif 2,3 8,9 7,8 11,5 5,6 7.2 —

Das Beispiel der Nebenhodenzellen reiht sich insofern an die vorhergenannten
sinngeméfB an, als es sich um Schwankungen der Kern-Plasma-Relation dabei
handelt, und zwar um Verinderungen derselben wéhrend der Brunst zuungunsten
des Kernes. Die KerngroBen selbst sind nahezu konstant, aber der Zellenleib
(und mit jhm tibrigens der Binnenapparat) vergrofert und verkleinert sich
auBerordentlich. Natiirlich 148t sich nicht genau angeben, wieviel von dieser
Zunahme des Zellvolumens etwa auf Rechnung der von den Zellen ausgearbeiteten
Sekretstoffe kommt. Die Bilder mit fiarberisch vom Cytoplasma unterschie-
denem Sekret in v. Lanz’ Arbeit erlauben uns aber die Aussage, da die An-
sammlung dieser paraplasmatischen Substanzen nur einen recht geringen An-
teil an der VergroBerung des Zellenleibes haben kann. Wir diirfen demnach
wohl vom Wachstum der Zelle infolge einer Vermehrung der lebenden Substanz
hier sprechen. Die Verhéltnisse der einer vermehrten oder verminderten Tétig-
keit sich anpassenden Zelle sind in vorliegendem Fall deswegen besonders lehr-
reich, weil die Verinderungen der binnenzelligen Korrelationen hier auf keinen
anderen Einfluf} als dem des Hodenhormons beruhen kénnen. Daher wird man
die Nebenhodenzelle in dieser Beziehung als ein wertvolles Beispiel fiir den
EinfluB &duBlerer Faktoren auf die binnenzelligen Korrelationen
betrachten diirfen. Es eroffnet sich hier ein Einblick in Zusammenhinge, die
man mit der Bezeichnung ,,funktionelles Wachstum® oder, wenn es sich um
grundsitzlich nicht andersartigé Grenzfille handelt, als ,,Arbeitshypertrophie
verstindlich zu machen sucht.

Dem eben genannten Beispiel ist als ein nicht minder aufschluBreiches das
der Muskelzelle der Uteruswand an die Seite zu stellen. STIEVE (1926) hat
hierfiir die genauen Angaben durch eine Reihe von Messungen beigebracht,
aus denen sich zum erstenmal ein Urteil tiber die Art und Weise der VergroBe-
rung der Muskelzellen in der schwangeren Gebarmutter gewinnen liel. Wahrend
die ganzen schlauchférmigen Zellen am Ende der Schwangerschaft mit einer
Lénge von 500—800 u, einer Breite von 8—10 4 und einer Dicke von 5—6 p
die der nichtschwangeren Gebérmutter etwa um das 7—I11fache in der Linge
und das 2—>5fache in der Breite und Dicke iibertreffen (v. EBNER nach STIEVE),
vergroBern sich die Kerne wihrend der Schwangerschaft gegeniiber dem nicht-
schwangeren Zustand, wenn iiberhaupt, so nur ganz unbedeutend (Abb. 8).
Es vollzieht sich also hier wiederum eine Verschiebung der Kern-Plasma-Re-
lation ,,vollkommen zugunsten des Plasmaleibes’, wie STIEVE hervorhebt.
Auch im Zusammenhang mit den monatlichen Verinderungen des Uterus
spielen sich Verinderungen an der Uterusmuskulatur ab, die in unserem
Zusammenhang Beachtung verdienen. Die Muskelzellen vergroBern sich vor
der Blutung ,in ahnlicher Weise wie wihrend der Schwangerschaft®, im

2*
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Postmenstruum bilden sie sich dann ,,in dhnlicher Weise wie im Wochenbett

zuriick, sie verlieren an Masse [StievE (1. ¢.)].

Zieht man die Abhingigkeit

der Veranderungen des Uterus von der Eireifung und dem Corpus luteum oder

Abb. 8. Die drei Muskelzel-
len sind bei genau gleicher
VergroBerung ( 200fach) ab-
geblldet Links eine Zelle
aus einer nichtschwangeren
Gebdarmutter, in der Mitte
eine Zelle am Ende der
Schwangerschaft, vor der
Geburt. Rechts eine Zelle
am Ende der Schwanger-
schaft, nach der Geburt
Nach H. STIEVE (1926).

der Placenta in Betracht (s. hierzu Kvaus 1929), so gilt
auch fir die Kern-Plasma-Relationsverschiebung der
Uterusmuskelzelle, was wir fiir die der Nebenhodenzelle
gefunden haben, dafl sie durch &uBere Einflisse ver-
anlaBt ist. Bei der Muskelzelle der Gebarmutter sind
wir freilich noch weniger als bei der Nebenhodenzelle
imstande, zu unterscheiden, welchen Anteil an der Ver-
groflerung eine Vermehrung der lebenden Substanz als
solche und welchen Anteil daran die Bildung contractiler
Fibrillen hat, welche zweifellos in bedeutendem MaBe
vonstatten geht. Aber fiir unsere spétere Stellung-
nahme zu den Differenzierungsprozessen scheint es ge-
rade notwendig, auf die enge Beziehung zwischen Wachs-
tum und Differenzierung immer wieder hinzuweisen.
Man sieht iiberdies an dem Urteil STIEVEs iiber die
Verdnderung der Kernplasmarelation der Muskelzellen,
daB es zuldssig ist, auch eine VergréBerung, die ganz
sicher mit der Vermehrung contractiler Fibrillen ver-
bunden ist, als Wachstum zu bezeichnen und an Hand
der grundlegenden Wachstumsregeln ,verstindlich zu
machen.

Die Angaben iiber Verschiebungen der Kern-Plasma-
Relation unter duBeren Einfliissen sollten vor allem dar-
tun, daf die Zelle in bezug auf die Korrelationen ihrer
Teile und also in bezug auf ihr proportionales Wachs-
tum durchaus nicht autonom ist, sondern bis in diese
Abstufungen ihrer Konstitution hinein dem ganzen
Organismus unterworfen ist. Es bleiben zunichst, da
sie zu wieder anderen Gesichtspunkten fithren, die peri-
odischen progressiven Verschiebungen der Kernplasma-
relation auBler Betracht, auf die wir als Zeugmsse und
Voraussetzungen einer ,inneren Teilung*‘ spiter genau
eingehen miissen (s. unten S. 29). Die binnenzelligen
Korrelationen sind also eingeschaltet in Korrelationen,
welche durch Blutbahn und Nervensystem hergestellt
werden. Auf der anderen Seite aber ist damit zu
rechnen, daB} sich die binnenzellige Korrelation
gewissermaBen von innen heraus zu einer Kor-
relation unter den Zellen selbst erweitert. Der
oben verwendete Begriff der Syntonie, womit der in
der binnenzelligen Korrelation sich ausdriickende Zu-
stand bezeichnet werden sollte, weist auf die dyna-
mische Auffassung hin, welche HEpENHAIN in die
zuniéichst nur phanomenologische Betrachtung der im
vorstehenden kurz geschilderten Verhiltnisse hinein-
getragen hat. So, im Hinblick auf unbekannte im
System der Zelle wirksame Krifte verstanden, kann der
Zustand der einzelnen Zellen auf andere im geweblichen
Verbande zu einem hoheren System, einem Histo-
system, zusammengeschlossene Zellen fortwirkend gedacht
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werden. Man kann dabei von der Tatsache ausgehen, dal die Syntonie bzw. ihr
Ausdruck der konstanten Proportionen auch zwischen einer Vielzahl von Kernen
und der dazu gehorigen Plasmamasse fortbesteht [Herpenmamn (1923, S. 89
u. £.)]. Wir haben diese, den Begriff der ,,Energide“ von J. SacHS aufhebende
Syntonie der mehrkernigen Zellen bereits vorausgesetzt, als wir die quergestreiften
Muskelfasern in unsere Betrachtung der konstanten Proportionen einbezogen
haben. HEIDENHAIN geht nun einen bedeutsamen Schritt weiter, indem er
den Satz aufstellt, ,,daf} die Korrelation unter Zellen und damit auch die gene-
tische Einheit des Histosystems hoherer Ordnung in der Grund-
lage auf der gleichen Basis beruht. Vor diesem Gedanken, der auf histodyna-
mische Wechselbeziehungen abzielt, verschwindet die Unterscheidung zwischen
einer mehrkernigen Plasmamasse und der zum Histosystem zusammengeschlos-
senen Vielzahl von Zellen, ,,welche durch Intercellularbriicken unter sich ver-
bunden zu sein pflegen®, wie HEIDENHAIN (1. ¢. S. 90) ausdriicklich hervor-
hebt, wohl, um der Vorstellung der physiologischen Synthese eine greifbare
Stiitze im Tatséchlichen zu geben. Aus dem Erfahrungsbereich schépit HEIDEN-
HAIN ferner gewisse einfachste Beispiele zur Veranschaulichung der Syntonie
celluldrer Gewebe. In den von uns oben herangezogenen Versuchen von BOVERI
hat sich gezeigt, daB bei geringerer Chromosomenzahl kleinere Zellen mit kleineren
Kernen entstehen als bei héherer Anzahl. Aber die kleineren Zellen sind infolge
ihrer gréBeren Teilungsgeschwindigkeit in einer entsprechend gréferen Zahl,
der doppelten oder vierfachen vorhanden, was aus der auf S. 14 wiedergegebenen
Abbildung auch ersichtlich ist. Boveri (1905, S. 50) folgerte daraus, dal das
Verhiltnis der in dem Organismus vorhandenen gesamten Kernmenge zur
gesamten Protoplasmamenge unter den verschiedenen von ihm herbeigefiihrten
und betrachteten Verhéltnissen konstant ist. Hempenmain (1923, S. 91) figt
seinerseits hinzu, ,hier verwandelt sich die Korrelation innerhalb der Zelle
in eine Korrelation unter den Zellen selbst, denn die allgemeinen Bauverhélt-
nisse miissen abgeéndert und korrelativ reguliert werden, wenn in dem einen
Falle nur die Halfte, in dem anderen Falle die doppelte oder gar die vierfache
Anzahl der Zellen zur Verwendung gelangen wie im normalen Fall”“. Noch deut-
licher spricht sich fiir HerpeNHAIN das Ubergehen der Kernplasmarelation mit
und durch die Zellteilung in eine Korrelation unter den Zellen selbst in BOVERIs
Versuchen mit Fragmenteiern verschiedener GroBe bei gleicher Chromosomen-
zahl aus. Die Zellenzahl ist hier ,,ceteris paribus proportional der Ausgangs-
menge des Protoplasmas®, wobei die Zellen dem Optimum der Kernplasma-
relation zustreben [Boverr (1905, S. 52 u. £.)]. HempENHAIN schlieBt aus diesen
Erfabrungen: ,,Der syntonische Zustand innerhalb der Zelle ist
seiner Art nach von gleicher Beschaffenheit wie der syntonische
Zustand der Gewebe, durch welche deren genetische Konstitution
oder Verfassung und ebenso die dynamische Einheit der Teil-
korpersysteme bedingt wird® (1923, S. 92).

Wir kénnen die Gedanken HEeIDENHAINs, welche hier ,,vor den &uBersten
Prinzipien der Biologie, vor den letzten Ursachen der Formen ... angelangt
sind, nicht weiter verfolgen. Es war lediglich notwendig, zu zeigen,
wie auch die Wachstumseinheiten héherer Ordnung die Histo-
systeme vom Standpunkt einer histodynamischen Betrachtungs-
weise aus der Regel der konstanten Proportion untergeordnet
sind, grundsétzlich nicht anders wie die Zelle selbst. Denn daraus
ergibt sich zusammen mit dem, was wir fiir die Begrenztheit des Wachstums
auch dieser Systeme vorgebracht haben, die Berechtigung, die Histosysteme
als Wachstumseinheiten hoherer Ordnung mit der Zelle, dem Kern und den
Chromosomen in eine Reihe zu stellen, wie wir es getan haben. Des weiteren
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aber ergibt sich daraus die Erwartung, dafl die gesetzméafBigen Erscheinungen
des Wachstums, die wir im folgenden noch nachweisen werden, wiederum wie
die bisher dargestellten, fiir die Wachstumseinheiten jeder Ordnung gelten
und demzufolge als Ausdruck bestimmter der lebenden Substanz selbst zu-
kommender GesetzmiaBigkeiten aufzufassen sind.

¢) Wachstum und Vermehrung durch Teilung.

Wir haben erkannt, dal der lebenden Substanz auf jeder Stufe der Organi-
sation eine dem betreffenden System eigentiimliche Grenze des Wachstums

Abb. 9. Katze, STENONsche Driise, spites Stadium. Vergr. 375. Bei 1—4 Adenomeren. 2 u. 3
in transversaler Ausbreitung, 4 in Teilung. Bei F Auftreten einer ungespaltenen Teilungsfalte.
Nach M. HEIDENHAIN 1921.

auferlegt ist, ob es sich um die lebende Substanz in der Form des Chromosoms,
des Kerns, der Zelle, der Myofibrille oder der vielkernigen Plasmamasse oder
ob es sich endlich um die im geweblichen System zur héheren Einheit der Form
und Funktion zusammengeordnete lebende Substanz handelt. Eine bestimmte
innere Spannung der systematischen Einheit scheint die Uberschreitung der
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Wachstumsgrenze zu verbieten. Innerhalb der Norm gibt es freilich auch hier-
bei Schwankungen. Stirkere Abweichungen der Wachstumseinheiten, die
eine Durchbrechung der durchschnittlichen Wachstumsgrenze anzeigen, pflegt
man als Hypertrophie zu bezeichnen. Sinkt die Wachstumseinheit unter ihr
mittleres Maf3 herab, so nehmen wir dies als Zeichen ihres Schwundes oder
ihrer Atrophie. Durch den Hinweis auf diese in der pathologischen Histo-
logie und Anatomie eingebiirgerten Begriffe soll lediglich die Stelle nachgewiesen
werden, an der dieselben in die allgemeine Anschauung iiber das Wachstum
der lebenden Substanz eingeordnet werden kénnen. (Uber Hyperplasie und
Hypoplasie s. S. 26.)

DaB trotz der Begrenztheit des Wachstums der systematischen
Einheiten als solcher das Wachstum des ganzen Organismus un-
gehemmt und in einem geradezu ungeheuren Ausmafle vom

Abb. 11. Geteilter Endkolben bei einer
Krypte des kranialen Mitteldarmes von
Tetrastes bonasia. Vergr. etwa 300fach.
Im Bereiche der Trennungsfurche (Rich-
tung des Pfeiles) ist eine ,,umgekehrt
kegelformige Trennungszelle infolge

Abb. 10. Menschliche Lunge, embryonal, 14. Woche. ihrer dunkleren Farbung und der Ver-
Vergr. 300. Durchgeteilte Scheitelknospe. lagerung des Kernes leicht zu erkennen.
Nach K. W. BENDER (1925). Nach M. CLARA (1927).

Beginn bis zum Abschlufl der Entwicklung fortschreitet, das er-
méglicht die mit dem Wachstum auf das engste verbundene
periodische Teilung der Wachstumseinheiten, welche bei vorwiegen-
der Betonung dieser letzteren Erscheinung als Teilkérper (HEIDENHAIN) zu
bezeichnen sind.

Nicht fiir alle der genannten Wachstumseinheiten bedarf es erst des Nach-
weises, daB sie die Fihigkeit zur Selbstvermehrung durch Teilung besitzen.
Denn fiir die Zelle, den Kern und die Chromosomen ergibt sich dies aus
dem Wesen der mit dem Wachstum einhergehenden indirekten Zellteilung ohne
weiteres. Die Teilkérpernatur der héheren Gewebseinheiten haben
dagegen erst die Untersuchungen HEIDENHAINs und seiner Mitarbeiter erwiesen.
Da wir uns auf die fiir die verschiedenen Histomeren typischen Erscheinungen
der Vermehrung nicht einlassen kénnen, dies vielmehr der Darstellung der
Histogenese der betreffenden Organe iiberlassen miissen, geniigt es wohl, auf
die nebenstehenden Abb. 9—12 hinzuweisen, die ohne weitere Erklirung
die Tatsache der Teilbarkeit dieser Einheiten, auf die es hier ankommt, vor
Augen fiihren.

Bei den intracelluliren Plasmaprodukten, welche wir unter die
Wachstumseinheiten aufgenommen haben, 1a8t sich der Nachweis ihrer



24 Das Wachstum der lebendigen Masse.

Teilungsfahigkeit natiirlich nicht so leicht erbringen wie bei den eben gezeigten
groBeren Teilkérpern. F. MAURER (1894) hat zuerst die Vermehrung der con-
tractilen Fibrillen der quergestreiften Muskulatur der Wirbeltiere genau ver-
folgt und erkannt (1. ¢. S. 594), dafl die erste Vermehrung der contractilen
Fibrillen ,,bestimmt ein Léngszerfall der zuerst gebildeten Fibrillen in eine
Gruppe solcher” ist. Diese tatsachlichen Befunde stimmten mit der im gleichen
Jahre von HEIDENHAIN (s. 1919, S. 386) aus dem Prinzip der sog. COENHEIM-
schen Felderung abgeleiteten Uberzeugung iiberein, ,,daB die Fibrillen sich
wahrend der Querschnittszunahme der Faser fortgesetzt durch Langsspaltung
vermehren“. In der Folgezeit hat
HemenHAIN (Plasma und Zelle,
2. Bd.) der Analyse dieser Felderung
als einer ,, Teilungsstruktur sehr ein-
gehende Nachforschungen gewidmet.
Im Forellenembryo fand er (1913)
ein Objekt, bei dem er in Bestati-
gung der Befunde MAURERs direkt
zeigen konnte, ,,daBl die Unsumme
gleichartiger Fibrillen, welche in der
Muskelfaser schlieBlich enthalten
sind, alle von einer einzigen
Mutterfibrille abstammen*
(1913, S.439,445). Auch GODLEWSKI
(1902, S. 130, 145) hatte angegeben,
daB sich die Fibrillen in den jungen
Myoblasten durch fortgesetzte Tei-
lung vermehren und ebenso hatte
ScHLATER (1905, S. 447) in seinen
Priaparaten ,,gewisse Beweise” fiir
die Spaltung der Myofibrille ge-
funden. Endlich erklirte auch Asarx
%bb.l%ll\gfenslfhlié:heBLunge, e{nl)__r[gionalir1_2.WOche. (1“915> S. 32) aUSdrﬁCk!ic}}: daB die
ends mit unterblichener Ausbildung der Gang. LengsspaltungderMyofibrillen,,auch
rudimente und entsprechender Verdickung der nach der Geburt noch sehr rege ist‘
Basalmembran. Die Pfeile weisen auf die Ein- ( ths). Nur FrANZ (1916) konnte

furchungen hin, welche die vier Tochterknospen
voneinander abgrenzen; a in beginnender, b in  gjch von der Aﬂgemeingﬁlﬁgkeit

g);g%es%m‘t)‘t{:n%;}?;;;htgguz%%: dieser Art des Wachstums der con-

tractilen Substanz nicht iiberzeugen ;

wenigstens gibt er fiir die Isopoden (S. 415) ausdriicklich an, daB sich hier
die Fibrillenbiindel ,,nur durch Apposition* vergroBern.

Es ist indessen nicht unsere Absicht, diesen Einzelheiten der Muskelhisto-
genese bei verschiedenen Formen hier nachzugehen. Es war nur zu zeigen, daB
fir die Myofibrillen die Vermehrungsfahigkeit durch Langsteilung
mit guten Griinden angenommen wird (s. hierzu S. 648). Dabei bleiben
natiirlich noch viele Fragen offen. Es wire vor allem von groBem Wert, zu wissen,
wie sich die Elemente der Muskelfaser in spiatembryonaler und postembryonaler
Zeit beim Wachstum des Muskels verhalten. AuBerdem miissen wir uns daran
erinnern, daB die ,,empirischen Muskelfibrillen, von denen die Untersucher
sprechen, keine gleichartigen Gebilde sind, sondern selbst aus mehr oder weniger
zahlreichen feineren Fibrillenbiindeln zusammengesetzt sein werden. Darauf
macht HEmeNmAIN (1913, S. 430) ausdriicklich aufmerksam, ja seine Theorie,
welche eine Elementarfibrille jenseits der Sichtbarkeitsgrenze fordert, setzt
dies sogar als sicher voraus. Man kann also noch dariiber streiten, ob die




Phénomenologie des Wachstums der lebendigen Masse. 25

sichtbare Spaltung der empirischen Fibrillen Teilung einer Einheit ist oder Aus-
einanderlegung eines Biindels. Indessen wiirde damit gegen die HEIDENHAINsche
Lehre kein Einwand erhoben sein. Denn die ,,innere Sonderung’ der Fibrillen
wire dann der sichtbaren Spaltung der Biindel, der ,,Entbiindelung®, eben
schon vorausgegangen [s. HerpENmAIN (1899, S. 110 u. f., 1919, S. 391)] und
HEerpENHAIN hat sich unabldssig bemitht, darzulegen, wie die sullere Sonde-
rung der contractilen Elemente in die CoENHEIMschen Felder des Muskel-
faserquerschnittes nicht anders erklarbar und versténdlich ist, als eben durch
die Voraussetzung des in der fortgesetzten Teilung der Elemente gegebenen
Wachstumsprinzips.

Von den Neurofibrillen nimmt HEIDENHAIN (Plasma und Zelle 11, S. 845)
gleichfalls an, daBl ihre Vermehrung der Zahl nach ,,wohl kaum anders denkbar‘
sei ,,als auf dem Wege des Dickenwachstums und der Spaltung”. Die Neuro--
fibrillen ,,wiirden sich ganz analog den viel besser bekannten, ebenfalls reiz-
leitenden Muskelfibrillen verhalten®.

* Wir erkennen also die Teilbarkeit oder die Fortpflanzungsfahig-
keit durch Teilung als eine allgemeine den Wachstumseinheiten
zukommende Eigenschaft. Jedoch fallt es in die Augen, dafl der Mecha-
nismus der Teilung bei den Wachstumseinheiten verschiedener
Ordnung ein grundverschiedener ist: hier die Zerlegung einer Adeno-
mere in Tochteradenomeren, dort die Spaltung einer Myofibrille und bei der
Zelle der komplizierte Vorgang der indirekten Zellteilung, bei welchem die
Zweiteilung simtlicher intracellulérer Teilkorper in einem fortlaufenden Arbeits-
gang vollzogen wird. Man wird versuchen miissen, gemeinsame das Wesen
des Vorgangs bezeichnende Wirkungen des Fortpflanzungsaktes
zu erkennen, wenngleich die Arten seiner Ausfiihrung nicht miteinander ver-
gleichbar sind.

Die Zweiteilung kann zu den wesentlichen Faktoren der Fortpflanzung
nicht gehoren. Denn bei der Vermehrung der Histosysteme kommt es nicht
selten zu Mehrlingsbildungen durch einen einzigen Teilungsschritt des Mutter-
gebildes. Und wenn die indirekte Zellteilung auch geradezu das Muster einer
genauen bis in die letzten der sichtbaren Einheiten durchgreifenden Zweiteilung
ist, so zeigt sich doch bei gewissen Zellen, wenn ausnahmsweise mehr als zwei
Zentren vorhanden sind, daB das Manéver der Mitose auch eine Drei- und Vier-
teilung in einem Akt vollziehen kann. Das ist freilich dann keine Fortpflanzung,
welche das Bediirfnis nach erbgleicher Teilung der Mutterzelle befriedigen wiirde,
aber es ist nicht schwer vorstellbar, daB diesem Mangel durch entsprechende
Einrichtungen begegnet werden konnte.

Wesentlich an der Vermehrung der Wachstumseinheiten durch
Teilung scheint dagegen die Aufrechterhaltung ihrer Organisation
zu sein. Den Tochterindividuen wird die gesamte Verfassung des Mutterindi-
viduums bei der Fortpflanzung iiberliefert. Das bezieht sich nicht nur auf die
stoffliche und morphologische Kontinuitdt, ,,sondern es wird implicite auch
eine Kontinuitat der Krifte verwirklicht, welche an der Materie haften‘ [HeI-
DENHAIN (1923, S. 71)], woher es kommt, daBl der Teil vom urspriinglichen
Ganzen auch die Fihigkeit erbt, die konstanten Proportionen, welche schlieB3-
lich sein Wachstum begrenzen, wieder herzustellen.

Wachstum und Fortpflanzung durch Teilung fithren aber nicht zum fort-
laufenden Auseinanderfall von Individuen, sondern vielmehr sind sie das Mittel
zur ,,Neuschépfung von Formwerten oberer Ordnung, welche sich physiologisch
wiederum als in dem Ganzen enthaltene dynamische Kreise niederer Ordnung
verhalten“ [HEmENHAIN (1923, S. 111)]. So kommt es zur Herstellung von
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Systemen mit eigenen korrelativen Beziehungen der in ihnen enthaltenen Teile
und zu bestimmten Beziehungen zwischen den Systemen im Rahmen einer
hoheren Ordnung. Dadurch wird wiederum das Wachstum und die Vermehrung
innerhalb der groleren Verbande geregelt und dem Ausmal sowie der Gliederung
der letzteren die physiologische Grenze gesetzt. Uberschreiten Wachstum und
Vermehrung der Einheiten diese Grenze, so spricht man von Hyperplasie.
Bleiben sie auf einer Stufe stehen, die noch nicht dem Aufbau des fertigen Ge-
bildes, z. B. eines Organs wie die Niere, hinsichtlich der Zahl seiner typischen
Einheiten entspricht, so kann man dies Hypoplasie nennen (siehe z. B. die
Ausfiihrungen iiber Nierenkleinheit und Nierenvergroflerung bei Gé. B. GUBER
1925 und zur Begriindung der hier durchgefiihrten Unterscheidung zwischen
Hypertrophie bzw. Atrophie und Hyperplasie bzw. Hypoplasie Borst 1928,
S. 610). Es wire zu bedenken, welche Verinderungen der dynamischer Kor-
relationen in bestimmten Féllen fiir Exzesse des Wachstums verantwortlich
zu machen sind. Einen volligen Wegfall der zwischenzelligen Korrelationen
(die den Zusammenschlul der Zellen zu héheren Verbdnden mit begrenztem
Wachstum und von bestimmter Ordnung im Plane der Gestaltung bedingen)
miissen wir annehmen, wenn die Zellen rasch wachsender Geschwiilste einer
regellosen und sog. autonomen Vermehrung anheimfallen. Mit diesem fiir
unsere Betrachtung ausreichenden Hinweis auf die Grundlagen der ,,syntheti-
schen Morphologie” HriDENHAINs und auf ihre Beziehungen zu den Erschei-
nungen des pathologischen Wachstums miissen wir uns hier begniigen.

Wir haben schlieBlich noch den inneren Zusammenhang zwischen
Wachstum und Teilung zu betrachten. Diesen hat in bezug auf das Chromatin
oder besser die Chromosomen Boverr (1905, S. 39) folgendermaBen erfal3t:
,,Das Chromatin, wie es in Gestalt der neuentstandenen Tochterchromosomen
einer Zelle zuféllt, ist junges Chromatin, es wichst nun bis etwa zum doppelten
Volumen heran; jetzt ist es ausgewachsen, d. h. zu weiterem Wachstum un-
féahig, aber reif zur Fortpflanzung, in Gestalt der sich teilenden Mutterchromo-
somen. Ohne dieses Heranwachsen gibt es keine Teilungsfiahigkeit, ohne Tei-
lung kein neues Wachstum.” BoVERI nimmt also eine wechselseitige kausale
Beziehung zwischen Wachstum und Teilung an. Ist das Wachstum bis zu einer
gewissen Grenze gediehen, so ist die Teilungsfihigkeit erreicht und durch die
Teilung wird neues Wachstum ermdglicht. Diese Auffassung ist aber, insofern
sie den Gedanken an eine notwendige wechselseitige Verkniipfung erweckt,
nicht ohne weiteres zu verallgemeinern. Wir brauchen nur an die HERTWIGsChe
Anschauung zu erinnern, daB nicht in der Erreichung einer Wachstumsgrenze,
sondern in der Stérung der Kernplasmarelation eine Ursache der Zellteilung
gelegen sei, um zu erkennen, daB man mit der allzu einfachen Vorstellung ,,ohne
Wachstum gibt es keine Teilungsfahigkeit nicht auskommt. Zwischen Wachs-
tum und Teilung besteht entschieden keine allgemeingiiltige Beziehung in dem
Sinne, da8 Wachstum die notwendige Voraussetzung der Teilungsfihigkeit
wire. Hs scheint gerade bei der Vermehrung der héheren Gewebseinheiten,
wie z. B. der Pneumomeren, eine Zerlegung urspriinglicher groBerer Einheiten
in kleinere ohne zwischen den Teilungen stattfindendes Nachwachsen ein be-
deutungsvolles Mittel zur raschen Vermehrung der funktionierenden Abschnitte
zu sein. Daf} auch hierbei die Regel einer bestimmten Proportion aufrecht er-
halten wird, geht aus dem bisher Dargelegten zur Geniige hervor. Und auch
fiir die Zellen und die Chromosomen haben wir mit fortschreitender Verkleine-
rung bei der Fortpflanzung unter gewissen Umsténden zu rechnen. Nach der
einen Seite hin, was die kausale Beziehung des Wachstums zur Teilung anbelangt,
darf man also allzu einfachen Vorstellungen nicht nachgeben. Am  Beispiel
der Zellteilung werden wir erkennen, wie verwickelt fiir unsere Einsicht die
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kausalen Verhaltnisse der Vermehrung gegenwirtig noch erscheinen (siehe
indirekte Zellteilung, 2. Teil, 2. Abschn.).

Hingegen diirfen wir ohne Bedenken den zweiten Teil des BovEeRrischen
Satzes: ,,0hne Teilung kein neues Wachstum®, als allgemeingiiltig be-
zeichnen. Diese Beziehung zwischen Teilung und Wachstum ist unverkennbar
und laBt sich an allen Wachstumseinheiten aufzeigen, da ihnen allen ein be-
grenztes Wachstum zukommt. Uber diese Grenze hinaus zu gelangen, ist der
Einheit, sei sie ein Chromosom, eine Zelle oder ein System hoherer Ord-
nung, versagt. Die Teilung aber filhrt unter Wahrung der Organisation die
Tochterindividuen auf einen Zustand zuriick, der die Moglichkeit zu neuem
Wachstum eréffnet. Darum ist die Teilungsfidhigkeit die notwendige
Ergénzung des begrenzten Wachstums; in der Teilungsfahigkeit
erkennen wir das Mittel zur Uberwindung des begrenzten Wachs-
tums und zur Fortsetzung des Wachstums im héheren Verbande
der wachsenden Teile.

d) Wachstum und Bildung von Differenzierungsprodukten des Plasmas.

Nur in kurzen Strichen und nur in vorldufiger Weise soll zur Abrundung
unserer Betrachtung iiber das Wachstum hier noch erwogen werden, inwiefern
auller in der Teilung, auch in der Verwandlung der lebenden
Substanz in ihre der Betriebsphysiologie dienende Produkte ein
Weg gegeben ist, der zur Uberwindung des begrenzten Wachs-
tums fiihrt. Vielkernige Gewebseinheiten wie die Muskelfasern oder Zellen
mit massenhafter Bildung fibrillirer Plasmaprodukte, wie die Neuronen, sehen
wir zu bedeutenden Dimensionen heranwachsen. Dabei kann, wie im letzteren
Fall, jede Vermehrung ausgeschlossen sein. Obwohl die Nervenzellen mit langem
Axon ,.,eine beinahe unbegrenzte Fahigkeit der Auswachsung und ebenso eine
beinahe unbegrenzte Fahigkeit der Verzweigung besitzen [HEIDENHAIN (1923,
S. 83)] und auch, wie wir oben gezeigt haben, im Gegensatz zu den anderen
Zellen proportional der KorpergroBe wachsen und sich namentlich verlingern,
bleibt auch bei ihnen das geregelte Wechselverhiltnis zwischen Kern und Plasma-
leib aufrecht erhalten. Wir verdankenden Einblick in die eigenartige Anpassung
des Kernplasmaverhéltnisses beim Neuron durch proportionale Ausscheidung
des Tigroids oder Cytochromatins aus dem Kern den Untersuchungen und den
die Folgeerscheinungen der Nervendurchschneidung verarbeitenden Betrach-
tungen HErDENHAINS (Plasma u. Zelle IT, S. 714, 801—818, 868—886; 1923,
S. 81 u. f.). Es ist offensichtlich, daB mit der Differenzierung der Nervenzelle,
d. h. der Vermehrung und Uménderung ihres Plasmas in die reizleitenden Fasern
eine dementsprechende bis zum Abschluf des Wachstums fortdauernde Ver-
dnderung der Kernplasmarelation Hand in Hand geht. Die celluldr begrenzte
binnenzellige Korrelation wird Schritt fiir Schritt zugunsten des fortschreiten-
den Wachstums erweitert. Wir kénnen uns mit dieser Tatsache begniigen.
Tieferen Einblick in die kausalen Verhdltnisse besitzen wir nicht. Aber hier
liegt ein grundsdtzlich wichtiges Wachstumsgeschehen ganz ent-
schieden vor. Das Beispiel des Neurons beleuchtet uns allerdings nur gerade
die grundsitzliche Seite. Die Art und Weise, wie zugleich mit der Differen-
zierung eine Veridnderung der binnenzelligen Korrelationen herbeigefiihrt wird,
scheint beim Neuron einzig dazustehen. In anderen Féllen, so bei der Muskel-
faser, wird unter grundsétzlich gleichartigen Umsténden eine Vermehrung der
Kerne erzwungen und hierher gehéort als eine wiederum andere Form der Ab-
dnderung der Zellkonstitution gewissermaBen im Interesse des Wachstums die
sog. innere Teilung. Davon soll wegen der besonderen theoretischen Bedeutung
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solcher Sonderfalle erst im Zusammenhang mit der Theorie des Wachstums
gesprochen werden. Hier schlieBt sich also der Kreis unserer Betrachtung, in-
soferne als manche unserer Erfahrungen tiber Abdnderung der Kernplasma-
relation und Verschiebung der urspriinglichen Wachstumsgrenze nach oben
oder nach unten in der Generationenfolge der Zellen und bei ihrer Differen-
zierung dem einfachen Schluf3: Regel der bestimmten Proportion — begrenztes
Wachstum — Uberwindung desselben durch Teilung sich nicht einfiigen lieBen.
Wir sehen jetzt, daBl es verschiedene Mittel der Verschiebung des cellulidren
Gleichgewichts gibt und erkennen als das bedeutungsvollste, hiermit in einem
inneren Zusammenhang stehende Geschehen die Differenzierung der Zelle,
namentlich die Bildung von Differenzierungsprodukten des Plasmas.

Die dem Wachstum der lebenden Substanz gewidmete Betrachtung hat uns
nicht nur zur Vermehrung der Wachstumseinheiten durch Teilung als dem
Mittel zur Uberwindung der Wachstumsgrenze gefiihrt, sondern auch zur Bil-
dung von Differenzierungsprodukten, die wir zwar nicht als ein anderes in der
gleichen Richtung wirksames Mittel bezeichnen diirfen, aber doch als einen
Vorgang, der den Weg zum kontinuierlichen Wachstum ohne Teilung eréffnet.
Damit hat sich zugleich eine Rechtfertigung der in diesem Bande des Hand-
buchs getroffenen Einteilung des Stoffes ergeben. Die Zusammenfassung
von ,,Wachstum und Vermehrung der lebendigen Masse und die
Einbeziehung der Bildung von Differenzierungsprodukten des
Plasmas in diesen Kreis von Lebensvorgingen entspricht in der
Tat einem inneren Zusammenhang.

III. Theorie des Wachstums der lebendigen Masse.

Wir konnten uns mit den im phidnomenologischen Teil kennen gelernten
Tatsachen begniigen. Denn die Regeln des Wachstums, welche wir aus ihnen
ableiten konnten, sind solche des Wachstums der lebendigen Masse auf den
verschiedenen Stufen ihrer Organisation, die uns die unterschiedenen Wachs-
tumseinheiten vor Augen fithren. An die lebendige Masse als solche sind wir
aber natiirlich nicht herangekommen und wir haben einleitend festgestellt,
daB dies die lingste Zeit nur mittels verschiedener Hypothesen moglich war.
Als eine solche Hypothese haben wir zunéchst auch die Protomerenhypothese
von HEIDENHAIN bezeichnet. Da sie aus den Erscheinungen der Reihenbildung
und der Fortpflanzung der Histosysteme abgeleitet und aus der Teilkérper-
theorie als ihre logische Folgerung entwickelt worden ist, beansprucht die Proto-
merenhypothese aber eine besondere Stellung ,,gegeniiber den verschiedenen
anderen, in den letzten 50 Jahren entstandenen, ,,mehr oder weniger rein speku-
lativen Hypothesen einer allgemeinen Elementarstruktur oder Mikrostruktur®,
wie JARKOBJ (1925) zutreffend hervorhebt. Wenn es nun, wie zu zeigen sein
wird, vornehmlich dank den Untersuchungen Jakosss (1925, 1926) sogar ge-
lungen ist, auf induktivem Wege fiir die der Protomerenhypothese zugrunde
liegende Vorstellung Beweise beizubringen, die in einem Uberblick iiber die
Regeln des Wachstums der lebendigen Masse durchaus nicht iibergangen werden
diirfen, so wird man nicht davon abstehen, die Theorie des Wachstums von
HEIDENHAIN als die bestbegriindete Anschauung, die wir gegenwirtig besitzen,
hier als Abschlu} dieser Betrachtung vorzufiihren.

Die Regel der konstanten Proportionen im Lebendigen findet, wie wir ge-
sehen haben, in der Kernplasmarelation einen besonders sinnfilligen Ausdruck.

Fiir die einzelne Zelle kann diese durch den Quotienten % = Masse des
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Kerns durch Masse des Plasmas erfat werden. Teilt sich eine Zelle und wachsen
die Tochterzellen, wie es dem typischen Fall entspricht, auf die Grofe der Mutter-
zelle wieder heran, so hat sich die Gesamtmasse der Kern- und Plasmasubstanz
in der zweiten Generation also verdoppelt und sie wird sich in den folgenden
Generationen bei Wahrung der die betreffende Zelle beherrschenden Propor-
tionen in geometrischer Progression vervielfachen. Dieses Verhalten lafit sich

durch die Formeln
2MK 4MK 8MK u

2MP’ 4MP’ 8MP

veranschaulichen. Ein derartig regelmafig in bestimmten Quanten fortschrei-
tendes Wachstum mit und durch die Zellteilung verriat ein Gesetz des Wachs-
tums der lebendigen Materie und man kann sagen, daBl die Regel der
konstanten Proportionen dieses Gesetz einschlieft [HEipENHAIN (1923, S. 74)].

Es ist eine ,,glatte Verdoppelung aller lebenden Teile” der Zelle, welche das
gesetzmifBige Wachstum offensichtlich ausmacht. Hieraus ergibt sich das
Problem, wie diese glatte Verdoppelung mechanisch verwirklicht wird.  HEIDEN-
HAIN erkannte den zwingenden SchluB, ,,daf die Regel der konstanten Propor-
tionen auf ein bestimmtes Verhdltnis der Anzahl der kleinsten Lebenseinheiten
oder Protomeren in Zelleib und Xern zuriickgeht, welche sich bei Gelegenheit
der Zellteilung verdoppeln® (1923, S. 74; 1919, S. 380).

Auf einem neuen Weg suchte W. JakoBJ aus der Fahigkeit der Zellen zum
rhythmischen Wachstum in konstanten Proportionen die Existenz letzter
Lebenseinheiten, der Protomeren zu beweisen. Die variationsstatistischen
Untersuchungen der Kerngrofien verschiedener Organzellen mit Kernen von
erheblich unterschiedlichen Gréfen oder mit mehreren Kernen, besonders der
Leberzellen der weifen Maus (auch Ratte) ergaben eine Variation mit mehreren
Hiufigkeitsmaxima (mehrgipflige Kurven). Dabei stehen die durch die ver-
schiedenen Hiufigkeitsmaxima charakterisierten Zellenklassen in einer zahlen-
miBig bestimmbaren ,,gesetzmiBigen Beziehung zueinander. Bei den Leber-
zellen der erwachsenen Maus lieBen sich vier verschiedene Kern- bzw. Zell-
klassen unterscheiden. Die Zahlen fiir die den einzelnen Klassen entsprechenden
Kernvolumina waren bei den einkernigen Leberzellen: 695, 1437, 2813, 5575.
Bringt man mit dieser Reihe ,,die Zahlenverhéltnisse in Vergleich, welche be-
stehen miiBten, wenn die verschiedenen Glieder mathematisch genau doppelte
Multipla eines jeden vorhergehenden Gliedes, also insgesamt eine geometrische
Reihe mit einem Volumen von 695 als Anfangsglied (a) und 2 als sog. Quotienten
(q) darstellen wiirden, so erhalten wir folgende Volumswerte:

aq®:aql:aq?:aqd = 695:1390:2780:5560 = 1:2:4:8.
q

SW.

Wie man sieht, entsprechen die beobachteten GroBenverhiltnisse den er-
rechneten Werten mit sehr groBer Anndherung und die verhiltnismaBig geringe
Unstimmigkeit zwischen beiden fallen, wie JAKOBJ zeigt, in die Fehlergrenzen
seiner Messung und Berechnung hinein. JAKOBJ hat ganz entsprechende Er-
gebnisse auch bei den zweikernigen Leberzellen und bei einer Reihe anderer
Organzellen erhalten und seine Untersuchung mit demselben Erfolge auf die
mannlichen Geschlechtszellen ausgedehnt (1926). An den menschlichen Hoden-
zwischenzellen sind diese Befunde dann von CLAra (1928) auf der ganzen Linie
bestatigt worden, aus dessen Arbeit wir die umstehende Abbildung (Abb. 13)
zur Veranschaulichung der Verhiltnisse wiedergeben. In bezug auf die Kern-
groBenverhiltnisse in der Leber der weiBlen Maus fand Voss (1928) — und
zwar mit einer anderen Untersuchungsmethode — im wesentlichen dasselbe

wie JAKOBJ.
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Die SchluBfolgerungen, zu welchen JakoBJs KEntdeckungen fithren, sind
von auBerordentlicher Tragweite. Indem sich bei den vergleichenden Unter-
suchungen ergab, dal bei der neugeborenen Maus die haufigst vorkommende
Kernform der Leberzellen K; ist, wiahrend sich K, noch ganz in der Minderzahl
befindet, K, und Kg noch vollsténdig fehlen, und indem sich bei der erwachsenen
Maus die Zelle mit der Kernform K, als die haufigste, die ,,Regelzelle erwies,
wurde der auch von uns erwihnte Befund von HErsErG (1907), daBl die Leber-
zellen ihr Volumen mit dem Kérperwachstum verdoppeln, dem allgemeinen
Wachstumsgesetz eingeordnet und dadurch verstandlich gemacht. Es handelt
sich um die wiederholt betonte Verschiebung der konstanten Proportionen
einer Zelle, von der man aber nun sieht, daB sie im typischen Fall auf dem Ver-
doppelungsgesetz der lebendigen Masse beruht, welches aus den Befunden
JAROBJs mit greifbarer Deutlichkeit hervorgeht.

Eine bedeutsame Erweiterung unserer Erfahrungen iiber das Wachstum
bringen die besprochenen Untersuchungen insoferne, als sie zeigen, daB periodi-
sches und proportionales Wachstum der lebendigen Masse nicht immer an die

a b c

Abb. 13 a—c. Zwischenzellen aus dem Hoden eines 34jihrigen Mannes. Vergr. Zei Apochr. 2 mm.

Ap. 430. Komp. Ok. 18. Zelle a entspricht der GroBenklasse V;, Zelle b entspricht der Grofen-

klasse V., und zwar V., mit K,. Zelle ¢ gehort ebenfalls der GroBenklasse V, an, ist aber durch die
Bezeichnung V., mit 2 K, zu charakterisieren. Nach M. CLARA (1928).

sichtbare Teilung der Wachstumseinheit vom Range der Zelle oder des Kerns
gebunden ist. Man kommt hier zu einer sehr bemerkenswerten Gleichstellung
des Wachstums der Zelle durch Kernteilung ohne Zellteilung, sei sie mitotisch
oder amitotisch, auf der einen und der Verdoppelung des Kern- und Zellvolumens
ohne Teilung auf der anderen Seite. Beide Male wird derselbe Erfolg erreicht:
die Verschiebung der Zelle aus der GroBenklasse 1 in die GroBenklasse 2.

Hier erhebt sich nun die Frage, ob diese neue Erkenntnis, die aus der Er-
fabhrung abgeleitete Wachstumsregel aufhebt, daB Wachstum und Teilung
in einem notwendigen Zusammenhang miteinander stehen und die Teilung
der Wachstumseinheiten die Fortsetzung des begrenzten Wachstums erméglicht.
Dies ist nun gerade die zwingende SchluBfolgerung, zu der mit HEIDENHAIN
auch Jaxons gelangt, dafl in dem Falle der Massenverdoppelung von Plasma
und Kern ohne Fortpflanzung ebenso wie im anderen Fall der d&uBeren Zwei-
teilung die Verdoppelung der kleinsten Teilchen das Wesen des Vorgangs und
seine gesetzmiBige Grundlage ausmachen miisse. Es liegt in solchen Fillen
nach dem Ausdruck HEIDENHAINs eine innere Teilung vor. Wir diirfen
also sagen, daB8 das proportionale Wachstum ohne &uBlere Teilung
keineswegs dem oben dargelegten regelmifBligen Zusammenhang
von Wachstum und Fortpflanzung widerspricht, sondern ihn im
Gegenteil bestdtigt und den letzten gesetzmaBigen Vorgang ent-
hiillt, auf den sich jedes proportionale Wachstum beziehen 148t:
die proportionale Vermehrung der Protomeren.
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Nach diesen Erfahrungen miiiten — und nun kommen wir zur Protomeren-
theorie selbst — die Regeln des Wachstums der lebendigen Masse, die wir an
den Wachstumseinheiten im Sichtbaren erkannt haben, fiir die letzten Lebens-
einheiten im Bereiche des Unsichtbaren noch gelten. Die Protomeren wachsen
bis zu einer gewissen Grenze, die in ihrer spezifischen GroBe gegeben ist, und
sie vermehren sich durch Teilung, um aufs neue zu wachsen.

Es wird klar geworden sein, wie sich die Protomerentheorie den allgemeinen,
aus den Erscheinungen abgeleiteten Anschauungen liber das Wachstum der
lebendigen Masse als deren letztes Glied anfiigt und wie im Zusammenhang
mit den mathematisch erfafiten Wachstumsvorgingen der Zelle, die Existenz
der Protomeren hochstwahrscheinlich gemacht werden konnte. Wir verstehen,
daB der Urheber dieser Lehre von den Protomeren sagen konnte, daB sie seiner
Anschauung nach ,,in dem Bereiche der Biologie den namlichen Grad der Realitat
fiir sich beanspruchen diirfen wie die Molekiile und Atome in der Physik und
Chemie* [HEIDENHAIN (1923, S. 74)].

Es ist andererseits nicht schwer einzusehen, da die Protomerentheorie zu
der ausschlieBlich physikalischen Betrachtungsweise der lebendigen Masse,
welche gegenwértig vielfach vorzuherrschen scheint, nicht recht passen will.
Danach wire es eher angezeigt, das Wachstum der lebendigen Masse in einer
Eingliederung der assimilierten Stoffe in das Muster der lebenden Substanz
zu sehen, ein Muster, welches durch das besondere Gefiige der in ihr enthaltenen
Stoffe gegeben wire und nicht in der Spezifitit irgendwelcher letzter Einheiten.
Aber so weit ist die physikalische Erkenntnis der lebenden Substanz noch lange
nicht fortgeschritten, daB der Protomerentheorie vom physikalischen Stand-
punkt aus das Urteil gesprochen werden diirfte. Spiter wird sich vielleicht
von der physikalischen Analyse der lebenden Substanz aus, besonders durch
Untersuchungen iiber die TeilchengriBe, eine direkte Inangriffnahme des in
der Protomerentheorie beschlossenen Grundproblems der Biologie ergeben.
Dann werden auch die letzten Fragen des Wachstums der lebendigen Masse
von neuem der Priifung unterzogen werden (s. hierzu S. 722).
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Erstes Kapitel.

Die indirekte Kern- und Zellteilung
(Mitose, Karyokinese).

I. Die Beschreibung des Ablaufs der Mitose
(Phéinomenologischer Teil).

AL > N\ 8
%& ' - 74 -\!jl;

RN
-
Ay
"

® 9 §8 G
o P q

Abb. 14a—q. Uberblick iiber den Ablauf der indirekten Kern- und Zellteilung. Teilung

eines roten Blutkérperchens vom Entenembryo mach M. HEIDENHAIN (1907). VergroS8erung 2300.

a—d die aufeinanderfolgenden Zustandsbilder der Prophase; e Teilungsfigur wihrend der Um-

ordnung der Chromosomen; f Metaphase; g —1 die aufeinanderfolgenden Bilder der Anaphase;
m—q die Stadien der Telophase.
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A. Die Zustandsbilgler der Mitose im fixierten Priiparat.
1. Die Prophase.

a) Der Zellenleib wihrend der friihen Prophase.

Bei der Beschreibung der Besonderheiten, welche eine in die Mitose ein-
tratende Zelle gegeniiber den in Teilungsruhe befindlichen Zellen der gleichen
Art auszeichnen und kenntlich machen, suchen wir die friithesten Verinde-
rungen des Zellbildes zu erfassen. Daher wollen wir unser Augenmerk nicht
sogleich von den auffallendsten Merkmalen des sich zur Mitose anschickenden
Kernes fesseln lassen, sondern uns vielmehr bemiihen, auch am Zellenleibe
Beobachtungen zu sammeln, die auf die Vorbereitung der Zellteilung
Bezug haben und somit zu deren erstem Akte, der Prophase, zu rechnen
sind. Es wird fiir die spater durchzufiihrende kausale Analyse der Zellteilung
von entscheidender Bedeutung sein, durch solche Angaben die Grundlage fiir
die Erorterung der Frage nach dem Ort und der Art des Beginnes der mito-
tischen Vorgéinge zu liefern.

Die Beobachtungstatsachen, die auf die Spur der im Cytoplasma anzu-
nehmenden physikalisch-chemischen Prozesse wihrend der Prophase hin-
leiten (s. zweiter Teil, 1. Abschnitt), sind vorerst freilich noch spérlich und unsere
Erfahrung bedarf in dieser Beziehung der Erweiterung.

Vor allem ist hier die alte, schon von FLEMMING mitgeteilte Tatsache heran-
zuziehen, dafl mit Auslaufern versehene Zellen wiahrend der Pro-
phase die Verzweigungen ihres Plasmaleibes einziehen und sich
abzukugeln beginnen.

Fiir die verdstelten intraepithelialen Pigmentzellen der Amphibienlarven
hat es K. W. ZIMMERMANN (1890) zuerst gezeigt, wie die Einziehung der Aus-
laufer ,,mit derjenigen Verdnderung des Kerns* beginnt, welche dem Spirem-
stadium vorausgeht, also mit der frithesten Kernverdnderung, und wie sie ge-
wohnlich mit der Prophase auch vollendet ist. Zwar nicht regelmiBig, aber
immerhin héufig ist dieselbe Erscheinung an den Zellen des embryonalen Mes-
enchyms und an jugendlichen Fibrocyten zu beobachten [s. z. B. SpuLER
(1897, S. 155)]. Die in Teilung begriffenen Zellen haben dann durch die Ein-
ziehung ihrer Ausldufer einen groBer erscheinenden Plasmaleib gegeniiber den
reichveristelten oder spindelférmigen Nachbarn und ihr Plasma ist zugleich
durch eine stirkere Farbbarkeit mit saueren Farbstoffen ausgezeichnet. Es
kommt wohl auf den Zustand des mesenchymalen Retikulums oder des Fibro-
cytennetzes an, wieweit diese Gestaltverinderung im einzelnen Fall fortschreitet.
Zweifellos kann sie bis zur volligen Loslosung der Zelle aus dem syncytialen
Verbande fithren und es ist nicht ohne Interesse, zu bedenken, wie also durch
die mitotische Verdnderung des Zellenleibes die Differenzierung von Zellen
aus dem Mesenchym heraus eingeleitet werden kann. Diejenigen Verdnde-
rungen, welche z. B. bei der Blutzellenbildung die Emanzipation von Mesen-
chymzellen herbeifithren, sind vielleicht dieselben, welche bei jeder Mitose im
Plasma stattfinden. So konnte die Zellteilung zugleich ein die Differenzierung
einleitendes Geschehen sein.

Auf eine Cytoplasmaverinderung von derselben Art, die aber unter anderen
Bedingungen auch in anderer Weise in Erscheinung tritt, weist uns das Ver-
halten der Zellen mancher zylindrischer Epithelien hin. Im Nebenhodengang,
und zwar in den proximalen Abschnitten desselben, riickt der Kern der in Tei-
lung tretenden Zelle regelmiBig aus der basalen Kernreihe gegen die Zellmitte
heraus (Abb. 15), wihrend der Zellenleib unter gleichzeitiger Aufhellung
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zuerst im basalen Abschnitt eine die Nachbarzellen bedringende Auftreibung
erfahrt. Dieses fiir das angezogene Epithel charakteristische Verhalten, welches
Fucns (1902) zuerst dargestellt hat, ist fiir uns von um so gréBerer Bedeutung
als die Beschaffenheit des Kerns, der noch kein Spirem entwickelt hat, zeigt,
wie diese die ganze Zelle betreffenden Verédnderungen zu den frithesten Er-
scheinungen der Mitose gehéren. Das Aufsteigen des Kernes im Plasma, sowie
die Aufhellung und die groflere Turgeszenz des letzteren sind deutliche Zeichen
einer prophasischen Cytoplasmaverdnderung. Auch Crara (1926, 1927) beob-
achtete an den Cylinderepithelzellen des Vogeldarmes die Ortsveranderung des
Kerns und die Formverdnderung der ganzen Zelle wihrend der Mitose. Wenn
er erklart (1926, S. 19), es sei bei der engen Lagerung der Zellkerne nahe der
Basis ,,der Ablauf eines karyokinetischen Prozesses fast unméglich® und wir
konnen daher mit Recht annehmen, dafl die Zellkerne schon deswegen dem
Lumen zuwandern miissen, so
ist dieser Gedankengang zwar
einleuchtend, aber lediglich auf
die ZweckméiBigkeit der Er-
scheinung gerichtet, bietet er
natiirlich keinen Schliissel zu
einem zellphysiologischen Ver-
stindnis der Kernwanderung.
Das Bestreben des Zellen-
leibes, die Kugelform an-
zunehmen, das bei den
verdstelten Zellen sich aus-
wirkt, liegt sicher auch bei
den zylindrischen Zellen vor.
Einen besondersklaren Ein-
blick in die vollstindige Ab-
kugelung prismatischer Zellen
wahrend der Mitose gewédhren
die Flimmerzellen der Kiemen-
Abb. 15. Epithel des Nebenhodenganges der Maus, Eine leisten von Muscheln [WALLEN-
zells i trihesten Stadiu, der rophase, Herfis. be. gy (1905)] und wir konnen
fmd, de g des Zelipicies. Hhot ¥, gymmy.  diesen Vorgang auch an den
’ ’ e " Epithelien des Nebenhoden-
ganges in seinem Fortschreiten
bis zur Metaphase verfolgen. Somit sind solche Zellen besonders geeignet, uns
die bedeutenden Verdnderungen vor Augen zu fithren, die am Cytoplasma
bereits in der Prophase einsetzen. Hierher gehort auch die von REINKE (1899)
studierte Auftreibung des Zellenleibes der sich teilenden Endothelzellen der
Blutcapillaren. Sie ,,beginnt in den ersten Phasen der Mitose” (REINKE) und
ist, welches auch immer ihre Urshchen sein mdégen, offenbar der Ausdruck der-
selben Plasmaveréinderung, welche die vollstindige Kugelform der Zelle herbei-
filhren kann, wenn dem nicht besondere Hemmungen entgegenstehen. Solchen
Hemmungen wird es zuzuschreiben sein, wenn nach der Darstellung von Bizoz-
ZERO (1893) die Zellen der Darmschleimhaut der Larve von Petromyzon Planer:
im Gegensatz zu den genannten Epithelien wahrend der ganzen Mitose ihre
zylindrische Form beibehalten. Die in bezug auf die Gestaltverinderung vor-
liegenden Verschiedenheiten miiiten im einzelnen verfolgt werden, damit
man zu einer Vorstellung iiber die Bedingungen kime, die in dem einen Fall
die Abkugelung der mitotischen Zelle ermoglichen und sie in einem anderen
verhindern.
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Besonderheiten der feineren Struktur als Begleiterscheinungen
und Indikatoren der in Rede stehenden Plasmaverinderungen
kennen zu lernen, wire hochst erwiinscht. Jedoch sind hieriiber bis jetzt keinerlei
allgemein verwertbare Angaben gemacht worden.

Abb. 16. Drei Zellen eines grofien Follikels aus dem Ovarium des Meerschweinchens. Eine davon

im Anfang der Prophase (mit erhaltener Kernmembran). Ihre Plastosomen sind in kleinere Stiicke

zerfallen, wihrend die beiden nicht in Teilung befindlichen Nachbarzellen lahgfidige Plastosomen
besitzen. Nach G. LEvr (1913).
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Abb. 17a—h. Zellen aus dem Rippenknorpel des Schweineembryo von 11 cm Lénge. a Zelle in Tei-

lungsruhe mit fadigen Plastosomen; b Prophase, die meisten Plastosomen sind in kleinere Stiicke und

Korner zerfallen; ¢ —f das Verhalten der Plastosomen wihrend der Mitose; g die Wiederherstellung
der urspriinglichen Plastosomenform beim Abschlufl der Teilung. Nach A. PENsa (1913).

Es ist naheliegend, an das Verhaltender Plastosomen hier zu denken,
da dieselben in den verschiedensten Fallen sich besonders hinsichtlich ihrer
Gestalt als sehr empfindlich gegeniiber Plasmaverdnderungen erwiesen haben



38 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

[CowpRrY (1924)] und anzunehmen ist, dafl ihre GroBen- und Formverhilt-
nisse nicht nur von ihrer eigenen Beschaffenheit und Funktion, sondern ebenso
von dem Zustand des umgebenden Plasmas abhingig sind [Cowpry (1926)].
Wenn nun auch in sehr vielen Féllen im Anfang der Mitose sicher keine V er-
dnderungen an den Plastosomen nachgewiesen werden koénnen und dies zu-
weilen, so von MevEs (1910, S. 153) fiir die der Fibrocyten, ausdriicklich an-
gegeben worden ist, so miiiten einzelne Fille mit anderem Verhalten nichts-
destoweniger von hohem und allgemeinem Interesse sein. Fiir die Follikel-
zellen des -Meerschweinchenovariums findet sich bei G. LEvi (1913) in der Tat
der Befund, daB die langen Chondriokonten wahrend der Prophase in kleinere
Teilstiicke zerfallen (Abb. 16) und Prxsa (1913) gibt fiir die Knorpelzellen an,
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Abb. 18a—d. Der Netzapparat wihrend der Karyokinese. Teilung der Epithelzellen der DESCEMET-
schen Haut einer neugeborenen Katze. a dichter Knéuel; b lockerer Knéuel; ¢ Mutterstern; d Tochter-
sterne; e Netzapparat dieser Zellen auBerhalb der Teilung. Nach D. DEINEKA (1912).

daB hier das Chondriosom, wahrend es in der ruhenden Zelle aus Faden be-
steht, schon ,,al principio della profase’ von granulidren und stdbchenférmigen
Elementen gebildet wird (Abb. 17). Ahnliche Beobachtungen teilt J. Dugs-
BERG {1918, S. 140) iiber die Plastosomen -der Spermatogonienmitosen von
Fundulus mit. Ohne Zweifel wiirde man dieser Erscheinung &fters begegnen,
wenn man ihr besondere Aufmerksamkeit widmen wollte. Thre Bedeutung im
Hinblick auf die Zustandsédnderung der Zelle beim Eintritt in die Mitose geht
natiirlich tiber die bloBe Erfassung struktureller Prophasenverinderungen
weit hinaus.

Auch der Gorci-KorscHsche Binnenapparat der Zellen erleidet im Be-
ginn der Mitose tiefgreifende Verinderungen [PEroONcITO (1911), DEINECKA
(1914)]. Wie die Abb.18a erkennen 148t, ist er in der Zelle, die sich in der frithen
Prophase befindet, bereits in kleine Teilstiicke, die GoLaI-Korper oder Dictiosomen
zerfallen, wihrend die Nachbarzellen ihn in seiner typischen Geriistform und seiner
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typischen Lage neben dem Kern zeigen. In die kleineren Einheiten aufgelost
macht der Binnenapparat die ganze Mitose durch (Abb. 18b—d) und erst in den
Tochterzellen wird er wieder hergestellt. Auf diese Weise (,,Diktokinese’ von
PrroxciTo) wird geradeso wie bei den Plastosomen eine ziemlich gleichméBige
Verteilung der den Apparat zusammensetzenden Plasmabestandteile auf die
Tochterzellen erreicht. Daf der Binnenapparat bereits vor der eigentlichen
prophasischen Kernverénderung zerlegt wird, scheint uns wiederum ein morpho-
logischer Hinweis auf die Cytoplasmaverédnderungen im Anfang der Mitose zu sein.

In dem gleichen Sinne wie die Veréinderung des Chondrioms und des GoLai-
Korscuschen Apparates spricht die Tatsache, daBl in vielen Féllen wahrend
der Prophase der Abbau gewisser Strukturen in differenzierten Zellen
in mehr oder weniger vollstindigem Umfang durchgefiihrt wird. Dies gilt fir
den Wimperapparat und die Cuticula von Flimmerzellen (WALLENGREN, FucHs
l. ¢.), den Biirstensaum der Darmzellen der Salamanderlarven [PETER (1925)],
die Stabchenstruktur der Nierenepithelien gleichfalls der Salamanderlarve [PETER
(1925)]. Auf diese Verinderungen hat neuerdings PETER (L. c¢.) die Aufmerk-
samkeit gelenkt. Mit dem gréBeren Gesichtspunkt, welcher diesen Autor zur
Betrachtung der Einschmelzung von Zellstrukturen und -organellen wahrend
der Teilung gefiihrt hat, nimlich dem der Unterbrechung der Funktion
wahrend der Teilung, werden wir uns spéter in einem anderen Zusammenhang
beschiiftigen. Zunichst seien diese Erscheinungen nur als Ausdruck der Cyto-
plasmaverinderung wihrend der Prophase verzeichnet. Ubrigens ist auch die
Tatsache der Einstellung spezifischer Zellfunktionen wahrend der Mitose
in der gleichen Richtung verwertbar. Was wir hieriiber mitzuteilen haben
(s. S. 495), stellt die physiologische Seite der hier vom morphologi-
schen Standpunkt aus betrachteten Plasmaveranderungen dar.

Die mit dem Eintritt der Mitose sich vollziehenden Gestaltverinderungen
der Zelle, die Vermehrung ihres Turgors und die Aufhellung des Plasmaleibes
miissen sich natiirlich letzten Endes von physikalischen Gesichtspunkten
aus erfassen und verstindlich machen lassen. Das Bestreben des Zellkérpers,
die Kugelform anzunehmen, legt die Anwendung jenes allgemeinen physikali-
schen Prinzips nahe, wonach ein mechanisches System stets die Gleichgewichts-
lage mit dem geringsten Energiegehalt zu erreichen sucht. Ein Wechsel der
Gleichgewichtslage des mechanischen Systems der Zelle tritt in ihrem Gestalt-
wechsel zutage und es muBl angenommen werden, daBl die Verkleinerung der
Oberfliche bei der Einstellung in die Kugelform eine Einschrankung der Energie
bedeutet im Vergleich zu jener, welche die Gleichgewichtslage wihrend der
Teilungsruhe erfordert. Von dieser Basis aus, die allerdings durch genaue quan-
titative Feststellungen erst gesichert werden miifite, liele sich dann nach-
forschen, welche physikalischen Verdnderungen sich dabei am Cytoplasma
und besonders in seiner Oberfliche abspielen, d. h. welche Zustandsverénde-
rungen die Herstellung der neuen Gleichgewichtslage bedingen oder wenigstens
begleiten. Zuletzt wiirde sich hier die Frage nach den chemischen Prozessen
anschlieBen, welche den Zustandsinderungen des Plasmas entsprechen. In
diese Richtung wird im AnschluB an die hier beschriebenen Befunde die kausale
Analyse der Prophase vorzudringen suchen.

b) Der Kern wiihrend der Prophase.

a) Die VergréBerung des Kerns in der Prophase.

Die Kerne von Zellen der gleichen Art besitzen unter gleichen physiologischen
Bedingungen gleiche Gréfe. In Schwankungen um einen mittleren Wert be-
kundet sich natiirlich auch hier eine gewisse Variabilitit [JAxoBs (1925)].
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Mit dem Beginn der Mitose vergroflert sich das Kernvolumen erheblich
(Abb. 14, S. 34, Abb. 19) und die Kernvergréflerung ist ein wesent-
liches Merkmal der in die Teilung eintretenden Zelle. Sie setzt
zwar schon vor dem Beginn der ersten Strukturverdnderungen des Kern-
geriistes ein, geht jedoch weiterhin mit dieser Hand in Hand und ist dann
erst auffallend, wihrend sie bei noch unverdndertem Kerngeriist der Beob-
achtung leicht entgehen kann.

Die VergroBerung des Kerns kann von einer Abrundung begleitet sein,
wenn er vorher nicht kugelférmig war. Jedoch ist dies nicht regelmiBig so,
wie die zahlreichen ovoiden Prophasenkerne, ja noch ovoiden Spireme nach
der Kernauflosung beweisen.

Regelmifig gehen mit der VergroBerung des Kerns Erscheinungen einher,
die eine Erhohung seines Turgors beweisen. War er im Zustand der Teilungs-
ruhe von andriangenden Plasmaeinschliissen vielfach eingedellt, so bewahrt

Abb. 19. Kerne von dottererfiillten Darmzellen der Salamanderlarve. Rechts oben ein Gerilistkern

durch andringende Dotterpliattchen mehrfach eingedriickt, links unten gleichfalls ein Geriistkern

von unregelmiBiger Gestalt. Der mittlere Kern, im Zustand der frithesten Prophase, beginnt seine

Vergroferung und Abrundung den Plasmaeinschliissen gegeniiber durchzusetzen. Phot. F. SKELL.
Zei Apochr. 4 mm. Komp. Okul. 12,5mal. Balgauszug 50 cm.

er als Prophasenkern solchen Gebilden gegeniiber seine Gestalt und gewinnt
seinen groferen Raum durch ihre Beiseiteschiebung [Fettzellen der Coleopteren-
larve nach ErmLers (1925) dottererfilllte Darmzellen junger Amphibienlarven
u. a., Abb. 19].

Diese durch die Beobachtung vermittelten Tatsachen veranlassen eine
Reihe von Fragen nach Ursache, Wesen und Folgen der KernvergréBerung,
die im Zusammenhang der kausalen Analyse zu behandeln sein werden (zweiter
Teil, 1. Abschnitt).

B) Die Verdnderungen des Kerninhalts wahrend der Prophase.

1. Die friihesten Verdinderungen des Kerngeristes.

1. Die Vorfragen iiber die Struktur des Geriistkernes. Die Strukturver-
anderungen des Kerngeriistes wihrend der Prophase, welche zur Bildung der
Chromosomen oder Kernfiden fithren, kénnen nur dann von ihrem Beginn an
verfolgt werden, wenn wir von der Geriiststruktur des in Teilungsruhe befind-
lichen Kernes ausgehen.

Uber die feineren Einzelheiten derselben gehen die Anschauungen der Cyto-
logen bisweilen auseinander, besonders miissen wir in dieser Beziehung die
Auffassung der Zoologen und Anatomen auf der einen und die der Botaniker
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auf der anderen Seite einander gegeniiberstellen. Fir die Zelle der Metazoen
diirfen wir angeben (Abb. 20), daB innerhalb der Kernmembran, im Kernsaft
(Karyolymphe) ein feinfidiges Geriist ausgespannt ist, welches sich mit den
basischen Kernfarbstoffen nicht tingiert und das daher im Gegensatz zur Chro-
matinsubstanz als das achromatische Geriist oder Liningeriist bezeichnet wird.
In dieses letztere ist die Chromatinsubstanz eingelagert, und zwar in Form
von Tropfchen oder Granula, die man sich nach HEIDENHAIN aus kleinsten
Einheiten, den Chromiolen, zusammengesetzt denken kann. Es sind in erster
Linie die Knotenpunkte des Geriistes, wo das Chromatin zu ansehnlichen, im
fixierten Priparat als Schollen zu bezeichnenden Massen zusammengeflossen
sein kann [Netzknoten — FremmiNg, Karyosomen — OcaTa (1883)].

Die Chromatinsubstanz ist ihrer chemischen Natur nach nicht einheitlich,
sondern es miissen zunichst nach der Farbbarkeit mit basischen oder sauren
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Abb. 20. Kern einer ganz groBen Pedalganglienzelle von Helixz pomatica. Zahlreiche Nucleolen,

Die Chromiolen in mehrfachen Reihen dem sichtbaren Liningeriist aufgelagert. Die Nucleolen

gitzen dem Liningeriist auf. Fixierung Bouins Sublimat-Formol. Firbung Eisenhdmatoxylin-

Lichtgriin. Zei Apochr. Imm. 2 mm. Komp. Okul. 4 mit dem Zeichenapparat auf Tischhohe
projiziert, Nach H. ERHARD (1912).

Anilinfarben zwei Arten von Chromatin unterschieden werden, das Basi-
chromatin (welches man gew6hnlich meint, wenn man von Chromatin spricht)
und das Oxychromatin, welche beiden Chromatinsubstanzen im Gertist
des ruhenden Kerns nebeneinander bestehen (M. HEIDENHAIN, s. hierzu S. 282).

Zu den genannten Kernbestandteilen kommen noch der Nucleolus oder die
Nucleolen hinzu, iiber welche in diesen Zusammenhang gehorige Angaben
spater (S. 55) gebracht werdenl.

In bezug auf zwei Punkte kann die gegebene Darstellung angezweifelt werden.

Einmal ist die selbstindige Existenz des Liningeriistes gegeniiber dem
Chromatin nicht immer anerkannt worden. Fiir die Pflanzenzelle vertritt
LuNDEGEARD (1913), wie schon friither WIESELINGH (1899) und GrEcOIRE (1903),
ganz entschieden den Standpunkt, daB das Kerngeriist aus einer einheitlichen
Substanz, dem , Karyotin‘“ bestehe, und daB es nicht gerechtfertigt sei, Linin
und Chromatin in demselben zu unterscheiden. Bestimmend war fiir diese
Meinung, daB bei guter Priparation Geriist und dichtere Einlagerungen die

1 In diesem Abschnitt ist von der Struktur des Geriistkernes nur insoweit die _Rede,
als es zur Ableitung der Prophasenverinderungen und der Chromosomen notwendig er-
schien. Im iibrigen muff auf Band I, ersten Teil dieses Handbuches verwiesen werden.
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Farbe in gleichem Grade anndhmen und aus dem fritheren Erblassen der feineren
Teile bei Entfarbung nicht auf das Vorhandensein zweier Kernsubstanzen ge-
schlossen werden diirfe [LuNDEGARDH (1913, S. 219)]. Wenn TiscELER (1922,
S. 50) erklart, LuNDEGARDHs Standpunkt sei wohl allein in der Tat im Augen-
blick voll vertretbar und wenn er nur ,,aus praktischen Griinden® die alten
Worte Chromatin und Linin weitergebrauchen will, so sehen wir daraus, daB
die botanischen Cytologen sich offenbar fiir ihre Objekte der HEIDENHATNschen
Beweisfithrung iiber die Existenz des Liningeriistes nicht angeschlossen haben
[HempENHEAIN (1907, S. 141, 165)]. Fiir die Pflanzenzelle mag zur Zeit eine
andere Auffassung wirklich nicht moglich sein, fiir den Kern der ,,ruhenden‘‘
tierischen Zelle gilt aber diese Zuriickhaltung nicht, wenngleich die Darstellung
des Liningeriistes, wie ja aus HEIDENHAINs Ausfiihrungen zur Geniige hervor-
geht, nur in besonders giinstig gelagerten Fillen einwandfrei gelingt. Grole
Zellkerne, wie der in Abb. 20 abgebildete, lassen indessen bei entsprechender

Abb. 21. Geriistkerne von Bindegewebs- und Epithelzellen des Peritoneums von Salamandra.
Sie zeigen die FLEMMINGschen Netzknoten (Nucleolen nicht @avon unterscheidbar). Neben den
Kernen die Centriolenpaare. Nach W. FLEMMING (1891).

Behandlung die achromatische Grundlage und die chromatischen Einlagerungen
des Kerngeriistes so deutlich erkennen, da wir nicht genétigt sind, die Begriffe
Linin und Chromatin lediglich aus praktischen Griinden weiter zu gebrauchen,
sondern an ihrem sachlichen Inhalt festhalten diirfen, auch wenn im einzelnen
Fall schon wegen der Kleinheit des Kerns der Nachweis der verschiedenen
Kerngeriistsubstanzen schwer fillt oder unmoglich ist.

In zweiter Linie st68t die Unterscheidung der-beiden genannten Chromatin-
substanzen auf Widerspruch. Daf} sie sich fiarberisch in tierischen Zellkernen,
so wie HEIDENHAIN es angegeben hat, nebeneinander sichtbar machen lassen,
zeigen die Abb. 253 u. f., S. 283. Der Nachweis des Oxychromatins hangt
freilich wiederum von einer subtilen Technik und von der Natur des Objektes ab
[s. HEIDENHAIN (1907, S. 145, JORGENSEN 1913 a, S. 31)]. In den Kernen der
Pflanzenzellen scheint er in der Tat unmdéglich zu sein. Daraus erklért sich der
zuriickhaltende Standpunkt auf Seiten der Botaniker, den TiscHLERs (. c.
S. 49) Angabe ausdriickt, dal HEIDENHAINs Oxychromatin ,,eine jedenfalls fiir
die Pflanzenzelle doch noch sehr strittige Stoffmasse’ sei. Es ist sehr wohl
moglich, ‘dafl wir in diesem Kernbestandteil, dem Oxychromatin, eine Eigen-
tiimlichkeit der tierischen Zelle zu sehen haben und daB hier ein Unterschied
zwischen pflanzlichen und tierischen Zellen vorliegt, welcher letzten Endes den
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Zellstoffwechsel betrifft [WASSERMANN (1926, S. 377)]. Aber der ablehnende
Standpunkt der Pflanzencytologen darf sicher nicht auf die tierische Zelle iiber-
tragen werden, fiir welche wir bei der Darstellung der Prophasenverinderungen
des Kernes, gestiitzt auf die Untersuchungen von JORGENSEN, Gross und
anderen, noch gewichtige Beweise fiir die tatsichliche Existenz des Oxychro-
matins beibringen werden (S. 283, Abb. 253). Dort wird auch die Gelegenheit
sein, iiber die mutmaBliche Natur des Oxychromatins und den Unterschied
zwischen den beiden Chromatinarten zu sprechen, wobei auch der naheliegende
Einwand, man diirfe aus dem unterschiedlichen farberischen Verhalten der
beiden Sorten von- Chromatingranula nicht auf Unterschiede in der chemi-
schen Konstitution schlieflen, beriicksichtigt werden soll.

Somit diirfen wir fiir die tierische Zelle an den verschiedenen Kernbestand-
teilen, wie die Abb. 20 u. 253, S. 283 sie erkennen lassen, sicher festhalten.

Es bleibt noch die Frage iibrig, ob man sich, zunédchst auf Grund der Pri-
parate vom fixierten Kern, vorstellen darf, daBl die Chromatinpartikel inner-
halb des Liningeriistes frei verschieblich sind. Manche Zustandsbilder von
Kernen, in welchen das Chromatin einseitig zusammengedringt ist, wie dies
fir die Oocyten von Nephelis wvulgaris von JORGENSEN (1909, Abb. 31, 32,
40, 41) gezeigt wurde und in denen das sozusagen nackte Liningeriist zu-
tage tritt, sprechen entschieden zugunsten dieser Vorstellung.

In den fiir unsere Frage so bedeutungsvollen weiblichen Geschlechtszellen von Nephelis
wird nach der letzten Oogonienteilung der Telophasenballen der Chromosomen nach Her-
stellung der neuen Kernmembran nicht sogleich aufgelost, sondern vorher bildet sich ein
achromatisches Geriist aus und erst allmahlich verteilt sich das Chromatin gleichméfBig
auf dasselbe, wodurch dann der typische Zustand des Geriistkernes hergestellt wird [Jor-
GENSEN (L. c. 8. 301—305)].

Die groBlen Unterschiede, welche hinsichtlich des Chromatinreichtums
iiberhaupt, wie auch in bezug auf die Verteilung des Chromatins auf dem Linin-
geriist und schlielich auch in dem Mengenverhéltnis zwischen Basichromatin
und Oxychromatin unter den Kernen verschiedener Zellkategorien hervor-
treten, sind allgemein bekannt (s. S. 283).

Zum Urteil iiber die Entstehung der Chromosomen geniigt das
Strukturbild des fixierten Kernes nicht. Vielmehr ist es not-
wendig, zu priifen, ob dasselbe auch vertrauenswiirdig ist, mit
anderen Worten, ob die Kernstrukturen auch im Leben vorhandene
Differenzierungen sind, oder etwa blof Ausfillungsprodukte, welche erst
bei der Fixierung des Kerns entstehen. Es ist also die Frage nach der Be-
schaffenheit des lebenden Kerns eine unerldfBliche Vorfrage fiir
die Erorterung der Chromosomenentstehung wihrend der Prophase.
Denn in dem Fall, daB die Geriiststruktur des ruhenden Kerns ein Kunst-
produkt wire, wiirde es sich nicht verlohnen, den feineren Strukturversinde-
rungen nachzuforschen, die das Geriist in den Chromatinknéuel iiberfiihren.
Dieses Bediirfnis, iiber die Beschaffenheit des ruhenden Kerns im Leben Klar-
heit zu gewinnen, ist so alt wie das Studium der prophasischen Kernveridnde-
rungen tberhaupt. Hier soll kein geschichtlicher Riickblick auf diese ver-
gleichenden Untersuchungen des lebenden und fixierten Kerns angestellt werden,
welche zu widerspruchsvollen Ergebnissen gefithrt haben [FLemMMING (1892),
TELLIESNITZKY (1905), HEIDENHAIN (1907), DELLA VaLLE (1912, 1913), GUR-
wiTscH (1913, S. 61 u. a.)]. Es hat sich zeigen lassen [WAssERMANN (1926, 3 b, a),
ebenso A. GUrwrTscH (1926, S. 182)], daB diese Frage nach der vitalen Existenz
der Geriiststruktur des Kerns gegenwértig von neuem brennend geworden ist
und daB jene ,fast einhellige Ubereinstimmung* iiber ,die Vitalitit der als
Kerngeriist bezeichneten Bildungen keineswegs mehr besteht, auf die sich
HEIDENHAIN im Jahre 1907 noch berufen konnte. Dementsprechend glaubte
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HerpEnEAIN damals, daB ein Problem lediglich in der Sichtbarkeit der
Kernstruktur im lebenden Zustand gegeben sei (1907, S. 113). Inzwischen hat
sich einerseits die Technik der Lebendbeobachtung vervollkommnet, anderer-
seits hat man gerade in den letzten beiden Jahrzehnten die lebende Substanz
und die Zelle mit steigendem Erfolg vom Standpunkt der Chemie und Physik
der Kolloide aus nicht nur zu betrachten (DELLA VALLE), sondern direkt zu
untersuchen (SPEK, CHAMBERS, HEILBRUNN u. a.) gelernt.

Diese neuen Untersuchungen haben zu zwei fiir unsere Frage hochst be-
deutungsvollen Aussagen gefiihrt:

1. Der Kern der lebenden Zelle ist homogen [DELLA VALLE (1912), LEWIS
(1924, S. 410), CaamBERs (1924, S. 265)].

2. Die Entstehung der Chromosomen vollzieht sich durch Entmischung,
Koagulation oder Agglutination [DELLA Varie (1912), CHAMBERS (1. c. S. 265)]
aus dem homogenen Medium, als welches der lebende Kerninhalt erscheint.

Besonders die letztere Vorstellung hat offenbar schon weite Verbreitung
gefunden. Auch dann, wenn die Darstellung der Chromosomenentstehung
durchaus auf die feinsten Einzelheiten der Strukturbilder des ruhenden und
prophasischen Kerns aufgebaut ist, wird daneben vielfach von Entmischung ge-
sprochen [TiscELER (1. ¢. S. 306, 308)].

Die beiden Arten der Betrachtung, die auf die Strukturanalyse des fixierten
Kerns gegriindete und die rein physikalische mit dem eben hervorgehobenen
Ergebnis kénnen aber nicht unvermittelt nebeneinander bestehen und diirfen
nicht ohne weiteres miteinander vermengt werden. Vielmehr muBl auf die
Schwierigkeiten und Widerspriiche nachdriicklich hingewiesen werden, die aus
der vorzeitigen und weder hinreichend begrindeten, noch klar genug ver-
standenen Anwendung physikalischer Schlagworte hier entstehen miissen und
es ist ein unabweisbares Erfordernis, eine Klarstellung der Anschauungen
anzustreben, selbst wenn man gegenwirtig nur zu einem vorldufigen Ergebnis
gelangt 1.

1 Seek (1928, Besprechung von WASSERMANN: Zur Analyse der mitotischen Kern- und
Zellteilung, Protoplasma, IIL. Bd. S. 122 u. f.) hat zu diesem unseren Standpunkt, der
in den folgenden Darlegungen begriindet werden soll, in bemerkenswerter Weise Stellung
genommen. Wir wollen diese MeinungséuBerung SPEKs hier um so weniger iibergehen, als
im gegenwirtigen Zeitpunkt, da die Vereinigung morphologischer Befunde und kolloid-
chemischer Forschungsergebnisse und Anschauungen ein dringendes Gebot ist, jeder Bei-
trag zu den schwebenden Fragen volle Beachtung verlangt, besonders, wenn er von so
sachverstandiger Seite kommt. Es kann gesagt werden, daB Sprks Auffassung sich mit
der unserigen in bezug auf das Grundsétzliche im Einklang befindet und wir konnen seine
Aussagen durchaus als eine Bestéitigung unseres eigenen Urteils verzeichnen. Zunéchst
betont SPEK, daB ,,die Fragen der Strukbtur des Ruhekerns und der ersten Differenzierung
der Chrosmosmen aus dem Ruhekern* ,,viel Ratsel* bergen. Wenn man ,,die imposante
Kondensation des Chromatins* bei der Chromosomenbildung mit den Augen des Kolloid-
chemikers ansehe, so miite man schon sagen, ,,dafl es das reinste Wunder wére, wenn daran
keinerlei Entmischungsvorginge und auch keinerlei Dispersitatsverminderungen beteiligt
wiren“. Solche physikalischen Verdnderungen sind ,,im Zellbetrieb alltégliche Vorginge®.
SPEK kann daher nicht einsehen, ,,warum Verfasser dem Leser vor diesen Begriffen so einen
Schrecken einjagen will“. Er meint nun — und dies ist der Hauptpunkt seiner Darlegungen
— der Streit beginne ja erst dann, ,,wenn entschieden werden soll, ob eventuell schon die
den Entmischungsvorgang od. dgl. beherrschenden GesetzméaBigkeiten allein imstande
sind, die eigenartige GesetzméBigkeit der Chromosomenbildung zu bestimmen, oder ob die
physikalischen Vorginge (welche auch immer es nun seien) durch ein vorher schon vorhan-
denes Gefiige, Lininstruktur od. dgl. in gesetzméfBige Bahnen gezwungen werden, ob also
mit anderen Worten das Rétsel der GesetzmiBigkeit der Chromosomenentstehung aus-
schlieBlich in der Dynamik oder aber bloB, oder doch vorwiegend, in einer gesetzmifigen
Statik des Ruhekernes liegt.* Dies aber ist durchaus derselbe Standpunkt, der auch von uns
damals eingenommen wurde (und zwar unter ausdriicklicher Berufung auf frithere Auflerungen
von SPEK) und der auch hier wieder von uns entwickelt wird. Wir vernachléssigen die physi-
kalisch-chemische Seite der celluliren Vorginge keineswegs, was aus zahlreichen Stellen
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WassErMANN (1926) sah diesen seinen Standpunkt alsbald von GurwiTscr
(1926, S. 182) bestétigt, der gleichfalls findet, dafi sich unsere Vorstellungen
iiber die Beschaffenheit des Ruhekerns ,,gegenwértig innerhalb einer gewissen
Antithese” bewegen. Ebenso wie WASSERMANN sieht er und neuerdings auch
SHrwaco (1926), der sich auf GURWITSCH beruft, einen Widerspruch zwischen
der Annahme einer Homogenitit des fliissigen Kerninhalts und der Gesamt-
heit unserer Erfahrung iiber die Chromosomen, die ,mit jedem Tage immer
starker” dazu drénge, ,innerhalb des homogenen Kernraums mikroskopisch
unsichtbare Strukturen zu postulieren, die fiir die Ausbildung der Chromo-
somen verantwortlich gemacht werden kénnten. Wenn GURWITSCH (ibidem)
erklart, es sel ,,ein trauriges Zeichen tiberhandnehmender Verflachung unseres
wissenschaftlichen Denkens, die unter dem Schlagwort der Kolloidchemie ein-
hergeht, wenn man die Entstehung der Chromosomen aus dem angeblich homo-
genen kolloidalen Kerninhalt als einen einfachen kolloidalen Vorgang hin-
stellt’, so konnte WASSERMANN in diesem Urteil eine vollkommene Bestétigung
des eigenen Standpunktes erkennen (I.c. S. 372)!. Neuerdings hat P. MArRTENS
(1928) auf Grund vergleichender Untersuchungen lebender und fixierter Kerne
die Anschauung, daB der lebende Kern tatséchlich homogen und das Kerngeriist
ein Koagulationsprodukt sei, wiederum als unhaltbar bezeichnet, und sich ent-
schieden dagegen gewandt, daB Beobachtungstatsachen unter dem Einfluf3
physikalischer Vorstellungen vernachléssigt werden.

GurwiTsCH ,,postuliert’ die Anhomogenitidt des ruhenden Kerns und sieht
aus der Antithese ,,fliissige, homogene Beschaffenheit des Ruhekerns und kom-
plizierte innere Systembedingungen innerhalb desselben nur einen Ausweg:
die postulierte Anhomogenitidt des Ruhekerns nicht als etwas Statisches, mit
seinem fliissigen Aggregatzustand Unvertrigliches zu denken, sondern eine
dynamische Anhomogenitit zu konstruieren (vom Ref. hervorgehoben)
oder was auf dasselbe hinauskommt, innerhalb des Kernraumes bestimmt
konfigurierte Bahnen fiir in denselben kreisende Stoffe zu setzen.

Dieser Ausweg aus der zweifellos gegebenen ,,Antithese’ fithrt somit zu einem
ganz anderen Ergebnis, als die fritheren Beobachtungen des lebenden Kerns
und die daran gekniipften Uberlegungen. Die ,,vitale Existenz der Geriist-
struktur 16st sich auf in eine ,,dynamische Anhomogenitit” und die Sicht-
barkeit derselben spielt zum mindesten keine entscheidende Rolle.

Vor die Notwendigkeit gestellt, eine Anschauung iiber die Entstehung der
Chromosomen zu gewinnen, suchte WASSERMANN (L. c.) im Gegensatz zu GUR-
WITSCH nicht einen Ausweg im Hypothetischen ; vielmehr unterzog er die beiden
oben angefiithrten Hauptsidtze von der Homogenitdt des lebenden Kerninhalts
und von der Entstehung der Chromosomen durch Entmischung aus einem

dieser unserer Untersuchung iiber die Zellteilung besonders im kausal-analytischen Teil
zu ersehen ist und wir beabsichtigen nichts weniger als dem Leser vor den kolloid-chemischen
Begriffen einen ,,Schrecken‘ einzujagen. Nur gegen die schlagwortartige und vorzeitige
Anwendung dieser Begriffe wenden wird uns. SPEK betont sehr richtig, man meine, wenn
man annimmt, daB die Chromosomen aus einem homogenen Ruhekern gebildet werden,
,»hatirlich nur, daB der Kerninhalt mikroskopisch homogen sein soll“. Wir méchten
dies unterstreichen: man sollte zwischen der optischen Homogenitit und einer etwa
vorhandenen tatsachlichen Homogenitit streng unterscheiden, aber dies wird eben nicht
allgemein beachtet. DaB unsere Annahme eines fliissigen Kerngeriistes einstweilen ,,keines-
wegs sichergestellt** ist, hebt SPEK mit Recht hervor; zugleich weist er auf die Moglichkeit
einer experimentellen Priifung unserer Annahme hin. Von einer solchen wird es natiirlich
schlieBlich abhingen, ob unsere Vorstellung vom Zustand des Kerngeriistes, die wir in hypo-
thetischer Form gegenwirtig fiir zuldssig halten, einer besser begriindeten Platz zu machen
hat.

1 F. Levy hatte bereits 1923, S. 118 die ,,Ansicht von der Homogenitat der Kernmasse,
aus der die Chromosomen auskrystallisieren®, als eine ,,wenig begriindete, aber physikalisch-
chemisch erscheinende‘ bezeichnet.
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homogenen Medium, deren Anerkennung zu den auch von GURWITSCH auf-
gezeigten Widerspriichen fithren miifite, einer eingehenden Kritik.

Es konnte zunichst darauf hingewiesen werden, daB die Vorstellung von
der Entstehung der Geriiststruktur oder der jungen Chromosomen durch Ent-
mischung aus dem homogenen Medium mit einer Voraussetzung rechnen muB,
fir welche es eine physikalische Grundlage nicht gibt. Da némlich das ,,Ent-
mischungsprodukt*’, d. h. die Geriiststruktur des ruhenden oder in der friilhen
Prophase befindlichen Kerns in jedem einzelnen Fall sein spezifisches Geprage
je nach dem Charakter der Zelle oder dem Grad der Prophasenverinderung
aufweist, muf} eine entsprechende spezifische Konstitution auch fiir das ,,homo-
gene Medium® angenommen werden, wenn anders es verstidndlich sein soll,
dafl in dem einen Fall ein feinfiddiges Kerngeriist mit fein verteiltem Chromatin,
in dem anderen ein solches mit groben Chromatinschollen und in wieder einem
andern das fir die jungen Geschlechtszellenkerne typische Fadenwerk des lepto-
zygotéinen Stadiums durch die Entmischung bei der Fixierung erzeugt wiirde.
Es kann also von vorneherein keine Rede davon sein, daf3 wir es mit einem ,,ein-
fachen* Entmischungsvorgang zu tun haben. Und ohne jedes aus der Chromo-
somentheorie herangeholte Argument 1Bt sich schon zeigen, was auch GUR-
WITSCH meint, dafl das Medium des Kerninhalts unmdglich schlechtweg homogen
und also physikalisch in allen Kernen gleich sein kann. Es mul} ebenso viele
Differenzen zwischen den homogenen Medien geben, als es Differenzen zwischen
den Entmischungsprodukten gibt. Das heifit aber nichts anderes, als daB wir
eben von einer Homogenitidt des Kerninhalts tiberhaupt nicht sprechen diirfen.

Man kénnte allerdings auch daran denken, dal alle Kerne zwar homogen
wiren, daB aber andere physikalische und chemische Unterschiede feinster
Art von jeweils spezifischer Abstufung die Verschiedenheit und die Spezifitat
der Entmischungsprodukte verursachen mochten. Kine Abhéngigkeit der
artefiziellen Struktur vom Funktionszustand ist von STUBEL [s. TSCHERMAK
(1924, S. 297)] fir die Myelinscheide markhaltiger Nervenfasern von Frosch
und Krote nachgewiesen worden. Nach vorausgegangener, wenn-auch nur kurz
davernder Erregung zeigt die durch absoluten Alkohol hervorgerufene Ge-
rinnungsstruktur hier deutlich gréBere Maschenweite als im Ruhezustand,
wahrend die ultramikroskopische Beobachtung der Nervenfaser keine Struktur-
veranderung erkennen laBt. Analoges gilt nach STUBEL fir Muskel- und Geif3el-
zellen. Jedoch wire es nicht gerechtfertigt, aus solchen Beobachtungen iiber
verhdltnismiBig grobe Unterschiede der Entmischungsstruktur in Parallele
mit chemisch-physikalischen Verdnderungen des Substrats, Schliisse auf jene
feinsten spezifischen, bei Anwendung der verschiedensten Fixierungsmittel
in gleicher Weise hervortretenden Kernstrukturen zu ziehen. Ist es doch nicht
einmal ausgemacht, ob wir bei der Nervenscheide wirklich von ,,artefiziellen‘
Strukturen sprechen diirfen, oder ob nicht eine in vivo bereits vorhandene
und mit der Funktion sich dndernde Phasenkombination durch die Alkohol-
einwirkung nur sichtbar wird.

Im allgemeinen bietet die physikalische Chemie wohl keine Beispiele, die
uns berechtigen wiirden, aus so feinen und konstanten Abstufungen der fixierten
Strukturen einen Parallelismus zwischen den Verdnderungen des homogenen
Substrats und seinen Entmischungsstrukturen anzunehmen, wie dies fiir die
Kernstrukturen und ihre Verénderungen notwendig wirel. Dagegen scheint

1 Weniger allgemein, sondern mehr gegen die Vorstellungen DELLA VarrLes und im Hin-
blick auf die Konstanz der Chromosomenzahlen und -GréBen driickt diesen Gedanken
F.Lrvy (1923, S.149) folgendermaBlen aus: ,,Es gibt keinen Stoff, der, wenn x-Krystalle von
bestimmten verschiedenen Voluminibus und bestimmten verschiedenen Formen (Linge
und Breite, nicht nur Krystallisationsform!) in Losung gehen, wieder in x-Krystallen von
denselben bestimmten, aber verschiedenen Voluminibus und Formen auskrystallisiert‘.
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es mir nicht ein Widerspruch, weder mit physikalischen, noch mit cellularen
Erfahrungen, wenn wir, wie schon frither HEIDENEAIN (1907), die grofle Mannig-
faltigkeit der ,,Entmischungsprodukte” auf eine ebenso groBe, unsichtbare
Mannigfaltigkeit im Gefiige des fliissigen Kerninhalts zuriickfithren. Die
,,Phasen®, die uns nach der Fixierung als Chromatinsubstanz und als Grund-
substanz des Geriistes wie als Kernsaft vor Augen treten, kénnen sehr wohl,
ohne die zur Sichtbarkeit hinreichenden Lichtbrechungsunterschiede zu be-
sitzen, im lebenden Kern bereits nebeneinander vorhanden sein. Es wiirde
sich dann nicht um einen Entmischungsvorgang in dem eigentlichen Sinne des
Wortes handeln, so dafl die Phasen erst durch unsere Agenzien voneinander
getrennt wiirden, sondern sie wiirden lediglich unter dem Einflul} des Fixierungs-
mittels jene Lichtbrechungsunterschiede erwerben, dank deren wir sie unter-
scheiden kénnen. Der , Entmischungsvorgang” wiirde sich dieser Vorstellung
nach also auf eine Gelbildung innerhalb bereits im Leben koexistierender Phasen
beschrinken. Diese Vorstellung beruht auf Tatsachen, die uns die Zelle selbst
darbietet, wenn namlich auch die Chromosomen im Leben unsichtbar sind.
Daraus folgert doch niemand, daB sie etwa nicht vorhanden seien und erst
durch Entmischung entstehen wiirden; vielmehr werden sie durch die Fixierung
lediglich in sich selbst veréindert und dadurch bis zur Sichtbarkeit in ihrem
Lichtbrechungsvermégen von dem umgebenden Kernsaft unterschieden. Auf
diese Art der Entmischung hat Spex (1919, S. 539) hingewiesen und in Er-
weiterung von dessen Gedankengang konnte die obige Vorstellung von der im
Leben bereits existierenden Inhomogenitidt des Kerngeriistes entwickelt werden
[WassERMANN (1926, S. 373)]. Dieselbe Auffassung hatte bereits A. PRATIE
(1921) gewonnen, wenn er vom Noctiluca-Zellkern sagte: ,,Er erscheint (im
lebenden Zustand) fast stets vollstdndig homogen und von einer deutlichen
Kernmembran umgeben. Wir miissen wohl annehmen, daf der Kerninhalt
flissigen Aggregatzustand besitzt, d. h. Kolloide im Solzustand enthélt. Trotz
des gleichmiBigen homogenen Aussehens konnen sehr wohl verschiedene Ge-
bilde in ihm enthalten sein, und auch jedes Formelement kann aus Kolloiden
bestehen, die ihrerseits aus mehreren Phasen aufgebaut sind, also ein hetero-
genes System darstellen. Beide Phasen koénnen sich dabei im flissigen Zu-
stande befinden, sofern sie nicht miteinander mischbar sind. Wenn sie einen
gleichen Brechungsindex besitzen, so wird der Kern trotz der heterogenen Zu-
sammensetzung ein gleichméafig homogenes Aussehen haben.” Damit ist aber
eine ganz andere Anschauung gewonnen, als sie der gebrduchlichen Aussage,
die Chromosomen entstiinden durch Entmischung, zugrunde liegt. Sie laft
sich mit GURWITSCHs Annahme einer ,,dynamischen Inhomogenitét* wohl
in Einklang bringen und die oft behauptete optische Homogenitidt der Kerne,
besonders bei ultramikroskopischer Betrachtung, beweist nichts gegen sie.
Zugunsten der vorgetragenen Auffassung sprechen auch die Experimente
von CHAMBERS (1924, S. 268), die Bildung der Chromatinfiaden durch
mechanische Insulte in lebenden Prophasenkernen in Gang zu
setzen oder zu beschleunigen. CuamBERS wihlte zu diesen Versuchen die
jungen Spermatocyten einer Heuschrecke, wobei er mit Recht die Kerne der-
selben den typischen Prophasenkernen gleichstellt, weil auch sie unmittel-
bar vor der Ausdifferenzierung der Chromatinfiden stehen. Gleich wie alle
Ruhekerne erscheinen auch die Spermatocytenkerne im Dunkelfeld als optisch
homogene Kugeln. Wenn CuameERs (l. c¢. S. 267) einen Ruhekern mit der
Mikrodissektionsnadel beriihrte, so erschien in demselben ein granuldres Netz-
werk gerade so, wie nach der Einwirkung der meisten unserer Fixierungsmittel.
Ganz anders war die Wirkung desselben Eingriffs am Prophasenkern. Hier
traten nach Beriihrung der Kernoberfliche mit der Nadel in der hyalinen



48 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

Grundsubstanz Faden hervor, die aus Koérnchen bestanden und die wuchsen,
bis der Kern von ihnen erfiillt und der Knéduel ausgebildet war (s. 1. Teil dieses
Bandes, S. 129). Die Verschiedenheit der Wirkung des gleichen Eingriffs
einmal beim ruhenden, das andere Mal beim schon in die Prophase ein-
getretenen Kern ist es, die uns hier vor allem angeht. Denn sie beweist auf
das Klarste die Verschiedenheit, die zwischen diesen beiden Kernen bestehen
muB, obwohl fiir beide der Befund der optischen Homogenitét erhoben werden
kann. Hinter dieser Homogenitat muB sich ein bestimmtes Gefiige, eine spezi-
fische Organisation verbergen, in welcher beide Kerne von vorneherein, d. h.
solange sie noch homogen erscheinen, ebensoweit voneinander abweichen wie
ihre ,,Entmischungsprodukte nach dem KEingriffl.

So wiirde also die optische Homogenitit des Kerninhalts im Leben unsere
Fixierungsbilder keineswegs auBer Geltung setzen. Es kommt aber noch
hinzu, daB die optische Homogenitit des Kerninhalts, so ent-
schieden sie auch neuerdings behauptet wird [DELLA VarLLE (1912), SpEK (1920),
H. und M. R. Lewis (1924)], doch nicht in allen Fédllen tatsdchlich ge-
geben ist. Schon DELrA VALLE hatte mit-
unter in lebenden Kernen doch Granula

AN, Yo X oder grobere Schollen einer dichteren Sub-
FEND $ stanz oder fadige und netzige Strukturen im
S . -".',"'. : lebenden Kern gesehen und derartige, ge-
0o AL :’} b2, legentlich an giinstigen Objekten gemachte
V120, "',‘ A 2 Beobachtungen waren ja auch fiir die dlteren
ye A1) A Autoren der AnlaB, die Existenz der vom

. fi? fixierten Kern her vertrauten Strukturen

a b im lebenden anzunehmen [FrEMMING (1892)].

Abb. 22. Geriistkern einer Pflanzenzelle Diese BeObaChtung?n eines FLEMMING und
%llgtgeg%a%g%gr%eg:n%%grgdghetnse: HEIDENHAIN, vorwiegend an den Zellkernen
b in fixiertem Zustand (FL}ng?i(I}NGgglgl‘é der Amphibienlarven, wo verhiltnismaBig
Fltissigkeit). Nach DE LITARDIRRE (1921).  Jeicht am lebenden oder iiberlebenden Ob-
jekt grofere oder geringere Strecken der

Kernstruktur gesehen werden kénnen [HeipENHAIN (. c. S. 113)], zu ent-
kraften, geben sich die Vertreter der Anschauung von der Homogenitdt des
Kerninhalts keine Mithe. Indessen werden jene &lteren Angaben neuerdings
von LunNDEGARDH (1912, S. 238, 255), dessen lebenden Ruhekerne ,.fast
alle zwei Nucleolen und ein ,,Geriistwerk* zeigten?, und von DE LITARDIERE
(1921) mit Entschiedenheit wiederholt. Abb. 22 gibt zwei Kernbilder aus
der Arbeit des letzteren Autors wieder, von denen das eine den lebenden,
das andere den fixierten Kern derselben Zellart darstellt; auf Grund so

1 Zu dieser Anschauung muBte eigentlich CHAMBERS selbst gefilhrt worden sein. Die
Tatsache, daB er bereits ohne Eingriff sichtbare Chromatinfiden eines spéteren Stadiums
durch den mechanischen Insult deutlicher hervortreten lassen konnte, notigt, die Mog-
lichkeit einzurdumen, ,,that the granular chromatin filaments are dready present as such
in the carlier etages and are not formed de novo as an effect of injury* (1. ¢. S. 271). Es
wire nur folgerichtig gewesen, wenn er fiir das Netz, das im ruhenden Kern infolge der
Berithrung mit der Nadel hervortritt, denselben Grund fiir die Unsichtbarkeit anerkannt
hétte, den er fiir die jungen Chromatinfiden gelten lassen muf}, dafl sie namlich gleichfalls
verursacht ist ,,by the identity of theyr refractive index with that of the nucleas substanz
in whichs they lie*.

2 Diese Angaben LUNDEGARDHS erscheinen um so vertrauenswiirdiger, als derselbe das
Kerngeriist im lebenden Zustand nur bei Allium und bei Vicia faba wahrnehmen konnte,
nicht aber in den Kernen von Curcubita Pepo (1912, S. 262), die im Leben aufier den Nucle-
olen und Karyosomen keinen geformten Inhalt erkennen lieBen. Da in allen Fallen die
gleichen Untersuchungsbedingungen vorlagen, spricht das verschiedene Ergebnis entschieden
zugunsten der positiven Befunde.
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weitgehender Ubereinstimmung kommt pE LiTARDIBRE zu dem SchluB (1. c.
S. 355): ,Mes observations demontrent donc que le noyau vivant posséde
une organisation identique & celle qu’offrent les noyaux fixés au liquide de
Benda.” Besonders wertvoll erscheinen gegeniiber den Behauptungen von der
Homogenitdt der Kerne die Untersuchungen von Gross (1917), bei denen mit
einer vorher nicht erreichten Sorgfalt die lebenden Kerne wéhrend der Be-
obachtung vor &uBeren Schidigungen bewahrt wurden. Denn es kénnte den
alteren Angaben immerhin der Einwand gemacht werden, daf} ihnen bereits
geschidigte und im Absterben begriffene Zellen zugrunde gelegen haben, zu-
mal seit wir wissen, welch geringer duBerer AnstoB geniigt, um den Kern-
inhalt tiefgreifend zu verdndern (CHAMBERS, s. oben). GRoss hat seine Methode
mehrfach variiert und hat es sogar erreicht, die lebenden Zellen der Triton-
larve im ganzen Tier bei ungestortem Blutkreislauf zu mikroskopieren. Gerade
dabei hat sich gezeigt, wie rasch nach einer Unterbrechung des Blutumlaufs
sich betrachtliche Verédnderungen an den Kernen durch Gerinnung einstellen
kénnen. Seine Darstellung des lebenden Kernes

im Vergleich zum fixierten zeigt nichts weniger

als einen homogenen Kern und gleichfalls eine 0

weitgehende Ubereinstimmung des lebenden mit AT
dem fixierten und gefarbten (Abb. 23). Diese . %
Untersuchungen erstrecken sich auf so ver- i e i
schiedene Objekte, wie die Speicheldriisenkerne 3 . s
von Limnaea stagnalis, die Kerne der MALPIGHI- S *iar!
schen GefiaBe der Corethralarve, die Epithelkerne : o8’

der T'ritonlarve und die Keimblaschen von Unio

und Anodonte. In allen diesen lebenden Kernen a b

waren Korner in wechselnder Anordnung und  Apb. 23. a Epidermiskern von der
GroBe vorhanden, die durch den Vergleich mit  S¢hwanaflosse der Trifonlarve fixiert

.. . . (HERMANNsche Fliissigkeit) und ge-
dem fixierten Objekt, der ofters an demselben firbt (Hamatoxylin DELAFIELD);

Kern vor und nach der Fixierung durchgefiihrt P K b en o mach dom Teben.
werden konnte, sich als basophile und oxyphile Nach R. Gross (1917).
Chromatinkorner erwiesen haben. Von beson-

derer Wichtigkeit sind die Beweise, welche Gross fiir die vitale Préformation
der Oxychromiolen beigebracht hat (s. S. 285).

Die Grossschen Ergebnisse weichen allerdings in wesentlichen Punkten
von den dlteren Angaben, besonders FLEMMINGs ab, und gestatten auch nicht,
ohne weiteres die Identitdt in der Organisation des lebenden und fixierten
Kerns anzunehmen, die LITARDIERE aus seinen vergleichenden Beobachtungen
schliet. Wir brauchen in dieser Beziehung hier nur das eine hervorzuheben,
daBl Gross die Kerngeriistfrage glaubt offen lassen zu miissen und Beobach-
tungen anfiihrt, die gegen das Bestehen desselben im Leben sprechen. Vor
allem ist hier die BRowNsche Bewegung der Chromatingranula fiir seine Stel-
lungnahme maBgebend gewesen, da eine solche doch nur im fliissigen Medium
moglich ist. Auch spreche gegen ein priformiertes Gerilistwerk die individuell
verschiedene Anordnung der Granula in den einzelnen Kernen. Auf der anderen
Seite hat aber GrRoss bei einzelnen seiner Objekte doch auch Befunde erhoben,
die eine festere Anordnung der Kérnchen innerhalb des Kernraumes wahr-
scheinlich machen. Sie kénnen zu Gruppen und Ballen zusammengeschlossen
sein, was fiir eine Aufreihung auf Fiden spricht, wenn auch nicht, da solche
Koérnchenketten im Kern hin- und herschwingen kénnen, fiir eine Einlagerung
in ein Netzwérk mit engen Maschen und Knoten (L. ¢. S. 294). Wenn Gross
(L c. S. 296) angibt, daB die in den Limndakernen im Leben beobachteten Kérn-
chen denen im konservierten Priaparat nach Zahl und Lage entsprechen, so ist

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 4
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eine solche Feststellung der Annahme einer vollig freien Beweglichkeit der
Gebilde im Kernsaft entschieden nicht giinstig. Auch ergeben die Grossschen
Beobachtungen iiberhaupt keine Anhaltspunkte fiir irgendwelche Wanderungen
der Kornchen, sondern nur fiir oszillierende und rotierende Bewegungen der-
selben ohne bedeutende Ortsverinderung. So kann man die Ergebnisse dieser
Arbeit hinsichtlich der Geriistfrage doch auch weniger skeptisch beurteilen
als der Autor selbst, vorausgesetzt, dafl man sich die oben vertretene Anschauung
von dem Nebeneinanderbestehen fliissiger, in ihrer Viscositét verschiedener
Phasen im lebenden Kern zu eigen macht. An ein Kerngeriist, wie es das fixierte
Objekt zeigt, darf man natiirlich nicht denken. Innerhalb einer im Kernsaft
vorhandenen, im Leben unsichtbaren Geriistphase konnen die Kérnchen aber
sehr wohl der BRowNschen Bewegung und selbst betrachtlichen Verschiebungen
unterworfen sein. Bei einer lokalen Verdichtung der Gerlistphase wiirde es
dann zu einer fiir einige Zeit konstanten Aufreihung der Koérnchen kommen
kénnen und die Ubereinstimmung der Lage der Kérnchen im lebenden und
fixierten Priaparat lieBe sich nur unter Zugrundelegung unserer Vorstellung
verstehen.

So haben gerade die GrRossschen Untersuchungen auBerordentlich wichtiges
Material zur Beurteilung der Konstitution des ruhenden Kernes geliefert, und
zwar im Widerspruch zur Annahme einer Homogenitidt desselben. Wer diese
behauptet, sollte die Ergebnisse von Gross, welche die alten Angaben zwar
nicht in vollem Umfang, aber wenigstens zum Teil bestdtigt haben, zu wider-
legen imstande sein. Ebenso derjenige, welcher die Entstehung der Chromo-
somen fiir einen einfachen Fall von Entmischung erklirt.

In der letzteren Zeit hat Smiwaco (1926) durch seine mittels der Mikro-
kinematographie festgehaltenen Beobachtungen an lebenden Froschleuko-
cyten einen weiteren wertvollen Beitrag zur Frage nach der vitalen Existenz
der Kernstrukturen geliefert. Wenn er zu dem Schlusse kommt, ,,die bei ge-
niigender VergroBerung und giinstigen Beleuchtung schon beim hellen Felde
sichtbaren Kernstrukturen sind nicht die Phase eines Kolloids, sondern ein
selbstandiges Kolloid oder dessen Komplexe®, so diirfen wir darin eine voll-
stdndige Bestdtigung unserer oben mitgeteilten Anschauung iiber den frag-
lichen Entmischungsvorgang erblicken. In dem gleichen Sinne wie die Unter-
suchungen von Gross und SHIWAGO sprechen schlieBlich die bereits erwdhnten
von MARTENS (1928), der bei Pflanzenzellen ein dhnliches Verfahren beobachtet
hat wie Gross bei tierischen Zellen.

Man konnte nun noch einwenden, daf nicht Beobachtungen im Hellfeld,
wie sie von den fritheren Untersuchern und neuerdings von Gross, DE LiTar-
DIERE und SHIWAGO angestellt worden sind, als maBgebend zu gelten haben,
sondern vielmehr die Ergebnisse der Ultramikroskopie, auf die sich seit
Drrra VaLre die Autoren berufen, welche die Homogenitat des lebenden Kern-
inhaltes behaupten. Demgegeniiber hat WASSERMANN (1926, S. 374) die Frage
aufgeworfen, ob der im Dunkelfeld sich darbietende Zustand wirklich gréferes
Vertrauen verdient als die im Hellfeld wahrnehmbaren Strukturen. Diese
Frage kann entschieden verneint werden; denn, wie F. Levy (1923, S. 134)
bereits betont hatte, gilt der Satz, daB Strukturen nur dann sichtbar werden,
wenn zwei Stoffe mit verschiedenem Brechungsindex zusammenstoflen, in
ganz der gleichen Weise unabhingig von der Grofenordnung der Struktur-
teilchen wie fiir das Hellfeld so auch fiir die Dunkelfeldbeleuchtung. Aufer-
dem macht der genannte Autor darauf aufmerksam, ,,daB im Dunkelfeld nur
solche Kdérper aufleuchten, die in mindestens zwei Dimensionen kleiner sind
als 1 4 und so liegen, dafl die etwa gréBere dritte annihernd senkrecht zur
optischen Achse liegt“. Es berechtigt daher der Befund, daBl ein Korper bei
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Dunkelfeldbeleuchtung ,,optisch leer” gefunden wird, keineswegs zur Aussage, er
sei wirklich leer, d. h. strukturlos. Dies haben manche Untersucher neuerdings
ganz vergessen. Fiir die Erniichterung, die gegeniiber der Ultramikroskopie
auf diesem Gebiete wenigstens bei einzelnen eingetreten ist, 148t sich auch eine
AuBerung G. Levis (1924) anfiihren, wonach ,,ungliicklicherweise bis jetzt
mit dem Ultramikroskop wenige Beobachtungen an der lebenden Zelle sehr
klare Resultate’ geliefert haben. Und SEIwaco erklart direkt, ,,daf bei Unter-
suchung der lebenden Objekte den Beobachtungen beim dunklen Feld keines-
wegs iiberall eine erschopfende und entscheidende Bedeutung zugeschrieben
werden darf“. Er warnt geradezu bei vitalen Untersuchungen der Organisation
des Kerns vor jedem Vertrauen auf die Resultate des Ultramikroskopierens
und meint, ,,diese auffallende Insolvenz der bewihrten Untersuchungsmethode,
die zum Begriffe von der ,,optischen Leere”“ des Ruhekerns fiihrte*, sei hier
,nicht schwer durch das gleichméiBige Leuchten der ganzen Kernobertliche
bei der Seitenbeleuchtung zu erkliren®.

Abb. 24. Prodromalstadium des mitotischer Kniuels aus dem Kiemenbldttchen der Salamanderlarve.

Sublimat, Gentiana. Vergr. 2300. Die Kernstruktur zeigt noch den Charakter eines durchgangig

unter sich zusammenhidngenden Geriistwerkes und doch treten bei iibersichtlicher Betrachtung
bereits einzelne Ziige des sich bildenden Kn#uels hervor. Nach M. HEIDENHAIN (1907).

Wir kénnen also zusammenfassend sagen, dalBl die Geriiststruktur
des Kerns nach unseren gegenwirtigen Kenntnissen keineswegs
als eine artefizielle anzusehen ist, in dem Sinne, daB durch die
Fixierung neue, im lebenden Zustand nicht vorhandene Differenzen verschie-
dener kolloidaler Stoffgemenge erst hervorgerufen wiirden. In manchen Fillen
kann gezeigt werden, daB solche Differenzierungen bereits in vivo vor-
handen sind (Gross, SHrwaco). Was durch die Fixierung noch hinzukommdt,
so die Grundlage der Geriiststruktur, das Liningertist darf nicht von vorneherein
als ein Entmischungsprodukt, d. h. als ein Produkt der Ausscheidung eines
vorher gelosten Korpers aus dem Dispersionsmittel, dem Kernsaft, gewertet
werden. Dafiir bestehen keine zwingenden Griinde. Im Gegenteil laft sich
die Anschauung einer Priformation auch solcher Struktur vertreten. Dabei
muB man den fliissigen Zustand der koexistenten Phasen und ihre Unstabilitit
mit in Rechnung setzen und darf seiner Vorstellung nicht das starre Bild der
abgetoteten Zelle zugrunde legen. Mit dieser Anschauung befinden wir uns
wohl in Ubereinstimmung mit GurwirscEs Postulat einer dynamischen In-
homogenitit des Kerns, wenn uns dieser Begriff auch angesichts sicher nach-
gewiesener vitaler Strukturen von einer gewissen Kinseitigkeit nicht frei
zu sein scheint. Denn er trigt diesen Strukturen nicht Rechnung und 146t
die Behauptung, der Kern sei im Leben optisch homogen, unangefochten.

4*
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Wie gezeigt, darf diese Behauptung aber nicht unwidersprochen hingenommen
werden.

2. Die Zusammenziehung (Konzentration) des Kerngeriistes auf die Bahnen
der Chromatinfiden. Auf Grund der voranstehenden Erorterungen diirfen wir an
das Studium der Chromosomenentstehung nun-
mehr herantreten, indem wir die Struktur-
verdnderungen des Kerngeristes wah-
rend der Prophase verfolgen und brauchen
uns von diesem Vorgehen nicht durch das
Schlagwort von der Entmischung der Chromo-
somen aus dem homogenen Medium abhalten
zu lassen.

Die frithesten Strukturverdnderun-
gen (Abb. 24, 25, 26, 27) sind nach dem
iibereinstimmenden Urteil der Untersucher
schwer zu verfolgen. Sie lassen sich, um mit
LuxpEGARDH (1913, S. 286) zu reden, als eine
Konzentration des Chromatins inner-
halb des Kerngeriists auffassen. Bedenkt
man die Unterschiede zwischen den Kernen
der verschiedenen Zellarten in bezug auf die
Verteilung des Chromatins, so versteht es sich
von selbst, dall es kein allgemeingiiltiges
Bild dieser frithesten Verdnderung des
Kernes geben kann. Sie ist jeweils nur fir
Abb. 25. Dasselbe Stadium wie Abb.24.  €ine bestimmte Zellart durch den Vergleich der
Rern einer Darmzelle der Salamander- ryhenden mit den in die Teilung eintretenden
arve. Phot. F. SKELL. Aufgen. wie . . .

Kernen zu beurteilen. Die genaueste Beschrei-
bung der Chromatinkonzentration hat wohl
Boverr (1888, S. 50) fiir die Vorkerne des Ascariseies geliefert, welche sich durch
die Entwicklung ihrer beiden Chromosomen zur Furchungsmitose vorbereiten

Abb. 26. . Abb. 27.

Abb. 26 u. 27. Den Abb. 24 u. 25 entsprechende Friihstadien der Mitose in Zellen vom Amnion
des menschlichen Embryo von 5,5 bzw. 5,8 mm Sch.-St.-Léinge. Vergr. 1000. Priparate und
Mikrophotogramme von Prof. O. GROSSER, Prag.

(Abb. 28-30). Nach seinen Beobachtungen sind ,,die ersten Anzeichen‘ fiir
den Beginn der Kontraktion des Chromatins darin zu erkennen, ,,daB
einzelne Fadchen des Kerngeriistes unter den benachbarten durch ihre Stirke
auffallen (Abb. 28). Dabei weist BOVERI ausdriicklich darauf hin, daB die Kon-
stitution des Kerngeriistes zunéchst nicht wahrnehmbar alteriert
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wird, sondern die verdickten Strénge in gleicher Weise an der Bildung
der einzelnen Maschen des Reticulums teilnehmen wie die anderen Fédchen
(hiezu Abb. 24). Man kann daraus den Schlul ziehen, daB zunichst eine
Wanderung der Chromatinteilchen innerhalb des Liningeriistes,
ein Zusammenfliefen des Chromatins stattfindet. Wiirde es sich von
Anfang an um die Konzentration eines einheitlichen Karyotingeriistes handeln,
wie LUNDEGARDEH (1913) meint, so miiite dadurch doch eine Verdnderung im
Bestand des Geriistes und nicht nur eine Anreicherung einzelner Geriistknoten

- O-
N et

Abb. 29a.

A\ . 4 | Tt

Abb. 28. Abb. 29b.

Abb. 30.

Abb. 28 —30. Ei- und Spermakern von Ascaris megalocephala in verschiedenen Stadien ihrer Aus-
bildung. Nach TH. BOVERI (1888). Abb. 28: Ei- und Spermakern als vollkommen ausgebildete
Geriistkerne. Im Eikern die ersten Spuren der Kniuelbildung bemerkbar. Abb. 29: Ei- und Sperma-
kern im Beginn der Kniuelphase. a Oberflichenansicht. b Im optischen Durchschnitt.
Abb. 30: Die beiden Geschlechtskerne mit weiter entwickeltem Knéuel.

an firbbarer Substanz eintreten. Die Berechtigung zur Annahme einer Ver-
schieblichkeit der Chromatingranula innerhalb des Liningeriistes haben wir
oben dargetan (S. 43).-

Es kommt aber zu der Konzentration des Chromatins noch ein anderer,
wenig beachteter, aber bedeutungsvoller ProzeB in der friithen
Prophase hinzu, auf dessen Rechnung die Anreicherung des Kerngertistes
mit Basichromatin gleichfalls zu setzen sein diirfte. Halten wir uns lediglich
an die sichtbaren Erscheinungen, so kénnen wir erkliren, dal wihrend der
frithen Prophase das Oxychromatin aus dem Kern verschwindet
und nur das Basichromatin iibrig bleibt, welches somit auch als
das Teilungschromatin bezeichnet werden kann. Die an diese Befunde
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sich ankniipfenden Fragen sollen spéiter genauer verfolgt werden (zweiter Teil,
S. 282).

Nach diesen ersten Verdnderungen, die also in der Konzentration
der Chromatinsubstanz ihre morphologische und in dem Verschwinden des
Oxychromatins ihre chemisch-physikalische Seite haben, greift der ein-
geleitete Vorgang auf das ganze Kerngeriist iiber. Wir besitzen
auch fiir die weitere Umwandlung des Geriists in das Spirem keine
bessere Beschreibung als diejenige Boverrs (1888, S. 50), welcher erklart: ,, Erst
etwas spitere Stadien lassen feststellen, daBl die Zunahme einzelner Geriist-
stringe auf Kosten der iibrigen vor sich geht, indem jeder Faden, der einmal
ein geringes Ubergewicht iiber die benachbarten gewonnen hat, allmahlich
das ganze Netzwerk seiner Umgebung in sich aufsaugt.” Die BovErischen
Abbildungen, verglichen mit dem Kern, der die frithesten Verdnderungen zeigte,
veranschaulichen den Aufbrauch des gesamten Kerngeriistes bei der
Bildung der Chromatinfidden. Zunichst erfihrt das zwischen zwei ver-
dickten Strangen ausgespannte Geriist ungefahr in der Mitte desselben eine
vollstandige Unterbrechung, ,,worauf gleichsam wie durch eine Wasserscheide
fiir jeden Faden ein bestimmtes Stromgebiet abgegrenzt wird®. ,,Jedem Haupt-
strang héngt so auf beiden Seiten ein bald ausgedehntes, bald nur spérliches
anastomosierendes Fadenwerk an, das mit zunehmender Verdickung der ersteren
immer schwicher wird und in Abb. 20 (unserer Abb. 24) nur noch aus kurzen,
einfachen Seitenzweigen besteht.” Die Erkldrungen, welche spéiter LUNDE-
GARDH (1913) fiir diese Verdnderungen gegeben hat, deckt sich im wesentlichen
mit Boveris Darstellung, wenn er (1. ¢. S. 246) es fiir wahrscheinlich hilt, ,,daB
das vorher in der Kernhohle gleichméBig verteilte Gertistwerk sich in gewissen
Ziigen geordnet hat und wenn er betont (S. 255): ,,Das Geriistwerk selbst wird
Material fiir die Chromosomen, indem sich die dasselbe aufbauenden Karyotin-
fadchen oder Tropfchen in bestimmter Weise aneinanderlegen und verschmelzen
und die verbindenden Féden in gewissen Richtungen eingezogen werden.”“ Die
Ubereinstimmung dieser beiden zeitlich in so weitem Abstand voneinander
stehenden, ganz verschiedene Objekte — Geschlechtszellenkerne und Kerne
eines pflanzlichen Meristemgewebes — betreffenden Darstellungen zeigt uns,
welche wesentlichen Ziige wir an dem Vorgang der Chromosomen-
bildung hervorzuheben haben: Die Entstehung von dickeren und
stirker farbbaren Strédngen innerhalb des Geriistes und die Ein-
beziehung des gesamten Geriistwerkes in die Substanz der Chro-
mosomen. Soweit sich BoNNEVIE (1908, 1910) bei ihren Chromosomenstudien,
welche sich unter anderem auch auf Boveris Objekt, die Furchungskerne von
Ascaris meyg., beziehen, mit diesen frithesten Prophasenverinderungen be-
schéftigt hat, weichen ihre Angaben in bezug auf die hervorgehobenen Haupt-
punkte nicht von der zunichst zugrunde gelegten Darstellung ab.

Gemél dem bei ihrer Entstehung erfolgenden Aufbrauch des Kerngeriistes
liegen die jungen Chromatinfaden, sobald die letzten Ausliufer eingezogen
sind, frei im Kernsaft (Abb. 25). Damit sind Bedingungen gegeben, welche
die Formveridnderungen der Chromosomen, wie auch ihre Bewegung ermog-
lichen, die nach den Lebendbeobachtungen von BErak (s. S. 149) sehr energisch
sein konnen.

In bezug auf die feineren Strukturen bei der Entstehung der
Chromosomen weichen die Angaben der verschiedenen Untersucher aller-
dings voneinander ab. Mit besonderem Nachdruck hat K. BoNNEvVIE in ihren
Chromosomenstudien (1908—1913) die Auffassung vertreten, daf die chro-
matische Substanz sich in der Prophase auf Spiralfiden zuriickziehe, welche
somit die erste Erscheinung und die Grundlage der Chromosomen wiren. Durch
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Imbibition mit Kernsaft soll dann das urspriingliche diinne Chromosom seine
Ausdehnung und auch seinen eigentiimlichen Bau bekommen, auf welch letzteren
wir nachher unser Augenmerk richten wollen. BoNNEVIE fand diese Art der
Chromosomengenese sowohl bei pflanzlichen als auch bei tierischen Mitosen,
so auch in den Blastomeren von 4scaris. Nach GrEGOIRE (1906) dagegen sollen
zunichst den einzelnen Chromosomen entsprechende Chromatinnetze durch
die Einlagerung des Chromatins in ein alveolisiertes Plasma und durch nach-
folgende Homogenisierung desselben die definitiven Chromosomen entstehen.
v. ScausTow (1913) sah sich durch ihre Beobachtungen an den Mitosen des
Wurzelmeristems von Allium cepa veranlaBt, statt der einfachen Spiralfiden
BoxxEviEs, Doppelfiden und Doppelspiralen anzunehmen. Damit trat sie
in diesem Punkt der Anschauung LUNDEGARDEHs (1910, 1912) und DEHORNES
(1911) bei, welche die ,,Duplizitit” der Chromatinstrukturen von Anfang der
Chromosomenentstehung an gleichfalls vertreten haben. Somit hingt die Frage
nach der feineren Struktur der Chromosomenanlagen im Prophasenkern mit
der anderen Frage nach der Entstehung des Léngsspaltes der definitiven Chromo-
somen eng zusammen. Diese letztere wollen wir indessen noch zuriickstellen
(s. 8. 118). Der Hinweis auf die bisher noch nicht gelésten Widerspriiche
in bezug auf die frithesten mitotischen Chromatinstrukturen ge-
niigt wohl, um die Schwierigkeiten in Erinnerung zu rufen, welche einer zu-
verlassigen Analyse der Kerne in diesem Stadium entgegenstehen. Es mul} aber
auch gesagt werden, dafl von den verschiedenen Untersuchern eine Verall-
gemeinerung ihrer Befunde angestrebt wurde, die wahrscheinlich gar nicht
méglich und nicht gerechtfertigt ist. Denn diese feinsten Prophasen-
strukturen werden andere sein in einem Kern des pflanzlichen
Meristemgewebes, wo zwischen den Teilungen eine eigentliche Geriist-
struktur gar nicht zur Ausbildung kommt, sondern iiber ein kurzes Stadium
der ,,Interphase’ (LunpEcArDH (1913, S. 219)] die Telophasenchromosomen
wieder in die Prophase iibergefithrt werden, andere in solchen Kernen, bei
denen sich die Prophase nach ldngerer Teilungsruhe aus dem
Geriist heraus entwickelt, und wieder andere vor und zwischen
den Reifeteilungen der Geschlechtszellen. Dazu kommt, daB sich die
Untersucher auch von der Vorstellung haben leiten lassen, da bei der Ent-
stehung der Chromosomen sich in umgekehrter Reihenfolge bis in die letzten
Einzelheiten genau die gleichen Strukturverinderungen miilten auffinden
lassen, die bei der Auflésung der Telophasenchromosomen zu beobachten sind.
Ob aber diese Ubereinstimmung bis in die Einzelheiten wirklich gegeben ist,
erscheint noch nicht vollig ausgemacht. Es ist das Verdienst von DE LITAR-
DIERE (1921), in seiner groBen vergleichenden Untersuchung der Mitosen bei
den Filicinen gezeigt zu haben, daf} die verschiedenen Auspragungen der frithesten
Prophasenstruktur, welche als Chromatinnetz, alveolisierte Chromosomen,
Spiralen und Doppelfiden beschrieben worden sind, sich bei einander nahe-
stehenden Formen alle finden lassen, woraus doch hervorgeht, daf solchen
Unterschieden eine grundsitzliche Bedeutung gar nicht beigelegt werden darf
[LITARDIERE (S. 419)].

3. Die Frage nach der Beteiligung der Nucleolen an der Chromosomenbildung.
Nicht die Nucleolen als solche stehen hier zur Erérterung (s. erster Teil dieses
Bandes), sondern nur ihre etwaige Beteiligung an der Entstehung der Chromo-
somen. Dabei richten wir das Augenmerk auf die echten chromatinfreien
Nucleolen (Plastinnucleolen), welche R. HERTWIG (1890), ebenso wie O. HERTWIG,
CARNOY u. a. von den Chromatinnucleolen oder ,,Chromatinbrocken‘ zu unter-
scheiden gelehrt haben. Nach R. HERTWIGs eigener Aussage ist es aber wohl
nicht in jedem Falle moglich, die betreffenden Einschliisse des Kerns mit
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Sicherheit auseinanderzuhalten. In der Regel wird es jedoch bei Gewebezellen,
deren Verhéltnisse uns hier bei der grundséatzlichen Stellungnahme angehen,
keine die Nucleolen betreffenden Milverstandnisse geben. Denn auBler den echten,
sich mit saueren Farbstoffen beladenden Plastinnucleolen enthalten diese Kerne
an groBeren Kérpern nur mehr jene chromatischen Netzknoten, deren Material,
wie wir gesehen haben, direkt in die Chromosomen iibergeht. Sie haben nichts
mit unserer Frage zu tun. Diese richtet sich vielmehr nur darauf, ob die Plastin-
nucleolen an der Chromosomenbildung Anteil nehmen.

FrEmMMING (1882) und mit ihm eine Reihe von Zellforschern wie R. HErTWIG
[weitere Angaben bei MJAssoTEDOFF (1927)] haben eine Beteiligung der Nucleolen
an der Chromosomenbildung angenommen, manche in dem Sinne FLEMMINGs,
daB die Substanz der Nucleolen zur Fertigstellung der Chromosomen direkt
verwendet werde, manche mehr zuriickhaltend, indem sie sich vorstellten, es
wiirden nur gewisse Erginzungsstoffe vom Nucleolus auf die Chromosomen iiber-
gehen. Samtliche Anschauungen dieser Art kann man mit HAckEr (1899) als
,»Transportationstheorien“ bezeichnen. Wie allgemein gehalten und wie wenig
tatséchlich begriindet manche dieser Aussagen sind, zeigt die betreffende Stelle
bei pE LiTarDIERE (1921, S. 425), der lediglich an Stoffe denkt, welche den
Chromosomen ein gewisse Rigiditiat verleihen.

Gegen FrLEMMINGs Anschauung trat dann HAcker (1893, 1894) mit der
Behauptung auf, dafl die Nucleolen nichts anderes als Excretstoffe des Kerns
seien. Auch HEIDENHAIN (1907, S. 131) meinte, die Uberzeugung, daB die
Nucleolen ,,unorganische Abfallsprodukte des Kernstoffwechsels wéren, breche
sich immer mehr Bahn. Und etwas vorsichtiger vermutete LUNDEGARDH (1912, b,
S. 460), der Besitz von Nucleolarsubstanz sei allem Anschein nach ,,nicht sehr
vorteilhaft* fiir den Kern, ,,sonst wiirde sie wohl nicht bei jeder Kernteilung
entfernt*‘.

FLEMMING hatte sich bei seiner Stellungnahme besonders durch die Meinung
bestimmen lassen, dafl der Nucleolus schon im Knéiuelstadium der Prophase
ganz geschwunden wire. Aber dies ist sicher nicht in allen Fillen so; vielmehr
kann sich das Kernkérperchen bis in die Metaphase hinein erhalten und es lost
sich dann erst in der Spindelsubstanz vollends auf [v. ScausTow (1913), BELAR
(1925)]. Die ,,extranucledaren Nucleolen* [ZIMMERMANN (1893)] werden nur
deswegen hiufig nicht gesehen, weil nicht alle Fixierungsmittel sie erhalten
[LuxpEGARDH (1912, b, S. 459)] und weil sie sich von den Metaphasenchromo-
somen nicht unterscheiden, wenn sie nicht unterschiedlich gefirbt sind
(v. ScausTow 1. ¢.).

Direkte morphologische Bezichungen, welche man immer wieder auf Grund
der zuweilen zackigen Oberfliche der Nucleolen und der auBlerordentlichen
nahen Berithrung zwischen Chromatinfdden und Kernkérperchen vermutet hat,
scheint es nicht zu geben. Das beweist wiederum die Untersuchung bei unter-
scheidender Nucleolenfarbung und dafiir spricht auch die freie Beweglichkeit
der Nucleolen im Kerngeriist, auf die HACKER (1904, S. 227) bereits hingewiesen
hat und die man jetzt mittels der Mikrodissektionsnadel veranlassen kann.

Von den frither namhaft gemachten Griinden fiir eine stoffliche Beziehung
zwischen Kernkorperchen und Chromatinfiden bleibt also nur ein gewisser
zeitlicher Zusammenhang fiibrig, der ohne Zweifel die Auflésung des Kern-
korperchens und die Bildung der Chromosomen miteinander verkniipft. Aber
daraus lassen sich gewill keine tiberzeugenden Schliisse ziehen, wie doch auch
altere auf STRASBURGER zuriickgehende Angaben iiber eine stoffliche Beziehung
zwischen den Nucleolen und den Spindelfasern, die auf die gleichen Griinde
gestiitzt waren, sich als unrichtig erwiesen haben.
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Wenn sich gegenwirtig die Anschauungen trotzdem wieder mehr der ur-
spriinglichen ,,Transportationslehre’ zuwenden, so sind dafiir Anhaltspunkte
maBgebend, die sich auf die Férbeverfahren und auf aus diesen abgeleitete
mikrochemische Vorstellungen berufen.

Am weitesten ist in dieser Beziehung Tamura (1923) gegangen, wenn er
glaubte auf die gewohnlichen farberischen Unterschiede den Schlufi aufbauen
zu konnen, dafl die acidophile Substanz der Nucleolen direkt in die gleichfalls
acidophile Geriistsubstanz der Chromosomen iibergehe (s. hierzu S. 67).

Anders urteilt auf Grund eines reichen Untersuchungsmaterials an Nerven-
zellen, Eizellen und Gewebezellen MJassoJEDOFF (1927). Thm erscheinen die
Kernkorperchen als ,,Transformatoren® der Chromatinstoffe. Diese Auffassung
geht auf HEmENHAINs Unterscheidung der beiden Chromatinarten des Basi-
und des Oxychromatins und auf seine Lehre, dafl dieselben wechselseitig aus-
einander hervorgehen konnen, zuriick (s. S. 282). Von MyassosEDOFF wird die
Kernkérperchensubstanz zum Oxychromatin gerechnet und es wird von ihm der
grofite Nachdruck auf die Tatsache gelegt, dal die Kernkoérperchen beide
Chromatine in wechselnden Mengen enthalten konnen. Je nach seinem Funktions-
zustand soll das Kernkorperchen als Transformator des Oxychromatin in Basi-
chromatin oder als Transformator in umgekehrter Richtung wirken kénnen.

Gerade die Beobachtungen iiber basophile Bestandteile der in der Haupt-
sache oxyphilen Nucleolen sind in neuerer Zeit wieder und wieder gemacht worden
[z. B. von Luprorp (1922), NaviLLe (1922, s. S. 504, Abb. 360)]. Es ist daher
verstindlich, daBl neuere Autoren wie Camp (1924), ScHAEDE (1928) u. a. der
Transportationslehre in einer allerdings geméaBigten Form anhéngen, so etwa, dafl
der Ubergang von Stoffen aus den Kernkérperchen in die Chromatinfiden ,,in
abgeinderter Form fiir moglich oder wahrscheinlich gehalten wird (SCHAEDE).

SchlieBlich lassen es noch andere Beobachtungen mdglich erscheinen,
daB den Kernkérperchen eine gréfiere Bedeutung als nur die von ,,Excret-
stoffen‘‘ zukommt. So findet LANDAUER (1922, S. 64) eine gewisse konstante
Beziehung zwischen der Menge der Nucleolarsubstanz und der Menge der vor-
handenen Kernsubstanz. Er sah bei seinen Echinodermenbastarden bei stark
vergroBerten Kernen im Zusammenhang mit einer erhbhten Chromosomenzahl
auch Zahl und GréBe der Nucleolen in der gleichen Richtung verdndert.
Hierzu lieBe sich freilich geltend machen, daB ein groBerer Kern auch eine ent-
sprechend groBere Menge von Abfallstoffen hervorbringen miisse. Wenn man aber
dann in gewissen Fillen sieht, wie in der Telophase die Nucleolen nicht nur in
einer bestimmten fiir die betreffende Zellart typischen Anzahl, sondern auch
in konstanter GréBe und sogar an bestimmtem Ort innerhalb der Tochterkerne
wieder erscheinen (s. S. 142), dann wird man in der Tat versucht sein, sich auch
die Nucleolen gewissen GesetzmiBigkeiten unterworfen zu denken und ihr
Verhalten mit dem der Chromosomen wenigstens zu vergleichen.

Wir durften uns hier damit begniigen, an einigen wenigen Beispielen zu zeigen,
warum sich die Stellung zu der Frage nach den stofflichen Beziehungen zwischen
Chromosomen und Nucleolen wieder mehr zugunsten der #lteren Auffassung
verschoben hat. Die Beobachtungstatsachen reichen aber nicht aus, eine Auf-
fassung zu begriinden, die Anspruch auf allgemeine Giiltigkeit erheben konnte.

II. Der feinfidige oder dichte Chromatinknduel.

Wenn die Chromosomen ihre Ausliufer ganz oder nahezu vollstindig ein-
gezogen haben, dann liegen sie innerhalb des geschlossenen Kernblischens als
Fiden oder Bénder frei im Kernsaft. Vielfach noch ungleichméafig in ihrer Dicke
und an einzelnen Stellen knotenférmig angeschwollen, verlaufen die langen,
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feinfadigen Chromatinelemente in zahlreichen Windungen und
scharfen Knickungen und oft um ihre Lidngsachse gedreht durch den
Kernraum (Abb. 31—33). Thre Rankenform ist fiir dieses frithe Stadium be-
zeichnend. In bezug auf die Drehungen oder Windungen und winkligen Uber-
schlagungen dieser jungen Chromosomen glaubt HEIDENHAIN (1907, S. 175) ein
allgemeines Prinzip ermittelt zu haben, indem er bei jedem Chromosom ,,allen
Drehungen, Windungen, Knickungen, Uberschlagungen nach der einen Seite hin
ebensoviele nach der anderen entgegenstehen sah®. | Dann werden sich bei der
Kontraktion des Chromosoms alle diese UnregelméaBigkeiten der Form ganz von

selbst ausgleichen, gerade so,
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Abb. 31. Frithestes Spirem aus dem Kiemenblidttchen der Abb. 32. Der Abb. 31 etwa entspre-
Salamanderlarve. Sublimat. Gentiana. Vergr. 2300 (gilt genau chendes Stadium des dichten Kniuels
nur fiir das Originalbild). Andeutung der Lingsspaltung der einer Zelle vom Amnion des mensch-
Chromatinfiden. Letztere waren vielfach mit Hockerchen lichen Embryo von 5,8 mm Sch.-St.-
und Spitzchen besetzt, auch unter sich durch sekundére Linge. Priaparat und Mikrophoto-
Briicken verbunden, welche in der Zeichnung nicht wieder- gramm von Prof. O. GROSSER, Prag.
gegeben werden konnten. Nach M. HEIDENHAIN (1907).

In ibhrer Gesamtheit bilden die durcheinander gelagerten
Chromosomen den dichten Knéduel oder das dichte Spirem (FLEM-
MiNG). Man kann jetzt vom Spiremstadium der Mitose sprechen oder, um
ganz eindeutig diesen Kernzustand der Prophase von dem Telophasenstadium
mit den zwei Tochterknidueln zu unterscheiden, von dem Stadium des Mono-
spirems. Die Ausdriicke Spirem und Monospirem gelten fiir die Chromatin-
formation wahrend der ganzen Prophase bis zum Beginn der Metaphase. Die
Grenze zwischen dem Kerngeriist und den jingsten Spirembildungen, also der
Beginn des Spirems ist allerdings nicht genau zu erfassen. Mit gréBerer Sicher-
heit kann man das Ende des Kniduelzustandes bei eintretender Umordnung
der Chromosomen bestimmen.

Die einzelnen Elemente in diesem Stadium zu zéhlen und zu verfolgen, ist
ein schwieriges und bei einer gréferen Chromosomenzahl kaum durchfiihrbares
Unternehmen. Jedoch kann man in den meisten Fillen feststellen, daB die
Fiden freie Enden besitzen. Der sog. segmentierte Knduel ist also in der
Regel von Anfang an gegeben, wie es auch der geschilderten Entstehungsweise
der Chromosomen entspricht. Urspriinglich war die Ansicht verbreitet, da8



Die Beschreibung des Ablaufs der Mitose (Phinomenologischer Teil). 59

zunéchst ein einheitlicher Chromatinfaden sich aus dem Kerngeriist differenziere
und in die einzelnen Chromosomen erst zerfalle, wodurch der Ausdruck ,seg-
mentierter Knéduel” in Gebrauch gekommen ist [FLEMMING, RETzZIUS,
STRASBURGER, s. FLEMMING (1892, S. 45, Anm.)]. Die genauere Kenntnis der
Prophase (RaBL) hat indessen gelehrt, dafl der angenommene primére ,,konti-
nuierliche Knéuel”“ nicht nur ,kein wesentliches Moment der Karyokinese
ist*‘, wie BovERI (1888, S. 54) gegeniiber ZACHARIAS betont hat, sondern daf er,
wenn iiberhaupt, nur ganz selten vorkommt. Ein Aneinanderhéngen einzelner
Chromosomen mit ihren Enden vermittels achromatischer Briicken diirfte
allerdings nicht selten in jungen Spiremen zu finden sein und es konnen auf
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Abb. 33. Dichtes Spirem der spateren Zeit. ADDb. 34. Lockeres Spirem. Herkunft usw. 'wie
Herkunft usw. wie bei Abb. 31. bei Abb. 31. Nach M. HEIDENHAIN (1907).

Nach M. HEIDENHAIN (1907).

diese Weise auch Chromosomenketten und schlieflich. auch kontinuierliche
Knéuelformen einmal zustande kommen. Dafiir kann man wohl eine unvoll-
standige Isolierung der Chromosomen bei ihrer Entstehung aus dem Kern-
geriist verantwortlich machen. Diese Moglichkeit ist fiir die Frage der Chromo-
somenpaarung vor der ersten Reifeteilung der Geschlechtszellen von Bedeutung
[WasSERMANN (1921)]. Des weiteren muf auch damit gerechnet werden, dafl
der kontinuierliche Kniuel erst sekundir durch Endverklebung von Chromo-
somen aufgebaut werden kann [WASSERMANN (1913, S. 90)]. Sichere Befunde
iiber das Vorliegen eines kontinuierlichen Knéuels, sei er primér oder sekundir
gebildet, gibt es in der neueren Literatur sehr wenige. Es kann hier nur die
Angabe SoBoTTAs (1895, 8. 687) herangezogen werden, daBl in den Vorkernen
des Mauseeies ,,ein einziger langer, und — soweit es moglich war, zu konstatieren
— allseitig zum Ring geschlossener, einfach gewundener Faden. ... vorliegt,
der sich in Abb. 156, Taf. V dieser Arbeit so klar wiedergegeben findet, dafi
an seiner Existenz nicht zu zweifeln ist. Wo ein kontinuierlicher Knéuel vor-
liegt, mul in der Prophase als ein besonderer Teilproze die Trennung der
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Chromosomen (Segmentierung nach FLEMMING) erst durchgefiihrt werden, wobei
ihre Verkiirzung ein wesentlicher Faktor beim Zerfall des Knéuels sein wird.

Leider wird haufig zwischen kontinuierlichem und segmentiertem Kné#uel nicht streng
unterschieden. So sagt GurwiTscH (1926, S. 193) bei der Beschreibung des Spiremstadiums:
,»Man gewinnt den sicheren Eindruck, daB in diesem noch kontinuierliche Kniuel
(vom Verf. hervorgehoben) die definitive, oder jedenfalls eine derselben sehr nahe kommende
Chromosomenzahl bereits praformiert ist. Dann aber fiahrt er fort: ,,Soweit man die Sach-
lage an Schnitten beurteilen kann, ist der Spiremfaden nicht geschlossen® (vom
Verf. hervorgehoben). GurwirscH bedient sich also des Ausdrucks kontinuierlicher Knéuel
fiir einen nicht geschlossenen Faden und will offenbar die im System des Knéuels zusammen-
gefaften Chromosomen durch diese Bezeichnung in ihrer Gesamtheit charakterisieren.
Man sollte aber, um keine Verwirrung hervorzurufen, wenn der Kniuel nicht geschlossen
ist, sondern die Schleifen, wie bei GurwiTscH, freie Enden besitzen, nicht von einem kon-
tinuierlichen Knéuel sprechen.

III. Der lockere oder dickfidige Knduel.

Die Verkiirzung und Verdickung der Chromosomen, mit welcher der Zu-
sammenschluB des Chromatins zu Chromomeren und schlieBlich zum einheit-
lichen Chromatinmantel des Chromosoms einhergeht, schreitet vom Anfang der
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Abb. 35. Abb. 36.

Abb. 35 u. 36. Lockerer Kniuel. Zellen vom Amnion menschlicher Embryonen. Angaben wie bei
Abb. 32, Priparat und Mikrophotogramm von Prof. GROSSER.

Chromosomenbildung bis zum Beginn der Metaphase kontinuierlich fort. Dabei
gleichen sich die Windungen und Drehungen mehr und mehr aus, das Kaliber
der Chromosomen wird gleichmaBig und ihre Oberflache glattet sich (Abb. 34—36).
Das auf dem frithen Stadium so schwer zu entwirrende Bild des Knéauels wird
klarer, die einzelnen Elemente kénnen nun im lockeren Knéuel hinsichtlich ihrer
GroBe und Form erfalt werden. Nun erst wird auch die Feststellung der
Chromosomenzahl moglich. Die Fragen nach den Gréflen- und Formunter-
schieden, sowie nach der Zahl der Chromosomen lassen wir aber hier bei der
allgemeinen Beschreibung des Mitosenablaufes beiseite und verweisen auf die
spatere besondere Erorterung dieser Verhéltnisse (s. S. 178).

Sobald die einzelnen Chromatinschleifen sich so weit auseinandergezogen
haben, daB man sie gut verfolgen kann, 1Bt sich auch iiber ihre gegenseitige
Anordnung und ihre Lage im Kern eine Aussage machen. Wéren die Chro-
matinschleifen ganz unregelméBig gelagert, so wiirde der lockere Knéduel, von
welcher Seite wir ihn auch betrachten, im wesentlichen immer das gleiche Bild
darbieten. Das ist jedoch nicht bei allen Mitosen der Fall. Bei zureichender
Klarheit der Stadien infolge einer gewissen Grofle und nicht zu grofen Anzahl
der Chromatinschleifen 148t sich zuweilen die Seitenansicht des Kerns von der
Aufsicht sehr wohl unterscheiden; die Chromosomen, die in den klarsten Fillen
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dieser Art — das klassische Beispiel stellen die Mitosen der Amphibienlarve
dar — samtlich die Schleifenform! besitzen, sind einheitlich ausgerichtet, so
daB die Schleifenscheitel nach der einen, die Schieifen-

schenkel nach der anderen Seite gekehrt sind [RABL-

sche Stellung, RasrL (1885)]. Dabei finden wir

diese Schleifen vielfach der Kernmembran angelagert .
und daher um ihre Fliche gekriimmt, etwa so wie '
eine abgebogene Haarnadel. Die Abb. 37—40 geben il
eine Anschauung von dieser charakteristischen Chromo-

somenanordnung, welche man als eine radiir sym-

metrische, durch eine aus dieser Chromosomenstellung

ersichtliche Kernachse bestimmte bezeichnen kann.

Die einander zugeneigten Schleifenscheitel umgeben |

ein Feld, in welchem oft der Nucleolus liegt und in

dessen Bereich die Kernmembran mehr oder weniger

eingedellt gefunden wird [RaABLsches Polfeld,

,,Nabel des Kerns*, GurwriTscH (1921, S. 186)]. Eine

Reihe schwerwiegender Fragen kniipfen sich an diese

Beobachtungen. Zum erstenmal treten uns hier die  app. 37. Lockerer Kniuel.
Chromosomen als ein ,,System‘ entgegen, das ent- Fast reine Seitenansicht. Sa-

s . lamanderlarve nach C. RABL
weder durch gegenseitigen Einflufl der Chromosomen, (1885).

Abb. 38. Lockerer Knéuel. Salamanderlarve vom Abb. 39. Lockerer Kn#uel. Salamanderlarve,
,,Nabelfeld‘* aus gesehen. Photogr. F. SKELL. die gleiche Ansicht wie bei Abb. 37.
Aufgenommen wie Abb. 19. Phot. F. SKELL. Aufgenommen wie Abb. 19.

oder durch eine gewisse Architektur des Kerns im ganzen bedingt sein kann
[GurwrTscH (L. c.S.192)]. Bedeutsam sind die theoretischen Folgerungen, welche
man seit RABL aus diesem Kernzustand gezogen hat. Die gezeigte Chromosomen-

1 Diese Bezeichnung Schleife fiir ein Kernsegment von der Form eines U oder V hat
FrEMMING (1880, S. 200) gewihlt, obwohl er sich bewuB3t war, daf3 Schleife kein ganz scharfer
Ausdruck fiir einen dergestalt gebogenen oder geknickten Faden ist. Doch fand er ihn in
einigen Fillen (Schleife eines Weges, HuNLEsche Schleife) bereits eingebiirgert und die
spatere Zeit hat seine Brauchbarkeit erwiesen.
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anordnung stimmt mit jener der Telophasenchromosomen am SchluB3 der Mitose
iiberein und es soll die Tatsache, daB die Chromosomen in der gleichen Stellung,
in der sie in das Kerngeriist bei der vorangehenden Mitose eingegangen sind, in
der Prophase der nichsten wieder hervortreten, das Erhaltenbleiben der Chromo-
somen innerhalb des Kerngeriists beweisen. Zwingend wire dieser Beweis
aber erst dann, wenn in den Fillen, bei denen die RaBLsche Stellung gegeben
ist, gezeigt werden konnte, dafl sie vom Anfang der Chromosomenbildung an
vorliegt, die Chromosomen in dieser Ordnung aus dem Kerngeriist sogleich
hervortreten. Zu der Zeit, da sie klar zutage tritt, ist die Prophase aber bereits
zum lockeren Knéuel vorgeschritten und im dichten Knéuel ist von dieser
Anordnung der Schleifen nichts zu erkennen. Das konnte freilich auch an den
grollen Schwierigkeiten gelegen sein, die der Verfolgung der langen Chromatin-
fanden im Wege stehen. Wenn man aber einen so sorgféltig analysierten Knauel,
wie den von HEIDENHAIN untersuchten der Abb. 34 auf diesen Punkt hin
priift, so kommt man zu der sicheren Ent-
scheidung, daBl die RaBLsche Anordnung
der Chromosomenschleifen erst in der
spiten Prophase hergestellt wird. Die
,fritheste Andeutung des Nabels”, die zwei
Zeichnungen von L. GURWITSCH aufzeigen
[GurwiTscH (1926, S. 186)], mogen die Ver-
hiltnisse bei einzelnen Meristemkernen der
Zwiebelwurzel richtig wiedergeben, im all-
gemeinen gilt es sicher nicht, da wir schon im
Zustand der feinen Chromatinfiden den Nabel
des Kerns bestimmt finden. Man wird also
der Rasrschen Stellung schwerlich die an-
gedeutete theoretische Bedeutung zuerkennen
Abb. 40. Lockerer Kniuel aus der diirfen. .Des Weitaeren kann .Sie ab eI.‘ tiber-
Wurzelspitze von Allium cepa. Auf- haupt nicht als eine notwendige Einrichtung
S e D feld, Phot. - Sg=it-  des Prophasenkernes bezeichnet werden. Sie
12,5 mm. Balgauszug 95 cm. ist zwar fir einzelne Zellarten typisch, aber
in vielen Fillen vermift man sie. Zu diesem
Urteil ist namentlich LunpEGARDE (1912) gelangt, der der Frage nach der An-
ordnung der Chromatinschleifen im lockeren Kn#uel besondere Nachforschungen
gewidmet hat.

Da die RaBLsche Anordnung der Prophasenchromosomen sonach keine all-
gemein vorkommende Erscheinung ist, wird man nicht aus dieser Ausgangs-
stellung der Chromosomen ein regelmiBiges Verhalten derselben bei der Um-
ordnung zur Aquatorialplatte griinden diirfen. DaB sie nicht nur zuweilen,
sondern bei gewissen Zellen offenbar immer eintritt, gibt dieser Anordnung
natiirlich eine gewisse Bedeutung und man wird nach ihren Ursachen fragen
miissen. Am nichsten liegt es, an den richtenden EinfluB des Cytozentrums
dabei zu denken (s. S. 100). Hiermit wiirde es iibereinstimmen, daB in der
Prophase der Geschlechtszellenreifungsteilung stets ein der RaBLschen Orien-
tierung entsprechendes Stadium des gerichteten Knéuels oder des Buketts
der Chromatinschleifen angetroffen wird (s. S. 251), bei welchem die Beziehung
der Chromosomenenden zum Zentralapparat auBerhalb des Kerns oft ganz
eindeutig zutage tritt. Wenn aber auch bei Pflanzenzellen dieselbe einseitige
Richtung der Chromatinschleifen vorkommt, was wir mit GURWITSCH als er-
wiesen betrachten diirfen (Abb. 40), so kann der EinfluB des Cytozentrums
nicht die einzige Ursache sein, welche die Chromosomen in diese Stellung
bringt.
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y) Die Aufléosung der Kernmembran.

Wenn wir die Auflésung der Kernmembran innerhalb der Prophase schildern,
so konnte dies zunichst befremden. Denn gew6hnlich wird dieser Akt als der
Abschlufl der Prophase betrachtet. Keineswegs aber bringt diese allerdings
auBerordentlich tief eingreifende Verinderung in bezug auf die Chromosomen
stets sogleich einen Fortschritt der Mitose mit sich; vielmehr dndert sich am
Knéiuel zundchst nichts, nach Eréffnung des Kerns liegt er lediglich frei im
Plasma und er kann noch eine geraume Zeit ebenso wie vorher im Kern-
blischen verharren, ehe die Mitose fortgesetzt wird und die -eigentliche
Karyokinese, d. h. die Bewegung der Kernfiden beginnt. Die Abb. 38, 39, 41
zeigen es deutlich, wie nach der Auflésung der Kernmembran der unveranderte
Knéuel noch weiterbestehen kann.

Dies ist die Regel fiir die somatischen Mitosen. Wir miissen demnach in
den meisten Fiallen die Auflésung der Kernmembran als ein in das Kniuel-
stadium und da es auch nachher noch besteht, als ein in die Prophase fallendes
Ereignis bezeichnen. Dies ist auch in einem anderen Sinne richtig. Wenn wir
unter dem Begriff der Prophase alle jene Verdnderungen des
Kerns und der Zelle zusammenfassen, welche zur Vorbereitung
der eigentlichen Kern- und Zellteilung geho6ren, so ist sicher die
Auflésung des Kerns ein wesentliches Moment der Prophase. Mit ihrem Fin-
tritt ist der bedeutendste Unterschied zwischen einer ,,ruhenden’ und einer in
Teilung begriffenen Zelle erreicht, und insofern fiihrt allerdings das Verschwin-
den der Kernwand zu einem Umschwung im Leben der Zelle. Von diesem Zeit-
punkt ab existiert die Scheidung des celluliren Organismus in seine beiden
Systeme, Zellenleib und Kern, nicht mehr und es entfallen von da ab alle jene
Wechselwirkungen zwischen denselben, auf denen die celluliren Funktionen
zum groBen Teil beruhen.

Wenn wir von der Auflésung der Kernmembran sprechen, so setzen wir
die Existenz dieser letzteren als eines allgemeinen Bestandteils jedes Kernes
voraus. Nachweisbar und als selbstindige Kernwand unterscheidbar ist sie
zwar nur in besonderen Fiallen [Keimblischen von Asterias, Marcus (1907);
von Dytiscus, BRUEL (1914); von Unio, Gross (1917)], in denen sie nach der
Auflosung des Kerns noch eine Zeitlang im Plasma als isoliertes Gebilde sicht-
bar bleibt (MARcUS) oder als ,,ein festes, nach auBlen und innen scharf begrenztes
Héiutchen® nach Anstechen des Kernes dargestellt werden kann (Gross). Aber
auch dort, wo wir keine sichtbare und isolierbare Membran im morphologischen
Sinne vorfinden, kénnen wir die Erfahrungen, die Gross (L. ¢. S. 339) aus seinen
Beobachtungen und Experimenten am lebenden Kern ableitete, unserer Vor-
stellung zugrunde legen. Dieser Autor erkannte, daf die Oberflachenschicht
des Kernes bald eine weichere Beschaffenheit hat und in ihren Reaktionen
dem Cytoplasma ahnlicher ist, bald ,.ein festes Niederschlagshéutchen bildet.
So darf man wohl in Analogie mit der Oberflichenbeschaffenheit der ganzen
Zelle, die gleichfalls in den meisten Fallen nicht durch eine fafbare Membran
abgegrenzt ist, in anderen aber eine Pellicula ausbildet [STUDNICKA (1925)],
auch fiir den Kern annehmen, daB die verschiedenen Grade der Ausbildung
von der physikalischen Grenzschichte bis zur eigentlichen Membran fiithren
[WaSSERMANN (1926, S. 394)]. In diesem Sinne kénnen wir in jedem Fall von
der Auflésung der Kernmembran sprechen.

Wir sind zunéchst, entsprechend der Tatsache, daf dies fiir die somatischen
Zellen die Regel ist, von dem Fall ausgegangen, bei welchem die Auflésung
der Kernmembran in die Zeit des lockeren Knéauels fillt. Es kommt aber auch
vor, daBl die Verkiirzung der Chromosomen innerhalb des Kerns schon so weit
fortschreitet, daB dieselben eigentlich keine Beziehung mehr zueinander haben
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und nicht mehr in ihrer Gesamtheit ein ,,System* bilden, sondern im Kern-
saft zerstreut sind. Das ist die Regel fiir die Geschlechtszellen vor der ersten
Reifeteilung (Abb. 239a) und man hat dieses Stadium nach HAECKER auch als
ein solches der ,,Diakinese‘* bezeichnet, ein Ausdruck, den wir fiir die Bewegung
der Chromosomen bei der Mitose brauchen (s. S. 124) und den wir daher, wenn
man diesen Zustand der Zerstreuung der Chromosomen im Kernraum mit einem
besonderen Terminus belegen will, durch das Wort Diastase ersetzen sollten
[WASSERMANN (1926), zu dieser Nomenklaturfrage s. S. 78]. An diese Fille ist
hier zu erinnern, damit man sogleich erkennt, dafl die Auflosung der Kern-
membran keineswegs in einer festen Korrelation zu den Verdnderungen der
Chromosomen steht. Wir kénnen, die extremen Félle ins Auge fas-
send, von einem Typus der Mitose mit frither Kernauflésung
sprechen, der bei den somatischen Mitosen die Regel bildet und
von einem Typus der Mitose mit spater Kernauflosung, bei wel-
chem nicht der Knéduel, sondern die verkiirzten und verdickten
»Metaphasenchromosomen ins Plasma zu liegen kommen (WASSER-
MANN (1926, S. 393)].
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Abb. 41—43. Befruchtungsstadien von Prisiturus (Abb. 41) und 7Torpedo (Abb. 42, 43). Die

lockeren Knéuel der beiden Vorkerne und des Amphikaryon liegen nach der Auflsung der Kern-

membran in einem wohlbegrenzten Hof feinkoérnigen Plasmas, vor welchem die Dotterkorner

halt machen. Vor der Auflosung der Kernmembran waren die Dotterkornchen derselben unmittelbar

aufgelagert. Die freie Zone wird also erst bei der Eroffnung der Kerne geschaffen. Abb. 43 zeigt,
wie auch die Spindel frei von Dotterkérnchen bleibt. Nach J. RUCKERT (1899).

Sehr héufig sieht man den Knéduel nach Auflésung der Kernmembran
deutlich von einer nach aullen scharf abgegrenzten, hellen Plasma-
zone umgeben (Abb. 17, S. 37, 41, 42), so daB man o&fters die Bemerkung
findet, er liege in einer Vakuole. Es handelt sich aber in Wahrheit um einen
Plasmabezirk, der durch die Vermischung des Kernsaftes mit
einem Teil des Cytoplasmas zustande gekommen ist. Bei der groflen
Bedeutung, welche dieses Areal eines Plasmas von besonderer Beschaffenheit
fir den Ablauf der Mitose beansprucht, erschien es wiinschenswert, eine
eigene Bezeichnung fir dieses Plasma zu besitzen und WASSERMANN
(1926, S. 397) hat in Anbetracht der Entstehung desselben durch die Ver-
mischung des Kernsaftes mit dem Cytoplasma vorgeschlagen, es ,,das Mixo-
plasma der Mitose” zu benennen. BrurL (1914, S. 894) hatte, offenbar
von demselben Bediirfnis geleitet, den Unterschied zwischen der neuen Plasma-
phase und dem umrahmenden Cytoplasma hervorzuheben, vom ,,Teilungsraum
innerhalb der Zelle nach der Kernauflosung gesprochen (jedoch handelt es
sich dabei nicht so sehr um den Raum als vielmehr um die Masse, die ihn
erfiillt). In allen Zellen mit paraplasmatischen Einschliissen, wie
Dotterkérnern oder Fetttropfen, finden wir die Mixoplasmakugel
stets vollkommen frei von solchen. ELErs (1925, S. 607, 613) wurde
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durch diese Beobachtung an Fettkorperzellen von Coleopteren sogar veranlaBt,
von einer ,mneuen Zellwand® zu sprechen, die wihrend der Mitose dieser mit
Fetttropfen beladenen Zellen gebildet zu werden scheint. Unsere Abb. 44,
die den Kné#uel innerhalb der Dotterkorner des Darmes der Amphibienlarve
zeigt, 1aBt gleichfalls gut erkennen, wie die Dotterkorner sich an die Grenze

Abb. 44. Lockerer Kniauel. Salamanderlarve. Abb. 45. Der lockere Kniuel — Blutkdrperchen
Nach der Auflosung der Kernmembran. Dotter- der Salamanderlarve — erfiillt nahezu den gan-
pliattchen (rechts oben) liegen der Mixoplasma- zen Zellenleib. Man vergleiche mit diesem Zu-
kugel auBen auf, Phot. F. SKELL. Aufgenommen stand entsprechende Prophasenstadien grofBier

wie Abb. 19. Zellen, z. B. Abb. 101, S. 111. Phot. F. SKELL,

Aufgenommen wie Abb. 19.

des Mixoplasmas halten und den ,,Teilungsraum® freigeben. Wo die Plasto-
somen dargestellt sind, finden wir auch diese stets auBerhalb des Mixoplasmas
(Abb. 17, S. 37).

Das Mengenverhiltnis zwischen dem Mixoplasma und dem
unverinderten Cytoplasma muB natiir-
lich durch die GréBe der Zelle, bzw.
durch das GroBenverhdltnis zwischen
Zellenleib und Kern im einzelnen Fall
bestimmt sein. Bei kleinem Zelleib umgibt
den Kniuel nach der Auflésung der Kern-
membran nur ein schmaler Saum von Plasma
(Abb. 45) und es wird hier entweder das
ganze Cytoplasma zum Mixoplasma oder es
bleibt das erstere als ein kaum feststellbarer
Saum an der Zellperipherie bestehen. Wie
deutlich trotzdem bei manchen Zellen im
weiteren Verlauf der Mitose der Cytoplasma- Abb. 48, Telophase - Salamanderlarves
mantel vom Plasma des Teilungsraumes ab-  ZWischeneinem lockergebauten Plasma

. des Teilungsraumes und dem einen
gesetzt sein kann, erkennt man aus der Abb. 46.  schmalen Saum bildenden dichteren

Solchen Zellen gegeniiber stehen andere mit T D e ruas:
groBem Plasmaleib, z. B. die Eizellen, bei wie Abb. 19.

denen der Bezirk, in welchem sich die Teilung

abspielt, nur ein verhiltnisméaBig kleiner im Vergleich zur ganzen Gréfle des
Zellenleibs ist. Auch diese Unterschiede diirfen wir nicht vernachléssigen,
sie werden uns bei der Frage nach dem Zusammenhang zwischen der Kern-
teilung und der Teilung des Zellenleibes (s. S. 433) in ihrer Bedeutung klar
werden. Wenn wir auch mit allen Stufen des Ubergangs hier zu rechnen
haben, so wird es doch niitzlich sein, hervorzuheben, dal die Mitose in Zellen
mit groBem Cytoplasmaleib anders ablaufen mu8 als in Zellen mit kleinem

Leib [WASSERMANN (1926, S. 398)].

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 5
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Die Auflésung der Kernmembran vollzieht sich meistens ohne
auffallende Erscheinungen, und es ist zuweilen nicht leicht, besonders
bei kleinen Zellen, wo es zur scharfen Abgrenzung des Mixoplasmas nicht kommt,
zu entscheiden, ob die Membran noch besteht oder ob sie bereits verschwunden
ist. Jedoch kann man auch in solchen Fillen des gewissermaflen unmerklichen
Membranschwundes bei aufmerksamem Vergleich der verschiedenen Kerne
einerseits das Vorhandensein einer iiber die Chromatinschleifen kontinuierlich
hinwegziehenden Kerngrenze erkennen, wie bei dem Kern mit dem friihen
Spirem der Abb. 32, andererseits, wie beim spéteren Zustand der Abb. 35
das Fehlen der Membran am Herausragen einzelner Schleifen aus dem Knéuel
doch mit Sicherheit nachweisen. In anderen Fiallen, in denen der Kern sich
zuerst auf einer Seite er6ffnet und der Vorgang offenbar langsam die ganze
Oberfliche des Kerns ergreift, ist die Auflésung der Membran sogar Schritt
fiir Schritt zu verfolgen. Insbesondere bei den Eizellen mit méichtig entwickelten
Sphiren sieht man in der Regel die Membran zuerst an den Polseiten
des Kernes verschwinden. Durch diesen Befund beim Seesternei wurde
BucanEr (1911, S. 590) veranlaBlt, von einer ,,membranlésenden Funktion des
Centriols‘‘ zu sprechen. Es ist aber klar, daf auch, wenn in diesen und einzelnen
anderen Fillen dem Centriol diese Wirkung tatséichlich zukommen sollte, es
sich doch nur um einen fakultativen Faktor dabei handeln kénnte, da die Losung
der Membran ebensogut ohne Centriolen und ohne bestimmte Lokalisation
des Beginns vor sich gehen kann. In den seltensten Fillen endlich diirfte ver-
wirklicht sein, was MarcuUs (1907) fiir das Asteriasei beschrieben und abgebildet
hat, daB die Membran zuerst ,,platzt’* und den Kerninhalt austreten laf3t und
erst nach kurzem Bestehenbleiben als hyaliner Schleier der Aufldsung an-
heimfallt.

Weitverbreitet bei verschiedenen Zellen sind der Auflésung des Kernes
vorausgehende Verdnderungen des Cytoplasmas, welche wir als Vor-
bereitung derselben auffassen und daher als zu diesem Akt gehérig be-
zeichnen miissen. Bei der kausalen Analyse der Mitose werden wir auf diese
Erscheinungen und ihre Bedeutung ein besonderes Gewicht zu legen haben.

0) Der feinere Bau der Chromosomen und die Frage nach dem
frithen Lingsspalt.

1. Die Zusammensetzung des Chromosoms aus einem achromatischen Bestandteil
und dem Chromatin.

Keine der neueren, auf die feinsten Strukturen gerichteten Untersuchungen
hat die oben dargelegten allgemeinen Vorstellungen iiber die Chromosomen-
entstehung grundsétzlich verdndert; aber diese Arbeiten haben durch jene
Ergebnisse, welche den Bau der Chromosomen betreffen, eine wertvolle Er-
ginzung unserer Anschauung iiber die Entstehung der Chromosomen aus dem
gesamten Kerngeriist geliefert.

Da also die Frage nach dem feineren Bau der Chromosomen auf das engste
mit den Beobachtungen verkniipft ist, welche ihre Entstehung betreffen und
die Anschauungen iiber die Struktur des Chromosoms auch in ihren theoreti-
schen Auswirkungen von dieser Grundlage aus am besten verstanden und be-
urteilt werden konnen, fiigen wir diesen Abschnitt an die Beschreibung der
Prophase an. Um ein mdéglichst abgerundetes Bild vom Bau der Chromosomen
entwerfen zu konnen, ist es freilich notwendig, iiber die wiahrend der Prophase
auftretenden Strukturen hinauszugehen und die Befunde aus den spiteren
Mitosenstadien mit ihnen sogleich zu vereinigen. Wir gewinnen dadurch den
Vorteil, fiir alle weiteren die Chromosomen betreffenden Darlegungen eine
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Voraussetzung, eben die Anschauung iiber den feineren Bau derselben bereits
geliefert zu haben.

BonvEviE (1908, S. 453, 460, 506) fand an den Chromosomen der von ihr
untersuchten Zellen das Chromatin an der Oberfliche angesammelt, im Innern
aber eine ,achromatische’ Substanz. Dieser Befund ist auf dem optischen
Querschnitt des Chromosoms zu erheben, der nach den verschiedenen Kern-
firbungen einen dufleren dunklen Ring und eine hellere Innenzone unterscheiden
148t. In der letzteren sah BONNEVIE noch einen zentralen dunklen Punkt, den
sie fiir den Querschnitt einer ,,Chromosomenachse” nahm (Abb. 47, 48). Mit
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Abb. 47. Tochterplatte einer Furchungsteilung

von Adscaris megalocephala bivalens von der

aquatorialen Seite gesehen. Fixierung: Sublimat-
Eisessig. Farbung: Eisenhdmatoxylin.

Abb. 48. Tochterchromosomen einer Mitose von
Allium cepa von der dquatorialen Seite gesehen.
Fixierung: FLEMMINGsche Fliissigkeit. Farbung
Eisenhiamatoxylin. Nach K. BONNEVIE (1908).

Nach K. BONNEVIE (1908).

Ausnahme dieser letzteren hat v. Scmustow (1. c¢. S. 306) die Angaben
BoNNEVIEs bestitigen konnen; auch sie spricht von einer inneren Differenzie-
rung der Chromosomen, welche auf ihren Abbildungen mit aller Deutlichkeit
zu erkennen ist (Abb. 49, 50). Grrrr (1922) hilt diesen Bau des Chromosoms
fir eine allgemeine Erscheinung, die er (1. c., Textabb. 5) in einem Schema zur
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Abb. 49. Frithe Prophase aus der Wurzelspitze
von Allium cepa. Die Querschnitte der Chromo-
somen, da sie bereits léingsgespalten sind, als
Doppelringe, welche die innere Differenzierung
zeigen. Nach L. v. ScHusTow (1913).

Abb. 50. Spite Prophase. Herkunft wie bei Abb. 49.
Auch an diesen Chromosomen die innere
Differenzierung deutlich zu sehen. Nach

L. v. ScHUSTOW (1913).

Darstellung bringt. Eingehend beschaftigte sich in neuerer Zeit noch TAMURA
(1923) mit der Struktur der Chromosomen, wobei er nicht nur in Uberein-
stimmung mit BoNNEVIE und ScEHUSTOW das Chromatin in der Rindenschicht
der Chromosomen findet, sondern fiir die ,,achromatische** Substanz im Innern
des Chromosoms die Angabe macht, dall sie acidophil sei und besonders bei
der Anwendung des Triacidgemisches durch Saurefuchsin gefirbt werde,
wahrend die dulere Substanz das Methylgriin annimmt. TaMURA folgert aus
diesen Befunden, daB die Nucleolarsubstanz in das Innere des Chromosoms
eingehe. Der farberische Unterschied, den TamMURA behauptet, diirfte indessen
nicht gegeben sein. WassErmann (1926, S. 386) konnte sich an Prophasen-
kernen, die mit dem Triacidgemisch gefarbt waren, nicht davon iiberzeugen,

5*
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daB die Innenzone des Chromosomenquerschnittes regelméfig mit Sdurefuchsin
gefarbt war und meint, daBl entweder durch die Technik der Farbung oder
durch optische Phinomene, besonders durch Uberstrahlung von der rot-
gefarbten Umgebung her jene Farbung der Chromosomen vorgetiauscht werden
kann. Es bleibt also auch nach TamUras Angaben lediglich die innere
Differenzierung des Chromosoms iibrig, die in einer Ansammlung
des Chromatins an der Oberfliche des achromatischen Geriists
gesehen werden mulBl. Unsere Abb. 94, S. 107, welche einige Metaphasen-
chromosomen, da sie senkrecht zur optischen Ebene eingestellt sind, auf dem
optischen Querschnitt zeigt, 148t die innere Differenzierung wenigstens an
einem Querschnitt erkennen und zugleich verrit sie als getreue photographische
Wiedergabe des mikroskopischen Bildes, dal3 die Unterscheidung des auBeren
dunklen Rings und der helleren Innenzone doch nicht so leicht fallt, wie es die
halbschematischen Zeichnungen glauben machen. Es ist daher nicht erstaun-
lich, daf3 diese Eigentiimlichkeiten im Bau des Chromosoms frither gar nicht
und in neuerer Zeit nicht héufig beachtet worden ist. Der Einwand, es kénnte
sich dabei tberhaupt nur um ein Kunstprodukt des Féarbemittels handeln,
weil vermutlich die Farbe entweder auf dem Chromosom sich niederschligt
oder doch nur die d&ullere Zone des Chromosoms durchdringt, liegt nahe. Er
wird jedoch durch die Beobachtung der Prophasenchromosomen im lebenden
Kern entkriftet, wo CHAMBERS (1924, S. 269) den Querschnitt des Chromatin-
fadens genau so als Ring mit einer nach innen scharf begrenzten AufBenzone
gefunden hat, wie wir ihn auch in den gefirbten Priparaten sehen (Abb. 238,
S. 246). Im gleichen Sinne 148t sich eine auf die Telophasenchromosomen des
lebenden Kerns sich beziehende Angabe von LuNDEGARDEH (1912, S. 251) ver-
werten, wonach diese Chromosomen in Seitenansicht ,,eine axiale dunkle Linie
aufweisen, welche am Querschnitt ,,wie ein kleines dunkles Loch* aussieht.
Dadurch wird zugleich die Vermutung hinfillig, daB etwa erst die Fixierung
durch eine Entmischung die Substanz des Chromosoms in die beiden Bestand-
teile scheide. Selbstverstindlich wird im einzelnen Fall das Bild des Chromo-
somenquerschnitts je nach dem Grad der Firbung oder Entfirbung ver-
schieden ausfallen!.

Boxnevie und v. ScrUsTOw betrachteten den Aufbau des Chromosoms
als das Ergebnis eines Differenzierungsvorganges, so daB ein in der friihesten
Prophase solider Chromatinfaden allméhlich achromatische Substanz in sich
aufnehme oder diese letztere, wie BONNEVIE ausdriicklich erklirt, in demselben
ausgebildet wiirde (1908, S. 506). Auch GELEI (L. c¢. 8. 327) hilt die definitive
Chromosomenstruktur fiir abhingig von einem gewissen Grad der Imbibition
des Chromosoms mit Flissigkeit. Dal} die Scheidung der beiden Substanzen
des Chromosoms wihrend der Prophase eintritt und bis zur Telophase fest-
gehalten wird, wird von den genannten Autoren iibereinstimmend angegeben.

Einen anderen Standpunkt gewinnt man jedoch, wenn man die innerc
Differenzierung des Chromosoms mit seiner Entstehung in Zusammenhang
zu bringen versucht. Wir haben gesehen, daf} es sich aus dem gesamten Kern-
geriist, d. h. aus seinem Chromatin und der achromatischen Grundiage her-
leitet. Demnach miissen beide Bestandteile von vornherein im Chromosom
enthalten sein. Diese Auffassung vertraten auch die fritheren Autoren.

1 Auch SakaMURA (1926) ist auf Grund seiner ,,Chromosomenforschung an frischem
Material® fiir die Existenz der optischen Heterogenitit der Chromosomen bereits im Leben
eingetreten, wenngleich er dieselbe in der Einlagerung eines chromatischen Spiralfadens
in die Peripherie der Chromosomengrundsubstanz sieht und nicht in einer geschlossenen
Hiille von Basichromatin.
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Boverr (1888, S. 38) erkliarte: ,,auch dem chromatischen Element liegt
ein achromatisches Geriistwerk zugrunde; es sei ,,dicht zusammengebacken
und durch eine homogene Bindesubstanz verkittet, aulerdem mit einer spezi-
fischen chemischen Substanz, dem Chromatin imbibiert‘. Auch Joiry (1904,
S. 509) betrachtet die Chromosomen ,,comme formé par un stroma peu colorable,
correspondant & la linine, imprégné d’une substance colorable, la chromatine‘
und bei HEIDENHAIN (1907, S. 166) lesen wir, dall: ,,die Formen der Kern-
struktur und die Form der Chromosomen Formen des Linins im morphologischen
Sinn sind“, wobei das Linin als die formgebende, sich gestaltende, mit Con-
tractilitit begabte Substanz der Kernstruktur aufgefafit wird.

Besonders V. HAECKER hat bekanntlich (1904, S. 215—271) unter Berufung
auf seine Untersuchungen an Siredon der achromatischen Grundlage des Chromo-
soms in seiner sog. Achromatinerhaltungshypothese (R. FICK) eine besonders
grofle theoretische Bedeutung zuerkannt [s. HAECKER (1921, S. 42)]. Gerade
die Auffassung HarckEers, dafl die achromatische Substanz der Chromo-
somen das dauernde und kontinuierliche Material der Chromosomen gegeniiber
dem wechselnden Chromatin darstelle, beruht auf der Vorstellung, daB der
achromatische Teil des Kerngeriists in die Chromosomen direkt eingeht, wie
es Boverr angegeben hat. Bestiinde BONNEVIEs Angabe einer Neubildung der
achromatischen Substanz innerhalb der Chromatinspirale zu Recht, so wiirde
hierdurch der von HAECKER begriindeten, jetzt vielfach vertretenen ILehre
(s. 8. 209) die Grundlage genommen; aber wir kénnen nicht finden, da8 Box-
NEVIE ihre Angaben mit zureichenden, die &lteren Befunde entkréiftenden
Beweisen belegt hitte.

Somit liegt das Neue der oben wiedergegebenen Anschauung vom Bau des
Chromosoms lediglich in dem Nachweis des sichtbaren Nebeneinander-
bestehens der beiden Substanzen des Chromosoms. Wir kénnen nicht wie
Boverr einfach von einer Imbibition eines achromatischen Reticulums mit
den Chromatinstoffen sprechen, sondern nach den oben wiedergegebenen Be-
funden handelt es sich um die Einlagerung des Chromatins in die AuBen-
schicht des Chromosoms. Hierdurch werden an demselben eine chroma-
tische Mantel- oder Rindenschicht und eine achromatische Achse
oder, wenn wir diesen Ausdruck vermeiden wollen, weil er von BONNEVIE in
einem anderen Sinne gebraucht worden ist, eine achromatische Markzone
unterscheidbar.

Wie erwahnt gilt dieser Bau nach den Angaben von BONNEVIE, V. SCHUSTOW
und GELEI nicht fir die jiingsten Chromosomen, erst bei ihrem Heranwachsen
und ihrer Verkiirzung soll sich die innere Differenzierung einstellen. Eine solche
Auffassung steht im Gegensatz zu der eben entwickelten, wonach der Bau des
Chromosoms durch seine Entstehung aus dem Kerngeriist heraus von vorn-
herein gegeben ist. Die gegenteilige Aussage ist indessen durchaus unbewiesen.
Fiir unsere Anschauung sprechen in giinstigen Féllen die Chromosomenquer-
schnitte auch der frithesten Prophase, da dieselben sich immer wieder als kleine,
dunkel konturierte Ringe grundsitzlich ebenso wie auf spiteren Stadien dar-
bieten, nur mit dem Unterschied, daf3 die Kontur zackige Fortsitze aufweist,
welche den noch nicht eingezogenen Ausldufern der Chromatinfiden entsprechen.
So ist der Querschnitt des Spiremfadens auch von CHAMBERS in der erwihnten
Abbildung (s. S. 48) gesehen worden. Auch  die genannten Autoren haben
denselben Befund erhoben, ihn aber anders gedeutet, indem sie ihn mit der
Vorstellung, die sie sich vom jungen Chromosom gebildet hatten, in Verbin-
dung brachten. Der dunkelbegrenzte Querschnitt, die unregelmifig geformte,
oft nicht voéllig geschlossene Ringfigur wurde als Ausdruck des spiraligen
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Chromatinfadens (,,Chromonema’) oder der Doppelspirale oder auch des
Chromatinnetzes aufgefallt.

Auch wer der Anschauung ist, daBl sich die Anordnung der Stoffe im Chromo-
som zugleich mit seiner Bildung einstellt, wird nicht annehmen, dafl das in der
Entstehung begriffene Chromosom, also der Faden des dichten Knéuels bereits
den typischen Aufbau in vollkommener Auspridgung darbiete. Vielmehr wird
das Chromatin zunichst noch keinen geschlossenen, sondern einen durchbrochenen
Mantel um die diinne Achsenschichte bilden. Erst wenn nach der Einziehung
derletzten Ausldufer die gesamten chromatischen und achromatischen Substanzen
in den Chromosomen versammelt sind, und wenn der Faden durch fortschrei-
tende Verkiirzung und Verdickung zum definitiven Chromosom geworden ist,
dann werden der geschlossene und scharf begrenzte Chromatinmantel und die
achromatische Marksubstanz auf dem Querschnitt so, wie wir es gezeigt haben,
deutlich geworden sein. Wenn man sich die Entstehung der Chromosomen
so vorstellt, so versteht man es auch, wie die Zustandsformen der jungen Chro-
matinfiden sowohl nach dem Studium der Aufsicht wie des optischen Quer-
schnitts, zur Annahme von Spiralfaden, von Doppelspiralen und zur Auffassung
des jungen Chromosoms als eines retikulédr gebauten Gebildes haben Veranlassung
geben kénnen [s. Sakamura (1920)]. Dafl sich keine dieser Meinungen hat
durchsetzen koénnen, spricht sehr zugunsten der hier von uns vertretenen An-
schauung, welche sich nicht nur gleichfalls auf die tatséchlichen Befunde griindet,
sondern die auch durch die Ubereinstimmung mit den anderen Erfahrungen
iiber die Umbildung des Kerngeriistes in die Chromosomen und mit wesent-
lichen theoretischen Anschauungen auf einer breiteren Grundlage ruht. In
den nachstehenden schematischen Abbildungen (Abb. 51) sind Chromo-
somengenese und Chromosomenbau so dargestellt, wie es sich aus den vor-
stehenden und den nachfolgenden Darlegungen ergibt. Von der Chromosomen-
achse BoNNEVIEs, die weder v. ScHUsTOW, noch TAMURA wiedergefunden hat,
konnten wir dabei absehen.

I1I. Die Frage nach der Zusammensetzung des Chromosoms aus Teilstiicken
(Chromomeren).

Hier erhebt sich die Frage, wie sich die vorgetragene Anschauung mit der
Lehre vom metameren Bau der Chromosomen vertrdgt. Bekanntlich
ist die Vorstellung einer perlschnurartigen Anordnung kleinerer Chromatin-
einheiten im Kernfaden seit langem eingebiirgert und geht sie auf PrirzNEr
(1881) zuriick, der innerhalb der Chromosomen eine einfache oder (nach der
Langsspaltung) eine doppelte Reihe von Chromatinkugeln beobachtet hatte,
wie dies auf unserer Abbildung 52, S. 72 nach EiSEN deutlich zu sehen ist.
PritzNER hatte angegeben (1. c¢. S. 294), daBl die Kernfaden ,in jedem
Stadium‘ ,,aus lauter einzelnen Kérnchen zusammengesetzt'* seien. Insoferne
verrit aber seine Darstellung eine gewisse Unzuldnglichkeit, als er sich nicht
klar dartiber geworden ist, ob der Kernfaden, wie es in den fritheren Stadien
den Anschein hat, lediglich aus solchen Kérnchen besteht, ob mit anderen
Worten die Chromatinkugeln aneinandergereiht sind ,,wie die Perlen eines
Rosenkranzes“ oder ob sie durch eine ,,Zwischensubstanz zu einem wirklichen
Zylinder verbunden sind (1. c¢. S. 309). In bezug auf diesen Punkt hat erst
die Arbeit von Ersex (1900) eine bestimmtere Vorstellung erweckt, welche
dann auch vielfach angenommen und bestétigt, liberdies auch zur Grundlage
von theoretischen Folgerungen gemacht worden ist. Wie PFITZNER an den
Kernen der Salamanderlarve, so hat EisEN seine Beobachtungen iiber die Zu-
sammensetzung der Chromosomen gleichfalls an den groflen Kernelementen
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eines Amphibiums, Batrachoseps, durchgefiihrt. Die Chromatinschleifen der
Spermatocyte im sog. Bukettstadium zeigen bei ihm sehr deutlich die Zusammen-
setzung aus hintereinandergereihten gréBeren und kleineren, bald mehr kugeligen,
bald mehr ovoiden Schollen, die er mit einem seither gebrauchlichen Ausdruck
als ,,Chromomeren bezeichnet hat (Abb. 52). Dieselben enthalten nach
seinen Beobachtungen noch kleinere Einheiten, welche auf diesem Bilde eben
noch wahrgenommen werden kénnen. Diese nannte er ,,Chromiolen. Die

a b d

Abb. 51a—d. Schema zur Darstellung des Chromosomenbaues nach der in diesem Abschnitt ent-

wickelten Vorstellung., a Junges Prophasenchromosom mit beginnender Ansammlung des Chromatins

auf der achromatischen Grundlage. b Alteres Prophasenchromosom mit zu Chromomeren geschlossenen

Chromatinansammlungen auf der achromatischen Grundlage. ¢ Verkiirztes und verdicktes Meta-

phasenchromosom mit zur einheitlichen Aufenschicht zusammengeschlossenem Chromatin. d Quer-

schnitt durch ein fertiges Chromosom und Zerlegung des Querschnittsin die beiden Tochterquerschnitte
bei der Chromosomenteilung (zu letzterem Punkt vgl. S. 119).

definitiven verkiirzten und verdickten Chromosomen der Metaphase lassen
von den groBeren Einheiten nichts mehr oder kaum mehr etwas erkennen
(Abb. 53), aber hier sollten in der einheitlichen Substanz des ,,Chromoplasma‘,
wie EISEN es nannte, die Chromiolen, nunmehr gleichmiBig verteilt sein (Abb. 54).
Durch EiSEN sind die Chromatinkugeln PFITZNERs erst zu ihrer theoretischen
Bedeutung gelangt, indem er die Chromiolen als die elementaren Teile des
Chromosoms und als die ,,only constant parts“ derselben bezeichnete. Er
glaubte nachgewiesen zu haben, dal sie in jedem Chromosom von konstanter
GroBe, Form und Zahl angetroffen werden und er erwog schon die Mdglich-
keit, daB sie ,,the carriers of heredity* sein mdchten (l. c. S. 86). Der Begriff
der PrrrzNERschen Korner wiirde demnach in die Chromomeren und in die
Chromiolen aufzulésen sein. In diesem Sinne ist die EiseENsche Nomenklatur
auch von HEIDENHAIN angenommen worden, welcher (1907, S. 150) in den
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Chromiolen elementare Individuen, Histomeren einer bestimmten GroBen-
ordnung sieht, withrend er die PrrrzNERschen Kérner lediglich fiir Verklum-
pungsfiguren der iiberaus feinen Chromatinkiigelchen hélt, dabei aber auch
betont und in den Abbildungen, (s. 1. Teil dieses Bandes, S. 129), zeigt,

Abb. 53. Lockerer Kn#uel einer Spermatogonie
von Proteus anguineus. Einzelne Chromosomen
zeigen Anschwellungen, welche man fir den
Ausdruck des bei fortschreitender Verkiirzung
verschwindenden Chromomerenautbaues halten
kénnte. Phot. F. SKELL. Aufgen. wie Abb. 19.

K:“-J.'

Abb. 52. Spermatocyte von Bafrachoceps im
s, Bukettstadium. Die Chromatinfiden aus
hintereinandergereihten Chromomeren zusam-

mengesetzt. Im optischen Léngsschnitt auch Abb. 54. Metaphasenchromosomen einer Sper-
hier die helle Innenzone zu sehen. matocyte von Bairachoceps mit Chromiolen im
Nach G. EI1SEN (1900). ,,Chromoplasma*. Nach G. EISEN (1900).

»,dafl sie bemerkenswerterweise oft in sehr regelmiBiger Art zutage treten®.
Die Angaben von Ei1seN sind wiederholt durch gleichartige Beobachtungen
[z. B. Pororr (1907)] und in der neuesten Zeit von WENRICH (1916) an den

-
-
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Abb. 55. Das gleiche Chromosomenpaar von Phrynoteltix mit den immer in der gleichen Grége
und Anordnung wiederkehrenden Chromomeren. Nach WENRICH (1916).

Chromatinschleifen einer Heuschrecke bestétigt und in ihrer theoretischen Be-
deutung unterstrichen worden, und zwar auf Grund des Befundes, daBl die
metameren Glieder, die Chromomeren, hinsichtlich ihrer Grofe, Anordnung
und Anzahl fiir jedes einzelne Chromosom konstante Verhiltnisse darbieten,
an denen man folglich die Chromosomen unterscheiden konne. In der weit-
verbreiteten Abbildung WENRICOHs (Abb. 55) ist fiir eine Chromatinschleife in
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einer groleren Beobachtungsreihe diese Konstanz dargetan. Die aus solchen
Feststellungen gefolgerten theoretischen Ausblicke gehéren in einen spiteren
Abschnitt (s. S. 227), es sei hier nur erwidhnt, dall nach Moracans (1921, S. 86)
Aussage die Befunde WENRICHs fiir die lineare Anordnung der Gene ,,nicht
hoch genug® eingeschitzt werden kénnen. Man sieht daraus, wie eng die
Befunde iiber den feineren Bau der Chromosomen mit den letzten theoreti-
schen Vorstellungen zusammenhéngen und man wird sich der Erwiigung nicht
verschlieBen, daf hierin fiir die niichterne Beurteilung eine gewisse Gefahr ge-
geben ist. Bemerkenswert erscheint in diesem Betracht vor allem der Unter-
schied, der sich nunmehr gewissermafen unbemerkt zwischen die neuen Befundc
WexrIcHs und die alteren EisENs eingeschlichen hat und den wir darin er-
blicken, daB fiir den letzteren die Chromiolen die wesentlichen Bestandteile
des Chromosoms waren, wihrend von diesen jetzt nicht mehr die Rede ist,
sondern nur mehr von den Gebilden einer iibergeordneten GréBenklasse, also
den Chromomeren. Die hohe Einschéitzung im Hinblick auf die lineare An-
ordnung der Gene betrifft also Chromatinansammlungen, welche ein Cytologe
vom Range HEIDENHAINs fiir ,,Verklumpungsfiguren® der iiberaus feinen Chro-
matinkiigelchen erklart hatte.

Es ist nicht verwunderlich, daB3 trotz der Sicherheit, mit der WENRICH seine
Befunde vorgetragen hat und trotz oder vielleicht gerade wegen der hohen
Einschitzung dieser Befunde manche Cytologen sich ihnen gegeniiber eine
groBe Zuriickhaltung glauben auferlegen zu miissen. Und auch diese Skepsis
ist nicht neu. Denn schon als zum ersten Male in den 80er Jahren des vorigen
Jahrhunderts von vaN BENEDEN und ZacHARIAS fiir die Ascarischromosomen
eine regelméBige Metamerie behauptet worden war, sprach sich nach gewissen-
hafter Priifung der entsprechenden Befunde Bover1 (1880, S. 52) ganz ent-
schieden dagegen aus, daBl man Anschwellungen an den Chromosomen zum
Range von ,,Elementen‘‘ derselben erheben diirfe; denn er hatte sich von der
Variabilitdt solcher Bildungen nach Zahl und Form tiberzeugt. Allerdings war
BovErr vorsichtig genug, seine Einwénde ausdriicklich auf sein Objekt zu be-
schrianken; dies mufl man hervorheben, damit nicht BovERrT als ein Kronzeuge
gegen die Befunde Pr1TzNERs und EISENs erscheint. Wahrend nun die meisten
Autoren iiber die Frage der Perlschnurstruktur kurz hinweggehen und sofern
sie auf einem anderen Standpunkt stehen als MoRGAN, dies so wie STIEVE (1922,
S. 526) etwa durch die Bemerkung zum Ausdruck bringen, daB sie der linearen
Anordnung einzelner Chromatinmengen keine allzu grofe Bedeutung bei-
messen konnten, bekennt sich TiscerEr (1922, S. 312) ausdriicklich als einen
Gegner der ,,Perlstruktur®, trotz der vielfachen Bestitigung, welche die An-
gaben PrITZNERs auch von seiten malgebender Pflanzencytologen erfahren
hatten. Er kann sich dabei auf GREGOIRE (1906) berufen, der gemeint hat,
daB Chromomeren dort vorgetduscht werden, wo Fadenhélften umeinander-
gedreht sind. Das wiirde aber nur fiir gewisse Fille Geltung haben konnen,
wenn néamlich Chromosomen bereits gespalten sind, und durch eine solche Inter-
pretation werden durchaus nicht alle Chromomerenbefunde ihrer Bedeutung
beraubt. Wenn dann von TIScHLER des weiteren LUNDEGARDEH angefiihrt wird,
so finden wir bei ihm (1912, S. 263) allerdings die Ansicht ausgesprochen, daB
die Chromomeren ,zumeist auf zu starke Differenzierung mangelhaft kon-
servierter Priparate zuriickzufithren sind““, aber auf der anderen Seite will
LUNDEGARDH ,,nicht leugnen, daB bisweilen eine solche Zerteilung in Chromo-
meren vielleicht auch im Leben vorkommen konnte, obwohl es bis jetzt nie-
mand sicher beobachtet hat“l. Man kann also TiScHLER doch nicht ganz

1 An einer anderen Stelle (1912b, S. 412) fiihrt LunpEGARDE gegen die Chromomeren
durch die Fixierung bedingte Verdnderungen der Meta- und Anaphasenchromosomen ins
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beistimmen, wenn er aus solchen und anderen Zeugnissen ,,unwiderleglich
folgert, ,,daB es sich dabei (Chromomeren) oft um Verallgemeinerungen einzelner
Zufallsstrukturen handle, und wenn er aus dieser Uberzeugung die Berech-
tigung ableitet, die Chromomerenfrage in ihrem ganzen Umfang abzulehnen.
Auch sein Hinweis darauf, ,,dafl die Grundlage der ganzen Strukturbeschreibung
eine Kritik schwerlich aushilt®, scheint mir nicht zu geniigen, die Glaubwiirdig-
keit der Befunde von EiseN und anderen endgiiltig zu erschiittern. Denn wir
verfiigen gerade durch die wiederholt herangezogenen Lebendbeobachtungen
von CHAMBERS jetzt iiber den Nachweis, dal die jungen Chromosomen auch
im Leben, wie LUNDEGARDH es fiir méglich hielt, tatsichlich eine deutliche Seg-
mentierung aufweisen (Abb. 164, S. 151). Hiernach wiirde, wenn man die dlteren
und die neueren Beobachtungen an fixierten
Praparaten und solche Lebendbeobachtungen
zusammenstellt, die von WENRICH in den
Vordergrund geriickte Erscheinung der
Chromomeren, abgesehen von jeder theore-
tischen Interpretation, doch nicht ange-
zweifelt werden konnen. Anders dagegen
steht es um die Chromiolen EISENs in den
Chromomeren und in der Substanz des
,,Chromoplasma‘‘ (Abb. 54), die bei WENRICH
nicht mehr vorkommen und von deren Vor-
handensein sich nach EISEN niemand mehr
hat iiberzeugen koénnen. Wir verweisen in
diesem Zusammenhang auf die mittels ultra-
violetter Strahlen aufgenommene Mikrophoto-
graphie eines Spirems der Salamandermitose
von KoEHLER (Abb. 56), welche von einer
Intimstruktur der Chromatinfiden auf diesem
dlteren Stadium im Sinne regelmifBig an-
geordneter Chromiolen nicht das geringste
erkennen lafit. Vom Standpunkt der rei-
nen Beobachtung aus bleibt also von
AbD. 56. Lockerer Knguel, Salamander-  der Chromomerenfrage doch etwas zu
arve, aufgenommen mit Licht von . .
Wellenlinge 280 pu. Recht bestehen; wir sehen es in der Tat-
Nach A. KOHLER (1904). sache, daBl wenigstens manche Pro-
phasenkerne ihre jungen Chromatin-
féden aus hintereinander gelegenen Chromatinschollen aufgebaut
zeigen. Ob die bisherigen Befunde geniigen, von einer Zusammensetzung der
Chromosomen aus Einheiten einer nichst niederen Gro8enordnung zu sprechen,
das kann dahingestellt bleiben. Es mul} aber bereits hier darauf verwiesen
werden, dal3 es Beobachtungstatsachen iiber die Segmentierung von Chromo-
somen, Tiber den Zusammenschlu mehrerer zu einer hoheren Einheit

Treffen. Da diese Chromosomen im Leben stets zylindrisch und glatt gefunden werden,
nach Fixierung und Fairbung aber ,,eine rauhe und wellige Oberfliche™ darbieten konnen,
meint LUNDEGARDH, es erklire sich vielleicht daraus die Annahme einiger Forscher, ,,daf3
die Chromosomen aus ,,Chromomeren* aufgebaut wiren“. Aber dieses Bedenken trifft
die Chromomerenlehre keineswegs. Wie wir gesehen haben, stiitzt sie sich auf das Aus-
sehen der Chromosomen der frithen Prophasen und sie wird nicht dadurch entkraftet,
daB die Meta- und Anaphasenchromosomen den angenommenen segmentalen Aufbau nicht
mehr verraten. Artefakte an diesen letzteren konnten also hochstens zu der Aussage ver-
leiten, da3 die Chromomeren auch hier noch nachzuweisen wiren. Nur gegen einen solchen
Irrtum, nicht aber gegen die Existenz der Chromomeren iiberhaupt richtet sich also diese
Feststellung LUNDEGARDHS.
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(Sammelchromosomen), iiber die deutliche Abgrenzung endstandiger Segmente,
iber das Vorkommen regelméBiger Querkerben in den Chromosomen gibt,
welche die auf dem Wege der Strukturanalyse gewonnene Anschauung von
einem metameren Bau der Chromosomen zu stiitzen geeignet sind (s. S. 227).
Es gilt auch hier, was wir beim Studium mancher Chromosomenfragen spéter
noch 6fters erfahren werden, daB wir bei aller Riicksicht auf die hohe Bedeutung
der Beobachtungstatsachen dem einzelnen Befund oder der Unzulidnglichkeit
in bezug auf die zweifelsfreie Ermittelung morphologischer Einzelheiten doch
nicht immer den allein ausschlaggebenden Wert beimessen dirfen. So wire
es wohl auch nicht gerechtfertigt, die Frage, ob das Chromosom eine meta-
mere Gliederung besitze und ob dieselbe als Ausdruck eines regelméfBigen
Aufbaues aus hintereinander gelegenen niedrigeren Einheiten aufgefalit werden
diirfe, ausschlieflich davon abhéngig zu machen, ob man in allen Fallen dies
durch Beobachtung sicher nachzuweisen vermochte; vielmehr wird man auch
andere Erfahrungen, wie die oben angedeuteten, bei dieser Frage in die Wag-
schale legen diirfen. Wenn man so auf Grund von Erfahrungstatsachen, die
auBerhalb dem Bereich der Strukturanalyse des Chromosoms liegen, zur An-
nahme von Einheiten im Chromosom gefiihrt wird, so ist damit freilich nicht
gesagt, dafl diese Einheiten den zuweilen sichtbaren Chromomeren oder
Chromiolen entsprechen miissen [F. Levy (1923, S. 152)].

Unsere oben gegebene Darstellung vom Bau des Chromosoms, wonach eine
regelmaBige Verteilung der beiden im Chromosom vereinigten Substanzen,
der achromatischen und der chromatischen angenommen werden mufl, wird
durch die Beobachtungen iiber die Metamerie der Kernfiden ersichtlich in
keiner Weise beriihrt. Ja die frithere Beschreibung und Abbildung der Chromo-
merenkette von Ei1sEN, die wir in der Abb. 52 vorgefiihrt haben, bestatigt
geradezu, was wir an der Hand spéterer Untersuchungen nachgewiesen haben;
denn die Chromatinfiden von E1sEN zeigen deutlich auf dem optischen Langs-
schnitt die helle durch die Chromomeren, sowie zwischen denselben sich hin-
ziehende Achse. Und ebenso lassen die Abbildungen von CuAMBERS (s. 1. Teil
dieses Bandes, S. 129) keine andere Auffassung zu als die, daBl die Chroma-
tinsegmente in der Form von Manschetten auf der ungefirbten Achse auf-
gereiht sind. Auch bei der Wiedergabe des optischen Querschnitts der
Metaphasenchromosomen hat tbrigens EIsEN in seinen Abb. 25e und k durch
die deutliche Darstellung eines dunklen Ringes und einer helleren Innenzone der
spiteren Beschreibung BONNEVIEs schon vorgegriffen.

111. Zusammenfassung iber den Bau des Chromosoms und die Frage nach dem
friihen Ldingsspalt.

Nach der Darlegung der Entstehung und des Baues der Chromosomen, wozu
das Studium der Telophase noch Erginzungen liefern wird, kénnen wir vom
Standpunkt der Zellmorphologie aus die Chromosomen nun beschreiben
als anfinglich fadenférmige, spéater verkiirzte und verdickte
Elemente des Kernes, welche in der Prophase der Mitose aus dem
Kerngeriist, und zwar sowohl aus dessen achromatischer Grund-
lage, dem Linin, wie auch aus dessen Chromatinsubstanz, ge-
bildet werden. Der Vorgang der Chromosomenentstehung kann auch als
eine Sonderung des Geriistes in die Bezirke der einzelnen Chromosomen be-
zeichnet werden. Durch das ZusammenflieBen, oder, wie BOVERI gemeint
hat und wie es auch der HErbENmAINschen Auffassung entsprechen wiirde,
durch eine Kontraktion des Liningeriistes oder wie wir ohne Préjudiz mit LUNDE-
GARDH sagen konnen, durch seine Konzentration scheiden sich die Stromgebiete
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der einzelnen Chromosomen. So wird durch das Zusammenstrémen des
Linins zunidchst die Grundlage des Fadens hergestellt. Das Chromatin
folgt dieser Bewegung und nimmt wohl, da es innerhalb der im Leben flissigen
Grundsubstanz verschieblich ist, auch aktiv an dem ProzeB teil. Es ist zunichst
in unregelméaBiger Weise der Oberfliche des Lininfadens aufgelagert, mit der
Verkiirzung und Verdickung, der Kontraktion der Chromosomen schlieft auch
das Chromatin sich zu Chromomeren und endlich zu einer einheitlichen Schicht
in der Oberfliche des Chromosoms zusammen. Infolge dieser Anordnung des
Chromatins, welche uns besonders deutlich auf dem Querschnitt des Chromo-
soms entgegentritt, kommt dem letzteren eine innere Differenzierung zu
mit einem achromatischen Achsencylinder und einer das Chromatin
tragenden AuBenschicht, die man auch als Chromatinmantel des Chromo-
soms bezeichnen kann. Nach EisEN und HEIDENHAIN kann man sich das
Chromatin in Form kleinster Kornchen in die achromatische Grundlage ein-
gebettet denken. Dem frei im Kernsaft gelegenen Chromosom, das passiv ver-
schieblich und infolge seiner im Leben nachgewiesenen Contractilitat (s. S. 149)
auch aktiv beweglich ist, kommt natiirlich auch eine nicht direkt nachweisbare
Grenzschicht gegeniiber dem umgebenden Medium zu. Vom Stand-
punkt der physikalischen Betrachtung der celluliren Vorgénge aus wird man
mit dieser Grenzschicht als dem Sitz der Oberflichenkrdfte rechnen miissen.
Eine Bestatigung dieser am fixierten Prédparat zu erhebenden Befunde und eine
Erweiterung derselben in bezug auf die Konsistenz der Chromosomen werden
uns die an der lebenden Zelle erhobenen Befunde bieten (s. S. 150).

Zum Schlusse ist im Zusammenhang mit der Entstehung der Chromosomen
noch die Frage nach dem frithen Léngsspalt in der Prophase an-
zuschneiden. Bekanntlich hat die urspriingliche Vorstellung, da8 die Chromo-
somen erst wihrend der Metaphase, kurz vor ihrer definitiven Trennung, in
die beiden Tochterchromosomen gespalten werden, vielfach der Auffassung
Platz gemacht, da die Léngsspaltung bereits wahrend der Prophase erfolge,
ja, daB das Chromosom schon bei seiner Entstehung doppelt angelegt werde.
Diese letztere Behauptung wurde insbesondere von LUNDEGARDH unter dem
Schlagwort der ,,Duplizitit der Karyotinsubstanzen* verfochten. Er konnte
sich dabei (1913, S. 293), wie auch andere Autoren vorher und nachher, auf
FreEmminGg berufen, der (1891, S. 737) betont hatte, dal ,,die erste Spaltung
in den Knéueln schon in einem viel fritheren Stadium erfolgt, als viele Unter-
sucher anzunehmen scheinen. Dabei geriet aber die Einschréinkung in Ver-
gessenheit, die FLEMMING dieser seiner Feststellung hinzugefiigt hat und die
bisher nur von MEvVES (1908, S. 85) in Erinnerung gebracht worden ist. FLEM-
MING sagte ndmlich ausdriicklich (I. c. S. 738): ,,Man kann in diesen ihren ersten
Stadien und weiter bis zum Muttersternstadium ja eigentlich nicht wortlich
von einer Spaltung reden, da es in den Chromosomen aufler den zwei Chromatin-
kornerreihen jetzt, wie vor der Spaltung, ein achromatisches Liningeriist gibt,
das .... die beiden Chromatinkérnerreihen zusammenhélt. .. .. “. Diese Worte
hier anzufiihren erschien notwendig, um zu zeigen, wie vorsichtig bereits FLEM-
MING zwischen dem Eindruck der Lingsspaltung und der wahren Ver-
doppelung des Chromosoms zu unterscheiden Sorge trug. Wir werden ihm
auf diesem Wege um so gewissenhafter folgen, als wir heute gemil unserer
Vorstellung iiber den Bau des Chromosoms nicht mehr mit einer einfachen
Spaltung der Chromatinkérner wie PriTznErR und seine Nachfolger rechnen
konnen, sondern den Vorgang der Spaltung bei der eigentiimlichen topographi-
schen Beziehung zwischen Chromatin und Linin auf eine das ganze Chromosom
in seinen beiden Bestandteilen ergreifende Verénderung zuriickfithren miissen.
Ganz in Ubereinstimmung mit FLEMMING miissen wir erklidren, daB die Duplizitét
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der Chromosomen in der frithen Prophase nicht die Regel bildet. Sie kommt
vielmehr nur ausnahmsweise vor und nur fiir gewisse Félle gilt, was LunNDE-
GARD zur gesetzmiBigen Erscheinung stempeln wollte, dall namlich die Chromo-
somen sogleich nicht als einfache, sondern als doppelte Fiden angelegt werden.
Dies ist fiir die Meristemkerne von Allium Cepa von v. ScaUsTOW (1913) nach-
gewiesen worden, und zwar in der allein zuverlissigen Art des Querschnitt-
studiums der Chromosomen (s. Abb. 49). Aber bei diesen Mitosen des pflanz-
lichen Meristems liegen deswegen ganz eigenartige Verhéltnisse vor, weil bei
der raschen Aufeinanderfolge derselben gar keine Gerlistkerne sich ausbilden,
sondern aus einem Zustand der Interphase (LUNDEGARDH) heraus der junge
Kern sogleich wieder zur Teilung schreitet. Das abgekiirzte Tempo der Mitosen
bedingt hier ohne Zweifel Besonderheiten, die nicht verallgemeinert werden
diirfen. Tiir die meisten Zellen gilt es, dall selbst die Erscheinungen der
Langsspaltung erst im Verlaufe der Prophase allméhlich auftreten, der end-
giiltige Vollzug der Spaltung aber bis zur Metaphase auf sich warten 146t. Es
empfiehlt sich daher, die Frage nach dem Lingsspalt zuriickzustellen und sie
erst im Zusammenhang mit der Metaphase zu untersuchen, wobei auf die
Fille mit verfrithter Langsspaltung und auf die Vorbereitung derselben in der
Prophase noch einmal hingewiesen werden muf (s. S. 118). Die Diskussion
iiber den Zeitpunkt der Chromosomenspaltung hat, wie hier gleich betont
werden soll, auch eine theoretische Seite. Wenn némlich mit dieser Frage die
andere nach dem Telophasenspalt der Tochterchromosomen im Sinne einer
,JAntizipation des Léngsspaltes der folgenden Mitose (DEHORNE) in Verbin-
dung gebracht wird, ist eine Beziehung zum Problem der Kontinuitit der
Chromosomen hergestellt.

2. Die Umordnung der Chromosomen.

Schilderung und bildliche Darstellung der Mitose lassen gewéhnlich auf
den lockeren Knéuel nach der Kernauflosung das Stadium des Muttersterns
oder der Aquatorialplatte folgen und man begniigt sich dabei mit der Angabe,
daB die Chromosomen unter weiterer Verkiirzung in den Aquator eingestellt
und zur Sternfigur angeordnet werden. Dabei spielt immer die Vorstellung
eine maBgebende Rolle, dal die Zentren oder die ,,Pole” der mitotischen Zelle
auf diese Ordnung einen bestimmenden Einfluf ausiiben. Die Spindelfasern
vollends, mit welchen die Chromosomen in Beziehung treten, sollen ein wesent-
licher Faktor dieser Chromosomenbewegung in den Aquator sein.

Solche durchaus nicht geklirte, im gebrduchlichen Schema der Mitose mit
dem Anschein der Allgemeingiiltigkeit auftretende Vorstellungen kénnen nicht
dariiber hinwegtéduschen, daf} wir iber den Vorgang, welcher sich zwischen
Kniuel und Aquatorialplatte abspielt, bis jetzt keine hinreichenden
Kenntnisse besitzen und dafl bei ndherem Zusehen die iiber dieses besondere
Stadium der Mitose vorliegenden Angaben durchaus nicht in Ubereinstim-
mung zu bringen sind. Es fehlt vor allem die notige Erfahrung iber die Er-
scheinungen wahrend dieser Teilungsperiode bei einer geniigenden Anzahl von
Objekten, in zweiter Linie ermangeln wir natiirlich erst recht der Einsicht
in die mechanischen Bedingungen dieser tiefgreifenden Verinderung der mito-
tischen Figur.

Auf diese Liicken unserer Kenntnisse und auf das durchaus Problematische
gerade dieses Teilprozesses der Mitose haben neuerdings wieder GURWITSCH
(1926) und WassERMANN (1926) die Aufmerksamkeit gelenkt.

In der Umordnung der Chromosomen haben wir die erste ge-
ordnete und unter dem EinfluBl der polaren Determination der
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mitotischen Zelle stehende Bewegung der Chromosomen vor uns
und damit den Beginn der Karyokinese im engeren Sinn. Auch
konnen wir sagen, dafl die Mitose mit diesem Akt aus dem Stadium der
Prophase heraus in das der Metaphase iibergefiihrt wird, wenn wir
unter Metaphase das Stadium des Umschwungs bezeichnen, in welchem
die eigentliche Teilung des Kerns vollzogen wird und das mit dem Zustand der
Aquatorialplatte zusammenfillt.

Der in Rede stehende Bewegungsvorgang ist ein so bedeutungs-
voller, den aufsteigenden Schenkel des mitotischen Geschehens
abschlieBender Teilprozel3, daB die unabweisbare Notwendigkeit besteht,
ihn durch eine geeignete Bezeichnung hervorzuheben. Die bisherige
Nomenklatur bietet uns eine solche nicht. In den fritheren Arbeiten, auch
denen von FLEMMING und RABL, auf die unsere Kenntnisse iiber die Umordnung
der Chromosomen in erster Linie zuriickgehen, finden wir ebensowenig wie
im Handbuch von KOLLIKER eine Bezeichniung des fraglichen Vorgangs. Erst
HEemENHAIN, der sich nach FrLEmmiNe und RABL wieder dem eindringenden
Studium der auf den lockeren Knéuel folgenden Kernbilder unterzogen hat,
gebrauchte das gut gewdhlte Wort ,,Umordnung™ bei seiner Darstellung
der Verinderungen vom Knéuel bis zum Mutterstern (1907, S. 168, die Reihe
der Abb. 67—70 und S. 176, Abb. 80 ,spiteres Umordnungsstadium, kurz
vor der definitiven Einstellung zur Muttersternfigur“). Leider hat HEIDEN-
HAIN keine auf die Umordnung im einzelnen beziigliche Erklarung seiner Kern-
bilder im Text gegeben, aber ohne sich mit einer Begriindung aufzuhalten,
erfilllte er als erster das Bediirfnis nach einer Ergéinzung der Nomenklatur.
Jedoch ist er in dieser Beziehung nicht weit genug gegangen und die erwiinschte
Klarheit war durch die Aufstellung dieses Begriffs noch nicht erreicht. Jetzt
wire man genotigt, die Bezeichnung ,,Umordnung der Chromosomen® fiir die
Bewegung derselben in die Aquatorebene zu gebrauchen und sich bei der Chro-
mosomenwanderung zu den Polen in der Anaphase auf den bei FLEMMING und
Ko6LLikER hierfiir verwendeten Ausdruck ,,Umlagerung® zu beschrinken.
Dann stehen sich aber zwei Bezeichnungen fiir ganz verschiedene Vorginge
gegeniiber, die gar nicht streng auseinandergehalten werden kénnen und in
der Tat nicht geeignet sind, den Unterschied zwischen den damit gemeinten
Chromosomenbewegungen deutlich zu machen. Fir die Umlagerung ist seit
FremmInG das griechische Wort Metakinese in Gebrauch. Man wird leicht
versucht sein, es ebenso wie mit Umlagerung mit Umordnung zu iibersetzen
und eben dadurch wird die Unklarheit noch gréfer. Das Wort Umordnung
erscheint nun ganz unentbehrlich, da wir eine Bezeichnung fiir die zum Mutter-
stern. fithrende Chromosomenbewegung nicht linger vermissen kénnen und es
ist auch durchaus zutreffend, um damit anzugeben, dafl die Bewegung
aus der Ordnung im Knéuel zu einer neuen Ordnung im Mutter-
stern fithrt. Dagegen bedeutet es keine Einbufle an Klarheit, wenn wir fiir
die polare Wanderung der Chromosomen den Ausdruck Umlage-
rung fallen lassen; er ist gewill nicht sehr bezeichnend. Wir wiirden die Be-
schreibung der Mitose nur erleichtern durch die Ubereinkunft, stattdessen
vom Auseinanderweichen der Tochterchromosomen zu sprechen.
Hierzu kénnten wir dann das griechische Wort Diakinese als eine korrekte
Ubersetzung fiir Auseinanderweichen in Gebrauch nehmen. Allerdings ist,
wie oben erwdhnt (S. 64), die von Harcker (1897, S. 701) stammende Be-
zeichnung Diakinese fiir ein ganz anderes, im Verlauf der typischen somatischen
Mitose gar nicht vorkommendes Stadium der Prophase zur ersten Reifeteilung
vorgeschlagen und in Gebrauch genommen worden, ndmlich fiir den dem lockeren
Knéuel der Mitose entsprechenden Zustand des Geschlechtszellenkernes, welcher
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durch die Zerstreuung der stark verkiirzten und vollstindig isolierten Chromo-
somen im Kernraum ausgezeichnet ist. Aber dort handelt es sich nicht um
eine geregelte Auseinanderbewegung der Chromosomen bzw. Tetraden, sondern

um ihre einfache Zerstreuung im Kern-
raum, ihre lockere Lagerung gemdB ihrer
gegenseitigen Unabhéngigkeit, so daf man
ebenso treffend von einer bloBen Diastase
der Chromosomen sprechen konnte.

Sind wir uns dartber klar, dafl wir
das Wort Umordnung fiir die hier in
Rede stehende Chromosomenbewegung nétig
haben und kénnte man sich dazu verstehen,
die andere aus dem Mutterstern erfolgende
Bewegung nicht mehr Umlagerung, sondern
richtiger und Kklarer Auseinanderweichen
oder, mit dem Ausdruck HAECKERs, Diaki-
nese der Tochterchromosomen zu nennen,
so wiirde das griechische Metakinese ver-
fiighar und wir kénnen nach dem Vor-
schlage WassErRMANNs (1926) die Um-
ordnung der Chromosomen ganz ein-
deutig als Metakinese bezeichnen. Die
beiden Hauptbewegungen der Chro-
mosomen wéren alsdann als Meta-
kinese und Diakinese durch einprig-

same und nicht mifzuverstchende Namen .13 sv 1ockerer Kniuel vom Epithel

gekennz eichnet und unterschieden. der Kiemenblidttchen von Salamandra.
. . . . . Beginn der Umordnung.
Wie in der Reihenfolge der fiir die Nach M. HEIDENHAIN (1907).

Stadien der Mitose geltenden Bezeich-

nungen der gemachte Vorschlag zu verwirklichen ist, das soll die nachstehende,
etwa dem Muster der Tabelle FLEMMINGs entsprechende Aufzeichnung vor

Augen fiihren.

Prophase Telophase
(die Knauelstadien) (Stadien der Tochter-
knauel und Tochterkerne)
¢
+

Metakinese Diakinese
(die Umordnung der (Stadien der Anaphase
Chromosomen) oder der Tochtersterne)
Erste gerichtete Chro- Zweite gerichtete Be-
mosomenbewegung wegung der Chromo-

somen

o
\& e
Metaphase

(Stadium der Aquatorialplatte,
bzw. des Muttersterns)

Man wird bei der Verwendung der Ausdriicke Meta- und Diakinesein diesem
Sinne den Vorteil gewinnen, die beiden Hauptbewegungen der Chromosomen,
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welche die cigentliche Karyokinese ausmachen, gegeniiber den Phasen ohne
gerichtete Massenbewegung deutlich hervorheben zu konnen.

Abb. 58. Abb. 59.

Abb. 58 u. 59. Zwei Umordnungsstadien, eines mit kurzen und dicken, ein anderes mit langen
Chromosomen, jenes das frithere, dieses das spatere Stadium. Material wie vorhergehende Abbildung.
Nach M. HEIDENHAIN (1907).

Was die Erscheinungen der Metakinese betrifft, so miissen wir auf
FLemmiNG zuriickgehen, der sie als erster im Jahre 1880 verfolgt und
in den Abb. 5, 6, 7 der Tafel I
und 35b der Tafel III jener Arbeit dar-
gestellt hat. Sodann hat im Jahre 1885
C. RaBL durch das genaue Studium
der feineren Verinderungen des spéten
Knéduels Vorstellungen gewonnen, die,
wenngleich sie nicht allgemein ange-
nommen worden sind, doch alle Schilde-
rungen der Mitose seither beeinfluf3t
haben. Und schlieflich gab, wie bereits
hervorgehoben wurde, HETDENHAIN(1907)
Abb. 60, Muttersternfizur von der Seite. Hor. erneut Bilder der Umordnungsstadien,
kunft wie die voerliﬁe;gehe;?i%n Rbbl}lg{mggxﬁ. welche wir in unserer Abb. 57—59 vor

Nach M. HEIDENHAIN, Augen fiithren.

Die Betrachtung hat mnatiirlich
von dem lockeren Knéduel nach der Auflésung der Kernmembran
auszugehen, fiir welchen wir in den Abb. 38 und 39 eine Darstellung von
der Seite, sowie vom ,,Nabel*“ oder ,,Polfeld” aus gegeben haben. Wir setzen
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sogleich ein Bild der Aquatorialplatte in Seitenansicht neben die Umordnungs-
stadien der Abb. 58 hinzu (Abb. 60), um die grobe Vorstellung iiber die
mit fortschreitender Verkiirzung und Verdickung einhergehende
Bewegung der Chromosomen zu gewinnen.

Im Knéuel sind die Schleifen entweder nicht regelméflig oder wie oben be-
schrieben angeordnet. Tm Falle der RaBLschen Stellung der Schleifen ist die
zentrale Offnung am Nabel nach der Kernauflssung durch das einsetzende
Auseinanderweichen der Schleifenscheitel noch deutlicher geworden (Abb. 38).
Wir verstehen diesem Bild gegeniiber die Anschaulichkeit der FLEMMINGschen
Bezeichnung ,,Korbform der Chromosomen®, die man nicht in Vergessenheit
geraten lassen sollte. Auch legt es dieser Zustand des Knéuels nahe, von einem
,,Lochknéuel zu sprechen [WASSERMANN (1926, S. 402)].

b

)
)/

Abb. 61a, b. Schema zur Veranschaulichung der beiden Moglichkeiten der Anordnung der Kniuel-
schleifen zur spateren Teilungsachse, welche durch eine Linie angedeutet ist. a Knduelschleifen in
der Richtung der Teilungsachse, wie auf Abb. 62. b Kniuelschleifen senkrecht zur Teilungsachse.

Um die Art und Weise der Chromosomenbewegung erortern zu
konnen, diirfen wir der Betrachtung die Rasrsche Orientierung schon des-
wegen zugrunde legen, weil die friiheren der Umordnung gewidmeten Uber-
legungen und auch die neuerdings von GURWITSCH angestellte von ihr aus-
gegangen sind.

Wir miissen dabei zunéchst iiber die Stellung der Knéuelschleifen
zur spiteren Teilungsachse und Aquatorialebene (s. S. 85) ein
Urteil gewinnen. Denn es wird fiir die Art der Chromosomenbewegung
natiirlich ein groBer Unterschied sein, ob die Schleifen parallel der Teilungs-
achse angeordnet sind oder senkrecht zu ihr. Die vorstehenden Schemata.
(Abb. 61) vergegenwirtigen diese beiden Méglichkeiten.

Im ersteren Fall, bei zur Teilungsachse paralleler Schleifenanordnung
bediirfte es nur einer Verschiebung der Chromosomen lings der Teilungsachse,
um sie bei gleichzeitiger Senkung der Schleifenscheitel gegen das Zentrum der
mitotischen Figur in die Anordnung des Muttersterns zu bringen.

Im zweiten Fall ist eine weit kompliziertere Bewegung notig.

In beiden Fillen sind zwei Moglichkeiten gegeben. Entweder es kénnen
sich die Chromosomen in ihrer Gesamtheit als einheitliches System bewegen
oder es kann die Ordnung, die im Kn#uel bestanden hat, aufgelost werden

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 6
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und jedes Chromosom fiir sich die Bewegung ausfithren. Wir haben also zwei
hauptsidchliche Mdoglichkeiten der Bewegung je nach der Ausgangsstellung
und fiir jede derselben zwei mogliche Arten der Ausfiihrung.

Im Schema der Mitose finden wir am héufigsten die zweite Moglichkeit
— Knéuelschleifen senkrecht zur Teilungsachse — und die Auflésung des Ver-
bandes wiahrend der Bewegung angegeben (vgl. Lehrb. d. Anat. von GEGEN-
BAUR-FURBRINGER, Bd. 1).

Jedoch hat RaBL (1885) mit der groften Entschiedenheit die erste Mog-
lichkeit fiir gegeben erklart. Er meinte, dal im allgemeinen die Teilungs- oder
Spindelachse eines langsovalen Kernes mehr oder weniger quer zur Lingsachse
des Kernes steht, wihrend die Hauptrichtung der Knéuelschleifen (Abb. 61a)
gleichfalls quer zur Léingsachse des Kernes verlauft. Das Hauptargument
RaBLs war in dem Befund gegeben, dal} die Léangsachse der Kerne in den tiefen
Schichten der Epidermis senkrecht auf der Oberfliche der Cutis steht und daB
man bei spiteren Stadien der Teilung deren Richtung parallel der Oberfliche
der Cutis findet, die Pole also regelmafig an der ehemaligen Langsseite des
Kernes. Diese Angabe diirfte im allgemeinen auch fiir die lingsovalen Kerne
zylindrischer Epithelien gelten, wo die Teilungsachse quer zur Lingsachse
der Zellen und damit der Kerne gerichtet sein mul, wenn die Tochterzellen
nebeneinander und nicht iibereinander zu liegen kommen sollen. Man hat sich
spéter nicht mehr mit dieser Frage beschéftigt und RaBLs bestimmte Angaben
vernachlassigt.

Man wird aber auch sagen konnen, daB sie den Anspruch auf allgemeine
Giiltigkeit nicht verdienen. Mit gréBerer Sicherheit, als sie den RaBrschen
Befunden an den Zellen der Salamanderlarven zugesprochen werden kann,
sind wir in einem anderen Fall zu der Aussage berechtigt, dal} gerade das Ent-
gegengesetzte verwirklicht ist, ndmlich das Zusammentreffen von Léngsachse
des Kernes und damit des Knéuels und Teilungsachse. Der Fall, iiber den wir
da verfiigen, betrifft die erste Furchungsteilung bei Copepoden. Die Vorkerne
legen sich hier mit ihren Léngsachsen aneinander [RUCKERT (1895), AMMa
(1911)] und wahrend der lockere Knauel, allerdings nicht in ausgesprochener
Rasrscher Orientierung, in ihrem Innern sich ausbildet, erscheinen an den
Polen der Kerne die Sphidren und die Spindelachse des nichsten Stadiums
trifft mit der Langsachse der Kerne sicher zusammen. Ebenso verhilt es sich
wahrscheinlich in anderen Fillen, so nach RUCKERTs Angaben vielleicht auch
bei der ersten Furchungsteilung des Selachiereies (1899, S. 602 u.f.). Jedenfalls
erscheint es moglich und wiinschenswert Befruchtungsstadien zur Untersuchung
dieser Verhaltnisse heranzuziehen.

Somit gilt die RaBLsche Angabe wenigstens nicht allgemein und es kann
nicht die erste unserer beiden Moglichkeiten allein verwirklicht sein.

Neuerdings hat GurwirscH (1906, S. 193 u. f.), gestiitzt auf Befunde von
Lypra GurwirscH bei Zellen des Wurzelmeristems der Gartenzwiebel (Allium
cepa) eine der RaBLschen Angabe gerade entgegengesetzte vertreten. Bei
diesen Objekten sollen die Schleifen des Nabelstadiums regelmiBig senkrecht zur
Teilungsachse angeordnet sein, wie unser Schema (Abb. 61b) es vorsieht. GUR-
wiTscH folgert daraus eine neue Anschauung iiber die Umordnung der Chromo-
somen, indem er findet, daBl der Chromosomenkorb als Ganzes sich um 90°
dreht, worauf die Chromosomen unter Aufrechterhaltung ihrer gegenseitigen
Beziehungen in die Aquatorlalebene einschwenken. Ein tatséichlicher Anhalts-
punkt bietet sich ihm in jenen Aquatorialstadien, bei denen die Schleifen, alle
gleichgerichtet, die Scheitel dem einen, die freien Schenkel dem anderen Pol
zuwenden. Zusammen mit der Tatsache, daB die am hiufigsten vertretenen
,,Lingskerne der Zwiebelwurzel nur sehr selten eine Polstellung des Nabels
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zeigen, werde dieses Bild der Aquatorialplatte nur durch die Annahme der
Drehung der Gesamtheit der Chromosomen verstindlich, welche im iibrigen
durch alle Ubergangsstadien zu verfolgen sein soll, eine Angabe, die indessen
zunéchst nicht durch Bilder belegt wurde.

GurwirscHs Darstellung erfordert unser Interesse erstens deshalb, weil
hier zum erstenmal seit RABL einé entschiedene Auffassung in bezug auf die
Anordnung der Chromatinschleifen zur Teilungsachse vertreten wird und zweitens
weil iiberhaupt zum erstenmal behauptet wird, die Chromosomen machten die
Bewegung zum Aquator in Form eines geschlossenen Verbandes.

Beide Behauptungen diirfen aber gegenwértig nicht ohne Widerspruch
hingenommen werden. Wir vermissen bei GurwirscHs allerdings offensicht-
lich nur vorlaufiger Mitteilung vor allem, daf} er sich zur Feststellung der Rich-
tung der Schleifen nicht der Polkappen (s. S. 321) bedient hat. Sie, die, wie der
Name besagt, auf entgegengesetzten Kalotten des noch geschlossenen Kerns
aufsitzend, den Pol bereits angeben, sind die besten
Marken, um nach ihnen die Schleifenstellung zu be-
stimmen. BUCHNER (1915) hat ein solches Bild geliefert
und es zeigt (Abb. 62) zusammen mit der Aquatorial- N
platte gerade das Gegenteil der GurwiTscHschen An- ?
gaben, da hier die Schleifen ohne Zweifel in der Tei-
lungsachse ausgerichtet sind. Also ist die angenommene
Einstellung und die Drehung des Knéuels nicht einmal A
fir das Objekt GUrWwITSCHs immer gegeben. Es ist N
daber T1scHLER beizupflichten, wenn er (l. c. S. 314)
unter Berufung auf NEMEC und LUNDEGARDH erklirt, apb. 62. Lockerer Knéuel
daB die Orientierung der Chromatinschleifen, 33 dor Wurzeispitze von
wo sie iiberhaupt existiert, in keiner be- PolkappenlassendieRich-
stimmten und regelmiBigen Beziehung zur topgasrTellungsachsebo
Achse der Teilungsfigur steht. by Jor Dichtang

Was aber die Angabe iiber die Bewegung, als eine  Nach P. BUCHNER (1915).
einheitliche des gesamten Systems der Chromosomen
betrifft, so kann sie im allgemeinen noch weniger zutreffen. Das geht
schon aus der Darstellung FrLEmMMINGs hervor. Er berichte (1880, S. 201),
indem er sich auf die Lebendbeobachtung dieser Stadien stiitzen kann,
weswegen seine Angaben denen RaBLs in diesem Punkt sicher iiberlegen
sind: ,,es konnen dazu (d. h. zur Umordnung) oft lange, vergeb-
liche Ansitze gemacht werden und dadurch recht wirre Figuren-
bilder (vom Ref. hervorgehoben) entstehen, deren Verstindnis mir lange
Miihe gemacht hat*. Das kénnte aber nicht der Fall sein, wenn der geordnete
Verband der Chromosomen sich wihrend der Bewegung erhalten wiirde. FLEM-
MING gibt in den erwahnten Abbildungen dieser Arbeit jene ,,wirren Figuren-
bilder“ sehr anschaulich wieder. Unter denselben féllt besonders eine An-
ordnung auf, ,,wo die Schleifen in zwei ziemlich gleichen Portionen, nach den
Polen zu fast voneinander abriicken, so dall man denken kénnte, sie wollten
sich jetzt schon zu den Tochterkernen sondern, ohne sich vorher zur Aquatorial-
platte gruppiert zu haben. Aber FLEMMING kannte diese Bilder auch von den
lebenden Teilungen her, und wufite, ,,daBl die Faden sich stets vorher wieder im
Aquator zusammenfinden®. Ebenso beweisen HEIDENHAINs Bilder (Abb. 57—59),
die im wesentlichen mit den alteren FLEMMINGs {ibereinstimmen, auf das klarste,
daB wiahrend der Metakinese das System des Knéuels aufgeldst
und die Chromosomen zerstreut werden und jedes fiir sich seine
Wanderung durchfiihrt. Auch die in Abb. 63—64 wiedergegebenen vorziig-
lichen Umordnungsbilder von RABL, wie auch die entsprechenden Stadien der

6*
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Mitose von Amnionzellen des menschlichen Embryo (Abb. 65—66) bestitigen
diese Tatsache.

a b

Abb. 63a, b. Lockerer Knéuel, Salamanderlarve in Umordnung begriffen. a u. b Ansicht von beiden
Seiten. Man beachte die Aufhebung der friiheren (Abb. 37) Ordnung. Nach C. RABL (1885).

Abb. 65. Abb. 66.

Abb. 65 u. 66. Lockere Kn#uel aus dem Amnion eines menschlichen Embryo von 5,5 mm.
Vergr. 1000. Priparat und Mikrophotogramm von Prof. O. GROSSER, Prag.
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Diese Art der Bewegung ist aber in all den Féllen von vorneherein die einzig
mogliche, in denen der Aquatorialplatte iiberhaupt kein gerichteter Knéuel
vorausgeht, wie in den Furchungsmitosen mancher Copepoden [AmMma (L. c.)],
oder bei den Reifeteilungen und sicher in zahlreichen anderen Fillen.

Suchen wir ein vorlaufiges Ergebnis dieses Berichtes iiber die Metakinesis
festzustellen, so miissen wir vorher bemerken, daB wir in voller Absicht
von den Zentren der Mitose und der Spindel zunédchst abgesehen
haben und lediglich die Erscheinungen der Chromosomenbewe-
gungen als solcher erfassen wollten, wofiir sich die Griinde spéter er-
geben werden, wenn wir an die Frage nach der Mechanik dieser Bewegungen
herantreten (S. 365).

Da wir unsere Betrachtung also vorerst in dieser Weise zu beschrianken
fur notwendig hielten, kann eine endgiiltige Anschauung iiber die
Metakinese hier nicht entwickelt werden. Wir erkennen ledig-
lich, daB wir uns vorerst auf keinen bestimmten Modus dieser
Bewegung festlegen diirfen. Dieses Ergebnis sollte uns den Blick fiir die
spiatere Untersuchung des Vorgangs der Umordnung frei machen. Darum
waren die Anschauungen iiber eine typische und allgemeingiiltige Form der
Chromosomenbewegung hier zu erortern und ihre Fragwiirdigkeit war auf-
zuzeigen. Spiter wird sich herausstellen, daB wir hauptsédchlich zwei verschie-
dene Arten der Umordnung der Chromosomen zu unterscheiden haben, die
Umordnung im eigentlichen Sinne, d. h. die direkte Uberfiihrung der Chromo-
somen aus der Ordnung des Knéuels in die der Aquatonalplatte beim Typus
der Mitose mit Metaphasenspindel (s. S. 89) und eine Bewegung der Chromo-
somen nach verwickelterer Art aus dem Knéuel heraus an die Zentralspindel
heran beim Typus der Mitose mit Zentralspindel (s. S. 104).

3. Die Metaphase.

a) Die allgzemeinen Merkmale der Metaphase.

Die Umordnung der Chromosomen fithrt zu dem Stadium der Mitose, das
als der eigentliche Wendepunkt der Kernteilung erscheint und in diesem Sinn
als Metaphase bezeichnet wird. War die Umordnung der Chromosomen ein
Vorgang, dessen Ablauf zum erstenmal wihrend der
Mitose eine polare Determination der Zelle offenbarte, so 3 1
ist die Metaphase der Zustand, bei welchem die beiden
Pole und die durch dieselben bestimmte Achse der ;

Mitose und die senkrecht auf der letzteren stehende Tei-

lungsebene endgiiltig festgelegt sind. So haben wir “

in der Metaphase die Ausgangslage der eigent-

lichen Kern- und Zellteilung vor uns. Zwei Phino- .

mene sind dabei fiir jede Metaphase bezeichnend. Einmal ik -

die Spindel, dann dieAnordnungderChromosomen .. . Motaphase in

zur Aqu atorialplatte (Abb. 67). Seitenansicht. Aus dem
Was die erstere betrifft, so sei hier der folgenden Dar- A™Eion elnes monsch-

stellung des achromatischen Apparates lediglich die An-  Verer, 1000. FPriparal
.3 . gr. von Prof.
gabe vorweggenommen, daf in jedem Falle, so verschieden O. GROSSER.
sich auch die Mitosen in bezug auf den achromatischen
Apparat verhalten, der nach der Kernauflosung entstandene Teilungsraum nun-
mehr von einem besonders gearteten Korper eingenommen ist, welcher von
jedem Pole zur Chromosomenplatte mehr oder weniger kegelformig sich erstreckt
und im fixierten Priparat ein streifiges Aussehen darbietet. Das fixierte Objekt
erweckt den Eindruck, da8 von den Polen zu den Chromosomen eine grofle



86 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

Anzahl von fibrilliren Gebilden, die ,,Spindelfasern‘‘ verlaufen und daB solche
sich auBlerdem direkt von Pol zu Pol erstrecken. Die Lebendbeobachtung be-
statigt diesen Eindruck indessen nicht (s. S. 160).

Die Chromosomen sind in der Teilungsebene versammelt und
man hat diese Anordnung der Chromosomen in ihrer Gesamtheit als Chromo-
somenplatte (STRASBURGER) oder Aquatorialplatte (FLEMMING) bezeichnet

bl ol

a b c

Abb. 68a —c. Chromosomenplatten aus dem Amnion des menschlichen Embryo in der Aufsicht.
Vergr. 1000. Priaparate und Photographie von Prof. O. GROSSER.

(Abb. 68). Der letztere Ausdruck ist im Hinblick auf die beiden ,,Pole* der
Teilungsfigur verstdndlich.

Nur wo wenige Chromosomen vorhanden sind, kommen sie
wirklich alle in eine Ebene zu liegen. Bei einer gréBeren Anzahl ist
die Platte, wie ihre Seitenansicht lehrt
(Abb. 69), von einer gewissen Dicke. Auch
ragen einzelne Chromosomen namentlich,
wenn sie von einer gréBeren Lénge sind,
aus derselben mit ihren Enden mehr oder
weniger weit hervor.

Bei der genaueren Schilderung dieser
neuen, durch die Metakinese herbeigefithrten
Ordnung kénnen wir vom einzelnen
Chromosom ausgehen. Die bereits in
der Prophase einsetzende Verkiirzung und
Verdickung hat nun weitere Fortschritte
gemacht. Dazu kommt, dafl die Chromo-
somen jetzt auch eine fiir die einzelne
Zellart charakteristische Gestalt an-
nehmen, ndmlich die Stab-, Haken- oder
Schleifenform (wobei wir von den anderen,
fir die Reifeteilungschromosomen bezeich-
nenden Formen hier absehen koénnen);
kleinere Elemente kénnen auch in der Form
von Kugeln in die Metaphase eintreten
(s. S. 224). Die verschiedenen Chromosomen-
Ao o9 Seitepansioht der Ghgomosomen: formen kommen nicht selten in ein und
larve. Phot. wie Abb. 19 von F. SkerrL.  derselben Chromosomenplatte nebeneinander

vor. Jedenfalls kann man die gréBiere
Plumpheit und die genannten Formen als Merkmale der Meta-
phasenchromosomen im Vergleich zu den Chromosomen der Prophase an-
sehen. Es kommt ferner die Liangsspaltung der Chromosomen hinzu,
die als weiteres und wohl als das wesentlichste Charakteristicum des
Metaphasenchromosoms hier kurz erwidhnt werden soll. Weiter unten
kommen wir auf die Erscheinungen der Chromosomenspaltung eingehender
zuriick.
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Die neue Ordnung der Chromosomen in der Teilungsebene laBt
sich an jedem einzelnen derselben zeigen. Das Metaphasenchromosom ist
im doppelten Sinn ausgerichtet. Erstens sind seine Enden nunmehr
bestimmt, das eine ist gegen das Zentrum der Teilungsebene gerichtet, das
andere gegen deren Peripherie. Indem also eine ,,Zentrierung” des Chromo-
soms stattgefunden hat — FLEMMING (1880) sprach von einer zentralen Attraktion
der Chromosomen — steht das Chromosom wenigstens annihernd im Radius
der sphérisch gedachten Teilungsebene. So ist die Einstellung des Chromo-
soms zu beschreiben, wo es sich um ein stabformiges handelt. Bei Haken-
oder Schleifenform ist stets der Haken- oder Schleifenscheitel zentralwirts
gerichtet. Zum zweiten ist dann der Lidngsspalt des Metaphasenchromo-
soms in die Teilungsebene eingestellt. Das Chromosom, bzw. seine
Langshalften oder was ja dasselbe ist, die Tochterchromosomen sind ,,polar
determiniert*. Die eine Halfte ist dem einen, die andere Halfte dem anderen
Pol zugekehrt.

Zu dieser Anordnung des einzelnen Metaphasenchromosoms kommt des
weiteren eine gewisse gegenseitige Beziehung der Chromosomen hinzu,
wodurch sie, in ihrer Gesamtheit einen gewissen gegenseitigen Abstand bewahrend
und ein zentrales mehr oder weniger kreisférmiges Feld freigebend und mit
ibren inneren Enden begrenzend, die Figur des sogenannten Muttersterns
oder Monasters (FLEMMING) bilden. Dieser bietet bei der Aufsicht auf die
Chromosomenplatte, d. h. bei ihrer Ansicht vom Pole her ein fiir die Metaphase
aullerordentlich typisches Bild dar. Allerdings ist der sog. Mutterstern in seiner
klassischen Ausbildung nur eine Form der Chromosomenanordnung in der
Chromosomenplatte. Die letztere stellt die allgemeine Erscheinung dar, und
wohl in der iiberwiegenden Zahl der Fille kann man von einer Sternfigur der
Chromosomen gar nicht sprechen. Wir kommen auf diese Unterschiede noch
zuriick. Man hat auf sie unter dem Eindruck des typischen Monasters sicher
zu wenig geachtet.

Wenn wir hier die Orientierung jedes einzelnen Chromosoms im doppelten
Sinn und die zuweilen deutlich ausgesprochene gegenseitige Beziehung der
Chromosomen lediglich beschreibend vor Augen gefithrt haben, so sollen uns
die hier niedergelegeten tatsichlichen Erfahrungen spéter bei der Erérterung
der Mechanik der Mitose zur Grundiage dienen (s. S. 402). Dort wird auch eine
weitere Erscheinung in bezug auf ihre Bedeutung besprochen werden miissen,
von der es hier geniigt, sie als weiteres Merkmal des Metaphasenchromo-
soms anzufithren, namlich die sogenannte Anheftung oder Insertion
der Spindelfasern an die Chromosomen.
Es ist nach der allgemeinen Auffassung ein fiir
die Metaphase wesentlicher Vorgang in der
Herstellung der Beziehungen zwischen den
Chromosomen und den Spindelfasern zu sehen.
Wenn wir uns, wie es in diesem Abschnitt
unserer Aufgabe ist, lediglich auf die Erschei-
nungen beschrinken, so konnen wir angeben, Abb-Zlg-m%gtg‘tmgggggggeﬁ‘? von
daB in der Tat die Spindelfasern des fixierten Nach K. BONNEVIE (1913).
Objekts in vielen Fallen an den Chromosomen
endigen, und zwar in wechselnder Anzahl. Auch kénnen zuweilen an der Ober-
fliche der Chromosomen kleine Protuberanzen wahrgenommen werden, welche als
Insertionspunkte der Spindelfasern erscheinen (Abb. 70). Es ist also das
Chromosom von beiden Polseiten her von den Spindelfasern ,,erfafit und da das
Chromosom, wie gezeigt, polar determiniert ist, scheint immer das eine Tochter-
chromosom mit den Spindelfasern der einen, das andere mit den Spindelfasern
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des anderen Pols in Verbindung zu treten. Es ist 6fters, besonders in neuerer
Zeit, im Zusammenhang mit der Lehre von der Individualitit der Chromo-
somen die Behauptung aufgestellt worden, daf die Anzahl der an ein Chromosom
herantretenden Spindelfasern, sowie besonders die Art und Weise der Insertion
fir jedes Chromosom typisch sei (CARoTHERS 1917). Wir kommen auf diese
theoretischen Gesichtspunkte spéter zu sprechen und beschrinken uns hier
darauf, anzugeben, dal3 wenigstens die somatische Mitose uns keinerlei An-
haltspunkte darbietet, welche eine solche Behauptung stiitzen wiirden. Die-
jenigen Spindelfasern, welche an den Chromosomen ansetzen, hat man als
»»-Mantelfasern‘ bezeichnet, weil sie bei einem bestimmten Typus der Spindel
zugleich die peripheren Fasern derselben sind, wiahrend hierbei durch das Zentrum
des Muttersterns Fasern von Pol zu Pol durchlaufen. Die letzteren wéren dann
die zentralen Fasern der Spindel zu nennen. Es geht aber nicht an, im allgemeinen
den Mantelfasern eine Zentralspindel gegeniiberzustellen, da wir, wie wir so-
gleich zeigen werden, mit diesem Begriff eine ganz andere Erscheinung kenn-
zeichnen. Wir diirfen uns bei der Erfassung der Erscheinungen auf solche Be-
zeichnungen durchaus nicht festlegen; dies ist eigens zu betonen, weil wir in
bezug auf den achromatischen Apparat an einer grofen Unsicherheit in der
Namengebung leiden und die Beschreibung der Mitose teils auf den einen oder
den anderen Typus der Mitose einseitig eingestellt, teils von theoretischen
Vorstellungen beeinflult ist. Letzteres zeigt sich beim Gebrauch von Aus-
driicken, wie ,,Anheftung der Spindelfasern®, sie sind durchaus unverbindlich
und lediglich bildlich aufzufassen. Die blol phinomenologische Untersuchung
der Mitose gibt uns kein Recht, den Augenschein durch derartige Bezeich-
nungen auch schon zu deuten. Es wird an anderer Stelle zu priifen sein,
was wir iiber Natur und Bedeutung der Spindel auf Grund unseres gegenwértigen
Wissens wirklich aussagen diirfen (s. S. 334).

b) Der achromatische Apparat, Spindel und Zentren.

Die Darstellung der Metaphase hat uns zu der Spindel als einem wesent-
lichen Bestandteil der Teilungsfigur in diesem Stadium gefithrt. Wir kniipfen
daran die Besprechung der Erscheinungen, die der sog. achromatische Apparat
der Mitose iiberhaupt darbietet. Davon haben wir bis jetzt abgesehen, in erster
Linie, um den Gang der Darstellung, in deren Mittelpunkt die Kernverinde-
rung stehen muBte, nicht zu unterbrechen. Wir glaubten uns aber auch aus
einem tieferen Grunde berechtigt, die Besprechung der Zentren und der mit
ihnen im Zusammenhang stehenden Plasmastrukturen aufsparen zu diirfen.
Es gibt in der Tat zahlreiche Mitosen, welche bis zur Metaphase keine achro-
matischen Bestandteile aufweisen. Hierher gehéren nicht nur die Mitosen der
héheren Pflanzen, sondern auch tierische, die ohne Zentren verlaufen, wie die der
Copepoden und Insekten, sowie die Reifeteilungen vieler Eier, z. B. des 4scaris-
eies. Auflerdem bieten aber die meisten Mitosen bei der iiblichen Behandlung
der Priparate mit den gebrduchlichen Kernfarbstoffen und etwa einer Gegen-
fairbung mittels eines sauren Farbstoiffes nichts anderes dar, als das, was bis
jetzt von uns gezeigt worden ist. Davon geben unsere Photogramme der mensch-
lichen Kernteilungen zahlreiche Beispiele. Auch die vorziiglichen Bilder der
indirekten Zellteilung in SoBoTTAs (1902) histologischem Atlas beweisen, daB
erst in der Metaphase die Spindel eigentlich hervortritt, wenn die Umordnung
der Chromosomen beendet ist. Es bedarf entweder einer besonders michtigen
Ausbildung des sog. Zentralapparates oder einer auf seine Darstellung gerichteten
Technik, wenn man vor der Metaphase von seinem Verhalten etwas zu sehen
bekommen soll.
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Auch jetzt, wenn wir in die Darstellung der achromatischen Figuren ein-
treten, wollen wir nicht in der hergebrachten Weise von den Zentren der Zelle
ausgehen. Wir hoffen, eine gréBere Klarheit zu gewinnen, indem wir, ankniipfend
an das bei der Metaphase vorgebrachte, zuerst blol die Spindel als solche fiir
jene Fille schildern, bei denen es Zentren und von diesen ausgehende Strukturen
nicht gibt. Denn bei dieser Darlegung kommt es uns nicht nur auf die Schil-
derung von Beobachtungstatsachen an, womit allein hier um so weniger ge-
dient wére, als die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen eine auBerordentlich
groBe ist. Vielmehr wollen wir durch eine nach bestimmten Gesichtspunkten
geordnete Darstellung diese Mannigfaltigkeit zu meistern suchen und damit
zugleich den Grund legen zu einer spéteren Betrachtung iiber die Bedeutung
des achromatischen Apparates fiir den Ablauf der Mitose. Nur auf diese Weise
scheint es méglich, aus der Unklarheit herauszukommen, die in bezug auf die
achromatischen Strukturen der Mitose immer noch- besteht und die sich auch
in einer durchaus unsicheren, das Verstindnis erschwerenden Namengebung
bekundet.

a) Die Metaphasehspindel oder die Kernspindel. Typus I der Mitose.

Wenn wir den Typus der Mitose ohne Zentren voranstellen, so wollen
wir die durch die vorangehenden Darlegungen bereits eingefiihrte Tatsache
vor allem festlegen, dafBl in diesem Fall die Spindel erst im Gefolge der
Kernauflésung und der Chromo-
somenumordnung mit der Meta-
phase entsteht. Daher die Bezeich-
nung Metaphasenspindel fir sie
angezeigt erscheint. Nehmen wir diese
Mitose bei den hoheren Pflanzenzellen,

Abb. 71. Abb. 72.

Abb. 71 u. 72. Die hauptsichlichen Stadien der Mitose bei den Zellen der hdéheren Pflanzen
(Allium cepa, Zwiebelwurzel). Abb. 71. Prophase, Metaphase (héufige Form ohne typische Chromo-
somenplatte), Anaphase. Abb. 72. Metaphase mit deutlicher Spindel, Telophase mit Phragmoplast
und Anlage der Zellplatte. Phot. F. SKELL. Zei3 Apochr. 8 mm. Xomp. Ok. 12,5 mal. Balg 95 cm.

und zwar die am besten studierte, ndmlich die Mitose des Wurzelmeristems
von Allium zum Beispiel, so kénnen unsere Abb. 71, 72 auf das klarste zeigen,
wie als Ergebnis der genannten zur Chromosomenplatte fiithren-
den Prozesse wie mit einem Schlage auch die Spindel auftritt.
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Dasselbe lehren die entsprechenden Stadien der Furchungsmitosen von Cope-
podeneiern. Hier sind, wie die schénen Bilder von Amma (1911) zeigen, zwar in
anderer Weise als bei den Pflanzenzellen die Pole durch besondere Plasma-
differenzierungen noch vor der Kernauflgsung markiert, aber das Wesentliche,
was uns berechtigt, diese Mitose an die der hoéheren Pflanzen anzuschlieBen,
sehen wir erstens in dem Fehlen typischer Zentren, da die Centriolen inner-
halb der Sphéren vermiBit werden (AMmA 1. c. S. 514, ebenso vor ihm RUCKERT
und HAECKER), und zweitens in dem Umstand, daB auch hier in einer bei
Metazoen selten klaren Weise die Spindel erst mit der Metaphase erscheint.
Eine Spindel dieser Art verhélt sich in ihrer Gesamtform so wie die Bezeich-
nung es verlangt, nur dal} ihre Pol-Enden sowohl zugespitzt sein kénnen, wie
auch mehr oder weniger abgestumpft. Es geht aus dieser Verschiedenheit, die
sogar noch innerhalb ein und derselben Zellart gegeben ist, und zwar bei
hoheren Pflanzen, wo wir mit einem Centrosom nicht zu rechnen haben, mit
Sicherheit hervor, dal die Verjiingung der Spindel gegen die Pole hin keineswegs
stets auf der Wirkung eines Centrosoms beruhen muf}.

Abb. 73. Reifeteilungsspindel des Eies von Abb. 74. Zelle und Aufnshme wie bei Abb. 71.
Ascaris. Nach P. BUCHNER (1915). Spindelbildung hier verzégert. (Temperaturerhéhung),
daher bessere Beobachtungsmoglichkeit.

Als weiteres Beispiel fiir den Typus der Spindel zeigen wir noch die
Reifungsspindel des Eis von Ascaris (Abb. 73)1; hier ist die sog. Tonnen-
figur der Spindel besonders klar ausgeprigt, bei der die Fasern nur wenig
konvergieren und die Spindel an den Polen gewissermaBen abgeschnitten sind.
In diesem Fall und 6fters bei Pflanzenzellen, wo geradezu parallelfaserige Spin-
deln keine Seltenheit sind, entsteht die definitive tonnenformige Spindel aus
einem mehrpoligen, garbenbiindelartigen Stadium. Wir kommen auf diese
Tatsache bei der Frage nach der Polaritit der mitotischen Figur im allgemeinen
noch zuriick (s. S. 321).

Ohne Zweifel konnten bei sorgfiltiger Aneinanderreihung der einzelnen
Etappen, die vom Kniuel zur Metaphase fiihren, auch dazwischenliegende
Zustandsbilder aufgefunden werden, welche das Ensttehen der Meta-
phasenspindel vor Augen fiithren. Wir stellen ein solches Bild der
Zelle, wiederum der Zwiebelwurzel, in Abb. 74 dar. Hier ist die Spindel offenbar
noch nicht voll entwickelt, sondern sie wird noch zunehmen je mehr die Chromo-
somen in der Teilungsebene zusammenriicken. Die Vorbereitung zur Bildung
der Spindel kann in einzelnen Fillen, wie bei dem der Abb. 271, S. 322, in Plasma-
ansammlungen an den ,,Polseiten‘‘ des Kernes gesehen werden. Man hat diese
Polkappen um so eher mit der Spindel in Verbindung bringen kénnen, als

! Die Reifungsteilungen der Nematodeneier sind iiberhaupt wertvolle Beispiele fiir
Mitosen ohne Centrosomen. Nur die rein parthenogenetischen Formen machen hierin eine
Ausnahme [BErag (1924)].
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ihre Substanz manchmal in fixiertem Zustand gleichfalls eine streifige Struk-
tur aufweist. Da wir auf die Entstehung der Spindel hier nicht eingehen
wollen, brauchen wir iiber unsere Aussage, daBl die Spindel nach der Kern-
auflosung entsteht, vorerst nicht hinauszugehen. Die sog. Polkappen zahl-
reicher Pflanzenzellen gehdren bereits zu dem Gesamtprozesse Kernauflésung,
Chromosomenbewegung und Spindelbildung, was unter anderem dadurch be-
wiesen wird, daBl im Bereich der Polkappen die Auflésung der Kernmembran
beginnt [T1scHLER (1. c. S. 316)]. Wenn von diesen Stellen die Spindelfasern
in den Kernraum ,einzudringen und nach den Chromosomen hin sich zu er-
weitern® scheinen, so ist diese Aussage TiSCHLERs, wie er auch deutlich
zu erkennen gibt, nur bildhaft gemeint, sie sagt dasselbe aus, was auch wir
meinen, nidmlich, dafl sich die Spindel im Verlauf der zur Chromo-
somenplatte filhrenden Verdnderung de novo bildet.

In keiner mir bekannten Darstellung ist diese wohl allgemein anerkannte
Sachlage ausdriicklich hervorgehoben. Jedoch wird sich bei unserer weiteren
Betrachtung ergeben, dall die zeitliche und wie sich gleich zeigen wird, rdum-
liche Bestimmung, die wir im Hinblick auf die Entstehung dieser Spindel ge-
troffen haben und die in der Bezeichnung Metaphasenspindel ihren Ausdruck
findet, doch einen nicht geringen Unterscheidungswert besitzt.

Dagegen hat man bisher die andere Frage nach dem Material, aus
dem die Spindel aufgebaut wird, wiederholt lebhaft erortert. Die Ge-
schichte des Streites dariiber, ob die Spindel aus dem Plasma oder dem Kern
ihren Ursprung nehme, moége man bei STRASBURGER (1906) nachlesen. Bei
TrscHLER findet man die verschiedenen Angaben kritisch gesichtet (1. c. S. 314
u. f.). Der besondere allgemeine Wert dieser Darlegungen TISCHLERs ist darin
gelegen, dafl von ihm die Verhaltnisse sowohl bei den niederen als auch bei den
héheren Pflanzen beriicksichtigt worden sind. Wenn sonst in der Diskussion
iiber den Ursprung der Spindel keineswegs bloB die von uns hier als der ein-
fachste Typus herausgehobene Metaphasenspindel gemeint war, sondern die
Spindel, welche eben in den betreffenden Fillen gerade vorlag, so kann uns auch
dieser Umstand nicht veranlassen, in die Erorterung von neuem einzutreten.
Das Ergebnis, zu dem TiscHLER wiederum kommt, daBl ,,sowohl karyoplas-
matische, wie cytoplasmatische Lokalisierung der Spindelsubstanz anzunehmen
ist* (1. e. S. 315), war schon von FLEmMmING (1897, S. 435) dhnlich formuliert
worden, als er erkannte: ,,Ob die Substanz, aus welcher die Spindelfasern ge-
pragt werden, vorher dem Raume des Zellkerns oder des Zellkérpers angehort

hat, das mag vielleicht gar keine so fundamentale Bedeutung haben, wie es
manche Untersucher zu glauben scheinen®.

Man kann aber, glaube ich, iiber solche Entscheidungen noch hinauskommen,
wenn man den Umstand beriicksichtigt, dafl die Spindel nach der
Kernauflésung und in dem Raum, der vorher vom Knéuel ein-
genommen war, also in dem vom ,Mixoplasma® erfiilllten Tei-
lungsraum der Zelle, entsteht; also bildet sich die Metaphasen-
spindel aus dem Mixoplasma heraus und sie befindet sich jeden-
falls an der Stelle, welche vorher der Kern eingenommen hatte
(s. Abb. 14). Dies scheint fiir alle Fille von Metaphasenspindeln zu gelten.
Man kann aus dem Grunde dieser Lokalisation und um einem eingebiirgerten
Namen eine feste Stelle anzuweisen, ohne Millverstindnisse befiirchten zu
miissen, die Metaphasenspindel auch als die Kernspindel bezeichnen. Die
weitere Aussage, daB dieselbe, wie sie wihrend der Umlagerungsbewegung
der Chromosomen entsteht, moglicherweise, ja wahrscheinlich durch diesen
Vorgang hervorgerufen wird, oder auch mit anderen Worten, ein Ausdruck
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der Chromosomenbewegung ist, liegt so nahe, dal3 wir sie auch hier nicht unter-
driicken kénnen, obwohl wir erst spiter, bei der Frage nach der Mechanik der
Mitose, diese Folgerung naher zu priifen haben (s. S. 334).

Wir glauben, durch die gemachten Angaben den Begriff der Metaphasen-
oder Kernspindel scharf genug gekennzeichnet zu haben. Wenn wir ihn fiir die
Darstellung der Mitose iiberhaupt auswerten wollen, so miissen wir aber noch
hinzufiigen, da wir mit der reinlichen Unterscheidung dieser Spindel zugleich
die Moglichkeit gewonnen haben, einen Typus der Mitose zu charakterisieren,
der durch das Vorhandensein lediglich dieser Spindel, welche seinen ganzen
achromatischen Apparat ausmacht, von anderen Typen unterschieden werden
muBl. Wir nennen ihn den Typus der Mitose mit der Kern- oder Meta-
phasenspindel [WassErMaNN (1926, S. 404 u. £.)].

Zur Vervollstindigung unserer Anschauung iiber die Metaphasenspindel
ist noch ein Wort in bezug auf die Einordnung der Chromosomen in diese
Art von Spindel notwendig. Da ist es nicht leicht, aus den im Schrifttum
niedergelegten Angaben und Bildern sich ein klares Urteil zu bilden, weil die
Aufsicht auf die Chromosomenplatte nicht haufig dargestellt wird und vor allem,
weil mangels der Unterscheidungen, zu denen wir hier zu gelangen suchen,
nicht klar aus den einzelnen Schilderungen hervorgeht, welcher Typus der Mitose
jeweils gegeben war. Immerhin kénnen wir eine sichere Aussage machen, die
an der Hand der andersartigen Erfahrungen bei dem sogleich zu beschreibenden
anderen Typus der Mitose erst in ihrer Bedeutung zu erkennen sein wird: Die
Chromosomen und damit auch ihre Gesamtheit, die Chromosomenplatte,
sind in die Metaphasenspindel eingelagert. Das geht aus jeder
Seitenansicht solcher Metaphasen ohne weiteres hervor und wird, eben weil
es sich um eine ganz gewohnliche Erscheinung handelt, sonst nicht eigens her-
vorgehoben. Dabei ist durchaus nicht immer ein typischer Monaster anzutreffen.
Die Aufsicht auf die Chromosomen solcher Metaphasen zeigt sie vielmehr ledig-
lich zur Platte vereinigt, ohne daf} sie in regelmiBigem Kranze angeordnet
wiren (s. Abb. 111, S. 119). In solchen Fillen kann man sagen, dafl die Chromo-
somenplatte zwischen die Kegel der beiden Spindelhélften zu liegen kommt
oder auch dal die beiden Spindelkegel mit ihrer Basis auf der Chromosomen-
platte stehen. Hier kann man dann natiirlich auch keine ,,Mantelfasern® von
»yzentralen, von Pol zu Pol durchlaufenden unterscheiden. In anderen Fillen,
so bei der oben wiedergegebenen Reifeteilung von Ascaris (Abb. 73), liegen die
Chromosomen zwar auch innerhalb der Spindel — das gilt fiir alle Metaphasen-
spindeln im Gegensatz zur Zentralspindel (s. S. 106) — aber sie fiilllen die
Spindel nicht aus. Hier kénnte man die duleren Fasern der Spindel als Mantel-
fasern bezeichnen wollen, wenn nicht mit dieser Bezeichnung bei einer anderen
Art von Spindel gerade jene Fasern gemeint wiirden, die mit den Chromosomen
in Verbindung treten. Es ist aber auch bei dieser Form der Spindel mit dem
Vorkommen typischer Asterfiguren zu rechnen, besonders scheint das eine
Merkmal des Asters, die Determination eines zentralen Teiles der Chromosomen,
dann gegeben, wenn schleifenférmige Chromosomen vorhanden sind. Denn
die Schleifenscheitel sind meist auch bei pflanzlichen Mitosen, welche sicher hier-
her gehoren, in der Regel der Mitte der Chromosomenplatte zugekehrt.

B) Die Zentren und die Zentralspindel. Typus II der Mitose.

Wenn wir nun zur Besprechung der Mitosen gelangen, welche unter Be-
teiligung typischer Zentren ablaufen, so filhrt uns diese Darstellung zu einem
anderen Typus der Mitose. Wir werden den Gang der Darstellung dabei so ein-
richten, dal wir an die Erérterung iiber die Zentren selbst jene Falle anschliefen,
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bei denen eine Zentralspindel sich bis in die Metaphase hinein erhédlt. Damit
werden wir es erreichen, daB wir dem zuerst vorgefiihrten Typus der
Mitose mit der Metaphasen- oder Kernspindel sein klares Gegen-
stick, ndmlich die Mitose mit der Zentralspindel entgegenstellen
kénnen.

Dieses Ziel wird aber nicht direkt erreicht werden konnen, weil uns hier
aus Griinden der Vollstandigkeit der Darstellung zunéchst die Aufgabe erwichst,
die wichtigsten Angaben iiber die Zentren vorzubringen bzw. nachzuholen,
da ja dort, wo sie vorhanden sind, diese Bildungen bereits in der Prophase eine
bedeutende Rolle bei der Mitose spielen.

1. Centriol.

Als das wesentliche Gebilde des Zellzentrums, Cytozentrums
(vaAN BENEDEN, BovEri) oder Mikrozentrums [HemENHAIN (1907)] haben
wir das, oder, sofern sie in Mehrzahl vorhanden sind, die Zentralkérperchen
[FLemmING (1891), van BeENEDENs ,,Corpuscule central“] oder Centriolen
[Boverr (1895, S. 602; 1900, S. 204)] oder Mikrocentrosomen [H. E. ZIEGLER
(1898, S. 262)], zu bezeichnen, welche als erster Ep. vAN BENEDEN an den
Spitzen der mitotischen Spindelfiguren der Dicyemiden-Keime (1876, S. 63 u. £.)
beschrieben hat [s. hierzu die geschichtliche Darstellung von HEIDENHAIN
(1907, S. 217 u. 1.)].

Zur Darstellung der Centriolen, wie iibrigens auch der achromatischen
Strukturen der Mitose bedient man sich besonderer Farbeverfahren. Von der
groBten Bedeutung fiir die Ermittlung
der hierher gehérigen Strukturen sind
die FLEMMINGsche Dreifarbenmethode
und die HerpENnHAINsche Eisenhdma-
toxylinfairbung gewesen [s. ROMEIs
(1924, S. 528, 529)].

o

Abb. 75. Epithelzellen aus den Magengriibchen Abb. 76. Nebenhoden des Menschen. Je ein

des Menschen im Léangsschnitt. Mikrozentrum Diplosoma dicht unter der freien Oberfliche

mit je zwei Centriolen. Eisenhéimatoxylin mit der Zylinderzellen sowie je ein solches in den

Saurefuchsin. Gez. mit Seibert-Apochr. 8 mm. Basalzellen. Technik wie bei Abb. 75.
Nach K. W. ZIMMERMANN (1898). Nach K. W, ZIMMERMANN (1898.)

Die Centriolen sind von verschiedener, in jedem Falle von sehr geringer
GroBe. Nach HEIDENHAIN (1907, S. 527) liegen die kleinsten Centriolen an
der Grenze der Sichtbarkeit und messen demgemaf etwa 0,2 i, mittlere Zentral-
kérper messen 0,4 u, die groBten nicht mehr als 0,8 u. Es besteht kein ersicht-
liches Verhiltnis zur ZellgréBe. Gegeniiber solchen Angaben ist aber hervor-
zuheben, dall wir mit der Moglichkeit einer Groendnderung des Cen-
triols rechnen miissen. JORrGENSEN (1913, II, S. 146) hat beim Pisciola-Ei
,enorme Volumschwankungen der Centriolen festgestellt und ihre gesetz-
méfigen Beziehungen zu den Teilungsvorgingen erkannt. Wenn diese Be-
funde auch nicht verallgemeinert werden koénnen, so setzen sie doch die friihere
Annahme auBler Geltung, da das Centriol ,,stets von derselben Grofle sei



94 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung,

[GurwiTscH (1904, S. 304)]. Ja, es ist von LENHOSSECK (1899, S. 93) von den
Zentralkérpern in den Zwischenzellen des Kaninchenhodens sogar berichtet
worden, dall dieselben beim erwachsenen Tier ,,nicht unbetrichtlich groBer
sind als beim neugeborenen. Demnach wiirden die Zentralkérper wenigstens
in diesem Fall, wie LENHOSSECK hervorhebt, an dem Wachstum der Zelle teil-
nehmen, da auch die Zellen selbst beim erwachsenen Tier gréBer erscheinen
als beim neugeborenen.

Ihrer Gestalt nach stellen die Centriolen in vielen Fallen (nach HEIDEN-
HAIN L. c. bei den meisten Blutkoérperchen und Gewebezellen der erwachsenen
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Abb. 77. Cornea vom Rhesus-Affen. Diplosoma Abb. 78. Trinendriise des Menschen. Hohe
in den drei unteren Zellschichten nahe der ,sekretvolle® Driisenzellen mit je zwei stabfor-
der frelen Epitheloberfliche zugekehrten Seite. migen Zentralkorpern in der Sekretsammelstelle.
Technik wie bei Abb. 75. Technik wie Abb. 75.
Nach K. W, ZIMMERMANN (1898). Nach K. W. ZIMMERMANN (1898).

Abb. 79. Uterus des Menschen. Driisenepithel Abb. 80. Drei Leukocyten aus dem Knochen-
aus dem Fundus. Diplosom in sehr weclselnder mark des Kaninchens mit den Zentren.
Hohe, aber immer zwischen Kern und freier Nach M. Heidenhain (1907).

Zelloberfliche. Technik wie bei Abb. 75
Nach K., W, ZIMMERMANN (1898).

Geschopfe sowohl wie der Embryonen) drehrunde Kiigelchen dar. Aber
die verschiedensten Abweichungen von der Kugelgestalt, besonders
Stabchen [,,Zentralstab* K. W. ZIMMERMANN (1893), s. Abb. 149, 150], sind nicht
selten beschrieben worden [A. und K. E. SCHREINER (1904) oder K. W. ZIMMER-
MANN (1898), wo die grundlegenden Angaben iiber die Zentren in Zellen des
menschlichen Korpers zu finden sind]. ‘

HemEenEAIN (1. ¢. S. 231) vertritt mit MEVES ,,die morphologische
Identitéat aller durch Eisenhématoxylin und die anderen Mittel
wirklich scharf und rein dargestellten Zentralkérperchen®.
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Die Centriolen sind zuerst von Boverr (1887, 1888) und von VAN BENEDEN
(1887) als vom Kern unabhédngige permanente Zellorgane erkannt

Abb. 81. Entstehung der Zentralkérper im Oocytenkern bei Thysanozoon. a Ganz junge Oocyte;
b, ¢, d Kerne heranwachsender Oocyten; e, f Prophase der ersten Reifeteilung.
Nach SCHOKAERT aus BUCHNER (1915).

worden. Thre Permanenz ist dadurch gewéhrleistet, daf sie sich durch Selbst-
teilung vermehren kénnen und gemaf ihrer Einordnung in die Mitose an die
Tochterzellen weitergegeben werden. Den direkten Nachweis, dall die
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Centriolen ,,dauernd vorhandene Zellorganelle sind*, glaubte JORGENSEN (1913 b,
S. 143) fiir das Pisciola-Ei erbracht zu haben, bei welchem er ihr Erhalten-
bleiben wihrend der mehrmonatigen Herbst- und Winterruhe dartun konnte.
Dementsprechend sind diese Gebilde auch wahrend der Teilungsruhe in
der Regel in Zweizahl, aber auch zu mehreren, ja in gewissen Fillen in einer
groflen Anzahl [Riesenzellen der blutbildenden Organe, s. HEIDENHAIN (1907,
S. 265)] in den Zellen vorhanden [s. dariiber besonders HEIDENHAIN (1894
und 1907) und K. W. ZIMMERMANN (1898)]. Bemerkenswert ist die Anschauung,
daB die Zentralkorper, die entweder oberflichlich oder in der Zellmitte gelegen
sind (HEIDENHAIN), von denen aber auch gefunden wurde, daf} sie in ein und
derselben Zelle eine wechselnde Lage einnehmen kénnen [Braus (1894, S. 450)],
bereits im ruhenden Zustande auf alle Strukturbestandteile im Kern und im
Cytoplasma eine zentrierende Wirkung austiben sollen [RaBL (1899), s. hiezu
das Spannungsgesetz von HEIDENHAIN 1897].

Die von Bovert und anderen behauptete Unabhéngigkeit des Centriols
vom Kern kann nicht fiir alle Fille zugestanden werden. Als Regel kann
es allerdings gelten, dafl die Zentren sich von Teilung zu Teilung
im Plasma erhalten. Aber manche Befunde, besonders an Eizellen,
bei denen die Centriolen anscheinend wéahrend der Wachstumsperiode ver-
braucht und zur Reifeteilung neu gebildet werden, weisen darauf hin, daB
das neue Zentrum aus dem Kern heraustritt. So ist von SCHOKAERT
(1902) bei dem Polycladen Thysanozoon die Entstehung der Centriolen im
Oocytenkern und ihr Austritt ins Plasma Schritt fiir Schritt gezeigt worden
(Abbildung 81). Fir die Polkoérperchen der 1. Reifungsteilung der Seeplanarie
Prostheceraeus vittatus ist diese Bildung von KriNckowsTrROM (1897, S. 591)
wahrscheinlich gemacht worden. BUCHNER (1915, S. 177) meint, dafl der schwer
zu beobachtende Vorgang noch weiter verbreitet sein diirfte [hierhergehorige
Literaturangaben bei HEIDENHAIN (1907, S. 246)] und R. HerTwic (1895,
S. 53) hat wiederholt die Centrosomen als selbstindig gewordene, geformte,
achromatische Kernsubstanz, als ,,Derivate des Kerns oder als ,,chromatin-
freien zweiten Kern*“ gedeutet, wobei wir, was hier vom ,,Centrosoma‘ gesagt
ist, offenbar fiir das Centriol in erster Linie in Anspruch nehmen diirfen. Die
allgemeine Bedeutung dieser Befunde und Deutungen liegt des weiteren
darin, daB man angesichts der Méglichkeit der Neuentstehung
von Centriolen von der Permanenz derselben nur mit Vorbehalt
sprechen darf. Sie kann nicht in dem strengen Sinn verstanden werden,
wie etwa die Kontinuitdt der Chromosomen und so ist auch der obenerwéhnte
Befund von JORGENSEN iliber die Persistenz der Centriolen im Pisciola-Ei
withrend der Winterruhe nicht, wie der Autor gemeint hat, als ein allgemein-
giiltiger Beweis fiir die Natur der Centriolen als ,,dauernd vorhandene Zell-
organellen® aufzufassen. Einem solchen Satz stiinde ja schon die Tatsache
entgegen, dafl die Eizelle in den allermeisten Fillen ihre Centriolen nicht be-
hilt, sondern mit dem Spermiozentrum in die erste Furchungsteilung ein-
tritt. Auch ConNkrIN (1924, S. 545) duBert sich neuerdings in bezug auf die
Frage der Persistenz des Cytozentrums sehr zuriickhaltend.

II. Centrosom und Astrosphdre.

Die Zentralkorperchen sind zuweilen schon in der ruhenden Zelle
und immer wahrend der Mitose von sphérischen Differenzierungen des
Plasmas umgeben, in deren Mittelpunkt sie stehen und die anscheinend von
ihnen erzeugt werden. Gehen wir von den Erscheinungen aus, welche die Regel
bilden, so koénnen wir angeben, dafl das Centriol oder das Centriolen-
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paar, das Diplosoma!, in eine Kugel homogenen oder alveoldren
Plasmas eingebettet ist, welche nach BOVERI als Centrosoma bezeichnet
werden mul} (Abb. 82), nach vaAN BENEDEN [und H. E. ZrrcLER (1898, S. 256)]
als Attraktionssphéare oder Sphéare. Auch der Name Idiozom (MEVES)
ist fiir diese Zone in Gebrauch genommen worden?.

Obwohl man sich damit begniigen kénnte, in dieser Bildung eine Modi-
fikation des Cytoplasmas zu sehen, kann man nach BovErr die Substanz
der Centrosomen mit dem
besonderen Namen ,,Centro- e .
plasma‘ belegen. In der Tat er- S e
weist sich sowohl bei der rubhenden A sy T %
wie bei der mitotischen Zelle das ¢
Centroplasma als mehr oder weniger
verschieden vom iibrigen Zellenleib.
Sein homogenes Aussehen oder seine
feinere Alveolisierung, sein dichteres
Gefiige also, bekundet sich auch in
seiner stidrkeren Farbbarkeit mit
sauren Farbstoffen [LENHOSSECK
(1899, S. 4)]. Stets fehlen in seinem
Bereich die Plastosomen und bei
Eiern die Dotterkérner oder wenn
es nicht frei von Einlagerungen ist, s % - 7
so scheinen dieselben doch einen P A e, .
anderen Charakter zu besitzen als RO, fregttl B
die im iibrigen Cytoplasma zerstreu- L L e
ten [HeLD (1917)]. Das Centrosom Rl e
kann mehr oder weniger deutlich el »

nach auBlen abgegrenzt sein, in )
h Fall besi : Ar Abb. 82. Primé#re Furchungszelle von Ascaris
manchen Fallen besitzt es eine t  megaloceph. bivalens unmittelbar nach der ersten

Teilung des FKies. 2 Centriolen im Centrosom. Dieses
Meml.)ran' . von der Astrosphére umgeben.
Rings um das Centrosom wird Nach Tr. BOVERI (1900).

wahrend der Mitose das Cytoplasma

zur Astrosphire (MARK, BOVERI u. a.), deren Material nach Boverr (1888,
S. 62; 1900, S. 204) Archiplasma oder Sphéroplasma oder nach STRASBURGER
Kinoplasma genannt wurde. Mit dem Ausdruck ,,Astrosphire’ wollen wir also
die in der Umgebung der Attraktionssphire in groerem oder geringerem Umfang
ausgeprigte Cytoplasma-Strahlung die Gesamtheit der ,,Radien” oder,
wenn das Cytozentrum den Teilungspol darstellt, der ,,Polradien® bezeichnen.
Wir sind uns dessen bewuBt, daB es gar nicht méglich ist, hier einen Namen
zur Anwendung zu bringen, dessen eindeutige Verwendung bereits allgemein
anerkannt wire. Denn es herrscht in bezug auf den Gebrauch der fiir die Be-
schreibung des Cytocentrums eingefiihrten Bezeichnungen immer noch eine
gewisse Freiheit. Fiir die soeben getroffene Festlegung der Begriffe Centriol
und Centrosoma, sowie ihre Synonyma konnten wir uns auf Boveris klare
Auseinandersetzungen stiitzen. In bezug auf die Verwendung des Wortes
Astrosphire sind wir nicht im gleichen MaBe gesichert. Hs 1afit sich leicht
zeigen, daB von einer Anzahl von Autoren Astrosphire, Sphire und Attrak-
tionssphire als gleichsinnige Bezeichnungen aufgefaBt worden sind. Aber
ZIEGLER (1898, S. 257) hat ganz recht, wenn er einwendet, dies ginge nicht an,

1 Uber die meist ungleiche GroBe der beiden Zentralkorper siche HEIDENHAIN (1893).
2 HirscHLER (1917) will diese Bezeichnung nur auf die ,,Dotterkerne* der Eier, Wplche
das Centrosom enthalten und vom Gorer-Apparat umgeben sind, angewendet wissen.

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 7
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weil der Ausdruck Astrosphéire etymologisch den Hof und die Strahlung be-
zeichne. Da aber Hof (Centrosom, Attraktionssphire) und Strahlung wahr-
scheinlich der Art ihrer Entstehung nach ganz verschiedene Gebilde seien,
schien es ihm nicht erlaubt, beide in einem Namen zusammenzufassen. Wir
wollen ihm in dieser strengen Unterscheidung folgen. ZirGLER 148t allerdings
den Ausdruck Attraktionssphére ganz fallen und bedient sich nur der Bezeichnung
»Strahlung®. Das ist aber wohl nicht notwendig. Man kann geltend machen,
daB} die Strahlung wiederum ein annéhernd sphérisches Gebilde darstellt, auler-
halb der Attraktionssphére also eine zweite durch ihre strahlige Struktur aus-
gezeichnete Sphédre vorhanden sein kann, welche man, ohne Verwirrung be-
fiirchten zu miissen, Sphéire der Strahlen oder Astrosphére nennen darf. Halt

Abb. 83. Pisciola-Ei. Ausbildung der 1. Richtungsspindel. Tetradenférmige Centriolen.
Zwei centroplastische Verdichtungszonen. Nach M. JORGENSEN (1913).

man so die Bezeichnungen Centriol, Centrosoma oder Attraktionssphire und
Astrosphére auseinander, so wird man im einzelnen Fall das Cytozentrum in
diese seine Hauptbestandteile gliedern kénnen.

Es ist schon friihzeitig erkannt worden [VEIJDOVSKY und MrAzEk (1903,
S. 499)] und gilt erst recht bei unseren heutigen Vorstellungen iiber das Ent-
stehen und Vergehen dieser Protoplasmastrukturen selbstverstindlich, dafl
die angefithrten Namen Archiplasma und Kinoplasma nicht etwa dazu dienen,
eine spezifische Substanz der Zelle zu unterscheiden, wie Bover1 (1888, 1. c.)
offenbar gemeint hat, sondern lediglich ein ,,Umbildungsprodukt (VEIDOWSKY)
des Cytoplasmas bezeichnen sollen. Eine Besprechung der Cytoplasmafrage
findet sich bei Gurwitscr (1904, S. 273).

Wie die Bildungen des Centrosoma und der Astrosphire in ihren Dimen-
sionen auBerordentlich verschieden sein kénnen, so gibt es in den einzelnen
Fallen auch in bezug auf die feinere Struktur derselben mannigfache Unter-
schiede, die besondere Benennungen notwendig gemacht haben. Das Pisciola-Ei
mag als Beispiel nicht nur fiir die betréchtliche Entfaltung des Zentrums, sondern



Die Beschreibung des Ablaufs der Mitose {Phanomenologischer Teil). 99

auch fiir seine groBere Kompliziertheit dienen (Abb. 83, 84). Hier ist als eine
besondere ,,Periplastbildung® eine konzentrisch das Centrosom umgebende Ver-
dichtungszone, eine ,,Centrotheka vorhanden, die jedoch von den Strahlen
der Astrosphére einfach durchsetzt wird. Nahezu das ganze Eiplasma ist zum
Sphéarenplasma geordnet. Was die corpusculdren Elemente betrifft, welche die
Periplastbildungen zusammensetzen, so wird von ihnen als von ,,Sphirosomen®
oder ,,Sphérodictyosomen®, auch von PraTNERschen periidiozomatischen Bil-
dungen [s. 8. KusakewrrscH (1913, S. 296-—302)] gesprochen. Jedoch diirften
die neueren Erfahrungen manche von diesen frither zum Cytozentrum gerechneten
Elementen dem Binnenapparat von GoLeI zusprechen; denn in vielen Fillen

Abb. 84. Pisciola-Ei. Das ganze Eiplasma in Sphirenplasma umgewandelt. Um die Centriolen ist
das Centrosom deutlich geworden. Strahlung und Verdichtungszone. Nach M. JORGENSEN (1913).

steht das Cytozentrum in engsten raumlichen Beziechungen zu demselben.
Auf die mogliche Identitit von Zentralgebilden und Bestandteilen des Gorci-
Apparates hat zuerst BaLLowirz (1900) hingewesen; seither ist die zwar nicht
konstante, aber sehr hiiufige EinschlieBung des Cytozentrums in den Netz-
apparat oft beschrieben worden [s. BERENBERG-GOSSLER (1913, S. 64); BoweN
(1926)] L.

Die Gesamtheit der das Centriol einschliefenden Bildungen
ist gemeint, wenn vom Cytozentrum oder vom Zentrum der Mitose

1 Es ist daher friiheren Angaben von einem ,,Zerfall der Sphire* in einer Anzahl farb-
barer Teilstiicke [RawITz (1896)] heute keine Bedeutung mehr fiir das Verhalten der Sphére
beizumessen, sondern sie werden den GoLc1-Apparat betreffen, der ja, wie frither berichtet,
im Beginn der Mitose der Zerstiickelung anheimfallt.

7%
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die Rede ist. Dal angesichts der recht betrichtlichen Unterschiede in der
Héhe der Ausbildung des ganzen Zentrums, das sich bei der Mitose entfaltet
und in der Tochterzelle wieder zuriickgebildet wird, die Permanenz des Zen-
trums schlechtweg gar nicht in Frage kommt und dall ferner einem solchen Ge-
bilde, zu dessen Aufbau voriibergehend cytoplasmatisches Baumaterial be-
ansprucht wird, nicht der Charakter eines Zellorgans zugesprochen werden
darf, braucht wohl nicht néher begriindet zu werden. Solche Fragen betreffen
nur das Centriol und etwa das Centrosom in seinem einfachsten Zustand; denn,
wie erwahnt ist nur das erstere als das wesentliche und stindige Element des
Zentrums anzusehen [s. GURWITSCH (1904, S. 304]. Der beste Beweis fir diese
Aussage ist in der Tatsache gegeben, daBl durch die Tatigkeit des Centriols
Centrosom und Sphire erzeugt werden koénnen, wie dies wiederholt auf das
klarste beim Befruchtungsvorgang gezeigt wird. Nur das Centriol bringt das
Spermium in das Ei bei der Besamung ein, die iibrigen Strukturen des Zentrums
entstehen de novo im Eiplasmal.

Was die Lage des Zentrums wahrend der Prophase betrifft, so
befindet sich dasselbe Ofters dem Nabelfeld des Kerns (s. S. 61) gegentber,
weshalb eben dieses Bereich der Kernoberfliche auch als Polfeld (RABL) be-
zeichnet wurde. Wir haben schon erwéhnt, dal man die Ordnung der Chromatin-
schleifen zum Nabel auf die Wirkung des Zentrums meint zuriickfithren zu
konnen. Es liegt ja nahe, anzunehmen, dafl das Zentrum seine Lage, welche es
am SchluB der vorangegangenen Teilung dem Kern gegeniiber eingenommen
hat, bis zur folgenden Teilung beibehélt und dafl damit auch der richtende
EinfluB}, welchen das Zentrum auf die Telophasenchromosomen ausgeiibt hat,
wihrend der Teilungsruhe anhélt oder doch wenigstens in der Prophase wieder
in gleicher Weise wie bei der vorausgegangenen Telophase zur Geltung kommt.

Der Vollstindigkeit halber sei hier noch einmal eigens bemerkt, was aus
unserer Darstellung bereits hervorgeht, dal wir auch von einer Ubiquitéit des
Cytozentrums nicht sprechen diirfen. Das ist auch die Meinung von CONKLIN
(I. c. S. 542), der das Fehlen des Centrosoms nicht nur fiir die hcheren Pflanzen,
sondern auch fiir einige tierische Zellen zugibt. Deswegen schen wir, da das
Cytozentrum kein notwendiges Attribut der Zelle und keine unentbehrliche
Einrichtung fir die Mitose ist, auch davon ab, den oft gebrauchten Namen
,»Teilungsorgan der Zelle” bei dieser Darstellung fiir dasselbe zu verwenden.
Dieser Gesichtspunkt wird uns bei der Erorterung der Mechanik vor einer
Uberschiitzung der Leistung des Cytozentrums bewahren.

II1. Zentralspindel.

Wo es vorhanden ist, wird das Cytozentrum bei der Mitose mobili-
siert. Es ist bestimmt, die Pole der Teilungsfigur mit ,, Tochter-
zentren auszuriisten. Daher handelt es sich wihrend der Prophase
um die Verdoppelung des Cytozentrums und weiterhin um das
Einriicken der Zentren in die polare Stellung.

Die Verdoppelung des Cytozentrums in der Prophase betrifft aber so gut
wie niemals das Centriol, denn dieses ist bereits als Zwillingskérper (HEIDEN-
HAIN) oder Diplosom (ZIMMERMANN) aus der letzten Teilung hervorgegangen,

1 Bei der Kleinheit der Zentralgebilde in Metazoenzellen 148t es sich gar nicht unter-
scheiden, ob die Teilungsorgane in den einzelnen Fillen den Centrosomen entsprechen
und ein allerdings nicht sichtbares Centriol noch als Einschluf innerhalb derselben an-
genommen werden mull oder ob das nackte Centriol vorliegt. [Siehe iiber diesen Punkt
GURWITSCH (1904, S. 301).] Die hier berithrte Unsicherheit macht es begreiflich, daB die
Begriffe Centriol und Centrosom nicht immer, wie es der strengen, an den klaren Beispielen
erwachsenen Forderung entspricht, auseinandergehalten werden konnen.
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wenn es nicht gar eine weitere Vermehrung erfahren hat. Bezeichnend fiir
den Beginn der mitotischen Aktivierung der Centriolen ist viel-
mehr ihr Auseinanderweichen, die ,,Separation der Tochtercentriolen
[HEmENHAIN (1907, S. 307)]. Dabei spielt die Zentralbriicke, Centro-
desmose (HEIDENHAIN, Abb. 85) zwischen denselben, die freilich keine kon-
stante Bildung ist und gerade bei Objekten mit méchtiger Zentralspindel zu
fehlen scheint [GurwiTscH (1904, S. 254)], insofern eine besondere Rolle, als
sie in manchen Féllen direkt in die junge Zentralspindel [Hermany (1891),
»Netrum®, von 70 »ijtpoy = die Spindel nach BovErz (1900, S. 182)] iibergeht
[HempeEngAIN (1907, S. 306)]. In anderen Féllen wird man nicht mehr sagen
kénnen, als dafl die Entstehung der Zentralspindel eine direkte
Folge der Centriolenteilung ist, gleichviel, ob sie anfangs aus der
Centrodesmose oder, wie Abb. 86 es veranschaulicht, aus der Substanz des
Centrosoms sich aufbaut. Das Wesentliche des Vorgangs bleibt trotz
mancher Modifikationen, wie solche in Abb. 86 nach CoNkLIN dargestellt
sind, erkennbar: Die Bildung zweier vollstindiger Tochterzentren
und der Zentralspindel. Wie dabei manchmal das Centrosom und die alte
Sphére zuriickgebildet werden, oder wie die Tochterzentren mit der Spindel
unter ZerreiBung der Centrotheka aus dem alten Centrosom austreten, zeigen
die Abb. 85, 86. Die ,,endogene‘ Differenzierung des neuen Zentrums innerhalb
des alten finden wir im wesentlichen ebenso schon bei VEIpowsky (1888) und
von VEIDOWSKY und MRAZEK (1907) fiir das Ei von Rhynchelmis, von GRIFFIN
(1896) fiir das Thalassema-Ei, sowie von Lams (1909/10) fir das Arion-Ei dar-
gestellt. Man sieht daraus, wie wenig es angebracht ware, das Zentrum als Ganzes,
besonders das Centrosom und die Strahlung fiir permanente Zellorgane zu er-
kliren und wie notwendig es ist, dem Centriol gegeniiber den akzessorischen
Strukturen des Zentrums die besondere Stellung als des wesentlichen Gebildes
zZuzuweisen.

DaB auch bei anderer Gelegenheit als bei der Mitose das Centriol sich von der Sphére
unabhingig machen kann, hat Anksr (1924) bei der Spermiohistogenese von Bythynia
gefunden, wo es aus der Statosphire austritt, um dem distalen Kernpol angelagert, den
Schwanzfaden der Spermatiden zu bilden.

Mit der Herstellung der beiden Tochterzentren und der Zen-
tralspindel ist der primére achromatische Teilungsapparat auf-
gebaut. Er wird durch das Wachstum der Spindel, sowie durch die
Ausbreitung der Zentrenwirkung auf das Cytoplasma im Verlauf
der Prophase vergroBert. In jedem Fall gelangen die Zentren schlieflich gegen
das Ende der Prophase in ihre Polstellung (Abb. 101). Von dieser Bewegung,
ihrem mutmaBlichen Zusammenhang mit dem Bau der Zellen, sowie dem etwaigen
EinfluB der Zentren auf die Kernmembran soll spiter noch gesprochen werden
(s. S. 308).

Weniger gut unterrichtet als iiber das Verhalten der Zentren sind wir iber
das Schicksal der Zentralspindel. Aber eines 1aflt sich dariiber doch
mit Bestimmtheit aussagen. Nach den iibereinstimmenden Angaben einer
Reihe von Autoren haben wir mit zwei Moéglichkeiten zu rechnen. Die
Zentralspindel erh#lt sich entweder bis zur Metaphase und wird
zur definitiven Teilungsspindel oder die Zentralspindel ver-
schwindet vor der Auflésung und macht einer neuen Spindel
Platz. HEIDENHAIN sagt hieriiber, ohne dazu selbst Stellung zu nehmen (1907,
S. 306): ,,Es ist auch angegeben worden, da8 die primare Spindelfigur wiederum
zum Schwunde kommt, wihrend die bleibende Spindel sekundir entsteht
(z. B. WHEELER, . M yzostoma, MEAD, Chaetopterus); evtl. miilte man daher
primiire und sekundire Zentralspindel unterscheiden [BovEerr (1909)]“. Auch
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die Darstellung der achromatischen Figur bei Gurwirsca (1904, S. 250—260)
fithrt die Tatsache vor Augen, dall mit der Bildung und dem Wachstum der

<>

Abb. 85, Centrosomen und Sphéren aus Qocyten von Diaulula sandiegensis. Nach F. Mc. FARLAND
aus TH. Boverl (1900). Das innere Centrosom der 1. Oocytenspindel teilt sich in die beiden
Centrosomen der 2. Oocytenspindel unter Bildung eines Netrums (Zentralspindel).

priméren Spindel in den meisten Féllen die Teilungsspindel schon hergestellt
ist und dal bei manchen Objekten die Zentralspindel (in unserem Sinn) gar
nicht zur Teilung verwendet wird. BRUEL (1914, S. 892) sagt in dieser Beziehung
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von der Zentralspindel: ,oft verschmichtigt sich diese in ihrer Mitte oder
verschwindet auch ganz. Dann kann eine neue sekundére Spindel......

Abb. 86. Aufeinanderfolgende Stadien bei der Entfaltung von Centrosom und Strahlune beil

Crepidulo. Die linke Reihe gehort den Reifeteilungen, die rechte den Furchungsteilunger des Kies

an. In der alten Sphiare entsteht eine Zentralspindel, welche aus dem umgebenden Sphérenplasma
austritt. Nach K. G. CONKLIN (1924).

entstehen . . .. Die oben angefiihrten beiden Méglichkeiten sind in keiner friihe-
ren Darstellung scharf genug herausgearbeitet worden. Vielmehr wird neben
der Zentralspindel als der plasmatischen die nucledre in die Schilderung
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eingefithrt, welch letztere entweder allein oder mit der Zentralspindel
zusammmen die Teilungsspindel bildet [so bei ConkLIN (1924, S. 544)]. Aber
mit dieser Unterscheidung einer plasmatischen und einer nucledren Spindel
148t sich offenbar keine Ordnung in die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen
bringen. Wir haben, um zu diesem Ziel zu gelangen, die Metaphasen- oder
Kernspindel vorangestellt, und kénnen nun, indem wir solche Mitosen
herausgreifen, bei denen unsere erste Moglichkeit, ndmlich das
Erhaltenbleiben der Zentralspindel, verwirklicht ist, jenem ersten
Typus einen zweiten gegeniiberstellen, den Typus der Mitose
mit der Zentralspindel.

Den Begriff der Zentralspindel fassen wir dabei so eng, wie es der
urspriinglichen Anwendung entspricht. Wir verstehen, wie aus dem bisher
Gesagten hervorgeht, unter der Zentralspindel jene Spindel, welche
nach HerpENmAINs (1907, S. 306) eindeutiger Aussage mit den Centriolen
»der Genese nach ein Ganzes bildet. Manche Unklarheit in bezug
auf den achromatischen Apparat ist darauf zuriickzufiihren, daBl man sich nicht
darauf beschrinkt hat, allein die Spindel, welche aus dem Zentrum
der Zelle hervorgeht (Abb. 87—92), Zentralspindel zu heien. Wir
kénnen auch, wie sich zeigen wird, folgerichtig nicht von ,,primérer” und
»sekundérer” Zentralspindel sprechen, in dem Fall, da wihrend der Mitose
an die Stelle der Zentralspindel eine andere Spindel tritt, denn diese ist keine
Zentralspindel in dem angegebenen Sinn. Wohl kann man aber den Zentral-
apparat als Ganzes, der aus den beiden Zentren und der zugehérigen Zentral-
spindel besteht, den priméren Zentralapparat, jeden anderen mit einer
neuen Spindel einen sekundéiren nennen.

Der hier eingenommene Standpunkt in bezug auf die Bezeichnung Zentralspindel
steht' nicht im Widerspruch mit der Erklirung, welche der Urheber des Begriffes, HEr-
MANN (1891, S. 580) gegeben hat. Folgende Merkmale sind von ihm fiir die Zentralspindel
namhaft gemacht worden. 1. Die Entstehung beim Auseinanderweichen der Centriolen.
2. Die Lage der Spindel in der axialen Mitte der definitiven Spindel, zu welcher nach HEr-
MANN noch Fasern der Polstrahlung, sog. Mantelfasern hinzutreten sollen. 3. Das Durch-
laufen der Zentralspindelfasern von Pol zu Pol im Gegensatz zu den akzessorischen Mantel-
oder Zugfasern. Allerdings hat HERMANN die Bezeichnung Zentralspindel in Riicksicht auf
die Lage des Gebildes in der axialen Mitte der definitiven Spindel gewihlt. Daher leitet
sich also der Name. Aber eine Definition, die sich auf diesen Gesichtspunkt in erster Linie
stiitzt, wiirde meines Erachtens nicht die dringend notwendige klare Unterscheidung der
Zentralspindel als der priméiren von anders und zu anderer Zeit gebildeten ermoglichen.
Es erschien deswegen ungeachtet der unwesentlichen Abweichung von der urspriinglichen
Wortbedeutung bei HErRMANN besser, das Kriterium der Entstehung dieser Spindel
aus dem Cytozentrum voranzustellen und der Definition zugrunde zu legen, d. h. als Zentral-
spindel nur die zwischen den Tochterzentren gebildete oder kurz die Spindel der Zentren
[WassErMANN (1926, S. 405)] zu bezeichnen; das hat iibrigens auch schon BONNEVIE ge-
tan, wenn sie (1910, S. 2) sagt: ,,die Zentralspindel ist durch die Wirksamkeit der Zentren
entstanden . . . .“. Die iibrigen Kriterien HERMANNS treffen fiir die Zentralspindel, wie wir
sehen werden, stets zu. Indessen wiren sie fiir sich allein in manchen Fallen auch fiir Meta-
phasenspindeln anzuwenden.

Wenn also eine Mitose mit der Zentralspindel vonstatten geht,
so ist dieselbe mit dem primédren Teilungsapparat ausgeriistet.
Solche Mitosen sind in verhdltnisméBig wenigen Fillen gegeben; wir kénnen
mit Sicherheit als Beispiele die Mitosen im Verlauf der Samenzellenentwicklung
einer Reihe von wirbellosen Tieren [Mc GREGOR (1899)] und der Amphibien
[HErRMANN, DRUNER, MEVES (1897)] hier anfithren; ferner nach DRUNER und
Braus (1894) die Furchungsmitosen der Tritoneier bis zur Blastula. Wenn wir
in der Literatur nur wenige, wirklich zuverlissige Darstellungen dieses Typus
der Mitose finden, so mufl das seinen Grund auch darin haben, daB nur eine
kontinuierliche Beobachtungsreihe, welche die ganze Geschichte ein und der-
selben Spindel zutage legt, als Grundlage fiir die Frage nach der Natur der
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Abb. 87. Abb. 88.
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Abb. 89. Abb. 90.

Abb. 91. Abb. 92.
Abb. 87 —92. Teilung einer groBen Spermatogonie von Salamandra maculosa. Entstehung und

Wachstum der Spindel vor und nach der Kernauflosung. Abb. 92 Lingsschnitt durch den Mutterstern.
Nach Fr. MEVES (1897).

Spindel gelten kann [BonNEVIE (1910, S. 7)]. Das gilt gerade fir die Zentral-
spindel, wihrend man die Natur einer Kern- oder Metaphasenspindel einwandfrei
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auch aus dem Bild der spidten Prophase erkennen wird. Die Voraussetzung
ist aber eine wirklich liickenlose Beobachtungsreihe und es ist auch die an
interessanten Befunden reiche Arbeit BoNNEVIES aus dem Jahre 1910 nicht voll-
stindig genug, um zu beweisen, was die Verfasserin fiir die Furchungsspindel
des Nereis-Eies zeigen wollte, dall sie ndmlich eine Zentralspindel sei. Denn
es fehlen unter den Bildern hier gerade solche, die dem kritischen Zeitpunkt
der Kernauflésung (zwischen Abb. 16 u. 17) entsprechen wiirden. Eine der
klarsten Darstellungen des Typus der Mitose mit der Zentralspindel verdanken
wir MEVES (1897). Sie betrifft die Mitose der Spermatogonien, sowie die Reife-
teilungen der Spermatocyten von Salamandra mac. und ist in den Abb. 87
bis 92 hier wiedergegeben. Es ist sehr lehrreich, die Bilder daneben zu stellen,
welche CarNoy und LEsrUN (1899) von den Reifeteilungen des Tritoneies
geliefert haben (Abb. 96). Auch diese sind einwandfreie Dokumente fiir den-
selben Typus der Mitose, der also demnach bei der Entwicklung und Reifung
beiderlei Geschlechtszellen der Batrachier gegeben ist.

Die Abbildungen bediirfen wohl keiner besonderen Erklirung. Vollends
durch den Vergleich mit dem bereits besprochenen Typus der Mitose mit der
Metaphasen- oder Kernspindel (Abb. 72) wie mit dem folgenden (Abb. 103)
wird die Eigenart des in Rede stehenden Typus ohne weiteres klar sein — das
Wesentliche ist, um es nochmals hervorzuheben, in dem FErhaltenbleiben der
Zentralspindel zu sehen.

Besonders bemerkenswert ist ferner, daB3, wie aus diesen und den iibrigen
Dokumenten, die wir besitzen, hervorgeht, dieser Typus der Mitose offen-
bar mit der frithen Auflésung der Kernmembran verbunden ist
[WassERMANN (1926, S. 407)]. Es ist sogar nicht zu viel gesagt, wenn wir er-
klaren, daB die frihe Kernauflésung (s. S. 64) ein notwendiges
Korrelat zum Erhaltenbleiben der Zentralspindel darstellt. s
scheint die Auflosung des Kernblaschens zur Zeit des Wachstums der Spindel
(Abb. 90) erst die Moglichkeit fiir deren volle Entfaltung zu schaffen. Einen
weiteren Beleg fiir diesen Zusammenhang diirfen wir solchen Féllen der Rich-
tungskérperbildung entnehmen, bei denen die erste Teilung bei spét sich er-
offnendem Eikern ohne Zentralspindel nach dem dritten, erst zu schildernden
Typus verlduft, die zweite Teilung aber, die es
nicht mehr mit einem geschlossenen Kern, sondern
nur mit den Chromosomen aus der ersten Mitose zu
tun hat, eine echte Zentralspindel besitzt [Eireifung
von Thysanozoon Brochii SCHOKAERT (1902)].

Beim Typus mit der Zentralspindel
liegen die Chromosomen zunachst frei
neben der Spindel (Abb. 90), dabei konnen
sie in anscheinend unregelméfBiger Weise zer-
streut sein (Abb. 91). SchlieBlich werden sie
durch einen Mechanismus, iiber den wir spater zu
sprechen haben (s. S. 368), um die Spindel ge-
ordnet, und zwar so, daB3 sie im Bereich ihrer
Abb. 93. Oedipoda. Reifeteilung stirksten Ausbuchtung, der sog. Aquator-
der ménplichon, Geschlechtezelle.  ogion, von auBen an sie angeheftet werden.

Metaphase auf dem Lingsschnitt.
Phot B i, Zelf Apochr.  So bietet der Lingsschnitt durch diese Spindel ein
Balg 75 cm. auBerordentlich charakteristisches Bild (Abb. 93).

Man hat den Eindruck, daB die Chromosomen

hier mit ihren zentralen Enden ,,von den Spindelfasern erfalit” werden.
Die Gesamtheit der radifir ausgerichteten und von der Spindel wagrecht

abstehenden Chromosomen (Abb. 94) bildet durch den regelmaBigen Abstand,
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den sie gegenseitig wahren, eine schaufelradartige Figur und eine beson-
dere, sehr regelméBige Form des Muttersterns. So wird auch der Quer-
schnitt durch die Ebene des letzteren eine typische Figur darstellen mit einem
zentralen Feld von Pol zu Pol durchlaufender durchschnittener Spindelfasern
und dem Kranz der Chromosomen (Abb. 95). Die den Chromosomen
,angehefteten Fasern® liegen natiirlich als ein Mantel aullen den durchlaufen-
den an, weshalb man sie ,,Mantelfasern genannt hat, wihrend die andere Be-
zeichnung als ,,Zugfasern’ auf ihre angenommene Leistung bei der Bewegung
der Tochterelemente Bezug nimmt. Diese Ausdriicke haben viel Verwirrung
geschaffen. Man muf} sich dariiber klar sein, dafl der zuletzt genannte erst
berechtigt wire, wenn die ihm zugrunde liegende Anschauung iiber die Mechanik
der Mitose sich als richtig erwiesen hétte (s. S. 373). Was aber die Mantel-
fasern betrifft, so rechnet man so wie HERMANN, von dem diese Bezeichnung
stammt, und nach ihm besonders DRONER (1894) gemeint haben, dieselben gar
nicht zur Zentralspindel selbst. Vielmehr sind sie dieser Auffassung nach ein

Abb. 94. Reifeteilung von Oedipoda. Abb. 95. Oedipoda. Reifeteilung. Phot. wie Abb. 93.
Phot. F. SKELL wie Abb. 93. Léangs- und Querschnitt durch das Metaphasenstadium.

von der Polstrahlung hinzugekommener Teil. Wie auf Abb. 91 ein Faser-
biindel von jeder Sphére sich zu den Chromosomen hinauszieht und sich gegen
sie aufbiischelt, so ist es wiederholt fiir die Mitose mit der Zentralspindel ge-
zeigt worden. Man glaubte nun, daBl diese Fasern, nachdem sie mit den
Chromosomen in Verbindung getreten sind, und sie in die Aquatorregion
hereingefiihrt haben, sich als die Mantelfasern auf die Zentralspindel legen.
Man sieht, daBl auch diese Vorstellung auf einer Theorie, welche wieder eine
andere Leistung der ,,Zugfasern” zum Gegenstand hat, beruht. Und wir
miissen also die Stellungnahme zu diesen Sonderfragen bis zur Auseinander-
setzung mit jenen mechanischen Theorien aufsparen (s. S. 368). Soviel kann
aber schon jetzt an der Hand der Erscheinungen, welche die fixierten Objekte
darbieten, gesagt werden, dall sich Zentralspindeln verschiedener Objekte,
und zwar nach unserer strengen Auffassung zweifellos echte, d. h. genuine
Zentralspindeln im Hinblick auf die Mantelfasern und deren Beziehung zu den
Chromosomen so verschieden verhalten konnen, daf eine allgemeine Charakte-
ristik der Mitose diesen Einzelheiten nicht gerecht werden kann, ja gar nicht
danach streben darf, sie zu beriicksichtigen. In der Spermatogonienmitose von
Satamandra (Abb. 92) sehen wir an der.ausgebildeten Spindel iiberhaupt
keine Mantelfasern, noch weniger kénnten wir die an die Chromosomen heran-
tretenden Fasern auf jene Biindel des vorangehenden Stadiums (Abb. 91)
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mit irgendeinem zureichenden Grund zurtickfiilhren. Die andere Spindel der
Eireifung beim Triton (Abb. 96, 97, 98, 99) besitzt in der Tat ,,Mantel-
fasern‘‘ und diese, allerdings der Spindel nicht mehr angelagert, sondern von ihr
deutlich geschieden, gehdéren auch, wie behauptet worden ist, der Astrosphére
an; aber sie haben mit den Chromosomen nichts zu tun, welche hier ganz sicher
direkt auf der Zentralspindel selbst sitzen. Diese ,,Mantelfasern‘‘ haben also

Abb. 96. Triton taeniatus. 1. Reifeteilung: des Abb. 97. Triton taeniatus. 1. Reifeteilung des
Eies. Spindel mit Centrosomen und Polstrahlen Eies. Chromosomen an die Spindel angeheftet.
in der Vollendung gegriffen. Die Chromosomen Nach CaArRNOY und LEBRUN (1899).

noch zerstreut.
Nach CaArNOY und LEBRUN (1899).

Abb. 98. Triton taeniatus. 1. Reifeteilung des Abb. 99. Trilon alpestris. 1. Reifeteilung des
Eies. Spindel auf der Hohe der Ausbildung. Eies. Der Abb. 92 entsprechender Zustand.
Nach CARNOY und LEBRUN (1899). Nach CARNOY und LEBRUN (1899).

gar keine Beziehung zu den Chromosomen und wéren sicher keine ,,Zugfasern®.
Es ist aber auch nicht notwendig, sich mit diesen und anderen Unterschieden
im einzelnen auseinanderzusetzen, wenn es, wie hier, gilt, das typische und
gemeinsame, némlich die Zentralspindel in den Vordergrund zu riicken. Bei
der Erérterung der mechanischen Probleme, die sich an diese Erscheinungen
kniipfen, werden solche Verschiedenheiten allerdings eine bisher nicht gentigend
beachtete Bedeutung gewinnen.

Nur ein Punkt, der freilich auch zur Mechanik der Mitose gehort, soll hier
gleich beriihrt werden, damit die Schilderung der Mitose, die wir geben, nicht
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unvollstindig sei. Wenn wir im allgemeinen, wie es dem Verlauf der Metaphase
entspricht, die Umordnung der Chromosomen als einen besonderen,
mit der Kernauflésung und der Bildung einer Metaphasenspindel eng zusammen-
hingenden Teilvorgang dargestellt haben (8. 77), so geht aus der Besprechung
des Typus der Mitose mit Zentralspindel hervor, dal es hier die
Umlagerung in der oben geschilderten Weise gar nicht gibt. Hier
ist die Einordnung der Chromosomen in den Mutterstern offen-
bar ein ProzeB von ganz anderer Natur. Auch hieraus miissen wir
bei der Besprechung der Faktoren des Mitosenablaufs zuriickkommen ; es handelt
gsich vom Standpunkt der ,,Mechanik aus um eines der wesentlichsten Er-
gebnisse der beschreibenden Untersuchung der Mitose. Wir sehen, wie tief-
greifend sich der eben geschilderte Typus der Mitose von den
anderen Typen unterscheidet, nicht nur durch die Art der Spindel, sondern
auch in bezug auf einen wesentlichen Teil des Ablaufs der Mitose iiberhaupt.

Zuletzt sei noch bemerkt, daB die Spindel wihrend ihres Wachstums und
der Einordnung der Chromosomen auch Strukturverdnderungen auf-
weisen kann. Ist sie anfangs nicht selten retikulir (CoNkrin, CarNoy und
LeBBRUN, Abb. 97), so wird sie weiterhin mehr und mehr fibrillir und es
kénnen dabei grobere Ziige von feineren unterschieden werden (CarNoOY
und LEBBRUN, Abb. 98). Schlieflich, wenn die Chromosomen zum Stern ge-
ordnet sind, heben sich die stirkeren Ziige, welche an dieselben herantreten,
von dem iibrigen Material der Spindel oft sehr deutlich ab. Wir erwihnen
diese Eigentiimlichkeiten der Spindelstruktur, obwohl sie hochstens als Aus-
druck einer stattgehabten Verinderung der Spindelsubstanz Interesse be-
anspruchen (s. S. 408) und nicht als Strukturen in einer fritheren Bedeutung
gewertet werden diirfen, etwa in dem Sinne, dal, wie man oft gemeint hat,
die spiteren starken Ziige durch Aneinanderlagerung je einer Anzahl feiner
Fibrillen zustande kommen wiirden. Solche in erster Linie morphologisch
fundierte Auffassungen, die niemals durch tatsdchliche Beobachtungen iiber
den Hergang der angenommenen Strukturverinderungen erhirtet werden
konnten, vertragen sich wohl nicht mehr mit unseren heutigen, auf physikalische
Gesichtspunkte gestiitzten Anschauungen (s. hierzu den zweiten Abschnitt).

y) Zentren und Metaphasenspindel. Typus III der Mitose.

Wir kommen nun zu den Fillen, in denen die zweite oben ins Auge ge-
faBte Moglichkeit (s. S. 101) verwirklicht ist, d. h. die Zentralspindel
sich nicht bis zur Metaphase erhdlt und nicht zur Teilungsspindel
wird. Wir haben dann einen dritten Typus der Mitose vor uns, der durch
den Besitz von Zentren ausgezeichnet ist, bei dem gerade so wie bei dem
vorigen im Beginn der Teilung die Zentren auseinanderweichen und dabei eine
mehr oder weniger gut ausgebildete Spindel zwischen sich fassen und bei dem
schlieBlich die Zentren gleichfalls in die Polstellung einriicken. Aber im Gegen-
satz zum vorigen Typus, wo die frihe Kernauflssung die ungehemmte
Entfaltung der Zentralspindel und die Orientierung derselben in der Teilungs-
achse ermoglichte, erhalt sich die primére Spindel, die Zentral-
spindel, nicht bis zur Metaphase. Dieser Typus ist zugleich ein
solcher mit spater Kernauflésung. Damit hingt es wohl zusammen,
daB sich hier Beziehungen zwischen dem geschlossenen Kern und dem Zentral-
apparat herstellen, die es bei dem anderen Typus natiirlich nicht geben kann.
Diese Beziehungen driicken sich in der mehr oder weniger innigen Anlagerung
der Zentren an den Kern aus, wobei dieselben nach Beendigung der Bewegungen,
die sowohl sie selbst wie den Kern betreffen kénnen (s. S. 310), in der Teilungs-



110 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

achse einander gegeniiber zu stehen kommen. Hier wird also bereits der ge-
schlossene Kern am Ende der Prophase in das Bezugssystem der Zelle ein-
gestellt, welches durch die Polstellung der Zentren zuerst erkennbar wird.

Der Beispiele fiir diesen noch der Prophase angehorenden Zustand der
mitotischen Zellen dieses Typus gibt es bekanntlich bei den Metazoenzellen
genug, ja, dieses Bild (Abb. 100) ist so hiufig, dal es als regelméiBige Erschei-
nung im Cyclus der Teilungsverdnderungen der Metazoenzelle .angesprochen
werden koénnte, wenn eben nicht der andere Typus mit der Zentralspindel
existierte.

Angesichts dieses Bildes erhebt sich die Frage, was aus der Zentral-
spindel in diesem Falle geworden ist. Nach den in der Literatur
niedergelegten Dokumenten ist diese Frage nur selten klar zu beantworten. Es
ist m6glich, dal manchmal eine wohlgebildete Zentralspindel gar
nicht zustande kommt; dafiir sprechen z. B. die Bilder, welche JORGENSEN
(1913 II) vom Zentralapparat im Pisciola-Ei auf den entsprechenden Stadien
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Abb. 100. Pisciola-Ei. Prophase der 1. Reifeteilung. Die ,,opponierten Centriolen‘ haben eine
betrachtliche Strahlung ausgebildet. Spindel in dlesem Stadium nicht vorhanden.
Nach M. JORGENSEN (1913).

gegeben hat. Meistens werden wir aber damit rechnen diirfen, da auch hier
die Zentralspindel angelegt und bis zu einem gewissen Grad ent-
wickelt wird, da ja der ganze Geschehenskomplex, der eine Zentralspindel
hervorbringt, das Auseinanderweichen der Centriolen und Centrosomen sich
auch hier abspielt. Aber es ist sicher, daBl von dieser Zentralspindel
nichts mehr ibrig ist, wenn die Zentren in ihrer definitiven
Stellung angelangt sind (Abb. 101). Selten freilich finden wir eine so klare
Angabe iiber das Schicksal der Zentralspindel wie die von Boverr (1900, S. 41),
welcher ausdriicklich erklirt, daBl die Verbindung zwischen den beiden
Zentren der Seeigelblastomere sich zuriickgebildet hat, wenn die
Centrosomen in Gegeniiberstellung der Kernmembran aufsitzen; die Tochter-
centrosomen sind dann, wie BOVERI sagt, ganz unabhingig von-
einander geworden und es existiert, wie wir hinzusetzen diirfen, nichts
mehr, was wir auf die Zentralspindel beziehen konnten, die wenigstens in der
Anlage vorhanden gewesen ist.

Eine ebenso klare Darstellung wie die BovErIs wurde auch von GRIFFIN
(1896, S. 172) fiir die Furchungsteilung des Thalassema-Eies gegeben: ,,What
seems to be a central spindle...... is merely a transitory, unsignificant struc-
ture due to the meeting of rayes from the two asters. It later disappears®.
(Vom Ref. hervorgehoben.) Aus den Abb. 38—42 der Arbeit von A. D. MEAD
(1898) ist mit groBter Deutlichkeit zu erkennen, daB sich der Zentralapparat des



Abb. 103. Ahb. 104.

Abb. 105. Abb. 106.

Abb. 101 —106. 1. Furchungsteilung des dmphioxus-Eies. Abb. 101 Furchungskern mit den beiden

Centrosomen. Abb. 102 Kernmembran aufgeldst, Stadium unmittelbar vor Umordnung und Bildung

der Metaphasenspindel. Abb. 103 Aquatorialplatte. Abb. 104 und 105 Dyasterstadien. Abb. 106
Telophasen, Nach J. SOoBoTTA (1897).
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Eies von Chaetopterus (Annelide) ebenso verhilt, eine wohlausgebildete Zentral-
spindel, die dem Spermiozentrum angehort und die noch zwischen den beiden
Vorkernen vorhanden ist, wenn die Zentren schon polstindig geworden sind,
verschwindet vollstindig, die Spindel der ersten Furchungsteilung ist eine
neue Bildung, und zwar eine Metaphasenspindel.

Freilich muB3 noch eine andere Méglichkeit ins Auge gefafit werden. Der
Kern koénnte auch in die Zentralspindel hineingeraten, so dafl deren Substanz
dem Kern als eine diinne, nicht immer wahrnehmbare Schale aufgelagert ist.
Von einer ,,interfilaren Lage* des Kerns war frither hdufig die Rede [HEIDEN-
HAIN (1904, S. 505)]. Aber wir vermissen jeglichen sicheren Anhaltspunkt
fiir ein derartiges Vorkommnis und unsere neueren Erfahrungen iiber die La-
bilitit der Spindelstrukturen machen es uns auch recht wahrscheinlich, da@
die Spindel vollstindig verschwinden kann, wahrend man frither bei der anders-
artigen Einstellung zu den intracelluliren Faserstrukturen (s. S. 288) eher ge-
neigt sein muBite, die Spindel auch dann noch in irgendeinem Rest irgendwo
in der Zelle zu suchen, wenn sie ersichtlich in ihrer eigentlichen Funktion durch
eine sekundire Bildung ersetzt worden war. Auf solcher Vorstellung beruht
dann die Angabe, daf die definitive Spindel nucledren Ursprungs sei (unsere
Kern- oder Metaphasenspindel), aber ihre peripheren Lagen aus dem Plasma
stammen, weil eben die urspriingliche Spindel (unsere Zentralspindel) ,,plas-
matischer Herkunft*“ ist, die ganze Spindel also gemischten Charakter besitze.
Tatséchlich kann man dies alles durchaus nicht aus den Zustandsbildern heraus-
lesen, wenn man eben nicht darauf ausgeht, Reste der urspriinglichen Spindel
auf diesem Stadium ausfindig zu machen. Wire dem aber so, dafl irgendwann
einmal sich die interfilare Lage eines Kerns nachweisen lieBe, so wiirde dadurch
kein neuer und besonderer Charakter der Spindel oder der Mitose gefunden
sein. Es wire auch dann noch, da die eigentliche Spindel Metaphasenspindel
ist, der in Rede stehende dritte Typus der Mitose mit Zentren und
Metaphasen- oder Kernspindel gegeben.

Das Bezeichnende dieses Typus ist also, abgesehen von den beriihrten
Modifikationen in Einzelheiten, darin zu sehen, daBl die eigentliche Tei-
lungsspindel wie bei unserem zuerst behandelten Typus mit der
Metaphasenspindel, auch hier im Anschlufl an die Auflésung der
Kernmembran und mit der Einordnung der Chromosomen in die
sog. Aquatorialebene erst entsteht. Es handelt sich um das oft beobachtete
Geschehen, welches die Beweise fiir den nuclediren Ursprung der Teilungsspindel
geliefert hat (Abb. 101—103).

Der vorliegende Typus der Mitose mufl also ebenfalls als ein solcher mit
Metaphasenspindel bezeichnet werden. Der Unterschied zwischen dem
dritten Typus und demersten, den wir regelméBig bei den hoheren Pflanzen
treffen, ist in der Anwesenheit der Zentren gegeben. Also lautet die voll-
stindige Bezeichnung dieses bei den Metazoen hdufigsten Typus der
Mitose: mit Zentren und Metaphasen- oder Kernspindel.

Die Einwirkung der Zentren auf den ProzeB der Kernauflésung als Folge
der Anlagerung an die Kernmembran haben die Erkenntnis offenbar erschwert,
daf die Spindelbildung hier eigentlich unabhéngig von den Zentren und im
Grunde ebenso vor sich geht, wie wenn keine Zentren vorhanden sind. Das
Zentrum {ibt mit seiner Sphére in vielen Fillen einen deutlichen Einflul auf
die Kernmembran vor ihrer Auflgsung aus. Dies bekundet sich zuweilen in
den Formverdnderungen (pseudopodienartige Lappung mit entsprechenden
Eindellungen dazwischen, zipfelférmige Fortsitze in Ein- oder Mehrzahl),
welche die Kernmembran an der dem Zentrum gegeniiberliegenden Stelle
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erleidet [BucaNER (1911), Seesternei; JORGENSEN (1913), Pisciolaei; GRIFFIN

(1896), Eikerne von Thalassema]. Die Abb. 107 gibt hierfiir ein Beispiel.
Ferner kommt es nicht selten vor, dal die dem Zentrum benachbarte Strecke

der Kernmembran zuerst der Auflésung anheimfallt. Das hat die Aussage

von der , membranlosenden Funktion des Centriols* veranlaBt [BucaNER

(1911, S. 590)]. Gerade in diesem Fall (Abb. 107, Pisciola) sieht es dann oft so

aus, als wiirden sich die Sphéirenstrahlen in den

vom Pol aus eréffneten Kern hinein verlingern!

und als wiirden sie aus dem Kernmaterial und

besonders aus dem Liningeriist Zuwachs erhalten,

eine Vorstellung, auf die sich die Lehre vom

nucleiren Ursprung dieser Spindel vornehmlich e

grimdete. Die ,,Zugfasern wiirden dabei von

beiden Seiten her an die Chromosomen herantreten,

wihrend axiale Fasern beider Zentren durch ihre

Vereinigung eine ,,Zentralspindel” (hier die Verwir-

rung des Begriffs) aufbauen sollten. Auch BRUEL

Abb. 107. Abb. 108.

Abb. 107 u. 108. Pisciola-Ei. Prophase der ersten Reifeteilung. Einwirkung des Zentrums auf
die Kernmembran. Nach M. JORGENSEN (1913).

meint (1914, S. 892), allerdings viel vorsichtiger als die fritheren Autoren, die
neue sekundire Spindel wiirde ,,vielleicht hier und da durch Vereinigung von
Polstrahlenbiindeln‘‘ entstehen. Jedoch vergifit, wer aus solchen vereinzelten
Zustandsbildern derartige Schliisse zieht, daB eben nur ein Momentbild wihrend
der Kernauflssung und Umlagerung der Chromosomen vorliegt, aus dem fiir
sich allein nichts iiber die Entstehungsart der Spindel gefolgert werden kann.
So hat JorceENseN fiir die Oocyte von Pisciola, also gerade fiir einen Fall,
den man dem hier wiedergegebenen Zustandsbild nach (Abb. 84), fiir die
besagte Auffassung sehr gut verwerten konnte, festgestellt, daBl diese in den

" 17. B. Grreri (1806, S. 172): ,,Even before the definitive position has been reached,
spindlefibres commence to grow in toward the nucleus®.

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 8
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Kern eindringenden Fasern (Abb. 107) gar keine bleibenden Bildungen sind,
sondern nach der Kernauflosung wieder verschwinden und mit der Spindelbil-
dung sicher nichts zu tun haben. Auch beim Pisciola-Ei entsteht die Spindel, die
JORGENSEN allerdings auch als ,,Zentralspindel* bezeichnet hat, ganz unabhéngig
von den Zentren im Augenblick der Einordnung der Chromosomen in die Platte.

Ein weiteres Moment, das immer wieder dazu verleitete, auch diese Spindel,
wie die primére, in einen genetischen Zusammenhang mit den Zentren zu bringen,
ist in den Beziehungen der fertigen Metaphasenspindel zu den Zentren gegeben.
Sie steht meistens an ihren Polen und unter dem deutlichen Einflull der Zentren.
Die Metaphasenspindel ist hier nicht tonnenférmig, wie sie beim Fehlen der
Zentren sein kann (Abb. 73, S. 90), sondern ihre Form entspricht wie die
der Zentralspindel ihrem Namen, da sie beiderseits zu den polaren Spitzen
ausgezogen ist (Abb. 103). Jetzt kann die Beziehung zwischen der Spindel
bzw. ihren Fasern zu den Zentren so innig sein, dafl die Spindelfasern genau
wie bei einer Zentralspindel direkt vom Zentrum ausgehen, ja an ihm befestigt
zu sein scheinen. Diese Fille sollen bei der Analyse der Spindelbildung beriick-
sichtigt werden (s. S. 364). Es wird sich zeigen, daB sich aus den Beziehungen
zwischen Spindelpolen und Zentren kein Einwand gegen unsere Auffassung
dieser Spindeln als Metaphasenspindeln ergibt.

Zur Anordnung der Chromosomen innerhalb dieser zu Zentren
in Beziehung stehenden Metaphasenspindel haben wir anzugeben,
daB sich ein regelmiBiges, fiir alle Falle giiltiges Verhalten wohl nicht fest-
stellen lassen diirfte. An der Zentralspmdel um dies noch einmal hervorzuheben,
fanden wir die Chromosomen im sog. Aquator radschaufelartig befestigt. Damit
ist fiir diese Spindel und die mit ihr ausgeriistete Mitose zugleich eine typische
Figur der Gesamtheit der Metaphasenchromosomen gegeben. Aber schon hier
gibt es genug Chromosomenplatten, welche dem Schema des idealen Mutter-
sterns sich insofern nicht fiigen, als einzelne Chromosomen, besonders solche
kleineren Kalibers, nicht auflen an der Spindel stehen, sondern in sie eingelagert
sind (Abb. 309, S. 377). Dann ist natiirlich der Querschnitt oder die Aufsicht
auf den Mutterstern nicht mehr so typisch mit #uerem Chromosomenkranz
und zentralem, chromosomenfreiem Feld quergetroffener durchlaufender Spindel-
fasern. Auf der anderen Seite ist fiir die Metaphasenspindel im allgemeinen
charakteristisch, daBl die Chromosomen in dieselbe eingelagert sind und daf3
man, wie oben (S. 92) bemerkt, nicht eigentlich von einer Stern- oder Kranz-
figur, sondern lediglich von einer Chromosomenplatte sprechen kann. In der
Tat gibt es bei den Mitosen der héheren Pflanzen mit ihren Metaphasenspindeln
niemals eine typische Monasterfigur, wir finden sie nirgends abgebildet und uns
ist bei eingehender Beschiéftigung mit den Kernteilungen der Zwiebelwurzel
niemals eine solche zu Gesicht gekommen. Die Aquatorialplatte in der Auf-
sicht entspricht vielmehr stets dem Bilde, das LuxpEcARDH [s. T1SCHLER (1922,
Abb. 213a, S. 326)] von ihr nach der lebenden Zelle gezeichnet hat und aus
dem iibrigens, was auch TiscHLER als die Regel bezeichnet (I. ¢. S. 328) her-
vorgeht, dal ndmlich, wenn die Chromosomen von verschiedener GroéBe sind,
sich die gréBeren nach auBen, die kleineren nach innen in die Platte zu stellen
pflegen. Zweifellos liegt in dieser verschiedenen Anordnung der
grofBeren und kleineren Elemente eine mit der Einordnung der
Chromosomen einhergehende, fundamentale Erscheinung vor;
denn sie wird mit derselben RegelmiBigkeit bei Pflanzen [s. auch die Chromo-
somenplatten der Filicineen bei LITARDIERE (1922)] wie auch bei tierischen
Mitosen getroffen. Vor kurzem haben v. WiniwartEr und Ocuma (1926,
S. 110) diese typische Anordnung der Elemente wieder fiir die Metaphase der
Spermatogonienmitose beim Menschen gezeigt (Abb. 241, S. 256)
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Es bleibt also nach dem Dargelegten unser Standpunkt in bezug auf
die Einordnung der Chromosomen in die Spindel im allgemeinen
derselbe, den GURwITSCH (1904, S. 247) eingenommen hat, wenn er ausfiihrte,
daBl neben dem klassischen Bild des Muttersterns z. B. in den Samenzellen
des Salamanders, bei vielen Zellen eine unregelmiBige, die ganze Aquatorial-
platte ausfilllende Anordnung der Chromosomen ,,und sogar eine rein zentrale
Lage der chromatischen Elemente (z. B. Ophryotrocha nach KoRSCHELT)* vor-
kommt. Dariiber hinaus verhilft uns allerdings unsere strenge Unterscheidung
der Zentralspindel von der Metaphasenspindel zu der weiteren Feststellung,
daB der typische Monaster (abgesehen von der gelegentlichen zentralen
Lage kleiner Chromosomen) stets mit der Zentralspindel verbunden
ist und bei ihr die bloBe Chromosomenplatte tdberhaupt nicht
vorkommt, wogegen die Anordnung der Chromosomen in der Meta-
phasenspindel eine verschiedene sein kann, entweder gleichfalls
in Form des Monasters, oder, was hier immerhin als die Regel zu
bezeichnen ist, in Form einer bloBen Chromosomenplatte. Man
kann also aus dem Bilde der Metaphase nur in beschrianktem Umfang auf den
Charakter der Spindel und den Typus der Mitose schlieBen.

Die beiden Typen der Mitose, die wir fiir die Metazoen haupt-
sachlich ins Auge fassen miissen (da der Typus ohne Zentren hier doch
zu den Seltenheiten gehért), 16sen einander im Lauf der Zellgenera-
tionen zuweilen ab. Dies trifft besonders fiir die Reifeteilungen zahlreicher
Geschlechtszellen und dann fiir die Reifeteilungen der Eier einerseits und die
Furchungsteilungen andererseits zu.

Waihrend die erste Reifeteilung, die vom geschlossenen Kern der Spermato-
cyte oder Oocyte ihren Ausgang nimmt, sowohl dem einen als dem anderen
Typus angehéren kann, wird die zweite Reifeteilung stets mit einer Zentral-
spindel versehen sein, wenn zwischen erster und zweiter Reifeteilung kein Ruhe-
kern hergestellt wird. Dann tibernimmt die aus dem Zentrum der ersten Reife-
teilung hervorgehende Zentralspindel sogleich die freien Chromosomen. So
ist es z. B. beim Ei von Thysanozoon brocchi nach SCHOCKAERT (1902), wo die
erste Reifeteilung eine Mitose mit Metaphasenspindel ist, die zweite aber auf
die angegebene Weise mit einer Zentralspindel verlauft (1. c. Abb. 30—34).
Anders vollziehen sich beim 7'riton-Ei beide Reifeteilungen mit Zentralspindeln
[CarNOY und LEBRUN (1899, Taf. XTI u. XII)]. Ist aber, wie in der Spermato-
genese mancher Orthopteren [BUCHNER (1909)] ein Ruhestadium mit geschlos-
senem Geriistkern zwischen erste und zweite Reifeteilung eingeschaltet, dann
bestehen natiirlich fiir die letztere die beiden Mdoglichkeiten der Zentral- oder
Metaphasenspindel. Dal in der Tat die erste Reifeteilung mit Zentralspindel,
die zweite nach einem Ruhestadium mit einer Metaphasenspindel durchgefiihrt
werden kann, zeigt meiner Erfahrung nach keine Darstellung einwandfreier
als die der Spermatogenese von Desmognathus fusca (Amphibium) von Kings-
BURY (1902, Abb. II, 13 — I. Reifeteilung; Abb. 28, 29 — II. Reifeteilung).

Recht hiufig sehen wir nach einer zweiten Eireifeteilung mit Zentralspindel
die erste Furchungsteilung mit einer Metaphasenspindel ausgeriistet, ja es
diirfte fiir die Furchungsteilung dieser Typus durchaus die Regel sein. Hierzu
liefern die Darstellungen der Oogenese und Furchung der Eier des Wurmes
Mycostoma glabrum [WHEELER (1897)], des Anneliden Chaefopterus [MEAD
(1898)], der Schnecke Physa fontinalis [KOSTANECKI und WIERCZIECKY (1896)]
einwandfreie Beispiele.

DaB auch sonst im Verlauf der Zellgenerationen, besonders wahrend der
frithen Embryonalentwicklung, die Mitose ihren Charakter verdndern kann,
ist durch die Untersuchung von Braus (1894) iiber Zellteilung und Wachstum

8%
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des T'riton-Eis hochst wahrscheinlich gemacht worden. BrAUs fand zwischen
den Mitosen der mehrschichtigen Blastula und denen der einschichtigen be-
deutende Unterschiede, die er im Sinne der damals aktuellen Frage, ob die
Spindel nucledren oder plasmatischen Ursprungs sei, erérterte und aus denen
er eine ,,allmihliche Umwandlung der Entstehung der Spindel im Kern aus
der im Cytoplasma‘‘ glaubte folgern zu kénnen (1. c. S. 487). Wenn wir jetzt
an seine Bilder (Abb. 16—21 aus der einschichtigen und Abb. 2 aus der mehr-
schichtigen Blastula) unseren Maflstab anlegen, so kénnen wir immerhin der
Vermutung Raum geben, daf3 hier der Typus der Mitose mit der Zentralspindel
(,,Ursprung im Plasma‘) von dem anderen mit der Metaphasenspindel (,,Ur-
sprung im Kern®) vielleicht abgelost wird. Es wire sehr erwiinscht, iiber den
Charakter der Mitosen des 7T'riton-Eies Genaueres zu erfahren. Die BRAUS-
schen Befunde reichen nicht hin, um zu einem einigermaflen sicheren Urteil
zu gelangen. :

Dieser Abschnitt unserer Darstellung der Mitose, der dem achromatischen
Apparat gewidmet war, konnte den vollstindigen Zyklus der Veranderungen
desselben noch nicht bringen. Die fortlaufende Schilderung der Mitose machte
es notwendig, diese Erorterungen wenigstens nicht weiter als bis zur Meta-
phase zuriickzustellen. Indem wir sie hier eingeschaltet haben, anstatt bereits
die Darstellung der Prophase mit einem Teil der zu ihr gehérigen Erscheinungen
zu belasten, haben wir fiir die wichtigsten Fragen eine geschlossene Darlegung
gewonnen. Aber die ganze Geschichte des achromatischen Apparates wird
erst vorgetragen sein, wenn die Anaphase und die Telophase vorgefiihrt sein
werden. Auf diese Abschnitte ist deswegen zur Ergidnzung hier zu verweisen.
Das wichtigste Ergebnis der in dem vorstehenden Abschnitt
durchgefithrten Betrachtungen diirfen wir wohl in dem Versuche
sehen, drei Haupttypen der Mitose zu unterscheiden. Diese noch
einmal tabellarisch zusammenzustellen, ist vielleicht erwiinscht:

Die Haupttypen der Mitose.

Mitosen ohne Zentren.

Typus I: Mitose mit Metaphasen-
oder Kernspindel: Die Mitosen der
hoheren Pflanzen wund einiger tierischer
Zellen [Les mitoses ,,anastrales — Ba-
TAILLON].

Mitosen mit Zentren.

Typus II: Mitose mit der Zentral-
spindel, der seltenere Typus.

Typus III: Mitose mit Zentren und
der Metaphasen- oder Kernspindel.
Diese ist fiir den Fall, daB eine Zentral-

spindel wihrend der Prophase zwischen

den auseinanderweichenden Zentren gebildet

wird, aber dann verschwindet, auch als

sekundire Teilungsspindel zu be-
_ zeichnen 1,

Der Typus II geht Hand in Hand mit der frithzeitigen Kernauflosung, der
Typus III mit der spiten. Die Unterschiede zwischen Typus IT und III, sowie I
sind nicht nur formaler Art, sondern sie betreffen auch den Ablauf, besonders
die Mechanik der Mitose. So werden uns die hier getroffenen Unterscheidungen
bei der kausalen Analyse der Mitose weitere Dienste leisten konnen. Was die
Erorterung betrifft, ob die Spindel nucledren oder plasmatischen Ursprungs
ist, so wiirde unsere Zentralspindel der frither allein auf das Plasma zuriick-
gefiithrten Spindel entsprechen, wahrend die Metaphasenspindel auf das Material
des Kerns allein oder auf Kerninhalt und Cytoplasma zuriickgefithrt wurde,
ein Dilemma,; das niemals klar entschieden worden ist und dem von den neueren
Autoren mit Recht keine Bedeutung mehr beigemessen wird.

1 Uber die Bildung von ,,anastralen® Mitosen an Stelle der typischen bei kiinstlicher
Entwicklungserregung sieche Bararnron und Tscmou-Su (1928).
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Bei der schematischen bildlichen Darstellung der Mitose tierischer
Zellen in Lehrbiichern schwankte man bisher zwischen den beiden Typen
IT und III, indem bald der eine, bald der andere zum Vorbild fiir das Schema
genommen worden ist. Wenn man aber trotz der schematischen Wiedergabe
der Wirklichkeit soviel wie moglich Rechnung tragen will, dann kann man
nicht mit nur einem Schema den Ablauf der Mitose veranschaulichen, sondern

d

Abb. 109 a—f. Schema der indirekten Teilung nach dem Typus mit Zentralspindel.
Natiirliches Beispiel s. Abb. 87—92.

Abb. 110a —g. Schema der Mitose nach dem Typus mit Zentren und Metaphasenspindel.
Natiirliches Beispiel s. Abb. 101—106.

man muB die beiden, bisher abwechslungsweise gebrauchten Bilderreihen neben-
einander vorfithren. Wir schlieBen daher diesen Abschnitt mit der Wiedergabe
der beiden Mitosenschemata, welche unseren Typen II und III entsprechen
und daher beide notwendig sind, um die Mitose tierischer Zellen darzustellen.
In dem einen der beiden Schemata ist auch das Stadium der Umordnung oder
nach unserem Vorschlag der Metakinese, welches bisher im Schema der Mitose
gar nicht beriicksichtigt worden ist, veranschaulicht worden.
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0) Die Lingsteilung der Chromosomen.

Bei STRASBURGER (1875, S. 211) lesen wir iiber das Verhalten der ,,Kern-
platte®, deren Zusammensetzung aus einer ,,Schicht getrennter Stdbchen und
Korner” er bereits erkannt hatte, dafl sie sich gleichsam spaltet, so zwar, daBl
ihre zueinander parallelen Seitenflichen auseinanderzuweichen beginnen,
wihrend ein anderer Teil der Platte zu fadenférmigen Stringen ausgedehnt
wird. Dies waren die Beobachtungen, auf welche sich die Behauptung stiitzte,
dafl bei der Zellteilung die Kerne ,,aus der Teilung eines schon vorhandenen
Zellkernes hervorgehen* (1. ¢. 8. 215). Zu den Urhebern dieser fundamentalen
~Erkenntnis sind auBer STRASBURGER noch BtirscrLI und O. HERTWIG zu zéhlen
(s. FLEmMinG (1879, S. 412)]. Aber zunichst stand der Auffassung von der
Kontinuitidt des Kerns noch die Lehre von der ,,Karyolyse*, der Kernauflésung
und der Neubildung der Tochterzellenkerne gegeniiber, fiir welche sich For,
FremMMinG und AUERBACH damals noch einsetzten [FLEMMInG (1 c. S. 411)].
Die letzteren konnten hierfiir ihre vortrefflichen Beobachtungen ins Treffen
fiihren, die auch in der Folgezeit nicht erschiittert wurden, da ja der Kern
als solcher bei jeder Zellteilung in der Tat aufgelost wird. Es ist auBerordent-
lich interessant, zu verfolgen, wie FLEMMING in den Jahren 1879 und 80 die
Widerspriiche zwischen den beiden nun scheinbar gegensétzlichen Lehren an
der Hand seiner klassischen Befunde iiber die Teilungsmetamorphose
des Kerns zur Ubereinstimmung bringen konnte. Im 6. Band des Archivs
fiir mikroskopische Anatomie aus dem Jahre 1879 sind in unmittelbarer Auf-
einanderfolge drei der beriihmtesten Arbeiten tiber die Zellteilung vereinigt,
nidmlich die Untersuchung iiber die Knorpelzellenteilung von SCHLEICHER, in
welcher der Begriff der Karyokinese aufgestellt wird, der erste Teil der Bei-
trige zur Kenntnis der Zelle von FLEMMING, dem im ndchsten Jahre der zweite
folgte, und PEREMEScHKOs Aufsatz iiber die Teilung der tierischen Zellen.
Gerade diese Arbeiten erdffneten den Einblick in die Kernmetamorphose und
begriindeten die Erkenntnis, daB die Karyokinese eine indirekte Kernteilung
mit Umwandlung des Kerninhalts in Faden sei (Mitose, FLEMMING). So konnte
dann, trotz tatsichlicher ,,Karyolyse*, die Lehre von der Kontinuitdt der Kern-
substanzen allméhlich zum gesicherten Besitz der Wissenschaft erhoben werden.
Den iiberragenden Anteil an dieser Arbeit hat ohne Zweifel FLEMMING geleistet.
Das ergibt sich nicht nur aus dem Umfang und dem Wert seiner von den iibrigen
Untersuchern nicht erreichten Befunde und nicht nur daraus, da8 er es vor
allem verstanden hat, die Beobachtungstatsachen zum Gesamtbild zu ordnen;
vielmehr kommt hinzu, daB er den Vorgang, der im Mittelpunkt der
Kernteilung steht, ndamlich die Langsteilung der Chromosomen,
zuerst beobachtet und wenigstens vermutungsweise sogleich richtig gedeutet
(179, S. 384) und bald darauf (1880, S. 212) als ein konstantes Phénomen der
Kernteilung erklart hat. Jetzt erst war die Moglichkeit gegeben, jene oben-
erwahnte, von STRASBURGER, BUTscHELI und O. HErTWIG erhobenen Befunde
iiber die Zweiteilung der Kernplatte in die gesamten mitotischen Verdnderungen
einzuordnen, nachdem erkannt war, dafl ihr die Liangsspaltung der Kernfaden
zugrunde liegt. Als dann in den darauffolgenden Jahren das gesetzmiBige
Verhalten der Chromosomen enthiillt wurde (vaN BENEDEN, Boveri, C. RasL),
da kam erst die ganze Tragweite der FLEMMINGschen Befunde zutage: Wie
sie zeitlich und im Auf und Nieder der Strukturverinderungen
im Mittelpunkt der Mitose steht, so erweist sich die Léangsteilung
der Chromosomen auch in bezug auf die Bedeutung der indirekten
Zellteilung als der wesentliche Vorgang, auf dessen Vollzug die
gesamte Metamorphose des Kerns eingerichtet zu sein scheint.
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Es kdonnte zunédchst befremden, dal wir die Langsspaltung der Chromosomen
erst bei der Metaphase behandeln und dies um so mehr, als gerade FLEMMING
von ihr urspriinglich gesagt hat 1880, S. 213): ,,sie kann schon im lockeren
Kniuelstadium oder in der Kranzform auftreten‘‘ und als die friihzeitige Léings-
spaltung in Bestdtigung seiner Angabe bekanntlich immer wieder angetroffen
worden ist, so da manche Autoren den Vorgang der Langsspaltung ganz all-
gemein in die Prophase verlegen wollen, wenn nicht gar, wie die Zweiteilung
des Centriols ,,in die letzte Phase der vorangehenden Teilung*. Auf der anderen
Seite erkldren aber berufene Cytologen, wie
GurwirscH (1913, S. 71), daB die Léngs- : i
spaltung ,,meist in das Stadium der Aqua- . ;
torialplatte fallt und wir werden aus der
genaueren Beschiftigung mit dem seiner
Natur nach noch durchaus problematischen
Vorgang die Erfahrung gewinnen, dall er
jedenfalls erst in der Metaphase zu Ende
kommt und daB gegeniiber dieser Tatsache,
die seine Zuordnung zur Metaphase recht-
fertigt, die andere Frage, ob er sich in der
Prophase vorbereitet und in einzelnen Fal-
len sogar vollendet werden kann, jedenfalls
nicht fiir alle Mitosen im gleichen Sinn zu
beantworten ist.

Im Stadium der Chromosomen-
platte sind die Chromosomen in
jedem Fall durch Léngsspdltung
VeI‘dOp pelt und die Hiélften Sind’ wie Abb. 111. Chromosomenplatte aus dem
bei der Angabe iiber die Einordnung Amnion eines menschlichen Embryo. Ver-
der Chromosomen bereits erwihnt wurde, St et Diatts ptoa richrigon Anf.
iibereinandergestellt und polar determiniert ~ Chromosomen die vollzogene Liingsspal-
(Abb, 111). Aber cs st im cinzcluon Fall  Shfemmmi st [t
durchaus nicht leicht, sich von dem Vor-
handensein des Léngsspaltes zu iiberzeugen, der nachher, wenn die Tochter-
chromosomen auseinanderzuriicken beginnen, erst ganz deutlich in die Er-
scheinung tritt. Ob die Duplizitdit der Metaphasenchromosomen mehr oder
weniger klar hervortritt, das hingt, abgesehen von der GréSe der Elemente,
ohne Zweifel auch von der Art der Konservierung und Nachbehandlung der
Objekte ab [FLEMMING (1892), Zellsubstanz, Kern- und Zellteilung, S. 215; 1891,
neue Beitrige, S. 745; LUNDEGARDH (1912, S. 247 u. 293)].

Das Urteil, ob im einzelnen Fall gespaltene Chromosomen vor-
liegen, wird sich auf die Anschauung stiitzen miissen, die wir vom
Bau des Chromosoms gewonnen haben (s. S. 66). Die Wahrnehmung
einer bloBen Aufhellungszone in der Chromosomenachse, bei der man sich oft
beruhigt hat, bietet deshalb keine geniigende Unterlage fiir dieses Urteil, weil
bei der Differenzierung des susgebildeten Chromosoms in eine chromatische
Rinden- und eine achromatische Markschicht der optische Léngsschnitt der-
selben notwendigerweise eine axiale, aufgehellte Zone zur Anschauung bringen
muB. Aber auch die reine Aufsicht auf das Chromosom kann eine Léngslichtung
vortiuschen. Hieriiber bemerkt GELEI (1922, S. 327) mit Bezug auf einen
schematischen Querschnitt des Chromosoms, den wir in Abb. 112 wiedergeben:
da ,,das Licht von den seitlichen Teilen eines solchen Chromosoms eine viel
dickere chromatische Schicht durchdringt als in den mittleren, wird es seit-
lich eine hohere Absorption erleiden als in der Mitte, d. h. das Chromosom wird




120 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

in der Mitte eine Léngslichtung aufweisen. Vollends, wenn ein Chromosom
von diesem Bau mit dem optischen Léngsschnitt in die Ebene des mikroskopi-
schen Bildes eingestellt ist, mull die achromatische Achse den Eindruck einer
Léngslichtung hervorrufen. Ahnlich meinte bereits RaBL (1885, S. 285), bei
oberflichlich auf den ,hyaloplasmatischen Stringen‘ gelegenen chromatischen
Kornchen miisse ,,eine Langsspaltung vorgetduscht werden®, wenn man ,,einen
Knauelfaden im optischen Léngsschnitt’ betrachtet. Bei Seitenansicht des
Chromosoms oder, wenn es bandférmig ist, bei Flichenansicht, wird man also
erst dann mit Sicherheit einen Léngsspalt behaupten diirfen, wenn die Tochter-
chromosomen entweder in den mittleren, eine Ose bildenden Teilen, oder in
den sich spreizenden Enden soweit voneinander ent-
fernt sind, daB hierdurch jeder Zweifel ausgeschlossen
wird [WassgErmanN (1926, S. 390)]. An der Hand
dieses Kriteriums erkennen wir zum Beispiel an den
Chromosomen des lockeren Knéuels der Abb. 59 die
vollzogene Léngsspaltung. Aber in der somatischen
Mitose tritt uns eine solche Lockerung der gegen-
seitigen Beziehungen der Schwesterchromosomen
nicht einmal in der Metaphase héufig entgegen. BloBe
Drehungen des Chromatinfadens oder -Bandes, wo-
durch bei vorhandener Langslichtung der Anschein
zweier selbstdndiger, umeinander geschlungener Féaden
entsteht, diirfen wir keinesfalls fiir ein Zeichen der
Langsspaltung nehmen. Bei der Schwierigkeit,
aus der Chromosomenseitenansicht Gewil-
heit iiber diesen Punkt zu erhalten, sind
wir auf den Querschnitt, bzw. den optischen
Abb. 112, Der Schein einer Querschnitt angewiesen [s. GELEI (1. ¢. S. 328)],
e e ellolo-  den uns ein im Schnitt gegen die eingestellte optische
Nach J. v. GELEI (1922). Ebene aufsteigendes Chromosom darbietet. Das Quer-
schnittsstudium muB ja schon aus dem Grunde den
wirklich sicheren Aufschlul bringen, weil es, hinreichende GréBenverhéltnisse
vorausgesetzt, nach der Langsspaltung zwei kleinere Querschnittsringe ergeben
muf} anstatt des einen beim ungespaltenen Chromosom. Daf diese Forderung,
das Urteil vom Querschnittsbild abhiingig zu machen, sehr wohl erfiillbar ist,
beweisen die Chromosomenquerschnitte aus der Wurzelspitze von Allium cepa
der Abb. 50. In Abb. 113 geben wir ferner die Seitenansicht einer Metaphase
wieder, welche die Querschnitte einiger Chromosomen dem Untersucher zu-
gewendet zeigen. Auch hier sind ganz deutlich, und da es sich um Photogramme
handelt, natiirlich getreu der Wirklichkeit des mikroskopischen Bildes, die
iibereinander gestellten Querschnittsringe des verdoppelten Chromosoms zu
sehen.

Die Vorstellung iiber die Art des Verlaufs der Léangsteilung
ergibt sich aus den Befunden iiber den Chromosomenbau. Da wir nicht mehr
bloB eine Kette von Chromomeren im Chromosom sehen (S. 76), kénnen wir
auch nicht mehr mit der Annahme Roux’ (1892) arbeiten, daB die Spaltung
des Mutterelements allein durch die Zweiteilung aller seiner Komponenten voll-
zogen wird. Vielmehr miissen wir von vornherein eine Durchtrennung erwarten,
welche durch zwei, in der Medianebene des Chromosoms einschneidende und auf
seine Achse vordringende Langsfurchen vollzogen wird. Hierdurch muf3 der
Querschnitt des Chromosoms in charakteristischer Weise verindert werden,
so daB wir auch den Vorgang der Spaltung nur auf dem Quer-
schnitt verfolgen konnen, wenn anders die Furchen breit genug sind, um die
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Form des Chromosoms betrachtlich zu verindern. Hierher gehérige Beobach-
tungen BOVERIs bestitigen diese Erwartung vollkommen. Er hat (1888,
S. 112) von der Spaltung der Ascarischromosomen bereits berichtet, sie
werde dadurch eingeleitet, daBl sich in der Mitte jeder Breitseite einer Schleife
in deren ganzer Léinge eine Furche ausbildet, wodurch der Querschnitt, der
vorher stibchenférmig war, nun biskuitformig eingeschniirt erscheint. Neuer-
dings hat gerade diese Querschnittsverdnderungen BoNNEVIE (1908) eingehend
geschildert und abgebildet (1. c. Abb. 71, 72, 73, 74). Nach ihrer Darstellung
und den Angaben Boveris diirfen wir wohl ein Schema der Chromosomen-
lingsspaltung geben (Abb. 51d, S. 71). Die Bedingungen dieses Vorgangs,
den wir hier nur in bezug auf seine Erscheinungen
besprechen, sollen bei der Analyse des Metaphasen-
stadiums erwogen werden (S. 393).

Von dem oben beschriebenen Modus der Langs-
teilung abweichende Darstellungen finden wir be-
sonders bei Pflanzencytologen, und zwar im Zu-
sammenhang mit Studien iiber den feineren Bau
der Chromosomen. So hat GREGOIRE [ GREGOIRE
und WygGaAErTs (1904) und GREGOIRE (1906)]
den Mechanismus der Léngsspaltung im Auftreten
einer axialen Alveolenreihe im Chromosom ge-
sehen. Von den entsprechenden Bildern hat
TrscuLER (1921, Abb. 196—198) einige zur Illu-
stration des Vorgangs der Léangsspaltung aus- . .
gewahlt. Bei ihm (S. 310) sind die pflanzen- ﬁ,}fz%,uDgér IE,%{?QS;}S n&%ﬁ;ﬁﬁ’ﬁ?ﬁg
cytologischen Arbeiten zur Lingsteilung zusam- ¢ lingsgotellten Chromosomen,
mengestellt, ohne dafl er zu den Widerspriichen, 4mm.Komp. Ok.12,5. Balg75cm.
welche die strukturellen Einzelheiten betreffen,

Stellung nimmt. KEs verrit lediglich die von ihm getroffene Auswahl der
Bilder, da er der Schilderung GrEcoIREs offenbar das groBte Vertrauen
entgegenbringt. In der Tat haben wir keinen Grund, an der Richtigkeit der
Beobachtungen dieses hervorragenden Cytologen zu zweifeln. Ks kommt
hinzu, daB neuerdings pE LiTARDIERE (1921) ganz entsprechende Bilder
vom Vorgang der Lingsspaltung geliefert hat. Allerdings gelangt er nicht
zu dem SchluB, daBl die Lingsspaltung auf einer Alveolarisation beruhe,
sondern er schliet aus den strickleiterartigen Figuren, welche die Aufsicht auf
die Prophasenchromosomen ergibt, lediglich eine allmahliche Verteilung des
Chromatins auf zwei Stringe, die anfangs noch durch Commissuren verbunden
seien. Querschnittsbilder spéterer Prophasenchromosomen hat aber auch
DE LITARDIERE nicht untersucht. Allen diesen Angaben gegeniiber diirfte
wohl der Zweifel berechtigt sein, ob nicht die Erscheinungen an den jungen
Prophasenchromosomen, die wir auf die Entstehung derselben beziehen
miissen, fiir einen Ausdruck der beginnenden Léngsteilung genommen worden
sind. Wir kénnen aus den bisher vorliegenden Angaben, welche so eigen-
artige Strukturbilder im Zusammenhang mit der Spaltung gebracht haben,
um so weniger die Vermutung ableiten, dall etwa in dieser Phase der pflanz-
lichen Mitose ein anderes Verhalten als in der tierischen gegeben wire, als ja
gerade BONNEVIE (freilich durch im einzelnen auch nicht unbestrittene Be-
funde) die Ubereinstimmung der tierischen und pflanzlichen Chromosomen
dargetan hat. Gegeniiber manchen, ja der Mehrzahl der hierhergehorigen An-
gaben gerade der Pflanzencytologen miissen wir auch deswegen einen zuriick-
haltenden Standpunkt einnehmen, weil, wie TISCHLER (1. ¢. S. 310) mit Recht
hervorhebt, ,,bei der Deutung der Bilder auch die theoretische Vorstellung
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mitzusprechen scheint, dafl die prophasische Spaltung mit einer ana- oder
telophasischen der vorhergehenden Kernteilung identisch sein miissen [vgl.
hierzu WASSERMANN (1926, S. 382) und S. 126 dieser Darstellung].
Nachdem wir die Angaben iiber die Kriterien vorausgeschickt haben, welche
im einzelnen Fall zur Feststellung sowohl der vollzogenen, wie der in Gang
befindlichen Léngsspaltung dienen sollen, wird es nicht nétig sein, den Be-
funden iber die friihzeitige Léngsspaltung und dem Streit iiber den genaueren
Zeitpunkt, ob in allen Fillen dieser ProzeB in dem gleichen fritheren oder spéateren
Zeitpunkt vor sich gehen soll, noch einmal eine eingehende Kritik zu widmen.
Es ist nur eine Konsequenz des Gesagten, dafl wir die vielen Angaben iiber die
prophasische Verdoppelung der Chromosomen in Ubereinstimmung mit GELEL
(L c. S. 328) mit Vorbehalt aufnehmen miissen. Priifen wir die oben wieder-
gegebenen Bilder der Knduelstadien von HEIDENHAIN (Abb. 34, 58), so miissen
wir sagen, es ist schon in dem dichten Knéuel der Abb. 34 an einzelnen Chromo-
somen streckenweise eine Duplizitit angedeutet und diese Erscheinung ver-
deutlicht sich mit dem Fortschreiten der Mitose (Abb. 58), aber erst auf dem
Umordnungsstadium der Abb. 59 ist an zweien, etwa in der Mitte der Figur
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Abb. 114, Abb. 115. Abb. 116.

Abb. 114 —116. Stadien des lockeren Kniuels aus dem Amnion eines menschlichen Embryo von
11 mm Sch.-St.-L. Chromosomen ausnahmsweise bereits gespalten. Priparat und Photographie
von Prof. O. GROSSER-Prag.

gelegenen Elementen die Teilung auch wiederum nur iiber eine kurze Strecke
wirklich durchgefiihrt. Keineswegs macht dieser Proze indessen bis zur Meta-
phase einen wesentlichen Fortschritt, denn noch in der Metaphase der Abb. 60
kénnen wir, wenn wir uns an die oben getroffene Bestimmung halten, nicht
mit voller Sicherheit aussagen, dafl die Langsspaltung jetzt durchgefiihrt wire.
Auf der anderen Seite lehren die Prophasen Abb. 114/116, daB in der Tat die
Verdoppelung der Chromosomen unter besonderen Bedingungen schon vor ihrer
Einordnung in die Platte eintreten kann [s. hierzu Grosser (1921), S. 183]. Des
weiteren bestimmt unsere Stellungnahme zur Frage nach dem Zeitpunkt der
Langsspaltung die Tatsache, daB in gewissen Fillen schon die jiingsten Prophasen-
chromosomen durch die Kontrolle des Querschnitts (Abb. 49) als Doppel-
faden erkannt werden kénnen [v. ScrUusTow (1913)]. Fiir alle Félle aus solchen
Befunden zu folgern, ,,dall die Langsspaltung immer sehr frith beginnt, oder
vielleicht richtiger, da man nicht von einer Léngsspaltung reden soll, viel-
mehr von einer Anlage von parallelen Doppelfiden [LuNDEGARDH (1912,
S. 253)], wiirde sicherlich zu weit gehen. Im Gegenteil wird ja in zahlreichen
Fiallen die Langsspaltung iiberhaupt erst in der Metaphase sichtbar und jeden-
falls wird sie hier erst durchgefilhrt (woriiber spéter noch zu sprechen sein
wird, S. 394), wenn sie auch schon von langer Hand vorbereitet sein kann.
Der Zeitpunkt der Léngsspaltung 148t sich also schon deswegen
nicht genau festlegen, weil sein Vollzug sich oft hinauszégert und auBer-
dem bei jeder Zellart und selbst noch bei der einzelnen Zelle der gleichen Art,
ja sogar unter den einzelnen Chromosomen (Abb. 59) Verschiedenheiten in
bezug auf Eintritt und Dauer der Chromosomenzerlegung bestehen. Wir kénnen
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nur sagen, daB bei betrdchtlichen Schwankungen im einzelnen
die Chromosomenlangsspaltung zu jeder Zeit der Prophase ein-
setzen kann, daB sie aber nur in seltenen Fallen und wahrschein-
lich nur unter gewissen besonderen Bedingungen bereits in der
Prophase, in der Regel erst in der Metaphase bis zum Selbstindig-
werden der Tochterchromosomen durchgefithrt wirdl. Ja, es
scheint der letzte Akt der Lingsspaltung normalerweise ein aus-
schlieBlich zur Metaphase gehériger Prozefl zu sein (s. hierzu S. 394).

4, Die Anaphase.

Haben wir es in der Metaphase mit einem auch nur kurzdauernden Zustand
der mitotischen Zelle zu tun, so folgt auf ihn und aus ihm heraus die Bewegung
der Tochterchromosomen zu den Polen, ein Vorgang also, den wir durch die
Abtotung der Zelle auf irgendeiner Stufe festhalten und den wir daher nur
durch die Aneinanderreihung von aufeinanderfolgenden Stadien, gewisser-
maBen als Momentbilder, zur Anschauung bringen kénnen. Wenn wir diesen
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Abb. 117. Abb. 118. Abb. 119.

Abb. 117 —-119. Aufeinanderfolgende Anaphasenstadien. Aus dem Amnion menschlicher Embryonen
von 5,5 und 5,8 mm Sch.-St.-Liange. Vergr. 1000. Praparat und Phot. von Prof. O. GROSSER-Prag.

Unterschied zwischen dem Zustand der Metaphase (der deswegen noch kein
Stadium der Ruhe ist, aber doch ein Gleichgewichtszustand zwischen zwei
Perioden der Umlagerung) und dem Vorgang der eigentlichen Chromosomen-
bewegung bedenken, so werden wir das Bediirfnis anerkennen miissen, diesen
Unterschied auch in der Namengebung auszudriicken. An der klassischen
Einteilung der Mitose in die verschiedenen Perioden, welche als ihre Phasen
bezeichnet werden, brauchen wir nicht zu riitteln. Aber es erscheint wiinschens-
wert, diejenigen Perioden, welche durch die Bewegungsvorgénge ausgezeichnet
sind, durch eine entsprechende weitere Bezeichnung herauszuheben. Aus diesem
Grund wurde der Vorschlag gemacht, fiir die der Metaphase vorausgehende
erste dieser beiden Perioden den Ausdruck Metakinese und fiir die zweite, eben

! FLEMMING hat einmal (1891, S. 744) darauf aufmerksam gemacht, dafl nach Anwen-
dung verschiedener Fixierungsfliissigkeiten bei ein und demselben Objekt einmal die Léngs-
spaltung (so wie er sie auffaBt, s. oben S. 76) bereits im Spirem sichtbar sei, das andere
Mal sogar in den Sternformen nicht gefunden werden kénne und daf daher die Meinungs-
verschiedenheiten iiber den Zeitpunkt des Beginns der Spaltung lediglich durch die ver-
schiedene Wirkung der jeweils angewandten Reagenzien verursacht wird. Obwohl die Be-
obachtung iiber das verschiedene Aussehen der Chromosomen je nach der Art der Fixierung
richtig ist, so gilt die FLemminesche Entscheidung doch nur innerhalb enger Grenzen.
Die Unterschiede zwischen einer pflanzlichen Meristemzelle mit von Anfang an doppeltem
Chromosom und einem auch nach FLEMMING tatsichlich noch einheitlichen Prophasen-
chromosom der Salamanderlarvenzelle, sowie die Unterschiede der auf gleiche Art behan-
delten Prophasen der Amnionzellen unserer Abb. 66 auf der einen und der unserer Abb. 115
auf der anderen Seite werden von FrLemmings Stellungnahme sicher nicht beriihrt.
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die Anaphase, den der Diakinese (der Chromosomen) zu verwenden [WASSER-
MANN (1926), zur Begriindung s. oben S. 78].

Der Beginn der Anaphase ist gegeniiber der Metaphase unschwer
abzugrenzen: sie beginnt mit dem Auseinanderweichen der Tochterchromo-
somen. Sie endigt, sobald diese Bewegung zum Stillstand kommt. Das Auf-
horen der Bewegung kann allerdings nicht, wie ihr Beginn direkt aus den
Bildern des fixierten Objekts abgelesen werden, vielmehr sind wir hier auf ein
anderes, mit dem Stillstand der Chromosomen eintretendes Merkmal, die Zu-
sammendriangung derselben, angewiesen. Die Abb. 117—119 geben eine An-
schauung tber diesen Verlauf der Anaphase (s. auch Abb. 120, 121, 122).

Wenn die Tochterchromosomen auseinanderweichen, so bleibt ihre An-
ordnung zunéchst die gleiche, die sie im Mutterstern war. Daher
sind die beiden Tocliterchromosomenplatten der
somatischen Mitose stets einander spiegelbildlich
gleich und man kann wie vorher auch jetzt von
einer Sternfigur derselben sprechen, ndmlich der
des Tochtersterns (mit der Einschrankung, die
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Abb. 120. Tochtersterne von der Abb. 121. Tochterstern in der Aufsicht. Neuralrohr der
Seite. Neuralrohr der Salamander- Salamander-Larve. Phot. F. SKELL wie Abb. 19.

Larve. Phot. F. SKELL wie Abb. 19.

wir bereits in bezug auf das durchaus nicht allgemeine Vorkommen von Stern-
figuren angezeigt fanden). Die Anaphase ist demgemiB auch als die Periode
der Tochtersterne oder des doppelten Sterns, des Dyasters (FLEMMING)
bezeichnet worden. Uber die Anordnung der Chromosomen gibt natiirlich wie
beim Monaster nur die Aufsicht oder die Polansicht Auskunft (Abb. 121).

Die Chromosomen erleiden beim Auseinanderweichen eigen-
artige Formveranderungen. Das Anaphasenchromosom kann daher, ab-
gesehen von seinem Volumen, das natiirlich die Hélfte des Volumens des Mutter-
chromosoms ausmacht, oft auch durch seine Form vom Metaphasenchromosom
unterschieden werden.

Diese Formverinderungen haben offenbar verschiedene Ursachen, die nicht
alle in jedem Fall gleichermafen wirksam sind.

Einmal verdndert sich das Tochterchromosom im Zusammenhang mit der
Art des Transportes zu seinem Pol. Hier kommt es darauf an, welche Gestalt
es wihrend der Metaphase bereits angenommen hatte. War es zu dieser Zeit
in der Mitte oder dem zentralen Ende abgebogen, so behiilt es die U- oder die
V- oder die Hakenform auch wéhrend der Bewegung. War es stabférmig, so
kann es diese Gestalt bewahren oder es kann jetzt erst eine der vorgenannten
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Formen annehmen. Kleine, der Kugelgestalt angendherte Elemente werden
haufig in die Lange gezogen und zuweilen auch zu einer Tropfenform umgestaltet.
Der Beginn der Diakinese kann in einer Aufrichtung des vorher in der
Teilungsebene gelegenen Chromosoms bestehen, wodurch sich, wenn diese
Lageveranderung langsam durchgefiihrt wird, voriibergehend Biegungen er-
geben, wie in der Anaphase der Abb. 92. Dies wird immer dann der Fall sein,
wenn das zentrale Ende oder der zentral gelegene
Schleifenwinkel des Chromosoms bei seiner
Wanderung vorausgeht.

Das Chromosom befindet sich dann wahrend
der Anaphase in einem gewissen Neigungswinkel
zur Teilungsebene und zur Spindelachse und der
Tochterstern ist auf einem Kegelmantel mit
langsgestellten Chromosomen aufgeordnet. Vom
Pole aus sieht man auf den Tochterstern
(Abb. 121), vom Aquator aus wiirde man in die
Schirm-Figur der Chromosomen hineinschauen.
Das zentrale Feld des Monasters muf} jetzt, im
Diaster, verkleinert sein. Eine derartige Ver-
schiebung der Chromosomen auf einem
Kegelmantel zur Spitze des Kegels hin fiihrt
zu einer gegenseitigen Anndherung der
Elemente und zu einer fortschreitenden
Einengung des zentralen Feldes, wo-
durch sich der Aster auf einem spiteren Ana-

phasenstadium von dem fritheren unterscheidet
Abb. 122 Abb. 122. Tochterstern der gleichen
(Abb. 122). Art wie bei Abb. 121 schrig von

Die eben geschilderte Anordnung werden wir ~ oben,um die Zusammenschiebung der
- . romosomen zu zeigen.

treffen, wenn die Metaphasenchromosomen, wie Phot. F. SKELL wie Abb. 19.
in Abb. 92, aullen an die Spindel angeheftet
sind. Bei der Einordnung derselben in die Spindel, zumal wenn die Chromo-
somenplatte, ohne ein zentrales Feld freizulassen, die ganze Aquatorialebene ein-
nimmt, kénnen andere Anaphasenbilder entstehen. Hier braucht eine Aufrich-
tung der Stibe oder auch Schleifen, ja selbst lingerer mehrfach gekriimmter
Faden (Ascaris-Furchungsmitosen) gar nicht stattzufinden, sondern es kénnen
die Chromosomen mit ihrer Langsachse parallel zur Teilungsebene auseinander-
riicken (Abb. 73). Aber auch in diesem Fall werden sie, je ndher dem Pol,
desto mehr zusammengeschoben. Wie aber beim Wegfall der Zusammenschiebung
die mitotische Figur in Seitenansicht durch die parallelen Reihen ihrer Chromo-
somen einen eigentiimlichen und ganz anderen Eindruck macht als die der
Abb. 120, zeigt unsere Abb. 146.

Diese verschiedenen eben genannten Formverdnderungen der einzelnen
Chromosomen, sowie die gegenseitige Anniherung derselben, also die genauere
Richtung ihrer Bewegung hat man auf die Zugwirkung der Spindelfasern zu-
riickgefiihrt und besonders die Art der Formverénderung im Aufsteigen als eine
Folge der ,,Insertion der Zugfasern (am Ende, in der Mitte, an einer extra-
medianen Stelle oder schlieBlich iiber der ganzen Lénge des Chromosoms) be-
trachtet. Ohne Zweifel sprechen bekanntlich immer wieder die Beobachtungen
zugunsten dieser Auffassung; wir verweisen auf die Abb. 123, welche kiirzer
und dicker gewordene Spindelfasern am vorausgehenden Ende der dement-
sprechend stabformigen Chromosomen zeigt und ergibt, wie mit dem Schwund
der Spindelfasern, ihrer ,,Verkiirzung®, ganz entsprechend ihrer Richtung die
Stiabe nicht nur zu den Polen herangefiihrt, sondern auch einander genahert
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werden. Ob indessen dieser Befund und zahlreiche entsprechende nur die
Deutung, wie sie die Zugfasertheorie gibt, zulassen, soll der spiteren Analyse
zu untersuchen vorbehalten werden (s. S. 402).

Die Einwirkung der Zentren auf die Tochtersterne kann sich
am SchluB der Diakinese auf das deutlichste darin bemerkbar machen, daf
dieselben mehr oder weniger stark gegen das Zentrum zu eingekriimmt werden,
je ndher sie demselben kommen (Abb. 117 unten)?.

Eine andere, aus den Erscheinungen eindeutig zu bestimmende, weitere
Ursache der Formverdnderung der Chromosomen besteht in ihrer
fortschreitenden Verkiirzung und Verdickung wédhrend der Ana-
phase, wie aus dem Vergleich der Abb. 201 und 202 ohne weiteres hervorgeht.
Diese Formverdnderungen hat HEITDENHAIN bei den Gewebemitosen der Triton-
larve sehr gut im Leben beobachten kénnen und er berichtet (1907, S. 167),
daB ganz lange Chromosomen sich in wenigen Augenblicken energisch zusammen-
zichen und nach voriibergehender Wiederausdehnung die Kontraktion sich
ofters wiederholen kann.

SchlieBlich hat man 6fters auch geglaubt, im Anaphasenchromosom auch
eine Strukturverinderung annehmen zu miissen, die zu einer Léngsspaltung

Abb. 123. Oedipoda. Zweite Reifeteilung. Zwei Tochtersterne von der Seite (die zugehoérigen Hélften
der Teilungsfiguren befinden sich auf dem n#chsten Schnitt der Serie). Das Bild kommt der
Zugfasertheorie entgegen. Phot. F. SKELL. Zei3 Apochr. 8 mm. Orthoskop. Ok. 15. Balg 75 cm.

derselben fiihrt [Anaphasenspalt s. BoNNEVIE (1908), DEHORNE (1911), LUNDE-
GARDH (1912), v. ScrUsTOW (1913)].

Besonders DEHORNE hat sich fiir das regelmafige Vorkommen der Ana-
phasenspalte eingesetzt und hat dieselbe im Sinn einer ,,Antizipation‘
der Prophasenspaltung aufgefaBt. Die Spaltung des Tochterchromosoms wiirde
sich nach seiner Darstellung schon in der Metaphase vorbereiten und in der
Anaphase dann so weitgehend durchgefiihrt werden, daB nicht eigentlich Tochter-
chromosomen, sondern Enkelchromosomenpaare zu den Polen wandern wiirden,
die ihrerseits noch einmal eine Lingsteilung erfahren sollten (1. c. Abb. 2, S. 635).
Wie man sieht, hingen mit dieser Theorie der ,,Division und Subdivision* der
Chromosomen andere Fragen zusammen, die hier nicht verfolgt werden sollen,
so die Frage nach der Chromosomenzahl im einzelnen Fall und, insofern die
Spaltung der einzelnen Anaphasenchromosomen eine ,,Antizipation des Pro-
phasenspaltes sein soll, die andere Frage nach der Kontinuitdt der Chromo-
somen. Aber abgesehen von solcher Interpretation wurde die Anaphasen-
spalte bereits im Jahre 1908 von BoNNEVIE (1908, S. 457) gezeigt und darauf
hingewiesen, daB auch vaAN BeNEDEN und HEerra die ,,division secondaire
des Tochterchromosoms schon wahrgenommen haben. Allerdings hat im Gegen-
satz zu DEHORNEs Darstellung BONNEVIE nur ausnahmsweise eine Spalte in

1 Die zentralen Enden oder die Schleifenwinkel der Chromosomen stehen jetzt auf der
Schale einer Kugel, deren Mittelpunkt das Zentrum einnimmt [Boverr (1888, S. 115)].

Im optischen Lingsschnitt sieht der Tochterstern dann gebogen aus, oder er zeigt, wenn
die Chromosomen linger sind, wenigstens einen Nabel,
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den Tochterchromosomen gefunden und diese Erscheinung nur in einer einzigen
Abbildung wiedergegeben (Abb. 79), LUNDEGARDH dagegen sagt (1913, S.306 u.f.),
die Anaphasenspalte wire ebenso deutlich wie die Prophasenspalte. v. ScHUSTOW
(1913, S. 355) hat den in Rede stehenden Befund zwar auch gelegentlich er-
hoben, erkennt ihm aber keine prinzipielle Bedeutung zu. Ganz entschieden
lehnen GrEGOIRE (1910) und seine Schule das Vorkommen der Anaphasen-
spalte in der somatischen Mitose ab. Bei dieser Diskussion fallt dann entschieden
in die Wagschale, dall weder die Abbildungen FLEMMINGs noch die RABLs,
MEvEs’ und HEIDENHAINS (1907, Abb. 64) einen regelmiBig auftretenden
Anaphasenspalt verraten. Dies ist um so wichtiger, als sich die Angaben von
MzvEs gleich wie die von DERORNE auf die Spermatogonienmitose beim Sala-
mander beziehen. Etwas anderes ist es allerdings bei den Reifeteilungen gerade
des Salamanderhodens, wo im Diasterstadium die bereits von FLEMMING zum
Unterschied von der somatischen Mitose ausdriicklich hervorgehobene ,,Ver-
doppelung der Tochterschleifen als Vorbereitung zur zweiten Reifeteilung
offenbar regelméfBig auftritt, ein Befund, den auch MEvEs (1897, S. 43) be-
spricht und deutlich abbildet. Insofern stimmen also die Ergebnisse von FLEM-
MING und MEVES mit denen GREGOIRES iiberein. Wichtig ist ferner die An-
gabe HEIDENHAINS (1907, S. 164), dall sich an den Tochterchromosomen seiner
Abb. 63 u. 64 ,,mehrfach Andeutungen einer zweiten Spaltung gezeigt haben‘’.
Er fiigt aber (8. 165) hinzu, daB ,,diese Spaltung offenbar keine effektive,
wirkliche, vollkommene ist, daf} sie sich vielmehr als ein Strukturphé-
nomen charakterisiert, als eine mehr oder weniger deutlich hervortretende,
zweireihige Anordnung der Chromatinsubstanz innerhalb der Chromosomen
selbst.

Fassen wir den Uberblick iiber die wichtigsten, hierher gehérenden Befunde
zusammen, so missen wir mit HEIDENHAIN das regelméfige Vorkommen einer
,effektiven Spaltung der Anaphasenchromosomen entschieden ablehnen.
Keineswegs ist eine solche irgendwo zweifelsfrei gezeigt worden. Auch die so
deutliche ,,Verdoppelung“ der Anaphasenschleifen der ersten Reifeteilung
beim Salamander gedeiht nicht bis zur wirklichen Spaltung [MEvEes (1897,
Abb. 58)]. Eine solche miiBite genau so wie die Prophasenspalte auf dem Quer-
schnitt des Anaphasenchromosms in ihrem Entstehen und ihrer Vollendung
gezeigt werden, wenn wir der Anschauung DEHORNEs sollten beipflichten kénnen.
Die sog. Langsspaltung ist also auch hier, wie es fiir viele Bilder der Prophasen-
chromosomen gilt (s. o. S. 120), nur eine Léngslichtung, die durch den Bau des
Chromosoms, wie bei der Besprechung der Prophasenspalte dargelegt wurde,
sich als optische Erscheinung mehr oder weniger deutlich aufdréngen kann.
Sollte sich, namentlich unter Zuhilfenahme von Chromosomenquerschnitts-
bildern, die Anschauung HEIDENHAINs, von einer ,,zweireihigen Anordnung
der chromatischen Substanz‘ als richtig erweisen, dann freilich miiBte ein-
gerdumt werden, dall es in der Anaphase, wenigstens zur Einleitung jener
Stoffumlagerung innerhalb des Chromosoms kommen kann, welche in der
Prophase bis zur tatséchlichen Langsspaltung fithrt. Ob damit die Prophasen-
spalte der néchsten Mitose wirklich vorbereitet wiirde, bliebe immerhin noch
dahingestellt, aber so, wie die Frage des Anaphasenléngsspaltes bis jetzt steht,
hat die Erorterung dieser Moglichkeit eines Ineinandergreifens zweier Teilungen
keine hinreichende Beobachtungsgrundlage. [Siehe iiber die sekundire Léngs-
spaltung auch TiscHLER (1922, S. 329), wo aber die Frage nach der ,,Anaphasen-
spalte‘, zusammen mit der nach der Art der Veranderung der Telophasen-
chromosomen erértert wird; letztere werden wir gesondert betrachten.]

Was den achromatischen Teil der mitotischen Figur wahrend
der Anaphase betrifft, so ist das Zentrum selbst zunéchst ins Auge zu fassen.
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Nahezu regelmifig kommt es in dieser Periode, wenn nicht schon in der Meta-
phase zu einer Verdoppelung des Zentralkdérperchens. Damit wird die
Bildung zweier Zentren, von der wir bereits gesprochen haben (S. 101) ein-
geleitet und kann sogar schon im Diasterstadium sehr weit fortschreiten, wie die
in Abb. 124 dargestellte Furchungsmitose zeigt. Dieselben Erscheinungen haben
GrIrFFIN (1897) fir die Teilungen des Eies von Thalassema und MEAD (1898)
fir das Annelidenei festgestellt und in etwas modifizierter Form tritt sie uns
auch bei der ersten Furchungsmitose des Seeigeleis in Abb. 148 entgegen. Wir
haben es keineswegs mit regelmiBigen Verénderungen des Zentrums hier zu
tun, ja bei ein und demselben Objekt, wie beim Ei von Physa, ergeben sich be-
triachtliche Unterschiede, wenn man eine Anzahl von Diasterstadien auf das
Verhalten des Zentrums hin priift und der

* abgebildete Fall (Abb. 124) ist natiirlich

: . ein seltener. Aber so viel steht fest, dal3

Wi R ' von der Metaphase ab sich Verdnde-

X . rungen in dem Zentrum abspielen,

welche nicht so sehr mit der im Ablauf

befindlichen als vielmehr mit der néchsten

Mitose zusammenzuhéngen scheinen. In

der Mehrzahl der Mitosen beschrinken

sich dieselben auf die Verdoppelung des

Centriols, so daf3, wovon die Rede war, das

Zentrum der in Teilungsruhe befindlichen

Zelle fast stets mit einem Diplosom aus-

geriistet ist und eine folgende Mitose nicht

mit dem Akt der Centriolenteilung, son-

. dern mit dem Auseinanderweichen der

A . mapbase ot Croven, TN o8 Centriolen und der Zentralspindelbildung

Eies von Physa fontinalis. An beiden Polen
haben sich bereits die Centrosomen geteilt, beginnt. Das ganze Geschehen erweckt

Nﬁﬁ“i‘{hﬁ%ggfﬁgoﬁ ?1111%1?;%1;%%1}«:1:11{?1((1131)6) den Eindruck, als ob die aufeinander-

folgenden Mitosen ineinandergreifen, die
nichste bereits beginnen wiirde, wéhrend die eine sich eben noch entwickelt.
Das trifft in der Tat fir die beiden Reifeteilungen zu, wenn zwischen den-
selben kein Gerlistkern hergestellt wird, sondern die zweite Teilung sogleich
mit der Zentralspindel des inneren Zentrums der ersten durchgefiithrt wird,
wofiir wiederum das Ei von Physa [KostaneckI (1. c.)] ein vortreffliches
Beispiel ist. Damit ist aber die Centriolenteilung nicht etwa als Aktion zur
Einleitung der nichsten Mitose gekennzeichnet. Da trotz anaphasischer Ver-
doppelung des Zentrums die folgende Teilung lange auf sich warten lassen
oder ganz ausbleiben kann [HEIDENHAIN (1907, S. 308)], miissen offenbar zur
Einleitung einer Mitose noch ganz andere Bedingungen erfilllt sein, die in
keiner direkten Beziehung zum Zentrum stehen. Sonstige Verdnderungen
am Zentrum selbst sind wohl vielfach wiahrend der Anaphase bei groBen
Zentren beobachtet worden, aber sie lassen sich wohl schwer unter einen
gemeinsamen Gesichtspunkt bringen. Bald handelt es sich, wie bei den
Furchungsmitosen des Amphioxuseies (Abb. 105) und des Seeigeleies (Abb. 147)
um eine betrichtliche VergroBerung des Centrosoms, das eine retikulire Struktur
annimmt und um eine gleichzeitige Verkiirzung der Sphérenstrahlen (Abb. 105),
bald kann man — und dies ist offenbar ein haufiger Befund — wie bei Physa
[KosTaNEckI (1896, Abb. 36)] oder dem Seeigel im Gegenteil eine Ausbreitung
der Radien feststellen. Ein Beispiel fiir eine tiefergreifende Differenzierung von
,,Centroplasmen®* bietet das mehrfach erwdhnte Pisciola-Ei; die Verdnderungen
an seinem grofen Zentrum wihrend des Ablaufs der Reifeteilungen hat
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JORGENSEN (1913, S. 147—152) eingehend geschildert. Wie verschieden sie auch
im einzelnen sind, so deuten alle diese Erscheinungen an den Zentren auf die
Aktivitit derselben und eben auf eine wihrend der zweiten Hélfte der Mitose
sich abspielende Zustandsinderung hin.

Auch die Entfernung der beiden Zentren voneinander bleibt
nicht wihrend der ganzen Mitose dieselbe. Es sind nach der Kernauflgsung
Bewegungen der Pole im Sinne einer gegenseitigen Anndherung festgestellt
worden. Beim Pisciola-Ei [JORGENSEN (1913)] betragt die Verringerung der
Entfernung mehr als die Halfte des anfangs erreichten Abstandes. Im Gegen-
satz zu dieser dquatorialwirts gerichteten Bewegung kommt es schon wahrend
der Metaphase [JORGENSEN (Abb. 5 u. 6)] und
vollends wihrend der Anaphase (vgl. Abb. 145 und
Abb. 146) zu einem betrichtlichen Auseinander-
riickender Zentren. Solche Beobachtungen sind
fiir die Beurteilung der Mechanik der Mitose stets
von grofler Bedeutung gewesen (s. S. 402); hin-
sichtlich der Verschiebung der Zentren wird aber
im einzelnen Fall noch zu priifen sein, ob es sich
um eine Wanderung des Zentrums gegen die Zell-
peripherie handelt oder ob die Zentren lediglich
durch die Formverdnderungen verschoben werden,
welche die ganze Zelle wihrend der Anaphase er-
leidet und von der wir sogleich sprechen werden,
ob es sich also um eine Ortsverdanderung innerhalb
der Zelle oder um ein Auseinanderweichen ohne Ver-
anderung der relativen Lage zur Zellperipherie han-
delt. Die Vergroerung des gegenseitigen Abstandes o .
der Zentren, die vom Stadium der Abb. 145 zu dem ﬁ?sl%élégifoefgﬁ%dg‘f' st%fgﬁllgfﬁ'gl
der Abb. 146 eingetreten ist, b.eru}.n: sicher auf einer g&glé}(eeﬁ'gﬂiggrggreéghzggglni auf-
wahren Ortsverdnderung, aber in vielen anderen Fél-  aus der Spindel hervorgegangen
len ist dies nicht klar zu erkennen. Zudem steht ZiSeir scheint. Oben der kleine

dichte Kegel der verkiirzten Fa-
aber auBler Frage, daB die Zentren auch auseinander-  sern zwischen den Chromosomen

. . und dem Pol.
gestemmt werden. Allen diesen Fragen miissen = Phot. F. SKELL wie Abb. 133,
wir bei der Analyse der Mitose ndher treten.

An der Spindel begeben sich wiahrend der Anaphase bedeutende
Verinderungen, welche die Vorstellungen iiber die Mechanik der Chromo-
somenbewegung in erster Linie beeinfluBt haben. Bleiben wir bei der Aus-
drucksweise, welche schon die bestimmte, eingebiirgerte Vorstellung von ,,Zug-
fasern* erweckt, so kénnen wir angeben, dafl die Spindelfasern sich mit der
Anniherung der Chromosomen an die Pole verkiirzen (Abb. 125) und sich zu-
weilen auch deutlich verdicken (Abb. 123). Recht gut tritt dabei auch die je-
weils zu einem Chromosom gehorige Faser hervor. Wir kénnen hier jedoch
solche Erscheinungen lediglich verzeichnen, was sie bedeuten, bleibe vorerst
dahingestellt.

Erinnern wir uns jetzt an die Verschiedenheiten, die uns in bezug auf die
Beziehungen zwischen Chromosomen und Spindel begegnet sind, so werden
wir von vorneherein diesen entsprechende Typen der Anaphase erwarten.
Waren die Chromosomen in Form einer Platte in die Spindel eingelagert, so
wird die Spindel infolge der Verkiirzung ihrer beiden Kegel in der Anaphase
verbraucht. Fs kénnen hochstens zwischen den Chromosomen von Pol zu Pol
durchlaufende Fasern erhalten bleiben. Andere Verhéltnisse miissen sich er-
geben, wenn die Chromosomen nur auflen an die Spindelfasern angeheftet
sind, wie es immer bei einer Zentralspindel der Fall ist. Dann bleibt der gréBere,

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 9
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mittlere Teil der Spindel erhalten, aufgebraucht werden nur die dufleren ,,Zug-
fasern‘ (Abb. 93). Man hat geglaubt, diese beiden Bilder einheitlich auffassen
zu diirfen, indem man anzunehmen pflegte, dal immer die von Pol zu Pol durch-
laufenden Fasern zwischen den Tochterplatten oder Tochtersternen einen
.»Spindelrestkérper bilden, der in dem Falle der Zentralspindel oder eben
bei der Anheftung der Chromosomen auflen an der Spindel vom zentralen Ab-
schnitt derselben geliefert wird, wihrend bei in die Spindel eingelagerten Chromo-
somen eben die Gesamtheit der zwischen denselben durchlaufenden Fasern
den fraglichen Kérper bilden sollte. Jedoch sind die Erscheinungen, wenn wir

Abb. 126. Anaphase einer Zwiebelwurzelzelle (Allium cepa). Achromatische Briicken zwischen
den auseinanderweichenden Chromosomenenden. Phot. F. SKELL. Zei Apochr. 4 mm, Orthoskop.
Ok. 7 = 15. Balg 100 cm.

die Gesamtheit der Vorgdnge bis zur Anaphase iiberblicken, durchaus nicht
dazu angetan, diese Auffassung sicherzustellen. Es ist denn doch ein betracht-
licher Unterschied im Verhalten der Zentralspindel mit den auBen
angehefteten Chromosomen und der anderen, der Metaphasen-
spindel, mit den eingelagerten Chromosomen. Im ersteren Fall, den die Abb. 125
wiedergibt, sehen wir héufig, wihrend die Chromosomen an der Spindel
hinaufriicken, eine bedeutende Verdnderung des Spindelkdrpers, die in einer
Auftreibung und Aufhellung besteht. Es ist kein Zweifel, dal zwischen den
Tochtersternen eine stark modifizierte Spindel erhalten bleibt.
Im anderen Fall kénnen wir aber nicht mit derselben Sicherheit von einem
Spindelkorper sprechen. Denn es ist oft iiberaus deutlich zu bemerken, daB
die Fasern sich geradezu von einem Tochterchromosom zum anderen aus-
spannen (Abb. 126) und nicht zwischen den Chromosomen hindurchlaufen.
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Ja, man kann sagen, solche Fasern sind immer wieder mit einer gewissen Regel-
méBigkeit gezeigt worden. Oft hat man sie auch als ,,Chromatinbriicken‘ ge-
deutet, welche sich zwischen den auseinanderweichenden Chromosomen eine
Zeitlang erhalten sollen. Wohl kommen echte Chromatinbriicken bei patho-
logischen Mitosen vor, aber in der Regel handelt es sich bei dieser Erscheinung
sicher um nichts anderes, als um die Verbindungsfdden zwischen den
Chromosomen, welche durchaus zum Bilde der frilheren Anaphase gehoren.
Unsere Abb. 151 zeigt zwei Tochtersterne durch eine dunkle Commissur von
der Dicke der Chromosomen miteinander verbunden. Man koénnte sich hier
fiir berechtigt halten, von einer Chromatinbriicke, von einer Verzogerung der
Trennung zweier Chromosomen zu sprechen. Aber es handelt sich doch um
nichts anderes als um eine deutliche Auspragung jener Commissurenfasern
zwischen den Tochterchromosomen. Wie man in giinstigen Féllen solche
geradezu in ihrer Ausbildung verfolgen kann, zeigt die Anaphase der Pflanzen-
zelle der Abb. 126, wo links von einem schrig gestellten Chromosom der unteren
Tochterplatte eine Briicke zum Schwesterelement verlduft, die bei zunehmen-
der Entfernung der Chromosomenenden gedehnt werden mul. Das Vorkommen

Abb. 127. Abb. 128.

Abb. 127 und 128. Spate Anaphasen, Salamanderlarve, Darm. Die achromatische Briicke zwischen
den Tochtersternen. Phot. F. SKELL wie Abb. 19.

solcher Commissurenfasern steht also auBer Zweifel, wihrend wir bei der Meta-
phasen- oder Kernspindel mit eingelagerten Chromosomen iiber von Pol zu Pol
durchlaufende Fasern nichts Sicheres aussagen koénnen. Daher ist zum min-
desten zwischen den ,,Spindelrestkérpern” ein betrachtlicher Unter-
schied: einmal verdienen sie diesen Namen ohne Zweifel und es kann zum
Spindelrest hochstens als ein verhdltnismaBig kleiner Bestandteil, der ihm auflen
aufliegt, die Gesamtheit der Commissurfasern hinzukommen, das andere Mal
stellen die letzteren die Hauptmasse des ,,Spindelrestkérpers” dar und es bleibt
fraglich, ob iiberhaupt ein ,,Spindelrest’ hier noch neben ihnen vorhanden ist.
Hier ist dann der sog. Spindelrestkorper zum grofiten Teil eine Neubildung
und seinen Namen verdient er dann nicht. Jedenfalls sollte man die Commis-
surenfasern zwischen den Tochterchromosomen mehr beriicksichtigen als bis-
her, zumal, da ihre regelmifBige Anwesenheit bei der Analyse der der Trennung
der Tochterchromosomen zugrunde liegenden Vorginge beriicksichtigt werden
muB. So lehrt die Beobachtung, dafi man, um keine voreilige Verallgemeinerung
in bezug auf die Herkunft dieses Gebildes vorzunehmen, besser als von einem
Spindelrest von einer achromatischen Briicke zwischen den Tochter-
platten der Chromosomen oder mit dem Ausdruck, den BoVERI hierfiir
gebrauchte, von achromatischen Verbindungsfasern der mitotischen
Figur sprechen sollte. Wie schén man diese Briicke in ihrer hyalinen und
plastischen Beschaffenheit wahrnehmen kann, zeigen unsere Abb. 127 und 128,

9*
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wo durch andringende Dotterplattchen im einen Fall diese Briicke von beiden
Seiten, im anderen noch viel erheblicher von einer Seite her zusammengedriickt
ist. Zuweilen treten in der Substanz der Briicke kleine Korperchen auf, welche
Kosraneck: (1892), da er die Briicke als Zentralspindel aufgefalit hat, als
,,Zentralspindelkorperchen® bezeichnet hat. Wir werden auf diese weiter unten
zuriickkommen.

Die achromatische Briicke zwischen den Tochterplatten und weiterhin
zwischen den Tochterkniueln ist ein so wichtiger Bestandteil der mitotischen
Figur, daf wir zur Vervollstindigung gerade ihrer Charakteristik auch das
Verhalten der Mitochondrien an Hand der Abb. 131 und 132 heranziehen wollen,
wobei wir bisher zuriickgestellte Bemerkungen iiber das Verhalten der Plasto-
somen wahrend der Mitose am besten jetzt nachholen. Auch wird das

Abb. 131.

Abb. 130. Abb. 132. Abb. 133.

Abb. 129 —132 aus der ersten und zweiten Reifeteilung einer Wanze (Spezies?). Abb. 133 dasselbe

von Blatta germanica. Die Plastosomen auf Léngsschnitten durch die Metaphase Abb. 129, 133; auf

dem Querschnitt der Metaphase Abb. 130; in der Anaphase Abb. 131; in der Telophase Abb. 132.
Nach J. DUESBERG (1911).

Schicksal dieser Plasmaeinschliisse gerade von der Metaphase an besonders
bemerkenswert, sowohl in tatséchlicher Hinsicht als auch in bezug auf die Frage
nach ihrer Verteilung auf die Tochterzellen. DaBl die Plastosomen bereits
wihrend der Prophase unsere Aufmerksamkeit beanspruchen, wurde hervor-
gehoben (8. 37). In der folgenden Periode der Umlagerung und der Ausbildung
der Spindel ist bemerkenswert, daB die Plastosomen, ebenso wie
andere Einlagerungen des Cytoplasmas auch, stets den Teilungs-
raum des Mixoplasmas (s. S. 64) und der Spindel freilassen. Das
zeigt sich schon nach der Auflésung der Kernmembran, wenn die Mitochondrien
niemals in den Knauel hineingeraten. Vollends die Spindel bleibt stets von ihnen
vollkommen frei. Wo dies nicht der Fall zu sein scheint, wie auf Abb. 174, da
ist die Spindel selbst nicht im Schnitt getroffen oder nicht eingestellt, sondern
vielmehr die Mitochondrienhiille, welche wir in den Abb. 129 und 133 auf dem
Léngsschnitt und in der Abb. 130 auf dem Querschnitt auBlen der Spindel
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aufliegen sehen. Und ebenso wie die Spindel selbst wird auch die achro-
matische Briicke der Anaphase niemals von den Mitochondrien
durchsetzt (Abb. 132), sondern sie bilden um dieselbe eine Manschette. Das
weitere Verhalten der Mitochondrien, welches allerdings nicht fiir diese allein,
sondern ebenso fiir alle anderen Plasmaeinschliisse gilt, werden wir verfolgen.
Die Plasmaeinschliisse werden offenbar passiv in den Prozel3 der Mitose hinein-
gezogen, aber gerade deshalb sind sie uns wichtige Indikatoren, die uns manche
Zustandsinderung und vor allem Bewegungsvorginge wahrend der Mitose
deutlicher erkennen lassen. Es ist doch, um hier schon die Verwertung dieser
Befunde anzudeuten, durchaus nicht von vorneherein zu erwarten, da die
Mitochondrien in die achromatische Anaphasenbriicke nicht hineingelangen
konnen. Bestiinde dieselbe aus einer Summe einzelner Fasern, die zunichst
durchaus nicht zu einem dichten Biindel zusammengeschlossen sein konnten,
so wire gar nicht einzusehen, warum die Mitochondrien in dieses Faserwerk
nicht sollten hereingeschoben werden kénnen. Aber es ist in Wirklichkeit offen-
bar kein Strang von Fasern, sondern eine einheitliche achromatische Briicke
vorhanden, welche im lebenden und fixierten Objekt allerdings ein streifiges
Aussehen darbietet (s. S. 403).

SchlieBlich miissen wir noch der Formveradnderung gedenken, welche
mit der Anaphase die ganze Zelle ergreift und die endliche Durch-
schniirung des Zellkérpers einleitet. Sie besteht in einer Verldngerung des
Zellkorpers in der Richtung der Teilungsachse und ist um so deut-
licher, je mehr die Zelle bis zur Metaphase der Kugelform angendhert war.
Aber freilich tritt uns diese Umformung nur bei kleinen Zellen entgegen; bei
groBen, wie bei den Eizellen der Abb. 105 und 149 ist sie zunéchst nur angedeutet
oder wird in der Anaphase ganz vermilt und erst eine genauere Analyse der
die Umformung veranlassenden Vorginge wird uns zeigen, dall grundsétzlich
hier kein Unterschied zwischen den Zellen verschiedener Art und GroBe besteht
(s. S.431).

6. Die Telophase,

Wenn die dizentrische Wanderung der Tochtersterne zum Stillstand ge-
kommen ist, dann hat auch die gegenseitige Anndherung der Chromosomen
ihr Maximum erreicht, so dall eine mehr oder weniger weitgehende Zusammen-
ballung der Chromosomen eingetreten ist (,,tassement polaire’* GREGOIREs). Auf
den Abb. 137 u. {. ist diese Erscheinung jeweils sehr deutlich ausgeprigt. Ihr Ein-
tritt kann uns die Grenze zwischen der Anaphase und der Telophase
bezeichnen. Natiirlich liegen diesem Ph#nomen die maximale Verkiirzung
und Verdickung der einzelnen Elemente zugrunde, sowie die Einwirkung des
Zentrums, welche um so stirker zusammenschlieBend auf die Chromosomen
wirken kann, je mehr sie sich dem Zentrum néhern.

Jedoch ist dieser Zustand, so hédufig er auch bei tierischen und pflanzlichen
Mitosen getroffen wird, doch nicht in allen Fillen gegeben und wir miissen
auch die Frage offen lassen, ob die Zusammenballung in der Tat so weit geht,
wie unsere Bilder es erscheinen lassen, ndmlich bis zur wirklichen Verklumpung
der Chromosomen. Ganz im Gegenteil werden bei solchen Mitosen, wo es schon
wahrend des Aufsteigens der Chromosomen zu den Polen zu keiner betréachtlichen
Konvergenz derselben kommt, die Chromosomen iiberhaupt nicht zum Haufen
vereinigt, sondern jedes einzelne Element verhalt sich dann véllig selbstandig
und bewirkt von sich aus, was in den meisten Fallen alle zusammen einheitlich
vollfiihren, namlich die Bildung eines Kernblidschens. So werden wie Abb. 150,
153, 206—209 zeigen, beim Ubergang der Mitose aus der Anaphase in die
Telophase zundchst so viel Teilkerne gebildet, als Stébchen oder Schleifen
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vorhanden sind [Die FoLschen Karyomeren, HAECKERs Idiomeren, s. HAECKER
(1905, S. 219)].

Es ist somit wohl nicht die voriibergehende Vereinigung der Chromosomen
das wesentliche Ereignis, das die Telophase kennzeichnet, als vielmehr die

Abb. 135. Abb. 136.

Abb. 134 —136. Telophasen aus dem Neuralrohr der Salamanderlarve. Phot. von F. SKELL wie
Abb. 19. Abb. 134. Die zusammengedringten Chromosomen von der Seite. Abb. 135. Dasselbe_in
der Aufsicht. Abb. 136. Starkste Zusammenballung der Chromosomen.

Verdnderung der einzelnen Chromosomen, wodurch die Teilkerne,
oder wie es meistens zugeht, der eine Tochterkern hergestellt werden.

Waren die Chromosomen zuerst zusammengeballt, wie in der Telophase
der Abb. 136, so kiindigt sich ihre zur Tochterkernbildung fithrende Umbildung
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durch eine Auflockerung des Telophasenhaufens an. Dieselbe be-
ginnt bereits in dem Stadium der Abb. 141, welche nicht mehr die duBerste
Zusammenziehung der Chromosomen darbietet, wie die Abb. 138. Bald treten
jetzt wieder einzelne chromatische Ziige hervor — Abb. 142 und 152.

An dieser Stelle kann eine hdufige Erscheinung Erwidhnung finden,
welche schon einzelne der gezeigten Anaphasenbilder dargeboten haben, daf3
namlich bereits die Tochtersterne, vollends aber die Telophasen-
komplexe der Chromosomen nicht mehr wie in Abb. 136 gerade iiber-
einander stehen miissen, sondern wie in Abb. 151 aus der zunéichst
beide Mittelpunkte der Tochtersterne verbindenden Teilungsachse mehr
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Abb. 137. Abb. 138. Abb. 139.
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Abb. 142.

Abb. 143. Abb. 144.

Abb. 137 —144. Die Stadien der Telophase von der Zusammenballung der Chromosomen bis zur
Bildung der Tochterkerne unter gleichzeitiger Teilung des Zellenleibes. Aus dem Amnion mensch-
licher Embryonen von 5,5 und 5,8 mm Sch.-St.-L. Vergr. 1000. Priap. und Phot. von Prof. O. GROSSER.

oder weniger weit abweichen kénnen unter entsprechender Ver-
biegung der achromatischen Briicke zwischen ihnen, welche somit dieser Ver-
schiebung keinen hinreichenden Widerstand entgegensetzt (s. hiezu S. 131).
Vollends wenn sie sich schlieflich vom Zwischenkérper 16sen (Abb. 160), ver-
lieren die Tochterkerne ihre vormalige gegenseitige Beziehung ganz.

Die Yigur des aufgelockerten Chromosomenballens kann nicht
mit dem vor der Zusammendringung gelegenen Stadium verwechselt werden,
da jetzt die Chromosomen nicht mehr in ihrem seit der spidteren Prophase
bestehenden Zustand isolierter Elemente aus der Verklumpung auftauchen,
sondern durch immer zahlreicher werdende Anastomosen mit-
einander verbunden und zu einem einheitlichen Gebilde zusammen
geschlossen sind. Anfénglich treten sie noch mehr oder weniger weit ver-
folgbar hervor (Abb. 152), aber mit fortschreitender Telophase gehen



Abb. 146.

Abb. 150.

Abb. 145 —150. Erste Furchungsteilung von Echinus microtuberculotus. Nach TH. BOVERI (1900 .

Abb. 145 Stadium der Aquatorialplatte. Abb. 146 Tochterplatten, die Centrosomen vergrofiert.

Abb. 147 Tochterplatten weiter auseinandergeriickt. Die Centrosomen noch gréBler und in der

Richtung der Teilungsebene stark abgeplattet. Abb. 148 Umwandlung des Centrosoms zur Scheibe.

Abb. 149 Scheibenférmige Centrosomen im Durchschnitt, Beginn der Xernblischenbildung.

Abb. 150 Telophase, Streckung des Eies. Aus den Chromosomen sind Gruppen von Kernbldschen
entstanden. Die Centrosomen in beginnender Zweiteilung.
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sie in das neue Geriistwerk des Tochterkerns ein, der wiahrenddem
durch die Herstellung der Membran auch seinen Abschlufl nach aulen be-
kommt und nach Wiederherstellung des Blaschenzustandes auch den Kernsaft

Abb. 151. Abb. 152. Spate Telophase aus dem Neuralrohr der
Telophase mit Anderung der Stellung Salamanderlarve. Wiederhervortreten der Chromatin-
der Tochtersterne. Salamanderlarve. ziige, ,,Tochterknduel“. Phot. F. SKELL wie Abb. 19.

Phot. F. SKELL wie Abb. 19.

Abb. 153.

Abb. 154. Abb. 155.

Abb. 153 —155. Furchungsteilung des Seeigel-Eies anschlieBend an Abb. 150. Tochterkernbildung
durch ZusammenschluB8 der Teilblischen. Nach TH. BOVERI (1900).

sowie die neuen Kernkérperchen enthdlt. So kommt es, daBl diese
riickliufige Entwicklung, durch welche die Kernmetamorphose wieder
zum Ausgangszustand zuriickkehrt, ,,die umgekehrte Formenreihe ist, die der
Mutterstern ausmacht [FLEMMING (1879, S. 391)] und nach dem Stadium des
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Tochtersterns das telophasische des Tochterknéduels oder das Dispirem
(FLeMMING) unterschieden werden kann. Sind zundchst Teilblaschen gebildet
worden, so stellt die Verschmelzung derselben den letzten Schritt zur
Herstellung des Tochterkerns (Abb. 154) dar. Dieser ist anfangs in der Regel
noch nicht von rundem, sondern bohnenférmigem Durchschnitt (Abb. 144),
wobei die Eindellung dem Polfeld der mitotischen Figur entspricht.

Die feineren Vorginge an den Chromosomen durch alle Uber-
ginge zum Geriistkern sind von hohem Interesse. Fiir sie gilt dasselbe,
was fiir die entsprechenden progressiven Verdnderungen des Kerngeriistes
wahrend der Prophase gesagt wurde, dal sie schwer zu verfolgen sind und daB
der Deutung der Strukturbilder auch hier ein gewisser Spielraum iibrig bleibt.
Dieser letztere Umstand fallt um so mehr ins Gewicht, als die Untersucher
Fremmings Entdeckung der ,,umgekehrten Formenreihe auch fiir die letzten
noch wahrnehmbaren Feinheiten der auftretenden Strukturen zu bestitigen
sich immer wieder bestrebten und als, was noch mehr zu den widerspruchs-
vollen Ergebnissen beigetragen hat, theoretische Vorstellungen, besonders in
bezug auf die Frage nach der Kontinuitit der Chromosomen ihren Einflul
auf die Untersuchung genommen haben. Denn es ist ja klar, daB die Art und
Weise, wie die Chromosomen in das Geriistwerk des neuen Kernes eingehen,
von nicht geringerer Bedeutung fiir die Frage ihres Erhaltenbleibens zwischen
den Mitosen ist, als ihre Wiederherstellung wihrend der Prophase.

Die von solchen Uberlegungen am weitesten entfernten Vertreter einer rein
physikalischen Betrachtungsweise, deren Annahme einer einfachen Entmischung
der Chromosomen aus einem homogenen Kerninhalt wir bei der Besprechung
der Prophase kennen gelernt haben (S. 44), miissen folgerichtig gegeniiber
den Erscheinungen der Telophasenverianderungen des Tochterkerns in gleicher
MiBachtung aller Strukturprobleme eine vollstindige Vermischung der Chromo-
somen mit dem von neuem ausgeschiedenen Kernsaft verlangen. Die gleichen
Griinde, welche uns bei der Betrachtung der prophasischen Kernverinderungen
berechtigt haben, tiber diese rein physikalische Einstellung gegeniiber diesen
biologischen Vorgidngen hinwegzugehen, machen uns auch hier die Bahn frei,
zur Untersuchung der feineren Strukturverdnderungen der Telophasenchromo-
somen und der Tochterkerne.

Die grundlegenden Beobachtungen, von denen wir hier ausgehen miissen,
kénnen wir auch gegenwirtig nirgends klarer zusammengefaBt finden als in
BovErrs Beschreibung der Herstellung des Eikerns bei 4scaris nach der zweiten
Reifeteilung [Boverr (1880, S. 28—40)]. Dort (S. 36) ist von der Entwicklung
des Eikernes folgendes Bild entworfen: ,,Von der zweiten Richtungsfigur geht
nichts in den Kern iiber als die zwei chromatischen Elemente der inneren
Tochterplatte. Diese verursachen, jedes in einem allméhlich wachsenden Ab-
stand, rings um sich eine Ansammlung homogener, wahrscheinlich fliissiger
Substanz (Kernsaft), gegen die sich das Protoplasma mit einer anfangs sehr
zarten, dann immer stdrkeren Rindenschicht (Kernmembran) abgrenzt. In
die so entstandene Vakuole senden die chromatischen Stibchen Fortsitze aus,
welche deutlich das Streben erkennen lassen, die Kernmembran zu erreichen;
denn gegen das Innere des Kernraumes fehlen sie. Wihrend die Vakuole wichst,
verlingern, verdicken und vermehren sich diese Ausldufer, wobei der solide
Koérper an Volumen entsprechend abnimmt. Indem die einzelnen Féidchen
eines jeden Elementes miteinander in Verbindung treten, entsteht ein Geriist-
werk, das zwischen dem Korper des Elements und der Kernmembran aus-
gespannt ist und hier in einem dichten, der Innenfliche der Membran an-
geschmiegten Netzwerk endigt. Allméhlich 16st sich das ganze Stdbchen in
das Geriist auf und dieses zieht sich immer mehr gegen die Kernwand zuriick*.
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Die Kernvakuole, welche sich anfangs unter dem EinfluB der beiden Stabchen
zylipdrisch gestaltet hatte, rundet sich schlielich mehr und mehr ab. RasrL
(1885, S. 281) findet gleichfalls die feine achromatische Hiille in der Umgebung
der chromatischen Figur bereits zu einer Zeit, da die Faden sich noch verkiirzen
und verdicken; dann erst werden ,,die Rander der Faden rauh und zackig®,
die Faden ,treiben‘ seitliche Fortsitze — BovERI hatte diesen Vorgang mit
der Aussendung von Pseudopodien bei der Amdébe verglichen (1880, S. 34)
— und der Kern geht zur Ruhe iiber. Diesen #lteren Beschreibungen ent-
sprechen durchaus die Bilder, welche HEIDENHAIN von den spiten Tochter-
sternen, in denen schon einzelne Elemente miteinander anastomosieren und
von den Tochterknidueln gegeben hat. Auch spricht sich dieser Autor
(1907, S. 159) zugunsten der BovErischen Auffassung aus, wenn er meint,
,»,68 mull mithin als tatsichlich angesehen werden, daBl das Kernnetz primar,
im Anschlul an die Chromosomen sich entwickelt . .. .* und wenn er die Art
der Entstehung des ruhenden Kernnetzes, wie sie BOVERI durch den oben in
Erinnerung gebrachten Vergleich mit der Pseudopodienbildung vertritt, als
eine aktive im physiologischen Sinne ernstlich in Erwigung zieht.

Das Wesentliche an dieser von zahlreichen Autoren seither in Wort und Bild
bestatigten Darstellung der Chromosomenveréinderung und der Kernrekon-
struktion in der Telophase kann in folgenden Angaben gesehen werden: Noch
um die selbstindigen Chromosomen oder um jedes einzelne von
ihnen sammelt sich der Kernsaft, wodurch unmittelbar oder mittelbar
auf dem Weg iiber die Verschmelzung der Teilbldschen die neue Kernvakuole
gebildet wird. Von Ubergingen zwischen den beiden Formen der
Vakuolenbildung diirfen wir in den Fallen sprechen, bei denen in der Um-
gebung der divergierenden Schenkel der Chromosomen besondere Buchten des
neuen Kernes entstehen (A4scaris-Blastomeren, Abb. 195, S. 207). Die Chromo-
somen bewahren dabei im allgemeinen ihre im Tochterstern angenommene
gegenseitige Lage oder sie offenbaren sie wieder, wenn vorher eine starke Zu-
sammendringung die Unterscheidung der einzelnen Elemente voriibergehend
unmoglich gemacht hat. Die Chromosomen sind jetzt, verglichen mit dem
Zustand der. stirksten Kontraktion, wieder langer geworden, zeigen
haufig eine Langslichtung, tiber deren Bedeutung wir schon gesprochen
haben (S. 126) und fangen an, miteinander und mit der Kernwand
durch fadige Ausldufer in Verbindung zu treten, wihrend das
Kernblaschen grofler wird und sich abrundet. Unter fortschreitender Ver-
langerung und Verdiinnung geht die Substanz der Schleifen des Tochterknéuels
mehr und mehr in das neue Kerngeriist iiber, bis die einzelnen Elemente
bei der Bildung des Geriistes schlieBlich verbraucht sind und die
Geriistbezirke, welche den ehemaligen Chromosomen entsprechen, nicht mehr
gegeneinander abgegrenzt werden kénnen.

Wiihrend sich diese Schilderung bei dem AuseinanderflieBen der Chro-
mosomen, als welches doch ihre so beschriebene Verdnderung sich darstellt,
beruhigt, hat vAN BENEDEN (1883, 1887) in betreff der Ascarischromosomen
die Vorstellung einer spongiosen Vakuolisierung der Chromosomen ent-
wickelt (1883, S. 562; 1887, S. 259); hiernach wiirden sich die Chromosomen
des Diasters nach Art eines Schwammes imbibieren, durch die Aufquellung
wiirden sie in das Geriist verwandelt, eben in den auf ein Chromosom ent-
fallenden Teil des Kerngeriistes. BOVERI (1888, S. 842) ist dieser Darstellung
ausdriicklich entgegengetreten. Jedoch ist vAN BENEDEN in GREGOIRE und
seiner Schule [s. BonNEviE (1908, S. 468)] eine ansehnliche Gefolgschaft er-
wachsen, nachdem bereits HERLA (1895) seine Ansicht vertreten hatte. Die
,»Vakuolisierungshypothese® hat fiir tierische Zellen (Salamanderlarven)
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Kowarsky (1904) bestétigt und sehr ausfiihrlich begriindet HAECKER (1905)
ganz die gleiche Anschauung, wobei er (S. 223) zu dem Schlufl kommt: ,,Wahrend
also nach der fritheren Ansicht die Chromosomen in den Telophasen zunéchst
auseinanderriicken und nachtriglich erst wieder durch Anastomosen miteinan-
der in Verbindung treten, quellen nach meiner Auffassung die Kernschleifen
unter Beibehaltung ihrer gedringten Lagerung zu schaumigen Gebilden
mit vorwiegend axial gelagertem Chromatin und peripherem
Alveolenmantel auf. Die HarckErsche Auffassung veranschaulichen seine
nebenstehend wiedergegebenen Figuren (Abb. 156), welche im Hinblick auf
die tatsichliche Veranderung der Chromosomen in bester Ubereinstimmung
mit allen anderen, die GrAcoirREsche Hypothese stiitzenden Beobachtungen
stehen. Jedoch wird man nicht verkennen, dal zwar die axialen Vakuolen,
von denen GREGOIRE spricht, hier leicht wieder zu erkennen sind und also lénger
und diinner gewordene, im Inneren aufgehellte Stringe mit peripherem Chro-
matin, nicht aber der von HAECKER hervorgehobene periphere Alveolenmantel,
der zwischen den einzelnen Stréngen in der Kerngrundsubstanz lediglich an-
genommen werden mufl und dessen Ausbildung wahrend der Lockerung des

Abb. 1564, b. Die feineren Verdnderungen der Telophasenchromosomen (Siredon-Larve).
Nach V. HAECKER (1905).

Chromosomenhaufens nicht dargestellt worden ist. Halten wir diesem Bilde
die offenbar recht genauen Zeichnungen von SHARP bei TISCHLER (1. c. S. 380)
gegeniiber, so kommt hier der periphere Alveolenmantel gar nicht in Betracht
und das Auseinanderriicken der Telophasenchromosomen erweist sich ohne
direkte Beziehung zur Verénderung ihrer Struktur. Somit bleibt uns als die
wesentliche, seit GREGOIRE in zahlreichen, besonders pflanzencytologischen
Arbeiten [s. TrscHLER (1922, 8.330)] immer wieder bestatigte Erscheinung
die Auflockerung der linger und diinner werdenden Chromosomen
iibrig. Sie als Alveolisierung zu deuten, sind wir natiirlich nicht gezwungen.
Wir brauchen lediglich einzurdumen, dafl bei der Verteilung der Sub-
stanz der Chromosomen in die Form eines Geriistwerkes, wovon
wir doch ohne Préjudiz als von einer Tatsache sprechen diirfen, das Chromatin
seine dichte Lagerung aufgibt und das Chromosom jetzt viel-
leicht unter Aufquellung seiner achromatischen Grundlage ein
spongi6éses oder netziges Aussehen darbietet. Es ist eben nicht
nur ein AuseinanderflieBen der Chromosomen, sondern zugleich
eine Verinderung ihrer Struktur an der Wiederherstellung des
Kerngeriistes beteiligt. Dieser Abbau des Chromosoms fiihrt iiber
Zustandsbilder, welche die groBte Ahnlichkeit mit denen haben, die wir beim
Aufbau der Prophasenfiden kennen gelernt und in unseren Schema (S. 71)
verdeutlicht haben.
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Die wiedergegebenen Bilder zeigen, welche Formen die chromatische
Substanz bei diesem Vorgang annehmen kann: Es sind in der Haupt-
sache netzige Strukturen, stellenweise auch solche von Strickleitergestalt,
daneben ergeben sich auch starkere Ziige, die zwischen den feineren iiber lingere
Strecken des Chromosoms durchverfolgt werden konnen, schlieBlich treten
auch Chromatinschollen hervor, die durch feinere Ziige mit der iibrigen For-
mation zusammenhingen. In diesen Formen glaubten mehrere Autoren eine
bedeutungsvolle Konstanz zu erkennen, indem sie, wie BONNEVIE (1908), einen
spiralig gewundenen Chromatinfaden in der ganzen Lange des Chromosoms
oder auch, wie v. ScEUSTOW (1913) u. a. zwei Hauptziige, also zwei Féden oder
zwei Spiralen beobachtet und zeichnerisch wiedergegeben haben. Es scheint
keine Aussicht vorhanden zu sein, daB eine dieser einander widerstreitenden
Anschauungen iiber die einfachere Darstellung GrEGOIREs, welche den Tat-
sachen keinerlei Zwang antut, obsiegen wird; denn die Meinungsverschieden-
heiten betreffen hier bereits so feine Strukturverhéltnisse, da3 die iiberzeugende
Demonstration ad oculos sehr schwer fillt und zwischen den verschieden be-
handelten Objekten wenn auch an und fiir sich unbetrichtliche, so doch in
diesen Fragen schon recht schwerwiegende Unterschiede den Streit immer
wieder lebendig erhalten kénnten. Hier machen sich dann auch Vorstellungen
geltend, die die Frage nach dem Wesentlichen und etwa Dauernden am Chromo-
som betreffen und die mit der Strukturanalyse selbst nichts zu tun haben.
So entwickeln sich bei BoNNEVIE die spiralig gewundenen Chromatinfiden
endogen in den alten Chromosomen, die achromatische Substanz des Chromo-
soms wird dabei aufgelost (1. ¢. S. 473). Das sind keine durch Beobachtungen
bis ins einzelne gesicherten Befunde (den fruchtbaren und anregenden celluldren
Untersuchungen BoNNEVIEs nimmt dieser Vorbehalt nichts von ihrem Werte),
sondern es sind mehr theoretische Vorstellungen, deren Tragweite in den be-
treffenden Arbeiten gar nicht ausgemessen worden ist. Diesem Standpunkt
geben auch die SchluBfolgerungen recht, zu denen DE LITARDIERE neuerdings
(1921, S. 422) in bezug auf die von den genannten Autoren behandelten Struk-
turen gelangt ist.

Ist der Geriistkern wiederum gebildet, so gelten fiir ihn die frither gemachten
und begriindeten Angaben. Bedenken wir den Aufbau seines geformten Inhalts
aus einem achromatischen Liningeriist und dem eingelagerten Chromatin, so
konnen wir sagen, daB keine Beobachtung gegen die Auffassung
einer Riickkehr beider im Chromosom vereinigten Substanzen,
der sog. achromatischen und des Chromatins in die Geriiststruktur
spricht und daBl im ganzen der regressive Vorgang in der Telophase dem
progressiven in der Prophase gleicht, da ja auch bei der Entstehung der
Chromosomen eine Verwendung beider Hauptbestandteile des Kerngeriistes
angenommen werden muf}. Allerdings wird man nicht gut von einem
regelmidBigen und vollkommenen Parallelismusder Einzelheiten
beider Prozesse sprechen konnen. Das verbietet sich schon in An-
sehung der entschieden gréBeren Variabilitiat, welche die Telophase gegeniiber
der Prophase aufweist. Vergleicht man ferner den linken Tochterkern der
Abb. 144 mit der Prophase der Abb. 35, so sind dies zwar die einander
entsprechenden Stadien, aber in dem dickfadigen Knéuel der spiteren Pro-
phase sind die Chromosomen natiirlich alle selbstéindig, sein Gegenstiick in der
frilhen Telophase zeigt die Chromosomen hingegen bereits verdndert und durch
Anastomosen miteinander verbunden. Und dieser Umbau fiihrt so rasch zum
Geriist (Abb. 144), daBB zum dichten, feinfddigen Knéuel der Prophase,
der in vielen Fillen die diinnen und langen Chromatinfiden viel besser aus-
gepragt darbietet als das Beispiel der Abb. 27, ein im einzelnen genau
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entsprechendes Stadium in der Telophase gar nicht gefunden
wird. Es geht eben die Uberfiihrung der Tochterchromosomen in den Geriist-
kern entschieden rascher vor sich als die Ausdifferenzierung der Prophasen-
chromosomen. Damit hingt es wohl auch zusammen, und nicht etwa nur mit
der Kleinheit der Verhaltnisse, daB trotz der oben erwihnten grofien Ahnlich-
keit der in Auflosung begriffenen Chromosomen mit denen der Periode des
Aufbaus, niemals jene mehr oder weniger regelmiafBige Anordnung
der Chromomeren in der Klarheit bei den Tochterchromosomen
beobachtet worden ist, auf die man bei Prophasenchromosomen so groBles Ge-
wicht gelegt hat (siehe S. 61 und Abb. 37).

Dem eben wieder hergestellten Geriistkern fehlt auch das Kernkérperchen
in der Ein- oder Mehrzahl nicht. Es ist merkwiirdig und nicht nur ein weiteres
Zeichen fiir das symmetrische Verhalten beider Tochterkerne (das indessen
nicht streng synchron zu sein braucht), sondern auch bemerkenswert fir
die Natur des Nucleolus selbst, dall bei genauer Beobachtung die absolute

Abb. 157. Tochterkerne beiderseits der neuen Zellscheldewand mit spiegelbildlich gleicher Zahl, GroSe,
Form und Lage der Nucleolen. Nach DE LITARDIERE (1921).

Symmetrie hinsichtlich der Zahl, Lage, Grofe und Form der jungen Nucleolen
in den zusammengehérigen Kernen festgestellt werden konnte, wie unsere
Abb. 157 nach pE Lrrarprire (1921) dartut.

Hier kann eine Beobachtung von PinNeY (1917, S. 242) Platz finden, die
gleichfalls zeigt, dafl wenigstens die Anzahl der Nucleolen in der Konstitution
der Kerne ihre tieferen Ursachen hat. PINNEY fand némlich in den Blastoderm-
zellen des Knochenfisches Ctenolabrus stets zwei Nucleolen, dagegen nur einen
einzigen in den Zellen der Embryonen, welche aus einem Ctenolabrus-Ei durch
Fremdbefruchtung mit Sperma des Knochenfisches Fundulus hervorgegangen
waren. MOENKHAUS (1904) aber hatte bei seinen andersartigen Knochenfisch-
bastarden regelmiBig zwei Nucleolen vorgefunden. Um diese regelméaBigen
Unterschiede zu erkliren, greift PINNEY auf die von Harcker (1895) aus-
gesprochene Ansicht zuriick, wonach die beiden von ihm bei einigen Cyclops-
arten in bestimmten Entwicklungsstadien regelmiBig gefundenen Nucleolen
den beiden elterlichen Chromatinmassen entsprechen, aus denen der Kern als
Abkémmling der befruchteten Eizelle sich zusammensetzt. PINNEYs Bastarde
mit nur einem Nucleolus besitzen kein wirksames véterliches Chromatin und
in diesem Zusammentreffen wird man eine Bestdtigung der HaECKERschen
Ansicht sehen konnen. Diese Bemerkungen erschienen an dieser Stelle notig,
um auf die tiefere Bedeutung hinzuweisen, welche den Beobachtungen iiber Zahl
und Lage der Nucleolen in der Telophase zukommt.
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Das Zentrum, wie bemerkt, regelmaBig mit zwei Centriolen ausgeriistet,
zeigt in der Telophase nicht immer eine Abnahme seiner Aktivitiat, da es bei
rasch hintereinander erfolgenden Mitosen (Furchung, Reifungsteilung) sogleich
wieder in den Zyklus der néchsten Mitose einbezogen wird, und da es auch dann,
wenn eine lingere Teilungsruhe folgt, seine Sphire, das Zeichen seiner
Wirkung auf das Cytoplasma, keineswegs einzubiilen braucht. Auch hat man
ofters am SchluBl der Mitose eine selbstdndige Ortsverdnderung des Zentrums
aus den Préparaten erschlossen, eine ,,Telokinese’ [HEIDENHAIN (1894) fiir
die Bewegungen von Mikrozentrum und Kern wihrend der Telophase], welche
aber vielleicht doch mit Drehungen der Tochterkerne oder vielleicht der ganzen
Tochterzelle zusammenhéingen [s. dariiber MEVES (1897, S. 58) und hier S. 439].

Die achromatische Briicke, gerade in der Telophase zuweilen sehr
deutlich hervortretend (Abb. 139), erfahrt alsbald Verénderungen, welche im
Zusammenhang mit dem Abschlufl der Zellteilung betrachtet werden miissen.
Es fallt ja die Durchschniirung des Zellenleibes mit der Telophase
zusammen, wenn iiberhaupt die Zellteilung unmittelbar auf die
Kernteilung folgt. Wie unsere Abb. 143, 144 zeigen, k6nnen die Vorgénge
der Tochterkernbildung bereits in vollig voneinander getrennten
Tochterzellen sich abspielen. Dal} dies in vielen Fallen aber nicht
so ist, sondern die &quatoriale Durchschniirung der Zelle sich auch spéater erst
vollenden kann, bedarf keiner besonderen Belege. Wir kénnen tiefer in den
Vorgang der Teilung des Zellenleibes an dieser Stelle nicht ein-
dringen, da uns die bloBe Beobachtung am fixierten Objekt einen Einblick in
die Art des Vorgangs nicht gewdhrt. Nur das zeitliche Schwanken in
seinem Beginn und seiner Durchfithrung kann hier verzeichnet
und des weiteren die Erfahrungstatsache erwahnt werden, daf3 die Zellteilung
nicht unter allen Umstdnden auf die Kernteilung folgen muB.
AuBlerdem ergibt die Beobachtung noch einen Aufschlull iiber den stets ge-
wahrten topographischen Zusammenhang zwischen der Karyo-
kinese im engeren Sinn und der Zellteilung, der darin gesehen
werden muf}, dafl die Teilungsebene der Zelle stets senkrecht auf die Spindel-
achse und in die Mitte zwischen den beiden Polen, also in die Ebene der meta-
phasischen Chromosomenplatte zu liegen kommt.

Wenn das Cytoplasma durch die von der Peripherie her einschneidende
Furche durchgeteilt wird, dann erweist sich die achromatische Briicke
als ein Hindernis fiir die vollstindige Trennung der Tochterzellen. Dies um
so mehr, als wihrend der telophasischen Kernverdnderungen in der Teilungs-
ebene eine vielleicht als Verdichtung aufzufassende Verinderung der achroma-
tischen Commissur sich einzustellen pflegt, deren morphologischer Ausdruck
die hiufig geradezu eine Platte bildenden Zwischenkérperchen sind. Der
Zusammenhang derselben kann so weit gehen, dal man von einer Zellplatte
auch bei der tierischen Mitose gesprochen hat, entsprechend der pflanzlichen,
bei der eine Bildung ganz dhnlicher Art bekanntlich die Scheidewand zwischen
den Tochterzellen vorbereitet (Abb. 72, S. 89). Wir wissen nicht genau, ob es
sich bei den pflanzlichen und den tierischen Zellen dabei wirklich um dieselben
Ablagerungen handelt [s. FLEMMInG (1894, S. 109)]. Aber die bisherigen Ver-
suche, die Herkunft dieser Zellplattengranula zu deuten, sind jedenfalls fiir die
Pflanzen- und Tierzellen gleichartig, ohne dafl die Frage, wie auch TISCHLER
meint (1921, S. 350), bis jetzt geklart wire. Man kann aus den Bildern nicht
entscheiden, ob es sich um eine Verdickung von Commissurenfasern oder um
Einlagerungen zwischen dieselben handelt. Einen Unterschied in dem weiteren
Verhalten der Zellplatte und der Zwischenkorperchen bei Pflanzenzellen einer-
seits und tierischen Zellen andererseits kénnen wir stets bemerken. In den



144 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung.

Pflanzenzellen erfihrt die achromatische Briicke in der Regel wahrend der
Ana- und Telophase eine starke Auftreibung, die tiber das bei der tierischen
Mitose in Abb. 125 gezeigte Mafl noch hinausgeht, so daBl die Zellplatte, wihrend
sie sich stofflich auch durch Celluloseausscheidung verdndert, allméhlich seit-
lich bis an die Zellwand herangelangt (Abb. 72). Im Gegensatz zu diesem Ver-
halten sehen wir bei der tierischen Zelle im Zusammenhang mit der Durch-
schniirung die achromatische Briicke und damit die eingelagerte Zellplatte
in der Trennungsebene geradezu zusammengeschniirt werden (Abb. 158, 159,
160, 161). Die ganze Masse der Verbindungsfasern ist garbenférmig geworden
und die Verdichtung in der Mitte macht jetzt den Eindruck einer Kittmasse,
welche die Garbe zusammenhélt. Es braucht nicht naher ausgefiithrt zu werden,
daB wir in unseren Beispielen extreme Fille ausgewdhlt haben und da$ in vielen
Fillen nichts, in anderen nur eben eine Andeutung dieser hier so auffallenden
Bildungen zu erkennen ist. Moglicherweise wird sich einmal ein Zusammenhang
zwischen der Art der Teilungsspindel und dem Ausbildungsgrad der Zellplatte

Abb. 158. Spermatogonien von Salamandra. Die Einschniirung der achromatischen Commissur bei
der Zellteilung. Phot. F. SKELL. Zeil3 Apochr. 8 mm. Orthoskop. Ok. f = 15. Balg 75 cm.

nachweisen lassen. Schniirt sich die Zelle vollends durch, so kann es geschehen,
daB der Rest der Zellplatte als ein nunmehr kondensierter Zwischenkérper
zwischen den Tochterzellen iibrig bleibt [Boverr (1900), Furchungsmitose
des Seeigeleis], welcher, wie der entsprechende, noch verhiltnismiBig breite
Zellplattenrest unserer Abb. 158 in eine kleine Vakuole zwischen den sonst
eng aneinanderliegenden neuen Zellwénden eingeschlossen ist. Lange kann sich
der Rest der Verbindungsfasern [frither haufig ,,Zentralspindelrest* genannt,
gegen welche Auffassung aber bald Stimmen laut wurden; Fremming (1893,
S. 106)], in der Tochterzelle erhalten, wobei entsprechend der vorhin beschrie-
benen Einschniirung der achromatischen Briicke, der dichte, sich dunkler als
das Cytoplasma farbende und anfangs noch immer streifige Kérper sich gegen
den Tochterkern zu aufbiischelt (Abb. 161). In den Tochterkern geht nichts
von ihm iiber. Wie sich bald die Lagebeziehung des Kerns zu dieser Formation
#ndern kann, indem sich die Tochterzellen trotz der noch zwischen ihnen be-
stehenden Hafte gegeneinander verdrehen und wie die Substanz des Briicken-
restes allméhlich in das Cytoplasma aufgenommen wird, siecht man in den
Abb. 161 und 162. Unsere Abb. 161 148t tibrigens erkennen, daB eine alter-
nierende Lage der Tochterkerne zum Briickenrest, die PRENANT (1892) bei seinen
Objekten so gefunden hat, wie unsere Abb. 160 sie zeigt, doch nicht, wie dieser
Autor gemeint hat, ein regelm#Biges Verhalten darstellt. Wiederholt ist die
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Behauptung aufgestellt worden, da8 in die Substanz der ehemaligen achroma-
tischen Fasern das Zentralkoérperchen eintrete und dall aus ihr eine neue Sphére

Abb. 159.

Abb. 160. Abb. 161.

Abb. 159 —161. Oedipoda 3. Zweite Reifeteilung. Phot. F. SKELL. Zei8 Apochr. 4 mm. Komp.
Ok. 12,5. Balg 75 cm. Abb. 159 zeigt den achromatischen Korper in seiner typischen Garbenform
mit Verdichtungszone an der Stelle der Einschniirung. Die Telophasenchromosomen sitzen dem
Ende der Garbe auf. Abb. 160 und 161 spitere Stadien; die Tochterkerne sind vom
Zwischenkorper gelost.

und bei einer folgenden Teilung wieder die Zentralspindel hervorgingen [siehe
Meves (1897, S. 35): ,,Die Vereinigung von Sphire und Spindelrest‘‘].

Oft verhindern die Uberbleibsel der achromatischen Tochterbriicken das
vollstindige Selbstindigwerden der Tochterzellen fiir lingere Zeit und diese

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 10
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héngen dann, wie Abb. 248, S. 269 zeigt, durch ,,Zellkoppeln® [ZIMMER-
MANN (1891), BoLreEs LEE (1895)] zusammen, welche die gemeinsame Abstam-
mung einer ganzen Anzahl von Zellen sicher erkennen lassen. Das gilt be-
sonders fiir die Spermatogemme zahlreicher Organismen bis zu dem Grade,
daf3 sogar alle Zellen einer Spermato-
gemme miteinander durch einen proto-
plasmatischen Strang verbunden sein
kénnen [MEVES (1897, S. 36)] oder doch
wenigstens die vier Spermatiden eine
zusammengekoppelte Gruppe bilden.
BuceNER (1915, S. 24) erinnert daran,
dall das Offenbleiben der Zellwand an
der Stelle dieses Stranges bei den
Nahrzellen vieler Eier dem Stofftrans-
port dient.
Wenn wir die Erscheinungen der
3 Teilung des Zellenleibes hier nicht weiter
Abb. 162. ;dcherontia atropos d. Zweite Reife-  verfolgen, so entspricht diese Beschréin-
g. Der Zwischenkérper der vorangegan- . . . .
genen Mitoseist neben der Aquatorialplattenoch ~ kung der Grenze, die wir uns in diesem
SO e Brof. 0K & Falg ohr. Ol-Imm. ,.ochreibenden Abschnitt gesetzt haben.
Bei der kausalen Analyse der Mitose
werden wir auch zu diesem Teilproze8 noch manche Beobachtungstatsache
beibringen, die erst im Zusammenhang mit der kausalen Fragestellung ihre
Bedeutung offenbaren kann. In dieser Beziehung sei besonders auf die Ver-
teilung von Plasmaeinschliissen auf die Tochterzellen verwiesen (s. S. 426),
weil man gerade solche Angaben an dieser Stelle wohl noch erwarten kénnte.

B. Die Lebendbeobachtung der Mitose und ihre Ablaufszeit.

Die Beobachtung der Zellteilung am lebenden oder iiberlebenden Objekt
ist immer neben der Untersuchung fixierter Préparate geiibt worden. Gerade
am Anfang der Mitosenforschung wurden in dieser Beziehung die wertvollsten
Beobachtungen gesammelt und schon deshalb, weil die Zustandsbilder der
mitotischen Zelle, bevor sie richtig verstanden waren, einen wirren Eindruck
machten und vielfach fir Kunstprodukte gehalten wurden, muBiten es sich
die Pioniere auf diesem Gebiet, vor allem STRASBURGER und FLEMMING, an-
gelegen sein lassen, durch die Vergleichung der lebenden und der fixierten
Zellen in den verschiedenen Stadien der Mitose das MiBitrauen gegen die von
ihnen gezeigten Bilder zu zerstreuen. STRASBURGER sah den Teilungsvorgang
zuerst an den Zellen der StiBwasseralge Spirogyra orthospira unter seinen Augen
ablaufen und es gelang ihm oft, ,,eine und dieselbe Zelle vom ersten Beginn der
Teilung an bis zu dem Abschlufl* zu verfolgen (1875, S. 33). FLEmMMING (1879)
hat schon in seinen ersten klassischen Untersuchungen iiber die Zellteilung sich
auf zahlreiche Befunde an den iiberlebenden Zellen verschiedener Gewebe
der Amphibienlarve berufen koénnen. Seitdem ist die Lebendbeobachtung
niemals ganz in Vergessenheit geraten, aber sie ist doch wéhrend der erfolg-
reichsten Jahrzehnte der Zellforschung durch den Ausbau der Fixierungs-
und Firbungsmethoden in den Hintergrund gedringt worden; man glaubte
wohl, in einem allzu grolen Vertrauen auf diese Methoden befangen, der Lebend-
beobachtung entraten zu konnen, es schien, wie LuNDEGARDE (1912, S. 237)
sagt, ,,unmodern’ zu sein, die Kernteilungsvorginge am lebenden Material
zu untersuchen, ja, es hat die Meinung Platz gegriffen, ,,da die Lebendbeobach-
tung in den meisten Fillen ganz im Stich gelassen hat‘, wenn es sich um Streit-
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fragen handelte, die sich auf die feineren Strukturen bezogen. So sagt TISCHLER
(1922, S. 307), dessen Worte wir eben angefiihrt haben, in bezug auf LuNDE-
GARDHs hierhergehorige Arbeiten, wir briuchten sie nur aufmerksam durch-
zulesen, ,,um zu sehen, wie wenig wir doch eigentlich fiir die Detailforschung
damit gewonnen haben‘. Aber diese Enttduschung, welche allerdings be-
griindet ist, solange man lediglich vom Standpunkt der Strukturanalyse aus
an die lebende Zelle herangeht, wird sicher nicht verhindern, dafl in Zukunft
die Beobachtung der Mitose im Leben in wieder gréflerem Mafle geiibt wird;
denn jetzt sind solche Untersuchungen durch die neuen Methoden, die lebende
Zelle aullerhalb des Organismus zu ziichten, zu beobachten und an der leben-
den, in Teilung begriffenen Zelle experimentelle Eingriffe vorzunehmen, von
neuem aussichtsreich geworden. Solche Untersuchungen werden, wie schon
bisher, noch in hoherem MaBe in Zukunft Beobachtungstatsachen liefern, aus
denen erst das Versténdnis fiir den Ablauf der Mitose erwachsen kann.
Natiirlich wird man dabei nicht auf die wertvollen Befunde verzichten, welche
bereits die fritheren, ja schon die allerersten Untersuchungen der lebenden
Mitose gezeitigt haben und die jetzt erst im Rahmen einer Analyse des Zell-
teilungsgeschehens zu ihrer vollen Geltung kommen.

So konnen wir geradezu sagen, daBl die Lebendbeobachtung der Mitose
gegenwirtig mehr als frither in den Vordergrund geriickt werden muBl. Dabei
hat diese Untersuchungsmethode ihre frithere Bedeutung, eine Kontrolle
des fixierten Zustandes zu bieten, natiirlich nicht verloren und auch in
dieser Beziehung konnen wir sie heute so wenig wie die fritheren Untersucher
entbehren. Endlich liefert die Beobachtung des Ablaufs der Zellteilung die
Méoglichkeit, die Dauer der Mitose und ihrer einzelnen Phasen direkt
festzustellen.

Vom Standpunkt der Analyse des Zellteilungsvorganges aus werden wir in
diesem Kapitel das in der Literatur zerstreute Beobachtungsmaterial nicht in
seinem ganzen Umfang ausbeuten; denn, da wir nach dem dieser Darstellung
zugrunde gelegten Plan zunachst die Erscheinungen der Mitose behandeln
und die kausale Untersuchung des Teilungsgeschehen spéater einheitlich dar-
stellen wollen, werden wir erst dabei nach zahlreichen, durch die Lebendbeobach-
tung vermittelten Tatsachen greifen. Hier wird es sich nur darum handeln,
den Blick auf die Erscheinungen der Mitose gerichtet zu halten und den Ablauf
der Mitose im Leben méglichst genau auf Grund der Erfahrungen der verschie-
denen alteren und neueren Autoren zu beschreiben. Dadurch werden wir uns
ein Material zurecht legen, auf das wir bei der kausalen Analyse der Zellteilung
zuriickgreifen koénnen. DaB wir hier auch die Angaben iiber die Zeitdauer
der Mitose zusammentragen, steht durchaus im Einklang mit der Ordnung
unseres Stoffes.

1. Beschreibung des Ablaufs der Zellteilung nach Lebendbeobachtungen.

Die ersten Verdnderungen der in die Teilung eintretenden Zelle, deren
wir schon in den fixierten Priparaten nicht leicht habhaft werden kénnen,
sind im Leben natiirlich erst recht schwer zu erfassen'; jedoch ist es einmal
die Verianderung der Gestalt der Zelle, zum anderen die VergréBe-
rung des Kernes, welche auch den Untersuchern der lebenden Zelle die Unter-
scheidung der mitotischen von den ,,ruhenden Nachbarzellen vielfach ermég-
licht haben. So berichtet FLemminG (1879, S. 371), daB die ganze Zelle, welche
in Teilung eintritt, bei Epithelien aus der Flichen- in eine mehr gerundete

1G. Levt (1916, S. 245) sagt hieriiber: ,,L’inizio della profase & lo stadio che piu di ogni
altro sfugge all’ osservazione nel vivente®.

10%*
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Form iibergehe und daB solche Zellen gegeniiber den anderen bei hoher Ein-
stellung ,,etwas glinzender’ aussehen. Aus seiner Abb. 1, Taf. 16, der Abhand-
lung aus dem Jahre 1879, welche diese Aussage belegt, ist liberdies zu ersehen,
wie eine solche, in Mitose eintretende Epithelzelle nicht blo8 linsenformig wird,
sondern wie sie dabei auch ihre polygonale Gestalt einbiillt und wie sich um
sie als ein kugeliges Gebilde die benachbarten Epithelien radiar anordnen.
FLEMMING meinte diese Gestaltverinderung lediglich als eine Folge der Ver-
groBerung des Kernes ansehen zu diirfen, jedoch ist kein Zweifel, dall es sich
dabei um eine Verdnderung des Cytoplasmas selbst handelt. Berichtet
doch STraANGEWAYS (1923, S. 139) nicht nur iiber ein rasches Wachstum der
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Abb. 163a u. b. Mitosen von in vitro geziichteten Embryonalzellen des Hiihnchens.
Nach T. S. P, STRANGEWAYS (1923).

Zelle im Beginn der Mitose, sondern er stellt auch in Ubereinstimmung mit
G. Levr (1916, S. 245) die Einziehung der Plasmafortsitze und die hiermit
in Zusammenhang stehende Abrundung der Zelle ausdriicklich fest (Abb. 180)
und solche Verinderungen kénnen doch nur auf einer Zustandsinderung des
Cytoplasmas selbst beruhen. Die VergroSerung und Abrundung des Kernes
ist von den meisten Autoren seit FLEMMING als erstes Zeichen der mitotischen
Kernverdnderung immer wieder hervorgehoben worden. So hat auch H. E.
Z1EGLER (1895, S. 368) am Eikern nach der Bildung des ersten Richtungs-
korpers und also vor der ersten Furchungsteilung die betrichtliche GriéBen-
zunahme im Leben beobachtet, und so erklirt auch Jorry (1904, S. 492), fiir
die in Teilung eintretenden Blutkérperchen des Salamanders: ,der Kern er-
scheint viel groBer, er scheint die ganze Zelle auszufiillen”. Nur selten treffen
wir eine Angabe wie die von W. ScHLEICHER (1879, S. 263), die sich auf die
lebenden Knorpelzellen von Amphibienlarven bezieht, daB die KernvergroBe-
rung im Beginn der Mitose vermif3t wird.
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Wie am fixierten Priaparat, so beansprucht auch in der lebenden Zelle der
Inhalt des Prophasenkerns das groBte Interesse. JoLLy (L. c. S. 492)
berichtet, in Ubereinstimmung mit friiheren Beobachtern, daB der Kern, an-
statt wie im Zustand der Ruhe eine Anzahl von stirker lichtbrechenden Partikeln
zu zeigen, nun ganz erfillt sei von einer groen Anzahl kleiner Kérner, die eine
etwas geringere Lichtbrechung aufweisen, als die des ruhenden Kernes, und
deren Oberfliche unregelméfBig begrenzt ist. Dabei verdndert sich auch die
Lichtbrechung des Kernsaftes, indem sie sich mehr der des Chromatins an-
nihert. Daher sei der Anblick eines in Teilung eintretenden Kernes weniger
klar als der eines ruhenden. Dies gilt nach LUNDEGARDE (1912, S. 257) auch fiur
Pflanzenzellen und wir finden diese Beobachtungen an dem ganz anderen Ma-
terial, das STRANGEWAYS in seinen im Hiithnerplasma geziichteten embryonalen
Zellen vorgelegen hat, vollkommen bestétigt, wenn er sagt: ,,the nuclei become
fainter and then appear as hazy granules® (1. ¢. S. 139). Die Erklirung, welche
fiir die granulire Struktur des lebenden Prophasenkerns (Abb. 163) von allen
Beobachtern gegeben worden ist, daf die Kérnchen die optischen Querschnitte
der jiingsten Kniuelfdden sind, wird keinem Widerspruch ausgesetzt sein,
zumal nach STRANGEWAYS auch fadige Elemente in diesen lebenden Kernen
nicht vermilt werden.

LunpEGARDH (1912, 8. 243) konnte an seinem pflanzlichen Material die Elemente
des jungen Spirems sogar ganz deutlich als ,,Stringe, lingliche Klumpen und Faden*
wahrnehmen und abbilden. So weitgehend den fixierten Zustinden entsprechende Bilder
bieten lebende tierische Zellen wohl niemals dar und auch LunDEGARDHs Beobachtungen
erwecken den Verdacht, daB sie nur infolge einer bei der Lebendbeobachtung entstandenen
Zellschidigung moglich geworden sind.

Diese Inhaltsgebilde des jungen Prophasenkernes haben sowohl
die alteren Untersucher wie auch STRANGEWAYS hiufig in lebhafter Be-
wegung gesehen, auf die in neuerer Zeit auch BELa® (1924) in den Kernen
der zur ersten Furchungsteilung schreitenden Nematodeneier sein Augenmerk
gerichtet hat. Wir miissen uns also das Bild des fixierten dichten und nach
Biraks Beobachtungen auch des lockeren Knéduels verlebendigen, indem wir
die unter Umstéinden lebhaften Bewegungen bedenken, denen die Schleifen
unterliegen konnen. Zum Teil wird es sich dabei wohl um Kontraktionen der-
selben handeln. Nach Bxra® (1. ¢. S. 8, Anm.) liegt eine BRownsche Molekular-
bewegung, vornehmlich der Nucleolen, vor, die im Verlauf der Prophase parallel
mit der Chromosomenausbildung immer lebhafter wird, ,,bis in manchen Fillen
sogar die Chromosomen, wenn sie sich von der Kernwand losgelost haben,
zu tanzen beginnen®. Ein solches Verhalten diirfte natiirlich nur fiir einzelne
Fille mit besonders kleinen Chromosomen gelten, aber daB der Knéuel
nicht etwa ein starres System ist, in welchem jede Schleife und jedes Ele-
ment auf seinem Platze stehen bleibt, das erscheint besonders fiir die Frage
nach der Umordnung der Chromosomen aus dem Kniuel in die Aquatorial-
platte bedeutungsvoll. Auch wird uns BELaks Beobachtung iiber das plétz-
liche Aufhéren dieser ,,Molekularbewegung‘‘ in dem Augenblick, wo die Spindel
gebildet wird, bei der spéteren Analyse noch beschiftigen. Uberdies liefern
diese Lebendbeobachtungen einen weiteren Beweis (s. hierzu die Lebendbeobach-
tung des ruhenden Kerns, S. 44 u. {.) fiir den fliissigen Zustand des Kernsaftes
gerade in der spiten Prophase und fiir die freie Beweglichkeit und gegenseitige
Unabhiingigkeit der einzelnen Chromosomen innerhalb des geschlossenen Kernes.

Die genannten Autoren stimmen in der Angabe iiberein, dafli wéhrend der
beschriebenen Erscheinungen der Kern seine Membran noch besitzt. Uber
die Auflésung derselben liegen auch in bezug auf das lebende Objekt nur
wenig bestimmte Angaben vor. JorLLy (L. c. S. 493) erklart, die Membran ver-
schwinde ,,rapidement und ebenso sagt STRANGEWAYS: ,the outline of the
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nucleus . . .... suddenly disappears”. Nun liegen nach Jorry (S. 521) die
Chromosomen in jenem klaren Hof, den man insbesondere an fixierten Pré-
paraten in den Anfangsstadien der Teilung so deutlich bemerken kénne. Die
scharfe Abgrenzung, welche dieser zuweilen auch an lebenden Zellen aufweist,
erkennen wir an den Bildern der Abb. 2, Taf. 16 der FLEMMiNGschen Arbeit
aus dem Jahre 1879. Diese Erscheinung, welche uns schon an den fixierten
Objekten beschaftigt hat und von der FLEmMmING (1879, S. 376) ausdriicklich
erklart, sie sei auch im Leben vorhanden, ist uns bedeutungsvoll. Wir ent-
nehmen ihr mit JoLLy (8. 521), wie sich, entgegen fritheren Meinungen [PFITZNER
(1886, S. 54)], der Kernsaft mit dem umgebenden Plasma nach der Membran-
auflosung vermischt und wie sich diese Vermischung auf die perinucledren
Teile des Cytoplasmas beschrinkt. So kann man auch im Leben an giin-
stigen Objekten jenes von uns als Mixoplasma (s. S. 64) bezeichnete,
den ,,Teilungsraum®“ BrtUELs erfiillende, neue Plasma recht gut
unter seinen Augen entstehen sehen und man kann auch im Leben,
wie aus den angefiihrten Fuemminegschen Figuren hervorgeht, fest-
stellen, daB dieses Mixoplasma nicht von granuldren oder sonsti-
gen Einlagerungen des Plasmas betreten wird (Abb. 163).

In vielen Fillen sind die Chromosomen von diesem Stadium an, welches
unserer Abb. 33 entspricht, mit aller wiinschenswerten Klarheit im Leben
zu sehen. Sowohl die FLEMMINGschen Bilder wie auch die von JoLLY bestitigen
durchaus des letzteren (1. c. S. 522) Angaben, daBl die Chromosomen auch
im Leben scharf begrenzt und von bestimmter Form sind und
genau denen im fixierten Préparat entsprechen. Das geht fiir pflanzliche Zellen
aus der Darstellung LUNDEGARDHs (1912) gleichfalls hervor, und es gilt, wo die
Chromosomen im Leben iiberhaupt sichtbar sind, fiir alle Stadien von der
spaten Prophase bis zur Telophase.

Wenn A. FiscHER (1899, S. 69) gemeint hat, die Chromosomen erschienen
im Leben weniger scharf begrenzt als im fixierten Préparat, und wenn er daraus
geschlossen hat, daBl die Fixierungsmittel sie kondensieren, koagulieren und
die Substanzen ausfillen, aus welchen sie bestehen, so muBl man das natiir-
lich zugeben, denn die Chromosomen sind im Leben von zdhfliissiger
Konsistenz.

In diese ihre natiirliche Beschaffenheit haben in neuerer Zeit vor allem die
Versuche von CHAMBERS (1924) einen Einblick gegeben. Mittels der Mikro-
dissektionsnadel vermochte derselbe aus dem Chromatinknéduel einer Spermato-
cyte eine Schlinge herauszuziehen (s. 1. Teil dieses Bandes S. 130) und zu dehnen.
Wurde sie losgelassen, so kehrte sie in die urspriingliche Lage zuriick. Diesen
Grad von Elastizitdt besitzen die Chromosomen der Metaphase anscheinend
nicht mehr, da sie von CHAMBERS gleich wie eine gallertige Masse unter
Bildung eines sich verdiinnenden und bald zerreilenden Verbindungsfadens
rasch in zwei Hilften getrennt werden konnten (l. c¢. S. 275, Abb. 16). Zur
Beurteilung der Beschaffenheit der Metaphasenchromosomen ist noch von
Interesse, dal dieselben nach CHAMBERS in Lymphflissigkeit oder RINGERscher
Losung allméahlich aufquellen und zerfallen. Dabei entstehen unregelmiBige
Auswiichse, gelegentlich in Form langer Faden, deren Enden kugelig werden
und abtropfen. Nimmt man noch die Tatsache hinzu, daf die Metaphasen-
chromosomen, z. B. die Tetraden der ersten Reifungsteilung von Spermato-
cyten der Schmetterlinge (SEILER), Kugelform annehmen kénnen, so wird
man wohl fiir manche Félle zur Vorstellung einer tropfbar fliissigen
Beschaffenheit der Chromosomen gelangen. DaB die fixierten Chro-
mosomen von einem solchen Zustand weit entfernt sind, unterliegt natiir-
lich keinem Zweifel, aber ihre Form und GréBe bleibt trotz der
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tiefgehenden physikalischen Verdnderung im wesentlichen wohl
erhalten.

Das kann man nicht schoner vor Augen fiihren, als durch die Neben-
einanderstellung derselben Metaphasenbilder von Spermato-
cytenteilungen eines Heuschrecken im lebenden, fixierten un-
gefdrbten und fixierten und gefdrbten Zustand (Abb. 164 bis 172). Aus
diesen vergleichenden Betrachtungen, die wir BELAR (1928) verdanken, geht so

Abb. 165. Abb. 166.

Abb. 164 —166. Stenobothrus lineatus (Heuschrecke), Spermatocyten. FEin und dieselbe Stelle
einer Gewebskultur zuerst in lebendem Zustand, Abb. 164, dann nach Fixierung (Vorfixierung mit
Osmiumtetroxyd. Nachbehandlung mit FLEMMING - Gemisch), Abb. 165, und schlie8lich Abb. 166,
nach Farbung (GIEMSA-ROMANOwsKY-Losung, Vorbeizung in Ammoniummolybdat) und Einschlu
in Canadabalsam photographiert. Nach K. BELAR (1928). Man beachte die gegenseitige Lage der
Gemini in den drei Spermatocyten und die auf Abb. 164 sichtbaren Chromomeren
(vgl. dazu Abb. 55 und 8. 74).

klar und tiberzeugend, wie es bisher noch niemals gezeigt worden ist, hervor,
daB zwischen dem lebenden Objekt und dem fixierten in bezug auf die Chromo-
somen in der Tat kein Unterschied besteht. Es kann sich nur um geringfiigige
Verinderungen besonders des Durchmessers der Elemente handeln, wenn
iiberhaupt eine greifbare dullere Verdnderung in Frage kommt. Auch die Lage
der Chromosomen wird durch die Fixierung nicht verédndert. Selbstverstindlich
koénnen wir eine solche Ubereinstimmung zwischen dem lebenden und dem
fixierten Objekt nur bei einer vollkommenen Fixierung voraussetzen und wir
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miissen damit rechnen, daB in vielen Fillen die Chromosomen, besonders der
Metaphase, durch die Fixierung, auch wenn dieselbe noch keine auffallenden
Schéiden gesetzt hat, wenigstens zusammengedréingt werden [HancE 1917, S. 188].

Abb. 167.

Abb. 168.

Gegeniiber solchen Beispielen, die uns einen direkten Vergleich zwischen
lebenden und fixierten Chromosomen gestatten, gibt es aber auch andere
Objekte, bei denen im Leben die Chromosomen iiberhaupt nicht
sichtbar sind. Die bekanntesten Fille dieser Art sind die Furchungsteilungen
der Seeigeleier, deren klassische Bilder nach dem Leben von HerrwIic (1876,
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T. XII) uns in den Teilungsstadien bekanntlich nur die achromatische Figur
und nichts von den Chromosomen zeigen und ferner dieselben Stadien der
Nematoden-Eier, bei denen die Lebendbeobachtung seit AUERBACH und BUTSCHLI
immer wieder, so von ZIEGLER, auf den wir uns berufen haben und neuerdings

Abb. 169.

Abb. 167 —169. Dasselbe Objekt wie bei Abb. 164. Abb. 167 lebend, Abb. 168 fixiert und gefarbt
vor EinschluB3 in Canadabalsam, Abb. 169 nach Eigschluﬁ in Canadabalsam. Mikrophotogramme
von K. BELAR.

in Verbindung mit dem Experiment von BELAR versucht worden ist (Abb. 266,
S. 310). Nur der letztere konnte die Chromosomen eben noch erkennen, aber
deutlich waren sie auch bei seinen Rhabditis-Eiern nicht. An der Kleinheit
der Kernelemente liegt es offenbar nicht, wenn sie im Leben der Beobachtung

. . -. é
Abb. 170. Abb. 171. Abb. 172.

Abb. 170 —172. Dasselbe Objekt und Verfahren wie bei Abb. 164, 165, 166. Metaphase der ersten
Reifeteilung. Mikrophotogramme von K. BELAR.

nicht zuginglich sind. Denn in den Zellen STaANGEWAYS (Abb. 163) sind sie
sicher nicht gréBer als in den besagten Eizellen. Dimensionen und groBerer
oder geringerer Grad des Zusammenriickens in der Metaphase kénnen nur
maBgebend sein fiir die bessere oder schlechtere Unterscheidbarkeit der ein-
zelnen Elemente. Ob sie aber in ihrer Gesamtheit im Leben sichtbar
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sind, das kann seinen Grund nur im Unterschied des Lichtbre-
chungsvermdégens zwischen Chromosomen und Kernsaft oder
Spindelsubstanz haben. Es muB also in dieser Beziehung zwischen den
Mitosen eine Verschiedenheit bestehen.

Zur Kernauflosung, die, wie wir gesehen haben, sehr rasch vor sich gehen
kann, zuriickkehrend, wollen wir auch der Lebendbeobachtungen ge-
denken, welche eine Verdnderung des Cytoplasmas unmittelbar vor
der Membranlésung betreffen. Schon O. Herrwic (1879) hat berichtet,
daf sich um den Furchungskern des Seeigeleies eine homogene, kérnchenfreie
Substanz ansammelt und dall dabei amoboide Bewegungen des Kernes vor
sich gehen. Seinen Bildern nach ist kein Zweifel, dal bis zu diesem Zeitpunkt
die Kernmembran noch geschlossen ist und ihre Auflésung erst nach diesen
die kornchenfreie Zone schaffenden Umlagerungen im Cytoplasma erfolgt.
Diese Beobachtungen HErTWIGs hat A. FiscHEL (1899) wiederum am lebenden
Seeigelei in sehr viel deutlicherem Grade wiederholt, nachdem er das Eiplasma
durch Vitalfirbung mit farbstofftragenden Ko6rnchen ausgeriistet hatte. Nun
konnte er sehen, wie sich diese gefirbten Elemente in dem kritischen Zeitpunkt
vor der ersten Furchungsteilung um den Kern herum, also in der kérnchen-
freien Zone HERTWIGs, zusammenzogen, so dafl der iibrige Eileib von ihnen
ganz frei wurde. Diese Erscheinungen sprechen fiir eine Umlagerungim Cyto-
plasma, wodurch der Dotter von der Umgebung des Kerns abgedréngt wird;
dem Transport der im Plasma suspendierten Kérnchen nach zu schlieBen,
handelt es sich um einen Zustrom des Cytoplasmas zum Kern. Nun ist freilich
diese Verdnderung, welche die grofien und durchsichtigen Seeigeleier im Leben
darbieten, nur bei diesen Objekten und etwa noch bei anderen Eiern so deut-
lich. Wir werden aber auch bei der Erérterung der entsprechenden Prophasen-
stadien des fixierten Objekts auf die Verdichtung des Cytoplasmas in der
Umgebung des Kerns vor seiner Auflésung hinzuweisen haben, die gelegent-
lich einmal, so von FLEMMING, erwéhnt worden ist (s. S. 327). Und wir kénnen
also in dem angezogenen Fall dem fixierten Objekt eine gleichsinnige Plasma-
verdinderung in einer lebenden Zelle zur Seite stellen. Wir diirfen natiirlich nicht
erwarten, daf} bei einer groBeren Reihe von Objekten die Plasmaveridnderung
vor der Kernauflosung am fixierten oder gar am lebenden Objekt wahrgenommen
werden konnte; deswegen braucht sie aber nicht zu fehlen und unsere spateren
Erwagungen iiber die Bedeutung der perinuclediren Plasmaverdichtung vor
der Membranaufldsung (s. S. 327) werden die Annahme rechtfertigen, dafl die-
selbe allgemein vorkommt und eine notwendige Teilverdnderung wihrend der
Mitose ist.

Wie die Stadien der Mitose im fixierten Zustand in der Regel nichts iiber
die Umordnung der Chromosomen (s. S. 77) verraten, so finden wir
auch bei den Beobachtern der lebenden Mitose iiber diese Veréinderungen nur
sehr spérliche Angaben. Es ist aber immerhin bezeichnend, da Jorry (. e.
S. 496) mitteilt: ,,der Anfang der Phase des Muttersterns geht oft unbemerkt
vor sich” und STRANGEWAYS sagt geradezu, die Chromosomen ordnen sich
., rapidly” rechtwinklig zu der Spindel an. Hiernach ergibt sich die sichere
Aussage, daB die Umordnung der Chromosomen aus dem Kniuel in die Aqua-
torialplatte meistens sehr rasch vor sich geht. Dies steht im Einklang mit
der frither (S. 77) mitgeteilten Erfahrung, daf die Untersucher der Mitose
bei der Aneinanderreihung der fixierten Stadien ein den Kn#uel mit der
Aquatorialplatte verbindendes Bild der Umordnung in der Regel gar nicht ge-
funden haben.

Wenn STRANGEWAYS, wie bemerkt, angibt, da8 sich die Chromosomen
im rechten Winkel ,,to the spindle‘ anordnen, so ist hier seine Lebendbeobach-
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tung von den Bildern der fixierten Mitose beeinfluBt, denn diese Aussage hétte
er schon deshalb aus seinen Beobachtungen nicht ableiten diirfen, weil er, wie
er selbst gesteht und wie es seine Bilder auch zeigen (Abb. 163) kein geniigend
klares Bild der Spindel hat gewinnen konnen. Seine Aussage steht offen-
sichtlich unter dem EinfluB} der herkommlichen Meinung, daB die Spindel fiir
sich gebildet werde und daB3 die Chromosomen sich dann an dieselbe anheften.
Wir haben aber gesehen, dall diese Art der Einordnung der Chromosomen in
die Aquatorialplatte und des Herantretens der Chromosomen an die Spindel
nur fiir den Typus der Mitose mit Zentralspindel gilt und nicht fiir die weitaus
groflere Anzahl von Féllen, in denen die andere Art von Spindel, nimlich die
von uns als Metaphasenspindel bezeichnete, vorliegt, von der wir erklart haben,
daB sie bei der Umordnung der Chromosomen erst de novo gebildet wird (siehe
S. 89).

Fir diese unsere, aus dem Studium der fixierten Préparate abgeleitete
Anschauung liefern uns die Lebendbeobachtungen vortreffliche Stiitzen. Die
Zentren der Mitose, wenn sie in der lebenden Zelle iiberhaupt sichtbar werden,
was eigentlich nur bei den Furchungsmitosen gegeben ist, treten erst kurz vor
der Kernauflosung hervor, wenn sie sich an die Pole begeben. So sagt ZIEGLER
(1895, S. 381): ,,Wenn die Kerne (die Vorkerne des Nematodeneies) sich be-
rithren und sich aneinander abgeplattet haben, erscheint nach einiger Zeit
(12—20 Minuten) eine kleine Attraktionssphére mit kurzer Strahlung an einer
Seite der beiden Kerne; bald darauf wird eine dhnliche Attraktionssphire an
der anderen Seite des Kernes sichtbar®. Noch mehr hat uns iiber das Verhalten
der beiden Zentren, wiederum des Nematodeneies (Rhabditisarten), die Lebend-
beobachtung BELARs (1924) aufgeklért, deren wir spater bei der kausalen Analyse
der Mitose noch gedenken werden. Hier beschrénken wir uns, in Ergénzung
der alteren Beobachtungen von ZIEGLER, auf die Angabe, daB die neue Schil-
derung dieser auBerordentlich wichtigen Vorgdnge von mannigfachen Be-
wegungen der beiden voneinander ganz isolierten Zentren des Nematodeneies
und des Eikerns berichten, die so lange andauern, bis die Zentren ihre Gegen-
iiberstellung am Kern erreicht haben und bis dieser letztere, noch geschlossen,
mit seinen Zentren in die Mitte des Eies gelangt ist. Diese Bewegungen sind
allerdings bei normalem Ablauf der Geschehnisse nicht zu sehen, sondern dabei
hat es den Anschein, als entstiinden die Centrosomen an oder aus dem Eikern.
Erst mit Hilfe des Sauerstoffabschlusses konnten die erwidhnten Bewegungs-
erscheinungen, offenbar durch Verlangsamung und durch Storung der Korre-
lation zwischen den Einzelvorgingen, auBerordentlich viel deutlicher gemacht
werden. Die groBe Bedeutung dieser Lebendbeobachtung fiir die Frage der
Spindelentstehung mufl aber in dem Nachweis der vollstindigen Selbstéandig-
keit der beiden Zentren gesehen werden, die den Kern allméahlich zwischen sich
fassen, wobei, ganz entsprechend der Wahrnehmung ZIEGLERs, da} die Zentren
nicht gleichzeitig, sondern nacheinander am Kern auftauchen, auch in BEraks
Versuchen das eine Zentrum dem anderen in der Erreichung seiner Stellung
am Kern oft betrichtlich vorauseilte. Bei der Furchungsteilung der Nema-
todeneier kann demnach, da die Zentren nicht miteinander verbunden sind,
eine Zentralspindel in unserem Sinne (s. S. 100) nicht gegeben sein. Und wenn
wir jetzt bei diesem Objekt von der Entstehung der Spindel horen, so ist es
also die Bildung einer Metaphasenspindel, die hier im Leben beobachtet werden
kann. ZieeLER (1. c. S. 382) fahrt in seiner Schilderung fort, indem er sagt:
,,Die beiden Attraktionssphiaren nehmen an Gr6Be zu, dann verschwindet die
Grenzlinie zwischen den beiden nebeneinanderliegenden Kernen und mit
dem Verschwinden der dulleren Kontur der Kerne entsteht die Spindelfigur®.
Eine Lebendbeobachtung, welche unsere Aussage iber die Entstehung der
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Metaphasenspindel nach der Auflosung der Kernmembran und zugleich mit
der Umordnung der Chromosomen eindringlicher bestétigen wiirde, kénnen wir
uns eigentlich nicht wiinschen. Es ist noch hinzuzufiigen, dal nach ZIEGLER
(1. e. 8. 371) die amé6boiden Bewegungen des Eileibes, welche wihrend der Pro-
phase der ersten Furchungsteilung lebhaft geworden sind, aufhoren, sobald
die Kernspindel sich ausbildet. Zweifellos gehoren in diesem Fall des Nematoden-
eies die amoéboiden Bewegungen zu jenen Zustandsdnderungen des Eileibs,
welche, wie wir vom Seeigelei wissen, zur Verdichtung des perinucledren Cyto-
plasmas fiihren; daf dieselben authéren, wenn der Kern aufgelost, die Spindel
gebildet und die Chromosomen umgeordnet sind, deutet den Abschlul einer
Periode cytoplasmatischer Veranderungen an, welche uns die Lebendbeobach-
tung vor der Kernauflésung und Spindelbildung erkennen 146t. Auch zu diesen
Angaben ZrecLERs haben die neuen Untersuchungen BELaks wertvolle Er-
ginzungen geliefert. Der ,,Molekularbewegung‘* der Chromosomen und Nucleolen
im Kern des Nematodeneies haben wir oben gedacht. Nach BELAR (l. c. S. 8)
hért diese mit einem Schlage auf, in dem Augenblick, wo die Spindel gebildet
wird. Leider gestattet BELARs Objekt die Verfolgung der kleinen Chromosomen
wahrend der Umlagerung nicht. Es geht aber aus seinen Abb. 6 und 8 deutlich
genug hervor, daBl mit der Spindelbildung zugleich die Einstellung der Chromo-
somen in die Aquatorialplatte gegeben ist. BELAR liefert hier auch eine An-
gabe iiber das Schicksal des Nucleolus, welche beachtenswert ist:
derselbe verschwindet, sobald er in den Wirkungsbereich der Spindel kommt.

Diese Beobachtungen an der lebenden Zelle geniigen vollauf,
um die Vorstellung, die wir iiber die Entstehung der Metaphasen-
spindel und die Umordnung der Chromosomen gewonnen haben,
auf eine sichere Grundlage zu stellen: Die Spindel entsteht unmittel-
bar nach der Kernauflosung und wihrend der Spindelbildung geschieht die
Umordnung der Chromosomen.

Leider sind wir durch Lebendbeobachtung nicht ebensogut iiber die ent-
sprechenden Verhéltnisse bei dem anderen Typus der Mitose, welcher durch
die Zentralspindel ausgezeichnet ist, unterrichtet. Wie wir wissen (s. S. 106),
miissen hier, wo es sich in der Tat um die rechtwinkelige Anordnung der Chromo-
somen an die vorgebildete Spindel handelt, ganz andere Umstédnde bei der
Umordnung der Chromosomen gegeben sein als beim Typus mit der Meta-
phasenspindel. Die Untersucher solcher Mitosen, von denen wir wissen, daB
sie mit einer Zentralspindel ablaufen, wie DrRUNER (1894) und MEvVES, welche
die Spermatogonien- und Spermatocytenteilungen des Salamanders behandelten,
haben keine Lebendbeobachtungen angestellt. Freilich, was die Spindel selbst,
ibre Entstehung und ihr Heranwachsen bis zur Metaphase betrifft, so diirften,
da dieselbe schon in den fixierten und geférbten Praparaten anfangs nicht
leicht deutlich zu machen ist, die lebenden Zellen nicht viel von ihr erkennen
lassen. Die Mitosen von Zellen des Hodenepithels, welche FLEMMING nach dem
Zustand im Leben abbildet, zeigen in der Tat keine Spur dieser Bildung. Aber
in bezug auf die Anordnung der Chromosomen wire es doch von geradezu aus-
schlaggebender Bedeutung, bei solchen Mitosen die Bewegung der Kernfiden
aus dem Knéuel heraus direkt zu beobachten. Dies miilte durchaus mdglich
sein, da gerade die Salamanderspermatocyten Kernelemente besitzen, die im
Leben auf das beste hervortreten. Wenn man nun bei einer Mitose mit der
Metaphasenspindel sehen kann, wie die Umstellung der Chromosomen ,,rapidly‘
(STRANGEWAYS) erfolgt, so miiite sich auch im anderen Fall zum wenigsten
iiber das Tempo der Umordnung ein sicheres Urteil gewinnen lassen. Unserer
Vorstellung nach miifite sich hierin ein betréchtlicher Unterschied' zwischen
den beiden Typen der Mitose ergeben. Die Umordnung unter gleichzeitiger
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Bildung der Metaphasenspindel aus dem Mixoplasma heraus beruht auf einem
Umschwung im Zustand dieses Plasmas und es ist von vornherein wahrschein-
lich, daf} ein solcher mit einem Schlag in dem ganzen davon betroffenen Be-
reich eintreten wird. Bei der Zentralspindel aber geht etwas anderes vor. Die
Spindel ist vorhanden und die Chromosomen reihen sich im Aquator an der-
selben auf. Von diesem Vorgang durch Ubergangsbilder eine Anschauung
zu gewinnen, ist auch an der Hand von fixierten Praparaten nicht allzu schwer
(s. S. 378). Im Leben miilite sich zeigen, dall die Umordnung hier verhéltnis-
méfig langsam vor sich geht. Die einzigen Wahrnehmungen, die wir zugunsten
dieser Vorstellung anfilhren kénnen, stammen aus der dlteren Zeit und haben
Fremyine zum Urheber. Seine Abb. 35a und b der Arbeit aus dem Jahre
1880, welche der lebend beobachteten Teilung einer Hodenepithelzelle im
frischen Préparat ,,ohne Zusatz** (S. 257) angehéren, sind Bilder des fraglichen
Umordnungsstadiums, welches zu dem in Abb. 35¢ wiedergegebenen Zustand
der Aquatorialplatte hinfiihrt. Das sind nun Bilder, die durchaus nicht einer
raschen Einordnung der Chromatinfiden entsprechen, vielmehr konnte die
Gesamtheit derselben in der Zeichnung wihrend der Bewegung festgehalten
werden und einzelne Schleifen hinken der Mehrzahl betrichtlich nach. Uber
diese besagt FLEMMINGs Legende zu den Abbildungen (1. ¢. S. 258): ,,Die isoliert
abgeriickten Fadenschleifen am oberen Pol sah man sehr langsam abgeriickt
und wieder herangezogen werden, dann die in b am unteren Pol ebenso abriicken,
waren in ¢ wieder vollstindig einrangiert”. Es geht also die Bewegung nicht
nur iiberaus langsam vonstatten, sondern einzelne Elemente machen sogar
zunichst vergebliche Ansitze, in den Aquator zu kommen, bis sie definitiv ein-
gestellt werden. Leider verfiigen wir nicht {iber andere Beobachtungen dieser
Art. Aber die Angaben FLEMMINGs stimmen mit der Analyse entsprechender
fixierter Stadien, die wir noch vornehmen werden (s. S. 368), durchaus tiberein.
Und sie belegen unsere Auffassung, dafl die Umordnung der Chromosomen
sich verschieden gestaltet, je nachdem es sich um die Mitose mit Metaphasen-
spindel oder Zentralspindel handelt.

Das Verhalten des achromatischen Apparates, der Spindel,
Zentren und Astrosphéren, 1aBt sich in lebenden Zellen, bei denen die
Chromosomen nicht sichtbar werden, am besten verfolgen, so dall man eine
gewisse Gegensatzlichkeit zwischen der Hohe der Ausbildung
der achromatischen Figur und der Sichtbarkeit der Chromosomen
im Leben feststellen darf. In den fiir die Astrosphéren und die Spindel be-
sonders giinstigen Fillen der Seeigel- und Nematodeneier [O. HErTWIG (1876,
S. 401), Z1iecLER (1895), unsere Abb. 299, S. 358] hebt sich die méchtige achro-
matische Teilungsfigur [,,Hantelfigur’ nach AverBacH und O. HErTwIG (1876,
S. 403)] durch ihr anderes Lichtbrechungsvermégen und ihre Homogenitdt
aus dem gekornten Plasma heraus (Abb. 266, S. 310). An ihr lassen sich im
Leben Verdnderungen beobachten, welche die Astrosphére und die Spindel
betreffen. HrrTWIG (l. ¢.) spricht von einer allméhlichen Ausbreitung der
,,Sonnen‘, deren Radien zum SchluB der Teilung an die Peripherie der Zelle
hinauswachsen und dieses Anwachsen der Astrosphéren betont auch E. B.
Wirson (1901, S. 381) fiir die lebenden Seeigeleier, wobel er im Sinn BOVERIs,
Biorscaris, RumpLERs und HerpeNHAINs auf die maximale Ausdehnung der
Sphéren wegen des angenommenen ursichlichen Zusammenhangs derselben
mit der Teilung des Zellenleibes besonderen Wert legt. Ubrigens ist ebenso,
wie wihrend gewisser Furchungsteilungen, das Anwachsen des Wirkungs-
bereiches des Zentrums auch am Spermiozentrum zuerst von O. HERTWIG,
FoL und WiLsoN am lebenden Seeigelei verfolgt worden. Wenn man die vor-
liegenden Erfahrungen iiberblickt, so mufl man freilich feststellen, dal sich
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dieselben nur auf wenige giinstige Objekte beziehen; es wire wiinschenswert,
auch andere Objekte in bezug auf die Wahrnehmbarkeit der Astrosphéren-
verdnderungen wihrend des Lebens kennen zu lernen. Denn nicht immer
wird ein kontinuierliches Anwachsen der Sphéren von der Metaphase bis zur
Telophase stattfinden, da aus den fixierten Stadien, z. B. beim Pisciola-Ei
[JOorcENSEN (1913 11, S. 143)] zuweilen periodische Schwankungen der Centriolen-
strahlungen erschlossen werden konnten.

Die wichtigste Verdnderung der Spindel, welche die Lebend-
beobachtung direkt wahrnehmen lat, ist die Streckung der Spindel im
AnschluB an die Kernauflésung. Hieriiber verbreitet sich am eingehendsten
ZircLER (L. c. S. 382). Er findet, dafl man bei der Spindel zwei Stadien unter-
scheiden konne, das Stadium der kurzen Spindel und das Stadium der ge-
streckten Spindel. Bei der Streckung der Spindel riicken im Nematodenei die
Mittelpunkte der Astrosphidren so auseinander, dafl sich die Entfernungen
ungeféhr wie 2 : 3 verhalten. Natiirlich fallt, wie ZIEGLER hervorhebt, die
kurze Spindel mit der Aquatorialplattenstellung der Chromosomen zusammen,
die freilich im lebenden Nematodenei nicht zu sehen sind, und die Streckung
geht somit im allgemeinen mit der Anaphase der Chromosomen Hand in Hand.
Jedoch haben ZiEGLER vergleichende Messungen vieler Teilungsfiguren im
fixierten Zustand davon iiberzeugt, dal das Auseinanderweichen der Zentren
schon vor dem Auseinanderriicken der Chromosomen beginnt. Das sind Fest-
stellungen, die wir uns fiir die Erérterung der Mechanik der Chromosomen-
bewegung merken miissen. Die Streckung der Spindel ist wohl nach den Er-
fahrungen der fixierten Teilungsbilder ein allgemeiner Vorgang bei jeder Mitose.
Was man im Leben davon sehen kann, wird freilich erst durch den Vergleich
mit den entsprechenden fixierten Stadien zur Analyse des Teilungsgeschehens
ausgewertet werden, denn, wie aus ZIEGLERs Darlegungen und seinen Abb. 27
bis 30, Taf. VII, hervorgeht, schlieft die beobachtete Streckung der Hantel-
form sowohl die eigentliche Streckung der Spindel wihrend noch bestehender
Chromosomenplatte ein, als auch das Auseinanderriicken der Pole wihrend
der Anaphase der Chromosomen, bei welch letzterem Vorgang die Spindel
verdndert und verbraucht wird und also nicht eigentlich mehr von einer Spindel-
streckung gesprochen werden darf.

Eine weitere Erscheinung, welche aus dem Vergleich der fixierten Stadien
wohlbekannt ist, verdiente noch eine genauere Beobachtung in der lebenden
Zelle als bisher, namlich die Einstellung der Spindel in die Teilungs-
achse. Sowohl bei Reifungsteilungen der Eier wie auch bei der ersten Furchungs-
teilung gelangt die Spindel bekanntlich erst durch entsprechende Drehungen
in ihre endgiiltige Stellung. ZrecLER sah die junge Spindel sich sowohl all-
mahlich drehen, als sich auch so weit verschieben, bis sie in der Mitte und in
der Langsachse des Eies stand (1. c. S. 385). In manchen Fillen fiihrte sie im
Anschlu an die Drehung oscillierende Bewegungen um die Gleichgewichts-
lage aus und in einem Fall beobachtete ZIEGLER ein neunmaliges Hin- und Her-
pendeln der Spindel nach ihrer Drehung. Das sind wichtige, durch die Lebend-
beobachtung vermittelte Einzelheiten, von welchen uns das fixierte Prdparat
wenig verrdt. Es verdient hervorgehoben zu werden, dafl in ZiecLers Fall
(1. c. 8. 385) wihrend der Bewegung der Spindel sich das ganze Plasma in lang-
samer Strémung befand, so daB es den Anschein hatte, als wiirde die Spindel
eben durch diese Stromungen des Plasmas passiv bewegt. Zuweilen war die
Strémung ebenso eine hin- und zuriickgehende wie die Bewegung der Spindel.
Im Nematodenei finden diese Bewegungen ihr Ende, wenn die Strahlung zur
Peripherie sich ausdehnt und wenn alsbald darauf die Einschniirung des Zell-
korpers beginnt. Auf diese klassischen Beobachtungen wird man bei der Frage
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nach der Ursache der Spindeleinstellung und der Polaritit der Teilungsfigur
im allgemeinen zuriickkommen miissen. Die 6fters erwahnten Untersuchungen
Bfinaks haben diese Angaben ZIEGLERs nicht ganz genau bestiatigt; denn bei
Bfra® ist es der mit den beiden Zentren ausgeriistete Kern in noch geschlos-
senem Zustand, der samt den Zentren in die Eimitte aufsteigt, und zwar unter
dem EinfluB gerichteter Strémungen im Plasma. Vergleicht man ZIEGLERs
hierhergehorige Abbildungen mit BELARs Abb. 5 und 6, so scheint es allerdings,
daB auch die letzteren ein Ineinandergreifen von Spindelbildung und Einstellung
der Zentren verraten und im Grund macht es fiir die angedeuteten kausalen Ge-
sichtspunkte auch keinen Unterschied aus, ob bereits der mit den Centrosomen
behaftete Kern oder erst die Spindel bewegt wird.

Jedenfalls geht schon aus diesen Wahrnehmungen hervor, daf die Spindel
mit den in ihr enthaltenen Chromosomen und den ihr aufsitzenden Zentren
gegeniiber dem Cytoplasma eine weitgehende Selbsténdigkeit besitzt. Die
Selbstédndigkeit der Spindel, ihre andersartige Struktur und scharfe Ab-
grenzung gegeniiber dem Plasma und seinen Einlagerungen sind aber vom
fixierten Praparat her wohlbekannt. Dagegen ergibt sich bei der Lebendbeobach-
tung der Wanderung der Centrosomen und der gesamten Teilungsfigur die neue
Frage, wie denn die Astrosphére, sei es, dal sie einem wandernden Spermio-
zentrum angehort, einem Furchungskern aufliegt oder bereits einen Spindel-
pol mit sich fithrt, bei diesen Wanderungen sich verhélt. Versuche mittels
der Mikrodissektionsnadel geben hier nur eine unzureichende Vorstellung.
Wenn CHAMBERS (1924, S. 287) eine Nadel durch das Ei bis in die Atrosphére
des Spermiums einfithrte, so konnte er diese verschieben und drehen gleich
wie einen viskésen Korper im flissigen Cytoplasma (Abb. 260, S. 292). Dabei
kam es, wie seine entsprechenden Skizzen zeigen, zu einer Torsion der Radien.
Es sieht also so aus, als wire das Zentrum durch die Radien im Cytoplasma
und vielleicht auch an der Zellperipherie verankert. Bis zu einem gewissen
Grade finden tatséchlich, auch bei den natiirlichen Drehungen der Zentren, solche
gegensinnige Verbiegungen des Radiensystems statt !. Aber offenbar gleichen sich
solche Spannungen bei der weiteren Ortsverdnderung der Zentren wieder aus,
wenn das Zentrum, seine Strahlung mit sich tragend, durch den Eileib hindurch-
schreitet. In der Regel sehen wir auch am lebenden und am fixierten Objekt die
Strahlung auf jeder Etappe der Centrosomenwanderung radiir gerichtet. Es
muB also bei der natiirlichen Wanderung des Centrosoms doch noch etwas sich
abspielen, was uns der Eingriff mit der Mikrodissektionsnadel nicht ver-
anschaulichen kann, némlich ein stetiger, der direkten Wahrnehmung
entzogener Umbau der Astrosphéren. Diese aus dem Vergleich der
Beobachtung lebender und fixierter Objekte mit dem eigenartigen Ergebnis des
kiinstlichen Eingriffs abgeleiteten Schluifolgerung befestigt unsere Auffassung
von der Labilitat der von den Zentren bewirkten Plasmastrukturen,
auf welche, wie erwihnt, JORGENSEN beim Pisciola-Ei aufmerksam geworden ist,
und der auch durch die Erfahrungen iiber das Verschwinden und Wieder-
auftreten der Plasmastrahlung infolge von Temperaturverinderungen oder von
Einwirkung chemischer Agenzien gestiitzt wird (s. hierzu S. 295).

So deutlichin vielen Féllen die Spindel alg Ganzes in derlebenden
Zelle hervortritt, so wenig kann man andererseits von den Spindel-
fasern wahrnehmen, welche im fixierten Priparat die Aufmerksam-
keit auf sich ziehen. Das geht aus unseren Abbildungen iiber die lebende
Mitose zur Geniige hervor und ist auch von den Untersuchern immer wieder
betont worden. Besonders klar hat- es LunDEcGARD (1912b, S. 465) ausge-
sprochen, dafl Spindelfasern, von denen er iibrigens meint, sie wiirden ,,sehr

1 Siehe hierzu: R. WEIeMANN (1928) iiber das Vorkommen von ,,Spiralastern‘.
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selten ohne theoretische Voreingenommenheit beurteilt, ,,niemals einwand-
frei im lebenden Zustand beobachtet worden‘ sind. Dies bestétigte neuerdings
wieder die Untersuchung von BErar (1927). Es soll damit nicht geleugnet

Abb. 173. Abb. 174,

Abb. 175. Abb. 176,

Abb. 177. ’ Abb. 178.

Abb. 179.

Abb. 173 —179. Ablauf der ersten Reifeteilung von Stenobothrus lineatus (Heuschrecke) von der
Metaphase bis zur Telophase. Mikrophotogramme der lebenden Zelle von K. BELAR.

werden, daB wohl sicher der unter dem Bilde der Spindelfasern erscheinenden
Struktur des fixierten Priparates eine Grundlage im Leben entsprechen muf
(BEra®). Aber Fasern oder Fibrillen kann man im Leben eben nicht
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voraussetzen!. Gerade wenn man bedenkt, wie deutlich auch im Leben die
Polradien oder die faserige Struktur des Zwischenkérpers zwischen den aus-
einanderweichenden Tochterchromosomen hervortreten, wird man verlangen,
daB auch bei der Spindel der Nachweis derartiger Strukturen da und dort
schon im Leben gelingen miilite, wenn die Spindel wirklich aus Fibrillen sich
aufbauen wiirde.

Was wir iiber die Streckung der Spindel mitgeteilt haben, greift bereits in
das Stadium der Anaphase hiniiber. Wo im Leben die Chromosomen be-
obachtet werden kénnen, wie in den roten Blutkérperchen des Salamanders,
da laBt sich auch iiber den Anfang der dizentrischen Chromosomenbewegung
etwas ermitteln. JoLLY (8. 497) machte die Erfahrung, daB die Chromosomen-
platte sich ,rapidement in die zwei Tochtersterne teilt. Er sah eine rasch
vor sich gehende Verlingerung der Platte in der Teilungsachse, wobei die sich
noch beriihrenden Tochterchromosomengruppen unterscheidbar wurden, ohne
daB vorher von einem Chromosomenléngsspalt mit Sicherheit etwas hitte
wahrgenommen werden koénnen. Beim Aufsteigen der Chromosomen zu den
Polen wird die Bewegung langsamer. JoLLY merkt noch an, daf3 sich alle Chromo-
somen bei der Bewegung gleich verhalten, und das Zuriickbleiben eines Chromo-
soms nur ausnahmsweise vorkommt.

Alle Beobachter der lebenden Mitose stimmen in der Angabe iiberein,
daB mit dem Auseinanderweichen der Chromosomen die bekannte Form-
verinderung der ganzen Zelle, ihre Streckung in der Léngsachse einher-
geht und dafBl diese Verdnderung die Durchschniirung des Zellenleibes einleitet.
Zu diesen Angaben haben besonders die Untersuchungen von LEvi und
STRANGEWAYS eine wesentliche Ergénzung gebracht. Wie ihre Figuren (Abb. 163,
180h) zeigen, erscheinen an der Oberflache der Zelle, gleichzeitig mit ihren Form-
veranderungen, kleine Vorwolbungen, die wenige Sekunden bestehen bleiben
und dann wieder verschwinden und die von hin- und riickstromenden Kérnchen-
bewegungen begleitet sind. Dies anzufiilhren, mag hier zunéchst geniigen, um
darzutun, da mit der Formveranderung und mit der Durchschniirung des Zellen-
leibes verbundene, tiefgreifende Cytoplasmaveranderungen an der lebenden Zelle
unmittelbar nachgewiesen werden kénnen. Man miillte hier die Untersuchungen
von V. ERLANGER und von SPEK anschlieBen, welche die gerichteten Plasma-
stromungen wahrend der Zelldurchschniirung dargetan haben. Wir wollen
uns jedoch diese feineren Veradnderungen erst bei der kausalen Erérterung der
Zellteilung vor Augen fiihren, da sie erst in diesem Zusammenhang ihre Be-
deutung erlangen (s. S. 421 u. f.).

Uber die Erscheinungen am SchluB der Anaphase und wihrend
der Telophase liegen die genauesten Angaben bei JoLLY vor. Die gegenseitige
Anndherung der Chromosomen und die Verkleinerung des Durchmessers der
Tochterchromosomen hat er direkt gesehen. Im Gefolge dieser Veranderungen
findet er den Tochterstern als homogenen Korper, eingedellt gegen den Pol
und mit gezackter Kontur, welche die freien Enden der Chromosomen noch
erkennen laBt, auf der gegeniiberliegenden Seite; die Chromosomen sind jetzt
nicht mehr unterscheidbar. Jorry erklart, dieser Zustand entspreche der Zusam-
menballung der Chromosomen im fixierten Priaparat und diese Zusammenballung
sei also eine wirkliche Verdnderung und kein Kunstprodukt (S. 499). Neuerdings
meint hierzu fir Pflanzenzellen auf Grund von Lebendbeobachtungen R. SCHAEDE
(1929, S. 20): ,,Die Erscheinung der Zusammenballung soll durchaus nicht als
vollkommenes Kunstprodukt bezeichnet werden...< (s. hierzu S.411). Wéahrend

1 ScHAEDE (1929, S. 23) tritt zwar fiir die Sichtbarkeit der ,,Achromatischen Fasern
in der lebenden Zelle ein, glaubt aber selbst nicht, daB es sich um Fasern handelt,
sondern um Lamellen (s. dazu S. 403).

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 11
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dieser ersten Telophasenverdnderungen hingen die Tochterzellen noch durch ein
helles, intermedidres Band zusammen. Wenn sie sich getrennt haben, blieb
in Jorrys Objekten (S. 502) der kompakte Stern noch einige Augenblicke
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Abb. 180a—q. Die Stadien der Mitose einer lebenden Zelle in einer Kultur des Hiiknerembryo
vom 7.Tag. Temperatur 34 —38° um 85° dann 39,5°. Apochr. Imm. Zei8 3 mm. Komp. Ok. 8.
Nach G. LEvVI (1916).

sichtbar, dann verschwand der Kern vollstindig. Sein Umril erschien stets
wieder, wenn die Anwesenheit stark lichtbreehender Kérnchen die Wieder-
herstellung auch des Kerngeriistes andeutete. Auch die Verfolgung der Reife-
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teilung im lebenden Rotatorienei hat ergeben, daB es nach der Abschniirung
des Richtungskorpers eine Phase gibt, wihrend welcher das Ei vollkommen

kernlos erscheint (Abb. 181). Der Kern ist, wie
unsere Abbildung zeigt, schon ziemlich groB3 und
schon betrachtlich ins Ei hereingeriickt, wenn er
wieder sichtbar wird. Diese Feststellung laft sich
mit der Jorrys direkt vergleichen; beide Male han-
delt es sich um ein Verschwinden der Chromosomen
im Anfang der Tochterkernbildung. JorLLy meint,
man miisse glauben, daf im Moment der Umbildung
des Sterns im Kern und im Plasma Verinderungen
vor sich gehen, welche die Brechungsindices beider
Substanzen einander nidhern [in diesem Sinne spricht
sich auch ScHAEDE (L. c. S.16) iber das Undeut-
lichwerden der Telophasenchromosomen aus]. Sicher
ist das vollige Verschwinden des Tochterkernes ein
Grenzfall; von STRANGEWAYS erfahren wir dariiber
nichts und doch diirften wir wohl eine solche Beob-
achtung nicht vernachlissigen, denn sie deutet be-
stimmte Verdnderungen des Plasmas oder des
Plasmas und der Chromosomen kurz vor dem Auf-
treten der neuen Kernmembran an (s. S. 412).
Wenn wir die hier zusammengestellten Angaben
iiber die Kern- und Zellteilung im Leben
iiberblicken, wobei wir noch einmal daran erinnern,
daBl wir nur solche Beobachtungen zusammenge-
tragen haben, welche den Ablauf des gesamten
Prozesses iiberschauen lassen und daB besonders die
Teilung des Zellenleibes noch nicht geniigend be-
riicksichtigt wurde, so kommen wir zu folgendem
Ergebnis: der Ablauf der Mitose it sich an
giinstigen Objekten, besonders an durchsichtigen
Eiern (Seeigel-, Nematoden-, Rotatorieneier), aber
auch an tierischen und pflanzlichen Gewebezellen,
seien sie im Verbande oder dem Organismus direkt
entnommen (FLEMMING, STRASBURGER, JOLLY,
LuNDEGARDH), oder in vitro geziichtet (G. LEvr,
STRANGEWAYS, LEWIS) auf das klarste im Leben
beobachten, und zwar gestattet die Lebendbeobach-
tung sowohl das Verhalten der Chromosomen wie
auch des achromatischen Apparates zu verfolgen.
Was die ersteren betrifft, so gibt uns die Lebend-
beobachtung die GewiBheit, daB in unseren fixierten
Objekten der natiirliche Zustand erhalten werden
kann. In bezug auf den achromatischen Apparat
lernten wir die Lebendbeobachtung als eine not-
wendige Erginzung des Studiums fixierter Pripa-
rate einschitzen. Sie verspricht fiir sich allein oder
in Verbindung mit dem Experiment in Zukunft noch
eine reiche Ausbeute. Von ausschlaggebender Bedeu-
tung ist sie zur Beurteilung der im Plasma wihrend
der Mitose vor sich gehenden Verinderungen, die
man eben nur durch direkte Beobachtung sicher
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erfassen kann [G. Levi (1916, S. 254)]. Wir kénnen im Beginn der Mitose,
dann unmittelbar vor der Kernauflosung bis zur Spindelbildung (wenn eine
Metaphasenspindel vorliegt), ferner im Zusammenhang mit der Durchschniirung
des Zellenleibes und endlich bei der Wiederherstellung der Tochterkerne auf
Grund der amoboiden Bewegungen der Zelle [s. hierzu BuccraNTe (1927)] und
der Verlagerung der Cytoplasmateilchen durch Strémungen und auf Grund des
Wechsels in den Lichtbrechungsunterschieden jeweils besondere Zustands-
anderungen des Cytoplasmas erkennen. Daher kénnen wir von den ver-
schiedenen Perioden cytoplasmatischer Verinderungen wiahrend
der Mitose sprechen. Wenn wir an der Hand des hier Mitgeteilten zunéchst
eine solche Periode der Prophase, der Metaphase und der Telophase unter-
scheiden, so arbeiten wir damit der Analyse der Kern- und Zellteilung voraus,
und wir miissen die betreffenden Lebendbeobachtungen bei diesen spéteren
Erorterungen wieder heranziehen (s. S. 271, 330, 412). )

Die Auswertung der Lebendbeobachtung setzt freilich einen Uberblick
iiber eine groflere Reihe von geeigneten Objekten und die vergleichende Be-
trachtung der verschiedenen Ergebnisse voraus. Dies ist schon aus dem Grunde
selbstverstdndlich, weil, wie wir gesehen haben, einzelne Erscheinungen bei
der einen Zellart sehr deutlich, bei einer anderen gar nicht hervortreten. Ob
wir einem Vorgang allgemeine Bedeutung zusprechen diirfen, laBt sich erst
entscheiden, wenn er von einer moglichst breiten Erfahrungsgrundlage aus be-
urteilt werden kann, wobei dann die betreffende Lebendbeobachtung, wie z. B.
die Cytoplasmastromung wahrend der Zellenleibteilung, auch mit entsprechenden
Zustandsbildern fixierter Préparate verglichen werden muf}, auf welche vielleicht
erst die Lebendbeobachtung die Aufmerksamkeit gelenkt hat (s. S. 425). Gerade
im Hinblick auf die ausgedehnte vergleichende Betrachtung ist die weitere
Pflege und der Ausbau der Lebendbeobachtung ein dringendes Erfordernis.

2. Die Dauer der Mitose und ihrer Phasen.

Die Voraussetzung, daBl die Lebendbeobachtung die Dauer der Mitose mit
Sicherheit feststellen lieBe, ist nicht ohne weiteres zutreffend. Denn jede Lebend-
beobachtung der Mitose, ob es sich dabei um durchsichtige Eier oder um aus
dem Gewebsverbande genommene Zellen handelt, bedingt mehr oder weniger
weitgehende Verdnderungen der natiirlichen Verhaltnisse in bezug auf Atmung,
Ernahrung, mechanische Einfliisse, Belichtung und Temperatur. Besonders
die Temperatur hat einen so betridchtlichen EinfluB auf die Geschwindigkeit
des Teilungsablaufes, daBl eigentlich keine Zeitbéstimmung ohne Angabe der
Temperatur des Kulturmediums verwendet werden kann und vor allem nur
bei gleicher AuBlenwdrme ermittelte Zeiten miteinander direkt vergleichbar
sind. Diese Méngel der Lebendbeobachtung, welche nur zum Teil ausgeschaltet
werden konnen, haften auch den Beobachtungen von Zellen in Gewebskulturen
noch an, und wenn hierbei auch mancher Nachteil der &lteren Beobachtungs-
verfahren vermieden ist, so treten dafiir, wie wir sehen werden, neue Schwierig-
keiten auf. Es kommt als ein weiterer Nachteil der Lebendbeobachtung noch
die Unmoglichkeit hinzu, den Beginn und das Ende der Mitose genau fest-
stellen zu konnen. Die Untersucher stimmen darin iiberein, daB der Anfang
der Prophase sich am meisten der Beobachtung im Leben entzieht [G. LEvI
(1916, S. 245)] und wenn auch der AbschluBl der Mitose mit der Teilung des
Cytoplasmas in die Tochterzellen mit gréBerer Bestimmtheit erfaBt werden
kann [Lewis (1917, S. 360)], so ist damit noch keine Sicherheit iiber das Ende
der Kernprozesse gegeben. PETER (1924, S. 26) hat daher recht, wenn er meint,
es lasse sich ebensowenig wie die erste auch die letzte Zeit der Teilung beobachten.
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Ferner macht die Abgrenzung der einzelnen Mitosenstadien gegeneinander
groBe Schwierigkeiten und da hierbei von den verschiedenen Untersuchern
nicht immer dieselben Merkmale beniitzt worden sind, ist die Vergleichbarkeit
der Angaben verschiedener Herkunft zuweilen gewagt.

Die Nachteile und Schwierigkeiten, die mit der direkten Messung der Zell-
teilung und ihrer Phasen sonach verbunden sind, machen eine Erginzung dieses
Verfahrens durch eine indirekte Zeitbestimmung an der Hand fixierter Pri-
parate notwendig.

a) Direkte Zeitbestimmung durch Lebendbeobachtung und der Einflub
der Temperatur auf die Dauer der Mitose.

Bei der Zusammenstellung einer Reihe von Angaben iiber die Gesamtdauer
der Mitose ergibt sich eine noch gréfere Schwankungsbreite als sie in den Lehr-
biichern gew6hnlich beriicksichtigt wird, wenn es heillt, der Ablauf der Mitose
beanspruche 2—5 Stunden. Das hatte FLEMMING (1882, S. 270) fiir die Epithel-
zellen von Salamandra und Triton gefunden und damit stimmten auch die
Beobachtungen STRASBURGERs (1875, S. 40) iiberein, wenn er fiir die Dauer
der Mitose von Spirogyra 3—6 Stunden ermittelt hatte. Wie grofl aber bei
derartigen Bestimmungen doch noch der Anteil einer Schitzung war und wie
bedeutend der EinfluB der duBeren Faktoren besonders der Temperatur ins
Gewicht fallt, das geht daraus hervor, dal WiLpeman~ (1891) fiir dasselbe
Objekt viel kiirzere Zeiten, namlich ungefdhr 11/,—2 Stunden fand, wahrend
Samassas (1898) Angaben mit 3—3'/, Stunden denen STRASBURGERs sich wieder
anniherten. Wir wollen iibrigens weiterhin von den Befunden iiber die Ge-
samtdauer der Mitose bei Pflanzenzellen [s. TIScHLER (1922, S. 255)] hier ab-
sehen, weil gerade in dieser Beziehung pflanzliche und tierische Mitosen wegen
des abschlieBenden Vorgangs der Zellplattenbildung bei Pflanzenzellen nicht
zusammengefalit werden konnen. Auch Rerzius (1881, S. 113) schitzte die
Gesamtdauer der Mitose auf 2—3 Stunden. Amma (1911, S. 506) teilt mit,
daB die Furchungsteilungen bei Copepodeneiern etwa eine Stunde zu ihrem
Ablauf brauchen. Ganz auffallend kurze Zeiten haben schlieBlich fiir Binde-
gewebszellen der Katze und der Ratte LAMBERT und Hangs (1913a u. b) in Ge-
webekulturen bei 37—39° C gefunden, ndmlich 15—30 Minuten, wobei wir
nur die niedrigsten und hochsten Werte hier summarisch verzeichnen. Diese
Bestimmungen sind, wie wir erkennen werden, durchaus unzureichend, die
Mitose dauert sicher bedeutend linger als die viel zu eng begrenzten Beobach-
tungen der genannten Autoren erkennen lassen. Immerhin werden wir durch
diese Angaben darauf hingewiesen, daf3 vielleicht ein Unterschied zwischen den
Zellen der Kaltbliter und der Warmbliiter bestehen wird.

Bei der begreiflichen Ungenauigkeit vieler derartiger Angaben ist es nicht
notwendig, davon mdéglichst viele zu sammeln. Vielmehr erscheint es von
groBerem Wert, sich auf einige wenige gut durchgearbeitete und insbesondere
unter Beriicksichtigung der Temperatur verzeichnete Messungen aus friiherer
Zeit zu beschranken und von diesen aus zu den neueren Untersuchungen so-
gleich iiberzugehen. Dafl sich einige der dlteren Angaben auf Furchungs- und
Reifungsteilungen tierischer Eier beziehen, diirfte eher ein Vorteil sein, wenn-
gleich hier nur duBere Marken, ndmlich die Furchen, die Zellteilungen gegen-
einander abgrenzen, und auf diese Weise die Zwischenzeit mit zur Mitosendauer
geschlagen wird. Aber eben dadurch ist der oben beriihrte Fehler anderer
direkter Zeitbestimmungen, die mangels Berlicksichtigung der ersten Stadien
zu kurz ausfallen, wettgemacht. Andererseits bedeutet es bei den ersten Fur-
chungsteilungen keinen nennenswerten Fehler, mit der Zelltrennung auch die
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Mitose abzugrenzen, da auf die Wiederherstellung der Tochterkerne hier eine
langere Zeit, wie bei den Gewebezellen, nicht anzusetzen ist. Dazu kommt,
daB diese Arten von Mitosen zur Erginzung der neuerdings an explantierten
Gewebezellen gewonnenen Befunde nicht vernachlassigt werden diirfen.

Nach O. HerTwia (1898, S. 319) erfolgt die erste Teilung des Eies von Rana
fusca bei 24° zwei Stunden 10 Min., die zweite zwei Stunden 40 Min., die dritte
3 Stunden 25 Min. nach der Befruchtung. Es verstreichen also zwischen dem
Auftreten der ersten und dem der zweiten Furche 30 Minuten und wenngleich
in dieser Zeit eine kurze Phase des Geriistkerns eingeschlossen sein mubB,
enthilt sie doch sicher den gesamten Ablauf der zweiten Furchungsteilung.
Dagegen dauert es 45 Minuten, bis die dritte Teilung zu Ende kommt. Das
mag einer Verlingerung der Intervallzeit oder der Mitosenzeit selbst zuzu-
schreiben sein, jedenfalls ist die letztere auch beim dritten Teilungsschritt
nicht viel linger als beim ersten und hélt sich unter der Grenze des von FLeM-
MING angegebenen Spielraums. Die betriachtliche Verzogerung des Mitosen-
ablaufs bei niedriger Temperatur erhellt aus den von O. HErTwIG (ibidem)
mitgeteilten Zeitmessungen, welche sich auf die Furchung derselben Eier bei
15° beziehen. Unter diesen Bedingungen treten die erste Teilung des Eies
3 Stunden, die zweite 4 Stunden 10 Minuten, die dritte 5 Stunden 35 Minuten
nach der Befruchtung auf. Bei 159 betrigt also die fiir die zweite Furchungs-
teilung beanspruchte Zeit, statt 30 Minuten wie bei 24° 70 Minuten und bis
zum Erscheinen der dritten Furche vergehen 85 Minuten gegen 45 Minuten
im anderen Fall. Mit Bucciante (1927, 1928, 1929) kénnen wir annehmen,
daB die Verlangerung oder Verkiirzung der gesamten Zeit bei verinderter Tem-
peratur im allgemeinen in gleichem MaBe die mitotische und die intermitotische
Periode betrifft. Auch bei niederer Temperatur handelt es sich jedenfalls
noch um verhaltnismafig kurze Zeiten, die iiber eine Stunde nicht betrichtlich
hinausgehen, da doch die Intervallzeit in die Dauer von 70 und 85 Minuten
noch eingerechnet ist. Dabei wird man die Furchungsteilungen des Froscheies
gewiBl nicht zu denjenigen Mitosen rechnen wollen, bei welchen hinsichtlich des
in seiner Dauer am meisten schwankenden Teilvorgangs, nédmlich die Zellen-
leibteilung [SPEK (s. S.423)], etwa besonders giinstige Bedingungen fiir einen
raschen Ablauf herrschen.

Die wiederholt herangezogenen Untersuchungen ZiEGLERs (1895) iiber die
Befruchtung und Entwicklung von Nematodeneiern ergaben auch hinsichtlich
des zeitlichen Ablaufs der Vorginge im Ei wertvolle Aufschlisse. Vom Ein-
tritt des Eies in den Uterus bis zur AusstoBung des ersten Richtungskérpers
vergeht hier eine Stunde. Nach 45 Minuten ist der zweite Richtungskérper
gebildet. 30—60 Minuten danach vereinigen sich die Vorkerne und nach wei-
teren 30—50 Minuten erfolgt die erste Teilung. Die Dauer der ersten Teilung
1aBt sich aus diesen Angaben natiirlich nicht ablesen, und zwar nicht nur des-
halb nicht, weil, wie JoLLy (l. c. S. 531) meinte, die Wiederherstellung der
Tochterkerne nicht mitgerechnet sei, sondern vor allem, weil die Prophase
dieser Teilung bereits in die Zeit der Kernkopulation iibergreift (s. S. 262).
Auf die erste Teilung entféllt sicher mehr als nur die 30—50 Minuten von der
Kernkopulation bis zum Erscheinen der Furche. Wenn wir aber auch die ganze
zum Kopulationsakt gehérige Zeit von 30—60 Minuten hinzurechnen, so kommen
wir doch fiir die erste Furchungsteilung noch nicht e