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Das Wachstum der lebendigen Masse. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 1 



I. Der Gegenstand der Betrachtung. 
"Das morphologisch so einheitlich durch ein Größerwerden charakteri

sierte Wachstum" [Wo Roux (1895, S. 81)] bei der Entwicklung der Organis
men läßt sich auf eine Reihe von Einzelprozessen zurückführen. An den ver
schiedenen Wachstumsvorgängen können diese in sehr verschiedenem Maße 
beteiligt sein. 

Nicht immer wird es sich dabei um eine Vermehrung der Masse der organi
schen Gebilde selbst handelu, dann nämlich nicht, wenn sich in ihrem Innern 
Räume bilden, die nicht von organischer Substanz erfüllt sind, oder wenn bloß 
eine Umordnung und Verschiebung des Materials die Vergrößerung einer 
oder zweier Dimensionen auf Kosten der anderen bedingt. Von diesem rein 
dimensionalen Wachstum [Wo Roux (1. c.)] können wir hier ganz ab
sehen, da es mit dem Wachstum der lebendigen Masse selbst natürlich nichts 
zu tun hat. 

Aber auch wenn die organischen Gebilde als solche größer werden, wird 
man wie bei den mit Dotter beladenen Eizellen oder den sich enorm vergrößern
den Fettläppchen der Säugerembryonen leicht erkennen, daß 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 bloße Wasseraufnahme die Ursache der Vergrößerung 
(s. S. 274). Alle diese Vorgänge werden, obgleich sie bereits zum Massen
wachstum (W. Roux) im weiteren Sinne gehören, unschwer vom Wachstum 
der lebenden Substanz unterschieden werden können. Denn es wird kein Zweifel 
darüber bestehen können, daß wir nur "die Vermehrung der spezifisch 
strukturierten organischen Substanz" (Roux) ins Auge fassen dürfen, 
wenn wir das Massenwachstum der lebendigen Materie im engeren 
Sinn, das eigentliche Wachstum der lebenden Substanz unter
suchen wollen. 

Es ist von großem Interesse, daß 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, darüber wird kein Zweifel aufkommen, daß wir ganz allgemein 
gesprochen in der Fähigkeit zur "generativen Assimilation" [Roux (1. c.)] 
eine der Grundeigenschaften der lebenden Substanz zu sehen haben, ohne 
welche sie ebensowenig gedacht werden kann wie ohne Stoffwechsel über
haupt und ohne Reizbarkeit. Wenn nun die Bildung sowohl intracellulärer 
wie extracellulärer Produkte der lebenden Substanz ein wesent
licher Faktor sowohl des Wachstums der Zellen als auch der Ge
we be 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 dürfen oder nicht. Daß bei diesen dem Wachstum zugrunde liegenden 
Leistungen der lebenden Substanz etwas anderes gegeben ist als z. B. bei der 
Fettspeicherung, braucht nicht näher dargelegt zu werden. Die Unterschiede 
zwischen der Speicherung von im Arbeitsstoffwechsel erübrigten Substanzen 
und der Hervorbringung bestimmt geformter, einer besonderen Leistung 
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dienender Plasmaprodukte gelten ebenso wie für die intracellulären auch für 
die extracellulären Bildungen dieser Art, wie Bindegewebsfibrillen und Stütz
substanzen überhaupt, 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 ursprüngliche organische Wachstum 
als Ausdruck einer der lebenden Substanz angestammten Fähigkeit abzu
grenzen, in der Frage, ob die Bildung von Differenzierungsprodukten noch 
dazu gehört oder nicht. Wir wollen sie am Beginn unserer Untersuchung stehend 
nur insoweit beantworten, daß wir ohne Verkennung der offensichtlich vor
liegenden nahen Beziehungen doch die Bildung von Differenzierungsprodukten 
zum mindesten als eine über das eigentliche Wachstum der lebendigen Masse 
hinausreichende Leistung der Zellen und Zellenverbände bezeichnen. Das 
Wachstum der lebenden Substanz wird hinter diesen Bildungsprozessen als 
ihre Voraussetzung stehen und auch dadurch wären sie von der Reservestoff
speicherung grundverschieden, aber gleichbedeutend sind die beiden Prozesse, 
der ursprüngliche des Wachstums und der sekundäre der Differenzierung ent
schieden nicht. Daher haben wir vorerst die Bildung von Differenzierungs
produkten aus unserer Erörterung 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 Übergang desselben zu den Vorgängen der Differenzierung zu 
finden. 

Die andere, die Einsicht in noch viel höherem Maße fördernde Schwierig
keit liegt in einer zweiten Richtung. Wir haben bisher den einen Faktor des 
Wachstums, insonderheit des embryonalen, vernachlässigt, an den wir zuerst 
zu denken gewohnt sind, wenn wir von der Vermehrung der lebenden Substanz 
sprechen: die Zellteilung. Es bedarf keiner Darlegung darüber, wie nur 
durch diesen Akt der Fortpflanzung die der cellulären Organisation gezogenen 
Grenzen überwunden werden. Freilich wird man die Bildung vielzelliger Orga
nismen nicht nur unter dem Gesichtswinkel des Wachstums bewerten, sondern 
gar nicht umhin können, die durch die Zellvermehrung eröffneten Möglich
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 Abhängigkeit 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 regelmäßig ein
stellen, wenn die entstandenen Zellen zu einem höheren Verbande zusammen
geschlossen bleiben. Die Beziehungen zum Wachstum sind aber auch von dieser 
letzteren Bedingung nicht abhängig, sondern sie sind ganz ursprüngliche. Wenn 
überhaupt Zellvermehrung stattfindet, dann muß sie mit dem Wachstum der 
lebenden Substanz auf das engste verbunden sein. Auch die Furchung des Eies, 
welche dasselbe nur in seine Abkömmlinge zerteilt, ohne daß es an Masse ge
winnen würde, stellt nur scheinbar eine Ausnahme von der Regel dar. Denn 
die Vermehrung der Kernsubstanzen während der Furchung bedeutet sogar 
eine enorme Beanspruchung der Wachstumsfähigkeit der lebendigen Substanz. 
Da wir später auf die mit der Zellteilung zusammenhängenden Fragen des 
Wachstums noch zurückkommen müssen, möge der kurze Hinweis auf all" 
gemein bekannte Tatsachen genügen, 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 ursächlichen Zusammenhang 
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miteinander stehen, gar nicht streng durchführen. Es scheint sich um einen 
Gesamtvorgang zu handeln, bei welchem Wachstum und Vermehrung der 
lebenden Substanz in gesetzmäßiger Weise ineinandergreüen. So läßt die 
Überlegung, welche an die Zellteilung anknüpft, einen Zusammenhang erkennen, 
welchem wir die größte Aufmerksamkeit werden zuwenden müssen. 

Es wird sich zeigen lassen, daß diese Frage nach dem Zusammenhang von 
Wachstum und Vermehrung in der Tat die Einsicht in das Wesen und die Ge
setzmäßigkeit des Wachstums der lebenden Substanz allein eröffnet. Nächst 
RICHARD HERTWIG und THEODOR BovERI verdanken wir die Freilegung dieses 
Weges der bahnbrechenden Arbeit MARTIN HEIDENHAINs. Das von ihm auf 
seiner Teilkörpertheorie errichtete Lehrgebäude 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 schöpferische Vermögen des lebenden Protoplasmas, sich selbst zu er
neuern, kann man nur mit Hille hypothetischer Vorstellungen unmittelbar 
zu begreüen 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 Eiweißmolekül als eigentlichen Baustein der 
lebenden Materie annehmen zu dürfen, konnte das Wachstumsproblem als ein 
auf der Linie der Assimilation gelegenes chemisches Problem erscheinen. Wer 
in der Eigenart des physikalischen Gefüges an und für sich nicht spezifischer 
Stoffe das Wesen der lebenden Materie sieht, wird das Wachstum physikali
schen Grundsätzen unterordnen müssen. Wer dagegen das Protoplasma aus 
kleinsten lebenstätigen Bestandteilen, letzten Elementarorganen (W. Roux), 
sog. Plasomen (WIESNER), Biophoren (WEISMANN), Pangenen (DE VRIES), 
Autokineonten oder Isoplassonten (W. Roux), Bioblasten (ALTMANN, O. HERT
WIG) 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 daß 
seine Protomerenhypothese durch die Erfassung der Teilungsvorgänge an den 
sichtbaren organischen Einheiten innerhalb und außerhalb der Zelle alsbald 
zur umfassenderen Teilkörpertheorie erweitert wurde. Wir wollen jedoch dem 
geschichtlichen Gang dieser Forschungen nicht folgen und nicht bei den hypo
thetischen Vorstellungen verweilen, sondern die greübaren und meßbaren Er
scheinungen des organischen Wachstums benutzen, um die aus HEIDENHAINS 
gesamter Lehre sich ergebenden Gesetzmäßigkeiten des Wachstums darzustellen. 
Denn das ist eben unserer Auffassung nach Dank dieser neuen Lehre jetzt mög
lich, daß wir uns vom Boden der Tatsachen aus gewisse grundlegende An
schauungen über das Wachstum bilden können und erst in letzter Linie ge
nötigt sind, an der Grenze des Hypothetischen Halt zu machen. 

11. Phänomenologie des Wachstums der lebendigen Masse. 

1. Wachstumseinheiten verschiedener Ordnung. 

Aus dem oben angeführten engen Zusammenhang zwischen Zellteilung 
und Wachstum ergibt sich, daßwi,r bei dem Bestreben, Erfahrungen über das 
Wachstum der lebendigen Masse zu sammeln, auf die Zelle verwiesen werden. 
Denn das intermitotische Wachstum derselben ohne die Bildung von Reserve
stoffen oder Düferenzierungsprodukten 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 Vorgänge 
hinzugesellen können, die streng genommen nicht zum Wachstum gehören. 
Wenn man als besonders eindrucksvolles Beispiel mit G. LEVI (1927) die soeben 
aus der letzten Spermatogonienteilung hervorgegangene und die unmittelbar 
vor der ersten Reifeteilung befindliche Spermatocyte nebeneinandersteIlt, 
so hat man eigentlich kein intermitotisches Wachstum vorgeführt, sondern 
eine besonders ergiebige Form des Wachstums, welche nur für die Geschlechts
zellen typisch ist und auf die auch die bei der Beschreibung der Geschlechts
zellenentwicklung übliche Bezeichnung "Wachstumsperiode" deutlich hin
weist. Immerhin wird man auch in der Wachstumsperiode der männlichen 
Geschlechtszellen, da hier im Gegensatz zu den Eiern, in der Regel keine Reserve
stoffe aufgestapelt werden, einen Ausdruck echten Wachstums sehen dürfen 
[JAKOBJ (1926), s. später S. 29]. Das gewöhnliche intermitotische Wachs
tum Schritt für 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 Fällen überzeugen. So vermittelt uns also 
die ganze Zelle die Erscheinung des Wachstums und bietet uns im ganzen die 
Möglichkeit, dasselbe zu erfassen. Dabei lehrt die Erfahrung über die typische 
Zellgröße der Gewebe und Organe im Einzelfall, auf die wir unten zurückkommen 
müssen, daß das Zellenwachstum von einer Anfangsgröße der jungen Tochter
zelle in der Regel bis zu einer bestimmten Endgröße, der für die jeweilige Zell
art typischen Größe fortschreitet. Im Falle des reinen embryonalen Wachs
tums durch Zellvermehrung bestimmt natürlich 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 bemißt. 

Wir brauchen aber nur wiederum aus der allgemeinen Erfahrung zu 
schöpfen, um zu erkennen, daß die in der Zelle gegebene Wachstumseinheit 
nicht die letzte ist. Denn die Endgröße 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 Ausmaß des Wachstums beweist, so gilt dies erst recht 
für ihren Kern, ja die Kerngrößen sind in weit höherem Maße als die Zell
größen der Maßstab, den wir an das Zellenwachstum anzulegen pflegen, weil 
wir Umfang und Rauminhalt bei den Kernen meistens genauer feststellen 
können als bei den Zellen. Des weitaren sind es die Chromatineinheiten des 
Kerns, welche nach stattgefundener Durchspaltung bei der Mitose ihre 
Größe wieder erreichen können und deren Wachstum so genau geregelt ist, 
daß in den Fällen, die uns einen Einblick in diese Verhältnisse gestatten, die 
Größen der einzelnen Chromosomen bei jeder Teilung in immer den gleichen 
Abstufungen gefunden werden. Es gibt also innerhalb der Zelle noch 
weitere Wachstumseinheiten. Als solche nennen wir, da sie zum eisernen 
Bestande jeder Zelle gehören, hier nur den Kern und die Chromosomen. 
Zelle, Kern und Chromosomen als Wachstumseinheiten verschie
dener Ordnung zu bezeichnen, wird zulässig sein. Aber nicht um die Größen
klasse, der sie angehören, wird es sich bei den weiteren Ermittelungen han
deln, sondern um den verschiedenen Anteil und Einfluß, der jeder dieser Ein
heiten an der Regelung des Wachstums der ganzen Zelle zukommt. Da können 
so verhältnismäßig 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 Teilkörpern HEIDENHAINs. Daß wir vorerst einen anderen Namen für die
selben Gebilde gebrauchen, erklärt sich aus dem Gesichtspunkt des Wachs
tums, den unsere Aufgabe vorschreibt; wir mußten hier die Wachstumsfähig
keit dieser Einheiten hervorkehren und werden ihre Vermehrung durch Teilung 
erst bei der weiteren Erörterung heranziehen. Da wir uns auf das Tatsächliche 
vorerst beschränken, brauchen wir der von HEIDENHAIN gelehrten Zusammen
setzung der Wachstumseinheiten aus Elementareinheiten, den Protomeren, 
hier noch nicht zu gedenken. 

HEIDENHAINS Teilkörpertheorie (1899, S. 13, 1907, S. 488) hat von den 
genannten intracellulären Systemen verschiedener Ordnung die Brücke zu 
weiteren Bildungen geschlagen, welche sich in Hinsicht auf ihr selbständiges 
Wachstum und des weiteren auf ihre selbständige Fortpflanzung denselben 
Gesichtspunkten unterordnen lassen wie jene. Das gilt nicht nur für intra
celluläre Differenzierungsprodukte wie die contractilen Fibrillen, son
dern auch für die extracellulären Bindegewebsfibrillen. Wir haben daher 
damit zu rechnen, daß auch extracelluläre Wachstumseinheiten durch
gehend gültigen Gesetzen des Wachstums der lebenden Substanz unterworfen 
sein werden. 

Besonders bedeutungsvoll für die in der synthetischen Morphologie be
gründete neue Lehre von den Formen und Kräften in der lebendigen Natur 
[HEIDENHAIN (1921, 1923)] wurde die Erkenntnis, daß 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 
durchgeführt werden. Als solche Systeme erkennt HEIDENHAIN vor allem die 
LIEBERKÜHNsehen Drüsen und die Zotten des Darms (1911), die Acini der 
Speicheldrüsen (1920, 1921), die Sammelröhren der wachsenden Niere (1923). 
Seine Befunde und Anschauungen wurden an der embryonalen Lunge von 
K. W. BENDER (1925, "Pneumomeren"), von N. NEuBERT (1927) am mensch
lichen Pankreas, von M. CLARA (1927) für die LIEBERKüHNsehen Schläuche 
des Vogeldarms bestätigt und für das Verständnis von Wachstum und Ent
wicklung dieser Organe nutzbar gemacht. Wir glauben keinen Fehler zu be
gehen, wenn wir auch diese höheren Systeme, welchen die Zellen unter
geordnet sind, gleichfalls als Wachstumseinheiten bezeichnen. Wir 
befinden uns damit sicher in keinem Widerspruch zur HEIDENHAINsehen Lehre, 
sondern entnehmen ihr nur, was wir zur Grundlegung unserer Anschauungen 
über das Wachstum brauchen. Bei HEIDENHAIN freilich ist die Fortpflanzung 
dieser Systeme durch Teilung durchaus die Hauptsache und wenn (1921, S. 176) 
"die solidarischen Eigenschaften der Histosysteme" aufgezählt werden, dann 
ist unter anderem nur von der "Teilungsfähigkeit mit dem Gefolge der Stock
bildung" die Rede und nicht vom Wachstum. Offenbar wurde die Betonung 
des letzteren nicht für ebenso nötig gehalten, weil es sich von selbst versteht, 
daß das Wachstum eines ganzen Organs wie einer Drüse natürlich nicht durch 
Teilung der einmal vorhandenen Histosysteme, nicht durch Stock bildung 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, 
genügen die Histomeren den Anforderungen, welche wir an die Wachstums
einheiten auf Grund der für sie geltenden Gesetzmäßigkeiten stellen müssen, 
durchaus. Daß wir aber nicht werden angeben können, inwieweit das Wachstum 
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der Histomeren Ursache und inwieweit es Folge der Fortpflanzung ist, kann 
nur wiederum als ein Zeugnis für den innigen, ja untrennbaren Zusammen
hang von Wachstum und Fortpflanzung der organischen Systeme jeder Ord
nung betrachtet werden. 

Von gewissen intracellulären Bildungen führt also über die Zelle zu ge
wissen extracellulären 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 dürfen, das kümmert uns vorerst nicht. Denn was die Erfahrung im 
Lichte der Lehre HEIDENHAINS und in dem Angeführten darbietet, wird aus
reichen, um an den Wachstumseinheiten Erscheinungen aufzuzeigen, welche 
Gesetzmäßigkeiten 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 Wa,chstums. 
Die im vorigen Abschnitt durchgeführte Betrachtung hat uns die Möglich

keit gezeigt, das Wachstum der lebenden Substanz an den von uns als Wachs
tumseinheiten bezeichneten Systemen zu studieren, die einzige Möglichkeit, 
das Problem im Bereiche der Erfahrung anzugreifen. Auch jetzt können wir 
wiederum von der Zelle ausgehen, wenn wir die gesetzmäßige Begrenzt
heit des Wachstums darstellen. Die Zelle selbst ist bekanntlich an eine 
verhältnismäßig geringe Schwankungs breite der Größenabstufungen gebunden, 
im Gegensatz zu den Individuen des Pflanzen- und Tierreiches, die sich in einer 
außerordentlich langen Größenskala bewegen [J. SACHS (1893)]. Dazu kommt 
aber noch, daß innerhalb der Arten, der Individuen und der einzelnen Organe 
und Gewebe jeweils bestimmte Zellgrößen gegeben sind. Man hat von einer 
Konstanz der artspezifischen Zellgröße, von einer fixen Zellgröße 
innerhalb der Art gesprochen [AMELUNG (1893), STRASBURGER (1893)]. 
C. RABLs (1899) Arbeiten über den Bau und die Entwicklung der Linse haben 
unter Ausdehnung auf vergleichende Untersuchung der Zellen verschiedener 
Organe von großen und kleinen Hunden zu dem Ergebnis geführt, "daß inner
halb einer engbegrenzten Gruppe die Größe der Zellen eine be
stimmte ist, daß aber ihre Zahl je nach der Körpergröße der ein
zelnen Arten schwankt" (1. c. S. 136). Den Satz von der "fixen Größe der 
Organzellen" [DRIESCH (1900, S. 399)] hat insbesondere TH. BOVERI (s. 1904, 
S. 94) durch seine weitausgreifenden Studien über die Kern- und Zellengröße, 
auf die wir zurückkommen, bekräftigt. Er hat sich (ibidem S. 94, Anm.) durch 
den Vergleich von Zellen aus dem Körper von Riesen mit denen des Menschen 
von mittlerer Größe davon überzeugt, daß der Riese nicht größere, sondern 
entsprechend mehr Zellen besitzt. Auch CONKLIN (1912) hat beobachtet, daß 
bei Crepidula (Gastropoden) große und kleine Tiere der gleichen Art gleich 
große Zellen besitzen. Auch verschiedene Arten von Crepidula unt'erscheiden 
sich trotz außerordentlicher Größenunterschiede nicht in bezug auf die Größe 
ihrer Zellen. Diese Erfahrung ist neuerdings durch PAINTER (1928) an den Em
bryonen großer und zwerghafter Kaninchenrassen, sowie ihrer Kreuzungs
produkte wieder bestät,igt worden. Eine Regulation der Zellgröße 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 "Größe 
der Zellen einzelner spezifischer Organe" als eine "so fest fixierte Größe", 
wie es die optischen Richtungen am Krystall sind" [DRIESCH (1900)]. 

Die Regel von der fixen Zellengröße einer Art bedarf aller
dings gewisser Einschränkungen, besser gewisser Erläuterungen 
im einzelnen. G. LEVI (1905, 1906) hat sie auf Grund von Messungen an 
den Zellen zahlreicher Organe von Säugetieren zwar für Drüsen- und Epithel
zellen bestätigt; 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 
Verhältnis zu der Körpergröße von verschiedenem Ausmaß. Schwankungen 
in der Größe der roten Blutkörperchen je nach dem Alter hatte man früher 
schon gefunden [COHNSTEIN und ZUNTZ (1884)]. Es scheint, als ob ein ge
wisser Unterschied zwischen Zellen mit einer dauernd erhaltenen Bereitschaft 
zur Teilung und solchen bestehen würde, welche im Zusammenhang mit weit
gehender Differenzierung praktisch teilungsunfähig werden. Wir müssen hier
bei allerdings noch etwas genauer unterscheiden und dürfen "Nervenfasern" 
und Muskelfasern, bei denen die Vergrößerung doch wohl durch eine Vermehrung 
der Differenzierungsprodukte geschieht und nicht schlechtweg durch Wachstum 
der lebenden Substanz ebensowenig mit den Epithel- und Drüsenzellen in eine 
Gruppe zusammennehmen wie die Linsenfasern und roten Blutkörperchen 
der Säugetiere, denen der Charakter von Zellen nicht mehr zukommt. Es sind 
also vor allem die Ganglienzellen, welche eine Ausnahme von der Regel der 
arteigenen fixen Zellgröße machen. Bei einem 23 kg schweren erwachsenen 
Hunde fand LEVI für die größten Zellen des vierten Cervicalganglions im Durch
schnitt 79,7 1', während bei einem kleineren Hund von 3,7 kg die entsprechende 
Zahl 68,6 I' war. Man muß aber doch wohl beachten, wie gering der Größen
unterschied der Ganglienzellen bei einem Verhältnis von etwa 6,9 : 8 gegenüber 
dem Verhältnis der Körpergewichte von etwa 1 : 6 eigentlich ist. Auch die 
Unterschiede der größten Zellen der Spinalganglien bei Vertretern der ver
schiedenen Arten sind für unsere Betrachtung belangreich: im Durchschnitt 
beim Ochsen 104,3 p, beim Schwein 82,21', beim Hunde 72,421', beim Kanin
chen 54,21" bei der Maus 37,251', bei Pachiura etrusca 26,51" Diese Befunde 
stehen im Einklang mit der Angabe von HARDESTY (1902), daß die Maus die 
kleinsten motorischen Nervenzellen hat, der Elefant die größten und daß die 
Tiere von mittleren Größen auch dementsprechend mittlere Ganglienzellen 
besitzen. Bei Wirbellosen scheint eine Beziehung der Zellgröße zur Körper
größe der Spezies nicht erkennbar zu sein [ERHARD (1912)]. Da die Größen
schwankungen der Epithel- und Drüsenzellen bei den untersuchten Tieren 
"meistens unbedeutend und jedenfalls mit der Körpergröße des Tieres gar 
nicht im Zllsammenhang" gefunden wurden, war das die Ganglienzellen be
treffende ganz andere Ergebnis sicher überraschend. Das Verhalten der Gan
glienzellen oder besser der einzelnen Neuronen beim Wachstum des Zentral
nervensystems ist aber eine überaus verwickelte Angelegenheit, die sich nach 
den V'on der Zelle genommenen Maßstäben allein sicher nicht beurteilen läßt. 
Gewiß wird das Unvermögen dieser Elemente, sich zu vermehren, einen be
deutenden Unterschied zwischen dem nervösen Organ und einem drüsigen aus
machen. Aber auch hier spielt die mehr oder weniger reichliche Entwicklung 
der reizleitenden Fibrillen zweifellos eine wesentliche Rolle. Außerdem ist der 
besondere Zustand des Kerns bei Ganglienzellen (Cytochromatin s. später 
S. 27) sicher als ein spezifischer Faktor in Rechnung zu setzen. 
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Ferner wurde für die Leberzellen von ILLING (1905) festgestellt, daß sie 
an der Vergrößerung der Leberläppchen durch eigenes Wachstum beteiligt 
sind. Diese Arbeit bringt übrigens Durchschnittswerte der Leberzellendurch
messer verschiedener Säugetiere, die wir anführen wollen, da sie im Vergleich 
zu den oben für die Ganglienzellen mitgeteilten Werten sicher Beachtung ver
dienen: Pferd 26,5 ft, Hund 26,3 ft, Rind 23,6 ft, Ziege 21,5 ft, Schwein 21,4 ft, 
Katze 21,1 ft, Schaf 20,7 ft. Die Beziehung zur Körpergröße wie bei den Ganglien
zellen besteht bei den Leberzellen offenbar nicht in erster Linie; es ist auch 
verständlich, daß hier andere, im Stoffwechsel gelegene Faktoren die maß
gebende Rolle spielen. Wie lLLING, so hat auch HErB ERG (1907) bei Leber
und Pankreaszellen der weißen Maus eine Zunahme des längsten Kerndurch
messers während des Wachstums festgestellt, und zwar von 51/2-6 ft beim 
neugeborenen bis zu 8 ft beim ausgewachsenen Tier. 

Ähnlich wie die Leberzellen scheinen sich auch die Zellen des Darmepithels 
zu verhalten. BEREZOWSKI (1910) fand eine Zunahme der Längsdurchmesser 
von Kern und Zelle entsprechend dem Gesamtwachstum bei weißen Mäusen. 

Aus dieser letzteren Arbeit ergibt sich als ein weiteres beachtenswertes 
Moment die Schwankungs breite, der auch die Zellgröße ganz all
gemein unterworfen ist. Die Tabellen BEREzOWSKIs zeigen zwar im Durch
schnitt für das Alter von 10 Tagen eine Länge 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 höchste Wert 
beträgt z. B. nach 1 Monat bereits 25, der niederste nach 5 Monaten erst 17. 
Man trifft also beträchtliche Unterschiede beim Vergleich einzelner Zellen in 
demselben Alter. 

Daß in bezug auf die Zellgröße eine gewisse Variabilität herrscht, ist eine 
geläufige Erfahrung und für die roten Blutkörperchen der Säugetiere und der 
Menschen sind darüber von M. BETHE bereits 1892 genaue Erhebungen an
gestellt worden. ROHRBAcHER (1928) hat sich aber erst der mühevollen Auf
gabe unterzogen an einem großen und nach besonders zuverlässiger Methode 
bearbeiteten Material die Frage nach den Beziehungen zwischen Zellengröße 
und Körpergröße, Alter, Rasse und Geschlecht auch vom variationsstatistischen 
Standpunkt aus zu bearbeiten. Seine Untersuchungen beruhen hauptsächlich 
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 schließlich von ver
schiedenen Rinderrassen. Außer an Erythrocyten wurden an Zellen der Leber, 
der Epidermis, der Maulschleimhaut, der Conjunctiva und der Retina, und 
zwar in isoliertem frischen Zustand sorgfältige Messungen ausgeführt. Die 
Zusammenstellung von 184 Messungen zu je 100 Zellen an 24 Tieren (also 18400 
Zellen) ergab eine Volumszunahme der Zellen mit dem Wachstum, so daß jedem 
Entwicklungsstadium seine spezifischen Zellgrößen entsprechen. Dabei werden 
aber die relativen Zellgrößen nicht gewahrt, sondern die verschiedenen Ge
webe passen sich dem Wachstum des Gesamtorganismus sehr unterschiedlich 
an. Die geringste Zunahme weisen die Stäbchen der Retina auf, jedoch konnte 
hier nur die Länge gemessen werden. Auch die Erythrocyten zeigen eine recht 
geringe Beziehung zum Körperwachstum. Von den Epithelien erfahren die 
der Cornea die geringste Größenzunahme, etwas höher steigt die Kurve der 
Schleimhautepithelien. Dagegen beträgt die Größenzunahme der Retina
pigmentzellen über 100% Prozent. Die augenfälligste Korrelation bewiesen 
auch hier die Vertreter der Drüsenzellen bei im großen und ganzen gewahrtem 
Kernplasmaverhältnis. Von einem übereinstimmenden Verhalten sämtlicher Ge
webe eines Organismus ist also keine Rede. Auch der Variabilität der gemessenen 
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Werte wurde von ROHRBAcHER nachgegangen. Es zeigte sich, daß die Streu
ung bei allen Zellen eine konstante artspezifische Größe ist. Das erinnert 
an die Ermittelung einer konstanten Variationsbreite der roten Blutkörperchen 
aller daraufhin untersuchten Säugetiere durch M. BETHE. Auch Rassenunter
schiede der Zellgröße ergaben sich aus der Untersuchung ROHRBAcHERs. 

Eine gewisse Einschränkung der Regel von der fixen Größe der 
Organzellen machen lediglich die Erfahrungen über die Schwan
kungen der Zellengrößen nötig. Was im übrigen bei den Nachprüfungen 
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 Größe und sie müssen ihre Endgrößen also irgend
wann in der Entwicklung erwerben. Insofern sie größer sind als die Aus
gangszellen der embryonalen Organanlage, werden sie allmählich über diese 
Größe während des Wachstums und der Entwicklung des Gesamtorganismus 
hinauskommen. Das Umgekehrte, ein Herabsinken von der Ausgangsgröße ist 
bezeichnend für die Furchungszellen und ihre Abkömmlinge. Aber es hat, wie 
bereits PLENK (1911) gefunden hat, jedes Entwicklungsstadium seine spezifi
schen Zellgrößen und es kommt früher oder später für die einzelne Zellart 
zu einer Stabilisierung der Größe. Das kann mit recht verschiedenen Vor
gängen zusammenhängen. Wenn die PigmentzeUen der Retina die anderen 
Körperzellen im Wachstum nach ROHRBACHER so beträchtlich übertreffen, so 
wird dazu ihre Anfüllung mit Pigmentgranula das meiste beitragen. Aber im 
einzelnen sollen diese Verhältnisse hier gar nicht untersucht werden. Wir 
meinen, daß jedenfalls auch nach den mannigfachen mitgeteilten 
Befunden nach wie vor die Berechtigung besteht, von einer art
gemäßen, allerdings vielleicht auch rassenmäßigen, ja noch in
dividuell abgestuften (s. unten CHAMBERS) Endgröße der Organzellen 
zu sprechen. Hinter all den im einzelnen wechselnden Erfahrungen 
steht doch ein auch die Regel von der fixen Organgröße beherr
schendes Gesetz der Wachstumsbegrenzung, dessen Gültigkeit für 
die Zelle keinem Zweifel unterliegt. 

Wir haben bisher von der bloßen Erscheinung der Zellgröße 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 Zellgröße durch die Relationen, die wir im Auge haben, hier 
noch angefügt werden, daß bis zu einem gewissen Grade die defini
tive Zellgröße auch durch die Größe der Ursprungszelle, des Eies, 
bestimmt sein kann. Dafür sprechen die Untersuchungen von CHAMBERS 
(1908), wonach die Zellgrößen von Fröschen aus Eiern von 1,45 mm deutlich 
hinter denen von Fröschen aus Eiern von 1,90 mm zurückbleiben. Nach ÜHAM
BERS ist jedoch die Größe des Frosches selbst unabhängig von der Größe seiner 
Zellen. 

Während also, wie oben erwähnt wurde, die außerordentliche Vermehrung 
der Zellenzahl ohne Vergrößerung der Zellen Riesenwuchs bedingt, muß dies 
bei einer ab ovo überkommenen, das artgemäße Mittel überschreitenden Zell
größe nicht der Fall sein, wenn durch entsprechende Verminderung der Zellen
zahl ein Ausgleich herbeigeführt wird. Wie aber auch die bloße Erhöhung 
der Zellgröße zum Riesenwuchs führen kann, zeigt ein an späterer Stelle an
geführtes BeIspiel aus dem Pflanzenreich (s. S. 183). Bei Organismen von 
bestimmt begrenzter Zellenzahl [so MARTINI (1924)] wäre ein über die Zellver
mehrung hinaus andauerndes Wachstum natürlich nur durch Vergrößerung 
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der Zellen möglich, sofern es sich um echtes Wachstum der lebendigen Masse 
dabei handelte. 

Ist die Ausdehnung des Zellenleibes aus technischen Gründen schwer zu 
bestimmen, so pflegen wir uns an die Kerne zu halten und wir vergleichen dann 
die für Kerne gefundenen Werte miteinander. Die alte Erfahrung, daß kleine 
Zellen im allgemeinen kleine Kerne, große Zellen große Kerne (oder zahlreiche 
kleine Kerne) enthalten, ist bekanntlich durch R. HERTWIG (1903) zur Lehre 
von der Kern-Plasma-Relation erweitert worden, welche besagt, "daß 
jeder Zelle normalerweise eine bestimmte Korrelation von Plasma- und Kern
masse zukommt". Wir werden uns im Laufe dieser und späterer Erörterungen 
über die Zellteilung noch eingehend mit der Kern-Plasma-Relation beschäftigen. 
Aus ihr ergibt sich jedenfalls, gleichviel welches die inneren Gründe für dieses 
Verhalten sind, daß mit einer bestimmten Zellgröße auch eine be
stimmte, in einem gewissen Verhältnis zur Gesamtgröße der 
Zelle fixierte Kerngröße stets gegeben ist, solange sich die Zelle 
in einem Gleichgewichtszustand befindet. Mit der Feststellung, daß die End
größe der Zelle jeweils bestimmt ist, wird also zugleich vom Kern ausgesagt, 
daß auch sein Wachstum begrenzt ist. 
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Abb.1. a Chromosomen der 2. Furchungsteilung von Crepidula. b Chromosomen aus den 
FurchungszelJen. Nach CONKLIN aus RH. ERDMANN 1911. 

Dasselbe Wachstumsgesetz, welches sich in bestimmten für jede Wachs
tumseinheit bezeichnenden Endgrößen bekundet, beherrscht auch die 
Chromosomen. Sie entwickeln sich bekanntlich in einer jeweils bestimmten 
und konstanten Zahl während der Prophase der indirekten Kernteilung aus 
dem Kerngerüst (s. S. 52). Bei gleichartigen Zellen zeigen sie gleiche Ver
hältnisse der Größen und Formen, so daß man unter den Chromosomen zu
sammengehöriger Zellen in günstig gelagerten Fällen die einzelnen "Individuen" 
auf Grund ihrer Größe 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 Längsspaltung halbiert wurde, wieder zu seiner ihm eigentüm
lichen Größe. In diesem bestimmt geregelten und begrenzten Chromo
somenwachstum ist die Aufrechterhaltung des typischen Chromosomen
satzes mit seinen verschieden großen Einheiten begründet. Wir haben uns 
hier einer bestimmteren Formulierung bedient, als sie im allgemeinen üblich 
ist. Mit BOVERI (1904, S. 14; 1905, S. 37 u. f.) 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" überhaupt zugrunde liegt, wurde als "eine Funktion 
des Chromatins selbst" [BOVERI (1905, S. 38)] bezeichnet. Aber auch BOVERI 
(ibidem) bezog die Vermehrungsweise "dieser lebenden Substanz" auf die 
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"teilungsfähigen Individuen mit einer festen autonom bestimmten Maximal
größe", aus denen die Kernsubstanz aufgebaut sei. Es ist also durchaus im 
Sinne von BovERI, wenn wir von einer festen Maximalgröße 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
größe bedingen und fixieren. Denn die Chromosomen bleiben nicht immer 
über eine Reihe von Zellgenerationen von der gleichen Größe; so ist es die Regel, 
daß sie während der Furchungsmitosen eine Verkleinerung erfahren [CONKLIN 
(l9I2, Abb. I)]. Trotz der Veränderung im absoluten Ausmaß sämt
licher Chromosomen bleiben jedoch, wie die Erfahrungen über die Konstanz 
der typischen Merkmale des Chromosomensatzes lehren (s. S. 222), die Größen
verhältnisse 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 ijtets der Zuwachs 
für das einzelne Chromosom genau geregelt, indem er in einem bestimmten 
Verhältnis zu seiner Anfangsgröße erfolgt. Das proportionale Wachs
tum der Chromosomen, wie wir in Ergänzung der ursprünglichen Be
griffe des proportionalen Kern- und Chromatinwachstums sagen können, 
bedeutet demnach eine für jedes einzelne Chromosom gültige Wachstums
begrenzung. Zugleich sind Beziehungen unter den Chromosomen, Korre
lationen innerhalb des Kerns vorauszusetzen, welche das Wachstum sämtlicher 
Chromosomen gleichzeitig regeln; denn keines kann über das Maß hinaus
wachsen, das für alle jeweils festgesetzt ist. Es liegen also beim Chromo
somenwachstum verwickelte Verhältnisse vor: In bezug auf die Begrenztheit 
seines Wachstums scheint das Chromosom sich selbständig zu verhalten, das 
Ausmaß des im einzelnen Falle möglichen Zuwachses bestimmen übergeordnete 
für sämtliche Chromosomen gemeinsame Faktoren. 

Wir haben oben die intra- und extracellulären Zellprodukte, welche der 
Betriebsphysiologie dienen, wie Muskelfibrillen, Granula der Drüsenzellen 
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 dürfen. Wie 
entschieden HEIDENHAIN den Gedanken der gesetzmäßigen Begrenztheit nicht 
nur aller Wachstumseinheiten, sondern gerade der Drüsengranula ver
tritt, das geht aus folgendem Satz hervor: "Das Wachstum aller echten Drüsen
granula ist wie bei anderen lebenden Individuen ein begrenztes und führt zu 
einer bestimmten Durchschnittsgröße, welche für verschiedene Zellspezies 
naturgemäß verschieden ist .... " (Plasma und Zelle I, S. 385). Was die Myo
fibrillen anbelangt, so kommt ihnen ebenso wie den Muskelsäulchen nach 
HEIDENHAIN (ibideIll S. 655) "jene gewisse relative Selbständigkeit zu, welche 
allen lebendigen Teilen zu eigen ist". Die klassischen Bilder HEIDENHAINS 
(Abb.2) zeigen ohne weiteres, daß die Einheiten der contractilen Sub
stanz ihre bestimmte Querschnittsgröße besitzen und daß sie 
dem Wachstumsgesetz, welches wir das der Begrenztheit der 
Wachstumseinheiten nennen, gleichfalls folgen. Dafür liefern 
namentlich die ausgedehnten Untersuchungen SCHIEFFERDECKERS (I909) 
wichtige Beweise im einzelnen, indem sie durch zahlreiche Messungen dartun, 
daß die Dicke der Fibrillen für den bestimmten Muskel und die einzelne Tier
art charakteristisch ist. Die weiteren Tatsachen, welche das allgemeingültige 
gesetzmäßige Verhalten der Myofibrillen und der aus ihrem Zusammenschluß 
hervorgehenden höheren Einheiten dartun, werden weiter unten mitgeteilt. 
Über die N eurofi brillen uns hier zu äußern, glauben wir nicht als unsere 
Aufgabe betrachten zu sollen. Wir verweisen auf die von PH. STÖHR 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, daß ihre durchgehend gleichmäßige Dicke dem in Rede stehenden Wachs
tumsgesetz offenbar nicht widerspricht. Ebensowenig wie die Neurofibrillen 

Abb.2. Faserende aus der Stamm·Muskulatur der Tritonlarve. Sublimat, Eisenhämatoxylin. 
Vergr. 2300. Das Faserende ist schräg abgestutzt; man gewahrt die ungestreiften Enden der 

wachsenden Säulchen. Nach M. HEIDENHAIN (1911). 

sollen hier die Bindegewebsfibrillen besprochen werden. Dazu ist an anderer 
Stelle Gelegenheit und hier handelt es sich.nicht darum, über die Natur dieser 
Bildungen ein Urteil zu gewinnen, sondern über die Gesetze des Wachstums. 
Selbständiges Wachstum wird aber auch den kollagenen Fibrillen zugestanden 
[MEvEs (1910, S. 165)] und von vornherein ist es jedenfalls 
nicht ausgeschlossen, daß sich die für das Wachstum der 
lebendigen Materie überhaupt gültigen Normen auch an 
extracellulären Gewebseinheiten und ihren Verbänden wer
den bestätigen lassen. 

Mit größerer Bestimmtheit wird man auf Grund der An
gaben und bildlichen Darstellungen HEIDENHAINS und 
seiner Schule in bezug auf die Histosysteme höherer 
Ordnung, also z. B. die Adenomeren, Pneumomeren u. a. 
erklären können, daß ihnen ein begrenztes Wachs
tum eigentümlich ist. Die Unterschiede, die uns in 
der Größe der Alveolen einer Glandula parotis in der 
Wiedergabe des mittels der Plattenrekonstruktion herge
stellten Modells von MAZIARSKI (1900, s. Lehrb. d. Ana
tomie von RAuBER-KoPscH) entgegentreten, sind gering 
und stehen der Aussage nicht im Wege, daß diese Histo
meren eine bestimmte mittlere Endgröße besitzen. Für 
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Abb. 3. Musculus crico· 
arytaenoideus des Men· 
sehen. Sublimat. Eisen· 
hämatoxylin· Rubin. 

Vergr. 2300. 
Nach M. HEIDENHAIN 

(1911). 

die Lungenalveolen trüft dies ebenfalls zu, wie der von BENDER (1925) 
wiedergegebene Metallausguß der menschlichen Lunge beweist. Auch sprechen 
dafür die Erhebungen von MARCUS (1928), der für eine große Reihe von Tieren 
spezifische durchschnittliche Alveolendurchmesser berechnet hat. 

Die Begrenztheit des Wachstums ist also in d er Tat eine ge
setzmäßige Erscheinung, die uns überall dort entgegentritt, wo 
Vermehrung der lebenden Substanz dem Wachstum zugrunde liegt. 
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Die Tatsache, daß die Pflanzen und manche Tiere ein unbegrenztes Wachstum 
bis an ihr Lebensende beweisen können, bedeutet natürlich keinen Einwand 
gegen die Anerkennung der gesetzmäßigen 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 
müßte höchstens auf die andere Einrede gefaßt sein, daß eine gewisse End
größe dem wachsenden organischen Gebilde in der Regel auch dann gesetzt 
ist, wenn das Wachstum nicht auf der Vermehrung der lebenden Substanz 
selbst beruht. Für gewisse Fälle scheint dies zuzutreffen, so für die durch 
Dottereinlagerung sich vergrößernde Eizelle, ja sogar für die Fettläppchen der 
menschlichen Subcutis, die früher oder später eine maximale Ausdehnung er
reichen. Es wird sich aber in den nächsten Abschnitten zeigen lassen, daß 
die Begrenztheit des organischen Wachstums, wenn sich dazu auch 
Analogien aus anderen Bereichen, wohl auch aus dem anorganischen finden 
lassen, dennoch von besonderer, für 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 gesetzmäßigen Erscheinung macht, mit 
der andere Fälle von beschränkter Vergrößerung des Volumens nur eine äußer7 
liche Ähnlichkeit haben. 

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

Die Korrelation innerhalb des Zellenleibes, welche sich in der 
R. HERTWIGschen Kernplasmarelation ausdrückt, haben wir bereits er
wähnt. Eine Zelle wächst nach der Teilung gemäß diesen korrelativen Wir
kungen zwischen Kern und Plasma solange heran, bis das ihr zukommende 
Verhältnis zwischen Kernmasse und Cytoplasmamasse und damit ein Gleich
gewichtszustand hergestellt ist. Kerngröße und Zellgröße sind also keine von
einander unabhängigen Variablen, sondern sie bestimmen sich gegenseitig. 
HEIDENHAIN hat (1919, S. 379 u. f.) den Satz von der Kernplasmarelation als 
"das Proportionalitätsgesetz" 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 BOVERI (1904, 1905) gezeigt 
haben. Dieser hat bekanntlich auf verschiedenen Wegen die Chromosomen
zahl und damit die Chromatinmenge von Seeigellarven zu verändern 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 artgemäßen Chromosomenbestand lediglich den halben besaßen, 
der vom männlichen Vorkern stammte. Gleichfalls mit nur einem Vorkern, und zwar 
dem weiblichen, waren die Eier und die aus ihnen stammenden Zellen ausgerüstet, wenn 
die parthenogenetische Entwicklung des Eies veranlaßt wurde. Auf der anderen Seite 
konnten die Eier gezwungen werden, ihre Entwicklung mit der gegenüber der Norm ver
doppelten Chromosomenzahl durchzuführen, wenn durch einen experimentellen Eingriff 
die erste Teilung des Eies unterdrückt wurde. Weitere Möglichkeiten, vollkernige und 
halbkernige Zellen zu vergleichen, ergaben die partielle Befruchtung, bei der der ganze 
Spermakern in die eine Furchungszelle übergeht, während der Eikern auf beide Blasto
meren verteilt wird, sowie die Doppelbefruchtung dann, wenn der eine Spermakern mit 
dem Eikern verschmilzt, der andere selbständig bleibt und bei der Teilung des Eies zwei 
voneinander unabhängige dizentrische Figuren entstehen. 

BOVERIS vergleichende Untersuchungen der mit verschiedener Chromo
somenzahl ausgestatteten Kerne ergaben, "daß die Kerne der Seeigellarven ... 
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in ihrer Größe der Chromosomenzahl ihrer Ahnenzellen proportional sind" 
(1905, S. 32). Des genaueren ließ sich die Proportion zwischen Chromo
somenzahl und Kernoberfläche feststellen. Wurden die Oberflächen 
der kleinsten Kerne eines Pluteus aus einem kernhaI tigen befruchteten Ei
fragment (Abb. 4) mit den Oberflächen 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 Verhältnis von 12 : 22, das Oberflächenverhältnis der größten 
Kerne betrug 13 : 24. Das Oberflächenverhältnis der Ektodermkerne einer 
Gastrula von Strongylocentrotu8 mit doppelter Chromosomenzahl und einer 
zugehörigen normalen Kontrollgastrula war für die kleineren Kerne ungefähr 
30 : 57, für die größeren 41 : 93. Aus diesen und den übrigen vergleichenden 
Messungen BOVERIS (1905, S. 42) ergab sich der Schluß: "Es sind also die 
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Abb. 4. Junger Pluteus aus einem isoliert ge
züchteten kernhaltigen Eifragment von Echi
nus microtub. Analwand mit ihren Kernen. 

Vergr. etwa 650. Nach Tu. BOVER! 1905. 
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Abb. 5. Junger Pluteus aus einem isoliert ge
züchteten kernlosen Eifragment von Echinus 

microtub. Analwand mit ihren Kernen. 
Vergr. etwa 650. Nach TH. BOVER! 1905. 

Oberflächen der Kerne ihrer Chromosomenzahl und damit auch 
der in ihnen enthaltenen Chromatinmenge direkt proportional". 
Warum nicht, wie zunächst hätte erwartet werden können, der Inhalt des 
Kernes, sondern die Oberfläche der Chromosomenzahl proportional ist, erklärte 
sich BOVERI aus dem "Bestreben eines jeden Chromosoma", "einen bestimmten 
seiner Größe entsprechenden Teil der Kernmembran oder, mit anderen Worten, 
der an die Kernhöhle angrenzenden Protoplasmafläche mit Beschlag zu be
legen" (1905, S. 44). Übrigens ist gerade dieses Ergebnis BOVERIS nicht all
gemeingültig, da andere Untersucher, so TISCHLER (1910) beim Vergleich der 
männlichen Geschlechtszellen von Bananenrassen mit 8, 16 und 24 Chromo
somen (reduziert),. gefunden haben, daß nicht die Kernoberflächen, sondern 
die K ernvolumina sich d en Chromosomenzahlen proportional ver
halten. Und vollends nach den Untersuchungen von JAKOBJ (1925), auf die 
wir später eingehen werden, dürfte diese Beziehung allein als sichergestellt 
gelten. Im allgemeinen ist aber die Entdeckung der Beziehung zwischen Kern
größe und Chromosomenzahl immer wieder bestätigt worden [so RH. 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 gegenwärtigen Kenntnis von der Konstanz der Chromosomen
zahl und den Abweichungen von ihr (s. S. 178) wie über die Konstanz der rela
tiven Chromosomengrößen nicht mehr von entscheidender Bedeutung. Es 
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kann die Chromosomenzahl den Maßstab abgeben, wenn die Größe der Chromo
somen in zwei zum Vergleich gestellten Kernen dieselbe ist.. Dann wird, wie 
in BOVERIS Fall oder bei den beiden von ARToM (1911) untersuchten Arten 
von Artemia der Kern mit der höheren Chromosomenzahl der größere sein. 
Sind die Chromosomen aber bei gleicher Anzahl verschieden groß, dann ist der 
Kern, der aus den kleinen Chromosomen entstanden ist, der kleinere und um
gekehrt, so wie wir es regelmäßig bei den Furchungszellen sehen, oder wie es 
nach GREGORY (1911) bei zwei als die normale und als die Gigasform unter
schiedenen Rassen ;von Primula sinensis gezeigt worden is~. Beide besitzen 
24 Chromosomen, aber der größeren Rasse mit den größeren Zellen sind auch 
die größeren Chromosomen eigentümlich. Es ist zu erwarten, daß auch einmal 
ein Kern mit einer kleineren Chromosomenzahl einen anderen mit der größeren 
an Volumen oder Oberfläche übertreffen wird, wenn die Gesamtheit seiner wenigen 
Chromosomen die vielen des anderen Kernes an Masse überwiegt. Man kann 
nicht daran zweifeln, daß BOVERIS Auffassung, bei der die Chromatinmenge 
durchaus im Vordergrund stand, die richtige und auf die verschiedenen Fälle 
passende ist, wenngleich natürlich mit der Bezeichnung Chromatin Stoffe ge
meint sind, die wir nach wie vor nicht kennen. Indessen wird die Betonung 
der Chromatinmenge als des zunächst maßgebenden Faktors doch nicht den 
Gedanken an ein autonomes Verhalten dieser Stoffe als solcher aufkommen 
lassen, da ganz entschieden die ursprüngliche Größe des einzelnen Chromo
soms, die relativ gewahrt bleibt, für den Zuwachs an Chromatin bestimmend 
ist. Nicht am Chromatin kann man das Wachstum verfolgen und messen, 
sondern die Chromosomen erweisen sich bei einem nächsten Teilungsschritt 
als wieder herangewachsen, sie sind die Wachstumseinheiten. Ob man dann 
von den Chromosomen vermuten dürfte, daß sie in bezug auf ihr Wachstum 
autonom sind oder ob ihr Wachstum vom Plasma abhängt, ist gleichfalls eine 
Frage, die verschieden beantwortet wurde. Jedoch wird man ERDMANN (1911, 
S. 503 u. f.) durchaus recht geben müssen, wenn sie die Annahme eines auto
nomen Chromosomenwachstums ablehnt. Dagegen spricht sicher der Einfluß, 
den Temperaturveränderungen auf die Chromosomengröße ausüben; auch wir 
werden bei der Besprechung der einschlägigen Verhältnisse (s. S. 224) der Über
zeugung Ausdruck geben, daß die Chromosomengröße auf einer Reaktion der 
Chromosomen beruhen und nur aus dem Gesamtzustand des Systems der Zelle 
heraus sich ergeben dürfte. Das gilt nicht nur für die Ausdehnung und die 
Form der Chromosomen, sondern auch für ihr eigentliches Wachstum. 

. So finden wir also Zellgröße, Kerngröße und Chromosomen-
größen in ganz bestimmten Beziehungen zueinander. Und man 
kann nicht das Wachstum des einen oder des anderen Bestandteils der Zelle 
als das primäre oder allein maßgebende bezeichnen, sondern die gegenseitigen 
Beziehungen oder mit HEIDENHAIN (1923, S. 87) zu reden, der syntonische 
Zustand oder die Syntonie, welche die Teile der Zell~ zum einheitlichen 
System zusammenschließt, scheint wieder mit dem Ausdruck HEIDENHAINs, 
den Kanon der Teile und des Systems zu bestimmen. 

Binnenzellige Korrelationen sind ferner vorauszusetzen beim 
Wachstum jener intracellulären Plasmaprodukte, die wir an die 
kanonischen Wachstumseinheiten der Zelle angeschlossen haben. In den Muskel
bändern 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 dafür, daß nicht nur Kernmasse und 
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Plasmamasse, sondern auch Zahl und Dicke der Fibrillen in be
stimmten Korrelationen zueinander stehen und daß also die con
tractilen Fibrillen in die gesamte binnenzellige Korrelation miteinbezogen sein 
können. 

Es braucht nicht näher ausgeführt zu werden, daß die Kern-Plasma
Relation und damit die binnenzellige Korrelation überhaupt, 

~r---.----r---.----.----r--~----'---'----' 

o 2 J 5 6 ? 8 9 
--+ Breile 

Abb.6. Vergleichende Zusammenstellung der Kerngrößen der untersuchten Carcinome. Schraf
fiertes Feld umfaßt die Kernwerte der nornialen Mäuserückenhaut. Durchschnittsgröße (leerer 
Kreis): 4,4 x 3,1 Meßstriche = 7,95 x 5,6 /,.- .. - Feld umfaßt die Kernwerte des Carcinoms der 
Maus 11 49. Durchschnittsgröße (Kreis 1): 6,55 x 4,0 Meßstriche = 11,8 x 7,1 /'. - - - Feld 
umfaßt die Kernwerte des Carcinoms Maus n 53. Durchschnittsgröße (Kreis 2): 6,6 x 3,8 Meß· 
striche = 11,95 x 6,85 /'. - - - Feld um~aßt die Kernwerte des Carcinoms der Maus 11 55. 
Durchschnittsgröße (Kreis 3): 7,1 x 4,2 Meßstriche = 12,8 x 7,3 /'. _ .. - Feld umfaßt die Kern· 
werte des Carcinoms der Maus 11 57. Durchschnittsgröße (Kreis 4): 7,15 x 3,3 Meßstriche = 12,9 
x 6,4 p. --- Feld umfaßt die Kernwerte des Carcinoms der Maus 11 58. Durchschnittsgroße 

(Kreis 5): 7,25 x 4,0 Meßstriche = 13,5 x 7,2 p. Nach EPANTSCHIN (1928). 

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

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 2 
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Triton und Salamandra hat GODLEWSKI jun. (1910) im Epithel eine beträcht
liche Verschiebung der Kern-Plasma-Relation zuungunsten des Kerns fest· 
gestellt, Erhöhung der Kerngrößen im Vergleich zu denen des Muttergewebes 
ist dagegen bei Krebszellen nachgewiesen worden [HEIBERG (1908, 1921, 1929), 
BORST (1910), NOMICOS (1910), EINAUDI (1926), EPANTSCHIN (1928), s. Abb. 6]. 
Es ist also auch die Konstitution differenzierter Zellen unter Umständen noch 
veränderlich. 

a 

Abb. 7 a, b. Größenverhältnis von Zelle, Kern (geschrafft) und Binnenapparat (umpunktet) bei 
Hasen mit verschiedener Geschlechtstätigkeit. a In den Epithelien des ersten Läppchens des Neben
hodenganges. b In den Epithelien des mittleren Abschnittes des Nebenhodenschweifes im Haupt
samenspeicher. Vergleiche hierzu die Zusammenstellung von durchschnittlicher Zellhöhe, Zell- und 

Kerngröße und vom Kernplasmaverhältnis der zugehörigen Tabelle. Nach T. v. LANz (1926.) 

Besondere Erwähnung verdient in diesem Zusammenhang die Zell· und 
Kerngröße und das Kernplasmaverhältnis im Epithel der Ductuli efferentes 
und des Nebenhodenganges beim Feld- und Stallhasen. Die Maße sind hier, 
wie die Abb. 7 und die folgende Tabelle nach v. LANZ (1926) zeigen, beträcht· 
lichen Schwankungen je nach dem Alter und der Geschlechtstätigkeit der Tiere 
unterworfen. 

Zell· und Kerngröße im Epithel der ductuli efferentes und des 
Nebenhodengangs beim Feld· und Stallhasen nach T. v. LANZ. 

jüngsten diseher phiseher scher ~~~~r-1 Bei den I perio- I hypertro-I cbroni- I I 
Hasen Brunst Brunst Brunst 

Alter Ifehlendem 
Hoden 

1. Absolute Zellhöhe in "'. 

in ductuli efferentes. "1 18 1 25 1 28 I 28 
in ductus epididymitis Kopf 16 78 82 50 

Schweif 10 19 12 24 

2. Absolute Zellgröße (als vierkantige Prismen 

in ductnli efferentes. . '11450 I 2500 1 2240 1 2500 
in ductus epididymitis Kopf 800 I 3900 4100 3200 

Schweif 490 2000 970 2400 

1 
~ I 12 I 15 

31 29 
11 23 

berechnet) in ",3: 

11100 1 1060 I 960 
1050 900 850 
420 660 
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'

Bei den I perio- I hypertro-j chroni- I W· _I 
jüngsten diseher phiseher I scher . I~er Alter 
Hasen I Brunst I Brunst Brunst i ru e 

19 

1 

fehlendem 
Hoden 

3. Absolute Kerngröße (als Rotationsellipsoid aus Kernlänge und -breite 

in ductuli efferentes. . ., 
in ductus epididymitis Kopf 

Schweif 

berechnet) in ",3: 

230 I 180 I 160 I 
160 I 230 180 
150 220 110 

144 I 180 
190 

4. Daraus Kernplasmaverhältnis. 

in ductuli efferentes. . ., 5,3 112,9 /12,7 114,7 1 
in ductus epididymitis Kopf 4,0 19,5 21,7 16,7 

Schweif 2,3 8,9 7,8 1l,5 

~~ I ~g~ I 
64 80 

6,6 / 5,8 
5,6 

5,8 I 4,7 
7,2 

160 
120 

4,9 
6,1 

Das Beispiel der Nebenhodenzellen reiht sich insofern an die vorhergenannten 
sinngemäß an, als es sich um Schwankungen der Kern-Plasma-Relation dabei 
handelt, und zwar um Veränderungen derselben während der Brunst zuungunsten 
des Kernes. Die Kerngrößen selbst sind nahezu konstant, aber der Zellenleib 
(und mit ihm übrigens der Binnenapparat) vergrößert und verkleinert sich 
außerordentlich. Natürlich läßt sich nicht genau angeben, wieviel von dieser 
Zunahme des Zellvolumens etwa auf Rechnung der von den Zellen ausgearbeiteten 
Sekretstoffe kommt. Die Bilder mit färberisch vom Cytoplasma unterschie
denem Sekret in v. LANZ' Arbeit erlauben uns aber die Aussage, daß die An
sammlung dieser paraplasmatischen Substanzen nur einen recht geringen An
teil an der Vergrößerung des Zellenleibes haben kann. Wir dürfen demnach 
wohl vom Wachstum der Zelle infolge einer Vermehrung der lebenden Substanz 
hier sprechen. Die Verhältnisse der einer vermehrten oder verminderten Tätig
keit sich anpassenden Zelle sind in vorliegendem Fall deswegen besonders lehr
reich, weil die Veränderungen der binnenzelligen Korrelationen hier auf keinen 
anderen Einfluß als dem des Hodenhormons beruhen können. Daher wird man 
die Nebenhodenzelle in dieser Beziehung als ein wertvolles Beispiel für den 
Einfluß äußerer Faktoren auf die binnenzelligen Korrelationen 
betrachten dürfen. Es eröffnet sich hier ein Einblick in Zusammenhänge, die 
man mit der Bezeichnung "funktionelles Wachstum" oder, wenn es sich um 
grundsätzlich nicht andersartige Grenzfälle handelt, als "Arbeitshypertrophie" 
verständlich zu machen sucht. 

Dem eben genannten Beispiel ist als ein nicht minder aufschlußreiches das 
der Muskelzelle der Uteruswand an die Seite zu stellen. STIEVE (1926) hat 
hierfür die genauen Angaben durch eine Reihe von Messungen beigebracht, 
aus denen sich zum erstenmal ein Urteil über die Art und Weise der Vergröße
rung der Muskelzellen in der schwangeren Gebärmutter gewinnen ließ. Während 
die ganzen schlauchförmigen Zellen am Ende der Schwangerschaft mit einer 
Länge von 500-800 J.l, einer Breite von 8-10 J.l und einer Dicke von 5-6 J.l 
die der nichtschwangeren Gebärmutter etwa um das 7-11fache in der Länge 
und das 2-5fache in der Breite und Dicke übertreffen (v. EBNER nach STIEVE), 
vergrößern sich die Kerne während der Schwangerschaft gegenüber dem nicht
schwangeren Zustand, wenn überhaupt, 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 Ve~änderungen des Uterus 
spielen sich Veränderungen an der Uterusmuskulatur ab, die in unserem 
Zusammenhang Beachtung verdienen. Die Muskelzellen vergrößern sich vor 
der Blutung "in ähnlicher Weise wie während der Schwangerschaft", im 

2" 
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Postmenstruum bilden sie sich dann "in ähnlicher Weise wie im Wochenbett 
zurück, sie verlieren an Masse" [STIEVE (1. c.)]. Zieht man die Abhängigkeit 
der Veränderungen des Uterus von der Eireüung und dem Corpus luteum oder 

Abb. 8. Die drei Muskelzel
len sind bei genau gleicher 
Vergrößerung (200fach) ab
gebildet. Links eine Zelle 
aus einer nichtschwangeren 
Gebärmutter, 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 KNAus 1929), so gilt 
auch für die Kern-Plasma-Relationsverschiebung der 
Uterusmuskelzelle, was wir für die der Nebenhodenzelle 
gefunden haben, daß sie durch äußere Einflüsse ver
anlaßt ist. Bei der Muskelzelle der Gebärmutter sind 
wir freilich noch weniger als bei der Nebenhodenzelle 
imstande, zu unterscheiden, welchen Anteil an der Ver
größerung eine Vermehrung der lebenden Substanz als 
solche und welchen Anteil daran die Bildung contractiler 
Fibrillen hat, welche zweüellos in bedeutendem Maße 
vonstatten geht. Aber für unsere spätere Stellung
nahme zu den Düferenzierungsprozessen scheint es ge
rade notwendig, auf die enge Beziehung zwischen Wachs
tum und Differenzierung immer wieder hinzuweisen. 
Man sieht überdies an dem Urteil STIEVES über die 
Veränderung der Kernplasmarelation der Muskelzellen, 
daß es zulässig ist, auch eine Vergrößerung, die ganz 
sicher mit der Vermehrung contractiler Fibrillen ver
bunden ist, als Wachstum zu bezeichnen und an Hand 
der grundlegenden Wachstumsregeln .verständlich zu 
machen. 

Die Angaben über Verschiebungen der Kern-Plasma
Relation unter äußeren Einflüssen sollten vor allem dar
tun, daß 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 zunächst, da 
sie zu wieder anderen Gesichtspunkten führen, die peri
odischen progressiven Verschiebungen der Kernplasma
relation außer Betracht, auf die wir als Zeugnisse und 
Voraussetzungen einer "inneren Teilung" später genau 
eingehen müssen (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, daß sich die binnenzellige Korrelation 
gewissermaßen von innen heraus zu einer Kor
relation unter den Zellen selbst erweitert. Der 
oben verwendete Begrüf der Syntonie, womit der in 
der binnenzelligen Korrelation sich ausdrückende Zu
stand bezeichnet werden sollte, weist auf die dyna
mische Auffassung hin, welche HEIDENHAIN in die 
zunächst nur phänomenologische Betrachtung der im 
vorstehenden kurz geschilderten Verhältnisse hinein
getragen hat. So, im Hinblick auf unbekannte im 
System der Zelle wirksame Kräfte verstanden, kann der 
Zustand der einzelnen Zellen auf andere im geweblichen 
Verbande zu einem höheren System, einem Histo
system, zusammengeschlossene Zellen fortwirkend gedacht 
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werden. Man kann dabei von der Tatsache ausgehen, daß die Syntonie bzw. ihr 
Ausdruck der konstanten Proportionen auch zwischen einer Vielzahl von Kernen 
und der dazu gehörigen Plasmamasse fortbesteht [HEIDENHAIN (1923, S. 89 
u. f.)]. 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, "daß die Korrelation unter Zellen und damit auch die gene
tische Einheit des Histosystems höherer 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 Intercellularbrücken unter sich ver
bunden zu sein pflegen", wie HEIDENHAIN (1. c. S. 90) ausdrücklich hervor
hebt, wohl, um der Vorstellung der physiologischen Synthese eine greifbare 
Stütze im Tatsächlichen zu geben. Aus dem Erfahrungsbereich schöpft HEIDEN
HAIN ferner gewisse einfachste Beispiele zur Veranschaulichung der Syntonie 
cellulärer Gewebe. In den von uns oben herangezogenen Versuchen von BOVERI 
hat sich gezeigt, daß bei geringerer Chromosomenzahl kleinere Zellen mit kleineren 
Kernen entstehen als bei höherer Anzahl. Aber die kleineren Zellen sind infolge 
ihrer größeren Teilungsgeschwindigkeit in einer entsprechend größeren Zahl, 
der doppelten oder vierfachen vorhanden, was aus der auf S. 14 wiedergegebenen 
Abbildung auch ersichtlich ist. BOVERI (1905, S. 50) folgerte daraus, daß das 
Verhältnis der in dem Organismus vorhandenen gesamten Kernmenge zur 
gesamten Protoplasmamenge unter den verschiedenen von ihm herbeigeführten 
und betrachteten Verhältnissen konstant ist. HEIDENHAIN (1923, S. 91) fügt 
seinerseits hinzu, "hier verwandelt sich die Korrelation innerhalb der Zelle 
in eine Korrelation unter den Zellen selbst, denn die allgemeinen Bauverhält
nisse müssen abgeändert und korrelativ reguliert werden, wenn in dem einen 
Falle nur die Hälfte, 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 für HEIDENHAIN das Übergehen der Kernplasmarelation mit 
und durch die Zellteilung in eine Korrelation unter den Zellen selbst in BOVERIS 
Versuchen mit Fragmenteiern verschiedener Größe 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 [BoVER! (1905; S. 52 u. f.)]. HEIDENHAIN schließt aus diesen 
Erfahrungen: "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
körpersysteme bedingt wird" (1923, S. 92). 

Wir können die Gedanken HEIDENHAINS, welche hier "vor den äußersten 
Prinzipien der Biologie, vor den letzten Ursachen der Formen ... " angelangt 
sind, nicht weiter verfolgen. Es war lediglich notwendig, zu zeigen, 
wie auch die Wachstumseinheiten höherer Ordnung die Histo
systeme vom Standpunkt einer histodynamischen Betrachtungs
weise aus der Regel der konstanten Proportion untergeordnet 
sind, grundsätzlich nicht anders wie die Zelle selbst. Denn daraus 
ergibt sich zusammen mit dem, was wir für die Begrenztheit des Wachstums 
auch dieser Systeme vorgebracht haben, die Berechtigung, die Histosysteme 
als Wachstumseinheiten höherer 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, daß die gesetzmäßigen Erscheinungen 
des Wachstums, die wir im folgenden noch nachweisen werden, wiederum wie 
die bisher dargestellten, für die Wachstumseinheiten jeder Ordnung gelten 
und demzufolge als Ausdruck bestimmter der lebenden Substanz selbst zu
kommender Gesetzmäßigkeiten aufzufassen sind. 

c) Wachstum und Vermehrung durch Teilung. 

Wir haben erkannt, daß der lebenden Substanz auf jeder Stufe der Organi
sation eine dem betreffenden System eigentümliche Grenze des Wachstums 

Abb.9. Katze, STENoNsche Drüse, spätes 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 höheren Einheit der Form 
und Funktion zusammengeordnete lebende Substanz handelt. Eine bestimmte 
innere Spannung der systematischen Einheit scheint die Überschreitung der 
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Wachstumsgrenze zu verbieten. Innerhalb der Norm gibt es freilich auch hier
bei Schwankungen. Stärkere Abweichungen der Wachstumseinheiten, die 
eine Durchbrechung der durchschnittlichen Wachstumsgrenze anzeigen, pflegt 
man als Hypertrophie zu bezeichnen. Sinkt die Wachstumseinheit unter ihr 
mittleres Maß herab, so nehmen wir dies als Zeichen ihres Schwundes oder 
ihrer At r 0 phi e. Durch den Hinweis auf diese in der pathologischen Histo
logie und Anatomie eingebürgerten Begriffe soll lediglich die Stelle nachgewiesen 
werden, an der dieselben in die allgemeine Anschauung. über das Wachstum 
der lebenden Substanz eingeordnet werden können. (Uber Hyperplasie und 
Hypoplasie s. S. 26.) 

Daß trotz der Begrenztheit des Wachstums der systematischen 
Einheiten als solcher das Wachstum des ganzen Organismus un
gehemmt und In einem geradezu ungeheuren Ausmaße vom 

Abb. 10. Menschliche Lunge, embryonal, 14. Woche. 
Vergr. 300. Durchgeteilte Scheitelknospe. 

Nach K. W. BENDER (1925). 

Abb.l1. 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 
kegelförmige TFennungszelle" infolge 
ihrer dunkleren Färbung und der Ver
lagerung des Kernes leicht zU erkennen. 

Nach M. CLARA (1927). 

Be ginn bis zum Abschluß der Entwicklung fortschreitet, das er
möglicht die mit dem Wachstum auf das engste verbundene 
periodische Teilung der Wachstumseinheiten, welche bei vorwiegen
der Betonung dieser letzteren Erscheinung als Teilkörper (HEIDENHAIN) zu 
bezeichnen sind. 

Nicht für alle der genannten Wachstumseinheiten bedarf es erst des Nach
weises, daß sie die Fähigkeit zur Selbstvermehrung durch Teilung besitzen. 
Denn für die Zelle, den Kern und die Chromosomen ergibt sich dies aus 
dem Wesen der mit dem Wachstum einhergehenden indirekten Zellteilung ohne 
weiteres. Die Teilkörpernatur der höheren Gewebseinheiten haben 
dagegen erst die Untersuchungen HEIDENHAINS und seiner Mitarbeiter erwiesen. 
Da wir uns auf die für die verschiedenen Histomeren typischen Erscheinungen 
der Vermehrung nicht einlassen können, dies vielmehr der Darstellung der 
Histogenese der betreffenden Organe überlassen müssen, genügt es wohl, auf 
die nebenstehenden Abb. 9-12 hinzuweisen, die ohne weitere Erklärung 
die Tatsache der Teilbarkeit dieser Einheiten, auf die es hier ankommt, vor 
Augen führen. 

Bei den intracellulären Plasma produkten, welche wir unter die 
Wachstumseinheiten aufgenommen haben, läßt sich der Nachweis ihrer 
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Teilungsfähigkeit natürlich nicht so leicht erbringen wie bei den eben gezeigten 
größeren Teilkörpern. F. MAURER (1894) hat zuerst die Vermehrung der con
tractilen Fibrillen der quergestreiften Muskulatur der Wirbeltiere genau ver
folgt und erkannt (1. c. S. 594), daß die erste Vermehrung der contractilen 
Fibrillen "bestimmt ein Längszerfall der zuerst gebildeten Fibrillen in eine 
Gruppe solcher" ist. Diese tatsächlichen Befunde stimmten mit der im gleichen 
Jahre von HEIDENHAIN (s. 1919, S. 386) aus dem Prinzip der sog. COHNHEIM
sehen Felderung abgeleiteten Überzeugung überein, "daß die Fibrillen sich 
während der Querschnittszunahme der Faser fortgesetzt durch Längsspaltung 

a 

Abb. 12. Menschliche Lunge, embryonal. 12. Woche. 
Vergr. 310fach. Großes, regelmäßiges Vier lings
ende mit unterbliebener Ausbildung der Gang
rudimente und entsprechender Verdickung der 
Basalmembran. Die Pfeile weisen auf die Eln
furchungen hin, welche die vier Tochterknospen 
voneinander abgrenzen; a in beginnender, b in 

fortgeschrittener Durchteilung. 
Nach K. W. BENDER (1925). 

vermehren". In der Folgezeit hat 
HEIDENHAIN (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 Bestäti
gung der Befunde MAURERs direkt 
zeigen konnte, "daß die Unsumme 
gleichartiger Fibrillen, welche in der 
Muskelfaser schließlich enthalten 
sind, alle von einer einzigen 
Mutterfi brille ab stamm en" 
(1913, S.439,445). Auch GODLEWSKI 
(1902, S. 130,145) hatte angegeben, 
daß sich die Fibrillen in den jungen 
Myoblasten durch fortgesetzte Tei
lung vermehren und ebenso hatte 
SCHLATER (1905, S. 447) in seinen 
Präparaten "gewisse Beweise" für 
die Spaltung der Myofibrille ge
funden. Endlich erklärte auch ASA! 
(1915, S. 32) ausdrücklich, daß die 
Längsspaltung der Myofibrillen "auch 
nach der Geburt noch sehr rege ist" 
(Maus). Nur FRANZ (1916) konnte 
sich von der Allgemeingültigkeit 
dieser Art des Wachstums der con
tractilen Substanz nicht überzeugen; 

wenigstens gibt er für die Isopoden (S. 415) ausdrücklich an, daß sich hier 
die Fibrillenbündel "nur durch Apposition" vergrößern. 

Es ist indessen nicht unsere Absicht, diesen Einzelheiten der Muskelhisto
genese bei verschiedenen Formen hier nachzugehen. Es war nur zu zeigen, daß 
für die Myofibrillen die Vermehrungsfähigkeit durch Längsteilung 
mit guten Gründen angenommen wird (s. hierzu S. 648). Dabei bleiben 
natürlich noch viele Fragen offen. Es wäre vor allem von großem Wert, zu wissen, 
wie sich die Elemente der Muskelfaser in spätembryonaler und postembryonaler 
Zeit beim Wachstum des Muskels verhalten. Außerdem müssen wir uns daran 
erinnern, daß die "empirischen" Muskelfibrillen, von denen die Untersucher 
sprechen, keine gleichartigen Gebilde sind, sondern selbst aus mehr oder weniger 
zahlreichen feineren Fibrillenbündeln zusammengesetzt sein werden. Darauf 
macht HEIDENHAIN (1913, S. 430) ausdrücklich aufmerksam, ja seine Theorie, 
welche eine Elementarfibrille jenseits der Sichtbarkeitsgrenze fordert, setzt 
dies sogar als sicher voraus. Man kann also noch darüber streiten, ob die 
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sichtbare Spaltung der empirischen Fibrillen Teilung einer Einheit ist oder Aus
einanderlegung eines Bündels. Indessen würde damit gegen die HEIDENHAINSche 
Lehre kein Einwand erhoben sein. Denn die "innere Sonderung" der Fibrillen 
wäre dann der sichtbaren Spaltung der Bündel, der "Entbündelung", eben 
schon vorausgegangen [so HEIDENHAIN (1899, S. 110 u. f., 1919, S. 391)] und 
HEIDENHAIN hat sich unablässig bemüht, darzulegen, wie die äußere Sonde
rung der contractilen Elemente in die COHNHEIMschen Felder des Muskel
faserquerschnittes nicht anders erklärbar und verständlich ist, als eben durch 
die Voraussetzung des in der fortgesetzten Teilung der Elemente gegebenen 
Wachstumsprinzips. 

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

. Wir erkennen also die Teilbarkeit oder die Fortpflanzungsfähig
keit durch Teilung als eine allgemeine den Wachstumseinheiten 
zukommende Eigenschaft. Jedoch fällt es in die Augen, daß 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 sämtlicher intracellulärer Teilkörper in einem fortlaufenden Arbeits
gang vollzogen wird. Man wird versuchen müssen, gemeinsame das Wesen 
des Vorgangs bezeichnende Wirkungen des Fortpflanzungsaktes 
zu erkennen, wenngleich die Arten seiner Ausführung nicht miteinander ver
gleichbar sind. 

Die Zweiteilung kann zu den wesentlichen Faktoren der Fortpflanzung 
nicht gehören. 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, daß das Manöver der Mitose auch eine Drei- und Vier
teilung in einem Akt vollziehen kann. Das ist freilich dann keine Fortpflanzung, 
welche das Bedürfnis nach erbgleicher Teilung der Mutterzelle befriedigen würde, 
aber es ist nicht schwer vorstellbar, daß diesem Mangel durch entsprechende 
Einrichtungen begegnet werden könnte. 

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 überliefert. Das bezieht sich nicht nur auf die 
stoffliche und morphologische Kontinuität, "sondern es wird implicite auch 
eine Kontinuität der Kräfte verwirklicht, welche an der Materie haften" [HEI
DENHAIN (1923, S. 71)], woher es kommt, daß der Teil vom ursprünglichen 
Ganzen auch die Fähigkeit erbt, die konstanten Proportionen, welche schließ
lich sein Wachstum begrenzen, wieder herzustellen. 

Wachstum und Fortpflanzung durch Teilung führen aber nicht zum fort
laufenden Auseinanderfall von Individuen, sondern vielmehr sind sie das Mittel 
zur "Neuschöpfung von Formwerten oberer Ordnung, welche sich physiologisch 
wiederum als in dem Ganzen enthaltene dynamische Kreise niederer Ordnung 
verhalten" [HEIDENHAIN (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 
höheren Ordnung. Dadurch wird wiederum das Wachstum und die Vermehrung 
innerhalb der größeren Verbände geregelt und dem Ausmaß sowie der Gliederung 
der letzteren die physiologische Grenze gesetzt. Überschreiten 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 
Ausführungen über Nierenkleinheit und Nierenvergrößerung bei Ga. B. GUBER 
1925 und zur Begründung der hier durchgeführten Unterscheidung zwischen 
Hypertrophie bzw. Atrophie und Hyperplasie bzw. Hypoplasie BORST 1928, 
S. 610). Es wäre zu bedenken, welche Veränderungen der dynamischer Kor
relationen in bestimmten Fällen für Exzesse des Wachstums verantwortlich 
zu machen sind. Einen völligen Wegfall der zwischenzelligen Korrelationen 
(die den Zusammenschluß der Zellen zu höheren Verbänden mit begrenztem 
Wachstum und von bestimmter Ordnung im Plane der Gestaltung bedingen) 
müssen wir annehmen, wenn die Zellen rasch wachsender Geschwülste einer 
regellosen und sog. autonomen Vermehrung anheimfallen. Mit diesem für 
unsere Betrachtung ausreichenden Hinweis auf die Grundlagen der "syntheti
schen Morphologie" HEIDENHAINS und auf ihre Beziehungen zu den Erschei
nungen des pathologischen Wachstums müssen wir uns hier begnügen. 

Wir haben schließlich noch den inneren Zusammenhang zwischen 
Wachstum und Teilung zu betrachten. Diesen hat in bezug auf das Chromatin 
oder besser die Chromosomen BOVERI (1905, S. 39) folgendermaßen erfaßt: 
"Das Chromatin, wie es in Gestalt der neuentstandenen Tochterchromosomen 
einer Zelle zufällt, ist junges Chromatin, es wächst nun bis etwa zum doppelten 
Volumen heran; jetzt ist es ausgewachsen, d. h. zu weiterem Wachstum un
fähig, aber reif zur Fortpflanzung, in Gestalt der sich teilenden Mutterchromo
somen. Ohne dieses Heranwachsen gibt es keine Teilungsfähigkeit, ohne Tei
lung kein neues Wachstum." BaVERI nimmt also eine wechselseitige kausale 
Beziehung zwischen Wachstum und Teilung an. Ist das Wachstum bis zu einer 
gewissen· Grenze gediehen, so ist die Teilungsfähigkeit erreicht und durch die 
Teilung wird neues Wachstum ermöglicht. Diese Auffassung ist aber, insofern 
sie den Gedanken an eine notwendige wechselseitige Verknüpfung erweckt, 
nicht ohne weiteres zu verallgemeinern. Wir brauchen nur an die HERTWIGsche 
Anschauung zu erinnern, daß nicht in der Erreichung einer Wachstumsgrenze, 
sondern in der Störung der Kernplasmarelation eine Ursache der Zellteilung 
gelegen sei, um zu erkennen, daß man mit der allzu einfachen Vorstellung "ohne 
Wachstum gibt es keine Teilungsfähigkeit" nicht auskommt. Zwischen Wachs
tum und Teilung besteht entschieden keine allgemeingültige Beziehung in dem 
Sinne, daß Wachstum die notwendige Voraussetzung der Teilungsfähigkeit 
wäre. Es scheint gerade bei der Vermehrung der höheren Gewebseinheiten, 
wie z. B. der Pneumomeren, eine Zerlegung ursprünglicher größerer Einheiten 
in kleinere ohne zwischen den Teilungen stattfindendes Nachwachsen ein be
deutungsvolles Mittel zur raschen Vermehrung der funktionierenden Abschnitte 
zu sein. Daß auch hierbei die Regel einer bestimmten Proportion aufrecht er
halten wird, geht aus dem bisher Dargelegten zur Genüge hervor. Und auch 
für die Zellen und die Chromosomen haben wir mit fortschreitender Verkleine
rung bei der Fortpflanzung unter gewissen Umständen 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 für unsere Einsicht die 
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kausalen Verhältnisse der Vermehrung gegenwärtig noch erscheinen (siehe 
indirekte Zellteilung, 2. Teil, 2. Abschn.). 

Hingegen dürfen wir ohne Bedenken den zweiten Teil des BOVERIschen 
Satzes: "Ohne Teilung kein neues Wachstum", als allgemeingültig be
zeichnen. Diese Beziehung zwischen Teilung und Wachstum ist unverkennbar 
und läßt sich an allen Wachstums einheiten aufzeigen, da ihnen allen ein be
grenztes Wachstum zukommt. Über diese Grenze hinaus zu gelangen, ist der 
Einheit, sei sie ein Chromosom, eine Zelle oder ein System höherer Ord
nung, versagt. Die Teilung aber führt unter Wahrung der Organisation die 
Tochterindividuen auf einen Zustand zurück, der die Möglichkeit zu neuem 
Wachstum eröffnet. Darum ist die Teilungsfähigkeit die notwendige 
Ergänzung des begrenzten Wachstums; in der Teilungsfähigkeit 
erkennen wir das Mittel zur Überwindung des begrenzten Wachs
tums und zur Fortsetzung des Wachstums im höheren Verbande 
der wachsenden Teile. 

d) Wachstum und Bildung von Differenzierungsprodukten des Plasmas. 
Nur in kurzen Strichen und nur in vorläufiger Weise soll zur Abrundung 

unserer Betrachtung über das Wachstum hier noch erwogen werden, inwiefern 
außer in der Teilung, auch in der Verwandlung der lebenden 
Substanz in ihre der Betriebsphysiologie dienende Produkte ein 
Weg gegeben ist, der zur Überwindung des begrenzten Wachs
tums führt. Vielkernige Gewebseinheiten wie die Muskelfasern oder Zellen 
mit massenhafter Bildung fibrillärer 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 Fähigkeit der Auswachsung und ebenso eine 
beinahe unbegrenzte Fähigkeit der Verzweigung" besitzen [HEIDENHAIN (1923, 
S. 83)] und auch, wie wir oben gezeigt haben, im Gegensatz zu den anderen 
Zellen proportional der Körpergröße wachsen und sich namentlich verlängern, 
bleibt auch bei ihnen das geregelte Wechselverhältnis zwischen Kern und Plasma
leib aufrecht erhalten. Wir verdankenden Einblick in die eigenartige Anpassung 
des Kernplasmaverhältnisses beim Neuron durch proportionale Ausscheidung 
des Tigroids oder Cytochromatins aus dem Kern den Untersuchungen und den 
die Folgeerscheinungen der Nervendurchschneidung verarbeitenden Betrach
tungen HEIDENHAINS (Plasma u. Zelle II, S. 714, 801-818, 868-886; 1923, 
S. 81 u. f.). Es ist offensichtlich, daß mit der Differenzierung der Nervenzelle, 
d. h. der Vermehrung und Umänderung ihres Plasmas in die reizleitenden Fasern 
eine dementsprechende bis zum Abschluß des Wachstums fortdauernde Ver
änderung der Kernplasmarelation Hand in Hand geht. Die cellulär begrenzte 
binnenzellige Korrelation wird Schritt für Schritt zugunsten des fortschreiten
den Wachstums erweitert. Wir können uns mit dieser Tatsache begnügen. 
Tieferen Einblick in die kausalen Verhältnisse besitzen wir nicht. Aber hier 
liegt ein grundsätzlich wichtiges Wachstumsgeschehen ganz ent
schieden vor. Das Beispiel des Neurons beleuchtet uns allerdings nur gerade 
die grundsätzliche Seite. Die Art und Weise, wie zugleich mit der Differen
zierung eine Veränderung der binnenzelligen Korrelationen herbeigeführt wird, 
scheint beim Neuron einzig dazustehen. In anderen Fällen, so bei der Muskel
faser, wird unter grundsätzlich gleichartigen Umständen eine Vermehrung der 
Kerne erzwungen und hierher gehört als eine wiederum andere Form der Ab
änderung der Zellkonstitution gewissermaßen im Interesse des Wachstums die 
sog. innere Teilung. Davon soll wegen der besonderen theoretischen Bedeutung 
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solcher Sonderfälle erst im Zusammenhang mit der Theorie des Wachstums 
gesprochen werden. Hier schließt sich also der Kreis unserer Betrachtung, in
soferne als manche unserer Erfahrungen über Abänderung der Kernplasma
relation und Verschiebung der ursprünglichen Wachstumsgrenze nach oben 
oder nach unten in der Generationenfolge der Zellen und bei ihrer Differen
zierung dem einfachen Schluß: Regel der bestimmten Proportion - begrenztes 
Wachstum - Überwindung desselben durch Teilung sich nicht einfügen ließen. 
Wir sehen jetzt, daß es verschiedene Mittel der Verschiebung des cellulären 
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 Überwindung der Wachstumsgrenze geführt, sondern auch zur Bil
dung von Differenzierungsprodukten, die wir zwar nicht als ein anderes in der 
gleichen Richtung wirksames Mittel bezeichnen dürfen, aber doch als einen 
Vorgang, der den Weg zum kontinuierlichen Wachstum ohne Teilung eröffnet. 
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 Lebensvorgängen entspricht in der 
Tat einem inneren Zusammenhang. 

111. Theorie des Wachstums der lebendigen Masse. 
Wir könnten uns mit den im phänomenologischen Teil kennen gelernten 

Tatsachen begnügen. 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 führen. An die lebendige Masse als solche sind wir 
aber natürlich nicht herangekommen und wir haben einleitend festgestellt, 
daß dies die längste Zeit nur mittels .verschiedener Hypothesen möglich war. 
Als eine solche Hypothese haben wir zunächst auch die Protomerenhypothese 
von HEIDENHAIN bezeichnet. Da sie aus den Erscheinungen 'der Reihenbildung . 
und der Fortpflanzung der Histosysteme abgeleitet und aus der Teilkörper
theorie als ihre logische Folgerung entwickelt worden ist, beansprucht die Proto
merenhypothese aber eine besondere Stellung "gegenüber den verschiedenen 
anderen, in den letzten 50 Jahren entstandenen, "mehr oder weniger rein speku
lativen Hypothesen einer allgemeinen Elementarstruktur oder Mikrostruktur" , 
wie JAKOBJ (1925) zutreffend hervorhebt. Wenn es nun, wie zu zeigen sein 
wird, vornehmlich dank den Untersuchungen JAKOBJS (1925, 1926) sogar ge
lungen ist, auf induktivem Wege für die der Protomerenhypothese zugrunde 
liegende Vorstellung Beweise beizubringen, die in einem Überblick über die 
Regeln des Wachstums der lebendigen Masse durchaus nicht übergangen werden 
dürfen, so wird man nicht davon abstehen, die Theorie des Wachstums von 
HEIDENHAIN als die bestbegründete Anschauung, die wir gegenwärtig besitzen, 
hier als Abschluß dieser Betrachtung vorzuführen. 

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

Für die einzelne Zelle kann diese durch den Quotienten :- = Masse des 
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Kerns durch Masse des Plasmas erlaßt werden. Teilt sich eine Zelle und wachsen 
die Tochterzellen, wie es dem typischen Fall entspricht, auf die Größe 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 läßt sich 
durch die Formeln 

2MK 4MK 8MK 
2 MP' 4 MP' 8 MP usw. 

veranschaulichen. Ein derartig regelmäßig in bestimmten Quanten fortschrei
tendes Wachstum mit und durch die Zellteilung verrät ein Gesetz des Wachs
tums der lebendigen Materie und man kann sagen, daß die Regel der 
konstanten Proportionen dieses Gesetz einschließt [HEIDENHAIN (1923, S. 74)]. 

Es ist eine "glatte Verdoppelung aller lebenden Teile" der Zelle, welche das 
gesetzmäßige Wachstum offensichtlich ausmacht. Hieraus ergibt sich das 
Problem, wie diese glatte Verdoppelung mechanisch verwirklicht wird. HEIDEN
HAIN erkannte den zwingenden Schluß, "daß die Regel der konstanten Propor
tionen auf ein bestimmtes Verhältnis der Anzahl der kleinsten Lebenseinheiten 
oder Protomeren in Zelleib und Kern zurückgeht, welche sich bei Gelegenheit 
der Zellteilung verdoppeln" (1923, S. 74; 1919, S. 380). 

Auf einem neuen Weg suchte W. JAKOBJ aus der Fähigkeit der Zellen zum 
rhythmischen Wachstum in konstanten Proportionen die Existenz letzter 
Lebenseinheiten, der Protomeren zu beweisen. Die variationsstatistischen 
Untersuchungen der Kerngrößen verschiedener Organzellen mit Kernen von 
erheblich unterschiedlichen Größen oder mit mehreren Kernen, besonders der 
Leberzellen der weißen Maus (auch Ratte) ergaben eine Variation mit mehreren 
Häufigkeitsmaxima (mehrgipflige Kurven). Dabei stehen die durch die ver
schiedenen Häufigkeitsmaxima charakterisierten Zellenklassen in einer zahlen
mäßig bestimmbaren "gesetzmäßigen" Beziehung zueinander. Bei den Leber
zellen der erwachsenen Maus ließen sich vier verschiedene Kern- bzw. Zell
klassen unterscheiden. Die Zahlen für die den einzelnen Klassen entsprechenden 
Kernvolumina waren bei den einkernigen Leberzellen: 695, 1437, 2813, 5575. 
Bringt man mit dieser Reihe "die Zahlenverhältnisse in Vergleich, welche be
stehen müßten, 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 würden", so erhalten wir folgende Volumswerte: 

aqo : aql : aq2 : aq3 = 695 : 1390 : 2780 : 5560 = 1 : 2 : 4 : 8. 

Wie man sieht, entsprechen die beobachteten Größenverhältnisse den er
rechneten Werten mit sehr großer Annäherung und die verhältnismäßig 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 
männlichen Geschlechtszellen ausgedehnt (1926). An den menschlichen Hoden
zwischenzellen sind diese Befunde dann von CLARA (1928) auf der ganzen Linie 
bestätigt worden, aus dessen Arbeit wir die umstehende Abbildung (Abb. 13) 
zur Veranschaulichung der Verhältnisse wiedergeben. In bezug auf die Kern
größenverhältnisse in der Leber der weißen Maus fand Voss (1928) - und 
zwar mit einer anderen Untersuchungsmethode - im wesentlichen dasselbe 
wie JAKOBJ. 
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Die Schlußfolgerungen, zu welchen JAKOBJS Entdeckungen führen, sind 
von außerordentlicher Tragweite. Indem sich bei den vergleichenden Unter
suchungen ergab, daß bei der neugeborenen Maus die häufigst vorkommende 
Kernform der Leberzellen K 1 ist, während sich K 2 noch ganz in der Minderzahl 
befindet, K 4 und K s noch vollständig fehlen, und indem sich bei der erwachsenen 
Maus die Zelle mit der Kernform K 2 als die häufigste, die "Regelzelle" erwies, 
wurde der auch von uns erwähnte Befund von HEIBERG (1907), daß die Leber
zellen ihr Volumen mit dem Körperwachstum verdoppeln, dem allgemeinen 
Wachstumsgesetz eingeordnet und dadurch verständlich gemacht. Es handelt 
sich um die wiederholt betonte Verschiebung der konstanten Proportionen 
einer Zelle, von der man aber nun sieht, daß sie im typischen Fall auf dem Ver
doppelungsgesetz der lebendigen Masse beruht, welches aus den Befunden 
JAKOBJS mit greifbarer Deutlichkeit hervorgeht. 

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

a b c 

Abb. 13 a- c. Zwischenzellen aus dem Hoden eines 34jährigen Mannes. Vergr. Zeiß Apochr. 2 mm. 
Ap. 430. Komp. Ok. 18. Zelle a entspricht der Größenklasse V" Zelle b entspricht der Größen
klasse V" und zwar V, mit K,. Zelle c gehört ebenfalls der Größenklasse V, an, ist aber durch die 

Bezeichnung V, mit 2 K, zu charakterisieren. Nach M. CLARA (1928). 

sichtbare Teilung der Wachstums einheit 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 Größenklasse 1 in die Größenklasse 2. 

Hier erhebt sich nun die Frage, ob diese neue Erkenntnis, die aus der Er
fahrung abgeleitete Wachstumsregel aufhebt, daß Wachstum und Teilung 
in einem notwendigen Zusammenhang miteinander stehen und die Teilung 
der Wachstumseinheiten die Fortsetzung des begrenzten Wachstums ermöglicht. 
Dies ist nun gerade die zwingende Schlußfolgerung, zu der mit HEIDENHAIN 
auch JAKOBJ gelangt, daß in dem Falle der Massenverdoppelung von Plasma 
und Kern ohne Fortpflanzung ebenso wie im anderen Fall der äußeren Zwei
teilung die Verdoppelung der kleinsten Teilchen das Wesen des Vorgangs und 
seine gesetzmäßige Grundlage ausmachen müsse. Es liegt in solchen Fällen 
nach dem Ausdruck HEIDENHAINS eine innere Teilung vor. Wir dürfen 
also sagen, daß das proportionale Wachstum ohne äußere Teilung 
keineswegs dem oben dargelegten regelmäßigen Zusammenhang 
von Wachstum .und Fortpflanzung widerspricht, sondern ihn im 
Gegenteil bestätigt und den letzten gesetzmäßigen Vorgang ent
hüllt, auf den sich jedes proportionale Wachstum beziehen läßt: 
die proportionale Vermehrung der Protomeren. 
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Nach diesen Erfahrungen müßten - und nun kommen wir zur Protomeren
theorie selbst - die Regeln des Wachstums der lebendigen Masse, die wir an 
den Wachstumseinheiten im Sichtbaren erkannt haben, für die letzten Lebens
einheiten im Bereiche des Unsichtbaren noch gelten. Die Protomeren wachsen 
bis zu einer gewissen Grenze, die in ihrer spezifischen Größe 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 über das Wachstum der 
lebendigen Masse als deren letztes Glied anfügt und wie im Zusammenhang 
mit den mathematisch erfaßten Wachstumsvorgängen der Zelle, die Existenz 
der Protomeren höchstwahrscheinlich gemacht werden konnte. Wir verstehen, 
daß der Urheber dieser Lehre von den Protomeren sagen konnte, daß sie seiner 
Anschauung nach "in dem Bereiche der Biologie den nämlichen Grad der Realität 
für sich beanspruchen dürfen wie die Moleküle und Atome in der Physik und 
Chemie" [HEIDENHAIN (1923, S. 74)]. 

Es ist andererseits nicht schwer einzusehen, daß die Protomerentheorie zu 
der ausschließlich physikalischen Betrachtungsweise der lebendigen Masse, 
welche gegenwärtig vielfach vorzuherrschen scheint, nicht recht passen will. 
Danach wäre 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 Gefüge der in ihr enthaltenen 
Stoffe gegeben wäre und nicht in der Spezifität irgendwelcher letzter Einheiten. 
Aber so weit ist die physikalische Erkenntnis der lebenden Substanz noch lange 
nicht fortgeschritten, daß der Protomerentheorie vom physikalischen Stand
punkt aus das Urteil gesprochen werden dürfte. Später wird sich vielleicht 
von der physikalischen Analyse der lebenden Substanz aus, besonders durch 
Untersuchungen über die Teilchengröße, 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 Prüfung unterzogen werden (s. hierzu S. 722). 
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Erstes Kapitel. 

Die indirekte Kern- und Zellteilung 
(}Iitose, Karyokinese). 

I. Die Beschreibung des Ablaufs der lUitose 
(Phänomenologischer Teil) . 
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Abb. 14a-q. Überblick über den Ablauf der indirekten Kern- und Zellteilung_ 'l'eilung 
eines roten Blutkörperchens vom Entenembryo nach M. HEIDENHAIN (1907). Vergrößerung 2300. 
a-d die aufeinanderfolgenden Zustandsbilder der Prophase; e Teilungsfigur während der Um
ordnung der Chromosomen; f Metaphase; g-l die aufeinanderfolgenden Bilder der Anaphase; 

m -q die Stadien der Telophase. 
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A. Die Zustandsbil~er der Mitose im fixierten Präparat. 
1. Die Prophase. 

a) Der Zellenleib während der frühen Prophase. 
Bei der Beschreibung der Besonderheiten, welche eine in die Mitose ein

tretende Zelle gegenüber den in Teilungsruhe befindlichen Zellen der gleichen 
Art auszeichnen und kenntlich machen, suchen wir die frühesten Verände
rungen des Zell bildes zu erfassen. Daher wollen wir unser Augenmerk nicht 
sogleich von den auffallendsten Merkmalen des sich zur Mitose anschickenden 
Kernes fesseln lassen, sondern uns vielmehr bemühen, 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 für die später durchzuführende kausale Analyse der Zellteilung 
von entscheidender Bedeutung sein, durch solche Angaben die Grundlage für 
die Erörterung der Frage nach dem Ort und der Art des Beginnes der mito
tischen Vorgänge zu liefern. 

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

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

Für die verästelten intraepithelialen Pigmentzellen der Amphibienlarven 
hat es K. W. ZIMMERMANN (1890) zuerst gezeigt, wie die Einziehung der Aus
läufer "mit derjenigen Veränderung des Kerns" beginnt, welche dem Spirem
stadium vorausgeht, also mit der frühesten Kernveränderung, und wie sie ge
wöhnlich mit der Prophase auch vollendet ist. Zwar nicht regelmäßig, aber 
immerhin häufig ist dieselbe Erscheinung an den Zellen des embryonalen Mes
enchyms und an jugendlichen Fibrocyten zu beobachten [so z. B. SPULER 
(1897, S. 155)]. Die in Teilung begriffenen Zellen haben dann durch die Ein
ziehung ihrer Ausläufer einen größer erscheinenden Plasmaleib gegenüber den 
reichverästelten oder spindelförmigen Nachbarn und ihr Plasma ist zugleich 
durch eine stärkere Färbbarkeit mit saueren Farbstoffen ausgezeichnet. Es 
kommt wohl auf den Zustand des mesenchymalen Retikulums oder des Fibro
cytennetzes an, wieweit diese Gestaltveränderung im einzelnen Fall fortschreitet. 
Zweifellos kann sie bis zur völligen Loslösung der Zelle aus dem syncytialen 
Verbande führen und es ist nicht ohne Interesse, zu bedenken, wie also durch 
die mitotische Veränderung des Zellenleibes die Differenzierung von Zellen 
aus dem Mesenchym heraus eingeleitet werden kann. Diejenigen Verände
rungen, welche z. B. bei der Blutzellenbildung die Emanzipation von Mesen
chymzellen herbeiführen, sind vielleicht dieselben, welche bei jeder Mitose im 
Plasma stattfinden. So könnte die Zellteilung zugleich ein die Differenzierung 
einleitendes Geschehen sein. 

Auf eine Cytoplasmaveränderung 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, rückt der Kern der in Tei
lung tretenden Zelle regelmäßig aus der basalen Kernreihe gegen die Zellmitte 
heraus (Abb. 15), während der Zellenleib unter gleichzeitiger Aufhellung 

3* 
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zuerst im basalen Abschnitt eine die Nachbarzellen bedrängende Auftreibung 
erfährt. Dieses für das angezogene Epithel charakteristische Verhalten, welches 
FUCHS (1902) zuerst dargestellt hat, ist für uns von um so größerer Bedeutung 
als die Beschaffenheit des Kerns, der noch kein Spirem entwickelt hat, zeigt, 
wie diese die ganze Zelle betreffenden Veränderungen zu den frühesten Er
scheinungen der Mitose gehören. Das Aufsteigen des Kernes im Plasma, sowie 
die Aufhellung und die größere Turgeszenz des letzteren sind deutliche Zeichen 
einer prophasischen Cytoplasmaveränderung. Auch CLARA (1926, 1927) beob
achtete an den Cylinderepithelzellen des Vogeldarmes die Ortsveränderung des 
Kerns und die Formveränderung der ganzen Zelle während der Mitose. Wenn 
er erklärt (1926, S. 19), es sei bei der engen Lagerung der Zellkerne nahe der 
Basis "der Ablauf eines karyokinetischen Prozesses fast unmöglich" und wir 
können daher mit Recht annehmen, daß die Zellkerne schon deswegen dem 

Abb. 15. Epithel des Nebenhodenganges der Maus. Eine 
Zelle im frühesten Stadium der Prophase. Hierfür be
zeichnend die Verlagerung des bereits vergrößerten Kerns 
und die Auftreibung des Zellenleibes. Phot. F. SKELL. 
Zeiß Apochr. 8 mm Komp. Okul. 12,5. Balgauszug 40 cm. 

Lumen zuwandern müssen, so 
ist dieser Gedankengang zwar 
einleuchtend, aber lediglich auf 
die Zweckmäßigkeit der Er
scheinung gerichtet, bietet er 
natürlich keinen Schlüssel zu 
einem zellphysiologischen Ver
ständnis der Kernwanderung. 
Das Bestreben des Zellen
leibes, die Kugelform an
zunehmen, das bei den 
verästelten Zellen sich aus
wirkt, liegt sicher auch bei 
den zylindrischen Zellen vor. 

Einen besonders klaren Ein
blick in die vollständige Ab
kugelung prismatischer Zellen 
während der Mitose gewähren 
die Flimmerzellen der Kiemen
leisten von Muscheln [WALLEN
GREN (1905)] und wir können 
diesen Vorgang auch an den 
Epithelien des Nebenhoden-
ganges in seinem Fortschreiten 

bis zur Metaphase verfolgen. Somit sind solche Zellen besonders geeignet, uns 
die bedeutenden Veränderungen vor Augen zu führen, die am Cytoplasma 
bereits in der Prophase einsetzen. Hierher gehört auch die von REINKE (1899) 
studierte Auftreibung des Zellenleibes der sich teilenden Endothelzellen der 
BIutcapiIIaren. Sie "beginnt in den ersten Phasen der Mitose" (REINKE) und 
ist, welches auch immer ihre Ursltchen sein mögen, offenbar der Ausdruck der
selben Plasmaveränderung, welche die vollständige Kugelform der Zelle herbei
führen 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 i 
im Gegensatz zu den genannten Epithelien während der ganzen Mitose ihre 
zylindrische Form beibehaJten. Die in bezug auf die Gestaltveränderung vor
liegenden Verschiedenheiten müßten im einzelnen verfolgt werden, damit 
man zu einer Vorstellung über die Bedingungen käme, die in dem einen Fall 
die Abkugelung der mitotischen Zelle ermöglichen und sie in einem anderen 
verhindern. 
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Besonderheiten der feineren Struktur als Begleiterscheinungen 
und Indikatoren der in Rede stehenden Plasma veränderungen 
kennen zu lernen, wäre höchst erwünscht. Jedoch sind hierüber bis jetzt keinerlei 
allgemein verwertbare Angaben gemacht worden. 

Abb. 16. Drei Zellen eines großen Follikels aus dem Ovarium des Meerschweinchens. Eine davon 
im Anfang der Prophase (mit erbaltenerKernmembran). Ihre Plastosomen sind in kleinere Stücke 
zerfallen, während die beiden nicht in Teilung befindlichen Nachbarzellen lallgfädige Plastosomen 
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Abb. 17 a-h. Zellen aus dem Rippenknorpel des Schweineembryo von 11 C;:ill ~änge: a Zell~ in Tei
lungsrube mit fädigen Plastosomen; b Prophase, die meist,en Plastoso~en smd m.lde,,?-ere Stucke und 
Körner zerfallen' c -f das Verbalten der Plastosomen wahrend der Mitose; g dIe WIederherstellung 

der ursprünilichen Plastosomenform beim Abscbluß der Teilung. Nach A. PENSA (1913). 

Es ist naheliegend, an das Verhalten der Plastosomen hier zu denken, 
da dieselben in den verschiedensten Fällen sich besonders hinsichtlich ihrer 
Gestalt als sehr empfindlich gegenüber Plasmaveränderungen erwiesen haben 
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[COWDRY (1924)] und anzunehmen ist, daß ihre Größen- und Formverhält
nisse nicht nur von ihrer eigenen Beschaffenheit und Funktion, sondern ebenso 
von dem Zustand des umgebenden Plasmas abhängig sind [COWDRY (1926)]. 
Wenn nun auch in sehr vielen Fällen im Anfang der Mitose sicher keine Ver
änderungen an den Plastosomen nachgewiesen werden können und dies zu
weilen, so von MEvEs (1910, S. 153) für die der Fibrocyten, ausdrücklich an
gegeben worden ist, so müßten einzelne Fälle mit anderem Verhalten nichts
destoweniger von hohem und allgemeinem Interesse sein. Für die Follikel
zellen des· Meerschweinchenovariums findet sich bei G. LEVI (1913) in der Tat 
der Befund, daß die langen Chondriokonten während der Prophase in kleinere 
Teilstücke zerfallen (Abb. 16) und PENSA (1913) gibt für die Knorpelzellen an, 
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Abb.18a-d. Der Netzapparat während der Karyokinese. Teilung der Epithelzellen der DESOEMET
schen Haut einer neugeborenen Katze. a dichter Knäuel; b lockerer Knäuel; c Mutterstern ; d Tochter

sterne; e Netzapparat dieser Zellen außerhalb der Teilung. Nach D. DEINEKA (1912). 

daß hier das Chondriosom, während es in der ruhenden Zelle aus Fäden be
steht, schon "al principio della profase" von granulären und stäbchenförmigen 
Elementen gebildet wird (Abb. 17). Ähnliche Beobachtungen teilt J. DUEs
BERG (1918, S. 140) über die Plastosomen der Spermatogonienmitosen von 
Fundulu8 mit. Ohne Zweifel würde man dieser Erscheinung öfters begegnen, 
wenn man ihr besondere Aufmerksamkeit widmen wollte. Ihre Bedeutung im 
Hinblick auf die Zustandsänderung der Zelle beim Eintritt in die Mitose geht 
natürlich über die bloße Erfassung struktureller Prophasenveränderungen 
weit hinaus. 

Auch der GOLGI-KoPscHsche Binnenapparat der Zellen erleidet im Be
ginn der Mitose tiefgreifende Veränderungen [PERONCITO (1911), DEINECKA 
(1914)]. Wie die Abb.18a erkennen läßt, ist erin der Zelle, die sich in der frühen 
Prophase befindet, bereits in kleine Teilstücke, die GOLGI -Körper oder Dictiosomen 
zerfallen, während die Nachbarzellen ihn in seiner typischen Gerüstform und seiner 
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typischen Lage neben dem Kern zeigen. In die kleineren Einheiten aufgelöst 
macht der Binnenapparat die ganze Mitose durch (Abb.18b-d) und erst in den 
Tochterzellen wird er wieder hergestellt. Auf diese Weise ("Diktokinese" von 
PERONCITO) wird geradeso wie bei den Plastosomen eine ziemlich gleichmäßige 
Verteilung der den Apparat zusammensetzenden Plasmabestandteile auf die 
Tochterzellen erreicht. Daß der Binnenapparat bereits vor der eigentlichen 
prophasischen Kernveränderung zerlegt wird, scheint uns wiederum ein morpho
logischer Hinweis auf die Cytoplasmaveränderungen im Anfang der Mitose zu sein. 

In dem gleichen Sinne wie die Veränderung des Chondrioms und des GOLGI
KOPscHschen Apparates spricht die Tatsache, daß in vielen Fällen während 
der Prophase der Ab bau gewisser Strukturen in differenzierten Zellen 
in mehr oder weniger vollständigem Umfang durchgeführt wird. Dies gilt für 
den Wimperapparat und die Cuticula von Flimmerzellen (W.A.LLENGREN, FUCHS 
1. c.), den Bürstensaum der Darmzellen der Salamanderlarven [PETER (1925)], 
die Stäbchenstruktur der Nierenepithelien gleichfalls der Salamanderlarve [PETER 
(1925)]. Auf diese Veränderungen hat neuerdings PETER (1. c.) die Aufmerk
samkeit gelenkt. Mit dem größeren Gesichtspunkt, welcher diesen Autor zur 
Betrachtung der Einschmelzung von Zellstrukturen und -organellen während 
der Teilung geführt hat, nämlich dem der Unterbrechung der Funktion 
während der Teilung, werden wir uns später in einem anderen Zusammenhang 
beschäftigen. Zunächst seien diese Erscheinungen nur als Ausdruck der Cyto
plasmaveränderung während der Prophase verzeichnet. Übrigens ist auch die 
Tatsache der Einstellung spezifischer Zellfunktionen während der Mitose 
in der gleichen Richtung verwertbar. Was wir hierüber mitzuteilen haben 
(s. S. 495), stellt die physiologische Seite der hier vom morphologi
schen Standpunkt aus betrachteten Plasmaveränderungen dar. 

Die mit dem Eintritt der Mitose sich vollziehenden Gestaltveränderungen 
der Zelle, die Vermehrung ihres Turgors und die Aufhellung des Plasmaleibes 
müssen sich natürlich letzten Endes von physikalischen Gesichtspunkten 
aus erfassen und verständlich machen lassen. Das Bestreben des Zellkörpers, 
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 muß angenommen werden, daß die Verkleinerung der 
Oberfläche bei der Einstellung in die Kugelform eine Einschränkung der Energie 
bedeutet im Vergleich zu jener, welche die Gleichgewichtslage während der 
Teilungsruhe erfordert. Von dieser Basis aus, die allerdings durch genaue quan
titative Feststellungen erst gesichert werden müßte, ließe sich dann nach
forschen, welche physikalischen Veränderungen sich dabei am Cytoplasma 
und besonders in seiner Oberfläche abspielen, d. h. welche Zustandsverände
rungen die Herstellung der neuen Gleichgewichtslage bedingen oder wenigstens 
begleiten. Zuletzt würde sich hier die Frage nach den chemischen Prozessen 
anschließen, welche den Zustaridsänderungen des Plasmas entsprechen. In 
diese Richtung wird im Anschluß an die hier beschriebenen Befunde die kausale 
Analyse der Prophase vorzudringen suchen. 

b) Der Kern während der Prophase. 

a) Die Vergrößerung des Kerns in der Prophase. 
DIe Kerne von Zellen der gleichen Art besitzen unter gleichen physiologischen 

Bedingungen gleiche Größe. In Schwankungen um einen mittleren Wert be
kundet sich natürlich auch hier eine gewisse Variabilität [JAKOBJ (1925)]. 
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Mit dem Beginn der Mitose vergrößert sich das Kernvolumen erheblich 
(Abb. 14, S. 34, Abb. 19) und die Kernvergrößerung ist ein wesent
liches Merkmal der in die Teilung eintretenden Zelle. Sie setzt 
zwar schon vor dem Beginn der ersten Strukturveränderungen des Kern
gerüstes ein, geht jedoch weiterhin mit dieser Hand in Hand und ist dann 
erst auffallend, während sie bei noch unverändertem Kerngerüst der Beob
achtung leicht entgehen kann. 

Die Vergrößerung des Kerns kann von einer Abrundung begleitet sein, 
wenn er vorher nicht kugelförmig war. Jedoch ist dies nicht regelmäßig so, 
wie die zahlreichen ovoiden Prophasenkerne, ja noch ovoiden Spireme nach 
der Kernauflösung beweisen. 

Regelmäßig gehen mit der Vergrößerung des Kerns Erscheinungen einher, 
die eine Erhöhung seines Turgors beweisen. War er im Zustand der Teilungs
ruhe von andrängenden Plasmaeinschlüssen vielfach eingedellt, so bewahrt 

Abb.19. Kerne von dottererfüllten Darmzellen der Salamanderlarve. Rechts oben ein Gerüstkern 
durch andrängende Dotterplättchen mehrfach eingedrückt, links unten gleichfalls ein Gerüstkern 
von unregelmäßiger Gestalt. Der mittlere Kern, im Zustand der frühesten Prophase, beginnt seine 
Vergrößerung und Abrundung den Plasmaeinschlüssen gegenüber durchzusetzen. Phot. F.,.SKEI.L. 

Zeiß Apochr. 4 mm. Komp. Okul. 12,5mal. Balgauszug 50 cm. 

er als Prophasenkern solchen Gebilden gegenüber seine Gestalt und gewinnt 
seinen größeren Raum durch ihre Beiseiteschiebung [Fettzellen der Coleopteren
larve nach EILERS (1925) dottererfüllte Darmzellen junger Amphibienlarven 
u. a., Abb. 19]. 

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

ß) Die Veränderungen des Kerninhalts während der Prophase. 

I. Die frühesten Veränderungen des Kerngerüstes. 

1. Die Vorfragen über die Struktur des Gerüstkernes. Die Strukturver
änderungen des Kerngerüstes während der Prophase, welche zur Bildung der 
Chromosomen oder Kernfäden führen, können nur dann von ihrem Beginn an 
verfolgt werden, wenn wir von der Gerüststruktur des in Teilungsruhe befind
lichen Kernes ausgehen. 

Über die feineren Einzelheiten derselben gehen die Anschauungen der Cyto
logen bisweilen auseinander, besonders müssen wir in dieser Beziehung die 
Auffassung der Zoologen und Anatomen auf der einen und die der Botaniker 



Die Beschreibung des Ablaufs der Mitose (Phänomenologischer Teil). 41 

auf der anderen Seite einander gegenüberstellen. Für die Zelle der Metazoen 
dürfen wir angeben (Abb. 20), daß innerhalb der Kernmembran, im Kernsaft 
(Karyolymphe) ein feinfädiges Gerüst ausgespannt ist, welches sich mit den 
basischen Kernfarbstoffen nicht tingiert und das daher im Gegensatz zur Chro
matinsubstanz als das achromatische Gerüst oder Liningerüst bezeichnet wird. 
In dieses letztere ist die Chromatinsubstanz eingelagert, und zwar in Form 
von Tröpfchen oder Granula, die man sich nach HEIDENHAIN aus kleinsten 
Einheiten, den Chromiolen, zusammengesetzt denken kann. Es sind in erster 
Linie die Knotenpunkte des Gerüstes, wo das Chromatin zu ansehnlichen, im 
fixierten Präparat als Schollen zu bezeichnenden Massen zusammengeflossen 
sein kann [Netzknoten - FLEMMING, Karyosomen - OGATA (1883)]. 

Die Chromatinsubstanz ist ihrer chemischen Natur nach nicht einheitlich, 
sondern es müssen zunächst nach der Färbbarkeit mit basischen oder sauren 

Abb. 20. Kern einer ganz großen Pedalganglienzelle von Helix pomatica. Zahlreiche Nucleolen. 
Die Chromiolen in mehrfachen Reihen dem sichtbaren Liningerüst aufgelagert. Die Nucleolen 
sitzen dem Liningerüst auf. Fixierung BOUINS Sublimat·Formol. Färbung Eisenhämatoxylin
Lichtgrün. Zeiß Apochr: Imm. 2 mm. Komp. Okni. 4 mit dem Zeichenapparat auf TIschhöhe 

projiziert. Nach H. ERHARD (1912). 

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

Zu den genannten Kernbestandteilen kommen noch der Nucleolus oder die 
Nucleolen hinzu, über welche in diesen Zusammenhang gehörige Angaben 
später (S. 55) gebracht werden l . 

In bezug auf zwei Punkte kann die gegebene Darstellung angezweifelt werden. 
Einmal ist die selbständige Existenz des Liningerüstes gegenüber dem 

Chromatin nicht immer anerkannt worden. Für die Pflanzenzelle vertritt 
LUNDEGEARD (1913), wie schon früher WIESELINGH (1899) und GRlDGOIRE (1903), 
ganz entsohieden den Standpunkt, daß das Kerngerüst aus einer einheitlichen 
Substanz, dem "Karyotin" bestehe, und daß es nicht gerechtfertigt sei, Linin 
und Chromatin in demselben zu unterscheiden. Bestimmend war für diese 
Meinung, daß bei guter Präparation Gerüst und dichtere Einlagerungen die 

1 In diesem Abschnitt ist von der Struktur des Gerüstkernes nur insoweit die Rede, 
als es zur Ableitung der Prophasenveränderungen und der Chromosomen notwendig er
schien. Im übrigen muß auf Band I, ersten Teil dieses Handbuches verwiesen werden. 
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Farbe in gleichem Grade annähmen und aus dem früheren Erblassen der feineren 
Teile bei Entfärbung nicht auf das Vorhandensein zweier Kernsubstanzen ge
schlossen werden dürfe [LUNDEG.A.RDH (1913, S. 219)]. Wenn TISCHLER (1922, 
S. 50) erklärt, LUNDEGARDHS Standpunkt sei wohl allein in der Tat im Augen
blick voll vertretbar und wenn er nur "aus praktischen Gründen" die alten 
Worte Chromatin und Linin weitergebrauchen will, so sehen wir daraus, daß 
die botanischen Cytologen sich offenbar für ihre Objekte der HEIDENHAINschen 
Beweisführung über die Existenz des Liningerüstes nicht angeschlossen haben 
[HEIDENHAIN (1907, S. 141, 165)]. Für die Pflanzenzelle mag zur Zeit eine 
andere Auffassung wirklich nicht möglich sein, für den Kern der "ruhenden" 
tierischen Zelle gilt aber diese Zurückhaltung nicht, wenngleich die Darstellung 
des Liningerüstes, wie ja aus HEIDENHAINS Ausführungen zur Genüge hervor
geht" nur in besonders günstig gelagerten Fällen einwandfrei gelingt. Große 
ZeUkerne, wie der in Abb. 20 abgebildete, lassen indessen bei entsprechender 

Abb. 21. Gerüstkerne von Bindegewebs· und Epithelzellen des Peritoneums von Salamaruira. 
Sie zeigen die FLEMMINGSchen Netzknoten (Nucleolen nicht davon unterscheidbar). Neben den 

Kernen die Centriolenpaare. Nach W. FLEMMING (1891). 

Behandlung die achromatische Grundlage und die chromatischen Einlagerungen 
des Kerngerüstes so deutlich erkennen, daß wir nicht genötigt sind, die Begriffe 
Linin und Chromatin lediglich aus praktischen Gründen weiter zu gebrauchen, 
sondern an ihrem sachlichen Inhalt festhalten dürfen, auch wenn im einzelnen 
Fall schon wegen der Kleinheit des Kerns der Nachweis der verschiedenen 
Kerngerüstsubstanzen schwer fällt oder unmöglich ist. 

In zweiter Linie stößt die Unterscheidung der beiden genannten Chromatin
substanzen auf Widerspruch. Daß sie sich färberisch 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 hängt 
freilich wiederum von einer subtilen Technik und von der Natur des Objektes ab 
[so HEIDENHAIN (1907, S. 145, JÖRGENSEN 1913 a, S. 31)]. In den Kernen der 
Pflanzenzellen scheint er in der Tat unmöglich zu sein. Daraus erklärt sich der 
zurückhaltende Standpunkt auf Seiten der Botaniker, den TISCHLERS (1. c. 
S.49) Angabe ausdrückt, daß HEIDENHAINS Oxychromatin "eine jedenfalls für 
die Pflanzenzelle doch noch sehr strittige Stoffmasse" sei. Es ist sehr wohl 
möglieh, daß wir in diesem Kernbestandteil, dem Oxychromatin, eine Eigen
tümlichkeit der tierischen Zelle zu sehen haben und·· daß 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 über
tragen werden, für welche wir bei der Darstellung der Prophasenveränderungen 
des Kernes, gestützt auf die Untersuchungen von JÖRGENSEN, GROSS und 
anderen, noch gewichtige Beweise für die tatsächliche Existenz des Oxychro
matins beibringen werden (S. 283, Abb. 253). Dort wird auch die Gelegenheit 
sein, über die mutmaßliche Natur des Oxychromatins und den Unterschied 
zwischen den beiden Chromatinarten zu sprechen, wobei auch der naheliegende 
Einwand, man dürfe aus dem unterschiedlichen färberischen Verhalten der 
beiden Sorten von Chromatingranula nicht auf Unterschiede in der chemi
schen Konstitution schließen, berücksichtigt werden soll. 

Somit dürfen wir für 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 übrig, ob man sich, zunächst auf Grund der Prä
parate vom fixierten Kern, vorstellen darf, daß die Chromatinpartikel inner
halb des Liningerüstes frei verschieblieh sind. Manche Zustandsbilder von 
Kernen, in welchen das Chromatin einseitig zusammengedrängt ist, wie dies 
für die Oocyten von Nephelis vulgaris von JÖRGENSEN (1909, Abb. 31, 32, 
40, 41) gezeigt wurde und in denen das sozusagen nackte Liningerüst zu
tage tritt, sprechen entschieden zugunsten dieser Vorstellung. 

In den für unsere Frage so bedeutungsvollen weiblichen Geschlechtszellen von N ephelis 
wird nach der letzten Oogonienteilung der Telophasenballen der Chromosomen nach Her
stellung der neuen Kernmembran nicht sogleich aufgelöst, sondern vorher bildet sich ein 
achromatisches Gerüst aus und erst allmählich verteilt sich das Chromatin gleichmäßig 
auf dasselbe, wodurch dann der typische Zustand des Gerüstkernes hergestellt wird [JÖR
GENSEN (1. c. S. 301-305)]. 

Die großen Unterschiede, welche hinsichtlich des Chromatinreichtums 
überhaupt, wie auch in bezug auf die Verteilung des Chromatins auf dem Linin
gerüst und schließlich auch in dem Mengenverhältnis zwischen Basichromatin 
und Oxychromatin unter den Kernen verschiedener Zellkategorien hervor
treten, sind allgemein bekannt (s. S. 283). 

Zum Urteil über die Entstehung der Chromosomen genügt das 
Strukturbild des fixierten Kernes nicht. Vielmehr ist es not
wendig, zu prüfen, ob dasselbe auch vertrauenswürdig ist, mit 
anderen Worten, ob die Kernstrukturen auch im Leben vorhandene 
Differenzierungen sind, oder etwa bloß Ausfällungsprodukte, welche erst 
bei der Fixierung des Kerns entstehen. Es ist also die Frage nach der Be
schaffenheit des lebenden Kerns eine unerläßliche Vorfrage für 
die Erörterung der Chromosomenentstehung während der Prophase. 
Denn in dem Fall, daß die Gerüststruktur des ruhenden Kerns ein Kunst
produkt wäre, würde es sich nicht verlohnen, den feineren Strukturverände
rungen nachzuforschen, die das Gerüst in den Chromatinknäuel überführen. 
Dieses Bedürfnis, über die Beschaffenheit des ruhenden Kerns im Leben Klar
heit zu gewinnen, ist so alt wie das StudillPl der prophasischen Kernverände
rungen überhaupt. Hier soll kein geschichtlicher Rückblick auf diese ver
gleichenden Untersuchungen des lebenden und fixierten Kerns angestellt werden, 
welche zu widerspruchsvollen Ergebnissen geführt haben [FLEMMING (1892), 
TELLJESNITZKY (1905), HEIDENHAIN (1907), DELLA V ALLE (1912, 1913), GUR
WITSCH (1913, S. 61 u. a.)]. Es hat sich zeigen lassen [WASSERMANN (1926, 3 b, a), 
ebenso A. GURWITSCH (1926, S. 182)], daß diese Frage nach der vitalen Existenz 
der Gerüststruktur des Kerns gegenwärtig von neuem brennend geworden ist 
und daß jene "fast einhellige Übereinstimmung" über "die Vitalität der als 
Kerngerüst bezeichneten Bildungen" keineswegs mehr besteht, auf die sich 
HEIDENHAIN im Jahre 1907 noch berufen konnte. Dementsprechend glaubte 
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HEIDENHAIN damals, daß 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 für unsere Frage höchst be
deutungsvollen Aussagen geführt: 

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

2. Die Entstehung der Chromosomen vollzieht sich durch Entmischung, 
Koagulation oder Agglutination [DELLA VALLE (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 [TISCHLER (1. c. S. 306, 308)]. 

Die beiden Arten der Betrachtung, die auf die Strukturanalyse des fixierten 
Kerns gegründete und die rein physikalische mit dem eben hervorgehobenen 
Ergebnis können aber nicht unvermittelt nebeneinander bestehen und dürfen 
nicht ohne weiteres miteinander vermengt werden. Vielmehr muß auf die 
Schwierigkeiten und Widersprüche nachdrücklich hingewiesen werden, die aus 
der vorzeitigen und weder hinreichend begründeten, noch klar genug ver
standenen Anwendung physikalischer Schlagworte hier entstehen müssen und 
es ist ein unabweisbares Erfordernis, eine KlarsteIlung der Anschauungen 
anzustreben, selbst wenn man gegenwärtig nur zu einem vorläufigen Ergebnis 
gelangt 1. 

1 SPEK (1928, Besprechung von WASSERMANN: Zur Analyse der mitotischen Kern- und 
Zellteilung, Protoplasma, III. Bd. S. 122 u. f.) hat zu diesem unseren Standpunkt, der 
in den folgenden Darlegungen begründet werden soll, in bemerkenswerter Weise Stellung 
genommen. Wir wollen diese Meinungsäußerung SPEKS hier um so weniger übergehen, als 
im gegenwärtigen 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 
sachverständiger Seite kommt. Es kann gesagt werden, daß SPEKS Auffassung sich mit 
der unserigen in bezug auf das Grundsätzliche im Einklang befindet und wir können seine 
Aussagen durchaus als eine Bestätigung unseres eigenen Urteils verzeichnen. Zunächst 
betont SPEK, daß "die Fragen der Struktur des Ruhekerns und der ersten Differenzierung 
der Chrosmosmen aus dem Ruhekern" "viel Rätsel" bergen. Wenn man "die imposante 
Kondensation des Chromatins" bei der Chromosomenbildung mit den Augen des Kolloid
chemikers ansehe, so müßte man schon sagen, "daß es das reinste Wunder wäre, wenn daran 
keinerlei Entmischungsvorgänge und auch keinerlei Dispersitätsverminderungen beteiligt 
wären". Solche physikalischen Veränderungen sind "im Zellbetrieb alltägliche Vorgänge". 
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 Gesetzmäßigkeiten allein imstande 
sind, die eigenartige Gesetzmäßigkeit der Chromosomenbildung zu bestimmen, oder ob die 
physikalischen Vorgänge (welche auch immer es nun seien) durch ein vorher schon vorhan
denes Gefüge, Lininstruktur od. dgl. in gesetzmäßige Bahnen gezwungen werden, ob also 
mit anderen Worten das Rätsel der Gesetzmäßigkeit der Chromosomenentstehung aus
schließlich in der Dynamik oder aber bloß, oder doch vorwiegend, in einer gesetzmäßigen 
Statik des Ruhekernes liegt." Dies aber ist durchaus derselbe Standpunkt, der a1!.ch von uns 
damals eingenommen wurde (und zwar unter ausdrücklicher Berufung auf frühere Außerungen 
von SPEK) und der auch hier wieder von uns entwickelt wird. Wir vernachlässigen die physi
kalisch-chemische Seite der cellulären Vorgänge keineswegs, was aus zahlreichen Stellen 
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WASSERMANN (1926) sah diesen seinen Standpunkt alsbald von GURWITSCH 
(1926, S. 182) bestätigt, der gleichfalls findet, daß sich unsere Vorstellungen 
über die Beschaffenheit des Ruhekerns "gegenwärtig innerhalb einer gewissen 
Antithese" bewegen. Ebenso wie WASSERMANN sieht er und neuerdings auch 
SmwAGO (1926), der sich auf GURWITSCH beruft, einen Widerspruch zwischen 
der Annahme einer Homogenität des flüssigen Kerninhalts und der Gesamt
heit unserer Erfahrung über die Chromosomen, die "mit jedem Tage immer 
stärker" dazu dränge, "innerhalb des homogenen Kernraums mikroskopisch 
unsichtbare Strukturen zu postulieren, die für die Ausbildung der Chromo
somen verantwortlich gemacht werden könnten". Wenn GURWITSCH (ibidem) 
erklärt, es sei "ein trauriges Zeichen überhandnehmender 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 Bestätigung 
des eigenen Standpunktes erkennen (I. c. S. 372) 1. Neuerdings hat P. MARTENS 
(1928) auf Grund vergleichender Untersuchungen lebender und fixierter Kerne 
die Anschauung, daß der lebende Kern tatsächlich homogen und das Kerngerüst 
ein Koagulationsprodukt sei, wiederum als unhaltbar bezeichnet, und sich ent
schieden dagegen gewandt, daß Beobachtungstatsachen unter dem Einfluß 
physikalischer Vorstellungen vernachlässigt werden. 

GURWITSCH "postuliert" die Anhomogenität des ruhenden Kerns und sieht 
aus der Antithese "flüssige, homogene Beschaffenheit des Ruhekerns und kom
plizierte innere Systembedingungen innerhalb desselben" nur einen Ausweg: 
die postulierte Anhomogenität des Ruhekerns nicht als etwas Statisches, mit 
seinem flüssigen Aggregatzustand Unverträgliches zu denken, sondern eine 
dynamische Anhomogenität zu konstruieren (vom Ref. hervorgehoben) 
oder was auf dasselbe hinauskommt, innerhalb des Kernraumes bestimmt 
konfigurierte Bahnen für in denselben kreisende Stoffe zu setzen. 

Dieser Ausweg aus der zweifellos gegebenen "Antithese" führt somit zu einem 
ganz anderen Ergebnis, als die früheren Beobachtungen des lebenden Kerns 
und die daran geknüpften Überlegungen. Die" vitale Existenz" der Gerüst
struktur löst sich auf in eine "dynamische Anhomogenität" und die Sicht
barkeit derselben spielt zum mindesten keine entscheidende Rolle. 

Vor die Notwendigkeit gestellt, eine Anschauung über die Entstehung der 
Chromosomen zu gewinnen, suchte WASSERMANN (1. c.) im Gegensatz zu GUR
WITSCH nicht einen Ausweg im Hypothetischen; vielmehr unterzog er die beiden 
oben angeführten Hauptsätze von der Homogenität des lebenden Kerninhalts 
und von der Entstehung der Chromosomen durch Entmischung aus einem 

dieser unserer Untersuchung über 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, daß die Chromosomen aus einem homogenen Ruhekern gebildet werden, 
"natürlich nur, daß der Kerninhalt mikroskopisch homogen sein soll". Wir möchten 
dies unterstreichen: man sollte zwischen der optischen Homogenität und einer etwa 
vorhandenen tatsächlichen Homogenität streng unterscheiden, aber dies wird eben nicht 
allgemein beachtet. Daß unsere Annahme eines flüssigen Kerngerüstes einstweilen "keines
wegs sichergestellt" ist, hebt SPEK Init Recht hervor; zugleich weist er auf die Möglichkeit 
einer experinIentellen Prüfung unserer Annahme hin. Von einer solchen wird es natürlich 
schließlich abhängen, ob unsere Vorstellung vom Zustand des Kerngerüstes, die wir in hypo
thetischer Form gegenwärtig für zulässig halten, einer besser begründeten Platz zu machen 
hat. 

1 F. LEVY hatte bereits 1923, S. 118 die "Ansicht von der Homogenität der Kernmasse, 
aus der die Chromosomen auskrystallisieren", als eine "wenig begründete, aber physikalisch
chemisch erscheinende" bezeichnet. 
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homogenen Medium, deren Anerkennung zu den auch von GURWITSCH auf
gezeigten Widersprüchen führen müßte, einer eingehenden Kritik. 

Es konnte zunächst darauf hingewiesen werden, daß die Vorstellung von 
der Entstehung der Gerüststruktur oder der jungen Chromosomen durch Ent
mischung aus dem homogenen Medium mit einer Voraussetzung rechnen muß, 
für welche es eine physikalische Grundlage nicht gibt. Da nämlich das "Ent
mischungsprodukt" , d. h. die Gerüststruktur des ruhenden oder in der frühen 
Prophase befindlichen Kerns in jedem einzelnen Fall sein spezifisches Gepräge 
je nach dem Charakter der Zelle oder dem Grad der Prophasenveränderung 
aufweist, muß eine entsprechende spezifische Konstitution auch für das "homo
gene Medium" angenommen werden, wenn anders es verständlich sein soll, 
daß in dem einen Fall ein feinfädiges Kerngerüst mit fein verteiltem Chromatin, 
in dem anderen ein solches mit groben Chromatinschollen und in wieder einem 
andern das für die jungen Geschlechtszellenkerne typische Fadenwerk des lepto
zygotänen Stadiums durch die Entmischung bei der Fixierung erzeugt würde. 
Es kann also von vorneherein keine Rede davon sein, daß wir es mit einem "ein
fachen" Entmischungsvorgang zu tun haben. Und ohne jedes aus der Chromo
somentheorie herangeholte Argument läßt sich schon zeigen, was auch GUR
WITSCH meint, daß das Medium des Kerninhalts unmöglich schlechtweg homogen 
und also physikalisch in allen Kernen gleich sein kann. Es muß ebenso viele 
Differenzen zwischen den homogenen Medien geben, als es Differenzen zwischen 
den Entmischungsprodukten gibt. Das heißt aber nichts anderes, als daß wir 
eben von einer Homogenität des Kerninhalts überhaupt nicht sprechen dürfen. 

Man könnte allerdings auch daran denken, daß alle Kerne zwar homogen 
wären, daß aber andere physikalische und chemische Unterschiede feinster 
Art von jeweils spezifischer Abstufung die Verschiedenheit und die Spezifität 
der Entmischungsprodukte verursachen möchten. Eine Abhängigkeit der 
artefiziellen Struktur vom Funktionszustand ist von STÜBEL [so TSCHERMAK 
(1924, S. 297)] für die Myelinscheide markhaltiger Nervenfasern von Frosch 
und Kröte nachgewiesen worden. Nach vorausgegangener, wenn-auch nur kurz 
dauernder Erregung zeigt die durch absoluten Alkohol hervorgerufene Ge
rinnungsstruktur hier deutlich größere Maschenweite als im Ruhezustand, 
während die ultramikroskopische Beobachtung der Nervenfaser keine Struktur
veränderung erkennen läßt. Analoges gilt nach STÜBEL für Muskel- und Geißel
zellen. Jedoch wäre es nicht gerechtfertigt, aus solchen Beobachtungen über 
verhältnismäßig grobe Unterschiede der Entmischungsstruktur in Parallele 
mit chemisch-physikalischen Veränderungen des Substrats, Schlüsse 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 dürfen, oder ob nicht eine in vivo bereits vorhandene 
und mit der Funktion sich ändernde Phasenkombination durch die Alkohol
einwirkung nur sichtbar wird. 

Im allgemeinen bietet die physikalische Chemie wohl keine Beispiele, die 
uns berechtigen würden, aus so feinen und konstanten Abstufungen der fixierten 
Strukturen einen Parallelismus zwischen den Veränderungen des homogenen 
Substrats und seinen Entmischungsstrukturen anzunehmen, wie dies für die 
Kernstrukturen und ihre Veränderungen notwendig wäre!. Dagegen scheint 

1 Weniger allgemein, sondern mehr gegen die Vorstellungen DELLA V ALLES und im Hin
blick auf die Konstanz der Chromosomenzahlen und -Größen drückt diesen Gedanken 
F. LEVY (1923, 8.149) folgendermaßen aus: "Es gibt keinen Stoff, der, wenn x-Krystalle von 
bestimmten verschiedenen Voluminibus und bestimmten verschiedenen Formen (Länge 
und Breite, nicht nur Krystallisationsform!) in Lösung 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 cellulären 
Erfahrungen, wenn wir, wie schon früher HEIDENHAIN (1907), die große Mannig
faltigkeit der "Entmischungsprodukte" auf eine ebenso große, unsichtbare 
Mannigfaltigkeit im Gefüge des flüssigen Kerninhalts zurückführen. Die 
"Phasen", die uns nach der Fixierung als Chromatinsubstanz und als Grund
substanz des Gerüstes wie als Kernsaft vor Augen treten, können sehr wohl, 
ohne die zur Sichtbarkeit hinreichenden Lichtbrechungsunterschiede zu be
sitzen, im lebenden Kern bereits nebeneinander vorhanden sein. Es 'würde 
sich dann nicht um einen Entmischungsvorgang in dem eigentlichen Sinne des 
Wortes handeln, so daß die Phasen erst durch unsere Agenzien voneinander 
getrennt würden, sondern sie würden lediglich unter dem Einfluß des Fixierungs
mittels jene Lichtbrechungsunterschiede erwerben, dank deren wir sie unter
scheiden können. Der "Entmischungsvorgang" würde sich dieser Vorstellung 
nach also auf eine Gelbildung innerhalb bereits im Leben koexistierender Phasen 
beschränken. Diese Vorstellung beruht auf Tatsachen, die uns die Zelle selbst 
darbietet, wenn nämlich auch die Chromosomen im Leben unsichtbar sind. 
Daraus folgert doch niemand, daß sie etwa nicht vorhanden seien und erst 
durch Entmischung entstehen würden; vielmehr werden sie durch die Fixierung 
lediglich in sich selbst verändert und dadurch bis zur Sichtbarkeit in ihrem 
Lichtbrechungsvermögen von dem umgebenden Kernsaft unterschieden. Auf 
diese Art der Entmischung hat SPEK (1919, S. 539) hingewiesen und in Er
weiterung von dessen Gedankengang konnte die obige Vorstellung von der im 
Leben bereits existierenden Inhomogenität des Kerngerüstes entwickelt werden 
[WASSERMANN (1926, S. 373)]. Dieselbe Auffassung hatte bereits A. PRATJE 
(1921) gewonnen, wenn er vom Noctiluca-Zellkern sagte: "Er erscheint (im 
lebenden Zustand) fast stets vollständig homogen und von einer deutlichen 
Kernmembran umgeben. Wir müssen wohl annehmen, daß der Kerninhalt 
flüssigen Aggregatzustand besitzt, d. h. Kolloide im Solzustand enthält. Trotz 
des gleichmäßigen homogenen Aussehens können 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 können sich dabei im flüssigen 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 gleichmäßig homogenes Aussehen haben." Damit ist aber 
eine ganz andere Anschauung gewonnen, als sie der gebräuchlichen Aussage, 
die Chromosomen entstünden durch Entmischung, zugrunde liegt. Sie läßt 
sich mit GURWITSCHS Annahme einer "dynamischen Inhomogenität" wohl 
in Einklang bringen und die oft behauptete optische Homogenität 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 Chromatinfäden durch 
mechanische Insulte in lebenden Prophasenkernen in Gang zu 
setzen oder zu beschleunigen. CHAMBERS wählte 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 Chromatinfäden stehen. Gleich wie alle 
Ruhekerne erscheinen auch die Spermatocytenkerne im Dunkelfeld als optisch 
homogene Kugeln. Wenn CHAMBERS (1. c. S. 267) einen Ruhekern mit der 
Mikrodissektionsnadel berührte, so erschien in demselben ein granuläres Netz
werk gerade so, wie nach der Einwirkung der meisten unserer FixierungsmitteL 
Ganz anders war die Wirkung desselben Eingriffs am Prophasenkern. Hier 
traten nach Berührung der Kernoberfläche mit der Nadel in der hyalinen 
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Grundsubstanz Fäden hervor, die aus Körnchen bestanden und die wuchsen, 
bis der Kern von ihnen erfüllt und der Knäuel 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 
muß, obwohl für beide der Befund der optischen Homogenität erhoben werden 
kann. Hinter dieser Homogenität muß sich ein bestimmtes Gefüge, 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 Eingriff!. 

So würde also die optische Homogenität des Kerninhalts im Leben unsere 
Fixierungsbilder keineswegs außer Geltung setzen. Es kommt aber noch 
hinzu, daß die optische Homogenität des Kerninhalts, so ent
schieden sie auch neuerdings behauptet wird [DELLA V ALLE (1912), SPEK (1920), 
H. und M. R. LEWIS (1924)], doch nicht in allen Fällen tatsächlich ge-

. ,. ~ .. 
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Abb. 22. Gerüstkern einer Pflanzenzelle 
(Hymenophyllum tundbridgense, 
Blatt). a Nach der Lebendbeobachtung ; 
b in fixiertem Zustand (FLEMMINGSche 
Flüssigkeit). Nach DE LITARDIERE (1921). 

geben ist. Schon DELLA VALLE hatte mit
unter in lebenden Kernen doch Granula 
oder gröbere Schollen einer dichteren Sub
stanz oder fädige und netzige Strukturen im 
lebenden Kern gesehen und derartige, ge
legentlich an günstigen Objekten gemachte 
Beobachtungen waren ja auch für die älteren 
Autoren der Anlaß, die Existenz der vom 
fixierten Kern her vertrauten Strukturen 
im lebenden anzunehmen [FLEMMING (1892)]. 
Diese Beobachtungen eines FLEMMING und 
HEIDENHAIN, vorwiegend an den Zellkernen 
der Amphibienlarven, wo verhältnismäßig 
leicht am lebenden oder überlebenden Ob
jekt größere oder geringere Strecken der 

Kernstruktur gesehen werden können [HEIDENHAIN (1. c. S. 113)], zu ent
kräften, geben sich die Vertreter der Anschauung von der Homogenität des 
Kerninhalts keine Mühe. Indessen werden jene älteren Angaben neuerdings 
von LUNDEG.A.RDH (1912, S. 238, 255), dessen lebenden Ruhekerne "fast 
alle" zwei Nucleolen und ein "Gerüstwerk" zeigten 2, 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 mußte eigentlich CHAMBERS selbst geführt worden sein. Die 
Tatsache, daß er bereits ohne Eingriff sichtbare Chromatinfäden eines späteren Stadiums 
durch den mechanischen Insult deutlicher hervortreten lassen konnte, nötigt, die Mög
lichkeit einzuräumen, "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. c. S. 271). Es 
wäre nur folgerichtig gewesen, wenn er für das Netz, das im ruhenden Kern infolge der 
Berührung mit der Nadel hervortritt, denselben Grund für die Unsichtbarkeit anerkannt 
hätte, den er für die jungen Chromatinfäden gelten lassen muß, daß sie nämlich gleichfalls 
verursacht ist "by the identity of theyr refractive index with that of the nucleas substanz 
in whichs they lie". 

2 Diese Angaben LUNDEG.A.RDHs erscheinen um so vertrauenswürdiger, als derselbe das 
Kerngerüst 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 außer den Nucle
oIen und Karyosomen keinen geformten Inhalt erkennen ließen. Da in allen Fällen die 
gleichen Untersuchungsbedingungen vorlagen, spricht das verschiedene Ergebnis entschieden 
zugunsten der positiven Befunde. 
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weitgehender Übereinstimmung kommt DE L1TARDr:ERE zu dem Schluß (1. c. 
S. 355): "Mes observations demontrent donc que le noyau vivant possMe 
une organisation identique a celle qu'offrent les noyaux fixes au liquide de 
Benda. " Besonders wertvoll erscheinen gegenüber den Behauptungen von der 
Homogenität der Kerne die Untersuchungen von GROSS (1917), bei denen mit 
einer vorher nicht erreichten Sorgfalt die lebenden Kerne während der Be
obachtung vor äußeren Schädigungen bewahrt wurden. Denn es könnte den 
älteren Angaben immerhin der Einwand gemacht werden, daß ihnen bereits 
geschädigte und im Absterben begriffene Zellen zugrunde gelegen haben, zu
mal seit wir wissen, welch geringer äußerer Anstoß genügt, um den Kern
inhalt tiefgreifend zu verändern (CHAMBERS, s. oben). GROSS hat seine Methode 
mehrfach variiert und hat es sogar erreicht, die lebenden Zellen der Triton
larve im ganzen Tier bei ungestörtem Blutkreislauf zu mikroskopieren. Gerade 
dabei hat sich gezeigt, wie rasch nach einer Unterbrechung des Blutumlaufs 
sich beträchtliche Veränderungen an den Kernen durch Gerinnung einstellen 
können. Seine Darstellung des lebenden Kernes 
im Vergleich zum fixierten zeigt nichts weniger 
als einen homogenen Kern und gleichfalls eine 
weitgehende Übereinstimmung des lebenden mit 
dem fixierten und gefärbten (Abb. 23). Diese 
Untersuchungen erstrecken sich auf so ver
schiedene Objekte, wie die Speicheldrüsenkerne 
von Limnaea stagnalis, die Kerne der MALPIGHI
schen Gefäße der Corethralarve, die Epithelkerne 
der Tritonlarve und die Keimbläschen von Unio 
und Anodonta. In allen diesen lebenden Kernen 
waren Körner in wechselnder Anordnung und 
Größe vorhanden, die durch den Vergleich mit 
dem fixierten Objekt, der öfters an demselben 
Kern vor und nach der Fixierung durchgeführt 
werden konnte, sich als basophile und oxyphile 
Chromatinkörner erwiesen haben. Von beson-

a b 

Abb. 23. a Epidermiskern von der 
Schwanzflosse der 1'ritonlarve fixiert 
(HERMANNsche Flüssigkeit) und ge· 
färbt (Hämatoxylin DELAFIELD); 
b Kern der gleichen Art und vom 

sei ben Ort nach dem Leben. 
Nach R. GROSS (1917). 

derer Wichtigkeit sind die Beweise, welche GROSS für die vitale Präformation 
der Oxychromiolen beigebracht hat (s. S. 285). 

Die GRossschen Ergebnisse weichen allerdings in wesentlichen Punkten 
von den älteren Angaben, besonders FLEMM1NGS ab, und gestatten auch nicht, 
ohne weiteres die Identität in der Organisation des lebenden und fixierten 
Kerns anzunehmen, die L1TARDr:EJRE aus seinen vergleichenden Beobachtungen 
schließt. Wir brauchen in dieser Beziehung hier nur das eine hervorzuheben, 
daß GROSS die Kerngerüstfrage glaubt offen lassen zu müssen und Beobach
tungen anführt, die gegen das Bestehen desselben im Leben sprechen. Vor 
allem ist hier die BROWNsche Bewegung der Chromatingranula für seine Stel
lungnahme maßgebend gewesen, da eine solche doch nur im flüssigen Medium 
möglich ist. Auch spreche gegen ein präformiertes Gerüstwerk die individuell 
verschiedene Anordnung der Granula in den einzelnen Kernen. Auf der anderen 
Seite hat aber GROSS bei einzelnen seiner Objekte doch auch Befunde erhoben, 
die eine festere Anordnung der Körnchen innerhalb des Kernraumes wahr
scheinlich machen. Sie können zu Gruppen und Ballen zusammengeschlossen 
sein, was für eine Aufreihung auf Fäden spricht, wenn auch nicht, da solche 
Körnchenketten im Kern hin- und herschwingen können, für eine Einlagerung 
in ein Netzwerk mit engen Maschen und Knoten (1. c. S. 294). Wenn GROSS 
(1. c. S. 296) angibt, daß die in den Limnäakernen im Leben beobachteten Körn
chen denen im konservierten Präparat nach Zahl und Lage entsprechen, so ist 

Handbuch der mikroskOp. Anatomie 1/2. 4 
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eine solche Feststellung der Annahme einer völlig freien Beweglichkeit der 
Gebilde im Kernsaft entschieden nicht günstig. Auch ergeben die GRossschen 
Beobachtungen überhaupt keine Anhaltspunkte für irgendwelche Wanderungen 
der Körnchen, sondern nur für oszillierende und rotierende Bewegungen der
selben ohne bedeutende Ortsveränderung. So kann man die Ergebnisse dieser 
Arbeit hinsichtlich der Gerüstfrage doch auch weniger skeptisch beurteilen 
als der Autor selbst, vorausgesetzt, daß man sich die oben vertretene Anschauung 
von dem Nebeneinanderbestehen flüssiger, in ihrer Viscosität verschiedener 
Phasen im lebenden Kern zu eigen macht. An ein Kerngerüst, wie es das fixierte 
Objekt zeigt, darf man natürlich nicht denken. Innerhalb einer im Kernsaft 
vorhandenen, im Leben unsichtbaren Gerüstphase können die Körnchen aber 
sehr wohl der BRoWNschen Bewegung und selbst beträchtlichen Verschiebungen 
unterworfen sein. Bei einer lokalen Verdichtung der Gerüstphase würde es 
dann zu einer für einige Zeit konstanten Aufreihung der Körnchen kommen 
können und die Übereinstimmung der Lage der Körnchen im lebenden und 
fixierten Präparat ließe sich nur unter Zugrundelegung unserer Vorstellung 
verstehen. 

So haben gerade die GRossschen Untersuchungen außerordentlich wichtiges 
Material zur Beurteilung der Konstitution des ruhenden Kernes geliefert, und 
zwar im Widerspruch zur Annahme einer Homogenität desselben. Wer diese 
behauptet, sollte die Ergebnisse von GROSS, welche die alten Angaben zwar 
nicht in vollem Umfang, aber wenigstens zum Teil bestätigt haben, zu wider
legen imstande sein. Ebenso derjenige, welcher die Entstehung der Chromo
somen für einen einfachen Fall von Entmischung erklärt. 

In der letzteren Zeit hat SHIWAGO (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
nügender Vergrößerung und günstigen Beleuchtung schon beim hellen Felde 
sichtbaren Kernstrukturen sind nicht die Phase eines Kolloids, sondern ein 
selbständiges Kolloid oder dessen Komplexe", so dürfen wir darin eine voll
ständige Bestätigung unserer oben mitgeteilten Anschauung über den frag
lichen Entmischungsvorgang erblicken. In dem gleichen Sinne wie die Unter
suchungen von GROSS und SHIWAGO sprechen schließlich die bereits erwähnten 
von MARTENS (1928), der bei Pflanzenzellen ein ähnliches Verfahren beobachtet 
hat wie GROSS bei tierischen Zellen. 

Man könnte nun noch einwenden, daß nicht Beobachtungen im Hellfeld, 
wie sie von den früheren Untersuchern und neuerdings von GROSS, DE LITAR
DmRE und SHIWAGO angestellt worden sind, als maßgebend zu gelten haben, 
sondern vielmehr die Ergebnisse der Ultramikroskopie, auf die sich seit 
DELLA V ALLE die Autoren berufen, welche die Homogenität des lebenden Kern
inhaltes behaupten. Demgegenüber hat WASSERMANN (1926, S. 374) die Frage 
aufgeworfen, ob der im Dunkelfeld sich darbietende Zustand wirklich größeres 
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, daß Strukturen nur dann sichtbar werden, 
wenn zwei Stoffe mit verschiedenem Brechungsindex zusammenstoßen, in 
ganz der gleichen Weise unabhängig von der Größenordnung der Struktur
teilchen wie für das Hellfeld so auch für die Dunkelfeldbeleuchtung. Außer
dem macht der genannte Autor darauf aufmerksam, "daß im Dunkelfeld nur 
solche Körper aufleuchten, die in mindestens zwei Dimensionen kleine-\.' sind 
als 1 fl und so liegen, daß die etwa größere dritte annähernd senkrecht zur 
optischen Achse liegt". Es berechtigt daher der Befund, daß ein Körper 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. Für die Ernüchterung, die gegenüber der Ultramikroskopie 
auf diesem Gebiete wenigstens bei einzelnen eingetreten ist, läßt sich auch eine 
Äußerung G. LEVIS (1924) anführen, wonach "unglücklicherweise bis jetzt 
mit dem Ultramikroskop wenige Beobachtungen an der lebenden Zelle sehr 
klare Resultate" geliefert haben. Und SHIWAGO erklärt direkt, "daß bei Unter
suchung der lebenden Objekte den Beobachtungen beim dunklen Feld keines
wegs überall eine erschöpfende 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 bewährten Untersuchungsmethode, 
die zum Begriffe von der "optischen Leere" des Ruhekerns führte", sei hier 
"nicht schwer durch das gleichmäßige Leuchten der ganzen Kernoberfläche 
bei der Seitenbeleuchtung zu erklären". 

Abb. 24. Prodromalstadium des mitotischerrKnäuels aus dem Kiemenblättcl;1en der Salamanderlarve. 
Sublimat, Gentiana. Vergr. 2300. Die Kernstruktur zeigt noch den Charakter eines durchgängig 
unter sich zusammenhängenden Gerüstwerkes und doch treten bei übersichtlicher Betrachtung 

bereits einzelne Züge des sich bildenden Knäuels hervor. Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

Wir können also zusammenfassend sagen, daß die Gerüststruktur 
des Kerns nach unseren gegenwärtigen Kenntnissen keineswegs 
als eine artefizielle anzusehen ist, in dem Sinne, daß durch die 
Fixierung neue, im lebenden Zustand nicht vorhandene Differenzen verschie
dener kolloidaler Stoffgemenge erst hervorgerufen würden. In manchen Fällen 
kann gezeigt werden, daß solche Differenzierungen bereits in vivo vor
handen sind (GROSS, SHIWAGO). Was durch die Fixierung noch hinzukommt, 
so die Grundlage der Gerüststruktur, das Liningerüst darf nicht von vorneherein 
als ein Entmischungsprodukt, d. h. als ein Produkt der Ausscheidung eines 
vorher gelösten Körpers aus dem Dispersionsmittel, dem Kernsaft, gewertet 
werden. Dafür bestehen keine zwingenden Gründe. Im Gegenteil läßt sich 
die Anschauung einer Präformation auch solcher Struktur vertreten. Dabei 
muß man den flüssigen Zustand der koexistenten Phasen und ihre Unstabilität 
mit in Rechnung setzen und darf seiner Vorstellung nicht das starre Bild der 
abgetöteten Zelle zugrunde legen. Mit dieser Anschauung befinden wir uns 
wohl in Übereinstimmung mit GURWITSCHS Postulat einer dynamischen In
homogenität des Kerns, wenn uns dieser Begriff auch angesichts sicher nach
gewiesener vitaler Strukturen von einer gewissen Einseitigkeit nicht frei 
zu sein scheint. Denn er trägt diesen Strukturen nicht Rechnung und läßt 
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 Kerngerüstes auf die Bahnen 
der Chromatinfäden. Auf Grund der voranstehenden Erörterungen dürfen wir an 

Abb. 25. Dasselbe Stadium wie Abb. U. 
Kern einer Darmzelle der Salamander
larve. Phot. F. SKELL. Aufgen. wie 

Abb. 19. 

das Studium der Chromosomenentstehung nun
mehr herantreten, indem wir die Struktur
veränderungen des Kerngerüstes wäh
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 frühesten Strukturveränderun
gen (Abb. 24, 25, 26, 27) sind nach dem 
übereinstimmenden Urteil der Untersucher 
schwer zu verfolgen. Sie lassen sich, um mit 
LUNDEG.ÄRDH (1913, S. 286) zu reden, als eine 
Konzentration des Chromatins inner
halb des Kerngerüsts auffassen. Bedenkt 
man die Unterschiede zwischen den Kernen 
der verschiedenen Zellarten in bezug auf die 
Verteilung des Chromatins, so versteht es sich 
von selbst, daß es kein allgemeingültiges 
Bild dieser frühesten Veränderung des 
Kernes geben kann. Sie ist jeweils nur für 
eine bestimmte Zellart durch den Vergleich der 
ruhenden mit den in die Teilung eintretenden 
Kernen zu beurteilen. Die genaueste Beschrei
bung der Chromatinkonzentration hat wohl 

BOVERI (1888, S. 50) für 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 Frühstadien der Mitose in Zellen vom Amnion 
des menschlichen Embryo von 5,5 bzw. 5,8 mm Sch.-St.-Länge. Vergr. 1000. Präparate und 

Mikrophotogramme von Prof. O. GROSSER, Prag. 

(Abb.28-30). Nach seinen Beobachtungen sind "die ersten Anzeichen" für 
den Beginn der Kontraktion des Chromatins darin zu erkennen, "daß 
einzelne Fädchen des Kerngerüstes unter den benachbarten durch ihre Stärke 
auffallen (Abb. 28). Dabei weist BOVERI ausdrücklich darauf hin, daß die Kon
stitution des Kerngerüstes zunächst nicht wahrnehmbar alteriert 
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wir d, sondern die verdickten Stränge in gleicher Weise an der Bildung 
der einzelnen Maschen des Reticulums teilnehmen wie die anderen Fädchen 
(hiezu Abb. 24). Man kann daraus den Schluß ziehen, daß zunächst eine 
Wanderung der Chromatin t eilchen innerhalb des Liningerüstes, 
ein Zusammenfließen des Chromatins stattfindet. Würde es sich von 
Anfang an um die Konzentration eines einheitlichen Karyotingerüstes handeln, 
wie LUNDEGARDH (1913) meint, so müßte dadurch doch eine Veränderung im 
Bestand des Gerüstes und nicht nur eine Anreicherung einzelner Gerüstknoten 
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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 vollko=en ausgebildete 
Gerüstkerne. Im Eikern die ersten Spuren der Knäuelbildung bemerkbar. Abb. 29: Ei- und Sperma-

kern im Beginn der Knäuelphase. a Oberflächenansicht. b Im optischen Durchschnitt. 
Abb. 30: Die beiden Geschlechtskerne mit weiter entwickeltem Knäuel. 

an färbbarer Substanz eintreten. Die Berechtigung zur Annahme einer Ver
sehieblichkeit der Chromatingrapula innerhalb des Liningerüstes haben wir 
oben dargetan (S. 43) .. 

Es kommt aber zu der Konzentration des Chromatins noch ein anderer, 
wenig beachteter, aber bedeutungsvoller Prozeß in der frühen 
Prophase hinzu, auf dessen Rechnung die Anreicherung des Kerngerüstes 
mit Basichromatin gleichfalls zu setzen sein dürfte. Halten wir uns lediglich 
an die sichtbaren Erscheinungen, so können wir erklären, daß während der 
frühen Prophase das Oxychromatin aus dem Kern verschwindet 
und· nur das Basichromatin übrig bleibt, welches somit auch als 
das Teilungschromatin bezeichnet werden kann. Die an diese Befunde 
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sich anknüpfenden Fragen sollen später genauer verfolgt werden (zweiter Teil, 
S. 282). 

N ach diesen ersten Veränderungen, 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 Kerngerüst über. Wir besitzen 
auch für die weitere Umwandlung des Gerüsts in das Spirem keine 
bessere Beschreibung als diejenige BOVERIS (1888, S. 50), welcher erklärt: "Erst 
etwas spätere Stadien lassen feststellen, daß die Zunahme einzelner Gerüst
stränge auf Kosten der übrigen vor sich geht, indem jeder Faden, der einmal 
ein geringes Übergewicht über die benachbarten gewonnen hat, allmählich 
das ganze Netzwerk seiner Umgebung in sich aufsaugt." Die BovERIschen 
Abbildungen, verglichen mit dem Kern, der die frühesten Veränderungen zeigte, 
veranschaulichen den Aufbrauch des gesamten Kerngerüstes bei der 
Bildung der Chromatinfäden. Zunächst erfährt das zwischen zwei ver
dickten Strängen ausgespannte Gerüst ungefähr in der Mitte desselben eine 
vollständige Unterbrechung, "worauf gleichsam wie durch eine Wasserscheide 
für jeden Faden ein bestimmtes Stromgebiet abgegrenzt wird". "Jedem Haupt
strang hängt so auf beiden Seiten ein bald ausgedehntes, bald nur spärliches 
anastomosierendes Fadenwerk an, das mit zunehmender Verdickung der ersteren 
immer schwächer wird und in Abb. 20 (unserer Abb. 24) nur noch aus kurzen, 
einfachen Seitenzweigen besteht." Die Erklärungen, welche später LUNDE
GARDH (1913) für diese Veränderungen gegeben hat, deckt sich im wesentlichen 
mit BOVERIS Darstellung, wenn er (1. c. S. 246) es für wahrscheinlich hält, "daß 
das vorher in der Kernhöhle gleichmäßig verteilte Gerüstwerk sich in gewissen 
Zügen geordnet hat" und wenn er betont (S. 255): "Das Gerüstwerk selbst wird 
Material für die Chromosomen, indem sich die dasselbe aufbauenden Karyotin
fädchen oder Tröpfchen in bestimmter Weise aneinanderlegen und verschmelzen 
und die verbindenden Fäden in gewissen Richtungen eingezogen werden." Die 
Übereinstimmung dieser beiden zeitlich in so weitem Abstand voneinander 
stehenden, ganz verschiedene Objekte - Geschlechtszellenkerne und Kerne 
eines pflanzlichen Meristemgewebes - betreffenden Darstellungen zeigt uns, 
welche wesentlichen Züge wir an dem Vorgang der Chromosomen
bildung hervorzuheben haben: Die Entstehung von dickeren und 
stärker färbbaren Strängen innerhalb des Gerüstes und die Ein
beziehung des gesamten Gerüstwerkes 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 rneg., beziehen, mit diesen frühesten Prophasenveränderungen be
schäftigt hat, weichen ihre Angaben in bezug auf die hervorgehobenen Haupt
punkte nicht von der zunächst zugrunde gelegten Darstellung ab. 

Gemäß dem bei ihrer Entstehung erfolgenden Aufbrauch des Kerngerüstes 
liegen die jungen Chromatinfäden, sobald die letzten Ausläufer eingezogen 
sind, frei im Kernsaft (Abb. 25). Damit sind Bedingungen gegeben, welche 
die Formveränderungen der Chromosomen, wie auch" ihre Bewegung ermög
lichen, die nach den Lebendbeobachtungen von BELAR (s. S. 149) sehr energisch 
sein können. 

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. BONNEVIE in ihren 
Chromosomenstudien (1908-1913) die Auffassung vertreten, daß die chro
matische Substanz sich in der Prophase auf Spiralfäden zurückziehe, welche 
somit die erste Erscheinung und die Grundlage der Chromosomen wären. Durch 
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Imbibition mit Kernsaft soll dann das ursprüngliche dünne Chromosom seine 
Ausdehnung und auch seinen eigentümlichen 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 Ascaris. Nach GREGOIRE (1906) dagegen sollen 
zunächst 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. SCHUSTOW (1913) sah sich durch ihre Beobachtungen an den Mitosen des 
Wurzelmeristems von Alliu1n cepa veranlaßt, statt der einfachen Spiralfäden 
BONNEVIEB, Doppelfäden und Doppelspiralen anzunehmen. Damit trat sie 
in diesem Punkt der Anschauung LUNDEGÄRDHB (1910, 1912) und DEHoRNEs 
(1911) bei, welche die "Duplizität" der Chromatinstrukturen von Anfang der 
Chromosomenentstehung an gleichfalls vertreten haben. Somit hängt die Frage 
nach der feineren Struktur der Chromosomenanlagen im Prophasenkern mit 
der anderen Frage nach der Entstehung des Längsspaltes der definitiven Chromo
somen eng zusammen. Diese letztere wollen wir indessen noch zurückstellen 
(s. S. 118). Der Hinweis auf die bisher noch nicht gelösten Widersprüche 
in bezug auf die frühesten mitotischen Chromatinstrukturen ge
nügt wohl, um die Schwierigkeiten in Erinnerung zu rufen, welche einer zu
verlässigen Analyse der Kerne in diesem Stadium entgegenstehen. Es muß aber 
auch gesagt werden, daß von den verschiedenen Untersuchern eine Verall
gemeinerung ihrer Befunde angestrebt wurde, die wahrscheinlich gar nicht 
möglich und nicht gerechtfertigt ist. Denn diese feinsten Prophasen
strukturen werden andere sein in einem Kern des pflanzlichen 
Meristemgewebes, wo zwischen den Teilungen eine eigentliche Gerüst
struktur gar nicht zur Ausbildung kommt, sondern über ein kurzes Stadium 
der "Interphase" (LUNDEGÄRDH (1913, S. 219)] die Telophasenchromosomen 
wieder in die Prophase übergeführt werden, andere in solchen Kernen, bei 
denen sich die Prophase nach längerer Teilungsruhe aus dem 
Gerüst heraus entwickelt, und wieder andere vor und zwischen 
den Reifeteilungen der Geschlechtszellen. Dazu kommt, daß sich die 
Untersucher auch von der Vorstellung haben leiten lassen, daß bei der Ent
stehung der Chromosomen sich in umgekehrter Reihenfolge bis in die letzten 
Einzelheiten genau die gleichen Strukturveränderungen müßten auffinden 
lassen, die bei der Auflösung der Telophasenchromosomen zu beobachten sind. 
Ob aber diese Übereinstimmung bis in die Einzelheiten wirklich gegeben ist, 
erscheint noch nicht völlig ausgemacht. Es ist das Verdienst von DE LITAR
DIERE (1921), in seiner großen vergleichenden Untersuchung der Mitosen bei 
den Filicinen gezeigt zu haben, daß die verschiedenen Ausprägungen der frühesten 
Prophasenstruktur, welche als Chromatinnetz, alveolisierte Chromosomen, 
Spiralen und Doppelfäden beschrieben worden sind, sich bei einander nahe
stehenden Formen alle finden lassen, woraus doch hervorgeht, daß solchen 
Unterschieden eine grundsätzliche 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 Erörterung (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 möglich, die betreffenden Einschlüsse des Kerns mit 



56 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

Sicherheit auseinanderzuhalten. In der Regel wird es jedoch bei Gewebezellen, 
deren Verhältnisse uns hier bei der grundsätzlichen Stellungnahme angehen, 
keine die Nucleolen betreffenden Mißverständnisse geben. Denn außer den echten, 
sich mit saueren Farbstoffen beladenden Plastinnucleolen enthalten diese Kerne 
an größeren Körpern nur mehr jene chromatischen Netzknoten, deren Material, 
wie wir gesehen haben, direkt in die Chromosomen übergeht. Sie haben nichts 
mit unserer Frage zu tun. Diese richtet sich vielmehr nur darauf, ob die Plastin
nucleolen an der Chromosomenbildung Anteil nehmen. 

FLEMMING (1882) und mit ihm eine Reihe von Zellforschern wie R. HERTWIG 
[weitere Angaben bei MJASSOJEDOFF (1927)] haben eine Beteiligung der N ucleolen 
an der Chromosomenbildung angenommen, manche in dem Sinne FLEMMINGS, 
daß die Substanz der Nucleolen zur Fertigstellung der Chromosomen direkt 
verwendet werde, manche mehr zurückhaltend, indem sie sich vorstellten, es 
würden nur gewisse Ergänzungsstoffe vom Nucleolus auf die Chromosomen über
gehen. Sämtliche Anschauungen dieser Art kann man mit HÄCKER (1899) als 
"Transportationstheorien" bezeichnen. Wie allgemein gehalten und wie wenig 
tatsächlich begründet manche dieser Aussagen sind, zeigt die betreffende Stelle 
bei DE LITARDIERE (1921, S. 425), der lediglich an Stoffe denkt, welche den 
Chromosomen ein gewisse Rigidität verleihen. 

Gegen FLEMMINGS Anschauung trat dann HÄCKER (1893, 1894) mit der 
Behauptung auf, daß die Nucleolen nichts anderes als Excretstoffe des Kerns 
seien. Auch HEIDENHAIN (1907, S. 131) meirite, die Überzeugung, daß die 
Nucleolen "unorganischeAbfallsprodukte des Kernstoffwechsels" wären, 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" für den Kern, "sonst würde sie wohl nicht bei jeder Kernteilung 
entfernt" . 

FLEMMING hatte sich bei seiner Stellungnahme besonders durch die Meinung 
bestimmen lassen, daß der Nucleolus schon im Knäuelstadium der Prophase 
ganz geschwunden wäre. Aber dies ist sicher nicht in allen Fällen so; vielmehr 
kann sich das Kernkörperchen bis in die Metaphase hinein erhalten und es löst 
sich dann erst in der Spindelsubstanz vollends auf [v. SCHUSTOW (1913), BELAR 
(1925)]. Die "extranucleären Nucleolen" [ZIMMERMANN (1893)] werden nur 
deswegen häufig nicht gesehen, weil nicht alle Fixierungsmittel sie erhalten 
[LUNDEGARDH (1912, b, S. 459)] und weil sie sich von den Metaphasenchromo
somen nicht unterscheiden, wenn sie nicht unterschiedlich gefärbt sind 
(v. SCHUSTOW 1. c.). 

Direkte morphologische Beziehungen, welche man immer wieder auf Grund 
der zuweilen zackigen Oberfläche der Nucleolen und der außerordentlichen 
nahen Berührung zwischen Chromatinfäden und Kerrikörperchen vermutet hat, 
scheint es nicht zu geben. Das beweist wiederum die Untersuchung bei unter
scheidender Nucleolenfärbung und dafür spricht auch die freie Beweglichkeit 
der Nucleolen im Kerngerüst, auf die HÄCKER (1904, S. 227) bereits hingewiesen 
hat und die man jetzt mittels der Mikrodissektionsnadel veranlassen kann. 

Von den früher namhaft gemachten Gründen für eine stoffliche Beziehung 
zwischen Kerrikörperchen und Chromatinfäden bleibt also nur ein gewisser 
zeitlicher Zusammerihang übrig, der ohne Zweifel die Auflösung des Kern
körperchens und die Bildung der Chromosomen miteinander verknüpft. Aber 
daraus lassen sich gewiß keine überzeugenden Schlüsse ziehen, wie doch auch 
ältere auf STRASBURGER zurückgehende Angaben über eine stoffliche Beziehung 
zwischen den Nucleolen und den Spindelfasern, die auf die gleichen Gründe 
gestützt waren, sich als unrichtig erwiesen haben. 
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Wenn sich gegenwärtig die Anschauungen trotzdem wieder mehr der ur
sprünglichen "Transportationslehre" zuwenden, so sind dafür Anhaltspunkte 
maßgebend, die sich auf die Färbeverfahren und auf aus diesen abgeleitete 
mikrochemische Vorstellungen berufen. 

Am weitesten ist in dieser Beziehung TAMuRA (1923) gegangen, wenn er 
glaubte auf die gewöhnlichen färberischen Unterschiede den Schluß aufbauen 
zu können, daß die acidophile Substanz der Nucleolen direkt in die gleichfalls 
acidophile Gerüstsubstanz der Chromosomen übergehe (s. hierzu S. 67). 

Anders urteilt auf Grund eines reichen Untersuchungsmaterials an Nerven
zellen, Eizellen und Gewebezellen MJASSOJEDOFF (1927). Ihm erscheinen die 
Kernkörperchen als "Transformatoren" der Chromatinstoffe. Diese Auffassung 
geht auf HEIDENHAINB Unterscheidung der beiden Chromatinarten des Basi
und des Oxychromatins und auf seine Lehre, daß dieselben wechselseitig aus
einander hervorgehen können, zurück (s. S. 282). Von MJASSOJEDOFF wird die 
Kernkörperchensubstanz zum Oxychromatin gerechnet und es wird von ihm der 
größte Nachdruck auf die Tatsache gelegt, daß die Kernkörperchen beide 
Chromatine in wechselnden Mengen enthalten können. Je nach seinem Funktions
zustand soll das Kernkörperchen als Transformator des Oxychromatin in Basi
chromatin oder als Transformator in umgekehrter Richtung wirken können. 

Gerade die Beobachtungen über basophile Bestandteile der in der Haupt
sache oxyphilen Nucleolen sind in neuerer Zeit wieder und wieder gemacht worden 
[z. B. von LUDFORD (1922), NAVILLE (1922, s. S. 504, Abb. 360)]. Es ist daher 
verständlich, daß neuere Autoren wie CAMP (1924), SCHAEDE (1928) u. a. der 
Transportationslehre in einer allerdings gemäßigten Form anhängen, so etwa, daß 
der Übergang von Stoffen aus den Kernkörperchen in die Chromatinfäden "in 
abgeänderter Form" für möglich oder wahrscheinlich gehalten wird (SCHAEDE). 

Schließlich lassen es noch andere Beobachtungen möglich erscheinen, 
daß den Kernkörperchen eine größere 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 
vergrößerten Kernen im Zusammenhang mit einer erhöhten Chromosomenzahl 
auch Zahl und Größe der Nucleoien in der gleichen Richtung verändert. 
Hierzu ließe sich freilich geltend machen, daß ein größerer Kern auch eine ent
sprechend größere Menge von Abfallstoffen hervorbringen müsse. Wenn man aber 
dann in gewissen Fällen sieht, wie in der Telophase die Nucleolen nicht nur in 
einer bestimmten für die betreffende Zellart typischen Anzahl, sondern auch 
in konstanter Größe 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 Gesetzmäßigkeiten unterworfen zu denken und ihr 
Verhalten mit dem der Chromosomen wenigstens zu vergleichen. 

Wir durften uns hier damit begnügen, 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 älteren Auffassung 
verschoben hat. Die Beobachtungstatsachen reichen aber nicht aus, eine Auf
fassung zu begründen, die Anspruch auf allgemeine Gültigkeit erheben könnte. 

11. Der feinfädige oder dichte Ohromatinknäuel. 

Wenn die Chromosomen ihre Ausläufer ganz oder nahezu vollständig ein
gezogen haben, dann liegen sie innerhalb des geschlossenen Kernbläschens als 
Fäden oder Bänder frei im Kernsaft. Vielfach noch ungleichmäßig in ihrer Dicke 
und an einzelnen Stellen knotenförmig angeschwollen, verlaufen die langen, 
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feinfädigen Chromatinelemente in zahlreichen Windungen und 
scharfen Knickungen und oft um ihre Längsachse gedreht durch den 
Kernraum (Abb. 31-33). Ihre Rankenform ist für dieses frühe Stadium be
zeichnend. In bezug auf die Drehungen oder Windungen und winkligen Über
schlagungen dieser jungen Chromosomen glaubt HEIDENHAIN (1907, S. 175) ein 
allgemeines Prinzip ermittelt zu haben, indem er bei jedem Chromosom "allen 
Drehungen, Windungen, Knickungen, Überschlagungen nach der einen Seite hin 
ebensoviele nach der anderen entgegenstehen sah". "Dann werden sich bei der 
Kontraktion des Chromosoms alle diese Unregelmäßigkeiten der Form ganz von 

Abb. 31. ]'rühestes Spirem aus dem Kiemenblättchen der 
Salamanderlarve. Sublimat. Gentiana. Vergr. 2300 (giltgenau 
nur für das Originalbild). Andeutung der Längsspaltung der 
Chromatinfäden. Letztere waren vielfach mit Höckerehen 
und Spitzehen besetzt, auch unter sich durch sekundäre 
Brücken verbunden, welche in der Zeichnung nicht wieder
gegeben werden konnten. Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

selbst ausgleichen, gerade so, 
wie es geschehen würde, wenn 
wir das Chromosom an den bei
den Enden fassen und scharf 
anziehen könnten." 

Abb.32. Der Abb. 31 etwa entspre
chendes Stadium des dichten Knäuels 
einer Zelle vom Amnion des mensch
lichen Embryo von 5,8 mm Sch.-St.
Länge. Präparat und Mikrophoto
gra= von Prof. O. GROSSER, Prag. 

In ihrer Gesamtheit bilden die durcheinander gelagerten 
Chromosomen den dichten Knäuel 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 Tochterknäueln zu unterscheiden, von dem Stadium des Mono
spirems. Die Ausdrücke Spirem und Monospirem gelten für die Chromatin
formation während der ganzen Prophase bis zum Beginn der Metaphase. Die 
Grenze zwischen dem Kerngerüst und den jüngsten Spirembildungen, also der 
Beginn des Spirems ist allerdings nicht genau zu erfassen. Mit größerer Sicher
heit kann man das Ende des Knäuelzustandes bei eintretender Um ordnung 
der Chromosomen bestimmen. 

Die einzelnen Elemente in diesem Stadium zu zählen und zu verfolgen, ist 
ein schwieriges und bei einer größeren Chromosomenzahl kaum durchführbares 
Unternehmen. Jedoch kann man in den meisten Fällen feststellen, daß die 
Fäden freie Enden besitzen. Der sog. segmentierte Knäuel ist also in der 
Regel von Anfang an gegeben, wie es auch der geschilderten Entstehungsweise 
der Chromosomen entspricht. Ursprünglich war die Ansicht verbreitet, daß 
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zunächst ein einheitlicher Chromatinfaden sich aus dem Kerngerüst differenziere 
und in die einzelnen Chromosomen erst zerfalle, wodurch der Ausdruck "seg
men tierter Knäuel" in Gebrauch gekommen ist [FLEMMING, RETzms, 
STRASBURGER, s. FLEMMING (1892, S. 45, Anm.)]. Die genauere Kenntnis der 
Prophase (RABL) hat indessen gelehrt, daß der angenommene primäre "konti
nuierliche Knäuel" nicht nur "kein wesentliches Moment der Karyokinese 
ist", wie BOVERI (1888, S. 54) gegenüber ZACHARIAS betont hat, sondern daß er, 
wenn überhaupt, nur ganz selten vorkommt. Ein Aneinanderhängen einzelner 
Chromosomen mit ihren Enden vermittels achromatischer Brücken dürfte 
allerdings nicht selten in jungen Spiremen zu finden sein und es können auf 

Abt. 33. Dichtes Spirem der späteren Zeit. 
Herkunft usw. wie bei Abb. 31. 
Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

Abb. 34. Lockeres Spirem. Herkunft usw.'wie 
bei Abb. 31. Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

diese Weise auch Chromosomenketten und schließlich auch kontinuierliche 
Knäuelformen einmal zustande kommen. Dafür kann man wohl eine unvoll
ständige Isolierung der Chromosomen bei ihrer Entstehung aus dem Kern
gerüst verantwortlich machen. Diese Möglichkeit ist für die Frage der Chromo
somenpaarung vor der ersten Reüeteilung der Geschlechtszellen von Bedeutung 
[WASSERMANN (1921)]. Des weiteren muß auch damit gerechnet werden, daß 
der kontinuierliche Knäuel erst sekundär durch Endverklebung von Chromo
somen aufgebaut werden kann [WASSERMANN (1913, S. 90)]. Sichere Befunde 
über das Vorliegen eines kontinuierlichen Knäuels, sei er primär oder sekundär 
gebildet, gibt es in der neueren Literatur sehr wenige. Es kann hier nur die 
Angabe SOBOTTAS (1895, S. 687) herangezogen werden, daß in den Vorkernen 
des Mäuseeies "ein einziger langer, und - soweit es möglich war, zu konstatieren 
- allseitig zum Ring geschlossener, einfach gewundener Faden .... " vorliegt, 
der sich in Abb. 156, Taf. V dieser Arbeit so klar wiedergegeben findet, daß 
an seiner Existenz nicht zu zweifeln ist. Wo ein kontinuierlicher Knäuel vor
liegt, muß in der Prophase als ein besonderer Teilprozeß die Trennung der 
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Chromosomen (Segmentierung nach FLEMMING) erst durchgeführt werden, wobei 
ihre Verkürzung ein wesentlicher Faktor beim Zerfall des Knäuels sein wird. 

Leider wird häufig zwischen kontinuierlichem und segmentiertem Knäuel nicht streng 
unterschieden. So sagt GURWITSCH (1926, S. 193) bei der Beschreibung des Spiremstadiums: 
"Man gewinnt den sicheren Eindruck, daß in diesem noch kontinuierliche Knäuel 
(vom Verf. hervorgehoben) die definitive, oder jedenfalls eine derselben sehr nahe kommende 
Chromosomenzahl bereits präformiert ist." Dann aber fährt er fort: "Soweit man die Sach
lage an Schnitten beurteilen kann, ist der Spiremfaden nicht geschlossen" (vom 
Verf. hervorgehoben). GURWITSCH bedient sich also des Ausdrucks kontinuierlicher Knäuel 
für einen nicht geschlossenen Faden und will offenbar die im System des Knäuels zusammen
gefaßten Chromosomen durch diese Bezeichnung in ihrer Gesamtheit charakterisieren. 
Man sollte aber, um keine Verwirrung hervorzurufen, wenn der Knäuel nicht geschlossen 
ist, sondern die Schleifen, wie bei GURWITSCH, freie Enden besitzen, nicht von einem kon
tinuierlichen Knäuel sprechen. 

III. Der lockere oder dickfädige Knäuel. 

Die Verkürzung und Verdickung der Chromosomen, mit welcher der Zu
sammenschluß des Chromatins zu Chromomeren und schließlich zum einheit
lichen Chromatinmantel des Chromosoms einhergeht, schreitet vom Anfang der 

Abb. 35. Abb.36. 

Abb. 35 u. 36. Lockerer Knäuel. Zellen vom Ammoll menschlicher Embryonen. Angaben wie bei 
Abb. 32, Präparat 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 gleichmäßig und ihre Oberfläche glättet sich (Abb. 34-36). 
Das auf dem frühen Stadium so schwer zu entwirrende Bild des Knäuels wird 
klarer, die einzelnen Elemente können nun im lockeren Knäuel hinsichtlich ihrer 
Größe und Form erfaßt werden. Nun erst wird auch die Feststellung der 
Chromosomenzahl möglich. Die Fragen nach den Größen- und Formunter
schieden, sowie nach der Zahl der Chromosomen lassen wir aber hier bei der 
allgemeinen Beschreibung des Mitosenablaufes beiseite und verweisen auf die 
spätere besondere Erörterung dieser Verhältnisse (s. S. 178). 

Sobald die einzelnen Chromatinschleifen sich so weit auseinandergezogen 
haben, daß man sie gut verfolgen kann, läßt sich auch über ihre gegenseitige 
Anordnung und ihre Lage im Kern eine Aussage machen. Wären die Chro
matinschleifen ganz unregelmäßig gelagert, so würde der lockere Knäuel, 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 Größe und nicht zu großen Anzahl 
der Chromatinschleifen läßt sich zuweilen die Seitenansicht des Kerns von der 
Aufsicht sehr wohl unterscheiden; die Chromosomen, die in den klarsten Fällen 
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dieser Art - das klassische Beispiel stellen die Mitosen der Amphibienlarve 
dar - sämtlich die Schleifenform1 besitzen, sind einheitlich ausgerichtet, so 
daß die Schleifenscheitel nach der einen, die Schleifen-
schenkel nach der anderen Seite gekehrt sind [RABL
sehe Stellung, RABL (1885)]. Dabei finden wir 
diese Schleifen vielfach der Kernmembran angelagert 
und daher um ihre Fläche gekrümmt, etwa so wie 
eine abgebogene Haarnadel. Die Abb. 37-40 geben 
eine Anschauung von dieser charakteristischen Chromo
somenanordnung, welche man als eine radiär 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 [RABLsches Polfeld, 
"Nabel des Kerns", GURWITSCH (1921, S. 186)]. Eine 
Reihe schwerwiegender Fragen knüpfen sich an diese 
Beobachtungen. Zum erstenmal treten uns hier die 
Chromosomen als ein "System" entgegen, das ent
weder durch gegenseitigen Einfluß der Chromosomen, 

Abb. 37. Lockerer Knäuel. 
Fast reine Seitenansicht. Sa· 
lamanderlarve nach C. RABL 

(1885). 

Ab b. 38. Lockerer Knäuel. Salamanderlarve vom 
"Nabelfeld" aus gesehen. Photogr. F. SKELL. 

Abb. 39. Lockerer Knäuel. SalamanderJarve, 
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 
[GURWITSCH (1. c. S.192)]. Bedeutsam sind die theoretischen Folgerungen, welche 
man seit RABL aus diesem Kernzustand gezogen hat. Die gezeigte Chromosomen-

1 Diese Bezeichnung Schleife für ein Kernsegment von der Form eines U oder V hat 
FLEMMING (1880, S. 200) gewählt, obwohl er sich bewußt war, daß Schleife kein ganz scharfer 
Ausdruck für einen dergestalt gebogenen oder geknickten Faden ist. Doch fand er ihn in 
einigen Fällen (Schleife eines Weges, HENLEsche Schleife) bereits eingebürgert und die 
spätere Zeit hat seine Brauchbarkeit erwiesen. 
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anordnung stimmt mit jener der Telophasenchromosomen am Schluß der Mitose 
überein und es soll die Tatsache, daß die Chromosomen in der gleichen Stellung, 
in der sie in das Kerngerüst bei der vorangehenden Mitose eingegangen sind, in 
der Prophase der nächsten wieder hervortreten, das Erhaltenbleiben der Chromo
somen innerhalb des Kerngerüsts beweisen. Zwingend wäre dieser Beweis 
aber erst dann, wenn in den Fällen, bei denen die RABLsche Stellung gegeben 
ist, gezeigt werden könnte, daß sie vom Anfang der Chromosomenbildung an 
vorliegt, die Chromosomen in dieser Ordnung aus dem Kerngerüst sogleich 
hervortreten. Zu der Zeit, da sie klar zutage tritt, ist die Prophase aber bereits 
zum lockeren Knäuel vorgeschritten und im dichten Knäuel ist von dieser 
Anordnung der Schleifen nichts zu erkennen. Das könnte freilich auch an den 
groUen Schwierigkeiten gelegen sein, die der Verfolgung der langen Chromatin
fänden im Wege stehen. Wenn man aber einen so sorgfältig analysierten Knäuel, 
wie den von HEIDENHAIN untersuchten der Abb. 34 auf diesen Punkt hin 

Abb. 40. Lockerer Knäuel aus der 
Wurzelspitze von Allium cepa. Auf
sicht auf das Nabelfeld. Phot. F. SKELL. 
Zeiß Apochrom. 8 nun. Komp. Okul. 

12,5 mm. Balgauszug 95 cm. 

prüft, so kommt man zu der sicheren Ent
scheidung, daß die RABLsche Anordnung 
der Chromosomenschleifen erst in der 
späten Prophase hergestellt wird. Die 
"früheste Andeutung des Nabels", die zwei 
Zeichnungen von L. GURWITSCH aufzeigen 
[GURWITSCH (1926, s. 186)J, mögen die Ver
hältnisse bei einzelnen Meristemkernen der 
Zwiebelwurzel richtig wiedergeben, im all
gemeinen gilt es sicher nicht, daß wir schon im 
Zustand der feinen Chromatinfäden den Nabel 
des Kerns bestimmt finden. Man wird also 
der RABLschen Stellung schwerlich die an
gedeutete theoretische Bedeutung zuerkennen 
dürfen. Des weiteren kann sie aber über
haupt nicht als eine notwendige Einrichtung 
des Prophasenkernes bezeichnet werden. Sie 
ist zwar für einzelne Zellarten typisch, aber 
in vielen Fällen vermißt man sie. Zu diesem 

Urteil ist namentlich LUNDEGARDH (1912) gelangt, der der Frage nach der An
ordnung der Chromatinschleifen im lockeren Knäuel 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 regelmäßiges Verhalten derselben bei der Um
ordnung zur Äquatorialplatte gründen dürfen. Daß sie nicht nur zuweilen, 
sondern bei gewissen Zellen offenbar immer eintritt, gibt dieser Anordnung 
natürlich eine gewisse Bedeutung und man wird nach ihren Ursachen fragen 
müssen. Am nächsten liegt es, an den richtenden Einfluß des Cytozentrums 
dabei zu denken (s. S. 100). Hiermit würde es übereinstimmen, daß in der 
Prophase der Geschlechtszellenreifungsteilung stets ein der RABLschen Orien
tierung entsprechendes Stadium des gerichteten Knäuels oder des Buketts 
der Chromatinschleifen angetroffen wird (s. S. 251), bei welchem die Beziehung 
der Chromosomenenden zum Zentralapparat außerhalb 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 dürfen (Abb. 40), so kann der Einfluß des Cytozentrums 
nicht die einzige Ursache sein, welche die Chromosomen in diese Stellung 
bringt. 
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y) Die Auflösung der Kernmembran. 
Wenn wir die Auflösung der Kernmembran innerhalb der Prophase schildern, 

so könnte dies zunächst befremden. Denn gewöhnlich wird dieser Akt als der 
Abschluß der Prophase betrachtet. Keineswegs aber bringt diese allerdings 
außerordentlich tief eingreifende Veränderung in bezug auf die Chromosomen 
stets sogleich einen Fortschritt der Mitose mit sich; vielmehr ändert sich am 
Knäuel zunächst nichts, nach Eröffnung des Kerns liegt er lediglich frei im 
Plasma und er kann noch eine geraume Zeit ebenso wie vorher im Kern
bläschen verharren, ehe die Mitose fortgesetzt wird und die eigentliche 
Karyokinese, d. h. die Bewegung der Kernfäden beginnt. Die Abb. 38, 39,41 
zeigen es deutlich, wie nach der Auflösung der Kernmembran der unveränderte 
Knäuel noch weiterbestehen kann. 

Dies ist die Regel für die somatischen Mitosen. Wir müssen demnach in 
den meisten Fällen die Auflösung der Kernmembran als ein in das Knäuel
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 Veränderungen des 
Kerns und der Zelle zusammenfassen, welche zur Vorbereitung 
der eigentlichen Kern- und Zellteilung gehören, so ist sicher die 
Auflösung des Kerns ein wesentliches Moment der Prophase. Mit ihrem Ein
tritt ist der bedeutendste Unterschied zwischen einer "ruhenden" und einer in 
Teilung begriffenen Zelle erreicht, und insofern führt allerdings das Verschwin
den der Kernwand zu einem Umschwung im Leben der Zelle. Von diesem Zeit
punkt ab existiert die Scheidung des cellulären Organismus in seine beiden 
Systeme, Zellenleib und Kern, nicht mehr und es entfallen von da ab alle jene 
Wechselwirkungen zwischen denselben, auf denen die cellulären Funktionen 
zum großen Teil beruhen. 

Wenn wir von der Auflösung der Kernmembran sprechen, so setzen wir 
die Existenz dieser letzteren als eines allgemeinen Bestandteils jedes Kernes 
voraus. Nachweisbar und als selbständige Kernwand unterscheidbar ist sie 
zwar nur in besonderen Fällen [Keimbläschen von Asterias, MARcus (1907); 
von Dytiscus, BRÜEL (1914); von Unio, GROSS (1917)], in denen sie nach der 
Auflösung des Kerns noch eine Zeitlang im Plasma als isoliertes Gebilde sicht
bar bleibt (MARCUS) oder als "ein festes, nach außen und innen scharf begrenztes 
Häutchen" nach Anstechen des Kernes dargestellt werden kann (GROSS). Aber 
auch dort, wo wir keine sichtbare und isolierbare Membran im morphologischen 
Sinne vorfinden, können wir die Erfahrungen, die GROSS (I. c. S. 339) aus seinen 
Beobachtungen und Experimenten am lebenden Kern ableitete, unserer Vor
stellung zugrunde legen. Dieser Autor erkannte, daß die Oberflächenschicht 
des Kernes bald eine weichere Beschaffenheit hat und in ihren Reaktionen 
dem Cytoplasma ähnlicher ist, bald "ein festes Niederschlagshäutchen" bildet. 
So darf man wohl in Analogie mit der Oberflächenbeschaffenheit der ganzen 
Zelle, die gleichfalls in den meisten Fällen nicht durch eine faßbare Membran 
abgegrenzt ist, in anderen aber eine Pellicula ausbildet [STUDNICKA (1925)], 
auch für den Kern annehmen, daß die verschiedenen Grade der Ausbildung 
von der physikalischen Grenzschichte bis zur eigentlichen Membran führen 
[WASSERMANN (1926, S. 394)]. In diesem Sinne können wir in jedem Fall von 
der Auflösung der Kernmembran sprechen. 

Wir sind zunächst, entsprechend der Tatsache, daß dies für die somatischen 
Zellen die Regel ist, von dem Fall ausgegangen, bei welchem die Auflösung 
der Kernmembran in die Zeit des lockeren Knäuels fällt. Es kommt aber auch 
vor, daß die Verkürzung der Chromosomen innerhalb des Kerns schon so weit 
fortschreitet, daß 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 für 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 für 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 Fälle ist 
hier zu erinnern, damit man sogleich erkennt, daß die Auflösung der Kern
membran keineswegs in einer festen Korrelation zu den Veränderungen der 
Chromosomen steht. Wir können, die extremen Fälle ins Auge fas
send, von einem Typus der Mitose mit früher Kernauflösung 
sprechen, der bei den somatischen Mitosen die Regel bildet und 
von einem Typus der Mitose mit später Kernauflösung, bei wel
chem nicht der Knäuel, sondern die verkürzten und verdickten 
"Metaphasenchromosomen" ins Plasma zu liegen kommen (WASSER
MANN (1926, S. 393)]. 

a b 

Abb. 41. Abb. 42. Abb. 43. 

Abb. 41-43. Befruchtungsstadien von Prisiiurus (Abb. 41) und Torpedo (Abb. 42, 43). Die 
lockeren Knäuel der beiden Vorkerne und des Amphikaryon liegen nach der Auflösung der Kern
membran in einem wohlbegrenzten Hof feinkörnigen Plasmas, vor welchem die Dotterkörner 
halt machen. Vor der Auflösung der Kermnembran waren die Dotterkörnchen derselben umnittelbar 
aufgelagert. Die freie Zone wird also erst bei der Eröffnung der Kerne geschaffen. Abb. 43 zeigt, 

wie auch die Spindel frei von Dotterkörnchen bleibt. Nach J. RÜOKERT (1899). 

Sehr häufig sieht man den Knäuel nach Auflösung der Kernmembran 
deutlich von einer nach außen scharf abgegrenzten, hellen Plasma
zone umgeben (Abb. 17, S. 37, 41,42), so daß man öfters 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 großen 
Bedeutung, welche dieses Areal eines Plasmas von besonderer Beschaffenheit 
für den Ablauf der Mitose beansprucht, erschien es wünschenswert, eine 
eigene Bezeichnung für 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. BRÜEL (1914, S. 894) hatte, offenbar 
von demselben Bedürfnis geleitet, den Unterschied zwischen der neuen Plasma
phase und dem umrahmenden Cytoplasma hervorzuheben, vom "Teilungsraum" 
innerhalb der Zelle nach der Kernauflösung gesprochen (jedoch handelt es 
sich dabei nicht so sehr um den Raum als vielmehr um die Masse, die ihn 
erfüllt). In allen Zellen mit paraplasmatischen Einschlüssen, wie 
Dotterkörnern oder Fetttropfen, finden wir die Mixoplasmakugel 
stets vollkommen frei von solchen. EILERS (1925, S. 607, 613) wurde 
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durch diese Beobachtung an F ettkörperzellen von Coleopteren sogar veranlaßt, 
von einer "neuen Zellwand" zu sprechen, die während der Mitose dieser mit 
Fetttropfen beladenen Zellen gebildet zu werden scheint. Unsere Abb. 44, 
die den Knäuel innerhalb der Dotterkörner des Darmes der Amphibienlarve 
zeigt, läßt gleichfalls gut erkennen, wie die Dotterkörner sich an die Grenze 

Abb. 44. Lockerer Knäuel. Salamanderlarve. 
Nach der Auflösung der Kernmembran. Dotter· 
plättchen (rechts oben) liegen der Mixoplasma· 
kugel außen auf. Phot. F. SRELL. Aufgenommen 

wie Abb. 19. 

Abb. 45. Der lockere Knäuel - Blutkörpercben 
der Salamanderlarve - erfüllt nahezu den gan
zen Zellenleib. :Man vergleicbe mit diesem Zu
stand entsprechende Prophasenstadien großer 
Zellen, z. B. Abb. 101, S. 111. Phot. F. SRELL. 

Aufgenommen wie Abb. 19. 

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

Das Mengenverhältnis zwischen dem Mixoplasma und dem 
unveränderten Cytoplasma muß natür
lich durch die Größe der Zelle, bzw. 
durch das Größenverhältnis zwischen 
Zellenleib und Kern im einzelnen Fall 
bestimm t sein. Bei kleinem Zelleib umgibt 
den Knäuel nach der Auflösung 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
mantel vom Plasma des Teilungsraumes ab
gesetzt sein kann, erkennt man aus der Abb. 46. 
Solchen Zellen gegenüber stehen andere mit 
großem Plasmaleib , z. B. die Eizellen, bei 
denen der Bezirk, in welchem sich die Teilung 

Abb.46. Telopbase-Salamanderlarve; 
man erkennt deutlich den Unterschied 
zwiscbeneinem locker gebauten Plasma 
des Teilungsraumes und dem einen 
scbmalen Saum bildenden dichteren 
Cytoplasma außerhalb des Teilungs
raumes. Pbot. F. SRELL. Aufgenommen 

,,1e Abb. 19. 

abspielt, nur ein verhältnismäßig kleiner im Vergleich zur ganzen Größe des 
Zellenleibs ist. Auch diese Unterschiede dürfen wir nicht vernachlässigen, 
sie werden uns bei der Frage nach dem Zusammenhang zwischen der Kern
teilung und der Teilung des Zellenleibes (s. S. 43.?) in ihrer Bedeutung klar 
werden. Wenn wir auch mit allen Stufen des Ubergangs hier zu rechnen 
haben, so wird es doch nützlich sein, hervorzuheben, daß die Mitose in Zellen 
mit großem Cytoplasmaleib anders ablaufen muß als in Zellen mit kleinem 
Leib [WASSERMANN (1926, S. 398)]. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 5 
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Die Auflösung 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 Fällen des gewissermaßen unmerklichen 
Membranschwundes bei aufmerksamem Vergleich der verschiedenen Kerne 
einerseits das Vorhandensein einer über die Chromatinschleifen kontinuierlich 
hinwegziehenden Kerngrenze erkennen, wie bei dem Kern mit dem frühen 
Spirem der Abb. 32, andererseits, wie beim späteren Zustand der Abb. 35 
das Fehlen der Membran am Herausragen einzelner Schleifen aus dem Knäuel 
doch mit Sicherheit nachweisen. In anderen Fällen, in denen der Kern sich 
zuerst auf einer Seite eröffnet und der Vorgang offenbar langsam die ganze 
Oberfläche des Kerns ergreift, ist die Auflösung der Membran sogar Schritt 
für Schritt zu verfolgen. Insbesondere bei den Eizellen mit mächtig entwickelten 
Sphären sieht man in der Regel die Membran zuerst an den Polseiten 
des Kernes verschwinden. Durch diesen Befund beim Seesternei wurde 
BucHNER (1911, S. 590) veranlaßt, von einer "membranlösenden Funktion des 
Centriols" zu sprechen. Es ist aber klar, daß auch, wenn in diesen und einzelnen 
anderen Fällen dem Centriol diese Wirkung tatsächlich zukommen sollte, es 
sich doch nur um einen fakultativen Faktor dabei handeln könnte, da die Lösung 
der Membran ebensogut ohne Centriolen und ohne bestimmte Lokalisation 
des Beginns vor sich gehen kann. In den seltensten Fällen endlich dürfte ver
wirklicht sein, was MARcus (1907) für das Asteriasei beschrieben und abgebildet 
hat, daß die Membran zuerst "platzt" und den Kerninhalt austreten läßt und 
erst nach kurzem Bestehenbleiben als hyaliner Schleier der Auflösung an
heimfällt. 

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

b) Der feinere Bau der Chromosomen und die Frage nach dem 
frühen Längsspalt. 

I. 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 über die Chromosomen
entstehung grundsätzlich verändert; aber diese Arbeiten haben durch jene 
Ergebnisse, welche den Bau der Chromosomen betreffen, eine wertvolle Er
gänzung unserer Anschauung über die Entstehung der Chromosomen aus dem 
gesamten Kerngerüst geliefert. 

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

BONNEVIE (1908, S. 453, 460, 506) fand an den Chromosomen der von ihr 
untersuchten Zellen das Chromatin an der Oberfläche angesammelt, im Innern 
aber eine "achromatische" Substanz. Dieser Befund ist auf dem optischen 
Querschnitt des Chromosoms zu erheben, der nach den verschiedenen Kern
färbungen einen äußeren dunklen Ring und eine hellere Innenzone unterscheiden 
läßt. In der letzteren sah BONNEVIE noch einen zentralen dunklen Punkt, den 
sie für den Querschnitt einer "Chromosomenachse" nahm (Abb. 47, 48). Mit 

Abb. 47. Tochterplatte einer Furchungsteilung 
von Ascaris megalocephala b'ivalens von der 
äquatorialen Seite gesehen. Fixierung: Sublimat-

Eisessig. Färbung: Eisenhämatoxylin. 
Nach K. BONNEVIE (1908). 

Abb. 48. Tochterchromosomen einer Mitose VOll 
Allium cepa von der äquatorialen Seite gesehen. 
Fixierung: FLEMMINGSche Flüssigkeit. Färbung 
Eisenhämatoxylin. Nach K. BONNEVlE (1908). 

Ausnahme dieser letzteren hat v. SCHUSTOW (1. c. S. 306) die Angaben 
BONNEvIEs bestätigen können; auch sie spricht von einer inneren Differenzie
rung der Chromosomen, welche auf ihren Abbildungen mit aller Deutlichkeit 
zu erkennen ist (Abb. 49, 50). GELEI (1922) hält diesen Bau des Chromosoms 
für eine allgemeine Erscheinung, die er (1. c., Textabb. 5) in einem Schema zur 

Abb.49. Frühe Prophase aus der Wurzelspitze 
von Allium cepa. Die Querschnitte der Chromo
somen, da sie bereits längsgespalten sind, als 
Doppelringe, welche die innere Differenzierung 

zeigen. Nach L. v. SCHUSTOW (1913). 

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

L. v. SCHUSTOW (1913). 

Darstellung bringt. Eingehend beschäftigte sich in neuerer Zeit noch TAMURA 
(1923) mit der Struktur der Chromosomen, wobei er nicht nur in Überein
stimmung mit BONNEvIE und SCHUSTOW das Chromatin in der Rindenschicht 
der Chromosomen findet, sondern für die "achromatische" Substanz im Innern 
des Chromosoms die Angabe macht, daß sie acidophil sei und besonders bei 
der Anwendung des Triacidgemisches durch Säurefuchsin gefärbt werde, 
während die äußere Substanz das Methylgrün annimmt. TAMURA folgert aus 
diesen Befunden, daß die Nucleolarsubstanz in das Innere des Chromosoms 
eingehe. Der färberische Unterschied, den TAMURA behauptet, dürfte indessen 
nicht gegeben sein. WASSERMANN (1926, S. 386) konnte sich an Prophasen
kernen, die mit dem Triacidgemisch gefärbt waren, nicht davon überzeugen, 

5* 
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daß die Innenzone des Chromosomenquerschnittes regelmäßig mit Säurefuchsin 
gefärbt war und meint, daß entweder durch di~ Technik der Färbung oder 
durch optische Phänomene, besonders durch Uberstrahlung von der rot
gefärbten Umgebung her jene Färbung der Chromosomen vorgetäuscht werden 
kann. Es bleibt also auch nach TAMURAS Angaben lediglich die innere 
Differenzierung des Chromosoms übrig, die in einer Ansammlung 
des Chromatins an der Oberfläche des achromatischen Gerüsts 
gesehen werden muß. Unsere Abb. 94, S. 107, welche einige Metaphasen
chromosomen, da sie senkrecht zur optischen Ebene eingestellt sind, auf dem 
optischen Querschnitt zeigt, läßt die innere Differenzierung wenigstens an 
einem Querschnitt erkennen und zugleich verrät sie als getreue photographische 
Wiedergabe des mikroskopischen Bildes, daß die Unterscheidung des äußeren 
dunklen Rings und der helleren Innenzone doch nicht so leicht fällt, wie es die 
halbschematischen Zeichnungen glauben machen. Es ist daher nicht erstaun
lich, daß diese Eigentümlichkeiten im Bau des Chromosoms früher gar nicht 
und in neuerer Zeit nicht häufig beachtet worden ist. Der Einwand, es könnte 
sich dabei überhaupt nur um ein Kunstprodukt des Färbemittels handeln, 
weil vermutlich die Farbe entweder auf dem Chromosom sich niederschlägt 
oder doch nur die äußere Zone des Chromosoms durchdringt, liegt nahe. Er 
wird jedoch durch die Beobachtung der Prophasenchromosomen im lebenden 
Kern entkräftet, wo CHAMBERS (1924, S. 269) den Querschnitt des Chromatin
fadens genau so als Ring mit einer nach innen scharf begrenzten Außenzone 
gefunden hat, wie wir ihn auch in den gefärbten Präparaten sehen (Abb. 238, 
S. 246). Im gleichen Sinne läßt sich eine auf die Telophasenchromosomen des 
lebenden Kerns sich beziehende Angabe von LUNDEGARDH (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 hinfällig, daß etwa erst die Fixierung 
durch eine Entmischung die Substanz des Chromosoms in die beiden Bestand
teile scheide. Selbstverständlich wird im einzelnen Fall das Bild des Chromo
somenquerschnitts je nach dem Grad der Färbung oder Entfärbung ver
schieden ausfallen!. 

BONNEVIE und v. SCHUSTOW betrachteten den Aufbau des Chromosoms 
als das Ergebnis eines Differenzierungsvorganges, so daß ein in der frühesten 
Prophase solider Chromatinfaden allmählich achromatische Substanz in sich 
aufnehme oder diese letztere, wie BONNEVIE ausdrücklich erklärt, in demselben 
ausgebildet würde (1908, S. 506). Auch GELEI (1. c. S. 327) hält die definitive 
Chromosomenstruktur für abhängig von einem gewissen Grad der Imbibition 
des Chromosoms mit Flüssigkeit. Daß die Scheidung der beiden Substanzen 
des Chromosoms während der Prophase eintritt und bis zur Telophase fest
gehalten wird, wird von den genannten Autoren übereinstimmend angegeben. 

Einen anderen Standpunkt gewinnt man jedoch, wenn man die innere 
Differenzierung des Chromosoms mit seiner Entstehung in Zusammenhang 
zu bringen versucht. Wir haben gesehen, daß es sich aus dem gesamten Kern
gerüst, d. h. aus seinem Chromatin und der achromatischen Grundlage her
leitet. Demnach müssen beide Bestandteile von vornherein im Chromosom 
enthalten sein. Diese Auffassung vertraten auch die früheren Autoren. 

1 Auch SAKAMURA (1926) ist auf Grund seiner "Chromosomenforschung an frischem 
Material" für die Existenz der optischen Heterogenität 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 
Hülle von Basichromatin. 
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BOVERI (1888, S. 38) erklärte: "auch dem chromatischen Element liegt 
ein achromatisches Gerüstwerk zugrunde"; es sei "dicht zusammengebacken 
und durch eine homogene Bindesubstanz verkittet, außerdem mit einer spezi
fischen chemischen Substanz, dem Chromatin imbibiert". Auch JOLLY (1904, 
S. 509) betrachtet die Chromosomen "comme forme par un stroma peu colorable, 
correspondant a la linine, impregne d'une substance colorable, la chromatine" 
und bei HEIDENHAIN (1907, S. 166) lesen wir, daß: "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
tractilität begabte Substanz der Kernstruktur aufgefaßt 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 
große theoretische Bedeutung zuerkannt [so HAECKER (1921, S. 42)]. Gerade 
die Auffassung HAECKERs, daß die achromatische Substanz der Chromo
somen das dauernde und kontinuierliche Material der Chromosomen gegenüber 
dem wechselnden Chromatin darstelle, beruht auf der Vorstellung, daß der 
achromatische Teil des Kerngerüsts in die Chromosomen direkt eingeht, wie 
es BOVER! angegeben hat. Bestünde BONNEvIEs Angabe einer Neubildung der 
achromatischen Substanz innerhalb der Chromatinspirale zu Recht, so würde 
hierdurch der von HAEOKER begründeten, jetzt vielfach vertretenen Lehre 
(s. S. 209) die Grundlage genommen; aber wir können nicht finden, daß BON
NEVIE ihre Angaben mit zureichenden, die älteren Befunde entkräftenden 
Beweisen belegt hätte. 

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 können nicht wie 
BOVER! 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 Außen
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 erwähnt gilt dieser Bau nach den Angaben von BONNEvIE, v. SCHUSTOW 
und GELEI nicht für die jüngsten Chromosomen, erst bei ihrem Heranwachsen 
und ihrer Verkürzung 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 Kerngerüst heraus von vorn
herein gegeben ist. Die gegenteilige Aussage ist indessen durchaus unbewiesen. 
Für unsere Anschauung sprechen in günstigen Fällen die Chromosomenquer
schnitte auch der frühesten Prophase, da dieselben sich immer wieder als kleine, 
dunkel konturierte Ringe grundsätzlich ebenso wie auf späteren Stadien dar
bieten, nur mit dem Unterschied, daß die Kontur zackige Fortsätze aufweist, 
welche den noch nicht eingezogenen Ausläufern der Chromatinfäden entsprechen. 
So ist der Querschnitt des Spiremfadens auch von CHAMBERS in der erwähnten 
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 dunkel begrenzte Querschnitt, die unregelmäßig geformte, 
oft nicht völlig geschlossene Ringfigur wurde als Ausdruck des spiraligen 
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Chromatinfadens ("Chromonema") oder der Doppelspirale oder auch des 
Chromatinnetzes aufgefaßt. 

Auch wer der Anschauung ist, daß sich die Anordnung der Stoffe im Chromo
som zugleich mit seiner Bildung einstellt, wird nicht annehmen, daß das in der 
Entstehung begriffene Chromosom, also der Faden des dichten Knäuels bereits 
den typischen Aufbau in vollkommener Ausprägung darbiete. Vielmehr wird 
das Chromatin zunächst noch keinen geschlossenen, sondern einen durchbrochenen 
Mantel um die dünne Achsenschichte bilden. Erst wenn nach der Einziehung 
der letzten Ausläufer die gesamten chromatischen und achromatischen Substanzen 
in den Chromosomen versammelt sind, und wenn der Faden durch fortschrei
tende Verkürzung 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
matinfäden sowohl nach dem Studium der Aufsicht wie des optischen Quer
schnitts, zur Annahme von Spiralfäden, von Doppelspiralen und zur Auffassung 
des jungen Chromosoms als eines retikulär gebauten Gebildes haben Veranlassung 
geben können [so SAKAMURA (1920)]. Daß sich keine dieser Meinungen hat 
durchsetzen können, spricht sehr zugunsten der hier von uns vertretenen An
schauung, welche sich nicht nur gleichfalls auf die tatsächlichen Befunde gründet, 
sondern die auch durch die Übereinstimmung mit den anderen Erfahrungen 
über die Umbildung des Kerngerüstes in die Chromosomen und mit wesent
lichen theoretischen Anschauungen auf einer breiteren Grundlage ruht. In 
den nachstehenden schema tischen 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. 

11. Die Frage nach der Zusammensetzung des Ohromosoms aus Teilstücken 
(Ohromomeren) . 

Hier erhebt sich die Frage, wie sich die vorgetragene Anschauung mit der 
Lehre vom metameren Bau der Chromosomen verträgt. Bekanntlich 
ist die Vorstellung einer perlschnurartigen Anordnung kleinerer Chromatin
einheiten im Kernfaden seit langem eingebürgert und geht sie auf PFITZNER 
(1881) zurück, der innerhalb der Chromosomen eine einfache oder (nach der 
Längsspaltung) eine doppelte Reihe von Chromatinkugeln beobachtet hatte, 
wie dies auf unserer Abbildung 52, S. 72 nach EISEN deutlich zu sehen ist. 
PFITZNER hatte angegeben (1. C. S. 294), daß die Kernfäden "in jedem 
Stadium" "aus lauter einzelnen Körnchen zusammengesetzt" seien. Insoferne 
verrät aber seine Darstellung eine gewisse Unzulänglichkeit, als er sich nicht 
klar darüber geworden ist, ob der Kernfaden, wie es in den früheren Stadien 
den Anschein hat, lediglich aus solchen Körnchen besteht, ob mit anderen 
Worten die Chromatinkugeln aneinandergereiht sind "wie die Perlen eines 
RosenkranMs" 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 EISEN (1900) eine bestimmtere Vorstellung erweckt, welche 
dann auch vielfach angenommen und bestätigt, überdies auch zur Grundlage 
von theoretischen Folgerungen gemacht worden ist. Wie PFITZNER an den 
Kernen der Salamanderlarve, so hat EISEN seine Beobachtungen über die Zu
sammensetzung der Chromosomen gleichfalls an den großen Kernelementen 
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eines Amphibiums, Batrachoseps, durchgeführt. Die Chromatinschleifen der 
Spermatocyte im sog. Bukettstadium zeigen bei ihm sehr deutlich die Zusammen
setzung aus hintereinandergereihten größeren und kleineren, bald mehr kugeligen, 
bald mehr ovoiden Schollen, die er mit einem seither gebräuchlichen Ausdruck 
als "Chromomeren" bezeichnet hat (Abb. 52) . Dieselben enthalten nach 
seinen Beobachtungen noch kleinere Einheiten, welche auf diesf;m Bilde eben 
noch wahrgenommen werden können. Diese nannte er "Chromiolen". Die 

c 

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 Älteres Prophasenchromosom mlt zu Chromomeren geschlossenen 
Chromatinansammlungen auf der achromatischen Grundlage. 0 Verkürztes und verdicktes Meta
phasenchromosom mit zur einheitlichen Außenschicht zusammengeschlossenem Chromatin. d Quer
schnitt durch ein fertiges Chromosom und Zerlegung des Querschnitts in die beiden Tochterquerschnitte 

bei der Cbromosomenteilung (zu letzterem Punkt vgl. S. 119). 

definitiven verkürzten und verdickten Chromosomen der Metaphase lassen 
von den größeren 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 gleichmäßig 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, daß sie in jedem Chromosom von konstanter 
Größe, Form und Zahl angetroffen werden und er erwog schon die Möglich
keit, daß sie "the carriers of heredity" sein möchten (1. c. S. 86). Der Begriff 
der PFITzNERschen Körner würde demnach in die Chromomeren und in die 
Chromiolen aufzulösen sein. In diesem Sinne ist die EISENsehe Nomenklatur 
auch von HEIDENHAIN angenommen worden, welcher (1907, S. 150) in den 
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Chromiolen elementare Individuen, Histomeren eincr bestimmten Größen
ordnung sieht, während er die PFITZNERschen Körner lediglich für Verklum
pungsfiguren der überaus feinen Chromatinkügelchen hält, dabei aber auch 
betont und in den Abbildungen, (s. 1. Teil dieses Bandes, S. 129), zeigt, 

Abb. 52. Spermatocyte von Batrachoceps im 
"Bukettstadium" • Die Chromatinfäden aus 
bintereinandergereihten Chromomeren zusam· 
mengesetzt. Im optischen Längsschnitt auch 

bier die belle Innenzone zu seben. 
Nach G. EISEN (1900). 

Abb. 53. Lockerer Knäuel einer Spermatogonie 
von Proteus anguineus. Einzelne Chromosomen 
zeigen Anschwellungen, welche man für den 
Ausdruck des bei fortschreitender Verkürzung 
verschwindenden Chromomerenaufbaues halten 
könnte. Phot. F. SKELL. Aufgen. wie Abb. 19. 

Abb. 54. Metaphasenchromosomen einer Sper
matocyte von Batrachoceps mit Chromiolen im 

"Chromoplasma". Nach G. EISEN (1900). 

"daß sie bemerkenswerterweise oft in sehr regelmäßiger Art zutage treten". 
Die Angaben von EISEN sind wiederholt durch gleichartige Beobachtungen 
[z. B. POPOFF (1907)] und in der neuesten Zeit von WENRICH (1916) an den 
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Abb.55. Das gleiche Chromosomenpaar von Phrynotettix mit den immer in der gleichen Größe 

und Anordnung wiederkehrenden Chromomeren. Nach WENRICH (1916). 

Chromatinschleifen eincr Heuschrecke bestätigt und in ihrer theoretischen Be
deutung unterstrichen worden, und zwar auf Grund des Befundes, daß die 
metameren Glieder, die Chromomeren, hinsichtlich ihrer Größe, Anordnung 
und Anzahl für jedes einzelne Chromosom konstante Verhältnisse darbieten, 
an denen man folglich die Chromosomen unterscheiden könne. In der weit
verbreiteten Abbildung WENRICHS (Abb. 55) ist für eine Chromatinschleife in 
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einer größeren Beobachtungsreihe diese Konstanz dargetan. Die aus solchen 
Feststellungen gefolgerten theoretischen Ausblicke gehören in einen späteren 
Abschnitt (s. S. 227), es sei hier nur erwähnt, daß nach MORGANS (1921, S. 86) 
Aussage die Befunde WENRICHS für die lineare Anordnung der Gene "nicht 
hoch genug" eingeschätzt werden können. Man sieht daraus, wie eng die 
Befunde über den feineren Bau der Chromosomen mit den letzten theoreti
schen Vorstellungen zusammenhängen und man wird sich der Erwägung nicht 
verschließen, daß hierin für die nüchterne Beurteilung eine gewisse Gefahr ge
geben ist. Bemerkenswert erscheint in diesem Betracht vor allem der Unter
schied, der sich nunmehr gewissermaßen unbemerkt zwischen die neuen Befundo 
WENRICHS und die älteren EISENS eingeschlichen hat und den wir darin er
blicken, daß für den letzteren die Chromiolen die wesentlichen Bestandteile 
des Chromosoms waren, während von diesen jetzt nicht mehr die Rede ist, 
sondern nur mehr von den Gebilden einer übergeordneten Größenklasse, also 
den Chromomeren. Die hohe Einschätzung im Hinblick auf die lineare An
ordnung der Gene betrifft also Chromatinansammlungen, welche ein Cytologe 
vom Range HEIDENHAINS für "Verklumpungsfiguren" der überaus feinen Chro
matinkügelchen erklärt hatte. 

Es ist nicht verwunderlich, daß trotz der Sicherheit, mit der WENRICH seine 
Befunde vorgetragen hat und trotz oder vielleicht gerade wegen der hohen 
Einschätzung dieser Befunde manche Cytologen sich ihnen gegenüber eine 
große Zurückhaltung glauben auferlegen zu müssen. Und auch diese Skepsis 
ist nicht neu. Denn schon als zum ersten Male in den 80 er Jahren des vorigen 
Jahrhunderts von VAN BENEDEN und ZACHARIAS für die Ascarischromosomen 
eine regelmäßige Metamerie behauptet worden war, sprach sich nach gewissen
hafter Prüfung der entsprechenden Befunde BOVERI (1880, S. 52) ganz ent
schieden dagegen aus, daß man Anschwellungen an den Chromosomen zum 
Range von "Elementen" derselben erheben dürfe; denn er hatte sich von der 
Variabilität solcher Bildungen nach Zahl und Form überzeugt. Allerdings war 
BOVERI vorsichtig genug, seine Einwände ausdrücklich auf sein Objekt zu be
schränken; dies muß man hervorheben, damit nicht BOVERI als ein Kronzeuge 
gegen die Befunde PFITZNERS und EISENS erscheint. Während nun die meisten 
Autoren über 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, daß sie der linearen 
Anordnung einzelner Chromatinmengen keine allzu große Bedeutung bei
messen könnten, bekennt sich TISCHLER (1922, S. 312) ausdrücklich als einen 
Gegner der "Perlstruktur", trotz der vielfachen Bestätigung, welche die An
gaben PFITZNERS auch von seiten maßgebender Pflanzencytologen erfahren 
hatten. Er kann sich dabei auf GREGOIRE (1906) berufen, der gemeint hat, 
daß Chromomeren dort vorgetäuscht werden, wo Fadenhälften umeinander
gedreht sind. Das würde aber nur für gewisse Fälle Geltung haben können, 
wenn nämlich Chromosomen bereits gespalten sind, und durch eine solche Inter
pretation werden durchaus nicht alle Chromomerenbefunde ihrer Bedeutung 
beraubt. Wenn dann von TISCHLER des weiteren LUNDEGARDH angeführt wird, 
so finden wir bei ihm (1912, S. 263) allerdings die Ansicht ausgesprochen, daß 
die Chromomeren "zumeist auf zu starke Differenzierung mangelhaft kon
servierter Präparate zurückzuführen sind", aber auf der anderen Seite will 
LUNDEGARDH "nicht leugnen, daß bisweilen eine solche Zerteilung in Chromo
meren vielleicht auch im Leben vorkommen könnte, obwohl es bis jetzt nie
mand sicher beobachtet hat"!. Man kann also TISCHLER doch nicht ganz 

1 An einer anderen Stelle (1912b, S. 412) führt LUNDEGARDH gegen die Chromomeren 
durch die Fixierung bedingte Veränderungen der Meta- und Anaphasenchromosomen ins 
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beistimmen, wenn er aus solchen und anderen Zeugnissen "unwiderleglich" 
folgert, "daß es sich dabei (Chromomeren) oft um Vera~~gemeinerungen einzelner 
Zufalls strukturen handle", und wenn er aus dieser Uberzeugung die Berech
tigung ableitet, die Chromomerenfrage in ihrem ganzen Umfang abzulehnen. 
Auch sein Hinweis darauf, "daß die Grundlage der ganzen Strukturbeschreibung 
eine Kritik schwerlich aushält", scheint mir nicht zu genügen, die Glaubwürdig
keit der Befunde von EISEN und anderen endgültig zu erschüttern. Denn wir 
verfügen gerade durch die wiederholt herangezogenen Lebendbeobachtungen 
von CHAMBERS jetzt über den Nachweis, daß die jungen Chromosomen auch 
im Leben, wie LUNDEGARDH es für möglich hielt, tatsächlich eine deutliche Seg
mentierung aufweisen (Abb. 164, S. 151). Hiernach würde, wenn man die älteren 

Abb. 56. Lockerer Knäuel. Salamander· 
larve, aufgenommen mit Licht von 

Wellenlänge 280 1'1'. 
Nach A. KÖHLER (1904). 

und die neueren Beobachtungen an fixierten 
Präparaten und solche Lebendbeobachtungen 
zusammenstellt, die von WENRICH in den 
Vordergrund gerückte Erscheinung der 
Chromomeren, abgesehen von jeder theore
tischen Interpretation, doch nicht ange· 
zweifelt werden können. 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 überzeugen können. 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 Chromatinfäden auf diesem 
älteren Stadium im Sinne regelmäßig an
geordneter Chromiolen nicht das geringste 
erkennen läßt. Vom Standpunkt der rei· 
nen Beobachtung aus bleibt also von 
der Chromomerenfrage doch etwas zu 
Recht bestehen; wir sehen es in der Tat
sache, daß wenigstens manche Pro-
phasenkerne ihre jungen Chromatin

fäden aus hintereinander gelegenen Chromatinschollen aufgebaut 
zeigen. Ob die bisherigen Befunde genügen, von einer Zusammensetzung der 
Chromosomen aus Einhei ten einer nächst niederen Größenordnung zu sprechen, 
das kann dahingestellt bleiben. Es muß aber bereits hier darauf verwiesen 
werden, daß es Beobachtungstatsachen über die Segmentierung von Chromo
somen, über den Zusammenschluß mehrerer zu einer höheren Einheit 

Treffen. Da diese Chromosomen im Leben stets zylindrisch und glatt gefunden werden, 
nach Fixierung und Färbung aber "eine rauhe und wellige Oberfläche" darbieten können, 
meint LUNDEGARDH, es erkläre sich vielleicht daraus die Annahme einiger Forscher, "daß 
die Chromosomen aus "Chromomeren" aufgebaut wären". Aber dieses Bedenken trifft 
die Chromomerenlehre keineswegs. Wie wir gesehen haben, stützt sie sich auf das Aus· 
sehen der Chromosomen der frühen Prophasen und sie wird nicht dadurch entkräftet, 
daß die Meta· und Anaphasenchromosomen den angenommenen segmentalen Aufbau nicht 
mehr verraten. Artefakte an diesen letzteren könnten also höchstens zu der Aussage ver· 
leiten, daß die Chromomeren auch hier noch nachzuweisen wären. Nur gegen einen solchen 
Irrtum, nicht aber gegen die Existenz der Chromomeren überhaupt richtet sich also diese 
Feststellung LUNDEGA.RDHs. 
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(Sammelchromosomen), über die deutliche Abgrenzung endständiger Segmente, 
über das Vorkommen regelmäßiger Querkerben in den Chromosomen gibt, 
welche die auf dem Wege der Strukturanalyse gewonnene Anschauung von 
einem metameren Bau der Chromosomen zu stützen geeignet sind (s. S. 227). 
Es gilt auch hier, was wir beim Studium mancher Chromosomenfragen später 
noch öfters erfahren werden, daß wir bei aller Rücksicht auf die hohe Bedeutung 
der Beobachtungstatsachen dem einzelnen Befund oder der Unzulänglichkeit 
in bezug auf die zweifelsfreie Ermittelung morphologischer Einzelheiten doch 
nicht immer den allein ausschlaggebenden Wert beimessen dürfen. So wäre 
es wohl auch nicht gerechtfertigt, die Frage, ob das Chromosom eine meta
mere Gliederung besitze und ob dieselbe als Ausdruck eines regelmäßigen 
Aufbaues aus hintereinander gelegenen niedrigeren Einheiten aufgefaßt werden 
dürfe, ausschließlich davon abhängig zu machen, ob man in allen Fällen dies 
durch Beobachtung sicher nachzuweisen vermöchte; vielmehr wird man auch 
andere Erfahrungen, wie die oben angedeuteten, bei dieser Frage in die Wag
schale legen dürfen. Wenn man so auf Grund von Erfahrungstatsachen, die 
außerhalb dem Bereich der Strukturanalyse des Chromosoms liegen, zur An
nahme von Einheiten im Chromosom geführt wird, so ist damit freilich nicht 
gesagt, daß diese Einheiten den zuweilen sichtbaren Chromomeren oder 
Chromiolen entsprechen müssen [F. LEVY (1923, S. 152)]. 

Unsere oben gegebene Darstellung vom Bau des Chromosoms, wonach eine 
regelmäßige Verteilung der beiden im Chromosom vereinigten Substanzen, 
der achromatischen und der chromatischen angenommen werden muß, wird 
durch die Beobachtungen über die Metamerie der Kernfäden ersichtlich in 
keiner Weise berührt. Ja die frühere Beschreibung und Abbildung der Chromo
merenkette von EISEN, die wir in der Abb. 52 vorgeführt haben, bestätigt 
geradezu, was wir an der Hand späterer Untersuchungen nachgewiesen haben; 
denn die Chromatinfäden von EISEN zeigen deutlich auf dem optischen Längs
schnitt die helle durch die Chromomeren, sowie zwischen denselben sich hin
ziehende Achse. Und ebenso lassen die Abbildungen von CHAMBERS (s. l. Teil 
dieses Bandes, S. 129) keine andere Auffassung zu als die, daß die Chroma
tinsegmente in der Form von Manschetten auf der ungefärbten Achse auf
gereiht sind. Auch bei der Wiedergabe des optischen Querschnitts der 
Metaphasenchromosomen hat übrigens EISEN in seinen Abb. 25e und k durch 
die deutliche Darstellung eines dunklen Ringes und einer helleren Innenzone der 
späteren Beschreibung BONNEVIES schon vorgegriffen. 

111. Zusammenfassung über den Bau des Chromosoms und die Frage nach dem 
frühen Längs8palt. 

Nach der Darlegung der Entstehung und des Baues der Chromosomen, wozu 
das Studium der Telophase noch Ergänzungen liefern wird, können wir vom 
Standpunkt der Zelhnorphologie aus die Chromosomen nun beschreiben 
als anfänglich fadenförmige, später verkürzte und verdickte 
Elemente des Kernes, welche in der Prophase der Mitose aus dem 
Kerngerüst, 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 Gerüstes in die Bezirke der einzelnen Chromosomen be
zeichnet werden. Durch das Zusammenfließen, oder, wie BOVERI gemeint 
hat und wie es auch der HEIDENHAINSchen Auffassung entsprechen würde, 
durch eine Kontraktion des Liningerüstes oder wie wir ohne Präjudiz mit LUNDE
G.aRDH sagen können, durch seine Konzentration scheiden sich die Stromgebiete 



76 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

der einzelnen Chromosomen. So wird durch das Zusammenströmen des 
Linins zunächst die Grundlage des Fadens hergestellt. Das Chromatin 
folgt dieser Bewegung und nimmt wohl, da es innerhalb der im Leben flüssigen 
Grundsubstanz verschieblich ist, auch aktiv an dem Prozeß teil. Es ist zunächst 
in unregelmäßiger Weise der Oberfläche des Lininfadens aufgelagert, mit der 
Verkürzung und Verdickung, der Kontraktion der Chromosomen schließt auch 
das Chromatin sich zu Chromomeren und endlich zu einer einheitlichen Schicht 
in der Oberfläche 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 Außenschicht, die man auch als Chromatinmantel des Chromo
soms bezeichnen kann. Nach EISEN und HEIDENHAIN kann man sich das 
Chromatin in Form kleinster Körnchen in die achromatische Grundlage ein
gebettet denken. Dem frei im Kernsaft gelegenen Chromosom, das passiv ver
schieblich und infolge seiner im Leben nachgewiesenen Contractilität (s. S. 149) 
auch aktiv beweglich ist, kommt natürlich auch eine nicht direkt nachweisbare 
Grenzschicht gegenüber dem umgebenden Medium zu. Vom Stand
punkt der physikalischen Betrachtung der cellulären Vorgänge aus wird man 
mit dieser Grenzschicht als dem Sitz der Oberflächenkräfte rechnen müssen. 
Eine Bestätigung dieser am fixierten Präparat 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 frühen Längsspalt in der Prophase an
zuschneiden. Bekanntlich hat die ursprüngliche Vorstellung, daß die Chromo
somen erst während der Metaphase, kurz vor ihrer definitiven Trennung, in 
die beiden Tochterchromosomen gespalten werden, vielfach der Auffassung 
Platz gemacht, daß die Längsspaltung bereits während der Prophase erfolge, 
ja, daß das Chromosom schon bei seiner Entstehung doppelt angelegt werde. 
Diese letztere Behauptung wurde insbesondere von LUNDEG.ÄRDH unter dem 
Schlagwort der "Duplizität der Karyotinsubstanzen" verfochten. Er konnte 
sich dabei (1913, S. 293), wie auch andere Autoren vorher und nachher, auf 
FLEMMING berufen, der (1891, S. 737) betont hatte, daß "die erste Spaltung 
in den Knäueln schon in einem viel früheren Stadium erfolgt, als viele Unter
sucher anzunehmen scheinen". Dabei geriet aber die Einschränkung in Ver
gessenheit, die FLEMMING dieser seiner Feststellung hinzugefügt hat und die 
bisher nur von MEvEs (1908, S. 85) in Erinnerung gebracht worden ist. FLEM
MING sagte nämlich ausdrücklich (1. c. S. 738): "Man kann in diesen ihren ersten 
Stadien und weiter bis zum Muttersternstadium ja eigentlich nicht wörtlich 
von einer Spaltung reden, da es in den Chromosomen außer den zwei Chromatin
körnerreihen jetzt, wie vor der Spaltung, ein achromatisches Liningerüst gibt, 
das .... die beiden Chromatinkörnerreihen zusammenhält ..... ". Diese Worte 
hier anzuführen erschien notwendig, um zu zeigen, wie vorsichtig bereits FLEM
MING zwischen dem Eindruck der Längsspaltung und der wahren Ver
doppelung des Chromosoms zu unterscheiden Sorge trug. Wir werden ihm 
auf diesem Wege um so gewissenhafter folgen, als wir heute gemäß unserer 
Vorstellung über den Bau des Chromosoms nicht mehr mit einer einfachen 
Spaltung der Chromatinkörner wie PFITZNER und seine Nachfolger rechnen 
können, sondern den Vorgang der Spaltung bei der eigentümlichen topographi
schen Beziehung zwischen Chromatin und Linin auf eine das ganze Chromosom 
in seinen beiden Bestandteilen ergreifende Veränderung zurückführen müssen. 
Ganz in Übereinstimmung mit FLEMMING müssen wir erklären, daß die Duplizität 
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der Chromosomen in der frühen Prophase nicht die Regel bildet. Sie kommt 
vielmehr nur ausnahmsweise vor und nur für gewisse Fälle gilt, was LUNDE
GARD zur gesetzmäßigen Erscheinung stempeln wollte, daß nämlich die Chromo
somen sogleich nicht als einfache, sondern als doppelte Fäden angelegt werden. 
Dies ist für die Meristemkerne von Allium Cepa von v. SCHUSTOW (1913) nach
gewiesen worden, und zwar in der allein zuverlässigen Art des Querschnitt
studiums der Chromosomen (s. Abb. 49). Aber bei diesen Mitosen des pflanz
lichen Meristems liegen deswegen ganz eigenartige Verhältnisse vor, weil bei 
der raschen Aufeinanderfolge derselben gar keine Gerüstkerne sich ausbilden, 
sondern aus einem Zustand der Interphase (LUNDEGARDH) heraus der junge 
Kern sogleich wieder zur Teilung schreitet. Das abgekürzte Tempo der Mitosen 
bedingt hier ohne Zweifel Besonderheiten, die nicht verallgemeinert werden 
dürfen. Für die meisten Zellen gilt es, daß selbst die Erscheinungen der 
Längsspaltung erst im Verlaufe der Prophase allmählich auftreten, der end
gültige Vollzug der Spaltung aber bis zur Metaphase auf sich warten läßt. Es 
empfiehlt sich daher, die Frage nach dem Längsspalt zurückzustellen und sie 
erst im Zusammenhang mit der Metaphase zu untersuchen, wobei auf die 
Fälle mit verfrühter Längsspaltung und auf die Vorbereitung derselben in der 
Prophase noch einmal hingewiesen werden muß (s. S. 118). Die Diskussion 
über den Zeitpunkt der Chromosomenspaltung hat, wie hier gleich betont 
werden soll, auch eine theoretische Seite. Wenn nämlich mit dieser Frage die 
andere nach dem Telophasenspalt der Tochterchromosomen im Sinne einer 
"Antizipation" des Längsspaltes der folgenden Mitose (DEHORNE) in Verbin
dung gebracht wird, ist eine Beziehung zum Problem der Kontinuität der 
Chromosomen hergestellt. 

2. Die Umordnung der Chromosomen. 
Schilderung und bildliche Darstellung der Mitose lassen gewöhnlich auf 

den lockeren Knäuel nach der Kernauflösung das Stadium des Muttersterns 
oder der Äquatorialplatte folgen und man begnügt sich dabei mit der Angabe, 
daß die Chromosomen unter weiterer Verkürzung in den Äquator eingestellt 
und zur Sternfigur angeordnet werden. Dabei spielt immer die Vorstellung 
eine maßgebende Rolle, daß die Zentren oder die " Pole " der mitotischen Zelle 
auf diese Ordnung einen bestimmenden Einfluß ausüben. Die Spindelfasern 
vollends, mit welchen die Chromosomen in Beziehung treten, sollen ein wesent
licher Faktor dieser Chromosomenbewegung in den Äquator sein. 

Solche durchaus nicht geklärte, im gebräuchlichen Schema der Mitose mit 
dem Anschein der Allgemeingültigkeit auftretende Vorstellungen können nicht 
darüber hinwegtäuschen, daß wir über den Vorgang, welcher sich zwischen 
Knäuel und Äquatorialplatte abspielt, bis jetzt keine hinreichenden 
Kenntnisse besitzen und daß bei näherem Zusehen die über dieses besondere 
Stadium der Mitose vorliegenden Angaben durchaus nicht in Übereinstim
mung zu bringen sind. Es fehlt vor allem die nötige Erfahrung über die Er
scheinungen während dieser Teilungsperiode bei einer genügenden Anzahl von 
Objekten, in zweiter Linie ermangeln wir natürlich erst recht der Einsicht 
in die mechanischen Bedingungen dieser tiefgreifenden Veränderung der mito
tischen Figur. 

Auf diese Lücken 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 Um ordnung der Chromosomen haben wir die erste ge
ordnete und unter dem Einfluß 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 
können wir sagen, daß die Mitose mit diesem Akt aus dem Stadium der 
Prophase heraus in das der Metaphase übergeführt 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 
Äquatorialplatte zusammenfällt. 

Der in Rede stehende Bewegungsvorgang ist ein so bedeutungs
voller, den aufsteigenden Schenkel des mitotischen Geschehens 
abschließender Teilprozeß, daß die unabweisbare Notwendigkeit besteht, 
ihn durch eine geeignete Bezeichnung hervorzuheben. Die bisherige 
Nomenklatur bietet uns eine solche nicht. In den früheren Arbeiten, auch 
denen von FLEMMING und RABL, auf die unsere Kenntnisse über die Um ordnung 
der Chromosomen in erster Linie zurückgehen, finden wir ebensowenig wie 
im Handbuch von KÖLLlKER eine Bezeichnung des fraglichen Vorgangs. Erst 
HElD ENHAIN , der sich nach FLEMMING und RABL wieder dem eindringenden 
Studium der auf den lockeren Knäuel folgenden Kernbilder unterzogen hat, 
gebrauchte das gut gewählte Wort "Umordnung" bei seiner Darstellung 
der Veränderungen vom Knäuel bis zum Mutterstern (1907, S. 168, die Reihe 
der Abb. 67-70 und S. 176, Abb. 80 "späteres Umordnungsstadium, kurz 
vor der definitiven Einstellung zur Muttersternfigur"). Leider hat HEIDEN
HAIN keine auf die Umordnung im einzelnen bezügliche Erklärung seiner Kern
bilder im Text gegeben, aber ohne sich mit einer Begründung aufzuhalten, 
erfüllte er als erster das Bedürfnis nach einer Ergänzung der Nomenklatur. 
Jedoch ist er in dieser Beziehung nicht weit genug gegangen und die erwünschte 
Klarheit war durch die Aufstellung dieses Begriffs noch nicht erreicht. Jetzt 
wäre man genötigt, die Bezeichnung "Umordnung der Chromosomen" für die 
Bewegung derselben in die Äquatorebene zu gebrauchen und sich bei der Chro
mosomenwanderung zu den Polen in der Anaphase auf den bei FLEMMING und 
KÖLLIKER hierfür verwendeten Ausdruck "Umlagerung" zu beschränken. 
Dann stehen sich aber zwei Bezeichnungen für ganz verschiedene Vorgänge 
gegenüber, die gar nicht streng auseinandergehalten werden können und in 
der Tat nicht geeignet sind, den Unterschied zwischen den damit gemeinten 
Chromosomenbewegungen deutlich zu machen. Für die Umlagerung ist seit 
FLEMMING das griechische Wort Metakinese in Gebrauch. Man wird leicht 
versucht sein, es ebenso wie mit Umlagerung mit Umordnung zu übersetzen 
und eben dadurch wird die Unklarheit noch größer. Das Wort Um ordnung 
erscheint nun ganz unentbehrlich, da wir eine Bezeichnung für die zum Mutter
stern führende Chromosomenbewegung nicht länger vermissen können und es 
ist auch durchaus zutreffend, um damit anzugeben, daß die Bewegung 
aus der Ordnung im Knäuel zu einer neuen Ordnung im Mutter
stern führt. Dagegen bedeutet es keine Einbuße an Klarheit, wenn wir für 
die polare Wanderung der Chromosomen den Ausdruck Umlage
rung fallen lassen; er ist gewiß nicht sehr bezeichnend. Wir würden die Be
schreibung der Mitose nur erleichtern durch die Übereinkunft, stattdessen 
vom Auseinanderweichen der Tochterchromosomen zu sprechen. 
Hierzu könnten wir dann das griechische Wort Diakinese als eine korrekte 
Übersetzung für Auseinanderweichen in Gebrauch nehmen. Allerdings ist, 
wie oben erwähnt (S. 64), die von HAECKER (1897, S. 701) stammende Be
zeichnung Diakinese für ein ganz anderes, im Verlauf der typischen somatischen 
Mitose gar nicht vorkommendes Stadium der Prophase zur ersten Reifeteilung 
vorgeschlagen und in Gebrauch genommen worden, nämlich für den dem lockeren 
Knäuel der Mitose entsprechenden Zustand des Geschlechtszellenkernes, welcher 
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durch die Zerstreuung der stark verkürzten und vollständig 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 gemäß ihrer 
gegenseitigen Unabhängigkeit, so daß man 
ebenso treffend von einer bloßen Diastase 
der Chromosomen sprechen könnte. 

Sind wir uns darüber klar, daß wir 
das Wort Um ordnung für die hier in 
Rede stehende Chromosomenbewegung nötig 
haben und könnte man sich dazu verstehen, 
die andere aus dem Mutterstern erfolgende 
Bewegung nicht mehr Umlagerung, sondern 
richtiger und klarer Auseinanderweichen 
oder, mit dem Ausdruck HAECKERS, Diaki
nese der Tochterchromosomen zu nennen, 
so würde das griechische Metakinese ver
fügbar und wir können nach dem Vor
schlage WASSERMANNS (1926) die Um
ordnung der Chromosomen ganz ein
deutig als Metakinese bezeichnen. Di e 
beiden Hauptbewegungen der Chro
mosomen wären alsdann als Meta
kinese und Diakinese durch einpräg
same und nicht mißzuverstehende Namen 
gekennzeichnet und unterschieden. 

Wie in der Reihenfolge der für die 
Stadien der Mitose geltenden Bezeich

Abb.57 . Lockerer Knäuel vom Epithel 
der Kiemenblättchen von Salamandra. 

Beginn der Umordnung. 
Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

nungen der gemachte Vorschlag zu verwirklichen ist, das soll die nachstehende, 
etwa dem Muster der Tabelle FLEMMINGS entsprechende Aufzeichnung vor 
Augen führen. . 

Prophase 
(die Knäuelstadien) 

I 
'" Metakinese 

(die Umordnung der 
Chromosomen) 

Erste gerichtete Chro
moso men bewegung 

l\letaphase 

Telophase 
(Stadien der Tochter

knäuel und Tochterkerne) 

1 
Diakinese 

(Stadien der Anaphase 
oder der Tochtersterne) 
Zweite gerichtete Be
wegung der Chromo-

somen 

(Stadium der Äquatorialplatte, 
bzw. des Muttersterns) 

Man wird bei der Verwendung der Ausdrücke Meta- und Diakinese in diesem 
Sinne den Vorteil gewinnen, die beiden Haupt bewegungen der Chromosomen, 
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welche die eigentliche Karyokinese ausmachen, gegenüber den Phasen ohne 
gerichtete Massenbewegung deutlich hervorheben zu können. 

Abb. 58. Abb. 59. 

Abb. 58 u. 59. Zwei Umordnungsstadien, eines mit kurzen und dicken, ein anderes mit langen 
Chromosomen, jenes das frühere, dieses das spätere Stadium. Material wie vorhergehende Abbildung. 

Nach M. HEIDENHAIN (1907). 

Was die Erscheinungen der Metakinese betrifft, so müssen wir auf 
FLEMMING zurückgehen, der sie als erster im Jahre 1880 verfolgt und 

in den Abb. 5, 6, 7 der Tafel I 
und 35 b der Tafel In jener Arbeit dar
gestellt hat. Sodann hat im Jahre 1885 
C. RABL durch das genaue Studium 
der feineren Veränderungen des späten 
Knäuels Vorstellungen gewonnen, die, 
wenngleich sie nicht allgemein ange
nommen worden sind, doch alle Schilde
rungen der Mitose seither beeinflußt 
haben. Und schließlich gab, wie bereits 
hervorgeho ben wurde, HEIDENHAIN( 1907) 
erneut Bilder der Umordnungsstadien, 

Abb. 60. Muttersternfigur von der Seite. Her- welche Wl'r I'n unserer Abb. 57-59 vor 
kunft wie die vorheriehenden Abbildungen. 

Nach M. HEIDENHAIN. Augen führen. 
Die Betrachtung hat natürlich 

von dem lockeren Knäuel nach der Auflösung der Kernmembran 
auszugehen, für 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 Äquatorialplatte in Seitenansicht neben die Umordnungs
stadien der Abb. 58 hinzu (Abb. 60), um die grobe Vorstellung über die 
mit fortschreitender Verkürzung und Verdickung einhergehende 
Bewegung der Chromosomen zu gewinnen. 

Im Knäuel sind die Schleifen entweder nicht regelmäßig oder wie oben be
schrieben angeordnet. Im Falle der RABLschen Stellung der Schleifen ist die 
zentrale Öffnung am Nabel nach der Kernauflösung durch das einsetzende 
Auseinanderweichen der Schleifenscheitel noch deutlicher geworden (Abb. 38). 
Wir verstehen diesem Bild gegenüber die Anschaulichkeit der FLEMMINGschen 
Bezeichnung "Korbform der Chromosomen", die man nicht in Vergessenheit 
geraten lassen sollte. Auch legt es dieser Zustand des Knäuels nahe, von einem 
"Lochknäuel" zu sprechen [WASSERMANN (1926, S. 402)]. 

a b 

Abb. 61 a, b. Schema zur Veranschaulichung der bei den Möglichkeiten der Anordnung der Knäuel· 
schleifen zur späteren Teilungsachse, welche durch eine Linie angedeutet ist. a Knäuelschleifen in 
der Richtung der Teilungsachse, wie auf Abb. 62. b Knäuelschleifen senkrecht zur Teilungsachse. 

Um die Art und Weise der Chromosomenbewegung erörtern zu 
können, dürfen wir der Betrachtung die RABLsche Orientierung schon des
wegen zugrunde legen, weil die früheren der Um ordnung gewidmeten Über
legungen und auch die neuerdings von GURW1TSCH angestellte von ihr aus
gegangen sind. 

Wir müssen dabei zunächst über die Stellung der Knäuelschleifen 
zur späteren Teilungsachse und Äquatorialebene (s. S. 85) ein 
Urteil gewinnen. Denn es wird für die Art der Chromosomen bewegung 
natürlich ein großer Unterschied sein, ob die Schleifen parallel der Teilungs
achse angeordnet sind oder senkrecht zu ihr. Die vorstehenden Schemata 
(Abb. 61) vergegenwärtigen diese beiden Möglichkeiten. 

Im ersteren Fall, bei zur Teilungsachse paralleler Schleifenanordnung 
bedürfte es nur einer Verschiebung der Chromosomen längs 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 nötig. 
In beiden Fällen sind zwei Möglichkeiten gegeben. Entweder es können 

sich die Chromosomen in ihrer Gesamtheit als einheitliches System bewegen 
oder es kann die Ordnung, die im Knäuel bestanden hat, aufgelöst werden 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 6 
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und jedes Chromosom für sich die Bewegung ausführen. Wir haben also zwei 
hauptsächliche Möglichkeiten der Bewegung je nach der Ausgangsstellung 
und für jede derselben zwei mögliche Arten der Ausführung. 

Im Schema der Mitose finden wir am häufigsten die zweite Möglichkeit 
- Knäuelschleüen senkrecht zur Teilungsachse - und die Auflösung des Ver
bandes während der Bewegung angegeben (vgl. Lehrb. d. Anat. von GEGEN
BAUR-FüRBRINGER, Bd. 1). 

Jedoch hat RABL (1885) mit der größten Entschiedenheit die erste Mög
lichkeit für gegeben erklärt. Er meinte, daß im allgemeinen die Teilungs- oder 
Spindelachse eines längsovalen Kernes mehr oder weniger quer zur Längsachse 
des Kernes steht, während die Hauptrichtung der Knäuelschleüen (Abb. 61 a) 
gleichfalls quer zur Längsachse des Kernes verläuft. Das Hauptargument 
RABLS war in dem Befund gegeben, daß die Längsachse der Kerne in den tiefen 
Schichten der Epidermis senkrecht auf der Oberfläche der Cutis steht und daß 
man bei späteren Stadien der Teilung deren Richtung parallel der Oberfläche 
der Cutis findet, die Pole also regelmäßig an der ehemaligen Längsseite des 
Kernes. Diese Angabe dürfte im allgemeinen auch für die längsovalen Kerne 
zylindrischer Epithelien gelten, wo die Teilungsachse quer zur Längsachse 
der Zellen und damit der Kerne gerichtet sein muß, wenn die Tochterzellen 
nebeneinander und nicht übereinander zu liegen kommen sollen. Man hat sich 
später nicht mehr mit dieser Frage beschäftigt und RABLS bestimmte Angaben 
vernachlässigt. 

Man wird aber auch sagen können, daß sie den Anspruch auf allgemeine 
Gültigkeit nicht verdienen. Mit größerer Sicherheit,· als sie den RABLschen 
Befunden an den Zellen der SalamanderIarven zugesprochen werden kann, 
sind wir in einem anderen Fall zu der Aussage berechtigt, daß gerade das Ent
gegengesetzte verwirklicht ist, nämlich das Zusammentreffen von Längsachse 
des Kernes und damit des Knäuels und Teilungsachse. Der Fall, über den wir 
da verfügen, betrifft die erste Furchungsteilung bei Copepoden. Die Vorkerne 
legen sich hier mit ihren Längsachsen aneinander [RÜCKERT (1895), AMMA 
(1911)J und während der lockere Knäuel, allerdings nicht in ausgesprochener 
RABLscher Orientierung, in ihrem Innern sich ausbildet, erscheinen an den 
Polen der Kerne die Sphären und die Spindelachse des nächsten Stadiums 
trüft mit der Längsachse der Kerne sicher zusammen. Ebenso verhält es sich 
wahrscheinlich in anderen Fällen, so nach RÜCKERTS Angaben vielleicht auch 
bei der erstenFurchungsteilung des Selachiereies (1899, S. 602 u. f.). Jedenfalls 
erscheint es möglich und wünschenswert Befruchtungsstadien zur Untersuchung 
dieser VerhäItnisse heranzuziehen. 

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

Neuerdings hat GURWITSCH (1906, S. 193 u. f.), gestützt auf Befunde von 
LYDIA GURWITSCH bei Zellen des Wurzelmeristems der Gartenzwiebel (Allium 
cepa) eine der RABLschen Angabe gerade entgegengesetzte vertreten. Bei 
diesen Objekten sollen die Schleifen des Nabelstadiums regelmäßig senkrecht zur 
Teilungsachse angeordnet sein, wie unser Schema (Abb. 61 b) es vorsieht. GUR
WITSCH folgert daraus eine neue Anschauung über die Umordnung der Chromo
somen, indem er findet, daß der Chromosomenkorb als Ganzes sich um 90° 
dreht, worauf die Chromosomen unter AufrechterhaItung ihrer gegenseitigen 
Beziehungen in die Äquatorialebene einschwenken. Ein tatsächlicher Anhalts
punkt bietet sich ihm in jenen Äquatorialstadien, bei denen die Schleüen, alle 
gleichgerichtet, die Scheitel dem einen, die freien Schenkel dem anderen Pol 
zuwenden. Zusammen mit der Tatsache, daß die am häufigsten vertretenen 
"Längskerne" der Zwiebelwurzel nur sehr selten eine PolsteIlung des Nabels 
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zeigen, werde dieses Bild der Äquatorialplatte nur durch die Annahme der 
Drehung der Gesamtheit der Chromosomen verständlich, welche im übrigen 
durch alle Übergangsstadien zu verfolgen sein soll, eine Angabe, die indessen 
zunächst nicht durch Bilder belegt wurde. 

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

Beide Behauptungen dürfen aber gegenwärtig nicht ohne Widerspruch 
hingenommen werden. Wir vermissen bei GURWITSCHS allerdings offensicht
lich nur vorläufiger Mitteilung vor allem, daß 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 Äquatorial
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 Knäuels nicht einmal 
für das Objekt GURWITSCHS immer gegeben. Es ist 
daher TISCHLER beizupflichten, wenn er (1. c. S. 314) 
unter Berufung auf NEMEc und LUNDEGARDH erklärt, 
daß die Orientierung der Chromatinschleifen, 
wo sie überhaupt existiert, in keiner be
stimmten und regelmäßigen Beziehung zur 
Achse der Teilungsfigur steht. 

Was aber die Angabe über die Bewegung, als eine 
einheitliche des gesamten Systems der Chromosomen 

Abb.62. Lockerer Knäuel 
aus der Wurzel spitze von 
Allium cepa. Die bei den 
Polkappen lassen die Rich
tung der Teilungsachse be
reits erkennen. Chromatin
schleifen in der Richtung 

derselben angeordnet. 
Nach P. BUCHNER (1915). 

betrifft, so kann sie im allgemeinen noch weniger zutreffen. Das geht 
schon aus der Darstellung FLEMMINGs hervor. Er berichte (1880, S. 201), 
indem er sich auf die Lebendbeobachtung dieser Stadien stützen kann, 
weswegen seine Angaben denen RABLs in diesem Punkt sicher überlegen 
sind: "es können dazu (d. h. zur Umordnung) oft lange, vergeb
liche Ansätze gemacht werden und dadurch recht wirre Figuren
bilder (vom Ref. hervorgehoben) entstehen, deren Verständnis mir lange 
Mühe gemacht hat". Das könnte aber nicht der Fall sein, wenn der geordnete 
Verband der Chromosomen sich während der Bewegung erhalten würde. FLEM
MING gibt in den erwähnten Abbildungen dieser Arbeit jene "wirren Figuren
bilder" sehr anschaulich wieder. Unter denselben fällt besonders eine An
ordnung auf, "wo die Schleifen in zwei ziemlich gleichen Portionen, nach den 
Polen zu fast voneinander abrücken, so daß man denken könnte, sie wollten 
sich jetzt schon zu den Tochterkernen sondern, ohne sich vorher zur Äquatorial
platte gruppiert zu haben". Aber FLEMMING kannte diese Bilder auch von den 
lebenden Teilungen her, und wußte, "daß die Fäden sich stets vorher wieder im 
Äquator zusammenfinden". Ebenso beweisen HEIDENHAINS Bilder (Abb. 57-59), 
die im wesentlichen mit den älteren FLEMMINGs übereinstimmen, auf das klarste, 
daß während der Metakinese das System des Knäuels aufgelöst 
und die Chromosomen zerstreut werden und jedes für sich seine 
Wanderung durchführt. Auch die in Abb. 63-64 wiedergegebenen vorzüg
lichen Umordnungsbilder von RABL, wie auch die entsprechenden Stadien. der 

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

a b 

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

a b 

Abb.64. Dasselbe wie Abb. 63a von der Polseite, b von der Gegenpolseite. Nacb C. RABL (1885). 

Abb.65. Abb.66. 

Abb. 65 u. 66. Lockere Knäuel aus dem Amnion eines menschlichen Embryo von 5,5 mrn. 
Vergr. 1000. Präparat und Mikrophotogramm von Prof. O. GROSSER. Prag. 
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Diese Art der Bewegung ist aber in all den Fällen von vorneherein die einzig 
mögliche, in denen der Äquatorialplatte überhaupt kein gerichteter Knäuel 
vorausgeht, wie in den Furchungsmitosen mancher Copepoden [AMMA (1. c.)], 
oder bei den Reifeteilungen und sicher in zahlreichen anderen Fällen. 

Suchen wir ein vorläufiges Ergebnis dieses Berichtes über die Metakinesis 
festzustellen, so müssen wir vorher bemerken, daß wir in voller Absicht 
von den Zentren der Mitose und der Spindel zunächst abgesehen 
haben und lediglich die Erscheinungen der Chromosomenbewe
gungen als solcher erfassen wollten, wofür sich die Gründe später 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 beschränken 
für notwendig hielten, kann eine endgültige Anschauun,g über die 
Metakinese. hier nicht entwickelt werden. Wir erkennen ledig
lich, daß wir uns vorerst auf keinen bestimmten Modus dieser 
Bewegung festlegen dürfen. Dieses Ergebnis sollte uns den Blick für die 
spätere Untersuchung des Vorgangs der Um ordnung frei machen. Darum 
waren die Anschauungen über eine typische und allgemeingültige Form der 
Chromosomenbewegung hier zu erörtern und ihre Fragwürdigkeit war auf
zuzeigen. Später wird sich herausstellen, daß wir hauptsächlich zwei verschie
dene Arten der Umordnung der Chromosomen zu unterscheiden haben, die 
Umordnung im eigentlichen Sinne, d. h. die direkte Überführung der Chromo
somen aus der Ordnung des Knäuels in die der Äquatorialplatte beim Typus 
der Mitose mit Metaphasenspindel (s. S. 89) und eine Bewegung der Chromo
somen nach verwickelterer Art aus dem Knäuel heraus an die Zentralspindel 
heran beim Typus der Mitose mit Zentralspindel (s. S. 104). 

3. Die Metaphase. 

a) Die allgemeinen Merkmale der Metaphase. 
Die Umordnung der Chromosomen führt 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 während der 
Mitose eine polare Determination der Zelle offenbarte, so 
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
lu n g s e ben e endgültig festgelegt sind. So haben wir 
in der Metaphase die Ausgangslage der eigent
lichen Kern- und Zellteilung vor uns. Zwei Phäno
mene sind dabei für jede Metaphase bezeichnend. Einmal 
die Spindel, dann dieAnordnung derChromosomen 
zur Äquatorialplatte (Abb. 67) . 

Was die erstere betrifft, so sei hier der folgenden Dar
stellung des achromatischen Apparates lediglich die An
gabe vorweggenommen, daß in jedem Falle, so verschieden 
sich auch die Mitosen in bezug auf den achromatischen 

Abb. 67. Metaphase in 
Seitenansicht. Aus dem 
Amnion eines mensch· 

lichen Embryos. 
Vergr. 1000. Präparat 
und Photogr. von Prof. 

O. GROSSER. 

Apparat verhalten, der nach der Kernauflösung entstandene Teilungsraum nun
mehr von einem besonders gearteten Körper eingenommen ist, welcher von 
jedem Pole zur Chromosomenplatte mehr oder weniger kegelförmig sich erstreckt 
und im fixierten Präparat ein streifiges Aussehen darbietet. Das fixierte Objekt 
erweckt den Eindruck, daß von den Polen zu den Chromosomen eine große 
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Anzahl von fibrillären Gebilden, die "Spindelfasern" verlaufen und daß solche 
sich außerdem direkt von Pol zu Pol erstrecken. Die Lebendbeobachtung be
stätigt 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 Äq uatorialplatte (FLEMMING) bezeichnet 

a b c 

Abb. 68a -co Chromosomenplatten aus dem Amnion des menschlichen Embryo in der Aufsicht. 
Vergr. 1000. Präparate und Photographie von Prof. O. GROSSER. 

(Abb. 68). Der letztere Ausdruck ist im Hinblick auf die beiden "Pole" der 
Teilungsfigur verständlich. 

Nur wo wenige Chromosomen vorhanden sind, kommen sie 
wirklich alle in eine Ebene zu liegen. Bei einer größeren Anzahl ist 

die Platte, wie ihre Seitenansicht lehrt 
(Abb. 69), von einer gewissen Dicke. Auch 
ragen einzelne Chromosomen namentlich, 
wenn sie von einer größeren Länge sind, 
aus derselben mit ihren Enden mehr oder 
weniger weit hervor. 

Bei der genaueren Schilderung dieser 
neuen, durch die Metakinese herbeigeführten 
Ordnung können wir vom einzelnen 
Chromosom ausgehen. Die bereits in 
der Prophase einsetzende Verkürzung und 
Verdickung hat nun weitere Fortschritte 
gemacht. Dazu kommt, daß die Chromo
somen jetzt auch eine für die einzelne 
Zellart charakteristische Gestalt an
nehmen, nämlich die Stab-, Haken- oder 
Schleifenform (wobei wir von den anderen, 
für die Reifeteilungschromosomen bezeich
nenden Formen hier absehen können); 
kleinere Elemente können auch in der Form 
von Kugeln in die Metaphase eintreten 
(s. S. 224). Die verschiedenen Chromosomen

Abb.69.SeitenansichtderChromosomen- formen kommen nicht selten in ein und platte einer Darmzelle der Salamander-
larve. Phot. wie Abb. 19 von F. SKELL. derselben Chromosomenplatte nebeneinander 

vor. Jedenfalls kann man die größere 
Plumpheit und die genannten Formen als Merkmale der Meta
phasenchromosomen im Vergleich zu den Chromosomen der Prophase an
sehen. Es kommt ferner die Längsspaltung der Chromosomen hinzu, 
die als weiteres und wohl als das wesentlichste Charakteristicum des 
Metaphasenchromosoms hier kurz erwähnt werden soll. Weiter unten 
kommen wir auf die Erscheinungen der Chromosomenspaltung eingehender 
zurück. 
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Die neue Ordnung der Chromosomen in der Teilungsebene läßt 
sich an jedem einzelnen derselben zeigen. Das Metaphasenchromosom ist 
im doppelten Sinn ausgerichtet. Erstens sind seine Enden nunmehr 
bestimm t, 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 annähernd im Radius 
der sphärisch gedachten Teilungsebene. So ist die Einstellung des Chromo
soms zu beschreiben, wo es sich um ein stabförmiges handelt. Bei Haken
oder Schleifenform ist stets der Haken- oder Schleifenscheitel zentralwärts 
gerichtet. Zum zweiten ist dann der Längsspalt des Metaphasenchromo
soms in die Teilungsebene eingestellt. Das Chromosom, bzw. seine 
Längshälften oder was ja dasselbe ist, die Tochterchromosomen sind "polar 
determiniert". Die eine Hälfte ist dem einen, die andere Hälfte 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 kreisförmiges Feld freigebend und mit 
ihren 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 für die Metaphase 
außerordentlich 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 überwiegenden Zahl der Fälle kann man von einer Sternfigur der 
Chromosomen gar nicht sprechen. Wir kommen auf diese Unterschiede noch 
zurück. 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 geführt haben, so sollen uns 
die hier niedergelegeten tatsächlichen Erfahrungen später bei der Erörterung 
der Mechanik der Mitose zur Grundlage dienen (s. S. 402). Dort wird auch eine 
weitere Erscheinung in bezug auf ihre Bedeutung besprochen werden müssen, 
von der es hier genügt, sie als weiteres Merkmal des Metaphasenchromo
soms anzuführen, nämlich die sogenannte Anheftung oder Insertion 
der Spindelfasern an die Chromosomen. 
Es ist nach der allgemeinen Auffassung ein für 
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 beschränken, so können wir angeben, Abb. 70. Metaphasenchromosom von 

Ascaris mit Spindelfasern. 
daß in der Tat die Spindelfasern des fixierten Nach K. BONNEVIE (1913). 

Objekts in vielen Fällen an den Chromosomen 
endigen, und zwar in wechselnder Anzahl. Auch können zuweilen an der Ober
fläche 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 "erfaßt" 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 öfters, besonders in neuerer 
Zeit, im Zusammenhang mit der Lehre von der Individualität der Chromo
somen die Behauptung aufgestellt worden, daß die Anzahl der an ein Chromosom 
herantretenden Spindelfasern, sowie besonders die Art und Weise der Insertion 
für jedes Chromosom typisch sei (CAROTHERS 1917). Wir kommen auf diese 
theoretischen Gesichtspunkte später zu sprechen und beschränken uns hier 
darauf, anzugeben, daß wenigstens die somatische Mitose uns keinerlei An
haltspunkte darbietet, welche eine solche Behauptung stützen würden. 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, während hierbei durch das Zentrum 
des Muttersterns Fasern von Pol zu Pol durchlaufen. Die letzteren wären dann 
die zentralen Fasern der Spindel zu nennen. Es geht aber nicht an, im allgemeinen 
den Mantelfasern eine Zentralspindel gegenüberzustellen, da wir, wie wir so
gleich zeigen werden, mit diesem Begrüf eine ganz andere Erscheinung kenn
zeichnen. Wir dürfen 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 großen 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 beeinflußt ist. Letzteres zeigt sich beim Gebrauch von Aus
drücken, wie "Anheftung der Spindelfasern", sie sind durchaus unverbindlich 
und lediglich bildlich aufzufassen. Die bloß phänomenologische Untersuchung 
der Mitose gibt uns kein Recht, den Augenschein durch derartige Bezeich
nungen auch schon zu deuten. Es wird an anderer Stelle zu prüfen sein, 
was wir über Natur und Bedeutung der Spindel auf Grund unseres gegenwärtigen 
Wissens wirklich aussagen dürfen (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 geführt. Wir knüpfen 
daran die Besprechung der Erscheinungen, die der sog. achromatische Apparat 
der Mitose überhaupt darbietet. Davon haben wir bis jetzt abgesehen, in erster 
Linie, um den Gang der Darstellung, in deren Mittelpunkt die Kernverände
rung stehen mußte, 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 dürfen. 
Es gibt in der Tat zahlreiche Mitosen, welche bis zur Metaphase keine achro
matischen Bestandteile aufweisen. Hierher gehören nicht nur die Mitosen der 
höheren Pflanzen, sondern auch tierische, die ohne Zentren verlaufen, wie die der 
Copepoden und Insekten, sowie die Reüeteilungen vieler Eier, z. B. des Ascaris
eies. Außerdem bieten aber die meisten Mitosen bei der üblichen Behandlung 
der Präparate mit den gebräuchlichen Kernfarbstoffen und etwa einer Gegen
färbung mittels eines sauren Farbstoffes 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 vorzüglichen Bilder der 
indirekten Zellteilung in SOBOTTAS (1902) histologischem Atlas beweisen, daß 
erst in der Metaphase die Spindel eigentlich hervortritt, wenn die Umordnung 
der Chromosomen beendet ist. Es bedarf entweder einer besonders mächtigen 
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 größere Klarheit zu gewinnen, indem wir, anknüpfend 
an das bei der Metaphase vorgebrachte, zuerst bloß die Spindel als solche für 
jene Fälle 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 wäre, als die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen eine außerordentlich 
große ist. Vielmehr wollen wir durch eine nach bestimmten Gesichtspunkten 
geordnete Darstellung diese Mannigfaltigkeit zu meistern suchen und damit 
zugleich den Grund legen zu einer späteren Betrachtung über die Bedeutung 
des achromatischen Apparates für den Ablauf der Mitose. Nur auf diese Weise 
scheint es möglich, 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 Verständnis erschwerenden Namengebung 
bekundet. 

a) Die Metaphasenspindel 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 eingeführte Tatsache 
vor allem festlegen, daß in diesem Fall die Spindel erst im Gefolge der 

Abb.71. 

Kernauflösung und der Chromo
somenumordnung mit der Meta
phase entsteht. Daher die Bezeich
nung Metaphasenspindel für sie 
angezeigt erscheint. Nehmen wir diese 
Mitose bei den höheren Pflanzenzellen, 

Abb.72. 

Abb. 71 u. 72. Die hauptsächlicheu Stadien der Mitose bei den Zellen der höheren Pflanzen 
(Allium cepa, Zwiebelwurzel). Abb. 71. Prophase, Metaphase (häufige Form ohne typische Chromo
somenplatte), Anaphase. Abb. 72. Metaphase mit deutlicher Spindel, Telophase mit Phragmoplast 
und Anlage der Zellplatte. Phot. F. SRELL. Zeiß Apochr. 8 mm. Komp. Ok. 12,5 mal. Balg 95 cm. 

und zwar die am besten studierte, nämlich die Mitose des Wurzelmeristems 
von Allium zum Beispiel, so können unsere Abb. 71, 72 auf das klarste zeigen, 
wie als Ergebnis der genannten zur Chromosomenplatte führen
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 schönen Bilder von AMMA (1911) zeigen, zwar in 
anderer Weise als bei den Pflanzenzellen die Pole durch besondere Plasma
differenzierungen noch vor der Kernauflösung markiert, aber das Wesentliche, 
was uns berechtigt, diese Mitose an die der höheren Pflanzen anzuschließen, 
sehen wir (lrstens in dem Fehlen typischer Zentren, da die Centriolen inner
halb der Sphären vermißt werden (AMMA 1. c. S. 514, ebenso vor ihm RÜCKERT 
und HAECKER), und zweitens in dem Umstand, daß auch hier in einer bei 
Metazoen selten klaren Weise die Spindel erst mit der Metaphase erscheint. 
Eine Spindel dieser Art verhält sich in ihrer Gesamtform so wie die Bezeich
nung es verlangt, nur daß ihre Pol-Enden sowohl zugespitzt sein können, wie 
auch mehr oder weniger abgestumpft. Es geht aus dieser Verschiedenheit, die 
sogar noch innerhalb ein und derselben Zellart gegeben ist, und zwar bei 
höheren Pflanzen, wo wir mit einem Centrosom nicht zu rechnen haben, mit 
Sicherheit hervor, daß die Verjüngung der Spindel gegen die Pole hin keineswegs 
stets auf der Wirkung eines Centrosoms beruhen muß. 

Abb.73. Reifeteilungsspindel des Eies von 
Ascaris. Nach P. BUCHNE R (1915). 

Abb. 74. Zelle und Aufnahme wie bei Abb. 71. 
Spindelbildung hier verzögert (Temperatmerhöhung), 

daher bessere Beobachtungsmöglichkeit. 

Als weiteres Beispiel für den Typus der Spindel zeigen wir noch die 
Reifungsspindel des Eis von A8cari8 (Abb. 73)1; hier ist die sog. Tonnen
figur der Spindel besonders klar ausgeprägt, bei der die Fasern nur wenig 
konvergieren und die Spindel an den Polen gewissermaßen abgeschnitten sind. 
In diesem Fall und öfters bei Pflanzenzellen, wo geradezu parallelfaserige Spin
deln keine Seltenheit sind, entsteht die definitive tonnenförmige Spindel aus 
einem mehrpoligen, garbenbündelartigen Stadium. Wir kommen auf diese 
Tatsache bei der ]rage nach der Polarität der mitotischen Figur im allgemeinen 
noch zurück (s. S. 321). 

Ohne Zweifel könnten bei sorgfältiger Aneinanderreihung der einzelnen 
Etappen, die vom Knäuel zur Metaphase führen, auch dazwischenliegende 
Zustandsbilder aufgefunden werden, welche das Ensttehen der Meta
phasenspindel vor Augen führen. 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 zusammenrücken. Die Vorbereitung zur Bildung 
der Spindel kann in einzelnen Fällen, 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 können, als 

1 Die Reifungsteilungen der Nematodeneier sind überhaupt wertvolle Beispiele für 
Mitosen ohne Centrosomen. Nur die rein parthenogenetischen Formen machen hierin eine 
Ausnahme [BELAR (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 über unsere Aussage, daß die Spindel nach der Kern
auflösung entsteht, vorerst nicht hinauszugehen. Die sog. Polkappen zahl
reicher Pflanzenzellen gehören bereits zu dem Gesamtprozesse Kernauflösung, 
Chromosomenbewegung und Spindelbildung, was unter anderem dadurch be
wiesen wird, daß im Bereich der Polkappen die Auflösung der Kernmembran 
beginnt [TISCHLER (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, nämlich, daß sich die Spindel im Verlauf der zur Chromo
somenplatte führenden Veränderung de novo bildet. 

In keiner mir bekannten Darstellung ist diese wohl allgemein anerkannte 
Sachlage ausdrücklich hervorgehoben. Jedoch wird sich bei unserer weiteren 
Betrachtung ergeben, daß die zeitliche und wie sich gleich zeigen wird, räum
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 erörtert. Die Ge
schichte des Streites darüber, ob die Spindel aus dem Plasma oder dem Kern 
ihren Ursprung nehme, möge man bei STRASBURGER (1906) nachlesen. Bei 
TISCHLER findet man die verschiedenen Angaben kritisch gesichtet (1. c. S. 314 
u. f.). Der besondere allgemeine Wert dieser Darlegungen TISCHLERS ist darin 
gelegen, daß von ihm die Verhältnisse sowohl bei den niederen als auch bei den 
höheren Pflanzen berücksichtigt worden sind. Wenn sonst in der Diskussion 
über den Ursprung der Spindel keineswegs bloß die von uns hier als der ein
fachste Typus herausgehobene Metaphasenspindel gemeint war, sondern die 
Spindel, welche eben in den betreffenden Fällen gerade vorlag, so kann uns auch 
dieser Umstand nicht veranlassen, in die Erörterung von neuem einzutreten. 
Das Ergebnis, zu dem TISCHLER wiederum kommt, daß "sowohl karyoplas
matische, wie cytoplasmatische Lokalisierung der Spindelsubstanz anzunehmen 
ist" (1. c. S. 315), war schon von FLEMMING (1897, S. 435) ähnlich formuliert 
worden, als er erkannte: "Ob die Substanz, aus welcher die Spindelfasern ge
prägt werden, vorher dem Raume des Zellkerns oder des Zellkörpers angehört 
hat, das mag vielleicht gar keine so fundamentale Bedeutung haben, wie es 
manche Untersucher zu glauben scheinen". 

Man kann aber, glaube ich, über solche Entscheidungen noch hinauskommen, 
wenn man den Umstand berücksichtigt, daß die Spindel nach der 
Kernauflösung und in dem Raum, der vorher vom Knäuel ein
genommen war, also in dem vom "Mixoplasma" erfüllten 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 für alle Fälle von Metaphasenspindeln zu gelten. 
Man kann aus dem Grunde dieser Lokalisation und um einem eingebürgerten 
Namen eine feste Stelle anzuweisen, ohne Mißverständnisse befürchten zu 
müssen, die Metaphasenspindel auch als die KernspindeI bezeichnen. Die 
weitere Aussage, daß dieselbe, wie sie während der Umlagerungsbewegung 
der Chromosomen entsteht, möglicherweise, ja wahrscheinlich durch diesen 
Vorgang hervorgerufen wird, oder auch mit anderen Worten, ein Ausdruck 
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der Chromosomenbewegung ist, liegt so nahe, daß wir sie auch hier nicht unter
drücken können, obwohl wir erst später, bei der Frage nach der Mechanik der 
Mitose, diese Folgerung näher zu prüfen haben (s. S. 334). 

Wir glauben, durch die gemachten Angaben den Begriff der Metaphasen
oder KernspindeI scharf genug gekennzeichnet zu haben. Wenn wir ihn für die 
Darstellung der Mitose überhaupt auswerten wollen, so müssen wir aber noch 
hinzufügen, daß wir mit der reinlichen Unterscheidung dieser Spindel zugleich 
die Möglichkeit 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 
muß. Wir nennen ihn den Typus der Mitose mit der Kern- oder Meta
phasenspindel [WASSERMANN (1926, S. 404 u. f.)]. 

Zur Vervollständigung unserer Anschauung über 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 häufig 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 können 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 gewöhnliche 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 daß sie in regelmäßigem Kranze angeordnet 
wären (s. Abb. Ill, S. 119). In solchen Fällen kann man sagen, daß die Chromo
somenplatte zwischen die Kegel der beiden Spindelhälften zu liegen kommt 
oder auch daß die beiden Spindelkegel mit ihrer Basis auf der Chromosomen
platte stehen. Hier kann man dann natürlich auch keine "Mantelfasern" von 
"zentralen", von Pol zu Pol durchlaufenden unterscheiden. In anderen Fällen, 
so bei der oben wiedergegebenen Reifeteilung von Ascaris (Abb. 73), liegen die 
Chromosomen zwar auch innerhalb der Spindel - das gilt für alle Metaphasen
spindeln im Gegensatz zur Zentralspindel (s. S. 106) - aber sie füllen die 
Spindel nicht aus. Hier könnte man die äußeren Fasern der Spindel als Mantel
fasern bezeichnen wollen, wenn nicht mit dieser Bezeichnung bei einer anderen 
Art von Spindel gerade jene Fasern gemeint würden, 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 schleifenförmige Chromosomen vorhanden sind. Denn 
die Schleifenscheitel sind meist auch bei pflanzlichen Mitosen, welche sicher hier
her gehören, in der Regel der Mitte der Chromosomenplatte zugekehrt. 

ß) 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 führt uns diese Darstellung zu einem 
anderen Typus der Mitose. Wir werden den Gang der Darstellung dabei so ein
richten, daß wir an dje Erörterung über die Zentren selbst jene Fälle anschließen, 
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bei denen eine Zentralspindel sich bis in die Metaphase hinein erhält. Damit 
werden wir es erreichen, daß wir dem zuerst vorgeführten Typus der 
Mitose mit der Metaphasen- oder Kernspindei sein klares Gegen
stück, nämlich die Mitose mit der Zentralspindel entgegenstellen 
können. 

Dieses Ziel wird aber nicht direkt erreicht werden können, weil uns hier 
aus Gründen der Vollständigkeit der Darstellung zunächst die Aufgabe erwächst, 
die wichtigsten Angaben über 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. 

I. Centriol. 

Als das wesentliche Gebilde des Zellzentrums, Cytozentrums 
(VAN BENEDEN, BOVERI) oder Mikrozentrums [HEIDENHAIN (1907)] haben 
wir das, oder, sofern sie in Mehrzahl vorhanden sind, die Zentralkörperchen 
[FLEMMING (1891), VAN BEN EDENS "Corpuscule central"] oder Centriolen 
[BOVERI (1895, S. 602; 1900, S. 204)] oder Mikrocentrosomen [H. E. ZIEGLER 
(1898, S. 262)], zu bezeichnen, welche als erster EI>. VAN BENEDEN an den 
Spitzen der mitotischen Spindelfiguren der Dicyemiden-Keime (1876, S. 63 u. f.) 
beschrieben hat [so hierzu die geschichtliche Darstellung von HEIDENHAIN 
(1907, S. 217 u. f.)]. 

Zur Darstellung der Centriolen, wie übrigens auch der achromatischen 
Strukturen der Mitose bedient man sich besonderer Färbeverfahren. Von der 
größten Bedeutung für die Ermittlung 
der hierher gehörigen Strukturen sind 
die FLEMMINGsche Dreifarbenmethode 
und die HEIDENHAINsche Eisenhäma
toxylinfärbung gewesen [s. ROMEIS 
(1924, S. 528, 529)]. 

Abb.75. Epithelzellen aus den Magengrübchen 
des ""1-1enschen im Längsschnitt. Mikrozentrum 
mit je zwei Centriolen. Eisenhämatoxylin mit 
Säurefuchsin. Gez. mit Seibert-Apochr. 8 mm. 

Nach K. W. ZIMMERMANN (1898). 

Abb. 76. Nebenhoden des Menschen. Je ein 
Diplosoma dicht unter der freien Oberfläche 
der Zylinderzellen sowie je ein solches in den 

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

Die Cen triolen sind von verschiedener, in jedem Falle von sehr geringer 
Größe. Nach HEIDENHAIN (1907, S. 527) liegen die kleinsten Centriolen an 
der Grenze der Sichtbarkeit und messen demgemäß etwa 0,2 fl, mittlere Zentral
körper messen 0,4 fl, die größten nicht mehr als 0,8 fl. Es besteht kein ersicht
liches Verhältnis zur Zellgröße. Gegenüber solchen Angaben ist aber hervor
zuheben, daß wir mit der Möglichkeit einer Größenänderung des Cen
triols rechnen müssen. JÖRGENSEN (1913, Ir, S. 146) hat beim Pisciola-Ei 
"enorme Volumschwankungen" der Centriolen festgestellt und ihre gesetz
mäßigen Beziehungen zu den Teilungsvorgängen erkannt. Wenn diese Be
funde auch nicht verallgemeinert werden können, so setzen sie doch die frühere 
Annahme außer Geltung, daß das Centriol "stets von derselben Größe sei" 
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[GURWITSCH (1904, S. 304)]. Ja, es ist von LENHOSSECK (1899, S. 93) von den 
Zentralkörpern in den Zwischenzellen des Kaninchenhodens sogar berichtet 
worden, daß dieselben beim erwachsenen Tier "nicht unbeträchtlich größer" 
sind als beim neugeborenen. Demnach würden die Zentralkörper wenigstens 
in diesem Fall, wie LENHOSSECK hervorhebt, an dem Wachstum der Zelle teil
nehmen, da auch die Zellen selbst beim erwachsenen Tier größer erscheinen 
als beim neugeborenen. 

Ihrer Gestalt nach stellen die Centriolen in vielen Fällen (nach HEIDEN
HAIN 1. c. bei den meisten Blutkörperchen und Gewebezellen der erwachsenen 

Abb.77. Cornea vom Rhesus-Affen. Diplosoma 
in den drei unteren Zellschichten nahe der 
der freien Epitheloberfläche zugekehrten Seite. 

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

Abb. 79. Uterus des Menschen. Drüsenepithel 
aus dem Fundus. Diplosom in sehr weetselnder 
Höhe, aber immer zwischen Kern und freier 

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

Abb. 78. Tränendrüse des Menschen. Hohe 
"sekretvolle" Drüsenzellen mit je zwei stabför
migen Zentral körpern in der Sekretsammelstelle. 

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

Abb.80. Drei Leukocyten aus dem Knochen· 
mark des Kaninchens mit den Zentren. 

Nach M. Heidenhain (1907). 

Geschöpfe sowohl wie der Embryonen) drehrunde Kügelchen dar. Aber 
die verschiedensten Abweichungen von der Kugelgestalt, besonders 
Stäbchen ["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 über die Zentren in Zellen des 
me n s c h li ehe n Körpers zu finden sind]. 

HEIDENHAIN (1. c. S. 231) vertritt mit MEvEs "die morphologische 
Identität aller durch Eisenhämatoxylin und die anderen Mittel 
wirklich scharf und rein dargestellten Zentralkörperchen". 
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Die Centriolen sind zuerst von BOVERI (1887, 1888) und von VAN BENEDEN 

(1887) als vom Kern unabhängige permanente Zellorgane erkannt 

. . 
:-

o 

d 

Abb. 81. Entstehung der Zentralkörper im Oocytenkern bei Thysanozoon. a Ganz junge Oocyte; 
b, C, d Kerne heranwachsender OocYt;en; e, f Prophase der ersten Reifeteilung. 

Nach SCHOKAERT aus BUCHNER (1915). 

worden. Ihre Permanenz ist dadurch gewährleistet, daß sie sich durch Selbst
teilung vermehren können und gemäß ihrer Einordnung in die Mitose an die 
Tochterzellen weitergegeben werden. Den direkten Nachweis, daß die 
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Centriolen "dauernd vorhandene Zellorganelle sind", glaubte JÖRGENSEN (1913b, 
S. 143) für das Pisciola-Ei erbracht zu haben, bei welchem er ihr Erhalten
bleiben während der mehrmonatigen Herbst- und Winterruhe dartun konnte. 
Dementsprechend sind diese Gebilde auch während der Teilungsruhe in 
der Regel in Zweizahl, aber auch zu mehreren, ja in gewissen Fällen in einer 
großen Anzahl [Riesenzellen der blutbildenden Organe, s. HEIDENHAIN (1907, 
S. 265)] in den Zellen vorhanden [so darüber besonders HEIDENHAIN (1894 
und 1907) und K. W. ZIMMERMANN (1898)]. Bemerkenswert ist die Anschauung, 
daß die Zentralkörper, die entweder oberflächlich oder in der Zellmitte gelegen 
sind (HEIDENHAIN), von denen aber auch gefunden wurde, daß sie in ein und 
derselben Zelle eine wechselnde Lage einnehmen können [BRAus (1894, S. 450)], 
bereits im ruhenden Zustande auf alle Strukturbestandteile im Kern und im 
Cytoplasma eine zentrierende Wirkung ausüben sollen [RABL (1899), s. hiezu 
das Spannungsgesetz von HEIDENHAIN 1897]. 

Die von BOVERI und anderen behauptete U na bhängigkei t des Cen triols 
vom Kern kann nicht für alle Fälle zugestanden werden. Als Regel kann 
es allerdings gelten, daß die Zentren sich von Teilung zu Teilung 
im Plasma erhalten. Aber manche Befunde, besonders an Eizellen, 
bei denen die Centriolen anscheinend während der Wachstumsperiode ver
braucht und zur Reifeteilung neu gebildet werden, weisen darauf hin, daß 
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 für Schritt gezeigt worden 
(Abbildung 81). Für die Polkörperchen der 1. Reifungsteilung der Seeplanarie 
Prostheceraeus vittatus ist diese Bildung von KLINCKOWSTRÖM (1897, S. 591) 
wahrscheinlich gemacht worden. BucHNER (1915, S. 177) meint, daß der schwer 
zu beobachtende Vorgang noch weiter verbreitet sein dürfte [hierhergehörige 
Literaturangaben bei HEIDENHAIN (1907, S. 246)] und R. HERTWIG (1895, 
S. 53) hat wiederholt die Centrosomen als selbständig gewordene, geformte, 
achromatische Kernsubstanz, als "Derivate des Kerns" oder als "chromatin
freien zweiten Kern" gedeutet, wobei wir, was hier vom "Centrosoma" gesagt 
ist, offenbar für das Centriol in erster Linie in Anspruch nehmen dürfen. Die 
allgemeine Bedeutung dieser Befunde und Deutungen liegt des weiteren 
darin, daß man angesichts der Möglichkeit 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 Kontinuität der Chromosomen und so ist auch der obenerwähnte 
Befund von JÖRGENSEN über die Persistenz der Centriolen im Pisciola-Ei 
während der Winterruhe nicht, wie der Autor gemeint hat, als ein allgemein
gültiger Beweis für die Natur der Centriolen als "dauernd vorhandene Zell
organellen" aufzufassen. Einem solchen Satz stünde ja schon die Tatsache 
entgegen, daß die Eizelle in den allermeisten Fällen ihre Centriolen nicht be
hält, sondern mit dem Spermiozentrum in die erste Furchungsteilung ein
tritt. Auch CONKLIN (1924, S. 545) äußert sich neuerdings in bezug auf die 
Frage der Persistenz des Cytozentrums sehr zurückhaltend. 

11. Centrosom und Astrosphäre. 

Die Zentralkörperchen sind zuweilen schon in der ruhenden Zelle 
und immer während der Mitose von sphärischen 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 können wir angeben, daß das Centriol oder das Centriolen-
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paar, das Diplosoma1 , in eine Kugel homogenen oder alveolären 
Plasmas eingebettet ist, welche nach BOVER! als Cen trosoma bezeichnet 
werden muß (Abb. 82), nach VAN BENEDEN [und H. E. ZIEGLER (1898, S. 256)] 
als Attraktionssphäre oder Sphäre. Auch der Name Idiozom (MEvEs) 
ist für diese Zone in Gebrauch genommen worden 2. 

Obwohl man sich damit begnügen könnte, in dieser Bildung eine Modi
fikation des Cytoplasmas zu sehen, kann man nach BOVER! die Substanz 
der Centrosomen mit dem 
besonderen Namen "Centro
plasma" belegen. In der Tat er
weist sich sowohl bei der ruhenden 
wie bei der mitotischen Zelle das 
Centroplasma als mehr oder weniger 
verschieden vom übrigen Zellenleib. 
Sein homogenes Aussehen oder seine 
feinere Alveolisierung, sein dichteres 
Gefüge also, bekundet sich auch in 
seiner stärkeren Färbbarkeit mit 
sauren Farbstoffen [LENHOSSECK 
(1899, S. 4)]. Stets fehlen in seinem 
Bereich die Plastosomen und bei 
Eiern die Dotterkörner oder wenn 
es nicht frei von Einlagerungen ist, 
so scheinen dieselben doch einen 
anderen Charakter zu besitzen als 
die im übrigen Cytoplasma zerstreu
ten [HELD (1917)]. Das Centrosom 
kann mehr oder weniger deutlich 
nach außen abgegrenzt sein, in 
manchen Fällen besitzt es eine Art 
Membran. 

Rings um das Centrosom wird 
während der Mitose das Cytoplasma 

"" . . 
..... 

", 

.- : 
·-:i· 

Abb. 82. Primäre Furchungszelle von Ascaris 
meoaloceph. bivalens unmittelbar nach der ersten 
Teilung des Eies. 2 Centriolen im Centrosom. Dieses 

VOn der Astrosphäre umgeben. 
Nach TH. BOYER! (1900). 

zur Astrosphäre (MARK, BOVER! u. a.), deren Material nach BOVER! (1888, 
S. 62; 1900, S. 204) Archiplasma oder Sphäroplasma oder nach STRASBURGER 
Kinoplasma genannt wurde. Mit dem Ausdruck "Astrosphäre" wollen wir also 
die in der Umgebung der Attraktionssphäre in größerem oder geringerem Umfang 
ausgeprägte Cytoplasma- Strahlung die Gesamtheit der "Radien" oder, 
wenn das Cytozentrum den Teilungspol darstellt, der "Polradien" bezeichnen. 
Wir sind uns dessen bewußt, daß es gar nicht möglich ist, hier einen Namen 
zur Anwendung zu bringen, dessen eindeutige Verwendung bereits allgemein 
anerkannt wäre. Denn es herrscht in bezug auf den Gebrauch der für die Be
schreibung des Cytocentrums eingeführten Bezeichnungen immer noch eine 
gewisse Freiheit. Für die soeben getroffene Festlegung der Begriffe Centriol 
und Centrosoma, sowie ihre Synonyma konnten wir uns auf BOVER1S klare 
Auseinandersetzungen stützen. In bezug auf die Verwendung des Wortes 
Astrosphäre sind wir nicht im gleichen Maße gesichert. Es läßt sich leicht 
zeigen, daß von einer Anzahl von Autoren Astrosphäre, Sphäre und Attrak
tionssphäre als gleichsinnige Bezeichnungen aufgefaßt worden sind. Aber 
Z1EGLER (1898, S. 257) hat ganz recht, wenn er einwendet, dies ginge nicht an, 

1 Über die meist ungleiche Größe der beiden Zentralkörper siehe HEIDENHAIN (1893). 
2 HIRSCHLER (1917) will diese Bezeichnung nur auf die "Dotterkerne" der Eier, welche 

das Centrosom enthalten und vom GOLGI-Apparat umgeben sind, angewendet wissen. 
Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 7 
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weil der Ausdruck Astrosphäre etymologisch den Hof und die Strahlung be
zeichne. Da aber Hof (Centrosom, Attraktionssphäre) 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. ZIEGLER läßt allerdings 
den Ausdruck Attraktionssphäre ganz fallen und bedient sich nur der Bezeichnung 
"Strahlung". Das ist aber wohl nicht notwendig. Man kann geltend machen, 
daß die Strahlung wiederum ein annähernd sphärisches Gebilde darstellt, außer
halb der Attraktionssphäre also eine zweite durch ihre strahlige Struktur aus
gezeichnete Sphäre vorhanden sein kann, welche man, ohne Verwirrung be
fürchten zu müssen, Sphäre der Strahlen oder Astrosphäre nennen darf. Hält 

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

man so die Bezeichnungen Centriol, Centrosoma oder Attraktionssphäre und 
Astrosphäre auseinander, so wird man im einzelnen Fall das Cytozentrum in 
diese seine Hauptbestandteile gliedern können. 

Es ist schon frühzeitig erkannt worden [VEJDOVSKY und MRAZEK (1903, 
S. 499)] und gilt erst recht bei unseren heutigen Vorstellungen über das Ent
stehen und Vergehen dieser Protoplasmastrukturen selbstverständlich, daß 
die angeführten Namen Archiplasma und Kinoplasma nicht etwa dazu dienen, 
eine spezifische Substanz der Zelle zu unterscheiden, wie BOVER! (1888, 1. c.) 
offenbar gemeint hat, sondern lediglich ein "Umbildungsprodukt" (VEJDOWSKY) 
des Cytoplasmas bezeichnen sollen. Eine Besprechung der Cytoplasmafrage 
findet sich bei GURWITSCH (1904, S. 273). 

Wie die Bildungen des Centrosoma und der Astrosphäre in ihren Dimen
sionen außerordentlich verschieden sein können, so gibt es in den einzelnen 
Fällen 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 für die beträchtliche Entfaltung des Zentrums, sondern 
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auch für seine größere 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 Astrosphäre einfach durchsetzt wird. Nahezu das ganze Eiplasma ist zum 
Sphärenplasma geordnet. Was die corpusculären Elemente betrifft, welche die 
Periplastbildungen zusammensetzen, so wird von ihnen als von "Sphärosomen" 
oder "Sphärodictyosomen", auch von PLATNERschen periidiozomatischen Bil
dungen [so S. KUSAKEWITSCH (1913, S. 296-302)] gesprochen. Jedoch dürften 
die neueren Erfahrungen manche von diesen früher zum Cytozentrum gerechneten 
Elementen dem Binnenapparat von GOLGI zusprechen; denn in vielen Fällen 

Abb.84. Pisciola-Ei. Das ganze ]:iplasma in Spbärenplasma umgewandelt. Um die Centriolen ist 
das Centrosom deutlich geworden. Strahlung und Verdichtungszone. Nach 1U. JÖRGENSEN (1913). 

steht das Cytozentrum in engsten räumlichen Beziehungen zu demselben. 
Auf die mögliche Identität von Zentralgebilden und Bestandteilen des GOLGI
Apparates hat zuerst BALLOWITZ (1900) hingewesen; seither ist die zwar nicht 
konstante, aber sehr häufige Einschließung des Cytozentrums in den Netz
apparat oft beschrieben worden [so BERENBERG-GossLER (1913, S. 64); BowEN 
(1926)]1. 

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

1 Es ist daher früheren Angaben von einem "Zerfall der Sphäre" in einer Anzahl färb
barer Teilstücke [RAWITZ (1896)] heute keine Bedeutung mehr für das Verhalten der Sphäre 
beizumessen, sondern sie werden den GOLGI-Apparat betreffen, der ja, wie früher berichtet, 
im Beginn der Mitose der Zerstückelung anheimfällt. 

7* 
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die Rede ist. Daß angesichts der recht beträchtlichen Unterschiede in der 
Höhe der Ausbildung des ganzen Zentrums, das sich bei der Mitose entfaltet 
und in der Tochterzelle wieder zurückgebildet wird, die Permanenz des Zen
trums schlechtweg gar nicht in Frage kommt und daß ferner einem solchen Ge
bilde, zu dessen Aufbau vorübergehend cytoplasmatisches Baumaterial be
ansprucht wird, nicht der Charakter eines Zellorgans zugesprochen werden 
darf, braucht wohl nicht näher begründet zu werden. Solche Fragen betreffen 
nur das Centriol und etwa das Centrosom in seinem einfachsten Zustand; denn, 
wie erwähnt ist nur das erstere als das wesentliche und ständige Element des 
Zentrums anzusehen es. GURWITSOH (1904, S. 304]. Der beste Beweis für diese 
Aussage ist in der Tatsache gegeben, daß durch die Tätigkeit des Centriols 
Centrosom und Sphäre erzeugt werden können, wie dies wiederholt auf das 
klarste beim Befruchtungsvorgang gezeigt wird. Nur das Centriol bringt das 
Spermium in das Ei bei der Besamung ein, die übrigen Strukturen des Zentrums 
entstehen de novo im Eiplasma 1. 

Was die Lage des Zentrums während der Prophase betrifft, so 
befindet sich dasselbe öfters dem Nabelfeld des Kerns (s. S. 61) gegenüber, 
weshalb eben dieses Bereich der Kernoberfläche auch als Polfeld (RABL) be
zeichnet wurde. Wir haben schon erwähnt, daß man die Ordnung der Chromatin
schleifen zum Nabel auf die Wirkung des Zentrums meint zurückführen zu 
können. Es liegt ja nahe, anzunehmen, daß das Zentrum seine Lage, welche es 
am Schluß der vorangegangenen Teilung dem Kern gegenüber eingenommen 
hat, bis zur folgenden Teilung beibehält und daß damit auch der richtende 
Einfluß, welchen das Zentrum auf die Telophasenchromosomen ausgeübt hat, 
während der Teilungsruhe anhält oder doch wenigstens in der Prophase wieder 
in gleicher Weise wie bei der vorausgegangenen Telophase zur Geltung kommt. 

Der Vollständigkeit halber sei hier noch einmal eigens bemerkt, was aus 
unserer Darstellung bereits hervorgeht, daß wir auch von einer Ubiquität des 
Cytozentrums nicht sprechen dürfen. Das ist auch die Meinung von CONKLIN 
(1. C. S. 542), der das Fehlen des Centrosoms nicht nur für die höheren Pflanzen, 
sondern auch für einige tierische Zellen zugibt. Deswegen sehen wir, da das 
Cytozentrum kein notwendiges Attribut der Zelle und keine unentbehrliche 
Einrichtung für die Mitose ist, auch davon ab, den oft gebrauchten Namen 
"Teilungsorgan der Zelle" bei dieser Darstellung für dasselbe zu verwenden. 
Dieser Gesichtspunkt wird uns bei der Erörterung der Mechanik vor einer 
Überschätzung der Leistung des Cytozentrums bewahren. 

I II. Zenfralspindel. 

Wo es vorhanden ist, wird das Cytozentrum bei der Mitose mobili
siert. Es ist bestimmt, die Pole der Teilungsfigur mit "Tochter
zentren" auszurüsten. Daher handelt es sich während der Prophase 
um die Verdoppelung des Cytozentrums und weiterhin um das 
Einrücken 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 Zwillingskörper (HEIDEN
HAIN) oder Diplosom (ZIMMERMANN) aus der letzten Teilung hervorgegangen, 

1 Bei der Kleinheit der Zentralgebilde in Metazoenzellen läßt es sich gar nicht unter
scheiden, ob die Teilungsorgane in den einzelnen Fällen den Centrosomen entsprechen 
und ein allerdings nicht sichtbares Centriol noch als Einschluß innerhalb derselben an
genommen werden muß oder ob das nackte Centriol vorliegt. [Siehe über diesen Punkt 
GURWITSCH (1904, S. 301).] Die hier berührte Unsicherheit macht es begreiflich, daß die 
Begriffe Centriol und Centrosom nicht immer, wie es der strengen, an den klaren Beispielen 
erwachsenen Forderung entspricht, auseinandergehalten werden können. 
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wenn es nicht gar eine weitere Vermehrung erfahren hat. Bezeichnend für 
den Beginn der mitotischen Aktivierung der Centriolen ist viel
mehr ihr Auseinanderweichen, die "Separation" der Tochtercentriolen 
[HEIDENHAIN (1907, S. 307)]. Dabei spielt die Zentralbrücke, Centro
desmose (HEIDENHAIN, Abb. 85) zwischen denselben, die freilich keine kon
stante Bildung ist und gerade bei Objekten mit mächtiger Zentralspindel zu 
fehlen scheint [GURWITsCH (1904, S. 254)], insofern eine besondere Rolle, als 
sie in manchen Fällen direkt in die junge Zentralspindel [HERMANN (1891), 
"N etrum", von TO vfjTeov = die Spindel nach BOYER! (1900, S. 182)] übergeht 
[HEIDENHAIN (1907, S. 306)]. In anderen Fällen wird man nicht mehr sagen 
können, als daß 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 CONRLIN dargestellt 
sind, erkennbar: Die Bildung zweier vollständiger Tochterzentren 
und der Zentralspindel. Wie dabei manchmal das Centrosom und die alte 
Sphäre zurückgebildet werden, oder wie die Tochterzentren mit der Spindel 
unter Zerreißung 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 VEJDOWSRY (1888) und 
von VEJDOWSRY und MRAZER (1907) für das Ei von Rhynchelmis, von GRIFFIN 
(1896) für das Thalassema-Ei, sowie von LAMS (1909/10) für das Arion-Ei dar
gestellt. Man sieht daraus, wie wenig es angebracht wäre, das Zentrum als Ganzes, 
besonders das Centrosom und die Strahlung für permanente Zellorgane zu er
klären und wie notwendig es ist, dem Centriol gegenüber den akzessorischen 
Strukturen des Zentrums die besondere Stellung als des wesentlichen Gebildes 
zuzuweisen. 

Daß auch bei anderer Gelegenheit als bei der Mitose das Centriol sich von der Sphäre 
unabhängig machen kann, hat ANKEL (1924) bei der Spermiohistogenese von Bythynia 
gefunden, wo es aus der Statosphäre austritt, um dem distalen Kernpol angelagert, den 
Schwanzfaden der Spermatiden zu bilden. 

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

Weniger gut unterrichtet als über das Verhalten der Zentren sind wir über 
das Schicksal der Zentralspindel. Aber eines läßt sich darüber doch 
mit Bestimmtheit aussagen. Nach den übereinstimmenden Angaben einer 
Reihe von Autoren haben wir mit zwei Möglichkeiten zu rechnen. Die 
Zentralspindel erhält sich entweder bis zur Metaphase und wird 
zur definitiven Teilungsspindel oder die Zentralspindel ver
schwindet vor der Auflösung und macht einer neuen Spindel 
Platz. HEIDENHAIN sagt hierüber, ohne dazu selbst Stellung zu nehmen (1907, 
S. 306): "Es ist auch angegeben worden, daß die primäre Spindelfigur wiederum 
zum Schwunde kommt, während die bleibende Spindel sekundär entsteht 
(z. B. WHEELER, M yzostoma, MEAD, Chaetopterus); evtl. müßte man daher 
primäre und sekundäre Zentralspindel unterscheiden [BOVERI (1909)]". Auch 
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die Darstellung der achromatischen Figur bei GURWITSCH (1904, S. 250-260) 
führt die Tatsache vor Augen, daß mit der Bildung und dem Wachstum der 

Abb.85. Centrosomen und Sphären aus Oocyten von Diaulula sandie(Jensis. Nach F. Me. FARLAND 
aus TH. BaYER! (1900). Das innere Centrosom der 1. Oocytenspindel teilt Rich in die beiden 

Centrosomen der 2. Oocytenspindel unter Bildung eines Netrums (Zentralspindel). 

primären Spindel in den meisten Fällen die Teilungsspindel schon hergestellt 
ist und daß bei manchen Objekten die Zentralspindel (in unserem Sinn) gar 
nicht zur Teilung verwendet wird. BRüEL (1914, S. 892) sagt in dieser Beziehung 
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von der Zentralspindel : "oft verschmächtigt sich diese in ihrer Mitte oder 
verschwindet auch ganz. Dann kann eine neue sekundäre Spindel ..... . 

* 

Abb. 86. Aufeinanderfolgende Stadien bei der Entfaltung von Centrosom und Strahlung- bei 
Orepidula. Die linke Reihe gehört den Reifeteilungen, die rechte den Furchungsteilungen des Eies 
an. In der alten Sphäre entsteht eine Zentralspindel, welche aus dem umgebenden Sphärenplasma 

austritt. Nach E. G. COKKLIN (1924). 

entstehen ... ". Die oben angeführten beiden Möglichkeiten sind in keiner frühe
ren Darstellung scharf genug herausgearbeitet worden. Vielmehr wird neben 
der Zentralspindel als der plasmatischen die nucleäre in die Schilderung 



104 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

eingeführt, welch letztere entweder allein oder mit der Zentralspindel 
zusammen die Teilungsspindel bildet [so bei CONKLIN (1924, S. 544)]. Aber 
mit dieser Unterscheidung einer plasmatischen und einer nucleären Spindel 
läßt sich offenbar keine Ordnung in die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen 
bringen. Wir haben, um zu diesem Ziel zu gelangen, die Metaphasen- oder 
Kernspindei vorangestellt, und können nun, indem wir solche Mitosen 
herausgreifen, bei denen unsere erste Möglichkeit, nämlich das 
Erhalten bleiben der Zentralspindel, verwirklicht ist, jenem ersten 
Typus einen zweiten gegenüberstellen, den Typus der Mitose 
mit der Zentralspindel. 

Den Begriff der Zentralspindel fassen wir dabei so eng, wie es der 
ursprünglichen Anwendung entspricht. Wir verstehen, wie aus dem bisher 
Gesagten hervorgeht, unter der Zentralspindel jene Spindel, welche 
nach HEIDENHAINS (1907, S. 306) eindeutiger Aussage mit den Centriolen 
"der Genese nach ein Ganzes" bildet. Manche Unklarheit in bezug 
auf den achromatischen Apparat ist darauf zurückzuführen, daß man sich nicht 
darauf beschränkt hat, allein die Spindel, welche aus dem Zentrum 
der Zelle hervorgeht (Abb. 87-92), Zentralspindel zu heißen. Wir 
können auch, wie sich zeigen wird, folgerichtig nicht von "primärer" und 
"sekundärer" Zentralspindel sprechen, in dem Fall, daß während 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 zugehörigen Zentral
spindel besteht, den primären Zentralapparat, jeden anderen mit einer 
neuen Spindel einen sekundären nennen. 

Der hier eingenommene Standpunkt in bezug auf die Bezeichnung Zentralspindel 
steht nicht im Widerspruch mit der Erklärung, welche der Urheber des Begriffes, HER
MANN (1891, S. 580) gegeben hat. Folgende Merkmale sind von ihm für 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 Rücksicht auf 
die Lage des Gebildes in der axialen Mitte der definitiven Spindel gewählt. Daher leitet 
sich also der Name. Aber eine Definition, die sich auf diesen Gesichtspunkt in erster Linie 
stützt, würde meines Erachtens nicht die dringend notwendige klare Unterscheidung der 
Zentralspindel als der primären von anders und zu anderer Zeit gebildeten ermöglichen. 
Es erschien deswegen ungeachtet der unwesentlichen Abweichung von der ursprünglichen 
Wortbedeutung bei HERMANN besser, das Kriterium der Entstehung dieser Spindel 
aus dem Cytozentrum voranzustellen und der Definition zugrunde zu legen, d. h. als Zentral
spindelnur die zwischen den Tochterzentren gebildete oder kurz die Spindel der Zentren 
[WASSERMANN (1926, S. 405)] zu bezeichnen; das hat übrigens auch schon BONNEVIE ge
tan, wenn sie (1910, S. 2) sagt: "die Zentralspindel ist durch die Wirksamkeit der Zentren 
entstanden .... ". Die übrigen Kriterien HERMANNs treffen für die Zentralspindel, wie wir 
sehen werden, stets zu. Indessen wären sie für sich allein in manchen Fällen auch für Meta
phasenspindeln anzuwenden. 

Wenn also eine Mitose mit der Zentralspindel vonstatten geht, 
so ist dieselbe mit dem primären Teilungsapparat ausgerüstet. 
Solche Mitosen sind in verhältnismäßig wenigen Fällen gegeben; wir können 
mit Sicherheit als Beispiele die Mitosen im Verlauf der Samenzellenentwicklung 
einer Reihe von wirbellosen Tieren [Me GREGOR (1899)] und der Amphibien 
[HERMANN, DRüNER, MEvEs (1897)] hier anführen; ferner nach DRüNER und 
BRAUS (1894) die Furchungsmitosen der Tritoneier bis zur Blastula. Wenn wir 
in der Literatur nur wenige, wirklich zuverlässige Darstellungen dieses Typus 
der Mitose finden, so muß das seinen Grund auch darin haben, daß nur eine 
kontinuierliche Beobachtungsreihe, welche die ganze Geschichte ein und der
selben Spindel zutage legt, als Grundlage für die Frage nach der Natur der 
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Abb. 87. Abb.88. 

Abb.89. Abb.90. 

Abb.91. Abb.92. 

Abb. 87 -92. Teilung einer großen Spermatogonie von Salamandra maculosa. Entstehuug und 
Wachstum der Spindel vor und nach der Kernauflösung. Abb. 92 Längsschnitt (lurch den Mutterstern. 

Nach FR. MEVES (1897). 

Spindel gelten kann [BONNEVIE (1910, S. 7)]. Das gilt gerade für die Zentral
spindel, während man die Natur einer Kern- oder Metaphasenspindel einwandfrei 
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auch aus dem Bild der späten Prophase erkennen wird. Die Voraussetzung 
ist aber eine wirklich lückenlose Beobachtungsreihe und es ist auch die an 
interessanten Befunden reiche Arbeit BONNEVIEs aus dem Jahre 1910 nicht voll
ständig genug, um zu beweisen, was die Verfasserin für' die Furchungsspindel 
des Nereis-Eies zeigen wollte, daß sie nämlich eine Zentralspindel sei. Denn 
es fehlen unter den Bildern hier gerade solche, die dem kritischen Zeitpunkt 
der Kernauflösung (zwischen Abb. 16 u. 17) entsprechen würden. 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 LEBRUN (1899) von den Reifeteilungen des Tritoneies 
geliefert haben (Abb. 96). Auch diese sind einwandfreie Dokumente für den
selben Typus der Mitose, der also demnach bei der Entwicklung und Reifung 
beiderlei Geschlechtszellen der Batrachier gegeben ist. 

Die Abbildungen bedürfen wohl keiner besonderen Erklärung. Vollends 
durch den Vergleich mit dem bereits besprochenen Typus der Mitose mit der 
Metaphasen- oder KernspindeI (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 Erhaltenbleiben der 
Zentralspindel zu sehen. 

Besonders bemerkenswert ist ferner, daß, wie aus diesen und den übrigen 
Dokumenten, die wir besitzen, hervorgeht, dieser Typus der Mitose offen
bar mit der frühen Auflösung der Kernmembran verbunden ist 
[WASSERMANN (1926, S. 407)]. Es ist sogar nicht zu viel gesagt, wenn wir er
klären, daß die frühe Kernauflösung (s. S. 64) ein notwendiges 
Korrelat zum Erhaltenbleiben der Zentralspindel darstellt. Es 
scheint die Auflösung des Kernbläschens zur Zeit des Wachstums der Spindel 
(Abb. 90) erst die Möglichkeit für deren volle Entfaltung zu schaffen. Einen 
weiteren Beleg für diesen Zusammenhang dürfen wir solchen Fällen der Rich
tungskörperbildung entnehmen, bei denen die erste Teilung bei spät sich er
öffnendem Eikern ohne Zentralspindel nach dem dritten, erst zu schildernden 

Abb. 93. Oedipoda. Reüp.teilung 
der männlichen Geschlechtszelle. 
Metaphase auf dem Längsschnitt. 
Phot. F. SKELL, Zeiß Apochr. 

4 mm Komp. Ok. 12,5. 
Balg 75 cm. 

Typus verläuft, 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 zunächst frei 
ne ben der Spindel (Abb. 90), dabei können 
sie in anscheinend unregelmäßiger Weise zer
streut sein (Abb. 91). Schließlich werden sie 
durch einen Mechanismus, über den wir später zu 
sprechen haben (s. S. 368), um die Spindel ge
ordnet, und zwar so, daß sie im Bereich ihrer 
stärksten Ausbuchtung, der sog. Äquator
region, von außen an sie angeheftet werden. 
So bietet der Längsschnitt durch diese Spindel ein 
außerordentlich charakteristisches Bild (Abb. 93). 
Man hat den Eindruck, daß die Chromosomen 

hier mit ihren zentralen Enden "von den Spindelfasern erfaßt" werden. 
Die Gesamtheit der radiär ausgerichteten und von der Spindel wagrecht 
abstehenden Chromosomen (Abb. 94) bildet durch den regelmäßigen Abstand, 
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den sie gegenseitig wahren, eine schaufelradartige Figur und eine beson
dere, sehr regelmäßige 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 natürlich als ein Mantel außen den durchlaufen
den an, weshalb man sie "Mantelfasern" genannt hat, während die andere Be
zeichnung als "Zugfasern" auf ihre angenommene Leistung bei der Bewegung 
der Tochterelemente Bezug nimmt. Diese Ausdrücke haben viel Verwirrung 
geschaffen. Man muß sich darüber klar sein, daß der zuletzt genannte erst 
berechtigt wäre, wenn die ihm zugrunde liegende Anschauung über die Mechanik 
der Mitose sich als richtig erwiesen hätte (s. S. 373). Was aber die Mantel
fasern betrifft, so rechnet man so wie HERMANN , von dem diese Bezeichnung 
stammt, und nach ihm besonders DRüNER (1894) gemeint haben, dieselben gar 
nicht zur Zentralspindel selbst. Vielmehr sind sie dieser Auffassung nach ein 

Abb. 94. Reifeteilung von Oedipoda. 
Phot. F. SKELL wie Abb. 93. 

Abb. 95. Oedipoda. Reifeteilung. Phot. wie Abb. 93. 
Längs-und Querschnitt durch das Metaphasenstadium. 

von der Polstrahlung hinzugekommener Teil. Wie auf Abb. 91 ein Faser
bündel von jeder Sphäre sich zu den Chromosomen hinauszieht und sich gegen 
sie aufbüschelt, so ist es wiederholt für die Mitose mit der Zentralspindel ge
zeigt worden. Man glaubte nun, daß diese Fasern, nachdem sie mit den 
Chromosomen in Verbindung getreten sind, und sie in die Äquatorregion 
hereingeführt haben, sich als die Mantelfasern auf die Zentralspindel legen. 
Man sieht, daß auch diese Vorstellung auf einer Theorie, welche wieder eine 
andere Leistung der "Zugfasern" zum Gegenstand hat, beruht. Und wir 
müssen 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, daß 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 können, daß eine allgemeine Charakte
ristik der Mitose diesen Einzelheiten nicht gerecht werden kann, ja gar nicht 
danach streben darf, sie zu berücksichtigen. In der Spermatogonienmitose von 
Satamandra (Abb. 92) sehen wir an der. ausgebildeten Spindel überhaupt 
keine Mantelfasern, noch weniger könnten wir die an die Chromosomen heran
tretenden Fasern auf jene Bündel des vorangehenden Stadiums (Abb. 91) 
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mit irgendeinem zureichenden Grund zurückführen. 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, gehören auch, wie behauptet worden ist, der Astrosphäre 
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. Reifeteilungf des 
Eies. Spindel mit Centrosomen und Polstrahlen 
in der Vollendung gegriffen. Die Chromosomen 

noch zerstreut. 
Nach CARNOY und LEBRUN (1899). 

Abb. 98. Triton taeniatus. 1. Reifeteilung des 
Eies. Spindel auf der Höhe der Ausbildung. 

Nach CARNOY und LEBRUN (1899). 

Abb. 97. Triton taeniatus. 1. Reifeteilung des 
Eies. Chromosomen an die Spindel angeheftet. 

Nach CARNOY und LEBRUN (1899). 

Abb. 99. Triton alpestris. 1. Reifeteilung des 
Eies. Der Abb. 92 entsprechender Zustand. 

Nach CARNOY und LEBRUN (1899). 

gar keine Beziehung zu den Chromosomen und wären 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, nämlich die Zentralspindel in den Vordergrund zu rücken. Bei 
der Erörterung der mechanischen Probleme, die sich an diese Erscheinungen 
knüpfen, werden solche Verschiedenheiten allerdings eine bisher nicht genügend 
beachtete Bedeutung gewinnen. 

Nur ein Punkt, der freilich auch zur Mechanik der Mitose gehört, soll hier 
gleich berührt werden, damit die Schilderung der Mitose, die wir geben, nicht 
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unvollständig sei. Wenn wir im allgemeinen, wie es dem Verlauf der Metaphase 
entspricht, die Umordnung der Chromosomen als einen besonderen, 
mit der Kernauflösung und der Bildung einer Metaphasenspindel eng zusammen
hängenden Teilvorgang dargestellt haben (S. 77), so geht aus der Besprechung 
des Typus der Mitose mit Zentralspindel hervor, daß es hier die 
Umlagerung in der oben geschilderten Weise gar nicht gibt. Hier 
ist die Einordnung der Chromosomen in den Mutterstern offen
bar ein Prozeß von ganz anderer Natur. Auch hieraus müssen wir 
bei der Besprechung der Faktoren des Mitosenablaufs zurückkommen; es handelt 
sich 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 überhaupt. 

Zuletzt sei noch bemerkt, daß die Spindel während ihres Wachstums und 
der Einordnung der Chromosomen auch Strukturveränderungen auf
weisen kann. Ist sie anfangs nicht selten retikulär (CONKLIN, CARNOY und 
LEBBRuN, Abb. 97), so wird sie weiterhin mehr und mehr fibrillär und es 
können dabei gröbere Züge von feineren unterschieden werden (CARNOY 
und LEBBRuN, Abb. 98). Schließlich, wenn die Chromosomen zum Stern ge
ordnet sind, heben sich die stärkeren Züge, welche an dieselben herantreten, 
von dem übrigen Material der Spindel oft sehr deutlich ab. Wir erwähnen 
diese Eigentümlichkeiten der Spindelstruktur, obwohl sie höchstens als Aus
druck einer stattgehabten Veränderung der Spindelsubstanz Interesse be
anspruchen (s. S. 408) und nicht als Strukturen in einer früheren Bedeutung 
gewertet werden dürfen, etwa in dem Sinne, daß, wie man oft gemeint hat, 
die späteren starken Züge durch Aneinanderlagerung je einer Anzahl feiner 
Fibrillen zustande kommen würden. Solche in erster Linie morphologisch 
fundierte Auffassungen, die niemals durch tatsächliche Beobachtungen über 
den Hergang der angenommenen Strukturveränderungen erhärtet werden 
konnten, vertragen sich wohl nicht mehr mit unseren heutigen, auf physikalische 
Gesichtspunkte gestützten Anschauungen (s. hierzu den zweiten Abschnitt). 

y) Zentren und Metaphasenspindel. Typus III der Mitose. 

Wir kommen nun zu den Fällen, in denen die zweite oben ins Auge ge
faßte Möglichkeit (s. S. 101) verwirklicht ist, d. h. die Zentralspindel 
sich nicht bis zur Metaphase erhält 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 
schließlich die Zentren gleichfalls in die Polstellung einrücken. Aber im Gegen
satz zum vorigen Typus, wo die frühe Kernauflösung die ungehemmte 
Entfaltung der Zentralspindel und die Orientierung derselben in der Teilungs
achse ermöglichte, erhält sich die primäre Spindel, die Zentral
spindeI, nicht bis zur Metaphase. Dieser Typus ist zugleich ein 
solcher mit später Kernauflösung. Damit hängt es wohl zusammen, 
daß sich hier Beziehungen zwischen dem geschlossenen Kern und dem Zentral
apparat herstellen, die es bei dem anderen Typus natürlich nicht geben kann. 
Diese Beziehungen drücken 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 können (s. S. 310), in der Teilungs-



llO Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

achse einander gegenüber 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 für diesen noch der Prophase angehörenden Zustand der 
mitotischen Zellen dieses Typus gibt es bekanntlich bei den Metazoenzellen 
genug, ja, dieses Bild (Abb. 100) ist so häufig, daß es als regelmäßige Erschei
nung im Cyc1us der Teilungsveränderungen der Metazoenzelle angesprochen 
werden könnte, wcnn 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 möglich, daß manchmal eine wohlgebildete Zentralspindel gar 
nicht zustande kommt; dafür sprechen z. B. die Bilder, welche JÖRGENSEN 
(1913 II) vom Zentralapparat im Pisciola-Ei auf den entsprechenden Stadien 

Abb. 100. Pisciola·Ei. Prophase der 1. Reifeteilung. Die "opponierten Centriolen" haben eine 
beträchtliche Strahlung ausgebildet. Spindel in diesem Stadium nicht vorhanden. 

Nach M. JÖRGENSRN (1913). 

gegeben hat. Meistens werden wir aber damit rechnen dürfen, daß 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, daß von dieser Zentralspindel 
nichts mehr übrig ist, wenn die Zentren in ihrer definitiven 
Stellung angelangt sind (Abb. 101). Selten freilich finden wir eine so klare 
Angabe über das Schicksal der Zentralspindel wie die von BOVERI (1900, S. 41), 
welcher ausdrücklich erklärt, daß die Verbindung zwischen den beiden 
Zentren der Seeigelblastomere sich zurückgebildet hat, wenn die 
Centrosomen in Gegenüberstellung der Kernmembran aufsitzen; die T 0 c h t er
centrosomen sind dann, wie BOVERI sagt, ganz unabhängig von
einander geworden und es existiert, wie wir hinzusetzen dürfen, nichts 
mehr, was wir auf die Zentralspindel beziehen könnten, die wenigstens in der 
Anlage vorhanden gewesen ist. 

Eine ebenso klare Darstellung wie die BOVERIS wurde auch von GRIFFIN 
(1896, S. 172) für die Furchungsteilung des Thalassema-Eies gegeben: "What 
seems to be a central spindie ...... 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 größter Deutlichkeit zu erkennen, daß sich der Zentralapparat des 
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Abb.106. 
Abb. 101-106. 1. Furchungsteilung des Amphioxus·Eies. Abb. 101 Furchungskern mit den bei den 
Centrosomen. Abb. 102 Kernmembran aufgelöst, Stadium unmittelbar vor Umordnung und Bildung 
der Metaphasenspindel. Abb. 103 Äquatorialplatte. Abb. 104 und 105 Dyasterstadien. Abb. 106 

Telophasen. Nach J. SOBOTTA (1897). 
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Eies von Chaetopteru8 (Annelide) ebenso verhält, eine wohlausgebildete Zentral
spindel, die dem Spermiozentrum angehört und die noch zwischen den beiden 
Vorkernen vorhanden ist, wenn die Zentren schon polständig geworden sind, 
verschwindet vollständig, die Spindel der ersten Furchungsteilung ist eine 
neue Bildung, und zwar eine Metaphasenspindel. 

Freilich muß noch eine andere Möglichkeit ins Auge gefaßt werden. Der 
Kern könnte auch in die Zentralspindel hineingeraten, so daß deren Substanz 
dem Kern als eine dünne, nicht immer wahrnehmbare Schale aufgelagert ist. 
Von einer "interfilaren Lage" des Kerns war früher häufig die Rede [HEIDEN
HAIN (1904, S. 505)]. Aber wir vermissen jeglichen sicheren Anhaltspunkt 
für ein derartiges Vorkommnis und unsere neueren Erfahrungen über die La
bilität der Spindelstrukturen machen es uns auch recht wahrscheinlich, daß 
die Spindel vollständig verschwinden kann, während man früher bei der anders
artigen Einstellung zu den intracellulären Faserstrukturen (s. S. 288) eher ge
neigt sein mußte, die Spindel auch dann noch in irgendeinem Rest irgendwo 
in der Zelle zu suchen, wenn sie ersichtlich in ihrer eigentlichen Funktion durch 
eine sekundäre Bildung ersetzt worden war. Auf solcher Vorstellung beruht 
dann die Angabe, daß die definitive Spindel nucleären Ursprungs sei (unsere 
Kern- oder Metaphasenspindel), aber ihre peripheren Lagen aus dem Plasma 
stammen, weil eben die ursprüngliche Spindel (unsere Zentralspindel) "plas
matischer Herkunft" ist, die ganze Spindel also gemischten Charakter besitze. 
Tatsächlich kann man dies alles durchaus nicht aus den Zustandsbildern heraus
lesen, wenn man eben nicht darauf ausgeht, Reste der ursprünglichen Spindel 
auf diesem Stadium ausfindig zu machen. Wäre dem aber so, daß irgendwann 
einmal sich die interfilare Lage eines Kerns nachweisen ließe, so würde dadurch 
kein neuer und besonderer Charakter der Spindel oder der Mitose gefunden 
sein. Es wäre auch dann noch, da die eigentliche Spindel Metaphasenspindel 
ist, der in Rede stehende dritte Typus der Mitose mit Zentren und 
Metaphasen- oder Kernspindei gegeben. 

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

Der vorliegende Typus der Mitose muß also ebenfalls als ein solcher mit 
Metaphasenspindel bezeichnet werden. Der Unterschied zwischen dem 
dritten Typus und dem ersten, den wir regelmäßig bei den höheren Pflanzen 
treffen, ist in der An wesenheit der Zentren gegeben. Also lautet die voll
ständige Bezeichnung dieses bei den Metazoen häufigsten Typus der 
Mitose: mit Zentren und Metaphasen- oder Kernspindel. 

Die Einwirkung der Zentren auf den Prozeß der Kernauflösung als Folge 
der Anlagerung an die Kernmembran haben die Erkenntnis offenbar erschwert, 
daß die Spindelbildung hier eigentlich unabhängig von den Zentren und im 
Grunde ebenso vor sich geht, wie wenn keine Zentren vorhanden sind. Das 
Zentrum übt mit seiner Sphäre in vielen Fällen einen deutlichen Einfluß auf 
die Kernmembran vor ihrer Auflösung aus. Dies bekundet sich zuweilen in 
delJ. Formveränderungen (pseudopodienartige Lappung mit entsprechenden 
Eindellungen dazwischen, zipfelförmige Fortsätze in Ein- oder Mehrzahl), 
welche die Kernmembran an der dem Zentrum gegenüberliegenden Stelle 
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erleidet [BUCHNER (1911), Seesternei; JÖRGENSEN (1913), Pisciolaei; GR1FF1N 
(1896), Eikerne von Thalassema]. Die Abb. 107 gibt hierfür ein Beispiel. 

Ferner kommt es nicht selten vor, daß die dem Zentrum benachbarte Strecke 
der Kernmembran zuerst der Auflösung anheimfällt. Das hat die Aussage 
von der "membranlösenden Funktion des Centriols" veranlaßt [BUCHNER 
(1911, S. 590)]. Gerade in diesem Fall (Abb. 107, Pisciola) sieht es dann oft so 
aus, als würden sich die Sphärenstrahlen in den 
vom Pol aus eröffneten Kern hinein verlängern 1 

und als würden sie aus dem Kernmaterial und 
besonders aus dem Liningerüst Zuwachs erhalten, 
eine Vorstellung, auf die sich die Lehre vom 
nucleären Ursprung dieser Spindel vornehmlich 
gründete. Die "Zugfasern" würden dabei von 
beiden Seiten her an die Chromosomen herantreten, 
während axiale Fasern beider Zentren durch ihre 
Vereinigung eine "Zentralspindel" (hier die Verwir
rung des Begriffs) aufbauen sollten. Auch BRüEL 

Abb.107. Abb.108. 

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

meint (1914, S. 892), allerdings viel vorsichtiger als die früheren Autoren, die 
neue sekundäre Spindel würde "vielleicht hier und da durch Vereinigung von 
Polstrahlenbündeln" entstehen. Jedoch vergißt, wer aus solchen vereinzelten 
Zustandsbildern derartige Schlüsse zieht, daß eben nur ein Momentbild während 
der Kernaufläsung und Umlagerung der Chromosomen vorliegt, aus dem für 
sich allein nichts über die Entstehungsart der Spindel gefolgert werden kann. 
So hat JÖRGENSEN für die Oocyte von Pisciola, also gerade für einen Fall, 
den man dem hier wiedergegebenen Zustandsbild nach (Abb. 84), für die 
besagte Auffassung sehr gut verwerten könnte, festgestellt, daß diese in den 

1 Z. B. GRIFFIN (1896, S_ 172): "Even before the definitive position has been reached, 
spindlefibres commence to grow in toward the nucleus". 

Handbuch der mikroskOP. Anatomie 1/2. 8 
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Kern eindringenden Fasern (Abb. 107) gar keine bleibenden Bildungen sind, 
sondern nach der Kernauflösung wieder verschwinden und mit der Spindelbil
dung sicher nichts zu tun haben. Auch beim Pisciola-Ei entsteht die Spindel, die 
JÖRGENSEN allerdings auch als "Zentralspindel" bezeichnet hat, ganz unabhängig 
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 primäre, 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 Einfluß der Zentren. 
Die Metaphasenspindel ist hier nicht tonnenförmig, 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, daß die Spindelfasern genau 
wie bei einer Zentralspindel direkt vom Zentrum ausgehen, ja an ihm befestigt 
zu sein scheinen. Diese Fälle sollen bei der Analyse der Spindelbildung berück
sichtigt werden (s. S.364). Es wird sich zeigen, daß 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, 
daß sieh ein regelmäßiges, für alle Fälle gültiges Verhalten wohl nicht fest
stellen lassen dürfte. An der Zentralspindel, um dies noch einmal hervorzuheben, 
fanden wir die Chromosomen im sog. Äquator radschaufelartig befestigt. Damit 
ist für diese Spindel und die mit ihr ausgerüstete 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 fügen, als einzelne Chromosomen, besonders solche 
kleineren Kalibers, nicht außen an der Spindel stehen, sondern in sie eingelagert 
sind (Abb. 309, S. 377). Dann ist natürlich der Querschnitt oder die Aufsicht 
auf den Mutterstern nicht mehr so typisch mit äußerem Chromosomenkranz 
und zentralem, chromosomenfreiem Feld quergetroffener durchlaufender Spindel
fasern. Auf der anderen Seite ist für die Metaphasenspindel im allgemeinen 
charakteristisch, daß die Chromosomen in dieselbe eingelagert sind und daß 
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 höheren Pflanzen mit ihren Metaphasenspindeln 
niemals eine typische Monasterfigur, wir finden sie nirgends abgebildet und uns 
ist bei eingehender Beschäftigung mit den Kernteilungen der Zwiebelwurzel 
niemals eine solche zu Gesicht gekommen. Die Äquatorialplatte in der Auf
sicht entspricht vielmehr stets dem Bilde, das LUNDEGARDH [so TISCHLER (1922, 
Abb. 213a, S. 326)] von ihr nach der lebenden Zelle gezeichnet hat und aus 
dem übrigens, was auch TISCHLER als die Regel bezeichnet (1. c. S. 328) her
vorgeht, daß nämlich, wenn die Chromosomen von verschiedener Größe sind, 
sich die größeren nach außen, die kleineren nach innen in die Platte zu stellen 
pflegen. Zweifellos liegt in dieser verschiedenen Anordnung der 
größeren und kleineren Elemente eine mit der Einordnung der 
Chromosomen einhergehende, fundamentale Erscheinung vor; 
denn sie wird mit derselben Regelmäßigkeit bei Pflanzen [so auch die Chromo
somenplatten der Filicineen bei LITARDrERE (1922)] wie auch bei tierischen 
Mitosen getroffen. Vor kurzem haben v. WINIWARTER und ÜGUMA (1926, 
S. llO) diese typische Anordnung der Elemente wieder für 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 ausführte, 
daß neben dem klassischen Bild des Muttersterns z. B. in den Samenzellen 
des Salamanders, bei vielen Zellen eine unregelmäßige, die ganze Äquatorial
platte ausfüllende Anordnung der Chromosomen "und sogar eine rein zentrale 
Lage der chromatischen Elemente (z. B. Ophryotrocha nach KORSCHELT)" vor
kommt. Darüber hinaus verhilft uns allerdings unsere strenge Unterscheidung 
der Zentralspindel von der Metaphasenspindel zu der weiteren Feststellung, 
daß der typische Monaster (abgesehen von der gelegentlichen zentralen 
Lage kleiner Chromosomen) stets mit der Zentralspindel verbunden 
ist und bei ihr die bloße Chromosomenplatte überhaupt 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 bloßen Chromosomenplatte. Man 
kann also aus dem Bilde der Metaphase nur in beschränktem Umfang auf den 
Charakter der Spindel und den Typus der Mitose schließen. 

Die beiden Typen der Mitose, die wir für die Metazoen haupt
sächlich ins Auge fassen müssen (da der Typus ohne Zentren hier doch 
zu den Seltenheiten gehört), lösen einander im Lauf der Zellgenera
tionen zuweilen ab. Dies trifft besonders für die Reifeteilungen zahlreicher 
Geschlechtszellen und dann für die Reifeteilungen der Eier einerseits und die 
Furchungsteilungen andererseits zu. 

Während die erste Reifeteilung, die vom geschlossenen Kern der Spermato
cyte oder Oocyte ihren Ausgang nimmt, sowohl dem einen als dem anderen 
Typus angehören kann, wird die zweite Reifeteilung stets mit einer Zentral
spindei versehen sein, wenn zwischen erster und zweiter Reifeteilung kein RUhe
kern hergestellt wird. Dann übernimmt die aus dem Zentrum der ersten Reife
teilung hervorgehende Zentralspindel sogleich die freien Chromosomen. So 
ist es z. B. beim Ei von ThY8anozoon brocchi nach SCHOCKAERT (1902), wo die 
erste Reifeteilung eine Mitose mit Metaphasenspindel ist, die zweite aber auf 
die angegebene Weise mit einer Zentralspindel verläuft (1. c. Abb. 30-34). 
Anders vollziehen sich beim Triton-Ei beide Reifeteilungen mit Zentralspindeln 
[CARNOY und LEBRUN (1899, Taf. XI u. XII)]. Ist aber, wie in der Spermato
genese mancher Orthopteren [BuCHNER (1909)] ein Ruhestadium mit geschlos
senem Gerüstkern zwischen erste und zweite Reifeteilung eingeschaltet, dann 
bestehen natürlich für die letztere die beiden Möglichkeiten der Zentral- oder 
Metaphasenspindel. Daß in der Tat die erste Reifeteilung mit Zentralspindel, 
die zweite nach einem Ruhestadium mit einer Metaphasenspindel durchgeführt 
werden kann, zeigt meiner Erfahrung nach keine Darstellung einwandfreier 
als die der Spermatogenese von Desmognathus fU8ca (Amphibium) von KINGs
BURY (1902, Abb. II, 13 - 1. Reifeteilung; Abb. 28, 29 - 11. Reifeteilung). 

Recht häufig sehen wir nach einer zweiten Eireifeteilung mit Zentralspindel 
die erste Furchungsteilung mit einer Metaphasenspindel ausgerüstet, ja es 
dürfte für die Furchungsteilung dieser Typus durchaus die Regel sein. Hierzu 
liefern die Darstellungen der Oogenese und Furchung der Eier des Wurmes 
Myco8toma glabrum [WHEELER (1897)], des Anneliden Ohaetopteru8 [MEAD 
(1898)], der Schnecke PhY8a fontinali8 [KOSTANECKI und WIERCZIECKY (1896)] 
einwandfreie Beispiele. 

Daß auch sonst im Verlauf der Zellgenerationen, besonders während der 
frühen Embryonalentwicklung, die Mitose ihren Charakter verändern kann, 
ist durch die Untersuchung von BRAUS (1894) über Zellteilung und Wachstum 

8* 
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des Triton-Eis höchst 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 nucleären oder plasmatischen Ursprungs sei, erörterte und aus denen 
er eine "allmähliche Umwandlung der Entst~hung der Spindel im Kern aus 
der im Cytoplasma" glaubte folgern zu können (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 Maßstab anlegen, so können wir immerhin der 
Vermutung Raum geben, daß hier der Typus der Mitose mit der Zentralspindel 
("Ursprung im Plasma") von dem anderen mit der Metaphasenspindel ("Ur
sprung im Kern") vielleicht abgelöst wird. Es wäre sehr erwünscht, über den 
Charakter der Mitosen des Triton-Eies Genaueres zu erfahren. Die BRAUS
schen Befunde reichen nicht hin, um zu einem einigermaßen sicheren Urteil 
zu gelangen. 

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

Die Haupttypen der Mitose. 
Mitosen ohne Zentren. 

Typus I: Mitose mit Metaphasen
oder Kernspindei: Die Mitosen der 
höheren Pflanzen und 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 für den Fall, daß eine Zentral
spindei während der Prophase zwischen 
den auseinanderweichendenZentren gebildet 
wird, aber dann verschwindet, auch als 
sekundäre TeiIungsspindel zu be
zeichnen!. 

Der Typus II geht Hand in Hand mit der frühzeitigen Kernauflösung, der 
Typus III mit der späten. Die Unterschiede zwischen Typus II 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 können. Was die 
Erörterung betrifft, ob die Spindel nucleären oder plasmatischen Ursprungs 
ist, so würde unsere Zentralspindel der früher allein auf das Plasma zurück
geführten Spindel entsprechen, während die Metaphasenspindel auf das Material 
des Kerns allein oder auf Kerninhalt und Cytoplasma zurückgeführt wurde, 
ein Dilemma, das niemals klar entschieden worden ist und dem von den neueren 
Autoren mit Recht keine Bedeutung mehr beigemessen wird. 

1 Über die Bildung von "anastralen" Mitosen an Stelle der typischen bei künstlicher 
Entwicklungserregung siehe BATAILLON und TsoHou-Su (1928)_ 



Die Beschreibung des Ablaufs der Mitose (Phänomenologischer Teil). 117 

Bei der schematischen bildlichen Darstellung der Mitose tierischer 
Zellen in Lehrbüchern schwankte man bisher zwischen den beiden Typen 
II und III, indem bald der eine, bald der andere zum Vorbild für das Schema 
genommen worden ist. Wenn man aber trotz der schematischen Wiedergabe 
der Wirklichkeit soviel wie möglich Rechnung tragen will, dann kann man 
nicht mit nur einem Schema den Ablauf der Mitose veranschaulichen, sondern 

a b c 

d e 

Abb. 109 a-f. Schema der indirekten Teilung nach dem Typus mit Zentra lspindel. 
Natürliches Beispiel s. Abb. 87-92. 

a b c d 

e g 

Abb. 1l0a -go Schema der Mitose nach dem Typus mit Zentren und Metaphasenspindel. 
Natürliches Beispiel s. Abb. 101-106. 

man muß die beiden, bisher abwechslungsweise gebrauchten Bilderreihen neben
einander vorführen. Wir schließen 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 berücksichtigt worden ist, veranschaulicht worden. 



118 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

15) Die Längsteilung der Chromosomen. 

Bei STRASBURGER (1875, S. 211) lesen wir über das Verhalten der "Kern
platte", deren Zusammensetzung aus einer "Schicht getrennter Stäbchen und 
Körner" er bereits erkannt hatte, daß sie sich gleichsam spaltet, so zwar, daß 
ihre zueinander parallelen Seitenflächen auseinanderzuweichen beginnen, 
während ein anderer Teil der Platte zu fadenförmigen Strängen ausgedehnt 
wird. Dies waren die Beobachtungen, auf welche sich die Behauptung stützte, 
daß bei der Zellteilung die Kerne "aus der Teilung eines schon vorhandenen 
Zellkernes hervorgehen" (1. c. S. 215). Zu den Urhebern dieser fundamentalen 
Erkenntnis sind außer STRASBURGER noch BÜTSCHLI und O. HERTWIG zu zählen 

. (s. FLEMMING (1879, S. 412)]. Aber zunächst stand der Auffassung von der 
Kontinuität des Kerns noch die Lehre von der "Karyolyse", der Kernauflösung 
und der Neubildung der Tochterzellenkerne gegenüber, für welche sich FOL, 
FLEMMING und AUERBACH damals noch einsetzten [FLEMMING (I. c. S. 411)]. 
Die letzteren konnten hierfür ihre vortrefflichen Beobachtungen ins Treffen 
führen, die auch in der Folgezeit nicht erschüttert wurden, da ja der Kern 
als solcher bei jeder Zellteilung in der Tat aufgelöst wird. Es ist außerordent
lich interessant, zu verfolgen, wie FLEMMING in den Jahren 1879 und 80 die 
Widersprüche zwischen den beiden nun scheinbar gegensätzlichen Lehren an 
der Hand seiner klassischen Befunde über die Teilungsmetamorphose 
des Kerns zur Übereinstimmung bringen konnte. Im 6. Band des Archivs 
für mikroskopische Anatomie aus dem Jahre 1879 sind in unmittelbarer Auf
einanderfolge drei der berühmtesten Arbeiten über die Zellteilung vereinigt, 
nämlich die Untersuchung über die Knorpelzellenteilung von SCHLEICHER, in 
welcher der Begriff der Karyokinese aufgestellt wird, der erste Teil der Bei
träge zur Kenntnis der Zelle von FLEMMING, dem im nächsten Jahre der zweite 
folgte, und PEREMESCHKOS Aufsatz über die Teilung der tierischen Zellen. 
Gerade diese Arbeiten eröffneten den Einblick in die Kernmetamorphose und 
begründeten die Erkenntnis, daß die Karyokinese eine indirekte Kernteilung 
mit Umwandlung des Kerninhalts in Fäden sei (Mitose, FLEMMING). So konnte 
dann, trotz tatsächlicher "Karyolyse", die Lehre von der Kontinuität der Kern
substanzen allmählich zum gesicherten Besitz der Wissenschaft erhoben werden. 
Den überragenden Anteil an dieser Arbeit hat ohne Zweifel FLEMMING geleistet. 
Das ergibt sich nicht nur aus dem Umfang und dem Wert seiner von den übrigen 
Untersuchern nicht erreichten Befunde und nicht nur daraus, daß er es vor 
allem verstanden hat, die Beobachtungstatsachen zum Gesamtbild zu ordnen; 
vielmehr kommt hinzu, daß er den Vorgang, der im Mittelpunkt der 
Kernteilung steht, nämlich die Längsteilung der Chromosomen, 
zuerst beobachtet und wenigstens vermutungsweise sogleich richtig gedeutet 
(179, S. 384) und bald darauf (1880, S. 212) als ein konstantes Phänomen der 
Kernteilung erklärt hat. Jetzt erst war die Möglichkeit gegeben, jene oben
erwähnte, von STRASBURGER, BÜTSCHLI und O. HERTWIG erhobenen Befunde 
über die Zweiteilung der Kernplatte in die gesamten mitotischen Veränderungen 
einzuordnen, nachdem erkannt war, daß ihr die Längsspaltung der Kernfäden 
zugrunde liegt. Als dann in den darauffolgenden Jahren das gesetzmäßige 
Verhalten der Chromosomen enthüllt wurde (VAN BENEDEN, BOVERI, C. RABL), 
da kam erst die ganze Tragweite der FLEMMINGschen Befunde zutage: Wie 
sie zeitlich und im Auf und Nieder der Strukturveränderungen 
im Mittelpunkt der Mitose steht, so erweist sich die Längsteilung 
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 könnte zunächst befremden, daß wir die Längsspaltung der Chromosomen 
erst bei der Metaphase behandeln und dies um so mehr, als gerade FLEMMING 
von ihr ursprünglich gesagt hat 1880, S. 213): "sie kann schon im lockeren 
Knäuelstadium oder in der Kranzform auftreten" und als die frühzeitige Längs
spaltung in Bestätigung seiner Angabe bekanntlich immer wieder angetroffen 
worden ist, so daß manche Autoren den Vorgang der Längsspaltung 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 erklären aber berufene Cytologen, wie 
GURWITSCH (1913, S. 71), daß die Längs
spaltung "meist in das Stadium der .Äqua
torialplatte fällt" und wir werden aus der 
genaueren Beschäftigung mit dem seiner 
Natur nach noch durchaus problematischen 
Vorgang die Erfahrung gewinnen, daß er 
jedenfalls erst in der Metaphase zu Ende 
kommt und daß gegenüber dieser Tatsache, 
die seine Zuordnung zur Metaphase recht
fertigt, die andere Frage, ob er sich in der 
Prophase vorbereitet und in einzelnen Fäl
len sogar vollendet werden kann, jedenfalls 
nicht für alle Mitosen im gleichen Sinn zu 
beantworten ist. 

Im Stadium der Chromosomen
platte sind die Chromosomen in 
jedem Fall durch Längsspaltung 
verdoppelt und die Hälften sind, wie 
bei der Angabe über die Einordnung 
der Chromosomen bereits erwähnt wurde, 
übereinandergestellt und polar determiniert 
(Abb. Ill). Aber es ist im einzelnen Fall 
durchaus nicht leicht, sich von dem Vor

Abb. 111. Chromosomenplatte aus dem 
Amnion eines menschlichen Embryo. Ver
größerung 2000. Infolge der schrägen Auf
sicht auf die Platte ist bei einer Reihe von 
Chromosomen die vollzogene Längsspal
tung klar zu erkennen. Präparat u. Mikro
photographie von Prof. O. GROBsER-Prag. 

handensein des Längsspaltes zu überzeugen, der nachher, wenn die Tochter
chromosomen auseinanderzurücken beginnen, erst ganz deutlich in die Er
scheinung tritt. Ob die Duplizität der Metaphasenchromosomen mehr oder 
weniger klar hervortritt, das hängt, abgesehen von der Größe 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 Beiträge, S. 745; LUNDEGA.RDH (1912, S. 247 u. 293)]. 

Das Urteil, ob im einzelnen Fall gespaltene Chromosomen vor
liegen, wird sich auf die Anschauung stützen müssen, die wir vom 
Bau des Chromosoms gewonnen haben (s. S. 66). Die Wahrnehmung 
einer bloßen Aufhellungszone in der Chromosomenachse, bei der man sich oft 
beruhigt hat, bietet deshalb keine genügende Unterlage für dieses Urteil, weil 
bei der Differenzierung des ausgebildeten Chromosoms in eine chromatische 
Rinden- und eine achromatische Markschicht der optische Längsschnitt der
selben notwendigerweise eine axiale, aufgehellte Zone zur Anschauung bringen 
muß. Aber auch die reine Aufsicht auf das Chromosom kann eine Längslichtung 
vortäuschen. Hierüber bemerkt GELEI (1922, S. 327) mit Bezug auf einen 
schematischen Querschnitt des Chromosoms, den wir in Abb. ll2 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 höhere Absorption erleiden als in der Mitte, d. h. das Chromosom wird 
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in der Mitte eine Längslichtung aufweisen". Vollends, wenn ein Chromosom 
von diesem Bau mit dem optischen Längsschnitt in die Ebene des mikroskopi
schen Bildes eingestellt ist, muß die achromatische Achse den Eindruck einer 
Längslichtung hervorrufen. Ähnlich meinte bereits RABL (1885, S. 285), bei 
oberflächlich auf den "hyaloplasmatischen Strängen" gelegenen chromatischen 
Körnchen müsse "eine Längsspaltung vorgetäuscht werden", wenn man "einen 
Knäuelfaden im optischen Längsschnitt" betrachtet. Bei Seitenansicht des 
Chromosoms oder, wenn es bandförmig ist, bei Flächenansicht, wird man also 
erst dann mit Sicherheit einen Längsspalt behaupten dürfen, wenn die Tochter
chromosomen entweder in den mittleren, eine Öse bildenden Teilen, oder in 

Abb. 112. Der Schein einer 
Längsspaltung der Chromo· 
somen, optisch hervorgerufen. 

Nach J. v. GELE! (1922). 

den sich spreizenden Enden soweit voneinander ent
fernt sind, daß hierdurch jeder Zweifel ausgeschlossen 
wird [WASSERMANN (1926, S. 390)]. An der Hand 
dieses Kriteriums erkennen wir zum Beispiel an den 
Chromosomen des lockeren Knäuels der Abb. 59 die 
vollzogene Längsspaltung. Aber in der somatischen 
Mitose tritt uns eine solche Lockerung der gegen
seitigen Beziehungen der Schwesterchromosomen 
nicht einmal in der Metaphase häufig entgegen. Bloße 
Drehungen des Chromatinfadens oder -Bandes, wo
durch bei vorhandener Längslichtung der Anschein 
zweier selbständiger, umeinander geschlungener Fäden 
entsteht, dürfen wir keinesfalls für ein Zeichen der 
Längsspaltung nehmen. Bei der Schwierigkeit, 
aus der Chromosomenseitenansicht Gewiß
heit über diesen Punkt zu erhalten, sind 
wir auf den Querschnitt, bzw. den optischen 
Querschnitt angewiesen [so GELEI (1. c. S. 328)], 
den uns ein im Schnitt gegen die eingestellte optische 
Ebene aufsteigendes Chromosom darbietet. Das Quer
schnittsstudium muß ja schon aus dem Grunde den 

wirklich sicheren Aufschluß bringen, weil es, hinreichende Größenverhältnisse 
vorausgesetzt, nach der Längsspaltung zwei kleinere Querschnittsringe ergeben 
muß anstatt des einen beim ungespaltenen Chromosom. Daß diese Forderung, 
das Urteil vom Querschnittsbild abhängig zu machen, sehr wohl erfüll bar 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, natürlich getreu der Wirklichkeit des mikroskopischen Bildes, die 
übereinander gestellten Querschnittsringe des verdoppelten Chromosoms zu 
sehen. 

Die Vorstellung über die Art des Verlaufs der Längsteilung 
ergibt sich aus den Befunden über den Chromosomenbau. Da wir nicht mehr 
bloß eine Kette von Chromomeren im Chromosom sehen (S. 76), können wir 
auch nicht mehr mit der Annahme Roux' (1892) arbeiten, daß die Spaltung 
des Mutterelements allein durch die Zweiteilung aller seiner Komponenten voll
zogen wird. Vielmehr müssen wir von vornherein eine Durchtrennung erwarten, 
welche durch zwei, in der Medianebene des Chromosoms einschneidende und auf 
seine Achse vordringende Längsfurchen vollzogen wird. Hierdurch muß der 
Querschnitt des Chromosoms in charakteristischer Weise verändert werden, 
so daß wir auch den Vorgang der Spaltung nur auf dem Quer
schnitt verfolgen können, wenn anders die Furchen breit genug sind, um die 
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Form des Chromosoms beträchtlich zu verändern. Hierher gehörige Beobach
tungen BOVERIs bestätigen diese Erwartung vollkommen. Er hat (1888, 
S. 112) von der Spaltung der Ascar~schromosomen bereits berichtet, sie 
werde dadurch eingeleitet, daß sich in der Mitte jeder Breitseite einer Schleife 
in deren ganzer Länge eine Furche ausbildet, wodurch der Querschnitt, der 
vorher stäbchenförmig war, nun biskuitförmig eingeschnürt erscheint. Neuer
dings hat gerade diese Querschnittsveränderungen BONNEVIE (1908) eingehend 
geschildert und abgebildet (1. c. Abb. 71, 72, 73, 74). Nach ihrer Darstellung 
und den Angaben BOVERIS dürfen wir wohl ein Schema der Chromosomen
längsspaltung geben (Abb. 51 d, 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 Längs
teilung abweichende Darstellungen finden wir be
sonders bei Pflanzencytologen, und zwar im Zu
sammenhang mit Studien über den feineren Bau 
der Chromosomen. So hat GREGOIRE [GREGOIRE 
und WYGGAERTS (1904) und GREGOIRE (1906)] 
den Mechanismus der Längsspaltung im Auftreten 
einer axialen Alveolenreihe im Chromosom ge
sehen. Von den entsprechenden Bildern hat 
TISCHLER (1921, Abb. 196-198) einige zur Illu
stration des Vorgangs der Längsspaltung aus
gewählt. Bei ihm (S. 310) sind die pflanzen
cytologischen Arbeiten zur Längsteilung zusam
mengestellt, ohne daß er zu den Widersprüchen, 
welche die strukturellen Einzelheiten betreffen, 

Abb. 113. Reifeteilung von Oedi
poda. Der optische Quersch nitt 
der längsgeteilten Chromosomen. 
Photogr. F. SKELL. Zeiß Apochr. 
4mm.Komp. Ok.12,5. Balg75cm. 

Stellung nimmt. Es verrät lediglich die von ihm getroffene Auswahl der 
Bilder, daß er der Schilderung GREGOIRES offenbar das größte Vertrauen 
entgegenbringt. In der Tat haben wir keinen Grund, an der Richtigkeit der 
Beobachtungen dieses hervorragenden Cytologen zu zweifeln. Es kommt 
hinzu, daß neuerdings DE LITARDIEJRE (1921) ganz entsprechende Bilder 
vom Vorgang der Längsspaltung geliefert hat. Allerdings gelangt er nicht 
zu dem Schluß, daß die Längsspaltung auf einer Alveolarisation beruhe, 
sondern er schließt aus den strickleiterartigen Figuren, welche die Aufsicht auf 
die Prophasenchromosomen ergibt, lediglich eine allmähliche Verteilung des 
Chromatins auf zwei Stränge, die anfangs noch durch Commissuren verbunden 
seien. Querschnittsbilder späterer Prophasenchromosomen hat aber auch 
DE LITARDIEJRE nicht untersucht. Allen diesen Angaben gegenüber dürfte 
wohl der Zweifel berechtigt sein, ob nicht die Erscheinungen an den jungen 
Prophasenchromosomen, die wir auf die Entstehung derselben beziehen 
müssen, für einen Ausdruck der beginnenden Längsteilung genommen worden 
sind. Wir können aus den bisher vorliegenden Angaben, welche so eigen
artige Strukturbilder im Zusammenhang mit der Spaltung gebracht haben, 
um so weniger die Vermutung ableiten, daß etwa in dieser Phase der pflanz
lichen Mitose ein anderes Verhalten als in der tierischen gegeben wäre, als ja 
gerade BONNEVIE (freilich durch im einzelnen auch nicht unbestrittene Be
funde) die Übereinstimmung der tierischen und pflanzlichen Chromosomen 
dargetan hat. Gegenüber manchen, ja der Mehrzahl derhierhergehörigen An
gaben gerade der Pflanzencytologen müssen wir auch deswegen einen zurück
haltenden Standpunkt einnehmen, weil, wie TISCHLER (1. c. S. 310) mit Recht 
hervorhebt, "bei der Deutung der Bilder auch die theoretische Vorstellung 
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mitzusprechen scheint, daß die prophasische Spaltung mit einer ana- oder 
telophasischen der vorhergehenden Kernteilung identisch sein müssen" [vgl. 
hierzu WASSERMANN (1926, S. 382) :und S. 126 dieser Darstellung]. 

Nachdem wir die Angaben über die Kriterien vorausgeschickt haben, welche 
im einzelnen Fall zur Feststellung sowohl der vollzogenen, wie der in Gang 
befindlichen Längsspaltung dienen sollen, wird es nicht nötig sein, den Be
funden über die frühzeitige Längsspaltung und dem Streit über den genaueren 
Zeitpunkt, ob in allen Fällen dieser Prozeß in dem gleichen früheren oder späteren 
Zeitpunkt vor sich gehen soll, noch einmal eine eingehende Kritik zu widmen. 
Es ist nur eine Konsequenz des Gesagten, daß wir die vielen Angaben über die 
prophasische Verdoppelung der Chromosomen in Übereinstimmung mit GELEI 
(1. c. S. 328) mit Vorbehalt aufnehmen müssen. Prüfen wir die oben wieder
gegebenen Bilder der Knäuelstadien von HEIDENHAIN (Abb. 34,58), so müssen 
wir sagen, es ist schon in dem dichten Knäuel der Abb. 34 an einzelnen Chromo
somen streckenweise eine Duplizität 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 

Abb.I14. Abb.115. Abb.116. 

Abb. 114 -116. Stadien des lockeren Knäuels aus dem Amnion eines menschlichen Embryo von 
11 mm Sch.-St.-L. Chromosomen ausnahmsweise bereits gespalten. Präparat und Photographie 

von Prof. O. GROssER·Prag. 

gelegenen Elementen die Teilung auch wiederum nur über eine kurze Strecke 
wirklich durchgeführt. Keineswegs macht dieser Prozeß indessen bis zur Meta
phase einen wesentlichen Fortschritt, denn noch in der Metaphase der Abb. 60 
können wir, wenn wir uns an die oben getroffene Bestimmung halten, nicht 
mit voller Sicherheit aussagen, daß die Längsspaltung jetzt durchgeführt wäre. 
Auf der anderen Seite lehren die Prophasen Abb. 114/116, daß in der Tat die 
Verdoppelung der Chromosomen unter besonderen Bedingungen schon vor ihrer 
Einordnung in die Platte eintreten kann [so hierzu GROSSER (1921), S. 183]. Des 
weiteren bestimmt unsere Stellungnahme zur Frage nach dem Zeitpunkt der 
Längsspaltung die Tatsache, daß in gewissen Fällen schon die jüngsten Prophasen
chromosomen durch die Kontrolle des Querschnitts (Abb. 49) als Doppel
fäden erkannt werden können [v. SCHUSTOW (1913)]. Für alle Fälle aus solchen 
Befunden zu folgern, "daß die LängsspaItung immer sehr früh beginnt, oder 
vielleicht richtiger, daß man nicht von einer Längsspaltung reden soll, viel
mehr von einer Anlage von parallelen Doppelfäden" [LUNDEGARDH (1912, 
S. 253)], würde sicherlich zu weit gehen. Im Gegenteil wird ja in zahlreichen 
Fällen die Längsspaltung überhaupt erst in der Metaphase sichtbar und jeden
falls wird sie hier erst durchgeführt (worüber später noch zu sprechen sein 
wird, S. 394), wenn sie auch schon von langer Hand vorbereitet sein kann. 
Der Zeitpunkt der Längsspaltung läßt sich also schon deswegen 
nicht genau festlegen, weil sein Vollzug sich oft hinauszögert und außer
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 können 
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nur sagen, daß bei beträchtlichen Schwankungen im einzelnen 
die Chromosomenlängsspaltung zu jeder Zeit der Prophase ein
setzen kann, daß sie aber nur in seltenen Fällen und wahrschein
lich nur unter gewissen besonderen Bedingungen bereits in der 
Prophase, in der Regel erst in der Metaphase bis zum Selbständig
werden der Tochterchromosomen durchgeführt wird!. Ja, es 
scheint der letzte Akt der Längsspaltung normalerweise ein aus
schließlich zur Metaphase gehöriger Prozeß zu sein (s. hierzu S. 394). 

4. Die Anaphase. 
Haben wir es in der Metaphase mit einem auch nur kurz dauernden 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 
Abtötung der Zelle auf irgendeiner Stufe festhalten und den wir daher nur 
durch die Aneinanderreihung von aufeinanderfolgenden Stadien, gewisser
maßen als Momentbilder, zur Anschauung bringen können. Wenn wir diesen 

Abb . 117. Abb.118. Abb.119. 

Abb. 117 -119. Aufeinauderfolgende Anaphasenstadien. Aus dem Amnion menschlicher Embryonen 
von 5,5 und 5,8 mm Sch.-St.-Länge . Vergr. 1000. Präparat 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 Bedürfnis anerkennen müssen, diesen 
Unterschied auch in der Namengebung auszudrücken. An der klassischen 
Einteilung der Mitose in die verschiedenen Perioden, welche als ihre Phasen 
bezeichnet werden, brauchen wir nicht zu rütteln. Aber es erscheint wünschens
wert, diejenigen Perioden, welche durch die Bewegungsvorgänge ausgezeichnet 
sind, durch eine entsprechende weitere Bezeichnung herauszuheben. Aus diesem 
Grund wurde der Vorschlag gemacht, für die der Metaphase vorausgehende 
erste dieser beiden Perioden den Ausdruck Metakinese und für die zweite, eben 

1 FLEMMING hat einmal (1891, S. 744) darauf aufmerksam gemacht, daß nach Anwen
dung verschiedener Fixierungsflüssigkeiten bei ein und demselben Objekt einmal die Längs
spaltung (so wie er sie auffaßt, s. oben S. 76) bereits im Spirem sichtbar sei, das andere 
Mal sogar in den Sternformen nicht gefunden werden könne und daß daher die Meinungs
verschiedenheiten über den Zeitpunkt des Beginns der Spaltung led.iglich durch die ver
schiedene Wirkung der jeweils angewandten Reagenzien verursacht wird. Obwohl die Be
obachtung über das verschiedene Aussehen der Chromosomen je nach der Art der Fixierung 
richtig ist, so gilt die FLEMMINGsche Entscheidung doch nur innerhalb enger Grenzen. 
Die Unterschiede zwischen einer pflanzlichen Meristemzelle mit von Anfang an doppeltem 
Chromosom und einem auch nach FLEMMING tatsächlich 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 FLEMMINGS Stellungnahme sicher nicht berührt. 
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die Anaphase, den der Diakinese (der Chromosomen) zu verwenden [WASSER
MANN (1926), zur Begründung s. oben S. 78]. 

Der Beginn der Anaphase ist gegenüber der Metaphase unschwer 
abzugrenzen: sie beginnt mit dem Auseinanderweichen der Tochterchromo
somen. Sie endigt, sobald diese Bewegung zum Stillstand kommt. Das Auf
hören 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
sammendrängung derselben, angewiesen. Die Abb. 117 -119 geben eine An
schauung über diesen Verlauf der Anaphase (s. auch Abb. 120, 121, 122). 

Wenn die Tochterchromosomen auseinanderweichen, so bleibt ihre An
ordnung zunächst die gleiche, die sie im Mutterstern war. Daher 

Abb. 120. Tochtersterne von der 
Seite. NcuraJrohr der Salamander· 
Larve. Phot. F. SKELL wie Abb. 19. 

sind die beiden Tochterchromosomenplatten der 
somatischen Mitose stets einander spiegelbildlich 
gleich und man kann wie vorher auch jetzt von 
einer Sternfigur derselben sprechen, nämlich der 
des Tochtersterns (mit der Einschränkung, die 

Abb. 121. Tochterstern in der Aufsicht. Neuralrohr der 
Salamander· 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 demgemäß auch als die Periode 
der Tochtersterne oder des doppelten Sterns, des Dyasters (FLEMMING) 
bezeichnet worden. Über die Anordnung der Chromosomen gibt natürlich wie 
beim Monaster nur die Aufsicht oder die Polansicht Auskunft (Abb. 121). 

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

Diese Formveränderungen haben offenbar verschiedene Ursachen, die nicht 
alle in jedem Fall gleichermaßen wirksam sind. 

Einmal verändert sich das Tochterchromosom im Zusammenhang mit der 
Art des Transportes zu seinem Pol. Hier kommt es darauf an, welche Gestalt 
es während der Metaphase bereits angenommen hatte. War es zu dieser Zeit 
in der Mitte oder dem zentralen Ende abgebogen, so behält es die U- oder die 
V- oder die Hakenform auch während der Bewegung. War es stabförmig, so 
kann es diese Gestalt bewahren oder es kann jetzt erst eine der vorgenannten 
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Formen annehmen. Kleine, der Kugelgestalt angenäherte Elemente werden 
häufig in die Länge 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 
Lageveränderung langsam durchgeführt wird, vorübergehend 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 während 
der Anaphase in einem gewissen Neigungswinkel 
zur Teilungsebene und zur Spindelachse und der 
Tochterstern ist auf einem Kegelmantel mit 
längsgestellten Chromosomen aufgeordnet. Vom 
Pole aus sieht man auf den Tochterstern 
(Abb. 121), vom Äquator aus würde man in die 
Schirm-Figur der Chromosomen hineinschauen. 
Das zentrale Feld des Monasters muß jetzt, im 
Diaster, verkleinert sein. Eine derartige Ver
schiebung der Chromosomen auf einem 
Kegelmantel zur Spitze des Kegels hin führt 
zu einer gegenseitigen Annäherung der 
Elemente und zu einer fortschreitenden 
Einengung des zentralen Feldes, wo
durch sich der Aster auf einem späteren Ana
phasenstadium von dem früheren unterscheidet 
(Abb. 122). 

Die eben geschilderte Anordnung werden wir 
treffen, wenn die Metaphasenchromosomen, wie 
in Abb. 92, außen an die Spindel angeheftet 

Abb.122. Tochterstern der gleichen 
Art wie bei Abb. 121 schräg von 
oben, um die Zusammenschiebung der 

Chromosomen zu zeigen. 
Phot. F. SRELL wie Abb. 19. 

sind. Bei der Einordnung derselben in die Spindel, zumal wenn die Chromo
somenplatte, ohne ein zentrales Feld freizulassen, die ganze Äquatorialebene ein
nimmt, können andere Anaphasenbilder entstehen. Hier braucht eine Aufrich
tung der Stäbe oder auch Schleifen, ja selbst längerer mehrfach gekrümmter 
Fäden (Ascaris-Furchungsmitosen) gar nicht stattzufinden, sondern es können 
die Chromosomen mit ihrer Längsachse parallel zur Teilungsebene auseinander
rücken (Abb. 73). Aber auch in diesem Fall werden sie, je näher dem Pol, 
desto mehr zusammengeschoben. Wie aber beim Wegfall der Zusammenschiebung 
die mitotische Figur in Seitenansicht durch die parallelen Reihen ihrer Chromo
somen einen eigentümlichen und ganz anderen Eindruck macht als die der 
Abb. 120, zeigt unsere Abb. 146. 

Diese verschiedenen eben genannten Formveränderungen der einzelnen 
Chromosomen, sowie die gegenseitige Annäherung derselben, also die genauere 
Richtung ihrer Bewegung hat man auf die Zugwirkung der Spindelfasern zu
rückgeführt und besonders die Art der Formveränderung im Aufsteigen als eine 
Folge der "Insertion der Zugfasern" (am Ende, in der Mitte, an einer extra
medianen Stelle oder schließlich über der ganzen Länge des Chromosoms) be
trachtet. Ohne Zweifel sprechen bekanntlich immer wieder die Beobachtungen 
zugunsten dieser Auffassung; wir verweisen auf die Abb. 123, welche kürzer 
und dicker gewordene Spindelfasern am vorausgehenden Ende der dement
sprechend stabförmigen Chromosomen zeigt und ergibt, wie mit dem Schwund 
der Spindelfasern, ihrer "Verkürzung", ganz entsprechend ihrer Richtung die 
Stäbe nicht nur zu den Polen herangeführt, sondern auch einander genähert 
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werden. Ob indessen dieser Befund und zahlreiche entsprechende nur die 
Deutung, wie sie die Zugfasertheorie gibt, zulassen, soll der späteren Analyse 
zu untersuchen vorbehalten werden (s. S. 402). 

Die Einwirkung der Zentren auf die Tochtersterne kann sich 
am Schluß der Diakinese auf das deutlichste darin bemerkbar machen, daß 
dieselben mehr oder weniger stark gegen das Zentrum zu eingekrümmt werden, 
je näher sie demselben kommen (Abb. 117 untenJ1. 

Eine andere, aus den Erscheinungen eindeutig zu bestimmende, weitere 
Ursache der Formveränderung der Chromosomen besteht in ihrer 
fortschreitenden Verkürzung und Verdickung während der Ana
phase, wie aus dem Vergleich der Abb. 201 und 202 ohne weiteres hervorgeht. 
Diese Formveränderungen hat HEIDENHAIN bei den Gewebemitosen der Triton
larve sehr gut im Leben beobachten können und er berichtet (1907, S. 167), 
daß ganz lange Chromosomen sich in wenigen Augenblicken energisch zusammen
ziehen und nach vorübergehender Wiederausdehnung die Kontraktion sich 
öfters wiederholen kann. 

Schließlich hat man öfters auch geglaubt, imAnaphasenchromosom auch 
eine Strukturveränderung annehmen zu müssen, die zu einer Längsspaltung 

Abb.123. Oedipoda. Zweite Reifeteilung. Zwei Tochtersterne von der Seite (die zugehörigen Hälften 
der Teilungsfiguren befinden sich auf dem nächsten Schnitt der Serie). Das Bild kommt der 
Zugfasertheorie entgegen. Phot. F. SKELL. Zeiß Apoehr. 8 mm. Orthoskop. Ok. 15. Balg 75 cm. 

derselben führt [Anaphasenspalt s. BONNEVIE (1908), DEHoRNE (1911), LUNDE
GARDH (1912), V. SCHUSTOW (1913)]. 

Besonders DEHoRNE hat sich für das regelmäßige Vorkommen der Ana
phasenspalte eingesetzt und hat dieselbe im Sinn einer "Antizipation" 
der Prophasenspaltung aufgefaßt. Die Spaltung des Tochterchromosoms würde 
sich nach seiner Darstellung schon in der Metaphase vorbereiten und in der 
Anaphase dann so weitgehend durchgeführt werden, daß nicht eigentlich Tochter
chromosomen, sondern Enkelchromosomenpaare zu den Polen wandern würden, 
die ihrerseits noch einmal eine Längsteilung erfahren sollten (1. c. Abb. 2, S. 635). 
Wie man sieht, hängen 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 Kontinuität 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, daß auch VAN BENEDEN und HERLA 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 [BOVERI (1888, S. 115)]. 
Im optischen Längsschnitt sieht der Tochterstern dann gebogen aus, oder er zeigt, wenn 
die Chromosomen länger 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 wäre 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 fällt dann entschieden 
in die Wagschale, daß weder die Abbildungen FLEMMINGs noch die RABLs, 
MEVES' und HEIDENHAINS (1907, Abb. 64) einen regelmäßig auftretenden 
Anaphasenspalt verraten. Dies ist um so wichtiger, als sich die Angaben von 
MEVES gleich wie die von DEHoRNE 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 ausdrücklich hervorgehobene "Ver
doppelung" der Tochterschleifen als Vorbereitung zur zweiten Reifeteilung 
offenbar regelmäßig 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 überein. Wichtig ist ferner die An
gabe HEIDENHAINS (1907, S. 164), daß sich an den Tochterchromosomen seiner 
Abb. 63. u. 64 "mehrfach Andeutungen einer zweiten Spaltung gezeigt haben". 
Er fügt aber (S. 165) hinzu, daß "diese Spaltung offenbar keine effektive, 
wirkliche, vollkommene ist, daß sie sich vielmehr als ein Strukturphä
nomen charakterisiert, als eine mehr oder weniger deutlich hervortretende, 
zweireihige Anordnung der Chromatinsubstanz innerhalb der Chromosomen 
selbst" . 

Fassen wir den Überblick über die wichtigsten, hierher gehörenden Befunde 
zusammen, so müssen wir mit HEIDENHAIN das regelmäßige 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 [MEVES (1897, 
Abb. 58)]. Eine solche müßte 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 können. 
Die sog. Längsspaltung ist also auch hier, wie es für viele Bilder der Prophasen
chromosomen gilt (s. o. S. 120), nur eine Längslichtung, die durch den Bau des 
Chromosoms, wie bei der Besprechung der Prophasenspalte dargelegt wurde, 
sich als optische Erscheinung mehr oder weniger deutlich aufdrängen kann. 
Sollte sich, namentlich unter Zuhilfenahme von Chromosomenquerschnitts
bildern, die Anschauung HEIDENHAINS, von einer "zweireihigen Anordnung 
der chromatischen Substanz" als richtig erweisen, dann freilich müßte ein
geräumt werden, daß es in der Anaphase, wenigstens zur Einleitung jener 
Stoffumlagerung innerhalb des Chromosoms kommen kann, welche in der 
Prophase bis zur tatsächlichen Längsspaltung führt. Ob damit die Prophasen
spalte der nächsten Mitose wirklich vorbereitet würde, bliebe immerhin noch 
dahingestellt, aber so, wie die Frage des Anaphasenlängsspaltes bis jetzt steht, 
hat die Erörterung dieser Möglichkeit eines Ineinandergreifens zweier Teilungen 
keine hinreichende Beobachtungsgrundlage. [Siehe über die sekundäre Längs
spaltung auch TISCHLER (1922, S. 329), wo aber die Frage nach der "Anaphasen
spalte", zusammen mit der nach der Art der Veränderung der Telophasen
chromosomen erörtert wird; letztere werden wir gesondert betrachten.] 

Was den achromatischen Teil der mitotischen Figur während 
der Anaphase betrifft, so ist das Zentrum selbst zunächst ins Auge zu fassen. 
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Nahezu regelmäßig kommt es in dieser Periode, wenn nicht schon in der Meta
phase zu einer Verdoppelung des Zentralkörperchens. 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 
GRIFFIN (1897) für die Teilungen des Eies von Thalassema und MEAD (1898) 
für 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 regelmäßigen Veränderungen des Zentrums hier zu 
tun, ja bei ein und demselben Objekt, wie beim Ei von Physa, ergeben sich be
trächtliche Unterschiede, wenn man eine Anzahl von Diasterstadien auf das 

Abb.124. Anaphase der ersten Teilung des 
Eies von Physa tontinalis. An beiden Polen 
haben sich bereits die Centrosomen geteilt, 

zwischen ihnen je eine Zentral spindel. 
Nach v. KOSTANECKI u. WIERZIJESKI (1896). 

Verhalten des Zentrums hin prüft und der 
abgebildete Fall (Abb. 124) ist natürlich 
ein seltener. Aber so viel steht fest, daß 
von der Metaphase ab sich Verände
rungen in dem Zentrum abspielen, 
welche nicht so sehr mit der im Ablauf 
befindlichen als vielmehr mit der nächsten 
Mitose zusammenzuhängen scheinen. In 
der Mehrzahl der Mitosen beschränken 
sich dieselben auf die Verdoppelung des 
Centriols, so daß, wovon die Rede war, das 
Zentrum der in Teilungsruhe befindlichen 
Zelle fast stets mit einem Diplosom aus
gerüstet ist und eine folgende Mitose nicht 
mit dem Akt der Centriolenteilung, son
dern mit dem Auseinanderweichen der 
Centriolen und der Zentralspindelbildung 
beginnt. Das ganze Geschehen erweckt 
den Eindruck, als ob die aufeinander
folgenden Mitosen ineinandergreifen, die 

nächste bereits beginnen würde, während die eine sich eben noch entwickelt. 
Das trifft in der Tat für die beiden Reifeteilungen zu, wenn zwischen den
selben kein Gerüstkern hergestellt wird, sondern die zweite Teilung sogleich 
mit der Zentralspindel des inneren Zentrums der ersten durchgeführt wird, 
wofür wiederum das Ei von Physa [KOSTANECKI (1. c.)] ein vortreffliches 
Beispiel ist. Damit ist aber die Centriolenteilung nicht etwa als Aktion zur 
Einleitung der nächsten 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)], müssen offenbar zur 
Einleitung einer Mitose noch ganz andere Bedingungen erfüllt sein, die in 
keiner direkten Beziehung zum Zentrum stehen. Sonstige Veränderungen 
am Zentrum selbst sind wohl vielfach während der Anaphase bei großen 
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 beträchtliche Vergrößerung des Centrosoms, das eine retikuläre Struktur 
annimmt und um eine gleichzeitige Verkürzung der Sphärenstrahlen (Abb. 105), 
bald kann man - und dies ist offenbar ein häufiger Befund - wie bei Physa 
[KOSTANECKI (1896, Abb. 36)] oder dem Seeigel im Gegenteil eine Ausbreitung 
der Radien feststellen. Ein Beispiel für eine tiefergreifende Differenzierung von 
"Centroplasmen" bietet das mehrfach erwähnte Pisciola-Ei; die Veränderungen 
an seinem großen Zentrum während des Ablaufs der Reifeteilungen hat 
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JÖRGENSEN (1913, S. 147-152) eingehend geschildert. Wie verschieden sie auch 
im einzelnen sind, so deuten alle diese Erscheinungen an den Zentren auf die 
Aktivität derselben und eben auf eine während der zweiten Hälfte der Mitose 
sich abspielende Zustandsänderung hin. 

Auch die Entfernung der beiden Zentren voneinander bleibt 
nicht während der ganzen Mitose dieselbe. Es sind nach der Kernauflösung 
Bewegungen der Pole im Sinne einer gegenseitigen Annäherung festgestellt 
worden. Beim Pisciola-Ei [JÖRGENSEN (1913)] beträgt die Verringerung der 
Entfernung mehr als die Hälfte des anfangs erreichten Abstandes. Im Gegen
satz zu dieser äquatorialwärts gerichteten Bewegung kommt es schon während 
der Metaphase [JÖRGENSEN (Abb. 5 u. 6)] und 
vollends während der Anaphase (vgl. Abb. 145 und 
Abb. 146) zu einem beträchtlichen Auseinander
rücken der Zentren. Solche Beobachtungen sind 
für die Beurteilung der Mechanik der Mitose stets 
von großer Bedeutung gewesen (s. S. 402); hin
sichtlich der Verschiebung der Zentren wird aber 
im einzelnen Fall noch zu prüfen sein, ob es sich 
um eine Wanderung des Zentrums gegen die Zell
peripherie handelt oder ob die Zentren lediglich 
durch die Formveränderungen verschoben werden, 
welche die ganze Zelle während der Anaphase er
leidet und von der wir sogleich sprechen werden, 
ob es sich also um eine Ortsveränderung innerhalb 
der Zelle oder um ein Auseinanderweichen ohne Ver
änderung der relativen Lage zur Zellperipherie han
delt. Die Vergrößerung des gegenseitigen Abstandes 
der Zentren, die vom Stadium der Abb. 145 zu dem 
der Abb. 146 eingetreten ist, beruht sicher auf einer 
wahrenOrtsveränderung, aber in vielen anderen Fäl
len ist dies nicht klar zu erkennen. Zudem steht 
aber außer Frage, daß die Zentren auch auseinander
gestemmt werden. Allen diesen Fragen müssen 
wir bei der Analyse der Mitose näher treten. 

Abb. 125. Oedipoda. Spermiocyte. 
Erste Reifeteilung. Zwischen den 
Tochtersternen ist ein stark auf
gelockerter Körper erhalten. der 
aus der Spindel hervorgegangen 
zu sein scheint. Oben der kleine 
dichte Kegel der verkürzten Fa
sern zwischen den Chromosomen 

und dem Pol. 
Phot. F. SKELL wie Abb. 133. 

An der Spindel begeben sich während der Anaphase bedeutende 
Veränderungen, welche die Vorstellungen über die Mechanik der Chromo
somenbewegung in erster Linie beeinflußt haben. Bleiben wir bei der Aus
drucksweise, welche schon die bestimmte, eingebürgerte Vorstellung von "Zug
fasern" erweckt, so können wir angeben, daß die Spindelfasern sich mit der 
Annäherung der Chromosomen an die Pole verkürzen (Abb. 125) und sich zu
weilen auch deutlich verdicken (Abb. 123). Recht gut tritt dabei auch die je
weils zu einem Chromosom gehörige Faser hervor. Wir können hier jedoch 
solche Erscheinungen lediglich verzeichnen, was sie bedcuten, 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 Verkürzung ihrer beiden Kegel in der Anaphase 
verbraucht. Es können höchstens zwischen den Chromosomen von Pol zu Pol 
durchlaufende Fasern erhalten bleiben. Andere Verhältnisse müssen sich er
geben, wenn die Chromosomen nur außen an die Spindelfasern angeheftet 
sind, wie es immer bei einer Zentralspindel der Fall ist. Dann bleibt der größere, 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 9 
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mittlere Teil der Spindel erhalten, aufgebraucht werden nur die äußeren "Zug
fasern" (Abb. 93). Man hat geglaubt, diese beiden Bilder einheitlich auffassen 
zu dürfen, indem man anzunehmen pflegte, daß immer die von Pol zu Pol durch
laufenden Fasern zwischen den Tochterplatten oder Tochtersternen einen 
"Spindelrestkörper" bilden, der in dem Falle der Zentralspindel oder eben 
bei der Anheftung der Chromosomen außen an der Spindel vom zentralen Ab
schnitt derselben geliefert wird, während bei in die Spindel eingelagerten Chromo
somen eben die Gesamtheit der zwischen denselben durchlaufenden Fasern 
den fraglichen Körper bilden sollte. Jedoch sind die Erscheinungen, wenn wir 

Abb. 126. Anaphase einer Zwiebelwurzelzelle (Allium cepa). Achromatische Brücken zwischen 
den auseinanderweichenden Chromosomenenden. Phot. F. SKELL. Zeiß Apoehr. 4 mm, Orthoskop. 

Ok. 7 ~ 15. Balg 100 cm. 

die Gesamtheit der Vorgänge bis zur Anaphase überblicken, durchaus nicht 
dazu angetan, diese Auffassung sicherzustellen. Es ist denn doch ein beträcht
licher Unterschied im Verhalten der Zentralspindel mit den außen 
angehefteten Chromosomen und der anderen, der Metaphasen
spindei, mit den eingelagerten Chromosomen. Im ersteren Fall, den die Abb. 125 
wiedergibt, sehen wir häufig, während die Chromosomen an der Spindel 
hinaufrücken, eine bedeutende Veränderung des Spindelkörpers, die in einer 
Auftreibung und Aufhellung besteht. Es ist kein Zweifel, daß zwischen den 
Tochtersternen eine stark modifizierte Spindel erhalten bleibt. 
Im anderen Fall können wir aber nicht mit derselben Sicherheit von einem 
Spindelkörper sprechen. Denn es ist oft überaus deutlich zu bemerken, daß 
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
mäßigkeit gezeigt worden. Oft hat man sie auch als "Chromatinbrücken" ge
deutet, welche sich zwischen den auseinanderweichenden Chromosomen eine 
Zeitlang erhalten sollen. Wohl kommen echte Chromatinbrücken bei patho
logischen Mitosen vor, aber in der Regel handelt es sich bei dieser Erscheinung 
sicher um nichts anderes, als um die Verbindungsfäden zwischen den 
Chromosomen, welche durchaus zum Bilde der früheren Anaphase gehören. 
Unsere Abb. 151 zeigt zwei Tochtersterne durch eine dunkle Commissur von 
der Dicke der Chromosomen miteinander verbunden. Man könnte sich hier 
für berechtigt halten, von einer Chromatinbrücke, von einer Verzögerung der 
Trennung zweier Chromosomen zu sprechen. Aber es handelt sich doch um 
nichts anderes als um eine deutliche Ausprägung jener Commissurenfasern 
zwischen den Tochterchromosomen. Wie man in günstigen Fällen solche 
geradezu in ihrer Ausbildung verfolgen kann, zeigt die Anaphase der Pflanzen
zelle der Abb. 126, wo links von einem schräg gestellten Chromosom der unteren 
Tochterplatte eine Brücke zum Schwesterelement verläuft, die bei zunehmen
der Entfernung der Chromosomenenden gedehnt werden muß. Das Vorkommen 

Abb. 127. Abb. 128. 

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

solcher Commissurenfasern steht also außer Zweifel, während wir bei der Meta
phasen- oder KernspindeI mit eingelagerten Chromosomen über von Pol zu Pol 
durchlaufende Fasern nichts Sicheres aussagen können. Daher ist zum min
desten zwischen den "Spindelrestkörpern" ein beträchtlicher Unter
schied: einmal verdienen sie diesen Namen ohne Zweifel und es kann zum 
Spindelrest höchstens als ein verhältnismäßig kleiner Bestandteil, der ilim außen 
aUfliegt, die Gesamtheit der Commissurfasern hinzukommen, das andere Mal 
stellen die letzteren die Hauptmasse des "Spindelrestkörpers" dar und es bleibt 
fraglich, ob überhaupt ein "Spindelrest" hier noch neben ihnen vorhanden ist. 
Hier ist dann der sog. Spindelrestkörper zum größten Teil eine Neubildung 
und seinen Namen verdient er dann nicht. Jedenfalls sollte man die Commis
surenfasern zwischen den Tochterchromosomen mehr berücksichtigen als bis
her, zumal, da ihre regelmäßige Anwesenheit bei der Analyse der der Trennung 
der Tochterchromosomen zugrunde liegenden Vorgänge berücksichtigt werden 
muß. So lehrt die Beobachtung, daß man, um keine voreilige Verallgemeinerung 
in bezug auf die Herkunft dieses Gebildes vorzunehmen, besser als von einem 
Spindelrest von einer achromatischen Brücke zwischen den Tochter
platten der Chromosomen oder mit dem Ausdruck, den BOVER! hierfür 
gebrauchte, von achromatischen Verbindungsfasern der mitotischen 
Figur sprechen sollte. Wie schön man diese Brücke in ihrer hyalinen und 
plastischen Beschaffenheit wahrnehmen kann, zeigen unsere Abb. 127 und 128, 

9* 
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wo durch andrängende Dotterplättchen im einen Fall diese Brücke von beiden 
Seiten, im anderen noch viel erheblicher von einer Seite her zusammengedrückt 
ist. Zuweilen treten in der Substanz der Brücke kleine Körperchen auf, welche 
KOSTANECKI (1892), da er die Brücke als Zentralspindel aufgefaßt hat, als 
"Zentralspindelkörperchen" bezeichnet hat. Wir werden auf diese weiter unten 
zurückkommen. 

Die achromatische Brücke zwischen den Tochterplatten und weiterhin 
zwischen den Tochterknäueln ist ein so wichtiger Bestandteil der mitotischen 
Figur, daß wir zur Vervollständigung gerade ihrer Charakteristik auch das 
Verhalten der Mitochondrien an Hand der Abb. 131 und 132 heranziehen wollen, 
wobei wir bisher zurückgestellte Bemerkungen über das Verhalten der Plasto
somen während der Mitose am besten jetzt nachholen. Auch wird das 

Abb.129. 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 Längsschnitten 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 Plasmaeinschlüsse gerade von der Metaphase an besonders 
bemerkenswert, sowohl in tatsächlicher Hinsicht als auch in bezug auf die Frage 
nach ihrer Verteilung auf die Tochterzellen. Daß die Plastosomen bereits 
während der Prophase unsere Aufmerksamkeit beanspruchen, wurde hervor
gehoben (S. 37). In der folgenden Periode der Umlagerung und der Ausbildung 
der Spindel ist bemerkenswert, daß 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 Auflösung der Kernmembran, wenn die Mitochondrien 
niemals in den Knäuel hineingeraten. Vollends die Spindel bleibt stets von ihnen 
vollkommen frei. Wo dies nicht der Fall zu sein scheint, wie auf Abb. 17 d, da 
ist die Spindel selbst nicht im Schnitt getroffen oder nicht eingestellt, sondern 
vielmehr die Mitochondrienhülle, welche wir in den Abb. 129 und 133 auf dem 
Längsschnitt und in der Abb. 130 auf dem Querschnitt außen der Spindel 
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aufliegen sehen. Und ebenso wie die Spindel selbst wird auch die achro
matische Brücke der Anaphase niemals von den Mitochondrien 
durchsetzt (Abb. 132), sondern sie bilden um dieselbe eine Manschette. Das 
weitere Verhalten der Mitochondrien, welches allerdings nicht für diese allein, 
sondern ebenso für alle anderen Plasmaeinschlüsse gilt, werden wir verfolgen. 
Die Plasmaeinschlüsse werden offenbar passiv in den Prozeß der Mitose hinein
gezogen, aber gerade deshalb sind sie uns wichtige Indikatoren, die uns manche 
Zustandsänderung und vor allem Bewegungsvorgänge während der lVIitose 
deutlicher erkennen lassen. Es ist doch, um hier schon die Verwertung dieser 
Befunde anzudeuten, durchaus nicht von vorneherein zu erwarten, daß die 
Mitochondrien in die achromatische Anaphasenbrücke nicht hineingelangen 
können. Bestünde dieselbe aus einer Summe einzelner Fasern, die zunächst 
durchaus nicht zu einem dichten Bündel zusammengeschlossen sein könnten, 
so wäre gar nicht einzusehen, warum die Mitochondrien in dieses Faserwerk 
nicht sollten hereingeschoben werden können. Aber es ist in Wirklichkeit offen
bar kein Strang von Fasern, sondern eine einheitliche achromatische Brücke 
vorhanden, welche im lebenden und fixierten Objekt allerdings ein streifiges 
Aussehen darbietet (s. S. 403). 

Schließlich müssen wir noch der Formveränderung gedenken, welche 
mit der Anaphase die ganze Zelle ergreift und die endliche Durch
schnürung des Zellkörpers einleitet. Sie besteht in einer Verlängerung des 
Zellkörpers in der Richtung der Teilungsachse und ist um so deut
licher, je mehr die Zelle bis zur Metaphase der Kugelform angenähert war. 
Aber freilich tritt uns diese Umformung nur bei kleinen Zellen entgegen; bei 
großen, wie bei den Eizellen der Abb. 105 und 149 ist sie zunächst nur angedeutet 
oder wird in der Anaphase ganz vermißt und erst eine genauere Analyse der 
die Umformung veranlassenden Vorgänge wird uns zeigen, daß grundsätzlich 
hier kein Unterschied zwischen den Zellen verschiedener Art und Größe besteht 
(s. S. 431). 

6. Die Telophase. 
Wenn die dizentrische Wanderung der Tochtersterne zum Stillstand ge

kommen ist, dann hat auch die gegenseitige Annäherung der Chromosomen 
ihr Maximum erreicht, so daß eine mehr oder weniger weitgehende Zusammen
ballung der Chromosomen eingetreten ist ("tassement polaire" GREGOIREs). Auf 
denAbb. 137 u. f. ist diese Erscheinung jeweils sehr deutlich ausgeprägt. Ihr Ein
tritt kann uns die Grenze zwischen der Anaphase und der Telophase 
bezeichnen. Natürlich liegen diesem Phänomen die maximale Verkürzung 
und Verdickung der einzelnen Elemente zugrunde, sowie die Einwirkung des 
Zentrums, welche um so stärker zusammenschließend auf die Chromosomen 
wirken kann, je mehr sie sich dem Zentrum nähern. 

Jedoch ist dieser Zustand, so häufig er auch bei tierischen und pflanzlichen 
Mitosen getroffen wird, doch nicht in allen Fällen gegeben und wir müssen 
auch die Frage offen lassen, ob die Zusammenballung in der Tat so weit geht, 
wie unsere Bilder es erscheinen lassen, nämlich bis zur wirklichen Verklumpung 
der Chromosomen. Ganz im Gegenteil werden bei soichen Mitosen, wo es schon 
während des Aufsteigens der Chromosomen zu den Polen zu keiner beträchtlichen 
Konvergenz derselben kommt, die Chromosomen überhaupt nicht zum Haufen 
vereinigt, sondern jedes einzelne Element verhält sich dann völlig selbständig 
und bewirkt von sich aus, was in den meisten Fällen alle zusammen einheitlich 
vollführen, nämlich die Bildung eines Kernbläschens. So werden wie Abb. 150, 
153, 206-209 zeigen, beim Übergang der Mitose aus der Anaphase in die 
Telophase zunächst so viel Teilkerne gebildet, als Stäbchen oder Schleifen 
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vorhanden sind [Die FOLschen Karyomeren, HAECKERS Idiomeren, s. HAECKER 

(1905, S. 219)]. 
Es ist somit wohl nicht die vorübergehende Vereinigung der Chromosomen 

das wesentliche Ereignis, das die Telophase kennzeichnet, als vielmehr die 

Abb.134. 

Abb.135. Abb.136. 
Abb. 134 -136. Telophasen aus dem Neuralrohr der Salamanderlarve. Phot. von F. SKELL wie 
Abb.19. Abb. 134. Die zusammengedrängten Chromosomen von der Seite. Abb.135. Dasselbe_in 

der Aufsicht. Abb. 136. Stärkste Zusammenballung der Chromosomen. 

Veränderung 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 kündigt sich ihre zur Tochterkernbildung führende 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 äußerste 
Zusammenziehung der Chromosomen darbietet, wie die Abb. 138. Bald treten 
jetzt wieder einzelne chromatische Züge hervor - Abb. 142 und 152. 

An dieser Stelle kann eine häufige Erscheinung Erwähnung finden, 
welche schon einzelne der gezeigten Anaphasenbilder dargeboten haben, daß 
nämlich bereits die Tochtersterne, vollends aber die Telophasen
komplexe der Chromosomen nicht mehr wie in Abb. 136 gerade über
einander stehen müssen, sondern wie in Abb. 151 aus der zunächst 
beide Mittelpunkte der Tochtersterne verbindenden Teilungsachse mehr 

Abb.137. Abb.138. Abb.139. 

Abb.140. Abb.141. Abb.142. 

Abb.143. Abb.144. 

Abb. 137 -144. Die Stadien der Telophase von der Zusammenballung der Ohromosomen 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.·r,. Vergr.1000. Präp. und Phot. von Prof. O. GROSSER. 

oder weniger weit abweichen können unter entsprechender Ver
biegung der achromatischen Brücke zwischen ihnen, welche somit dieser Ver
schiebung keinen hinreichenden Widerstand entgegensetzt (s. hiezu S. 131). 
Vollends wenn sie sich schließlich vom Zwischenkörper lösen (Abb. 160), ver
lieren die Tochterkerne ihre vormalige gegenseitige Beziehung ganz. 

Die Figur des aufgelockerten Chromosomenballens kann nicht 
mit dem vor der Zusammendrängung gelegenen Stadium verwechselt werden, 
da jetzt die Chromosomen nicht mehr in ihrem seit der späteren 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. Anfänglich treten sie noch mehr oder weniger weit ver
folgbar hervor (Abb. 152), aber mit fortschreitender Telophase gehen 



Abb.145. Abb.146. 

Abb.147. Abb.148. 

Abb.149. Abb.150. 
Abb. 145 -150. Erste Furchungsteilung von Echinus microtuberculatus. Nach TH. BOVER! (1900 . 
Abb. 145 Stadium der Äquatorialplatte. Abb. 146 Tochterplatten, die Centrosomen vergrößert. 
Abb. 147 Tochterplatten weiter auseinandergerückt. Die Centrosomen noch größer und in der 
Richtung der Teilungsebene stark abgeplattet. Abb. 148 Umwandlung des Centrosoms zur Scheibe. 
Abb. 149 Scheibenförrnige Centrosomen im Durchschnitt, Beginn der Kernbläschenbildung. 
Abb. 150 Telophase, Streckung des Eies. Aus den Chromosomen sind Gruppen von Kernbläschen 

entstanden. Die Centrosomen in beginnender Zweiteilung. 
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sie in das neue Gerüstwerk des Tochterkerns ein, der währenddem 
durch die Herstellung der Membran auch seinen Abschluß nach außen be
kommt und nach Wiederherstellung des Bläschenzustandes auch den Kernsaft 

Abb. 151. 
Telophase mit Änderung der Stellung 
der Tochtersterne. Salamanderlarve. 

Phot. F. SKELL wie Abb. 19. 
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Abb. 152. Späte Telophase aus dem Neuralrohr der 
Salamanderlarve. Wiederhervortreten der Ohromatin
züge, "Tochterknäuel". Phot. F. SKELL wie Abb. 19. 
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Abb.153-155. Furchungsteilung des Seeigel-Eies anschließend an Abb. 150. Tochterkernbildung 
durch Zusammenschluß der Teilbläschen. Nach TH. BOYER! (1900). 

sowie die neuen Kernkörperchen enthält. So kommt es, daß diese 
rückläufige Entwicklung, durch welche die Kernmetamorphose wieder 
zum Ausgangszustand zurückkehrt, "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 Tochterknäuels oder das Dispirem 
(FLEMMING) unterschieden werden kann. Sind zunächst Teilbläschen 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 bohnenförmigem Durchschnitt (Abb. 144), 
wobei die Eindellung dem Polfeld der mitotischen Figur entspricht. 

Die feineren Vorgänge an den Chromosomen durch alle Über
gänge zum Gerüstkern sind von hohem Interesse. Für sie gilt dasselbe, 
was für die entsprechenden progressiven Veränderungen des Kerngerüstes 
während der Prophase gesagt wurde, daß sie schwer zu verfolgen sind und daß 
der Deutung der Strukturbilder auch hier ein gewisser Spielraum übrig bleibt. 
Dieser letztere Umstand fällt um so mehr ins Gewicht, als die Untersucher 
FLEMMINGS Entdeckung der "umgekehrten Formenreihe" auch für die letzten 
noch wahrnehmbaren Feinheiten der auftretenden Strukturen zu bestätigen 
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 Kontinuität der Chromosomen ihren Einfluß 
auf die Untersuchung genommen haben. Denn es ist ja klar, daß die Art und 
Weise, wie die Chromosomen in das Gerüstwerk des neuen Kernes eingehen, 
von nicht geringerer Bedeutung für die Frage ihres Erhaltenbleibens zwischen 
den Mitosen ist, als ihre Wiederherstellung während der Prophase. 

Die von solchen Überlegungen 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), müssen folgerichtig gegenüber 
den Erscheinungen der Telophasenveränderungen des Tochterkerns in gleicher 
Mißachtung aller Strukturprobleme eine vollständige Vermischung der Chromo
somen mit dem von neuem ausgeschiedenen Kernsaft verlangen. Die gleichen 
Gründe, welche uns bei der Betrachtung der prophasischen Kernveränderungen 
berechtigt haben, über diese rein physikalische Einstellung gegenüber diesen 
biologischen Vorgängen hinwegzugehen, machen uns auch hier die Bahn frei, 
zur Untersuchung der feineren Strukturveränderungen der Telophasenchromo
somen und der Tochterkerne. 

Die grundlegenden Beobachtungen, von denen wir hier ausgehen müssen, 
können wir auch gegenwärtig nirgends klarer zusammengefaßt finden als in 
BOVERIS Beschreibung der Herstellung des Eikerns bei Ascaris nach der zweiten 
Reifeteilung [BOVERI (1880, S. 28-40)]. Dort (S. 36) ist von der Entwicklung 
des Eikernes folgendes Bild entworfen: "Von der zweitenRichtungsfigurgeht 
nichts in den Kern über als die zwei chromatischen Elemente der inneren 
Tochterplatte. Diese verursachen, jedes in einem allmählich wachsenden Ab
stand, rings um sich eine Ansammlung homogener, wahrscheinlich flüssiger 
Substanz (Kernsaft), gegen die sich das Protoplasma mit einer anfangs sehr 
zarten, dann immer stärkeren Rindenschicht (Kernmembran) abgrenzt. In 
die so entstandene Vakuole senden die chromatischen Stäbchen Fortsätze aus, 
welche deutlich das Streben erkennen lassen, die Kernmembran zu erreichen; 
denn gegen das Innere des Kernraumes fehlen sie. Während die Vakuole wächst, 
verlängern, verdicken und vermehren sich diese Ausläufer, wobei der solide 
Körper an Volumen entsprechend abnimmt. Indem die einzelnen Fädchen 
eines jeden Elementes miteinander in Verbindung treten, entsteht ein Gerüst
werk, das zwischen dem Körper des Elements und der Kernmembran aus
gespannt ist und hier in einem dichten, der Innenfläche der Membran an
geschmiegten Netzwerk endigt. Allmählich löst sich das ganze Stäbchen in 
das Gerüst auf und dieses zieht sich immer mehr gegen die Kernwand zurück". 
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Die Kernvakuole, welche sich anfangs unter dem Einfluß der beiden Stäbchen 
zylipdrisch gestaltet hatte, rundet sich schließlich mehr und mehr ab. RABL 
(1885, S. 281) findet gleichfalls die feine achromatische Hülle in der Umgebung 
der chromatischen Figur bereits zu einer Zeit, da die Fäden sich noch verkürzen 
und verdicken; dann erst werden "die Ränder der Fäden rauh und zackig", 
die Fäden "treiben" seitliche Fortsätze - BOVERI hatte diesen Vorgang mit 
der Aussendung von Pseudopodien bei der Amöbe verglichen (1880, S. 34) 
- und der Kern geht zur Ruhe über. Diesen älteren Beschreibungen ent
sprechen durchaus die Bilder, welche HEIDENHAIN von den späten Tochter
sternen, in denen schon einzelne Elemente miteinander anastomosieren und 
von den Tochterknäueln gegeben hat. Auch spricht sich dieser Autor 
(1907, S. 159) zugunsten der BOVERlschen Auffassung aus, wenn er meint, 
"es muß mithin als tatsächlich angesehen werden, daß das Kernnetz primär, 
im Anschluß 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 Erwägung zieht. 

Das Wesentliche an dieser von zahlreichen Autoren seither in Wort und Bild 
bestätigten Darstellung der Chromosomenveränderung und der Kernrekon
struktion in der Telophase kann in folgenden Angaben gesehen werden: Noch 
um die selbständigen Chromosomen oder um jedes einzelne von 
ihnen sammelt sich der Kernsaft, wodurch unmittelbar oder mittelbar 
auf dem Weg über die Verschmelzung der Teilbläschen die neue Kernvakuole 
gebildet wird. Von Übergängen zwischen den beiden Formen der 
Vakuolenbildung dürfen wir in den Fällen sprechen, bei denen in der Um
gebung der divergierenden Schenkel der Chromosomen besondere Buchten des 
neuen Kernes entstehen (Ascaris-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
sammendrängung die Unterscheidung der einzelnen Elemente vorübergehend 
unmöglich gemacht hat. Die Chromosomen sind jetzt, verglichen mit dem 
Zustand der stärksten Kontraktion, wieder länger geworden, zeigen 
häufig eine Längslichtung, über deren Bedeutung wir schon gesprochen 
haben (S. 126) und fangen an, miteinander und mit der Kernwand 
durch fädige Ausläufer in Verbindung zu treten, während das 
Kernbläschen größer wird und sich abrundet. Unter fortschreitender Ver
längerung und Verdünnung geht die Substanz der Schleifen des Tochterknäuels 
mehr und mehr in das neue Kerngerüst über, bis die einzelnen Elemente 
bei der Bildung des Gerüstes schließlich verbraucht sind und die 
Gerüstbezirke, welche den ehemaligen Chromosomen entsprechen, nicht mehr 
gegeneinander abgegrenzt werden können. 

Während sich diese Schilderung bei dem Auseinanderfließen der Chro
mosomen, als welches doch ihre so beschriebene Veränderung sich darstellt, 
beruhigt, hat VAN BENEDEN (1883, 1887) in betreff der Ascarischromosomen 
die Vorstellung einer spongiösen Vakuolisierung der Chromosomen ent
wickelt (1883, S. 562; 1887, S. 259);biernach würden sich die Chromosomen 
des Diasters nach Art eines Schwammes imbibieren, durch die Aufquellung 
würden sie in das Gerüst verwandelt, eben in den auf ein Chromosom ent
fallenden Teil des Kerngerüstes. BOVERI (1888, S. 842) ist dieser Darstellung 
ausdrücklich entgegengetreten. Jedoch ist VAN BENEDEN in GREGOIRE und 
seiner Schule [so BONNEVIE (1908, S. 468)] eine ansehnliche Gefolgschaft er
wachsen, nachdem bereits HERLA (1895) seine Ansicht vertreten hatte. Die 
"Vakuolisierungshypothese" hat für tierische Zellen (Salamanderlarven) 
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KOWALSKY (1904) bestätigt und sehr ausführlich begründet HAECKER (1905) 
ganz die gleiche Anschauung, wobei er (S. 223) zu dem Schluß kommt: "Während 
also nach der früheren Ansicht die Chromosomen in den Telophasen zunächst 
auseinanderrücken und nachträglich erst wieder durch Anastomosen miteinan
der in Ver bindung treten, quellen nach meiner Auffassung die Kernschleifen 
unter Beibehaltung ihrer gedrängten Lagerung zu schaumigen Gebilden 
mit vorwiegend axial gelagertem Chromatin und peripherem 
Alveolenma"ntel auf". Die HAEcKERsche Auffassung veranschaulichen seine 
nebenstehend wiedergegebenen Figuren (Abb. 156), welche im Hinblick auf 
die tatsächliche Veränderung der Chromosomen in bester Übereinstimmung 
mit allen anderen, die GREGoIREsche Hypothese stützenden Beobachtungen 
stehen. Jedoch wird man nicht verkennen, daß zwar die axialen Vakuolen, 
von denen GREGOIRE spricht, hier leicht wieder zu erkennen sind und also länger 
und dünner gewordene, im Inneren aufgehellte Stränge mit peripherem Chro
matin, nicht aber der von HAECKER hervorgehobene periphere Alveolenmantel, 
der zwischen den einzelnen Strängen in der Kerngrundsubstanz lediglich an
genommen werden muß und dessen Ausbildung während der Lockerung des 

a b 

Abb. 156a, b. Die feineren Veränderungen der Telophasenchromosomen (Siredon-Larvel. 
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) 
gegenüber, so kommt hier der periphere Alveolenmantel gar nicht in Betracht 
und das Auseinanderrücken der Telophasenchromosomen erweist sich ohne 
direkte Beziehung zur Veränderung ihrer Struktur. Somit bleibt uns als die 
wesentliche, seit GREGOIRE in zahlreichen, besonders pflanzencytologischen 
Arbeiten Es. TrscHLER(1922, S. 330)] immer wieder bestä tigte Erscheinung 
die Auflockerung der länger und dünner werdenden Chromosomen 
übrig. Sie als Alveolisierung zu deuten, sind wir natürlich nicht gezwungen. 
Wir brauchen lediglich einzuräumen, daß bei der Verteilung der Sub
stanz der Chromosomen in die Form eines Gerüstwerkes, wovon 
wir doch ohne Präjudiz als von einer Tatsache sprechen dürfen, das Chromatin 
seine dichte Lagerung aufgibt und das Chromosom jetzt viel
leicht unter Aufquellung seiner achromatischen Grundlage ein 
spongiöses oder netziges Aussehen darbietet. Es ist eben nicht 
nur ein Auseinanderfließen der Chromosomen, sondern zugleich 
eine Veränderung ihrer Struktur an der Wiederherstellung des 
Kerngerüstes beteiligt. Dieser Abbau des Chromosoms führt über 
Zustandsbilder, welche die größte Ähnlichkeit mit denen haben, die wir beim 
Aufbau der Prophasenfäden 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 stärkere Züge, die zwischen den feineren über längere 
Strecken des Chromosoms durchverfolgt werden können, schließlich treten 
auch Chromatinschollen hervor, die durch feinere Züge mit der übrigen For
mation zusammenhängen. In diesen Formen glaubten mehrere Autoren eine 
bedeutungsvolle Konstanz zu erkennen, indem sie, wie BONNEVIE (1908), einen 
spiralig gewundenen Chromatinfaden in der ganzen Länge des Chromosoms 
oder auch, wie v. SCHUSTOW (1913) u. a. zwei Hauptzüge, also zwei Fäden oder 
zwei Spiralen beobachtet und zeichnerisch wiedergegeben haben. Es scheint 
keine Aussicht vorhanden zu sein, daß eine dieser einander widerstreitenden 
Anschauungen über die einfachere Darstellung GREGOIRES, welche den Tat
sachen keinerlei Zwang antut, obsiegen wird; denn die Meinungsverschieden
heiten betreffen hier bereits so feine Strukturverhältnisse, daß die überzeugende 
Demonstration ad oculos sehr schwer fällt und zwischcn den verschieden be
handelten Objekten wenn auch an und für sich unbeträchtliche, so doch in 
diesen Fragen schon recht schwerwiegende Unterschiede den Streit immer 
wieder lebendig erhalten könnten. 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 Chromatinfäden 
endogen in den alten Chromosomen, die achromatische Substanz des Chromo
soms wird dabei aufgelöst (1. c. S. 473). Das sind keine durch Beobachtungen 
bis ins einzelne gesicherten Befunde (den fruchtbaren und anregenden cellulären 
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 Schlußfolgerungen recht, zu denen DE LITARDIERE neuerdings 
(1921, S. 422) in bezug auf die von den genannten Autoren behandelten Struk
turen gelangt ist. 

Ist der Gerüstkern wiederum gebildet, so gelten für ihn die früher gemachten 
und begründeten Angaben. Bedenken wir den Aufbau seines geformten Inhalts 
aus einem achromatischen Liningerüst und dem eingelagerten Chromatin, so 
können wir sagen, daß keine Beobachtung gegen die Auffassung 
einer Rückkehr beider im Chromosom vereinigten Substanzen, 
der sog. achromatischen und des Chromatins in die Gerüststruktur 
s p r ich t und daß 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 Kerngerüstes 
angenommen werden muß. Allerdings wird man nicht gut von einem 
regelmäßigen und vollkommenen Parallelismus der Einzelheiten 
beider Prozesse sprechen können. Das verbietet sich schon in An
sehung der entschieden größeren Variabilität, welche die Telophase gegenüber 
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 dickfädigen Knäuel der späteren Pro
phase sind die Chromosomen natürlich alle selbständig, sein Gegenstück in der 
frühen Telophase zeigt die Chromosomen hingegen bereits verändert und durch 
Anastomosen miteinander verbunden. Und dieser Umbau führt so rasch zum 
Gerüst (Abb. 144), daß zum dichten, feinfädigen Knäuel der Prophase, 
der in vielen Fällen die dünnen und langen Chromatinfäden viel besser aus
geprägt 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 Überführung der Tochterchromosomen in den Gerüst
kern entschieden rascher vor sich als die Ausdifferenzierung der Prophasen
chromosomen. Damit hängt es wohl auch zusammen, und nicht etwa nur mit 
der Kleinheit der Verhältnisse, daß trotz der oben erwähnten großen Ähnlich
keit der in Auflösung begrüfenen Chromosomen mit denen der Periode des 
Aufbaus, niemals jene mehr oder weniger regelmäßige Anordnung 
der Chromomeren in der Klarheit bei den Tochterchromosomen 
beobachtet worden ist, auf die man bei Prophasenchromosomen so großes Ge
wicht gelegt hat (siehe S. 61 und Abb. 37). 

Dem eben wieder hergestellten Gerüstkern fehlt auch das Kernkörperehen 
in der Ein- oder Mehrzahl nicht. Es ist merkwürdig und nicht nur ein weiteres 
Zeichen für das symmetrische Verhalten beider Tochterkerne (das indessen 
nicht streng synchron zu sein braucht), sondern auch bemerkenswert für 
die Natur des Nucleolus selbst, daß bei genauer Beobachtung die absolute 
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Abb. 157. Tochterkerne beiderseits der neuen Zellscheidewand mit spiegelbildlich gleicher Zahl, Größe, 
Form und Lage der Nucleolen. Nach DE LITARDrERE (1921). 

Symmetrie hinsichtlich der Zahl, Lage, Größe und Form der jungen Nucleolen 
in den zusammengehörigen Kernen festgestellt werden konnte, wie unsere 
Abb. 157 nach DE LITARDI:EJRE (1921) dartut. 

Hier kann eine Beobachtung von PINNEY (1917, S. 242) Platz finden, die 
gleichfalls zeigt, daß wenigstens die Anzahl der Nucleolen in der Konstitution 
der Kerne ihre tieferen Ursachen hat. PINNEY fand nämlich in den Blastoderm
zellen des Knochenfisches Ctenolabru8 stets zwei Nucleolen, dagegen nur einen 
einzigen in den Zellen der Embryonen, welche aus einem Ctenolabru8-Ei durch 
Fremdbefruchtung mit Sperma des Knochenfisches Fundulu8 hervorgegangen 
waren. MOENKHAus (1904) aber hatte bei seinen andersartigen Knochenfisch
bastarden regelmäßig zwei Nucleolen vorgefunden. Um diese regelmäßigen 
Unterschiede zu erklären, greüt PINNEY auf die von HAEcKER (1895) aus
gesprochene Ansicht zurück, wonach die beiden von ihm bei einigen Cyclops
arten in bestimmten Entwicklungsstadien regelmäßig gefundenen Nucleolen 
den beiden elterlichen Chromatinmassen entsprechen, aus denen der Kern als 
Abkömmling der befruchteten Eizelle sich zusammensetzt. PINNEYs Bastarde 
mit nur einem Nucleolus besitzen kein wirksames väterliches Chromatin und 
in diesem Zusammentreffen wird man eine Bestätigung der HAEcKERschen 
Ansicht sehen können. Diese Bemerkungen erschienen an dieser Stelle nötig, 
um auf die tiefere Bedeutung hinzuweisen, welche den Beobachtungen über Zahl 
und Lage der Nucleolen in der Telophase zukommt. 
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Das Zentrum, wie bemerkt, regelmäßig mit zwei Centriolen ausgerüstet, 
zeigt in der Telophase nicht immer eine Abnahme seiner Aktivität, da es bei 
rasch hintereinander erfolgenden Mitosen (Furchung, Reifungsteilung) sogleich 
wieder in den Zyklus der nächsten Mitose einbezogen wird, und da es auch dann, 
wenn eine längere Teilungsruhe folgt, seine Sphäre, das Zeichen seiner 
Wirkung auf das Cytoplasma, keineswegs einzubüßen braucht. Auch hat man 
öfters am Schluß der Mitose eine selbständige Ortsveränderung des Zentrums 
aus den Präparaten erschlossen, eine "Telokinese" [HEIDENHAIN (1894) für 
die Bewegungen von Mikrozentrum und Kern während der Telophase], welche 
aber vielleicht doch mit Drehungen der Tochterkerne oder vielleicht der ganzen 
Tochterzelle zusammenhängen [so darüber MEvEs (1897, S. 58) und hier S. 439]. 

Die achromatische Brücke, gerade in der Telophase zuweilen sehr 
deutlich hervortretend (Abb. 139), erfährt alsbald Veränderungen, welche im 
Zusammenhang mit dem Abschluß der Zellteilung betrachtet werden müssen. 
Es fällt ja die Durchschnürung des Zellenleibes mit der Telophase 
zusammen, wenn überhaupt die Zellteilung unmittelbar auf die 
Kernteilung folgt. Wie unsere Abb. 143, 144 zeigen, können die Vorgänge 
der Tochterkernbildung bereits in völlig voneinander getrennten 
Tochterzellen sich abspielen. Daß dies in vielen Fällen aber nicht 
so ist, sondern die äquatoriale Durchschnürung der Zelle sich auch später erst 
vollenden kann, bedarf keiner besonderen Belege. Wir können tiefer in den 
Vorgang der Teilung des Zellenleibes an dieser Stelle nicht ein
dringen, da uns die bloße Beobachtung am fixierten Objekt einen Einblick in 
die Art des Vorgangs nicht gewährt. Nur das zeitliche Schwanken in 
seinem Beginn und seiner Durchführung kann hier verzeichnet 
und des weiteren die Erfahrungstatsache erwähnt werden, daß die Zell teil ung 
nicht unter allen Umständen auf die Kernteilung folgen muß. 
Außerdem ergibt die Beobachtung noch einen Aufschluß über den stets ge
wahrten topographischen Zusammenhang zwischen der Karyo
kinese im engeren Sinn und der Zellteilung, der darin gesehen 
werden muß, daß 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 Brücke 
als ein Hindernis für die vollständige Trennung der Tochterzellen. Dies um 
so mehr, als während der telophasischen Kernveränderungen in der Teilungs
ebene eine vielleicht als Verdichtung aufzufassende Veränderung der achroma
tischen Commissur sich einzustellen pflegt, deren morphologischer Ausdruck 
die häufig geradezu eine Platte bildenden Zwischenkörperehen sind. Der 
Zusammenhang derselben kann so weit gehen, daß man von einer Zellplatte 
auch bei der tierischen Mitose gesprochen hat, entsprechend der pflanzlichen, 
bei der eine Bildung ganz ähnlicher 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 [so FLEMMING (1894, S. 109)]. Aber die bisherigen Ver
suche, die Herkunft dieser Zellplattengranula zu deuten, sind jedenfalls für die 
Pflanzen- und Tierzellen gleichartig, ohne daß die Frage, wie auch TISCHLER 
meint (1921, S. 350), bis jetzt geklärt wäre. 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 Zwischenkörperehen bei Pflanzenzellen einer
seits und tierischen Zellen andererseits können wir stets bemerken. In den 
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Pflanzenzellen erfährt die achromatische Brücke in der Regel während der 
Ana- und Telophase eine starke Auftreibung, die über das bei der tierischen 
Mitose in Abb. 125 gezeigte Maß noch hinausgeht, so daß die Zellplatte, während 
sie sich stofflich auch durch Celluloseausscheidung verändert, allmählich 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
schnürung die achromatische Brücke und damit die eingelagerte Zellplatte 
in der Trennungsebene geradezu zusammengeschnürt werden (Abb. 158, 159, 
160, 161). Die ganze Masse der Verbindungsfasern ist garbenförmig geworden 
und die Verdichtung in der Mitte macht jetzt den Eindruck einer Kittmasse, 
welche die Garbe zusammenhält. Es braucht nicht näher ausgeführt zu werden, 
daß wir in unseren Beispielen extreme Fälle ausgewählt haben und daß in vielen 
Fällen nichts, in anderen nur eben eine Andeutung dieser hier so auffallenden 
Bildungen zu erkennen ist. Möglicherweise wird sich einmal ein Zusammenhang 
zwischen der Art der Teilungsspindel und dem Ausbildungsgrad der Zellplatte 

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

nachweisen lassen. Schnürt sich die Zelle vollends durch, so kann es geschehen, 
daß der Rest der Zellplatte als ein nunmehr kondensierter Zwischenkörper 
zwischen den Tochterzellen übrig bleibt [BOVERI (1900), Furchungsmitose 
des Seeigeleis], welcher, wie der entsprechende, noch verhältnismäßig breite 
Zellplattenrest unserer Abb. 158 in eine kleine Vakuole zwischen den sonst 
eng aneinanderliegenden neuen Zellwänden eingeschlossen ist. Lange kann sich 
der Rest der Verbindungsfasern [früher häufig "Zentralspindelrest" genannt, 
gegen welche Auffassung aber bald Stimmen laut wurden; FLEMMING (1893, 
S. 106)], in der Tochterzelle erhalten, wobei entsprechend der vorhin beschrie
benen Einschnürung der achromatischen Brücke, der dichte, sich dunkler als 
das Cytoplasma färbende und anfangs noch immer streifige Körper sich gegen 
den Tochterkern zu aufbüschelt (Abb. 161). In den Tochterkern geht nichts 
von ihm über. Wie sich bald die Lagebeziehung des Kerns zu dieser Formation 
ändern kann, indem sich die Tochterzellen trotz der noch zwischen ihnen be
stehenden Hafte gegeneinander verdrehen und wie die Substanz des Brücken
restes allmählich in das Cytoplasma aufgenommen wird, sieht man in den 
Abb. 161 und 162. Unsere Abb. 161 läßt übrigens erkennen, daß eine alter
nierendeLage der Tochterkerne zum Brückenrest, die PRENANT (1892) bei seinen 
Objekten so gefunden hat, wie unsere Abb. 160 sie zeigt, doch nicht, wie dieser 
Autor gemeint hat, ein regelmäßiges Verhalten darstellt. Wiederholt ist die 
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Behauptung aufgestellt worden, daß in die Substanz der ehemaligen achroma
tischen Fasern das Zentralkörperchen eintrete und daß aus ihr eine neue Sphäre 

Abb. 159. 

Abb.160. Abb. 161. 

Abb.159-161. Oedipoda J. Zweite Reifeteilung. Phot. F. SKELL. Zeiß Apochr. 4 mm. Komp. 
Ok. 12,5. Balg 75 cm. Abb. 159 zeigt den achromatischen Körper in seiner typischen Garbenform 
mit Verdichtungszone an der Stelle der Einschnürung. Die Telophasenchromosomen sitzen dem 

Ende der Garbe auf. Abb. 160 und 161 spätere Stadien; die Tochterkerne sind vom 
Zwischenkörper gelöst. 

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

Oft verhindern die Überbleibsel der achromatischen Tochterbrücken das 
vollständige Selbständigwerden der Tochterzellen für längere Zeit und diese 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 10 
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hängen dann, wie Abb. 248, S. 269 zeigt, durch "Zellkoppeln" [ZIMMER
MANN (1891), BOLLES LEE (1895)] zusammen, welche die gemeinsame Abstam
mung einer ganzen Anzahl von Zellen sicher erkennen lassen. Das gilt be
sonders für die Spermatogemme zahlreicher Organismen bis zu dem Grade, 

Abb. 162. Acheronlia afropo.< O. Zweite Reife
teilung_ Der Zwischenkörper der vorangegan
genenMitose ist neben der Äquatorialplatte noch 
sichtbar. Phot. F. SKELL. Apoehr. Öl-I=. 

2 mm. Proj. Ok. 4. Balg 95 cm. 

daß sogar alle Zellen einer Spermato
gemme miteinander durch einen proto
plasmatischen Strang verbunden sein 
können [MEvEs (1897, S. 36)] oder doch 
wenigstens die vier Spermatiden eine 
zusammengekoppelte Gruppe bilden. 
BUCHNER (1915, S. 24) erinnert daran, 
daß das Offen bleiben der Zellwand an 
der Stelle dieses Stranges bei den 
Nährzellen vieler Eier dem Stoff trans
port dient. 

Wenn wir die Erscheinungen der 
Teilung des Zellenleibes hier nicht weiter 
verfolgen, so entspricht diese Beschrän
kung der Grenze, die wir uns in diesem 
beschreibenden Abschnitt gesetzt haben. 
Bei der kausalen Analyse der Mitose 

werden wir auch zu diesem Teilprozeß 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 Plasmaeinschlüssen auf die Tochterzellen verwiesen (s. S. 426), 
weil man gerade solche Angaben an dieser Stelle wohl noch erwarten könnte. 

B. Die Lebendbeobachtung der Mitose und ihre Ablaufszeit. 
Die Beobachtung der Zellteilung am lebenden oder überlebenden Objekt 

ist immer neben der Untersuchung fixierter Präparate geübt 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 für Kunstprodukte gehalten wurden, mußten 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 Mißtrauen gegen die von 
ihnen gezeigten Bilder zu zerstreuen. STRASBURGER sah den Teilungsvorgang 
zuerst an den Zellen der Süßwasseralge Spirogyra ortho8pira unter seinen Augen 
ablaufen und es gelang ihm oft, "eine und dieselbe Zelle vom ersten Beginn der 
Teilung an bis zu dem Abschluß" zu verfolgen (1875, S. 33). FLEMMING (1879) 
hat schon in seinen ersten klassischen Untersuchungen über die Zellteilung sich 
auf zahlreiche Befunde an den überlebenden Zellen verschiedener Gewebe 
der Amphibienlarve berufen können. Seitdem ist die Lebendbeobachtung 
niemals ganz in Vergessenheit geraten, aber sie ist doch während der erfolg
reichsten Jahrzehnte der Zellforschung durch den Ausbau der Fixierungs
und Färbungsmethoden in den Hintergrund gedrängt worden; man glaubte 
wohl, in einem allzu großen Vertrauen auf diese Methoden befangen, der Lebend
beobachtung entraten zu können, es schien, wie LUNDEGARDH (1912, S. 237) 
sagt, "unmodern" zu sein, die Kernteilungsvorgänge am lebenden Material 
zu untersuchen, ja, es hat die Meinung Platz gegriffen, "daß die Lebendbeobach
tung in den meisten Fällen 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 angeführt haben, in bezug auf LUNDE
GA.RDHs hierhergehörige Arbeiten, wir bräuchten sie nur aufmerksam durch
zulesen, "um zu sehen, wie wenig wir doch eigentlich für die Detailforschung 
damit gewonnen haben". Aber diese Enttäuschung, welche allerdings be
gründet ist, solange man lediglich vom Standpunkt der Strukturanalyse aus 
an die lebende Zelle herangeht, wird sicher nicht verhindern, daß in Zukunft 
die Beobachtung der Mitose im Leben in wieder größerem Maße geübt wird; 
denn jetzt sind solche Untersuchungen durch die neuen Methoden, die lebende 
Zelle außerhalb des Organismus zu züchten, 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 höherem Maße in Zukunft Beobachtungstatsachen liefern, aus 
denen erst das Verständnis für den Ablauf der Mitose erwachsen kann. 
Natürlich wird man dabei nicht auf die wertvollen Befunde verzichten, welche 
bereits die früheren, 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 können wir geradezu sagen, daß die Lebendbeobachtung der Mitose 
gegenwärtig mehr als früher in den Vordergrund gerückt werden muß. Dabei 
hat diese Untersuchungsmethode ihre frühere Bedeutung, eine Kontrolle 
des fixierten Zustandes zu bieten, natürlich nicht verloren und auch in 
dieser Beziehung können wir sie heute so wenig wie die früheren Untersucher 
entbehren. Endlich liefert die Beobachtung des Ablaufs der Zellteilung die 
Möglichkeit, 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 zunächst die Erscheinungen der Mitose behandeln 
und die kausale Untersuchung des Teilungsgeschehen später 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 möglichst genau auf Grund der Erfahrungen der verschie
denen älteren und neueren Autoren zu beschreiben. Dadurch werden wir uns 
ein Material zurecht legen, auf das wir bei der kausalen Analyse der Zellteilung 
zurückgreüen können. Daß wir hier auch die Angaben über die Zeitdauer 
der Mitose zusammentragen, steht durchaus im Einklang mit der Ordnung 
unseres Stoffes. 

1. Beschreibung des Ablaufs der Zellteilung nach Lebendbeobachtungen. 

Die ersten Veränderungen der in die Teilung eintretenden Zelle, deren 
wir schon in den fixierten Präparaten nicht leicht habhaft werden können, 
sind im Leben natürlich erst recht schwer zu erfassen!; jedoch ist es einmal 
die Veränderung der Gestalt der Zelle, zum anderen die Vergröße
rung des Kernes, welche auch den Untersuchern der lebenden Zelle die Unter
scheidung der mitotischen von den "ruhenden" Nachbarzellen vielfach ermög
licht haben. So berichtet FLEMMING (1879, S. 371), daß die ganze Zelle, welche 
in Teilung eintritt, bei Epithelien aus der Flächen- in eine mehr gerundete 

1 G. LEVl (1916, S. 245) sagt hierüber: "L'inizio della profase e 10 stadio ehe piu di ogni 
altro sfugge all' osservazione nel vivente". 
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Form übergehe und daß solche Zellen gegenüber den anderen bei hoher Ein· 
stellung "etwas glänzender" aussehen. Aus seiner Abb. 1, Taf. 16, der Abhand· 
lung aus dem Jahre 1879, welche diese Aussage belegt, ist überdies zu ersehen, 
wie eine solche, in Mitose eintretende Epithelzelle nicht bloß linsenförmig wird, 
sondern wie sie dabei auch ihre polygonale Gestalt einbüßt und wie sich um 
sie als ein kugeliges Gebilde die benachbarten Epithelien radiär anordnen. 
FLEMMING meinte diese GestaItveränderung lediglich als eine Folge der Ver· 
größerung des Kernes ansehen zu dürfen, jedoch ist kein Zweifel, daß es sich 
dabei um eine Veränderung des Cytoplasmas selbst handelt. Berichtet 
doch STRANGEWAYS (1923, S. 139) nicht nur über ein rasches Wachstum der 
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Abb. 163b. 

Abb. 163a u. b. Mitosen von in vitro gezüchteten Embryonalzellen des Hühnchens. 
Nach T. S. P. STRANGEWAYS (1923). 

Zelle im Beginn der Mitose, sondern er stellt auch in Übereinstimmung mit 
G. LEVI (19I6, S. 245) die Einziehung der Plasmafortsätze und die hiermit 
in Zusammenhang stehende Abrundung der Zelle ausdrücklich fest (Abb. 180) 
und solche Veränderungen können doch nur auf einer Zustandsänderung des 
Cytoplasmas selbst beruhen. Die Vergrößerung und Abrundung des Kernes 
ist von den meisten Autoren seit FLEMMING als erstes Zeichen der mitotischen 
Kernveränderung immer wieder hervorgehoben worden. So hat auch H. E. 
ZIEGLER (1895, S. 368) am Eikern nach der Bildung des ersten Richtungs. 
körpers und also vor der ersten Furchungsteilung die beträchtliche Größen· 
zunahme im Leben beobachtet, und so erklärt auch JOLLY (1904, S. 492), für 
die in Teilung eintretenden Blutkörperchen des Salamanders: "der Kern er· 
scheint viel größer, er scheint die ganze Zelle auszufüllen". Nur seIten treffen 
wir eine Angabe wie die von W. SCHLEICHER (1879, S. 263), die sich auf die 
lebenden Knorpelzellen von Amphibienlarven bezieht, daß die Kernvergröße. 
rung im Beginn der Mitose vermißt wird. 
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Wie am fixierten Präparat, so beansprucht auch in der lebenden Zelle der 
Inhalt des Prophasenkerns das größte Interesse. JOLLY (1. c. S. 492) 
berichtet, in Übereinstimmung mit früheren Beobachtern, daß der Kern, an
statt wie im Zustand der Ruhe eine Anzahl von stärker lichtbrechenden Partikeln 
zu zeigen, nun ganz erfüllt sei von einer großen Anzahl kleiner Körner, die eine 
etwas geringere Lichtbrechung aufweisen, als die des ruhenden Kernes, und 
deren Oberfläche unregelmäßig begrenzt ist. Dabei verändert sich auch die 
Lichtbrechung des Kernsaftes, indem sie sich mehr der des Chromatins an
nähert. Daher sei der Anblick eines in Teilung eintretenden Kernes weniger 
klar als der eines ruhenden. Dies gilt nach LUNDEG.aRDH (1912, S. 257) auch für 
Pflanzenzellen und wir finden diese Beobachtungen an dem ganz anderen Ma
terial, das STRANGEWAYS in seinen im Hühnerplasma gezüchteten embryonalen 
Zellen vorgelegen hat, vollkommen bestätigt, wenn er sagt: "the nuclei become 
fainter and then appear as hazy granules" (1. c. S. 139). Die Erklärung, welche 
für die granuläre Struktur des lebenden Prophasenkerns (Abb. 163) von allen 
Beobachtern gegeben worden ist, daß die Körnchen die optischen Querschnitte 
der jüngsten Knäuelfäden sind, wird keinem Widerspruch ausgesetzt sein, 
zumal nach STRANGEWAYS auch fädige Elemente in diesen lebenden Kernen 
nicht vermißt werden. 

LUNDEG.aRDH (1912, S.243) konnte an seinem pflanzlichen Material die Elemente 
des jungen Spirems sogar ganz deutlich als "Stränge, längliche Klumpen und Fäden" 
wahrnehmen und abbilden. So weitgehend den fixierten Zuständen entsprechende Bilder 
bieten lebende tierische Zellen wohl niemals dar und auch LUNDEG.aRDHS Beobachtungen 
erwecken den Verdacht, daß sie nur infolge einer bei der Lebendbeobachtung entstandenen 
Zellschädigung möglich geworden sind. 

Diese Inhaltsgebilde des jungen Prophasenkernes haben sowohl 
die älteren Untersucher wie auch STRANGEWAYS häufig in lebhafter Be
wegung gesehen, auf die in neuerer Zeit auch BELAR (1924) in den Kernen 
der zur ersten Furchungsteilung schreitenden Nematodeneier sein Augenmerk 
gerichtet hat. Wir müssen uns also das Bild des fixierten dichten und nach 
BELAR8 Beobachtungen auch des lockeren Knäuels verlebendigen, indem wir 
die unter Umständen lebhaften Bewegungen bedenken, denen die Schleifen 
unterliegen können. Zum Teil wird es sich dabei wohl um Kontraktionen der
selben handeln. Nach BELAR (1. c. 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 Fällen 
sogar die Chromosomen, wenn sie sich von der Kernwand losgelöst haben, 
zu tanzen beginnen". Ein solches Verhalten dürfte natürlich nur für einzelne 
Fälle mit besonders kleinen Chromosomen gelten, aber daß der Knäuel 
nicht etwa ein starres System ist, in welchem jede Schleife und jedes Ele
ment auf seinem Platze stehen bleibt, das erscheint besonders für die Frage 
nach der Umordnung der Chromosomen aus dem Knäuel in die Äquatorial
platte bedeutungsvoll. Auch wird uns BELARs Beobachtung über das plötz
liche Aufhören dieser "Molekuiarbewegung" in dem Augenblick, wo die Spindel 
gebildet wird, bei der späteren Analyse noch beschäftigen. Überdies liefern 
diese Lebendbeobachtungen einen weiteren Beweis (s. hierzu die Lebendbeobach
tung des ruhenden Kerns, S. 44 u. f.) für den flüssigen Zustand des Kernsaftes 
gerade in der späten Prophase und für die freie Beweglichkeit und gegenseitige 
Unabhängigkeit der einzelnen Chromosomen innerhalb des geschlossenen Kernes. 

Die genannten Autoren stimmen in der Angabe überein, daß während der 
beschriebenen Erscheinungen der Kern seine Membran noch besitzt. Über 
die Auflösung derselben liegen auch in bezug auf das lebende Objekt nur 
wenig bestimmte Angaben vor. JOLLY (1. c. S. 493) erklärt, die Membran ver
schwinde "rapidement" und ebenso sagt STRANGEWAYS: "the outline of the 
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nucleus ...... suddenly disappears". Nun liegen nach JOLLY (S. 521) die 
Chromosomen in jenem klaren Hof, den man insbesondere an fixierten Prä
paraten in den Anfangsstadien der Teilung so deutlich bemerken könne. 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 beschäftigt hat und von der FLEMMING (1879, S. 376) ausdrücklich 
erklärt, sie sei auch im Leben vorhanden, ist uns bedeutungsvoll. Wir ent
nehmen ihr mit JOLLY (S. 521), wie sich, entgegen früheren Meinungen [PFITZNER 
(1886, S. 54)], der Kernsaft mit dem umgebenden Plasma nach der Membran
auflösung vermischt und wie sich diese Vermischung auf die perinucleären 
Teile des Cytoplasmas beschränkt. So kann man auch im Leben an gün
stigen Obj ekten jenes von uns als Mixoplasma (s. S. 64) bezeichnete, 
den "Teilungsraum" BRüELs erfüllende, neue Plasma recht gut 
unter seinen Augen entstehen sehen und man kann auch im Leben, 
wie aus den angeführten FLEMMINGschen Figuren hervorgeht, fest
stellen, daß dieses Mixoplasma nicht von granulären oder sonsti
gen Einlagerungen des Plasmas betreten wird (Abb. 163). 

In vielen Fällen sind die Chromosomen von diesem Stadium an, welches 
unserer Abb. 33 entspricht, mit aller wünschenswerten Klarheit im Leben 
zu sehen. Sowohl die FLEMMINGschen Bilder wie auch die von JOLLY bestätigen 
durchaus des letzteren (1. c. S. 522) Angaben, daß die Chromosomen auch 
im Leben scharf begrenzt und von bestimmter Form sind und 
genau denen im fixierten Präparat entsprechen. Das geht für pflanzliche Zellen 
aus der Darstellung LUNDEGARDHs (1912) gleichfalls hervor, und es gilt, wo die 
Chromosomen im Leben überhaupt sichtbar sind, für alle Stadien von der 
späten Prophase bis zur Telophase. 

Wenn A. FISCHER (1899, S. 69) gemeint hat, die Chromosomen erschienen 
im Leben weniger scharf begrenzt als im fixierten Präparat, und wenn er daraus 
geschlossen hat, daß die Fixierungsmittel sie kondensieren, koagulieren und 
die Substanzen ausfällen, aus welchen sie bestehen, so muß man das natür
lich zugeben, denn die Chromosomen sind im Leben von zähflüssiger 
Konsistenz. 

In diese ihre natürliche Beschaffenheit haben in neuerer Zeit vor allem die 
Versuche von CHAMBERS (1924) einen Einblick gegeben. Mittels der Mikro
dissektionsnadel vermochte derselbe aus dem Chromatinknäuel einer Spermato
cyte eine Schlinge herauszuziehen (s. 1. Teil dieses Bandes S. 130) und zu dehnen. 
Wurde sie losgelassen, so kehrte sie in die ursprüngliche Lage zurück. Diesen 
Grad von Elastizität besitzen die Chromosomen der Metaphase anscheinend 
nicht mehr, da sie von CHAMBERS gleich wie eine gallertige Masse unter 
Bildung eines sich verdünnenden und bald zerreißenden Verbindungsfadens 
rasch in zwei Hälften getrennt werden konnte~ (I. c. S. 275, Abb. 16). Zur 
Beurteilung der Beschaffenheit der Metaphasenchromosomen ist noch von 
Interesse, daß dieselben nach CHAMBERS in Lymphflüssigkeit oder RINGERScher 
Lösung allmählich aufquellen und zerfallen. Dabei entstehen unregelmäßige 
Auswüchse, gelegentlich in Form langer Fäden, deren Enden kugelig werden 
und abtropfen. Nimmt man noch die Tatsache hinzu, daß die Metaphasen
chromosomen, z. B. die Tetraden der ersten Reifungsteilung von Spermato
cyten der Schmetterlinge (SEILER), Kugelform annehmen können, so wird 
man wohl für manche Fälle zur Vorstellung einer tropfbar flüssigen 
Beschaffenheit der Chromosomen gelangen. Daß die fixierten Chro
mosomen von einem solchen Zustand weit entfernt sind, unterliegt natür
lich keinem Zweifel, aber ihre Form und Größe bleibt trotz der 
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tiefge4enden physikalischen Veränderung im wesentlichen wohl 
erhalten. 

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

Abb.164. 

Abb.165. Abb. 166. 

Abb. 164 -166. Stenobothrus lineatus (Heuschrecke), Spermatocyten. Ein und dieselbe Stelle 
einer Gewebskultur zuerst in lebendem Zustand, Abb. 164, dann nach Fixierung (Vorfixierung mit 
Osmiumtetroxyd. Nachbehandlung mit FLEMMING' Gemisch), Abb. 165, und schließlich Abb. 166, 
nach Färbung (GIEMsA·RoMANOWsKy·Lösung, Vorbeizung in Ammoniummolybdat) und Einschluß 
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 S. 74). 

klar und überzeugend, wie es bisher noch niemals gezeigt worden ist, hervor, 
daß zwischen dem lebenden Objekt und dem fixierten in bezug auf die Chromo
somen in der Tat kein Unterschied besteht. Es kann sich nur um geringfügige 
Veränderungen besonders des Durchmessers der Elemente handeln, wenn 
überhaupt eine greifbare äußere Veränderung in Frage kommt. Auch die Lage 
der Chromosomen wird durch die Fixierung nicht verändert. Selbstverständlich 
können wir eine solche Übereinstimmung zwischen dem lebenden und dem 
fixierten Objekt nur bei einer vollkommenen Fixierung voraussetzen und wir 
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müssen damit rechnen, daß in vielen Fällen die Chromosomen, besonders der 
Metaphase, durch die Fixierung, auch wenn dieselbe noch keine auffallenden 
Schäden gesetzt hat, wenigstens zusammengedrängt werden [HANCE 1917, S. 188]. 

Abb.167. 

Abb.168. 

Gegenüber 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 überhaupt nicht 
sich t bar sind. Die bekanntesten Fälle dieser Art sind die Furchungsteilungen 
der Seeigeleier, deren klassische Bilder nach dem Leben von HERTWIG (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 BÜTSCHLI 
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 gefärbt 
vor Einschluß in Canadabalsam, Abb. 169 nach Einschluß 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 

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 zugänglich sind. Denn in den Zellen STANGEWAYS (Abb. 163) sind sie 
sicher nicht größer als in den besagten Eizellen. Dimensionen und größerer 
oder geringerer Grad des Zusammenrückens in der Metaphase können nur 
maßgebend sein für 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 Licht bre
chungsvermögens zwischen Chromosomen und Kernsaft oder 
Spindelsubstanz haben. Es muß also in dieser Beziehung zwischen den 
Mitosen eine Verschiedenheit bestehen. 

Zur Kernauflösung, die, wie wir gesehen haben, sehr rasch vor sich gehen 
kann, zurückkehrend, wollen wir auch der Lebendbeobachtungen ge
denken, welche eine Veränderung des Cytoplasmas unmittelbar vor 
der Membranlösung betreffen. Schon O. HERTWIG (1879) hat berichtet, 
daß sich um den Furchungskern des Seeigeleies eine homogene, körnchenfreie 
Substanz ansammelt und daß dabei amöboide Bewegungen des Kernes vor 
sich gehen. Seinen Bildern nach ist kein Zweifel, daß bis zu diesem Zeitpunkt 
die Kernmembran noch geschlossen ist und ihre Auflösung erst nach diesen 
die körnchenfreie Zone schaffenden Umlagerungen im Cytoplasma erfolgt. 
Diese Beobachtungen HERTWIGS hat A. FrscHEL (1899) wiederum am lebenden 
Seeigelei in sehr viel deutlicherem Grade wiederholt, nachdem er das Eiplasma 
durch Vitalfärbung mit farbstoff tragenden Körnchen ausgerüstet hatte. Nun 
konnte er sehen, wie sich diese gefärbten Elemente in dem kritischen Zeitpunkt 
vor der ersten Furchungsteilung um den Kern herum, also in der körnchen
freien Zone HERTWIGs, zusammenzogen, so daß der übrige Eileib von ihnen 
ganz frei wurde. Diese Erscheinungen sprechen für eine U mlagerung im Cyto
plasma, wodurch der Dotter von der Umgebung des Kerns abgedrängt wird; 
dem Transport der im Plasma suspendierten Körnchen nach zu schließen, 
handelt es sich um einen Zustrom des Cytoplasmas zum Kern. Nun ist freilich 
diese Veränderung, welche die großen 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 Erörterung der entsprechenden Prophasen
stadien des fixierten Objekts auf die Verdichtung des Cytoplasmas in der 
Umgebung des Kerns vor seiner Auflösung hinzuweisen haben, die gelegent
lich einmal, so von FLEMMING, erwähnt worden ist (s. S. 327). Und wir können 
also in dem angezogenen Fall dem fixierten Objekt eine gleichsinnige Plasma
veränderung in einer lebenden Zelle zur Seite stellen. Wir dürfen natürlich nicht 
erwarten, daß bei einer größeren Reihe von Objekten die Plasmaveränderung 
vor der Kernauflösung am fixierten oder gar am lebenden Objekt wahrgenommen 
werden könnte; deswegen braucht sie aber nicht zu fehlen und unsere späteren 
Erwägungen über die Bedeutung der perinucleären Plasmaverdichtung vor 
der Membranauflösung (s. S. 327) werden die Annahme rechtfertigen, daß die
selbe allgemein vorkommt und eine notwendige Teilveränderung während der 
Mitose ist. 

Wie die Stadien der Mitose im fixierten Zustand in der Regel nichts über 
die Umordnung der Chromosomen (s. S. 77) verraten, so finden wir 
auch bei den Beobachtern der lebenden Mitose über diese Veränderungen nur 
sehr spärliche Angaben. Es ist aber immerhin bezeichnend, daß JOLLY (I. c. 
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, daß die Umordnung der Chromosomen aus dem Knäuel in die Äqua
torialplatte meistens sehr rasch vor sich geht. Dies steht im Einklang mit 
der früher (S. 77) mitgeteilten Erfahrung, daß die Untersucher der Mitose 
bei der Aneinanderreihung der fixierten Stadien ein den Knäuel mit der 
Äquatorialplatte verbindendes Bild der Umordnung in der Regel gar nicht ge
funden haben. 

Wenn STRANGEWAYS, wie bemerkt, angibt, daß sich die Chromosomen 
im rechten Winkel "to the spindIe" anordnen, so ist hier seine Lebendbeobach-
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tung von den Bildern der fixierten Mitose beeinflußt, denn diese Aussage hätte 
er schon deshalb aus seinen Beobachtungen nicht ableiten dürfen, weil er, wie 
er selbst gesteht und wie es seine Bilder auch zeigen (Abb. 163) kein genügend 
klares Bild der Spindel hat gewinnen können. Seine Aussage steht offen
sichtlich unter dem Einfluß der herkömmlichen Meinung, daß die Spindel für 
sich gebildet werde und daß die Chromosomen sich dann an dieselbe anheften. 
Wir haben aber gesehen, daß diese Art der Einordnung der Chromosomen in 
die Äquatorialplatte und des Herantretens der Chromosomen an die Spindel 
nur für den Typus der Mitose mit Zentralspindel gilt und nicht für die weitaus 
größere Anzahl von Fällen, in denen die andere Art von Spindel, nämlich die 
von uns als Metaphasenspindel bezeichnete, vorliegt, von der wir erklärt haben, 
daß sie bei der Um ordnung der Chromosomen erst de novo gebildet wird (siehe 
S. 89). 

Für diese unsere, aus dem Studium der fixierten Präparate abgeleitete 
Anschauung liefern uns die Lebendbeobachtungen vortreffliche Stützen. Die 
Zentren der Mitose, wenn sie in der lebenden Zelle überhaupt sichtbar werden, 
was eigentlich nur bei den Furchungsmitosen gegeben ist, treten erst kurz vor 
der Kernauflösung hervor, wenn sie sich an die Pole begeben. So sagt ZIEGLER 
(1895, S. 381): "Wenn die Kerne (die Vorkerne des Nematodeneies) sich be
rühren und sich aneinander abgeplattet haben, erscheint nach einiger Zeit 
(12-20 Minuten) eine kleine Attraktionssphäre mit kurzer Strahlung an einer 
Seite der beiden Kerne; bald darauf wird eine ähnliche Attraktionssphäre an 
der anderen Seite des Kernes sichtbar". Noch mehr hat uns über das Verhalten 
der beiden Zentren, wiederum des Nematodeneies (Rhabditi8arten) , die Lebend
beobachtung BELAI'ts (1924) aufgeklärt, deren wir später bei der kausalen Analyse 
der Mitose noch gedenken werden. Hier beschränken wir uns, in Ergänzung 
der älteren Beobachtungen von ZIEGLER, auf die Angabe, daß die neue Schil
derung dieser außerordentlich wichtigen Vorgänge 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
überstellung 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 entstünden die Centrosomen an oder aus dem Eikern. 
Erst mit Hilfe des Sauerstoffabschlusses konnten die erwähnten Bewegungs
erscheinungen, offenbar durch Verlangsamung und durch Störung der Korre
lation zwischen den Einzelvorgängen, außerordentlich viel deutlicher gemacht 
werden. Die große Bedeutung dieser Lebendbeobachtung für die Frage der 
Spindelentstehung muß aber in dem Nachweis der vollständigen Selbständig
keit der beiden Zentren gesehen werden, die den Kern allmählich zwischen sich 
fassen, wobei, ganz entsprechend der Wahrnehmung ZIEGLERS, daß die Zentren 
nicht gleichzeitig, sondern nacheinander am Kern auftauchen, auch in BELARs 
Versuchen das eine Zentrum dem anderen in der Erreichung seiner Stellung 
am Kern oft beträchtlich 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 hören, so ist es 
also die Bildung einer Metaphasenspindel, die hier im Leben beobachtet werden 
kann. ZIEGLER (1. c. S. 382) fährt in seiner Schilderung fort, indem er sagt: 
"Die beiden Attraktionssphären nehmen an Größe zu, dann verschwindet die 
Grenzlinie zwischen den beiden nebeneinanderliegenden Kernen und mit 
dem Verschwinden der äußeren Kontur der Kerne entsteht die Spindelfigur": 
Eine Lebendbeobachtung, welche unsere Aussage über die Entstehung der 
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Metaphasenspindel nach der Auflösung der Kernmembran und zugleich mit 
der Umordnung der Chromosomen eindringlicher bestätigen würde, können wir 
uns eigentlich nicht wünschen. Es ist noch hinzuzufügen, daß nach ZIEGLER 
(1. c. S. 371) die amöboiden Bewegungen des Eileibes, welche während der Pro
phase der ersten Furchungsteilung lebhaft geworden sind, aufhören, sobald 
die Kernspindei sich ausbildet. Zweifellos gehören in diesem Fall des Nematoden
eies die amöboiden Bewegungen zu jenen Zustandsänderungen des Eileibs, 
welche, wie wir vom Seeigelei wissen, zur Verdichtung des perinucleären Cyto
plasmas führen; daß dieselben aufhören, wenn der Kern aufgelöst, die Spindel 
gebildet und die Chromosomen umgeordnet sind, deutet den Abschluß einer 
Periode cytoplasmatischer Veränderungen an, welche uns die Lebendbeobach
tung vor der Kernauflösung und Spindelbildung erkennen läßt. Auch zu diesen 
Angaben ZIEGLERS haben die neuen Untersuchungen BELARs wertvolle Er
gänzungen geliefert. Der "Molekularbewegung" der Chromosomen und Nucleolen 
im Kern des Nematodeneies haben wir oben gedacht. Nach BELAR (1. c. S. 8) 
hört diese mit einem Schlage auf, in dem Augenblick, wo die Spindel gebildet 
wird. Leider gestattet BELARs Objekt die Verfolgung der kleinen Chromosomen 
während der Umlagerung nicht. Es geht aber aus seinen Abb. 6 und 8 deutlich 
genug hervor, daß mit der Spindelbildung zugleich die Einstellung der Chromo
somen in die Äquatorialplatte gegeben ist. BELAR liefert hier auch eine An
gabe über das Schicksal des Nucleolus, welche beachtenswert ist: 
derselbe verschwindet, sobald er in den Wirkungsbereich der Spindel kommt. 

Diese Beobachtungen an der lebenden Zelle genügen vollauf, 
um die Vorstellung, die wir über die Entstehung der Metaphasen
spindei und die Umordnung der Chromosomen gewonnen haben, 
auf eine sichere Grundlage zu stellen: Die Spindel entsteht unmittel
bar nach der Kernauflösung und während der Spindelbildung geschieht die 
Um ordnung der Chromosomen. 

Leider sind wir durch Lebendbeobachtung nicht ebensogut über die ent
sprechenden Verhältnisse bei dem anderen Typus der Mitose, welcher durch 
die Zentralspindel ausgezeichnet ist, unterrichtet. Wie wir wissen (s. S. 106), 
müssen hier, wo es sich in der Tat um die rechtwinkelige Anordnung der Chromo
somen an die vorge bildete Spindel handelt, ganz andere Umstände bei der 
Um ordnung der Chromosomen gegeben sein als beim Typus mit der Meta
phasenspindel. Die Untersucher solcher Mitosen, von denen wir wissen, daß 
sie mit einer Zentralspindel ablaufen, wie DRüNER (1894) und MEvEs, welche 
die Spermatogonien- und Spermatocytenteilungen des Salamanders behandelten, 
haben keine Lebendbeobachtungen angestellt. Freilich, was die Spindel selbst, 
ihre Entstehung und ihr Heranwachsen bis zur Metaphase betrifft, so dürften, 
da dieselbe schon in den fixierten und gefärbten Präparaten 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 dei Tat keine Spur dieser Bildung. Aber 
in bezug auf die Anordnung der Chromosomen wäre es doch von geradezu aus
schlaggebender Bedeutung, bei solchen Mitosen die Bewegung der Kernfäden 
aus dem Knäuel heraus direkt zu beobachten. Dies müßte durchaus möglich 
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 müßte sich auch im anderen Fall zum wenigsten 
über das Tempo der Umordnung ein sicheres Urteil gewinnen lassen. Unserer 
Vorstellung nach müßte sich hierin ein beträchtlicher 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, daß 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 Äquator an der
selben auf. Von diesem Vorgang durch Übergangsbilder eine Anschauung 
zu gewinnen, ist auch an der Hand von fixierten Präparaten nicht allzu schwer 
(s. S. 378). Im Leben müßte sich zeigen, daß die Umordnung hier verhältnis
mäßig langsam vor sich geht. Die einzigen Wahrnehmungen, die wir zugunsten 
dieser Vorstellung anführen können, stammen aus der älteren Zeit und haben 
FLEMMING zum Urheber. Seine Abb. 35a und b der Arbeit aus dem Jahre 
1880, welche der lebend beobachteten Teilung einer Hodenepithelzelle im 
frischen Präparat "ohne Zusatz" (S. 257) angehören, sind Bilder des fraglichen 
Umordnungsstadiums, welches zu dem in Abb. 35c wiedergegebenen Zustand 
der Äquatorialplatte hinführt. Das sind nun Bilder, die durchaus nicht einer 
raschen Einordnung der Chromatinfäden entsprechen, vielmehr konnte die 
Gesamtheit derselben in der Zeichnung während der Bewegung festgehalten 
werden und einzelne Schleifen hinken der Mehrzahl beträchtlich nach. Über 
diese besagt FLEMMINGS Legende zu den Abbildungen (1. c. S. 258): "Die isoliert 
abgerückten Fadenschleifen am oberen Pol sah man sehr langsam abgerückt 
und wieder herangezogen werden, dann die in b am unteren Pol ebenso abrücken, 
waren in c wieder vollständig einrangiert". Es geht also die Bewegung nicht 
nur überaus langsam vonstatten, sondern einzelne Elemente machen sogar 
zunächst vergebliche Ansätze, in den Äquator zu kommen, bis sie definitiv ein
gestellt werden. Leider verfügen wir nicht über andere Beobachtungen dieser 
Art. Aber die Angaben FLEMMINGS stimmen mit der Analyse entsprechender 
fixierter Stadien, die wir noch vornehmen werden (s. S. 368), durchaus überein. 
Und sie belegen unsere Auffassung, daß die Umordnung der Chromosomen 
sich verschieden gestaltet, je nachdem es sich um die Mitose mit Metaphasen
spindeI oder Zentralspindel handelt. 

Das Verhalten des achromatischen Apparates, der Spindel, 
Zentren und Astrosphären, läßt sich in lebenden Zellen, bei denen die 
Chromosomen nicht sichtbar werden, am besten verfolgen, so daß man eine 
gewisse Gegensätzlichkeit zwischen der Höhe der Ausbildung 
der achromatischen Figur und der Sichtbarkeit der Chromosomen 
im Leb e n feststellen darf. In den für die Astrosphären und die Spindel be
sonders günstigen Fällen der Seeigel- und Nematodeneier [0. HERTWIG (1876, 
S. 401), ZIEGLER (1895), unsere Abb. 299, S.358] hebt sich die mächtige achro
matische Teilungsrigur ["Hantelfigur" nach AUERBAcH und O. HERTWIG (1876, 
S. 403)] durch ihr anderes Lichtbrechungsvermögen und ihre Homogenität 
aus dem gekörnten Plasma heraus (Abb. 266, S. 310). An ihr lassen sich im 
Leben Veränderungen beobachten, welche die Astrosphäre und die Spindel 
betreffen. HERTWIG (1. c.) spricht von einer allmählichen Ausbreitung der 
" Sonnen", deren Radien zum Schluß der Teilung an die Peripherie der Zelle 
hinauswachsen und dieses Anwachsen der Astrosphären betont auch E. B. 
WILSON (1901, S. 381) für die lebenden Seeigeleier, wobei er im Sinn BOVERIS, 
BÜTSCHLIs, RUMPLERs und HEIDENHAINS auf die maximale Ausdehnung der 
Sphären wegen des angenommenen ursächlichen Zusammenhangs derselben 
mit der Teilung des Zellenleibes besonderen Wert legt. Übrigens ist ebenso, 
wie während 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 überblickt, so muß man freilich feststellen, daß sich 
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dieselben nur auf wenige günstige Objekte beziehen; es wäre wünschenswert, 
auch andere Objekte in bezug auf die Wahrnehmbarkeit der Astrosphären
veränderungen während des Lebens kennen zu lernen. Denn nicht immer 
wird ein kontinuierliches Anwachsen der Sphären von der Metaphase bis zur 
Telophase stattfinden, da aus den fixierten Stadien, z. B. beim Pisciola-Ei 
[JÖRGENSEN (1913 II, S. 143)] zuweilen periodische Schwankungen der Centriolen
strahlungen erschlossen werden konnten. 

Die wichtigste Veränderung der Spindel, welche die Lebend
beobachtung direkt wahrnehmen läßt, ist die Streckung der Spindel im 
Anschluß an die Kernauflösung. Hierüber verbreitet sich am eingehendsten 
ZIEGLER (1. c. S. 382). Er findet, daß man bei der Spindel zwei Stadien unter
scheiden könne, das Stadium der kurzen Spindel und das Stadium der ge
streckten Spindel. Bei der Streckung der Spindel rücken im Nematodenei die 
Mittelpunkte der Astrosphären so auseinander, daß sich die Entfernungen 
ungefähr wie 2 : 3 verhalten. Natürlich fällt, wie ZIEGLER hervorhebt, die 
kurze Spindel mit der Äquatorialplattenstellung 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 überzeugt, daß das Auseinanderweichen der Zentren 
schon vor dem Auseinanderrücken der Chromosomen beginnt. Das sind Fest
stellungen, die wir uns für die Erörterung der Mechanik der Chromosomen
bewegung merken müssen. 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, schließt die beobachtete Streckung der Hantel
form sowohl die eigentliche Streckung der Spindel während noch bestehender 
Chromosomenplatte ein, als auch das Auseinanderrücken der Pole während 
der Anaphase der Chromosomen, bei welch letzterem Vorgang die Spindel 
verändert 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, nämlich 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 endgültige Stellung. ZIEGLER sah die junge Spindel sich sowohl all
mählich drehen, als sich auch so weit verschieben, bis sie in der Mitte und in 
der Längsachse des Eies stand (1. c. S. 385). In manchen Fällen führte sie im 
Anschluß 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 Präparat 
wenig verrät. Es verdient hervorgehoben zu werden, daß in ZIEGLERS Fall 
(1. c. S. 385) während der Bewegung der Spindel sich das ganze Plasma in lang
samer Strömung befand, so daß es den Anschein hatte, als würde die Spindel 
eben durch diese Strömungen des Plasmas passiv bewegt. Zuweilen war die 
Strömung ebenso eine hin- und zurückgehende wie die Bewegung der Spindel. 
Im N ematodenei finden diese Bewegungen ihr Ende, wenn die Strahlung zur 
Peripherie sich ausdehnt und wenn alsbald darauf die Einschnürung des Zell
körpers beginnt. Auf diese klassischen Beobachtungen wird man bei der Frage 
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nach der Ursache der Spindeleinstellung und der Polarität der Teilungsfigur 
im allgemeinen zurückkommen müssen. Die öfters erwähnten Untersuchungen 
BELARs haben diese Angaben ZIEGLERS nicht ganz genau bestätigt; denn bei 
BELAR ist es der mit den beiden Zentren ausgerüstete Kern in noch geschlos
senem Zustand, der samt den Zentren in die Eimitte aufsteigt, und zwar unter 
dem Einfluß gerichteter Strömungen im Plasma. Vergleicht man ZIEGLERs 
hierhergehörige Abbildungen mit BELARs Abb. 5 und 6, so scheint es allerdings, 
daß auch die letzteren ein Ineinandergreifen von Spindelbildung und Einstellung 
der Zentren verraten und im Grund macht es für 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, daß die Spindel 
mit den in ihr enthaltenen Chromosomen und den ihr aufsitzenden Zentren 
gegenüber dem Cytoplasma eine weitgehende Selbständigkeit besitzt. Die 
Selbständigkeit der Spindel, ihre andersartige Struktur und scharfe Ab
grenzung gegenüber dem Plasma und seinen Einlagerungen sind aber vom 
fixierten Präparat her wohlbekannt. Dagegen ergibt sich bei der Lebendbeobach
tung der Wanderung der Centrosomen und der gesamten Teilungsfigur die neue 
Frage, wie denn die Astrosphäre, sei es, daß sie einem wandernden Spermio
zentrum angehört, einem Furchungskern aufliegt oder bereits einen Spindel
pol mit sich führt, bei diesen Wanderungen sich verhält. Versuche mittels 
der Mikrodissektionsnadel geben hier nur eine unzureichende Vorstellung. 
Wenn CHAMBERS (1924, S. 287) eine Nadel durch das Ei bis in die Atrosphäre 
des Spermiums einführte, so konnte er diese verschieben und drehen gleich 
wie einen viskösen Körper im flüssigen Cytoplasma (Abb. 260, S. 292). Dabei 
kam es, wie seine entsprechenden Skizzen zeigen, zu einer Torsion der Radien. 
Es sieht also so aus, als wäre das Zentrum durch die Radien im Cytoplasma 
und vielleicht auch an der Zellperipherie verankert. Bis zu einem gewissen 
Grade finden tatsächlich, auch bei den natürlichen Drehungen der Zentren, solche 
gegensinnige Verbiegungen des Radiensystems statt 1. Aber offenbar gleichen sich 
solche Spannungen bei der weiteren Ortsveränderung 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 radiär gerichtet. Es 
muß also bei der natürlichen Wanderung des Centrosoms doch noch etwas sich 
abspielen, was uns der Eingriff mit der Mikrodissektionsnadel nicht ver
anschaulichen kann, nämlich ein stetiger, der direkten Wahrnehmung 
entzogener Umbau der Astrosphären. Diese aus dem Vergleich der 
Beobachtung lebender und fixierter Objekte mit dem eigenartigen Ergebnis des 
künstlichen Eingriffs abgeleiteten Schlußfolgerung befestigt unsere Auffassung 
von der Labilität der von den Zentren bewirkten Plasmastrukturen, 
auf welche, wie erwähnt, JÖRGENSEN beim Pisciola-Ei aufmerksam geworden ist, 
und der auch durch die Erfahrungen über das Verschwinden und Wieder
auftreten der Plasmastrahlung infolge von Temperaturveränderungen oder von 
Einwirkung chemischer Agenzien gestützt wird (s. hierzu S. 295). 

So deutlich in vielen Fällen die Spindel als Ganzes in der le benden 
Zelle hervortritt, so wenig kann man andererseits von den Spindel
fasern wahrnehmen, welche im fixierten Präparat die Aufmerksam
keit auf sich ziehen. Das geht aus unseren Abbildungen über die lebende 
Mitose zur Genüge hervor und ist auch von den Untersuchern immer wieder 
betont worden. Besonders klar hat es LUNDEGARD (1912b, S. 465) ausge
sprochen, daß Spindelfasern, von denen er übrigens meint, sie würden "sehr 

1 Siehe hierzu: R. WEIGMANN (1928) über das Vorkommen von "Spiralastern". 
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selten ohne theoretische Voreingenommenheit beurteilt", "niemals einwand
frei im lebenden Zustand beobachtet worden" sind. Dies bestätigte neuerdings 
wieder die Untersuchung von BELAR (1927). Es soll damit nicht geleugnet 

Abb.173. Abb.I74. 

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, daß wohl sicher der unter dem Bilde der Spindelfasern erscheinenden 
Struktur des fixierten Präparates eine Grundlage im Leben entsprechen muß 
(BELAR). Aber Fasern oder Fibrillen kann man im Leben eben nicht 
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voraussetzen 1. Gerade wenn man bedenkt, wie deutlich auch im Leben die 
Polradien oder die faserige Struktur des Zwischenkörpers zwischen den aus
einanderweichenden Tochterchromosomen hervortreten, wird man verlangen, 
daß auch bei der Spindel der Nachweis derartiger Strukturen da und dort 
schon im Leben gelingen müßte, wenn die Spindel wirklich aus Fibrillen sich 
aufbauen würde. 

Was wir über die Streckung der Spindel mitgeteilt haben, greift bereits in 
das Stadium der Anaphase hinüber. Wo im Leben die Chromosomen be
obachtet werden können, wie in den roten Blutkörperchen des Salamanders, 
da läßt sich auch über den Anfang der dizentrischen Chromosomenbewegung 
etwas ermitteln. JOLLY (S. 497) machte die Erfahrung, daß die Chromosomen
platte sich "rapidement" in die zwei Tochtersterne teilt. Er sah eine rasch 
vor sich gehende Verlängerung der Platte in der Teilungsachse, wobei die sich 
noch berührenden Tochterchromosomengruppen unterscheidbar wurden, ohne 
daß vorher von einem Chromosomenlängsspalt mit Sicherheit etwas hätte 
wahrgenommen werden können. Beim Aufsteigen der Chromosomen zu den 
Polen wird die Bewegung langsamer. JOLLY merkt noch an, daß sich alle Chromo
somen bei der Bewegung gleich verhalten, und das Zurückbleiben eines Chromo
soms nur ausnahmsweise vorkommt. 

Alle Beobachter der lebenden Mitose stimmen in der Angabe überein, 
daß mit dem Auseinanderweichen der Chromosomen die bekannte Form
veränderung der ganzen Zelle, ihre Streckung in der Längsachse einher
geht und daß diese Veränderung die Durchschnürung des Zellenleibes einleitet. 
Zu diesen Angaben haben besonders die Untersuchungen von LEV1 und 
STRANGEWAYS eine wesentliche Ergänzung gebracht. Wie ihre Figuren (Abb. 163, 
180 h) zeigen, erscheinen an der Oberfläche der Zelle, gleichzeitig mit ihren Form
veränderungen, kleine Vorwölbungen, die wenige Sekunden bestehen bleiben 
und dann wieder verschwinden und die von hin- und rückströmenden Körnchen
bewegungen begleitet sind. Dies anzuführen, mag hier zunächst genügen, um 
darzutun, daß mit der Formveränderung und mit der Durchschnürung des Zellen
leibes verbundene, tiefgreifende Cytoplasmaveränderungen an der lebenden Zelle 
unmittelbar nachgewiesen werden können. Man müßte hier die Untersuchungen 
von V. ERLANGER und von SPEK anschließen, welche die gerichteten Plasma
strömungen während der Zelldurchschnürung dargetan haben. Wir wollen 
uns jedoch diese feineren Veränderungen erst bei der kausalen Erörterung der 
Zellteilung vor Augen führen, da sie erst in diesem Zusammenhang ihre Be
deutung erlangen (s. S. 421 u. f.). 

Über die Erscheinungen am Schluß der Anaphase und während 
der Telophase liegen die genauesten Angaben bei JOLLY vor. Die gegenseitige 
Annäherung der Chromosomen und die Verkleinerung des Durchmessers der 
Tochterchromosomen hat er direkt gesehen. Im Gefolge dieser Veränderungen 
findet er den Tocliterstern als homogenen Körper, eingedellt gegen den Pol 
und mit gezackter Kontur, welche die freien Enden der Chromosomen noch 
erkennen läßt, auf der gegenüberliegenden Seite; die Chromosomen sind jetzt 
nicht mehr unterscheidbar. JOLLY erklärt, dieser Zustand entspreche der Zusam
menballung der Chromosomen im fixierten Präparat und diese Zusammenballung 
sei also eine wirkliche Veränderung und kein Kunstprodukt (S. 499). Neuerdings 
meint hierzu für 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). Während 

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

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 11 
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dieser ersten Telophasenveränderungen hängen die Tochterzellen noch durch ein 
helles, intermediäres Band zusammen. Wenn sie sich getrennt haben, blieb 
in JOLLYS Objekten (S. 502) der kompakte Stern noch einige Augenblicke 

b 8" C 850 d 901 e 9°3 

f 9" g 905 h 9" i 9°' 

k 9" I 9" 

p 10" q 10" 

Abb.180a-q. Die Stadien der Mitose einer lebenden Zelle in einer Kultur des Hühnerembryo 
vom 7. Tag. Temperatur 34 -38' um 8' " dann 39,5 '. Apochr. Imm. Zeiß 3 mm. Komp. Ok. 8. 

Nach G. LEVI (1916). 

sichtbar, dann verschwand der Kern vollständig. Sein Umriß erschien stets 
wieder, wenn die Anwesenheit stark lichtbreehender Körnchen die Wieder
herstellung auch des Kerngerustes andeutete. Auch die Verlolgung der Reife-
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teilung im lebenden Rotatorienei hat ergeben, daß es nach der Abschnürung 
des Richtungskörpers eine Phase gibt, während welcher das Ei vollkommen 
kernlos erscheint (Abb. 181). Der Kern ist, wie 
unsere Abbildung zeigt, schon ziemlich groß und 
schon beträchtlich ins Ei hereingerückt, wenn er 
wieder sichtbar wird. Diese Feststellung läßt sich 
mit der JOLLYS direkt vergleichen; beide Male han
delt es sich um ein Verschwinden der Chromosomen 
im Anfang der Tochterkernbildung. JOLLY meint, 
man müsse glauben, daß im Moment der Umbildung 
des Sterns im Kern und im Plasma Veränderungen 
vor sich gehen, welche die Brechungsindices beider 
Substanzen einander nähern [in diesem Sinne spricht 
sich auch SCHAEDE (1. c. S. 16) über das Undeut
lichwerden der Telophasenchromosomen aus]. Sicher 
ist das völlige Verschwinden des Tochterkernes ein 
Grenzfall; von STRANGEWAYS erfahren wir darüber 
nichts und doch dürften wir wohl eine solche Beob
achtung nicht vernachlässigen, denn sie deutet be
stimmte Veränderungen 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 Anga ben 
über die Kern- und Zellteilung im Leben 
überblicken, wobei wir noch einmal daran erinnern, 
daß wir nur solche Beobachtungen zusammenge
tragen haben, welche den Ablauf des gesamten 
Prozesses überschauen lassen und daß besonders die 
Teilung des Zellenleibes noch nicht genügend be
rücksichtigt wurde, so kommen wir zu folgendem 
Erge bnis: der Ablauf der Mitose läßt sich an 
günstigen 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, 
LUNDEGÄRDH), oder in vitro gezüchtet (G. LEVI, 
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 Gewißheit, daß in unseren fixierten 
Objekten der natürliche Zustand erhalten werden 
kann. In bezug auf den achromatischen Apparat 
lernten wir die Lebendbeobachtung als eine not
wendige Ergänzung des Studiums fixierter Präpa
rate einschätzen. Sie verspricht für 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 während 
der Mitose vor sich gehenden Veränderungen, die 
man eben nur durch direkte Beobachtung sicher 
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Abb. 181. I,ebendbeobachtung 
der Reifeteilung des partheno
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erfassen kann [G. LEVI (1916, S. 254)]. Wir können im Beginn der Mitose, 
dann unmittelbar vor der Kernauflösung bis zur Spindelbildung (wenn eine 
Metaphasenspindel vorliegt), ferner im Zusammenhang mit der Durchschnürung 
des Zellenleibes und endlich bei der Wiederherstellung der Tochterkerne auf 
Grund der amöboiden Bewegungen der Zelle [so hierzu BUOOIANTE (1927)] und 
der Verlagerung der Cytoplasmateilchen durch Strömungen und auf Grund des 
Wechsels in den Lichtbrechungsunterschieden jeweils besondere Zustands
änderungen des Cytoplasmas erkennen. Daher können wir von den ver
schiedenen Perioden cytoplasmatischer Veränderungen während 
der Mitose sprechen. Wenn wir an der Hand des hier Mitgeteilten zunächst 
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 müssen die betreffenden Lebendbeobachtungen bei diesen späteren 
Erörterungen wieder heranziehen (s. S. 271, 330, 412). 

Die Auswertung der Lebendbeobachtung setzt freilich einen überblick 
über eine größere Reihe von geeigneten Objekten und die vergleichende Be
trachtung der verschiedenen Ergebnisse voraus. Dies ist schon aus dem Grunde 
selbstverständlich, 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 dürfen, läßt sich erst 
entscheiden, wenn er von einer möglichst breiten Erfahrungsgrundlage aus be
urteilt werden kann, wobei dann die betreffende Lebendbeobachtung, wie z. B. 
die Cytoplasmaströmung während der Zellenleibteilung, auch mit entsprechenden 
Zustandsbildern fixierter Präparate verglichen werden muß, auf welche vielleicht 
erst die Lebendbeobachtung die Aufmerksamkeit gelenkt hat (1'1. 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, daß die Lebendbeobachtung die Dauer der Mitose mit 
Sicherheit feststellen ließe, 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 Veränderungen der natürlichen Verhältnisse in bezug auf Atmung, 
Ernährung, mechanische Einflüsse, Belichtung und Temperatur. Besonders 
die Temperatur hat einen so beträchtlichen Einfluß auf die Geschwindigkeit 
des Teilungsablaufes, daß eigentlich keine Zeitbestimmung ohne Angabe der 
Temperatur des Kulturmediums verwendet werden kann und vor allem nur 
bei gleicher Außenwärme ermittelte Zeiten miteinander direkt vergleichbar 
sind. Diese Mängel der Lebendbeobachtung, welche nur zum Teil ausgeschaltet 
werden können, haften auch den Beobachtungen von Zellen in Gewebskulturen 
noch an, und wenn hierbei auch mancher Nachteil der älteren Beobachtungs
verfahren vermieden ist, so treten dafür, wie wir sehen werden, neue Schwierig
keiten auf. Es kommt als ein weiterer Nachteil der Lebendbeobachtung noch 
die Unmöglichkeit hinzu, den Beginn und das Ende der Mitose genau fest
stellen zu können. Die Untersucher stimmen darin überein, daß der Anfang 
der Prophase sich am meisten der Beobachtung im Leben entzieht [G. LEVI 
(1916, S. 245)] und wenn auch der Abschluß der Mitose mit der Teilung des 
Cytoplasmas in die Tochterzellen mit größerer Bestimmtheit erfaßt werden 
kann [LEWIS (1917, S. 360)], so ist damit noch keine Sicherheit über 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 
große Schwierigkeiten und da hierbei von den verschiedenen Untersuchern 
nicht immer dieselben Merkmale benützt 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 Ergänzung dieses 
Verfahrens durch eine indirekte Zeitbestimmung an der Hand fixierter Prä
parate notwendig. 

11) Direk.te Zeitbestimmung durch Lebendbeobachtung und der Einfluß 
der Temperatur auf die Dauer der Mitose. 

Bei der Zusammenstellung einer Reihe von Angaben über die Gesamtdauer 
der Mitose ergibt sich eine noch größere Schwankungsbreite als sie in den Lehr
büchern gewöhnlich berücksichtigt wird, wenn es heißt, der Ablauf der Mitose 
beanspruche 2-5 Stunden. Das hatte FLEMMING (1882, S. 270) für die Epithel
zellen von Salamandra und Triton gefunden und damit stimmten auch die 
Beobachtungen STRASBURGERS (1875, S. 40) überein, wenn er für die Dauer 
der Mitose von Spirogyra 3-6 Stunden ermittelt hatte. Wie groß aber bei 
derartigen Bestimmungen doch noch der Anteil einer Schätzung war und wie 
bedeutend der Einfluß der äußeren Faktoren besonders der Temperatur ins 
Gewicht fällt, das geht daraus hervor, daß WILDEMANN (1891) für dasselbe 
Objekt viel kürzere Zeiten, nämlich ungefähr 11/2-2 Stunden fand, während 
SAMASSAS (1898) Angaben mit 3-31/ 2 Stunden denen STRASBURGERS sich wieder 
annäherten. Wir wollen übrigens weiterhin von den Befunden über die Ge
samtdauer der Mitose bei Pflanzenzellen [so TISCHLER (1922, S. 255)] hier ab
sehen, weil gerade in dieser Beziehung pflanzliche und tierische Mitosen wegen 
des abschließenden Vorgangs der Zellplattenbildung bei Pflanzenzellen nicht 
zusammengefaßt werden können. Auch RETzIUs (1881, S. 113) schätzte die 
Gesamtdauer der Mitose auf 2-3 Stunden. AMMA (1911, S. 506) teilt mit, 
daß die Furchungsteilungen bei Copepodeneiern etwa eine Stunde zu ihrem 
Ablauf brauchen. Ganz auffallend kurze Zeiten haben schließlich für Binde
gewebszellen der Katze und der Ratte LAMBERT und HANEs (1913a u. b) in Ge
webekulturen bei 37-39° C gefunden, nämlich 15-30 Minuten, wobei wir 
nur die niedrigsten und höchsten Werte hier summarisch verzeichnen. Diese 
Bestimmungen sind, wie wir erkennen werden, durchaus unzureichend, die 
Mitose dauert sicher bedeutend länger als die viel zu eng begrenzten Beobach
tungen der genannten Autoren erkennen lassen. Immerhin werden wir durch 
diese Angaben darauf hingewiesen, daß vielleicht ein Unterschied zwischen den 
Zellen der Kaltblüter und der Warmblüter bestehen wird. 

Bei der begreiflichen Ungenauigkeit vieler derartiger Angaben ist es nicht 
notwendig, davon möglichst viele zu sammeln. Vielmehr erscheint es von 
größerem Wert, sich auf einige wenige gut durchgearbeitete und insbesondere 
unter Berücksichtigung der Temperatur verzeichnete Messungen aus früherer 
Zeit zu beschränken und von diesen aus zu den neueren Untersuchungen so
gleich überzugehen. Daß sich einige der älteren Angaben auf Furchungs- und 
Reifungsteilungen tierischer Eier beziehen, dürfte eher ein Vorteil sein, wenn
gleich hier nur äußere Marken, nämlich die Furchen, die Zellteilungen gegen
einander abgrenzen, und auf diese Weise die Zwischenzeit mit zur Mitosendauer 
geschlagen wird. Aber eben dadurch ist der oben berührte Fehler anderer 
direkter Zeitbestimmungen, die mangels Berücksichtigung 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 
längere Zeit, wie bei den Gewebezellen, nicht anzusetzen ist. Dazu kommt, 
daß diese Arten von Mitosen zur Ergänzung der neuerdings an explantierten 
Gewebezellen gewonnenen Befunde nicht vernachlässigt werden dürfen. 

Nach O. HERTWIG (1898, S. 319) erfolgt die erste Teilung des Eies von Rana 
fU8ca 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 Gerüstkerns eingeschlossen sein muß, 
enthält sie doch sicher den gesamten Ablauf der zweiten Furchungsteilung. 
Dagegen dauert es 45 Minuten, bis die dritte Teilung zu Ende kommt. Das 
mag einer Verlängerung der Intervallzeit oder der Mitosenzeit selbst zuzu
schreiben sein, jedenfalls ist die letztere auch beim dritten Teilungsschritt 
nicht viel länger als beim ersten und hält sich unter der Grenze des von FLEM
MING angegebenen Spielraums. Die beträchtliche Verzögerung 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 15° beträgt also die für 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) können wir annehmen, 
daß die Verlängerung oder Verkürzung der gesamten Zeit bei veränderter Tem
peratur im allgemeinen in gleichem Maße die mitotische und die intermitotische 
Periode betrifft. Auch bei niederer Temperatur handelt es sich jedenfalls 
noch um verhältnismäßig kurze Zeiten, die über eine Stunde nicht beträchtlich 
hinausgehen, da doch die Intervallzeit in die Dauer von 70 und 85 Minuten 
noch eingerechnet ist. Dabei wird man die Furchungsteilungen des Froscheies 
gewiß nicht zu denjenigen Mitosen rechnen wollen, bei welchen hinsichtlich des 
in seiner Dauer am meisten schwankenden Teilvorgangs, nämlich die Zellen
leibteilung [SPEK (s. S.423)], etwa besonders günstige Bedingungen für einen 
raschen Ablauf herrschen. 

Die wiederholt herangezogenen Untersuchungen ZIEGLERS (1895) über die 
Befruchtung und Entwicklung von Nematodeneiern ergaben auch hinsichtlich 
des zeitlichen Ablaufs der Vorgänge im Ei wertvolle Aufschlüsse. Vom Ein
tritt des Eies in den Uterus bis zur Ausstoßung des ersten Richtungskörpers 
vergeht hier eine Stunde. Nach 45 Minuten ist der zweite Richtungskörper 
gebildet. 30-60 Minuten danach vereinigen sich die Vor kerne und nach wei
teren 30-50 Minuten erfolgt die erste Teilung. Die Dauer der ersten Teilung 
läßt sich aus diesen Angaben natürlich nicht ablesen, und zwar nicht nur des
halb nicht, weil, wie JOLLY (1. 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 übergreift (s. S. 262). 
Auf die erste Teilung entfällt sicher mehr als nur die 30-50 Minuten von der 
Kernkopulation bis zum Erscheinen der Furche. Wenn wir aber auch die ganze 
zum Kopulationsakt gehörige Zeit von 30-60 Minuten hinzurechnen, so kommen 
wir doch für die erste Furchungsteilung noch nicht einmal auf zwei Stunden. 
Die beiden aus der ersten Teilung hervorgehenden Blastomeren sind hier von 
ungleicher Größe. Bei der größeren Ektodermzelle vergehen von ihrer Bildung 
bis zu ihrer Teilung 40-50 Minuten, von der zweiten bis zur dritten Teilung 
60-65 Minuten und zwischen dritter und vierter Teilung 60-80 Minuten. 
Die folgenden Teilungen dauern noch länger; so ergibt sich für die Ektoderm-
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zelle zwischen vierter und fünfter Teilung ein zeitlicher Abstand von 1 Stunde 
20 Minuten bei einer Temperatur von 20° C. JOLLY (1. c.) bemerkt hierzu, 
daß sich diese Zeit der Dauer der Gewebemitosen von Batrachiern unter der
selben Temperatur annähere. Aus diesen Ergebnissen ZIEGLERS, die von v. ER
LANGER (1897) an den lebenden Eiern kleiner Nematoden, von geringen Ab
weichungen abgesehen, bestätigt worden sind, läßt sich wiederum eine ver
hältnismäßig kurze Dauer der ersten Furchungsmitosen erkennen. 
Das gilt allerdings in vielen Fällen für die erste Furchungsteilung noch nicht, 
was wir durch die eben für die Nematodeneier ZIEGLERS angestellte Über
legung bereits angedeutet haben. 

Ebenso wie aus HERTWIGS Angaben über die Froscheier ergibt sich auch 
aus den Daten ZIEGLERS, daß sich das Tempo der Furchungsteilungen 
verzögert. Wie bemerkt, muß man freilich bei dieser Aufstellung auch mit 
einer auf die Intervallzeit fallende steigende Verzögerung rechnen, wovon in. 
anderem Zusammenhang gesprochen werden soll (S. 445). Zweifellos ver
langsamt sich aber auch der Ablauf der Mitosen selbs~. Das ist offenbar für 
die Furchung überhaupt bezeichnend und hier bestätigt sich also nicht, was 
sonst vielfach gilt, daß sich kleinere Zellen rascher teilen als größere (wiewohl 
es sich auch hierbei nicht in erster Linie um die Ablaufszeit selbst, als viel
mehr um die Intervallzeit handeln wird, s. S. 443), sondern die größeren 
Blastomeren haben einen rascheren Teilungsablauf als ihre kleineren Ab
kömmlinge. 

Für die Reifungsteilungen der Eier ergeben sich ganz besonders 
kurze Zeiten. Wie angegeben, vergeht beim Ei gewisser Nematoden nach 
ZIEGLER vom Eintritt in den Uterus bis zur Ausstoßung des ersten Richtungs
körpers eine Stunde. Vollends der zweite Richtungskörper erscheint bereits 
45 Minuten später. Beim Seestern Asteracanthias beträgt diese Zeit nur 30 Mi
nuten [0. HERTWIG (1878, S. 156 u. 177)] und für eine Hirudinee (Nephelis) 
und einen Mollusken (Mytilus) wurde sie von JOLLY (1. c. S. 528) aus den Ab
bildungen O. HERTWIGS auf etwa 1 Stunde geschätzt. Es ist nicht erstaun
lich, daß gerade die für die zweite Reifeteilung beanspruchten Zeiten die kürzesten 
Mitosenzeiten überhaupt sind, da hier nicht selten, wenn nach der ersten Reife
teilung kein Gerüstkern hergestellt wird, die Prophase eingespart ist. Bei 
der ersten Reifeteilung ist zwar das Gegenteil der Fall, die Prophase dauert 
hier besonders lang (s. S. 233), aber wenn wir den Ablauf dieser Teilung be
obachten, können wir die zur Prophase gehörigen, sich innerhalb des Ovariums 
während der Wachstumsperiode abspielenden Vorgänge nicht mitrechnen. 
Grundsätzlich trifft dies auch für die von uns für das parthenogenetische Ei 
von Asplanchna priodonta ermittelte Dauer der einzigen Reifeteilung zu (Abb.181). 
Hier gibt es zwar die für das amphimiktische Ei notwendigen Vorbereitungen 
zur ersten Reifeteilung nicht, aber gewisse eine längere Zeit beanspruchende 
Veränderungen des Eikerns, welche bei der Lebendbeobachtung des Teilungs
ablaufs nicht beobachtet werden können, gehören als Prophasenveränderungen 
auch hier zur Reifeteilung (s. hierzu Abb. 250, S. 281). Die kurzen für die 
Reifeteilungen aus der Beobachtung sich ergebenden Zeitangaben 
betreffen also kaum jemals bei der zweiten, niemals bei der ersten 
Reifeteilung eine ganze Mitose, sondern sind lediglich insoferne brauch
bar, als sie einen Teil der Mitosendauer, der im einzelnen Fall bestimmt werden 
kann, erkennen lassen. 

Von den älteren Untersuchungen, welche die direkte Bestimmung 
der Mitosendauer bei Gewebezellen von Metazoen betreffen, sind 
die bereits eingehend berücksichtigten von JOLLY (1904) die wichtigsten. Dies 
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hauptsächlich wegen der großen Zahl der Beobachtungen, dann wegen der von 
ihm zum erstenmal so vollständig wie möglich durchgeführten Bestimmung 
der Zeiten für die einzelnen Phasen der Mitosen und nicht zuletzt wegen der 
wiederum zum erstenmal unternommenen systematischen Erforschung des 
Temperatureinflusses auf die Dauer der Mitose und ihrer einzelnen Stadien. 
JOLLYS Objekte waren die roten Blutkörperchen verschiedener Triton
Arten. 

Zunächst sei eine Zusammenfassung der hierhergehörigen Ergebnisse dieser 
Arbeit unter Wiedergabe der Tabelle von JOLLY (1. c. S. 555) selbst vorangestellt. 

Dauer der verschiedenen Phasen der Karyokinese bei einer Tem
peratur von 20° nach den mittleren aus den Beobachtungen er

rechneten Werten nach JOLLY: 

Phase 

Dichter Knäuel. 
Lockerer Knäuel 

Metaphase 

Anaphase I 

Anaphase II . 

Telophase a 
Telophase b 
Telophase c 

Telophase d 

Telophase e 
Telophase f 

Telophase g 

Dauer I Genaue 
Min. Sek. Temperatur 

(le peloton serre) 15 
("Ie peloton lache" et "l'etoile" zu-

sammengenommen) 39 
("Phase d'etoile et de plaque equa-

toriale" zusammengenommen) 22 
("Separation de la plaque - de la 

plaque au diaster constitue) 3 
("Phase de diaster depuis le debut de 

la separation de la plaque") 14 
("Phase de diaster constitue") 10 

("Phase d'etranglement") 10 
("Reconstitution total des noyaux-

filles") 56 
("de la separation des cellules jusqu'au 
debut de la transformation de l'etoile-

fille") 22 
("Duree totale de I' etoile-fille") 47 

("de la separation des cellules-filles 
jusqu'a la formation du reseau") 35 

(de l'apparition du reseau a la for
mation de la membrane nuc1eaire") 26 

36 

30 

36 

42 

6 
48 
24 

20 

54 

12 

20,1° 

20,1° 

20,3° 

20° 

20,8° 
21,4° 
21,4° 

22,4° 

Die Gesamtdauer der Mitose kann natürlich nicht direkt aus dieser Tabelle 
abgelesen werden. JOLLY berechnet sie, indem er 25 Min. für den dichten Knäuel 
annimmt, also über den mittleren Wert bewußt hinausgeht, rund 40 Minuten 
für den lockeren Knäuel (einschließlich der "phase d'etoile", worüber zu reden 
sein wird) und die Äquatorialplatte hinzunimmt, dann zu diesen 65 Minuten 
folgende Zeiten addiert: 15 Minuten für die Diasterphase, 10 Minuten für die 
"phase d'etranglement" und 60 Minuten für die vollständige "reconstitution" 
der Tochterzellen, in welche 25 Minuten für die Transformation des Tochter
sterns, 35 Min. für die Zeit von der Zelltrennung bis zum Erscheinen des Kern
gerüstes und 25 Min. von da bis zur Bildung der Membran einbegriffen sind. 
Das ergibt genau 2 Stunden 30 Minuten für die ganze Dauer der Karyokinese 
bei 20°. 

Die von JOLLY getroffene Einteilung erfordert einige Überlegungen, wenn 
man seine Angaben mit denen späterer Autoren vergleichen will. Die Werte 
seiner Tabelle entsprechen, wie man leicht sieht, nicht den einzelnen Stadien 
der Mitose, wie wir sie auseinanderzuhalten pflegen. Man muß daraus erst 
wieder durch Abgrenzung, soweit sie der Vergleich dieser Werte untereinander 
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und mit den von anderen Autoren ermittelten erlaubt, anschauliche und direkt 
vergleichbare Zahlen zu gewinnen suchen. 

Auf den lockeren Knäuel folgt bei JOLLY ,la phase de l'etoile mere". Aus 
dieser heraus entwickelt sich erst die eigentliche Äquatorialplatte. Er folgt 
darin einer Einteilung von FLEMMING, welche er beim Studium seiner fixierten 
Präparate bewährt findet. Der fragliche Mutterstern seiner Abbildungen 
(Abb. 13, 14, 15, Taf. XIX) unterscheidet sich von der vollkommenenÄquato
rialplatte dadurch, daß die im allgemeinen bereits radiär in der Äquatorebene 
eingestellten Chromatinschleifen lediglich im zentralen Feld bereits zu einer 
Platte zusammengerückt sind, aber mit ihren Enden noch so weit auseinander
stehen, daß die ganze Bildung körperlich vorgestellt mit einer bikonkaven 
Linse verglichen werden kann. Diesen "Stern" von der eigentlichen Äquatorial
platte zu trennen, ist zwar insofern nicht unbegründet, als es in vielen Fällen 
schließlich noch zu einem vollständigen Zusammenrücken der Chromosomen 
kommt. Es handelt sich dann um ein Übergangsstadium, eine letzte Phase 
der Umordnung. Wir wissen aber, daß in zahlreichen Fällen die Einreihung 
der ganzen, aufs höchste verkürzten Chromosomen in die Scheibe der Äquatorial
platte gar nicht erreicht wird, vielmehr aus der Figur dieses "etoile mere" heraus 
die Anaphase erfolgen kann (s. S. 86). Da in dieser Anordnung bereits die 
Bedingungen zum Fortgang der Mitose erfüllt sind, ist es wohl richtiger, schon 
die noch nicht vollkommene Äquatorialplatte zur Metaphase zu rechnen. Dies 
um so mehr, als die eigentliche Umordnung, die Bewegung der Chromosomen 
aus dem Knäuel in den Äquator hierbei beendigt sein dürfte. Was noch folgt, 
kann auf Rechnung der Verkürzung der Chromosomen gesetzt werden, sowie 
auf die Streckung und Verjüngung der Spindel. Diese Auseinandersetzung 
ist durchaus nicht überflüssig. Denn wer wie JOLLY nur die "vollendete" 
Äquatorialplatte veranschlagt, der kommt für die Metaphase zu einer viel 
kürzeren Dauer, als wer das Vorstadium auch zu ihr gehörig betrachtet. Die 
Tabelle läßt erkennen, daß J OLLY eine Entscheidung nicht eigentlich ge
troffen hat; denn einmal rechnet er die Zeit für lockeren Knäuel und 
"Stern" zusammen, das andere Mal die für "Stern und Äquatorialplatte". 
Wir halten das letztere Vorgehen für das richtigere und werden unser Augen
merk darauf richten müssen, welche Dauer andere Untersucher für die Meta
phase angegeben haben. 

Wir entnehmen der Tabelle von JOLLY also eine Dauer der Metaphase von 
22 Min. 36 Sek. Dagegen erhalten wir keine zuverlässige Auskunft über die 
Prophasenzeit. Denn wir finden es nicht richtig, den Stern zum lockeren Knäuel 
zu rechnen und müssen die auf ihn entfallende Zeit, nachdem wir sie zusammen 
mit der für die Äquatorialplatte angegebenen als Metaphasenzeit betrachtet 
haben, von der Dauer der Periode: lockerer Knäuel + Stern natürlich ab
ziehen. JOLLY (S. 546) errechnet aus seinen Beobachtungen für den lockeren 
Knäuel und den Stern bei 20° je 20 Minuten. Auf die eigentliche Äquatorial
platte, die jedoch nur sehr selten (1. c. S. 548) in der Profilansicht sich darbot,. 
treffen nur einige Minuten. Unserer Auffassung nach ergeben sich 
nach JOLLY bei 20° C, also für die Prophase 15 Minuten (dichter 
Knäuel) + 20 Minuten (lockerer Knäuel) = 35 Minuten; für die 
Metaphase = Stern + Äquatorialplatte - 20 Minuten + "einige 
Minuten" = 20-25 Minuten. Als gesamte Zeit ist demnach für den ersten 
Teil der Mitose auf Grund der direkten Beobachtung etwa eine Stunde zu rechnen. 
JOLLY selbst fand es richtig, zum lockeren Knäuel noch eine gewisse Zeit für· 
die der Beobachtung nicht zugängliche Vorbereitung der Mitose hinzuzuzählen. 
Ob 10 Minuten, wie er meinte, genügen, um den Mangel der direkten Beobach
tung auszugleichen, soll vorerst dahingestellt bleiben. 
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Die Dauer der Anaphase setzt sich bei JOLLY (S. 550) aus der für die eigent
liche "Separation" der Tochterplatten beanspruchten kurzen Zeit von 3 Minuten 
und der Zeit bis zum Anfang der Zelldurchschnürung ("l'etrangelement du 
corps cellulaire") zusammen und beträgt bei 20° 14 Minuten, 6 Sekunden. 
(Mittlerer Wert aus 6 Beobachtungen.) Wir betrachten also diese Zeit, da sie 
die ganze Chromosomenbewegung umfaßt, als die für die Diakinese der Chromo
somen (s. S. 124) zu rechnende Zeit. Es ist wohl richtig, den Beginn der Zell
einschnürung an das Ende dieser Periode zu setzen, da ja in der Regel sich die 
Zellteilung bereits in der Anaphase vorbereitet. JOLLY konnte aber in seinen 
lebenden Blutkörperchen auch die Chromosomen deutlich genug beobachten, 
um diese Abgrenzung auch noch durch die Verzeichnung einer "Phase de diastel' 
constitue" zu beglaubigen. Mit dem Tochterstern hört die rasche Bewegung 
der Chromosomen auf. Aber auch der Tochterstern gehört noch zur Anaphase. 
Erst der Übergang des Tochtersterns in den Tochterknäuel grenzt sie gegen die 
Telophase ab. Es fragt sich nun, welche Zeit von dem zur Ruhe gekommenen 
Tochterstern bis zu seiner Umbildung verstreicht. Davon meldet die Tabelle 
nichts. Wir dürfen uns hierbei nicht an die "phase d'etranglement" halten, 
denn sie kann zur Abgrenzung zweier die Kern veränderungen betreffenden 
Stadien nicht dienen. Aus der Zusammenstellung der Einzelergebnisse bei 
JOLLY, auf die wir zurückgreifen müssen, ergibt sich jedoch ganz klar, was 
wir hier brauchen. Dort findet sich eine eigene Rubrik: "Debut de la trans
formation de l'etoile fille ou peloton-fille". Die Zelldurchschnürung hat vor
her schon stattgefunden und im Falle der roten Blutkörperchen der Urodelen 
steht sie eben nicht am Schluß, sondern inmitten der Mitose. Es ergibt sich 
aus vier Beobachtungen, die hierfür brauchbar sind, von der Zeit der "Division 
de la plaque" bis zu dem genannten Stadium, eine Dauer von 25, 33, 45 und 
40 Minuten (JOLLY S. 543, NI'. 25, 26, 27, 43, die letztere Angabe ist jeden
falls zu lang, weil sie das Intervall zwischen "etoile mere" und "transformation" 
darstellt). Die gesamte Anaphase, in welche hier die Trennung der Tochter
zellen hineinfällt, umfaßt also bei einer mittleren Temperatur von 
20° etwa 35 Minuten. Davon kommen auf die anaphasische Chro
mosomenbewegung etwa 14-15 Minuten. Zur Kontrolle dieser aus 
JOLLYS Tabelle nicht ersichtlichen Dauer, die von ihm als solche auch nicht 
ausgerechnet worden ist, müßte man die von ihm für "division de la plaque", 
"allongement", "debut de l'etranglement" und "separation" ermittelten Werte 
zusammenzählen. Die Angabe seiner Tabelle "de la separation des cellules 
jusqu'au debut de la transformation de l'etoile-fille" mit 22 Minuten ergibt 
nur einen Teilbetrag der Anaphase. Woher aber die in der Tabelle angegebene 
Gesamtdauer des Tochtersterns von 47 Minuten 54 Sekunden kommt, ist nicht 
ersichtlich. Auch an Hand der Tabelle auf S. 588 der Arbeit von JOLLY (unten 
S. 173 wiedergegeben) kann man sich noch einmal davon überzeugen, daß für 
20° zusammengestellt sind: 14 Minuten 6 Sek. für den Diastel', 10 Minuten 
24 Sek. für die Zelleinschnürung, das ergibt nur 24 Minuten 30 Sek., während 
unsere aus den vier bis zum Beginn der "Transformation" vollständigen Be
obachtungen errechnete Dauer sogar höher ist. Der Beginn der "Transformation" 
selbst erstreckt sich freilich über 27 Minuten 6 Sek. Nimmt man diese ganze 
Periode in die Dauer des Tochtersterns herein, dann allerdings bekommt die 
letztere eine Länge, die der Angabe JOLLYS etwa entspricht. Wir müssen aber 
daran festhalten, daß der Beginn der Umbildung des Tochtersterns die Telo
phase einleitet. 

Für die Telophase ist dann die Dauer der Umwandlung des Tochtersterns 
- Beginn = 27 Minuten 6 Sek. und "Rekonstitution" der Tochterkerne = 
60 Minuten (bei 20° C) - maßgebend und sie ist demnach auf etwa 1 Stunde 
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30 Minuten zu veranschlagen. Die Zeit der Tabelle (s. S. 168) "von der 
Separation der Tochterzellen bis zur Bildung des Kernnetzes" gehört sowohl 
der Anaphase an, in die eben die Zelltrennung eingreift, als auch der Telophase, 
und die letzte Zeile der Tabelle bringt wieder nur einen Teilwert der Telophase 
selbst. 

Wir kommen also nach unserer Berechnung aus JOLLYS Angaben, wenn die 
Prophase etwa 35 Minuten, die Metaphase etwa 22 Minuten, die Anaphase 
etwa 35 Minuten und die Telophase etwa 1 Stunde 30 Minuten beanspruchen 
auf eine Gesamtdauer von 3 Stunden. Hierzu muß nach JOLLY noch eine 
Anfangszeit hinzugerechnet werden. 

Es wird wohl befremden, daß wir erstens anders glauben rechnen zu müssen 
als JOLLY selbst und zweitens zu einer längeren Gesamtdauer der Mitose auf 
Grund seines eigenen Protokolls kommen als er. Zum Beweise dessen, daß 
es notwendig ist, von dem Autor abzuweichen, berufen wir uns auf die Tabelle, 
die PETER (1924, S. 27) "nach den Beobachtungen von FLEMMING und JOLLY" 
zusammengestellt hat. Auch hier sind die Phasen, welche die Kernumwand
lungen und die Chromosomenbewegung betreffen, herausgenommen und es 
ist nicht so verfahren, wie JOLLY nach der auf unserer S. 168 wiedergegebenen 
Rechnung verfuhr. Trotzdem kam PETER mit den Zahlen JOLLYS zur selben 
Gesamtzeit wie der Autor selbst, nämlich zu 2 1/ 2 Stunden. Gewisse hier nicht 
belangreiche Abweichungen in PETERS Vorgehen von dem unsrigen, so die An
erkennung des "Sterns" als besondere Phase, übergehen wir. PETERS Rechnung 
weicht von der unsrigen vor allem darin ab, daß er "vom Erscheinen des Netzes 
bis zur Bildung der Kernmembran" nur 26 Minuten angibt, während wir nach 
JOLLYS Tabelle (S. 173) den Wert für die Rekonstitution der Tochterkerne 
mit 60 Minuten bei einer Temperatur von 20° eingesetzt haben. Hierdurch 
ist bei unserer Rechnung schon ein Mehr von 34 Minuten gegeben. Dann hat 
JOLLY (S. 546) für den lockeren Knäuel ausp.riicklich 20 Minuten Dauer an
gegeben, wonach wir uns gerichtet haben. PETER setzt aus der Arbeit JOLLYS 
eine andere Angabe, nämlich 16 Minuten 54 Sek. ein. Daher kommt bei uns 
wieder ein Plus von 31/ 2 Minuten. Die "Bildung des Diasters" beansprucht 
nach PETERS Urteil, wobei er natürlich wieder eine der Angaben JOLLYS zu
grunde legt, nur 10 Minuten 48 Sek., während wir eingehend dargelegt haben, 
warum wir für die Chromosomenbewegung, das ist eben die "Bildung" des 
Diasters 14-15 Minuten veranschlagen und dazu noch etwa 20 Minuten bis 
zur "Transformation" für die Anaphase hinzurechnen mußten. So bleiben 
bei PETER wieder etwa 23 Minuten unberücksichtigt. Mit der "Dauer des 
Tochtersterns", die in JOLLYS von uns oben wiedergegebener Tabelle aller
dings mit 47 Minuten 54 Sek. angegeben ist und die von PETER übernommen 
wurde, konnten wir nach unserer Rechnung nichts anfangen, weil dieser Wert 
aus JOLLYS Einzelbeobachtungen überhaupt nicht hervorgeht. Es fehlt näm
lich in seiner Zusammenstellung derselben eine solche Rubrik und wo in der 
Besprechung (S. 550 und 555) von der "Dauer der Diasterphase" die Rede 
ist, kommt diese in der Tabelle dann erscheinende Zahl nicht vor. Wir haben 
aber durch unsere Berechnung der gesamten Anl1phase bis zur Transformation 
der Tochterkerne die Dauer des Tochtersterns natürlich auch berücksichtigt. 
Die 47 Minuten 54 Sekunden in. PETERS Tabelle kommen demnach in unserer 
Rechnung nicht vor. Aber von dieser Zeit stecken in unserer Rechnung doch 
noch 27 Minuten 6 Sekunden für den "Beginn" der Transformation. Wir haben 
also von den 60 Minuten 30 Sekunden, die wir PETERS Rechnung voraus sind, 
etwa 21 Minuten abzuziehen. So bleiben beinahe 40 Minuten übrig, die wir 
mehr herausgebracht haben als PETER. Unsere Gesamtzeit beträgt allerdings 
nur 30. Minuten mehr als die seinige und die JOLLYS. Die aus der letzteren 
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Arbeit herausgezogenen Werte können eben nicht ganz zur Deckung gebracht 
werden und es kommt uns ja nicht darauf an, durch den Vergleich der Zahlen 
von PETER eine bis ins einzelne gehende Rechtfertigung der von uns zur Grund
lage genommenen Werte zu erzielen, sondern wir wollen nur zeigen, daß unser 
von JOLLY abweichendes Vorgehen überhaupt zulässig und daß unsere längere 
Gesamtdauer wohlbegründet ist. Unser Vorgehen verfolgte aber auch den 
Zweck, zu zeigen, wieviel noch bei so eingehenden Erhebungen, wie es die von 
JOLLY sind, auf die Verwertung derselben ankommt und wie gerade eine be
stimmte Abgrenzung der einzelnen Stadien die Voraussetzung für eine zweifel
freie und der Nachprüfung ohne weiteres zugängliche Aufstellung von Zeit
angaben wäre. Aus dem Grunde, weil JOLLY in dieser Beziehung nicht klar 
und folgerichtig genug gewesen ist, wird aus seinen Angaben nicht leicht ein 
ganz sicheres Ergebnis abgeleitet werden können. Die durch direkte Beobach
tung feststellbare Gesamtzeit der Mitose bei Amphibien kommt aber den älteren 
Angaben von FLEMMING und RETZIUS sehr nahe, um so mehr, wenn man be
denkt, daß zur Prophasenzeit noch eine Periode vor dem engen Knäuel hin
zugerechnet werden muß. 

Wir haben aber besonders deshalb mit einem beträchtlichen Spiel
raum in bezug auf den zeitlichen Ablauf der Mitose zu rechnen, 
weil derselbe von der Außentemperatur abhängig ist. Was wir 
eben für die Amphibienmitose angegeben haben, gilt für ihren Ablauf bei 20° C 
und wir wollen sogleich im Anschluß an die Angaben von JOLLY dessen Er
fahrungen über den Einfluß der Temperatur auf die Amphibienmitose berück
sichtigen. Daraus wird sich ein genauerer Einblick in allgemeingültige Ver
hältnisse ergeben als durch frühere Untersuchungen über den Einfluß der Tem
peratur auf die Furchung von Amphibieneiern [0. HERTWIG (1898, s. oben 
S. 166)], Seeigeleiern [H. MARCUS (1906)] u. a., welche nur im allgemeinen die 
Temperatur als eine den Ablauf der Zellteilung beschleunigende 
oder verzögernde Bedingung haben erkennen lassen [K. PETER 
(1906)]. 

JOLLY (1. c. S. 562) ging von der Erfahrung aus, daß er im Blute von Tritonen, 
die ohne Nahrung bei 26-28° C gehalten waren, zahlreiche Mitosen roter Blut
körperchen hatte finden können, während bei Kontrolltieren unter Labora
toriumstemperatur nur selten eine Teilung dieser Elemente anzutreffen war_ 
Entsprechende Befunde ließen sich auch am Blute erwärmter und nicht er
wärmter Eidechsen erheben. Jedoch wird man solche Erfahrungen nur mit 
Vorbehalt für die beschleunigende Wirkung der Temperatur verwerten wollen_ 
Es handelt sich vielmehr um eine Anregung zur Zellteilung im Blute dieser 
Tiere (s. S. 475). Ein Vergleich zwischen der Dauer von Mitosen unter ver
schiedenen Temperaturen ergibt sich daraus nicht. Die eigentliche Frage be
treffen erst JOLLYS zahlreiche Lebendbeobachtungen an den mitotischen roten 
Blutkörperchen verschiedener Triton-Arten bei Erwärmung oder Abkühlung, 
wozu ihm der heizbare Objekttisch und eine genau beschriebene Kühlvorrich
tung (1. c. S. 473) dienten. JOLLY (1. c. S. 581) konnte auf Grund dieser Ver
suche erklären: J'ai pu ainsi, a volonte, dans une meme cellule, ralentir et 
accelerer alternativement la marche de la division indirecte" . Wir werden 
am besten durch folgende Originaltabelle eine Anschauung über den Einfluß 
der Temperatur auf die Dauer der Mitose und den Ablauf ihrer einzelnen 
Phasen geben. Hier macht es nichts aus, daß Phasen unterschieden sind, 
auf welche wir uns oben bei der Bestimmung der Dauer der Mitose nicht 
stützen konnten. 
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Mittlere Dauer der Phasen der Karyokinese bei verschiedenen 
Temperaturen nach JOLLY. 

I Beginn der Erscheinen 
Tem- Dichter Lockerer des Kern- Herstellung Mittlere 

Knäuel Diaster Zell-Ein- Umformung netzes nach des Tochter- Gesamt-peratur Knäuel u. Stern schnürung des Tochter- der Zell- kerns Dauer I sterns trennung 
, 

I 

57M.42S·1 
I 

2° 
i 

1 St.15M. 3 St. 

I 
( 1,4°) (1,6°). 2M.32S. 

(2,8°) I 

5° 45 M. 143M. 18S. 

2 St. 26M. I, St. 20 M.I 
(4,8°) (5°) 

8° 32M.48S. 2 St. 
(7,3°) (8°) (6,80) . (80) 

10° 19 M. 22 M. 55 M. 
lISt I ' (10°) (10°) (10°) 24M.30S. 
j (10°) 

15° 1 St.20M. 15M. 12S. 37M.30S.' 
(14,5") (15,3°) I (16,2°) I, 

20° 15M.56S. 39M.30S'114M. 6S. 10M. 24S'1 27M. 6S. 35M. 12s.1 60 M. 12St.30M. 
(20,10) (20,10) (20,80) (20,80) (19,4°) (20,7°) i (31,3°) 

25° 10 M. 23M. 18S. 11 M. 7M. 36S. 17M.30S. 21 M. 147M.48S.1St.59M. 
(23,6°) (23,60) I (24,3°) (25°) I (23°) . (24,6°) I (24,8°) 

30° 20M. 48 S'19 1\1. 1 S. 5M. 42 S'I141\1.24S'1 27 M. 137M. 36 S. 1 St. 34M. 
(20,90) (30,90) (31,20) (310) (32°). (33°) 

Über die Wirkung der Temperatur im allgemeinen brauchen wir nach ~inem 
Überblick über diese Zahlen kein Wort mehr zu verlieren. PET ER (1924) hat 
an der Hand von JOLLYS Ergebnissen die weitere Frage behandelt, ob alle 
Stadien in gleicher oder verschiedener Weise von der Tempe
ratur beeinflußt werden. Er hat (1. c. S. 24) für die folgenden Stadien, 
die von JOLLY bei 10° und 20° beobachtet worden sind, den Beschleunigungs
koeffizienten Q für 10° berechnet: 

1. Diaster . . . . . . bei 10° eine Dauer von 19 

2. Zelldurchschnürung . 

3. Beginn der Umfor-
mung des Tochter-

" 
" 

20°" " 14 
10° 
20° 

" 
22 

" 10 

M. Q _19 
" 10 - 14 

" Q _22 
" 10 - 10 

= 1,4 

= 2,2 

sterns " 10° 
" 20° 

55 "Q 55 
" 27,6" 10 = 27,6 = 2 

4. Erscheinen des Kern-
netzes. " 10° " 84 "Q _ 84 = 2,4 

" 200 " 35 10 - 35 
Für die Stadien, bei denen in JOLLYS Arbeit ein Temperaturunterschied 

angegeben ist, der größer oder kleiner als 10° ist, hat PET ER eine von ihm (1904) 
angegebene Berechnung des Wertes von Ql0 durchgeführt, die folgendes ergab: 

5. Dichter Knäuel. bei 20° eine Dauer von 16 M. Q = 26 
" 25 ° " 10" 10 ' 

6. Lockerer Knäuel 18° 50 
250 23 " Q10 = 3,0 

7. Wiederherstellung der 
Tochterkerne . . . . " 20° 

" 25° 
" " 60 "Q 16 48 10 = , 
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Die Beschleunigung der einzelnen Stadien weist also nur geringe bei den 
vorhandenen bedeutenden Fehlerquellen nicht ins Gewicht fallende Unterschiede 
auf; "man wird in der Annahme nicht fehl gehen, daß sämtliche Phasen 
in gleicher Weise durch die Temperatur beeinflußt werden" 
[PETER (1924, S. 25)] 1. Die Beschleunigung der Zellteilung und ihrer Phasen 
entspricht gemäß dem aus obigen Teilquotienten gezogenen Mittel von Ql0 
= 2,2 für eine Temperaturerhöhung von 10° etwa einer Verdoppe
lung der Ablaufszeit. Es kann also mit PETER angenommen werden, daß 
sich die Abhängigkeit der Zellteilung von der Temperatur in 
die Reaktionsgeschwindigkeit-Temperaturregel, in VAN'T HOFFS 
RGT-Regel einfügt, nach der "bei weitem die meisten Reaktionen .... 
durch ein Ansteigen der Temperatur um 10° eine Verdoppelung bis Verdrei
fachung der Geschwindigkeit" erfahren. Darin gleicht der Kernteilungsprozeß 
einer Reihe von Lebensvorgängen - Entwicklung tierischer Eier (s. oben die 
Angaben HERTWIGS S. 166) Kohlensäureproduktion bei Pflanzen und Tieren 
und viele andere physiologische Vorgänge -, deren Abhängigkeit von der RGT
Regelfestgestellt werden konnte [PETER(1924), s. auch LAUGHLIN(1919, S. 39)]2. 

Die Mitosen der Warmblüterzellen scheinen ebenso wie die der Kalt
blüter der RGT-Regel unterworfen zu sein. Wenigstens spricht hierfür die 
Angabe von LAMBERT und HANES (1913), daß die Dauer der Mitose bei Hühner
embryonenzellen bei 28° doppelt so lang war als bei 38°. Wenn bei Ratten
und Katzenbindegewebszellen die Verzögerung bei 28° sogar einen vierfachen 
Betrag erreichte, so ist dies bei einer unter der "Behaglichkeitsgrenze" der 
Warmblüterzellen liegenden Temperatur verständlich [PETER (1924), s. hierzu 
die Arbeiten von BucCIANTE]. 

Da die auffallend kurzen von den eben genannten Autoren ermittelten 
Zeiten (s. oben S. 165) mangels einer Bestimmung des Anfangs und des Endes 
der Teilung und wegen der von PETER (1924) hervorgehobenen Unstimmig
keiten zwischen ihren Angaben und den entsprechenden Abbildungen nicht 
maßgebend sein können, sind wir in bezug auf die Dauer der Warmblüter
mitosen auf die Arbeiten von G. LEVI (1916) und M. und W. LEWIS (1917) 
angewiesen, sowie auf Beobachtungen von CLARK (1913), welche alle sich auf 
in vitro gezüchtete Zellen beziehen. LEVIS Beobachtungen liegen Mesenchym
zellen vom 3-17 Tage alten Hühnerembryo zugrunde, welche in mit RINGER
LOCKEscher Lösung verdünntem oder mit destilliertem Wasser hypotonisch 
gemachten oder mit Organsaft versetztem Plasma gezüchtet wurden (s. d. 
Abb. 180). Es zeigte sich, daß die Dauer der Mitose bei Zellen in vitro beträcht
lichen Schwankungen unterliegt und daß außer der Temperatur noch andere 
nicht bekannte Bedingungen die Geschwindigkeit des Teilungsablaufs beein
flussen [LEVI (1. c. S. 552)]. Bei gleicher Temperatur beanspruchten die be
obachteten Mitosen höchstens 40 Minuten und mindestens 16 Minuten, meistens 
18-20 Minuten. Die Zellen einer Kultur verhalten sich in bezug auf die Ge
schwindigkeit des Teilungsablaufs annähernd gleich, ein Beweis für das Vor
handensein beschleunigender oder verzögernder Außenbedingungen. Die Pro
phase und die Metaphase (letztere in Übereinstimmung mit unserer aus JOLLYS 
Zahlen abgeleiteten Anschauung) bezeichnet LEVI als verhältnismäßig lange 
dauernde Perioden, wogegen sich die Anaphase und noch mehr die Telophase 

1 Demgegenüber hat EPHRUSSI (1926,1927) darauf hingewiesen, daß sich bereits aus 
den Beobachtungen JOLLYS Unterschiede in der Beeinflussung der verschiedenen Mitosen
stadien ergeben, die durchaus nicht vernachlässigt werden dürfen. Er selbst kommt für 
das Ei des Seeigels und für das des Pferdespulwurms zu dem Ergebnis, daß di e ver
schiedenen Stadien der Mitose unter dem Einfluß einer Temperatur
erhöhung eine verschiedene Beschleunigung erfahren. 

2 Dagegen siehe neuerdings: BELEHRADEK (1929). 
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"tumultuariamente" abspielen. LEVI macht auf die Wichtigkeit mechanischer 
Faktoren für den Ablauf der Zellteilung aufmerksam, insbesondere auf den 
die Anaphase und Telophase verzögernden Einfluß "Von Fibrinfäden, welche 
die Zelle auf der Unterlage anheften oder auf die lamelläre Ausbreitung der 
Zellen während der ganzen Mitose, mit welcher bei Kulturen in halbflüssigem 
Medium zu rechnen sei. Man müßte hiernach bei Warmblütermitosen gerade 
längere Zeiten mit einem gewissen Mißtrauen aufnehmen. Jedoch bleiben 
beim Kulturverfahren noch viele unberechenbare Einflüsse übrig [LEVI (S. 552)]. 

Die Untersuchung von W. und M. LEWIS (1917) zeichnet sich durch das 
Bemühen aus, die einzelnen Phasen der Mitose scharf zu unterscheiden. Ihre 
Kulturen von Mesenchymzellen 4--11 Tage alter Hühnerembryonen in LOCKE
scher Lösung mit oder ohne Zusatz von Bouillon waren bei 39° gehalten, das 
Alter der Kulturen schwankte zwischen 24 und 72 Stunden. Für die Pro
phase, d. h. für die Vorgänge vom Auftreten der ersten Anzeichen der Mitose 
bis zur Anordnung der Chromosomen in der Äquatorialplatte ergab sich eine 
Dauer von 30-60 Minuten. Die Metaphase, welche die Autoren ganz in 
Übereinstimmung mit der hier vertretenen Auffassung von der ersten Chromo
somenplattenbildung bis zum Auseinanderweichen der Tochterchromosomen 
rechnen, dauerte 1-15 Minuten, mitunter auch länger, so in einem Fall 25, 
in einem anderen 45 Minuten. Wir können uns also ebenso wie auf LEVIS, so 
auf LEWIS' Angaben stützen, wenn wir den "Stern" FLEMMINGS und JOLLYS 
zur Metaphase rechnen und für die letztere eine längere Zeit veranschlagen, 
als es nach JOLLY angenommen werden mußte (s. hierzu auch S. 393). Auf 
die Anaphase kamen bei diesen Objekten 2-3 Minuten. Die Telophase a, 
d. i. der Beginn der Zelleinschnürung, spielt sich gewöhnlich in 1 oder 2 Minuten 
(mit Verzögerung bis zu 7,5 Min.) ab, die vollständige Zelltrennung (Telophase b) 
beansprucht dann noch 2-4 (höchstens 10) Minuten. Damit ist aber die Mitose 
noch nicht beendigt. Ebenso wie bei den Kaltblüterzellen muß auch bei diesen 
Mesenchymzellen noch eine Periode der "Rekonstruktion" hinzugerechnet 
werden. Von der Zelldurchschnürung bis zum Erscheinen der Kernmembran 
vergehen (Rekonstruktion a) 8-23, und von da bis zur Herstellung des Kern
netzes (Rekonstruktion b) recht verschieden lange Zeiten, nämlich 10 bis 
110 Minuten. Die gesamte Telophase, d. h. die Telophase im Sinne von LEWIS 
und ihre Periode der Rekonstruktion zusammengenommen ist also eine lange 
dauernde Phase. W. und M. LEWIS stellen für die Gesamtdauer der Mitose 
folgende Zahlen zusammen: Prophase 30-60, Metaphase 2-10, Anaphase 
2-3, Telophase 3-12 und "Rekonstruktionsperiode" 30-120 Minuten. Das 
ergibt eine Gesamtdauer von 70-180 Minuten. 

Der Unterschied zwischen dieser Feststellung und den viel kürzeren Zeiten, 
welche LEVI für die Gesamtdauer der von ihm beobachteten Mitosen angibt, 
dürfte unschwer auszugleichen sein, wenn man zu den Zeiten des letzteren 
Autors die Dauer der "Rekonstruktion" hinzunimmt. Nach LEWIS bleibt dann 
freilich, wie für die Lebendbeobachtungen überhaupt, so auch für die ihrigen 
noch die Notwendigkeit, eine nicht genau bestimmbare Anfangszeit zur direkt 
bestimmten Dauer hinzurechnen zu müssen. 

Die zeitlichen Schwankungen bei den Zellen in vitro sind so groß, daß man 
geneigt sein wird, ihre Veranlassung in den unnatürlichen und offenbar nicht 
gleichmäßigen Bedingungen der Kulturen zu suchen. Aber auch unter mehr 
natürlichen Verhältnissen beobachtete Mitosen glatter Muskelzellen des Amnions 
eines 4 Tage alten Hühnerembryos verliefen, so weit sich das unter den schwie
rigen Beobachtungsverhältnissen beurteilen ließ, etwa im selben Tempo und 
gleichfalls nicht alle mit gleicher Geschwindigkeit [LEWIS (1. c.)]. 
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Zellen verschiedener Art, embryonale Mesenchymzellen, Bindegewebs
zellen und glatte Muskelzellen scheinen sich nach der Zusammenstellung von 
LEWIS in bezug auf die Dauer ihrer Mitosen nicht verschieden zu verhalten. 

Wenn wir jetzt das für die Warmblüterzellen gewonnene Er
gebnis mit den Ermittelungen über die Mitosen der Kaltblüter 
vergleichen, so scheint es, daß offenbar kein nennenswerter 
Unterschied der Mitosendauer in beiderlei Organismen besteht. 
Allerdings bezieht sich die Ausgleichung auf die längste Dauer 
der in Kulturen beobachteten Warmblütermitosen und wir müssen 
einräumen, daß die letzteren unter Umständen unabhängig von 
der Temperatur doch auch bedeutend rascher ablaufen können 
als die Kaltblütermitosen. Ob solche Umstände innerhalb des Organis
mus normalerweise die gegebenen sind und ob auch unter natürlichen Ver
hältnissen so große Schwankungen wie bei den in vitro gezüchteten Zellen vor
kommen, wissen wir nicht. Wir müssen aber damit rechnen, daß sich Warm
blütermitosen auch unter natürlichen, besonders pathologischen Verhältnissen 
mit größerer Geschwindigkeit abspielen können als Kaltblütermitosen. 

b) Indirekte Bestimmung der Mitosenzeit. 
PETER (1924) berechnete die relative Dauer der einzelnen Kernteilungsphasen 

aus den Tabellen, die KORNFELD (1922) seiner an anderer Stelle berücksich
tigten Arbeit über den Zellteilungsrhythmus und seine Regelung beigegeben 
hat. KORNFELD hat die Zellteilungen in 129 Hornhäuten von Salamander
larven gezählt. Die gefundenen 7357 Mitosen verteilte er auf die verschiedenen 
Stadien. Seine Stadien sind: a = Vorbereitung, von dem Zeitpunkt an, in 
dem sich der Zellkern von einem ruhenden durch die Anordnung des Chromatins 
unterscheidet, b = lockerer Knäuel, c = Asterstadium, d = die Phase des Aus
einanderweichens der Chromosomen, "solange wenigstens ein Paar von Tochter
chromosomen eine Berührung zeigt", c = Diasterstadium, f = Dispiremstadium, 
g = "die Endphase der Teilung, in der die betreffenden Tochterkerne sich von 
ruhenden Kernen noch durch auffallende Färbbarkeit und charakteristische 
Form- und Lageverhältnisse auszeichneten". Die folgende von PETER zusammen
gestellte Tabelle gibt an, wieviele Mitosen jedem Stadium zugehörten. Aus 
diesen Zahlen ist der Prozentsatz berechnet, d. h. wieviel Prozent von der 
Gesamtzahl der Mitosen gerade auf das betreffende Stadium entfielen. 

Zahl der Mitosen in KORNFELDS Tabelle III und IV und der einzelnen 
Phasen nach ihrer Häufigkeit nach K. PETER. 

Stadium I Zahl der I Häufigkeit I Häufigkeit in 
Mitosen in Prozenten Bruchteilen 

a-g Gesamte Mitose [ 7357 I i 
a 2060 28 I 1/4 
b 504 I 7 1/13 
c 1920 26 1/4 
d 239 3 1/33 
e 1034 14 1/7 
f 891 12 1/8 
g 709 10 i 1/10 

"Es leuchtet nun ein", sagt PETER, "daß diese Verhältniszahlen gleichzeitig 
den Anteil der Zeit von der Gesamtdauer der Mitose, den das betreffende Sta
dium braucht, angeben. Denn eine Phase wird um so häufiger angetroffen, 
je länger sie dauert; eine kürzere wird nur selten im fixierten Präparat auf
treten". Diesen Zeitanteil gibt die vierte Reihe der voran stehenden Tabelle an. 
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Das zyklische Auftreten der Mitosen würde diese einfache Rechnung aller
dings, wie PETER betont, über den Haufen werfen. Denn dabei könnten, wenn 
die Larve gerade innerhalb eines Mitosenschubes getötet worden wäre, fast 
alle Kerne in einer Phase stehen, der man dann fälschlich eine lange Dauer 
zuschreiben würde. Diesen Fehler kann jedoch eine große Reihe von Beobach
tungen ausgleichen und praktisch beseitigen. "Bleibt das prozentuale Ver
hältnis der Phasen bei vielen Beobachtungen annähernd das gleiche, so kann 
man unbedenklich den Satz aufstellen, daß die Zeitdauer des Stadiums 
sich proportional zur Häufigkeit verhält" (PETER). Die Zusammen
stellung von 8 kleineren Beobachtungsreihen aus KORNFELDS Arbeit durch 
PETER ergab nun, "daß ein zyklisches Auftreten von Mitosen, das die Ver
hältniszahlen erheblich verschoben hätte, in merklicher Weise sich in KORN
FELDs Material nicht fühlbar macht". 

Der weitere Schritt bei PETERS Verfahren bestand darin, daß er mit Hilfe 
der Zeitangaben JOLLYS aus den Verhältniszahlen KORNFELDS die absolute 
Dauer der ganzen Kernteilung berechnete. Dabei ergab sich allerdings die 
Schwierigkeit, die Stadien der beiden Autoren aneinander zu passen. In der 
folgenden Tabelle, welche die Prozentzahlen nach KORNFELD mit den absoluten 
Zahlen JOLLYS in Vergleich setzt, hat PETER JOLLYS "Stern" zum lockeren 
Knäuel gerechnet. Wir haben das oben nicht getan (s. S. 169), aber hier kommt 
die Frage nach der Berechtigung des einen oder anderen Verfahrens nicht in 
Betracht. (Nebenbei sei auch angemerkt, daß die "Metakinese" dieser Tabelle 
unserer "Diakinese" entspricht, s. S. 124.) 

Vergleich der Dauer der Phasen KORNFELDS und JOLLYS nach K. PET ER. 

Dauer nach JOLLY 
Dauer nach 

Phasen KORNFELD 
in Prozenten absolut bei 20' I in Prozenten I in Prozenten 

in Minuten Dauer ~ 100 Dauerb-f~62 
I 

a) Beginn und enger Knäuel 28 22,5 I 16 12 
b) lockerer Knäuel. 7 I 29 20 15 c) Stern 26 
d) Metakinese 3 3,75 2,5 1,8 
e) Diaster . 14 48 34 25 
f) Dispirem 12 39 28 21 
g) Endphase 10 - - -

Gesamtdauer : I 100 I 142 Minuten I 100 74 

Diese Zusammenstellung lehrt vor allem, daß JOLLYs erste Phase zu kurz 
ist. Außerdem erweisen sich JOLLYs letzte Phasen als zu lang. Die Kürze des 
Anfangsstadiums läßt sich gut begreifen, weil es eben den tatsächlichen Be
ginn der Mitose nicht umfaßt. Die zweite Unstimmigkeit ist nicht sicher zu 
erklären. PETER vermutet, daß die ungünstigen Bedingungen der Blutzellen 
zwischen Objektträger und Deckgläschen die Mitose verzögert haben könnten. 

Zur Berechnung der Dauer der ganzen Mitose müßte schließlich bestimmt 
werden, wieviel der von JOLLY angegebenen Zeit hinzugezählt werden muß. 
Die Zeitspanne, die bei den beiden Autoren annähernd die gleichen Phasen 
vom Beginn des lockeren Knäuels bis zum Ende des Dispirems umfaßt, beträgt 
62% der Gesamtdauer. Die absolute Dauer dieser Periode währt nach JOLLY 
bei 20° C 120 Minuten. Daraus würde sich für die Gesamtdauer ergeben: 

12~;100 = 200 Minuten, d. h. knapp 3 1/ 2 Stunden. Diese Zahl, von der 

aus man nach den oben über den Einfluß der Temperatur mitgeteilten, leicht 
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eine Dauer von 5 Stunden bei 15° und von 7-71/ 2 Stunden bei 10° errechnen 
kann, gilt natürlich nur für Salamander und Molch. Man sieht, daß die indirekte 
Methode der Zeitbestimmung einen höheren Wert ergibt als die direkte. Denn 
JOLLY hatte 21/ 2 Stunden Gesamtdauer gefunden und PETER ist ihm darin 
an der Hand seiner Zahlen für den direkt zu beobachtenden Teil der Mitose 
gefolgt. Wenn PETER nun auf indirektem Weg 31/ 2 Stunden Gesamtdauer er
rechnet, so kann er folgerichtig erklären, daß man zu den tatsächlich an der 
lebenden Zelle beobachteten Zeiten 35% oder 1/3 ihres Gesamtwertes hinzufügen 
müsse, um die ganze Zeit zu erhalten. Die Durchführung der Rechnung bei 
PETER krankt an der Schwierigkeit, Daten verschiedener Autoren, welche noch 
dazu nicht dieselbe Zellart betreffen, verwerten zu müssen. Es wäre notwendig, 
das Verfahren an einem einheitlichen Zahlenmaterial durchzuführen. 

Als ein sehr bemerkenswerter anderer Weg zur indirekten Bestimmung der 
Dauer der einzelnen Mitosenstadien muß die statistisch-mathematische Methode 
von LAUGHLIN (1919) hier verzeichnet werden. Jedoch läßt sich dieses Ver
fahren nicht in Kürze darstellen. 

C. Die Chromosomenfragen. 
1. Die Zahl der Chromosomen. 

a) Das Zahlengesetz der Chromosomen. 
Die Untersuchungen von FLEMMING, STRASBURGER, VAN BEN EDEN und 

RABL hatten in den 80er Jahren des vorigen Jahrhunderts "allmählich zur 
Überzeugung geführt, daß die Zahl der Chromosomen in bestimmten Zellen 
für jede Organismenart die gleiche oder ungefähr die gleiche sei" [BovERI (1904)]. 
Zum erstenmal hat RABL (1885, S. 248) bei einem tierischen Objekt - Sala
mandra maculosa - den Nachweis erbracht, daß in den Mitosen verschiedener 
Zellarten die Chromosomenzahl die gleiche ist. Wenn er damit auch über FLEM
MING hinausgekommen war, der (1882, S. 210) für dasselbe Objekt erklärt 
hatte, es könne sich nicht um ein durchgehendes Zahlengesetz handeln, so 
mußte sich doch auch RABL noch damit bescheiden, die gleiche Chromosomen
zahl für die Epithel- und Bindegewebszellen nachgewiesen zu haben. Und 
es wollte ihm fast scheinen (1. c. S. 251), als ob in embryonalen Zellen die Menge 
des Chromatins und damit im Zusammenhang die Zahl oder aber Größe der 
Schleifen eine geringere wäre als in fertigen Geweben. Trotzdem kam aber 
RABL, als er es aussprach, "daß für jede Zellart ein ganz bestimmtes 
Zahlengesetz existiert" (1. c. S. 250) und "daß es, wenn die Schleifen
zahl und die Menge der chromatischen Substanz in Betracht 
kommen, nicht erlaubt ist, die Zellen weit voneinander ent
fernter Tierkreise miteinander zu vergleichen" (1. c. S. 249) dem 
Zahlengesetz im Sinne BovERIs schon so nahe, daß er mit diesem als Urheber 
dieses Gesetzes genannt werden muß. Ja wir müssen hente rückschauend an
erkennen, daß RABLS Zweifel an der durchgehenden Konstanz der Chromo
somenzahl bei allen Zellen eines Organismus vollkommen berechtigt waren 
und daß er besonders durch den Hinweis auf den Unterschied zwischen den 
embryonalen Zellen und denen des erwachsenen Organismus in bezug auf die 
Anzahl der Schleifen durch die Feststellungen der neuesten Untersucher be
stätigt worden ist. 

BovERI prägte dann wenige Jahre nachher (1888, S. 175), mit kühnem Griff 
das zellphysiologisch ursächliche Moment erfassend, "das Grundgesetz der 
Zahlenkonstanz" in dem Satze, "daß die Zahl der aus einem ruhen
den Kern hervorgehenden chromatischen Elemente direkt und 
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ausschließlich davon abhängig ist, aus wieviel Elementen dieser 
Kern sich aufgebaut hat". Die Zahlenkonstanz beruht also "nicht in 
einer geheimnisvollen Fähigkeit des Organismus", seine chromatische Substanz 
immer in eine ganz bestimmte Zahl von Segmenten zu zerlegen, sondern diese 
Konstanz erklärt sich einfach so, "daß aus jedem Kern bei der Vor
bereitung zur Teilung genau ebensoviele Chromosomen hervor
gehen, als in seine Bildung eingegangen waren" [BavERI (1904, 
S. 9/10)]. 

Die Erfahrungstatsachen, aus denen dieses Gesetz zuerst abgeleitet werden 
konnte, bot eine abnorme Eireüung von Ascaris megal. univalens dar, bei welcher 
infolge tangential stehender Reüungsspindel statt eines Chromosoms deren 
zwei im Eikern zurückbleiben. Nach der Vereinigung des abnormen Eikerns 
mit dem Spermakern, der das für den reduzierten Zustand typische einzige 
Chromosom enthält, baut sich die erste Furchungsspindel in diesem Fall aus 
drei Elementen anstatt aus zweien auf und diese erhöhte Zahl konnte BavERI 
durch alle Stadien bis zu Embryonen mit Urdarm und Mesoblastanlage 
verfolgen, wobei die in Einzahl vorhandene Polzelle mit ihren zwei Elementen 
den Beweis lieferte, "daß die abnorm erhöhte Chromosomenzahl auf ein dem 
Eikern zugefallenes überschüssiges Chromosoma zurückzuführen ist". 

In der Regel ist die Chromosomenzahl für sämtliche Kerne 
eines Organismus also bestimmt durch die Konstitution des 
Kerns der befruchteten Eizelle, von dem sie abstammen (wenn 
wir auch nicht etwa diese Formulierung des Zahlengesetzes für die allgemein
gültige BavERIs setzen dürfen). Die Chromosomen des Eikerns oder der ersten 
Furchungsmitose sind aber nach der fundamentalen von VAN BENEDEN (1883) 
entdeckten Befruchtungstatsache zur Hälfte väterlichen und zur Hälfte mütter
lichen Ursprungs, da ja in beiderlei Geschlechtszellen während ihrer Reüung 
die artgemäße Chromosomenzahl auf die Hälfte reduziert wird. Der männliche 
und der weibliche Vorkern sind im Hinblick auf ihre Chromosomenzahl nicht 
vollwertig, sondern sie sind Halbkerne oder wenn man aus hier nicht an
zuführenden Gründen die Halbzahl der Chromosomen als deren Grundzahl 
auffaßt, einfache oder haploide Kerne, die erst durch ihre Vereinigung 
bei der Befruchtung einen Vollkern mit der für die somatischen Zellen charak
teristischen, eigentlich doppelten Chromosomenzahl, einen diploiden Kern 
ergeben. Die Kerne der reüen Geschlechtszellen stellen also innerhalb des 
Organismus eine Ausnahme von dem Zahlengesetz der Chromosomen dar, wie 
O. HERTWIG (1905, S. 19) gemeint hat. Wir sehen, wie das Gesetz der Zahlen
konstanz auf das engste mit den Tatsachen der Geschlechts
zellenreifung und Befruchtung zusammenhängt, vor allem ist die 
Chromosomenreduktion in den Geschlechtszellen, welches auch immer 
ihre tiefere Bedeutung ist, als das Mittel zu bezeichnen, durch welches 
die Chromosomenzahl durch die Generationenfolge konstant er
halten wird. 

Wenn wir die Chromosomenzahl eines Organismus angeben, so können wir, 
wofür HAECKER (1897, S. 735) aus historischen Gründen eingetreten ist, die 
für die somatischen Zellen gültige diploide Zahl oder, wie es die Botaniker zu 
machen pflegen [so TISCHLER (1922, S. 530)], die haploide Zahl der reüen Ge
schlechtszellen als die Normalzahl nehmen. Letzteres Verfahren, das auch die 
Ausdrücke haploid und diploid und damit gewisse grundlegende Vorstellungen 
über die Zusammensetzung des Chromosomensatzes nahelegen, ist auch des
wegen empfehlenswert, weil die reduzierte Anzahl der Chromosomen in der 
Tat die Basis darstellt, von der aus die Zahlenverhältnisse der somatischen 
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Zellen in komplizierten Fällen sicher beurteilt werden können. Aber aus prak
tischen Gründen bedürfen wir natürlich auch der Kenntnis der diploiden Zahl, 
wenn wir somatische Mitosen z. B. in bezug auf pathologische Veränderungen 
prüfen wollen. Und so wird es sich nicht darum handeln, entweder die eine 
oder die andere Zahl zu wählen, sondern man wird beide, die reduzierte und 
die nicht reduzierte angeben. Und dies geschieht neuerdings auch in der zoo
logischen Literatur ganz allgemein. Dieser Standpunkt wird noch besser be
gründet erscheinen, wenn wir erst gezeigt haben werden, daß trotz Zahlengesetz 
nicht einfach bei jeder somatischen Mitose die doppelte Anzahl der Chromo
somen einer reifen Geschlechtszelle erwartet werden kann. 

Wollen wir uns zunächst der gekennzeichneten Grundlage des Zahlen
gesetzes versichern, so müssen wir nachprüfen, ob sich die im Eikern fest
gelegten Chromosomenverhältnisse tatsächlich wie in dem Fall der abnormen 
Reifeteilung bei Ascaris durch die Zellgenerationen hindurch verfolgen lassen. 

Wir verfügen jetzt über eine im Tierreich weitverbreitete Befruchtungs
tatsache, welche in diesem Zusammenhang an erster Stelle zu erwähnen ist, 
wenn sie auch erst später eine genauere Würdigung verlangt. In vielen Fällen 
unterscheiden sich bekanntlich die beiden Geschlechter einer Organismenart 
in ihrer Chromosomenzahl so, daß das eine, meistens das männliche, ein Chromo
som weniger besitzt. Es handelt sich hierbei um einen Sonderfall in der Aus
stattung der Kerne mit Geschlechtschromosomen, von denen das Geschlecht 
mit der vollen und geraden Chromosomenzahl zwei, das andere nur eines be
sitzt. Dieses letztere fällt aus dem Chromosomensatz als Heterochromosom 
deutlich heraus. Wenn hier die Chromosomenreduktion bei der Reifung der 
Geschlechtszellen eintritt, kann die Chromosomenzahl nicht halbiert werden, 
sondern die Geschlechtszelle erhält entweder die Hälfte der Chromosomen, die in 
diesem Fall als Autosomen bezeichnet werden, ohne das Heterochromosom 
oder mit dem Heterochromosom. Es gibt bei dem einen Geschlecht also zweierlei 
Geschlechtszellen mit gerader und ungerader reduzierter Chromosomenzahl, 
während das andere den haploiden Autosomensatz und dazu von den beiden 
Geschlechtschromosomen immer eines zur Befruchtung mitbringt. Diese kann 
also entweder zwischen zwei in der Chromosomenzahl einander gleichen Ge
schlechtszellen erfolgen, woraus ein diploider Chromosomensatz mit der höheren 
geraden Zahl, d. h. mit den beiden Geschlechtschromosomen sich ergibt, oder 
zwischen verschiedenen Geschlechtszellen mit dem Erfolg der ungeraden diploiden 
Zahl mit nur einem Geschlechtschromosom. Hierin ist eben der Chromosomen
mechanismus gegeben, welcher der Geschlechtsbestimmung in diesen Fällen 
zugrunde liegt. Die so bei der Befruchtung festgelegten Chromosomenzahlen 
kehren nun in der Mitose der Embryonalzellen stets wieder und sind besonders 
durch die Bahn der Geschlechtszellenentwicklung hindurch ausnahmslos zu 
verfolgen. Somit sind die Erfahrungen über den Geschlechtschromosomen
zyklus auch dem Zahlengesetz eine Stütze geworden. 

Einen Prüfstein für dasselbe müssen dann jene Fälle von Bastardbefruchtung 
liefern, bei denen die Geschlechtszellen verschiedene Chromosomenzahlen ent
halten. Solche Fälle sind im Tier- und Pflanzenreich bekannt und wir werden 
auf sie im Zusammenhang mit der Reduktionsfrage zurückkommen. Es sei 
vorerst nur von der Kreuzung verschiedener Schmetterlingsarten von FEDERLEY 
(1913) oder an die RosENBERGschen Droserabastarde (1903, 1904, 1909) 
erinnert, bei denen es sich um beträchtliche Unterschiede in den ChromosQmen
zahlen der elterlichen Organismen handelt. Auch diese Zahlen erhalten sich nun 
bis zur Reifung in den Geschlechtszellen der Bastardorganismen durch alle 
Mitosen hindurch im Einklang mit dem Zahlengesetz. 
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Ferner bietet die Parthenogenese mit vorausgegangener Chromosomen
reduktion und besonders die künstliche Entwicklungserregung tierischer Eier 
unter dem Gesichtspunkt der Zahlenkonstanz wesentliche Tatsachen dar, 
ja wir dürfen sogar hier eine Art experimentum crucis zur Erhärtung dieses 
Gesetzes erwarten. Denn ihm zufolge wird ein reifes Ei mit haploidem Chromo
somensatz beim Ausbleiben der Befruchtung stets nur haploide Organismen, 
wie man kurz sagen kann, liefern dürfen. Daß wir bei der Prüfung solcher Fälle 
auf zunächst widerspruchsvolle Befunde stoßen, macht sie für das Zahlen
gesetz nur noch aufschlußreicher. Der Nachweis, daß es in der Tat im Gefolge 
natürlicher Parthenogenese haploide Organismen gibt, ist NACHTSHEIM (1913) 
für die Männchen der Honigbiene durch Aufklärung der komplizierten Chromo
somenverhältnisse derselben gelungen; er konnte zeigen, daß sich die männlichen 
Embryonen auch weiterhin mit der haploiden Chromosomenzahl entwickeln. 
Die Beweiskette aber erhielt hier ihre SchlußgIieder durch das Studium der 
Spermatogenese, bei welcher entsprechend der Haploidie keine Chromosomen
reduktion erfolgt, was bereits die Vorgänger NACHTSHEIMS gleichfalls gefunden 
hatten. "Generative" Parthenogenese [WINKLER (1920, S. 161)] ist im Tier
und Pflanzenreich indessen selten, und wo es sich um "somatische" Partheno
genese, d. h. um die Entwicklung von Organismen aus unbefruchteten, aber 
infolge Unterbleibens der Chromosomenreduktion diploiden Eizellen handelt 
[z. B. Rotatorien, STORCH (1925), weitere Literaturangaben bei P. HERTWIG 
(1920, S. 157-162)], da kann unsere Frage nach der Bewährung des Zahlen
gesetzes entgegen der arteigenen Chromosomenzahl natürlich nicht gestellt 
werden. 

Hingegen trifft sie auf jeden Fall von künstlicher Entwicklungserregung 
zu, sofern diese, wie es meistens allein möglich ist [Po HERTWIG (1920, S. 147)], 
nach vollzogener Reduktion eingeleitet wird. Hier stößt ihre Beantwortung 
aber auf Schwierigkeiten, die für das Zahlengesetz kritisch zu sein scheinen. 
Denn es steht außer Zweifel, daß Individuen aus künstlich zur Parthenogenese 
angeregten Eiern vielfach diploid sind [Po HERTWIG (1920, S. 150), NACHTSHEIM 
(1921, S. 461) HOVASSE (1922)]. Als Beispiele hierfür können die partheno
genetisch entwickelten Raupen von Lymandria dispar, sowie die Spermatogenese 
eines parthenogenetischen Frosches gelten, über die GOLDSCHMIDT (1917 u. 1920) 
berichtet hat. Solche Vorkommnisse beanspruchen unser Interesse bei der 
Prüfung der Grundlage des Zahlengesetzes in höherem Maße als die haploiden 
Eier und Embryonen, die aus parthenogenetischen Eiern natürlich auch her
vorgehen [Po HERTWIG (1. c. S. 165)]. Es muß also angenommen werden, daß 
die Zellen der parthenogenetisch entstandenen Organismen, wenn die Eizelle 
haploid war, in gewissen Fällen die Fähigkeit besitzen, ihre Chromosomen
zahl auf das normale Maß zu erhöhen. Ließe sich nun zwischen zwei Furchungs
mitosen oder während einer solchen ein Regulationsvorgang nachweisen, den 
der Kern von sich aus vollbringt, so würde dies eine Durchbrechung des Zahlen
gesetzes bedeuten. HOVASSE (1922) nimmt für Embryonen und Larven partheno
genetischer Frösche derartige Regulationen an und bestreitet von dieser An
nahme aus die Gültigkeit des Zahlengesetzes. Indessen haben wir nicht den 
geringsten Anhaltspunkt, daß dem haploiden Kern selbst eine solche Fähigkeit 
innewohnt. Vielmehr sind, wie NACHTSHEIM (1921, S. 461-463) darlegt, nur 
folgende Möglichkeiten zur Wiederherstellung der diploiden Chromosomenzahl 
nachgewiesen: Nach durchgeführter Reduktion kann der haploide Eikern 
mit dem ebenfalls haploiden zweiten Richtungskörper wieder verschmelzen 
[0. HERTWIG (1890), BUCHNER (1911)], oder es kann die diploide Chromosomen
zahl dadurch hergestellt werden, daß bei der ersten oder einer der ersten Fur
chungsteilungen die Tochterchromosomen durch eine Art Rückgängigmachung 
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der Mitose sich wieder in einem Kern vereinigen bzw. die Furchungskerne 
nach erfolgter Teilung miteinander verschmelzen, wie es beim künstlich 
parthenogenetischen Ei von Mactra von KOSTANECKI (1911) beobachtet worden 
ist. Wohl liegt in diesen Fällen eine Regulation vor, die dem Befruchtungs
bedürfnis des haploiden Eikerns oder seiner haploiden Abkömmlinge entspringt, 
aber die Erhöhung der Chromosomenzahl besorgt nicht der Kern von sich 
aus und so erscheinen sie geradezu als ein Ausweg, welchen das Zahlengesetz 
gebietet. Dieses bewährt sich also unter abnormen Umständen auch hier und 
findet um so mehr eine Bestätigung, als auch die auf dem Wege einer Nach
ahmung der Befruchtung gewissermaßen erschlichene diploide Chromosomenzahl 
den Abkömmlingen der betreffenden Ei- oder Furchungszellen verbürgt ist. 

Es ist besonders beachtenswert, daß auch die durch die rückläufige Be
wegung der Mitose zustande gekommene Diploidie, die eigentlich unecht ist, 
da sie nicht wie bei der Befruchtung durch ganze Chromosomen, sondern durch 
die Schwesterhälften derselben geliefert wird, einen bleibenden Besitz des 
betreffenden Kerns ausmacht. Das ist noch merkwürdiger, wenn derselbe 
Vorgang, die Wiedervereinigung der Tochterkerne oder Tochtersterne und 
Knäuel zu einem Kern, bei der Rückwärtsbewegung einer somatischen Mitose 
einen didiploiden Kern erzeugt, der entsprechend seiner größeren Chromo
somenzahl zum Riesenkern heranwächst und so unter den übrigen auch in der 
Ruhe hervorragt. Nach dem Vorgang von NEMEC (1910) ist wiederholt be
sonders in den Meristemkernen von Pflanzenwurzeln durch die Einwirkung 
von Chloralhydrat und anderen narkotisch oder giftig wirkenden Stoffen die 
besagte eigenartige Folge der Hemmung der Mitose hervorgerufen worden 
[SAKAMURA (1920)]. In den Mitosen der didiploiden oder, wenn der Vorgang 
sich öfters wiederholt hat, der polyploiden Kerne treten dann die Chromo
somen in der vielfachen Anzahl, entsprechend der einmaligen oder mehrmaligen 
Tochterkernverschmelzung, wieder hervor. NEMEC hatte nun geglaubt, eine 
"somatische Reduktion" der Chromosomen in den didiploiden Kernen nach
gewiesen zu haben, durch welche die Herabsetzung der abnorm erhöhten Chromo
somenzahl auf die normale bewirkt würde. Jedoch ist ihm schon STRASBURGER 
in diesem Punkt wiederholt entgegengetreten und neuerdings hat SAKA
MURA (1920) in eingehender experimentell-cytologischer Arbeit die somatische 
Reduktion NEMECS wiederum in Abrede gestellt. Er konnte zeigen, daß die 
Vierergruppen, auf welche sich NEMEC vor allem gestützt hat und die unter 
der Einwirkung der Chloralisierung und anderer schädigender Einflüsse in den 
didiploiden Kernen auch von ihm gefunden worden sind, nichts mit einer Re
duktion zu tun haben und nur äußerliche Ähnlichkeit mit den Vierergruppen 
der echten Reduktionsteilung der Gonocyten besitzen. Wenn die didiploiden 
Kerne und Mitosen einige Zeit nach der Chloralisierung der Wurzelspitzen aus 
dem Meristem allmählich verschwinden, so läßt sich dies zwanglos aus ihrem 
Vorrücken in die Streckungszone der Wurzel erklären und man braucht auch 
daraus nicht auf eine stattgehabte Reduktion der Chromosomen zu schließen. 
Die somatische Reduktion ist also nicht erwiesen und scheint nicht aufrecht 
erhalten werden zu können. Damit entfällt also eine Möglichkeit der Regulierung 
einer abnorm erhöhten Chromosomenzahl ebenso, wie wir die einer Erhöhung 
der haploiden vom Kern aus in Abrede stellen durften. 

Die eben gezeigte experimentell herbeigeführte Verdoppelung oder Ver
vielfachung der Chromosomenzahl, die sich mit dem Zahlengesetz durchaus 
vereinigen läßt, kommt auch spontan bei Pflanzen- und Tierzellen vor [NAWA
SCHIN (1926), s. Abb. 182 a u. bJ. Die Riesenzellen des Knochenmarks und 
der Leber der Säugetiere sind ein anderes Beispiel von genau derselben Art 
(F. LEVY). Es kommt also für die Fälle von Polyploidie, zu denen manche 
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"hyperchromatische Mitosen" oder "Riesenmitosen" von Tumorzellen 
[BORST (1924, S. 13)] gehören werden, als eine Ursache der eben gezeigte 
Modus der Vervielfachung des Chromosomensatzes in Betracht. Natürlich ist 
es beim Vorliegen zahlreicher und kleiner Chromosomen gar nicht möglich, 
sicher festzustellen, ob die Chromosomenzahl ein Vielfaches der normalen 
beträgt. Es könnte sich ebensogut um eine völlig unregelmäßige Vermehrung 
der Chromosomen handeln, die anderen nachher zu erwähnenden Ursachen 
zuzuschreiben ist. Daß es aber bis zur Pentaploidie also zum Fünffachen der 
Chromosomenzahl kommen kann, hat NAWASCHIN (1926) an einem ganz klaren 
Beispiel gezeigt (Abb. 220) und er hat es für eine andere Riesenmitose, die er 
fand, wenigstens wahrscheinlich gemacht, daß sie den achtfachen Bestand an 
Chromosomen besitze und also auf eine Verschmelzung von acht Kernen oder 

a b 

Abb. 182. Mikrophotographien der Querschnitte durch die Wurzelspitzen einer diploiden (a) und 
einer tetraploiden (b) Pflanze von Crepis teetorum. Auffallend sind die vergrößerten Dimensionen 
wie der ganzen Wurzel der tetraploiden Pflanze, so auch ihrer Zellen, Zellsterne und Nucleolen. 
Man beachte die äußerst eigentümliche Erscheinung der Verknospung und Vermehrung der Nucleolen 
bei der tetraploiden Pflanze. Bei b sind Kernplatten zu sehen, welche die Zahl der Chromosomen 

(4n = 16) zu bestimmen erlauben. Nach M. NAWASCHIN (1927). 

eine achtmalige Wiedervereinigung der Tochterchromosomen zurückzuführen 
sei. In die Reihe dieser Erscheinungen wäre auch die Vervielfältigung der 
Chromosomenzahl zu stellen, die etwa einmal durch eine Längsteilung der 
Chromosomen ohne nachfolgende"Mitose sich ergeben könnte 1. 

Wir hatten es hier mit der somatischen Polyploidie zu tun, deren Be
trachtung uns die Geltung des Zahlengesetlles eindringlich vor Augen führt. 
Von ihr aus werden wir zum Ausgangspunkt dieser Erörterung zurückgeführt, 
nämlich zu den durch abnorme Reifungs- oder Befruchtungsvorgänge ver
anlaßten Abänderungen der Chromosomenzahl, da Polyploidie der Kerne 
auch hierdurch bedingt sein kann. Wir wollen uns die verschiedenen Möglich
keiten der generativen Polyploidie sogleich zusammenstellen: das Aus
bleiben der Chromosomenreduktion führt natürlich zu reifen Geschlechtszellen 
mit der diploiden anstatt der haploiden Chromosomenzahl und derselbe Effekt 
würde durch Verschmelzung zweier Geschlechtszellen erzielt werden. Mit 
beiden Möglichkeiten ist wiederholt gerechnet worden. Die Nichtreduktion 

1 Zur somatischen Polyploidie siehe auch S. FROLOWA (1929). 
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der Chromosomen stellt die einzige Erklärungsmöglichkeit für NAWASCHINS 
(1. c.) Triploidie bei Crepisarten dar, die Verschmelzung zweier Eizellen haben 
SALA (1895) und ZUR STRASSEN (1898) für Fälle mit erhöhter Chromosomenzahl 
bei Ascaris nachgewiesen (Abb. 183). Die Verschmelzung männlicher Keimzellen 
zu Riesenspermatiden und Spermien, wofür wir hier in Abb. 292 auf S. 353 selbst 
ein Beispiel geben, ist offenbar kein ganz seltenes Ereignis. Alle derartigen 
Abweichungen müssen zur Triploidie führen, wenn nur eine Geschlechtszelle 
abgeändert ist, sie könnten Tetraploidie veranlassen, wenn zwei derartig 
atypische Keimzellen zur Befruchtung gelangen würden, was aber, wie erst 
NAWASCHIN (1926) auseinandergesetzt hat, natürlich als außerordentlich 
unwahrscheinlich zu bezeichnen ist. Des weiteren wäre es auch möglich, 

Abb. 183. Äquatorial
platte eines durch Ver· 
schmelzung zweier Eier 
entstandenen D 0 p p e I . 
eies von Ascaris mega
locephala bivalens nach 
Befruchtung mit zwei Sa
menzellen. Daher 8 Chro
mosomen. Nach O. L. ZUR 
STRASSEN (1898) (s. diese 

Arbeit S. 662). 

daß das Eindringen mehrerer Samenfäden in ein Ei Mehr
fachbefruchtung zur Folge haben könnte, obwohl damit 
nur ausnahmsweise gerechnet zu werden braucht, da 
auch in Fällen der physiologischen Polyspermie nicht 
mehr als ein männlicher Vorkern mit dem weiblichen sich 
vereinigen kann [RÜCKERT (1892)]. Im Gegensatz zur 
somatischen Polyploidie gibt es auf generativem Wege also 
nur Triploidie und kaum je Tetraploidie, geschweige denn 
darüber hinausgehende Chromosomenzahlen. Aber auch 
diese generative Erhöhung der Chromosomenzahl auf 
3nChromosomen des haploiden Satzes ist, wieNAwAscHINS 
hierhergehörige Crepis-Individuen zeigen, dem Organismus 
in allen seinen Zellen dann aufgeprägt und so bietet 
die generative Polyploidie ebenso wie die somatische 
Beispiele für die Bewährung des Zahlengesetzes bei ver-
dreifachtem Chromosomensatz dar. 

Die Vermehrung der Chromosomen kann aber auch auf dem 
Wege der Querteilung einzelner oder aller Chromosomen in kleinere 
Stücke erfolgen. Diese Erscheinung ist für die Beurteilung der Zahlenver
hältnisse der Chromosomen von außerordentlicher Bedeutung. Selbstverständ
lich würde auch hierdurch, wenn sämtliche Chromosomen in die gleiche An
zahl kleinerer Elemente zerfielen, rein zahlenmäßig ein der Polyploidie ent
sprechender Befund sich ergeben. Aber eine solche Vervielfachung der Chromo
somenzahl ist natürlich grundsätzlich anders zu beurteilen und darf mit der 
Polyploidie nicht verwechselt werden. Der klassische Fall einer Fragmen
tierung der Chromosomen ist in der Furchungsmitose von Ascaris verwirklicht, 
soweit es sich um die Somazellen handelt, und unter der Bezeichnung der 
Chroma tindimin u tion seit seiner Entdeckung durch BOVERI (1887, 1899) 
bekannt (Abb. 184). Es ist nun in bezug auf das Zahlengesetz vom Werte eines 
geradezu mathematischen Beweises, daß die Chromatindiminution einmal voll
zogen, sich in allen Mitosen der betreffenden Zellen immer wieder im Hervor
treten der zahlreichen kleinen Chromosomen geltend macht; der Satz, daß die 
Zahl der aus einem ruhenden Kern hervorgehenden Chromosomen direkt und 
ausschließlich davon abhängt, aus wieviel Elementen sich dieser Kern aufgebaut 
hat, fand hier eine glänzende Bestätigung. Die Fragmentierung der Chromo
somen ist in diesem Fall, wie in dem anderen bei der Furchung der Fliege 
Miastor [KAHLE (1908)] ein regelmäßiges Geschehen während der Furchungs
mitosen, von dem nur die Stammzellen der Geschlechtszellen und ihre Abkömm
linge, die Keimbahnzellen ausgenommen sind. So besitzen hier nur die Ge
schlechtszellen die größeren Chromatineinheiten ("Urchromosomen") und müssen 
sie offenbar besitzen, während die anderen Zellen ohne totale Reproduktions
fähigkeit, aber zu anderen Aufgaben des Zellstoffwechsels bestimmt, die in 
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den " Sammelchromosomen" enthaltenen kleineren Einheiten zu bilden genötigt 
sind. 

Es hat sich herausgestellt, daß die Fragmentierung der Chromosomen 
eine allgemein verbreitete Erscheinung ist. Erst über eine große 

a b 

Abb. 184a u. b. Schematische Darstellung der Chromatindiminution in den somatischen Zellen 
von Ascaris nach TH. BOVERI. Die beiden ersten Furchungszellen in Teilung. Bei a Äquatorial
platten von oben, bei b Anaphasen in Seitenansicht. In der einen Zelle die Zerteilung der Chromo. 
somen und der Verlust ihrer Endstücke, in der anderen die Urchromosomen. Aus C. HERBST (1926). 

Reihe von tierischen und pflanzlichen Zellen ausgedehnte statistische Unter
suchungen, unter denen die von HANCE hervorragen, haben hierfür den end
gültigen Beweis erbracht. Eine die Chromosomenzahl von Oenothera Lamarkiana 
scintillans behandelnde Arbeit dieses Autors [HANCE (1918 a)] bespricht TISCHLER, 

Abb. 185. SpeI'ffiato
gonie Schwein, Rasse 
"Berkshire". Tier f. 
Metaphase. 40 Chro
mosomen. Nach R. T. 

HANCE (1917). 

Abb. 186. Metaphase einer Sper
matogonie vom Schwein, Rasse 
"Poland China". 40 Chromoso
men. Nach R. T. HANCE (1917). 

Abb. 187 . Spermatogonie Schwein, Rasse 
"Jersey red", Propbase, Tier a. 40 Chro
mosomen. Na<lh R. T. HANCE (1917). 

welcher (1. c. S.524 u. f.) die hierhergehörigen mit dieser Darlegung überein
stimmenden botanischen Befunde über Fragmentierung zusammengestellt hat. 
Wir wollen uns an die Untersuchung von HANCE (1918b) über die diploiden 
Chromosomensätze von Sus scrofa und seinen Rassen halten, weil ihre Ergeb
nisse dank einer besonders günstigen Technik der Präparation und einer sehr 
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gründlichen Methode der Untersuchung gewisse Einwände gegen das Zahlengesetz 
endgültig entkräften. HANCE fand die Zahl der Chromosomen in den Sper
matogonien durchaus konstant, sie betrug 40 (Abb. 185, 186, 187) und dem
entsprechend waren in der Äquatorialplatte der ersten Reifeteilung stets 20 biva
lente Elemente zu finden (mit Ausnahme einer Riesenspermatogonie mit etwa 
der doppelten Anzahl von Chromosomen, über die der Autor auf S. 164 be
richtet und die in seiner Abb.14 abgebildet ist; dies sei zu dem oben über 
Geschlechtszellenverschmelzung Gesagten nachgetragen, s. S. 184). In den 
somatischen Mitosen dagegen ergaben sich Schwankungen der Chromosomen
zahl von 40 bis zu 50 und darüber hinaus bis 75 und 91 Chromatineinheiten 
(Abb. 188, 189, 190, 191). HANCE konnte nun durch die Messung der Gesamt
längen der Chromosomen (Abb. 192) sowohl der nicht vermehrten als der ver
mehrten Äquatorialplatten nachweisen, daß offenbar für die Vermehrung der 
Chromosomen nur die Fragmentierung verantwortlich gemacht werden darf. 
Der Eindruck, den die kürzeren und zahlreicheren Chromosomen (Abb. 190) 

Abb. 188. Metaphase aus dem 
Gehirn eines Schweineembryo 
von 10 mm. 40 Cbromosomen. 
;Nacb R. T. HANCE (1917). 

Abb. 189. Metaphase aus dem 
Gehirn desselben Embryo 
wie vorhergehende Abb. 188 . 

54 Chromosomen. 
Nach R. T . HANCE (1917). 

Abb. 190. Blutzelle vom Schweine
embryo von 15 rum Länge, Meta · 
phase. Ungefähr 73 Chromosomen. 

Nach R. T. HANCE (1917). 

gegenüber den längeren und in geringerer Anzahl vorhandenen erwecken, ist 
durch die Ergebnisse dieser sehr genau ausgeführten Messungen bestätigt, 
wonach die Gesamtlängen aller Chromosomen immer die gleichen sind, ob es 
sich um eine größere Zahl derselben oder um die Normalzahl handelt. Es sind 
also die größeren lediglich geteilt und nicht etwa kommen neue Einheiten zu 
den 40 kanonischen hinzu. Man könnte freilich einwenden, es sei vielleicht 
die chromatische Substanz der Kerne einfach in manchen Fällen auf mehr 
als 40 Chromosomen verteilt worden und bei gleicher Substanzmenge müssen 
eben zahlreichere Chromosomen kleiner ausfallen als wenige. Diesen Einwand 
entkräften die vergleichenden Messungen für sich allein betrachtet nicht. Wenn 
wir dennoch die Erklärung von HANCE annehmen und die größere Anzahl 
kleinerer Elemente aus der Normalzahl durch Fragmentierung ableiten, so 
gründet sich diese Stellungnahme einmal auf die oben erwähnten Fälle der 
Fragmentierung, welche durch die Veranschaulichung des Vorgangs der 
Chromosomenteilung, die sie darbieten, sichergestellt sind, des weiteren auf 
die Befunde von SAKAMURA (1920), der die quere Teilung der Chromosomen 
bei seinen pflanzlichen Objekten durch quere Einschnürungen vorbereitet 
und unter besonderen experimentellen Bedingungen durchgeführt fand und 
schließlich müssen wir uns bei unserer Zustimmung zu HANCES und SAKA
MURAs Auffassung, die auch TISCHLER teilt, noch auf unsere späteren Aus
führungen zur Frage nach der Individualität der Chromosomen berufen. Solche 
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Einwände wie der, daß die größere Anzahl der Chromosomen ein zufälliges 
Ergebnis unter gewissen Bedingungen sei und nicht in eine kausale Beziehung 
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.Abb. 191. Häufigkeitskurve (dicke Linie) die Verteilung der Zellen mit verschiedenen Ohromosomen
zahlen unter 92 somatischen Zellen vom Schwein darstellend. Die dünne ausgezogene Linie die 
Kurve der Variation der Ohromosomen bei Gehirnzellen; die gestrichelte Linie die entsprechende 
Kurve der Blutzellen. Keine dieser Kurven zeigt eine typische Form. Unten die Ohromosomenzahlen, 

links die ~.Anzahl der gefundenen Fälle. Nach R. T. HANCE (1917). 
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.Abb. 192. Eine graphische Rekonstruktion der Gesamtlängen der Ohromosomen von Spermatogonien 
und verschiedenen Körperzellen mit verschiedenem Grade der Fragmentation. Die Zahlen links 
geben die Länge in Zentimetern an. Der gestrichelt begrenzte .Ansatz über der den Spermatogonien 
entsprechenden Säule gibt die größte gefundene Gesamtlänge an, die wagrechte schwarze Linie 
innerhalb dieser schraffierten Säule gibt die kleinste gefundene Gesamtlänge für diese Zellen an. 
Die wagrechte unterbrochene Linie bei 140 gibt die mittlere Ohromosomen-Gesamtlänge für soma
tische Zellen an. Beachtenswert ist, daß die totale Länge der somatischen Ohromosomen in die 
für die Spermatogonien gefundene Länge fällt und die Durchschnittslänge dieser Zellen mit der 
bei Spermatogonien zusammenfällt. Nach R. T. HANCE (1917) (mit unwesentlicher Veränderung 

in der .Art der graphischen Behandlung). 

zur Normalzahl gebracht werden dürfen, wird nur der für berechtigt halten, 
dem die Chromosomen nichts anderes bedeuten als in ihrer Zusammensetzung 
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wechselnde Versammlungen der chromatischen Substanz zur Zeit der Karyo
kinese. Man möge also unsere späteren diesen grundsätzlichen Fragen ge
widmeten Ausführungen auch bei dem hier in Rede stehenden Punkte berück
sichtigen. 

Die Fragmentierung der Chromosomen in den somatischen Zellen von Sus 
scrola findet sich in allen daraufhin untersuchten Geweben in gleicher Weise 
und die von ihr betroffenen Zellen sind ohne irgendwelche Zeichen der Ent
artung, vielmehr kann man für ihre Intaktheit anführen, daß sie Bestandteile 
regelrecht wachsender und sich differenzierender embryonaler Gewebe sind. 
Auch hebt lIANCE eigens hervor, daß sich die "Extrachromosomen", wie sie 
als überzählige dem Augenschein nach genannt werden können, in der Meta
und Anaphase von dem Verhalten der anderen, nicht fragmentierten durchaus 
nicht unterscheiden. 

Die Befunde von HANCE lassen sich nicht wie die über die Polyploidie direkt 
zugunsten des Zahlengesetzes verwerten, weil keine Angaben darüber vorliegen, 
daß die durch die Fragmentierung erreichte Chromosomenzahl auch bei der 
nächsten Mitose wieder hervortritt. Wenn dies der Fall ist - und wir müssen 
es erwarten - dann hätte man in den Geweben des erwachsenen Tieres 
entsprechend der Vermehrung auch der "fragmentierten" Kerne mit einer 
viel größeren absoluten Zahl solcher zu rechnen als beim Embryo. Es wäre 
aber natürlich möglich, daß gerade diese Zellen ihre Vermehrungstätigkeit eher 
und vielleicht dauernd einstellen würden oder in größerer Anzahl als die mit 
dem normalen Chromosomensatz zugrunde gingen. Wir wissen darüber noch 
nichts. 

Nichtsdestoweniger bedeuten die angeführten Untersuchungsergebnisse für 
die Diskussion des Zahlengesetzes dennoch außerordentlich viel. Ist es doch 
bekannt, daß die praktische Prüfung der Konstanz der Chromo
somenzahl im einzelnen Fall von jeher immer wieder zum Zweifel an ihrer 
Allgemeingültigkeit geführt haben. Die widerspruchsvollen Zählungsresultate, 
die sich fast in jedem Falle nicht nur zwischen verschiedenen Untersuchern 
ergaben, sondern vor die sich auch der einzelne Bearbeiter um so sicherer ge
stellt sah, je mehr Mitosen er und je gewissenhafter er sie analysierte, sind zu 
bekannt, als daß wir viele Beispiele dieser Art anführen müßten. Es sei nur 
an den Fall des Trematoden Zoogonus mirus erinnert, den wir auch von TISCHLER. 
und SAKAMURA als einen der merkwürdigsten hervorgehoben finden, weil hier 
so bewährte Cytologen wie A. und K. E. SCHREINER, GOLDSCHMIDT und GREGOÜtE 
zu teilweise stark voneinander abweichenden Zahlen gekommen sind. Der 
Nachuntersucher [WASSERMANN (1913)] konnte zwar die von den beiden anderen 
Autoren erheblich verschiedenen, auffallend hohen Zahlen SCHREINERS als 
irrtümlich kennzeichnen, aber auch ihm ergab sich keine konstante Zahl, 
sondern neben der Normalzahl von 12 Elementen mußten Chromosomenplatten 
von 14 Chromosomen als zweifellos richtige Befunde verzeichnet werden, zu 
deren Erklärung schon damals, wie SAKAMURA anerkennt (I. c. S. 172), auf 
die Möglichkeit der Abschnürung von Teilen einzelner Elemente verwiesen wurde. 
Bekannt ist auch der Vorstoß, den DELLA VALLE (1911, S. 132, 1912, S. 15) 
gegen das Zahlengesetz unternommen hat, indem er die schwankende Chromo
somenzahl im Peritonealepithel von Salamandra durch die Annahme einer 
fluktuierenden Variabilität der Chromosomenzahl überhaupt erklären wollte. 
ERDMANN hat im Jahre 1912 (S. 500) diesen Standpunkt DELLA V ALLEs zwar 
mit Zurückhaltung wiedergegeben, aber sie' hielt es doch für notwendig, auf 
die Schwankungen der Chromosomenzahl mehr Aufmerksamkeit zu richten 
als bei den früheren Untersuchungen, die "beinahe stets vom Gesichtspunkt 
der Konstanz der Chromosomenzahl" ausgegangen seien. 
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Nun wissen wir, nachdem wir über Arbeiten verfügen, welche dieser For
derung Rechnung tragen, daß wir uns DELLA V ALLEs Absage an das Zahlen
gesetz nicht anzueignen brauchen. Wohl sind die Chromosomenzahlen in den 
somatischen Zellen "nicht ganz streng" [R. FICK (1906, S. 51)], aber das be
ruht nicht auf einer fluktuierenden Variabilität dieser Zahlen, sondern die 
nächsten Gründe dafür sind andere, uns bekannte und sie berühren das Zahlen
gesetz nicht. Wir können heute davon absehen, daß ältere Untersuchungen 
nicht selten an einer unzureichenden Technik gelitten haben. Ist es schon 
an und für sich eine schwierige Aufgabe, Chromosomen zu zählen, vollends, 
wenn sie zahlreich und klein sind, so ist dieses Bemühen von vornherein aus
sichtslos, sobald die Chromosomen durch die Fixierung in höherem Grade ver
kürzt und zusammengeschoben sind [HANcE (1918, S. 187)]. Vor allem aber 
steht fest, daß man nur ausnahmsweise und bei einer größeren Zahl so gut 
wie niemals in den somatischen Zellen auf ein eindeutiges Ergebnis rechnen 
kann. Die Zählungen der Chromosomen in den Mitosen des menschlichen 
Amnions durch GROSSER (1921) sind ein überaus deutliches Beispiel hierfür 
(s. später S. 204). 

Über die Faktoren, welche die Fragmentierung veranlassen, wissen wir 
nichts Bestimmtes anzugeben. Wir verfügen nur über Erfahrungen aus ex
perimentellen Untersuchungen, welche uns die verschiedensten äußeren Ein
wirkungen, wie Temperaturerhöhung [LuNDEGARDH (1914)], Narkotisierung 
[SAKAMURA (1. c.)], Radiumbestrahlung [KÖRNICKE (1905)] als die nächsten er
kennbaren Ursachen der Fragmentierung bezeichnen lassen. Ein allgemeineres 
zellphysiologisches Moment drängt sich auf, wenn wir hören, daß der Chromo
somenzerfall auch bei den unteren Kernen des zweikernigen Embryosackes von 
M yricaria (FRISENDALE) und von Piper subpeltatum (PALM) gefunden wurde 
und dort den besonderen Ernährungsbedingungen der Kerne zur Last gelegt 
werden darf [TISCHLER (1. c. S. 525)]. Hierbei ist auch wiederum an die Chro
matindiminution der somatischen Furchungszellen von Ascaris zu denken, 
da die Chromosomenteilung hier irgendwie in der Beschaffenheit dieser 
Zellen selbst gelegen sein muß. Und ganz auffallend ist doch schließlich die 
Regelmäßigkeit, mit der die Fragmentierung ganz so wie bei Ascaris sich 
bei allen Organismen auf die Somazellen beschränkt, die Geschlechtszellen 
aber verschont. TISCHLER hat mit Recht hervorgehoben (1. c. S. 527), daß 
sich das Zahlengesetz nirgends so vollkommen bewährt findet, wie bei 
embryonalen Zellen und wie, was hinzuzufügen nötig ist, bei den diesen 
nahestehenden Geschlechtszellen. Mit der Vorstellung, man könnte ebenso 
wie die haploide Zahl auch in jenem Fall die diploide konstant finden, muß 
man brechen. 

Schließlich muß hier noch daran erinnert werden, daß die Fragmentierung 
der alten Vorstellung von dem anatomischen Bau des Chromosoms, der sich 
zuweilen in seiner "Perlschnurstruktur" ausdrückt, zur Stütze dienen kann. 
Wir haben diesen Punkt bei den Darlegungen über den Bau des Chromosoms 
berücksichtigt. Es ergab sich auch für uns die Tatsache, daß oft ganz deutlich 
die chromatische Substanz in "Chromomeren" auf einer achromatischen Grund
lage angesammelt ist. Kontrahiert sich das Chromosom in der späteren Pro
phase, dann verschwindet diese Eigentümlichkeit wieder (s. S. 70 und Abb. 55, 
S. 72). Wieweit hier eine Regelmäßigkeit des Aufbaues der Chromosomen vor
liegt, wissen wir nicht. Die Bedeutung der Chromomeren wird von manchen 
(s. S. 73) hoch eingeschätzt. Jedenfalls kann die anfängliche Gliederung des 
chromatischen Teiles der Chromosomen dem Selbständigwerden der einzelnen 
Glieder oder wenigstens einer Unterbrechung zwischen zwei Chromomeren 
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Vorschub leisten und so gibt uns diese Erscheinung eine greifbare Vorstellung 
zum Verständnis der "Mechanik" der Fragmentierung an die Hand. Jetzt schon 
anstatt von Fragmentierung der Chromosomen von einem Zerfall derselben 
in die Chromomeren zu sprechen [TISCHLER (1. c. S. 525)], dürfte dem Stande 
unserer Kenntnisse nicht entsprechen. Es bedarf, wie auch TISCHLER (1. c.) 
hervorhebt, noch eingehender Studien, bis wir von einer Individualität der 
Chromomeren (SAKAMURA) anstatt wie bisher von einer solchen der Chromo
somen zu sprechen berechtigt wären. 

Von einzelnen fehlenden Chromosomen haben wir bis jetzt nicht gesprochen. 
Verschmelzung mehrerer Chromosomen zu Ketten ist jedenfalls, wenn sie über
haupt als Gegenstück der Fragmentierung vorkommt, im Vergleich zu dieser 
letzteren sehr selten. Andere Fälle der Chromosomenverminderung oder Ver
mehrung um ein oder das andere Element können auf Unregelmäßigkeiten der 
Reduktionsteilung beruhen (Nichttrennung einzelner Chromosomenpaare siehe 
S. 406). Das Wesentliche in allen hier einschlägigen Fällen der Polyploidie 
und der unregelmäßigen Erhöhung oder Herabsetzung der Chromosomenzahl 
ist jedenfalls darin zu sehen, daß das Zahlengesetz durch sie nicht erschüttert 
wird. Man darf nicht vergessen, daß das Gesetz nicht mit der Konstanz der 
Zahl zusammenfällt, sondern die letztere unter gewissen Bedingungen die 
notwendige Auswirkung des Gesetzes ist. Dieses selbst beschränkt sich auf 
die Tatsache, daß aus dem Kern so viele Elemente hervorgehen müssen, als 
in ihm nach der letzten Mitose eingegangen waren. Veränderungen der Zahl 
während einer Mitose durch Zerfall oder Zusammenschluß einzelner Chromo
somen berühren das Gesetz überhaupt nicht. Dies hat man nicht immer im 
Auge behalten. Auch SAKAMURA (1920, S. 176) gelangt nach dem Studium 
der Variabilität der Chromosomenzahl, das ihn zu den hier vertretenen An
schauungen geführt hat, zu dem Schlusse: "BOVERIS Gesetz der Zahlenkonstanz 
behält auch heute noch seine Geltung. Wenn die Variabilität der 
Chromosomenzahl angetroffen wird, so ist sie keine zufällige Fluktuation. Der 
Kern ist nicht imstande, die überflüssigen Chromosomen zu beseitigen oder die 
fehlenden zu ergänzen". 

b) Die Chromosomenzahlen der Wirbeltiere nebst Bemerkungen über die 
Chromosomenzahl als Artmerkmal. 

Die Ergebnisse der bisherigen Chromosomenzählungen bei 
Wirbeltieren sind in der folgenden Tabelle niedergelegt. Von einer Liste 
der Chromosomenzahlen im ganzen Tierreich als Seitenstück zu TISCHLERS 
(1915, 1922, S. 530-588) Übersicht über die Chromosomenzahlen im Pflanzen
reich haben wir in Rücksicht auf den hierzu erforderlichen Raum abgesehen. 
E. B. HARVEY (1916, 1920) und E. BRESSLAU und HARNISCH (1927) haben 
solche Zusammenstellungen geliefert. Unsere Tabelle ist durch Vergleichung 
und gegenseitige Ergänzung der beiden Listen der genannten Autoren sowie 
durch Zusätze aus neueren Arbeiten gewonnen worden. Bei einer möglichst 
vollständigen Zusammenstellung der im Schrifttum niedergelegten Unter
suchungsergebnisse werden natürlich viele durch spätere Untersuchungen 
hinfällig gewordene Zahlen aufgeführt. Da aber der einzelne nicht befugt ist, 
aus den vorliegenden voneinander abweichenden Zahlen jeweils diejenigen 
auszuwählen, die ihm die richtigen zu sein scheinen, mußten hier nach dem 
Beispiel HARVEYs alle Untersucher berücksichtigt werden. 
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Die Zahl der Chromosomen bei den Wirbeltieren. 

Art I Diploid I Haploid I Beobachter Veröffentlicht 

Pisces. 
Cyclostomata. 

Bdellostoma burgeri I 48 ö' I SCHREINER, 1908 
Myxine glutinosa etwa 52 ö' 26 ö' (27?) SCHREINER, 1904 

I 
som. SCHREINER, 1904 

Arch. Zellforschg 1,152. 
Anat. Anz. 24, 561. 
Arch. f. Bio!. 21, 183. 
Verh. biol. Ver. Stock-Myxine glutinosa etwa5osom'l RETZIUS, 1890 

holm 2, 80. 

Pristiurus melano- I 30-50 ~ 
stomus 

Pristiurus sp. I etwa 36 ö' 
Prisiiurus li 30-36 ~ 
Raja macrorhyn- 24 :fi 

chus 0 

Raja maculosa 
Scyllium canicula 
Scyllium canicula 
Scyllium catulus 

Scyllium canicula 

Spinax niger 
Torpedo sp. 

30-50 ~ 
24 ö' 

20-24 ö' 

60-70 

I 24 ö' 

Torpedo sp. occellatal 30-50 ~ 

Ctenolabrus adsper-138-48 som. 
sus 

Fundulus heterocli- 36 som. 
tUB 

Fundulus heterocli- 45 som. 
tus 

M enidia notata 36 som. 

Selachii. 

I KASTSCHENKO, 1890 1 Z. Zoo!. 50, 428. 

etwa 18 ~ I RÜCKERT, 1892 Anat. Anz. 7, 107. 

12 ö' 
I MOORE, 1895 

• FARMER u. MOORE, Q. J. med. Soc. 48, 489. 

Q. J. med. Soc. 38,275. 

. 1904 
KASTSCHENKO, 1890 Z. Zool. 50, 428. 

12 ö' MOORE, 1894 I Anat. Anz. 9, 547. 
MOORE, 1895 Q. J. med. Soc. 38, 275. 
FARMER u. MOORE, Q. J. med. Soc. 48, 489. 

1904 , 
14-16 ö' RAWITZ, 1899 Arch. mikrosk. Anat. 

53, 19. 
SCHREINER, 1907 Arch. f. Bio!. 22, 419. 

12 ö' MOORE, 1895 Q. J. med. Soc. 38, 275. 
FARMER u. MOORE, I Q. J. med. Soc. 48, 489. 

1904 
KASTSCHENKO, 1890 Z. Zoo!. 50, 428. 

Teleostei. 

I PrNNEY, 1918 

MOENKHAUS, 1904 

PrNNEY, 1918 

J. Morph. a. Physio!. 
31, 225. 

Amer. J. Anat. 3, 29. 

J. Morph. a. Physio!. 
31, 225. 

Salmo fario (= Fo- etwa 12 ~ 
MOENKHAUS, 1904 
BÖHM, 1891 

Amer. J. Anat. 3, 29. 
Sitzgsber. Ges. Morph. 

u. Physio!. München 
7, 63. 

relle) 

"Forelle" 12 som.? OPPERMANN, 1913 

Trutta fario (= Fo- 24 som. 12 ~ BEHRENS, 1898 
relle) 

Trutta lacustris 24 ~ ? BLANc, 1894 

Dipnoi. 

Lepidosiren~ para
doxa 

Lepidosiren para
doxa 

36 som.? 
(34-37) 
38 som. 19 ö' 

MURRAY, 1906 

AGAR, 1911 
AGAR, 1912 

Arch. mikrosk. Anat. 
II, 83, 307. 

Anat. H. 10, 227. 

Ber. Naturforsch.-Ges. 
Freiburg 8, 163 (= 
Festschrift WEIS
MANN). 

Anat. Anz. 28, 203. 

Q. J. med. Soc. 57, 1. 
Q. J. med. 80c. 58, 285. 
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Art 

Alyte8 ob8tetrican8 

Bombinator igneu8 
Bufo calamita 

Bttfo lentiginosa 

Bufo vulgari8 

Bufo vulgaris 

Bufo vulgari8 

Bufo viridi8 
Di8coglo88U8 pictus 

Pelodyte8 punctatusl 

Bana cutesbiana I 

Bana e8culenta 
(grüner Fr08ch) 

Bana e8culenta 

Bana esculenta 

Ba na e8culenta 

Bana fU8ca (?) 

Bana fU8ca 

Bana fU8CU 
Bana pipien8 

Bana temporaria 

Bana temporaria 

Bana temporaria 
(or fU8ca) 

Bana ("Fr08ch") 
"Grenouille" 

"Leopard frog" 

Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

Diploid I Haploid I Beobachter Veröffentlicht 

32 c3' 

24 c3' 
24 ~ 

18-24 ~ 

16 c3' 

26 ~ 
24 dom. 

24 

16 c3' 

25 c3' 

24 c3' 

20 som. 
25 c3' 
26 ~ 

24 som. 

16 som. 
12 (paare) 

som. 

Amphibia. 

Anura. 

16 c3' 

6-7 ~ 
12 ~ 

12 c3' 
12 ~ 

8-10 ~ 

8-9 ~ 

11c3' 
8c3' 

6 ~ 

]3 c3' 

12 c3' 

12 ~ 

12, 13 c3' 

8c3' 

8-10 ~ 

6c3' 
6~ 

JANSSENS und WIL-I Cellule 25, 151. 
LEMS, 1909 

LEBRUN, 1901 Cellule 19, 315. 
BATAILLON, 1910 Arch. Zool. exper. et 

KING, 1902 
KING, 1907 
KING, 1908 

CARNOY und LE
BRUN, 1900 

LEBRUN, 1901 
DELLA V ALLE, 1907 

BATAILLON, 1910 

STOHLER, 1926 
CHAMPY 

BATAILLON, 1910 

SWINGLE, 1917 
SCHOTTLÄNDER, 

]888 
VOM RATH, 18% 

CHAMPY, ]913 

LEVY, 191E 

gen. V. s., 101, 6. 
Anat. Anz. 21, 414. 
Amer. J. Anat. 7, 345. 
J. Morph. a. Physiol. 

19, 369. 
Cellule 17, 199. 

Cellule 19, 315. 
Atti Aeead. Sei. Napoli, 

2a s., 13, No 13, 1. 
Arch. ZOOl. exper. et 

gen., V. s., 101, 6. 
Biol. Zbl. 46, H. 6, 349. 
Arch. ZooJ. exper. et 

gen. 62 (1923). 
Arch. Zoo!. exper. et 

gen., V. s., 101, 6. 
Bio!. Bull. 33, 70. 
Areh. mikrosk. Anat. 

31, 426. 
Arch. mikrosk. Anat. 

46, 168. 
Arch. Zoo!. exper. et 

1 

gen. 52, 13. 
Areh. mikrosk. Anat. 

I 86, H, 85. 
VOM RATH, 1895 I Areh. mikrosk. Anat. 

46, 168. 
BATAILLON, 1910 .. Areh. Zoo!. exper. et 

BRACHET, 1911 
SWINGLE, 1917 

I gen. v. s., 101, 6. 
Areh. f. Bio!. 26, 337. I Bio!. Bull. 33, 70. 

i 
BERTACCHINI, 18961 Internat. Mschr. 13, 

409. 
CARNOY u. LEBRUN'I Cellule 17, 199. 

1900 
LEBRUN, 1901 Cellule 19, 315. 
LEVY. 1913 Arch. mikrosk. Anat. 

82, II, 65. 
DEKHUYZEN, 1891 Anat. Anz. 6, 220. 
DEHORNE, 1910 C. r. Aead. Sei. Paris 

DEHORNE, 1911 

LOEB, 1918 

150, 1451. 
C. r. Aead. Sei. Paris 

152, 1123. 
Proc. nato Acad. Sei. 

U. S. A. 4, 60. 

Urodelen. 

Ambly08toma "sire-I 112 (?) som. I KÖLLIKER, 
don" 

Axolotl" I etwa 16som. 4-IO(wahr-1 FICK. 1893 

1889 Gewebelehre des Men
schen. 

Z. Zoo!. 56, 529. 
I schein!. 8) ~ 
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Art 

"Axolotl" 

"Siredon" (Amblyo-
stoma) 

Amblyostoma 

Amphiuma 

Aneides lugubris 
(Autodax) 

Batrachoseps atte
nuatus 

Batrachoseps aUe
nuatus 

Cryptobranchus alle
gheniensis 

Desmognathus jus
cus 

Desmognathus jus
cus 

Diemictylus torosus 

Geotriton juscus 

M olge pyrrhogastra 
N ecturus maculosus 
Plethodon cinereus 

Proteus 

Salamandra atra 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

Salamandra macu
losa 

I Diploid I Haploid Beobachter Veröffentlicht 

etwa 30 som. 15 ~ JENKINSON, 1904 Q. J. med. Soc. 48, 407. 
(14-16) 

24 som. MUOKERMANN, 1913 Cellu1e 28, 231. 

24 som. 

28 cl' 

24 cl' 

24 som. 

24 cl' 

24 cl' 

24 cl' 

24 cl' 

18 

16 cl' 

24 som. 

24 som. 

24 cl' 
24 ~ 

24 som. 

24 cl' 

24 cl' 

19-27 som. 

12 (Paare) cl' 

12 (Paare) 
som. 

MAOK, 1914 

12 cl' Mo GREGOR, 1899 

14 cl' (in 2 SNOOK und LONG, 
Fällen 15) 1914 

12 cl' EISEN, 1900 

12 cl' 

12 ~ 
(wahrsch.) 

12 cl' 

12 cl' 

12 ~ 
(10-12) 

12 cl' 

12 cl' 
12 cl' 

9 

J ANSSENS U. DUMEz, 
1903 

JANSSENS, 1905 
SMITH, 1912 

KrNGSBURRY, 1899 
KrNGSBURRY, 1902 
MONTGOMERY, 1903 

LEBRUN, 1902 

LEBRUN, 1902 
TERNI, 1910 
TERN!, 1911 
TERNI, 1914 
MUOKERMANN, 1913 
KING, 1912 
MONTGOMERY, 1903 

STIEVE 

CHAMPY, 1913 

12 cl' FLEMMING, 1882 

FLEMMING, 1882 

FLEMMING, 1887 

RABL, 1885 

I 
RABL, 1889 

12 cl' MEVES, 1895 
MEVES, 1897 

MEVES, 1911 

12 cl' JANSSENS, 1900 
JANSSENS, 1901 
JANSSENS, 1902 
JANSSENS, 1904 

12 cl' SCHREINER, 1907 

Kansas Univ. Sei. BuH. 
9, 119. 

J. Morph. a. Physiol. 
15. Supp!., 56. 

Univ. California Pub!. 
11, 511. 

J. Morph. a. Physio!. 
17, 1. 

Cellule 20, 419. 

Cellule 22, 377. 
J. Morph. a. Physio!. 

23, 61. 
Zoo!. Bull. 2, 203. 
Amer. J. Anat. 1, 99. 
Biol. Bull. Mar. bio!. 

Labor. Wood's Hole 
4, 259. 

Bio!. Bul!. Mar. bio!. La-
bor. Wood'sHole3, 1. 

Cellule 20, 1. 
Monit. zoo!. ita!. 21,169. 
Arch. ita!. Anat. 10, 1. 
Arch. Zellforschg 12, 1. 
Cellule 28, 231. 
Anat. Rec. 6, 405. 
Bio!. Bull. Mar. bio!. 

Labor. Wood's Hole 
4, 259. 

Arch. mikrosk. Anat. 
93 (1920). 

Arch. Zoo!. exper. et 
gen. 52, 13. 

Arch. mikrosk. Anat. 
20, 1. 

Zellsubstanz, Kern und 
Zellteilung. 

Arch. mikrosk. Anat. 
29, 389. 

Morph. Jb. 10, 214. 
Anat. Anz. 4, 21. 
Anat. Anz. 10, 635. 
Arch. mikrosk. Anat. 

48, 1. 
Arch. mikrosk. Anat. 

77, II, 273. 
Anat. Anz. 17, 520. 
Cellule 19, 5. 
AllIit. Anz. 21, 129. 
Anat. Anz. 24, 648. 
Arch. f. Bio!. 22, 419. 

DELLA V ALLE, 1911 Arch. Zoo!. 5, 119. 

DEHoRNE, 1910 

DEHoRNE, 1911 

C. r. Acad. Sei. Paris 
150, 1451. 

Arch. Zellforschg 6,613. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 13 
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Art 

Salamandra maeu
losa 

Salamandra maeu
[osa 

" Salamander" 

Triton alpestris 

Triton alpestris 

Triton alpestris 

Triton eristatus 

Triton eristatus 

Triton eristatus 

Triton eristatus 

Triton eristatus 

Triton palmatus 

Triton punetatus 

Triton punetatus 

Triton taeniatus 

Triton taeniatus 

Triton vulgaris 

Triton 
Triton 

Diploid 

160' 

240' 
24 som. 
24 som. 

Haploid 

12 ~ 

240' 12 0' 
12 ~ 

18-240' 

12 ~ 

240' 12 0' 
12 ~ 

24 som. 

18-240' 

240' 12 0' 

1
18- 24 0' 

letwa 12-16 
som. 
240' 12 0' 

12 ~ 

24 ? 

12-14 ~ 

12 ~ 

12 pa som. 

240' 12 0' 

Beobachter Veröffentlicht 

CHAMPY, 1913 Arch. Zool. exper. et 
gen. 52, 13. 

MucKERMANN, 1913 Cellule 28, 231. 

VON ERLANGER, 
1896 

CARNOY u. LEBRUN, 
1899 

LEBRUN, 1901 
JANSSENS, 1900 
JANSSENS, 1901 
JANSSENS, 1902 
JANSSENS, 1904 
CHAMPY, 1913 

CARNOY u. LEBRUN, 
1899 

JANSSENS, 1900 

JANSSENS, 1901 
JANSSENS, 1902 
JANSSENS, 1904 
JOLLY, 1904 

CHAMPY, 1913 

MEEK, 1913 

CHAMPY, 1913 

RETZIUS, 1881 

JANSSENS, 1900 
JANSSENS, 1901 
JANSSENS, 1902 
JANSSENS, 1904 
BORN, 1894 

CARNOY U LEBRUN, 
1899 

HERTWIG, 0., 1913 

RABL, 1885 
MOORE u. EMBLE-

TON, 1905 
MOORE u. ARNOLD, 

1905 

Zool. Anz. 19, 401. 

Cellule 16, 203. 

Cellule 19, 315. 
Anat. Anz. 17, 520. 
Cellule 19, 5. 
Anat. Anz. 21, 129. 
Anat. Anz. 24, 648. 
Arch. Zool. exper. et 

gen. 52, 13. 
Cellule 16, 203. 

Anat. Anz. 17, 520. 

Cellule 19, 5. 
Anat. Anz. 21, 129. 
Anat. Anz. 24, 648. 
Arch. Anat. microsc. 6, 

455. 
Arch. Zool. exper. et 

gen. 52, 13. 
Phil. Trans. roy. 80c. 

Lond. 203, 1. 
Arch. Zool. exper. et 

gen. 52, 13. 
Biol. Untersuchungen 

81, 109. 
Anat. Anz. 17, 520. 
Cellule 19, 5. 
Anat. Anz. 21, 129. 
Anat. Anz. 24, 648. 
Arch. mikrosk. Anat. 

43, 1. 
Cellule 16, 203. 

Arch. mikrosk. Anat. 
82, II, 1. 

Morph. Jb. 10, 214. 
Proc. roy. 80c. Lond. 

77,555. 
Proc. roy. 80c. Lond. 

77,563. 

Reptilia. 
Anguis jragilis 

Orvet" 
A,;,'guis jragilis 36 ? som. 

A nolis Carolinensis 22 ? 0' 

Cistudo earolina 
Chrysemis margi-

nata 
Crotaphytus collaris 36-38 0' 

12 ~ LOYEZ, 1905 

18 ? ~ 

110' 

160' 
170' 

TRINCI, 1908 

PAINTER 

JORDAN, 1914 
JORDAN, 1914 

PAINTER 

Archives Anat. microsc. 
8, 69. 

Mem. roy. Accad. 8ci. 
Bologne, VI. s., 5, 
167. 

J. of exper. Zool. 34 
(1921). 

8cience 39. 438. 
8cience 39: 438. 

J. of exper. Zool. 34 
(1921). 
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Art 

Holbrookia texana 

Lacerta agilis viridis 

Lacerta stirpium 

Sceloporus spinosus 

Sceloporus undula-
tus 

Uta ornata 

Vipera aspis 
Lacer'ta muralis 

Anas boschas I 
Aythya ferina 
Cairina moschata 
Lampronesa sponsa 
111. areca penelope 
Lauf-Ente 

Columba livia dome-
stica 

Columba livia dome-
stica 

Columba "Pigeon" 
Turtur risorius 

Taube 

Gallus domesticus 

Gallus "Huhn" 

Gallus gallus dome-
sticus 

Gallus domesticus 

Haushuhn 

Gallus "Gold Cam-
pine fowl" 

Diploid 

I 
34 Ö' 

24? Ö' 

24 Cf 

22 Ö' 

etwa 30 Ö' 

I ,"wo 30 & 
41 Ö' 
38 Ö' 

etwa 16 Ö' 

som. 76 Ö' 
sotn. 77 Cf 

16 Ö' 

16 som. 

etwa 16 Ö' 
16 Ö' 

62Ö'(xx) 
61 Cf (x) 

18 Ö' 
18 Ö' som. 

12 som. 

35-56 

18-20 Ö' 

Haploid Beobachter Veröffentlicht 
i 

I PAINTER I J. of exper. Zoo!. 34 
(1921). 

12? Ö' I TELLYESNIEZKY, Math. u. naturwiss. Ber. 
1897 Hungarn 13, 303. 

8-12 Cf i LOYEZ, 1905 Archives Anat. microsc. 

i PAINTER 
8, 69. 

11Ö' J. of exper. Zoo!. 34 
(1921). 

PAINTER J. of exper. Zoo!. 34 
(1921). 

PAINTER J. of exper. Zoo!. 34 
(1921). 

11 u. 10 Ö' MATTHEY, 1929 Bio!. Zb!. 49. 
19 Ö' MATTHEY, 1929 Z. Zellforschg 8. 

Aves. 

Anseres. 

SCHÖNEBERG, 1913 Arch. mikrosk. Anat. 

WERNER, 1927 

Columbae. 

8Ö' GUYER, 1900 
GUYER, 1902 

8Cf HARPER, 1904 

8Ö' SMITH, 1912 
8Ö' GUYER, 1900 

GUYER, 1902 

31 Ö' ÜGUMA, 1927 

Gallinae. 

I 6 ? Cf I LOYEZ, 1906 

!8-16~paar) SONNENBRODT,1908 

12 (wahr-
schein!.) 

9Ö' GUYER, 19Q9 
GUYER, 1916 

LECAILLON, 1910 

LECAILLON, 1910 

etwa 17 Ö' HANcE, 1926 

I CUTLER, 1918 

H, 83, 324. 

Bio!. BuB. Mar. bio!. 
Labor. Wood's Hole 
32, 5, 330. 

Diss. Univ. Chicago. 
Univ. Cincinnati Bul!. 

21, H. s., 2, 1. 
Amer. J. Anat. 3, 349. 

Q. J. med. Soc. 1)8, 159. 
Diss. Univ. Chicago. 
Univ. Cincinnati BuH. 

21, H. s. 2, 1. 
Journ. Coll. Agricult. 

Hokkaidolmp. Univ. 
16. 

Archives anat. microsc. 
8, 239. 

Arch. mikrosk. Anat. 
72, 415. 

Anat. Anz. 34, 573. 
Bio!. BuB. Mar. bio!. 

Labor. Wood's Hole 
31, 221. 

C. r. Soc. Bio!. Paris 
69, 34. 

Archives Anat. microsc. 
12, 511. 

J. Morph. a. Physio!. 
43, 1, 119. 

J. Genet. 7, 155. 

13* 
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Art Diploid Haploid Beobachter Veröffentlicht 

I 
Science 58, No 149l. Huhn 36-38 r3 I I STEVENS, 1923 

Huhn 30-35som. HANoE, 1924 Science 59. 
Huhn 32 r3 SillWAGO, 1924 Science 60. 
Huhn (Bankiva- u. 32 (rein- AKKERINGA, 1927 Z. mikrosk. -anat. 

Suidenhuhn) rassig) Forschg 8, 325. 
32-44 

(hybrid) 
N umida meleagris 17 r3 9r3 GUYER, 1909 Anat. Anz. 34, 502. 

dom (= domestica 
guinea) 

Phasianus "Phea- 20-22 r3 10-11 r3 CUTLER, 1918 J. Genet. 7, 15. 
sant" 

Mammalia. 

Monotremata. 

Echidna } 
I I Semons zool. Forschg I 

Ornithorhynchus 8-12 r3 I BENDA, 1906 Australia u. Malay. 
Archipel. 415. 

Marsupialia. 

Didelphys aurita I 12 ? 'f HILL, 1918 Q. J. med. Soc. 63, 9l. 
Didelphys virginiana 17 r3 8,9 r3 JORDAN, 1911 Arch. Zellforschg 7, 41. 
Didelphys opossum 22 r3 11r3 PAINTER Anat. Rec. 23 (1922). 
Perameles } 8r3 BENDA, 1906 Semons zool. Forschg 
Phalangista Australia und Malay. 

Archipel. 439. 
Didelphys virginiana 20+xy r3 Hozu.GEORGE, 19291 J. Morph. a. Physiol. 

20 + 2x 'f 47. 

Edentata. 

Tatu novemcinctus 31 r3 16 'f I NEWMAN und PAT- J. Morph. a. Physiol' 
32 'f (14-19) TERSON, 1910 21, 359. 

NEwMAN, 1912 Biol. BuH. Mar. biol. 

I 
Labor. Wood's Hole 
23, 100. 

Rodentia. 
Cavia cobaya 16 r3 8r3 VON BARDELEBEN, Verh. anat. Ges. 1892, 

"Meerschweinchen" I 

1892 202. 
24 som. FLEMMING, 1898 Anat. Anz. 14, 171. 
wahrsch. 

"Guinea-pig" 32 r3 16 r3 MOORE und WAL· Liverpool Univ. Rep. 
KER, 1906 1906, 1. 

" Guinea-pig" 56? r3 28 r3 STEVENS, 1911 Biol. BuH. Mar. biol. 
Labor. Wood's Hole 
21, 155. 

Guinea-pig 62 r3 31 r3 LEAGUE, 1928 J. Morph. a. Physiol. 
(60-64) 46, 131. 

Cavia porcellus , 24-28 'f ATillAS, 1912 Arch. R. Inst. Bacter. 
Cam. Pest. Lisbonne 
3, 287. 

"Cobaye" 16 som. 8'f LAMs, 1913 Arch. f. Biol. 28, 229. 
Cavia cobaya 38 r3 19 r3 HARMAN u. FRANK Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
51, 2, 73. 

Meerschweinchen 60-64 r3 30 r3 PAINTER, 1926 Science 64, No 1657, 
336. 
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Art 

Eliomys quercinus 

Lepus "Kaninchen" 
"Lapin" 

"Rcibbit" 

"Rabbit" 

"Kaninchen" 

M icrotus incertus 

Mus decumanus 
"Rat" 

"Ratte" 

" Wanderratte" 

"Rat" 

"Mus decumanus 
var. albin. " 
" Weiße Ratte" 

I Diploid 

24? som. 
41--43 ~ 

36-46 
(meist 42) 

28-363 

223 

44 3 und 
Amnion 

16? 3 

20-303 

24 som. 

"Mus decumanus über 243 
albinus" 

Albino-Ratte 

Haploid 

16 ~ 

10-12 ~ 

Beobachter 

ATHIAS, 1909 
ATHIAS, 1912 

FLEMMING, 1898 
VON WINIWARTER, 

1900 

VON WINIW ARTER, 
1901 

14--183 BARRAT, 1907 

123 (= 11) BAcHHUBER, 1916 

PAINTER, 1926 

28-34 ~ IATHIAS, 1912 

163 

123 
(8-12) 

83 

MOORE, 1893 
MOORE, 1894 
MOORE und ARNOLD 

1905 
MOORE und W AL

I KER, 1906 
I LENHossEK, 1898 

VON EBNER, 1899 

VON EBNER, 1902 

etwa 12 3 REGAUD, 1901 

DUESBERG, 1908 

Veröffentlicht 

I 
Anat. Anz. 34, 1. 
Arch. R. Inst. Bacter. 

Cam. Pest. Lisbonne 
3, 287. 

Anat. Anz. 14, 171. 
Arch. f. Biol. 16, 685. 

Arch. f. Biol. 17, 33. 

Proc. roy. Soc. Lond. 
'19 B, 372. 

Biol. BuH. Mar. biol. 
Labor. Wood's Hole 
30, 294. 

J. Morph. a. Physiol. 
43, 1, 1. 

Arch. R. Inst. Bacter. 
Cam. Pest. Lisbonne 
3, 287. 

Anat. Änz. 8, 683. 
Internat. Mschr.ll,129. 
Proc. roy. Soc. Lond. 

n B, 563. 
Univ. Liverpool Rep. 

1906, 1. 
Arch. mikrosk. Anat. 

01, 215. 
Sitzgsber. Akad. Wiss. 

Wien 108 (3), 429. 
Köllikers Gewebelehre 

des Menschen IU. 
C. r. Soc. Biol. Paris 

03, 406. 
Arch. Zellforschg 1, 399 123 

16 ~ 

163 

213 

SOBOTTA und BURK- Änat. H. 42, 433. 
HARD, 1910 

VAN HooF, 1911 

PAINTER, 1926 

CeHule 2'1, 289. 

Science 64, No 1657, 
336. 

"Ratte" 62 und 423 21 und 31 3 SWEZY, 1928 J. of exper. Zool. 01, 
135. 

Mus MU8culu8 
"M U8 mU8culus 

var. weiß und 
schwarz" 

"Mausu 

"Graue Maus" 24 ? ~ 

"Maus, weiße, 30 som. 
graue, Tanz-" 

20 ~ TAFANI, 1889 

16 ~ HERMANN, 1889 

HOLL, 1893 

HOLL, 1893 

16 ? ~ SOBOTTA, 1893 
(10--19) 

SOBOTTA, 1895 

I
SOBOTTA, 1907 
SOBOTTA, 1908 

Arch. Anat. norm. e 
path. 0, 1. 

Arch. mikrosk. Anat. 
34, 58. 

Verh. anat. Ges. Göt
tingen 93, 122. 

Sitzgsber. Akad. Wiss. 
Wien 102 (3), 249. 

Verh. anat. Ges. Göt· 
tingen 93, 111. 

Arch. mikrosk. Anat. 
40, 15. 

Änat. H. 30, 493. 
Verh. physik.-med.Ges. 

Würz burg 39, 241. 
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Art 

"Souri8 blanGhe" 

"Mouse" 

"Mu8 mUSCUlU8" 

"Mus mU8Gulus = 
8ouri8 blanche" 

,,11lU8 mU8Gulu8 
var. alba" 

"White mouse" 

"Maus, weiße, 
schwarze, graue 
und hybride" 

"Weiße Maus" 

"Hausmaus" 

"Hausmaus" 

Hau8mau8 

Hausmaus (Mu8 
wagneri var. 
albula) 

Mus mU8Gulus 
M U8 norvegicus 

albinus 
Mus norvegicu8 

albinus 
Mus norvegicus 

albus 
Mus norvegiGus 

MU8 rattus 
Mus rattu8 albus 

Rattus norvegiGus 
Rattu8 rattus 
Mus rattu8 albi-

nU8 

Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

Diploid I Haploid 

24 Ö' 

40 Ö' 
4O~ 

37 Ö' 
37 som. 

4O+xy Ö' 

42 Ö' 

42 Ö' 
4OÖ' 

über 24 Ö' 
} 

12 ~ 

12 ~ 
(12-15) 
8~ 

12 ~ 

20 ~ 

12-24 ~ 

2OÖ' 

20 Ö' 

20 Ö' 

18, 19 Ö' 

20+x Ö' 
20+y Ö' 

8~ 

Beobachter 

LUBIANow, 1898 

MOORE u. ARNOLD, 
1905 

MooRE u. WALKER, 
1906 

GERLACH, 1906 

LAMS und DOORME, 
1907 

MELISSINOS, 1907 

Veröffentlicht 

Arch. Soc. Biol. Peters
burg 6, 285. 

Proc. roy. Soc. Lond. 
77 B, 563. 

Univ. Liverpool Rep. 
106, 1. 

,;Ober die Bildung der 
Richtungskörper bei 
Mus musculus" Wies
baden. 

Arch. of Biol. 23, 259. 

Arch. mikrosk. Anat. 
70, 577. 

COE and KIRKHAlII, Science 26, 778. 
1907 

KIRKHAlII, 1907 

KIRKHAM, 1908 

LONG, 1908 
LONG and MARK, 

1911 
KINGERY, 1914 

YOCUM, 1917 

COX, 1926 

PAINTER, 1926 

MINOUCill, 1927 

P AINTER, 1928 
PRATT and LONG, 

1917 
ALLEN, 1918 

MINoucm, 1927 

PAINTER, 1928 

MELISSINOS, 1907 

PINCUS, 1927 

VAN HOOF, 1911 

Biol. BuH. Mar. biol. 
Labor. Wood's Hole 
12, 259. 

Trans. Connecticut. 
Acad. Arts and Sei. 
13, 65. 

Science 27, 443. 
Carnegie Institute Publ. 

142, 1. 
Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
27, 240. 

Univ. California Publ. 
16, 371. 

J. Morph. a. Physiol. 
43, 1, 45. 

Science 64, No 1657, 
336. 

Jap. J. of Zool. 1, 6, 
269. 

J. Genet. 13, 2, 180. 
J. Morph. a. Physiol. 

29, 441. 
J. Morph. a. Physiol. 

31, 133. 
Jap. J. of Zool. 16,235. 

J. Genet. 13, 2, 180. 

Arch. mikrosk. Anst. 
70, 577. 

J. Morph. a. Physiol. 
44, 3, 515. 

Cellule 27, 289. 

&iUTU8 "Ecureuil" 24 som. etwa 16 Ö' VAN MOLLE, 1907 Cellule 24, 257. 

Rhinoloplus hypo
sideru8 

Vesperugo noctula 

Chiroptera. 

16 ~ ATillAS, 1912 

9-10~ V AN DER STRICHT, 
19lO 

Arch. R. Inst. Bacter. 
Cam. Pest. Lisbonne 
3, 287. 

BuH. Acad. Mild. Belg. 
Cl. d. Sc. Mem. 11. s. 
2, No 2, 1. 
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Art Diploid 

I 
24 ~ Vesperugo "Bat" I 

Vesperugo serotinus 

I 

Canis 64? som. 
Canis familiaris 21 0' 

2242 som. 
Canis familiaris 76+2 x 42 

76+xy 0' 
Felis 

"Ckat" 350' 
3642 

36 som. 

"Chatte" 

"Cat domestic" 
Felis domestica 39-4042 

Katze 380' 

Herpestes 

Bos taurus" Stier" . 16 0' 

Bos tauf'US 24 0' 
(20-25) 

"Taureau" 240' 
(wahrsch.) 
(20-24) 

Rind ( Bos taurus)! 33 0' 

Rind 370' 

Hausrind 50-60 0' 
Equus "Pferde" 

Equus caballus 37 0' 

Pferd 

Pferd 
Maultier 

Sus "Piq" 

Sus scrofa 

i 

57-600' 
510' 

1180' som.O' 
. 2042 som·42 

! 
400' 

I 

Haploid Beobachter Veröffentlicht 

JORDAN, 1912 Anat. Anz. 40, 513. 
15-2442 ATHIAS, 1912 Arch. R. lnst. Bacter. 

Cam. Pest. Lisbonne 
3, 287. 

Carnivora. 

VOM RATH, 1894 I Biol. Zbl. 14, 449. 
100' MALONE, 1918 Trans. amer. microsc. 
110' Soc. 37, 97. 

38+x 0' MINoucm, 1927 Jap. J. of Zool. 1, Nr 6, 
38+y 0' 255. 

17,180' VON WINIWARTER et Arch. f. Biol. 24, 165. 
SAINTMONT, 1909 

VON WINIW ARTER, Arch. roy. Belg. BuH. 
1914 Cl. Sc. No 4, 221. 

12 42 R. V AN DER STRICHT Arch. f. Biol. 26, 365. 
1911 

14-1742 LONGLEY, 1911 Amer. J. Anat. 12, 139. 
2042 GUTHERZ Z. mikrosk. - anat. 

Forschg 2 (1925). 
MINOUCHI, 1928 Proc. imp. Acad. Tokyo 

4, 3, 128. 
etwa 240' JORDAN, 1914 Carneg. lnst. Publ. 182, 

105. 

Ungulata. 

80' 

12 0' 

12 0' 

16 u. 17 0' 

18 u. 19 0' 

etwa 300' 
10-160' 

19 0' 

190' 

300' 
34-490' 

8, 100' 

200' 

V. BARDELEBEN, Verh. anat. Ges. 1892, 
1892 202. 

SCHOENFELD, 1902 Arch. f. Biol. 18, 1. 

VAN HOOF, 1913 CeHule 30, 7. 

MASUI, 1919 J. Coll. Agricult. Tokyo 

I 
lmp. Univ. 3, 377. 

WODSEDALEK, 1920 Biol. BuH. Mar. biol. 
Labor. Wood's Hole 
38. 

KRALLINGER, 1927 Züchtungskde 2, 3, 131. 
KIRILLOW, 1912 Arch. mikrosk. Anat. 

79, II, 125. 
WODsEDALEK,1914 Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
27, 295. 

MASUI, 1919 J. Coll. Agricult. Tokyo 

I 
lmp. Univ. 3. 

PAINTER, 1924 , J. of exper. Zool. 39. 
WODSEDALEK,1916 Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
30, 1-38. 

WODsEDALEK,1913 Science 38, 30. 
WODsEDALEK,1913 Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
2/), 8. 

HANcE, 1917 J. Morph. a. Physiol. 
30, 155. 

I 
HANcE, 1918 Biol. BuH. Mar. biol. 

Labor. Wood's Hole 
3/), 33. 
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Art 

OebU8 8p. 
RhesU8 maOOCU8 

Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

Diploid I Haploid I Beobachter 

54 Ö" 
48 Ö" 

Primates. 

27 Ö" 
24 Ö" I PAINTER, 1923 

PAINTER, 1923 

Veröffentlicht 

I J. of exper. Zoo!. 37. 
J. of exper. Zoo!. 37. 

Daß die Chromosomenzahl meistens eine gerade ist, ergibt sich im Gefolge 
der VAN BENEDENschen Befruchtungstatsache der gleichen haploiden Anzahl 
der Elemente in den beiden Vorkernen. Wo bei einem der beiden Geschlechter 
eine ungerade Zahl vorliegt infolge Fehlens eines Geschlechtschromosoms, 
ist die Chromosomenzahl zugleich ein Geschlechtsmerkmal, und 
zwar handelt es sich dabei um denjenigen Geschlechtscharakter, den wir mit 
dem größten Recht vor allen anderen als primär bezeichnen dürften, da er 
den ersten durch die Befruchtung festgelegten wahrnehmbaren Unterschied 
zwischen einem männlich und einem weiblich determinierten Ei darstellt. 

Ein kurzer Überblick über die Zusammenstellung der Chromosomenzahlen 
genügt, um darzutun, daß sich einerseits die gleichen Zahlen bei den Vertretern 
der verschiedensten Klassen wiederholen und andererseits die Arten eines Genus 
ebensowohl in ihren Chromosomenzahlen übereinstimmen, wie sich darin unter
scheiden können. Eine regelmäßige Beziehung zwischen den Chromosomen
zahlen, die den Beziehungen der Arten im System entsprechen würde, gibt es 
also nicht. Im allgemeinen kann die Chromosomenzahl daher nicht als ein 
unterscheidendes Artmerkmal gelten, wiewohl sie zu den konstitutionellen 
Eigenschaften einer Art oder Unterart gehören. Es sind offenbar die Chromo
somenzahlen in letzter Linie ein Ausdruck gewisser quantitativer Verhältnisse 
zwischen den im Kern enthaltenen Stoffen und da in dieser Beziehung die celluläre 
Organisation sich in verhältnismäßig engen Grenzen hält, kommt es bei den 
verschiedensten Formen des Tier- und Pflanzenreiches zu einander nahestehen
den oder gleichen Chromosomenzahlen. Die Chromosomenzahl allein in 
Betracht zu ziehen ohne Beachtung anderer später zu erörternder Eigentüm
lichkeiten des C h rom 0 s 0 m e n s atz es würde im Hinblick auf etwaige Art
und Rassenunterschiede zu keinen allgemeingültigen Ergebnissen führen. Es 
ist ja auch von vornherein wahrscheinlich, daß Unterschiede, welche auf die 
Bildung von Sammelchromosomen oder auf der Fragmentierung beruhen, keine 
wesentlichen in bezug auf die Organisation des Kernes sein werden. Angesichts 
der häufigen niederen Zahlen bei den Würmern und andererseits der auf die 
Grustaceen beschränkten höchsten Zahlen kann man allenfalls daran denken, 
daß die Bereitschaft zum Zusammenschluß.oder zum Zerfall der Chromosomen 
gewisse Organismen auszeichne. 

Ein besonderes Interesse beanspruchen die Chromosomenzahlen der ver
schiedenen Arten innerhalb des gleichen Genus. Stellt man sie zusammen, 
ohne die noch strittigen oder etwa aus Gründen der Technik der Untersuchung 
offenkundig unsicheren Zahlen zu berücksichtigen, so ergibt sich doch eine bei 
der Mehrzahl der Arten wiederkehrende "typische Zahl" des Genus [HARVEY 
(1917, S. 60)]. Sie kann als der Ausdruck für die allen Chromosomenzahlen 
zugrunde liegende Chromosomengruppe ("fundamental chromosome group" 
HARVEY ibidem) betrachtet werden, aus der durch Zusarp.menschluß oder Zer
fall von Chromosomen die von der typischen abweichendtn Zahlen entstanden 
sind. Im Verfolg dieses Gedankenganges versteht man auch die etwaige 
Verdoppelung des Chromosomensatzes, die darauf hinweist,. daß in der Ge
schichte der betreffenden Art ein ausnahmsweise eingetretenes Geschehen bei 



Die Chromosomenfragen. - Die Zahl der Chromosomen. 201 

der Befruchtung oder der Teilung des Eies eine dauernde Folge gezeitigt hat. 
Innerhalb der Arthropoden meint HARVEY (1. c.), die typische Zahl für die 
Crustaceen zu 8 (mit Ausnahme der Malacostraken, die höhere Zahlen aufweisen), 
für die Hemipteren zu 10, die Dipteren zu 6 und die Lepitopteren zu 31 annehmen 
zu können. Sollten diese Überlegungen Anspruch auf allgemeine Geltung 
erwerben, so würden sie natürlich doch keinen Einwand gegen den oben ein
genommenen Standpunkt bedeuten, wonach die Chromosomenzahl kein unter
scheidendes Artmerkmal ist. Denn HARVEY hebt selbst hervor, daß verschie
dene, wenn auch einander nahestehende Gruppen wie die Anneliden und Mol
lusken dieselbe typische Zahl, nämlich 16, aufweisen. Aber es festigen diese 
Aufklärungen wohl die Meinung, daß die Chromosomenzahl der Ausdruck einer 
bestimmten Zellkonstitution ist, in welcher einander nahestehende Arten 
übereinstimmen können. Daß diese Seite ihrer cellulären Konstitution auch 
bei ganz anderen Arten vorkommt, bleibt dennoch richtig. Verständlich ist von 
diesem Standpunkt aus die vollkommene Übereinstimmung zusammengehöriger 
Arten in ihrer Chromosomenzahl. Me CLUNG berichtet (1924, S. 622) von einer 
umfangreichen, von ihm und seinen Schülern angestellten Untersuchung der 
Familie der "short horned" Heuschrecke Nordamerikas mit 100 Genera und 
800 Arten, von denen die meisten auf ihre Chromosomen untersucht sind, 
und zwar mit dem Ergebnis, daß deren Zahl durchwegs für die Männchen 23 
und für die Weibchen 24 beträgt. Die verhältnismäßig große Stabilität der 
Chromosomenzahl innerhalb der Amphibien mit der Grundzahl 24 ist das am 
Hmgsten bekannte hierhergehörige Beispiel. 

Wertvolle Ergebnisse der vergleichenden Chromosomenuntersuchung ver
danken wir der Schule HAECKERs. Sie betreffen das Genus Cyclops [BRAUN 
(1909), MATseHEK (1910)] und haben zu Gesichtspunkten geführt, welche 
über die bisher behandelten hinausreichen. Die folgende Tabelle BRAUNS zeigt, 
wie· die Chromosomenzahlen der einheimischen Cyclopsarten sich zwischen 6 
und 22 bewegen. 

Cyelops strennus . . . . . . . . 
insignis. . . . . . . . . 
bieuspidatus . . . . . . . 
bieuspidatus var. odessana 
dybowskii 
fuseus .. 
albidus .. 
leukarti . 
verulatus . 
phaleratus 
viridis . . 
diaphanus. 
fratinus . 
distinetus . 
vernalis . 
graeilis . . 

Diploid 

22 
22 
18 
18 
18 
14 
14 
14 

12 + 2m 
12 + 1 heter. 

12 
12 

10 + 1 m 
10 + 1 heter. 

10 
6 

Haploid 

11 
11 
9 
9 
9 
7 
7 
7 

6 (+ 2 Mikroehrom) 
6 (+ 1 heter.) 

6 
6 

5 (+ 1 Mikroehrom) 
5 (+ 1 heter.) 

5 
3 

Die Zahl der untersuchten Cyclopsarten ist allerdings nicht groß. Indessen 
wäre es für die vorliegenden sicher nicht angängig, eine typische Chromosomen
zahl zu bestimmen. Hier drücken sich in den Schwankungen doch besondere 
Verhältnisse aus, die nicht auf die Zahl des Chromosomensatzes allein sich be
ziehen, sondern auf tiefergreifende Veränderungen desselben. Darauf weist 
besonders das Hervortreten von Heterochromosomen bei einzelnen Arten hin. 
BRAUNS Untersuchung, die mit den Chromosomenzahlen gewisse äußere Merk
male der Cyclopiden in Verbindung brachte, führte zu dem Ergebnis, "daß 
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bei den Cyclopiden parallel mit der Umbildung einzelner Organe auch eine 
Abnahme der Chromosomenzahl geht, daß die höchstentwickelten Formen die 
größte, die am meisten spezialisierten Arten die kleinsten Chromosomenzahlen 
aufweisen" (1. c. S. 478). Somit gehören diese Zahlenschwankungen in einen 
Kreis der Abänderungen des Chromosomensatzes, die nicht lediglich, wie die 
in somatischen Zellen gezeigten, rein zahlenmäßig zu erfassen sind. Es würde 
sich, wenn die von BRAUN angenommenen Zusammenhänge zwischen Kern
konstitution und Phänotypus richtig sind, um Unterschiede in der qualitativen 
Beschaffenheit der Chromosomensätze handeln. Wir können natürlich 
praktisch eine Grenze zwischen bloß zahlenmäßiger Abänderung durch Frag
mentierung oder Sammelchromosomenbildung oder auch Polyploidie auf der 
einen und Verlust oder Gewinn oder Veränderung von Chromosomen auf der 
anderen Seite im einzelnen Fall nicht ohne die hierfür nötigen Grundlagen ziehen. 
Aber wir müssen diesen grundsätzlichen Unterschied festhalten. Und deswegen 
waren die Zahlenunterschiede zwischen den Chromosomensätzen der Cyclops
arten hier an den Schluß zu stellen, damit gezeigt werden kann, wo die der 
Chromosomenzahl gewidmete Betrachtung ihr Ende findet und nach einer 
Fortsetzung verlangt, die bei der Untersuchung des Chromosomensatzes, 
wenn man vom individuellen Charakter der einzelnen Chromosomen ausgeht, 
wird gefunden werden können. Es war aber darauf hinzuweisen, daß sich hinter 
den Zahlen und deren Abänderungen die Qualitäten und die qualitativen 
Veränderungen des Chromosomensatzes verbergen. Sie kommen in Betracht, 
wenn die Frage erhoben wird, ob die Veränderungen der Chromosomenzahl 
Ursache oder Begleiterscheinung einer Veränderung der Art oder der Rasse 
sein kann. 

c) Die Chromosomenzahl des Menschen. 
Die Chromosomenzahl des Menschen soll hier in einem besonderen Ab

schnitt behandelt werden, um dieser Frage den Platz zu sichern, der ihr in 
einem Handbuch der mikroskopischen Anatomie des Menschen zukommt. 

Bisherige Angaben: 

So ma tische Zellen. 

v. HANSEMANN 1891: 18, 24 über 40. 

FLEMMING 
GROSSER 
RAPPEPORT 

1893: mehr als 40. 
1898: annähernd 24. 
1921: 30-45-54. 
1922: 32-53 "mit Sicher
heit" zwischen 40 und 44 
mit großer Wahrschein
lichkeit zwischen 40 u. 42. 

SCHACHOW S. D. 1926: 24 (Chorionzellen). 
BELING 1927: 40-50 (Tumorzellen) 
KEMP T. 1928, 1929: 48 Embryo

nalzellen aus Gewebekul-
turen. 

Männliche Geschlechtszellen. 

v. BARDELEBEN 1892: 1. Reifeteilung 16 
2. Reifeteilung 8. 

1897: 1. Reifeteilung 8. 
WILCOX 1900: 18 hapl. 
DUESBERG 1906: 12 hapl. 
MOORE und ARNOLD 1906: 16 hapl. 
BRANCA 1910: 12 hapl. 

1911: 12 hapl. 
GUYER 1910: 12 hapl. 
MONTGOMERY 1912: 12 hapl. 
v. WINIWARTER 19~2: 47 dipl. 
GUTHERZ 1912: annähernd 12 hapl. 
JORDAN 1914: 12 hapl. 
WIEMANN 1917: 24 (22+lx+ly) dip!. 
ÜGUMA u. KIHARA (1922) 47 (46+x) dip!. 
PAINTER 1923: 48dipl.(46+lx+ly). 
v. WINIWARTER u. ÜGUMA 1926,47 (46+x). 

An die Befunde über die Chromosomenzahlen in somatischen 
Mit 0 sen können wir jetzt den Maßstab anlegen, den uns die neueren Unter
suchungen, besonders die oben eingehend berücksichtigten von HANeE (1. c.) 
an die Hand gegeben haben. Wir erwarten hier keine Konstanz der Chromo-
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somenzahlen, sondern eine beträchtliche Schwankungsbreite, wie sie die ein
wandfreien Präparate von Schweineembryonen HANCEs aufgezeigt haben. Auf 
solche Erhebungen lassen sich aber nur dann Schlußfolgerungen aufbauen, wenn 
eine so einwandfreie Technik der Präparation streng eingehalten wird, wie sie 
von dem genannten Autor und von v. WINIWARTER (1926, S. 100-105) ge
fordert und durchgeführt wurde. Auch ist jedes andere Material außer dem 
lebend fixierten, d. h. beim Menschen außer einwandfreiem Operationsmaterial, 
nicht zuverlässig genug für solche Untersuchungen. Diese Voraussetzungen 
gelten natürlich sowohl für die Analyse somatischer Mitosen, wie für die der 
Geschlechtszellen. 

Wir dürfen demnach die älteren Untersuchungen, weil sie unseren tech
nischen Forderungen nicht genügen, von vornherein in die zweite Linie stellen. 
Aber auch von jenen Befunden, die ohne Zweüel in höherem Maße als die unserer 
Tage von der Voraussetzung geleitet waren, es müsse sich eine konstante Zahl 
der Elemente finden lassen, bleibt als bemerkenswertes Ergebnis übrig, daß 
diese Voraussetzung sich eben nicht bewahrheiten ließ und HA,NSEMANN sogar 
zu Chromosomenzahlen über 40 gekommen ist. ' 

Zur Grundlage unseres Urteils dienen vor allem die neuen Bearbeitungen 
des Gegenstandes von GROSSER (1921) und von RAPPEPORT (1922). Auch die 
Kritik, die WINIWARTER und OGUMA (1926, S. 139 u. 140) an Technik und Ma
terial der Genannten üben, kann das Vertrauen zu ihren Befunden nicht er
schüttern und eigentlich wollen die Kritiker im großen und ganzen diesen Ein
druck auch nicht erwecken. Besonders scheint das dort geäußerte Bedenken 
gegen die Mitosen des Amnionepithels, welche einem nicht für die Dauer be
stimmten Gewebe angehörend vielfach gestört sein sollen, nicht angebracht. 
Auch HANCE hat Amnionmitosen in -den Kreis seiner Untersuchungen gezogen 
und bei ihnen keine anderen Verhältnisse angetroffen als in Geweben des em
bryonalen Körpers selbst. Hierzu kommt, daß die hier wiedergegebenen vor
züglichen Mikrophotogramme GROSSERS vom Amnion den Vergleich mit den 
photographischen Dokumenten der Arbeit HANCES in keiner Weise zu scheuen 
brauchen. Von RAPPEPORTS Abbildungen gewinnt selbst v. WINIWARTER (1926, 
S. 139) den Eindruck, daß sie trotz anfechtbarer Technik "hinreichend be
friedigenden" Präparaten entsprechen müssen. 

Diese Untersuchungen nun führten zu wechselnden und über der früher 
angenommenen Zahl 24 gelegenen Zählungsergebnissen. Wie man sieht, stehen 
sie in keinem Widerspruch zueinander. ~önnte man nun aus Zahlenangaben 
von 30 bis über 50 auf die Grundzahl, d. h. die dem Organismus ursprüngliche, 
seit der Befruchtung zukommende Zahl aus irgendwie zureichendem Grunde 
schließen? RAPPEPORT versucht es, indem er in gewiß sehr vorsichtigem Ver
fahren sich nicht auf ein ganz sicheres Ergebnis der Zählung festlegt, sondern 
die niedrigste und die höchste Zahl, die man herausbekommen kann, gegen
einander stellt und außerdem eine dazwischengelegene "wahrscheinlichste" 
Zahl nennt. Durch ein Aussonderungsverlahren, dessen Berechtigung freilich 
bei der geringen Anzahl der gelungenen Untersuchungen (11) bezweüelt werden 
muß, gelangt er dazu, die Chromosomenzahl "mit großer Wahrscheinlichkeit" 
zwischen 40 und 42 anzunehmen. Daß diese Art der "W ahrscheinlichkeits
rechnung" auf so kleiner Grundlage keine zureichende Beweiskraft besitzt, ist 
wohl selbstverständlich. Gerade der Umstand aber, daß RAPPEPORT die für 
die letzte Entscheidung doch immer notwendige Deutung durch die Bekannt
gabe der höchsten und der niedrigsten Zahl, die man herauszufinden vermochte, 
hat klar erkennen lassen, macht einen besonderen Wert seiner Untersuchung 
aus und dieser Vorzug kommt auch der GRossERSchen Arbeit zu. Die niedrigsten 
Zahlen nun, die RAPPEPORT noch als mögliche Ergebnisse hinstellt, wie auch 
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die niedrigsten von GROSSER gefundenen Zahlen erreichen nie die von FLEMMING 
für wahrscheinlich gehaltene Zahl 24. Dieses Ergebnis müssen wir berück
sichtigen. HANCE konnte in den Spermatogonien vom Schwein die Normalzahl 
mit Sicherheit auf 40 angeben. In den somatischen Zellen wurden die erheblichen 
Schwankungen von 40-58 und in einzelnen Fällen darüber gefunden. Dabei 
war aber doch immer die Normalzahl auch vertreten. Die angenommene Nor
malzahl 24 kommt aber unter den Zahlen GROSSERS und RAPPEPORTs überhaupt 
nicht vor. Das macht sie außerordentlich unwahrscheinlich. Es bleibt somit 
die Ansicht zu Recht bestehen, daß die Zahl 24, da sie in der tatsächlichen 
Schwankungsbreite der somatischen Chromosomenzahl gar nicht liegt, nicht 
in Betracht kommen kann. HANCES Ergebnisse waren leicht verständlich; 
denn seine Zählungen an somatischen Mitosen im Vergleich mit den sper
matogonialen erforderten keine andere Erklärung als die Fragmentierung, da 
die schwankenden Zahlen alle über der Normalzahl lagen. Wollte man nach 
dieser Untersuchung die über die somatischen Mitosen des Menschen vor
liegenden Zahlen beurteilen, so wäre die niedrigste Zahl als Normalzahl aus
zugeben. Dies geht aber sicherlich nicht an, denn dieses Vorgehen könnten 
nur Zählungen rechtfertigen, die eben wie die von HANCE jeden Zweifel aus
schließen. Aus den Untersuchungen von GROSSER und von RAPPEPORT 
geh t also, wenn wir an sie den Maßstab anlegen, den die ihnen zunächst 
stehenden neueren Arbeiten darbieten, hervor: erstens die beträchtliche 
Schwankungsbreite der Chromosomenzahl auch in den somatischen 
Zellen des Menschen, für welche Erscheinung wir nach HANCE die Frag
mentierung der Kernfäden in erster Linie verantwortlich machen können; 
zweitens in bezug auf die fragliche Normalzahl, daß sie nicht 24 
betragen kann, sondern bedeutend höher liegen muß. Es ist aber 
nicht möglich, aus den von den genannten Autoren angegebenen Zahlen 
die Normalzahl ir'gendwie herauszufinden, und zwar deswegen nicht, 
weil die betreffenden Präparate keine absolut sicheren Zählungen ermöglicht 
haben und die niedrigsten Zahlen wohl infolge von Schrumpfung und Zusammen
drängung der Chromosomen vorgetäuscht worden sind. 

Wir dürfen also die endgültige Aufklärung von den Zählungsergebnissen 
bei Spermatogonien- und Spermatocytenmitosen erwarten, wenn die 
technischen Voraussetzungen hierzu gegeben waren. Auch hier stehen, wie 
der Überblick über unsere Tabelle zeigt, niedrige Zahlen und zwar zumeist 
die FLEMMINGsche Normalzahl 24 mit der entsprechenden haploiden Zahl 12 
den hohen Zahlen von v. WINIWARTERS (47 diploid, 23 und 24 haploid) und 
PAINTERS (48 diploid) gegenüber. Und dies bis in die neueste Zeit, da gleich
zeitig mit v. WINIWARTER, MONTGOMERY (1912), GUTHERZ (1912), JORDAN 
(1914) und noch im Jahre 1919 WIEMANN für die niedrige Zahl eingetreten sind. 
Sondert man hier die von den Autoren gelieferten Bilder aus, so bleiben als die 
erstaunlichsten Gegensätze die Spermatogonienäquatorialplatten von WIE
MANN mit 12 Elementen und die entsprechenden Figuren v. WINIWARTERS und 
OGUMAS (unsere Abb. 212, 213, S. 222) übrig. Es ist ganz ausgeschlossen, daß 
beide Autoren Recht bekommen können und etwa angenommen werden müßte, 
daß es zwei menschliche Rassen, eine mit einem diploiden Chromosomensatz 
von 24 und eine andere mit einem didiploiden von 47 oder 48 geben soll. Dieser 
Erwägung kann man nicht ausweichen, wenn man die bestechend klaren Bilder 
WIEMANNS neben die ebenso klaren v. WINIWARTERS und OGUMAS stellt. Aber 
WIEMANN hat sowohl Material vom Hoden eines weißen Mannes wie auch eines 
Negers untersucht, während den anderen beiden Untersuchern europäisches 
und japanisches Untersuchungsmaterial vorgelegen hat. Es ist nicht denkbar, 
daß gerade WIEMANN bei einem Weißen und bei einem Neger die eine Spielart 
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vors Mikroskop bekommen haben sollte, v. WINIWARTER und OGUMA bei 
Europäern und Japanern nur die andere. Nun sind v. WINIWARTERS und OGUMAS 
Ergebnisse in der Tat nicht nur durch die oben schon erwähnte, sehr verlässige 
Technik der Präparation, sondern auch durch die Art, wie sie die zur Aus
zählung geeigneten Äquatorialplatten ausgewählt und sich durch unabhängige, 
aber in jedem Falle übereinstimmende Zählung gegenseitig kontrolliert haben, 
so vertrauenswürdig und den früheren Bearbeitungen so ersichtlich überlegen, 
daß wir nicht umhin können, den gegen WIEMANNS Angaben gerichteten Aus
führungen der Genannten beizutreten. Vor allem sind WIEMANNS Befunde 
durch die Art seines Materials - die Hoden stammten von im Krankenhause 
Verstorbenen - weniger vertrauenswürdig. Es erscheint nicht nötig, den sonder
baren Fall näher zu zergliedern, zumal, da wir eine vollständige Aufklärung, 
gleich wie v. WINIWARTER, nicht zu geben vermöchten. Ebensowenig brauchen 
wir die Kritik v. WINIWARTERS und OGUMAS an den anderen ihren Ergebnissen 
widersprechenden Erhebungen zu wiederholen. Daß der Eindruck ihrer Ab
bildungen und Darlegungen in der Tat überzeugend ist, wird auch von GUTHERZ 
anerkannt, der in einem Referat der Arbeit v. WINIWARTERS und OGUMAS 
erklärt, die Chromosomenzahl des Menschen sei durch sie nunmehr endgültig 
festgestelltl, eine Zustimmung, die um so schwerer wiegt, als GUTHERZ, wie 
erwähnt, die FLEMMINGSche Zahl selbst vertreten hatte. Es bleiben, wenn wir 
die Zahl von PAINTER berücksichtigen und bedenken, daß v. WINIWARTER 
und OGUMA im Chromosomensatz des Mannes 46 Autosomen und ein Hetero
chromosom gefunden haben, während PAINTER glaubt, 48 und zwar 46 Auto
somen und zwei Geschlechtschromosomen, ein X- und ein Y-Chromosom, an
nehmen zu müssen, Widersprüche zurück, die sich auf die Geschlechtschromo
somen beziehen. Für den weiblichen Organismus, dessen Chromosomenzahl nicht 
direkt festgestellt ist, würden beide Befunde übereinstimmen, da bei ihm ja 
in jedem Fall die Chromosomenzahl 48 betragen muß. 

Bei diesem Stand der Frage konnte die diploide Zahl von 48 bzw. 
47 Chromosomen für den Menschen als die wahrscheinlichste gelten. 
Die vorher besprochenen Zählungen an somatischen Zellen stehen zu den an 
männlichen Geschlechtszellen gewonnenen nicht im Widerspruch und eine 
neuerdings von J. BELING (1927) vorgenommene Zählung der Chromosomen 
in Zellen menschlicher Geschwülste ergab wiederum Zahlen zwischen 40 und 50. 
Immerhin blieb eine störende Unsicherheit insofern zurück, als die bei den 
somatischen Zellen ermittelten Zahlen nicht nur überhaupt schwankend sind, 
was an sich nur der Erwartung entspricht, sondern vielfach unter der anzu
nehmenden Normalzahlliegen. So war es von entscheidender Bedeutung, daß 
es T. KEMP (1928, 1929) gelungen ist, in Mitosen somatischer Embryonal
zellen des Menschen zum ersten Male die höhere, den Feststellungen v. WINI
W ARTERs und PAINTERS genau entsprechende Zahl als eine konstante zu finden. 
Dies war dadurch möglich geworden, daß KEMP seine Untersuchungen an etwa 
40 von 4 menschlichen Embryonen stammenden Gewebekulturen angestellt 
hat. Zur Zählung, für die sich unter mehreren Tausend beobachteter Mitosen 
verhältnismäßig wenige geeignet erwiesen, wurden die in toto fixierten und 
gefärbten, nicht in Schnitte zerlegten Kulturen benützt. Solche Zählungen 
wurden an 25 aus explantiertem Leber-, Milz- und Herzgewebe heraus
gewachsenen Fibrocyten mit Hilfe von Zeichnung und Photographie vor
genommen. Es fanden sich immer 48 Chromosomen, wobei zwar in vielen Fällen 
in bezug auf 1 oder 2 Chromosomen Unsicherheit bestand, aber nie Zahlen 
gefunden wurden, die um mehr als 1 oder 2 von 48 abwichen. Es hat sich, wie 
die Photogramme KEMPS zeigen, in der Gewebekultur ein Mittel gefunden, 

1 Ber. Biol. 2, H. 3/4, 120. 
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welches die Zellen und Chromosomen größer und somit der Zählung zugäng
licher macht und es hat sich auch dabei wieder gezeigt, daß die Embryonal
zellen noch konstante Chromosomenzahlen besitzen können. Mit Hilfe dieses 
Verfahrens ist die Frage nach der Chromosomenzahl des Menschen 
jetzt endgültig im Sinne der neueren Befunde an den männlichen 
Geschlech tszellen entschieden worden. Da KEMP keinen Unterschied 
zwischen den Zahlen bei männlichen und bei weiblichen Embryonen gefunden 
hat, könnte es scheinen, daß für den Mann, so wie PAINTER meint, 48 (46 + XY) 
angenommen werden müssen und nicht 47 (46 + X) nach v. WINIWARTER. 
Indessen wagt KEMP selbst nicht, seine Befunde zur Entscheidung dieser Streit
frage zu verwerten, da sie hierzu doch nicht genau genug sind. 

2. Die Kontinuität der Chromosomen. 

Die Tatsache der Zahlenkonstanz der Chromosomen führt zu der Vorstellung, 
daß dieselben entgegen dem Anschein, nach welchem sie am Schluß jeder Mitose 
zur Bildung des Kerngerüstes aufgelöst werden, dennoch innerhalb dieses Ge
rüstes irgendwie bestehen und voneinander unabhängig bleiben, also in ihrem 
wesentlichen stofflichen Bestande eine "Kontinuität" besitzen. Ein solches 
Verhalten würde die einfachste Erklärung für das jedesmalige Hervortreten 
der gleichen Anzahl von Chromatineinheiten darbieten. 

Natürlich macht die Zahlenkonstanz für sich allein betrachtet die "Erhaltungshypo
these" noch nicht notwendig. Läßt sich doch ein dieser Hypothese völlig entgegengesetzter 
Standpunkt, von welchem aus die Chromosomen als jedesmal von neuem entstehende 
Entmischungsprodukte aus dem angeblich homogenen Kernsaft erscheinen, mit der Zahlen
konstanz auf physikalisch-chemischer Grundlage vereinigen (DELLA VALLE). Noch weniger 
überhebt uns die Tatsache der Zahlenkonstanz der Beweisführung in bezug auf die Frage 
nach dem Verbleib der Chromosomen zwischen den Teilungen. Das hat mit aller Schärfe 
R. FrCK (1907, S. 86) zum Ausdruck gebracht, als er schrieb: "die Zahlenkonstanz ist viel
mehr eine im gewöhnlichen Sinne "selbstverständliche" Erscheinung, die für die Erhaltungs
hypothese nicht den Schatten eines Beweises abgeben kann". Indessen stellt uns die Tat
sache der Zahlenkonstanz nach wie vor mit Notwendigkeit vor die Frage nach der Konti
nuität der Chromosomen und es besteht auch heute, nachdem wir die allzu einfache Ent
mischungstheorie ablehnen konnten (s. S. 51), kein Grund, den Gedanken an die Erhaltung 
der Chromosomen von vornherein zurückzuweisen. Vielmehr ist er bei seiner großen Trag
weite für die Chromosomentheorie der Vererbung der ernstesten Prüfung wert. 

Die Vorstellung von der Kontinuität der Chromosomen ist gleichzeitig mit 
der ersten sicheren Anschauung über die Zahlenkonstanz von RABL im Jahre 
1885 gefaßt worden. Er stützte sich dabei auf die Beobachtung, daß im Pro
phasenknäuel die Anordnung der Kernschleifen, die von der Gegenpolseite zur 
Polseite laufen, dort umbiegen und wieder zur Gegenpolseite zurückkehren, 
mit derjenigen im jungen Tochterknäuel übereinstimmt (vg1. hierzu Abb. 37, 
S. 61) und schließt daraus (1. c. S. 323): "Es liegt daher wohl die Annahme 
nahe, daß auch im Ruhezustand, nach der Ausbildung des Kerngerüstes oder 
Kernnetzes, ein Rest dieser Fäden erhalten bleibt mit wesentlich derselben 
Verlaufsweise wie im Knäuel". 

"Noch präzisere Erfahrungen" zur Begründung des RABLschen Gedankens 
konnte im Jahre 1888 BovERI an den Blastomerenkernen des Pferdespulwurms 
machen. Die Anordnung der vier Chromosomen in der Äquatorialplatte gibt 
die BOVERlsche Abb. 199 wieder; die verdickten Enden der Chromosomen sind 
nach außen gekehrt, die Schleüenscheitel gegen die Mitte der Figur. Durch die 
Längsspaltung wird diese Anordnung genau auf die Tochterplatten übertragen. 
Bei der Bildung der Kernvakuole entstehen dann entsprechend den Chromo
somenenden acht Aussackungen der Kernhöhle, die sich am ruhenden Kern 
erhalten und innerhalb deren sich die Schleüenenden in der Prophase der 
nächsten Mitose wieder ausbilden (Abb. 193-198). Die Enden der Chromosomen 
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besitzen also die geforderte Kontinuität, da sie aus demselben Bezirk des Kern
gerüstes, das sie gebildet hatten, auch wieder hervorgehen. Wenn nun gewisse 
vom Typus abweichende Anordnungen der Chromosomen bei ihrer Seltenheit 
im allgemeinen in zwei benachbarten Ä~atorialplatten auftreten (Abb. 200), 
so gibt es hierfür keine andere Erklärung, als daß es sich um Schwesterzellen 
handelt, welchen eben diese seltene Anordnung von der Mitose her, aus der sie 
hervorgegangen sind, gewissermaßen vererbt ist. Das kann aber nur dadurch 

a 

b 

Abb.193. Die erste Furchungs
teilung des Eies von Ascaris 
megalocephalo bivalens im Sta
dhun der Anaphase a von der 
Seite, b Tochterchromosomen-

platten vom Pol gesehen. 
Nach TH. BOVERI (1888.) 

Abb. 196. Wie Abb. 195; die 
Kerne im Beginn der Knäuel
phase ; die Centrosomen jeder-

seits in Teilung begriffen. 
Nach TH. BOVER! (1888). 

a 

Abb. 194. Zweigeteiltes Ei von 
Ascaris megaloc. biv. Von jedem 
Kern sind die dem Beschauer zu
gekehrten Fortsätze gezeichnet. 
b der Kern einer der bel den in a 
gezeichneten Furchungszellen von 

der Fläche gesehen. 
Nach TH. BOVER! (1888). 

Abb. 197. Wie Abb. 196; in 
jedem Kern lassen sich vier 
Schleifen verfolgen. Man be
achte das Wiederhervortreten 
der Chromosomenenden in den 

Kernfortsätzen. 
Nach TH_ BOVER! (1888). 

Abb.195. Zweigeteiltes Ei von 
Ascaris megal. biv. Die Kerne 
im optischen Durchschnitt ge
zeichnet, die Kerne im Ruhe
zustand; Centrosomen jeder-

seits noch ungeteilt. 
Nach TH. BOVER! (1888). 

Abb. 198. AufAbb. 197 folgen
des Stadium der Knäuelphase. 
In der unteren Furchungszelle 
Kernmembran bereits aufgelöst_ 
Die Zentren sind aktiviert und 

in Bewegung. 
Nach TH. BOVER! (1888). 

geschehen, daß sich nicht nur die Enden, sondern auch die Mittelstücke der 
Chromosomen im Kerngerüst erhalten. Andernfalls würden zu den in den Kern
aussackungen festgelegten Enden beliebig gelagerte Mittelstücke hinzukommen 
können und eine Wiederholung der seltenen Chromosomenanordnung in beiden 
Schwesterzellen könnte sich kaum jemals ereignen. Somit sprechen die Er
fahrungen BOVERIS mit großer Wahrscheinlichkeit für das Erhaltenbleiben 
und die selbständige Existenz der Chromosomen während der Kernruhe. Man 
kann diese Auffassung auch durch die Aussage formulieren, daß im Kern
gerüst ebensoviele selbständige Bezirke vorhanden sein müssen, 
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als Chromosomen bei der letzten Telophase in dasselbe eIn
gegangen sind. 

Die Befunde von RABL und BOVERI konnten die Fortexistenz der Chromo
somen zwischen den Mitosen nur wahrscheinlich machen. Sie ließen die Auf
gabe übrig, durch Verfolgung der Telophasenchromosomen in den Gerüstkern 
hinein und durch die Aufklärung der frühesten Entstehungsgeschichte der 
Prophasenchromosomen aus dem Kerngerüst heraus den Verbleib des Chromo
soms in diesem Gerüst auszukundschaften. BOVERI selbst hatte (1888) diese 
Nachforschungen eingeleitet, als er die Chromosomen der Reüeteilungen des 
Ascariseies in den weiblichen Vorkern hinein verfolgte und aus dem Eikern 
die Kernschleüen der Furchungsmitose Schritt für Schritt wieder sich ent
wickeln sah (Abb. 28-30, S.53). In dieser seiner Untersuchung, von der wir 
bei der Entstehung der Chromosomen im Prophasenkern gesprochen haben 
(S. 52), bekam seine Vorstellung von der Kontinuität der Chromosomen ihre 

a b c 

Abb. 199 a-c. !Kern einer Furchungszelle von Ascaris megaloe. biv. in der Knäuelphase. a Aufsicht, 
b Seitenansicht, c Schema einer Äquatonalplatte, auf welche die Schleifengruppierung des in 

a und b gezeichneten Kerns zurückzuführen ist. Nach Tü. BOYER! (1888). 

a b c 

Abb. 200. a u. b die Kerne zweier Furchungszellen von Ascaris megaloe. biv. in gleicher Richtung 
gesehen, c Schema einer Äquatorialplatte, auf welche die Schleifenanordnung beider Kerne 

zurückzuführen ist. Nach Tü. BOVER! (1888). 

eigentliche Abrundung; denn aus diesen Befunden leitete er die Lehre ab, daß 
die Chromosomen gleich wie Pseudopodien bildende Einzellige durch Aussen
dung von Fortsätzen das Kerngerüst in der Telophase herstellen, in der Prophase 
dann die Fortsätze wieder zurücknehmen. Der Wechsel im Zustand der Chromo
somen ist demnach das Bezeichnende für den Aufbau und den Abbau des Kern
gerüstes. 

Daß BOVERI dieser seiner Auffassung treu geblieben ist, bezeugen seine Worte aus 
dem Jahre 1907 (8. 232): "die Objekte, an denen ich selbst den Übergang der Tochter
chromosomen in den Zustand des Ruhekernes und die Bildung der neuen Mutterchromo
somen aus diesem Ruhekern studiert habe, lassen, wie mir scheint, keine andere Deutung 
zu als diejenige, daß die Tochterchromosomen durch Aussendung von Fortsätzen in ein 
Gerüstwerk übergehen und daß jedes neue Chromosom aus einem gewissen Bezirk dieses 
Gerüstwerkes durch Kontraktion entsteht. Dazu kommen dann noch als höchst wichtige 
Ergänzung die bei verschiedenen Kernformen ermittelten deutlichen Anzeichen, daß jeder 
aus einem Chromosoma entstandene Gerüstbezirk wieder in ein Chromosoma zusammen
fließt". 

Anders zwar hinsichtlich der Gerüstbildung, aber im Grundsätzlichen ganz 
im Sinne von BOVERI und RABL haben GREGOIRE und seine Schule [GREGOIRE 
und WYGAERTS (1904), KOWALSKI (1904), BERGS (1904), GREGOIRE (1906)] 
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nach Beobachtungen an tierischen und pflanzlichen Zellen die Chromosomen 
durch "Alveolisierung" in einzelne Bezirke des Schwammwerkes, als welches 
ihnen das Kerngerüst erschien, übergehen lassen. 

Eine neue und der inzwischen vermehrten Erfahrung besser angepaßte 
Stellung zur Erhaltungshypothese begründete V. HAECKER (1904), indem er 
die RABL-BoVERlsche Anschauung zu einer "Sukzessionshypothese" um
gestaltete. Den früheren Beobachtungen der Begründer der Erhaltungshypo
these hatte er zwar gleichsinnige an den dichten Spiremen der Siredon-Kerne 
hinzufügen können (1. c. S. 222), wo ebenfalls eine Orientierung des geformten 
Kerninhalts in bestimmten Zügen oder Zonen erscheint, "welche ihrer Zahl 
und Anordnung nach den Schleifen der Telophase entsprechen". Aber HAECKER 
griff die Erkenntnis auf, daß das Chromosom nicht in allen seinen 
Bestandteilen von einer Teilung zur anderen erhalten bleiben 
kann, sondern lediglich in irgend welchen wesentlichen Teilen. 
Diese verlegte er in das Achromatingerüst der Chromosomen. So wurde unter 
seinen Händen aus der Erhaltungshypothese schlechtweg, mit welcher jeden
falls auch das Chromatin oder gerade das Chromatin gemeint war, die Achro
matin-Erhaltungshypothese (R. FICK). 

HAECKER hatte sich, wie sein Hinweis auf den wechselnden Chromatingehalt der Kerne 
in der Epidermis der Siredon-Larve beweist, wohl vorgestellt, daß das Chromatin bei der 
Bildung der Chromosomen keine ausschlaggebende Rolle spielen könne, weil, gleichgültig, 
ob der Kern verhältnismäßig wenige oder ob er sehr zahlreiche Chromatinkörnchen be
sitzt, doch in der Prophase jedesmal die Chromosomen vollständig hergestellt werden können. 
Wir wissen aber jetzt, daß die Unterschiede im Chromatingehalt, die man bei den üblichen 
Verfahren der Kernfärbung beobachtet, lediglich das Basichromatin betreffen und daß 
bei geringem Gehalt an solchem desto mehr Oxychromatingranula vorhanden sein können, 
welche während der Prophase in basichromatische verwandelt werden (s. S. 282). Insoweit 
aber diese Erklärung nicht ausreicht, bleibt allerdings gegenüber der Vorstellung von der 
Fortexistenz des Chromosoms in seinem ganzen stofflichen Bestande der Einwand bestehen, 
daß nicht in jedem Falle das gesamte zu irgendwelcher Zeit im Chromosom versammelte 
"Chromatin" sich dauernd erhält. Dies war aber bei der Aufstellung der Erhaltungshypo
these wohl auch nicht vorausgesetzt worden. Denn BOVERI selbst hat mit der Vorstellung 
vom proportionalen Wachstum der Kerne und Chromosomen deutlich zum Ausdruck ge
bracht, daß die in den Chromosomen zusammentretenden Stoffe während der Teilungs
ruhe dem Stoffwechsel und einem geregelten Wachstum unterworfen sein müssen. Es 
sind nicht dieselben Chromosomen, die bei einer neuen Teilung im Kern erscheinen, sondern 
durch Zuwachs, aber auch durch Abgabe von Stoffen bei der Zellarbeit verwandelte Chromo
somen, in denen wesentliche und bleibende Bestandteile schon von Anfang an voraus
gesetzt werden mußten, wenn das proportionale Wachstum und die Erhaltung wenigstens 
der relativen Chromosomengrößen von Teilung zu Teilung vorstellbar sein sollten [so hiezu 
BOVERI (1907) S. 230]. Wie sich diese Vorstellungen durch Zusammentragung der auf 
die Kontinuität der Chromosomen bezüglichen Beobachtungen und Schlußfolgerungen 
genauer begründen lassen, soll im folgenien gezeigt werden. 

Das Neue an HAECKERS Sukzessionshypothese, wonach das junge Chromo
som zum alten "im Verhältnis der Tochter zur Mutter, der Spore zum Mutter
organismus" steht, ist also in der Annahme gelegen, daß die Kontinuität 
der Kernteile "in der Grundsubstanz" zu suchen sei, "welche dem Achro
matin oder Linin, zum Teil wohl dem Plastin der Autoren entspricht" [HAECKER 
1. c. S. 230), R. FICKS (1907, S. 118) "achromatische Karyotome"]. 

Gleichfalls eine "Sukzessionshypothese", die aber nur eine äußerliche .Ähn
lichkeit mit HAECKERS Achromatinerhaltungshypothese aufweist und bei 
näherem Zusehen geradezu ihr Gegenstück ist, hat K. BONNEVIE (1908) auf
gestellt. Bei einer Reihe verschiedener Objekte, einem pflanzlichen (Allium) , 
einem Amphibium (Amphiuma) und beim Pferdespulwurm zeigte BONNEVIE 
einen durchgängig gleichen Modus sowohl der Umbildung der Telophasen
chromosomen, als auch der Herausdifferenzierung der Prophasenchromosomen. 
In der Telophase entwickelt sich nämlich im alten Chromosom ein chromatischer 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 14 
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Spiralfaden, während die übrigen Bestandteile desselben, also vorwiegend die 
achromatischen, "zugrunde gehen" (1. c. S. 505). Der das junge Chromosom 
darstellende Faden verbindet sich durch Anastomosen mit seinen Nachbarn 
zum Kerngerüst, währenddem wächst er durch Zunahme des Chromatins. In 
der nächsten Prophase wird er durch Einziehung der Ausläufer wieder selbständig, 
nimmt neugebildete achromatische Substanz auf, erfährt eine "innere Differen
zierung" und schließlich wird er in der Metaphase geteilt. BONNEVIE meinte, 
für Allium und Amphiuma eine derartige Überführung der Telophasenstruk
turen in die der Prophase sicher gezeigt, für die Ascaris-Kerne wenigstens wahr
scheinlich gemacht zu haben (1. c. S. 504). Indem sie so einen Chromatinfaden, 

Abb. 201. Die Chromosomen aus dem Keimbläschen eines 3 = großen Eies von Pristiurus 
Nach J. RÜCKERT (1892). 

übrigens in Übereinstimmung mit einer Vorstellung von RABL (1885, S. 323, 
"primäre Kernfäden"), zum bleibenden Teil des Chromosoms stempelt, schaltet 
sie im Gegensatz zu HAECKER das Achromatin ganz aus und verkündet eigent
lich eine reine Chromatinerhaltungshypothese. Daß wir die Darstellung BONNE
VIEs in bezug auf die feinsten Strukturen nicht für durchaus zutreffend oder 
gar für allgemeingültig halten können [v. SCHUSTOW (1913), DE LITARDrERE 
(1921), s. S. 55], spielt hier keine Rolle, wo es darauf ankam, die beiden einander 
am meisten entgegengesetzten Anschauungen von HAECKER und von BONNEVIE 
vor Augen zu führen. 

Zur Beurteilung der einen und der anderen Vorstellung, sowie des all
gemeinen, beiden zugrunde liegenden Gedankens einer "Sukzession" ist es 
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jedenfalls von Bedeutung, daß das Chromatin sicher nicht schlecht
weg den Anforderungen der Erhaltungshypothese entspricht. Das 
haben vor allem die Befunde von RÜCKERT (1892) an den Chromosomen des 
Keimbläschens der Selachier und dann die entsprechenden von BORN (1892) 
bei Amphibien dargetan (Abb. 201, 202, 203, 204). Die Chromosomen, die 
hier, wie im Keimbläschen der dotterreichen Eier überhaupt [STIEVE (1918, 
S. 242-256)], vor der ersten Reifeteilung bereitgestellt sind, erfahren, während 
mit dem Ei der Kern heranwächst, eine starke Auflockerung, enorme Vergröße
rung und eine Umbildung zu besonderen, durch ihre zahlreichen Ausläufer an 
Tausendfüßler erinnernden Formen ("Lampenzylinderputzerformen", RÜCKERT, 
"Moosfiguren", LUBOSCH). Die Zunahme des Volumens der Chromosomen ist 
von RÜCKERT berechnet worden; es steigt von 2 Kubikmikra auf 15700 
Kubikmikra an. Dabei bewahren diese Bildungen dank dem Abstand, den sie in 
dem riesigen Keimbläschen zwischen sich halten können, ihre volle Selbständig
keit, es kommt nicht zu einer Berührung oder Verflechtung ihrer Ausläufer. 

Diese Veränderung der Chromosomen, die mit einem Nachlassen ihrer Färb
barkeit, und wie STIEVE darlegt (1. c. S. 245), sicherlich mit chemischen Um
setzungsprozessen einhergeht, werden verständlich, wenn wir bedenken, daß 

Abb. 202. Die Chromosomen 
aus dem Keimbläschen eines 
Ovarialeies von Pristiurus mit 
13 mm. Gleiche Vergrößerung 

wie bei Abb. 201. 
Nach J. RÜCKERT (1892). 

Abb. 203. Die Chromosomen 
eines etwas älteren Keimbläs

chens als in Abb. 202. 
Vergrößerung dieselbe. 

Nach J. RÜCKERT (1892). 

Abb. 204. Die Chromosomen 
eines etwas älteren Keimbläs
chens als in Abb. 204, gleiche 

Vergrößerung. 
Nach J. RÜCKERT (1892). 

die Wachstumsperiode solcher Eier, die zugleich eine Periode der Dotterbildung 
ist, teilungsphysiologisch als eine Unterbrechung der bereits zur Herausbildung 
der Chromosomen fortgeschrittenen ersten Reifeteilung aufgefaßt werden muß 
(s. S. 233). Die erwähnten Umbildungsprozesse an den Chromosomen sind den 
gewöhnlichen telophasischen Veränderungen derselben sicherlich grundsätzlich 
ähnlich. Wie in der Telophase die Ausbreitung der Chromosomen geschehen 
muß, damit der junge Kern wachstumsfähig und vor allem wieder arbeitsfähig 
wird, so kann auch hier die Tätigkeit der Eizelle, welche zur Reservestoffbildung 
führt, nicht eher aufgenommen werden, als bis die Chromosomen in einen dem 
Gerüstkern irgendwie entsprechenden Zustand übergeführt sind. Darauf ist 
von WASSERMANN (1913, S. 92) hingewiesen worden und eine solche Auffassung 
ist jetzt nach den hierhergehörigen Untersuchungen von PETER (s. S. 495) über 
das Wechselverhältnis zwischen Zellarbeit und Zellteilung wohl aufs beste 
begründet. 

Später, wenn die stofflichen Umsetzungen vollzogen sind, welche die Dotter
bildung ermöglichen, kehren die Chromosomen zur ursprünglichen Größe und 
fädigen Form zurück - wir können auch sagen, die unterbrochene Mitose geht 
weiter. Dabei macht sich im großen Umfang eine Abschmelzung von chromo
somaler Substanz und ihre Ablagerung in Form von Nucleolen des Keimbläschens 
bemerkbar [STIEVE (1. c. S. 168 u. f.)]. 

Diese Befunde über die enormen Schwankungen des Volumens, die gerade 
diejenigen Chromosomen durchmachen können, auf deren Erhaltung es be
sonders anzukommen scheint (s. unten), wurden für RÜCKERT die Veranlassung, 

14* 
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einen wesentlichen und bleibenden Teil der Chromosomen von 
einem anderen zu unterscheiden, der in extremen Fällen einen so 
bedeutenden Auf- und Abbau durchmacht. RÜCKERT (1892, S. 131 
u. f.) hat im Chromosom neben der Vererbungssubstanz, dem Keimplasma 
WEISMANNs, noch das "Somatoplasma" angenommen, welches den Stoff
wechselvorgängen im weitesten Sinne innerhalb der Zelle dienen soll. Die andere 
Substanz, die der Vererbung, könne unmöglich solchen Schwankungen ihrer 
Masse unterworfen sein, man müsse im Gegenteil annehmen, daß dieselbe "inner
halb eines Geschlechtskernes sich im großen und ganzen gleichbleibt, da die 
wesentliche Bedeutung dieses Kernes eben darin liegt, seine Substanz möglichst 
unverändert zu übertragen". 

RÜCKERT selbst hat damals bereits (1. c. S. 134) in den Kernverhältnissen 
der Infusorien eine wesentliche Stütze seiner Auffassung gesehen. Mit dem 
Mikronucleus derselben, welcher, wie MAUPAS und R. HERTWIG gezeigt hatten, 
allein an der Reduktion und der Befruchtung beteiligt ist, verglich er das Keim
plasma, das Somatoplasma dagegen stellte er dem lediglich somatischen Funk
tionen dienenden Makronucleus an die Seite. Die Substanzen, die bei den In
fusorien räumlich getrennt sind, finden sich in den Kernen der vielzelligen 
Organismen vereinigt. 

Die Lehre RÜCKERTS hat LUBOSCH (1903; 1913, S. 303) wieder aufgenommen, 
indem er für die während der Eireifung sich zeitweilig voneinander trennenden 
Substanzen die Bezeichnungen Idiochromatin (RÜCKERTS Keimplasma) und 
Trophochromatin (RÜCKERTS Somatoplasma) einführte. Schließlich ist vom 
Boden der R. HERTwIGschen Chromidienlehre aus [R. HERTWIG (1902)] von 
GOLDSCHMIDT (1904) eine allgemeine Theorie der "Doppelkernigkeit" der Zelle 
aufgestellt worden. 

Die im Zusammenhang mit der Chromidienlehre oft studierte und einwand
frei aus den Präparaten erschlossene Chromatinausscheidung aus dem Kern, 
besonders während der Eientwicklung, spricht durchaus in demselben Sinne 
wie die oben vorgeführten Beobachtungen an den Chromosomen der Keim
bläschen. Auch der Vorgang der Chromatinabscheidung von seiten der Meta
phasenchromosomen bei der Reifungsteilung des Schmetterlingseies (SEILER, 
s. Abb. 318, S. 394) spricht dafür, daß die Chromosomen zeitweilig "entbehr
liches" Chromatin enthalten l . 

Auf die Erscheinungen der Chromatinausscheidung hier näher einzugehen, 
wäre nicht gerechtfertigt [so LUBOSCH (1913, S. 285-307), WASSERMANN (1913, 
S. 96-115 u. a.)]. Hier, wo der Wechsel der die Chromosomen zusammen
setzenden Stoffe und die sich daraus für die Erhaltungshypothese ergebenden 
Folgerungen gezeigt werden sollen, bedeuten die Abscheidung von Chromatin 
und die Ansammlung chromatischer Nucleolen innerhalb des Kerns [LUBOSCH 
(1. c. S. 292)] dasselbe wie die Ausscheidung von Chromatin aus dem Kern. 

Aus den angeführten Erscheinungen ist jedenfalls zu entnehmen, daß das 
Chromatin von der Erhaltungshypothese nur mit Vorbehalt in Anspruch ge
nommen werden kann. Das "Trophochromatin" kommt nicht als dauernd sich 
erhaltender Baustoff der Chromosomen in Betracht, sondern höchstens das 
"Idiochromatin". Aber wir müssen gestehen, daß diese letztere Substanz von 
hypothetischem Charakter ist. Unser positives Wissen erstreckt sich eigentlich 

1 GOLDSCHMIDT (1923) hat gemeint, bei der Chromatinelimination des Schmetterlings
eies handle es sich nur um die Entfernung einer Kittsubstanz, welche die Sammelchromo
somen besitzen müßten. Das kann aber, wie SElLER bei einer Besprechung dieser Arbeit 
GOLDSCHMIDTS erklä.rt hat, nicht richtig sein, weil dann auch bei den mä.nnlichen Geschlechts
zellen der Schmetterlinge, wo Sammelchromosomen vorhanden sind, die Elimination vor
kommen müßte, was aber nicht der Fall ist (SEILER: Ber. über d. wissensch. Biol. 2, 249). 
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nur auf den wechselnden Chromatingehalt der Chromosomen und der Kerne 
überhaupt. Eine besondere Art von Chromatin, welche den Kernen nicht ent
zogen werden darf, anzunehmen, dazu führte doch wohl nur die hohe Ein
schätzung der Chromatinstoffe als Vererbungssubstanzen. Diese überlieferte 
Meinung darf aber durchaus nicht vorbehaltlos weitergeschleppt werden und 
es ist hervorzuheben, daß die Chromosomentheorie der Vererbung keine Be
weise enthält und auch keinen Wert auf Beweise zu legen braucht, die uns dazu 
berechtigen würden, die Vererbungssubstanz oder die Vererbungsträger, die 
allerdings in den Chromosomen vorhanden sein müssen, gerade mit den färb
baren Stoffen derselben in Zusammenhang zu bringen. 

Wir erkennen jetzt das Verdienst HAEcKERs, durch die Hervorkehrung des 
achromatischen Gerüstes eine freiere Auffassung angebahnt zu haben, während 
man früher allzu sehr unter dem Einfluß der Bezeichnung der Kernfäden als 
"Chromosomen" gestanden hatte. LUBOSCH (1913, S. 307) ist HAEcKER durchaus 
gefolgt, wenn er von "einer völligen Umdeutung des älteren Chromosomen
begriffs" spricht, den immer erneut R. FICK befürwortet hatte, und wenn er 
zu dem Schlusse kommt, daß die allgemein angenommene, den Tatsachen sich 
anpassende Ansicht vom Wesen der Chromosomen und ihrer Erhaltung mit 
einem achromatischen Individuum rechnet. 

LUBOSCH hat allerdings, wie leicht einzusehen ist, nicht gut daran getan, 
die RücKERTschen Bezeichnungen, welche in bezug auf die Art der an
genommenen Stoffe keine einseitige Bindung bedeuteten, durch die Namen 
"Idio- und Trophochromatin" zu ersetzen. Denn damit hat er dem alten 
Mißverständnis, dem er selbst entgegengetreten ist, doch wieder eine Hinter
tür geöffnet. 

Bei alledem wäre es aber doch nicht am Platze und würde wohl wiederum 
eine Einseitigkeit bedeuten, wollte man sich jetzt auf die Achromatinhypothese 
festlegen. Zu solchen Entscheidungen reioht unser Wissen nicht aus. Im Sinne 
dieses jetzt noch maßgebenden zurückhaltenden Standpunkts hat LUBOSCIJ 

den Chromosomenbegriff nur insoferne "umgedeutet", als er auch mit dem 
achromatischen Teil rechnet, was übrigens völlig mit der von uns an der Hand 
der Chromosomenentstehung entwickelten Auffassung übereinstimmt. Von 
den mit dem Namen Chromatin belegten Stoffen ganz abzusehen, liegt kein 
zwingender Grund vor. Wenn überhaupt die Erhaltung der Chromo
somen angenommen wird, dann kann jedenfalls nur eine Vor
stellung in Betracht kommen, wie sie in der "Sukzessionshypo
these" dargeboten worden ist, gleichgültig, ob die wesentlichen 
und dauernden, sich nach jeder Teilung im proportionalen Wachs
tum ergänzenden und bei erneuter Teilung wieder zum Chromo
som sich sammelnden Elementarbestandteile im achromatischen 
Teil des Chromosoms oder Kerngerüstes allein oder zugleich im 
Chromatin enthalten sind. 

Es kann aber noch eine etwas genauer umschriebene Stellungnahme zur 
Erhaltungshypothese immerhin versucht werden. Die von BovERI beigebrachten 
indirekten Beweise für die stoffliche Kontinuität der Chromosomen, sowie 
seine und seiner Nachfolger Bemühungen, dieselbe durch direkte Beobachtungen 
sicherzustellen, sind in der neueren Zeit nicht übertroffen worden. Nur in be
sonderen Fällen, wenn nämlich die Mitosen einander so rasch folgen, daß Gerüst
kerne zwischen ihnen gar nicht gebildet werden, wie bei den Zellen der pflanz
lichen Meristeme, kann man den Chromosomen entsprechende Fäden tatsäch
lich von Mitose zu Mitose festhalten. Daß ausnahmsweise auch sonst offenbar 
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längere Zeit nach einer abgelaufenen Mitose die den Chl'Omosomen entsprechen
den Bahnen im Gerüstkern noch teilweise verfolgt werden können, beweist 
die Abb. 205 des Kernes einer Gewebezelle der Salamanderlarve. 

Eine besondere Stütze für die Kontinuitätslehre glaubt man ferner seit 
HAECKER in der bei der Beschreibung der Telophase erwähnten Erscheinung 
der Teilbläschenkerne erblicken zu dürfen. Diese "Idiomerie" hat neuerdings 
HEBERER (1927) in den Furchungsmitosen von Cyclops nach dem Vorgang 
von TOB lAS (1914) durch eine 8-100 über der normalen gelegene Außentem
peratur so zu verstärken vermocht, daß die Idiomeren, während sie die Struktur 
von Ruhekernen annahmen, zwischen den Mitosen vollkommen selbständig 

Abb.205. Gewebezelle, Sa· 
lamanderlarve. Phot. wie 
Abb. 19. Im Kerngerust 
heben sich streckenweise die 
Chromosomenbügel der letz
ten Telophase von dem im 
übrigen wieder hergestellten 

Gerüst noch ab. 

blieben (Abb. 206-209). Die Ruhekerne bestanden 
aus einer der Chromosomenzahl entsprechenden An
zahl von Partialkernen. Zur folgende.n Teilung 
bildete sich aus jedem Idiomer wieder ein Chromo
som. Für diesen Fall ist also in der Tat in der 
Persistenz der Idiomeren der Beweis für eine stoff
liche Kontinuität der Chromosomen, so wie sie von 
der Erhaltungshypothese ins Auge gefaßt worden ist, 
gegeben und HEBERERS Befunde bedeuten sicherlich 
eine Erweiterung unserer Anschauungen über die 
Möglichkeit der Chromosomenkontinuität. 

Neuerdings ist von J. Me A. KATER (1928) gezeigt 
worden, daß auch bei der Ratte in somatischen und 
in Keimzellen die Wiederherstellung der Gerüstkerne 
nach der Mitose mit der Bildung von "chromosomal 
vesicles" einhergeht (vgl. hierzu auch die voraus

gegangenen Arbeiten KATERs). An den Gerüstkernen selbst findet nach 
KATER keine Verschmelzung der Teilbläschen statt und er sieht entsprechend 
seiner ~uffassung über den Bau der Chromosomen, darin einen Beweis für 
das Erhaltenbleiben der "Lininscheiden" der Chromosomen und des weiteren 
für die genetische Kontinuität der Chromosomen überhaupt. 

Wenn wir aber die vorliegenden Beweise und Beobachtungstatsachen über
blicken, so müssen wir gestehen, daß sie nur für einzelne Fälle Geltung besitzen. 
Das kann gewiß außerordentlich wichtig sein. So im Falle der Wachstums
periode der Eizellen, weil das völlige Verschwinden der Chromosomen gerade 
hier inmitten ihrer Vorbereitungen zu den die Vererbungssubstanzen auf die 
Tochterzellen verteilenden Mitosen die Chromosomentheorie der Vererbung 
zum mindesten mit neuen Schwierigkeiten belasten würde. Darum war es be
deutungsvoll, daß die von RüeKERT für das Ovarialei der Selachier nachgewiesene 
Kontinuität der Chromosomen von STIEVE (1913, 1918, 1921) auch für die 
Keimbläschen des Haushuhns, der Dohle und des Grottenolms dargetan werden 
konnte. STlEVE hat gezeigt, daß die Angaben einer Reihe von Autoren über 
Zerfall und Auflösung dieser Chromosomen sich lediglich auf degenerierende 
Eier beziehen, welche man in Unkenntnis der Häufigkeit solcher Vorgänge 
irrtümlich in die Reihe der normalen Entwicklungsstadien aufgenommen hatte. 

Solche Beweise im einzelnen werden jedoch keineswegs als eine allgemein
gültige Entscheidung zugunsten der Chromosomenkontinuität in allen Fällen 
angesehen werden können. Es bleiben doch noch zu viele, eben die Mehrzahl 
der Fälle übrig, bei denen jeder Versuch, das Erhaltenbleiben der Chromosomen 
außerhalb der Mitose nachzuweisen, von vornherein zum Mißerfolg verurteilt 
ist. Am wichtigsten erscheint in dieser Beziehung das Spermium, in dessen 
Kopf teil die Fortexistenz der Chromosomen nachweisen zu wollen, natürlich 
noch niemandem eingefallen ist. 
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Es kommt aber noch ein weiteres Bedenken hinzu, welches die vorliegenden 
Beweise in ihrer Bedeutung zweifellos stark einschränkt. Letzten Endes wären 
doch die Erhaltung der wesentlichen Bestandteile des Chromosoms und der 
Verbleib desselben In eInem bestimmten Kernbezirk, aus dem sich bei der 

Abb. 206. Frühe Telophase einer Furchungstei· 
lung des Eies von CYC!OP8 viridis ( .. Wärmetier"). 

Nach G. HEBERER (1927). 

Abb.208. 

Abb. 207. Dasselbe Objekt wie Abb. 206, späte 
Telophase. Nach G. HEBERER (1927). 

Abb.209. 

Abb. 208 u. 209. Dieselben Stadien wie Abb. 206, 207 von oben '. Nach G. HEBERER (1927). 

nächsten Prophase das entsprechende Chromosom wieder entwickelt, nur erst 
die Voraussetzungen für die eigentliche Kontinuiät der Chromosomen. 
Denn diese hätte nicht nur die Identität des neuen Chromosoms mit dem alten 
in bezug auf die Zusammensetzung aus den gleichen wesentlichen Stoff teilchen 
zu bedeuten, sondern darüber hinaus die Identität in bezug auf die Anordnung 

1 Die anschließenden Stadien bis zur nächsten Prophase siehe 1. Teil dieses Bandes S. 135. 



216 Die Vermehrung der Zellen durch Teilung. 

hypothetischer Elementarteilchen. "Die lineare Anordnung der Gene", welche 
bekanntlich neuerdings durch MORGAN größere Bedeutung erlangt hat als je 
zuvor, müßte wenigstens in den generativen Zellen durch alle ihre Generationen 
hindurch gewahrt und bei der Chromosomenbildung aus dem Gerüstkern heraus 
jedesmal in vollkommen gleicher Weise zustande gebracht werden. Da wir 
aber diese eigentliche Kontinuität im strengen Sinne der Chromo
somentheorie, die Kontinuität nicht nur der stofflichen Zu
sammensetzung, sondern des Feinbaues der Chromosomen kaum 
jemals durch direkte Beobachtung werden nachw"eisen können, 
wird die Erhaltung der Chromosomen Hypothese bleiben müssen. 
Nur das Gewicht anderer Tatsachen kann uns schließlich veranlassen, diese 
nicht direkt beweisbare Kontinuität anzunehmen. 

Von vornherein dem Gedanken dieser vollkommenen Kontinuität die Be
rechtigung zu versagen, dazu sind wir keineswegs genötigt. Es ist keine Tat
sache bekannt, die uns zwingen würde, die Chromosomen, wie es die Manövrier
hypothese von R. FICK (s. 1906, S. 114-117) verlangt, lediglich als taktische 
Einheiten der Mitose zu betrachten in dem Sinne, daß diese Einheiten, wenn
gleich konstant nach Zahl, Größe und Form, doch jedesmal aus anderen Teilchen 
zusammengesetzt sein können. Natürlich ist in der Manövrierhypothese dieser 
unbestreitbar richtige Gedanke ausgesprochen: die Chromosomen sind Ver
bände niederer Einheiten, die in der geschlossenen "Marschkolonne", um im 
Bilde der Hypothese zu bleiben, zur Teilung antreten müssen, damit das Tei
lungsmanöver regelrecht ausgeführt werden kann. Aber die Verbände brauchen 
nicht wie militärische Verbände verschiedener Jahrgänge immer andere "Re
kruten" zu enthalten und müssen es noch weniger, sondern es kann der einmal 
gegebene taktische Verband wie die Kompanie, die während einer Ausbildungs
periode täglich auf dem Exerzierplatz antritt, bei allen Manövern die gleiche 
Zusammensetzung behalten und es kann, ob der Verband ausgeschwärmt 
oder geschlossen dasteht oder ob er sich in Bewegung befindet, doch das
selbe Element immer auf den gleichen, ihm zukommenden Platz zu stehen 
kommen. 

Wir müssen also diese Betrachtung über die Chromosomen
kontinuität mit dem bescheidenen Ergebnis schließen, daß die
selbe durch alle auf ihren Nachweis gerichteten Bemühungen 
doch nur wahrscheinlich gemacht worden ist. Dies muß hinrei
chen' um der Erhaltungshypothese im Rahmen der Chromo
somentheorie der Vererbung Daseinsberechtigung zu verleihen. 
Es wäre auch nicht gerechtfertigt, das Gewicht der im folgenden Ab
schnitt mitzuteilenden Tatsachen zu vernachlässigen. Da aus ihnen 
die Forderung nach einer Chromosomenkontinuität zwischen den Mitosen 
hervorgeht, auf der anderen Seite ein gewisses Maß von Wahrscheinlichkeit 
für dieselbe aus anderen Forschungsergebnissen hergeleitet werden konnte 
und überdies keine Tatsache gegen sie ins Feld geführt werden kann, die ihre 
Möglichkeit zu leugnen nötigte, wäre es nicht angebracht, die gesamte Chromo
somentheorie an der Erhaltungshypothese scheitern zu lassen. 

3. Die Ungleichwertigkeit der Chromosomen. 

Die Kontinuität der Chromosomen vorausgesetzt, würde jedes Chromosom 
irgendeiner Mitose auf dasselbe Element der vorangehenden und aller voran
gegangenen Mitosen bezogen werden können. Die in einem Kern enthaltenen 
Elemente dürften sonach als die direkten Abkömmlinge der Chromosomen 
des Eikerns angesehen werden und jedes einzelne von ihnen müßte seinen 
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bestimmten Vorfahren im Eikern wie auch in allen Zellen, die dem Stammbaum 
der betreffenden Zelle angehören, besitzen ("genetic continuity" WILSONS). 

Dies gilt für die somatischen Zellen, wie uns die Untersuchung über die 
Chromosomenzahlen derselben gezeigt hat, nur mit gewissen Einschränkungen. 
Die generativen Zellen dagegen, welche sich bei wirbellosen Tieren bekanntlich 
auf direkter "Keimbahn" [siehe BUCHNER (1915, S.297 u. f.)] von der Eizelle 
haben ableiten lassen und die den vom Ei aus überkommenen Chromosomen
bestand stets unverändert erhalten, sind in erster Linie als Beispiele für die 
Wahrung der "Individualität" der Chromosomen anzuführen. Bei ihnen kommt 
diese direkte Beziehung zur Konstitution des Eikerns, dem sie wie das zu
gehörige Soma entstammen, nach der Chromosomentheorie der Vererbung 
auch zur entscheidenden Wirkung. 

In dieser Vorstellung ist die Lehre von der Indi vid ualität der Chromo
somen begründet. Zahlengesetz und Erhaltungshypothese bilden das eigent
liche Fundament derselben. Denn daraus läßt sich allein schon auf die (natür
lich nicht im strengen Sinn des Wortes) "selbständige Existenz" der chroma
tischen Elemente "als Individuen" ja als "elementarster Organismen" schließen, 
durch welche Formulierung BOYERI einmal seinen Begriff der Chromosomen
individualität zum Ausdruck gebracht hat. 

Sind die Chromosomen in diesem Sinne als "Individuen" anerkannt, so ist 
damit noch keine Aussage über ihre Gleichwertigkeit oder Ungleichwertigkeit 
verbunden. Ihre "Individualität" ist schon in der Annahme der "selbständigen 
Existenz" als dauernd gegeneinander abgegrenzter Systeme gegeben. Die In
dividuen müßten nicht zugleich spezifische, nur je einem einzigen zukommende 
Eigenschaften besitzen, so wie wir doch auch die einem "Klon" angehörigen 
Organismen von gleicher Erbkonstitution als Individuen zu bezeichnen keinen 
Anstand nehmen. 

Tatsächlich verlegte WEISMANN zuerst in jedes einzelne Chromosom die 
gesamte Erbmasse der Keimzelle, wonach die Chromosomen, obschon in obigem 
Sinne Individuen, in wesentlichen Eigenschaften geradezu miteinander identisch 
erscheinen mußten. Später hat WEISMANN der seither in Geltung gekommenen 
Auffassung den Vorzug gegeben, daß die gesamte Erbmasse auf die einzelnen 
Chromosomen verteilt sei. Auch BOYER! (s. 1904, S. 43) hat ursprünglich ge
glaubt, jedes Chromosom des befruchteten Eies würde alle Chromatinqualitäten 
der Spezies enthalten, also einen universellen Charakter besitzen. 

Eine Frage, welche die Qualität der Chromosomen betrifft, mußte sich frei
lich alsbald aus der YAN BENEDENschen Entdeckung von der Zusammensetzung 
des Chromosomenbestandes der befruchteten Eizelle aus der gleichen Anzahl 
väterlicher und mütterlicher Chromosomen ergeben. Es galt zu erwägen, ob 
die haploiden Vorkerne nur je die Hälfte der gesamten Erbmasse zur Befruchtung 
beisteuern, oder ob sie selbst schon mit der Halbzahl der Chromosomen den 
ganzen Anlagenkomplex besitzen. Wir können darauf verzichten, den histori
schen Entwicklungsgang dieser Frage zu verfolgen. Es ist bekannt genug, daß 
die Chromosomentheorie der Vererbung nur mit der letzteren Voraussetzung 
arbeiten kann. Aus dem nach aller Erfahrung gleichwertigen Einfluß beider 
Eltern auf die erblichen Eigenschaften der Nachkommen schließen wir auf den 
"universellen" Charakter der beiden Geschlechtszellen und auf die Gleichwertig
keit ihrer Kerne und der Gesamtheit ihrer Chromosomen. 

Die Möglichkeit der natürlichen oder künstlichen parthenogenetischen Ent
wicklung mit dem haploiden Chromosomenbestand hat zunächst für den Eikern 
den tatsächlichen Beweis erbracht, daß er zur Entwicklung allein genügt und 
also den gesamten Anlagenkomplex enthält; wenigstens muß man vom Stand
punkt der präformistischen Chromosomentheorie der Vererbung aus und im 
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Hinblick auf alle übrigen zur Chromosomenlehre gehörigen Tatsachen die Be
rechtigung anerkennen, die Entstehung haploider Organismen auf diese Weise 
zu interpretieren. Für den männlichen Vorkern ergibt sich dann auf dem Wege 
des Analogieschlusses, daß er entsprechend seiner stofflichen und formalen 
Übereinstimmung mit dem weiblichen auch dessen universellen Charakter be
sitzen muß. Die Versuche durch Befruchtung kernloser Eifragmente (MERo
GONIE, BOVERI) oder durch Ausschaltung des weiblichen Vorkerns mittels 
Radiumbestrahlung (P. HERTWIG) ein Seitenstück zur Parthenogenese, eine 
"Ephebogenesis" (RAWITz) zu erzielen und damit auch für den männlichen 
Vorkern direkte Beweise seiner vollen Potenz in bezug auf die Vererbung zu 
gewinnen, haben infolge der Fehlerquellen, die den Merogonieversuchen an
haften [BoVERI (1918)] und der kurzen Lebensdauer der nur mit väterlichen 
Kernsubstanzen ausgestatteten haploiden Larven bis jetzt noch nicht zu ent
scheidenden Ergebnissen geführt. 

Es legt also schon die VAN BENEDENsche Befruchtungstatsache 
1m Zusammenhang mit allgemeinen vererbungstheoretischen 

a b 

Abb. 210a und b. Zwei Schemata zur Erläuterung der unregelmäßigen Verteilung der Chromosomen 
in doppeltbefruchteten Seeigeleiern. Nach BOVERI aus C. HERBST (1926). 

Überlegungen die Annahme zweier vollständiger Chromosomen
gruppen, Chromosomensätze oder "Genome" (H. WINKLER) nahe. 

Für die Ungleichwertigkeit der Chromosomen hat zuerst BOVERI 
von der physiologischen Seite her seinen berühmten experimentellen Beweis 
zu führen versucht. 

Die Möglichkeit, beim Seeigelei disperme Befruchtung zu veranlassen, die 
Beteiligung der beiden männlichen Vorkerne an der Kopulation zu einem tri
ploiden Furchungskern, endlich die Beteilung auch der beiden mit den Sperma
kernen eingedrungenen Zentren an der Furchungsteilung sind die Voraus
setzungen zu dem in Rede stehenden Experiment. Die drei Chromosomen
sätze des dispermen Eies geraten alsdann unter den Einfluß von vier Centro
somen als den Abkömmlingen der beiden Zentren der eingedrungenen Spermien 
und die erste Eiteilung spielt sich als Tetraster ab mit dem Erfolg, daß die Ele
mente der drei haploiden Chromosomensätze auf die vier ersten Blastomeren
kerne, welche aus dieser abnormen ersten Furchungsteilung gleichzeitig hervor
gehen, in zufälligen Kombinationen verteilt werden, eben gerade so, wie sie 
in die vier Spindeln des Tetrasters zu liegen kommen (Abb. 210). Die vier ersten 
Blastomeren können auf diesem experimentellen Wege mit einem ungleichen 
Chromosomenbestand ausgestattet werden. Dabei besteht die erzielte Ungleich
heit nicht nur in Zahlenunterschieden, sondern vor allem darin, daß, unter der 
Voraussetzung von qualitativen Unterschieden zwischen den Chromosomen, 
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eine ungleiche Kombination derselben in den einzelnen Blastomeren sich er
geben kann. Besitzt jedes der bei dreifachem Genom dreimal vorhandenen 
Chromosomen seine spezifischen Qualitäten, so daß man ihm seine bestimmte 
Bezeichnung im Genom geben dürfte (Abb. 210), so müßte beim zufälligen 
Durcheinanderwürfeln der Elemente und der zufallsbestimmten Vierteilung 
des triploiden Bestandes ein oder der andere Blastomerenkern ein bestimmtes 
Chromosom in dreifacher Ausfertigung und ein anderes gar nicht erhalten 
können. Solche nicht nur zahlenmäßige Ungleichwertigkeit der vier Blasto
meren müßte sich bei ihrer künstlichen Trennung erweisen. Waren die Voraus
setzungen BovERIs richtig, so durften die selbständigen Blastomeren die ihnen 
bekanntlich noch zukommende Fähigkeit für sich allein eine vollständige, 
wenn auch kleine Larve zu entwickeln (DRIESCH, BOVERI), nicht mehr alle be
sitzen, sondern diejenigen, denen ein oder das andere Chromosom fehlte, mußten 
in ihrem Entwicklungsvermögen in der verschiedensten Weise gestört sein. 
Dies war in der Tat das Ergebnis der Aufzucht der isolierten Blastomeren dis
perm befruchteter Seeigeleier. Da die Verschiedenheit der Chromosomenzahl 
nicht die Ursache der Verschiedenheit der Larven sein konnte, wenn doch schon 
die haploide Zahl der Chromosomen zur Entstehung normaler Larven genügt, 
und auch die Qualitäten des Cytoplasmas beim Seeigelei für alle Blastomeren 
dieselben sind, führte BOVERI das Ergebnis seiner Versuche auf die verschiedene 
Kombination und den hierbei eintretenden Mangel einzelner Arten von Chromo
somen des Genoms zurück und glaubte darin den experimentellen Be
weis für die Verschiedenartigkeit der einzelnen Chromosomen 
erblicken zu dürfen. Diese Schlußfolgerung war noch durch den Befund ge
stützt, daß die isolierten Blastomeren nur dreigeteilter dispermer Eier, wenn 
nur drei P.ole bei der ersten Furchungsteilung gebildet werden, in viel höherem 
Prozentsatz normale oder annähernd normale Larven lieferten als die "Vierer", 
ganz entsprechend der größeren Wahrscheinlichkeit günstiger Verteilung der 
Chromosomen, die hier im Vergleich zur simultanen Vierteilung des Eies besteht. 

Jeder Vorkern enthält also alle Arten von Chromosomen, 
welohe die Anlagen für einen ganzen Organismus enthalten (wobei 
die Geschlechtschromosomen in dieser Aussage nicht inbegriffen sind), "aber 
zwischen den einzelnen Chromosomen eines jeden Vorkerns müssen 
qualitative Unterschiede sein, so daß sie nur in ganz bestimmter 
Kombination, vielleicht nur alle zusammen, sämtliche Eigen
schaften darbieten, die zur normalen Entwicklung nötig sind" 
[BoVERI (1904, S. 51)]. 

Die volle Bestätigung dieses Gedankens wurde für bestimmte Chromosomen, 
die Geschlechtschromosomen, zu Beginn unseres Jahrhundert" durch die 
Untersuchungen einer Reihe amerikanischer Cytologen [MoNTGOMERY, P AULMIER, 
Mc CLUNG, WILCOX, SUTTON], durch DE SINETY und andere [siehe BovERI 
(1904), HAEcKER (1907)] erbracht, nachdem bereits im Jahre 1891 HENKING 
(s. ebendort) das "akzessorische Chromosom" (MoNTGOMERY) in der Sper
matogenese der Feuerwanze entdeckt hatte. Die Geschichte und die Ergebnisse 
der Geschlechtschromosomenforschung auseinanderzusetzen, hieße die 
hier gestellte Aufgabe überschreiten. Wir dürfen auf R. GOLDSCHMIDTS zu
sammenfassende Darstellung aus dem Jahre 1920 verweisen und als das ge
sicherte Ergebnis eines der fruchtbarsten Gebiete cytologischer Forschung 
der beiden letzten Dezennien den Satz aufstellen: Die Vererbung des Geschlechts 
beruht auf der Verteilung bestimmter Chromosomen, der Geschlechtschromo
somen, durch den Mechanismus der Reduktionsteilung. Nach GOLDSCHMIDT 
(1920b) steht die "Theorie, die die differentielle Verteilung der Geschlechts
chromosomen auf gleiche Hälften befruchteter Eier als den sichtbaren 
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Mechanismus der Geschlechtsbestimmung beansprucht, heute auf der Höhe 
eines Experimentalbeweises in Physik oder Chemie" (s. hierzu S. 239 und 
Abb. 321, S. 407). 

Wenn nun auch die Verteilung der Geschlechtschromosomen lediglich den 
Mechanismus darstellt, durch den das Geschlecht der befruchteten Eizelle be
stimmt wird, während die Ausbildung der Geschlechtscharaktere auf dem 
Wege komplizierter Wechselwirkungen erst durch die Entwicklung vollzogen 
wird, so ist das eine hier ausschlaggebende Resultat der Ge
schlechtschromosomenforschung jedenfalls darin zu sehen, daß 
diese Elemente spezifische Qualitäten besitzen und dement
sprechend nur ihnen zukommende Einwirkungen auf die Ent
wicklung vollziehen. Das ist eines derjenigen Ergebnisse der Vererbungs
cytologie, welche die Chromosomentheorie der Vererbung zu einer sicher be
gründeten Lehre gemacht haben. 

Es kommt hinzu, daß die Geschlechtschromosomen nicht bloß das Ge
schlecht selbst durch irgendeine von ihnen ausgehende Wirkung bestimmen, 
sondern daß ihre spezifische Konstitution zugleich über die Entwicklung anderer 
mit dem Geschlecht verbundener Eigenschaften (geschlechtsgebundene Eigen
schaften) entscheidet. In der Sprache der Faktorenhypothese, die nach MORGAN 
den tatsächlichen Sachverhalt (lineare Anordnung der Faktoren oder Gene, 
"Chromosomenkarten") ausdrückt, kann man auch sagen, daß die Geschlechts
chromosomen sowohl Faktoren oder Erbanlagen für das Geschlecht als auch 
andere Gene enthalten, die mit jenen des Geschlechts zusammen vererbt werden 
müssen, solange sie das Geschlechtschromosom nicht durch den "Faktoren
austausch" verlassen können. 

Unsere Einstellung zur Chromosomentheorie der Vererbung überhaupt, die der Be
arbeitung dieser Abschnitte über die Chromosomenfragen sowie des folgenden zugrunde 
liegt, wollen wir hier durch die folgende kurze Bemerkung erläutern. In bezug auf Einzel
fragen der Chromosomentheorie wie die der Chromosomenkonjugation und der Reduktions
teilung bestehen auch nach dem Zeugnis J. SEILERS (1925, S. 114) noch wesentliche Lücken 
unserer Kenntnisse und es ist notwendig, auf dieselben die Aufmerksamkeit gerichtet zu 
halten. Der Standpunkt SEILERS (S. 229), daß es, so überzeugend die Experimente an 
Drosophila auch sind, dem Cytologen "selbstverständlich nicht erspart" bleibt, "soweit 
das überhaupt möglich ist, durch direkte Beobachtungen am Mikroskop die Richtigkeit 
der Chromosomentheorie zu erweisen", entspricht den Außerungen von STIEVE und WASSER
MANN (1923, Diskussionsbemerkungen) über das Verhältnis der Cytologie zur experimen
tellen Vererbungsforschung (siehe hierzu auch STIEVE, 1922). Gerade SEILERS Unter
suchungen, auf die wir zurückkommen, haben aber wesentlich dazu beigetragen, die Chromo
somentheorie zu festigen und wenn man auch diese Ergebnisse noch in die Rechnung ein
stellt, dann wird man den hier vertretenen Standpunkt gerechtfertigt finden. Man muß 
natürlich unterscheiden zwischen den vorbehaltlosen Interpretationen der 
Vererbungsvorgänge ausschließlich vom Standpunkt der Chromosomen
theorie aus und jenem anderen Urteil, daß die Chromosomen unseren gegen
wärtigen tatsächlichen Kenntnissen zufolge mit gewissen Vererbungsvor
gängen sicher in einem ursächlichen Zusa,mmenhang stehen. Zweifellos trifft 
dies für jene Vererbungsvorgänge zu, welche durch die MENDELschen Regeln verständlich 
gemacht werden können, und es trifft auch für die syngame Geschlechtsbestimmung zu. Da
mit ist aber nicht gesagt, daß daneben nicht noch andere von der Konstitution des Eikerns 
unabhängige Eigenschaften der Keimzellen eine bedeutende Rolle für die Vererbung spielen. 
Ja dies ist sogar sicher, wenn man den Begriff der Vererbung nicht so eng auffaßt, daß 
man in seinem Bereich nur gewisse auffallende Außeneigenschaften des Organismus sehen 
will. Jenes Grundgesetz der Vererbung, wonach der artgemäße Bauplan durch die Gene
rationenfolge festgehalten wird, findet seine nächste Erklärung nicht in der Konstitution 
der Geschlechtskerne, sondern im Bau des Eies als Ganzes. Es kann allerdings sein, daß 
auch die Architektur des Eies während seiner Entwicklung unter dem Einfluß spezifischer 
Erbsubstanzen des Oocytenkerns erworben wird, jedoch können wir darüber nichts Sicheres 
angeben. So richten sich die Einwände, die man gegen die Chromosomen
theorie vorbringen kann, mit Recht eigentlich nur gegen die Überschätzung 
derselben im Sinne der "Monopolstellung", die man dem Kern in bezug auf 
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die Vererbung eingeräumt hat. Ferner ist damit zu rechnen, daß die Faktorenhypo
these in dem Sinne von corpusculären Trägem der Erbanlagen in den Chromosomen 
(Chromosomenkarten) später einmal nur mehr als ein grobes Bild zum Verständnis der von 
den Chromosomen ausgehenden Wirkung eine symbolische Bedeutung behalten wird. 
Wenn HELD (1923) sagt, "nicht Eigenschaften und Merkmale werden vererbt, sondern 
feinste Reaktionsweisen der Zelle", so kommt die Chromosomentheorie einer solchen Auf
fassung bereits sehr nahe, gerade im Falle der Geschlechtsbestimmung, die nach GOLD
SCHMIDT (1920) auf der Wirkung von Enzymen und von diesen erregten Hormonen beruht, 
wobei die Geschlechtschromosomen lediglich als Träger solcher Enzyme und daher als eine 
der Ursachen für die geschlechtsbedingende celluläre Reaktionsweise anzusehen wären. 

Aus der Annahme einer qualitativen Verschiedenheit der einzelnen Chromo
somen, sowie der Vollständigkeit der haploiden Chromosomensätze der Vor
kerne mußte als logische Folgerung die Homologie der beiden haploiden 
Sätze in bezug auf die einzelnen Chromosomen sich ergeben. Der 
Doppelsatz des "diploiden" befruchteten Eikerns setzt sich aus paarweise 
zusammengehörigen homologen, in der gleichen Richtung auf die Ver
erbungserscheinungen wirkenden väterlichen und mütterlichen Chromo
somen zusammen. }, " 
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Abb. 211. Chromosomenbestand der männlichen und weiblichen Drosophila etwas schematisiert 
nach MORGAN, aus J. W. HARMS (1926). 

Auch diese für die Chromosomentheorie grundlegende Vorstellung hat 
durch die Kenntnisse über die Geschlechtschromosomen eine Bekräf
tigung erfahren. Denn die in doppelter Ausfertigung im Chromosomensatz 
des homozygoten Geschlechts vorhandenen X-Chromosomen sind in der 
Tat einander entsprechende Elemente väterlicher und mütterlicher Herkunft. 
Wo im heterogameten Geschlecht nur ein solches Element sich im diploiden 
Satz befindet, da fehlt ihm sein Partner und wir können aus dem Mechanismus 
der Reduktionsteilung die Gründe ersehen, warum er ihm fehlt. Diese Ausnahme 
von der allgemeinen Regel des zweimaligen Vorkommens einer 
jeden Chromosomenart hat mit allen ihren Folgeerscheinungen in hohem 
Maße als Bestätigung der Regel gewirkt. 

Was die Zusammengehörigkeit der X- und Y-Chromosomen betrüft, so könnte 
ihre Verschiedenheit in Form und Größe gegenüber der nachher zu zeigenden 
Übereinstimmung der homologen Chromosomen befremden, wenn nicht durch 
den Zusammentritt auch dieser Elemente vor der Reduktionsteilung ihre 
"Homologie" erwiesen wäre (Abb. 231, S. 239). "Heteromorphismus" homo
loger Chromosomen kommt übrigens auch sonst vor [CAROTHERS (1917)] und 
er ist gerade im Falle des X- und Y-Chromosoms angesichts der so ganz ver
schiedenen Bedeutung beider Elemente in bezug auf die Geschlechtsbestim
mung am wenigsten befremdend (s. S. 238). 

Weiterhin werden für die Zusammengehörigkeit homologer Chromo
somen des diploiden Kernes vor allem die Form- und Größenverhält
nisse der Chromosomen überhaupt herangezogen, seit die in diesem Punkt 
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grundlegenden Arbeiten von MONTGOMERY (1901) und SUTTON (1902) "gradated 
series of pairs" (WILSON) ergeben hatten. SUTTON konnte zeigen, daß in der 
Spermatogonienteilung der Heuschrecke Brachystola außer dem akzessori
schen Chromosom 16 größere und 6 kleinere Elemente vorliegen und daß inner
halb dieser beiden Gruppen sich weitere kleinere Größenunterschiede finden 

Abb. 212a. Spenniogonie des 
Menschen. Metaphase, von 
oben gesehen. 47 Chromoso
men. NachH.v.WINIWARTER 

und K. OGUlIfA (1926). 

und von jeder Größenklasse ein Paar vorhanden 
ist. Diese und ähnliche, damals von MONTGOMERY 
und WILSON erhobenen Befunde sind seither immer 
wieder bestätigt worden (Abb. 228 und 231, S. 238). 
Solche Größenunterschiede sind bei ihrer Kon
stanz in allen Mitosen des betreffenden Organismus 
ein wesentliches Zeugnis für die Individuali
tät und die qualitative Verschiedenheit der 
Chromosomen. Zu den typischen Verhältnissen 
der Chromosomengröße kommen dann noch die 
gleichfalls für die verschiedenen Chromo
somenpaare geltenden Eigentümlichkeiten 
der Form hinzu. 

Um ein Bild zu geben und ein Urteil über die Zu
verlässigkeit derartiger Angaben zu gewinnen, wollen 
wir sogleich den diploiden Chromosomensatz, den nach 

v. WINIWARTER und OGUMA (1926) die Spermatogonienmitosen des Menschen 
darbieten, in den Abb. 212 a-213 b vorführen. Dazu können auch die Chromo
somenplatten der Abb. 241, S. 256 herangezogen werden. Man sieht, wie die 
beiden "Garnituren" des diploiden Satzes die allgemeine Aussage freilich nur 
in annäherndem Umfang bestätigen. Die Unterschiede sind für die mittleren 
Klassen in der Regel nicht groß genug, um eine zweifellos richtige Zusammen
ordnung der Paare zu ermöglichen, wie dies noch bei einem einfachen Chromo
somensatz (Drosophila Abb. 211) möglich erscheint. Oft sind nur die längsten 
und die kürzesten Chromosomen mit Sicherheit in allen Sätzen wiederzuerkennen. 
Aber in den günstigen Fällen kann man doch sagen, daß je zwei der Chromosomen 
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Abb. 212b. Die Chromosomen der Platte von a nach homologen Paaren und in absteigender Größe 
geordnet. Links das Heterochromosom. Nach v. WINIWARTER und OGUlIfA (1926). 

einander näher stehen als eines von ihnen irgendeinem _dritten und EISEN
TRAUT (1926), ein Schüler HAEcKERs, ist neuerdings wieder bei einer Nach
prüfung dieser Verhältnisse an Spermatogoriienmitosen von Heuschrecken 
auch unter Berücksichtigung der kleinen vorkommenden Abweichungen zu 
einem positiven Ergebriis gekommen. Wenn aber auch nur für ein Paar die 
Konstanz der Größe und Form und die Zusammengehörigkeit sicher nach
gewiesen werden kann, wie es SEILER (1925) für sein Objekt gelungen ist, so 
dürfen wir mit diesem Autor das, was für ein Chromosomenpaar gilt, auch auf 
die anderen beziehen .. pnd hiegegen ist der Einwand gewiß nicht berechtigt, 
der bei mangelndem Uberblick über die Gesamtheit der Erscheinungen er
hoben werden könnte, daß unter einer Anzahl verschieden langer Chromosomen 
natürlich stets längste und kürzeste gegeben sein müssen. Denn abgesehen 
von der hierdurch noch nicht erklärten Übereinstimmung von je zweien bieten 



Die Chromosomenfragen. - Die Ungleichwertigkeit der Chromosomen. 223 

in SEILERs Fällen die beiden großen Chromosomen in ihrem Verhalten eine 
solche Regelmäßigkeit dar, daß an ihrem besonderen Charakter nicht zu 
zweifeln ist (s. hierzu S. 240). 

Nun gibt es in einzelnen Fällen weitere Stützen für die behauptete Ordnung 
des Chromosomensatzes, auf die wir sogleich zurückkommen. Es muß nur 
vorher noch der naheliegende Ein wand berücksichtigt werden, ob denn 
bei Ge bilden von so großer Veränderlich
keit' wie es die Chromosomen doch sind, 
Messungen und die Feststellung typischer 
Größen und Formen überhaupt aussichts
reich sein können. Darauf ist zu antworten, daß 
bei Erörterung der Form und Größe der Chromo
somen "nur gleiche Zellen in einer gegebenen Tei
lungsphase unter möglichst gleichen Außen- und 
Innenbedingungen miteinander verglichen werden" 
dürfen [SAKAMURA (1. c. S. 147)]. Wenn sich aber 
in der Metaphase bei den maximal verkürzten 
Chromosomen regelmäßig dieselben Verhältnisse ein
stellen, so ist dies doch zum mindesten ein Zeichen 
für konstante Unterschiede der Masse. Relativ 

Abb. 213a. Spermiogonie des 
Menschen. Ansicht wie in 
Abb. 212a. 47 Chromosomen. 

Nach v. WINIWARTER und 
OGUMA (1926). 

müssen diese Unterschiede in allen Zellen eines Organismus in gleicher Weise 
gefunden werden, mögen die Chromosomen absolut größer oder kleiner sein. 
Denn die Chromosomen verkleinern sich bei rasch hintereinander erfolgenden 
Mitosen, so bei der Furchung [VEIJDOVSKY (1907), ERDMANN (1911, S. 504), 
CONKLIN (1912)] und es ist die Größe der Chromosomen im einzelnen Fall auch 
von äußeren Faktoren wie der Temperatur [ERDMANN (1911, S. 504)] abhängig. 
Nun ist nicht zu leugnen, daß über die wahre Konstanz der Größe der einzelnen 
Chromosomen durch ausgedehnte den ganzen Organismus betreffende Unter
suchungen keine Sicherheit vorliegt. Die Schwierigkeiten der Zählung und 
der Messung der Chromosomen (die übrigens auch im besten Fall mit unvermeid
lichen Fehlerquellen rechnen muß) sind so groß, daß in der Regel nur die 
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Abb. 213b. Chromosomensatz von a wie bei Abb. 212 b geordnet. 
Nach v. WINIWARTER und OGUMA (1926). 

Geschlechtszellen zu derartigen Feststellungen zu gebrauchen sind. Unsere Er
fahrungen über die Schwankungen der Chromosomenzahlen in. den somatischen 
Mitosen (s. S. 189) lassen uns die in Rede stehende Konstanz bei diesen ja auch 
nicht erwarten. Wenn in der Regel die Unterschiede zwischen den Chromo
somen nur auf die Elemente der ersten Reifeteilung beschränkt wären, sich in 
der zweiten schon selten und während der Furchung nur in beschränktem Maße 
finden ließen, wie CONKLIN einmal (1902, S. 12) gemeint hat, dann wären diese 
Dokumente der qualitativen Verschiedenheit der Chromosomen nur mit Vor
behalt aufzunehmen. Es ist dagegen wichtig, zu betonen, daß wir doch von 
Anfang an (SUTTON) und wie unsere Abbildungen zeigen, beute erst recht auf 
diploide Chromosomensätze verweisen können. Ob diese der Geschlechts
zellenentwicklung angehören oder somatischen Zellen, das ist grundsätzlich ohne 
Bedeutung. Und wenn, wie bei den SEILERschen Rassen des Schmetterlings 
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Phragmotobia fuliginosa, die typischen Chromosomensätze mit einem promi
nenten Paar sowohl in den Geschlechtszellen als auch den Blastodermzellen 
konstant bei allen Eiern, Spermatocyten und Embryonalzellen durch eine 
Reihe von Jahren hindurch immer wieder gezeigt werden können, so darf es 
als erwiesen gelten, daß die Größe der Elemente der Ausdruck einer 
inneren von Zelle zu Zelle vererbten Besonderheit derselben ist, 
und zwar einer Besonderheit, die je zweien Elementen des diploi
den Satzes anhaftet. 

Wir brauchen auch nicht dabei stehen zu bleiben, lediglich 
Unterschiede in der Masse zwischen den Chromosomen an
zunehmen. Vielmehr dürfen wir die definitiven Größen- und Form
verhältnisse noch auf andere bisher freilich unbekannte Faktoren 
beziehen. So fand SEILER (1. c.) eine Rasse des genannten Schmetterlings mit 
einem durchaus typischen Chromosomensatz, was die Zahl und vor allem das 
Längenverhältnis der Chromosomen zueinander betraf. Jedoch waren dieser 
Rasse in den Metaphasen längere und dünnere Chromosomen eigentümlich, 
die sich zu denen der anderen in der Länge wie 2 : 1 verhielten. Ebenso be
achtenswert ist bei den Objekten SEILERs der Unterschied zwischen den Rei
fungsteilungschromosomen des Eies und denen der Spermatocyten. Die ersteren 
behalten die Stabform, die letzteren nehmen Kugelform an. Solche Unterschiede 
sind keine der Masse, denn diese dürfte bei längeren und dünneren Chromo
somen und bei stabförmigen und kugeligen die gleiche sein. Es handelt sich 
also auch um eine typische Reaktionsweise der Chromosomen vornehmlich 
in der Metaphase und auch um Unterschiede in ihrer Struktur, welche 
neben den Unterschieden der Masse sehr beachtenswert sind. Für das besondere 
Verhalten einzelner Chromosomen bietet wiederum das Heterochromosom in 
manchen Fällen einen eindrucksvollen Beleg, wenn es nach den Spermato
gonienteilungen nicht wie die Autosomen in das Kerrigerüst eingeht, sondern 
während der Teilungsruhe seinen geschlossenen Charakter aufrecht erhält und 
auch während der Prophase der Reifungsteilungen sich in seiner Struktur 
anders verhält als die Autosomen [WILSON (1905), BUCHNER (1909) u. a., siehe 
hierzu Abb. 237, S.245]. Darin bekundet sich doch gewiß eine typische Reak
tionsweise. Und wenn bei einem Element ein so weitgehend andersartiges Ver
halten beobachtet wird, so ist es nicht unbegründet, angesichts der weniger 
starken Unterschiede im Verhalten der übrigen Kerneinheiten nach ent
sprechend abgestuften Reaktionsweisen zu fragen. [Der Einwand, daß das 
Heterochromosom kein echtes, mit den Autosomen vergleichbares Chromosom 
wäre, ist nicht gerechtfertigt. MOHR (1919).] 

Die zuerst für das Heterochromosom ermittelten Erscheinungen der "H e t e r 0-

pyknose" sind von E. HEITZ (1925, 1928), dessen Chromosomenstudien für die 
hier behandelten Fragen nach der Zahl, Größe und Form der Chromosomen im 
Pflanzenreich von Bedeutung sind, auch für Autosomen oder Teile derselben 
in gewissen Chromosomensätzen gezeigt und zur Kennzeichnung und Ver
folgung der betreffenden Elemente benützt worden. Gerade diese Befunde 
haben unserer Auffassung von einer bestimmten Reaktionsweise der Chromo
somen neue Stützen geliefert. 

Indem wir ausdrücklich von einer Reaktionsweise der Chromosomen sprechen, 
deuten wir an, daß das Ergebnis derselben, d. h. die definitive Größe und Form 
der Chromosomen nicht allein von im Chromosom selbst gelegenen Faktoren 
abhängt, sondern auch von den Einwirkungen der Umgebung, zunächst also 
des Cytoplasmas, auf welche die "Reaktion" erfolgt. Es kann daher im einzelnen 
Fall nicht ohne weiteres die andersartige Reaktion, z. B. der längeren Chromo
somen bei SEILERS Phragmotobia-Rasse einer Eigentümlichkeit dieser Chromo-
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somen zugeschrieben werden, sondern man wird mit mindestens demselben 
Recht die Besonderheit im Cytoplasma suchen dürfen. Für die kleinen Schwan
kungen, die nicht regellos, sondern in dem angegebenen Sinne reaktiv in bezug 
auf die Größe der Chromosomen vorkommen, hat neuerdings EISENTRAUT 
(1926, S. 164) bemerkenswerte Beobachtungen durch die Vergleichung der Chro
mosomensätze der Spermatogonien aus verschiedenen Cysten des Heuschrecken
hodens beigesteuert. Er findet die vollkommenere Übereinstimmung der in 
einer Cyste vereinigten Zellen gegenüber Zellen aus anderen Cysten im Einklang 
mit der näheren Verwandtschaft und den gleichmäßigeren Bedingungen inner
halb einer Cyste. Dazu kommt des weiteren, daß die Chromosomen aus ver
schiedenen Cysten ein und desselben Tieres einander immer noch genauer ent
sprechen als den Chromosomen aus den entsprechenden Cysten anderer Tiere 
derselben Art. 

Gerade die Form verschiedenheiten der Chromosomen haben die 
Vermutung wachgerufen, daß ihnen Unterschiede im Aufbau zugrunde 
liegen könnten. Freilich herrscht naturgemäß keine große Abwechslung 
hinsichtlich der Formen; bei den Chromosomen der typischen Mitose handelt 
es sich um Stabformen, Hacken oder Schleifen, wozu im einzelnen noch ge
wisse andere Unterschiede hinzukommen können, die wir anführen werden. 
Die Konstanz der Form ist auf die Zeit der stärksten Verkürzung der Chromo
somen beschränkt. Eine besondere Bedeutung wird dabei den Anaphasen
chromosomen in den Tochterplatten zuerkannt. Ob ein Chromosom als Stab, 
Schleife oder Hacken auftritt, das soll nämlich von der Art seiner Verbin
dung mit den Spindelfasern abhängen [Me CLUNG (1914)], d. h. davon, 
ob es an einem Ende oder in der Längsmitte oder außerhalb der Mitte "ergriffen" 
und zum Pol "gezogen" wird. 

Das ist eine Annahme, die uns gegenwärtig als Axiom in der Literatur ent
gegentritt [so Me CLUNG (1924, S. 624)]: "The form of the chromosomes seems 
to be largely determined by the fiber attachement"]. Der "Insertionspunkt" 
der Spindelfaser soll aber vom Chromosom aus bestimmt sein, er gehört zu 
seinen wesentlichen Struktureigentümlichkeiten. So wird von SAKAMURA (1920) 
eine an einer bestimmten Stelle der Chromosomen von V icia faba gelegene 
konstante Einschnürung zugleich als "Insertionspunkt" bezeichnet. Er sagt 
darüber (S. 31): "Jedenfalls unterliegt es keinem Zweifel, daß die konstante Ein
schnürung der Chromosomen im Pflanzen- und Tierreich überall verbreitet ist, und 
daß immer an den Insertionsstellen der Zugfasern die Chromosomen eingeschnürt 
sind oder die Anlage (~) der Einschnürung besitzen". Derselben Ansicht ist 
NAwAseHIN (1926). Die von ihm bei Crepis-Arten gefundenen Chromosomen
sätze, von denen wir wegen ihrer Bedeutung für die Chromosomenlehre in 
den Abb. 214-225 einige wiedergeben, zeigen solche Kerben oder "Gelenke", 
wie der Autor sagt, bei einigen Elementen. Besonders hat sich CAROTHERS 
(1917) bemüht, die homologen Chromosomen der Reifeteilung bei Heuschrecken 
nach der Art der Spindelfaseranheftung und der dadurch bedingten Form zu 
unterscheiden. 

Im allgemeinen können wir vorerst zu den Aussagen über den Zusammen
hang zwischen dem Bau der Chromosomen, der Spindelfaserinsertion und der 
typischen Form der Elemente darauf aufmerksam machen, daß hier nicht 
scharf genug zwischen der Form der Metaphasenchromosomen und der der 
Anaphasenchromosomen unterschieden wird. In vielen Fällen, ja wir dürfen 
sagen in den meisten bei somatischen Mitosen, sind die Schleifen, Stäbe oder 
Hacken bereits in der Metaphasenplatte festgelegt. Und auch die Tetraden 
nehmen längere Zeit, bevor sie in die Spindel der ersten Reifeteilung eingestellt 
werden, ja bereits bei geschlossenem Gonocytenkern ihre verschiedenen Formen 
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an. In diesem Zeitpunkt aber ist die Spindelfaser doch noch nicht im Sinne 
eines "Zuges" wirksam. Anders liegen die Verhältnisse während der Anaphase. 
Hier kommt mit der Bewegung der Chromosomen zugleich eine formgebende 
Kraft zur Geltung. Dieser Unterschied wird gerade bei den Reifeteilungen 
sehr deutlich, bei denen, die zu den Polen sich bewegenden Hälften der Tetraden 
vielfach eine eigenartige Form gewinnen, welche in der Gestalt der Tetraden 
noch keineswegs vorbereitet war. Es wird also notwendig sein, hier schärfer 
zu unterscheiden als Mc CLUNG; wir dürfen nicht die Form der Chromosomen 
allgemein auf den Ansatz der Spindelfaser zurückführen, sondern wir müssen 
unabhängig von der Beziehung zur Spindel im Chromosom selbst 
gelegene Faktoren annehmen, die bei stärkster Verkürzung seine 
typische oder sagen wir besser, um nicht zu weit zu gehen, eine 
von den in Betracht kommenden Formen bedingen. Es ist nun 
freilich richtig, daß schleifenförmige Elemente der Metaphase in der Regel 
auch als Schleifen, stabförmige und hackenförmige in dieser Gestalt die Ana
phase durchmachen. Aber diese Tatsache spricht doch eher gegen als für die 
fragliche Wirkung der Spindelfaserinsertion. Und diese bleibt noch aus anderen 
Gründen vorerst höchst fragwürdig. Die üblich gewordene Ausdrucksweise 
läßt gar nicht erkennen, daß Spindelfasern und noch mehr die Insertion der
selben am bestimmten Punkt, des weiteren der von den Fasern ausgeübte Zug 
durchaus unsichere und unserer Meinung nach unzulässige Begriffe und Vor
stellungen sind (s. S. 402). 

Wenn wir die allgemein gebräuchliche Ausdrucksweise also auch nicht 
wörtlich nehmen, sondern nur als eine eingebürgerte Art der Beschreibung des 
Sachverhalts betrachten können, so bleibt doch das Wesentliche, was gemeint 
ist, für die Frage der Chromosomentypen von großem Belang. Wie ein Chromo
som mit der Spindelsubstanz in Beziehung tritt und wie seine Tochterhälften 
auseinanderzuweichen beginnen, das scheint allerdings vielfach nicht weniger 
bezeichnend zu sein als die Chromosomenform selbst. Und wenn diese Eigen
tümlichkeiten des Verhaltens einzelner Chromosomen mit "Querkerben" und 
im Chromosom vorgebildeten Marken überhaupt in Zusammenhang gebracht 
werden können, dann liegen in all diesen Befunden wiederum beachtenswerte 
Beweise für die spezifische Organisation der verschiedenen Chromosomen eines 
Satzes. Davon sind wir freilich noch weit entfernt, solche Marken an den Chromo
somen, wie sie in Pflanzenzellen von NAWASCHIN und SAKAMURA aufgefunden 
worden sind, als allgemein verbreitete Chromosomenmerkmale bezeichnen zu 
können. Immerhin wäre es nicht unmöglich, daß dieselben meistens verborgen 
bleiben. SAKAMURA (1. c.) hat nämlich gezeigt, wie die Querkerben durch 
äußere Einflüsse, z. B. Gifte, wie Chloralhydrat, deutlicher gemacht werden 
können. 

Eine offenbar konstante formale Eigenart mancher Metaphasenchromosomen 
ist in kleinen, an dem inneren Ende mittels eines feinen Fadens angehefteten 
Chromatinkörnern gegeben, die man als Satelliten oder Trabanten oder, wenn 
es sich um größere mit dem Chromosom verbundene Körper handelt, als Tra
bantenchromosomen bezeichnet hat [so NAWASCHIN (1912); TSCHERNOYAROW 
(1914); M. NAWASCHIN (1925, 1926); DELAUNAY (1915, 1922)]. Besonders die 
neue Untersuchung M. NAWASCHINS, welche drei Crepis-Arten betrifft, hat er
geben, daß bestimmte Chromosomen stets durch den Besitz dieser eigentüm
lichen Anhängsel ausgezeichnet sind (Abb. 214). Im Pflanzenreich sind die 
Trabanten offenbar weit verbreitet [so M. NAWASCHINS Zusammenstellung 
1925, S. 104-107; HEITZ (1923, 1928), KUHN (1928)]. Als erwähnenswerte 
Eigentümlichkeit derselben sei noch ihre Selbständigkeit während der frühen 
Prophase hervorgehoben; sie sollen erst in späteren Prophasenstadien den 
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betreffenden Autosomen mittels eines Fadens angeheftet werden. Dieses Ver
halten würde echte Trabanten von nur durch Querkerben abgesetzten End
abschnitten der Chromosomen scharf unterscheiden. Bei tierischen Mitosen ist 
zu dieser Erscheinung noch kein Seitenstück gefunden, jedoch sind knopf
förmige gegen den Hauptteil des Chromosoms abgegrenzte Anschwellungen 
einzelner Elemente öfters beobachtet worden [z. B. WASSERMANN (1913, 
Abb.5, 7, 9, Taf. I)], Bildungen, die an die Trabanten wenigstens erinnern!. 

Einkerbungen und Trabanten können auch als Ausdruck jener 
metameren Gliederung der Chromosomen aufgefaßt werden, auf welche 
man zuerst zurückgreifen wird, wenn man für die Unterschiede im feineren 
Bau der Chromosomen sichtbare Grundlagen sucht. Wir haben die Frage nach 
dem metameren Aufbau der Chromosomen bereits an früherer Stelle bei der 
Entstehung der Chromosomen während 
der Prophase behandelt (s. S. 70). 
Inzwischen sind in dem Kapitel über 
die Konstanz der Chromosomenzahl und 
in dem hier vorliegenden alle jene Be
funde über den Zerfall von Sammel
chromosomen in kleinere Teilstücke, 
über die Segmentierung der somatischen 
Chromosomen, die Querkerben und die 
Trabantenchromosomen zur Sprache ge
kommen, welche alle mit den älteren 
und neueren Beobachtungen (PFITZNER, 
EISEN, W ENRIOH und zahlreiche andere) 
zusammen bei der Stellungnahme zur 
Frage nach dem Aufbau der Chromo
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I II III IV 
Abb. 214I-IV. Schematische Darstellung der 
verschiedenen Chromosomenformen bei Crepis
Arten. I Zweischenkliges Chromosom mit gleicher 
Schenkellänge ; II zweischenkliges Chromosom 
mit ungleicher Schenkellänge ; III Chromosom 
mit sehr kleinem, knöpfchenförmigen Schenkel; 
IV einen Trabanten führendes Chromosom. 
S Achromatische Spalte, "Gelenk" , welche 
nach N AW ASCHIN stets der Anheftungsstelle der 

Spindelfasern entspricht. 
Nach M. NAwASCHIN (1926). 

somen aus Einheiten einer nächstniedrigeren Ordnung berücksichtigt werden 
müssen. Es kommt noch hinzu, daß die vergleichende Untersuchung der 
Chromosomensätze einander nahestehender Formen gezeigt hat, wie einzelne 
Elemente in dem einen Fall isoliert, in dem anderen an andere angeschlossen 
in die Teilung eintreten können [CAROTHERS (1917), SEILER (1926)]. Das gilt 
auch für die Geschlechtschromosomen, die sich wohl nicht selten nach dem 
"Ascaristypus" [BOVERI (1909)] verhalten, wenn sie nämlich mit einem Auto
som vereinigt sind. Und hier fügen sich dalill die vorher erwähnten Befunde 
über regelmäßige Einschnürungen an gewissen Chromosomen an. Denn es ist 
folgerichtig, auch sie als die Grenzmarken zwischen metameren größeren Ab
schnitten innerhalb des Chromosoms anzusprechen. Und schließlich ist von 
hier nur ein Schritt zu den Trabantenchromosomen oder den kleineren An
hängseln, welche möglicherweise dartun, wie sich der Typus eines Chromo
soms durch die Angliederung und Einverleibung eines neuen Segmentes 
allmählich verändern kalill. Auch gewisse Unterschiede zwischen den 
Chromosomenzahlen verwandter Arten fügen sich am besten in den Kreis 
dieser Vorstellungen ein, da es doch hiernach nichts Befremdendes wäre, welill 
isolierte Chromosomen der einen Art den Gliedern eines größeren Chromosoms 
der anderen entsprechen würden. 

1 GERTRAUD HAAsE-BEssEL (1928) hat an zwei Gemini der Pollenmutterzellen von 
Anthurien Trabantenpaare gefunden, die erst im Strepsinema (s. S. 252) sichtbar werden. 
Verf. faßt die Trabanten als Organellen für die Chromatinaufnahme auf, wobei sie ihrer 
Vorstellung hinsichtlich der Beziehungen zwischen Nucleolarsubstanz und Chromatin die 
Transformationshypothese zugrunde legt (s. S. 57). Wir halten den Nachweis von Tra.
bantenpaaren an den Chromosomen der Reifungsteilungen für bedeutungsvoll im Hin
blick auf die Konjugationsfragen. 
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So vervollständigt sich bei einem größeren Überblick das Bild der indivi
duellen Kerneinheit. Wir können es wenigstens für wahrscheinlich halten, 
daß zur Eigenart jedes Elements auch die Zusammensetzung 
aus einer bestimmten Anzahl von Gliedern gehört. Was darüber 
hinausgeht, so besonders die lineare Anordnung kleinster Einheiten innerhalb 
der Glieder, eine Vorstellung, die in MORGANs Chromosomenkarten ihren kühnsten 
Ausdruck gefunden hat, bleibt natürlich Hypothese. Man wird nicht verlangen, 
daß die aus Beobachtung und Experiment gefolgerten letzten Vorstellungen 
sich je vor dem Mikroskop müßten als "objektive Wahrheit" erweisen lassen. 
Das ist hier ebenso, wie wir es auch bei der Lehre von der Kontinuität der Chromo
somen gefunden haben. Aber wir dürfen nicht vergessen, daß die Chromosomen
theorie zwar aus einzelnen Bausteinen sich zusammensetzt, die wir hier und 
in dem Kapitel über die Reifungsteilungen vorführen und die auf ihre Trag
fähigkeit wohl immer wieder geprüft werden müssen, daß aber die umfassende 
Anschauung, welche sie darstellt, nicht gewonnen werden konnte und nicht 
erhalten werden kann, wenn man jedem einzelnen Baustein die gesamte Trag
last zumutet. Das heißt, unsere Einstellung zur Theorie muß vom Überblick 
über ein möglichst großes Bereich von ihr untergeordneten Erscheinungen ab
hängig gemacht werden und das heißt weiter, daß auch dieses Gebäude nicht 
bestehen kann ohne Prinzipien der Konstruktion. Wer diese nicht zugesteht, 
kann keine Theorie bejahen; solche Skepsis würde die Chromosomentheorie 
der Vererbung nicht allein treffen. Das Bereich, welches hier angrenzt, dürfen 
wir nicht betreten. Wir müssen aber an die erkenntniskritische Seite unserer 
Fragen wenigstens erinnern, damit wir uns nicht etwa darein verlieren, die 
Anzahl gewisser Chromatinkörnchen zum Angelpunkt des ganzen Anschauungs
gebäudes machen zu wollen. 

Zuletzt ist es noch unsere Aufgabe, den Kreis dieser Betrachtungen zu 
schließen, indem wir, wie wir von BOVERIS physiologischem Beweis und von 
den Geschlechtschromosomen ausgegangen sind, die Brücke von der Chromo
somenmorphologie zur Physiologie des Chromosomensatzes noch einmal zu 
schlagen versuchen. 

Wenn es richtig ist, daß auf den spezifischen Eigenschaften der Chromo
somen konstitutionelle Eigenschaften der Organismen beruhen und wenn sich 
diese Unterschiede der einzelnen Chromosomen zuweilen an ihrer Größe und 
Form ablesen lassen, so muß sich in einem günstigen Fall eine Beziehung 
zwischen Chromosomensatz und Phänotypus aufzeigen lassen. 

Die vergleichenden Untersuchungen 3-, 4- und 5chromosomiger verwandter 
Pflanzenarten (Crepis-Arten) durch M. NAWASCHIN (1925, 1926) hat in der 
Tat ergeben, daß jeder Art dieser Gattung ein spezifischer Chromosomen
satz eigen ist. Jeder Satz enthält mehrere verschiedene Chromosomenformen. 
Die besonderen Merkmale derselben, welche durch Größe und Form oder "Glie
derung" und den Besitz von Trabanten dargeboten werden, gestatten es, die 
verschiedenen einander entsprechenden Chromosomentypen in der diploiden 
Kernplatte, dem "Idiogramm" (S. NAWASCHIN) jeder Art herauszufinden. 
Die Abb. 215 u. 216 geben zwei derartige Idiogramme nach NAWASCHIN wieder. 
In seiner Arbeit aus dem Jahre 1925 findet man die Chromosomenplatten von 
10 Crepis-Arten zusammengestellt. Da gibt es Chromosomen vom Typus A mit 
zwei langen Schenkeln, vom Typus Bund C mit einem langen und einem kurzen 
Schenkel, die D-Chromosomen mit dem Trabanten und das aus zwei gleich
langen kurzen Schenkeln zusammengesetzte E-Chromosom. Man wird freilich 
auch hier finden, daß das subjektive Moment, wie bei der Zusammenstellung 
der homologen Chromosomen aus anderen diploiden Sätzen, nicht ganz aus
geschaltet ist, aber wenigstens lassen sich neben den längsten Elementen vom 
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Typus A und den kürzesten E-Chromosomen hie: auch die Traban~entr~ger 
noch mit Sicherheit aus den Idiogrammen herausfInden und das gewahrleIstet 
bei so geringer Chromosomenzahl doch ein brauchbares Ergeb~s. Der be
stimmte Chromosomentypus besitzt im artspezifischen Satz seme ganz be
stimmte arteigene Ausprägung. So lassen sich 10 Orepis-Arten n~ch der .~änge 
des A-Chromosoms in eine kontinuierliche Reihe ordnen. Aber mIt der Langen
zunahme eines Chromosoms kann die Verkürzung eines anderen Hand in Hand 

Abb. 215. Abb. 216. 

Abb. 215 u. 216. Normale Chromosomen platten von Crepis eapillarü; (Abb. 215) und Crepis tee· 
torum (Abb. 216). Bei keiner der beiden Arten eine Wiederholung der identischen Chromosomenpaare. 
Man beachte das eigentümliche D·Chromosom mit dem Trabanten. Nach M. NAWASCHIN (1926). 

gehen, wobei allerdings nach den Bildern zu urteilen, auch die Sicherheit der 
Unterscheidung abzunehmen scheint. Die gegenseitige Unabhängigkeit der 
einzelnen Chromosomen bei iliren Veränderungen ist ein, wenn auch noch nicht 
hinreichend gesichertes, doch sehr beachtenswertes Ergebnis dieser Unter
suchungen. Denn während die erwähnte SEILERsche Schmetterlingsrasse mit 
den langen und dünnen Chromosomen (s. S. 224) für die Möglichkeit der Ver
änderung der Reaktionsweise s äm t licher Elemente unter abgeänderten Bedin
gungen spricht, ließe sich die Verlängerung eines und die Verkürzung eines 
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Abb. 217. Abb. 218 . 

Abb. 217 u. 218. Kernplatten triploider Pflanzen von Crepis eapillaris (Abb. 217) und Crepis teetorum. 
Homologa in dreifacher Anzahl vorhanden. Nach M. NAWASCHIN (1927). 

anderen Chromosoms doch nur aus einer gewissen Selbständigkeit "phylo
genisch-autonomer Einheiten" erklären. NAWASCHINS Befunde geben jeden
falls der Lehre von der qualitativen Verschiedenheit der Chromosomen durch 
die Ausdehnung der Untersuchung auf eine Reihe von zusammengehörigen 
Arten eine neue Stütze. Denn sie zeigen, daß die Chromosomenformen inner
halb eines Genus ihren Charakter bewahren können und daß sie anderseits bei 
der einzelnen Art idiotypische Abwandlungen erfahren, so daß man die Arten 
schon nach iliren Kernplatten als nach ihrem Idiogramm genau unterscheiden 
kann. Schon einmal haben wir im Zusammenhang mit den Chromosomen 
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Artunterschiede erwägen müssen. Wir fanden, daß die Chromosomenzahl 
kein unterscheidendes Artmerkmal für sich allein sein kann. Nun können 
wir an die Betrachtungen, zu denen uns die Zahlenverhältnisse zuletzt geführt 
haben, anknüpfen und erklären, daß die Zahl, die Größe, die Form der 
einzelnen Chromosomen, wie ihre Kombination zum ganzen ChI"omosomen
satz zusammen das Artmerkmal schaffen, das wir als artspezifisches 
Genom oder Idiogramm bezeichnen. Darüber hinaus dürfen wir eine bis 
zur individuellen Ausprägung gesteigerte Spezifität des Chromosomensatzes 
zwar annehmen, aber der morphologische Nachweis kann hierfür natürlich 
nicht verlangt werden, wenn auch in dieser Richtung der Cytologe seine Be
mühungen besonders in Verbindung mit dem Kreuzungsexperiment nicht 
aufgeben wird. SEILERS erfolgreiche Untersuchungen berechtigen uns zu einer 
optimistischen Auffassung. 

NAwAscHIN (1926) hat seine vergleichenden Chromosomenstudien an Crepis
Arten neuerdings an einem außerordentlich großen Material auf die Erfassung 

Abb. 219. Kernplatte einer tetraploiden Pflanze 
von Crepis tectorum. Homologa in vierfacher An
zahl vorhanden. Nach M. NAWASCHIN (1927). 

Abb. 220. Chromosomenplatte einer penta
plo i den Pflanze von Crepiscapillaris. Die homo
logen Chromosomen sind je fünfmal vorhanden. 

Nach M. NAWASCHIN (1926). 

der Variabilität und der stammesgeschichtlichen Veränderlichkeit des Chromo
somensatzes ausgedehnt. In hohem Grade bemerkenswert ist der Versuch, 
mit der besonderen Beschaffenheit des Chromosomensatzes zu
gleich den Phänotypus, dem er angehört, zu studieren. Da wird 
noch einmal und jetzt in einem anderen Lichte als bei den somatischen Mitosen, 
wo sie uns in bezug auf die Zahlenverhältnisse beschäftigt, die Fragmentation 
eines Chromosoms von Bedeutung: es fanden sich bei Crepis tectorum Chromo
somensätze, bei welchen das trabantentragende Ende eines D-Chromosom 
selbständig geworden war, während das übrigbleibende D-Chromosom ent
sprechend seiner "Dekapitation" mehr oder weniger deutlich verkürzt erschien. 
Die Polyploidie, von der wir gleichfalls früher zu sprechen hatten, wird auch 
in diesem Fragenbereich wieder wichtig, da NAWASCHIN zeigen konnte (1926, 
S. 187), daß durch sie als durch die einfache Vervielfältigung der Chromosomen
sätze keine Veränderung der äußeren Merkmale der Individuen verursacht 
werden (abgesehen vom Gigantismus der Zellen), ganz entsprechend der Vor
stellung, die BOVERI begründet hat, daß es auf nichts anderes als die Kom
bination des Chromosomensatzes ankommt und hierin zwischen dem normalen 
haploiden und dem polyploiden Satz kein Unterschied von entscheidender 
Bedeutung gegeben sein kann. Neben der einfachen Polyploidie des ganzen 
Satzes zeigt NAwAscHIN auch Individuen mit überzähligen einzelnen A- und B
oder A- und C- oder B- und C-Chromosomen gleichfalls ohne irgendwelche 
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faßbare morphologische Unterschiede oder teratologische Abweichungen. 
Nicht unberücksichtigt soll jedoch das "kränkliche Aussehen" und die Selbst
sterilität solcher Pflanzen bleiben. Letztere ist uns erklärlich aus der Störung 
der Geschlechtszellenreifung infolge überzähliger Chromosomen und zugleich 
eine der zahlreichen Stützen für die Zusammengehörigkeit und den Zusammen
schluß je zweier Elemente (s. Chromosomenkonjugation S. 237). Aber auch 
"Transformationen" stellte NAWASCHIN innerhalb von Chromosomensätzen 
fest, namentlich in Veränderungen der Trabantengröße ; bei Orepis Discoridis 
gelang es "mit voller Sicherheit", drei Rassen nach der Ausstattung der D
Chromosomen mit kleinen oder großen oder mit einem kleinen und einem großen 

Abb. 221. 

Abb. 223 . Abb. 224. 

02 
Abb . 222. 

Abb. 225. 

Abb. 221-225. Von der Norm abweichende Chromosomenplatten von Crepis capillaris, tectorum 
und Discoridis. Überzähliges A-Chromosom bei capillaris, A-B- oder C-Chromosom bei tectorum 

und D-Chromosom bei Discoridis. Nach M. NAWASCHIN (1926). 

Trabanten festzustellen. Dabei fanden sich in einer durch 175 Sämlinge ge
gebenen Population von Orepis Discoridis 43 Individuen mit zwei großen, 
90 Individuen mit verschieden großen und 42 mit zwei kleinen Trabanten, 
also die Rassen nach dem MENDELschen Zahlenverhältnis einer monohybriden 
Kreuzung. Die ausführliche Mitteilung dieser Befunde fehlt noch, aber sie ver
dienen die größte Beachtung, weil sie einen neuen Weg eröffnen, den Chromo
somen-Mendelismus nachzuweisen. NAWASCHIN meint, daß durch Anhäufung 
von solchen kleinen "Rassen" -Transformationen eine starke Veränderung der 
Kernstruktur erreicht werden kann, die zur Bildung eines artspezifischen Chromo
somenbestandes führt (1. c. S. 212). Natürlich sind derartige Massenverände
rungen, die aber keineswegs in letzter Linie die "Masse" bloß betreffen, nach 
NAWASCHIN an jedem Chromosom möglich, nur fallen an den kleinen Trabanten 
schon geringe Unterschiede in die Augen, die am großen Chromosom auch durch 
Messung noch nicht sicher erfaßt werden könnten. So sind Veränderungen 
am Chromosomen bestand ohne Abänderung der Zahl der Ein
heiten vielleicht die bedeutsamsten Variationen des Keimplasmas und es hat 
nicht nur, wie SAKAMURA (1922, S. 188) meint, die Veränderung der Erbsubstanz 
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"nicht immer die Veränderung der Chromosomenzahl im Gefolge", sondern 
wahrscheinlich spielt die Veränderung der Chromosomenzahl eine viel geringere 
Rolle als die Veränderung am einzelnen Chromosom. Daß damit dann auch 
Umgruppierung durch Fragmentierung und Zusammenschluß einzelner Elemente 
Hand in Hand gehen kann, ist ange·sichts der Zahlenunterschiede, die wir bei 
den Cyclopsarten kennen gelernt haben (S. 201), eine naheliegende Vermutung. 

Umwälzende Wirkungen müßte nach allem, was wir von den Chromosomen 
wissen und annehmen, der Verlust eines ganzen Elements oder der Zuwachs 
eines neuen bedeuten. Selten wird man imstande sein, eine solche "Novation" 
(NAWASCHIN) sicher behaupten zu können, da ja die beobachtete Abänderung 
auch auf einer neuen Kombination beruhen könnte. NAWASCHIN berichtet 
über zwei Fälle und bildet sie ab, bei denen nach seiner Auffassung zweifellos 
ein überzähliges Chromosom von fremdem Typus vorliegt. Die Individuen, 
deren Kerne diese merkwürdige Veränderung aufwiesen waren "sehr krank
haft und vollkommen unfruchtbar". Wir betrachten es nicht als unsere Auf
gabe an den Befunden, besonders diesem letzten des russischen Cytologen 
Kritik zu üben; es gäbe etliche Einwände gegen seine Auffassung. Jedoch 
ist es ohnehin ersichtlich, daß diese neuen vergleichenden Chromosomenstudien, 
die zu den Fragen der Vererbung, der Art- und Rassenbildung hinführen, vor 
allem deshalb hier ausführlicher behandelt worden sind, weil sie am besten 
zeigen, wie lebendig und wie aussichtsreich die auf den alten Fundamenten 
fortgeführte, aber durch neue Fragestellungen bereicherte Chromosomenforschung 
in der Gegenwart sich darstellt. Und auch deswegen mußten diese auf neuen 
Wegen vortastenden Untersuchungen den Abschluß unserer den Chromosomen
fragen gewidmeten Betrachtungen bilden, weil an ihnen sich deutlich erweist, 
wie neue Ergebnisse der Chromosomenforschung zugleich die Chromosomen
theorie der Vererbung viel besser unter kritischer Beobachtung erhalten als 
die Skepsis, die ihre Fundamente beklopft. Denn es erwachsen der Chromo
somenlehre sicherlich aus Befunden, wie NAWASCHIN sie vorlegte, manche be
trächtliche Schwierigkeiten. So würde, wie NAWASCHIN (1926, S. 200) selbst 
bemerkt, die Tatsache der Neubildung eines Chromosoms mit der Chromo
somenindividualität sich nur schwer vertragen. Und daß es nah verwandte 
Arten gibt, die sich nicht nur in der Chromosomenzahl, was ja lediglich auf der 
verschiedenen Kombination der kleineren Chromatineinheiten beruhen könnte, 
unterscheiden, sondern durch das Vorhandensein oder das Fehlen ganzer wohl
umschriebener Individuen (s. Abb. 215 u. 216), das bleibt uns zunächst un
verständlich. Solche Unstimmigkeiten erinnern daran, daß, wie die Vererbung 
sich bei weitem nicht durch die Chromosomentheorie allein erklären läßt, auch 
die Chromosomen in ihrem Verhalten ·nach Zahl, Größe und Form nicht aus
schließlich aus den Gesichtspunkten der Vererbung und Artbildung beurteilt 
werden dürfen. Hier müssen noch zellphysiologische Gesichtspunkte in die 
Erörterung hereingetragen werden, die wir heute noch nicht klar erfassen können, 
die aber namentlich aus den Arbeiten RICHARD HERTWIGs, welche die Physio
logie des Zellkerns zum Gegenstand haben, einmal abzuleiten sein werden. 

4. Die Reifungsteilungen der GeschlechtszeUen. 

a) Die besondere Stellung der Reifungsteilungen. 
Bei der Entwicklung der Geschlechtszellen folgt auf die Periode der Ver

mehrung der Spermiogonien und Oogonien das Wachstum und die Reifung 
der Spermio- und Oocyten. Die Reifung wird durch die beiden unmittelbar 
aufeinander folgenden Reifungsteilungen abgeschlossen, von denen die erste aus 
Spermiocyten und Oocyten 1. Ordnung solche 11. Ordnung, die zweite aus diesen 
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Zellen Spermatiden und reife Eier hervorgehen läßt. Die ersteren werden sodann 
im Laufe der Spermiohistogenese zu Spermien umgestaltet. 

Die Mitosen, welche die Vermehrung der Stammzellen besorgen, 
sind typische Teilungen, welche die Chromosomen halbieren und die Hälften 
erbgleich auf die Tochterzellen verteilen. Typisch sind sie ganz besonders 
insofern, als bei ihnen regelmäßig die artgemäße Chromosomenzahl getroffen 
wird (s. S. 189). Sie werden uns an späterer Stelle wegen ihrer Synchronie und 
wegen ihrer im einzelnen Fall bestimmt begrenzten Anzahl beschäftigen (siehe 
S. 268 und S. 444). 

Ur. 
geschlechts· --- ---------- --- 

zelle 

rsamcn- { 
zellen 

permio
cyte 

1. Ordnung 

permio
cytcn 

2. Ordnung 

Vorsamen
zeIlen 

Samen
zellen 

I I 
t 
l 
\ 

Ver
mehrungs

periode 

Wach tums
periode 

1 Reifunl(S-
11erlode 

h 

. ---- --------
Ur

geschlechts
zelle 

} Ureizellen 

Oocyte 
1. Ordnung 

Oocyte 
2. Ordnung 
und 1. Pol

zelle 

Reifei, 
• . --- -- - ---- 2., 3. und 

4. Pol zelle 

Abb. 226 a u. b. Vergleich zwischen der Samen- und Eireifung nach BOVERI. Aus A. FISCHEL (1929). 

Die Reifungsteilungen dagegen sind von besonderer Art und werden 
den typischen Mitosen als heterotypische gegenübergestellt. Ihre Eigenart 
kann durch die im folgenden aufgezählten Merkmale bezeichnet werden. 

Die beidenReifungsteilungen werden durch eine langhingezogene 
verzögerte und unter Umständen unterbrochene Prophase vor
bereitet. In ihrem Verlaufe treten Umlagerungen des Kerninhalts ein, die bei 
der typischen Mitose kein Gegenstück haben. In diese Prophase ist in manchen 
Fällen bereits die Telophase der letzten Mitose der Vermehrungsperiode mit
einbezogen. Die für die Vorbereitung der ersten Reifungsteilung am meisten 
charakteristischen Kernveränderungen sind mit dem anfänglichen Wachstum 
der Geschlechtszellen verbunden. Wachstum und Reifung derselben sind 
daher eng miteinander vergesellschaftet. Aber nur bei den männlichen 
Geschlechtszellen kann die Prophase der Reifungsteilungen in einem Zuge ver
laufen. Bei den weiblichen treten, infolge des Wechselspiels zwischen Teilungs
vorbereitung und Reservestoffausarbeitung im Eileib, vollständige Unterbrechung 
und auch Rückgängigmachung der bis zu einem gewissen Stadium gediehenen 
Prophase ein. Die Eier wachsen nicht nur stärker und längere Zeit hindurch 
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als die Spermiocyten, sondern sie werden vor der ersten Reifungsteilung, wenn 
deren wesentliche Vorbereitungen am Kern bereits getroffen sind, in einen 
gewissen Zustand der Latenz versetzt, aus dem sie erst ein neuer Anstoß zur 
Teilung wieder erwecken muß (s. S. 456). Diese die (zweite) Wachstumsperiode 
umfassende Ruhezeit der Oocyten kann z. B. beim Menschen jahrzehntelang 
währen, bis die bei der Geburt bereitgestellten Oocyten allmählich zum letzten 
Wachstum und bei eintretender Befruchtung zu den Reifungsteilungen gelangen. 

c 

Abb. 227a-c. Sphaerechinus granularis (Seeigel). 
Unreifes Ei (a), erste (b) und zweite Reifungs
teilung (c). Mikrophotogramme nach Schnitt
präparaten. (Pikrinessigsäure, 6 !" Eisenhäma
toxylin.) Man beachte auf a den großen 
Eikern (mit retikulär gefällter Grundsubstanz, 
großem Nucleolus und Tetraden) und auf 
c den abgeschnürten ersten Richtungskörper. 

Vergr. etwa 800fach. (Nach BELAR.) 

Ein anderer Unterschied zwischen den männlichen und den weiblichen 
Geschlechtszellen betrifft den Ablauf der Reifungsteilungen als Zellteilungen. 
Nur bei den kleinen männlichen Geschlechtszellen führen sie zur Bildung gleich 
großer und gleichwertiger Tochterzellen, den beiden Spermiocyten H. Ordnung 
und den vier Spermatiden. Die Eier dagegen entledigen sich durch die Reifungs
teilungen der Pol- oder Richtungskörper, wie man ihre kleinen und abortiven 
Schwesterzellen genannt hat, ehe die Natur der Richtungskörperbildung als 
Zellteilungen [0. HERTWIG (1877)] und die Übereinstimmung zwischen Ei
und Samenbildung [0. HERTWIG (1890)] ermittelt waren 1. Übereinstimmung 

1 Wir können uns allerdings aus der Größe der Eizellen allein den besonderen Charakter 
ihrer Reifungsteilungen nicht erklären. Ist doch dasselbe Ei auch ohne Befruchtung bald 



Die Chromosomenfragen. - Die Reifungsteilungen der Geschlechtszellen. 235 

im ganzen besonders in den mitotischen Vorgängen an den Kernen und 
Chromosomen und Verschiedenheit in den genannten Punkten veranschaulicht 
das auf BOVERI zurückgehende Schema der Abb. 226. 

Auch darin dürfen wir eine Besonderheit der Reifungsteilungen sehen, daß 
die beiden heterotypischen Mitosen nach langer Vorbereitung 
einander unmittelbar folgen, so daß in den äußersten Fällen die 
Telophasen oder sogar die Anaphasenchromosomen der ersten sogleich in die 
Metaphase der zweiten Teilung übergeleitet werden. In anderen Fällen wird 
dagegen nach der ersten Reifeteilung ein kurzes Interphasenstadium ans
gebildet und zwischen den beiden Extremen gibt es Abstufungen. Man sollte 
vom zellteilungsphysiologischen Standpunkt aus diese Unterschiede im Tempo 
des Ablaufs der beiden Reifungsteilungen vielleicht mehr als bisher beachten 
und jedenfalls läßt sich gerade, was die Dauer der Vorbereitung und die 
zuletzt genannten Verhältnisse betrifft, ein einheitlicher Typus der Reifungs
teilungen nicht aufstellen. Wenn die zweite Teilung unmittelbar aus der 
ersten hervorgeht, dann kann man die der ersten Reifungsteilung voraus
gehenden Kernveränderungen mit besonderer Deutlichkeit als eine zu den 
beiden Teilungen gehörige Prophase erkennen, als welche sie in der Tat 
ganz allgemein aufgefaßt werden dürfen. 

Wenn wir bedenken, daß die Teilungen der Vermehrungsperiode einander in gleichen 
Abständen Schritt für Schritt folgen, dann die lange Pause zwischen der letzten Oogonien
teilung und der ersten Reifungsteilung eintritt, die beiden Reifungsteilungen unmittelbar 
aneinanderschließen und endlich gleich nach der zweiten Reifungsteilung des Eies 
wiederum mit einem regelmäßigen Rhythmus die Furchungsteilungen einsetzen, dann 
können wir den gesamten Ablauf dieser zusammengehörigen Vermehrungsschritte von 
den Oogonien über die Reifeteilungen bis zu den Furchungsteilungen auch so erfassen, 
daß wir sagen: die letzte Oogonienteilung und die beiden Reifungsteilungen 
sind in einer Art von Galopprhythmus zwischen die Mitosen der Vermeh
rungsperiode und die Furchungsteilungen eingeschaltet (s. über den Teilungs
rhythmus später S. 442). 

Ganz besonders auffallend sind die Reifungsteilungen schließlich 
in bezug auf ihre Chromatineinheiten. 'Die heterotypischen Merkmale, 
welche diese darbieten, sind auch am frühesten bemerkt worden und an das 
Studium der "Tetraden" der ersten Reifungsteilung hat man zuerst die theoreti
schen Erwägungen über die Bedeutung der Reifungsteilungen angeknüpft. Hier 
handelt es sich um zwei Tatsachen. Erstens unterscheiden sich die Chromatin
einheiten der ersten Reifungsteilung von den Chromosomen der typischen Mitose 
durch ihre Größe, durch ihre eigentümlichen Formen sowie durch ihre Zusam
mensetzung aus mehreren Teilstücken. Zweitens sind diese Gebilde, wenn sie in 
die Spindel der Reifungsteilung eingeordnet werden, nicht in der der Chromo
somenzahl des betreffenden Organismus entsprechenden Anzahl vorhanden, 
sondern in der HalbzahL Die erste Reifungsteilung arbeitet also mit besonders 
großen und eigentümlich gestalteten Chromatineinheiten und mit der halben 
Zahl der Chromosomen, die bei den typischen Mitosen der Vermehrungsperiode 
noch in den Geschlechtszellen vorhanden gewesen sind. 

Die grundlegende Entdeckung VAN BENEDENs (1883), daß in jedem der 
beiden Vorkerne des befruchteten Eies die Zahl der Chromosomen nur die Hälfte 
der für jede Art üblichen Normalzahl beträgt, hatte zugleich die vor der Be
fruchtung stattfindende "Reduktion" der Chromosomenzahl sowie der Chro
matinmasse dargetan und der Forschung die Aufgabe gestellt, zu fragen, wodurch 
diese auffallende Erscheinung zustandegebracht wird [RücKERT (1894)]. In 

darauf zu einer äqualen Zellteilung wieder befähigt. Daß hier vielleicht tiefere Gründe für 
eine Entfernung von Kernstoffen vorliegen, erscheint angesichts ähnlicher Vorgä.nge bei 
Protisten (s. S. 382) möglich. 
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seiner Vererbungstheorie gelangte WEISMANN (1892) zur logischen Forderung 
einer Reduktion von "Iden" oder Ahnenplasmen und er nahm an, daß vor 
jeder Befruchtung aus dem Kern der Geschlechtszellen ebensoviele Iden ent
fernt würden, als bei der nachfolgenden Kopulation jedem der beiden Kerne 
wieder zugeführt werden. Er glaubte, daß diese Reduktion durch die beiden 
Reifungsteilungen vollzogen würde und er nannte diese daher "Reduktions
teilungen". Dabei stellte er sich die Art der Reduktion folgendermaßen vor. 
Während bei den gewöhnlichen Mitosen die Ide, d. h. die das Chromosom 
("Idant") zusammensetzenden Mikrosomen der Länge nach gespalten und ihre 
identischen Hälften auf die Tochterzellen verteilt werden ("Äquationsteilung"), 
werde bei der "Reduktionsteilung" das Chromosom nicht halbiert, sondern 
die ganzen Chromosomen werden ungespalten auf die Tochterzellen verteilt. 
Dadurch sollte es zur Herabsetzung der Chromosomenzahl auf die Hälfte in 
den reifen Geschlechtszellen kommen. Diese Vorstellung WEISMANNS hat sich 
aber bald als nicht mit den tatsächlichen Befunden vereinbar erwiesen, als man 
nämlich erkannte, daß, wie bemerkt, die Halbierung der Chromosomenzahl nicht 
erst durch die Reifungsteilung herbeigeführt wird, sondern bereits vor der ersten 
Reifungsteilung eingetreten ist. Die in der Halbzahl vorliegenden Chromatin
portionen der ersten Reifungsteilung hat man nun zuerst bei Ascaris und bei 
Arthropoden in der Form der vierteiligen Gruppen von Chromatinstäbchen oder 
-kugeln kennen gelernt ("Tetraden") und man glaubte die nicht in dieser Weise 
zusammengesetzten Chromatinstücke anderer Reifungsteilungen als den Vierer
gruppen homologe Bildungen all'3ehen zu dürfen [RücKERT (1894, S. 560)]. 
fuECKER (1893), VOM RATH (1893) und RücKERT (1894) sind durch die Zu
sammensetzung der Vierergruppen und durch ihr Verhalten bei den Reifungs
teilungen zuerst auf den Gedanken geführt worden, daß diese Bildungen "Doppel
segmente" (HAEcKER, VOM RATH) oder "Gemini" sein müßten, entstanden durch 
die Vereinigung je zweier Einzelehromosomen, und daß die Halbierung der Chro
mosomenzahl vor der ersten Reifungsteilung demnach keine echte Reduktion 
im Sinne WEISMANNS sei, sondern nur eine scheinbare, eine "Pseudored uktion" 
(RüCKERT), da doch in Wahrheit sämtliche Chromosomen in der diploiden 
Anzahl in einem ßolchen Kern und in der Metaphase der ersten Reifungsteilung 
noch vorhanden sind. In Verbindung mit dieser Erkenntnis wurde von den 
genannten Forschern zugleich eine neue Auffassung der durch die Reifungs
teilungen ermöglichten Reduktion der Chromosomen begründet, die nun doch 
wieder der WEISMANNschen Forderung einer wahren Reduktion Genüge leistete. 
Eine der beiden Reifeteilungen sollte die zum Doppelelement zusammen
geschlossenen Chromosomen voneinander trennen und durch dieses nur durch 
das Mittel der Scheinreduktion ermöglichte Manöver sollte der Apparat der 
Mitose imstande sein, das ungewöhnliche Ergebnis der Verteilung je der Hälfte 
der gesamten Chromosomen auf die Tochterzellen zu bewerkstelligen. Da in 
den Vierergruppen aber auch eine Längsspaltung der Chromosomen voll
zogen zu sein schien, was aus ihrem Bau geschlossen wurde, mußte eine der 
beiden Reifungsteilungen auch die in diesem Längsspalt der vereinigten Chro
mosomen vorbereitete Äquationsteilung vollziehen. Damit war zugleich eine 
vorläufige Erklärung für das Vorhandensein zweier Reifungsteilungen gegeben. 
Diese Vorstellungen, welche man bereits bei RücKERT (1. c.) in klarer Weise 
entwickelt findet, haben der Vererbungscytologie ihre beiden eng miteinander 
zusammenhängenden Hauptfragen geliefert, an deren Lösung sie ein Menschen
alter hindurch bis in die Gegenwart gearbeitet hat: die Frage nach der 
Konjugation oder der Syndese der Chromosomen und die andere 
nach der Reduktion der Chromosomen. Der ersteren hat im Jahre 1902 
MONTGOMERY ihre endgültige Fassung gegeben, indem er erklärte, daß während 
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der Prophase der ersten Reifungsteilung nicht beliebige zwei Chromosomen mit· 
einander konjugieren, sondern von den Chromosomen des diploiden Satzes einer 
Spermato. oder Oogonie immer die zusammengehörigen "homologen" Elemente 
(s. S. 221). Damit war auch für die Reduktionsteilung die bestimmte Vorstellung 
verbunden, daß sie die zusammengehörigen Chromosomen auf die Tochterzellen 
mit dem einfachenChromosomensatz zu verteilen habe. Erst diese Anschauungen 
bedeuteten den endgültigen Versuch, das Verhalten der Chromosomen als der 
Träger der Erbfaktoren in einen unmittelbaren Zusammenhang mit den MENDEL· 
schen Vererbungsregeln zu bringen und den "Chromosomenmendelismus" 
nachzuweisen. 

Wir werden unsere Darlegungen so einrichten, daß wir in den beiden folgen· 
den Abschnitten zuerst die Beweise vorführen, welche wir für das tatsächliche 
Vorliegen sowohl der Konjugation der Chromosomen im Sinne MONTGOMERYs 
wie auch für die wahre Reduktion der Chromosomen jetzt besitzen. Auf dieser 
Grundlage werden sich die mit der Konjugation und der Reduktion in ursäch· 
lichem Zusammenhang stehenden cellulären Tatsachen in der gebotenen Kürze 
zeigen lassen. Es kann in dem der Zellteilung gewidmeten Abschnitt dieses Hand· 
buches nicht unsere Aufgabe sein, den gegenwärtigen Stand der Vererbungs. 
cytologie bis ins einzelne und bis in die Streitfragen hinein darzustellen. Dies 
hat erst kürzlich K. BELAR (1928) unternommen, auf dessen Arbeit sowie auf 
die anderen im Schriftenverzeichnis angeführten zusammenfassenden Dar· 
stellungen wir daher verweisen müssen. Der Zweck unserer Darstellung muß 
in erster Linie darauf gerichtet sein, die heterotypischen Vorgänge vor und 
während der Reifungsteilungen dem Gesamtbild der Zellvermehrung einzufügen. 
Denn die hierbei zu beobachtenden Vorgänge können, wie jedes vom typischen 
Verlauf abweichende Geschehen, früher oder später zur Aufklärung auch der 
typischen Abläufe herangezogen werden und teilweise ist hier an mehreren 
Stellen von den besonderen Vermehrungsverhältnissen der Geschlechtszellen 
für die Analyse der Mitose bereits Gebrauch gemacht worden. Andererseits 
ist es eine Forderung, die heterotypischen Vorgänge nicht ausschließlich von 
den Gesichtspunkten der Vererbung aus zu betrachten und zu werten, sondern 
vielmehr nach zellphysiologischen nächsten Ursachen für dieselben zu suchen. 
Auch aus diesem Grunde stehen die Reifungsteilungen in einer methodisch sicher 
nicht gering zu veranschlagenden Beziehung zum Studium der Mitose überhaupt. 
Vom Ausbau dieser von uns hier an manchen Stellen berücksichtigten Be· 
ziehungen dürfte in Zukunft für das Verständnis der heterotypischen Mitosen 
noch viel zu erwarten sein. 

b) Die Konjugation der Chromosomen. 

Die Beweise für das tatsächliche regelmäßige Vorkommen des zuerst unter 
der Bezeichnung der Pseudoreduktion erfaßten Vorgangs sind bis jetzt nicht 
so sehr durch direkte Beobachtungen über den Vollzug der Chromosomen· 
paarung selbst er bracht worden. Die betreffenden Kernstrukturen der frühen 
Prophase der ersten Reifungsteilung sind so verwickelt und im einzelnen oft 
so unklar, daß sie an die Ausdauer und die Zuverlässigkeit des geschulten 
Beobachters die größten Anforderungen stellen. Da hier die Gefahr der 
Fixierungsschädigungen in besonders hohem Maße hinzukommt, ist diesen 
Stadien gegenüber, auf die wir später eingehen werden, dem Zweifel und der 
verschiedenen Deutung noch ein beträchtlicher Spielraum gelassen. Dagegen 
sind die indirekten Beweise, über die wir j3tzt verfügen, in ihrer Gesamtheit 
so zuverlässig und einwandfrei, daß die Zweifel, welche sich an die Beobachtungen 
über den Vorgang der Chromosomenpaarung noch anknüpfen, sich nur mehr 
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auf die Art und den Zeitpunkt, aber nicht mehr gegen die Tatsache der Kon
jugation richten können. 

Einen ersten dieser Beweise schließen wir an den Bericht an, den wir über 
die doppelte Garnitur homologer Chromosomen im diploiden Chromosomen
satz geliefert haben (s. S. 222, Abb. 212). In manchen Fällen ist es möglich 
gewesen, die Tetraden, wie sie bei stärkster Verkürzung und Verdickung in die 
Metaphase der ersten Reifungsteilung eintreten, ebenso wie die diploidenChromo
somen zu einem Satz von regelmäßig der Größe nach abgestuften Elementen 
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Abb.228. Locusta viridislfima L., Chromosomenschema der Spermiogonien. 
Nach MOHR aus DEPDOLLA (1927). . 

zusammenzustellen (Abb. 229). Dabei war zu erkennen, daß nun wiederum die
selben relativen Größenklassenvorlagen, aber mit dem Unterschied, daß jeder 
Größenklasse nur mehr halb so viele Chromosomen angehörten wie im diploiden 
Satz [MoHR (1919), bei Locusta viridissima (Abb. 228 und 229)]. Eine solche 
Übereinstimmung wäre nicht möglich, Wenn nicht die homologenChromosomen 
zur Syndese kommen würden. Denn im Falle, daß die Paarung einmal zwischen 
langen und kurzen, das andere Mal zwischen mittellangen und längsten Chromo
somen regellos erfolgen würde, könnte ein Satz haploider Elemente mit regel
mäßiger Größenabstufung nicht zustande kommen. (Daß dieser Beweis für die 
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Abb. 229. Locusta viridi8sima L., Schema der Tetraden mit Bezeichnung der Trennung in der ersten 
Reifungsteilung. Nach MOHR aus DEPDOLLA. (1927). 

Paarung der homologen Chromosomen die Konjugation an sich bereits voraus
setzt, entwertet ihn keineswegs, da wir mit der bloßen Beseitigung der einen 
Hälfte des diploiden Chromosomensatzes in Ansehung der gesamten für die 
Konjugation sprechenden Beweise nicht mehr zu rechnen brauchen.) 

Wenn der diploide Satz von einer Art von Elementen mehr als die zwei 
kanonischen enthält, wie es von WILSON (1909) für die Mikrochromosomen einer 
Wanze (Metapodius jemorahtS, Abb. 230) in den Spermatogonienmitosen zuweilen 
gefunden worden ist, dann treten die betreffenden Einheiten in Form von 
Drillings- oder Vierlingsbildungen in die erste Reifeteilung ein. Dies ist ein klarer 
Beweis sowohl für die Tatsache der Paarung selbst, wie auch dafür, daß sich 
bestimmte, und zwar die gleichartigen Chromosomen zusammenfinden. 

In diesen Zusammenhang gehören auch die sog. "heteromorphen" Chromo
somen. Bei den Orthopteren gibt es bei einzelnen Individuen eine Art Gemini 
der ersten Reifungsteilung, welche sich im Zustand des Auseinanderweichens 
aus zwei verschieden langen oder verschieden gestalteten Stücken zusammen
gesetzt erweisen. Die Anzahl dieser heteromorphen Paare ist in allen Geschlechts
zellen eines Individuums immer dieselbe. So liegt bei allen Reifungsteilungen 
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dann ein bestimmter ungleich zusammengesetzter Geminus vor, dessen regel
mäßiges Erscheinen darauf zurückgeführt werden darf, daß die beiden unter
schiedlichen Partner stets mit Sicherheit zueinander finden [CAROTHERS (1921)]. 

Zu den heteromorphen Chromosomenpaaren gehören auch die Geschlechts
chromosomen beim XY-Typus und ihre Paarung [so das klassische Beispiel bei 
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Abb. 230a-h. Überzählige rn-Chromosomen bei "lietapodius jemoratus a-d, normale Form zum 
Vergleich mit der abgeänderten (e-h). a Spermatogoniale Metaphase, 22 Chromosomen; 2 m's; 
b, c, normale Metaphasen der ersten Reifungsteilung mit bivalentem m in Seitenansicht; d Anaphase, 
die rn-Chromosomen werden getrennt (Reduktionsteilung), das x- und y-Chromosom werden 
äquationell geteilt; e spermatogoniale Platte mit 23 Chromosomen (3 m); f, g, h, Seitenansicht der 

ersten Reifungsteilung, m trivalent. Aus E. WILSON (1925). 
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Abb. 231 a-f. Lygaeus turcieu,. c u. e der männliche, d u. f der weibliche Chromosomensatz ; 
a Metaphase der ersten Reifungsteilung der Spermiocyte von der Seite, das XV-Paar; b die beiden 
aus der ersten Reifungsteilung hervorgehenden einfachen Chromosomensätze der Präspermatiden. 

Aus E. WILSON (1925). 

der Wanze, Lygaeu8 turcicu8, WILSON (1905), Abb. 231] ist einer der eindrucks
vollsten Beweise für die Konjugation. Gerade die Geschlechtschromosomen 
lassen bei ihrem von den Autosomen oft abweichenden Verhalten in bezug auf 
den Zeitpunkt der Konjugation die einwandfreie Feststellung zu, daß ebenso wie 
in dem Fall der Heterogametie eines Geschlechts das X- und das Y-Chromosom, 
so im Falle der Homogametie die beiden X-Chromosomen einen Geminus bilden 
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und daß schließlich, wenn die Geschlechtschromosomen im diploiden Satz eine 
aus mehr als zwei Elementen bestehende Gruppe bilden, sämtliche Angehörige 
derselben zu einem Mehrlingsgeminus zusammentreten. Wenn aber bei dem 
heterogameten Geschlecht mit nur einem X-Chromosom dieses stets ungepaart 
in die erste Reifungsteilung eintritt, so ist hierin wiederum ein Zeugnis dafür 
zu sehen, daß die Autosomen, so wie ihre Zusammengehörigkeit es vOr3chreibt, 
miteinander vereinigt werden; denn wäre dem nicht so, dann könnte doch auch 
ein Autosom bei der Paarung leer ausgehen und dafür hin und wieder das 
X-Chromosom einen Partner finden. 

Abb. 232. pygaera anachoreta. Spermatocyten 
1. Ordnung, Konjugation vollendet, 26 bivalente 

Chromosomen. Nach H. FEDERLEY (1913). 

Abb. 233. PY(Jaera curtula, Spermatogenese, links 
beginnen die Chromosomen hervorzutreten, rechts 
bivalente Chromosomen. Nach H. FEDERLEY (1913). 

Von besonderer Bedeutung sind für die Konjugationsfrage die bereits er
wähnten (s. S. 222) Untersuchungen von SEILER (1925) geworden, welche die 
Chromosomenverhältnisse verschiedener Schmetterlingsrassen und ihrer Bastarde 
zum Gegenstand haben. Hier genügt es, ein Beispiel der Tetradenbildung bei 
einer der Rassen von Fragmotobia juliginosa herauszugreifen, das für die Tatsache 
der Konjugation homologer Chromosomen wie nicht leicht ein anderes Ergebnis der 
Chromosomenforschung beweisend ist. Während die beiden anderen studierten 
Rassen in ihrem diploiden Chromosomenbestand zwei gleich lange größte Elemente 
besitzen, sind bei dem Weibchen einer dritten Rasse unter den 57 Chromosomen 
die beiden längsten Chromosomen verschieden lang. Bei der Eireifung werden 
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Abb. 234 u. 235 a, b. PY(Jaera curtula x anachoreta, Spermatogenese des Bastards, Äquatorialplatten 
der ersten Reifuugsteilung. Die Chromosomenkonjugation ist ausgeblieben. 

Nach H. FEDERLEY (1913). 

nun, obwohl 57 Chromosomen diploid gegeben sind, dennoch 28 Tetraden ge
bildet genau wie im männlichen Geschlecht dieser Rasse mit seinen 56 Chromo
somen. Es müssen also in einer Tetrade der Oocyte drei univalente Chromosomen 
vereinigt sein. Wie SEILER zeigen konnte, ist es die größte Tetrade, welche 
nicht nur aus den beiden ungleich langen großen Chromosomen, sondern aus 
einem weiteren kleinen regelmäßig besteht. Dies bedeutet aber, was SEILERS 
Untersuchung mit aller Klarheit ergeben hat, daß das längere von den großen 
Chromosomen sich aus zwei Einheiten, nämlich einem von SEILER als X und einem 
als Z bezeichneten Abschnitt zusammensetzt, während das kleinere von den 
großen nur aus dem X-Chromosom besteht und das zugehörige Z als selbständiges 
Element den diploiden Satz eines solchen Weibchens auf 57 Chromosomen erhöht. 
Es entsprechen einander also hier das XZ-Chromosom und das X + Z-Chromosom. 
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Chromosomen wahrscheinlich zu machen, hat neuerdings BELAR (1928, S. 217) unter
nommen.] 

Ähnliche Schwierigkeiten wie die zuletzt genannten Fälle bereiten diploide 
Organismen, welche sich parthenogenetisch fortpflanzen und dennoch vor der 
ersten Reifungsteilung eine Chromosomenpaarung aufweisen [BELAR (1923)]. 
Denn bei ihnen scheint von einer väterlichen und mütterlichen Chromosomen
garnitUl' nicht gesprochen werden zu dürfen, wenn doch das Weibchen, um 
dessen Eier es sich handelt, aus einem unbefruchteten Ei stammt. Aber auf 
der anderen Seite kennen wir auch Fälle von diploider Pathenogenese, bei denen 
die Pseudoreduktion entsprechend der Erwartung nicht eintritt [STORCH (1925), 
bei Rotatorien J. Außerdem erklärt BELAR (1.. c. S. 217), daß in den meisten 
dieser schwierig zu deutenden Fälle die Chromosomenpaarung vor der ersten 
Reifungsteilung wieder rückgängig gemacht wird. Unvereinbar mit unseren 
sonstigen Vorstellungen ist übrigens die Chromosomenpaarung bei obligatorisch 
pathenogenetischen Eiern nicht, weil wir mit BELAR (1. c.) annehmen dürfen, daß 
die obligatorisch parthenogenetischen Rassen und Arten von Organismen mit 
bisexueller Fortpflanzung abstammen und daß infolgedessen in ihrem diploiden 
Chromosomensatz dennoch eine väterliche und mütterliche haploide Garnitur 
aus homologen Chromosomen durch alle Generationen mitgeschleppt worden ist. 

Bei Organismen mit haploidem Chromosomensatz ist die Voraussetzung zur 
Chromosomenpaarung nicht gegeben. Sie findet in der Tat bei der Geschlechts
zellenreifung derselben nicht statt [Männchen der Honigb·iene im Gegensatz 
zum weiblichen Geschlecht, NACHTSHEIM (1913) u. a.; Männchen der Spinn
milbe, Tetranychus bimaculatu8, F. SCHRADER (1920); Männchen der Schildlaus, 
Icerya purchasi, F. und S. H. SCHRADER (1926)]. 

Als die Ursache der Konjugation der homologen Chromosomen können wir 
ähnlich wie für die Kopulation der beiden Vorkerne eine "Affinität" vermuten, 
mit der die aufeinander abgestimmten Chromosomen aufeinander wirken. So 
betrachtet bedeutet die Chromosomenkonjugation während der Reifung der 
Geschlechtszellen den eigentlichen Abschluß der Befruchtung. Die Verschmelzung 
der beiden Vorkerne kommt schließlich unter den Bedingungen der Geschlechts
zellenreifung zu ihrer letzten Auswirkung in der Vereinigung der homologen 
väterlichen und mütterlichen Kernelernente. Die vermutete Affinität der zu
sammengehörigen Chromosomen scheint auch außerhalb der eigentlichen Kon
jugationsphase namentlich bei den ihr vorausgehenden typischen Mitosen der 
Vermehrungsperiode zuweilen in einer paarweise erfolgenden Anordnung der 
betreffenden Chromosomen innerhalb der Äquatorialplatte zum Ausdruck zu 
kommen (s. den bekannten Chromosomensatz von Drosophila melanogaster). 
Um so merkwürdiger ist es allerdings, daß es zu einer wirklichen Vereinigung der 
Chromosomenpaare nur in einer bestimmten Periode der Geschlechtszellen
reifung kommen kann. Hier mÜssen ganz besondere, sonst nicht verwirklichte 
Bedingungen gegeben sein, welche die vollständige Auswirkung der "Affinität" 
erst ermöglichen. Welcher Art diese sind, wissen wir nicht. Wir können daran 
denken, daß die lange während der Prophase der ersten Reifungsteilung zur 
Verfügung stehende Zeit der Konjugation Vorschub leistet, aber diese Besonder
heit genügt doch wohl nicht, das außergewöhnliche Ereignis, das während zahl
reicher Mitosen vorher nicht eingetreten war, zu erklären. 

c) Die Reduktion der Chromosomen. 

Mit dem Nachweis der Konjugation der Chromosomen ist ohne Zweifel 
bereits ein Teil der Beweislast abgetragen, welche uns die Reifungsteilungen 
in bezug auf das tatsächliche Vorkommen einer echten Chromosomenreduktion 
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Diese drei Elemente finden sich bei der Tetradenbildung zusammen. Hieraus 
geht hervor, daß nicht nur überhaupt eine Konjugation stattfinq.et, sondern daß 
diese auch unter solchen von der Regel abweichenden Bedingungen die homologen 
Chromosomen väterlicher und mütterlicher Herkunft zusammenführt. 

Ausschlaggebende Beweiskraft dürfen wir endlich dem cytologisch aus
gewerteten Kreuzungsexperiment für die Konjugationsfrage zuerkennen [so auch 
HAECKER (1921, S. 375)]. Schon die Tatsache, daß es bei gewissen Bastarden 
überhaupt nicht zur Bildung von Tetraden kommt, sondern die diploide Zahl 
der Chromosomen in die Reifungsteilung eintritt, wie es FEDERLEY (1913) bei 
seinen Pygo,era-(Schmetterlings)-Bastarden festgestellt hat (Abb. 232--235) (und 
was als einer der Gründe ihrer Unfrucht
barkeit für manche andere Bastarde aus 
einander ferner stehenden Rassen und für 
Artbastarde gelten wird) darf hier nicht 
übergegangen werden. Denn das Unter
bleiben der Pseudoreduktion bei gewissen 
Bastardorganismen, in deren Keimplasma 
einander allzufremde väterliche und mütter
liche Chromosomen zusammentreffen, ist 
gewiß ein gewichtiger Beweis für die Chro
mosomenkonjugation im Verlauf der nor
malen Geschlechtszellenentwicklung . Dieses 
Einanderfremdbleiben der väterlichen und 
mütterlichen Chromosomen bis in die Ge
schlechtszellenentwicklung hinein, obwohl 
sie ab ovo durch viele Zellgenerationen im 
gleichen Kerngerüst verweilt haben, bedeutet 
übrigens keinen geringen Aktivposten auf 
seiten der Lehre von der Chromosomen
individualität. 

Aber bei der Rückkreuzung eines solchen 
Schmetterlings bastardes mit einem Vertreter 
der mütterlichen Art fand FEDERLEY in der 
Spermiogenese des also abgeleiteten Bastards 
die Pseudoreduktion teilweise durchgeführt 
(Abb.236). Und dies war zn erwarten, weil 
jetzt eine gewisse Anzahl gleichartiger Chro
mosomen zusammengetroffen sein mußten. 
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Abb. 236. Pyuaera (curtula $ x anacho· 
reta ~) $ x anachoreta 1', unten fangen die 
Chromosomen an hervorzutreten, in der 
Mitte haben sie sich verkürzt und kon
jugieren zum T eil, oben Zerstreuung der 

Chromosomen im Kernraum. 
Nach H. FEDERLEY (1913). 

Nicht minder beweiskräftige Ergebnisse liegen bei pflanzlichen Bastarden 
vor, deren Eltern sich in ihren Chromosomenzahlen unterscheiden. In der 
Reifungsteilung der Bastarde von Drosera rotundifolia mit 10 Chromosomen und 
Drosera longifolia mit 20 Chromosomen fand ROSENBERG (1909) 10 Gemini 
und 10 Einzelchromosomen. Und nach KIHARA (1921) und SAX (1922, 1923) 
werden beim Bastard aus Triticum durum (14 Chromsomen) und Triticum 
vulgare (21 Chromosomen), 14 Gemini und 7 Einzelchromosomen zur ersten 
Reifungsteilung bereitgestellt. Aus diesen Beobachtungen geht hervor, daß nur 
so viel~ Gemini gebildet werden können, als es die geringere Zahl des einen der 
beiden diploiden Sätze bei der Konjugation zuläßt, die überzähligen Chromo
somen müssen ungepaart bleiben. 

Es gibt allerdings im Pflanzenreich Abweichungen vom "Droseratypus" im Verhalten 
der Chromosomen vor der ersten Reifungsteilung [HAAsE-BEssEL (1922), COLLINS und 
MANN (1923), LJUNGDAHL (1924)], so daß wir die Möglichkeit einer Konjugation der 
Elemente einer haploiden Chromosomengarnitur untereinander einrä.umen müssen. [Den 
Versuch, durch eine Hilfsannahme auch für diese Fälle die Homologie aller konjugierenden 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/2. 16 
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auferlegen. Wir erinnern an die älteren Vorstellungen, von denen wir hier aus
gegangen sind. Sie wurden aus dem Bau der Tetraden und aus der Auf teilung 
derselben durch die Reifungsteilungen abgeleitet. Die Pseudoreduktion und die 
definitive Reduktion der Chromosomen standen dabei in einem inneren Zu
sammenhang, indem die Bedeutung der ersteren darin gesehen wurde, der 
Reifungsteilung Doppelelemente gewissermaßen unterzuschieben, mit denen der 
achromatische Apparat der Mitose, sonst nur dazu geeignet, Chromosomenhälften 
auseinanderzuführen, das außergewöhnliche Manöver der Trennung ganzer 
Chromosomen vollbringen kann. Da nun die erste der beiden Voraussetzungen 
in der Tat gegeben ist, so gewinnt auch der zweite Teil des ursprünglichen Ge
dankenganges, der die Reduktion betrifft, an Wahrscheinlichkeit. Wenn freilich 
die im Geminus vereinigten beiden Chromosomen durch die beiden Reifungs
teilungen lediglich zweimal der Länge nach wie sonst bei einer Mitose geteilt 
würden, wie es auch schon angenommen worden ist [z. B. MATSCHECK (1910)], 
dann würde trotz vorausgegangener Konjugation keine Reduktion der Chromo
somen eintreten, sondern die Tochterzellen würden nach Abschluß der beiden 
Reifungsteilungen nach wie vor sämtliche Chromosomen enthalten und es wäre 
nur eine Herabsetzung der Chromatinmasse auf ein Viertel ihres ursprünglichen 
Bestandes erfolgt. Es kommt also bei der Frage der Reduktion durchaus darauf 
an, wie der Geminus zusammengesetzt ist, d. h. in welcher Anordnung die 
beiden Chromosomen sich in ihm finden und in welcher Weise seine Bestand
teile, also bei einer klassischen Vierergruppe die vier Stäbchen oder Kugeln, 
von den Reifungsteilungen erfaßt werden. Darum hängt die Beantwortung der 
Reduktionsfrage von dem Studium der Entwicklung der Gemini ab und darum 
sind hier die cytomorphologischen Beobachtungen für die grundsätzliche Stellung
nahme von größerer Bedeutung als bei der Konjugationsfrage. 

In einfach gelagerten Fällen können wir jetzt aber auch aus dem Studium 
der Reifungsteilungen allein für einzelne Chromosomenpaare mit Sicherheit die 
stattfindende Reduktion direkt verfolgen. Eine solche Gelegenheit bieten der 
XY-(Lygaeus-)Typus der Geschlechtschromosomen und andere, "heteromorphe" 
Gemini (s. oben) dar (Abb. 231). Die beiden durch Größe und Form voneinander 
verschiedenen, gepaarten Elemente werden unter unseren Augen in einer der 
beiden Reifungsteilungen zu den verschiedenen Polen befördert und die Tochter
zellen bekommen entweder den einen oder den anderen der beiden Partner. 
Hier ist eine andere Möglichkeit, als sie die Chromosomenreduktion ins Auge 
faßt, nicht gegeben. 

Außerordentlich eindrucksvoll spielt sich der Reduktionsvorgang dann ab, 
wenn der Zusammentritt zweier von den übrigen Chromosomen auffallend ver
schiedener Elemente, wie der m-Chromosomen bei Anasa tristis [WILSON (1905)] 
erst in der Metaphase der ersten Reifungsteilung stattfindet und sogleich darauf 
dieselben im Geminus noch wohl unterscheidbaren Elemente wieder voneinander 
getrennt werden. 

Hier sind auch SEILERS oben erwähnte Untersuchungen über die Chromo
somenverhältnisse verschiedener Phragmotobia-Rassen und ihrer Bastarde noch 
einmal heranzuziehen. Wir haben gehört, daß es hier eine Rasse gibt, welche 
im weiblichen Geschlecht einen diploiden Chromosomensatz mit 57 Elementen 
besitzt. Bei der Eireifung ergeben sich trotzdem 26 Gemini, weil dabei ein XZ
und ein X + Z-Chromosom zu einer Chromatinportion zusammentreten. Wurde 
nun die 57 er Rasse mit der 56 er Rasse gekreuzt, so fanden sich auch im 
Bastard das XZ-Chromosom der einen Seite mit dem X + Z-Chromosom der 
anderen richtig zusammen. In den Spermiocyten, wo diese Chromosomen fast 
kugelig sind, blieb, was in den Eiern nicht der Fall ist, während der ganzen 
Reifungsteilung die Zusammensetzung des "dreiwertigen" Geminus sichtbar und 
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es konnte daher verfolgt werden, wie in der Regel das abgesetzte Z-Chromosom 
seinem X-Abschnitt zum gleichen Pol folgte, während das X + Z-Element dem 
anderen Pol zugeteilt wurde. Ausnahmen von diesem der Erwartung ent
sprechenden Verhalten kamen allerdings vor, indem das Z-Element hie und da 
sich dem XZ-Chromosom anschloß. Aber Störungen der Reduktion, die uns 
namentlich bei Bastardorganismen auch in anderen Fällen bekannt sind, be
weisen natürlich nichts gegen die Natur der einen der beiden Reifungsteilungen 
als Reduktionsteilung bei regelmäßigem Ablauf. Ja die gelegentliche Nicht
trennung von konjugierten Chromosomen ist mit ihren Folgen in bezug :;tuf die 
Vererbungserscheinungen sogar ein besonders schwerwiegender Beweis für die 
durch die Reifungsteilungen bewirkte Reduktion und Verteilung der Erbmasse 
geworden [BRIDGE (1913, 1916) bei Drosophila]. 

Zugunsten des reduktionellen Charakters der einen der beiden Reifungs
teilungen ist endlich noch das Verhalten des einzigen X-Chromosoms im Chromo
Bomensatz des heterogametischen Geschlechts mit ungerader Chromosomenzahl 
anzuführen. Daß dieses Heterochromosom bei der Konjugation keinen Partner 
findet, wurde oben erwähnt. Bei der einen oder anderen Reifungsteilung wird 
es, während die Gemini ihre Teilung erfahren, ungeteilt einem Pol zugeführt. 
(Abb.321, S.407) Das ist eine außerordentlich auffallende Erscheinung, auf der 
es beruht, daß bei dieser Reifungsteilung eine Tochterplatte mit einem X-Chromo
som und eine solche ohne X-Chromosom gebildet wird. In dem Schicksal des 
Heterochromosoms kann ein weiterer Beweis dafür gesehen werden, daß für 
die beiden Reifungsteilungen eine zweimalige Längsspaltung der Chromatin
portionen nicht vorgesehen ist. 

d) Die Prophase der Reifungsteilungen. 

Auch die Prophase der Reifungsteilungen läßt die beiden Hauptabschnitte 
einer typischen Prophase, den feinfädigen oder dichten und den dickfädigen 
oder lockeren Knäuel unterscheiden (Abb. 237). Abgesehen von der bereits 
hervorgehobenen langen Dauer der gesamten Prophase können wir im einzelnen 
Fall für jeden der beiden Abschnitte eine Reihe von heterotypischen Merkmalen 
des Knäuels und der Chromosomen feststellen. In die zweite Phase fällt die 
oben erwähnte, namentlich für die Oocyten bezeichnende Unterbrechung des 
Fortgangs der Prophase. Für den ersten Abschnitt sowie für den Anfang des 
zweiten bis zur Zerstreuung der Chromosomen im Kernraum ist sehr häufig 
eine der RABLschen Orientierung der typischen Prophase (s. S. 61) entsprechende 
Orientierung des Kerninhalts gegeben (Abb. 237). Man bezeichnet die hierdurch 
bedingten Kernbilder als "Bukettstadien". In den frühen Prophasenstadien 
kommt es schon unter natürlichen Verhältnissen bei manchen Geschlechtszellen, 
namentlich aber unter dem Einfluß von Schädigungen des Kerninhaltes, wie sie 
auch die Fixierung mit sich bringt, zu einer einseitigen Zusammenballung des 
Kerninhalts, welche man eine Zeitlang für eine typische und für die Konjugation 
bedeutungsvolle Erscheinung gehalten und mit dem Namen der "Synapsis" 
bezeichnet hat. Wenn wir sie auch nicht schlechtweg als Kunstprodukt auf
fassen dürfen, sondern in der großen Empfindlichkeit der betreffenden Stadien 
gewiß eine Eigentümlichkeit derselben sehen müssen, so können wir die Synapsis 
doch nicht mehr als ein besonderes Stadium der heterotypischen Mitose und 
nicht mehr als einen mit der Konjugation ursächlich verbundenen Kernzustand 
ansprechen (Abb. 238). (In einem anderen Sinne, nämlich gleichbedeutend mit 
unserem von HAECKER eingeführten Ausdruck Syndesis für die Chromosomen
paarung wird der Name Synapsis von den Amerikanern noch gebraucht, so in 
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Abb. 237a- x. Stenobothrus lineaius (Heuschrecke). Konjugationsphase der Spermatogenese (Sperma
togonien-Strep~itänstadium). a Spermatogonie im Metaphasestadium einer Vermehrungsteilung; 
b desgleichen Aquatorialplatte im Metaphasestadium in Polansicht (16 Autosomen + X [rechts 
blaß]); c frühe Telophase einer Spermatogonienteilung; links die X-Chromosomen; d, e Seiten
und Polansicht einer späten Telophase einer Spermatogonienmitose; f, g frühe präsyndetische 
Interphase in Seiten- (f) und Polansicht (g); h Höhepunkt der präsyndetischen Interphase; i, j Diffe
renzierung der Chromosomen; k Leptotänbukett; I, m desgleichen Beginn der Chromosomen
paarung; n, 0 Amphitänbukett; p frühes, q, r mittleresPachytänbukett (q Seiten-, r Polansicht); 
s spätes Pachytänbukett; t spätes Pachytänstadium, die Gemini geben ihre Orientierung auf; 
u Sichtbarwerden des Aquationsspaltes (man beachte den optischen Querschnitt der Gemini), 
v, w Strepsitänstadium; x Übergang zur Diakinese. Nach Schnittpräparaten (FI,EM~nNG-MEVES, 

6", Eisenhämatoxylin) gezeichnet. Vergr. etwa 1600fach. Nach K. BELAR (1928). 
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der Verbindung als "synaptische Stadien", womit die Stadien der Chromosomen
konjugation gemeint sind; dafür wird die Zusammenballung des Kerninhalts 
von ihnen als "Synicesis" bezeichnet.) 

n 

c 

Abb. 238a-c. Stenobothrus lineatus Spermatocyten aus der Gewebskultur. Synaptische Ver· 
klumpung bei s, welche, wie ihr Verlauf zeigt, als Absterbeerscheinung aufzufassen ist. Präparat 

und Photographie von K. BELA:ä. 

Bis in die Gegenwart hat man an dem Gedanken festgehalten, daß alle 
Geschlechtszellen des Tier- und Pflanzenreiches sich in bezug auf den Verlauf 
der heterotypischen Prophase gleich verhalten müßten. Diese Meinung ist durch 
die Bemühungen von K. E. SCHREINER (1906), den von ihnen bei dem Anneliden 
Tomopteris gefundenen Typus der Geschlechtszellenreüung auch bei einer Anzahl 
anderer Objekte wiederzufinden und ihn als den allgemeingültigen Typus zu 
erweisen, wesentlich bestärkt worden. Auch das Eintreten GREGOIREB für ein 
einheitliches Schema der Geschlechtszellenreifung im Tier- und Pflanzenreich 
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Abb. 239a-m. Stenobothrus lineatus. Erste Reifungsteilung der Spermatocyten. a Diakinese; b. c Über· 
gang zur Metaphase; d Metaphase in Seitenansicht; e desgleichen in Polansicht; f-j Anaphase; 
k-m Telophase. Nach Schnittpräparaten (FLEMMING·MEVES. 6,... Eisenhämatoxylin) gezeichnet. 

Vergr. etwa 1600fach. Nach K. BELAR (1928). 
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Abb. 240a-w. Stenobothrus lineatus. Interkinese und zweite Reifungsteilung der Spermatocyten. 
a Beginn der regressiven Veränderung der Chromosomen (Auftreten der Kernvakuole); b-d Fort
schreiten der regressiven Veränderungen (d einzelne Spermatocyte 2. Ordnung, unten der in den 
Abb. a-c im optischen Durchschnitt darges.tellte Schnürring); e Höhepunkt der Interkinese; 
f-h Prophase der zweiten Reifungsteilung; i Übergang zur Metaphase; j -1 Metaphase in Seiten
ansicht; m desgleichen in Polansicht; n-q Anaphase (auf q ist der den Stemmkörper umgebende 
Mitochondrienmantel in Oberflächenansicht dargestellt); r Tochterplatte auf dem Stadium der 
Abb. q in Polansicht; s-v Telophase; w junge Spermatide. Nach Schnittpräparaten (FLEMMING-

MEVES, 6 1', Eisenhämatoxylin) gezeichnet. Vergr. 600fach. Nach K. BELAR. 
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hat die allgemeine Meinung in diesem Sinne stark beeinflußt. Es kommt hinzu, 
daß die Vererbungsforschung das einheitliche Verhalten der Chromosomen in 
Anbetracht der allgemeinen Gültigkeit der MENDELschen Vererbungsregeln 
voraussetzen muß und es ist begreiflich, daß diese für die grundsätzlich 
wichtigsten Vorgänge zweifellos notwendige Voraussetzung dann auch auf die 
Einzelheiten der heterotypischen mitotischen Kernzustände übertragen wird. 

Indessen steht die behauptete durchgängige Übereinstimmung sämtlicher 
Organismen bei den fraglichen Vorgängen schon deswegen nicht auf sicherer 
Grundlage, weil trotz der ungemein großen Zahl der der Geschlechtszellenreifung 
gewidmeten Arbeiten doch nur eine verhältnismäßig kleine Anzahl von Tier
und Pflanzenarten der eingehenden Untersuchung gerade der kritischen Stadien 
wirklich zugänglich gewesen ist. Bei einer großen Reihe von Objekten kennen 
wir nur die Reifungsteilungen, aber nicht die vorausgehenden Stadien der 
Prophase [so im klassischen Fall des Pferdespulwurms, da die unseren heutigen 
Anforderungen nicht mehr genügende Arbeit von BRAUER (1893) seither nicht 
mehr mit besserem Erfolg wiederholt worden ist]. In den meisten Fällen liegen 
keine die beiderlei Geschlechtszellen gleichermaßen berücksichtigende Unter
suchungen vor und auch darin zeigt sich die Unzulänglichkeit unserer Erfahrung. 
Besonders schwer fällt schließlich ins Gewicht, daß die Beobachtungen über 
die feinsten Strukturen der Gonocytenkerne vielfach verschiedene Deutungen zu
lassen. Daher kommt es, daß wiederholt von den verschiedenen Untersuchern 
bei ein und demselben Objekt verschiedene Auffassungen der nämlichen Kern
zustände und sogar, was bei der Schwierigkeit der Untersuchung verständlich 
ist, aber auch auf verschiedener technischer Verarbeitung des gleichen Materials 
beruhen kann, miteinander unvereinbare Beschreibungen geliefert worden sind. 
Wenn man daher nicht von vornherein die nicht mit einem für den allgemein
gültig gehaltenen Typus, z. B. der Heu8chreckenspermatogenese überein
stimmenden Befunde zurückweist, ein Verfahren, über dessen Unzulässigkeit 
nicht erst gesprochen zu werden braucht, muß man zum mindesten der Möglich
keit, wir sagen, der Wahrscheinlichkeit Rechnung tragen, daß der gleiche Erfolg 
der Konjugation und der Reduktion der Chromosomen bei den verschiedenen 
Tier- und Pflanzenarten auf im einzelnen verschiedene Weise erreicht werden 
kann. Von diesem Standpunkt aus wollen wir die Prophase der Reifungsteilungen 
im folgenden behandeln. Dabei dürfen wir nach dem im vorangegangenen Ab
schnitt über die Konjugation der Chromosomen Mitgeteilten diesen bedeutungs
vollen Vorgang, von dem wir wissen, daß er sich während der Prophase der 
Reifungsteilungen vollzieht, zum leitenden Gesichtspunkt wählen. 

a) Frühzeitige Konjugation. 

I. Typu8 mit von Anfang an 8elb8tändigen Chromatinfäden. 

Solange dieser Typus der Geschlechtszellenentwicklung nur an den von 
A. und K. E. SCHREINER gelieferten Bildern der Spermatogenese des Tomopteri8 
gezeigt wurde, hatte der kritische Beurteiler allen Grund, an seinem wirklichen 
Vorkommen zu zweifeln. Denn die Befunde SCHREINERs konnten weder an ihren 
eigenen Präparaten bestätigt werden [R. FICK (1908)], noch auch bei einer 
neuen Untersuchung [WASSERMANN (1922)]. Auch war es dem Eindruck der 
zuerst für Tomopteri8 gegebenen Beschreibung abträglich, daß sich SCHREINERS 
bei der Nachschau nach dem Vorkommen ihres Typus im Tierreich darauf be
schränkten, einzelne den bei Tomopteri8 gefundenen Stadien ähnliche Kern
bilder wiederzufinden. Dieses Verfahren mußte dazu führen, daß die syste
matische Untersuchung solcher Objekte dann ein ganz anderes Ergebnis zeitigte 
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als nach SCHREINERs Aussagen zu erwarten war [so STIEVE (1920, S. 237 u. f.)]. 
Da aber die mit dem "Tomopteristypus" scheinbar erwiesene Parallelkonjugation 
der Chromosomen am besten zu gewissen theoretischen Vorstellungen paßte 
und das Verständnis der Reifungsteilungen erleichterte, wurde dieser Typus 
namentlich von den nicht cytologisch arbeitenden Vererbungsforschern bereit
willig angenommen und für den allgemeingültigen gehalten. Erst durch die 
Untersuchung von GELEI (1921, 1922) über die Oogenese von Dendrocoelum 
lactum wurde diesem Typus der Kernveränderungen vor der ersten Reifungs
teilung eine genügend sichere Grundlage verschafft, so daß wir auch bei den
jenigen Objekten, für welche wir die gleichen sicheren Nachweise im einzelnen 
nicht besitzen, aus dem im ganzen gleichartigen Ablauf der Entwicklung 
auf das Vorliegen des gleichen Typus und damit auf den Vollzug der Konjugation 
durch paarweise Parallellagerung der homologen Chromosomen schließen dürfen 
(Parallelkonjugation, Parasyndese). 

Diese Auffassung trägt dem gegenwärtigen Stand der Meinung Rechnung. Sie bedeutet 
kein Zugeständnis an die Befunde von A. und K. E. SCHREINER und keinen Verzicht auf 
die Kritik an zahlreichen anderen Untersuchungen, welche die Parallelkonjugation angeblich 
nachgewiesen haben. Wir glauben aber, unbeschadet der früheren Stellungnahme zu diesen 
Fragen, hier auf eine kritische Auseinandersetzung, welche cytologische Einzelheiten betrifft, 
verzichten zu müssen. Vom Standpunkt der Chromosomentheorie der Vererbung aus 
erscheint der Streit für und gegen die Parallelkonjuga tion und ihr Gegenstück, 
die Endkonjugation, nicht mehr so wichtig wie früher, weil sich "an der Tat
sache der Konjugation nicht mehr zweifeln läßt und weil der Ablauf der Reduktions
teilung nach dem einen wie dem anderen Modus der Konjugation doch in gleicher Weise 
vonstatten gehen kann (s. später S. 256). Vom Standpunkt der cellnlären Vererbungs
forschung aus ist es gleichfalls nicht mehr angebracht, auf eine E~tscheidung zwischen den 
beiden möglichen Arten der Konjugation zu dringen, seit sich die Uberzeugung Bahn bricht, 
daß nicht ein einziger Typus der Geschlechtszellenentwicklung gegeben ist [z. B. DEPDOLLA 
(1927, S. 871), dessen Aussage über das Nebeneinandervorkommen von Parallel- und End
konjugation sich sogar lediglich auf die Orthopteren bezieht ; sein Standpunkt ist natürlich 
in noch höherem Grade angebracht, wenn es sich um ein allgemeines, die Verhältnisse im 
ganzen Tier- und Pflanzenreich betreffendes Urteil handelt]. Auch die Behandlung gerade 
der Konjugationsfrage durch BELAR (1928) schließt unseren Standpunkt keineswegs aus 
und dies erscheint um so wichtiger als dieser Cytologe auf Grund seiner Untersuchungen 
an Orthopteren dem "Tomopteristypus" natürlich größere Bedeutung zuzuschreiben geneigt 
sein muß als andere, deren Erfahrungen sich auch auf eingehende Untersuchungen an 
Wirbeltieren erstrecken (STIEVE). Vom rein cytologischen Standpunkt und von Gesichts
punkten der Zellteilungsforschung aus wird man den KonjugationRfragen und besonders 
der Frage, welcher Konjugationsmodus sich an die typischen Vorgänge enger anschließt 
und welche zellphysiologische Ursachen für die Konjugation der Chromosomen in Betracht 
kommen können, nach wie vor mit dem gleichen Eifer und der gleichen Genauigkeit nach
zugehen haben; denn die Zellforschung darf sich nicht ins Schlepptau der experimentellen 
Vererbungsforschung nehmen lassen. Sie wird auch den Vererbungsfragen am besten 
dienen, wenn sie auf ihre eigenen cellulären Fragestellungen nicht vergißt. 

Schon das früheste Stadium des feinfädigenKnäuels der Spermio- und Oocyten 
(Abb. 237) unterscheidet sich von dem typischen jüngsten Prophasenkern. 
Eine gewisse Besonderheit dieser Stadien ist darin zu sehen, daß sie sich zeitlich 
sehr eng an die Telophase der letzten Samen- oder Eimutterzellenteilung an
schließen. SCHREINERS hatten gemeint, die Telophasenchromosomen würden 
in ihrer einseitigen Ordnung direkt in die Fäden des Gonocytenknäuels über
gehen. Diese Auffassung bot den Vorteil, einen von Anfang an gerichteten 
Knäuel annehmen zu können. In vielen Fällen ist ein direkter Übergang 
sicher nicht gegeben. Aber die Beziehung zwischen den Telophasenchromo
somen und den Fäden des frühesten Knäuels ist bei den genau studierten 
männlichen Geschlechtszellen der Orthopteren [WENRICH (1916)] insofern enger 
als bei den meisten typischen Mitosen (mit Ausnahme der Teilungen in den 
pflanzlichen Meristemen, die gleichartige Verhältnisse darbieten), als sich 
die Telophasenchromosomen ungewöhnlich lang in gesonderten Bezirken des 



Die Chromosomenfragen. - Die Reifungsteilungen der Geschlechtszellen. 251 

jungen Spermiocytenkerns unterscheiden lassen (Abb. 237f, g). WeIUl dann 
der feinfädige Knäuel, das Leptotänstadium (Abb. 237j) sich aus diesem 
Zustand entwickelt, so liegt die Annahme gewiß nahe, daß sich die Chromatin
fäden lydiglich aufs neue verlängern und im Kernraum durcheinander winden, 
bis sie in ihrer Gesamtheit den für den feinfädigen Knäuel hier bezeichnenden 
Zustand hervorgebracht haben. Man darf aber nicht vergessen, daß der Nach
weis selbständiger und namentlich mit freien Enden dem einen Kernpol 
zugekehrter Enden dieser feinen Fäden außerordentlich schwer fällt. WENRICH 
selbst (1. c.) fügt mit dankenswerter Genauigkeit seinen Zeichnungen des 
leptotänen Kerns, welche gut geordnete distinkte Fäden wie bei den ent
sprechenden Tomopteriskernen SCHREINERS zeigen, in seiner Abb. 70 ein Bild 
hinzu, auf dem in der linken Hälfte der Kernzustand mit seinem Gewirr 
von sich überkreuzenden feinen und blassen Zügen, so, wie er sich wirklich 
darbietet, wiedergegeben ist, in der rechten Hälfte aber lediglich die aus 
dem Fadengewirr herausgefundenen "individuellen" Züge unter Weglassung 
der nicht dazu gehörigen Teile des Kerngerüstes gezeichnet sind. (Auf 
diesem Verfahren der Unterscheidung des Wesentlichen vom Unwesentlichen 
beruhen einige der Unstimmigkeiten zwischen SCHREINERs und WASSERMANN 
bei Tomopteris; der letztere fand die individuellen Züge nicht deutlich 
genug, um sie unter Vernachlässigung der sonstigen Gerüstbestandteile hervor
heben zu dürfen.) Auf den folgenden Stadien, wenn die Knäuelfäden sich 
von der einen Kernseite her verdicken - der langsam und in diesen Fällen 
von einer Seite her voranschreitende Vorgang der Chromosomenausbildung ist 
wieder ein heterotypisches Merkmal - werden diese Schwierigkeiten allerdings 
geringer. Auf solchen vorgerückteren Stadien ist es GELEI gelungen, bei seinem 
Objekt zu zeigen, daß einzelne Chromatinfäden vorhanden sind, daß dieselben 
in der Tat einseitig ausgerichtet sind (leptotänes Bukett) und vor allem, daß 
ihre Anzahl der diploiden entspricht. . 

An den sich verdickenden Chromosomenenden macht sich beim Übergang 
zum folgenden Stadium nun eine Duplizität und vielleicht auch eine zweireihige 
Anordnung der Chromiolen bemerkbar (Abb. 237m-o) und man kaIUl be
obachten, wie die dem KerniIUleren zugekehrten Abschnitte der Fäden sich in 
zwei feinere Ausläufer fortsetzen. Daraus schließt man im Zusammenhang mit 
der AIUlahme gesonderter bogenförmig wie die Telophasenelemente angeordneter 
Einheiten auf die von den freien Enden gegen die Mitte der Schleifen fort
schreitende Parallelkonj uga tion. Die Einwände gegen diese Deutung, daß 
es sich wie bei den rasch aufeinanderfolgenden Mitosen der pflanzlichen Meristeme 
um einen frühzeitigen Längsspalt bei dieser Fadendoppelung handelt und daß 
die zweifädige Fortsetzung der angeblich konjugierten Fäden ins Kerngerüst 
auch nichts anderes sei als die, solange sie düIUl sind, deutlichere Ausprägung 
ihrer aus der letzten Telophase überkommenen Duplizität, wurden allein durch 
GELEIs Untersuchung für sein Objekt entkräftet. DeIUl bei Dendrocoelum 
liegen die Verhältnisse offenbar so günstig, daß zwischen dem Hervortreten 
der Chromatinfäden und ihrem parallelen Zusammenschluß Gelegenheit gegeben 
ist, ihre diploide Anzahl und ihre Längen festzustellen, wobei sich die Zusammen
gehörigkeit gleich langer Fadenpaare erweisen ließ. Sie lagen im Knäuel zum 
Teil so weit auseinander, daß man hier nicht behaupten kaIUl, sie seien die durch 
einen frühzeitigen Längsspalt voneinander getreIUlten Hälften der Chromosomen, 
ganz abgesehen davon, daß dann nicht die diploide Zahl, sondern eine didiploide 
hätte vorliegen müssen. GELEI hat ferner die Konjugation der gleichlangen 
Fäden und damit die Verringerung der Zahl der Elemente bis zur Halbzahl der 
Doppelchromosomen Schritt für Schritt verfolgt. Auf Grund dieser Unter
suchung ist es erlaubt, das Diplotätstadium der Gonocytenkerne als ein 
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Zygotänstadium, d. h. als die Konjugationsphase aufzufassen, in der die 
homologen Chromosomen einander finden und sich der Länge nach anein
anderlegen. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung verkürzen und verdicken sich die 
Chromosomen wie bei jeder Prophase. In diesemPachytänstadium (Abb. 237r 
und s) können die konjugierten Elemente mehr oder weniger vollständig einheit
lich werden (Abb. 237 q-s), bis früher oder später wieder ein Spalt in ihnen 
auftritt (Abb. 237t-x). War eine Parallelkonjugation vorausgegangen, so wird 
man diesen Spalt als Konjugationsspalt bezeichnen dürfen, d. h. als den 
Ausdruck des Wiederauseinanderweichens der Partner. In anderen Fällen, von 
denen wir berichten werden, wird ein in der späten Prophase hervortretender 
Längsspalt dem prophasischen Längsspalt der typischen Mitose entsprechen. 
Es ist klar, daß wir in jedem Fall nach dem typischen Längsspalt der Chromo
somen fragen müssen; denn sein Hervortreten ist innerhalb dieser Prophase 
um so sicherer zu erwarten, als sie ja viel länger dauert und namentlich auch 
in ihren letzten Stadien sich viel länger hinzieht als die typische Prophase. In 
der Regel tritt denn auch innerhalb der zum Doppelelement vereinigten Chromo
somen ein sekundärer Längsspalt auf (Abb. 239a) und in ihm haben wir dann 
den echten mitotischen Längsspalt zu sehen. 

Das Pachytänstadium bewahrt in vielen Fällen die einseitige Orientierung 
der bügelförmigen Chromosomen noch eine Zeitlang, ja dieses pachytäne 
Bukett galt, bevor man über die gleichartige Anordnung der dünnen Fäden 
unterrichtet war, schlechtweg als das Bukettstadium. Auch ist in vielen Fällen, 
bei denen der Einblick in die jüngeren Stadien nicht gegeben ist, hier allein die 
Form und die Anordnung und die haploide Zahl der vorliegenden Schleifen 
sicher zu erkennen. Ist dies der Fall, dann kann map auch dort, wo man die 
feinfädigen Stadien nicht zu entwirren vermag, sie als die syndetischen 
Stadien bezeichnen. Nur darf man nicht von vornherein annehmen, daß sich 
die Syndese immer so vollzogen haben muß wie bei Dendrocoelum. Zuweilen 
kann deutlich gezeigt werden, daß die Anordnung der Schleifen in den 
Bukettstadien auf die Wirksamkeit des Cytozentrums zurück
zuführen ist (Abb. 237k-t). Das pachytäne Bukett ist aber kein für die Ge
schlechtszellenentwicklung notwendiger Zustand [so BUCHNER (1910)] und es 
ist nur natürlich anzunehmen, daß auch die leptotänen Fäden durchaus nicht 
immer in dieser Art angeordnet sein werden. Vielleicht ist ihre einseitige von 
der letzten Telophase überkommene und durch ein wirksames Cytozentrum 
aufrecht erhaltene Orientierung eine der Ursachen dafür, daß die Konjugation 
der Fäden in gewissen Fällen durch Parasyndese erfolgt. 

Aus dem pachytänen Bukett lösen sich die Doppelchromosomen allmählich, 
indem sie sich weiter verkürzen und verdicken und sie zerstreuen sich im Kern
raum [Stadium der Diakines von HAEcKER; s. hierzu unseren Vorschlag, diesen 
auch nach B:EiLA:a (1928, S. 169) nicht sehr glücklich gewählten Ausdruck durch 
den Terminus "Diastase" der Chromosomen zu ersetzen, S. 78]. Dabei macht 
sich oft an dem einen oder anderen längeren Element eine Drehung der Hälften 
umeinander bemerkbar (Strepsitänstadium der Chromosomen), bei kürzeren 
wenigstens eine Überkreuzung. Jedoch bleiben die einander gegenüberliegenden 
Portionen der Reifungsteilungschromosomen auch oft unabhängig voneinander, 
ja sie weichen sogar in der Mitte auseinander, so daß Ringe entstehen, die durch 
die Verschmelzung des einen oder beider Enden sich zum U-förmigen Chromosom 
oder zum wirklichen Ring schließen können (Abb. 237x, 239a, b). Auf die 
späte Kernauflösung (s. S. 109) folgt auch hier die Bildung der Spindel und 
die Metaphase der ersten Reifungsteilung. 
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II. Typus mit einem kontinuierlichen Ohromatinknäuel. 

Zum Muster dieses Typus der Prophase der ersten Reifungsteilung nehmen 
wir die Oocytenkerne des Trematoden Zoogonus mirus [WASSERMANN (1913)]. 
Wir brauchen keine ausführliche Beschreibung der gesamten Vorgänge zu 
liefern, es genügt hervorzuheben, daß vor dem pachytänen Bukett, das in 
gleicher Weise wie bei dem vorigen Typus auch hier schließlich gebildet wird, 
und auch hier an der Halbzahl der vorhandenen Schleifen die vollzogene Kon
jugation erkennen läßt, ein kon tin uierlicher Knäuel eingeschaltet ist. 
Dieser lediglich zwei freie Enden besitzende Chromatinfaden konnte mit aller 
Sicherheit ermittelt werden. Bei seiner Feststellung war jede Voreingenommen
heit deswegen ausgeschlossen, weil dem optischen Querschnitt des Kerns von 
vornherein nicht im geringsten das Vorhandensein dieser Bildung angeseben 
werden konnte. Erst die genaue Analyse einer großen Anzahl von Oocyten
kernen hat zur Entdeckung des Knäuels geführt. Nun wäre der Knäuel an sich 
nicht unvereinbar mit denselben leptotänen und zygotänen Stadien, die wir 
bei dem anderen Typus geschildert haben. Es bräuchten sich die durch Para
syndese vereinigten Elemente eben nur zum Knäuel zusammenzuschließen. 
Dann würde der Knäuel nichts anderes bedeuten als die Einschaltung eines 
weiteren Stadiums, durch welches die wesentlichen Vorgänge nicht berührt 
würden. Beim Zoogonus konnte aber gezeigt werden, daß vor dem Knäuel 
andere Stadien liegen als sie der vorige Typus darbietet. Zuerst sind nämlich 
im Oocytenkern, der von einem Oogonienkern sicher unterscheidbar ist, die 
Chromosomen in der diploiden Anzahl vorhanden und sie sind nicht langfädig 
und nicht einseitig zum Bukett angeordnet. Es ließ sich hier mit der gleichen 
Sicherheit wie bei GELEIs Objekt der andersartige Vorgang verfolgen, der 
Zusammenschluß der Einzelchromosomen zum kontinuierlichen Knäuel. Des 
weiteren wurde an einer Reihe von Stadien gezeigt, wie aus dem kontinuierlichen 
Knäuel bei seiner Zerteilung die halbe Anzahl nun längerer Fäden hervorgeht. 
Vergleichende Messungen der Chromosomenlängen und zwar der Einzelchromo
somen vor, wie der Doppelchromosomen nach dem Knäuel sicherten den Schluß, 
daß hier auf dem Weg über den kontinuierlichen Knäuel ein Zusammenschluß je 
zweier Einzelchromosomen und zwar vermutlich immer der gleichen, also in 
Hinblick auf die hierfür vorliegenden Indizienbeweise immer der homologen, 
mit ihren Enden erfolgt war, also eine Konjugation mit den Enden, eine Meta
syndese (end - to - end - Konjugation). Die Beweisführung ist bei dieser 
Untersuchung methodisch auf die gleiche Weise vorgenommen worden wie 
nachher von GELE!: durch Feststellung der Zahlenverhältnisse der Chromo
somen vor und nach, sowie auch während der Konjugation, durch Demonstration 
des Konjugationsvorgangs bei der Bildung des Knäuels und seinem Zerfall, 
und schließlich durch den Versuch, die Längen der Kernfäden zu messen und da
durch die Konjugation bestimmter Chromosomen nachzuweisen. Die Zuver
lässigkeit dieser Untersuchung wird auch von BELAR insofern anerkannt, als 
er (1928, S. 234) den Fall des Zoogonus zu denjenigen rechnet, in denen "die 
Metasyndese scheinbar einwandfrei festgestellt" ist. Daneben gibt es nach der 
Angabe BELAits noch andere Fälle (1. c. ibidem), "in denen das Endresultat 
der Konjugation kaum anders als durch Metasyndese zustandegekommen 
gedacht werden kann". 

Der Fall des Zoogonus konnte die gleiche Berücksichtigung wie die den lepto-zygotä.nen 
Typus darbietenden Objekte im Schrifttum nicht finden, weil die Schwierigkeit, diesen 
marinen parasitierenden Trematoden zu gewinnen, ungemein groß ist und sich deswegen 
eine Nachprüfung schwer durchführen läßt .. Jedoch besteht, nach der Untersuchung von 
SCHELLENBERG (1911) zu urteilen, die Wahrscheinlichkeit, daß sich die Oocyten von 
Faciola hepatica ebenso verhalten wie die des Zoogonus. 
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Dieselbe Art der Chromosomenkonjugation durch Metasyndese über einen 
kontinuierlichen Knäuel ist öfters im Pflanzenreich und vor allem bei der Ent
wicklung der Pollenmutterzellen mancher Oenothera-Arten von CLELAND (1924) 
gezeigt worden, wo die Kette der hintereinandergeschlossenen Chromosomen 
einwandfrei zu sehen ist [so hierzu u. a. YOCUM (1923), PCHAKADZE (1928)]. 

Daß die Metasyndese überhaupt neben der Parasyndese in die Rechnung 
eingestellt werden muß, dafür sind auch weitere im nächsten Abschnitt zu 
erwähnende Fälle mit später Konjugation beweisend. Auch dabei werden wir 
dem kontinuierlichen Chromatinknäuel wieder begegnen, so daß dessen Vor
kommen und damit ein Ablauf der Reifungsvorgänge, der von dem leptozygotänen 
Typus abweicht, als sichergestellt betrachtet werden darfl. 

Beide Arten der Konjugation, die Parasyndese sowohl wie die Metasyndese, 
bereiten dem kausalen Verständnis die gleichen Schwierigkeiten. Das sichere 
Zusammentreffen der homologen Fäden im leptotänen Bukett ist ein ebensowenig 
geklärter Vorgang wie die geordnete Hintereinanderreihung der Chromosomen 
im kontinuierlichen Knäuel. Die Bedenken, daß bei Metasyndese der Faktoren
austausch zwischen den konjugierten Chromosomen nicht so leicht vorstellbar 
ist, wie wenn die Partner parallel zueinander liegen und sich umeinander drehen 
[Chiasmatypie von JANNSEN (1909)], darf uns natürlich nicht abhalten, beide 
Möglichkeiten zuzugestehen. Ob außer der über den kontinuierlichen Knäuel 
erfolgenden Endkonjugation eine frühe Paarung von derselben Art auf anderem 
Wege, etwa durch direkten Zusammenschluß der Chromosomen, gleich bei ihrer 
Entwicklung, bei einzelnen Objekten gegeben ist, eine Möglichkeit, die von uns 
beim Tomopteris ins Auge gefaßt wurde, kann man nicht sicher- sagen. 

ß) Die späte Konjugation. 

Den Zusammenschluß je zweier Chromosomen am Schluß der Prophase, 
während die bereits verkürzten Elemente im Kernraum zerstreut sind, haben 
zuerst HENKING (1891) bei der Feuerwanze und später bei demselben Objekt 
und bei Syromastes GROSS (1904, 1907) festgestellt. Im Selachierei fanden 
RÜCKERT (1892, 1893), BORN (1893), WILCOX (1895) und KORSCHELT (1895) 
die Chromosomen während der Wachstumsperiode in der diploiden Zahl im 
Keimbläschen, die haploide Zahl stellten sie erst in einer späteren Periode fest. 

Ausschlaggebend für die Anerkennung eines besonderen Typus der späten 
Konjugation ist die Untersuchung von STIEVE (1918, 1920, 1921) über die Ent
wicklung der Keimzellen des Grottenolms (Proteus anguineus) geworden. Sie 
erstreckt sich sowohl auf die männlichen wie auf die weiblichen Keimzellen 
und ist an einem Material ausgeführt, das hinsichtlich der Art seiner Gewinnung 
und seiner Verarbeitung der Kritik keine Angriffspunkte darbietet. Dazu 
kommt, daß die Größe der Kerne hier einen besseren Einblick in die Struktur
verhältnisse gestattet, als er bei der Mehrzahl der übrigen Objekte gegeben ist. 
Auch diese Untersuchung ist unter steter Kontrolle der Zahlenverhältnisse der 
Chromatineinheiten vorgenommen worden. Ähnlich wie beim Zoogonus entsteht 
in den Spermio- und Oocytenkernen auch hier ein kontinuierlicher Knäuel. 
Die ihm unmittelbar vorausgehenden Stadien entsprechen im Aussehen ganz 
einem leptotänen Kern, nur daß keine isolierte Fäden herausgefunden werden 
können und eine bestimmte Ordnung noch nicht besteht. Diese einseitige Aus
richtung tritt alsbald auch hier ein. Sie betrifft aber den kontinuierlichen Knäuel 
und dabei wird dieser so in Schlingen gelegt, daß deren Anzahl der diploiden 
Zahl der Chromosomen entspricht. Zu dieser Zeit ist der Knäuel, Was die 

1 Zu diesen Fragen siehe die eben erschienene Arbeit von JAKOBJ: Arch. Entw.mechan. 
120, 56-191. 
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Beschaffenheit seiner Fadendicke betrifft, über das leptotäne Stadium bereits 
hinausgekommen. Der Knäuel zerfällt dann in einzelne längsgespaltene Teil
stücke. Sie sind in der diploiden Zahl vorhanden. Somit hat hier der konti
nuierliche Knäuel nichts mit der Konjugation zu tun. Diese erfolgt vielmehr 
erst später, wenn die im Kern zerstreuten Chromosomen schon weitgehend 
verkürzt und verdickt sind. Somit liegt auch hier eine Metasyndese vor, 
aber zum Unterschied von dem Fall des Zoogonu8 eine Spätmetasyndese. Es 
ist nicht befremdend, daß dieselbe Bildung des kontinuierlichen Knäuels in dem 
einen Fall die Konjugation herbeiführt, in dem anderen nicht. Denn der Knäuel 
ist an sich, wie auch gelegentlich in typischen Mitosen, nur ein Ausdruck für die 
Neigung der Chromosomen, sich zu längeren Fäden zusammenzuschließen. 
Daraus kann sich bei entsprechender Anordnung der Elemente ein Mittel zur 
Konjugation ergeben, aber die Hintereinanderreihung der Chromosomen ist 
natürlich keine Einrichtung, die zur Konjugation führen muß. 

Die aus STIEVES Untersuchung abgeleiteten Ergebnisse beruhen also auf 
diesen Hauptbefunden : Es gibt bei Proteu8, bevor der Knäuel deutlich 
verfolgbar ist, keine isolierten Chromatinfäden und keine Doppelfäden; auch 
ist von einer einseitigen Orientierung des Kerninhalts hier keine Rede. Also 
kommt eine Konjugation über leptozygotäne Stadien hier nicht in Betracht. 
Der Knäuel. selbst, welcher mit seinen einseitig ausgerichteten, an der einen 
Seite des Kerns parallel gelegenen und scharf abgeknickten Abschnitten große 
Ähnlichkeit mit dem Bukettstadium aufweist, ist in Wahrheit kontinuierlich. 
Also kann sich unter dem Bilde dieses Knäuels kein Konjugationsstadium von 
der Art des GELEIschen verbergen. Nach der Segmentierung des Knäuels 
ist die diploide Chromosomenzahl vorhanden. Im Strepsinemastadium ver
ringert sich diese Zahl allmählich auf die Hälfte, wobei die Einzelbilder der 
Chromosomen ihre Endvereinigung vor Augen führen. Eine Verklumpung des 
Kerninhalts, welche etwa Konjugationsstadien verbergen könnte, kommt hier 
nicht vor. 

Wir heben diese Hauptbefunde deswegen hervor, weil wir im Vertrauen 
auf ihre Richtigkeit uns für verpflichtet halten, die Spätkonjugation bei Proteu8 
und zwar eine Spätmetasyndese hier als beweiskräftiges Beispiel für diesen 
Typus der Konjugation vorzuführen. Dagegen scheint es uns viel weniger ins 
Gewicht zu fallen, daß STIEVES Untersuchung in der Tat einige noch unklare 
Punkte aufweist, wie die oft ungleiche Länge der konjugierten Chromosomen, und 
daß die Beschreibung, welche andere Untersucher von den Tetraden anderer Uro
delen und ihrem Verhalten bei den Reifungsteilungen gegeben haben, ni.cht mit der 
STIEVES durchaus übereinstimmt. Dies kann uns bei der Schwierigkeit, über den 
Tetradenbau ins klare zu kommen, um so weniger veranlassen, die Ergebnisse 
STIEVES hinter andere, wie z. B. die GELEIS oder WENRICHS zurückzustellen, 
als gerade in bezug auf die hervorgehobenen, uns ausschlaggebend erscheinenden 
Punkte, die stereomikrophotographischen Aufnahmen der Spermatogenese vom 
Salamander und Proteu8 von F. SKELL (1928) eine Bestätigung der Befunde von 
STIEVE liefern. Dies war gegenüber der Stellungnahme von BELAR (1928, S. 230) 
ausdrücklich zu betonen. Auch ist die Hervorhebung der entscheidenden Ge
sichtspunkte gegenüber der Kritik notwendig, die WILSON (1925, S. 565) an 
den Befunden über metasyndetische Spätkonjugation übt. Er meint, aus 
gewissen Einzelfällen, wie der Spätkonjugation der m-Chromosomen bei 
Hemipteren (s. oben S. 238), den Schluß ziehen zu können, daß eine solche stets nur 
als Wiedervereinigung von bereits vorher parasyndetisch gepaarten Chromosomen 
aufzufassen sei, wenn nämlich die Konjugation vorübergehend aufgehoben war. 
STIEVES Angaben lassen aber, solange die hervorgehobenen Befunde zu Recht 
bestehen, für diese Auffassung keinen Raum. 
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Wo immer die Konjugation als Metasyndese erfolgt, ist der Längsspalt oder 
die Längslichtung im Doppelchromosom nicht als Konjugationsspalt aufzu
fassen. Er ist vielmehr dem gewöhnlichen prophasischen Spalt gleichzuachten. 
Eine Parallellagerung der endweise vereinigten Chromosomen kann sich am 
Schluß der Prophase oder beim Übergang zur Metaphase auch hier noch ergeben, 
wenn die endvereinigten Chromosomen sich zur Schleife zusammenbiegen 
(Faltungstheorie). Es muß aber betont werden, daß für einen solchen Vorgang 
wenigstens bei tierischen Geschlechtszellen keine zuverlässigen Beobachtungen 
angeführt werden können. 

e) Tetradenbau und Reifungsteilungen. 
Kann man sich im einzelnen Fall ein sicheres Urteil über die Entstehung der 

Reifungsteilungschromosomen durch das Studium der Konjugationsphasen 
bilden, dann wird man diese Chromosomen, wie sie am Ende der Prophase 
vorliegen, hinsichtlich ihrer Zusammensetzung eindeutig beurteilen können. 

Abb.241. Spermiocyte des Menschen. Meta
phase der I. Reifeteilung, Aufsicht auf die Chro
mosomenplatte, 24 Chromosomen, 23Autosomen
paare und das Heterochromosom (x). Nach 

VON WINIWARTER und OGUl\lA (1926). 
Vgl. hierzu Abb. 212, S. 222. 

Abb. 242. Spermiocyte des Menschen. Chromoso
menplatte der 11. Reifeteilung. 24 Chromosomen, 
das Geschlechtschromosom winkelig abgebogen, 

die übrigen von "Biskuit-Form". 
Nach VON WINIWARTER und OGUMA (1926). 

Auch wenn wie in unseren Abb. 239a-d die vormaligen Pachytänschleifen 
zu Ring- oder Kreuztetraden oder Doppelstäben oder Doppelkugeln umgeformt 
werden, wird man, die Parasyndese wie hier vorausgesetzt, angeben können, 
daß diese Bildungen mit dem Konjugationsspalt in die Äquatorialebene der 
ersten Reifungsteilung eingestellt und durch dieselbe auseinandergeführt 
werden (Reduktion durch die erste Reifungsteilung, Präreduktion). In vielen 
Fällen läßt sich aber der (primäre) Konjugationsspalt nach Parasyndese 
nicht mit Sicherheit bis zur Metaphase verfolgen und es muß, wie WENRICH 
für gewisse Tetraden von Phrynotettix auseinandergesetzt hat, damit ge
rechnet werden, daß das Auseinanderklappen der Chromosomen in der 
Metaphase der ersten Reifungsteilung im (sekundären) Äquationsspalt erfolgt. 
Dann wäre die erste Reifungsteilung eine Äquationsteilung und die Reduk
tion, d. h. die Trennung der Konjuganten bliebe der zweiten Reifungsteilung 
vorbehalten (Postreduktion). WENRICH rechnete bei seinem Objekt damit, 
daß für einige Tetraden die Reduktion durch die erste, für andere durch 
die zweite Teilung besorgt wird. Das Studium der heteromorphen Tetraden 
(XY-Paare u. a. s. oben S. 238) hat gezeigt, daß in der Tat beide Reifungs
teilungen für die Reduktion in Betracht kommen. Wir dürfen somit in der 
Einrichtung zweier Reifungsteilungen eine Art von doppelter Sicherung für 
den Vollzug der Reduktion sehen. 

Nach vorangegangener Endkonjugation würden die Tetraden natürlich anders 
zu beurteilen sein. Ist hierbei der Längsspalt kein Konjugations- sondern ein 
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Äquationsspalt, wie nach STIEVES Angaben bei Proteu8 und bewirkt die erste 
Teilung eine Trennung in diesem Spalt, so kann sie keine Reduktionsteilung 
sein. Nur wenn die endvereinigten Chromosomen "gefaltet" würden und in der 
Äquatorialplatte der ersten Reifungsteilung übereinandergestellt, wäre diese auch 
hier die Reduktionsteilung. 

War die erste Reifungsteilung nach Parallelkonjugation durch denÄquations
spalt erfolgt, so wird sich bei der zweiten, damit sie die Reduktion bewirken kann, 
der primäre Spalt nur wieder zu öffnen brauchen (Abb. 240). Anders nach der 
Metasyndese. Hier muß erwartet werden, daß eine der beiden Reifungs
teilungen die Nahtstelle wieder löst, an der die Konjuganten miteinander ver
klebt wurden oder die nach der überlieferten Auffassung vom Bau der Stäbchen
tetraden der Copepoden [RÜCKERT (1894)] als Querspalt dauernd sichtbar 
geblieben ist. In der Notwendigkeit dieser Annahme einer Trennung der Kon
juganten im "Querspalt" liegt unseres Erachtens die einzige teilungsphysio
logische Schwierigkeit für die Metasyndese. Dies braucht hier nicht näher 
ausgeführt zu werden, aber es soll an dieses Bedenken die Forderung geknüpft 
werden, daß in Fällen, bei denen die Metasyndese in Verbindung mit einem 
kontinuierlichen Knäuel gezeigt werden kann (z. B. bei Oenothera), auch der 
Ablauf der beiden Reifungsteilungen genau verfolgt werden muß, so, wie es für 
einen Fall mit Parasyndese von WENRICH durchgeführt worden ist. 

11. Die kausale Untersuchung der Mitose. 
Dem beschreibenden Teil stellen wir die kausale Betrachtung der mitotischen 

Zellteilung gegenüber. Dabei fassen wir den Begriff der kausalen Betrachtung 
zunächst soweit als möglich. Es soll sich dabei nicht nur um die Frage nach 
den Ursachen der Zellteilung handeln, d. h. nach den Faktoren, welche sie in 
Gang setzen, sondern nicht minder um die Einsicht in das Getriebe des Ab
laufs der Mitose. Daher ist im Rahmen der kausalen Forschung eine weitere 
Teilung der Probleme notwendig: eine besondere Aufgabe ist die Ermittelung 
der äußeren und inneren Bedingungen für den Eintritt der Mitose - ihr gegen
über steht die andere Forderung nach einer kausalen Zergliederung des kom
plexen mitotischen Vorgangs. Um diese Unterscheidung, welche in der Praxis 
der Forschung natürlich nicht immer berücksichtigt werden kann, durchführen 
zu können, wird man einerseits von der Ätiologie der Zellteilung (ätio
logischen Zellteilungsforschung, kausalen Zellteilungsforschung im engeren 
Sinn) und andererseits von.der kausalen Analyse der Zellteilung sprechen 
müssen [WASSERMANN (1926, S. 346)]. 

Das ganze Gebiet der kausalen Forschung als "Zellteilungsphysiologie" abzugrenzen, 
wie es zuweilen in Anlehnung an den Begriff der Entwicklungsphysiologie geschieht, er
scheint nicht empfehlenswert. Denn, was die Cytologie an geformten Bildungen beschreibt, 
das ist zumeist nicht als Ergebnis eines Gestaltungsprozesses von Bedeutung, sondern 
vielmehr als Ausdruck gewisser Funktionen des Kerns oder Cytoplasmas und es interessiert 
zumeist mehr der Wechsel solcher Formen als diese selbst, weil wir aus der Formenreihe 
den Vorgang, der sie verursacht und den sie widerspiegelt, erschließen können. Somit 
gibt es eigentlich keine Zellmorphologie, es sei denn, daß man eine solche auf den engsten 
Bezirk beschränken wollte, sondern es greifen in der Cytologie meistens die morphologische 
und die physiologische Betrachtungsweise so sehr ineinander, daß man eine Grenze nicht 
wird finden können. Es hieße also der Cytologie in ihrem ganzen Umfang Abbruch tun 
und gegen ihre Methodik verstoßen, wenn man einem Teilgebiet derselben die Sonder
stellung eines physiologischen einräumen wollte. Dies gilt für die Zellteilungsforschung 
ersichtlich in besonders klarer Weise; ihre "Morphologie" hat von jeher auf das Geschehen 
verwiesen, dessen Ablauf sich in dem beschriebenen Formwechsel bekundet. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 17 
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A. Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 
1. Methodologische Vorbemerkungen. 

Wenn wir die kausale Analyse des Zellteilungsvorgangs zuerst behandeln, 
so geschieht dies deshalb, weil sich dieselbe auf das engste an den beschreiben
den Teil anschließt. Wir setzen uns als Ziel der Analyse, die einzelnen 
Teilprozesse, welche das komplexe Geschehen der Mitose zu
sammensetzen, voneinander abzusondern und ihrer Natur und 
ihren gegenseitigen Beziehungen nachzuforschen. In dieser Richtung 
arbeitet bereits die Feststellung des tatsächlichen Ablaufs bis zu einem gewissen 
Grade vor, und wenn wir die Mitose mit Hilfe der FLEMMINGSchen Einteilung 
in die verschiedenen Stadien beschreiben, so unterscheiden wir bereits einzelne 
Teilprozesse und bedienen wir uns der Analyse, welche die frühere Zellteilungs
forschung zustande gebracht hat. 

Die genaue Erhebung der mikroskopischen Befunde und die Aneinander
reihung derselben zu einem möglichst ins einzelne gehenden Gesamtbild des 
durch die Lebendbeobachtung in seinen Hauptzügen bekannten mitotischen 
Vorgangs stellen also eine erste Stufe der Analyse dar. Aber das Bedürfnis 
nach einer tiefer eindringenden Erforschung der Zellteilung konnte durch die 
noch so gewissenhafte Aufzeichnung der einzelnen Zustandsbilder nicht be
friedigt werden. Auf diesem Wege gelangen wir nicht zu einem Verständnis 
des Vorgangs, sondern wir stoßen, solange wir die Mitose nur mit Hilfe der 
durch die Beschreibung gewonnenen Kenntnisse analysieren wollen, wie der 
Pathologe P. ERNST (1915) gesagt hat, auf lauter Rätsel und Widersprüche. 

Abgesehen davon, daß die bloße Beschreibung sich mit einer verhältnis
mäßig groben Einteilung begnügen kann, so daß die unterschiedenen Stadien 
der Mitose noch ein sehr komplexes Geschehen einschließen, führt sie in der 
Regel nicht über eine, auf Andeutungen und Gleichnisse beschränkte Dar
stellung hinaus. Welcher Art der nach der äußeren Erscheinung 
erfaßte Vorgang, z. B. die Auflösung der Kernmembran, eigentlich ist, 
vor allem aber, wie sich die einzelnen Teilvorgänge über ihr 
bloß zeitliches Zusammentreffen oder Aufeinanderfolgen zu
einander verhalten, ob sie aus denselben oder aus verschiedenen 
Ursachen herzuleiten sind, ob sie einander gegenseitig bedingen 
oder nich t, das sind Fragen, welche bei der lediglich phänomenologischen 
Untersuchung der Zellteilung ganz ausgeschaltet bleiben können und zu deren 
Beantwortung diese Methode für sich allein auch keine Mittel an die Hand gibt. 

So ergibt sich die Notwendigkeit, die durch das Studium der Erscheinungen 
der Zellteilung eingeleitete Analyse fortzusetzen. In einer besonderen Richtung 
hat man diese Aufgabe schon frühzeitig in Angriff genommen, indem man 
die "Mechanik der Zellteilung" aufzuklären versuchte. Dabei verstand man 
unter diesem Schlagwort die Wirkung von Kräften, die der Chromosomen
bewegung zugrunde liegen sollten; man verlegte sie in die Zentren und gewöhnte 
sich daran, ihren Ausdruck oder ihr Ubertragungsmittel in den Spindel
fasern zu sehen. Wenn die Meinungen über die Art und Angriffsweise der an
genommenen mitotischen Kräfte strittig geblieben ist und überhaupt die Unter
suchungen über diese Fragen der Zellteilungsmechanik zu keinem befriedigen
den Ergebnis geführt haben, so scheint hierfür die Erklärung nicht zuletzt 
in dem Umstand zu liegen, daß jene der mechanischen Betrachtungsweise an
scheinend am ehesten zugänglichen Teilprozesse der Mitose aus dem Zusammen
hang herausgegriffen und von einem einseitigen Standpunkt aus geprüft worden 
sind. Gerade die Geschichte der Zellteilungsmechanik belehrt uns darüber, 
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daß eine Analyse auf den gesamten Zellteilungsvorgang gerichtet 
sein muß und daß die Methoden der Untersuchung möglichst 
vielseitig sein sollen. 

Um der ersten Forderung nach einer möglichst umfassenden Betrachtung 
Genüge zu leisten, werden wir den gesamten Ablauf der Mitose noch einmal 
von dem anderen Standpunkt der Analyse aus zu untersuchen haben. Die 
mannigfaltigen neuen Fragestellungen, die sich dabei ergeben, werden, wie 
wir hoffen, das Verfahren rechtfertigen. Es erscheint umständlicher und schwer
fälliger als eine Verbindung von Beschreibung und Analyse, die man gleich
falls in Erwägung ziehen konnte. Eine solche dürfte sich allenfalls für eine 
Darstellung eignen, die weniger ins einzelne zu gehen hat als die vorliegende. 
Hier, wo es uns darauf anzukommen schien, die neuen Gebiete der Zellteilungs
forschung für die weitere Arbeit, wie für die Verwertung der bereits gewonnenen 
Ergebnisse fruchtbar zu machen, mußte das Unternehmen, die kausale Analyse 
der Zellteilung für sich allein und möglichst abgerundet darzustellen, zum 
erstenmal gewagt werden. 

Was die Mittel der Analyse betrifft, so ist unter denselben, abgesehen 
von der Erforschung des tatsächlichen Ablaufs im einzelnen Fall, die ver
gleichende Untersuchung der Zellteilung im weitesten Ausmaß 
das bedeutungsvollste. Zwar ist bereits mit dem Zweck, den typischen 
Zellteilungsvorgang kennen zu lernen, welchem die beschreibende Methode 
von Anfang an diente, die Notwendigkeit der vergleichenden Forschung ge
geben und somit ist auch in dieser Beziehung die kausale Analyse nur eine Fort
setzung der phänomenologischen Studien. Jedoch ist es etwas anderes, die 
Variabilität der mitotischen Veränderungen nur insoweit heranzuziehen, als 
es zur Erkenntnis des Typischen und Wesentlichen notwendig ist, gegenüber 
dem viel umfassenderen Bestreben, die Varianten des idealen Typus 
und unter ihnen gerade auch die extremen Abweichungen und 
die regelwidrigen und pathologischen Vorkommnisse mit dem 
Ziele einer kausalen Erklärung methodisch auszuwerten. Indem 
wir diesen bereits früher vorgeschlagenen Weg [WASSERMANN (1926)] hier 
durchführen, ziehen wir unter den Gesichtspunkten der Analyse jene tatsäch
lichen Befunde heran, die unter den Schlagworten: Variabilität der Mitose, 
atypische und pathologische Zellteilung, doch nicht vollständiger zusammen
gefaßt und jedenfalls in ihrer Bedeutung als Material der Forschung nicht so 
vielseitig verwertet werden könnten. Der Nachteil, der diesem Verfahren gegen
über einem bloß objektiv referierenden Bericht etwa anhaften mag, wird wohl 
dadurch aufgewogen, daß zahlreiche Befunde über atypisches Geschehen erst 
durch die bei der Analyse sich ergebenden Fragestellungen ans Licht gezogen 
und mit dem typischen Ablauf der Mitose in Verbindung gebracht werden, 
ein Vorzug, der sich z. B. bei Besprechung der einschlägigen Befunde aus dem 
Gebiet der Polyspermie und Bastardbefruchtung ergeben wird. Auf Grund 
dieser methodischen Erwägungen haben wir, abgesehen von der Darstellung 
besonders wichtiger Protistenmitosen (S. 380), auch darauf verzichtet, eine 
besondere Zusammenfassung der vergleichenden Zellteilungsforschung im engeren 
Sinn zu geben, wobei den Typen der Mitose bei den Tieren die der höheren 
Pflanzen und die Zellteilungsvorgänge bei niederen Pflanzen und Protisten hätten 
gegenübergestellt werden können. Bei unserem Verfahren ist die Vergleichung 
der Analyse dienstbar gemacht und sie wird daher bei allen Einzelfragen heran
gezogen; die Quellen des Schrifttums in bezug auf niedere Pflanzen und 
Protisten werden auch auf diese Weise verwertet und nachgewiesen. 

Der kausalen Zellteilungsforschung ist wie der kausalen biologischen For
schung überhaupt das Bedürfnis nach der Erweiterung ihrer Erfahrung durch 

17* 
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das Experiment eigentümlich. "Die auf dem Wege der Vergleichung der ver
schiedenen Phasen der Zellteilung abgeleiteten Vorstellungen über die nächste 
ursächliche Vermittelung dieser Vorgänge bedürfen der direkten experi
mentellen Prüfung, resp. Bestätigung und Weiterverführung". Mit diesen 
Worten weist WILH. Roux (1895, S. 25) dem Experiment seine Stellung im 
Rahmen 'der kausalen Zellteilungsforschung an. 

Wie mit Hilfe des experimentellen Eingriffs die erste Forderung der Analyse, die ein
zelnen mitotischen Teilprozesse voneinander zu sondern, erreicht werden kann, läßt sich 
im allgemeinen auf da~. schönste an jenen Versuchen E. B. WILSONS (1902, S. 355) zeigen, 
bei welchen er durch Atherisierung im befruchteten Seeigelei die Entwicklung des Sperm
asters unterdrücken konnte, ohne dadurch die Vereinigung der beiden Vorkerne zu ver
hindern. Zwei Vorgänge, die im unbeeinflußten Ei gleichzeitig miteinander ablaufen, 
die Entstehung und Ausbreitung des Spermasters und die Kopulation der Vorkerne waren 
durch den Eingriff getrennt worden und so konnte auf Grund dieses klassischen analyti
schenE xperi ments die Frage, ob die Asterbildung und die Kernverschmelzung in direktem 
Zusammenhang stehen, ~it Sicherheit verneint werden. Solche Experimente zuerst bei 
ihren Untersuchungen "Über den Befruchtungs- und Teilungsvorgang tierischer Eier unter 
dem Einfluß äußerer Agenzien" im Jahre 1887 angestellt zu haben, ist das Verdienst der 
Brüder HERTWIG, von deren Ergebnissen WILSON (ibidem S. 353) unter Kennzeichnung 
des Wesens des analytischen Experiments sagt, sie ermöglichten, "to sift apart 
processes that are normally too dosely associated to be disentangled by observation alone". 

Außer Sonderung der einzelnen Teilprozesse und Aufdeckung 
ihres ursächlichen Zusammenhangs durch Unterdrückung des 
einen .oder anderen, oder durch Hemmung der Mitose mittels der 
Veränderung eines bestimmten Betriebsfaktors oder auch durch 
Störung der Korrelation zwischen mehreren Teilprozessen, kann 
vom Experiment auch ein direkter Aufschluß über die physikalisch
ehemische Natur mitotischer Vorgänge erwartet werden. 

Diesem letzten Ziel dient das Experiment erst im Zusammenhang mit der 
physikalisch-chemischen Methode der Zellforschung. Auch diese 
Forschungsrichtung besitzt für die Analyse die größte Bedeutung besonders 
unter dem steigenden Einfluß kolloidchemischer Erfahrungen und Vorstel
lungen. Auf der Grundlage einer physikalisch-mechanischen Methode (RHUMB
LER) haben sich zuerst die Modellversuche zur Erklärung der Zellteilungs
mechanik ergeben, bis dann die neueren Verfahren, z. B. der Mikrodissektion, 
durch welche das Experiment an der Zelle selbst unter physikalischer Frage
stellung möglich geworden ist, den Weg zu einer "Mikrophysik" [so GICKL
HORN (1927)] angebahnt haben. 

Alle diese in so mannigfache Tatsachengebiete sich erstrecken
den Forschungen, alle die unterschiedlichen Fragestellungen und 
endlich die verschiedenen Arten der Untersuchungsmethoden 
vermag nur der Rahmen einer kausalen Analyse des gesamten 
mitotischen Vorgangs zu umspannen und untereinander nach den 
Beziehungen zu verknüpfen, die zufolge des einheitlichen Zieles aller dieser 
auf den verschiedenen Wegen marschierenden Angriffskolonnen vorausgesetzt 
werden dürfen. Da wir uns hierbei auf Gebieten bewegen, welche noch im 
Flusse sind, und uns vor Fragen gestellt sehen, welche von ihrer Lösung noch 
weit entfernt sind, kann die Analyse der Zellteilung gegenwärtig nichts anderes 
sein als ein Versuch. Er wäre gerechtfertigt, wenn er den doppelten Zweck 
zu erfüllen vermöchte: die Ergebnisse der bisherigen Forschung systematisch 
darzustellen und der künftigen Forschung zu dienen. 

Daß auch von einer ganz anderen Forschungsrichtung aus der vorläufigen Analyse, 
wie wir sie ins Auge fassen, ein bedeutender Wert zuerkannt werden dürfte, geht aus dem 
folgenden Satz hervor, den wir in einer weit ausgreifenden Programmschrift von J. GICKL
HORN "Mikrochemie und Mikrophysik" (1927, S. 110) finden: "Man vergißt nur zu leicht 
über dem Spezialproblem, daß die begriffliche Analyse und Gliederung, bzw. die klare 
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Formulierung der in Angriff genommenen Fragen, zusammen mit der Kenntnis der Theorie 
und den Voraussetzungen erforderlicher Methoden ebenso entscheidend für einen erwarteten 
oder möglichen Erfolg sind als Präzisionsinstrumente, aufs äußerste verfeinerte Reaktionen 
oder gewissenhaftes Arbeiten". 

2. Die Analyse der Prophase. 

a) Das Cytoplasma. 

a) Der Nachweis prophasischer Cytoplasma veränderungen. 

Wenngleich wir den Beginn einer Mitose in der Regel nur an den Verände
rungen des Kernes wahrnehmen, zweifeln wir doch nicht daran, daß in diesem 
Stadium der frühesten Prophase bereits die ganze Zelle in Mitleidenschaft 
gezogen ist. Bei den steten Wechselbeziehungen zwischen Kern und Cyto
plasma ist von vornherein anzunehmen, daß so tiefgreifende strukturelle und 
chemisch-physikalische Veränderungen des Kerns von nicht minder beträcht
lichen Veränderungen des Cytoplasmas begleitet sein werden. Greifbare Folgen 
dieser letzteren bietet uns die mitotische Zelle gelegentlich in der Abrundung 
des Zellenleibes, dem Wechsel des Lichtbrechungsvermögens und der Färb
barkeit des Cytoplasmas oder in Zustandsänderungen des Chondrioms und 
des Netzapparates dar (s. S. 35 u. f.). 

So könnte man zunächst versucht sein, sich mit der Erkenntnis zu begnügen, 
daß der Eintritt der Mitose eine Veränderung der ganzen Zelle in allen ihren 
Bestandteilen mit sich bringt. Dann würde· der Analyse nur die Aufgabe ge
stellt sein, den Vorgängen im Cytoplasma während der Prophase nachzuspüren, 
so wie dies auf dem direkten Wege der Beobachtung für den Kern bisher ge
schehen ist. 

Darauf könnte man sich beschränken, wenn die prophasischen Verände
rungen sowohl im Kern als auch im Cytoplasma gleichzeitig als direkte und 
gemeinsame Folgen jener Bedingungen eintreten würden, welche die Zell
teilung in Gang setzen. Die Aussage RWHARD HERTWIGS (1903, S. 112), daß 
es "nicht Veränderungen eines Teiles, sondern Veränderungen im Wechsel
verhältnis beider Teile", des Kerns und des Cytoplasmas sind, "welche den 
Anstoß zur Teilung geben", könnte zugunsten dieser Meinung angeführt werden. 
Jedoch würde man dabei vergessen, daß HERTWIG hier vom Anstoß zur Tei
lung spricht, den er in einer Störung im Wechselverhältnis beider Teile sieht 
(Störung der Kernplasmarelation). Hier aber handelt es sich nicht um den 
Anstoß zu Teilung, sondern um dessen nächste Folgeerscheinungen. 
Wenn daher eine Störung im Wechselverhältnis zwischen Kern und Cyto
plasma tatsächlich die Teilung veranlassen würde, so bliebe doch die Frage 
nach den ersten Veränderungen im Gefolge dieser neuen intracellulären Be
dingungen davon unberührt. Es ist kein Grund vorhanden, warum wir nicht 
mit der Möglichkeit rechnen sollten, daß die Veränderungen des Cytoplasmas 
und des Kerns anstatt direkt und gleichzeitig auf den Anstoß zu Teilung hin 
zu erfolgen, in ursächlichem Verhältnis zueinander stehen. Die Frage nach 
dem Ort der ersten Veränderung ist also berechtigt. Bei ihr kann es sich, 
da wir am Kern die frühesten Erscheinungen der Mitose finden, nur darum 
handeln, ob den Veränderungen des Kerns solche des Cytoplasmas 
vorausgehen und ob die ersteren durch primäre Vorgänge im 
Zellenleibe nicht erst verursacht werden. 

An die Wirkung des Cytozentrums brauchen wir dabei nicht zu denken. 
Denn die Mitose kann auch ohne Zentren in Gang kommen, vor allem bei den Zellen der 
höheren Pflanzen, wo derartige "Teilungsorgane" sicher fehlen [so TISCHLER (1922, S. 302 
bis 306)]. Aber auch, wo sie vorhanden sind, führen sie ihre Zweiteilung nicht im Beginn 
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der Mitose aus, sondern, wie wir gesehen haben, schon während der vorangehenden Telo
phase (s. S. 128). Es kommt also gerade jenes Manöver des Teilungsapparates, welches 
zur Einleitung einer neuen Mitose in nächster Beziehung zu stehen scheint, keinesfalls 
in Betracht, wenn wir den ersten Veränderungen des Cytoplasmas nachforschen. Viel
mehr handelt es sich dabei um eine spätmitotische Erscheinung, welche das Kommen einer 
neuen Mitose weder verursacht, noch auch überhaupt in Aussicht stellt, da sie nämlich 
auch dann stattfindet, wenn sich die Zelle im gewöhnlichen Verlauf der Dinge nachweis
lich nicht mehr teilt, wie z. B. bei Nervenzellen, Darmepithelien oder glatten Muskelzellen 

/ 

Abb. 243. Synchrone Kernteilungen 
im Embryosack von Gunnera macro
phylla. Nach J. A. SAMUEI. (1912) aus 

GURWITSCH (1926). 

[M. HEIDENHAIN (1907, 308)]. Das Verhältnis der 
Centriolenteilung zur Mitose ist deshalb von HEIDEN
HAIN als ein fakultatives bezeichnet worden. Höch· 
stens könnte noch gefragt werden, ob nicht wenig
stens die "Aktivierung" des bereits bicorpusculären 
Mikrozentrums den Beginn der Mitose ausmache. 
Aber auch dies ist nicht der Fall; wir werden sehen, 
daß die Anzeichen für eine erhöhte Tätigkeit des 
Zentrums erst im Verlauf der Prophase sichtbar 
werden und wir müssen aus verschiedenen Gründen 
annehmen (s. S. 300), daß diese Aktivierung erst die 
Folge und nicht etwa die Ursache der gesuchten 
primären Plasmaveränderungen ist. 

Der Gedanke, "auch im Protoplasma der 
in Teilung begriffenen Zellen nach erkenn
baren Erscheinungen" zu suchen, wurde zu
erstvonFLEMMING (1880, S.190) aufgenommen, 
nachdem er erkannt hatte, daß die Kerne in 
multinucleären Zellen in der Regel gleichzeitig 
in Teilung treten. Die Synchronie der 
Mitosen in gemeinsamem Plasmaleib, 
welche sowohl in tierischen Zellen, z. B. 
Leberzellen neugeborener Säugetiere, als auch 
in pflanzlichen Symplasmen (protoplasmati

scher Wandbelag im Embryosack phanerogamer Pflanzen) angetroffen wird, 
legt in der Tat den Gedanken nahe, daß der gleichzeitige Beginn der 
Kernveränderungen von einer alle Kerne in gleicher Weise und 
im gleichen Zeitpunkt beeinflussenden Veränderung des Cyto
plasmas veranlaßt sein könnte. 

Sofern es sich bei dieser Synchronie wie in FLEMMINGS Beispielen um Sc h w e
sterkerne handelt, die aus vorangegangenen Teilungen hervorgegangen sind, 
kann ein sicherer Anhaltspunkt für eine Plasmaveränderung, die sämtlichen 
Kernen das Signal zum Eintritt in die Prophase geben würde, nicht gewonnen 
werden. Denn in solchen Fällen ließe sich die Synchronie auch aus der identi
schen Konstitution der Kerne und ihrem gleichen Alter erklären, wodurch dann 
unter den gleichen Außenbedingungen im gemeinsamen Plasmaleib allen Kernen 
dasselbe Wachstum und derselbe Teilungsrhythmus erhalten bleiben könnte. 

Wenn aber dieselbe Synchronie des Teilungseintritts auch bei 
Kernen verschiedener Konstitution und Herkunft angetroffen wird, 
so muß sich hieraus schon zur angeschnittenen Frage einiges Beweismaterial 
beibringen lassen. Die beiden Vorkerne des befruchteten Eies ent
sprechen diesen Forderungen durchaus in der Art, wie sie sich trotz verschie
dener Konstitution und Geschichte im Gleichschritt zur ersten Furchungs
teilung vorbereiten. 

Bekanntlich überschneiden sich die Prophase der ersten Furchungsteilung und die 
Kopulation der Vorkerne hierbei in verschiedener Weise so, daß einmal Gerüstkerne, ein 
anderes Mal erst Spiremkerne zur Aneinanderlagerung und Verschmelzung kommen 
[SOBOTTA (1895, S. 76), KORSCHELT und HEIDER (1902, allg. T., S. 681)]. Im letzteren 
Fall, wenn sich die Spireme bei der Auflösung der Kerne nebeneinander legen (Abb.30, 
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S. 53), vollzieht eigentlich erst die Metaphase der ersten Furchungsteilung den Be
fruchtungsakt und es liegt im Hinblick auf die Mitose ein Sonderfall insoferne vor, als zwei 
getrennt vor bereitete Kernteilungen nachträglich zu einer gemeinsamen zusammengeschlossen 
werden. Zu den vorher erwähnten synchronen und selbständigen Mitosen in einer mehr
kernigen Zelle stellt die Befruchtung innerhalb des Ablaufs der ersten Furchungsteilung 
ein Gegenstück dar. Die Tendenz zur gegenseitigen Annäherung und das Vorhandensein 
eines einzigen Zentralapparates können, solange wir keinen tieferen Einblick haben, den 
Sonderfall verständlich machen. In bezug auf die Kernvermehrung ist diese gemeinsame 
Mitose der beiden Vorkerne natürlich ohne Effekt [so RÜCKERT (1899, S. 655)] und es er
innert dieses Manöver, die Mitose unt.er Preisgabe ihrer eigentlichen Funktion der Kern· 
vermehrung in den Dienst der Amphimixis zu stellen, an die Reduktionsteilung bei der 
Geschlechtszellenreifung, wo die Mechanik der Mitose gleichfalls ein besonderes Bedürfnis, 
nämlich die Trennung der vorher gepaarten Chromosomen anstatt der Teilung der einzelnen 
Chromosomen, zu befriedigen hat. 

Die sowohl zur Befruchtung wie zur ersten Furchungsteilung führenden 
Vorgänge verlaufen natürlich für den Eikern und für den Samenkern zuerst 
ganz verschieden. Der letztere beginnt seine Entwicklung aus dem Kopf des 
Samenfadens heraus. Die Rückverwandlung desselben zum Gerüstkern und 
darüber hinaus zum Spirem beginnt in der Regel im Anschluß an die zweite 
Reifeteilung (s. hierzu S. 278) und wenn der Eikern aus der Telophase dieser 
Teilung in den Zustand des Gerüstkerns zurückkehrt, dann nimmt der Samen
kern von seinem anderen Zustand aus an den Veränderungen des Eikerns teil. 
Bis zur Kopulation sind beide oft vollkommen gleich geworden, so daß man 
sie nicht mehr unterscheiden kann (Abb. 30). Mehr oder weniger große Unter
schiede zwischen den beiden Vorkernen sind aber sehr häufig; der Samenkern 
bringt es, namentlich wenn er erst nach der zweiten Reifeteilung ins Ei gelangt 
war, in der ihm zugemessenen Zeit nicht mehr zur Größe des Eikerns und dem
entsprechend ist sein Gerüst dichter und stärker färbbar als das seines Partners 
(Echinustypus). Gerade diese Fälle sind von besonderem Interesse. Denn, wie 
RÜCKERT es für das Selachierei hervorhebt (1899, S. 608), treten die beiden 
Kerne trotz ihrer nicht unbeträchtlichen Verschiedenheiten gleichzeitig in 
die Mitose ein und ihre Spireme sind nicht mehr auseinander zu kennen. Man 
gewinnt also angesichts des harmonischen Verhaltens der beiden 
Vorkerne den Eindruck, daß nicht von ihnen selbst der Impuls 
zur Mitose ausgeht, sondern daß sie vom Plasma aus irgendwie 
veranlaßt werden, in die Prophase einzutreten. An eine direkte 
Beeinflussung eines der beiden Kerne durch den anderen, etwa des männlichen 
durch den weiblichen, kann dabei nicht gedacht werden. Denn es ist doch, 
wie das Beispiel des Ascariseies zeigt, die größere oder geringere Entfernung 
der beiden Kerne voneinander für die isochrone Teilungsvorbereitung völlig 
belanglos. BOVER! (1888, S. 49) hat den Sachverhalt offenbar richtig be
urteilt, wenn er erklärte, die Kerne betreiben ihre Entwicklung beide ganz 
selbständig. 

Besonders eindringlich weisen die Beobachtungen RÜCKERTS (1899) über 
das Verhalten der überzähligen Spermakerne im physiologisch 
polyspermen Selachierei auf den Einfluß des Cytoplasmas hin. Das Schick
sal dieser "Merocytenkerne" ist ein höchst merkwürdiges. In wechselnder, 
zuweilen sehr großer Anzahl bis zu 70 und darüber dringen Spermien in die 
Selachierkeimscheibe ein. Während eines von ihnen durch seine Annäherung 
an den Eikern den Vorrang gewinnt und zum männlichen Vorkern wird, sind 
die anderen gezwungen, unter sich und von diesem einen bestimmten Abstand 
einzuhalten. In ihrer Entwicklung gleichen sie aber dem Befruchtungskern 
vollkommen, da auch sie zu Kernen, eben den Merocytenkernen werden, und 
zwar auch darin, daß sie ihr Centrosom mit sich führen. Genau wie beim männ
lichen Vorkern bilden auch sie ihre Spireme aus, so daß alle in der 
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Keimscheibe vorhandenen Kerne zugleich mit der Furchungsmitose 
in die Teilung eintreten (Abb. 244). Jedoch ist die Synchronie dabei keine 
vollkommene, sondern die Merocytenkerne bleiben hinter dem Furchungskern 

Abb.244. 3 l\ferocytenspindeln aus einer Gruppe von 8 solchen im Dotter nächst der Keimscheibe 
von Torpedo ocellata im Stadium von 8 Furchungskernen. Nach J. RÜCKERT (1899). 
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Abb. 245. Keimscheibe des Selachiereies auf dem Stadium des ersten Furchungsdyasters. Die Kerne 
auf die Oberfläche projiziert unter genauer Berücksichtigung ihrer Entfernung vom 1. Furchungskern. 
Die einzelnen Teilungsphasen der l\ferocytenkerne durch Kreislinien abgegrenzt, deren Zentrum im 

Furchungskern liegt. Nach J. RÜCKERT (1899). 

mehr oder weniger weit zurück. Wie RücKERTs graphische Rekonstruktionen 
der polyspermen Keimscheiben beweisen (Abb. 245), gibt es in bezug auf den 
Teilungseintritt eine die sämtlichen Merocytenkerne beherrschende Gesetz
mäßigkeit. Das Tempo, in dem sie sich zum Knäuel und zum Aster entwickeln, 
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ist zonenweise abgestuft, so daß sie proportional ihrem Abstand vom Furchungs
kern hinter demselben zurückbleiben und diejenigen Merocytenkerne, welche 
den gleichen Abstand zum Furchungskern besitzen, auch in bezug auf das 
Prophasenstadium sich gleich verhalten. So wurde RÜOKERT (1. c. S. 614) 
zu der Vorstellung geführt, "daß die Stätte des ersten Furchungskerns 
(welche keineswegs immer dem Zentrum der Keimscheibe entspricht) das 
Zentrum darstellt, von welchem der die gemeinschaftliche Mitose 
veranlassende Reiz ausgeht, um sich peripher auf die übrigen 
Kerne zu verbreiten". RÜOKERT hat diese Angabe durch weitere Beobach
tungen gestützt, die eine gleichsinnige Erklärung verlangen. Einzelne Spermien
köpfe gelangen beim Selachierei nicht in die Keimscheibe, sondern in 
den feinkörnigen Dotter, der dieselbe umgibt. Sie waren stets gegenüber den 

Abb. 246. Ascaris-Riesenei. Gleichzeitige zum Teil multipolare Mitosen sämtlicher Kerne des Eies. 
Nach O. ZUR STRASSEN (1898). 

Merocytenkernen der Keimscheibe in der Entwicklung zurückgeblieben und 
ihrem verlangsamten Wachstum entsprechend gelangen sie auch verspätet zur 
ersten Mitose, welche der ersten Furchungsteilung des Eikerns entspricht. Dabei 
werden sie zuweilen gewissermaßen in ihrer Entwicklung überstürzt, da sie 
schon bei geringerem Umfang und größerer Dichte, die einem Spermakern 
auf früherem Stadium der Entwicklung entsprechen, in die Knäuelphase über
geführt werden. Darin sieht RÜOKERT (1. c. S. 660) einen weiteren Beweis dafür, 
"daß der Eintritt der Mitose hier nicht durch einen bestimmten 
Entwicklungszustand des Kerns bedingt ist, sondern, daß er 
durch einen Reiz hervorgerufen wird, welcher die Kerne ge
meinschaftlich trifft und sich von der Keimscheibe auf den Dot
ter fortpflanzt". Mit dieser Vorstellung müssen wir uns vorerst zufrieden 
geben, wenn sie auch noch sehr unvollkommen ist und die Ursachen für den 
Eintritt der Plasmareaktion gerade in der Umgebung des Furchungskerns 
dabei völlig im Dunkel bleibt. Daß "die Keimscheibensubstanz gegen die 
Peripherie zu illre Beschaffenheit ändert, indem sie eine Spur grobkörniger 
und lockerer, also dem feinkörnigen Dotter ähnlicher wird", hat RÜOKERT 
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(1. c. S. 612) selbst betont. Aber auf die veränderte Beschaffenheit des Plasmas 
allein läßt sich das eigentümliche Verhalten der Merocytenkerne nicht zurück-

Abb. 247. Streifen aus dem 
Wandbela,g des Embryosak
kes von Frittilaria imperi a
lis, aus einer zusammenhän
genden Plasmamasse (Plas
modium) bestehend. Alle 
Kerne in Teilung begriffen. 
Nach STRASBURGER aus A. 

GURWITSCH (1926). 

führen, denn sonst müßte sich, wie RÜCKERT (1. c. S. 612) 
argumentiert, ein anderes Bild ergeben in den Fällen, 
in welchen der Eikern stark exzentrisch liegt und 
infolgedessen einzelne Merocytenkerne der Keim
scheibenmitte ebenso nahe liegen oder näher als dieser 
(Abb. 245). Schwerwiegend bleiben diese Sonderfälle 
im Anschluß an die polysperme Besamung des Sela
chiereies aber auf jeden Fall, weil sie, wie RÜCKERTS 
Darlegungen zeigen, die Annahme notwendig maohen, 
daß eine Cytoplasmaveränderung - RÜCKERT spricht 
von einem "Reiz" - in der Tat den Kern zur Mitose 
veranlaßt. Zu der ganz gleichen Vorstellung wurde vor 
RÜCKERT bereits ZUR STRASSEN (1898) durch den Be
fund völliger Synchronie sämtlicher Kerne in Ascaris
Rieseneiern geführt (Abb. 246), wenn er sagte: "Es 
bleibt nur übrig, anzunehmen, daß die im Innern des 
Rieseneis in Vielzahl vorhandenen Sphären und Kerne 
durch einen sie gemeinsam treffenden Reiz, einen 
Zustand des Protoplasmas, der in ihm sich fortpflanzt, 
soweit es zusammenhängt, zu gleichzeitiger Aufnahme 
ihrer mitotischen Tätigkeit bewogen werden". 

In die gleiche Richtung, wie diese älteren Beobach
tungen, führen auch die Erfahrungen, welche BRACHET 
(1922) an künstlich polysperm gemachten Seeigeleiern 
neuerdings gesammelt hat. Er stellte fest, daß die 
Spermakerne sogleich nach ihrem Eintritt in das Ei 
den mitotischen Zustand des Eikerns annehmen und 
sogar das Bläschenstadium überspringen, sofern der 
Eikern bereits in die Metaphase eingetreten war. 
BRACHET schließt daraus ganz in Übereinstimmung mit 
RÜCKERT: "L'etat du cytoplasma conditionne la struc
ture nucleaire". DALcQ (1923) und FAURE-FREMIET 
(1924) haben diese Schlußfolgerung für das Ei von 
Asterias und von Sabellaria bestätigt und F AURE
FREMIET (1925, S. 116) sieht, wie wir, in solchen Be
obachtungen eine experimentelle Bestätigung der 
Hypothese von DELLA VALLE (1912), daß das Auf
treten einer Substanz x im Cytoplasma die wechsel
seitigen Löslichkeitsbedingungen der koexistenten 
Phasen des Kerninhalts modifiziere, wenn auch mit 
dieser Formulierung kaum etwas gewonnen sein dürfte. 

Den Gedanken an ein sich von einem bestimmten 
Bezirk aus fortpflanzendes Agens legt auch die Anord
nung der Kernteilungsphasen in aufeinanderfolgenden 
Reihen im plasmatischen Wandbelag des Embryo
sacks phanerogamer Pflanzen nahe (Abb. 247). TISCH
LER (1. c. S. 242) möchte hierfür im Plasma fortgelei
tete, die Kernveränderungen schubweise erregende 
Stoffe annehmen. 

Wenn die Synohronie sämtlicher Kerne eine vollkommene ist, wie wiederum 
im Selachierei bei den Furchungskernen vor dem Auftreten der ersten Furohen, 
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wo die Keimscheibe bei Torpedo bis zum "Achterstadium" ein einheitliches 
Plasmaterritorium bleiben kann [RÜCKERT (1. c. S. 618)], dann ist freilich kein 
Anlaß nach der "Quelle" eines "Reizstoffes" zu suchen, sondern hier genügt 
es, von den bei der Befruchtung und der Polyspermie gemachten Erfahrungen 
insoweit Gebrauch zu machen, daß man die fragliche Plasmaverände
rung im Bereich der ganzen Keimscheibe voraussetzt. Mit dieser 
einfacheren Annahme wird man dann bei jeder Mitose, auch der 
mononucleären Zellen, zu rechnen haben. 

Auf die Tatsache der Wechselbeziehungen zwischen Kern und Cytoplasma 
wird man dabei natürlich nicht vergessen dürfen. Soll der Kern auf die Cyto
plasmaveränderung, deren Eintritt wir erschlossen haben, mit seinen Prophasen
veränderungen reagieren, so wird es notwendig sein, daß Kern und Cyto
plasma aufeinander abgestimmt sind. Wo dies bei Fremdbefruch
tung des Eies durch ein artfremdes Spermium nicht der Fall ist, da vermag das 
Cytoplasma nur den Eikern, nicht aber den Spermiumkopf zur Entwicklung 
anzuregen [KUPELWIESER (1909,1912), s. auch S. 278]. An diese atypischen Ver
hältnisse in unserem Zusammenhang zu erinnern, erschien auch zur Recht
fertigung des oben über das Centrosom Gesagte nicht überflüssig. Auch bei 
solchen Fremdbefruchtungen ist es das fremde, vom Spermium ins Ei gebrachte 
Centrosom, welches in die erste Furchungsteilung des weiblichen Vorkerns 
eintritt. Wenn das Centrosom als -das primum movens die Mitose auslösen 
würde, wie seine Bezeichnung als Zellteilungsorgan glauben machen kann, so 
wäre nicht einzusehen, warum der zu ihm gehörige männliche Kern nicht in 
erster Linie seiner Wirksamkeit unterliegen sollte. Wenn aber der Anstoß zu 
Teilung, zu deren Vorbereitung auch die Herstellung des männlichen Vorkerns 
gehört, vom Cytoplasma ausgeht, so ist das völlig refraktäre Verhalten eines 
allzu fremden Spermiums nichts Unerwartetes. 

Indem wir hier der Erinnerung an die stete Wechselbeziehung zwischen 
Kern und Cytoplasma Raum geben, können wir der Erwägung nicht ausweichen, 
ob die Plasmaveränderungen, von denen wir sprechen, nicht in letzter 
Linie vom Kern ihren Ausgang nehmen oder doch durch eine be
sondere Beziehung zwischen Kern und Cytoplasma erst verur
sacht sind. Das ist durchaus möglich, aber wenn dem so wäre, so würden 
dadurch unsere Angaben über gewisse Plasmaveränderungen, welche den sicht
baren mitotischen Kernveränderungen vorausgehen, nicht im geringsten er
schüttert. Bezweckt doch unsere bisherige Fragestellung nichts anderes als 
die Erweiterung unseres Einblicks in das Teilungsgeschehen in der Richtung 
auf den Beginn der Mitose. Daß dieser selbst hierdurch noch nicht erfaßt zu 
sein braucht und wir keineswegs die Aussage wagen können, es seien diese frag
lichen Plasmaveränderungen die allerersten Veränderungen, wodurch sich eine 
zur Mitose schreitende Zelle von einer im TeilUIigsintervall befindlichen unter
scheidet, das ist ganz selbstverständlich. Wenn wir später die eigentliche kausale 
Frage nach der Ursache für den Eintritt einer Mitose stellen, dann wird die 
Gelegenheit gegeben sein, an die in dem vorliegenden Abschnitt gewonnenen 
Ergebnisse anzuknüpfen (s. S. 442) und zu prüfen, ob und welche Lücken unserer 
Erkenntnis noch offen stehen. Dann wird auch die Grenze deutlicher werden, 
an der die Analyse des Zellteilungsablaufs und die ätiologische Zellteilungs
forschung zusammenstoßen. 

Über die Dauer der Wirksamkeit der fraglichen Plasmaverän
derung , welche den Kernveränderungen vorausgeht und sie offenbar ver
anlaßt, kann noch eine weitere Angabe gemacht werden, wenn wir 
bestimmte Ergebnisse von. HERBSTS (1912) Vererbungsstudien über die 
Verschiebung der Vererbungsrichtung nach der mütterlichen Seite in diesen 



268 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

Zusammenhang einbeziehen. Die Besamung der Eier von Sphaerechinu8 mit 
Spermien von Strongylocentrotu8 führt, wie BALTZER (1909) gezeigt hatte, zu 
einer regelrechten Befruchtung und die beiden einander nicht allzu fremden 
Vorkerne treten in vollkommener Harmonie in die erste Furchungsteilung ein. 
Wenn aber HERBST diese Eier zuerst künstlich zur Entwicklung anregte und 
nach einer gewissen Zeit mit dem fremden Samen beschickte, so mußte der 
männliche Vorkern zu spät kommen, um sich noch an den Vorbereitungen 
zur ersten Mitose zu beteiligen. Da ist es nun höchst bemerkenswert, daß der 
männliche Vorkern, obwohl bereits zum Gerüstkern gediehen, doch den Schritt 
zur Prophase nicht mehr machen kann, auch wenn er nicht in die Furchungs
spindel hineingerät (HERBSTS Abb. 62a). Es gibt kein schöneres Beispiel, um 
wiederum zu zeigen, daß der Kern von sich aus nicht in die Prophase eintreten 
kann. Und dieser Fall ergänzt jenen anderen der Merocytenkerne insofern 
auf das schönste, als hier der Kern gewissermaßen im letzten Augenblick in 
der Vorbereitung zur Teilung aufgehalten wird, während er dort zuweilen vor
zeitig in die Mitose hineingestoßen wird. In beiden Fällen müssen wir in den 
gleichen ursächlichen Beziehungen die Erklärung suchen. Den noch dichten 
und kleinen Merocytenkern überholt die Cytoplasmaveränderung, der ver
spätete männliche Vorkern kann von ihr nicht mehr erlaßt werden, weil sie 
bereits abgeklungen ist. Erst beim Eintritt der Blastomeren in die zweite Tei
lung kann dieser Kern, der unverändert in eine derselben geraten ist, in die 
Mitose eintreten. Sonach ist es offenbar, daß jene Plasmaveränderung 
nur eine kurze Zeit besteht und wirkt und daß sie spätestens 
zur Zeit der Kernauflösung und Spindelbildung von anderen 
Vorgängen im Cytoplasma abgelöst wird. 

Von der Synchronie der Kerne in einem gemeinsamen Plasmaleib (intra
celluläre Synchronie) ist die Synchronie der Mitose selbständiger Zellen 
(intercelluläre Synchronie) wohl zu unterscheiden. Letztere ist eine bekannte 
Erscheinung bei den Blastomeren auf frühen Furchungsstadien und bei den 
Geschlechtszellen, besonders den männlichen, die in zahlreichen Keimdrüsen 
innerhalb einer Spermatocyste oder in aufeinanderfolgenden Zonen im gleichen 
Stadium der Entwicklung und der Teilung angetroffen werden. Allerdings 
ist hierbei die Synchronie der selbständigen Zellen gleicher Abkunft meistens 
keine vollkommene, was für die Samenzellennester des Urodelenhodens von 
A. GURWITSCH (1911) des genaueren verfolgt worden ist. Auf diese Verhältnisse 
einzugehen ist indessen hier nicht der Ort; denn es handelt sich dabei um eine 
Angelegenheit der kausalen Zellteilungsforschung im engeren Sinne insofern, 
als uns diese Fälle vor die Frage stellen, welche inneren und äußeren Faktoren 
den gleichzeitigen oder ungleichzeitigen Beginn der Mitose bedingen (s. S. 464). 
Nur einige Sonderfälle aus diesem Gebiet verlangen in bezug auf die in Rede 
stehenden primären Plasmaveränderungen eine kurze Besprechung. SOROKINA 
(1913) hat an einem Material von 300 im Zweizellenstadium befindlichen Eiern 
von Baracentrotu8 (Strongylocentrotu8) lividus den Beweis erbracht, daß die 
beiden ersten Blastomeren ausnahmslos in voller Übereinstimmung hinsicht
lich der Teilungsphase sich befinden. Wurden dieselben aber unmittelbar 
nach der ersten Furchungsteilung durch Schütteln oder Übertragung in Ca
freies Seewasser voneinander getrennt, so war, obgleich die isolierten Blasto
meren keinerlei Störung ihrer Teilungsfähigkeit erlitten hatten und die Mitosen 
noch annähernd gleichzeitig abliefen, doch die vollkommene Synchronie auf
gehoben. Bei diesen Experimenten ist offenbar keine für die Teilung ins Ge
wicht fallende Veränderung der Zellen vorgenommen worden und vor allem 
keine an den Kernen. Wenn von diesen der Anstoß zur Prophase ausginge, 
so wäre nicht einzusehen, warum sich im Teilungsrhythmus das geringste ändern 
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sollte. Die Cytoplasmaleiber hingegen sind durch die mechanische Trennung 
unter andere Bedingungen gekommen; während sie vorher gewissermaßen 
eine physiologische Einheit bildeten, sind sie nach der Trennung voneinander 
unabhängig und es ist begreiflich, daß nunmehr, wenn es dabei auf Vorgänge 
im Cytoplasma ankommt, die Übereinstimmung zwischen den Blastomeren 
nicht mehr besteht (GURWITSCH erklärt dieses Verhalten anders, s. S. 539). 
Wie vollkommen gleich sich Zellen bei ihren 
Mitosen solange verhalten, als ihre Leiber durch 
Substanzbrücken, die Reste der achromatischen 
Brücke zwischen den Tochterkernen, noch ver
bunden sind, das zeigen die Oogonien von Vespa 
vulgaris nach einem Befund von MAZIARSKI 
(1913) auf Abb. 248. Es ist anzunehmen, daß 
die Durchtrennung dieser Zellbrücken auch hier 
eine Heterochronie der Mitosen zur Folge hätte. 
Eine interessante Ergänzung zu den Befunden 
SOROKINAS lieferte die Untersuchung von 
POLOWZOW (1924), durch welche gezeigt wurde, 
daß bei demselben Objekt auch ohne mecha
nische Trennung lediglich durch Alkoholnarkose 
die Aufhebung der Synchronie der Mitosen 
bewirkt werden kann. Auch diese Versuche 
sprechen in dem gleichen Sinn, da es sich bei 
der Einwirkung chemischer Agenzien in erster 
Linie um Störungen des Stoffwechsels im Cyto
plasma handelt, während der Kern ihrem Ein
fluß zunächst nicht ausgesetzt ist, wie dies 
schon von J. DEMOORE (1894) bei der Behand
lung von amöboiden Leukocyten mit narkoti
schen Stoffen gezeigt worden ist. Nachdem 
solche Störungen hervorgerufen sind, kann die 
funktionelle Einheit des zweigeteilten Eies nicht 
mehr aufrecht erhalten werden. 

Abb. 248. Durch die achromatischen 
Brücken seit der letzten Teilung zu
sammengehaltene Zellen aus dem ter
minalen Zellenstrang des Ovariums 
von Vespa vulyaris. Alle Zellen im 
gleichen Stadium der Mitose. Nach 

ST. MAZIARSKI (1913). 

Ein Gegenstück zu den gleichzeitig in die Mitose eintreten
den beiden ersten Blastomeren des Seeigeleies stellen diejenigen des Eies. 
der Maus dar. SOBOTTA (1924) hat hier erhebliche Unterschiede hinsichtlich 
des Beginns der zweiten Teilung gefunden. Die beiden Zellen können wohl 
zusammen in die Mitose eintreten, wobei eine vollkommene Synchronie aller
dings nicht gegeben ist, aber die Regel scheint es zu sein, daß sich die eine 
Blastomere bereits in der Teilung befindet, während die andere noch einen Gerüst
kern besitzt [SOBOTTA (1. c. S. 101)]. Auf Grund zahlreicher Beobachtungen 
konnte SOBOTTA (1. c. S. 99) angeben, daß die beiden ersten Blastomeren der 
Maus nach Größe und Beschaffenheit des Plasmaleibes, der sich bei der kleineren 
ungleich dunkler färbt, wesentlich voneinander verschieden sind. Es ist wohl 
immer die kleinere, die in der Mitose mehr oder weniger zurückbleibt (ibidem 
S. 102). Dabei versäumt SOBOTTA nicht, eigens hervorzuheben, "daß die Kerne 
der ersten Blastomere im Gegensatz zum Plasma keine erwähnenswerten Ver
schiedenheiten ~eigen" (ibidem S. 101). Diese Befunde lassen die Aussage 
zu, daß mit dem Fehlen einer Synchronie der Furchungsmitosen 
eine wesentliche Verschiedenheit des Cytoplasmas der Blasto
meren Hand in Hand geht. Auf der anderen Seite haben wir keinen 
Grund, den Unterschied im Teilungsbeginn in einem unterschiedlichen Verhalten 
der Kerne zu suchen, für welche im Gegenteil völlige Übereinstimmung 
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vorausgesetzt werden darf. Somit weist hier der Mangel einer Syn
chronie der Mitose ebenso wie in anderen Fällen sein Gegenstück 
darauf hin, daß sich die ersten Veränderungen bei der Mitose im 
Cytoplasma abspielen. 

(J) Die Natur der prophasischen Cytoplasmaveränderung. 

Die Notwendigkeit, primäre Cytoplasmaveränderungen beim Beginn der 
Mitose anzunehmen, muß uns veranlassen, die bisher vorgebrachten indirekten 
Beweise für ihre Existenz auch mit Angaben über das Wesen derselben nach 
Möglichkeit zu bekräftigen .. Daß wir uns dabei nicht auf direkte Beobachtungen 
in erster Linie stützen können, ist von vornherein klar. Es ist die chemisch
physikalische Betrachtungsweise der lebenden Substanz und der 
Zelle und es sind des genaueren die Untersuchungen über den 
physikalischen Zustand der Zelle während der Mitose, die wir 
heranziehen müssen, wenn wir über die ersten Cytoplasmaverän
derungen.konkret1l Vorstellungen gewinnen wollen. Schon'aus dem 
Grunde, weil der Kolloidzustand des lebenden Protoplasmas und seine Ver
änderungen "heute noch keineswegs restlos faßbar" sind [FRIEDEL WEBER 
(1924)], können die folgenden Angaben nichts anderes sein als ein bloßer Ver
such, in ein wenig erschlossenes Gebiet vorzudringen. 

Veränderungen des Zellkörpers in zwei Richtungen, nämlich in bezug auf 
die Permeabilität der Oberfläche und die Viscosität des Cyto
plasmas scheinen hier nach dem gegenwärtigen Stand unserer Kenntnisse 
vor allem in Betracht zu kommen. 

Eine Erhöhung der Zellpermeabilität wurde zuerst für tierische Eier im 
Gefolge der Befruchtung und künstlichen Entwicklung nachgewiesen, wobei 
die gesteigerte Durchlässigkeit für verschiedene Stoffe, wie Kochsalz [E. N. 
HARVEY (1911)], Alkalien [M. HERLANT (1919, 1920)]· und für Elektrolyte 
gemäß dem Ansteigen der elektrischen Leitfähigkeit [J. F. Me ÜLENDON (1910, 
1915) und J. GRAY (1913)] gezeigt werden konnte. Des weiteren wurde er
kannt, daß bei sich furchenden Eiern die Erhöhung der Permeabilität "in 
rhythmischem Wechsel bei jeder neuen Furchungsteilung sich immer wieder 
einstellt, um nachher gleich wieder zu verschwinden" und daß also "die mito
tische Zelle eine besonders hohe Permeabilität aufweist [J. SPEK 
(1923, S. 444)], womit die höhere Empfindlichkeit der in Teilung befindlichen 
Furchungszellen gegen giftige Substanzen im Einklang steht, welche ältere 
Arbeiten dargetan hatten. Von den neueren Untersuchungen haben die von 
HERLANT (1918) den Permeabilitätswechsel in besonders schöner Weise 
direkt erkennbar gemacht. Bei dem bereits früher angewandten Verfahren, 
Eier, die mit vitalen Farbstoffen als Indikatoren vorbehandelt waren, auf 
ihre Durchlässigkeit für Alkalien zu prüfen, ergab sich kurze Zeit vor jeder 
Teilung der charakteristische Farbenumschlag in Gelb und nach Abschluß 
jeder Teilung sogleich wieder die Rotfärbung. Diese Reaktion kann schon 
makroskopisch an Klumpen von Eiern im Uhrschälchen auf weißem Grunde 
beobachtet werden. Die rhythmische Permeabilitätsänderung hat mittels 
der Plasmolyse gleichfalls HERLANT (1918) am klarsten gezeigt. Plasmolyse 
kann durch hypertonische Salzlösung bekanntlich dann hervorgerufen werden, 
wenn die Zelloberfläche nur wenig durchlässig für Salze ist, sie bleibt dagegen 
aus, wenn die Salze leicht eindringen. Das Ausbleiben der Plasmolyse stellte 
sich etwa 30 Minuten nach der Befruchtung ein, dann folgte eine Periode der 
Plasmolysierbarkeit, die zuerst immer intensiver wird, um dann abzusinken 
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und vom Stadium des Dyasters an völlig zu verschwinden. Gleich darauf im 
Teilungsintervall stellt sie sich wieder ein und bei jeder neuen Teilung wieder
holt sich dieser Rhythmus. Es ist also sogar ein regelmäßiger Wechsel 
der Permeabilitätsgröße während der Mitose bekannt. Zunächst geht 
uns die Permeabilitätssteigerung im Beginn der Mitose an; denn 
diese kann, nachdem sie nicht nur bei der Befruchtung und der künstlichen 
Entwicklungserregung, sondern beim Eintritt der Furchungsmitosen fest
gestellt worden ist, als eine bedeutungsvolle Veränderung der Zell
oberfläche im Anfang der Mitose bezeichnet werden. 

Da die Permeabilitätssteigerung zunächst nur eine Veränderung der Zell
oberfläche bedeutet, wird man fragen, welche zureichenden Gründe uns ver
anlassen, diese Erscheinung mit der vorliegenden Frage nach der Natur der 
erschlossenen Veränderungen des gesamten Cytoplasmas in Verbindung 
zu bringen. Die Antwort hierauf liegt in deI Überlegung, daß eine derartige 
Zustandsveränderung der Zelloberfläche gar nicht denkbar ist, 
ohne eine totale Veränderung des Cytoplasmas überhaupt. Zum 
mindesten müßte sich im Gefolge der Permeabilitätssteigerung eine Änderung 
im physikalisch-chemischen Zustand des penetrierten Systems mit Notwendig
keit einstellen, "speziell indem aufgenommene hydrophile Teilchen Wasser 
mitbringen (Permeationshydrophorese) und dadurch Quellung veranlassen 
können ... " [TSCHERMAK (1924, S. 578)]. Die andere Möglichkeit, daß die 
Permeabilitätssteigerung nicht die Ursache, sondern die Folge einer Ände
rung im Wasserhaushalt des Plasmas sein könnte, ist gleichfalls in Erwägung 
zu ziehen. 

Jedenfalls bekunden sich in der Tat in den Schwankungen der Viscosität 
derartige Zustandsänderungen des Cytoplasmas, die nicht ohne Rücksicht 
auf die gleichzeitigen Permeabilitätsverhältnisse betrachtet werden können. 
Viscositätsänderungen des lebenden Plasmas, zu deren Messung oder wenigstens 
Schätzung heute verschiedene Methoden zur Verfügung stehen [FR. WEBER 
(1924), HEILBRUNN (1927)], ist gleichfalls zuerst am tierischen Ei beobachtet 
und beurteilt worden, und zwar wiederum im Zusammenhang mit Befruchtung 
und künstlicher Entwicklungserregung. So erkannte zuerst WILH. Roux (1895), 
daß das Cytoplasma der unbefruchteten Froscheier "rigider" als das der be
fruchteten ist, da die ersteren trotz ihrer meist schiefen Zwangslage im Eier
stock wochenlang der umordnenden Wirkung der Schwerkraft auf die nach 
Roux ungleich schweren Dotterarten widerstehen, während nach der Befruchtung 
bei abnorm schiefer Zwangslage des Eies die Schwerkraft binnen zwei Stunden 
eine den verschiedenen spezifischen Gewichten der beiden Dotterarten ent
sprechende Unordnung derselben bewirkt [nach SPEK (1924)]. Diese An
schauung ist durch die Zentrifugierungsversuche von G. OEDQUIST (1922) 
durchaus bestätigt worden. Aus dem Grade der Dotter und Pigmentverlage
rung konnte gefolgert werden, daß eine gewisse Zeit nach der Besamung "eine 
starke Viscositätssenkung" im Ei von Rana tU8ca eintritt. Nachdem die Vis
cosität nach der Ausbildung der ersten Furche wieder angestiegen ist, sinkt 
sie vor der zweiten Teilung auf denselben niedrigen Wert wie vor der ersten. 
Es ist nach OEDQUIST "deutlich, daß bei dem Fro8chei periodische Schwan
kungen der Viscosität des Zellplasmas stattfinden" und "daß diese 
Periodizität mit dem Zellteilungsrhythmus zu tun hat" (vom Ref. 
hervorgehoben). Das Maximum der Viscositätssenkung stellte sich 3 Stunden 
oder besser zwischen der zweiten und dritten Stunde nach der Besamung ein. 
Dies ist notwendig, festzustellen. Denn wir können nach den Beobachtungen von 
O. HERTWIG und Roux, die von KONOPACKA (1908) bestätigt worden sind, an
geben, daß 2 Stunden nach der Besamung die Verschmelzung der beiden Vorkerne 
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im Froschei vollbracht ist und zwischen der zweiten und dritten Stunde sich 
die Mitose vollzieht. Somit würde die Viscositätssenkung nach OEDQUISTS 
Protokoll zur Zeit der Kernkopulation deutlich werden und sich danach bis 
zum Auftreten der Furche steigern. Die genannten Ergebnisse stehen im all
gemeinen mit jenen von HEILBRUNN, CHAMBERS und SEIFRITZ [so FR. WEBER 
(1922), FAURE-FREMIET (1925), HEILBRUNN (1927)] im Einklang, da auch die 
an verschiedenem Material und mit verschiedenen Methoden der Viscosimetrie 
von diesen Untersuchern erhobenen Befunde Viscositätsänderungen als stete 
Begleiter der mitotischen Zellteilung nachgewiesen haben [WEBER (1924)]. 
Nur scheint noch nicht festzustehen, welche Bedeutung ein bestimmter Vis
cositätsgrad gerade für die Einleitung der Zellteilung besitzt, eine Erkenntnis, 
um die es uns hier, wo es sich um die frühesten Veränderungen des Cytoplasmas 
handelt, vor allem zu tun ist. Wenn wir OEDQUISTS Angaben zugrunde legen, 
dürfen wir die Viscositätssenkung nur unter der Voraussetzung an den Anfang 
der Mitose stellen, daß die Kernkopulation im Froschei nach dem Echinus
Typus erfolgt, d. h. die Prophase der ersten Furchungsteilung erst nach der 
Kopulation beginnt. Dies ist nach MORGAN (1897) der Fall, wie es offenbar 
für die Wirbeltiere meistens zutrifft und somit fällt in der Tat die Viscositäts
abnahme hier mit dem Beginn der Prophase zusammen. Bei Eiern, deren Kerne 
vor der Vereinigung bereits Chromatinschleifen ausbilden, müßte dann die 
Viscositätsänderung auf einem früheren Stadium der l5efruchtung festgestellt 
werden können. Übrigens zeigte KONOPACKA im Gegensatz zu OEDQUIST un
mittelbar nach der Befruchtung eine leichte Zentrifugierbarkeit und SPEK 
(1924, S. 448) meint, daß OEDQUIST gerade der Frage, ob die Viscosität nicht 
doch schon früher merklich vermindert sein kann, keine besondere Aufmerk
samkeit gewidmet zu haben scheint. Wenn man das Augenmerk auf den zeit
lichen Beginn der Kernveränderungen im Froschei richtet, dann sprechen also 
die Ergebnisse von KONOPACKA und OEDQUIST für die Annahme, daß die Per
meabilitätssenkung tatsächlich eine frühe, vor den Kernveränderungen sich 
einstellende Cytoplasmaveränderung anzeigt. Das gilt, wie wir den Arbeiten 
von HEILBRUNN (1915, 1920, 1921) entnehmen können, ebenso für die Eier von 
Wirbellosen, von denen Z. B. das des Seeigels nach der Befruchtung flüssige 
Konsistenz und Zentrifugierbarkeit aufweist. Die Verallgemeinerung der an 
befruchteten Eiern vor der ersten Furchungsteilung gewonnenen Versuchs
ergebnisse im Hinblick auf die im Beginn der Mitose stehende Zelle über
haupt gewinnt gleichfalls durch HEILBRUNNS Untersuchungen neue Stützen, 
da derselbe die Viscositätssenkung bei den Eiern von Cumingia und Nerei8 
in der Tat vor jeder Teilung und auch vor der Ausstoßung der Polkörper fest
gestellt hat (Abb. 249). Auch hier liegt überdies ein Rhythmus der Viscositäts
änderung inner haI b der Mitose vor, auf den wir weiterhin achten müssen. 

Wie man sieht, gehen die rhythmischen Perioden größerer Flüs
sigkeit und leichterer Zentrifugierbarkeit des Cytoplasmas voll
ständig parallel mit den vorher gezeigten Phasen erhöhter Per
meabilität [J. SPEK (1924, S. 448)]. Es darf also ein Zusammenhang zwischen 
beiden Erscheinungen gesucht werden in der Richtung auf die eine oder die 
andere der beiden oben erwähnten Möglichkeiten. Wenn wir hierzu die Tat
sache berücksichtigen, daß nach SPEK (1920) eine dauernde physiologische 
Steigerung der Wasserzufuhr unter der Einwirkung von leicht quellungsfördern
den Substanzen wie LiCI oder KSCN mächtig fördernd auf die Zellteilung ein
wirkt, daß ferner die Abdichtung der Zelloberfläche nicht nur für Salze, sondern 
auch für Wasser [HERLANT (1918)] im Gang befindliche Zellteilungen zum Still
stand bringt, so wird man mit Sicherheit aussagen können, daß die von TSCHER
MAK ins Auge gefaßte Einfuhr von Wasser in das Cytoplasma als Folge der 
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erhöhten Permeabilität die nächste Ursache der Viscositätssenkung ist. In die 
gleiche Richtung weist auch der von SPEK (1920) hervorgehobene Umstand hin, 
daß unter den Substanzen, mit welchen sich künstliche Entwicklungserregung 
der Eier erzielen läßt, "gute Quellungsförderer eine überragende Rolle" spielen. 
Wie wir die Veränderung der Zelloberfläche zu verstehen haben, ob wirklich 
als primäre Ursache für die Verflüssigung des Cytoplasmas oder ob nicht ihr 
wieder Cytoplasmaveränderungen vorausgehen, die zu einer der Permeabilität 
günstigen Zustandsänderung der Grenzschicht führen, das wissen wir aller
dings noch nicht. Auch befinden wir uns hier zweifellos bereits vor der Frage 
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Abb. 249. Wechsel derViscosität des Cytoplasmas von Oumingia-Eiern in derZeit z\\is3hen der Be
samung und der ersten Furchungsteilung. Nach L. V. HEILBRUNN (1927). Man beachte das Ab
sinken der Viscosität etwa 8 Minuten nach Erscheinen des zweiten Polkörpers. In dieser Zeit 
(Verschwinden der Vorkerne) spielt sich die Prophase der ersten Furchungsteilung ab. Somit ist 
gerade dieser Teil der Kurve ein Zeugnis für unsere Angaben über die Viscositätssenkung im Anfang 

der Mitose. 

nach den Ursachen des Teilungseintritts. Wenn man das Urteil hierüber ledig
lich von den zuletzt erwähnten SPEKschen Versuchen mit quellungsfördern
den Salzen oder den Tatsachen der künstlichen Entwicklungserregung ab
hängig machen wollte, dann könnte man geneigt sein, die Permeabilitätssteige
rung als Antwort auf einen äußeren, die Zellteilung erregenden Faktor zu be
ziehen, dessen spezifische Wirkung sich auf die Zelloberfläche richten würde. 
Die Viscositätssteigerung wäre dann als. die erste Veränderung des Cytoplasmas 
aufzufassen. Jedoch sind bei der großen Schwierigkeit, den ganzen Komplex 
von Geschehnissen im Beginn der Mitose zu erfassen, solche Schlüsse, die man 
aus irgendwelchen methodisch gerade gut faßbaren Erscheinungen ziehen 
würde, sicher ganz unzulässig. Wir müssen uns damit begnügen, in der Per
meabilitätserhöhung und der Viscositätssenkung eine physikalische Seite jener 
Plasmaveränderungen gefunden zU haben, welche eine Reihe von Beobachtungs
tatsachen höchst wahrscheinlich gemacht hatten. Welche sonstigen, besonders 
chemischen Prozesse mit diesen Zustandsänderungen verbunden sind, wissen 
wir noch nicht. Ganz abgesehen aber von der Unvollkommenheit unserer Ein
sicht in diese ersten Plasmaveränderungen hat die Erkenntnis ihrer physikali
schen Seite einen bedeutenden Wert für die Erklärung sowohl der bereits 

Handbuch der mikroskop. Ana,tomie I/2. 18 
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erwähnten Abrundung des Zellenleibes im Beginn der Mitose, wie auch der Kern
vergrößerung, auf die wir sogleich zu sprechen kommen. Und gerade diese 
greifbaren Erscheinungen sind ihrerseits ein Prüfstein dafür, daß wir die Er
gebnisse der neueren experimentellen Cytologie an der richtigen Stelle in das 
Gesamtbild eingeordnet haben. Es braucht nicht näher ausgeführt zu werden, 
wie die Verflüssigung des Cytoplasmas die Abkugelung des Zellenleibs durch 
Erhöhung der Oberflächenspannung direkt bewirken muß und andererseits 
wird sich zeigen lassen, daß die Kernvergrößerung, d. h. die früheste Verände
rung am mitotischen Kern, eine direkte Folge der Anreicherung des Cyto
plasmas mit Wasser ist. Für die weitere Betrachtung haben wir den Zustand 
der Zelle mit erhöhter Permeabilität und erniedrigter Plasmaviscosität fest
zuhalten als den Ausgangszustand für die Mitose. Es wird sich ergeben, daß 
in der Verwendung der im Zellenleib enthaltenen Flüssigkeit, d. h. in lokalen 
Hydratationsschwankungen überhaupt ein Faktor des Teilungsablaufes von 
ganz überragender Bedeutung gesehen werden kann 1. 

b) Der Kern. 

a) Die Vergrößerung des Kerns im Beginn der Mitose. 

Die Tatsache der Vergrößerung des Kerns und die Anzeichen, welche für 
die Zunahme seines Turgors sprechen, haben wir beschrieben (s. S. 39). Hier 
kommt es darauf an, die Natur dieses Teilprozesses näher kennen zu lernen 
und zu prüfen, ob über die Beziehungen desselben sowohl zu den im vorigen 
Kapitel behandelten Cytoplasmaveränderungen als auch zu dem prophasischen 
Umbau des Kerngerüstes eine Anschauung gewonnen werden kann. 

Daß es sich bei diesem Prozeß um Flüssigkeitsaufnahme in das Kern
bläschen handeln wird, kann mau von vornherein annehmen. Jedoch ist zu 
fragen, ob damit nicht auch eine Zunahme von Kernstoffen, d. h. ein ech tes 
Wachstum des Kerns verbunden ist. Daran zu denken liegt um so näher, 
als in der Tat die in Rede stehende Volumszunahme des Kerns oft als "Kern
wachstum" bezeichnet wird und als das Zusammentreffen derselben mit der 
Vermehrung des Chromatins bzw. der Wiederherstellung des Chromatinbestandes, 
der bei der vorangegangenen Mitose auf die Tochterzellen verteilt worden ist, 
nicht von vornherein geleugnet werden kann. Die Unterscheidung zwischen 
blößer Flüssigkeitsaufnahme und Vermehrung der Kernsubstanz ist natürlich 
von Bedeutung. Auch RHO DA ERDMANN (1912, S. 481) legt darauf Gewicht, 
wenn sie erklärt, daß es bei einer Verschiebung der Kerngröße darauf ankommt, 
"zu unterscheiden, ob die chromatischen, d. h. die stark färbbaren Substanzen 
des Kerninhalts sie bewirkt haben oder ob die Kerngröße durch Wasseraufnahme 
verändert worden ist". Desgleichen sieht sich TISCHLER vor die Frage gestellt, 
ob die Kernvergrößerung, die er "als nicht zu unterschätzendes Merkmal jeder 
Teilung" bezeichnet, "ein wirkliches Wachstum" ist. In bezug auf dieses geht 
er weiter als wir (s. S. 2), wenn er meint, es würde dann "nicht nur Aufnahme 
von Wasser in Form von Hydratation der Kernkolloide dazu gehören, sondern 
auch eine Bindung des Wassers in Form von ,Solvation' und eine gesteigerte 
Karyotinsynthese durch Aufnahme geeigneter Nährstoffe aus dem Cytoplasma". 
Seine Aussage, "meist, aber nicht immer, wird also die Chromacität des Kerns 
stärker zu nehmen" (1. c. S. 334), verrät immerhin, daß er an einen notwendigen 
Zusammenhang zwischen Kernvergrößerung und "Karyotinsynthese" nicht 
glauht. Als Kriterium für "ein wirkliches Wachstum" wird von ERDMANN 

1 Über die hier und an späteren Stellen erörterten physikalischen Verhältnisse der 
lebendigen Masse unterrichtet das im Schriftenverzeichnis angeführte neue Werk L. V. 
HEILBRUNNS (1928) in eingehender Weise. 
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wie von TISCHLER die Zunahme der Chromatinstoffe gewertet, also ein ledig
lich der Schätzung zugängliches Merkmal von dementsprechend zweifelhafter 
Sicherheit. Daß wir gegenwärtig in der Tat keine andere Kernsubstanz zum 
Gradmesser der Stoffzunahme machen können, ist richtig und daher müßte, 
selbst wenn sich die Chromatinmenge genau bestimmen ließe, das Urteil über 
ein etwaiges Kernwachstum unvollkommen bleiben, da ja auch die Zunahme 
irgendwelcher anderer Kernstoffe Wachstum bedeuten würde. 

Nur JÖRGENSEN (1913, S. 95) hat es ausdrücklich abgelehnt, Kernwachstum und Chro
matinvermehrung gleichzusetzen. Er glaubt nicht, daß man dazu berechtigt ist, aber 
nicht wegen der Unzulänglichkeit dieses Kriteriums, sondern weil er sich gut vorstellen 
kann, "daß bei einem riesigen Kernwachstum der Chromatingehalt derselbe bleibt". Der 
Kern nehme dabei eben große Mengen von Flüssigkeit auf, wie es bei der Umwandlung 
des Spermakopfes in den männlichen Vorkern geschehe. Und hierbei wachse der Sperma
kopf enorm, ohne daß bei der Kürze der Zeit die Chromatinmenge zunehmen könnte. Diese 
Gleichsetzung von Flüssigkeitsaufnahme und Wachstum ist es gerade, der 
wir hier entgegentreten. Um einen bloßen Wortstreit handelt es sich dabei nicht 
(s. S. 2) und auch für die .Analyse der Mitose kommt viel auf die klare Unterschei
dung an. 

Die gestellte Frage läßt sich also keinesfalls in ihrem ganzen Umfang, sondern 
nur in Form der Alternative: bloße Wasseraufnahme oder Chromatinvermehrung, 
behandeln. Dabei dürfen wir uns auf den Augenschein am allerwenigsten ver
lassen, weil die Zunahme des Basichromatins nicht nur auf Neubildung zu 
beruhen scheint, sondern auch auf Umwandlung von Oxychromatin in Basi
chromatin. M. HEIDENHAIN (1907, S. 164), der diesen Vorgang zuerst genau 
verfolgt hat (s. folgenden Abschnitt), hält es "jedenfalls für unwahrscheinlich, 
daß eine wesentliche Chromatinzunahme in der Prophase der Mitosen statthat". 
Er meint, es ließen sich Gründe anführen, daß bei Gewebsmitosen bereits von 
der Diakinese der Chromosomen an eine Vermehrung der Chromiolen erfolgen 
kann (1. c. S. 164). Auch bei einer chromatinarmen Zelle kommt nach HEIDEN
HAIN (1. c. S. 163) Chromatinzunahme nicht in Betracht, wenn sie zu einer 
neuen Teilung schreitet, da Kerne, welche in der Regel nicht mehr zur Mitose 
kommen, wie die der Nervenzellen, von ihm häufig zwar arm an Basichromatin, 
dafür aber um so reicher an Oxychromatin gefunden wurden, so daß auch hier 
lediglich eine Umwandlung des letzteren zur Bildung der Chromosomen notwendig 
wäre. 

Wenn man den Zeitpunkt des "proportionalen Kernwachstums" , mit welchem 
Begriff BOVERI (1888, 1904, S. 14) ganz entsprechend der oben wiedergegebenen 
Auffassung Kernwachstum und Chromatinvermehrung gleichgesetzt hat, 
genauer zu erfassen sucht, so findet man auch heute noch keinen bestimmteren 
Anhaltspunkt als die Erklärung BOVERIS (1888, 1904, S. 14), daß, "das Wachs
tum der chromatischen Substanzen" sich "im Zustand des Gerüstes" voll
ziehe. Wenn HEIDENHAIN (1907) die hauptsächliche Chromatinvermehrung 
in den Tochterkernen in die Zeit der unmittelbar vorausgegangenen Mitose ver
legt, so befindet er sich damit nicht im Widerspruch mit BOVER!. Zugunsten 
der Annahme, daß die Chromatinvermehrung nicht zum Teilungsakt selbst 
gehört, sondern zwischen den Teilungen vollzogen wird, spricht in hohem Maße 
auch der aufs beste begründete allgemeinere Standpunkt, wonach die Gerüst
struktur den Zustand des Arbeitskerns bezeichnet und an sie die Leistungen 
der Zelle gebunden sind [PETER (1924, 1925)]. Dies wird für Stoffwechsel
leistungen, wie die Chromatinsynthese, nicht weniger gelten als für die Vor
gänge des Arbeitsstoffwechsels, z. B. bei der Sekretion. Wir sind auf Grund 
der angeführten Urteile jedenfalls zur Aussage berechtigt, daß ein notwen
diger Zusammenhang oder auch nur ein regelmäßiges Zusammen
treffen von Kernvergrößerung und Chromatinvermehrung nicht 
angenommen werden kann. 

18* 
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Gegen diesen Standpunkt könnte nur R. HERTWIG (1908) angeführt werden, 
der die zur Mitose notwendige Chromatinv:ermehrung gerade in die der Mitose 
unmittelbar vorausgehende Zeit zu verlegen und auch in einen inneren Zu
sammenhang mit der in Rede stehenden Kernvergrößerung zu bringen scheint. 
Seine Theorie der Zellteilung beruht bekanntlich auf dem Begriff der Kern
plasmarelation. Unmittelbar nach einer Teilung befinden sich die Zellen in 
bezug auf das durch diesen Begriff erfaßte Verhältnis zwischen der Masse des 
Kerns und der des Cytoplasmas im Gleichgewicht, dann aber kommt es beim 
"funktionellen Wachstum" der Zelle zu einer Störung des Gleichgewichtes, 
da der Zellenleib daran in höherem Maße beteiligt ist als der Kern. Es tritt 
die Kernplasma-Spannung ein, d. h. ein Mißverhältnis zwischen Masse des 
Kerns und Masse des Cytoplasmas. Diese Verschiebung der Kernplasmarelation 
zuungunsten der Kerne ist die Veranlassung zu einem Wachstum des Kerns 
auf Kosten des Plasmas. Dieses Wachstum, das der Teilung unmittelbar voraus
geht, wird im Gegensatz zum funktionellen als das Teilungswachstum des 
Kernes bezeichnet. Die hierbei sich vollziehenden Stoffumlagerungen sollen 
zur Teilung der Zelle führen (1. c. S. 20). Wenn diese Anschauungen sich zunächst 
auch auf die quantitativen Veränderungen bei Protozoen bezogen, so müssen 
wir doch angesichts der allgemeinen Gültigkeit, welche ihnen HERTWIGS Theorie 
zuschreibt, das "Teilungswachstum" im Sinne HERTWIGS in der regelmäßig 
die Teilung einleitenden Prophasenvergrößerung des Kerns sehen, obwohl 
HERTWIG sich hierüber nicht weiter ausgesprochen hat. Zugleich läßt HERTWIG 
keinen Zweifel darüber, daß in der Zeit des Ausgleichs der Kernplasmaspannung, 
d. i. des Teilungswachstums des Kerns zugleich "die chemische Arbeit der Zelle" 
fällt, "die Ausbildung des für die Chromosomen nötigen Materials" (1. c. S. 27). 
Von diesem Standpunkt aus ist es verständlich, daß HERTWIG den Begriff des 
Teilungswachstums eingeführt hat. Gegenüber den oben angeführten Aus
sagen BOVERIS, HEIDENHAINS und TISCHLERS darf aber diese HERTwIGsche 
Auffassung, die übrigens kein wesentlicher Bestandteil seiner Teilungstheorie 
ist, weil er ausdrücklich nur die Kernplasma-Spannung für "die Ursache der 
Teilung" erklärt (1. c. S. 20), keineswegs den Ausschlag geben, da sie durch 
tatsächliche Befunde bisher nicht gestützt worden ist. Der Begriff "Teilungs
wachstum" entspricht also nicht unserer wirklichen Einsicht, die uns lediglich 
von einer Vergrößerung des Kernvolumens zu sprechen gestattet und die uns 
gebietet, mit der Annahme echten Wachstums vorsichtig zurückzuhalten. 
Dies ist auch der Standpunkt FAURE-FREMIETS (1925, S. llO) gegenüber DELLA 
V ALLE (1912), welcher im Zusammenhang mit seinem Versuch der physikalischen 
Erklärung der Chromosomenentstehung die prophasische Kernvergrößerung 
für ein ausschließlich physikalisches Phänomen erklärt hatte. 

Mit Sicherheit dürfen wir auf der anderen Seite die Flüssigkeitsauf
nahme als den Hauptfaktor der Kernvergrößerung bezeichnen. In 
der physikalischen Konstitution der Kernbläschen sind offenbar die Bedin
gungen zur Aufnahme beträchtlicher Mengen von Wasser gegeben. Das zeigt 
sich deutlich, wenn nach Zerreißung des Cytoplasmas das wässerige Unter
suchungsmedium freien Zutritt zum Kern bekommt. Er schwillt daraufhin 
an, bis er schließlich birst [CHAMBERS (1921)]. Wie dieselbe Veränderung bei 
intakter Zelle lediglich durch eine starke Veränderung des Cytoplasmas her
vorgerufen werden kann, zeigt die gelegentlich gewonnene Erfahrung, daß der 
Kern im Ei eines Rotators in etwa einer halben Stunde die aus den Abb. 250 
ersichtliche beträchtliche Volumszunahme erfährt, nachdem auf das Tier 
bzw. auf das Ei eine schwache zur Lähmung des Tieres ausreichende Chloral
hydratlösung eingewirkt hat. Solche Beobachtungen eröffnen vielleicht die 
Möglichkeit, mit dem Kern in der Richtung einer Veränderung seiner Permea-
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bilitäts- und Viscositätsverhältnisse zu experimentieren, weshalb sie hier ange
führt werden. Nach unseren im vorigen Kapitel dargelegten Kenntnissen über 
die Zustandsänderung des Cytoplasmas im Beginn der Mitose haben wir 
mit einer Anreicherung des Cytoplasmas an Wasser hierbei zu rechnen 
und der Schluß, daß die Flüssigkeitsaufnahme in den Kern eine 
direkte Folge dieser Plasmaveränderungen sein wird, liegt nahe. Er 
dürfte schon deswegen nicht bestreitbar sein, weil er sich auf die Wechsel
wirkung zwischen Cytoplasma und Kern im allgemeinen gründet, woraus auch 
R. HERTWIG (1908, S. 6) den Satz ableitet, daß der Flüssigkeitsgehalt des Kerns 
u. a. von Masse und Flüssigkeitsgehalt des umgebenden Plasmas bestimmt 
sein wird. 

Es bedeutet natürlich keinen Widerspruch zu der Annahme dieses direkten 
Zusammenhangs, wenn man dennoch in der nachgewiesenen Viscosi
tätserniedrigung des Cytoplasmas nicht die einzige Ursache und 

a b 

Abb. 250 a , b . Dotterstock und Ovarium von Asplanchna priodonta nach dem Leben aufgenommen mit 
Zeiß Apochr. 8 mm, Proj. Ok. 4. Original. Das links gelegene herangewachsene Ei der Abb. a besitzt 
einen kieinen mittelständigen Kern. Bei b dasselbe Ei ungefähr 30 Minuten später, nachdem das 
Tier in einer schwachen Chloralhydratlösung verweilt hat. Der Kern ist jetzt stark vergrößert. 

vielleicht nicht einmal die ausschlaggeb ende für die Kernvergröße
rung sehen möchte. Schon aus allgemeinen Gesichtspunkten ist es nicht zu
lässig, die physikalischen Vorgänge, welche gewisse Veränderungen in der 
lebenden Zelle vollziehen, als die in einem gegebenen Zeitpunkt allein wirk
samen Faktoren anzusehen und eine Zustandsänderung innerhalb der Zelle 
schon für erklärt zu halten, wenn die eine Komponente des Geschehens, die wir 
physikalisch fassen können, namhaft gemacht ist. Es braucht nicht auseinander
gesetzt zu werden, welche Unterschiede zwischen der Wasseraufnahme bei 
einem aus dem Zellenleibe herausgenommenen Kern und dem physikalisch 
damit durchaus vergleichbaren Anschwellen des Kerns in der Prophase der 
Teilung bestehen müssen. 

Solche Überlegungen gewinnen weitere Anhaltspunkte, wenn wir di e 
Kernvergrößerung der Mitose mit dem quellenden und sich zum 
Kern entfaltenden Spermiumkopf im besamten Ei in Parallele 
setzen, wie dies schon JÖRGENSEN (s. oben S. 275) getan hat. Die Ver
änderung des Spermiumkopfes geht von seiner ersten Umformung bis zur 
Wiederherstellung des Kerns und bis zur Prophase kontinuierlich fort , so daß 
wir vom physikalischen Standpunkt aus in dem einzigen sich steigernden Vor
gang der Flüssigkeitsaufnahme den Betriebsfaktor dieser Zustandsänderungen 
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erblicken dürfen. Darin ist die Vergleichbarkeit der ganzen Vorkern
entwicklung mit der Prophasenvergrößerung jedes Kerns .begründet. Wie 
diese letztere mit den späteren Veränderungen des Vorkerns von vornherein 
wesensgleich ist, so können auch die früheren und ersten Veränderungen des 
Spermiumkopfes, da es sich physikalisch immer um den gleichen Vorgang 
handelt, der prophasischen Kernvergrößerung an die Seite gestellt werden. 
Bekanntlich quillt der Spermiumkopf keineswegs sogleich nach seinem Ein
tritt in den Eileib auf. Erfolgt das Eindringen des Spermiums bereits, wenn 
sich das Ei noch im Keimbläschenstadium befindet, so "ist es genötigt, inner
halb des Eis eine Art von Ruhestadium durchzumachen", bis sich die Rich
tungskörperbildung abgespielt hat [KoRscHELT und HElDER (1902, S. 630)]. 
Wenn sich auch nicht immer der Zeitpunkt genau angeben läßt, in welchem 
sich die ersten Veränderungen des Spermiums einstellen, so gilt doch nach 
vielfältiger Erfahrung der Satz BOVERIs (1888, S. 33), "daß zwischen dem 
Grad der Eireüe und der EntwickJ,ungsfähigkeit des Spermiums eine Korrela
tion besteht" gemäß der Beobachtung, die bereits O. und R. HERTWlG (1887) 
für das Seeigelei gemacht hatten, daß ein Stoffaustausch zwischen Eiplasma 
und Samenkern erst bemerkt wird, "wenn der erste Richtungskörper gebildet 
worden ist". Die Quellung des Spermiumkopfes ist also an be
stimmte Bedingungen gebunden, welche sich erst mit oder nach 
den Reifeteilungen einstellen. Dies unterstützt unter dem Ge
sichtswinkel der gezogenen Parallele unsere Annahme, daß die 
Kernvergrößerung während der Prophase eine direkte Folge der 
Cytoplasmaveränderung ist. Wie der Spermiumkopf auf den bestimmten 
Zustand des Eiplasmas warten muß, so wird auch die Kernvergrößerung der 
Mitose nicht vom Kern aus, sondern vom Plasma aus veranlaßt. Nach den 
Angaben, die wir in bezug auf die Übereinstimmung zwischen den Verände
rungen des Eies nach Besamung wie künstlicher Entwicklungserregung und 
den Cytoplasmaveränderungen vor jeder Teilung haben machen können, handelt 
es sich wahrscheinlich in beiden Fällen um die gleichen Bedingungen. 

Läßt sich der Vergleich soweit durchführen, dann muß aber auch das 
Verhalten artfremder Spermien noch in die Rechnung eingestellt werden, 
die in manchen Fällen wie unangreifbare Fremdkörper im Eileib liegen bleiben 
[KUPELWIESER (1909)]. An dem Zustand des Plasmas kann dies nicht liegen, 
da derselbe, wie die durch die Besamung angeregte Entwicklung beweist, kein 
anderer ist als bei artgleicher Befruchtung. Somit trotzt die Unveränderlich
keit des artfremden Spermiums der physikalischen Erklärung und weist auf 
stoffliche Wechselbeziehungen hin, die als gleichfalls notwendige Bedingungen 
zwischen dem Spermium und dem zu ihm passenden Eiplasma hergestellt sein 
müssen, wenn die Quellung soll vor sich gehen können. Diese Erkenntnis 
muß uns davor bewahren, den Vorgang.der Kernvergrößerung für 
einseitig vom Cytoplasma aus bedingt zu halten; wir müssen auch 
hier mit Wechsel wirkungen, d. h. mit einer aktiven Teilnahme des Kerns 
rechnen, in die wir freilich bislang noch keinen Einblick haben. 

Schließlich erscheint es noch notwendig, sich daran zu erinnern, daß unsere 
Kenntnisse über die Permeabilitätssteigerung und die Viscosi
tätserniedrigung an Eiern mariner Tiere gewonnen worden sind, 
für welche ganz andere Umwelts bedingungen gegeben sind als 
für die Zellen im Verbande des Organismus. Wenn Wasseraufnahme 
in den Kern zur Teilungsvorbereitung notwendig ist und wenn hierzu die An
reicherung des Cytoplasmas an freiem Wasser die Voraussetzung bild~t, so 
ist die Wasseraufnahme von außen dabei nicht unbedingt nötig. Es ist mit 
der Möglichkeit zu rechnen, daß in anderen Fällen, wo die Flüssigkeitsaufnahme 
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nicht so leicht bewerkstelligt werden kann, wie bei den im Wasser abgelegten 
Eiern, lediglich eine Entbindung des Wassers innerhalb des Cytoplasmas statt
findet [so hierzu RHUMBLER (1896, S. 585)]. Derselbe Effekt, der bei erhöhter 
Permeabilität durch allgemeine Viscositätsverminderung des Cytoplasmas er
zielt wird, könnte sich auch infolge einer Freigabe des Wassers einstellen, das 
durch Oberflächenkräfte an die Kolloidteilchen des Cytoplasmas gebunden 
war. Eine solche Entquellung des Cytoplasmas müßte dann nicht nur 
gleichfalls freie Flüssigkeit dem Kern zur Verfügung stellen, sondern 
müßte zugleich wiederum in größerer Verschieblichkeit der Cytoplasma
teilchen, d. h. in einer Viscositätsverminderung des Cytoplasmas selbst 
sich geltend machen. Die Abrundung der Zelle würde sich durch diese ohne 
Wassereinfuhr durchgeführte Zustandsänderung gleichfalls erklären lassen. 
EILERS (1925, S. 610) fand in den mitotischen Embryonalzellen von .11felasoma 
populi (Coleopteren), im Gegensatz zu den in Teilungsruhe befindlichen, große 
Hohlräume in der Umgebung des Kerns und meinte sogar Anhaltspunkte für 
eine Schrumpfung der Zellen während der Prophase gefunden zu haben. Das 
sind Beobachtungen, welche den Gedanken an eine Dehydration des Cytoplasmas 
in der angegebenen Weise nahelegen, ohne daß dadurch ein grundsätzlicher 
Widerspruch zu den an Eizellen festgestellten Tatsachen sich ergeben würde. 
Es kann aber noch ein weiterer wesentlicher Unterschied zwischen jenen Ob
jekten, die bis jetzt der experimentellen Forschung am besten zugänglich sind, 
und den. Metaphyten- oder Metazoenzellen bestehen. Allseitig von Wasser 
umgebene, von einheitlicher Oberfläche abgegrenzte Eier mit 
gleichmäßiger Dotterverteilung werden als osmotische Systeme aufgefaßt 
werden können, die nach allen Richtungen gleichmäßig wirken. Die Zelle 
im Verbande dagegen bietet in diesem Punkt durch Gestalt und nachbar
liche Beziehungen determinierte Verhältnisse dar, so daß bei ihr die Wasser
aufnahme auf bestimmte Abschnitte der Oberfläche beschränkt und in eine 
bestimmte Richtung gelenkt sein kann. Wir müssen auf diesen Gedanken 
später zurückkommen. 

Mit der Flüssigkeitsaufnahme müssen natürlich weitere Ver
änderungen des Kerns Hand in Hand gehen. Sie zu kennen, wäre außer
ordentlich wichtig, jedoch kommen wir vorerst über Fragestellungen kaum 
hinaus. Wir haben berichtet, daß der vergrößerte Prophasenkern sich abrundet 
und einen höheren Turgor verrät als vordem. Wie groß der Unterschied zwischen 
einem in die Mitose eingetretenen Kern und seinem unmittelbar vorausgehen
den Zustand sein kann, sieht man an nierenförmigen Leukocytenkernen am 
besten, die sich gleichfalls beim Eintritt in die Teilung abrunden [F. LEVY 
(1923, S. 148)]. Wenn auch im allgemeinen der Kerninhalt als flüssig bezeichnet 
werden darf (s. S. 149), so besteht doch in bezug auf den Grad der Viscosität 
eine große Schwankungs breite und F. LEVY (1923, S. 148) hat sicher Recht, 
wenn er für die polymorphen Kerne der Leukocyten und der Knochenmarks
riesenzellen wie für die Korbkerne der heteromorphen Zellen des Amphibien
hodens im ganzen oder wenigstens für die Außenschicht einen festeren Zustand 
annimmt als für das Cytoplasma. Daß eine durchgehende Verfestigung des 
Kerns über eine längere Zeit ohne Veränderung seiner Konstitution bestehen 
kann, beweisen am eindringlichsten die Kerne des Meristems ruhender Pflanzen 
[WASSERMANN (1919)] oder die Kerne derjenigen Oocyten von Asplanchna 
(Rotator) , die als homogene kleine Körper sich intensiv mit Methylgrün färben 
lassen (s. Abb. 257, S. 286). Für zähflüssige Kerne bedeutet die besprochene 
Prophasenveränderung also sicher entweder eine hochgradige Viscositäts
verminderung oder eine beträchtliche Quellung und in mehr oder weniger hohem 
Grade wird sie bei allen Kernen eintreten. ·Wenn die Wasseraufnahme 
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zunächst auch nur den Kernsaft betrifft, so führt sie natürlich auch für die 
anderen Phasen des Kerninhalts zu neuen Bedingungen an den 
Grenzflächen. Nimmt man noch hinzu, daß wir nicht nur mit Wasscreintritt 
zu rechnen haben, sondern auch mit der gleichzeitigen Durchfuhr anderer 
gelöster Substanzen durch die Kernoberfläche, so ergibt sich neben 
der Wasserzufuhr zum Kemsaft noch die Möglichkeit der Veränderung seiner 
stofflichen Zusammensetzung. 

Von großer Bedeutung muß für den Fortgang der Mitose das Verhalten der 
Kernmembran während und zufolge dieser Vorgänge sein. Ihre Auflocke
rung und Dehnung verbunden mit dem Eintritt von Stoff teilchen in ihr 
Gefüge sind zweifellos Vorbedingungen für ihre baldige Auflösung am 
Ende der Prophase. 

ß) Die Veränderung des Kerninhalts. 

I. Struktur. 

Die beschriebenen Veränderungen des Kemgerüsts während der Prophase 
(s. erster Teil, S. 52) sind einer weiteren Analyse vorerst noch unzugänglich. 
Der Weg, welcher zu einem Einblick in das Getriebe des Prophasenkerns führen 
kann, ist am Schluß des vorhergehenden Abschnitts angedeutet worden. So
weit man die Herausbildung der Chromosomen von physikalischen Gesichts
punkten aus zur Zeit charakterisieren kann, ist dies im Zusammenhang mit der 
Beschreibung bereits gcschehen (s. S. 44). Es erscheint nicht aussichtsreich, 
der Gelbildung und dem nach Art einer Agglutination erfolgenden Zusammen
schluß der Teilchen innerhalb der präexistenten (nicht erst durch eine Ent
mischung aus dem homogenen Keminhalt abgeschiedenen) Chromatin- und 
Lininphasen weiter nachzugehen. Denn dabei haben wir zugleich mit Ge
staltungsvorgängen zu rechnen und mit vorerst nicht auflösbaren biologischen 
Faktoren. 

Hinzufügen können wir in diesem Zusammenhang höchstens den Hinweis 
auf mechanische Momente, welche mit der besprochenen Kern
vergrößerung sich einstellen werden. Die bloße Volumzunahme des 
Kerns durch Wasseraufnahme in den Kernsaft muß wohl eine veränderte mecha
nische Beanspruchung des Kerngerüsts zur Folge haben oder, es muß, wenn 
wir den Sachverhalt nicht so sehr nach dem Zustand des fixierten Präparates, 
sondern in Rücksicht auf die flüssige Beschaffenheit auch der Kemgerüstphase 
im Leben beurteilen, unter dem Einfluß der veränderten Raumverhältnisse 
eine Ausdehnung der Gerüst- und Chromatinphase auf eine größere Bahn statt
finden. Schon dieses mit Teilchenverschiebung und Oberflächenvergrößerung 
der betroffenen Phasen verbundene Geschehen wird auf dieselben zurück
wirken und Veränderungen in ihnen veranlassen. Wenn CHAMBERS (1924), wie 
erwähnt (s. S. 47), durch äußere Berührung eines prophasischen, aber noch 
nicht sichtbar veränderten Kerns die Entstehung der Chromatinfäden in dem
selben bewerkstelligen konnte, so dürfte vielleicht die innere ganz allmählich 
sich steigernde mechanische Beanspruchung der Gerüstphase diesem äußeren 
Eingriff als sein natürliches Äquivalent entsprechen. 

Der Gedanke, daß man die Anpassung des "geformten" Keminhalts an 
die V olumszunahme des Kerns als ein besonderes Geschehen in der Prophase 
wird unterscheiden können, wird durch auffallende Prophasenkerne mancher 
Eier gestützt, bei denen uns die Natur eine Trennung der beiden Prozesse in 
der Tat vor Augen zu führen scheint. Bei der Bildung der sog. "Innenkerne" , 
für die wir als Beispiel die Oocyte von Asplanchna periodonta vorführen (Abb. 252), 
erfolgt zunächst eine beträchtliche Vergrößerung des Kerns, die der gewöhn-
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lichen jeder Prophase ganz entspricht (Abb. 251). Ist dann eine gewisse Größe 
des Kerns erreicht, so trennt sich das geformte Kerngerüst von der Kernmembran. 
In einem großen Kernbläschen liegt nun der kurz vorher noch ausgebreitete 
Inhalt als ein Innenkern. Was hierbei geschehen ist, dürfte sich als eine 
Störung der Anpassung des Kerninhalts an das Bläschenvolumen auffassen lassen. 
Bis zu einem gewissen Grad der Kernvergrößerung ist das Gerüst "mitgegangen", 
wenn aber darüber hinaus der Kern als osmotisches System weiter funktioniert, 
dann folgt das Gerüst der erhöhten Anforderung nicht mehr, sondern zieht sich 
von der Membran zurück. So ausgesprochen tritt uns dieser Teilvorgang der 
Prophase allerdings nur in Ausnahmefällen entgegen, aber einmal darauf auf
merksam geworden, findet man Andeutungen davon zuweilen und von ganz 
besonderer Bedeutung scheint eine derartige Kernvergrößerung über das für 

Abb. 251 u. 252. Oocyten von Asplanchna priodonta (pathenogenetische Eier) während der Wachs
tlllnsperiode. Das kleinere Ei besitzt einen vom Kerngerüst vollständig erfüllten Kern, beim weiteren 
Wachstum auch des Kerns (Abb. 252) zieht sich das Gerüst von der Kernwand zurück. Original. 

den Inhalt erträgliche Maß hinaus für die Frage nach den Ursachen der sog. 
Synapsis der Gonocytenkerne (s. S. 246) zu sein. 

Eine weitere mechanische Überlegung betrifft die Anordnung 
der Chromatinfäden in der Prophase, von der wir gesehen haben (siehe 
S. 61), wie regelmäßig einseitig sie zuweilen sein kann (RABLsche Orientierung), 
ohne daß wir sie, weil sie in anderen Fällen ganz fehlt, als notwendige Erschei
nung der Mitose betrachten dürften. Wenn nun, womit wir, wie oben bemerkt, 
rechnen müssen, der Flüssigkeitsstrom nicht allseitig, sondern entsprechend 
einer bestimmten Zellachse auf den Kern trifft, so könnte dadurch in manchen 
Fällen (Pflanzenzellen) ein richtender Einfluß auf den Kerninhalt sehr wohl 
bedingt sein, während in anderen Fällen eine ähnliche Wirkung vom Centrosom 
ausgehen mag (s. hierzu S. 252). 

Es wurde schon angedeutet, daß die Flüssigkeitszufuhr zum Kern 
durch die ganze Periode der Chromosomenbildung hindurch an
dauert; die Kernvergrößerung und die mit ihr verbundenen Prozesse erreichen 
bekanntlich kurz vor der Kernauflösung ihren Höhepunkt. Wenn wir oben 
die Frage offen lassen mußten, ob der Wassereintritt eine Konzentrations
und Viscositätsverminderung des Kernsaftes zur Folge habe, oder eine Quel
lung der Kernsaftphase und also eine Viscositätssteigerung, womit ebenso 



282 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

eine Erhöhung der Oberflächenspannung und die Tendenz zum kleinsten Vo
lumen verbunden wären, so wird es schließlich am Ende der Prophase in man
chen Fällen durch die lebhafte Bewegung der Chromosomen [BELAR (1924, 
S. 20)] ganz klar, daß in der Tat eine bedeutende Verflüssigung des Kernsaftes 
eingetreten ist. Anfängliche Quellung und spätere Viscositätsverminderung 
könnten einander übrigens ablösen. A. PRATJE (1921, S. 221) bemerkt hierzu 
bei der Erörterung einer der unsrigen entsprechenden Alternative zwischen 
Osmose und Quellung, daß schließlich, wenn die Quellung immer weiter gehe, 
doch die einzelnen Teilchen auseinandergerissen würden und ein Sol von flüssigem 
Aggregatzustand entstehen müßte. Mit der fortschreitenden Veränderung des 
Kernsaftes vermindern sich bekanntlich Oberflächenspannung und Kohäsion 
des Nucleolus in steigendem Maße, wenn dies auch während der Prophase 
noch nicht zu seinem völligen Verschwinden führen muß (s. S. 156) und auch 
diese Erscheinungen lassen sich vielleicht zum Teil aus den veränderten "Um
welts"-Bedingungen des Nucleolus verstehen. 

II. Die Frage der Umwandlung der Oxychromiolen (des Oxychromatins) in 
Basichromiolen (in Basichromatin) während der Prophase. 

M. HEIDENHAIN (s. 1894, S. 542) hat als erster nachgewiesen, daß bei An
wendung des BlONDIschen Färbegemisches "die Kerne aller Arten - auch 
abgesehen von den spezifisch reagierenden echten Nucleolen - durchgängig 
eine ganz konstante und reine Doppelfärbung zeigen". Die in BlONDI
scher Lösung sich grün färbenden Abschnitte der Kerngerüste, welche dem 
Chromatin FLEMMINGS entsprachen, nannte er wegen ihrer Verwandtschaft 
zu basischen Anilinfarbstoffen Basichromatin, während er die mit Rubin S 
färbbaren chromatophilen Mikrosomen unter der Bezeichnung Oxychromatin 
zusammenfaßte, nachdem er anfänglich hierfür den Namen Lanthanin (von 
AUy{}a:vEw = Verborgensein) gebraucht hatte, um auszudrücken, daß diese 
Substanz im mikroskopischen Bilde um so weniger hervortritt, je reiner die 
"Chromatinfärbung" ist. Weitere Erfahrungen lehrten, daß man zwar beide 
Körper "fast mit jedem beliebigen Farbstoff tingieren kann, sofern nur die 
Färbung an sich eine recht intensive ist, daß aber eine färberische Differen
zierung zwischen Oxy- und Basichromatin nur dann zustande kommt, wenn 
dem Kern zu gleicher Zeit saure und basische Anilinfarbstoffe zur Auswahl 
gestellt werden ... " [genauere technische Angaben s. HEIDENHAIN (1907, 
S. 144-152)]. Gegen die Zufälligkeit dieser Befunde sprach erstens, daß sich 
die Chromosomen in der BlONDIschen Lösung und im EHRLICHschen Triacid 
"niemals rot, sondern immer nur grün färben, zweitens, daß in den chromato
lytischen Figuren eine topographische Sonderung des Basi- und Oxychromatins 
stattfindet, indem sich das erstere ausnahmslos kernwandständig sammelt, 
während das letztere im Inneren des Kernbläschens verbleibt" (1894, S. 545). 
In rein morphologischer Beziehung verhalten sich basi- und oxychromatische 
Kügelchen völlig gleich und sie finden sich "in ein und demselben Balken, 
Blättchen oder Klumpen des Gerüstes bunt durcheinander gewürfelt" (1. c. 
S. 547). Der in solchen Präparaten gegebene Anblick des Kerninhaltes ist auf 
Abb. 254 zu sehen. Gestützt auf Färbungsversuche von MALFATTI mit 
Nucleinpräparaten von verschiedenem Phosphorgehalt aus Eiweiß- und Hefe
Nucleinsäure, bei denen eine alkoholische Lösungvop. Säurefuchsin-Methyl
grün Nucleinsäure rein grün, phosphorärmere Nucleine bei gleicher Behandlung 
bläulichviolett , bei großer Phosphorarmut selbst rein rot färbte, konnte 
HEIDENHAIN (1. c. S. 548) der Meinung Ausdruck geben, daß in dem Basi
chromatin oder dem Chromatin der Autoren phosphorreiche, in dem 
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Oxychromatin phosphorarme Nucleine vorlägen und daß demnach die beiderlei 
Mikrosomen nicht als unveränderlich zu betrachten seien, da durch Aufnahme 
oder Abgabe von Phosphor eine Annäherung oder Umwandlung des einen in 
die anderen möglich sein müsse. Diese grundlegenden Angaben hat HEIDEN
HAIN später (1907, 2. Abschn., III, b, 2-4) unter Berücksichtigung der in
zwischen erschienenen Arbeiten im ganzen Umfang aufrecht erhalten können. 

Die "doppelte Chromatophilie des Kerns", 
für welche auch AUERBAOHS (1890, 1891) Unter
suchungen Anhaltspunkte geliefert hatten, spielt 
insofern für die Analyse der Prophase eine be
deutende Rolle, als das Oxychromatin wäh
rend der Prophase völlig schwindet [HEIDEN
HAIN (1907, S. 163), G. RETZIUS (1911)], um erst 
nach der Mitose in den Tochterkernen wieder zu 
erscheinen. 

Diese "Gesetzmäßigkeit" hat JÖRGENSEN (1913 I, 
S. 31) für die Spermatogonienteilung von Proteu8 
anquineu8 an Safranin-Lichtgrünpräparaten gleich
falls nachgewiesen (Abb. 253-256). Während in dem 
Gerüstkern neben wenigen basophilen Chromatin
schollen ein ausgedehntes oxyphiles "Liningerüst" 
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Abb. 253. Proteus, ruhender 
Spermatogonienkern mit viel 
oxychromatischen "Linin"fä· 
den undKernsaft und wenigen 
unregelmäßigen, basophilen 

Ohromatinbrocken. 
Nach M. JÖRGENSEN (1913). 

vorhanden ist, tritt mit fortschreitender Prophase die mit Lichtgrün tingierbare 
Substanz mehr und mehr zurück, bis im Knäuelstadium und vollends in der 
Metaphase nur mehr ausschließlich Basichromatin gefunden wird. Wie HEIDEN
HAIN nahm auch JÖRGENSEN ein "Wechselverhältnis beider Chromatin
arten" und eine zyklische Reaktionsänderung der Chromatine 
während der Mitose an. 

Eine andere belangreiche Beziehung der beiden Chromatine zur Mitose 
drückt sich nach HEIDENHAIN (1907, S. 163) darin aus, daß Kerne, welche 

Abb.254. Proteus, Spermato
gonie, frühe Prophase. Das 
Basichromatin hat sich ver· 
mehrt und zu unregelmäßig 

konturierten Strängen 
zusammengeschlossen. 

Abb.255: Proteus, Spermato
gonie, stark basichromatisches 
Spirem. Das Oxychromatin 
des Kerns ist verschwunden. 

Längsspalt zeichnerisch 
vernachlässigt. 

Nach M. JÖRGENSEN (1913). 

Abb. 256. Proteus, Meta- und 
Anaphase der Spermatogonien
mitose. Das gesamte "Ohromatin" 
ist auf die stark basophilen Ohro
mosome beschränkt. Längsspalt 

nicht wiedergegeben. 

der Regel nach nicht mehr in Mitose eintreten, häufig arm an 
Basichromatin, reich an Oxychromatin sind. 

Zur Erklärung der zyklischen Reaktionsänderung der Chromatinstoffe 
nahm HEIDENHAIN (1907, S. 201) gemäß der Voraussetzung, daß dieselben 
im Gehalt an Eiweiß- und P-haltigen Verbindungen verschieden seien, an, es 
würde das an Eiweiß reichere, aber an Phosphor ärmere Oxychromatin Eiweiß 
abspalten, um zum Basichromatin zu werden. Umgekehrt könnte durch Auf
nahme eiweißreicher und P-armer Verbindungen ein Teil der Basichromiolen 
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in Oxychromiolen übergehen. Denkbar wäre außer dieser direkten Umwandlung 
auch die Abgabe P-reicher Gruppen von seiten der Oxychromiolen, welche von 
den vorhandenen Basichromiolen assimiliert und für Teilung und Wachstum 
verwendet würden. 

Hiernach hätten wir im Zusammenhang mit dem Umbau des 
Kerngerüstes während der Prophase einen an den Chromatin
stoffen sich abspielenden chemischen Prozeß anzunehmen und 
dementsprechend das Gegenstück in der Telophase. 

Über die Existenz und die Bedeutung der HEIDENHAINschen Oxychromiolen 
herrscht jedoch unter den Cytologen vorerst noch keine Übereinstimmung. 
Während die einen, wie P. BucHNER (1915, S. 8) meinen, daß die Unterschei
dung beider Chromatine noch einmal eine bedeutende Rolle in der mikrochemi
schen Erforschung des Kernes spielen dürfte oder, wie E. G. CONKLIN (1924, 
S. 541) die Lehre HEIDENHAINs in ihrem ganzen Umfang als gesicherten Be
sitz der Cytologie betrachten, scheinen andere, so MAX HARTMANN (1925, S. 71), 
den Körnchen, "die jetzt meistens mit HEIDENHAIN als Oxychromiolen be
zeichnet" würden, keine Bedeutung im Sinne ihres Entdeckers zuzuschreiben. 
HARTMANN verlegt sie auch nach einer Anschauung, der HEIDENHAIN aus
drücklich entgegengetreten war, von neuem einfach in den Kernsaft und be
trachtet sie als Bestandteile desselben. In bezug auf die tatsächlichen Be
funde hat neuerdings auch S. SAGUCHI (1927) die HEIDENHAINschen Angaben 
an kultivierten Gewebszellen bestätigt, aber er läßt das Oxychromatin (sein 
"Nucleonephelium") aus dem Nucleolus entstehen. Daß maßgebende bota
nische Autoren das Oxychromatin als "eine jedenfalls für die Pflanzenzelle 
doch noch sehr strittige Stoffmasse" [TISCHLER (1922, S. 49)] bezeichnen, 
würde gegen ihre Existenz im Kern der tierischen Zellen allerdings nicht 
verwertet werden dürfen, vielleicht könnte man im Gegenteil im Fehlen des 
Oxychromatins in der Pflanzenzelle einen Anhaltspunkt zur Beurteilung des 
Unterschieds zwischen dem Stoffwechsel der tierischen und pflanzlichen Zelle 
gewinnen [WASSERMANN (1926, S. 377)]. 

Eine viel ernstere Beachtung als die zuletzt genannten, nur in der Bewertung 
und Deutung seiner Befunde von HEIDENHAIN abweichenden Angaben be
anspruchen die Zweifel an der Existenz zweier Chromatinarten überhaupt, 
welche vom Standpunkt der Theorie der mikroskopischen Färbung aus geltend 
gemacht worden sind. Mit der Abkehr von der chemischen Auffassung der in 
Betracht kommenden Tinktionsergebnisse ergibt sich auch die Ablehnung 
der durch die Farbreaktionen ermittelten stofflichen Unterschiede und chemi
schen Prozesse. Ohne daß wir in diesem Zusammenhang auf seine Unter
suchungen zur Theorie der Färbung eingehen können (s. Abschn. HERTWIG, 
S. 68), erinnern wir an die ausdrückliche Erklärung v. MÖLLENDoRFFs (1924, 
S. 53, 60), daß die Unterscheidung basophiler und oxyphiler Teile innerhalb 
der Kernstruktur nicht gerechtfertigt sei, sondern "daß beide Bilder nur der 
Ausdruck der beiden Färbungsmöglichkeiten (Niederschlags- und Durchträn
kungsfärbung) an ein und derselben Substanz" seien. 

Demgegenüber muß man aber bedenken, daß die HEIDENHAINsche Unter
scheidung sich nicht bloß auf die Färbung gründet. Abgesehen davon, daß 
HEIDENHAIN selbst (1907, S. 162) sich auf die makroskopischen Reaktionen 
MALFATTIS und LILIENFELDS als auf Modellversuche zu den histologischen 
Färbungen berufen hat, die seine Auffassung wenigstens bis zu einem gewissen 
Grade stützen konnten, haben später OES (1908) und NEMEC (1910) durch 
Prüfung der Löslichkeit und Koagulierbarkeit der Kernsubstanzen mit ver
schiedenen Mitteln, sowie JÖRGENSEN (1913, I) durch Verdauungsversuche 
das Nebeneinanderbestehen und das abwechselnde Vorkommen der beiden 
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Chromatinarten gezeigt. Wenn NEMEC (1. c. S. 311) zu dem Schlusse kommt, 
"jede Kernteilung ist also mit einer zyklischen Veränderung bestimmter Eigen
schaften des Chromatins verbunden", so ist darin, auch wenn es sich hier um 
Pflanzenzellen handelt, bei denen wir, wie bemerkt, wahrscheinlich nicht die 
gleichen stofflichen Verhältnisse voraussetzen dürfen wie bei den tierischen, 
doch vom allgemeinen Standpunkt aus eine Bestätigung HEIDENHAINS ge
geben, die auf einem ganz anderen Wege gewonnen worden ist. Auch bei vor
sichtiger Abwägung des beschränkten Geltungsbereiches der von ihm an
gewandten mikrochemischen Methoden glaubt NEMEC (S. 332), daß die che
mische Veränderung "der Chromosomensubstanz beim Übergang in das Kern
gerüst" (und demzufolge auch beim Übergang aus dem Kerngerüst) nicht be
zweifelt werden kann. Von ganz besonderer Bedeutung sind dann für unsere 
Frage die Untersuchungen von RICHARD GROSS (1917), welche sich methodisch 
an die von NEMEC, JÖRGENSEN u. a. anschließen. Zunächst konnte GROSS 
durch Untersuchung derselben Kerne im Leben und im fixierten und gefärbten 
Zustand für die Epithelzellen der Schwanzflosse und der Kiemen der Triton
und Salamander-Larve nachweisen, daß neben den Nucleolen, Netzkneten und 
jenen Körnern, die sich mit Kernfarbstoffen tingieren, noch eine andere Art 
von Granula vorhanden sind, die sich mit den üblichen Kernfarbstoffen nicht 
färben und die "auch hinsichtlich der Größenstufe identisch ... mit den Oxy
chromiolen HEIDEN.a:AINs" sind. (1. c. S. 311). "Diese Oxychromiolen sind also 
vital präformiert" [GROSS (1. c.)]. Zu diesem Befund kamen die Ergebnisse 
der Lösungsversuche hinzu, bei welchen sich die Oxychromiolen als unangreif
bar gegenüber desto Wasser, Ammoniak (5%), Natriumcarbonat (10%) und 
Kochsalzlösung (10%) erwiesen, während die (Basi-) Chromatinkörner in höherem 
Grade und die Netzknoten (i. e. das Basichromatin, das wir gewöhnlich dar
stellen) vollständig gelöst wurden. 

"Mikrochemische" Versuche von der Art der zur Unterscheidung der Kern
substanzen angestellten sind allerdings den verschiedensten Einwänden aus
gesetzt [A. PRATJE (1920, S. 103; 1921, S. 220)] und sicher ist vor allem, daß, 
wenn man hier überhaupt diese Grenze noch streng beachten will, ihre Er
gebnisse ebensogut physikalische wie chemische Schlußfolgerungen zulassen. 
Somit würden sie nicht hinreichen, die chemische Unterscheidung der beiden 
Chromatinarten zu rechtfertigen, da trotz verschiedenen Verhaltens gegen
über den genannten Reagenzien und dem Pepsin dieselbe Substanz nur in ver
schiedenem Zustand (Dichte, Hydradation usw.) oder in verschiedener Mischung 
mit anderen Kolloiden (z. B. "Schutzkolloide") vorliegen könnte. Der Grund, 
warum einmal eine Durchtränkungsfärbung Oxychromiolen zeigt und das 
andere Mal eine Niederschlagsfärbung basichromatische Partikel oder Chromo
somen, wäre aber dann nicht so sehr in der Natur der Farbstoffe als in der des 
Substrats gelegen. 

Diese Schlußfolgerung, zu der die angeführten Versuche immerhin zu be
rechtigen scheinen, legen auch andere Befunde am Kern nahe, die im engsten 
Zusammenhang mit den bereits besprochenen stehen. Wenn im allgemeinen 
der Ruhekern überwiegend oxychromatische Granula besitzt, so sehen wir 
in einzelnen Fällen sogar ausschließlich oxychromatische Kerngerüste mit im 
übrigen genau denselben feineren und gröberen Stoffansammlungen, wie sie 
für den Gerüstzustand auch sonst bezeichnend sind. Das gilt vor allem für 
die Kerne dotterreicher Eier während der Wachstumsperiode (Abb. 257). JÖR
GENSEN (1913 I, S. 33), der diesen Verhältnissen eingehende Studien gewidmet 
hat, fand, daß die Chromosomen der Oocyte nach dem Bukettstadium (s. S. 252) 
"in dem Maße, wie sie sich im Kernraum zerstreuen", sich oxychromatisch zu 
färben beginnen, "bis sie schließlich nur ganz wenige und endlich überhaupt 
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keine basischen Chromiolen mehr aufweisen". Durch dieselben Befunde am 
Kern der Oocyte des Grottenolms gelangte STIEVE (1921, S. 157) gleichfalls 
zu der Erkenntnis, "daß ein und dieselbe Substanz, nämlich das 
Chromatin, in verschiedenen Funktionszuständen der Zelle bei 
gleicher Fixierung ganz verschiedenes Verhalten gegenüber den 
Farbstoffen zeigen kann". 

Die Erfahrungen über den Reaktionswechsel des gesamten Chromatins in 
verschiedenen Perioden des Zellenlebens sind ohne Zweifel eine besonders starke 
Stütze der Auffassung HEIDENHAINS, da sie den vermuteten Übergang der 
einen .Art von Chromiolen in die andere direkt erkennen lassen. Zudem machen 

Abb.257. Schnitt durch das 
Ovarium yon Asplanchna prio' 
donta. Die Kerne der kleinen 
ruhenden Eizellen färben sich 
stark mit Methylgrün, der Kern 
der wachsenden Eizelle besitzt 
ein durchaus acidophilesGerüst. 

Triacidfärbung. Original. 

sie es geradezu unmöglich, den färberischen Unter
schied auf die verschiedene Wirksamkeit der Farben 
in erster Linie zurückzuführen. Wenn das oxyphile 
Kerngerüst einer Oocyte eben dieselben dichteren 
Chromatinansammlungen darbietet wie ein solches 
mit sowohl oxyphilen wie basophilen Substanzen, 
warum sollten die Niederschläge der basischen Farb
stoffe an der Oberfläche dieser Teile des Kernge
rüstes hier nicht auftreten? Da bleibt keine andere 
Erklärung übrig, als daß die Substanz sich irgendwie 
verändert, entweder in ihrer chemischen Konstitu tion 
oder in einer "physikalischen" Eigenschaft. So ein
fach wie Me CLUNG (1924, S. 611) vermutet, daß 
nämlich "the condensed homogeneous chromatin" 
als Basichromatin, "the diffuse portion" sich als Oxy
chromatin färbe, kann der fragliche Unterschied 
aber keinesfalls aufgefaßt werden (s. Abb. 257). 

Wenn wir diese Auffassung festhalten dürfen, so haben wir jedenfalls einen 
besonderen Teilprozeß während der Prophase sichergestellt, den 
wir, ohne uns auf eine bestimmte Aussage über seine Natur festzulegen, in 
der wie immer gearteten Umwandlung des Oxychromatins in Basi
chromatin sehen. 

Der in der angeführten Aussage STIEVES berührte funktionelle Gesichts
punkt war in HEIDENHAINS Lehre von den beiden Chromatinen bereits von 
Anfang an enthalten; die Oxychromiolen wurden von ihm als "Arbeitsorgane" 
des Kerns bezeichnet. Auf den Zusammenhang zwischen Zellarbeit, Gerüst
kern und Anwesenheit von Oxychromatin werden wir später zurückkommen 
(s. S. 495). 

c) Das Cytozentrum. 

a) Die Aktivierung des Cytozentrums. 

I. Begriff der Aktivierung im allgemeinen. 

Wenn man von der für viele Fälle unbestreitbaren Vorstellung ausgeht, 
daß das Cytozentrum (über Begriff und Nomenklatur S. 93 u. f.) dauernd in 
der Zelle vorhanden ist, dann wird man eine Veränderung desselben im An
fang der Mitose annehmen, die man als Aktivierung anzusprechen pflegt. 
Insoferne ist diese Bezeichnung in ihrer summarischen Anwendung nicht völlig 
zutreffend als das Centriol oder besser die Centriolen der in Teilungsruhe be
findlichen Zellen entweder als wesentliche Bestandteile eines Cytrozentrums 
im Mittelpunkt eines Radiensystems gelegen (HEIDENHAINS "Spannungs
gesetz") oder im Dienste der Geißelbewegung [HENNEGUY-LENHOSsEKsche 
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Theorie, s. ERHARD (1910)] durchaus nicht untätig und unwirksam sein können. 
In der "ruhenden" Attraktionssphäre der Luteinzellen vom Kaninchen konnte 
SALAZAR (1925) im Leben lebhafte Körnchenbewegungen beobachten. Somit 
dürfte es sich nicht etwa um ein Erwachen des Cytozentrums aus einem Ruhe
stadium, sondern entweder wie bei den Geißelzellen oder den Spermien nach 
ihrem Eintritt in das Ei um eine Änderung der Funktion oder wie bei Leuko
cyten mit ihrer auch im Teilungsintervall vorhandenen Sphäre um eine Modi
fikation und Steigerung der Funktion handeln. Anders liegen die Verhältnisse 
da, wo das Zentrum aus dem Kern austritt; hier müßte man, wenn nicht von 
einer Neubildung des Centriols, so doch von einer echten Aktivierung sprechen, 
sofern man die Vorstellung, daß es auch in diesen Fällen dauernd existiere, 
aufrecht erhalten kann, wozu die entsprechenden Erfahrungen bei Protisten 
[M. HARTMANN (1911, 1927, S. 297)] und bei Tallophyten [TISCHLER (1922)] 
entschieden zu berechtigen scheinen. 

Bei den Veränderungen, welche in einem typischen Fall zwischen der Telo
phase der einen und der Prophase der nächsten Teilung an dem Cytozentrum 
vor sich gehen (Abb. 85, S. 102), erscheint uns als das wesentliche die Auf
lösung der alten Sphäre und die Neubildung zweier Zentren, wodurch die voran
gegangene von diesem Prozeß ganz unabhängige Zweiteilung des Centriols 
(s. S. 128) erst zur Geltung kommt. Man kann dieses Geschehen durch die 
Aussage formulieren, daß in der Prophase eine Verdoppelung des ganzen 
Cytozentrums eintritt, nachdem das alte von der vorangegangenen 
Mitose überlieferte System aufgelöst ist und die Centriolen frei 
geworden sind. Es muß also beim Eintritt in die Mitose einen Moment 
geben, in dem das Centrosom (dieses wenigstens zum Teil) und die 
Sphäre und was alles im einzelnen Fall an monozentrisch ge
richteten Bildungen vorhanden ist, verschwinden, damit un
mittelbar darauf die beiden Centriolen, meistens wohl von vorn
herein von centrosomaler Substanz umhüllt, die dem alten Centro
som entstammt, von neuem und nun jedes für sich in Aktion treten 
können. So betrachtet, ist die sog. Aktivierung ein komplizierter 
Vorgang, der seinen Namen im zweiten Akt der Geschehnisse erst wirklich 
verdient. Ist dieser Prozeß gegenüber den gewaltigen Ausmaßen, die er in man
chen Eiern annimmt (Abb. 83, S. 98), in den meisten somatischen Zellen 
auch auf ein Mindestmaß eingeschränkt, so ist doch auch hier, da wir die Existenz 
nackter Centriolen nirgends voraussetzen können (s. S. 100), mit der Auflösung 
des Centrosoms zu rechnen und das Geschehen dürfte sich grundsätzlich überall, 
wo Centriolen vorhanden sind und wo sie im Cytoplasma verharren, in gleicher 
Weise abspielen. In dem Abstand zwischen einem Protistenzentrum ohne 
nachweisbare morphologische Differenzierung in Centriol und Centrosom und 
dem riesigen und reich differenzierten Zentrum einer Eizelle von der Art der 
in Abb. 83, S. 98 wiedergegebenen bekundet sich allerdings eine so große 
Mannigfaltigkeit, daß es fast unmöglich erscheint, außer der Tatsache des 
Vorhandenseins corpusculärer Teilungszentren noch allgemeine und für alle 
Fälle zutreffende Erscheinungen oder Wirkungen für den Anfang der Zentren
tätigkeit aufzufinden. Ohne Zweifel ist in morphologischer Hinsicht der 
einzige Standpunkt, der sich mit Notwendigkeit aus der vergleichenden Be
trachtung ergibt, der von HARTMANN (1927, S. 299) eingenommene, wonach es 
sich bei allen diesen verschiedenen Differenzierungen "nicht um prinzipielle 
allgemeine Erscheinungen handelt". Und doch meinen wir, wenn wir von den 
intranucleären Centriolen dabei absehen, die oben geäußerte Anschauung in 
bezug auf die Funktion der Centriolen verteidigen zu können. Ganz gleich, ob 
lediglich ein Centrosom, d. h. eine das Zentralkorn einhüllende hyaloplasmatische 
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Kugel oder ob überdies noch ein Radiensystem mit oder ohne weitere Dif
ferenzierungen vorhanden sind, das Wesentliche der ersten Verände
rungen dürfen wir in der Umwandlung solcher monozentrischen 
in dizentrische und dann verdoppelte Bildungen sehen. Als Ursache 
hierfür kommt die Teilung des Zentralkorns, wie betont, nicht in Betracht, 
da sie längst erfolgt ist. (Nur beim Spermiozentrum geht die Zweiteilung des 
Centriols der Verdoppelung des ganzen Zentrums mehr oder weniger unmittel
bar voraus.) Vielmehr kann, während bis zum kritischen Augenblick die beiden 
(oder auch mehrere) Centriolen als ein einziges Zentrum gewirkt haben, der 
Umschwung nur daher kommen, daß sie nun beginnen, getrennte Kraftfelder 
zu bilden. Damit muß aber das alte monozentrische Kraftfeld vollkommen 
verschwinden und so steht die Auflösung aller sekundären Bildungen 
des überlieferten Zentrums am Anfang der Erscheinungen, welche 
die prophasische Aktivität des Zentrums bedeuten. 

Wir können heute bei unseren Vorstellungen über die physikalische Beschaffenheit 
des Cytoplasmas und über die Labilität der in demselben auftretenden Strukturen nicht 
mehr, wie man es früher gewohnt war, von einer "Teilung" der Sphären [VAN DER STRICHT 
(1892, S. 174)] sprechen und dies so auffassen, wie es in den Modellen HEIDENKuNs zum 
Spannungsgesetz dargestellt worden ist, als ob permanente Radien infolge der Centriolen
teilung nur auseinandergelegt und zur Hälfte von dem einen, zur Hälfte von dem anderen 
Centriol übernommen würden. Sieht man genauer nach, wie auch von den älteren Unter
suchern die ·Wandlung des Spermiozentrums und besonders seine "Teilung" in die beiden 
Sphären der Furchungsspindel in den Abbildungen wiedergegeben sind, so findet man 
auch z. B. in der eben erwähnten Arbeit VAN DER STRICHTs, wie die Sphäre des Spermio
zentrums, wenn dieselbe an den Eikern herantritt, mit scharf ausgezogenen Radien dar
gestellt ist, im nächsten Stadium aber, das der "Zweiteilung" unmittelbar vorausgeht, 
das Radiensystem seinen Charakter vollständig verändert hat, indem die einzelnen Strahlen 
mit gewelltem Verlauf sich vielfach durchkreuzen und eine Granulation zwischen ihnen 
aufgetreten ist, die vorher nicht da war. Nachher aber sind die Strahlen der neuen Sphären 
wieder ebenso gerade und ebenso scharf vom klaren Grunde abgehoben wie vorher. Die 
meisten dieser Darstellungen sind nur nicht lückenlos und erfassen den Moment nicht, da 
die alte Sphäre nicht mehr kenntlich wäre. Aber auch so geben derartige Bilderserien 
unserer Auffassung durchaus recht. Und zuweilen findet man sogar wie bei FOOT (1897, 
S. 811) oder namentlich bei VON KONSTANECKI und WIERZEJESKI (1896, S. 362) "die auf
fallende Verminderung der Strahlenfigur gerade in dem Augenblicke, wo die Kerne (Physa
Ei) bald ins Knäuelstadium und in die weiteren Phasen der Karyokinese übergehen sollen", 
genau beschrieben. Die Erklärung, welche die zuletzt genannten Autoren für dieses be
merkenswerte Verhalten aufstellen, indem sie meinen, daß das Strahlensystem "während 
der ganzen Zeit .... , wo die Tätigkeit der protoplasmatischen Strahlen nicht in Anspruch 
genommen wird, wo sie keine Aufgabe zu erfüllen haben", wie nach jeder Mitose undeut· 
lieh werde, dann aber im gegebenen Augenblick durch eine der physiologischen Erregung 
entsprechende histologische Differenzierung wieder hervortrete, ist ebenso wie ihre An
nahme, "daß das ganze Strahlensystem auch hier, wenn auch in modifizierter Form, vor
handen" sei, ein Zeugnis für die damalige morphologische Auffassung dieser Plasmastruk
turen. Wir müssen uns diese frühere Einstellung vor Augen halten, um den Gegensatz er
messen zu können, der zwischen ihr und der gegenwärtigen Anschauung besteht, welche 
mit dem raschen Wechsel im Zustand des Cytoplasmas rechnet und sich nicht mehr mit 
der Frage zu beschäftigen braucht, ob ein erloschenes Strahlensystem, wenn auch in modi
fizierter Form, noch vorhanden sei. Daß man die auf verschiedenen Stadien in der Um
gebung des Cytozentrums auftretenden. Strahlensysteme nicht miteinander identifizieren 
darf, das ist allerdings eine Erkenntnis, die auf FOL z1!-Fückgeht und von BOVERI (1900, 
S. 122) nachdrücklich betont worden ist. Auch muß in Ubereinstimmung mit SPEK (1918, 
I, S. 7) daran erinnert werden, daß EISMOND (1893, 1894, 1895) und HAECKER (1893, 1894, 
1899) im Gegensatz zu der damals üblichen Beurteilung Centrosomen und Strahlung nicht 
als dauernde "Organe" der Zelle betrachteten, sondern als mehr oder weniger vorüber
gehende Bildungen, als Ausdruck von vielleicht mit den Teilungskräften zusammenfallenden 
Kräften. 

Als eine allgemeine Erscheinung der Aktivität des Zentrums kann des wei
teren die bis zur Metaphase sich steigernde Vergrößerung der Astrosphäre (zur 
Nomenklatur s. S. 97) bezeichnet werden. Dies bedeutet eine wachsende 
Beeinflussung des Cytoplasmas, die schließlich in manchen Fällen so weit gehen 
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kann, daß das verfügbare Oytoplasma den beiden Zentren vollständig ein
verleibt ist. 

II. Die Bildung der Astrosphäre. 

1. Die Mechanik. Die Wirkung des aktiven Bestandteils im Oyto
zentrum, als welchen wir das Oentriol ansprechen zu dürfen glauben (s. S. 93), 
besteht also in der Erzeugung der radiären Strahlensysteme im Oytoplasma. 
Die "Astrosphären" sind zuerst für sich allein zu betrachten. Es 
wäre falsch, sie mit der Spindel sogleich zusammenzubringen und vom "achro
matischen Teilungsapparat" im ganzen zu sprechen. 
Denn damit würde man verschiedenartige Bildungen 
zusammenwerfen. 

Dies auf das Nachdrücklichste hervor
zuheben und zu einem leitenden Gesichts
punkt der Untersuchung zu machen, ist für 
die Analyse von wesentlicher Bedeutung. 
Fast ausnahmslos sind bei den Erörterungen über 
die Bildung der Strahlen, wie des weiteren über die 0 
Mechanik der Karyokinese und der Zelldurchschnürung 
sämtliche Strahlen, die Polstrahlen zusammen mit 
den Spindelfasern unter gemeinsame Gesichtspunkte 
gebracht worden. Die von den verschiedenen Autoren 
geäußerten Ansichten über die Entstehungsweise der 
Strahlen durch Zugkräfte oder Düfusionsströme oder Abb. 258. Zwei Spermasterlm 

Froschei. Nach A. BRACHET 
elektrische oder andei'e "karyokinetische" Energien, (1910). 

worauf wir öfters zurückzukommen haben, betrafen 
stets die ganze achromatische Teilungsfigur. Diese in ihren beiden Haupt
bestandteilen, den Polstrahlen und den Spindelfasern, sollten auch die ver
schiedenen Modellversuche an unbelebter Materie erklären und die Theorien 
über die Wirkung der achromatischen Strukturen als contractile, elastische, 
oder stemmende Fasern oder als Reihen gestreckter Waben des Oytoplasmas 
machten keinen Unterschied zwischen den Astrosphären und den Spindel
fasern, so daß man die Meinung als weitverbreitet betrachten muß, die 
achromatische Figur sei in bezug auf ihre Entstehung, die Beschaffenheit 
ihrer Strukturelemente und endlich die Wirkung derselben durchaus einheit
lich. Wir wollen hier der Analyse nicht vorgreüen und können es vorerst 
unentschieden lassen, ob diese verbreitete Anschauung zu Recht besteht 
oder nicht. Aber jedenfalls ist die Vorstell ung, daß der achro matische 
Apparat im ganzen so, wie sein Modell aus Eisenfeilspänen, die unter 
der Wirkung zweier ungleichnamiger Magnetpole geordnet sind, mit einem 
Male hergestellt werde, sicher nicht richtig. So entsteht doch 
der achromatische Apparat der Mitose gar nicht, wenigstens nicht in der 
Regel, sofern es sich um die Mitosen nach dem Typus mit der Metaphasen
spindei handelt. Hier werden vielmehr aus dem einen Oytozentrum erst die 
beiden Tochterzentren gebildet und diese, wenn auch anfangs durch eine Oentro
desmose verbunden, werden doch alsbald frei, gelangen am Kern in Gegenüber
stellung und nachher erst bildet sich eine Spindel aus. Auch wenn zwei Zentren 
nebeneinander im Oytoplasma liegen, wie die beiden Spermaster der Abb. 258, 
so ist damit keineswegs eine vollständige Teilungsfigur gegeben, ebensowenig 
wie zwischen den Oytasteren eines künstlich parthenogenetischen Seeigeleies 
(Abb. 263) Spindeln zutage treten müssen. Es hieße also den tatsächlichen 
Verhältnissen Zwang antun, wollte man bei der Vorstellung verharren, daß mit 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 19 
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der dizentrischen Beeinflussung des Cytoplasmas durch zwei mitotische Zentren, 
sei es infolge von Diffusionsströmen, durch Zug oder durch irgendwelche Energien 
der ganze Teilungsapparat entstehen müßte. Das läßt sich höchstens für die 
Mitosen mit Zentralspindel vermuten, wenn es auch noch dahingestellt bleibt, ob 
diese Vermutung hier zutrifft, für alle anderen Verhältnisse ist es falsch und 
diesem einfachen Sachverhalt müssen wir bei unserem der Analyse dienenden 
Vorgehen Rechnung tragen. Darum eröffnen wir unsere Erörterung mit 
dem Studium solitärer Zentren und Astrosphären, wie sie regel
mäßig bei der Befruchtung auftreten und trachten danach, die 
Astrosphären für sich und in ihrem gegenseitigen Aufeinander
wirken zu verstehen, ohne dabei die Spindel in Betracht zu ziehen, 
weil sie eben auch unter den tatsächlich gegebenen Verhältnissen 
ohne Spindel entstehen, aufeinander wirken, wandern und sich 
polar einstellen. Die Fälle mit von Anfang an gegebener Spindel, d. h. mit 
Zentralspindel, verlangen ebenso eine besondere Betrachtung wie die Bildung 
von Spindeln ohne Polstrahlung in den Mitosen einiger Metazoen und der höheren 
Pflanzen. Es ist für die Analyse der Mitose ein dringendes Erfordernis, ver
frühten Verallgemeinerungen, wie sie die mechanischen Hypothesen über die 
Bildung und Bedeutung des achromatischen Teilungsapparates gebracht haben, 
nicht zu folgen, sondern die offensichtlich verschiedenen Erscheinungen ge
sondert zu untersuchen. 

Auch von anderen Erscheinungen, bei denen die Zentren eine aktive oder 
passive Rolle spielen, ist der in der Sphäre gegebene Ausdruck der Aktivität 
des Zentrums loszulösen. So können wir sicher sagen, daß es in bezug auf die 
Wirkungsweise des Zentrums nichts ausmacht, ob wie gewöhnlich zwei Zentren 
anfänglich durch eine Centrodesmose verbunden während der Sphärenbildung 
auseinanderweichen oder oQ ein aktiviertes Spermiozentrum für sich allein 
das Cytoplasma beeinflußt, nichts auch, ob das Zentrum in der Nähe des Kerns 
liegt oder weitab von ihm - die Wirksamkeit ist immer dieselbe und daher 
muß sie für sich allein untersucht werden. 

Die Veränderung des Cytoplasmas in der Umgebung des Centro
soms konnte durch so allgemeine Angaben wie die H. E. ZIEGLERS (1898, S. 264), 
"daß die Strahlung auf einer Änderung der Struktur der Zellsubstanz beruht" 
(in Übereinstimmung mit FLEMMING, CARNOY, HAEcKER, REINKE u. a.), eben
sowenig verständlich gemacht werden, wie durch die Vorstellung BovERIs 
(1895, S. 40), daß "die Radien ganz neue Organisationen sind, die aus dem Sub
stanzgemenge des Protoplasmas gleichsam auskrystallisieren". 

Wenn FLEMMING (z. B. 1891, S. 130) bei den achromatischen Strukturen 
die Fadenform überall fand, so entsprach dies seiner Vorstellung vom Bau 
des Cytoplasmas im allgemeinen. Auch G. RETzIUs (1914) rechnete die Radien 
der Astrosphäre noch zum "Mitom" der Zelle. 

Eine ganz andere Auffassung vertrat dagegen B. RHuMBLER (1903, S. 495 u. f.) 
in Anlehnung an BÜTscHLIs (1893) Wabentheorie und Modellversuche zur 
Entstehung der Polstrahlen. RHUMBLER bemühte sich als erster um eine genaue 
Einsicht in die "Zug- und Druckverteilung in den Zellastern" und entwarf 
ein Bild von den bei der Entstehung der Sphäre anzunehmenden Vorgängen. 
Daher ist seine Darstellung als eine Analyse der Wirkung, welche von den 
Zentren ausgeht, hier von großem Interesse, um so mehr, als wesentliche Punkte 
derselben sich vollkommen bewährt haben. Seiner Theorie liegt die V oraus
setzung attraktiver Wirkungen vom Zentrum aus auf das um
ge bende Cytoplasma zugrunde, wovon vor ihm im allgemeinen bereits 
VAN BENEDEN, BovERI u. a. gesprochen hatten. Er bringt "die attraktiven 
Leistungen der Sphären mit der empirisch überall feststellbaren besonderen 



Die Analyse der Prophase. - Das Cytozentrnm. 291 

plasmatischen Verdichtung" in Verbindung, die sich als Centrosome innerhalb 
der Astrosphären befinden. Das Größerwerden der Centrosomen während 
der Aktivität der Zentren erklärt sich RHUMBLER durch ein starkes "Imbi
bitionsstreben" , wodurch aus den umgebenden Hyaloplasmawänden Flüssig
keit herausgezogen würde (Abb. 259, Sektor II). Mit der Attraktionsleistung 
des Zentrums (der Sphäre, wie RHUMBLER im Anschluß an WILSONS Nomen
klatur sagt) sind R epulsionsleistungen des Hyaloplasmas verbunden (Abb. 259, 
Sektor IV). Die zunächst gelegenen Plasmawaben (A-Waben der Abb. 259), 
Dotterkörner oder Enchylematröpfchen werden von dem verdichteten Hyalo
plasma abgedrängt. Von den beiden Wirkungen werden die umgebenden Waben 

R 

Abb. 259. Schema, Druck- un d Zugverteilung im Tra jektoriensyst em eines Zellasters darstellend. 
In den Quadranten III und IV sind spätere St a dien der Ast erbildung dargestellt a ls in den 

Quadranten I und H. Alles übrige im Text. Nach L. RHU MBLE R (1903). 

ungleich beeinflußt. Der stärksten Attraktion sind die mit den A-Waben radiär 
in einer Flucht liegenden Waben (A-R-Waben der Abb. 259) ausgesetzt, welche 
ausgerichtet werden , ihr Rindenhyaloplasma verdichten und durch Austreibung 
ihres Enchylema-Inhalts (Abb. 259, Sektor I) schließlich an Volumen ver
lieren. Die repulsierten Substanzen müssen dann von den interradialen 
Waben aufgenommen werden. Es kommen zwar als wichtige Bestandteile 
von RHUMBLERS Theorie, aber hier nicht von wesentlicher Bedeutung noch 
die mechanischen Folgen dieser Vorgänge, nämlich die Longitudinalspannung 
der A-R-Waben und der dieser entgegengerichtete Widerstand im Bereich 
der interradialen Waben hinzu. Wenn wir das in Abzug bringen, was an 
dieser Erklärung zur Wabentheorie des Cytoplasmas von BÜTSCHLI gehört, 
mit ihrer Allgemeingültigkeit steht und fällt und also nicht durchaus ver
bindlich ist, so bleiben als wesentliches Ergebnis der RHuMBLERschen Aus
führungen: erstens die Attraktionswirkung, zweitens die Trennung 
verdichteten und flüssigeren Plasmas , drittens die radiäre Aus
richtung der verdichteten Plasmasträ nge oder -wände und viertens 

19* 
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die Verdrängung von Plasmaeinschlüssen aus der unmittelbaren 
Umgebung des Centriols und in die Substanz des flüssigeren 
Plasmas. 

In ähnlicher Weise wie RHUMBLER und gleichfalls gestützt auf die von BÜTSCHLI be
gründete allgemeine Anschauung vom Bau des Cytoplasmas, übrigens auch von RHUMB
LERS vorangegangenen Arbeiten, welche angeführt werden, beeinflußt, hat CONKLIN (1902, 
S. 19) angegeben: "In the aster it (Interfilarsubstanz) seems to be principally derived from 
hyaloplasm (interalveolarsubstance) of the cell body, wich is aggregated toward the centro
somes, the larger alveols of the cytoplasme and the yolk spherules being crowded out from 
the centrosome as the interalveolar substance moves in toward." Vollends PE TRUNKE
WITSCH (1904, S. 106) erklärte am Seeigelei die Bildung der Astrosphäre ganz in Überein
stimmung mit RHUMBLER. Er konnte sich dabei auf WILSON (1901, S. S. 384) berufen. 

Mit den Beobachtungen über das Verhalten von Mitochondrien, Dotter
oder Fetttröpfchen im Bereich der Sphäre (s. S. 97) steht RRUMBLERS Theorie 
in bestem Einklang. Gerade auch die von uns bereits hervorgehobene (S. 96) 
zentrierende Wirkung der Zentren auf solche Gebilde wird durch sie erklärt . 

Abb. 260. Örtliche Verbiegung der Strahlen des 
Spermasters durch eine Nadel. 

Nach R. CHAMBERS (1917). 

. ~ 

Abb. 261. Die verfestigten Stränge des Asters. 
Zentrales Ende eines solchen mittels der Nadel 

umgebogen. Nach R. CHAMBERS (1917). 

Da sie eine reversible Veränderung in der Umgebung der Zentren an
nimmt, wäre die eben entwickelte Vorstellung auch durchaus vereinbar mit 
einem raschen Wechsel der Erscheinungen, womit wir im Bereich der Sphäre 
zu rechnen haben (s. unten S. 295). 

Durch das Mikrodissektionsexperiment an den durchsichtigen Eiern 
von Echinarrynchus, Cerebratulus, Arbacia und Asterias hat schließlich CRAM
BERS (1917, 1921) die ältere Vorstellung von der "Attraktion" und den zentri
petalen Strömen zum Centrosom bestätigen und in bezug auf die physikalischen 
Veränderungen erklären können. Er hat mittels direkter Betastung durch die 
Mikrodissektionsnadel, sowie durch Verschiebung und Drehung des ganzen 
Asters (Abb. 260) nachgewiesen, daß die Sphäre, worunter er mit WILSON den 
inneren homogenen strahlenfreien Bezirk der Astrosphäre versteht, flüssig ist 
wie das Hyaloplasma des Zellenleibes, welches außer den Dotterkörnern die 
Makro- und Mikrosomen enthält. Die Strahlen bestehen gleichfalls aus flüssiger 
Substanz von ähnlichem Aussehen und ähnlicher Konsistenz wie die Sphäre 
im engeren Sinn, welche wir dem Centrosom BOVERIS gleichstellen dürfen. 
Hingegen wurde das Cytoplasma zwischen den "Radien" verhältnismäßig 
solide befunden. Die Entstehung des Asters wurde am Beispiel des Spermasters 
genau verfolgt. Der flüssige Zustand der Sphäre konnte dabei durch die leichte 
Verschieblichkeit des Spermakerns in derselben, solange er noch klein ist, 
sichergestellt werden. Gelegentlich infolge degenerativer Vorgänge im Plasma 
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auftretendeÖltropfen wurden während der Bildung des Asters und des Wachstums 
der Sphäre, wenn sie in die Peripherie der Astrosphäre gebracht waren, längs 
den Radien gegen das Zentrum bewegt und hierdurch die zentripetale Strömung 
direkt anschaulich gemacht [CHAMBERS (1921, S. 34)], von welcher auch schon 
die frühesten Untersucher, BÜTscHLI, FOL und HERTWIG, als von der Ursache 
der Hyaloplasmaansammlung im Zentrum der Sphäre gesprochen hatten. 

Es erwächst die Notwendigkeit, diese neuen Anschauungen mit den früheren 
Vorstellungen zu vergleichen. Von der Fadennatur der Radien kann man hier
nach nur mehr insoferne sprechen, als sich die radiären Hyaloplasmabahnen 
im fixierten Präparat oft als Fäden darstellen werden. Und von RHuMBLERs 
Theorie unterscheidet sich die auf direkte Wahrnehmung gegründete Kenntnis 
insofern, als gerade diejenigen Teile, welche von festerem Gefüge sein sollten, 
nämlich die Radien, sich als flüssig, dagegen die interradiale Substanz als fest 
erwiesen haben. In die letztere verlegte RHuMBLER das Hyaloplasma, während 
es nach ÜHAMBERS in den Radien der Astrosphäre gesucht werden muß. Hier
nach müssen wir uns die ganze Astrosphäre jetzt als eine Kugel verdichteten 
Plasmas vorstellen, durchsetzt von unzähligen radiär verlaufenden Kanälen, 
in welchen Hyaloplasma zu einem zentralen flüssigen "Kern" der Kugel (Sphäre 
nach CHAMBERS, Centrosom nach BovERI) hinfließt. Die durch den Zufluß 
sich vergrößernde zentrale Hyaloplasmamasse drängt die konsistentere Schale 
auseinander. Die Grenze des ganzen vom optischen Durchschnitt her wohl
bekannten Gebildes nach außen ist keine scharfe; nach CHAMBERS nimmt die 
Rigidität gegen die Zellperipherie hin ab, und es besteht natürlich ein kon
tinuierlicher Zusammenhang zwischen Astrosphäre und übrigem Cytoplasma. 

Diese Angaben stützen sich hauptsächlich auch auf die Erscheinungen, 
welche sich beim Versuch einer Distorsion des Asters (Abb. 260) oder einer Ver
biegung der Enden der rigiden Plasmamasse, welche in die Hyaloplasmazoen 
hineinragen (Abb.261), ergeben haben, wobei daran zu erinnern ist, daß die 
bedeutungsvolle Beobachtung "wirbelähnlicher Figuren" im Bereich der Sperma
strahlung im Axolotlei von R. FICK (1893, S. 577) erhoben und später in Über
einstimmung mit DRÜNER und v. ERLANGER für die Frage nach der Natur der 
Strahlen verwertet worden ist [R. FICK (1897, S. 101)]. 

Bei der Entstehung des Asters und{ seinem Wachstum sind also 
zwei Prozesse im Spiel. Einerseits vollzieht sich in der Umgebung des 
Zentrums eine Entmischung des Cytoplasmas, so daß die die Granula 
enthaltende größere Masse in Gelzustand versetzt, eine zweite "Hyaloplasma"
Phase als Sol ausgeschieden wird. Dazu kommt andererseits die Strömung, 
in welche die flüssige Phase gerät. Die gelatinisierten Plasmastränge des Asters 
enthalten die körnigen Einschlüsse in einem radiär ausgerichteten Zustand 
und gerade hierdurch und nicht so sehr durch die radiären Hyaloplasmaströme 
wäre nach CHAMBERS (1917, S. 498) die Sonnenfigur des Asters bedingt. Peri
pher grenzt das verdichtete Plasma an das flüssigere des übrigen Zellenleibes 
offenbar unter allmählicher Abnahme der Konsistenz oder es geht kontinuier
lich in die Gelschichte der Zelloberfläche über, die CHAMBERS an seinen Eiern 
gefunden hat, und "verankert" dort den Aster. Der Gelzustand dieses Plasmas 
ist rigid genug, um die Granula in ihrer Lage zu fixieren, aber er ist nicht so 
fest wie Gelatine, welche zerschnitten werden kann. Das flüssige Hyaloplasma 
der Radien als das andere Produkt der Entmischung ist natürlich in ähnlichem 
Maß wie der rigide Anteil des Asters (aber in entgegengesetztem Sinne) von dem 
übrigen Plasma verschieden, welches hinsichtlich seines AggTegatzustandes 
zwischen beiden Bestandteilen des Asters stehen dürfte. 

Wenn auch die aus CHAMBERS direkten Beobachtungen und Mikrodissek
tionsversuchen abgeleiteten Anschauungen auf einer verhältnismäßig sicheren 
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Grundlage ruhen und für sie überdies der Umstand in die Waage fällt, daß sie 
nicht wie die Lehre RHUMBLERs mit einer bestimmten Theorie über den Bau 
des Cytoplasmas verknüpft sind, so wäre es doch voreilig, jetzt nur mehr diese 
neuesten Angaben über Entstehung und Bau der Astrosphäre gelten lassen 
zu wollen. Schon der beschränkte Kreis der Erfahrungen mit der Lebend
beobachtung und Mikrodissektion muß uns Zurückhaltung gebieten; so ist 
z. B. eine Aussage, die sich auf die Hyaloplasmaansammlung innerhalb des 
Spermiozentrums bezieht, natürlich nicht für jedes Centrosom gültig. RHuMBLER 
hatte gerade diesen homogenen Plasmahof der Sphäre, das Centrosom also, 
welches nach CHAMBERS durch Zufließen von Hyaloplasma entsteht und wächst, 
als "Verdichtungshof" der Attraktionssphäre bezeichnet. Der mit dieser Be
zeichnung erweckten Vorstellung widerspricht nun der in hohem Grade flüssige 
Charakter dieser Zone, wie ihn CHAMBERS festgestellt hat. Aber man muß doch 

a b 

Abb.262. a Eine Astrosphäre des Amphiasters (Seeigelei) mit der Nadel zerstört; 
b dasselbe Ei einige Minuten später. Nach R. CHAMBERS (1924). 

damit rechnen, daß sich die physikalische Beschaffenheit der hyaloplasmati
schen Substanz verändern könnte. Dies erklärt im Anschluß an BÜTSCHLI 
(1893) und RHUMBLER (1896, S. 577) auch SPEK (1918a, S. 12). Er setzt aus
einander, wie durch chemische oder physikalische Bindung des Wassers das 
Plasma im Zentrum der Attraktionssphäre höhere Konzentration und damit 
größere Dichte erreichen kann. Nach den von SPEK angeführten Untersuchungen 
QUINKES steigen in kolloidalen Lösungen die Werte der Dichte mit der zu
nehmenden Konzentration in höherem Maße an, als die einfache Berechnung 
(aus dem arithmetischen Mittel von Lösungsmittel und gelöstem Stoff) er
warten ließe. Die Ursache dieser bei gleichmäßiger Konzentrationszunahme 
immer größer werdenden Abweichungen des gemessenen Betrags der Dichte 
von dem berechneten liegt nach SPEK (1. c. S. 14) "in einer bei zunehmender 
Konzentration immer größer werdenden Volumkontraktion der kolloidalen 
Lösung". Hiernach hätten wir mit einer wechselnden Beschaffenheit des hyalo
plasmatischen Anteils der Sphäre zu rechnen, auch wenn die Vorstellungen 
CHAMBERS über die Entstehung der Sphäre durchaus richtig sind. Es wäre 
sogar das Wachstum der Sphäre leichter verständlich, wenn durch zunehmende 
Konzentration der Centrosomensubstanz dauernd ein zum Zentrum gerichtetes 
Gefälle aufrecht erhalten würde. Von besonderem Interesse ist es, sich klar 
zu machen, daß infolge der erwähnten Volumkonzentration eine Zug wirkung 
von dem Zentrum ausgehen müßte, während wir nach CHAMBERS die Attrak
tionswirkung der Sphäre lediglich auf die Strömung des Hyaloplasmas zurück
führen dürften. In diesem Zusammenhang wollen wir die Frage, ob die "Fasern" 
der Polstrahlung ziehen, noch nicht erörtern. Das wird erst nötig sein, wenn 
wir diejenigen Prozesse analysieren, bei welchen Zug- oder Stemmwirkung 
der Radien nach den verschiedenen Theorien der Mechanik der Mitose eine 
Rolle spielen sollen. 
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Die ganze Bildung ist von sehr labilem Charakter, denn es genügt, die stärkere 
Zerrung mit der Nadel, um sie zum Verschwinden zu bringen [CHAMBERS (1. c. 
S. 491, Abb. 262)]. Das entspricht den mannigfachen früheren Erfahrungen über 
die Vergänglichkeit dieser Strukturen unter dem Einfluß der Temperaturerniedri
gung [0. HERTWIG (1890, S. 26ff.)] oder verschiedener Gifte, wie Chloral, Chinin 
[0. und R. HERTWIG (1887, S. 76, S. 86)], Kohlensäure [Po BucHNER (1911, 
S. 589)] u. a. HEILBRUNN (1925) erwähnt, daß die Narkotica, welche bei der 
Hemmung der Asterenbildung oder bei der eben angeführten vorübergehenden 
Unterdrückung der Astrosphären immer eine große Rolle gespielt haben, diese 
Wirkungen durch eine Verflüssigung der Kolloide ausüben. Mit dieser An
schauung ist auch SPEK (1926) einverstanden und es braucht nicht näher aus
geführt zu werden, daß sie die Vorstellungen, die wir über die Mechanik der 
Asterenbildung entwickelt haben, auf das beste unterstützt. Auch insoferne 
stimmen die älteren Experimente mit denen von (''HAMBERS überein, als die 
vorübergehend verschwundene Strahlung gleichviel, ob durch direkten Insult 
oder Temperatur oder chemische Agenzien ausgelöscht, alsbald zurückkehren 
kann, wenn die Einwirkung ein gewisses Maß nicht überschritten hat. Die Ent
mischung oder, wie wir auch sagen können, die Veränderung vom Sol- zum 
Gelzustand ist also reversibel. Physikalisch läßt sich damit sowohl das Ver
schwinden der Sphäre nach der Mitose oder mit dem Eintritt der Aktivität 
der Tochterzentren, sowie auch die wechselnde Ausdehnung derselben während 
des Verlaufs der Mitose (s. S. 158) verständlich machen. 

2. Kausale Betrachtung der Astrosphärenbildung. Der kausalen Forschung 
lassen diese gesicherten Erfahrungen allerdings noch ein weites Feld übrig. 
Denn welcher Art die Ursachen der physikalischen Veränderungen 
des Cytoplasmas innerhalb der Astrosphäre sind, das bleibt noch 
dahingestellt. 

In dieser Beziehung ist die Aufmerksamkeit auf die Versuche zur Erzeugung 
künstlicher Asteren ("Cytasteren" nach WILSON im Gegensatz zu den natür
lichen, zum Kern gehörigen) zu lenken. Sie gehen auf O. und R. HERTWIG 
(1887) zurück und wurden in Verbindung mit der experimentellen Partheno
genese zuerst von MORGAN (1896, 1899, 1900), dann von WILSON (1901 a u. b), 
von DELAGES (1901, 1902, 1903), STEVENS (1902), WASSILIEFF, PETRUNKE
WITSCH (1904), BATAILLON (1904), HINDLE (1910), BucHNER (1911) und neuer
dings von HERLANT (1918), CHAMBERS (1921), EPHRUSSI (1923) und TARALDSEN 
(1926) an den Eiern der verschiedensten Echinodermen und anderer Wirbel
loser (Phallusia mamillata, Nereis limbata, Sipunculus, Cerebratulus lacteus -
MORGAN), sowie bei Rana fU8ca und Petromyzon Planeri (BATAILLON) immer 
wieder mit dem gleichen Erfolge vorgenommen (Abb. 263). Die Mittel Cyt
asteren hervorzurufen, sind die gleichen wie die zur künstlichen Entwicklungs
erregung tauglichen, also vorwiegend chemische, aber auch mechanische, wie 
PETRUNKEWITSCH (1. c. S. 121) betont. Im Grunde handelt es sich bei der Er
zeugung einer größeren Anzahl von Asteren wahrscheinlich um einen Vorgang, 
der mit den Veränderungen des Eies bei künstlicher Entwicklungserregung 
zusammenfällt. Denn für diese muß angenommen werden, daß beim Wegfall 
der Besamung und des Eintritts eines neuen zum Spermium gehörigen Zentrums 
das Eizentrum, welches bei Befruchtung zum Untergang bestimmt wäre, ent
weder reaktiviert und zur Teilung angeregt oder von neuem gebildet wird. Da
her ist die Hervorrufung überzähliger Zentren wohl nur eine Steigerung des
selben Vorgangs, der den Amphiaster des parthenogenetischen Eies hervorbringt. 

Besonders WILSON (1901, S. 577) hat sich dafür eingesetzt, daß die Cytaster 
den zum Kern gehörigen Sphären vollkommen gleichen, sowohl ~as ihren Bau, 
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wie was ihre Wirkung und die Mechanik der Entstehung anbelangt. In diesem 
Punkte haben sich ihm alle genannten Autoren angeschlossen, wenn sie auch 
nicht alle in den künstlichen Asteren Centriolen nachweisen konnten. Strittig 
ist dagegen die Frage geblieben, ob die Cytaster, wie MORGAN gemeint hat, 
de novo entstehen oder durch wiederholte Teilungen des Eizentrums. Nachdem 
WILSON (1901 b) gezeigt hatte, daß offenbar beide Möglichkeiten verwirklicht 
sind, hat sogar BOVERI [so PETRUNKEWITSCH (1. c. S. 110), BUCHNER (1. c. S. 598)] 
seine Lehre von der Individualität der Centriolen ("jedes Centriol aus einem 
Centrioi") unter dem Eindruck dieser neuen Erfahrungen auf die normale Tei
lung eingeschränkt. WILSON stützte sich dabei hauptsächlich auf die von ihm 

Abb. 263. Höhepunkt der Ausbildung der sog. Cytaster in einem mit CO, behandelten Seesternei. 
Nach P. BUCHNER (1911). 

erwiesene Möglichkeit, auch in kernlosen Eifragmenten Strahlungen hervor
zurufen, also in einem Cytoplasma, für welches das am Kern gelegene Eizentrum 
nicht in Betracht kommt. Demgegenüber hat PETRUNKEWITSCH (1. c. S. 112ff.), 
nach Wiederholung der WILsoNschen Versuche auf das entschiedenste erklärt, 
daß in keinem kernlosen Fragment eine echte Strahlung mit Centrosom auf
getreten sei; "nur centrosomenlose Strahlungen... und selbst diese nur in 
seltenen Fällen und stets ih geringer Zahl, wurden in kernlosen Eifragmenten 
gebildet". Die echten Sphären glaubte er aber auf Teilungen des Eizentrums 
zurückführen zu können, wobei er auch den allgemeinen Gesichtspunkt geltend 
macht, daß die Neubildung "eines so spezüischen Organells" (BucHNER) durch 
so verschiedenartig wirkende Mittel der künstlichen Entwicklungserregung 
höchst unwahrscheinlich sei. BucHNERs Beobachtungen bei der "künstlichen 
Polyzentrie", wie er die multiple Asterenbildung nannte, "um der Erklärung 
de novo oder nicht zu entgehen" (1. c. S. 599), stimmen mit denen PETRUNKE
WITSCHs überein und er meint, die Neubildung von Centriolen sei zum mindesten 
"keine gesicherte Tatsache'i. Diesen Standpunkt hält auch M. HARTMANN 
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(1927, S. 306) aufrecht, weil er den Befunden über Neuentstehung von Zentren 
die Beweiskraft nicht zuerkennt, welche ihnen die Mehrzahl der Biologen ein
räumt. Für diejenigen, welche gegenüber den Schlußfolgerungen WILSONS u. a. 
Zurückhaltung bewahren, ist eben die VAN BENEDEN-BovERlSche Anschauung 
von der Permanenz des Centriols, die WILSON (1901 b, S. 586) für unhaltbar 
erklärt hat, auch heute noch verbindlich; dies gilt besonders für HARTMANN, 
dessen Erfahrungen bei Protisten durchaus für die überlieferte Vorstellung 
sprechen. Wenn dagegen die meisten Cytologen gegenwärtig mit der Neubildung 
von Zentren rechnen, so scheint das nicht in erster Linie auf Beseitigung der 
den Versuchen mit kernlosen Eifragmenten entgegengehaltenen Einwänden 
zu beruhen, sondern vielmehr auf der Übung, die Veränderungen der lebenden 
Substanz physikalisch-chemisch zu betrachten. Daß man sich auf diese Weise 
von der Vorstellung, das Centriol sei ein spezüisches Organell der Zelle, ent
fernt, ist wohl begreülich. Man faßt in erster Linie die Transformation eines 
Sols in ein Gel ins Auge und beruft sich auf FISOHER und W. OSWALD (1905), 
welche erklärt hatten, daß alle Faktoren, welche die Bildung von Astrosphären 
im Ei herbeiführen, zugleich die Umwandlung eines Sols in ein Gel bewirken 
können, oder man greift gar auf A. FISOHERS Versuche zurück, der in Eiweiß
lösungen unter dem Einfluß koagulierender Substanzen den Astrosphären 
"analoge" Bildungen auftreten sah [so FAURE-FREMIET (1925, S. 123)J. Da 
solche Anschauungen aber doch zu allgemein sein dürften zur Erklärung lokali
sierter Koagulationseffekte, so müßte man sich an die Hypothese von WILSON 
(1901a, S. 586) halten, daß "a specüic centrosome-forming substance" über 
die ganze Zelle verteilt sei (reichlicher und wirksamer allerdings im Bereiche 
des Kerns), welche latent bleibe, wenn aktive Centrosomen vorhanden sind, 
aber zur Geltung komme, wenn eine Zelle ohne Centrosomen zur Teilung stimu
liert wird. Das "Archoplasma" BOVERIS wäre demnach nicht streng lokalisiert, 
sondern wir müßten mit der Anwesenheit eines solchen Stoffes überall im Zellen
leib rechnen und bei einer physikalisch-chemischen Veränderung des Cyto
plasmas würde derselbe dann die Umbildung des Cytoplasmas in den Aster 
in einem Umkreis veranlassen, der sich vielleicht nach seiner dort gerade vor
handenen Quantität oder nach der Beschaffenheit und der Quantität des zur 
Verfügung stehenden Cytoplasmas richtet (s. unten über Konkurrenz der Sphären 
und verschiedene Grade ihrer Ausbildung). 

In bezug auf die letzte Ursache der Sphären bildung kommen 
wir gegenwärtig also über Umschreibungen wie "Aktivierung", 
"Erregung" U. a. nicht hinaus. Es ist aber nicht wenig gewonnen, wenn wir 
die weitere Frage entscheiden können, ob der Eintritt des Zentrums 
in die Mitose, auf einer Autonomie desselben beruht oder in Ab
hängigkeit von einer Veränderung des Cytoplasmas erfolgt. 

Die alte Vorstellung, daß die Teilung auf zweierlei Weise "eingeleitet" 
werden kann, nämlich dadurch, daß ein gehemmter "Teilungsapparat" zur 
Tätigkeit angeregt oder ein neuer in die (Ei-)Zellen hineingebracht wird [BOVERI 
(1900, S. lO)J, begründet wenigstens für die Metazoenzelle, die überragende 
Bedeutung der Zentren für die Durchführung der Mitose. Ja, "die Beherrschung 
des Teilungsprozesses ist" nach BOVERI (1900, S. 162) "den Centrosomen so 
völlig überantwortet, daß der normale Verlauf der Teilung ganz auf das normale 
Verhalten der Centrosomen gegründet ist" und "bei dieser Regelung des Zell
teilungsvorganges ist der Zelle als Ganzes außer der Auslösung (vomRefe
renten hervorgehoben) jede weitere Einwirkung genommen". Und an einer 
anderen Stelle betont BOVERI (ibidem S. 156) ausdrücklich, "daß der Um
bildungskreis der Centrosomen nicht eine Widerspiegelung cyclischer Verände
rungen ist, die sich primär in der Zellsubstanz oder im Kern abspielen" und 
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daß er die Sukzession von Veränderungen des Centrosoms "als au ton 0 m" er
kannt habe. Unter dem Einfluß dieser klassischen Lehre von der Natur der 
Centrosomen und ihrem Einfluß auf die Zellteilung hat man sich ganz allgemein 
der Vorstellung eines autonomen Verhaltens der Zentren hingegeben. Was 
an ihnen vorgeht, ist nicht durch andere mitotische Teilprozesse bewirkt, son
dern das cyclische Geschehen an den Zentren ist die Ursache für alles, was 
sich im Ablauf der Karyokinese ereignet; sogar von der Chromatinmetamor
phose wurde erwogen, "ob sie erst indirekt durch das Centrosom veranlaßt 
wird" [BOYERI (1900, S. 162)]. Der "Teilungsapparat" wäre hiernach auch 
gewissermaßen die Empfangsstation für den die Teilung veranlassenden Reiz; 
ist an ihm erst die spezifische Reaktion eingeleitet, so bringt sie die karyo
kinetischen Prozesse "masohinenmäßig" [BOYER! (ibidem S. 162)] zum Ab
laufen. 

Diese Auffassung muß unbeschadet der mannigfachen für den 
Ablauf der Zellteilung zweifellos bestimmenden Wirkungen der 
Zentren einer freieren Betrachtungsweise Platz machen, wenn die 
Analyse der Zellteilung vorwärts kommen soll. Es läßt sich zeigen, daß die 
Zentren vom Anfang bis zum Ende ihrer cyclischen Veränderungen in fester 
Korrelation zum übrigen mitotischen Geschehen sich befinden und dies keines
wegs nur im Sinne von bewirkenden Faktoren, sondern ebenso auch in nach
weisbarer Abhängigkeit von anderen Teilprozessen. Hierzu kommt die Un
abhängigkeit wesentlicher Vorgänge der Mitose von den Zentren. Was aber 
besonders ins Gewicht fällt, ist die Erkenntnis, daß das karyokinetische Ver
halten der Zentren überhaupt der Ausdruck von Zellveränderungen ist, die 
auch ohne Zentren sich abspielen und die durch die Anwesenheit von Zentren 
nur anders in Erscheinung treten als ohne dieselben. Man wird sagen müssen, 
daß die Zentren in das mitotisohe Geschehen eingeordnet und 
nicht ihm übergeordnet sind, wenngleich sie besonders in der Phase der 
Umordnung der Chromosomen eine beherrschende Rolle spielen. Dies mußte 
vorausgeschickt werden, weil nicht alles, was diesen Standpunkt begründet, in 
diesem Abschnitt, wo wir uns auf die Prophase beschränken, erörtert werden kann. 

Die Aktivierung des Cytozentrums wurde auch von BOYERI als 
ein abhängiger Vorgang bezeichnet. Jedoch ist von ihm diese Abhängig
keit sozusagen als eine primäre aufgefaßt worden, indem das Zentrum in erster 
Linie und vielleicht dieses allein auf den "Teilungsreiz" direkt ansprechen sollte. 
Anders wird man es nicht verstehen können, wenn es bei BOYER! (1900, S. 102) 
heißt: "Auf gewisse, in den einzelnen Fällen jedenfalls sehr verschiedene Reize 
hin setzt die Zelle das gehemmte Centrosoma in Bewegung ... " 

Unsere Einstellung zur Frage nach den Bedingungen, welche die Aktivierung 
des Zentrums herbeiführen, ist dagegen von vornherein eine andere, weil wir 
erkannt haben, daß tiefgreifende das ganze Cytoplasma erfassenden Verände
rungen die erste Veränderung der mitotischen Zelle überhaupt ausmachen. 
Diese sind als die eigentlichen Reaktionen gegenüber den "Teilungsreizen" auf
zufassen und bringen ihrerseits die Vergrößerung des Kerns und damit auch 
seine prophasischen Strukturveränderungen hervor (s. oben S. 277). Was 
aber primär im Cytoplasma erfolgt, nämlich die Viscositätserniedrigung, das 
steht geradezu im Gegensatz zu der späteren Veränderung im Zusammen
hang mit der Bildung eines Amphiasters, welche eine Verfestigung des ganzen 
Zellenleibes herbeiführt (s. S. 330). Die erste Veränderung des Cytoplasmas 
ist also von ganz eigentümlicher Art, wohl zu unterscheiden von der in der Um
gebung der Zentren sich abspielenden und wenn ein Zusammenhang zwischen 
ihr und der Aktivierung des Zentrums besteht, so wird die letztere eher eine 
Folge der allgemeinen Zustandsänderung des Cytoplasmas sein als deren Ursache. 
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Zur Aufklärung dieses Zusammenhangs kann einigermaßen schon die Unter
suchung der zeitlichen Verhältnisse beitragen. Steht denn die Akti
vierung des Zentrums wirklich am Anfang des mitotischen Ge
schehens? Bei der Untersuchung von Furchungsteilungen konnte es in der 
Tat so scheinen, als wäre sie zeitlich dem übrigen Geschehen vorgeordnet, 
denn bei so rasch aufeinanderfolgenden Mitosen ist die während einer Anaphase 
erfolgende Teilung des Centriols alsbald wieder von der Verdoppelung des ganzen 
Zentrums gefolgt, ein eigentliches Ruhestadium tritt auch für das Zentrum 
nicht ein. Ebenso ausgesprochen ist oft der direkte Übergang des Anaphasen
zentrums der ersten in die Metaphase der zweiten Reifungsteilung. Solche 
Grenzfälle erwecken ganz den Eindruck, als ob dem "Teilungsapparat" wirklich 
die führende Rolle zukäme. In somatischen Zellen dagegen tritt die Sphäre 
gegenüber dem RABLschen Polfeld des Kerns [RABL (1885, S. 226)] verhältnis
mäßig spät hervor, wenn die Veränderungen des Kerngerüstes bereits im Gange 
sind. RABL (1885, S. 233) erwähnt es ausdrücklich, daß er "die beiden Pole" 
erst im Stadium älterer Knäuelformen erscheinen und sich voneinander entfernen 
sah. Ebenfalls auf einem verhältnismäßig späten Stadium "wenn nämlich der 
Kern in das Spiremstadium tritt und die Längsteilung der einzelnen Kernfäden 
beginnt", sah HERMANN (1891, S. 572) im "Archoplasma" der Salamandersamen
zellen erst die beiden Centrosomen auseinanderweichen, aber eine Strahlung war 
auch dann noch nicht deutlich ausgebildet. In Übereinstimmung damit zeigen 
auch die Prophasenbilder von FLEMMING (1891, Abb. 1-3) noch "ruhende" 
Zentren und erst, wenn das Spirem schon wohl entwickelt ist (1. c. Abb. 6), rücken 
die "Zentralkörper" auseinander (1. c. S. 723). Auf einer seiner Abbildungen der 
frühen Prophase bemerkt man allerdings in der Umgebung des in seinem Centro
som gelegenen Diplosoma schon - oder noch? - eine schwache Strahlung, 
die auf den anderen, sogar späteren Stadien fehlt. Leider ist bei somatischen 
Zellen im allgemeinen auf die Zuordnung der ersten Veränderung des Zentrums 
zu den Vorgängen im Kern offenbar nicht genügend geachtet worden, so daß 
uns bestimmte Angaben niuht überliefert sind. Auch kann in diesem Punkt 
immer der Einwand unzureichender Technik gemacht werden, daß es dem 
Untersucher eben nicht gelungen sei, die früheste Veränderung am Zentrum 
wahrzunehmen; dies wäre ja schon deswegen begreiflich, weil in vielen Fällen 
der Nachweis des Zentrums der "ruhenden" Zelle nicht gelingt oder doch von 
einer besonderen Technik abhängt, die zur Verfolgung der hauptsächlichen 
mitotischen Prozesse nicht angewendet zu werden braucht. Günstigere Ver
hältnisse bieten uns in bezug auf das Zentrum Cylinderepithelien dar, in deren 
Zellen das Diplosom nahe der freien Oberfläche in seinem hellen Hof gelegen 
sich sehr deutlich vom Cytoplasma abhebt. Nach den Untersuchungen von 
K. W. ZIMMERMANN (1898), H. FUCHS (1902) und WALLENGREN (1905) kann 
kein Zweifel darüber bestehen, daß dieses Diplosom ein echtes Zentrum ist 
und sich in der typischen Weise an der Mitose der Flimmerzellen beteiligt. 
Eine Abbildung bei FUCHS (Abb. 10 der zitierten Arbeit) zeigt den Kern im 
Stadium des lockeren Knäuels, also in der mitotischen Veränderung bedeutend 
weiter fortgeschritten als unser Prophasenkern der Abb. 15, S. 36, welcher 
demselben Flimmerepithel angehört, das Diplosom aber ist lediglich von der 
Zelloberfläche zum Kern hereingerückt, ohne daß es selbst eine Veränderung 
erlitten hätte. ZIMMERMANN (1. c. S. 695) gibt nur an, daß während der gegen
seitigen Annäherung von Zentrum und Kern sich "eine sphärenartige Verdich
tung des Protoplasmas" in der Umgebung des ersteren entwickle. WALLEN
GRENs Darstellung (1. c. S. 374) bringt es dagegen klar zum Ausdruck, daß bei 
seinen Objekten das Diplosoma "vielleicht etwas vergrößert" noch an seiner 
gewöhnlichen Stelle liegt, während das Chromatin sich zum Knäuel zu ordnen 
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beginnt. Erst wenn der Fadenknäuel schon "sehr schön ausgebildet, die Kern
membran undeutlich" geworden ist, wird die Größenzunahme des gegen den 
Kern gerückten Centrosoms deutlich und die ein wenig voneinander entfernten 
Zentralkörper sind "von einer dichteren Plasmaschicht .... mit Andeutung 
einer radialen Strahlung" umgeben. Diese Mitteilungen, so vereinzelt 
sie sind, genügen wohl, um die Überzeugung zu erschüttern, daß 
die Aktivierung des Cytozentrums den Beginn der mitotischen 
Vorgänge darstelle. Die Erscheinungen an somatischen Zellen sprechen 
entschieden gegen dieselbe und es bliebe nichts übrig, als sich auf unsichtbare 
Veränderungen zu berufen, die den Erscheinungen vorausgehen. 

Aber auch diesen Einwand wird man fallen lassen, wenn man erkennt, 
wie für die Aktivierung des Cytozentrums ganz ebenso, wie wir dies 
für die Prophasenveränderungen des Kerns zeigen konnten, die primäre 
Cytoplasmaveränderung Voraussetzung und Bedingung bildet. 

Der Beweis hierfür läßt sich auf demselben Weg erbringen, der uns bei 
der Beantwortung der Frage nach der Abhängigkeit des Kerns zum Ziel ge
führt hat. Auch hier dürfen wir das Verhalten des Spermiozentrums zum 
Vergleich heranziehen, da dieses sicher ein Musterbeispiel der Aktivierung 
eines im Dienste der Geißelbewegung stehenden Centriols zum mitotischen 
Zentrum darstellt. 

BOVERI (1900, S. 123) hielt allerdings eine strengere Unterscheidung zwischen einer 
"Kinosphäre", d. i. eines zu karyokinetischer Wirksamkeit gelangenden Radiensystems 
und einer Sphäre, der diese Wirksamkeit nicht zukommt, für notwendig und hat gemeint, 
"das Radiensystem, das im Ei um das Spermiozentrum auftritt", sei "wahrscheinlich keine 
Kinosphäre". Dies ist insofern richtig, als natürlich erst die Abkömmlinge des Spermasters, 
wenn sie in die erste Furchungsteilung eintreten, ein Zusammenhang, den wir für sicher
gestellt halten dürfen [so KORSOHELT und HElDER (1902, S. 661)], "Kinosphären" im Sinne 
BOVERI" ergeben. Indessen fällt doch die Tatsache der vollkommenen Identität der Sphären 
im Aufbau und der Art ihrer Bildung zugunsten der Vergleichbarkeit aller echten Sphären 
entscheidend ins Gewicht. Eine in der wichtigen Arbeit von v. KOSTANEOKI und WIER
ZOJESKI (1896, S. 375) geäußerte Ansicht, daß die Spermiosphäre aus dem Protoplasma 
des Verbindungsstückes des Spermiums stamme und das Eiprotoplasma nur allmählich 
durch diese Strahlung "assimiliert" werde, würde nur einen Unterschied hinsichtlich des 
Materials, nicht aber hinsichtlich der Entstehungsweise zwischen dieser und einer "soma
tischen" Astrosphäre anzunehmen nötigen. Wir können uns ohne Bedenken CHAMBERS 
u. a. anschließen, welche ebenfalls die am Spermiozentrum gewonnenen Erfahrungen auf 
das Mikrozentrum überhaupt übertragen haben. Wenn der Satz, daß das Spermiozentrum 
mit einem Zentrum während der Prophase verglichen werden dürfe, eine Einschränkung 
erfährt, so sind dafür andere Gründe maßgebend, die wir kennen lernen werden (s. S. 413). 
Sie können aber zunächst vernachlässigt werden und es wird der Einsicht in die Zusammen
hänge, welche das cyclische Verhalten der mitotischen Zentren bestimmen, nur förderlich 
sein, wenn wir trotz der Schwierigkeiten, die ihm entgegenstehen mögen, den Vergleich 
zwischen dem Spermiozentrum und dem mitotischen dennoch durchführen. Denn auch 
die Unterschiede, welche da bestehen, müssen wir genauer erfassen, als dies bisher ge
schehen ist. 

In bezug auf das Spermiozentrum läßt sich mit Sicherheit die Aussage 
vertreten, daß seine Aktivierung nicht eher erfolgt, als bis die 
Umwandlung des Spermiumkopfes in den männlichen Vorkern 
einsetzt. Verharrt der Spermiumkopf zunächst untätig im Eiplasma, so findet 
man auch keine Strahlung an ihm, und übereinstimmend wird mitgeteilt, daß 
erst während der zweiten Reifeteilung [GRIFFLIN (1896, S. 168 bei Thalassema), 
SOBOTTA (1896, S. 42 bei Amphioxus), A.A. BÖHM (1888, S.640 bei Petromyzon)], 
manchmal schon während der ersten [FOOT (1897, S. 809 bei Allolophora foetida), 
MEAD (1898, S. 198)], und zwar immer zugleich mit dem Beginn der 
Veränderungen am Spermiumkopf die Strahlung in Erscheinung 
tritt. Wenn dieselbe manchmal in einem späteren Stadium mit bereits wohl
ausgebildeten Vorkernen erst bemerkt wird [v. ERLANGER (1897, bei Ascaris 
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S. 325), RÜCKERT (1898, S. 600 bei Selachiern)], so spricht das natürlich nicht 
gegen unsere Angabe, zumal wir eine strenge Synchronie zwischen Vorkern
entwicklung und Ausbildung der Sphäre auch nicht behaupten wollen. Be
sonders eindringlich macht sich wie beim Spermium so auch bei seinem Zentrum 
die "Latenzperiode" natürlich an solchen Eiern geltend, die bereits vor der 
Reifung besamt werden [z. B. Mycostoma nach KOSTANECKI (1898)]. 

Die Möglichkeit, daß die Aktivierung des Zentrums vom Kern aus angeregt 
würde, was diese Feststellungen bei oberflächlicher Betrachtung nahelegen 
könnten, darf ebenso sicher ausgeschlossen werden wie umgekehrt ein ursäch
licher Einfluß des aktivierten Zentrums auf die Kernveränderungen, den schon 
die zeitliche Folge der Vorgänge unwahrscheinlich macht. Beide Teile, Kern 
und Cytozentrum beginnen ihre mitotischen Veränderungen viel
mehr unabhängig voneinander. 

Das geht einerseits daraus hervor, daß in chloralisierten oder ätherisierten 
Seeigeleiern [0. und R. HERTWIG (1887), E. B. WILSON (1901 b)] bei völliger 
Abwesenheit des Spermasters Wachstum und Konjugation der Vorkerne, 
wenn auch verlangsamt, so doch nicht verhindert sind [WILSON (1. c. S. 355)]. 
Auf der anderen Seite hat die Besamung von Seeigeleiern mit artfremdem 
Sperma gezeigt, daß ohne jede Entwicklung des Spermiumkopfes zum Vor
kern der Spermaster dennoch zur vollen Entfaltung und Wirksamkeit gelangt 
[KUPELWIESER (1909)]. Die gleiche Erfahrung vermittelten gewisse Nematoden
eier, welche zu ihrer parthenogenetischen Entwicklung der Besamung bedürfen, 
bei denen aber der Spermiumkopf degeneriert [E. KRÜGER (1913), PAULA 
HERTWIG (1920), BELAR (1924)]. 

Ganz besonders klar tritt die Selbständigkeit im Verhalten des 
Zentrums und seine Unabhängigkeit vom Kern dann hervor, wenn 
es bei atypischer Teilung des Eies in eine kernlose Blastomere gerät. Nach 
H. E. ZIEGLERS (1898) und M. BOVERIS (1903) Befunden verhält sich dieses 
Zentrum dann genau wie das Schwestergebilde in der kernhaitigen Furchungs
zelle (Abb. 280, S. 343). Wenn dieses zur Teilung schreitet, dann verdoppelt sich 
gleichzeitig auch das andere, obwohl es für dasselbe einen karyokinetischen 
Prozeß, an dem es sich beteiligen könnte, gar nicht gibt. Wir sehen daraus, 
daß die Synchronie der ersten Furchungszellen bei ihren Mitosen in dem syn
chronen Verhalten der Kerne und der Zentren zum Ausdruck kommt, ohne 
daß beide Gebilde zunächst aufeinander einwirken. Diese Tatsache weist mit 
Notwendigkeit auf den gemeinsamen Faktor hin, von dem Kern und 
Zentrum abhängen und dessen Wirkung sie gleichzeitig unter
liegen. Wenn wir aber für den Kern diesen Faktor in den primären Plasma
veränderungen erkannt haben (s. S. 262), so erübrigen sich weitere Beweise 
dafür, daß die annähernd gleichzeitig mit den ersten Kernveränderungen ein
setzenden Veränderungen am Zentrum, da sie sicher unabhängig vom Kern 
sind, gleichfalls durch jene oben besprochenen Zustandsänderungen des Cyto
plasmas verursacht sind. Was wir über die Synchronie der Merocytenkerne 
im Selachierei und über ihre Abstufung nach RücKERT berichten konnten 
(s. S. 264), bezieht sich ebenso auf die Zentren der überzähligen Spermakerne 
und daher sind die Schlußfolgerungen, die sich daraus für die Kerne ergaben, 
zugleich auch für die Zentren verbindlich. Die oben im Zusammenhang mit 
der Frage nach der Art der Zentrenentwicklung angeführten Experimente 
zur Erzeugung von Cytasteren lassen sich gleichfalls für die Abhängigkeit der
selben von allgemeinen Cytoplasmaveränderungen verwerten, da doch die 
Mittel, welche Cytasteren hervorrufen, zugleich solche der künstlichen Partheno
genese sind und die Plasmaveränderungen nach der Einwirkung entwicklungs
erregender Substanzen, wie wir gesehen haben, grundsätzlich mit den 



302 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

Veränderungen jeder in Mitose eintretenden Zelle übereinstimmen. Wenn also 
bei der künstlichen Entwicklungserregung ohne Zweifel infolge dieser Zustands
änderung des Cytoplasmas der Kern zur Prophase veranlaßt wird, so läßt sich 
derselbe kausale Zusammenhang auch für das Eizentrum behaupten, nach
dem wir wissen, daß es keinesfalls vom Kern abhängig ist. Die Möglichkeit, 
auch in kernlosen Eifragmenten durch entwicklungserregende Mittel Cytasteren 
hervorzurufen [WILSON (1901 a)], bietet gleichsinnige Argumente zur Sicher
stellung der Aussage, daß die mitotische Aktivierung des Cyto
zentrums, gleichwie die des Kerns, von den primären Cytoplasma
veränderungen verursacht wird. 

Unbeschadet der Gültigkeit dieses Satzes ist unserer Beweisführung eine Einschrän
kung insoweit anzufügen, als sie sich auf das Verhalten des Spermiozent,rums gründet. 
Dieses weicht von einem mitotischen Zentrum, wie erwähnt, in gewissem Grade ab. Denn 
es teilt sich bei seiner Aktivierung erstens das Centriol und es kann hierauf sogleich die 
Bildung zweier Sphären erfolgen, wenn dies auch nicht die Regel ist, sondern dieser typische 
prämitotische Vorgang gewöhnlich an seiner "richtigen" Stelle, nämlich unmittelbar vor 
der ersten Furchungsteilung stattfindet; zweitens verschwindet, wie berichtet (s. S. 300), 
das Spermiozentrum, sofern es einheitlich geblieben ist, wieder, um erst zur Furchungs
teilung von neuem aktiv zu werden. Wenn auch für das Verhalten des Spermiozentrums 
wegen der beträchtlichen Verschiedenheiten in den einzelnen Fällen keine allgemeingültige 
Regel aufgestellt werden kann, so weisen die hervorgehobenen Punkte doch darauf hin, 
daß der erste Teil der Entwicklung des Spermiozentrums nicht so sehr dem mitotischen 
Zentrum in der Prophase, als vielmehr dem in der Anaphase und der Telophase gleicht. 
Findet doch allgemein in dieser zweiten Hälfte der Mitose die Verdoppelung des Centriols 
statt und folgt doch hierauf, wenn auch in wechselndem Zeitabstand, je nach dem Rhythmus 
der Teilungsschritte erst mit der folgenden Prophase die Einschmelzung des alten Zentrums 
und die Bildung der Tochterzentren. So stehen also beim Spermiozentrum telophasische 
und prophasische Veränderungen in einem viel engeren Zusammenhang als bei zwei auf
einanderfolgenden Mitosen, ausgenommen die Reifungsteilungen und die ersten Furchungs
mitosen. Wenn trotz des sozusagen telophasischen Charakters der ersten Spermiozentrum
veränderung unsere Schlußfolgerungen über die Abhängigkeit derselben vom Cytoplasma 
sich auf die prophasische Aktivierung des Cytozentrums anwenden ließen und eine Grenze 
zwischen dem, was für das Spermiozentrum in der ersten Phase seiner Entwicklung und 
dem, was für seine mitotische Aktivierung im engeren Sinne unmittelbar vor der ersten 
Furchungsteilung gilt, nicht gefunden werden kann, wenn überdies die Variabilität im Ver· 
halten der besamten Eier verschiedener Arten berücksichtigt wird, so ist die Vorstellung 
nicht von der Hand zu weisen, daß die allgemeinste Aussage über die Abhängigkeit des 
Cytozentrums von der Beschaffenheit des Cytoplasmas ebenso für das prophasische wie für 
das telophasische (bzw. anaphasische) Zentrum gilt. Wenn man das Zusammentreffen 
des ersten Auftretens eines Spermasters mit einer der beiden . Reifeteilungen bedenkt, so 
wird man einräumen müssen, daß sich das Ei zu dieser Zeit ebenso im Zustand der Pro
phase wie auch in dem der Anaphase oder Telophase befinden kann und es ist den vorliegen
den Bildern nach zu urteilen sogar am wahrscheinlichsten, daß die Erweckung des Spermio
zentrums in der Regel mit der Anaphase einer der beiden Reifeteilungen Hand in Hand 
geht. Wir werden bei der Analyse der Anaphase und Telophase also zu prüfen haben, ob 
die der ersten Veränderung des Spermiozentrums vergleichbare Verdoppelung des Centriols 
gleichfalls auf einen nachweisbaren Umschwung im Zustand des umgebenden Cytoplasmas 
bezogen werden kann (s. S. 413). 

ß) Das Auseinanderweichen der mitotischen Zentren und ihre 
polare Einstellung im allgemeinen. 

Sobald die Aktivierung des Zentrums so weit gediehen ist, daß 
statt des einen Cytozentrums zwei derartige Systeme in der Zelle 
vorhanden sind, rücken dieselben auseinander und gewinnen 
früher oder später ihre Gegenüberstellung am Kern. Damit ist eine 
der entscheidenden Veränderungen im Verlaufe des mitotischen 
Prozesses verbunden, nämlich die bipolare Anordnung des Cyto
plasmas. Der Umschwung in der Massenverteilung innerhalb der 
Zelle aus einer entweder homogenen, d. h. in allen Richtungen des 
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Raumes gleichartigen Anordnung des Stoffes oder aus einer monozentrisch
radiär-symmetrischen, wenn ein statisches Cytozentrum im Teilungs
intervall vorhanden war, in eine dizentrische Ordnung ist das Ergebnis 
der Prophasen veränderungen des Zellenleibes. Wie im Kern die 
Entwicklung der Chromosomen die eine Voraussetzung der Kernteilung bildet, 
so wird im Zellenleibe durch die Umordnung des Cytoplasmas die andere nicht 
weniger notwendige und bedeutungsvolle Vorbereitung getroffen, welche 
die drei mitotischen Zonen, nämlich die beiden polaren und die 
äquatoriale in der Zelle sondert. 

Indem wir den gesamten Komplex dieser Vorgänge der Untersuchung unter
werfen müssen, wenn wir an die Bewegung und Einstellung der Zentren heran
gehen, können wir der Frage nicht ausweichen, inwieweit die Centro
somen dabei die aktive und führende Rolle spielen und in welchem 
Umfang ihr Verhalten der Ausdruck übergeordneter in der Organi
sation der ganzen Zelle gelegener Faktoren ist. Auch diese Frage
stellung konnte, wie unsere erste nach der Abhängigkeit der Aktivierung der 
Zentren vom Cytoplasma, nicht in Betracht kommen, solange die Lehre vom 
Teilungsapparat als der für die Mitose maßgebenden und ihren Verlauf be
stimmenden Einrichtung der Zelle zur Richtschnur für die Versuche einer Er
klärung der Mitose diente. Auch wenn wir hier dieses Verfahren nicht schon 
beim ersten Punkt unserer Untersuchung abgelehnt hätten, würden uns an 
dieser Stelle Betrachtungen wie die LUNDEGARDHS (1912b, S. 467) über "die 
Umwälzungen der Symmetrie im Zellenleibe, die mit einer Teilung notwendig 
verknüpft sind", zu einer kritischen Prüfung der überkommenen Vorstellungen 
veranlassen. Denn LUNDEGARDH hat, von der Pflanzenzelle ausgehend, ver
sucht, die grundsätzlich wichtigsten, vom Vorhandensein oder Fehlen der Zentren 
unabhängigen Vorgänge im Zellenleibe ausfindig zu machen. GURWITSCH 
(1926) hat sogar die Entscheidung darüber, ob "die ... morphologischen Struk
turen als aktive Träger der Polarität" oder als "bloße optische Korrelate eines 
bipolaren Feldes .... " zu betrachten seien, bereits getroffen, und zwar gegen 
die Lehre vom Teilungsapparat, wenn er sagt, "daß die achromatische Figur 
keinesfalls als der eigentliche Träger der Polarität angesehen werden kann, 
daß sie vielmehr innerhalb eines bipolaren Feldes entsteht", welches ihm als 
"der umfassendere Begriff" erscheint. 

Diesen Fragen kann man sich nur schrittweise nähern und das erste Er
fordernis ist wohl, über das Auseinanderweichen der mitotischen 
Zentren und ihre Wanderung ins klare zu kommen. 

Regelmäßig halten mehrere Zentren und Asteren im Cyto
plasma einen gewissen Abstand voneinander inne und sie ge
winnen diesen allmählich bei fortschreitender Entwicklung. Das 
gilt wiederum nicht nur für die mitotischen Zentren im engeren Sinne, sondern 
ebenso für die Spermaster, von denen wir daher auch hier ausgehen können. 
In dem besonderen Fall der Polyspermie, wo, wie die Merocytenkerne des Sela
chiereies zeigen, die überzähligen Spermakerne unter sich und vom Furchungs
kern in regelmäßiger Entfernung verharren, ist nach RÜCKERT (1898, 1910), 
HERLANT (1910) und BRACHET (1910) die gegenseitige Abstoßung der 
Sphären bei ihrer Ausbildung die Ursache für dieses Verhalten der Kerne. 
Wie dieselben aus ihrer Bahn abgelenkt werden, kann man am dispermen Froschei 
noch nachträglich feststellen, da die Pigmentstraßen den vom Spermium zu
rückgelegten Weg anzeigen (BRACHET, Abb. 258, S. 289). Diese gegenseitige 
Abstoßung hat also, da sie auch innerhalb der Mitose gegeben ist und überall 
auftritt, wo zwei aktive Zentren ihren Einfluß auf das Plasma geltend machen, 
mit der bei der Mitose vorhandenen Polarität der Zelle zunächst sicher nichts 
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zu tun. Man kann daher nicht wie GALLARDO (1897, S. 16) sagen, daß die Centro
somen (wobei der Zusatz "pourvus d'un aster" unverständlich bleibt, weil eine, 
wenn auch kleine Sphäre in diesen Fällen immer vorhanden sein wird) unter 
dem Einfluß der allgemeinen Polarität "suivant une courbe de force du champ 
general" sich trennen. Diese Annahme hat schon für die Spermiozentren keinen 
Erklärungswert, noch weniger für die multiplen Zentren bei Polyspermie oder 
die künstlichen Cytasteren, für welche die gegenseitige Abstoßung gleichfalls gilt. 

Aber auch auf die Repulsion von Teilchen mit verschiedener elektrischer 
Ladung braucht man die gegenseitige abstoßende Wirkung aktiver Zentren 
nicht zurückzuführen, wie es LAMB (1908), HARTOG (1905), F. R. LILLIE (1909) 
und R. S. LILLIE (1916) versucht haben, sobald eine einfachere mecha
nische Erklärung möglich ist. Bei der genaueren Kenntnis der Wirkungs
weise der Zentren, welche jetzt gewonnen ist, kann man immerhin versuchen, 
aus dieser Wirkungsweise allein das Verhalten der Zentren abzuleiten. 

Dabei soll freilich nicht geleugnet werden, daß wir über die Ursachen der 
eigentlichen Aktivierung, wie betont, nichts wissen und also darüber nichts aus
sagen können, welche Bedingungen das erste Auseinanderweichen und den 
Beginn der getrennten Wirksamkeit zweier bis dahin in einem einzigen Zen
trum als "Diplosomen" nebeneinander gelegenen Centriolen veranlassen. Hier
bei könnten immerhin elektrische Kräfte im Spiele sein, wie die genannten 
Autoren meinen. 

L. RHUMBLER (1896, S. 584 u. f.) hat einmal den Versuch gemacht, die Zweiteilung 
des am Kern liegenden Cytozentrums und das Auseinanderweichen der Tochterzentren 
rein mechanisch durch die Zugwirkung zu erklären, welche bei der prophasischen Kern
vergrößerung vermittels der um den dem Zentrum entgegengesetzten Kernumfang herum
laufenden Plasmawaben auf das Zentrum ausgeübt werde. Aber dieser Erklärungsversuch 
ist sicher nicht befriedigend; denn er setzt eine ganz bestimmte Situation, nämlich die in 
der Prophase gegebene Lage des Zentrums zum Kern voraus, während doch die Teilung 
eines Zentrums und das Auseinanderweichen der Tochterzentren, wie wir sahen, ebenso 
auch unter ganz anderen Bedingungen beim Spermaster erfolgt. Dazu kommt, daß RHUMB
LERS Hypothese ganz und gar an die Wabentheorie gebunden ist und nur unter der Voraus
setzung ihrer allgemeinen Geltung Anspruch auf Erklärungswert hätte. 

Für bereits im aktiven Zustand befindliche Zentren aber kann man jeden
falls versuchen, das Auseinanderweichen aus der Art ihrer Wirk
samkeit, so, wie wir sie im vorstehenden dargelegt haben, verständlich zu 
machen. 

Wir betrachten hierzu vorerst die Zentren ohne Rücksicht auf ihre Be
ziehung zum Kern, dem sie ja während der Prophase anliegen. Diese Nach
barschaft beeinflußt natürlich ihr Verhalten, aber sie ist dafür nicht maßgebend, 
wie das Beispiel der beiden Spermaster der Abb. 258 zeigt. Wenn die Zentren 
durch eine Entmischung des umgebenden Cytoplasmas, wie oben 
gezeigt, entstehen, so muß, indem jedes der beiden Centriolen eine 
Hyaloplasmakugel um sich sammelt, schon durch diesen frühesten 
Effekt ihrer Wirksamkeit ohne Beteiligung besonderer Repul
sionskräfte eine Trennung der Sphären herbeigeführt werden. 
Um' der Darstellung den einfachsten Fall zugrunde legen zu können, müssen 
wir die Centrodesmose und das, was aus ihr entsteht, nämlich die Zentral
spindei (s. S. 104), außer acht lassen und wir dürfen dies deswegen, weil die 
freien miteinander nicht verbundenen Sphären häufig gegeben sind, die Zentral
spindei aber einen Sonderfall darstellt, der auch eine eigene Betrachtung er
heischt. Geht sodann die Wirksamkeit der Sphären weiter, so 
daß im Umkreis des Hyaloplasmahofes durch weitere Entmischung des Cyto
plasmas die verhältnismäßig starre von Hyaloplasmabahnen durchsetzte Kugel 
erzeugt wird, so muß sich die Wirkung vorwiegend dorthin erstrecken, wo Cyto
plasma zur Verfügung steht, d. h. die Sphären werden sich des abseits von ihrer 
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Berührungsfläche gelegenen Materials bemächtigen und es in das zweiphasige 
Sphärenplasma umwandeln. Vielfach vollzieht sich dieser Anfang noch inner
halb der alten Sphäre und die Einschmelzung dieser letzteren geht Hand in 
Hand mit dem Aufbau der neuen Radiensysteme. Wie es erwartet werden 
muß, liegen tatsächlich die Centrosomen zuerst oft exzentrisch zu ihren Sphären. 
Erst beim weiteren Anwachsen derselben rücken die Centriolen in die 
Sphärenmitte und wird aus der anfänglichen Hantelfigur der vollkommene 
Doppelstern. Inzwischen kann zweierlei geschehen sein: entweder hat sich 
der Umwandlungsprozeß auf zwischen die Sphären einströmendes Cytoplasma 
erstreckt und dann würden die ganzen Sphären durch den Anbau in ihrem 
Zwischenraum auseinandergedrängt oder, wenn hier kein Anbau erfolgen 
kann, dann muß die exzentrische Lage 
der beiden Centriolen durch Material
verschiebungen ausgeglichen werden. 
Diese feineren Vorgänge lassen sich vor
erst nicht erfassen, aber jedenfalls 
können die Sphären ihren gegen
seitigen Abstand lediglich durch 
ihre Einwirkung auf das Cyto
plasma ohne Beteiligung von 
"Repulsionskräften" gewinnen. 
V on dieser Vorstellung kann unser 
Schema des Auseinanderweichens wach
sender Zentren (Abb. 264) immerhin 
eine, wenn auch unvollkommene An
schauung geben. 

So könnte der Proze.ß bei 
sich steigernder gleichstarker 
Wirkung beider Zentren fort
schreiten, bis das ganze Cyto
plasma zur Hälfte dem einen, 
zur Hälfte dem anderen Zentrum 
unterworfen und umgewandelt 
wäre und bis jedes Zentrum in 
der Mitte seines Wirkungsfeldes 
und beide Zentren in maximalem 
Abstand voneinander angelangt 
wären. Es ist wohl zu beachten und 

Abb. 2M. Schema: das Auseinanderweichen und 
die polare Einstellung der Zentren infolge ihres 

Wachstums. 

für das Verständnis der Polarität der mitotischen Zelle von Bedeutung, daß 
durch diese mechanischen Bedingungen bei der Konkurrenz zweier 
Zentren allein schon eine polare Einstellung der Zentren zwangs
läufig herbeigeführt werden kÖlmte, da sie nach Ablauf des Prozesses im 
maximalen Abstand auf einer Linie gelegen sein müssen. Wenn das Feld oder 
die Zone, wo die Sphären aneinander grenzen, als unter dem Einfluß beider 
Zentren stehend schließlich als eine besondere "äquatoriale Zone" des Cyto
plasmas unsere Aufmerksamkeit auf sich lenkt, so geht daraus hervor, daß 
rein mechanisch die Dreiteilung des Cytoplasmaleibes in die beiden polaren 
und die mittlere Zone sich aus dem Verhalten der Zentren ergibt. 

Grundsätzlich in durchaus derselben Weise hat GIGLIO-Tos (1922, S. 105) die Ent
fernung beider Centrosomen voneinander durch "sukzessive Orientierung der Biomorien" 
rings um jedes Centrosom zu erklären versucht. Seine Hypothese der Biomorien, ihre 
Teilung und Anordnung zu den zwei Systemen der Astrosphären, worin er den Grund der 
Zellteilung überhaupt sieht, verträgt sich allerdings nicht mit der physikalischen Auf
fassung der Asterenbildung, die eine Biomorienhypothese doch wohl überflüssig macht. 

Handbuch der mikroskOp. Anatomie Ii2. 20 



306 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

Es ist bereits darauf hingewiesen worden, daß die symmetrische Auf
teilung des Cytoplasmas nur unter der Voraussetzung zweier 
gleich starker Zentren angenommen werden darf. Die Erfahrung lehrt, 
daß auch ungleich starke Zentren vorkommen können. Das stärkere wird 
dann mehr Cytoplasma in einer bestimmten Zeit an sich reißen und die Sphären 
müssen verschieden groß werden; das ist z. B. für die beiden Centrosomen am 
Kopulationskern des Selachiereies von RücKERT (1898, S. 605) angegeben 
worden. Der Unterschied scheint sich in solchen Fällen allerdings bald aus
zugleichen. Es ist möglich, daß er auf einer ungleichen Anfangsgröße der beiden 
Centriolen beruht, da der spätmitotische Fortpflanzungsakt der Centriolen 
"nach den vorliegenden Beobachtungen sowohl der Prozeß einer mehr oder 

Abb. 265. Ei von Physa fontinalis. 
Spermastrahlung (unten), die sich sehr weit 
vom Spermakern entfernt hat, gegen die 
Eimitte vorgedrungen ist und dadurch die 
Strahlung des inneren Pols der Richtungs· 
spindel zum Ausweichen gezwungen hat. 

Nach K. v. KOSTANECKI und 
A. WIERZEJESKI (1896). 

weniger äqualen Teilung als auch der einer 
Knospung" sein kann [M. HEIDENHAIN 
(1907, S. 314)] und da zwischen Centriolen
größe und Strahlungsintensität eine Be
ziehung in manchen Fällen nachgewiesen zu 
sein scheint [JÖRGENSEN (1913b, S. 147)]. 
Wie das stärkere Zentrum über das 
schwächere obsiegt und es völlig unter
drückt, das lehrt bekanntlich der Be
fruchtungsvorgang, bei dem in der Regel 
das Spermiozentrum dem Eizentrum den 
Einfluß auf das Cytoplasma entreißt. Das 
kann in außerordentlich sinnfälligen Zu
stands bildern direkt in Erscheinung treten, 
wenn das Spermiozentrum wie in dem Ei 
von Physa auf Abb. 265 gegen die innere 
Sphäre der zweiten Richtungsteilung an
rückt und sie verdrängt. Der Eindruck, 
den ein solches Bild erweckt, daß die 
wachsenden Radien des Spermasters die des 
Ovozentrums zur Seite "stemmen", muß 
natürlich an der Hand unserer Vorstellungen 
über die Bildung der Sphärensysteme richtig 

gestellt werden; es liegt hier gerade so, wie bei der Auflösung der alten Sphäre 
während der Entstehung der beiden neuen in der Prophase, eine Einschmelzung 
der Sphäre des Eies und ein Umbau ihres Materials in die Astrosphäre des 
Spermiums vor. In mehrfachem Sinne also, sowohl im Hinblick auf das ge
wöhnliche Verhalten gleich wirksamer Zentren als auch im Hinblick auf die 
Unterdrückung eines schwächeren Zentrums durch ein stärkeres kann man 
von einer Konkurrenz der Zentren sprechen. 

Die Größe der Sphäre wird aber nicht nur von der Wirksamkeit 
des Zentrums selbst abhängen, sondern ebenso auch von der Be
schaffenheit des Cytoplasmas und in erster Linie von seiner 
Menge, die dem Zentrum zur Verfügung steht. Diese letztere Beziehung, die 
M. BOVER! (1902, S. 418) an der Hand von verschieden großen Eifragmenten 
mit jeweils entsprechend großen Sphären nachgewiesen hat, ist wohl für den 
Größenunterschied maßgebend, der häufig zwischen der inneren und der peri
pheren Sphäre der Reifungsteilung besteht [so v. KOSTANECKI und WIERZEJESKI 
(1896, S. 320 und Abb. 2-6 dieser Arbeit)], wofür man manche Gründe, so 
"die ungemein günstigeren Ernährungsverhältnisse" für das Wachstum der 
inneren Polstrahlen [KOSTANECKI (1897, S. 674)] hat ausfindig machen wollen. 
Diese Abhängigkeit kommt ganz allgemein in der Tatsache zum Ausdruck, 
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daß die Größe der mitotischen Sphären mit der Zellgröße in der Regel gleichen 
Schritt hält oder doch nur in den großen Eizellen die Sphären zu einer das 
Bild der Teilungsfigur beherrschenden Größe heranwachsen. 

Aus solchen Verhältnissen einen inneren Zusammenhang zwischen Kerngröße und 
Centrosomen- bzw. Sphärengröße zu folgern, dazu liegt wohl kein Grund vor; denn, da im 
allgemeinen dem größeren Zellenleibe auch ein größerer Kern entspricht, ergibt sich bei 
der Abhängigkeit der Sphäre von der Menge des Cytoplasmas natürlich auch zwischen 
Kerngröße und Ausdehnung der Sphäre eine Beziehung, für welche ein direkter Einfluß 
des Kerns auf das Cytozentrum durchaus nicht vorausgesetzt werden kann. Einen der 
für diese Anschauung am meisten maßgebenden Gründe schöpfen wir aus ,den Beobach
tungen über die Sphären in kernlosen Blastomeren [M. BOVER! (1902)], welche keine ge
ringere Ausdehnung erreichen als die mit einem Kern versehenen Schwestergebilde. Wenn 
in den polyspermen Selachiereiern die Sphären des Amphikaryons größer werden als die 
der überzähligen Spermakerne und eben dadurch die letzteren aus dem Bereich der Keim
scheibe verdrängt werden, so sind an diesen von RÜCKERT (1910) genau geschilderten 
komplizierten Vorgängen so wenig geklärte in dem gesamten Mitosenablauf des Amphi
karyons gelegene Faktoren beteiligt, daß auch hieraus auf eine direkte Beziehung zwischen 
Kerngröße und Sphärengröße nicht geschlossen werden kann. RÜCKERT (1. c. S. 165) be
zeichnet "das Hinzutreten des weiblichen Vorkerns zum männlichen, die Bildung eines 
Amphikaryons", als denjenigen Faktor, "welcher den Centrosomen und den Sphären des 
befruchtenden Spermakerns die spätere überlegenheit sichert". Diese Aussage ist in ihrer 
allgemeinen Fassung zwar unbestreitbar, aber sie läßt die eigentliche Ursache des merk
würdigen Phänomens dahingestellt. 

Eine andere Frage, welche mit der nach der Abhängigkeit der Sphären
größe von der Beschaffenheit des Centriols oder des Cytoplasmas zusammen
hängt, betrifft das allgemeine und regelmäßige Vorkommen von 
Astrosphären überhaupt. Wenn wir wohlausgebildete Sphären kennen 
lernen wollen, so müssen wir uns an die Eizellen und die ersten Furchungszellen 
halten, wie wir es auch bei den voranstehenden Erörterungen getan haben. 
Es ist allgemein bekannt, daß wir diese Erfahrungen an irgendwelchen somati
schen Zellen der Metazoen so gut wie niemals bestätigen können. Auch wenn 
der Nachweis eines Cytozentrums zu Beginn der Mitose einwandfrei gelingt, wie 
bei den Erythrocyten des Entenembryo der Abb. 14, S. 34, und wenn die Cen
triolen während ihrer Wanderung und nach ihrer Einstellung auf das genaueste 
verfolgt und an der Spindel mit aller Klarheit dargestellt werden können, wie 
bei demselben Objekt (Abb.14f), so ist doch von eigentlichen Sphären auch nicht 
eine Spur wahrzunehmen. Klarere Bilder erzielen wir bei kleinen Metazoen
zellen niemals, meistens werden hier die Centrosomen erst in der Metaphase 
sichtbar, wenn sie als Körnchen oder Stäbchen am Spindelpol sitzen und eine 
radiäre Struktur des Cytoplasmas in ihrer Umgebung vermissen wir dabei ganz. 
Sind in allen diesen Fällen überhaupt keine Sphären vorhanden oder entziehen 
sie sich nur infolge ihrer geringen Ausdehnung oder ihrer äußerst zarten Struktur 
dem Nachweis? Wir können auf diese Frage eine sichere Antwort nicht geben. 
Jedoch gebietet der völlig negative Befund sicher die größte Zurückhaltung 
und mit der Möglichkeit, daß es Zentren gibt, welche im Gegensatz zu denen 
der Eizellen und des Spermiums bei ihrer Aktivierung nur einen sehr geringen 
Einfluß auf das Cytoplasma ausüben, müssen wir doch wohl rechnen. Man 
könnte ja daran denken, daß in somatischen Zellen die Wirksamkeit der Zentren 
nur deswegen nicht zu sichtbaren Erscheinungen führe, weil hier die paraplas
matischen Einlagerungen in den Zellenleib fehlen, deren radiäre Anordnung 
die eigentlichen Radien erst hervortreten lasse. Das hat offenbar H. E. ZIEGLER 
(1898, S. 258) gemeint, wenn er erklärte, es gebe keine Gewebezellen, "welche 
während der Mitose derartige Attraktionssphären zeigen, wie die Furchungs
zellen" (mit Ausnahme der Samen-Mutterzellen von Ascaris) und wenn er diesen 
Unterschied aus dem Vorhandensein oder Fehlen der Dotterkörnchen verstehen 
wollte. Aber auch dieser Ausweg ist nicht offen. Denn in den Pigmentzellen, 
z. B. der Haut von Amphibienlarven, besitzen wir Objekte, bei welchen diese 

20* 
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Vorbedingungen für die Sichtbarkeit der Sphäre zwar gegeben wären, aber 
nach der Darstellung ZIMMERMANNS (1890) offenbar doch nur Centrosomen 
und keine Sphären gezeigt werden können. Hierzu stimmt auch eine sehr schöne 
Abbildung des Metaphasenstadiums einer Xanthophore der Axolotl-Larve von 
PERNITSCHECH (1913), auf der man überhaupt keine Zentren sieht und vor 
allem keine Spur einer radiären Anordnung der Pigmentkörner an den Polen, 
welche bei so klaren Strukturverhältnissen dem Untersucher nicht hätte ent
gehen können. Es stehen also der Übertragung der an Eizellen gewonnenen 
Erfahrungen auf jede mit Centrosomen ausgestattete Metazoenzelle größere 
Schwierigkeiten entgegen, als man gewöhnlich anzunehmen scheint. Denn 
der Nachweis der weiten Verbreitung der Zentren und ihres im allgemeinen 
übereinstimmenden Verhaltens rechtfertigt noch nicht die Meinung, daß sie 
sich überall mit der gleichen Intensität betätigen und die gleichen zeitlichen 
Beziehungen zu den übrigen Teilprozessen der Mitose einhalten müßten, wie 
bei den verhältnismäßig wenigen großen Ei- und Furchungszellen, wo sich 
Zentren und Astrosphären in allen Stadien der Mitose darstellen lassen. 

y) Die polare Einstellung der Zentren und die Bestimmung der 
Teilungsachse in besonderen Fällen. 

Im voranstehenden Abschnitt war, wie von der Natur der Zentren, so von 
ihrem Auseinanderweichen und ihrer polaren Einstellung im Zellenleibe zu
nächst im allgemeinen die Rede. Diese Betrachtungen haben uns zu der Vor
stellung geführt, daß die Zentren, wenn man nur die Eier und großen Furchungs
zellen ins Auge faßt, sich sehr wohl selbsttätig einstellen können; denn hier 
erreichen sie nicht nur außergewöhnliche Dimensionen, sondern entfalten auch 
eine stetige vom Beginn der prophasischen Kernveränderungen bis zur Meta
phase sich steigernde Wirksamkeit. Aber die zuletzt angestellte Überlegung, 
ob wir in allen Metazoenzellen mit der Anwesenheit und derselben frühzeitigen 
und intensiven Wirksamkeit von Zentren überhaupt rechnen dürfen, bewahrt 
uns davor, diese Möglichkeit der selbsttätigen Wanderung der Zentren zu ver
allgemeinern. Bei der schwierigen und für das Verständnis der Mitose entschei
denden Frage nach den Ursachen der schließlich zur polaren Einstellung führen
den Ortsveränderung der Zentren kommt man mit allgemeinen Betrachtungen 
und Überlegungen eben nicht zum Ziele. Denn von vornherein ist doch mit 
beträchtlichen Verschiedenheiten zwischen den verschiedenen Zellarten auch 
in dieser Beziehung zu rechnen. Wenn an das eine Ende der Variationsreihe 
hier gewisse Eizellen mit ihren Riesenzentren zu stehen kommen, so wären am 
anderen Ende die Zellen der höheren Pflanzen zu finden, bei denen die für die 
lVIitose unerläßliche dizentrische Anordnung des Cytoplasmas ganz ohne Mit
wirkung von Zentren erreicht wird. 

Es ist daher die Betrachtung besonders weitgehend geklärter Einzelfälle 
vorzunehmen, damit wir nach deren Durchführung ein möglichst gut begründetes 
Urteil über die mit der Zentrenbewegung zusammenhängenden Vorgänge ge
winnen und damit wir schließlich entscheiden können, inwieweit dieselben von 
der Tätigkeit der Zentren abhängen und inwieweit sie auch ohne dieselbe durch 
Faktoren veranlaßt werden können, die von den Zentren unabhängig sind. 

Dabei werden wir gemäß der Erfahrung, daß die Eizellen in diese Verhält
nisse einen besonders guten Einblick gewähren, uns zuerst an Eizellen halten, 
um hier die ins Auge gefaßte Möglichkeit einer selbsttätigen Wanderung der 
Zentren zu prüfen. Dann werden wir die somatische Metazoenzelle daraufhin 
zu untersuchen haben, ob die für die Eizellen geltenden Erfahrungen auch auf 
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sie angewendet werden dürfen und schließlich wird es sich fragen, wie die Zellen 
ohne Zentren zu beurteilen sind, ob sie vollständig isoliert den anderen gegen
überstehen oder ob sich ihre Mitose nicht doch aus der mit Zentren ausgerüsteten 
verstehen und durch Ubergangsformen vielleicht sogar ableiten läßt. 

I. Wanderung und polare Einstellung der Zentren in Eizellen. 

Auch bei den Zentren der ersten Furchungsteilung können wir die oben im 
allgemeinen geübte Betrachtungsweise durchführen, daß wir keine Rücksicht 
auf eine etwaige Centrodesmose oder Zentralspindel nehmen. Wenn die erstere 
anfangs vorhanden ist - und dies ist ja die Regel - so verschwindet sie bald 
und die Zentren sind nicht durch eine Substanz brücke aneinandergekettet, 
welche entweder ihr Auseinanderweichen behindern oder durch eine stemmende 
Einwirkung verursachen oder begünstigen würde. Das gilt nur für die Fälle 
mit der Umwandlung der Centrodesmose in eine Zentralspindel, deren besondere 
Betrachtung wir uns vorbehalten haben. Insoferne nehmen die Zentren einer 
ersten Furchungsmitose allerdings eine Sonderstellung ein, als sie nicht wie 
die einer somatischen Mitose von vornherein dem Kern anliegen, sondern oft, 
nachdem sich das Spermiozentrum in beträchtlicher Entfernung vom Eikern 
bereits geteilt hat, eine entsprechende Wanderung durchführen müssen, mit 
der dann zugleich die Einstellung verbunden ist. Das Hingleiten an der Kern
wand, mit dem wir uns bei den somatischen Zellen zu beschäftigen haben werden, 
kommt für diese Zentren als ein wesentlicher Faktor ihrer Bewegung jeden
falls nicht immer in Betracht. 

Von vornherein wollen wir auch im Auge behalten, daß die genaue Einstel
lung der Eizentren offenbar eine ganz außerordentliche Bedeutung besitzt, 
welche nicht näher beleuchtet zu werden braucht. Man möchte meinen, daß 
die .Einstellung der Zentren bei den ersten Furchungsteilungen in Ansehung 
der damit für die Entwicklung des betreffenden Organismus verbundenen 
Folgen in viel höherem Maße gesichert sein müßte als bei einer somatischen 
Mitose, wo wir es ja zu sehen gewöhnt sind, daß die Teilungsachse nicht in jedem 
Falle genau mit der Richtung zusammenfällt, welche offenbar für das Wachs
tum des betreffenden Zellverbandes, z. B. eines einschichtigen Cylinderepithels, 
die zweckmäßigste wäre. Daher ist es zu erwarten, daß gerade in den 
Eizellen der Vorgang der Zentreneinstellung mit einer Sicherheit 
erfolgen muß, die wir in den somatischen Zellen nicht wieder
zufinden brauchen. Da ferner die tierischen Eier in ihrer Architektur und 
bei der Lokalisation der Reifeteilungen an einem bestimmten Eipol den Cha
rakter polar determinierter Zellen bereits vor der ersten Furchungsmitose offen
baren, kann man für sie die Frage, von der wir ausgingen, auch in die Form 
der Alternative kleiden, ob die Polarität der Eizelle die Richtung der Spindel
achse direkt erzwingt oder ob die polare Gegenüberstellung der Zentren un
abhängig von dieser Polarität erreicht wird und mit ihr in die notwendige Be
ziehung schließlich nur auf Grund solcher Bedingungen kommt, welche zwar 
im Bau der Eizelle gelegen sind, aber von einem allgemeineren Gesichtspunkt 
aus die Selbständigkeit der Zentrenaktion doch nicht in Frage steIlEm. Man 
sieht, wie bei näherer Betrachtung sogleich unsere Anschauung von der Mög
lichkeit einer selbstktigen Wanderung und Einstellung der Zentren gerade 
bei den Eizellen wieder ins Wanken kommt, weil, wenn in irgendeinem Falle, 
gerade bei den Eizellen eine Polarität vorhanden ist, welche, was ihre Entstehung 
betrifft, mit der Täti6'keit der Zentren nichts zu tun hat und doch in irgend
einem notwendigen Zusammenhang mit der ersten Furchungsteilung steht. 
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Wir gehen bei unserer Betrachtung von den Eiern gewisser Nematoden 
der Rhabditi8arten aus. Denn schon die Untersuchungen der Befruchtung 
und ersten Entwicklungsvorgänge derselben durch AUERBACH (1874) und K. E. 
ZIEGLER (1895) am lebenden Material haben überaus wichtige Tatsachen in 
bezug auf die vorliegenden Mitosenfragen zutage gefördert, welche später durch 
Y. ERLANGER (1897) und SPEK (1918) bereichert und bereits in unserer Richtung 
verwertet worden sind. Dazu kommt, daß BELAR (1921) neuerdings durch ex
perimentelle Eingriffe in den Befruchtungsprozeß solcher Eier wesentliche 
Fragen endgültig aufklären konnte. 

a b c d 

e 
Abb. 266 a -f. Die Entwicklung eines Eies von Diplogaster longicauda CLAUS von der Zeit des Ein
tritts in den uterus bis zur ersten Furchungsteilung. Lebendbeobachtung. Nach H. E. ZIEGLER (1895). 

(Nur die Hauptstadien sind aus der Orginalabbildung wiedergegeben.) • 

Die beiden Vorkerne der amphimiktischen Rhabditi8-Eier werden, wie zuerst 
ZIEGLER (1. c. S. 369) gezeigt hat, durch die gerichteten Strömungen des Cyto
plasmas, welche mit amöboiden Bewegungen des ganzen Eileibes vergesell
schaftet sind, zueinander geführt (Abb. 266). Der Ort ihrer Aneinanderlagerung 
wechselt in den einzelnen Fällen, sie können sich sowohl in der Mitte wie auch 
an einem der Pole des walzenförmigen Eies finden, wobei die beiden Kerne 
ihre Wanderung von den entgegengesetzten Polen aus beginnen entsprechend 
der regelmäßigen Lokalisation der Reifeteilungen an dem einen und der Be
samung an dem anderen Eipo1. Die Zentren aber erscheinen hier verhältnis
mäßig spät, weil die Sphären, welche sie sichtbar machen, erst nach der Kern
vereinigung gebildet werden. So konnte es gerade in einem solchen Fall frag
lich bleiben, ob die Zentren der ersten Furchungsteilung solche des Spermiums 
sind oder dem Ei entstammen. 

Erst die Experimente BELARs an jenen partheno genetischen Eiern, welche 
zwar der Besamung aber nicht der Amphimixis bedürfen, haben gezeigt, daß 
der weibliche Vorkern durch seinen Transport zum hinteren Eipol die dort ver
harrenden Spermiozentren abholt und zur Eimitte wegführt (Abb. 267-269). 

Diesen Zusammenhang machte BELAR durch eine im Gefolge von zeitweiligem 
Sauerstoffabschluß eintretende vorübergehende Verzögerung oder Hemmung 
der Bewegungen des Eikerns deutlich; denn während des "Erstickungsver
suches" entwickelten sich die Spermiozentren bereits zu kleinen Astrosphären 
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und wurden der Beobachtung zugänglich. Es ist an diesen Experimenten schon 
der Umstand sehr beachtenswert, daß der Eikern die beiden in der Nachbar
schaft des nicht zur Amphimixis gelangenden und unverändert bleibenden 
Spermiumkopfes an sich zu ziehen vermag. Die unverkennbare Adhäsion 
der Zentren am Kern, von der wir mit M. BOVER! (1902, S. 434) als von einer 
allgemeinen Erscheinung zu sprechen haben, beruht also wohl auf der prophasi
schen Kernveränderung. Wo sie ausbleibt, wie bei diesem Spermium, da haben 
die Zentren keine Beziehung zum Kern und sie folgen dem in der Prophase 
begriffenen Eikern. Eine "Mfinität" im Sinne einer spezifischen stofflichen 

Abb.267. Abb.268. Abb.269. 

Abb. 267 - 269. Rhabditis nigTovenosa. Eientwicklung bei Sauerstoffabschluß. Nach K. BELAR (1924). 
Abb. 267 Teilung der Astrosphäre; Abb. 268 Beginn der Eikernwanderlmg; Abb. 269 die beiden 
Zentren sind an den Eikern gelangt, in Gegenüberstellung getreten und stellen nun den Eikern 
unter dem Wachstum der Astrosphären ein. Zwischen Abb. 267 und 268 liegen die Stadien der 
Wanderung des Eikerns bis zum Zusammentreffen mit den Zentren. Der Spermakern auf Abb. 267 

und 268 noch sichtbar, geht zugrunde. 

Wechselwirkung liegt demnach nicht vor, da sich eine solche in erster Linie 
zwischen den Zentren und dem zugehörigen Spermium ergeben müßte. Wir 
können daran denken, daß die fragliche Erscheinung eine Folge des mit der 
prophasischen Kernvergrößerung einhergehenden Flüssigkeitszustromes zum 
Kern sein wird, wodurch die Zentren an die Kernwand herangetragen und dort 
festgehalten werden. Umgekehrt ist die Anziehung des Kerns durch das Zen
trum gleichfalls möglich, sofern dieses bereits in der Entfaltung seiner Sphäre 
begriffen ist. Diese Sphärenattraktion, von der wir oben (S. 290) gesprochen 
haben, käme aber hier beim Rhabditis-Ei bei ungestörtem Ablauf der Kern
bewegungen nicht in Betracht, da die Zentren bei rechtzeitiger Ankunft des 
Eikerns am hinteren Eipol noch nicht zur Sphärenbildung gelangt sind. 

Im amphimiktischen Ei machen die Vorkerne, wie erwähnt, eine mehr 
oder weniger lange Wanderung durch, bis sie zusammentreffen. Die Zentren, 
welche dabei noch nicht sichtbar sind, müssen, wie im parthenogenetischen 
Ei vom weiblichen, so hier vom männlichen Vorkern mitgenommen werden. 
Denn sogleich nach der Vereinigung der Kerne sieht man an den hervortretenden 
Sphären, daß auch die Zentren am Platze sind (Abb. 266d). Und anders als im 
unmittelbaren Anschluß an den männlichen Vorkern können sie nicht dorthin 
gekommen sein; denn zu selbständiger Lokomotion fehlen ihnen die Sphären und 
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wenn sie auf eigenen Bahnen durch die Plasmaströmungen zur Eimitte resp. an 
den Kopulationsort getragen würden, könnte ihr Zusammentreffen mit den 
kopulierenden Kernen bei der von ZIEGLER genau verfolgten Mannigfaltigkeit 
der Kernbewegungen schwerlich so sicher und rechtzeitig, wie es der Fall ist, 
erfolgen. Sie gelangen also rein passiv, durch die Plasmaströmungen und un
mittelbar durch den Spermakern dorthin getragen, an den Ort ihrer Wirk
samkeit. 

Es ist besonders lehrreich an diesem genau studierten Fall der Nematoden
eier, daß hier mit dem Fehlen von Astrosphären der Spermiozentren das Vor
handensein energischer Plasmaströmungen zusammentrifft, wodurch die Ver
schleppung und gegenseitige Annäherung der Kerne und zugleich der Trans
port der Zentren bewerkstelligt wird. In den allermeisten anderen Fällen da
gegen tritt schon am Spermiumkopf und am sich vergrößernden Spermakern die 
Astrosphäre hervor und sie geht, sich stetig vergrößernd, dem Kern auf seiner 
Kopulationsbahn voraus. Dabei erscheint sie wie ein dem Kern vorgespannter 
Motor, der ihn voranbewegt und der auch den Eikern in sein Wirkungsbereich 
hineinzieht. Gewöhnlich erfolgt schon, während die Kopulationskerne noch weit 
voneinander entfernt sind, die Teilung des Centrosoma am Spermakern. Wenn 
nun unsere Voraussetzung zutrifft, daß mit der Ausbildung zweier wachsender 
und sich gleichstark vergrößernder Sphären Auseinanderbewegung und polare 
Einstellung derselben eintreten muß, so ist beim Haften der Spermiozentren 
am männlichen Vorkern der Transport desselben zur Eimitte, bzw. zur Mitte 
des dotterfreien Cytoplasmafeldes in telolecithalen Eiern, die direkte Folge 
des Sphärenwachstums. Beispiele für dieses Verhalten und für die mögliche 
aktive Rolle der Spermiozentren bei der Befruchtung sind außerordentlich 
zahlreich. Es genügt, an die Bilder zu erinnern, welche SOBOTTA (1897) von 
der Befruchtung des Amphioxuseies geliefert hat und an die Erwägungen, 
welche KORSCHELT und HEIDER (1892, S. 671) über die Bedeutung der Centro
somen des Spermakerns für dessen Wanderung und für die Kernkopulation 
angestellt haben. Wie verschieden die Verhältnisse der Zentren und der Kern
wanderung bei den einzelnen Eiarten sind und wie verschieden dementsprechend 
die Faktoren der Kernbewegung, geht aus den Darlegungen der zuletzt ge
nannten Autoren hervor. Es wäre für das Verständnis der Mechanik der Be
fruchtung ohne Zweifel notwendig, im einzelnen Fall die Zeit des Auftretens 
und der Teilung des Spermiozentrums, sowie seine genaue topographische 
Beziehung zu den beiden Vorkernen im Zusammenhang mit Beginn, Tempo 
und Richtung der Kernwanderung festzustellen. Man würde dabei wahrschein
lich auch für die Beurteilung der Zentrenwirkung manche wertvolle Erfahrung 
gewinnen. Wir müssen uns darauf beschränken, den einen tiefgreifenden Unter
schied zwischen den Nematodeneiern der Rhabditis-Arten einerseits und der 
Mehrzahl der übrigen tierischen Eier hervorgehoben zn haben. Denn, daß 
die Zentren ihre Sphären spät entwickeln, wenn Plasmaströ
mungen die Vorkerne mit sich führen und daß in den anderen 
Fällen, bei denen die Sphären frühzeitig auftreten, nichts von 
solchen Strömungen wahrgenommen wird, ist eine Erfahrung, 
welche zum Gesamtbild der Zentrenwirkung immerhin gehört. 
Man kann sie in mehrfacher Richtung auszuwerten suchen. Erstens ist zu be
denken, ob der Zustand des Eiplasmas, welcher seine Strömungen zuläßt, der 
Bildung von Astrosphären abträglich ist. Dies ist wahrscheinlich, weil die 
durchgehende Homogenität und Leichtflüssigkeit des strömenden Cytoplasmas 
offenbar mit dem Anwachsen der Sphären eingeschränkt werden muß. In der 
Tat hören beim Nematodenei nach der Kernkopulation Strömungen und amö
boide Bewegungen gleichzeitig mit der Ausbildung der Sphären auf. Zum 
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zweiten ist doch sicher der Nachweis des passiven Transports der Spermio
zentren ohne Sphären auf der einen Seite und das Fehlen des in den Cytoplasma
strömungen gegebenen Transportmittels dort, wo Sphären vorhanden sind, 
auf der anderen Seite eine weitere Stütze für die oben vertretene 
Anschauung, daß die Ortsveränderung der Zentren auf der Bil
dung ihrer Sphären in erster Linie beruhen dürfte. 

Wenn in dem Nematodenei, das wir als Beispiel gewählt haben, die Vor
kerne zur Berührung gekommen sind und die Sphären hervorzutreten beginnen, 
findet man stets auch eine bestimmte Zuordnung der Zentren zu den 
Kopulationskernen (Abb. 266d). Diese letzteren liegen einander mit breiter 
Fläche an und die kleinen Sphären haben in der Rinne zwischen ihnen einander 
gegenüber Platz gefunden, so daß ihre Verbindungslinie, d. h. die "präsumtive 
Spindelachse" [HEIDENHAIN (1897, S. 325)] in die Berührungsfläche der Kerne 
fällt. Diese feste Ordnung, welche in allen Zeichnungen ZIEGLERS gefunden 
wird, ist nicht ohne weiteres aus dem vorhergehenden Verhalten der Zentren 
und der Kerne verständlich. Sie ist um so wichtiger, als sie definitiv ist, da 
zwar die Stellung der Kernteilungsfigur im Ei sich noch ändert, wie wir so
gleich sehen werden, aber nicht mehr die Stellung der Zentren zum Kopula
tionskern. Es liegt hier entschieden eine beachtenswerte Tatsache vor, welche 
bei der Analyse nicht übersehen werden darf, zumal sie bei der Befruchtung 
und ersten Teilung vieler Eier wieder gefunden werden kann. Was wir heraus
schälen müssen, liegt darin, daß die Gegenüberstellung der Zentren 
am Kern als ein eigener Akt der Teilungsvorbereitung auftritt, 
während die Einstellung der Zentren in die endgültige Teilungsachse, hier die 
Längsachse des Eies, erst nachher vorgenommen wird. Die präsumtive Spindel
achse bildet zunächst nämlich einen mehr oder weniger großen, zuweilen rechten 
Winkel mit der Eiachse, so daß eine Drehung der gesamten Teilungsfigur, d. h. 
der Zentren mitsamt dem Kopulationskern erforderlich ist, für welche Bewegung 
ZIEGLER die Bezeichnung "Taxis" vorgeschlagen hat [ZIEGLER (1. c. S. 379 u. f.)]. 
Es ist also zwar nicht die Einstellung der Zentren in der Zelle, aber die Gegen
überstellung derselben am Kern zur Zeit der Kopulation hier bereits durch
geführt. Die erstere würden wir nach den Vorstellungen, die wir uns über 
ihren Mechanismus gebildet haben, auch gar nicht erwarten, weil zu dieser Zeit 
die Sphären über ganz kleine Ausmaße noch nicht hinausgekommen sind. Da 
müssen doch wohl andere Faktoren als die im Wachstum der Sphären gelegenen 
für die Beziehungen zwischen Zentren und Kern maßgebend sein. Ohne Zweifel 
dürfen wir einen derselben in der bereits erwähnten Adhäsion der Zentren am 
Kern sehen. Diese würde aber noch nicht ausreichen, schon vor dem Beginn 
der Sphärenbildung oder doch wenigstens gleichzeitig mit ihr die bestimmte 
Stellung der Zentren am Kern zu bewirken. Hierfür könnte wohl auch der Bau 
des Kernes selbst maßgebend sein. Solange wir nur mit der Voraussetzung 
rechnen, daß wir zwei freie und auseinanderstrebende überdies an der Kern
wand haftende und entlanggleitende Zentren vor uns haben, könnte es uns 
nicht befremden, wenn sich die Zentren hin und wieder senkrecht zu der er
wähnten Richtung, nämlich im größten Durchmesser des Kopulationskernes, 
einander gegenüberstehen würden. Daß dies offenbar niemals eintritt, ist be
merkenswert. Auch in zahlreichen anderen Fällen können wir immer wieder 
die Verbindungslinie zwischen den Zentren genau in der Kopulationsebene 
der Vorkerne finden. Es mag sein, daß besondere, nur für die aneinander
gelagerten prophasischen Vorkerne gegebenen Faktoren diese Ordnung be
wirken. Auch dann noch wäre der Sonderfall nicht ohne Interesse. Möglich 
ist aber auch, daß nicht nur hier, sondern ganz allgemein mit einem Einfluß 
der Kerne auf die Stellung der Zentren gerechnet werden müßte. Daher haben 
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wir den hier ermittelten Teilprozeß, die Herstellung einer Polarität des Kerns 
oder das Offenbarwerden einer solchen durch die Einstellung der Zentren 
in eine bestimmte Kernachse für die Analyse im Auge zu behalten. 

Würde die Teilungsvorbereitung an dieser Stelle, wo das Verhältnis zwischen 
Amphikaryon und Zentren befestigt ist, ihr Ende finden, dann käme die Tei
lungsachse in einen durch die Kopulationsrichtung zufällig bestimmten Winkel 
mit der Eiachse zu stehen. Dies zu verhindern und vielmehr die definitive 
Spindelachse mit der Eiachse zur Deckung zu bringen, dazu sind die Sphären 
imstande, wenn sie nun zur vollen Entfaltung kommen (Abb. 266e, f). In diesen 
Fortschritt greifen beim Nematodenei sogleich die Kernauflösung und Spindel
bildung ein. Aber dies ist nicht wesentlich. Ob die Sphären mit dem geschlossenen 
Amphikaryon, was anfangs oft der Fall ist [so NUSSBAUM (1902, S. 679)], oder 
ob sie mit der Spindel jene Drehung ausführen, welche die Teilungsfigur in 
die Mitte des ovalen Zellkörpers und genau in die Längsachse des Eies ein
stellt [ZIEGLER (1. c. s. 385)J, das Wesentliche an diesem Geschehen ist jeden
falls, daß es sich mit der Ausbildung der Attraktionssphären vollzieht und daß 
es beendet ist, wenn diese ihre größte Ausdehnung erreicht haben und die von 
ihnen ausgehende Strahlung sich bis zum Rande der Zelle erstreckt (ZIEGLER, 
ebendort). Auf den Vorstellungen fußend, die wir uns über die Einwirkung 
der Zentren auf das Cytoplasma gebildet haben, dürfen wir diese definitive 
Einstellung der Teilungsfigur in die Eiachse, die Herbeiführung 
der Übereinstimmung zwischen der Polarität des Eies und der 
Polarität der Teilungsfigur ohne Bedenken auf die Wirksamkeit 
der Zentren zurückführen, welche zwangsläufig fortgeht, bis das Plasma 
zur Hälfte dem einen und zur Hälfte dem anderen unterworfen ist. Dann erst 
ist es mit den Plasmaströmungen vollständig zu Ende (ZIEGLER und BELAR 1. c.) 
und in einem solchen Falle wenigstens, wie ihn diese Nematodeneier darstellen, 
wird, wenn auch nur für kurze Zeit, der anfangs leichtflüssige Zustand des 
Plasmas von einem Zustand verhältnismäßiger Starre abgelöst werden. Auf 
diese Veränderung werden wir noch zurückkommen. 

Die Analyse unseres Falles hat uns also drei Perioden im Verlauf der 
Einstellung der Zentren ermitteln lassen. Sie werden zuerst passiv 
mit dem männlichen Vorkern zum Kopulationsort getragen, sodann erfolgt 
ihre definitive Gegenüberstellung am Befruchtungskern und 
schließlich erst kommt es zur Einstellung der Zentren in der 
Zelle, durch welche Teilungsebene und Teilungsachse bestimmt werden. Nur 
dieser letztere Vorgang konnte auf die Tätigkeit der Zentren zurückgeführt 
werden und er allein hängt daher von der Ausbildung großer, das ganze Cyto
plasma beherrschender Zentren ab. Wir haben an der Hand unseres Beispiels 
unterscheiden gelernt zwischen einer Kernpolarität und einer Zellpolarität 
der Teilungsfigur, welche nicht zugleich mit jener schon gegeben zu sein 
braucht, sondern auf besonderem Wege herbeigeführt wird. 

Daß diese durch unsere Analyse erzielte Unterscheidung nicht etwa nur 
für den besonderen Fall, den wir behandelt haben, gilt, sondern mindestens 
für Eizellen ganz allgemein, das lehren die zahlreichen Erfahrungen über die 
vorläufige und die definitive Einstellung der Spindel besonders bei den Rei
fungsteilungen, wo es eine ganz gewöhnliche Erscheinung ist, daß mit der Er
reichung der Kernpolarität zunächst eine tangentiale Stellung der Spindel 
gegeben ist, und erst die Drehung der ganzen Teilungsfigur in den Eiradius 
die definitive Polarität, d. h. die Zellpolarität herbeiführt. Mit der Heran
ziehung dieser Erfahrungen soll lediglich die getroffene Unterscheidung noch 
einmal unterstrichen werden, nicht aber wollen wir behaupten, daß die Ein
stellung der Spindel in jedem äußerlich ähnlich gelagerten Fall ebenso wie 
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bei unseren Nematodeneiern herbeigeführt wird. Ein Blick auf die Reifungs
teilungsspindel eines anderen Nematodeneies, des von Ascaris megaloc., ver
bietet eine solche Verallgemeinerung. Denn diese ist mit Zentren ebensowenig 
ausgerüstet (Abb. 73, S. 90) wie die von Artemia salina, deren Drehung BRAUER 
(1893) genau dargestellt hat, und die radiäre und oberflächliche Einstellung 
muß demnach in solchen Fällen auf anderen in der Ausgangslage des Kerns 
und namentlich im Zustand des Cytoplasmas gelegenen Ursachen beruhen. 
Auch solche Fälle noch zu analysieren liegt nicht im Bereich unserer Aufgabe. 
Wenn wir durch den Hinweis auf die Unterschiede in bezug auf die bei der 
Einstellung der Zentren wirksamen Faktoren es als völlig unzulässig erkennen, 
die an einem Fall gewonnenen Erfahrungen ohne weiteres auf einen anderen 
anzuwenden, so mag das genügen. Die Analyse müßte immer wieder von vorne 
beginnen. Unsere bisherige Betrachtung kann lediglich der Analyse jedes 
einzelnen Falles einige dabei verwertbare Vorstellungen an die Hand geben. 

11. Die polare Einstellung der Zentren in somatischen Zellen der Metazoen. 

Wie bei den Eizellen ist es auch bei den somatischen Zellen nur möglich, 
einige hinreichend geklärte Fälle herauszugreifen, um an ihnen tatsächliche 
Erfahrungen zu sammeln, welche für das angestrebte Urteil über die Art der 
Einstellung der Zentren von Bedeutung sind . 

.M. HEIDENHAIN (1895, 1897) verdanken wir den Nachweis, daß das Cyto
zentrum der in Teilungsruhe befindlichen Zelle sich an einem bestimmten Ort 
befindet, der vor allem durch den Bau der Zelle, wohl aber auch durch die voran
gegangene Teilung ihm zugewiesen ist. In kugeligen Zellen ist es bestrebt, die 
.Mitte des Zellenleibes einzunehmen und sofern ihm diese durch den Kern ver
legt ist, sich ihr wenigstens soweit wie möglich zu nähern. In zylindrischen 
Zellen herrscht dagegen eine andere Ordnung, indem hier das Zentrum nahe 
der freien Oberfläche seinen Platz hat (Abb. 76, S. 93) und ZUR STRASSEN (1901, 
S. 149) hat sich auf Grund der von ihm zusammengestellten Befunde einer 
Reihe von Untersuchern für Epithelzellen überhaupt dahin ausgesprochen, 
daß bei ihnen die Lage des Cytozentrums "mitten unter der freien Oberfläche 
nahezu universell" ist. Immer aber liegen Zentrum, Kernmitte und Zellmittel
punkt auf einer geraden Linie, der Zellachse oder dem "Radius vector" der 
Zelle [HEIDENHAIN (1895, S. 497; 1897, S. 283)]. Die von HEIDENHAIN aus 
der Topographie des Zentrums abgeleitete Lehre von der Statik der ruhenden 
Zelle ("Spannungsgesetz") braucht hier nicht dargestellt zu werden. Es kommt 
uns vielmehr darauf an, zu zeigen, daß in einer Zelle von bestimmtem 
Bau eine typische und regelmäßige Ausgangslage des Zentrums 
gegeben ist. Aus dieser heraus greift dasselbe in die .Mitose ein und dieser 
Umstand bildet für die spätere Wanderung der Zentren eine im Bau 
der Zelle bzw. in der gegenseitigen Anordnung ihrer Teile ge
legene Voraussetzung, welche das Verhalten der Zentren, be
sonders ihre Einstellung und demgemäß die Teilungsrichtung 
von vornherein mitbestimmen wird. 

Die Veränderungen einer Cylinderepithelzelle, welche in die 
.Mitose eintritt, bestehen in der Formveränderung bis zur Erreichung der 
Kugelgestalt, im Aufrücken des Kerns zur Zellmitte und schließlich im Herein
wandern des Zentrums längs der Zellachse [Phase der "Prosynode" (ij 'lteO

av'Vo(Joc;, die vorangehende Zusammenkunft) nach K. W. ZIMMERMANN (1898)]. 
Auf alle diese Prozesse ist bereits unter Berufung auf die betreffenden Autoren 
hingewiesen worden (s. S. 36, 299). In bezug auf das Zentrum ergibt sich, 
daß es hierbei an die Kernoberfläche gelangt, und zwar an den Punkt derselben, 



316 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

in welchem die Zellachse auftrifft. Diese "Wanderung" des Zentrums ist wohl 
hinreichend verständlich aus der gesamten Umformung der Zelle (Abb. 270); 
eine aktive Ortsveränderung desselben dürfen wir dabei wohl nicht in Frage 
ziehen [ZIMMERMANN (1. c.) spricht von einem vom Zentralkörper zum Kern 
ziehenden "Leitfaden"]. Im neuen Zustand der Zelle kann die "Adhäsion" 
des Zentrums am Kern wirksam werden. Aus der oben (S. 299) angeführten 
Aussage WALLENGRENS geht hervor, daß jetzt erst die Aktivierung des Zentrums 
sich in der Entstehung der beiden Tochterzentren sichtbar auswirkt; denn 
in dem unmittelbar vorausgehenden Stadium, auf das sich die Bemerkung 

i'~! , , , 

Abb. 270. Schema zur Veranschaulichung 
der Umwandlung einer zylindrischen Zelle 
(schwarze Umrisse) in ihre mitotische Form 
(rote Umrisse). In der Zylinderzelle sind an· 
gegeben: der basale ellipsoide Kern, das 
Cytozentrum nahe der freien Oberfläche und 
dieHauptaohse der Zelle, auf der das Zentrum 
liegt und auf der es bei der Abrundung der 
Zelle zu dem aufsteigenden und anschwellen· 
den Kern hereinrückt. In der kugelig ge
wordenen Zelle liegt das Zentrum sodann an 
einer bestimmten Stelle der Kernoberfläche, 
von der aus nach seiner Verdoppelung die 
Tochterzentren ihre Wanderung an der Kern
oberfläche bis zur Einstellung in die auf der 
Zellachse senkrecht stehende Spindelachse 

durchführen. 

des genannten Untersuchers bezieht, war 
davon noch nichts wahrzunehmen. Wenn 
nun die Auseinanderbewegung der 
Tochterzentren von dem Orte der 
Kernoberfläche aus, wo das Mutter
zentrum angekommen war, ihren 
Ausgang nimmt, so ist der Beginn 
dieser Bewegung ersichtlich von langer 
Hand örtlich vorausbestimmt. Man 
kann gewiß nicht sagen, daß dem 
Zentrum bei dieser für den Ablauf 
der Teilung folgenschweren Neu
ordnung eine führende Rolle zu
käme, es ist im Gegenteil diesen 
Geschehnissen unterworfen. 

Ist die zylindrische Zelle erst ab
gerundet und befindet sich das Cyto
zentrum am Kern, so ist eine Lage her
gestellt, die ganz der entsprechenden einer 
kugeligen oder annähernd kugeligen, also 
der sich teilenden Zelle überhaupt gleicht. 
Wir haben den Fall der Cylinderepithel
zelle nur deswegen vorangestellt, weil an 
ihr der erste Akt, die Ankunft des Zen
trums am Kern, in besonders auffallender 
Weise abläuft. Im Grunde muß sich das 
Zentrum in jeder Zelle ebenso zum "Start" 
der Auseinanderbewegung der Tochter
zentren am Kern einfinden. Immer be
stimmt die gesamte Konstitution 

der Zelle dieses Manöver und wie ausdrücklich betont werden muß, 
mittelbar nicht zuletzt der Endzustand, der bei einer vorausgegangenen Mitose 
erreicht worden war (siehe hierüber auch den Abschnitt Telophase, besonders 
das dort über die Telokinese Gesagte). Dieser Transport des Zentrums 
läßt sich mit jenem bei den Nematodeneiern in einem Punkt vergleichen: 
hier wie dort gelangt es passiv an den Ort seiner Wirksamkeit. 

Das Auseinanderweichen der Tochterzentren, welche ihre Bahn, 
die demnach eine sphärische ist, paratangential zur Kernoberfläche durch
laufen, ist wiederum von HEIDENHAIN (1897 c) am genauesten verfolgt wod.en. 
Auch geben die Bilder dieses Autors von der Mitose des roten Blutkörperchens 
des Entenembryo (Abb. 14, S. 34) die beste Anschauung über die Einstellung 
der Zentren in einer somatischen · Zelle. Wir werden keinen Fehler 
begehen, wenn wir sie als typisch für diesen Vorgang auswählen. Im Anfang 
(Abb. 14a) zeigt diese Zelle meist noch einen exzentrischen Kern, erst während 
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der Prophase rückt er in die Zellmitte ein. Das Zentrum, das ihm aufsitzt, 
ist hier sehr stark gefärbt, so daß wir in seinen feineren Bau keinen Einblick 
gewinnen und z\vischen Centriol und Centrosoma nicht unterscheiden können, 
wie auch HEIDENHAIN selbst (1. c. S. 325) angibt, er könne bei diesen Mitosen
bildern nicht dafür bürgen, "daß die in ihnen sichtbaren scheinbar einheitlichen 
Zentren wirklich nicht mehr in sich zusammengesetzt sind". Eine echte Astro
sphäre ist an diesen Zentren nicht zu sehen. Sind sie bereits verdoppelt, so 
trifft man die Tocbterzentren meist schon ziemlich weit voneinander entfernt 
(Abb. 14 b). "Zwischen ihnen, sagt HEIDENHAIN (1. c. S. 325), spannen sich nicht 
selten dunklere oder hellere Substanzbrücken", welche er auf die Anlage der 
Zentralspindel bezog. Dies ist durchaus in dem Sinne gemeint, welcher der 
hier vertretenen Ansicht über die Herkunft der Zentralspindel entspricht (siehe 
S. 104), aber die Anlage der Zentralspindel wird immer undeutlicher und sie 
hat für diese Mitose, welche eben nicht mit einer Zentralspindel, sondern einer 
Metaphasenspindel (s. S. 112) abläuft, keine Bedeutung. Die Zentren bewegen 
sich "offenbar in entgegengesetzten Richtungen" und es ist anzunehmen, wenn 
auch bei diesem Objekt mangels fester Orientierungspunkte nicht nachzuweisen, 
daß die Wegstrecke des einen Zentrums genau so groß ist wie die des anderen. 
Es ist wenigstens nicht der geringste Grund zur Annahme vorhanden, daß etwa 
das eine an seinem Platze stehen bleiben und nur das andere sich bewegen 
würde. Schließlich nehmen die Zentren am Kern ihre Gegenüberstellung ein. 
Dann entspricht die präsumtive Spindelachse einem Durchmesser der kugeligen 
Zelle. Diese Bilder waren in HEIDENHAINS Präparaten "ganz ungemein häufig". 
Von Astrosphären sehen wir weder während noch nach der Wanderung der 
Zentren etwas und dieser Fall ist einer von jenen, welche die oben ausgesprochenen 
Zweifel begründen, ob solche Wirkungen wie in den Ei-, großen Furchungs
und wenigen anderen Zelltypen auch sonst stets von den Zentren auf das Cyto
plasma ausgeübt werden. Es hieße die Tatsachen gewaltsam einer schemati
schen Vorstellung unterordnen, wenn man auch hier entgegen dem Augenschein 
doch eine den Astrosphären entsprechende Umbildung des Cytoplasmas an
nehmen wollte. Eine Einwirkung auf das Cytoplasma ist dennoch gewiß vor
handen und zwei in den HEIDENHAINschen Bildern wiedergegebene Befunde 
sagen darüber etwas aus. Die Abb. 14 c und d zeigen das Centrosom nicht in un
mittelbarem Kontakt mit der Kernmembran, sondern sie sitzen einer Haube 
dunkleren Plasmas auf, welche die polare Kernkalotte bedeckt. Gerade der 
Umstand, daß man diese Plasmabeschaffenheit so deutlich wahrnimmt, keinerlei 
besondere Struktur oder Verdichtung aber zwischen dem Centrosoma und 
der Zellwand, befestigt unsere Stellungnahme. Die Astrosphäre ist doch eine 
allseitig und gerade nach der Peripherie der Zelle sich ausbreitende Plasma
veränderung, die im Gegensatz zu der hier vorliegenden haubenförmigen Bil
dung in dem Raum zwischen Zentrum und Kern, wo diese gerade liegt, aus
gespart sein kann. Es scheint sich also in der Tat um eine andere Bildung 
zu handehl. Die weitere hierhergehörige Wahrnehmung bieten die späteren 
Stadien der Abb. 14 e bis h dar, wo man die Spindelfasern auf einer sphärischen 
Fläche im Umkreis des Zentralkorns endigen sieht, ein Befund, auf den HEIDEN
HAIN selbst eingeht und der die Anwesenheit einer centrosomalen Hülle in 
der Umgebung des Centriols beweist. 

Wir müssen nun an der Hand unserer bisherigen Erfahrungen die Frage 
aufwerfen, wie die Wanderung der Zentren bis zu ihrer Gegenüber
stellung sich hier wohl vollziehen wird. 

Für die aktive Wanderung und polare Einstellung der Zentren kennen 
wir nur einen Mechanismus, die Astrosphärenbildung bis zur Umbildung des 
gesamten Cytoplasmas so, wie es in den kernlosen Blastomeren des Seeigeleies 
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(Abb. 280, S. 343) oder zuletzt im Nematodenei gezeigt werden konnte. Da 
nun echte Astrosphären hier fehlen, müssen wir folgerichtig gestehen, daß 
wir für eine aktive Wanderung der Zentren keinen zureichenden Grund nam
haft machen können. Das erste Auseinanderweichen und die Verselbständigung 
der Tochterzentren freilich müssen wir hier wie in jedem Falle uns in Kräften 
begründet denken, welche aus den Zentren selbst wirken. Aber die eigentliche 
Wanderung können wir uns hier in den somatischen Zellen nicht erklären. 
RHUMBLER (1896, S. 596) glaubt sie auf dasselbe mechanische Prinzip zurück
führen zu können, das er für die "Teilung" des Cytozentrums verantwortlich 
gemacht hat (s. S. 304). Wir haben indessen oben schon darauf hingewiesen, 
wie einseitig solche Erklärungsversuche sind, die sofort versagen, wenn der 
Wirklichkeit entsprechend die Situation im Vergleich zum "Schulfall" nur 
wenig geändert ist. 

Wenn wir also auf eine sichere Aussage über die Art der Zentrenbewegung 
am Kern bei der somatischen Zelle verzichten müssen - die Möglichkeit, daß 
Plasmaströmungen die Zentren an ihren Platz tragen, ist natürlich auch nicht 
auszuschließen - so werden wir doch gewisse Anhaltspunkte zur weiteren 
Verfolgung der angeschnittenen Frage mit Hilfe einiger Beobachtungen HEIDEN
HAINS gewinnen können, welche geringfügige und für den Ablauf der Mitose 
an sich belanglose Abweichungen von dem geschilderten Verhalten der Zentnm 
betreffen. Bei zentraler Lage des Kerns kommt es vor, daß die Verbindungs
linie der Zentren nicht die Mitte des kugeligen Zellkörpers schneidet, sondern 
peripher verschoben ist (1. c. S. 325). Ferner meint HEIDENHAIN für den Fall, 
daß der Knäuel selbst eine exzentrische Stellung einnimmt, würden die 
Zentren wahrscheinlich die entgegengesetzten Pole am Kern niemals erreichen, 
vielmehr werden sie voraussichtlich nur so weit am Kern entlang wandern, 
bis ihre Verbindungslinie im Durchmesser der kugeligen Zelle steht. Ein Bild, 
das dieser nicht seltenen Situation entspricht, ist in Fig. d der Abb. 14 wieder
gegeben. Diese Wahrnehmungen HEIDENHAINS (1. c. S. 325), so wenig an ihrem 
tatsächlichen Vorliegen zu zweifeln ist, sind doch nicht leicht miteinander zu 
vereinigen. Von der Zweckmäßigkeit und dem präzisen Mechanismus des Tei
lungsapparates war man offenbar überzeugt, aber andererseits hat man doch 
nicht streng an dieser Überzeugung festgehalten. Das zeigt eine Nebeneinander
steIlung der beiden angeführten Befunde unter Betonung ihrer Bedeutung für 
die Zellteilung. HElDENHAIN meint also, daß die Notwendigkeit zur Einstellung 
der Zentren in einen Zelldurchmesser bei exzentrischer Lage des Kerns die 
Wanderung der Zentren vorzeitig zum Stillstand bringe. Auf der anderen Seite 
sollen aber die Zentren, obwohl der Kern in der Mitte steht, zuweilen doch die 
entgegengesetzten Kernpole nicht erreichen. Warum bewirkt hier der Zwang, 
der sie einmal vorzeitig zum Stehen bringt, nicht wenigstens das normale Aus
maß der Wanderung? Vom Standpunkt der Zweckmäßigkeit aus betrachtet 
ist es übrigens gar nicht schwerwiegend, ob die präsumtive Spindelachse in 
einen Zelldurchmesser oder in eine Parallele dazu zu stehen kommt. Die spätere 
Durchschnürung senkrecht zur Spindel und in der Mitte zwischen beiden Polen 
muß in jedem Falle eine Halbierung der Zelle herbeiführen. Dagegen ist es als 
eine folgenschwere Abweichung von der Norm zu bezeichnen, wenn die beiden 
Zentren ungleich weit von der Zelloberfläche entfernt stehen bleiben. Denn 
dann, obgleich in einem Zelldurchmesser, aber auf ihm einseitig verschoben, 
liegt die Spindel so, daß die Zellteilung inäqual ausfallen müßte, wenn sich die 
Unregelmäßigkeit nicht im Laufe der Zellteilung ausgleichen würde. Und 
gerade diese schwerwiegende Abweichung kommt hier vor. "Liegt der Kern 
exzentrisch, so kann das eine Zentrum dem Zellumfang näher liegen als das 
andere; hieraus leiten sich offenbar die häufigen Fälle einer stark exzentrischen 
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Stellung der Spindel im Mutterstern ab" (Abb. 14h1 ). Wir wissen nicht, ob 
in allen Fällen beim roten Blutkörperchen des Entenembryo sich diese Un
regelmäßigkeit im Verlauf der Teilung wieder ausgleicht, so daß es doch zu 
gleich großen Tochterzellen kommt. Stellt man aber diesen in der Richtung 
ihrer Achse peripher verschobenen Spindeln die genau eingestellten Spindeln 
der Eizellen gegenüber, so muß man einräumen, daß die Schwankungen 
in der Einstellung der Zentren, welche bei diesen somatischen 
Zellen vorkommen, auf einem Mangel beruhen müssen, der den 
Eiz ellen nich t anhaften darf. So stoßen wir wieder auf die Astrosphären, 
deren Vorhandensein die genaue Einstellung der Zentren und der Spindel im 
Sinne der Zellpolarität gewährleistet und deren Fehlen bei diesen somatischen 
Zellen eben auch aus der Tatsache erschlossen werden kann, daß solche Ver
schiebungen der Spindel nicht selten sind. Es fehlt offenbar in der kugeligen 
Metazoenzelle jene Einstellung der Zentren als ein eigener absolut zuverlässiger 
Mechanismus, den wir zur Erreichung der Zellpolarität der Teilungsfigur vor
aussetzen müssen. HEIDENHAIN scheint von der Wanderung der Zentren, 
wie aus einer oben angeführten Meinung hervorgeht, geglaubt zu haben, daß 
sie der Zellpolarität unterworfen sei. Wir sehen aber, daß die Einstellung 
der Zentren im ganzen hier. durchaus nicht immer der Voraus
setzung entspricht, die wir von der Untersuchung der Eizelle 
her mitbringen. 

Die Wanderung und Einstellung der Zentren scheint im HEIDENHAINschen 
Fall nur jenem Akt der Zentrenbewegung im Nematodenei zu entsprechen, 
der dort die Gegenüberstellung der Zentren in einem bestimmten Durchmesser 
des Kopulationskerns und eine bestimmte Kernpolarität der Teilungsfigur 
herbeiführt. 

Wir haben bei der Besprechung eben dieses Aktes der Zentreneinstellung 
im Nematodenei die Frage berührt, ob vielleicht ein Einfluß von seiten 
des Kerns dabei im Spiele ist. Wir sind auf diese Erwägung durch die Tat
sache hingelenkt worden, daß die Zentren eine regelmäßige Stellung am Kopu
lationskern, nämlich in der Kopulationsebene einnehmen. Ist auch bei den 
somatischen Zellen die Möglichkeit gegeben, eine. regelmäßige 
Beziehung der Zentren zum Kern zu vermuten? Wir wissen, daß 
diese wenigstens für die Ausgangsstellung der Zentren, von der wir gesprochen 
haben, in manchen Fällen zutrifft. Das Zentrum oder seine beiden eben aus
einanderweichenden Abkömmlinge wurden von RABL (1885), wie auch von 
FLEMMING, einigen seiner Figuren nach zu urteilen, häufig über jenem Feld 
des Kerns gefunden, in dessen Bereich die einseitig gerichteten Chromatin
schleifen des Prophasenknäuels (RABLsche Orientierung, s. S. 61) der Kern
wand anliegen. Oft findet sich eine solche Lokalisation des Zentrums auch 
in dem Bukettstadium der Geschlechtszellen (s. S. 252) und hier ist die während 
der somatischen Prophase sicher nicht immer ausgeprägte Ordnung der Chro
matinschleifen stets gegeben, sie ist geradezu das Bezeichnende für das Bukett
stadium. Es ist oft die Meinung geäußert worden, daß das Zentrum auf den 
Kerninhalt diesen richtenden Einfluß ausübe. Der von RABL vertretenen 
Ansicht würde das nicht entsprechen. Dieser bezieht die polare Orientierung 
der Kernschleifen und die damit verbundene axiale Symmetrie des Kernes selbst 
auf die bei der vorangegangenen Mitose erreichte Anordnung der Tochter
chromosomen. Auch die definitive Lage des Cytozentrums wäre hiernach ein
fach während der Teilungsruhe erhalten geblieben. Wie dem auch sei, eine 
solche Beziehung ist jedenfalls in manchen Fällen vorhanden, und wie sie zu
stande kommt, erscheint noch nicht ganz aufgeklärt. Dabei kann man in Er
gänzung des oben über die Anordnung von Kernmittelpunkt, Zellmittelpunkt 
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und Zentrum in einem Zelldurchmesser angegebenen noch weiter sagen, daß 
die zuletzt angeführte Beziehung zwischen Zentrum und einem durch die An
ordnung seiner Chromatinschleifen symmetrisch gebauten Kern zugleich durch 
die vom Nabelfeld zum Schleifenscheitelpol des Kerns verlaufende Linie er
faßt wird. Unter diesen Umständen kommt also nicht nur der Kernmittel
punkt, sondern auch die Kernachse in den Radius vector der Zelle zu liegen. 
Wir haben uns oben mit der Angabe begnügt, daß der Bau der Zelle und die 
aus der letzten Telophase überkommenen Beziehungen der Zellbestandteile 
zueinander die neue Lage, die Ausgangslage des Cytozentrums bestimmen. 
Wollen wir auf Grund der eben angestellten Überlegungen noch etwas hinzu
fügen, so kann es höchstens in Form der offenen Frage geschehen, ob etwa auch 
der Bau des Kerns auf diese Lage seinerseits irgendeinen Einfluß ausübt. 

Wandern die Tochterzentren von ihrer Ausgangsstellung beide auf einem 
- beliebigen - Meridian des Kerns auseinander, so wird unter der Voraus
setzung des axialen Kernbaues die präsumtive Spindelachse senkrecht zur 
Kernachse stehen. Unter solchen Voraussetzungen gibt es in der Tat auch bei 
der somatischen Zelle eine Kernpolarität der Teilungsfigur. Ob der Kern, 
etwa im Gefolge von Wechselwirkungen zwischen Kern und Plasma, welche 
gerade im RABLschen Polfeld sich abspielen, auch auf die Bewegung der Zentren 
und ihr Ausmaß einwirken kann, muß dahingestellt bleiben. 

Zusammenfassend läßt sich über den Mechanismus der Zen
treneinstellung in den somatischen Zellen der Metazoen also 
sagen, daß er auf zwei Teilprozesse beschränkt ist, den der Annäherung 
des Zentrums an den Prophasenkern und den anderen der Wanderung der 
Zentren vom Ort des Mutterzentrums aus nach entgegengesetzten Richtungen, 
bis zur Gegenüberstellung in einem Kerndurchmesser. In bezug auf seine Ur
sachen ist der letztere Vorgang noch ganz ungeklärt. Seine Bedeutung für 
die Mitose ist dagegen verständlich. Er leistet eine Einstellung der präsumtiven 
Spindelachse annähernd senkrecht zum Radius vector der Zelle (HEIDEN

HAIN). Dies bedeutet für die Cylinderepithelzelle viel, weil hierdurch jene Tei
lungsrichtung bedingt ist, welche die Nebeneinanderlagerung der Tochterzellen 
im Sinne des Flächenwachstums eines solchen Epithels herbeiführt. In anderen 
Zellen, die nach dem allgemeinen Verhalten in der Prophase gleichfalls ab
gerundet werden oder die an sich annähernd kugelig sind, dürfte die neue Tei
lungsachse etwa senkrecht zu der einer vorangegangenen Mitose sich einstellen, 
wenn Zentrum und Kern in der Lagebeziehung zueinander geblieben waren, 
welche sie in einer letzten Telophase zueinander hatten. Es würde sich daraus 
zwangsläufig das Alternieren der Teilungsrichtungen ergeben, auf 
welches bei den Pflanzenzellen SACHS (1878) besonderes Gewicht gelegt hat 
und das manche Furchungsprozesse regelmäßig erkennen lassen. Damit ist 
natürlich nur ein Faktor für die Bestimmung der Zellteilungsrichtung nam
haft gemacht und es bleibt die Ermittlung von weiteren Faktoren dieser Art 
der späteren Analyse der Zelldurchschnürung vorbehalten. Ist das gegenseitige 
Lageverhältnis zwischen Zentrum und Kern nach der letzten Mitose geändert 
worden, so kann immerhin durch die Zentreneinstellung eine bestimmte Be
ziehung der neuen Teilungsachse zur früheren auch in diesen Fällen bestehen, 
wenn nämlich jene Änderung der Anordnung von Kern und Zentrum ihrer
seits eine bestimmte, für die betreffende Zellart typische ist. Eine Kernpolarität 
der Teilungsfigur kann durch den gezeigten Mechanismus erzielt werden. Für 
die Innehaltung einer bestimmten Zellpolarität der Teilungsfigur, welche für 
die Eizellen von größter Bedeutung ist, scheinen in der somatischen Zelle 
keine sich aus dem Verhalten der Zentren direkt ergebenden Vorkehrungen ge
troffen zu sein. Wo, wie bei den Cylinderepithelzellen die Spindelachse eine 
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regelmäßige Beziehung zur Zellachse aufweist, da ist dieselbe mittelbar durch 
den prophasischen Umbau der Zelle verursacht und lange nicht in dem Maße 
gesichert wie in den Eizellen durch die Sphären. 

Es ist also richtig, was wir oben (s. S. 319) angedeutet haben, daß in den 
somatischen Zellen entsprechend der geringeren Bedeutung, welche der exakten 
Einstellung der Spindel hier zukommt, auch ein geringerer Grad von Sicher
heit für dieselbe gegeben ist. 

Was schließlich die Rolle der Zentren für den Ablauf der Mitose 
anbelangt, so hat sich hier ergeben, was eingangs ins Auge ge
faßt wurde, daß der beherrschende und bestimmende Einfluß, 
welchen sie mittels großer Astrosphären ausüben können, ihnen 
nicht immer zukommt. Denn in den somatischen Zellen vollziehen sie 
offenbar nur, was die aus der vorhergehenden Mitose stammende Ausgangs
lage oder was der Bau der Zelle oder vielleicht auch der Bau des Kerns in bezug 
auf ihre Wanderung und Einstellung ihnen vorschreibt. 

111. Die Polarität der Mitose bei den höheren Pflanzen. 

Von der Polarität der Mitose am Ende d~r Prophase sprechen wir in An
betracht der Tatsache, daß mit den Teilungsvorbereitungen die Richtung der 
beiden Hauptbewegungen der Chromosomen, der Metakinese (s. S. 78) und 
Diakinese (s. S. 124), sowie die der Teilungsebene festgelegt werden. Genau 
so, wie es bei den tierischen Zellen bei noch geschlossenem Kern 
bereits ersichtlich ist, zwischen welchen einander entgegengesetzten Feldern 
diese Bewegungen vonstatten gehen werden, können wir auch bei der Zelle 
der höheren Pflanze in der entsprechenden Periode die prä
sumtive Spindelachse angeben. Aber hier existieren keine Zentren, 
welche den Mittelpunkt dieser polaren Felder auszeichnen und deren Ein
stellung den Pol erst zu schaffen scheint. In bezug auf diesen letzteren Ein
druck sind wir allerdings durch die vorangehenden Betrachtungen bereits 
zurückhaltend geworden. Denn selbst da, wo kein Zweifel angebracht war, 
daß die Zentren ihre Einstellung aktiv besorgen, wie bei der Teilung des Nema
todeneies, handelt es sich doch eigentlich nur um die Herstellung einer Polarität 
der Teilungsfigur, welche mit der davon unabhängigen Polarität des Eies selbst 
übereinstimmt. Vollends bei den somatischen Zellen mußte es dahingestellt 
bleiben, inwieweit gegenüber dem sichergestellten Einfluß der Zelle und dem 
möglichen des Kerns eine selbständige Aktion der Zentren überhaupt in Frage 
kommt. 

Worauf diese in der mitotischen Polarität bestehende Neu
ordnung der Zelle eigentlich beruht, kann man aus der Astrosphären
bildung im Bereich der Zentren sehen. Es handelt sich um eine Umbildung 
des Cytoplasmas innerhalb der Polfelder und bei höchster Aus
bildung der Sphären um eine Anordnung des von den Zentren beein
flußten Cytoplasmas, welche wir eine dizentrische nennen müssen. Auch 
in dem Falle noch, bei welchem eigentliche Astrosphären nicht gebildet werden 
(Abb. 271), weist die Kalotte anders beschaffenen, sich im fixierten Präparat 
dunkler färbenden Plasmas darauf hin, daß auch hier eine grundsätzlich durch
aus ähnliche Veränderung des Polfeldplasmas durchgeführt worden ist. Wie 
bei allen örtlichen Zustandsänderungen des Cytoplasmas ist wohl auch hier 
mit dem allmählichen allseitigen Abfall der an den Polen maximalen Verände
rung zu rechnen. Daher kommt diese in Form von polaren Kernhauben sich 
darbietende Bildung eines besonderen Polplasmas der dizentrischen An
ordnung des Cytoplasmas im eigentlichen Sinne sehr nahe. 
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Sieht man in dieser Umordnung des gesamten Cytoplasmas die 
eigentliche Grundlage der Polarität der Mitose, so verschwindet 
der Gegensatz zwischen den Mitosen tierischer Zellen mit ihren 
Zentren und denjenigen der höheren Pflanzen ohne Zentren. Denn 
der wesentliche Vorgang, die Neuordnung des Cytoplasmas mit dem Ziele, 
zwei einander entgegengesetzte Kernkalotten mit einem Polplasma zu bedecken, 
ist bei jeder Art der mitotischen Zellteilung gegeben. Nur die 
Durchführung dieser Veränderung und ihr Ausmaß, sowohl das absolute, wie 

Abb. 271. Allium cepa. Faserig 
gestreifte "Polkappen" am Zell· 
kern; die Chromosomen fertig 
differenziert. Nach GREGOIRE 

aus G. TISCHLER (1922). 

das relative im Hinblick auf den gesamten Zellenleib 
ist verschieden. Derartige Unterschiede bestehen aber 
nicht allein zwischen tierischen und pflanzlichen 
Zellen, sondern auch tierische Zellen verhalten sich, 
wie schon die wenigen hier behandelten Beispiele ge
zeigt haben, in bezug auf die Art und Weise der 
Bildung des Polplasmas sehr verschieden. Man darf 
überdies nicht vergessen, daß es auch tierische Zellen 
gibt, die der Zentren entbehren ,(so S. 90). 

Die hier vorgetragene Anschauung wurde am klar
sten von LUNDEGARDH (1912b) entwickelt, welcher von 
den Lage- und Symmetrieänderungen im Zusammen
hang mit Polstrahlungen sagt, daß sie immer auf
treten "auch in Fällen, wo keine Polstrahlungen vor
kommen". Um den ruhenden Kern ist das Cyto
plasma, "wenigstens das direkt an den Kern grenzende 
Plasma, immer monozentrisch oder radiär" an
geordnet, "bei der Teilung nimmt es eine dizentrische 
oder bipolare Anordnung an", worin LUNDEGARDH ein 
"allgemeines Charakteristicum der Veränderungen im 
Plasma" bei der Karyokinese sieht. Wenn der bota
nische Cytologe (ibidem S. 472) die Polstrahlungen 
als "nebensächliche Phänomene" bezeichnet, so geht 
dieser Schluß aus seinen an der Pflanzenzelle ge
wonnenen Erfahrungen allerdings zu weit. 

Was die hierhergehörigen Vorgänge in der 
Pflanzenzelle des genaueren betrifft, so berichtet 
LUNDEGARDH (ibidem), daß sich im allgemeinen 
"während der Kernteilung das Plasma stärker 

um den Kern anzusammeln" scheint. "Unzweifelhaft aber, fährt er 
fort, wird in der Prophase immer eine, 0 bwohl morphologisch 
schwach ausgeprägte, dizentrische Anordnung in der den Kern 
umgebenden Plasmamasse der höheren Pflanzenzelle ausgebildet." 
Daß sie nicht immer "schwach ausgeprägt" ist, zeigt die nebenstehende Ab
bildung, aber es ist richtig, daß die Plasmaverdichtung an den Kernpolen so 
deutlich nur bei von verhältnismäßig großen Waben durchsetztem Zellenleibe 
in Erscheinung tritt. In' Pflanzenzellen von meristematischem Charakter ist 
meistens nicht viel davon zu sehen. Bei Anwesenheit von paraplasmatischen 
Körpern, Z. B. Stärkekörnern, mag die Verlagerung derselben zu den Polen 
ein Zeichen des dorthin gerichteten Zusammenfließens von Plasma sein. Dafür 
sprechen wenigstens Beobachtungen wie die von MARQUETTE (1907) an Pflanzen
zellen. Im allgemeinen bieten die verschiedenen Pflanzenarten in bezug auf 
diese feineren Vorgänge bei ihren Mitosen den Angaben LUNDEGARDHS (1. c.) 
zufolge mehr oder weniger große Unterschiede dar. Der weitere Verlauf der 
Mitose bei den Pflanzenzellen beweist dementsprechend, daß die in der bloßen 
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dizentrischen Plasmaverdichtung bestehende Einrichtung kein so zuverlässiger 
Mechanismus ist wie ihr Gegenstück bei den mit der genauesten Spindelein
stellung ausgerüsteten tierischen Zellen. Dies macht sich in zwei Richtungen 
geltend. Wir werden sehen, daß die Spindel in den Zellen der höheren Pflanzen 
durchaus nicht immer die erwartete Stellung im längsten Zelldurchmesser ein
nimmt, sondern aus dieser Richtung offenbar leicht abgelenkt werden kann. 
Dann wird ferner als eine Eigenart mancher in die besprochene Kategorie ge
höriger Pflanzenzellen eine gewisse Unbestimmtheit im Einsatz der ersten polar 
determinierten Bewegung zu erwähnen sein, welche zum Bild einer multipolaren 
Spindel führt (s. S. 353) und gerade diese Erscheinung spricht unseres Er
achtens sehr für eine gewisse Unvollkommenheit der Mitosen, welche der 
Zentren ermangeln. 

Es scheint nicht richtig, die Plasmaverdichtung, welche unsere Abb. 271 zeigt und auf 
die sich unsere Erörterungen beziehen, als "Polkappen" zu bezeichnen. Man muß diese 
wirklich kappenartigen, auf dem optischen Durchschnitt meistens halbmondförmigen Bezirke 
im fixierten Präparat meist hellen und streifigen Plasmas (Abb. 62, S. 83) vielmehr von der 
Ansammlung des zunächst nicht scharf nach außen abgegrenzten Polplasmas trennen und 
wird die eigentlichen Polkappen besser mit d!;lm Beginn der Kernauflösung und der Spindel
bildung in Beziehung setzen, wie wir es in Übereinstimmung mit LUNDEGARDH versuchen 
wollen (s. S. 342). 

Was diese kurze Betrachtung der Verhältnisse bei den Zellen der höheren 
Pflanzen wiederum lehrt, das gehört in das Bereich der außerordentlich großen 
Variabilität der Mitose. Wir dürfen im einzelnen an keiner schematischen Vor
stellung hängen, denn die Durchführung der Mitose ist auf recht verschiedene 
Weise möglich. Dabei kann man gerade beim Überblick über die verschiedenen 
Möglichkeiten der polaren Bestimmung der Mitose die Bemerkung nicht unter
drücken, daß der Aufwand an Einrichtungen zur Sicherung einer bestimmten 
Teilungsrichtung am größten dort ist, wo am meisten auf diese Sicherung an
kommt und daß die Zelle sparsamer arbeitet, wenn damit kein Nachteil ver
bunden ist. In diesem Sinne hat BOVER! (1900, S. 155) einmal gesagt: "Die 
Teilung mit Cen trosomen ist die eleganteste Lösung einer Aufgabe, die auch 
auf andere und wohl mehrfache andere Weise gelöst werden kann". 

Nach der Beobachtung der Pflanzenzelle drängt sich die Überlegung auf, 
wie trotz der Variabilität der Mitose im einzelnen der gesamte 
Ablauf derselben bei den allerverschiedensten Zellen so gleich
artig sein kann. Hinter den variablen Erscheinungen müssen wir 
wohl wesentliche Bedingungen suchen, grundlegende Zustände 
und Vorgänge, die bei allen sich mitotisch teilenden Zellen die 
gleichen sind. 

Diese grundsätzliche Stellungnahme, welche eine Voraussetzung für das Unternehmen 
der Analyse darstellt, hat HEIDENHAIN (1897, S. 289) einmal klar zum Ausdruck gebracht, 
wenn er aus der Tatsache, daß man mitotische Zellen in sehr verschiedenem Zustand des 
Cytoplasmas treffen könne und daß trotzdem "die Mitose in den Grundzügen nach dem
selben Schema" ablaufe, folgerte, "daß auch die statischen und dynamischen Grundgesetze 
in allen Fällen die nämlichen sein werden". Man könnte in diesem Sinn mit R. HERTWIG 
(1903) von eigenen Gesetzen der Zelle, von "cytotypischen Gesetzen" sprechen. 

Daher ist der Standpunkt, den LUNDEGARDH in bezug auf die Polarität ein
genommen hat, gewiß sehr einleuchtend: die allgemeine Einrichtung darf 
wohl in der dizentrischen Anordnung des Cytoplasmas einer 
prophasischen Zelle gesehen werden (s. den nächsten Abschnitt). Wir 
wollen mit der Hervorkehrung dieses Grundzuges der Mitose indessen nicht 
einer Verallgemeinerung das Wort reden in dem Sinne etwa, als böte die Zelle 
der höheren Pflanze nur das Grundschema der Mitose dar und als dürfte man 
die Einrichtungen der tierischen Zelle gewissermaßen als akzidentelle Erwer
bungen ansehen, die zu dem einfachen Mechanismus der Pflanzenzellen nur 
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hinzugefügt werden müssen, um die vollkommenere Stufe verständlich zu 
machen. Wir können im Gegenteil die verschiedenen Arten der Durchführung 
einer dizentrischen Anordnung des Cytoplasmas nicht auf einen gemeinsamen 
mechanischen oder anderen physikalischen Nenner bringen. Wenn zwei Astro
sphären vermöge ihrer Einwirkung auf das Cytoplasma in ihre Opposition ge
langen, so ist dies unserer gegenwärtigen Einsicht nach ein ganz anderer Vorgang 
als die Zusammenziehung des Polplasmas in der Pflanzenzelle. Für diese letztere 
dürfen wir eine Erklärung vielleicht in dem Bau und in der Zusammenordnung 
der Pflanzenzellen zu Zellsäulen suchen. Jene Flüssigkeitsaufnahme in die 
Zelle und die andere in den Prophasenkern, von welchen wir gesprochen haben, 
sind in der Pflanzenzelle entsprechend der nicht näher zu schildernden Organi
sation eines Meristems vornehmlich axial gerichtet und daraus ergeben sich 
andere Bedingungen für Bewegungen und Massenverschiebungen innerhalb 
der Zelle als in einer sphärischen, allseitig von flüssigem Medium umgebenen 
tierischen Eizelle. 

Dieser Gesichtspunkt sei hervorgehoben, um die Aufmerksamkeit darauf 
zu lenken, daß selbst noch solche Vorgänge in der mitotischen Zelle, welche 
grundlegend für den Teilungsablauf sind und anscheinend eine Angelegenheit 
der allgemeinen cellulären Organisation allein, von der Umwelt im weitesten 
Sinn und besonders von der Unterordnung der Zellen unter den Verband des 
Gewebes, Organs oder des ganzen Organismus beeinflußt und bestimmt sein 
können. Diese Überlegung hätte bereits oben nahe gelegen, als wir von den 
besonderen Verhältnissen einer in die Teilung eintretenden Cylinderepithel
zelle sprachen (s. S. 316). 

Aber noch von einer ganz anderen Seite her betrachtet scheint die Varia
bilität der Mitose überhaupt wie die Variabilität in den Einrichtungen zur 
Herbeiführung der Polarität der Mitose eine richtige und weitgehende Divergenz 
zwischen den verschiedenen Zellarten zu bedeuten. Betrachtet man nämlich 
die entsprechenden Einrichtungen bei den Zellen der niederen Pflanzen und 
bei den Protisten, so erkennt man, daß dort bereits die allerverschiedensten 
Möglichkeiten verwirklicht sind und nicht dieselbe, sondern entschieden eine 
noch größere Mannigfaltigkeit in bezug auf die Verhältnisse der Zentren und 
Spindeln herrscht als bei den höheren Organismen. (Das Nähere hierüber s. 
später S. 380.) Es ist also gar nicht daran zu denken, die Mitosen tierischer 
und pflanzlicher Zellen in eine phylogenetische Beziehung von einfacher und 
komplizierter eingerichteten zu bringen, sondern angesichts der großen Mannig
faltigkeit auf niederer Stufe würden die Varianten der Mitose im allgemeinen 
nur im Sinne einer "polyphyletischen" Entstehung stammesgeschichtlich zu 
beurteilen sein. 

3. Der Übergang von der Prophase zur Metaphase. 

a) Die Auflösung der Kernmembrau. 
Die Veränderungen der Zelle, welche die Karyokinese vorbereiten, sind 

abgeschlossen, sobald durch die Einstellung der Zentren an den Polen ein neuer 
Gleichgewichtszustand hergestellt ist. Das bekundet sich auch darin, daß jetzt 
eine gewisse, unter Umständen längerdauernde Pause im Ablauf der Mitose ein
tritt, während alle der Prophase zugehörigen Teilprozesse : Abrundung der Zelle, 
Veränderung des physikalischen Zustandes des Cytoplasmas, Vergrößerung 
des Kerns und die Entwicklung seiner Chromosomen, sowie der Aufmarsch 
der Centrosomen gleichsam unaufhaltsam abrollen, nachdem das Signal zur 
Mitose gegeben ist. 
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Die Reifeteilungen der Geschlechtszellen liefern uns sogar das Beispiel für 
den ausgesprochenen Stillstand der bis hierher gekommenen Mitose bei den 
Spermatocyten und für ihre Rückgängigmachung bei den Eiern, wenn wir 
das Bukettstadium in der Vorbereitung zur ersten Reifeteilung der beim Über
gang zur Metaphase angelangten typischen Mitose an die Seite stellen. Was 
den Kern betrifft, liegen die sichtbaren Merkmale einer vollendeten Pro
phase auch beim Bukettstadium vor und die Aktivierung des Cytozentrums 
scheint gleichfalls nicht zu fehlen, da in vielen Fällen, wie z. B. in den Spermato
cyten des Grottenolms [STIEVE (1920)] deutliche Zeichen einer vom Cyto
zentrum ausgehenden Einwirkung auf das Cytoplasma und selbst auf den Kern 
beobachtet werden [so BUCHNER (1910)]. Diese Übereinstimmung ist der Grund 
dafür, warum man die ganze Periode der Geschlechtszellenentwicklung von 
der letzten Teilung der Urgeschlechtszellen bis zur ersten Reifeteilung als eine 
langhingezogene oder bei den Eizellen unterbrochene Prophase der Reifeteilung 
aufgefaßt hat. 

Die Betrachtung dieser Verhältnisse unter dem Gesichtswinkel seiner Kernplasma
theorie führte R. HERTWIG (1908) zu der Vorstellung, daß es sich bei der Vorbereitung 
der ersten Reifeteilung zuerst um einen Versuch zur Mitose handle und das Bukettstadium 
das Zeichen einer abortiven Teilung sei. Dieser Gedanke, welcher im Einzelfall sehr wohl 
einen Versuch zur Erklärung der heterotypischen Kernveränderungen ermöglicht [WASSER
MANN (1913, S. 91 u. f.)], steht durchaus im Einklang mit der allgemeinen Aussage, daß 
die Reifung der Geschlechtszellen durch eine langhingezogene und unterbrochene Prophase 
gekennzeichnet ist. Diesen Standpunkt wenigstens hat auch GREGOIRE (1918) eingeräumt, 
wenn er auch die HERTwIGsche Lehre von der "abortiven" Teilung während der Geschlechts
zellenreifung nicht hat beitreten wollen. 

Nur in einem wesentlichen Punkt finden wir den Zustand der Geschlechts
zelle im Bukettstadium nicht in Übereinstimmung mit der somatischen Zelle 
am Schluß der Prophase: das Centrosom ist im Bukettstadium stets noch ein
heitlich. Wir kennen demnach wohl Mitosen, welche bei weit fortgeschrittener 
Prophase stehen bleiben oder von hier aus wieder zum Ausgangszustand zurück
kehren, aber wir kennen keine Mitose, welche natürlicherweise dann noch einen 
beträchtlichen Aufschub erleiden würde oder überhaupt in Frage gestellt wäre, 
wenn einmal die Polplasmen gebildet sind. Das ist ein Unterschied, welcher 
gerade für die Prophase der ersten Reifeteilung nicht vernachlässigt werden 
sollte. Die Hemmung, welche sie befällt, betrifft das Cytozentrum. Wenn 
wir auf Grund der Einsicht, zu der uns die Analyse geführt hat, diese Tatsache 
zellphysiologisch genauer erfassen wollen, so können wir auch sagen, daß bei 
einer Mitose, deren Cytozentrum trotz bereits angefachter Tätigkeit nicht 
zu seiner Hauptaktion gelangt, das Cytoplasma, von dessen Zustand die Ver
änderungen des Zentrums abhängen (s. S. 300), aus seiner der Prophase ent
sprechenden Verfassung in eine andere, wahrscheinlich die frühere Verfassung 
zurückkehren wird. Diese Anschauung drängt sich besonders bei den Ovocyten 
auf, weil hier die Unterbrechung der Mitose tatsächlich die Rückkehr des 
Cytoplasmas in den Zustand des Arbeitsstoffwechsels zum Zweck der Dotter
bildung bedeutet [WASSERMANN (1913, S. 92)]. 

Entscheidend für die Beendigung der Prophase scheint also 
die Durchführung der dizentrischen Anordnung des Cytoplasmas 
zu sein. Dadurch erst ist die neue Lage hergestellt, welche den 
Fortgang der Mitose, d. h. die Auflösung der Kernmembran, die 
Bildung der Metaphasenspindel und die Umordnung der Chromo
somen ermöglicht. 

Daß alle diese Vorgänge vom Zustand des Kernes nicht ab
hängen, kann man zeigen. Selbst bei der gleichen Zellart erweist sich der 
Chromatinknäuel zur Zeit der Kernauflösung verschieden weit entwickelt. 
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Sowohl bei tierischen als bei pflanzlichen Zellen kommt es zuweilen vor, daß 
in noch geschlossenem Kernbläschen Chromosomen von solcher Dicke und 
Kürze enthalten sind, wie meistens erst nach der Kernauflösung während der 
Einordnung in den Äquator. Die Geschlechtszellen vor der ersten Reüeteilung 
mit ihren bereits stark verkürzten, im Kernraum zerstreuten Tetraden sind 
wiederum ein besonders klares Zeugnis für das Vorkommen gewissermaßen 
überfälliger Kerne oder überalteter Prophasen. Wenn es am Kern 
gelegen wäre, seine Auflösung herbeizuführen, dann könnte dieser Zustand 
schwerlich vorkommen. Unter abnormen Bedingungen vollends, welche das 
Fortschreiten der Mitose über die Prophase hinaus, also zunächst die Kern
auflösung verhindert, ist öfters gezeigt worden, daß die Chromosomen inner
halb des Kerns mit ihrer Verkürzung fortfahren (NEMEC, LUNDEGARDH, SAKA
MURA, WASSERMANN). Dies beweist wiederum, daß der Zustand des Kerns 
und die Vorgänge in seinem Innern bl'lsonders die sich an den 
Chromosomen abspielenden mit dem früheren oder späteren Ein
tritt der Kernauflösung nichts zu tun haben. 

Die Möglichkeit, daß die mit der Kernvergrößerung verbundene Verände
rung seiner Membran die spätere Auflösung derselben bis zu einem gewissen 
Grade vorbereiten hilft, müssen wir natürlich offen lassen. Aber die eigent
liche Voraussetzung für das Schwinden der Kerncytoplama
Grenzschicht, deren Erscheinungen bereits erwähnt wurden (s. beschreiben
der Teil S. 63), kann nur im Zellenleib gesucht werden. 

Wenn wir nun die Frage nach der Natur des Cytoplasmazustan
des aufwerfen, welcher die Vorbedingung zur Kernmembran
auflösung darstellt, sie zum mindesten erst ermöglicht, so werden wir von 
der Annahme ausgehen dürfen, daß dieser Zustand im allgemeinen in dem 
Stadium der Mitose erreicht sein wird, bis zu welchem unsere Untersuchung 
vorgeschritten war. Daß einzelne Zellarten am Ende der Prophase recht weit
gehend voneinander verschieden sein können, haben wir erfahren. Die Auf
lösung der Kernmembran erfolgt aber bei allen in demselben Stadium und, 
abgesehen von den sogleich zu berücksichtigenden Unterschieden, im wesent
lichen auf die gleiche Weise. Wir dürfen daher in bezug auf die zur Kernauflösung 
notwendige Bedingung auf einen Sachverhalt rechnen, durchaus ähnlich dem 
bei der dizentrischen Ordnung des Cytoplasma, daß nämlich ein allgemeines 
Prinzip sich werde ausfindig machen lassen, auf welches der Zustand des Cyto
plasmas bei allen Zellen unmittelbar vor der Kernauflösung bezogen werden 
kann. 

Der Vorgang, welcher durch die Bezeichnung der Auflösung 
der Kernmembran erfaßt wird, beschränkt sich sicher nicht auf diese 
allein. Vielmehr ist notwendigerweise nach Aufgabe der trennenden Membran 
eine Vermischung des freigewordenen Kernsaftes mit dem umgebenden Cyto
plasma die Folge des Membranschwundes, ja es sprechen gewisse Erscheinungen, 
besonders bei Pflanzenzellen (Polkappenbildung s. unten) entschieden dafür, 
daß ein Austritt von Kernsaft durch die Membran in das Cytoplasma hinaus 
mit der Lösung der Membran direkt verbunden ist. Demnach ist es sogar wahr
scheinlich, daß nicht zwei verschiedene Akte, nämlich die Auflösung der Mem
bran und die Mischung des Kernsaftes mit dem umgebenden Plasma vorliegen, 
sondern ein einziger Prozeß vom Zustand des geschlossenen Kerns zu dem 
folgenden überleitet, bei dem der Knäuel, wie man oft sagt, frei im Plasma 
gelegen ist. Von der neuen Plasmazone, die dadurch geschaffen wird und von 
der Notwendigkeit, den Inhalt dieser "Vakuole", die dann den Knäuel ent
hält, mit dem Ausdruck Mixoplasma zu belegen, war bereits im beschreiben
den Teil die Rede (s. S. 64 und S. 150). Es kann also, da der Kernsaft am Ende 
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der Prophase, wie die manchmal sehr lebhaften Bewegungen der Chromosomen 
direkt erkennen lassen [BELA:a (1924)], eine wasserreiche Phase darstellt, sich 
nur um Flüssigkeitsaufnahme in das den Kern umgebende Plasma 
handeln. Damit dies geschehen kann, muß das Cytoplasma wenigstens in 
unmittelbarer Nähe des Kerns zur Flüssigkeitsaufnahme geeignet 
sein, handle es sich dabei um Quellung oder um bloße Imbibition desselben. 
Die Bereitschaft zu solcher Veränderung wird um so größer sein, je geringer 
der Wassergehalt des Plasmas selbst ist. Daher müssen wir den gesuchten Zu
stand des Cytoplasmas wohl in einer gewissen Wasserarmut suchen, einer höheren 
Dichte, als sie das Cytoplasma mit seiner niedrigen Viscosität am Anfang der 
Mitose besessen hat. Zugunsten dieser 
Erwartung sprechen eine Reihe B e
obachtungen1 . Seit FLEMMING (1882, 
S.206) weiß man, daß der Zellenleib 
während der Prophase an Licht
brechungsvermögen gewinnt und daß 
er im Spiremstadium des Kerns durch 
Osmiumsäure dunkler wird als der 
nachbarlicher Zellen in Teilungsruhe ; 
auch geht die Hämatoxylinfärbung bei 
diesem Plasma der späteren Prophase 
stärker an als sonst. Auch RHUMBLER 
(1896, S. 586) findet, daß diese Er
scheinungen "auf die stärkere Konden
sation des Zellenleibes, auf ein dich
teres Hyaloplasmagefüge in den sich 
teilenden Zellen" hinweisen. In dem 
gleichen Sinn, daß sich "während der 
Kernteilung" das Plasma stärker um 
den Kern anzusammeln scheint, hat 
sich, wie oben bereits in anderem Zu
sammenhang erwähnt, LUNDEGARDH 
(1921 b) ausgesprochen. Gerade auch 

Abb. 272. Die granuläre Innenzone am Ende 
der Prophase der Reifungsteilung der Pollen
mutterzelle von Lavatera. Nach E. S. BYXBREE 

(1900). 

gewisse pflanzliche Zellen, so die Pollenmutterzellen, zeigen nach BYXBREE 
(1900) und OVERTON (1909) in der späten Prophase eine sehr deut
liche Schichtung des Cytoplasmas in eine dichte, die Kernwand umgebende 
Lage und in ein mehr lockeres durch seine Vakuolisierung den höheren Flüssig
keitsgehalt verratendes Plasma des übrigen Zellenleibes (Abb. 272). Es ist be
achtenswert, daß wir in solchen Fällen von einer dizentrischen Anordnung des 
Cytoplasmas eigentlich nicht sprechen können; sie erscheinen daher gegenüber 
den meisten anderen mit deutlich ausgeprägtem dichterem Polplasma (Abb. 271) 
in einer Sonderstellung und bilden eine gewisse Ausnahme. Wenn die An
sammlung des dichteren Plasmas an den Polen Kernauflösung und Spindel
bildung und zugleich die Polarität der Mitose vorbereiten, so dürften die zuletzt 
angeführten Zellen mit bloßer konzentrischer Plasmaverdichtung ohne dizen
trische Ordnung auch in bezug auf ihr weiteres Verhalten gegenüber den anderen 
bemerkenswert und aufschlußreich sein. Denn es würde dann zwar die Kern
auflösung ebensogut möglich sein wie im Gefolge der Polplasmabildung, aber 
die Polarität der Mitose könnte nicht ebenso eindeutig vorher schon voraus
bestimmt sein (s. S. 353). Ist die Schlußfolgerung, die wir aus Befunden wie 
den erwähnten ziehen, daß das Plasma in der Umgebung des Kerns entsprechend 

1 Vgl. hierzu S. 154. 
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seinem dichteren Gefüge auch weniger freies Wasser enthält, richtig, dann 
müßte sich in gewissen Fällen eine größere Rigidität und erhöhte Vis
cosität des Zellenleibes am Schluß der Prophase auch mittels der 
physikalischen Methoden nachweisen lassen!. 

Wir erwarten eine solche Bestätigung ausdrücklich nur für gewisse Fälle 
deswegen, weil es ganz natürlicherweise von der Größe der Zelle und der Größe 
des Kerns, von dem Verhältnis zwischen Volumen des Zellenleibes und des 
Kerns abhängen wird, ob die Verfestigung des Cytoplasmas, welche notwendig 
ist, die ganze oder nahezu die ganze Masse desselben ergreift, was bei kleinen 
Zellen mit verhältnismäßig großem Kern leicht eintreten wird, oder ob nur 
eine im Verhältnis zur gesamten Plasmamenge schmale Zone am Kern sich 
verdichtet. Die Unterschiede, welche da zwischen den verschiedenen Zellen 
bestehen, kennen wir nicht genauer; daß sie beträchtlich sein müssen, lehrt 
der Vergleich der beiden Pflanzenzellen der Abb. 271 und 272 und vollends 
die Gegenüberstellung solcher Zellen und mancher Eier, deren gesamtes 
Plasma in der entsprechenden Phase von den Astrosphären beherrscht ist. 
Im letzteren Fall ist in diesem Zeitpunkt keine Differenzierung in Polplasma 
und nicht verdichtetes Cytoplasma oder in zwei konzentrische Plasmazonen 
gegeben, sondern die Veränderung, von der wir glauben, daß sie in ihren all
gemeinsten Charakteren überall die gleiche sein muß, nämlich eine Verdichtung, 
hat den ganzen Zellenleib ergriffen. Zugleich bringt uns das Beispiel der Eier 
mit den vollentwickelten Astrosphären zu der weiteren Überlegung, ob wir 
über die Aussage, die Verdichtung des Cytoplasmas sei der allgemeine Cha
rakter seiner Veränderung am Schluß der Prophase, nicht hinausgelangen 
können. Denn wir wissen, daß die Astrosphärenbildung auf der Scheidung 
des Cytoplasmas in eine festere und eine flüssigere Phase beruht (s. S. 293) 
und nicht einfach in einer Verfestigung schlechtweg. Und eine damit vergleich
bare, freilich gröbere Trennung mindestens zweier Phasen tritt uns doch in allen 
bisher angeführten Fällen entgegen, ob es sich um Polplasmen handelt oder 
um die Zweischichtung im Zellenleib. Man könnte also versucht sein, die 
Scheidung einer diöhteren und wasserärmeren Phase und einer 
anderen von größerem Flüssigkeitsreichtum als die allgemeine 
Zustandsänderung während der späteren Prophase anzusprechen. 
Dabei bleibt aber der oben aufgestellte Satz zu Recht bestehen, daß die dichtere 
Phase als die zur Flüssigkeitsaufnahme vorwiegend befähigte, mit dem Akt 
der Kernmembranauflösung, so wie wir ilin oben gekennzeichnet haben, in die 
eigentliche Wechselwirkung tritt. Die Viscositätsprüfung des Cyto
plasmas wird uns die angenommene Zustandsänderung nicht nur in Anbetracht 
der herrschenden Variabilität nicht immer bestätigen können. Ihre Ergebnisse 
sind auch deswegen nicht leicht mit unserem Gedankengang in Parallele zu 
setzen, weil sie auf Methoden der Untersuchung beruhen, die, abgesehen von 
sonstigen Schwierigkeiten, nicht mit Sicherheit erkennen lassen, zu welcher 
Phase der Mitose des genaueren eine ermittelte Viscositätsänderung eigent
lich gehört. Man könnte einen sicheren Einblick in die Beziehungen zwischen 
Viscositätsschwankung und Ablauf der Mitose nur aus Untersuchungsreilien 
gewinnen, bei denen die viscosimetrischen Befunde zugleich an einem Teil 
des Materials durch den mikroskopischen Befund als zu dieser oder jener Phase 
gehörig genau bestimmt wären. Mit dieser Schwierigkeit hatten wir bereits bei 
der ersten Auswertung solcher physikalischer Untersuchung des Cytoplasmas 
zu kämpfen. Aber wir glaubten dort die Aussage verantworten zu können, 
daß im Anfang der Mitose die Viscosität des Cytoplasmas im Vergleich mit 
der ruhenden Zelle erniedrigt ist (S. 271). 

1 Vgl. S. 164, oben. 
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Wie schwierig es ist, die Ergebnisse der einzelnen Untersuchungen so wiederzugeben, 
daß nicht nur eine im Augenblic~ besonders wichtig erscheinende Tatsache vermittelt, 
sondern ein möglichst objektiver Uberblick über die Einzelergebnisse geliefert wird, geht 
z. B. aus der Gegenüberstellung zweier Sätze hervor, die beide ausdrücklich auf dieselben 
Arbeiten von HEILBRUNN sich gründen. CHAMBERS (1924, General cytology S. 249) sagt: 
"HEILBRUNN .... has definitely proved, that the internal viscosity increases (vom Verf. 
hervorgehoben) after fertilization". SPECK (1924, S. 448) dagegen berichtet: "Wir finden 
z. B. beim Seeigelei nach der Befruchtung flüssige Konsistenz und Zentrifugier
barkeit, dann eine allmähliche Verfestigung" (Hervorhebungen vom Ref.). CHAMBERS 
berücksichtigt eben die niedrige Viscosität im direkten Anschluß an die Befruchtung nicht, 
während sie uns höchst beachtenswert erschien. 

Schon an jener früheren Stelle haben wir darauf hinweisen können, daß 
im Verlauf der Mitose selbst periodische Veränderungen der Viscosität fest
gestellt werden und daß somit der anfänglichen Viscositätserniedrigung eine 
Viscositätserhöhung während der Mitose folgt. Wenn diese letztere in das 
Ende der Prophase und die Periode des Übergangs von der Prophase zur Meta
phase fällt, so würde dies dem oben dargelegten Standpunkt eine bedeutende 
Sicherheit verleihen. Da, wie erwähnt, die Methoden der Viscositätsprüfung 
vornehmlich auf der Betastung der Zellenleibsubstanz mit der Mikrodissek
tionsnadel und in der Feststellung der leichteren oder schwereren bzw. rascheren 
oder langsameren Zentrifugierbarkeit festerer Plasmaeinschlüsse beruhen, 
können sie offenbar keinen Aufschluß über die ermittelte Trennung des Cyto
plasmas in die beiden Phasen von verschiedener Viscosität geben, sondern es 
wird sich im Falle des Eies vor der ersten Furchungsteilung - dies ist der aktuelle 
Fall für die bisherigen Viscositätsmessungen - bei der größeren oder geringeren 
Verschieblichkeit der eingelagerten Teilchen lediglich die feste Phase als die
jenige bemerkbar machen, welche die Zentrifugierbarkeit herabsetzt oder die 
direkte Verschieblichkeit der Teilchen hemmt. Über bloße polare Verdichtung 
während der Mitose könnte uns, wie SPECK (1924, S. 448) sehr richtig hervor
hebt, die Zentrifugierung einer Zelle überhaupt keinen Aufschluß geben und 
ebensowenig, wie wir hinzusetzen, über eine ausschließlich perinucleäre Plasma
verdichtung. 

Diese Überlegung zeigt zugleich, ein wie komplizierter Vorgang die Viscositätserhöhung 
innerhalb der Zelle ist und daß man ihn, wie HEILBRUNN (1925, S. 17) hervorhebt, nicht ein
fach der Koagulation animalischer Flüssigkeiten oder gar kolloidaler unbelebter Materie 
an die Seite setzen kann. Es wäre durchaus denkbar, daß mit der Gelbildung in einem Be
zirk des Zellenleibes eine Viscositätserniedrigung im übrigen Hand in Hand ginge, und 
es ist gewiß richtig, daß Gelbildung und Viscositätserhöhung nicht zusammenfallen 
müssen [HEILBRUNN, FAuRE-FREMIET (1925, S. 155)]. 

Über die Verfestigung des Plasmas im Seeigelei berichtet SPECK (1924, 
S. 148), gestützt auf mehrere Arbeiten von HEILBRUNN, daß nach der flüssigen 
Konsistenz im Gefolge der Befruchtung "dann eine allmähliche Verfestigung" 
folge. Diese Angabe läßt sich nach HEILBRUNNS (1927) letzten Ergebnissen 
wesentlich erweitern. Die Tabelle dieses Autors (Abb. 248, Seite 273) zeigt 
die gesamten Viscositätsschwankungen des Seeigeleies von der Befruchtung 
bis zur Anaphase bzw. früher Telophase der ersten Furchungsteilung. HEIL
BRUNN selbst gibt am Ende seiner Aufzeichnung lediglich an: "Mitotic elon
gation", aber auf Grund der klassischen Bilder BOVERIS (1900, Zellenstudien IV, 
Tafel III) können wir diese sich auf die äußere Betrachtung der Eier beziehende 
Angabe durch entsprechende Stadienbezeichnung ersetzen. Wir sehen aus 
dieser Tabelle, daß im Zusammenhang mit den beiden Reüeteilungen rhyth
mische Viscositätsschwankungen erfolgen, welche, wie es dem Charakter dieser 
von der Mitose des ganzen Eies abweichenden Teilungen entspricht, einen eigen
artigen Verlauf nehmen, den wir nicht näher zu studieren brauchen. Nach der 
zweiten Reüeteilung fällt die Viscositätskurve steil ab. Dies entspricht aber 
nicht einem Ruhestadium, sondern, wie eingehend dargelegt worden ist, der 
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Prophase zur ersten Furchungsteilung. HEILBRUNN selbst bezeichnet diese 
Phase der niedrigen Viscosität als die der Vorkerne, und wir können hinzusetzen 
der prophasischen Vorkerne. Die neue Kurve bestätigt also durchaus unsere 
Ausführungen über die erniedrigte Viscosität, während der frühen Prophase. 
Das Nematodenei, von dem die Rede war (S. 158,310), würde ganz denselben Be
fund ergeben, denn die lebhaften Plasmaströmungen, die wir an ihm zugleich 
mit amöboiden Bewegungen finden, sind nur mit einer niedrigen Plasmavis
cosität vereinbar. Zwischen der Phase der Pronuclei und der der "mitotischen 
Verlängerung" des Eies steigt nun die Kurve der Viscosität an. Dieser Zeit
raum umfaßt den Teilungsverlauf von der späten Prophase bis zur Anaphase. 
Daß mit dem Abschluß der letzteren die Viscosität ihren höchsten Grad er
reicht; das Ei als Ganzes geradezu starr wird im Vergleich zu seinem prophasischen 
Zustand, das können wir eigentlich auch ohne Viscositätsmessung aus den Er
scheinungen schließen, sofern wir die Vorstellungen über die Plasmaumwand
lung unter dem Einfluß der Zentren, die wir entwickelt haben, zur Grundlage 
nehmen. Denn eben zu dieser Zeit am Schluß der Anaphase sind beim See
igelei die Zentren zur höchsten Blüte gelangt und ist das ganze Material des 
Zellenleibes unter den Einfluß der Zentren gestellt. Also muß jetzt das Ei als 
ganzes eine gewisse Rigidität besitzen. In anderen Fällen wird die Viscositäts
kurve allerdings eine andere Beziehung zum Ablauf der Mitose im einzelnen 
haben können, wenn nämlich die Zentren bereits früher ihre höchste Wirk
samkeit entfalten. Da wir diesen inneren Zusammenhang zwischen Viscositäts
steigerung und Anwachsen der Astrosphären mit Sicherheit erkennen, erwarten 
wir, daß der Beginn des Viscositätsanstiegs mit dem Beginn der Astrosphären
ausbreitung zusammenfällt. Aus HEILBRUNNS Kurve können wir natürlich 
keinen genaueren Anhaltspunkt in dieser Beziehung gewinnen, sie legt uns 
andererseits auch nicht auf eine bestimmte Phase, in welche der Beginn des 
Viscositätsanstiegs fallen würde, fest. Und es ist bei dem allmählichen An
stieg auch wohl nicht möglich, zu sagen, mit diesem oder jenem bestimmten 
Kernzustand korrespondiere ein bestimmter Viscositätsgrad des Cytoplasmas. 
Setzen wir aber zu den Viscositätsrhythmen des Seeigeleies die Vorgänge im 
Nematodenei in Parallele, so können wir sagen, daß im letzteren der Viscositäts
anstieg erst dann eintritt, wenn die Zentren in ihre definitive Stellung gekommen 
sind. Das erkennt man nach ZIEGLER und BELAR direkt an dem Aufhören 
der Plasmaströmungen zu eben dieser Zeit. Dies aber ist zugleich der Termin 
für die Auflösung der Kernmembran und die Spindelbildung. Wir stellen also 
fest: der Viscositätsanstieg, welcher die niedrige Viscosität der 
frühen Prophase ablöst, fällt zusammen und steht in kausalem 
Zusammenhang mit der Ausbreitung der Astrosphären. Beim 
Nematodenei, in das wir einen genauen Einblick sowohl in bezug auf die mito
tischen Vorgänge wie in bezug auf die Viscositätserhöhung besitzen, stimmt 
das Ergebnis der auf die Viscosität gerichteten Betrachtung durchaus mit 
unserer Annahme überein: der Kernauflösung und Spindelbildung 
geht eine Verdichtung des Cytoplasmas in der Umgebung des 
Kerns voraus. Die HEILBRuNNschen Untersuchungen stehen wenigstens 
in keinem Widerspruch zu dieser Aussage. Und so sind die durch die 
neueren zellphysikalischen Arbeiten angeregten Betrachtungen 
über die Viscositätsschwankungen während der Mitose, zu denen 
man auch ältere Beobachtungen wie die am Nematodenei heran
ziehen muß, in der Tat geeignet, den eingenommenen Stand
punkt zu sichern. Es muß jedoch beachtet werden, daß die Verdichtung 
des Cytoplasmas recht verschiedenes Ausmaß haben kann. Wenn man erst 
einmal viscosimetrisch darüber Aufschluß geben kann, ist sie viel weiter 
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fortgeschritten als beim Übergang von der Prophase zur Metaphase. Dies gilt 
wenigstens für diejenigen Zellen, bei welchen die Plasmaveränderung an die 
Wirksamkeit der Zentren gebunden ist. Wo dies nicht der Fall ist, da erscheint 
es fraglich, ob die Viscosimetrie von dem prinzipiell gleichen, nur in seiner 
Mechanik und seinem Ausmaß andersartigen Vorgang überhaupt etwas fest
stellen kann. Die Vorbedingungen zum Fortgang der Mitose schafft offenbar 
bereits eine Plasmaverdichtung an den Polen, was darüber hinausgeht, die Ver
festigung des ganzen Zellenleibes im Amphiaster, das wird wohl eine höhere 
Sicherheit für den Ablauf der Mitose darbieten, gehört aber nicht zu ihren 
unbedingt notwendigen Eilll'ichtungen. 

Dem Sinne nach ebenso, wenn auch weniger vorsichtig, als wir, schließt FAURE-FREMIET 
(1925, S. 155) aus den Untersuchungen HEILBRUNNS bei Cumingia: "La formation du fuseau 
est t 0 u j 0 urs pr e c e d e e d'une brusque augmentation de la viscosite", und er scheint, 
wie wir auch, der Meinung, daß die Erhöhung der Viscosität eine notwendige Voraussetzung 
für die Spindelbildung ist, wenn er erklärt: "si d'ailleurs la gelification cytoplasmatique 
est supprimee par l'action d'une facteur chimique, le fuseau ne se forme pas". 

Nun wird man noch den experimentellen Beweis für den an
genommenen Zusammenhang zwischen der Plasmaverdichtung, 
welches Ausmaß sie im einzelnen Falle auch immer besitze, und der Auf
lösung der Kernmem bran (des weiteren erst der Spindelbildung) verlangen. 
Er muß erbracht werden können auf dem Wege einer Veränderung der 
Plasmabeschaffenheit unmittelbar vor der Kernauflösung durch 
äußere Einwirkungen. Ist unsere Annahme richtig, dann muß ein solcher 
Eingriff genügen, um die Auflösung der Kernmembran zu verhindern. In der 
Tat findet man in den Berichten über experimentelle Beeinflussung der Kern
und Zellteilung, wenn man auf diese Frage sein Augenmerk richtet, sehr häufig 
die erwarteten Angaben über eine Hemmung der Mitose in der entscheidenden 
Phase, bei der es sich um die besondere Mitwirkung des Cytoplasmas handelt. 
So erklärtNEMEc (1910, S. 185), daß nach der Einwirkung von Chloroform
dämpfen auf die Keimwurzeln von Vicia faba in den Meristemen die große 
Zahl von Kernen, welche Spireme enthielten, überraschte. "In einigen Zellen 
gab es merkwürdige Spireme, welche lebhaft an das bekannte Synapsisstadium 
erinnerten" (ibidem S. 186). Die so behandelten Wurzeln waren zwar geschädigt, 
aber zumeist erholten sie sich vollständig wieder und begannen nach 24 Stun
den oder später von neuem zu wachsen. Es ist kein Zweifel, daß die Mitosen 
unter anderem auch gerade vor der Kernauflösung gehemmt worden waren; 
auch NEMEC faßt die gefundenen Veränderungen, von denen wir hier nur die 
für unsere Frage in Betracht kommenden herausgreifen, als eine Unterbre
ch ung der Teilungsvorbereitung auf (1. c. S. 187). Zahlreiche ähnliche 
Angaben, welche es klar erweisen, daß die Veränderung des Cytoplasmas 
während der späten Prophase den Fortgang der Mitose und gerade die Kern
auflösung verhindert, können für Pflanzenzellen auch in der wichtigen Arbeit 
von SAKAMURA (1920) gefunden werden. Der Autor sagt von seiner Chlorali
sierung pflanzlicher Meristemzellen, daß durch sie alsbald "der Auflösungs
vorgang der Kernmembran gehemmt oder verzögert" wird. Durch zahlen
mäßige Verarbeitung der Ergebnisse dürften die auf die Prophasenhemmung 
in erster Linie eingestellten Temperaturversuche WASSERMANNS (1921) hier 
als besonders beweiskräftig gelten. Wenn durch die erhöhte Tem
peratur eine Vakuolisierung des Cytoplasmas der Meristem
zellen von Allium cepa erreicht, also die in der Teilungsvorberei
tung begriffene Zelle durch diese Cytoplasmaveränderung ge
wissermaßen überfallen worden war, dann blieben die Spireme 
bestehen, und es erfolgte keine Überführung derselben zur 
Met a p h ase me h r. Der Zusammenhang zwischen der Cytoplasmaveränderung 
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und der Prophasenhemmung war um so deutlicher zu erkennen, als die gleich
zeitig gesetzte absolute Teilungshemmung keine neuen Spireme mehr ent
stehen ließ, also nur die zur Zeit der Temperaturwirkung vorhandenen Pro
phasen zum Stillstand gebracht waren und als die späteren Stadien keine be
deutende Schädigung, vor allem keine vollständige Hemmung erfahren hatten. 
So konnten die über die Prophase bereits hinausgekommenen Mitosen trotz 
der Temperatureinwirkung zu Ende kommen, während keine Zellen von neuem 
in die Teilung mehr eintraten. Das Ergebnis der Untersuchung solcher Meri
steme einige Stunden nach der einstündigen Wirkung der Temperatur von 
39° war ein ansteigendes Mißverhältnis zwischen den andern Mitosenstadien 
und den Prophasen, die, wie erwähnt (s. S. 326), "alte" Prophasen waren und 
die wie die NEMECS oft an das Synapsis- oder besser Bukettstadium der Ge
schlechtszellen erinnerten. Die nebenstehende Tabelle, welche die Dauer der 
Temperatureinwirkung, sowie die Zeit, über welche die Wurzel nachher bei 
mittlerer Temperatur weitergezogen wurde, angibt, beweist in den Zählungen 
der Mitosen auf je 1000 Zellen und der Aussonderung der Pro-, Meso- und Telo
phasen, sowie der Berechnung des gegenseitigen Verhältnisses dieser Haupt
stadien, das beträchtliche Überwiegen der Prophasen. Man muß den in der 
Tabelle niedergelegten Zahlen die mittleren gegenüberstellen, welche sich in 
WASSERMANNS Material gefunden hatten, nämlich: Auf 1000 Zellen 78,05 Mi
tosen, darunter 32,08 Prophasen, 25,23 Mesophasen, 24,57 Telophasen, was 
einer durchschnittlichen Proportion dieser Stadien von 1,3: 1 : 0,97 ent
spricht. Bei mittlerer Temperatur sich selbst überlassen, erholten sich die 
beeinflußten Wurzelspitzen ohne Ausnahme bis zur völligen WiederbersteIlung 
einer normalen Teilungsintensität unter gleichzeitiger Rückbildung der Cyto
plasmaveränderung, welche sonach als reversibel anzusprechen war. Die ge
hemmten Prophasen scheinen dabei wie aus dem allmählichen Zurücktreten 
ihrer Zahl ohne entsprechenden Anstieg der Meso- und Telophasenstadien her
vorging, zum Gerüstkern zurückzukehren. Eine Zelle, deren Mitose noch während 
der Prophase gehemmt war, dürfte demnach, wie ja auch die Eizellen nach 
dem Bukettstadium beweisen, die angefangene Mitose ohne Nachteil rück
gängig machen können. Daß es sich nicht um irgendeine spezifische Cyto
plasmaveränderung im Zusammenhang mit der Prophasenhemmung handelt, 
sondern daß jeder die gehörige Umordnung des Cytoplasmas störende Ein
griff denselben Effekt hervorzubringen vermag, beweist neben den bereits 
angeführten Ergebnissen NEMECS die Tatsache, daß SCHRAMMEN (1902, S. 64) 
bei der Einwirkung niederer Temperatur gleichfalls "die große Anzahl von 
Spiremen verzeichnet, die sich, solange überhaupt die niedrigen Temperaturen 
Teilungen noch zulassen, in bedeutend vermehrter Zahl in den Präparaten 
vorfinden". 

Eine vollkommene Übereinstimmung solcher Versuchsergebnisse mit der 
aufgestellten durch Beobachtungen und die Viscosimetrie des Cytoplasmas 
gestützten These von der Verfestigung des Plasmas in der Umgebung des Kerns 
als Vorbedingung für die Kernauflösung wäre allerdings nur dann gegeben, 
wenn man zeigen könnte, daß durch chemische Agenzien und extreme Tem
peraturen gerade dieser Plasmaverdichtung entgegengewirkt wird. So g,mau 
sind aber die dem Versuch unterworfenen Zellen in bezug auf die Verände
rungen der Plasmastruktur leider noch nicht untersucht worden, daß die Dis
kussion dieser Frage weit geführt werden könnte. Nur bei WASSERMANNS 
Temperaturversuchen ist die Art der gesetzten Plasmaveränderung, da sie 
verhältnismäßig einfach beschaffen ist, bekannt: sie besteht, wie erwähnt, 
in einer Vakuolisierung, eine regelmäßige Wirkung der erhöhten Temperatur, 
welche bereits O. HARTMANN (1919) gezeigt hatte. Man kann also sagen, daß 
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Prophasenhemmung der Mitosen im Wurzelmeristem von Allium cepa infolge 
Einwirkung erhöhter Temperatur. Nach F. WASSERMANN (1921). 

Zahl Zahl auf 1000 Zellen Verhältnis 
Temperatur und Dauer der Mitosen der der Prophasen 

des Versuches auf 
Pro- I Meso-I Telo-

zu den Meso-
1000 Zellen phasen phasen phasen und Telophasen 

36° . 1 Stunde 35 24 5 6 4,3: 1 : 1,2 Mittlere Temperatur 9 Stunden 

36° . 1 Stunde 34,5 26,5 3,5 4,5 7: 1 : 1,3 Mittlere Temperatur 3 Stunden 

36° . 1 Stunde 26,6 20 2,6 4 8: 1 : 1,5 Mittlere Temperatur 3 Stunden 

36° . 1 Stunde 45 35,5 4 5,5 8,8: 1 : 1,4 Mittlere Temperatur 1 Stunde 

36° . . .. . .. 1 Stunde 16 9 1 6 9: 1 : 6 Mittlere Temperatur 3 Stunden 

36° . • 1 Stunde 26,5 22,5 0,25 4 90: 1 : 16 Mittlere Temperatur 3 Stunden 

in diesem Falle der Pflanzenzellen die Vakuolisierung des Cyto
plasmas während der Prophase die Auflösung der Kernmembran 
hemmt. Und wenn man mit HARTMANN und WASSERMANN diese Veränderung 
als eine Entmischung, eine Scheidung der flüssigen Zellsaftphase vom zäheren 
Cytoplasma auffaßt, welche diffus durch den ganzen Zellenleib hindurch gleich
mäßig vor sich geht, wie WASSERMANNS Bilder zeigen, so wird man begreifen, 
daß eine derartige grobe und allseitige, das Gefüge des Zellenleibes in eine ge
wisse Starre versetzende Zustandsänderung jene andere im Plan der Mitose 
gelegene auf das feinste abgestufte Sonderung des Cytoplasmas an den Kern
polen nicht mehr zulassen kann. Beide Veränderungen sind nicht miteinander 
vereinbar. Wie es im Falle der Einwirkung von Giften und narkotisierenden 
Stoffen mit der Plasmastruktur steht, wäre erst noch zu untersuchen. Obgleich 
gerade bei den Pflanzenzellen die Vakuolisierung, die doch auch natürlicher
weise mit dem Herausrücken der Zellen aus dem Meristem (und dem Aufhören 
der Teilungsfähigkeit, s. S. 490) bei ihnen eintritt, wahrscheinlich die Begleit
erscheinung verschiedenartiger Reaktionen ist, braucht sie nicht auch 
das morphologische Korrelat einer Vergiftung zu sein. Der Zusammenhang 
zwischen einer vielleicht nicht sichtbaren Plasmaveränderung und der Pro
phasenhemmung wäre dann in diesen Fällen der Erklärung noch weniger zu
gänglich als der Einfluß der Vakuolisierung, für den wir uns immerhin eine 
Vorstellung bilden konnten. Aber was durch die experimentellen 
Untersuchungen bewiesen wird, ist doch wiederum von posi
tiver Bedeutung für unseren Gedankengang: die Kernauflösung 
hängt von einem bestimmten Zustand des Cytoplasmas ab; ver
setzt man dasselbe in einen anderen, so daß der der späten Pro
phase zukommende nicht erreicht werden kann, dann bleibt 
die Mitose vor dem Übergang zur Metaphase stehen. 

Sicher gäbe es noch eine Reihe von Möglichkeiten, dEm fraglichen Zusammen
hang auf experimentellem Wege näher zu analysieren und diese Möglichkeiten 
sind auch im Rahmen der erwähnten Versuche noch durchaus nicht ausgenützt 
worden. Daß die Pflanzenzellen geeignete Objekte zur Beeinflussung und Hem
mung der in Rede stehenden Cytoplasmaveränderungen sind, hängt wohl mit 
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der größeren Widerstandsfähigkeit der Zentren bei den tierischen Zellen zu
sammen. Haben doch die besprochenen Versuche BELARs (s. S. 310) gezeigt, 
daß z. B. Sauerstoff zwar die Plasmaströmungen, nicht aber die Tätigkeit der 
Zentren zu unterbinden vermag. 

Eine gleichsinnige Wirkung wie die herangezogenen Experimente müßte 
die Unterdrückung bzw. die Auslöschung der Polstrahlung hervorbringen, 
wenn sie vor der Kernmembranauflösung und Spindelbildung nach dem Vor
gang O. HERTWIGS u. a. (s. S. 294) vorgenommen würde; wir werden auf der
artige Eingriffe im Zusammenhang mit der Spindelbildung alsbald zurück
kommen. 

Zur Vervollständigung der gewonnenen Einsicht sei daran erinnert, daß 
ganz entsprechend der polaren Plasmaveränderung als Vorbereitung der 
Kernauflösung der Beginn derselben in der Regel auch im Bereich der polaren 
Kernkalotten angetroffen wird (s. S. 66). Diese mit dem Ergebnis der vor
stehenden Analyse aufs beste übereinstimmende Tatsache, welche entschieden 
zu eng gefaßte Aussagen, wie die von der membranlösenden Wirkung des Centro
soms, veranlaßt hat, wird bei der Besprechung der Spindelbildung unsere Auf
merksamkeit beanspruchen. 

Zum Schluß dieses Abschnittes sei nochmals daran erinnert, 
daß er sich ausschließlich auf den im beschreibenden Teil er
mittelten Typus der Mitose mit Metaphasenspindel und später 
Kernauflösung bezieht (s. S. 92). Die Vorbereitung der Kernauflösung, 
diese selbst und dann die Umordnung der Chromosomen sind bei dem andern 
Typus der Mitose mit einer Zentralspindel und mit verhältnismäßig früh
zeitiger Kernauflösung ihrem Wesen nach ganz andere Prozesse; da sie bei 
diesem letzteren Typus der Mitose auch in ganz anderer Weise ineinander
greifen, verlangen sie eine besondere zusammenhängende Betrachtung. Wir 
werden sie erst geben, wenn der Typus mit Metaphasenspindel bis zur Äqua
torialplatte verfolgt ist, damit wir auch den Vergleich zwischen den beiden 
Typen durchführen können. 

b) Die Bildung der Metaphasenspindel (Kernspindei) und die Umordnung 
der Chromosomen. Mechanik der Mitose, I. Teil. 

a) Die typische bipolare Mitose. 

Das Ergebnis der Kernauflösung besteht in der Einlagerung des Chromatin
knäuels in das Mixoplasma (s. S. 64), wobei die polare Plasmaansammlung 
bzw. die Sphäre mit dem Centriol dieselbe Stellung zum offenen Knäuel wie 
vorher zum geschlossenen Kern beibehält. 

So kann wenigstens die Lage in einem gewissen Zeitpunkt der Mitose sein. 
Ihr entspricht die Abb. 102, S. 111 nach SOBOTTA, die mit der vorangehenden 
Abb. 101 verglichen den durch die Kernauflösung geschaffenen Unterschied 
deutlich zeigt. Auch auf die Abb. 64, S. 84 und 42, S. 64 kann hier ver
wiesen werden, von denen die letztere das den Knäuel umgebende Mixoplasma 
in Gestalt einer Zone erkennen läßt, die von den Plasmosomen freigelassen 
wird. Die Abb. 38, S. 61 beweist gleichfalls die Existenz des Übergangs
stadiums, welches durch den freien Knäuel bezeichnet ist. 

Aber nicht immer läßt sich dieser Zustand erfassen, die Auflösung der 
Kernmembran und die Bildung der Metaphasenspindel, sowie 
die Umordnung der Chromosomen greifen vielmehr meistens in
einander. 
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So ist auch auf der herangezogenen SOBoTTAschen Abb. 102 bereits eine 
Formveränderung des Knäuels zu erkennen, eine Zusammendrängung in der 
Richtung der Spindelachse, welche die beginnende Umordnung verrät. Ebenso 
ist es beim Knäuel des roten Blutkörperchens vom Entenembryo Abb. 14d, 
S. 34, welchen HEIDENHAIN (1897, S. 325) in diesen späten Stadien stets 
"derart abgeplattet" findet, "daß der optische Durchschnitt des Kerns in 
einer Richtung senkrecht zur Verbindungslinie der Zentren verlängert 
erscheint" . 

Diese Erscheinung ist jedoch keine regelmäßige. Man beobachtet zuweilen, 
so bei der ersten Furchung der Annelideneier [MEAD (1898)], gerade das Gegen
teil, daß nämlich der Kern vor der Auflösung in der Richtung der Spindel
achse in die Länge gezogen wird. Das wird wohl dann der Fall sein, wenn die 
Centrosomen am Kern haftend bereits während der Spindelbildung auseinander
weichen, wenn also ein Vorgang verfrüht einsetzt, der unter dem Bilde der 
Spindelstreckung gewöhnlich erst später beginnt. 

Aus der Existenz eines noch nicht deformierten Knäuels nach der Auf
lösung der Kernmembran auf der einen Seite und aus der Tatsache auf der 
andern, daß die Abplattung in Richtung auf die Äquatorzone wie bei Abb.101, 
14d bereits vor vollständiger Auflösung der Kernmembran einsetzen kann, ziehen 
wir den Schluß, daß die Kernauflösung und die Spindelbildung 
resp. Um ordnung der Chromosomen an sich getrennte Prozesse 
sind, daß sie aber unter Umständen zeitlich sehr rasch aufeinan
derfolgen, ja daß die Kräfte, welche die Chromatinschleifen 
umordnen, manchmal bereits vor Vollendung des Vorgangs der 
Membranlösung zu wirken beginnen. Kann die Auflösung der Kern
membran, der erste Schritt von der Prophase zur Metaphase, zuweilen länger 
auf sich warten lassen und ist er durch Eingriffe verschiedener Art leicht zu 
hemmen, so spielen sich, wie die Beobachtung lehrt (s. S. 154), die folgenden 
Prozesse sehr rasch ab. Zu ihrer Einleitung gehört entschieden noch ein an
derer Faktor außer der Kernauflösung, die wohl eine Vorbedingung 
darstellt, aber, wie die eben erwähnte lockere zeitliche Verknüpfung zwischen 
ihr und dem Beginn der Spindel bildung beweist, noch nicht hinreicht, um 
zwangsläufig auch die nächsten Veränderungen zu veranlassen. 

Im beschreibenden Teil haben wir aus den Beobachtungstatsachen die Er
kenntnis abgeleitet, daß beim Typus der Mitose mit der Metaphasen
oder KernspindeI Spindelbildung und Umordnung der Chromo
somen aus dem Knäuel in die Äquatorialplatte gleichzeitig er
folgen. Es handelt sich um einen Vorgang, der sich in diesen beiden 
Folgeerscheinungen äußert. Diese Tatsache gilt ohne Ausnahme. 

Man wird in der Literatur nur ganz selten ein Beispiel finden können, welches dieser 
Aussage zu widersprechen scheint, aber es handelt sich dann um Beobachtungsreihen, 
welche nicht lückenlos genug sind, um eine klare Entscheidung über den vorliegenden 
Typus der Mitose zu ermöglichen. So ist von KOSTANECKI (1898) der Kopulationskern 
von My c 0 s tom a gl a b rum mit zwei polständigen anscheinend freien Zentren dargestellt 
worden und wir wären daher berechtigt, die Teilung nach dem Typus mit der Metaphasen
spindel zu erwarten. Das nächste Stadium zeigt dagegen überraschenderweise eine leere 
Spindel nach Art der Zentralspindel und die Chromosomen in deren Umgebung zerstreut, 
bis sie auf dem folgenden Bild in den Spindeläquator, also so, wie die Chromosomen einer 
Metaphasenspindel, eingeordnet werden. Die Beschreibung, welche der Autor (1. c. S. 475) 
von diesen Vorgängen lieferte, ist leider ganz kurz und genügt nicht, unsere Zweifel zu zer
streuen, ob das einzige befremdende Bild einem regelmäßig wiederkehrenden natürlichen 
Zustand des Eies entspricht. Wir sind um so weniger veranlaßt, dieser damals wohl nicht 
als ungewöhnlich erkannten Beobachtung großes Gewicht beizulegen aIs in einer das
selbe Objekt behandelnden Arbeit von WHEELER (1897) das betreffende Stadium ganz 
anders und durchaus nicht in Widerspruch mit unserer Vorstellung beschrieben und ab
gebildet worden ist. 
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Wir haben also zufolge der Erkenntnis, daß ein einziger Vorgang die 
Spindelbildung und die Bewegung der Chromosomen von den Polen zum 
Äquator veranlaßt, zu fragen, ob wir über die Natur dieses Vorgangs 
etwas aussagen können. 

Übereinstimmung herrscht zunächst darüber, daß die Spindel ein ver
hältnismäßig starrer Körper ist, der sich wie seine bekannten Drehungen 
innerhalb der Eier beweisen als Ganzes wohl abgegrenzt im flüssigeren Cyto
plasma bewegt, der als Ganzes durch Zentrifugieren verlagert [MOTTIER (1899, 
S. 338) und ANDREWS (1915, S. 248)], wie auch mittels der Mikrodissektions
nadel verschoben und verbogen [CHAMBERS (1924, S. 293)] werden kann. Der 
Spindelkörper, gleichgültig, ob mit Astrosphären ausgerüstet oder ohne solche, 
bietet im Leben ein hyalines Aussehen dar, eine Erscheinung, die mit den Er
fahrungen über seine Viscosität gut verträglich ist, wie denn auch die bloße 
Beobachtung der Spindel im Leben den Untersuchern schon frühzeitig den Ein
druck vermittelt hat, "daß sie aus einer zähflüssigeren Masse gebildet ist, als 
das umgebende Protoplasma" [v. ERLANGER (1897, S. 400)]. Ihre Ab
geschlossenheit nach außen erhellt aus dem Umstand, daß auch kleinste 
Plasmaeinschlüsse wie Mitochondrien niemals in ihrem Inneren gefunden werden. 
Wäre die Spindel so beschaffen, wie man sie sich hat früher vorstellen müssen, 
nämlich zusammengesetzt aus einer großen Zahl von Fibrillen, so müßte doch 
das Eindringen solcher Corpuskeln zwischen dieselben möglich sein. Wir müssen 
aber aus der Tatsache der leichten VerschiebIichkeit der ganzen Spindel und aus 
ihrer völligen Abgeschlossenheit gegenüber dem Cytoplasma den Schluß ziehen, 
daß wir in ihr einen kontinuierlich begrenzten Körper vor uns haben. Damit 
ist über eine etwaige den Spindelfasern entsprechende Struktur desselben 
noch nichts ausgesagt. 

Der Ort, wo die Metaphasenspindel entsteht und damit das 
Material, aus dem sie gebildet wird, lassen sich eindeutig angeben. 
Sie entsteht zwischen den Polplasmen und aus der Substanz, in welche der 
Knäuel nach der Kernauflösung eingebettet ist, d. h. aus dem Mixoplasma, 
wenn dasselbe vor der Spindelbildung bereits zu unterscheiden ist, oder, wenn 
Kernauflösung und Spindelbildung ineinandergreifen, aus dem sich gleichzeitig 
mit dem umgebenden Plasma vermischenden Kernsaft. Wir vermeiden die 
einseitige Angabe, sie entstehe gleichzeitig direkt und ausschließlich aus dem 
Kernsaft, weil uns die Fälle mit langsamerer Abwicklung des Prozesses zu be
weisen scheinen, daß während der Spindelentstehung vom Kernsaft eigentlich 
nicht mehr gesprochen werden kann, sich der Kern dabei vielmehr eröffnet 
und daher das umgebende Cytoplasma immer an der neuen Bildung auch be
teiligt sein wird. Ganz in diesem Sinne spricht sich auch LUNDEGARDH (1912, 
S. 384) aus, wenn er von einer mit unserem Mixoplasma wesensgleichen Sub
stanz spricht, welche die den Knäuel bergende Aushöhlung nach der Membran
lösung erfüllt. Er führt den Begriff einer "Spindelhöhlung" oder eines 
"Spindelraums" (s. BRUELS "Teilungsraum") ein, der anfangs von einer 
Membran umschlossen sein soll. Die Bezeichnung Spindelhöblung läßt ohne 
weiteres erkennen, daß LUNDEGARDH in bezug auf die Herkunft der Spindel 
den hier vertretenen Standpunkt einnimmt. Selbst wenn man die Spindel 
scheinbar direkt aus dem Kern heraus entstehen sieht, wie die Reifungsspindel 
des Copepodeneies, ist es doch nicht das helle von einer deutlichen Membran 
umgrenzte Keimbläschen, welches sich in die Spindel umwandelt, sondern ein 
Körper von kleinerem Volumen und größerer Färbbarkeit [RÜCKERT (1894, 
S. 303)], in welchem die Tetraden zuerst geraume Zeit zerstreut sind, bevor 
sie unter der typischen Formveränderung dieses Gebildes und mit Auftreten 
seiner streifigen Struktur in den Äquator eingestellt werden. Daraus geht 
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hervor, daß das Keimbläschen wie jeder Kern bei der Spindelbildung seine 
Existenz aufgibt und durch Flüssigkeitsabgabe, wie RücKERT meint, aber, 
wie wohl besser gesagt wird, durch Substanzaustausch mit dem umgebenden 
Plasma zur Mixoplasmakugel wird. 

Eine notwendige Ergänzung zu dieser Vorstellung bieten uns die Zwillings
spindeln (zum Unterschied von den "Doppelspindeln" s. S. 342) mancher 
Furchungsmitosen dar. Sie kommen andeutungsweise häufig vor (Copepoden 
nach RücKERT, HAECKER, AMMA), so deutlich ausgeprägt wie in unserer Abb. 273 
oder wie nach HUETTERs (1924) Darstellung bei der Furchungsteilung von 
Drosophila aber wahrscheinlich nur, wenn zwischen den Vorkernen zur Zeit 
der Spindelbildung noch ein geringer Abstand 
vorhanden war. Diese Zwillingsspindeln liefern 
uns den Beweis, daß das Material für die Spin
delbildung an den Kern bzw. an den Knäuel 
und das zu ihm gehörige Plasma gebunden ist. 
Wenn es sich nur um eine Bildung zwischen den 
Polen, Centrosomen oder Polplasmen schlecht
weg handelte, so wären die Zwillingsspindeln 
nicht verständlich. 

Die Substanz, in welcher die Chro
matinschleifen vor der Spindelbildung 
gelegen sind und deren geringe Visco
sität nich t zu bezweifeln ist, die Spin
delmuttersubstanz, erleidet also eine 
sich meistens sehr rasch abspielende 
Zustandsänderung vom Sol zum Gel; 
das Mixoplasma oder die Spindelmutter
substanz wird zum Spindelplasma. Für 
eine andere Auffassung oder für die Zerlegung 
der Spindelbildung in mehrere Prozesse ist 
kein Raum. Man kann nicht etwa die Mög

Abb. 273. Befruchtetes Ei von As
planchna priodoma (Rädertier) in 
erster Furchungsteilung. Selbstän
dige Spindeln des männlichen und 
weiblichen Vorkerns (Zwillingsspin -
deI). Die Unabhängigkeit der Spin
deln von den beiden Zentren ist 
deutlich (s. zu dem letzteren Punkt 

S. 364). Nach O. STOROH (1924). 

lichkeit zugeben, daß zuerst die Chromosomen verlagert, vielleicht durch 
von den Polen ausgesandte Strahlen in den Äquator befördert und dann erst 
die Verfestigung der inzwischen gewordenen Bildung eintreten würde. Denn 
es ist von BELAR (1924, S. 8 Anm.) direkt beobachtet worden, daß kleine Chromo
somen bis zur Spindelbildung sich in lebhafter Molekularbewegung befinden 
und daß diese mit dem Beginn der Spindelbildung mit einem Schlag aufhört. 
Verfestigung des Mediums, Spindelbildung und Verlagerung der 
Chromosomen, dies alles spielt sich gleichzeitig ab. Es läßt sich 
weiter noch mit Bestimmtheit angeben, daß dieser Wechsel von je einem 
Pol zum Äquator fortschreitet; es handelt sich um eine bestimmt ge
richtete Umwandlung des Mixoplasmas in ein Gel und sicher 
um zwei getrennte, von den Polen her einsetzende Prozesse, die 
so lange fortgehen, bis von beiden Seiten her das gesamte die 
Chromosomen bergende Material verfestigt ist. 

Jede dieser Angaben läßt sich bündig beweisen. Wenn der Prozeß aus irgend
welchen unbekannten Gründen verzögert abläuft, wie in der Pflanzenzelle 
der Abb. 74, S. 90, so sehen wir die von beiden Polen her fortschreitende Um
wandlung auf einer gewissen Stufe festgehalten und es ist ein solches seltenes 
Zustandsbild so gut wie ein photographisches Momentbild, das die einzelne Phase 
einer Bewegung wiedergibt. Weniger ausgesprochen lehren die Bilder der späten 
Prophase dasselbe immer wieder, dann nämlich, wenn sie ein "Eindringen der 
Spindelfasern in den Kern" darzustellen scheinen. Das ist nichts anderes als 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 22 



338 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

die beginnende Zustandsänderung in der unmittelbaren Nachbarschaft der 
Pole. Denn, was sollte, gemessen an den Voraussetzungen, die wir jetzt in der 
Kenntnis über den Zustandswechsel der Spindelmuttersubstanz besitzen, der 
Ausdruck "Eindringen der Spindelfasern" anderes bedeuten, der vor
dem wie mancher andere bei der Beschreibung der fixierten Objekte sich auf
drängte, obwohl er doch über die tatsächliche Erfahrung weit hinausging. 

Gerade bei den Pflanzenzellen ist der Beginn der Spindel
bildung oft zu sehen, und zwar in Form der sogenannten, oben bereits er
wähnten Polkappen. Ihr hyalines Aussehen, ihre bereits streifige Struktur 
im fixierten Präparat, ihre zuweilen ausgesprochene Zuspitzung an den Polen 
(Abb. 62, S. 83) lassen keinen Zweifel darüber, daß sie den Anfang einer 
vom Pol herandrängenden Veränderung ausdrücken, den "Anfang der Spindel", 
wie SAKAMURA (1920, S. 38) einmal ausdrücklich angibt und wie neuerdings 

Abb. 274. Ei von 11fyzosfoma glabrum, Prophase 
der ersten Furchungsteilung. Die Astrosphären in 
ihren endgültigen Stellungen; der männliche Vor
kern ist nur mit einem Zentrum in Beziehung 
getreten und wurde durch diese Aufstellung an 
der Vereinigung mit dem weiblichen Vorkern 

verhindert. Nach W. M. WHEELER (1897). 

Abb. 275. Dasselbe Objekt wie Abb. 274. Die 
Ausbildung einer ganzen und einer halben 
Spindel ist die Folge der Anordnung der 
bei den Kerne und der Astrosphären, welche 
Abb. 274 darstellt. Nach W. M. WHEELER 

(1897). 

ROBYNS (1927) wieder feststellt. Wenn dieselben Bildungen zuweilen den Kern 
wie eine eiförmige Hülle umgeben [LUNDEGARDH (1912b, S. 392)], für welche 
allerdings der Name Polkappen nicht mehr passen will, dann ist ihr Zusammen
hang mit der Spindelbildung besonders klar. Was die Bildung zu einer auf
fallenden Erscheinung macht, ist der Umstand, daß man zuweilen die Kern
membran in ihrem Bereich noch deutlich sieht, ein Beweis, daß dieselbe nicht 
sogleich völlig zu verschwinden braucht, wenn die Durchmischung von Kern
saft und Polplasma beginnt, sondern daß ihre Auflösung ein langhingezogener 
Prozeß sein kann. Nach dem Zeugnis LUNDEGARDHS (1912b, S.408) sind Pol
kappen bei manchen Pflanzenzellen, so im Wurzelmeristem von V icia faba 
lediglich eine mehr oder weniger häufige, aber keine notwendige Erscheinung. 
Wir verzeichnen dies als eine weitere Stütze unserer Angaben über die lockere 
Zusammenordnung von Kernauflösung und Beginn der Spindelbildung. Denn 
wir meinen, daß Polkappen dann nicht erscheinen, wenn die Kernmembran 
an den Polen beim Einsetzen der Spindelbildung bereits aufgelöst ist. 

In dem Falle, daß an einem Kern nur eine einzige Kalotte 
eine Ansammlung von Polplasma trägt, wird es offenbar, daß 
die Spindelbildung immer ein zusammengesetzter Prozeß ist, 
bestehend aus zwei, nach Art und Ausmaß gleichen, aber 
einander entgegengesetzt gerichteten Prozessen, und daß man 
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demnach jede derartige Spindel auf zwei im Äquator zusammen
stoßende und zweifellos auch zusammenfließende Halbspindeln 
zurückführen kann. 

Den schönsten Beleg für das Gesagte liefern Befruchtungsvorgänge, 
bei welchen eine verfrühte Fixierung der beiden Zentren an dem 
einen Vorkern die Anlagerung des anderen verhindert (Abb. 274, 276). 
Wenn dann die Zeit der Kernauflösung und Spindelbildung gekommen ist, 
entsteht wohl im Bereich des einen zwischen den beiden Centrosomen gelegenen 
Kernes eine ganze Spindel, nicht aber im Bereich des anderen, bei welchem der 
Prozeß nur von der einen Seite her in Gang kommt (Monaster, Halbspindel, 
Abb. 275, 277). In ähnlicher Weise können in dem von ZIEGLER (1895) lebend 
untersuchten Nematodenei statt der Furchungsspindel zwei Halbspindeln 
entstehen, je eine aus einem Vorkern, wenn nämlich die Zentren statt der 

Abb.276. Dasselbe Objekt wie Abb. 274. Auch 
hier wie bei Abb. 274 . zwischen den männlichen 
und den weiblichen Vorkern eine Astrosphäre 

eingeschoben. Nach W. M. WHEELER (1897). 

Abb. 277. Dasselbe Objekt wie Abb. 274. 
Diese Stellung der Halbspindel in der Achse 
der ganzen Spindel entspricht der in Abb. 276 
wiedergegebenen Ausgangslage. Nach 'v. M. 

WHEELER (1897). 

richtigen Einstellung in die Kopulationsebene an je einem der beiden noch 
nicht vereinigten Vorkerne Platz nehmen (Abb. 278a). Dann verhindern die 
durch die Sphärenbildung verursachten Bewegungen die Kernvereinigung 
und die beiden zusammengehörigen Prozesse treffen nicht aufeinander: zwei 
Halbspindeln sind dann aneinander vorbeigeschoben. Wie der äußerlich in 
der Verschmelzung der beiden Halbspindeln (Abb. 278b) erfolgende Ausgleich 
der Fehlbildung in bezug auf die Chromosomen zustande kommt, wissen wir 
leider nicht, da es keine Schnittpräparate dieses Falles gibt. 

Wenn wir Spindelbildung, d. h. vom Pol zum Äquator fortschreitende Gel
bildung mit der Umordnung oder Metakinese (s. S. 78) der Chromosomen 
gleichzeitig stattfinden sehen, so bedeutet das, daß die Zustandsänderung 
zugleich Bewegung ist, oder besser gesagt, Bewegung hervorbringt. Wir 
sind mit dieser Behauptung zu einem Kapitel der Mechanik der Karyokinese 
im engeren Sinne gekommen. 

Daß die der Spindelbildung zugrunde liegende Zustandsände
rung und die zum Äquator gerichtete Bewegung der Chromo
somen nicht zu tr ennen sind, erhellt nicht nur aus der Tatsache, daß beide 
in einem Zuge und gewöhnlich sehr rasch erfolgen, sondern man kann es aus 
dem Bild der auf halbem Weg fixierten Spindel der Abb. 74, S. 90 direkt 
ablesen. Ebensoweit wie die dunkle Spindelsubstanz gebildet und der Spindel
körper gestaltet ist, sind auch von beiden Seiten her die Chromosomen 

22* 
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zusammengeschoben. Schließlich ist jede Abplattung des Knäuels in Richtung 
der späteren Spindelachse (Abb. 102, S. 111) auch für diesen Zusammenhang 
ein Beweis. Wo immer die Spindelbildung beginnt, da setzt auch die Bewegung 
schon ein, und es stimmt damit vollkommen überein, wenn wir hören, daß 
während der Polklappenbildung das Volumen des Kerns abzunehmen scheint 
[LUNDEG.A.RDH (1912, 1. c. S.384)]. Genau wie die Bildung der Spindel selbst 
aus zwei symmetrischen Vorgängen besteht, so erfolgt auch ein doppelter 
Anstoß zur Bewegung der Chromosomen. Schon ein einziger Pol 
leistet die Bewegung mit einer Halbspindel, wenn die Chromosomen klein 
sind (Abb. 277). Hätte eine verhältnismäßig kleine Spindel einen großen 
Knäuel und längere Chromosomen zu bewältigen, so würde sich dieses Bild 
der an einer Halbspindel sitzenden Äquatorialplatte nicht ergeben. Das können 
wir aus einer geläufigen Erfahrung heraus behaupten. Wir sehen oft Teilungs

a b 
Abb. 278a u. b. Ei von Diplogaster longi
cauda, stark komprimiert; anormaler 
Verlauf bei der Drehung und Ver
schmelzung derbeiden Geschlechtskerne. 
Jeder der beiden Kerne mit einem 
Centrosom versehen. Man erkennt an 
der Form der Kerne (a), daß von dem 
Centrosom aus je eine Halbinsel sich zu 
bilden begonnen hat, bevor es zur Ver
einigung der Kerne (b) kommt. Nach 

H. E. ZIEGLER (1895). 

figuren in somatischen Metazoenzellen, bei 
welchen der Knäuel einseitig eingedellt ist, 
während er auf der anderen Seite sich noch 
korbartig vorwölbt. Dann ist auf der Seite 
mit der fortgeschrittenen Bewegung bereits 
eine große Halbspindel angelegt, auf der 
anderen erst eine kleine. Auf diese Verhält
nisse hat REINKE (1900, S. 415) die Auf
merksamkeit gelenkt. Sie beweisen, daß zur 
Einstellung der Chromosomen ge
wöhnlich die Ausbildung zweier gleich 
großer Spindeln gehört, sie beweisen 
aber auch, daß die spiegelbildlichen Vor
gänge zwischen Pol und Äquator nicht immer 
völlig gleichzeitig, vielleicht auch nicht immer 
gleich stark ablaufen, und sie beweisen 
endlich wieder, was hier unter Beweis steht, 
daß die Chromosomen bewegung mit der 

Spindelbildung Hand in Hand geht. Wenn wir den Mechanismus der Bildung 
einer Metaphasen- oder Kernspindei mit gleichzeitiger Umordnung der Chro
mosomen auch nicht weiter als bis hierher analysieren könnten, würden wir 
doch schon jetzt verstehen, warum, wie im beschreibenden Teil festgestellt 
wurde, die Chromosomen in eine solche Spindel stets eingelagert sein müssen. 

Der Vorgang der fortschreitenden Zustandsänderung der Spin
delmuttersubstanz und der Verlagerung der Chromosomen hat 
eine sichere Voraussetzung: das Vorhandensein der Polplasmen. 
Von ihrem Ort oder genauer von den Grenzen zwischen den Polplasmen und 
dem Mixoplasma nimmt er seinen Ausgang. Dadurch eben ist er axial gerichtet. 

Kann man nach bereits erfolgter Kernauflösung die Polplasmen 
bzw. die Astrosphären zum Verschwinden bringen, so muß dadurch 
die Spindelbildung und Chromosomenumordnung verhindert wer
den. SCHILLER (1909) scheint dies durch Ätherisierung von Copepodeneiern 
während der Furchungs- oder Reifungsteilungen gelungen zu sein; denn er fand 
nach der Ätherisierung zuweilen die "in dem bereits membranlos gewordenen 
Kernplasma" gelegenen Chromosomen mehr oder weniger unregelmäßig an
geordnet und "vielfach zerstreut" (1. c. S. 570). Auch SAKAMURA (1920) 
hat nach Chloralisierung pflanzlicher Keimwurzeln in zahlreichen Fällen (siehe 
seine Abb. 45, 46, 122, 124 u. a.) nach der Kernauflösung zugleich mit dem 
Ausbleiben von Spindelfasern oder einer Spindelanlage die Chromosomen 
"ohne bestimmte Ordnung im Plasma zerstreut" angetroffen (S. 38). Es ist 
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also sicher möglich, durch äußere Eingriffe auch nach der Kernauflösung noch 
die Mitose zu hemmen, indem man die Polplasmen zerstört, von denen in SAKA
MURAs Bildern auch nicht eine Spur mehr zu sehen ist. Die Chromosomen 
sind dann gewissermaßen ohne Führung sich selbst überlassen. Dabei können 
sie sich allerdings bewegen (1. c. S. 40) und in Gruppen zu mehreren zusammen. 
schließen, aber die Bewegungen sind anscheinend regellos und jedenfalls ohne 
polare Richtung und man kann sicher sagen, daß es ohne gleichzeitige Aus
bildung der Spindel auch keine Umordnung der Chromosomen zur Äquatorial
platte gibt. Die Vorgänge an den Chromosomen, besonders ihre Verkürzung, 
weniger deutlich ihre Längsspaltung gehen aber trotzdem weiter, und besonders 
schwerwiegend für die Analyse erscheint die von SAKAMURA (1. c. S. 41) ermittelte 
Tatsache, daß aus dem oder den Chromosomenhaufen dann Kerne rekonstruiert 
werden können. Wenn sie also nicht durch das Spindelplasma elll 
ihrer freien Existenz günstiges Medium besitzen, verfallen die 
Chromosomen bald der Neigung zur Kernbläschenbildung, die 
sonst bis zur Telophase unterdrückt ist. 

Ein besonders klares Beispiel für den notwendigen Zusammen
hang zwischen Polplasma und Spindelbildung verdanken wir H. E. 
ZIEGLER (1898). Wenn derselbe das Ei eines Seeigels nach der Besamung sc 
zerschnürte, daß der eine Teil den Spermakern, der andere den weiblichen 
Geschlechtskern enthielt, so spielten sich die mitotischen Vorgänge nur an 
dem männlichen Vorkern in der regelmäßigen Weise ab, weil nur dieser Cen
trosomen besaß. Der weibliche Kern ohne Centrosomen löste sich zwar auf, 
aber er bildete seine Membran wieder, ohne daß es zur Spindel gekommen wäre, 
und dieses Wechselspiel zwischen Auflösung und Neubildung der Kernmembran 
konnte sich dreimal hintereinander wiederholen. Die "Deutung", welche 
ZIEGLER (1. c. S. 279, 287 u. ff.) diesem seinem für die Analyse der Mitose außer
ordentlich wichtigen Befund gibt, daß nämlich am weiblichen Kern sich zwei 
Zentren befinden, "welchen aber nicht die volle Teilungskraft gewöhnlicher 
Zentren zukommt", da sie zwar imstande sind, "Attraktionssphären zu bilden 
und den Kern in Mitose überzuführen", aber die Kernteilung "nicht durch
führen" können, ist indessen nicht stichhaltig und nicht verbindlich. Denn 
die vermuteten zu schwachen Zentren am weiblichen Kern sind nicht nach
gewiesen. Wir entnehmen aus ZIEGLERS Beobachtung lediglich die Tatsache, 
daß auch ohne Zentren eine in ihrem genaueren Verlauf nicht bekannte Auf
lösung des weiblichen Vorkerns etwas später als die des männlichen erfolgen 
kann. Wenn sich der aufgelöste weibliche Kern wieder zum Bläschen rekon
struiert, so ist darin dieselbe Tendenz der Chromosomen zu sehen, die wir oben 
aus dem gleichsinnigen Verhalten derselben in den chloralisierten Pflanzen
zellen SAKAMURAS gefolgert haben. Daß die Kernmembranauflösung nicht 
gerade an das Vorhandensein von "Sphären" gebunden ist, wissen wir auf 
Grund der vergleichenden Betrachtung. Darum ist die allmähliche verzögerte 
Auflösung des weiblichen Kerns in ZIEGLERS Eiern mit unseren Vorstellungen 
vereinbar. Wir verlangen für dieselbe lediglich bestimmte Veränderung des 
Cytoplasmas am Schluß der Prophase in der Umgebung des Kerns, und diese 
braucht nicht polar lokalisiert zu sein. Immerhin bleibt an diesem Fall auch 
in bezug auf die Auflösung der Kernmembran noch manche offene Frage. Wenn 
mit ZIEGLER später WILSON (1901, S. 363) die Auflösung des Eikerns auf einen 
Anstoß, "to a stimulus effected by the entrance of the spermatozoon" zurück
führen will, so trägt dieser Schluß, wie unsere frühere Analyse ergeben hat 
(s. S. 300), zu wenig den komplizierten Verhältnissen Rechnung. Kein Zweifel 
aber besteht darüber, daß das Fehlen der polaren Plasmaverände
rung im Bereich des Cytozentrums mit dem Ausbleiben der 
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Spindelbildung und alles dessen, was aus ihr folgt, in direktem 
ursächlichen Zusammenhang steht. Das wird sich auch weiterhin noch 
ergeben, daß der Mangel polarer Plasmaverdichtung zwar noch nicht die Kern
auflösung, wohl aber die regelrechte Spindelbildung ausschließt (s. S. 354). 

Zur Ergänzung der ZIEGLERSchen Experimente müssen wir in diesem Zu
sammenhang spätere von WILSON (1901) heranziehen. Hierbei handelt es sich 
um ätherisierte Seeigeleier nach der Besamung und um alle die mannigfachen 
Störungen der Kernteilungsvorgänge, welche seit der klassischen Untersuchung 
O. und R. HERTWIGs (1887) als Folgen der Einwirkung chemischer Agenzien 
auf tierische Eier bekannt sind. Die Verhinderung der Kernkopulation durch 
Ätherzusatz zum Seewasser muß zu ähnlichen Erscheinungen führen, wie die 
mechanische Trennung der Kerne durch eine Schnürfurche. Dies trifft in der 
Tat auch zu: "in many of my sections the egg-nucleus appears to have given 
rise to chromosomes, and the nuclear membrane to have faded, without the 
appearance of an aster or Centrosome" (1. c. S. 361). Dementsprechend 
teilt sich auch der Eikern zunächst nicht. Dann aber treten freilich im ätheri
sierten Ei noch ganz andere Erscheinungen auf als in dem mit dem Eikern 
ausgerüsteten Plasma bezirk des durchschnürten Eies. Es ist bereits besprochen, 
daß unter den verschiedensten Einflüssen Cytasteren auftreten können und 
dies scheint auch hier gegeben, so daß der Eikern später wieder in den Besitz 
von Zentren und dann zu seiner vollen Teilungsfähigkeit gelangt. . 

Sind unseren bisherigen Feststellungen zufolge die Spindelbildung und 
Chromosomenbewegung als die beiden Folgeerscheinungen eines einzigen Pro
zesses an die Anwesenheit von Polplasmen gebunden, so können wir den 
fraglichen Prozeß, ohne zuviel zu sagen, auf das Zusammen
wirken von Polplasma und Spindelmuttersubstanz zurückführen. 
So wie diese ihre Umwandlung nicht vollziehen kann ohne die 
Mitwirkung des Polplasmas, so ist dieses letztere für sich allein 
auch nicht imstande, einen Spindelkörper zu bilden. Diese not
wendige Ergänzung unserer bisherigen Aussagen liefern uns die 
Beobachtungstatsachen. Aber gerade darauf hat man bisher nicht geachtet, 
sondern man hat geglaubt, daß, wo immer zwei Zentren einander gegenüber
stehen, aufeinander einwirken und auseinanderweichen, sich auch eine Spindel 
im Cytoplasma müßte ausbilden können. So könnten dann Spindeln ohne 
Chromosomen, "achrome Spindeln" (ZIEGLER) zustande kommen. Solche 
gibt es allerdings, und den Begriff der achromen Spindel wollen wir nicht ver
loren gehen lassen. Ihm entsprechen stets die Zentralspindel, welche während 
der ganzen Prophase eine achrome ist, und außerdem gewisse Metaphasen
spindeln bei multipolaren Mitosen (s. S. 359). Die Erfahrungen, welche die 
Zentralspindel betreffen, sind auch schuld daran gewesen, daß man an die Ent
stehungsmöglichkeit einer Spindel zwischen zwei Zentren ohne 
Bedenken geglaubt hat. Wenn man aber zwischen der Zentralspindel und der 
Metaphasenspindel scharf unterscheidet, dann auch die bisher entwickelten 
Anschauungen über die Entstehung der letzteren anerkennt, so wird man es 
von vornherein nicht für möglich halten, daß zwischen freien 
Zentren ohne dazwischen gelegenen, sich auflösenden Kern je
mals eine Spindel sich bilden wird. Die Bestätigung dieses aus den 
voranstehenden Erörterungen abgeleiteten Schlusses durch Tatsachen bedeutet 
zugleich eine Bestätigung dessen, was über die Bedingungen der Spindelbildung 
ausgesagt worden ist. 

Wenn in einer Zelle bei simultaner Teilung zweier Kerne eine Doppel
spindel , d. h. zwei nebeneinander gelegene, entweder parallel oder gegeneinander 
geneigte vollständige Teilungsfiguren vorliegen (Abb. 244, S. 264), so verbinden 
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sich die benachbarten Zentren niemals durch eine Spindel miteinander, es kommt 
nicht zu einer Figur wie beim Tetraster (s. Abb. 284, S. 349), dessen Ent
stehungsbedingungen eben ganz andere sind. Da dürfen wir ebenso wenig zwischen 
den benachbarten Zentren eine Umbildung des Cytoplasmas erwarten, wie 
zwischen den Asteren mehrerer in ein Ei eingedrungener Spermien (Abb. 258, 
S. 289). 

Nun könnte man sagen, dies seien eben Zentren, welche ihrer Herkunft 
nach nichts miteinander zu tun haben und demgemäß nicht aufeinander wirken, 
wie die zueinandergehörigen antipodischen Zentren der gleichen Abstammung. 
Besonders für die einander benachbarten Sphären verschiedener Teilungsfiguren 

Abb. 279. Dispermes Seeigelei. Eines der vier 
Centrosomen beteiligt sich nicht an der mitotischen 
Figur, welche infolgedessen dreipolig ist. Es ist 
bemerkenswert, da ß sich zwischen dem abseits 
liegenden Centrosom und dem ihm zunächst 
gelegenen des Triasters keine Spindel bildet. 

Nach M. BOVERI (1903). 

Abb. 280. In der kernlosen Blastomere eines 
Seeigeleies haben sich gleichzeitig mit den Tei
lungsschritten der kernhaItigen die Zentren 
vermehrt. Aber es ist nicht zur Bildung von 
Spindeln zwischen den Astrosphären geko=en. 

Nach M. BOVERI (1903). 

bei der Doppelspindel wäre der Einwand denkbar, daß sie innerhalb ihrer mito
tischen Kraftfelder gewissermaßen gebunden und abgesättigt seien und daß 
deshalb für sie ein Zusammenwirken nicht möglich ist. Das würde aber noch 
nicht beweisen, daß freie Zentren, Schwesterzentren in erster Linie, nicht auch 
ohne dazwischengelegenen Kern das Plasma zur Spindel zu formen vermöchten. 
Aber auch dies ist sicher nicht der Fall. Die eindruckvollsten Beweise hierfür 
entnehmen wir der Untersuchung M. BOVERIS (1903) über Mitosen bei ein
seitiger Chromosomenbindung. Schon die aus Abb. 279 hervorgehende 
Tatsache, daß sich bei den vier im dispermen Seeigelei zur Verfügung stehenden 
Astrosphären zwischen der einen abseits vom Kern liegen bleibenden und der 
ihr in der Teilungsfigur zunächst gelegenen keine Spindel ausbildet, läßt sich zu
gunsten unserer Auffassung verwerten. Denn daß die Entfernung zwischen den 
beiden Zentren hierfür zu groß wäre, kann man sicher nicht behaupten. Der 
Grund ist vielmehr darin zu suchen, daß die abseits liegende Sphäre nicht an 
den Kern herangetreten war und daß sich infolgedessen bei der Kernauflösung 
zwischen ihr und dem Mixoplasma keine Beziehung herstellen konnte. Was 
aber den zuerst von TE. BOVER! (1897) beschriebenen eigentlichen abnormen 
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mitotischen Prozeß betrüft, so entstand er im Gefolge der Besamung kern
loser Eifragmente eines Echinu8 microtuberculatus-Weibchens mit Sperma von 
Strongylocentrotu8 lividu8. Dabei war der in das kernlose Fragment ein
gedrungene Spermakern anstatt beiden Tochtersphären seines Zentrums nur 
einem derselben angelagert, das andere Zentrum, in richtiger Einstellung 
dem am Kern befindlichen direkt gegenüber und ihm auch völlig gleichend, 
bewahrte einen gewissen Abstand vom Kern. Warum in diesem Fall der kleine 
Spermakern nicht von beiden Zentren besetzt werden konnte, läßt sich gut ver
stehen. Die Astrosphären sind gemäß ihrer Größe und gemäß der vorhandenen 
Plasmamasse zu einem gewissen maximalen Abstand gezwungen. Den Zwischen
raum würde wohl der Kopulationskern ausfüllen, aber der kleine männliche 
Vorkern müßte bei gleichmäßiger Attraktion von beiden Polen her (Attraktions
wirkung des Zentrums s. S. 290) in Schwebe gehalten werden. Ist die Einwir
kung von einer Seite nur um ein geringes größer als von der anderen Seite, 
so wird der Kern in das Bereich der einen stärkeren Astrosphäre gezogen. So 
ist es in diesem Falle, was man aus dem Umstand ersieht, daß die Zentren die 
gehörige Anordnung entsprechend der Zellpolarität der Mitose besitzen, der 
Kern aber einseitig verlagert ist. Wenn dann der Kern aufgelöst ist, bildet 
sich nur eine Halbspindel ebenso wie in dem von uns abgebildeten Fall des 
M yzo8toma-Eies (Abb. 277, S. 339) gerade so, als ob überhaupt nur eine Sphäre 
vorhanden wäre. Die andere bleibt völlig wirkungslos, nicht weil sie zum Schwe
stergebilde keine Beziehung hätte, diese erweist sich im Gegenteil aus Abstand 
und axialer Opposition beider Sphären, sondern einzig deshalb, weil die Be
ziehung zum Kern', wir können wohl auch sagen, die direkte Berührung mit 
dem Kern fehlt. 

Da die Chromosomen des Spermakerns somit alle an einen Pol gelangen, 
und da trotz des abnormen mitotischen Vorgangs die Durchschnürung des 
Fragmentes erfolgt, so entstehen zwei Blastomeren, von denen die eine kern
los ist, aber das nicht zur Spindelbildung herangezogene Zentrum enthält. 
Beim zweiten Teilungsschritt der kernhaltigen Zelle bilden sich auch in der 
kernlosen zwei Sphären, ein Befund, der früher schon herangezogen worden 
ist (s. S. 301). Diese nehmen ihre mitotische Aufstellung in einer der Spindel
achse des kernhaItigen Stückes parallelen Linie, und es bildet sich nach TH. Bo
VERIs auf die Beobachtung des lebenden Objektes gegründeter Aussage auch 
hier ein Amphiaster. M. BOVERI zeichnet in ihrer Textfigur B (S. 410) zwischen 
den beiden auffallend nah beieinander gelegenen, ja sich berührenden Sphären 
die Strahlen etwas lockerer als abseits von der Berührungsstelle und auch etwas 
stärker, so daß man meinen könnte, dieser Amphiaster ohne Chromosomen 
enthalte auch eine Spindel. Sie ist aber schon der Zeichnung nach sehr frag
würdig und wenn auch die Beobachtung einwandfrei ist, so ist die etwaige 
Veränderung der Polradien innerhalb jener Sektoren der Astrosphären, welche 
einander berühren, noch keine Spindel. Vollends klar ist aber das Bild M. Bo
VERIs von der zweiten Teilung, bei welcher im kernlosen Stück nur vier freie 
Sphären vorhanden sind (Abb. 280). Zwischen ihnen ist auch nicht die An
deutung einer Spindel zu sehen. Ebenso isoliert bleiben die noch wiedergegebenen 
sechs Sphären des folgenden Stadiums. 

Man könnte diese Beweisführung insofern der Einseitigkeit zeihen, als sie sich nur auf 
die Befunde von M. BOYER! stützt und nicht auch auf die früheren von ZIEGLER (1898), 
bei denen gleichfalls von Blastomeren ohne Kernmaterial mit nur einem Zentrum berichtet 
wird. An einer früheren Stelle (S. 301) hatten wir sie zugleich mit der entsprechenden 
eben erwähnten von M. BOYER! in Anspruch genommen, um darzutun, daß der Kern keinen 
Einfluß auf das Verhalten der Zentren ausübt. In bezug auf die feineren Einzelheiten 
scheint aber die Untersuchung ZIEGLERs, da sie sich nur auf die Lebendbeobachtung bei 
entsprechend schwacher Vergrößerung stützt, nicht von demselben Gewicht zu sein, wie 
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die BOVERIS. Wenn ZIEGLER an der kernlosen Blastomere vorübergehend während der 
ersten und zweiten Teilung - nicht aber bei den folgenden - eine Spindel zwischen den 
Sphären darstellt, so können wir darin keine Widerlegung der BOVERlschen Beobachtung 
erblicken. Es handelt sich übrigens auch nicht um genau die gleiche Entstehung der Kern
losigkeit. Es könnte sehr wohl sein, daß in ZIEGLERS etwas anders gelagertem Fall zwischen 
den Tochtercentrosomen eine Zentralspindel zur Ausbildung gelangt wäre. Damit haben 
wir immer zu rechnen. Dies hätte aber mit unserer Beweisführung gar nichts zu tun. Daher 
ist hier das negative Ergebnis der Untersuchung, der Nachweis des Fehlens einer Spindel 
zwischen den Zentren, den die Beobachtungen BOVERIS liefern, allein entscheidend. 

Wir sehen also in beiden aus der Untersuchung M. BOVERIS 
geschöpften Tatsachen, der Halbspindel bei der ersten Mitose, 
und dem Fehlen der Spindel bei den folgenden, Beweise dafür, 
daß eine Metaphasenspindel nur im Zusammenwirken von Pol
plasma und ,Kern bzw. Mixoplasma entstehen kann, und daß eine 
Spindelbildung de novo zwischen freien Sphären aus dem Cyto
plasma nicht möglich ist. Diese Erkenntnis rechtfertigt wohl noch ein
mal die Einführung des Begriffes Mixoplasma; denn die Spindelmuttersubstanz 
ist nicht Cytoplasma schlechtweg, und da der Kern bereits aufgelöst ist, wenn 
die Spindel entsteht, auch nicht einfach Kernsaft, sondern eben eine neue Sub
stanz aus der Mischung von Kernsaft und Cytoplasma. Mit dieser Substanz 
zusammen bewirkt das Polplasma die Spindelbildung. 

ß) Die multipolare Mitose und ihre Bedeutung für die Analyse 
der Spindelbild ung. 

An dieser Stelle finden die multipolaren Teilungsfiguren (multi
polaren Mitosen) ihren Platz bei der Analyse der Kernteilung. Denn es ist 
nach dem bisher Gesagten wohl verständlich, daß infolge der Aufstellung von 
mehr als zwei Centrosomen an einem Kern sich auch die Zustandsänderung 
des Mixoplasmas auf mehrfachen Bahnen von je einem Centrosom in das Innere 
des präsumptiven Spindelbereichs fortbewegen muß. 

Was die Entstehung multipolarer Mitosen betrifft, so sind verschiedene 
Ursachen für das Vorhandensein mehrerer Centrosomen in einer Zelle zu nennen. 
Die Verschmelzung von Kernen kann als eine weitverbreitete Ursache 
vorangestellt werden. 

Das Beispiel für die physiologische Kernverschmelzung stellt die 
Befruchtung dar. Daß bei derselben die Zentren des Eies unterdrückt werden, 
sichert erst den Ablauf der ersten Furchungsteilung als einer typischen bipo
laren Mitose, bei der die Spermiozentren allein zur Geltung kommen. Mit 
demselben Recht, mit dem man seit der Bekanntschaft mit der Chromosomen
reduktion in den Vorkernen diese als ein Mittel gegen die Verdoppelung der 
Chromosomenzahl auffaßt, kann man die Unterdrückung des Eizentrums 
als eine Einrichtung bezeichnen, welche der Anwesenheit zweier konkurrieren
der Zentren und damit der Entstehung multipolarer Teilungen vorbeugt. 

Bei Polyspermie gelangen mit einer größeren Anzahl von Spermien ebenso
viele Spermiozentren in das Ei. Solange die Polyspermie, wie bei der physio
logischen der Selachier (s. S. 263), den eigentlichen Befruchtungsvorgang nicht 
stört, indem nur ein einziger männlicher Vorkern sich mit dem weiblichen 
vereinigt, lassen die an die zugehörigen Spermakerne gebundenen überzähligen 
Zentren den bipolaren Charakter der Furchungsmitose unberührt. Es kommt 
lediglich zu einer Mehrzahl von bipolaren Teilungsfiguren im Ei. Dieser von 
uns geschilderte Fall (S. 264) ist das eindrucksvollste Beispiel für das Gegen
stück der multipolaren Mitose, welches wir in der Synchronie einer An
zahl selbständiger bipolarer Mitosen in einem gemeinsamen Zellenleibe sehen. 
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So haben wir auch oben die Doppelspindel bereits in einen Gegensatz zum 
Tetraster gebracht. Diese Gegenüberstellung ist notwendig, um darauf hin
zuweisen, daß multipolare Mitosen sich nur dann einstellen, wenn 
mehr als zwei Zentren bereits während der Prophase am Kern 
zur Aufstellung gelangen. 

Wenn bei pathologischer Polyspermie mehrere Spermakerne mit dem 
Eikern verschmelzen und ebenso viele Spermiozentren an dem polyploiden 
Kopulationskern auftreten, von denen je einer oder je zwei von einem Sperma
kern abstammen, dann gerät der Kern unter den Einfluß aller dieser Zentren. 
Das haben zuerst die Experimente von O. und R. HERTWIG (1887) gezeigt 
und diese Tatsache bildete die Grundlage und den Angriffspunkt für BOVERIS 
(1907) berühmte Untersuchungen über die pathologische Entwicklung als Folge 
der Dispermie. Die abnorme Befruchtung führt zu den mannigfachsten Formen 
der multipolaren Furchungsmitose. 

Aber auch in den reifenden Geschlechtszellen, Riesenzellen im Hoden von 
Proteus [STIEVE (1920)], Archispermatogonien des Frosches mit plurivalenten 
Riesenkernen [F. LEVY (1923)] und in somatischen Zellen (z. B. Riesenzellen 
des Knochenmarks und der fetalen Säugetierleber [KOSTANECKI (1892), F. LEVY 
(1921a)] kommt die Verschmelzung mehrerer Kerne nach vorausgegangenen 
Kernteilungen ohne folgende Durchschnürung des Zellenleibes vor. [Über den 
etwaigen Grund, warum die Kernverschmelzung in plurinucleären Zellen ein
mal eintritt, das andere Mal ausbleiben kann, was die multiplen bipolaren 
Mitosen beweisen, hat sich F. LEVY (1920, S. 140) geäußert.] Wenn nach der 
Kernverschmelzung ein Synkaryon wieder in die Mitose eintritt, so können 
statt eines Zentrums, wie bei der typischen Mitose, alle vorhandenen Zentren 
aktiviert werden und zur Einstellung gelangen. 

Dieselbe Wirkung wie die Kernverschmelzung könnte für eine folgende Mitose auch die 
Vereinigung ganzer Zellen haben. Aber man wird trotz OSCHMANNS (1914) merkwürdiger 
[von LOEWENTHAL (1922) richtig gestellter] Angabe, daß bei Tubifex bavaricu8 die Ei
zellen durch Verschmelzung von Oocyten entstehen, doch mit GRÄPER (1914) die Ver
schmelzung ganzer Zellen für einen Vorgang halten, der mit dem Untergang wenigstens 
einer der beiden sich vereinigenden Zellen verbunden ist und nach welchem eine mito
tische Vermehrung des Verschmelzungsproduktes nicht in Frage kommt. 

Neben der Kernverschmelzung kann auch die mehrfache Teilung der 
Zentren pluripolare Mitosen veranlassen. Eine Vermehrung der Centriolen 
weit über die Zweizahl hinaus ist möglich. Wenn HEIDENRAIN (1907, S. 316), 
auf dessen Zeugnis wir uns berufen, von einer "Potenz der Mehrfachteilung 
normaler Zentren" spricht, so möchten wir nach den Erhebungen über die 
Abhängigkeit der Zentrentätigkeit vom Cytoplasma allerdings den Begriff 
der "Potenz" der Zentren nur mit einem gewissen Vorbehalt anwenden. Es 
könnte sich doch auch um eine besondere Einwirkung von seiten des Cyto
plasmas handeln, welche die Mehrfachteilung der Zentren erzwingt. Die Zentren 
selbst könnten hierbei sehr wohl "normal" sein. Auf diese Anschauung ver
weisen auch die Erfahrungen, die wir sogleich mitteilen werden und die nicht 
so sehr von einer "Potenz" als von einem pathologischen Geschehen an den 
Zentren Kunde geben. Wenn es sich aber um eine spontane Mehrfachteilung 
von Zentren handeln sollte, so wäre kaum ein besonderer Nachdruck auf die 
Bezeichnung "normal" zu legen, da solche Zentren die Begleiterscheinung 
einer Vermehrung der betreffenden Zellen sind, die zum Untergang oder wenig
stens zur Entartung der Abkömmlinge führt. Die merkwürdige Angabe von 
LAUCRE (1913), daß die aus mehrpoligen Mitosen der Spermatogonien regene
rierender Froschhoden stammenden Geschlechtszellen zu normalen Spermien 
werden, scheint der Nachprüfung zu bedürfen. 
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Es ist wahrscheinlich, daß die multipolaren Mitosen krankhaft ver
änderter Zellen bei der Entzündung [GALEOTTI (1893) u. a.] und be
sonders beim Wachstum maligner Tumoren [v. HANsEMANN, KROMPECHER 
(1895), BORST (1924), B. FISCHER-WASELS (1927, S. 1410), RössLE (1928, S. 317) 
u. a.] auf einer derartigen "Wucherung" der Zentren infolge von pathologischen 
Vorgängen im Zellenleibe beruhen. In diesem Zusammenhang ist daran zu er
innern, daß BOVER! (1914) in dem Auftreten multipolarer Mitosen sogar die 
eigentliche Ursache für die Entstehung der Krebszelle vermutet hat [zu dieser 
Hypothese siehe F. LEVY (1916) und TEUTSCHLÄNDER und SCHUSTER (1926)]. 

In der Geschichte unserer Kenntnis über die multipolaren Mitosen spielen die Mitosen 
der malignen Tumoren eine entscheidende Rolle. Die erste Mitteilung über die simultane 
Vierteilung des Kerns einer Epit,helzelle der DEscEMETschen Membran der Froschcornea 
von EBERTH im Jahre 1876 wurde weder von FLEMMING, noch von STRASBURGER anerkannt. 
Als aber ARNOLD (1879) beim Studium menschlicher Geschwülste Teilungsfiguren mit drei 
und vier Spindeln zeigen konnte, die nicht wie die zuerst beobachteten Figuren Telophasen-, 
sondern Metaphasenstadien waren, da mußte STRASBURGER (1880), der die Existenz solcher 
Mitosen "kaum für möglich" gehalten hätte, zugeben, daß hier "die Möglichkeit einer 
wirklichen Dreiteilung des Zellkerns" vorliegt. Einen bedeutenden Fortschritt stellten 
dann die Arbeiten von MARTIN (1881), KOSTANECKI (1892) und KRoMPEcHER (1895) dar, 
von denen die letztere wegen der eingehenden räumlichen Analyse der komplizierten Tei
lungsfiguren bis heute ihren Wert behalten hat. Inzwischen war durch die erwähnte 
experimentelle Arbeit der Brüder HERTWIG das kausale Verständnis für die multipolaren 
Mitosen eröffnet worden. 

Daß sich krankhafte Veränderungen der cellulären Prozesse gerade auch 
im Auftreten multipolarer Mitosen äußern, ist eine geläufige Tatsache. Neben 
anderen Abweichungen vom typischen mitotischen Geschehen läßt sich die 
in bezug auf die Verteilung der Chromosomen am schwersten wiegende Stö
rung durch mannigfache schädigende Einwirkungen: niedrige Temperaturen 
[SALA (1895)], Narcotica, darunter die Mittel zur künstlichen Entwicklungs
erregung [WILSON (1891)], Gifte, besonders Atzgifte [KORNFELD (1924)], Rönt
genstrahlen [ALBERTI und POLITZER (1924)] u. a. hervorrufen. Jedoch kann 
man wohl in der Beurteilung der Art einer durch äußere Einwirkung gesetzten 
Störung nicht vorsichtig genug sein, da die fixierten Mitosenstadien selten 
einen zum sicheren Urteil hinreichend klaren Einblick in die feineren Ver
hältnisse gewähren. Es sind zweifellos oft Mitosen nach Röntgenbestrahlung 
und Gift- oder Temperaturschädigung für multipolare gehalten worden, die 
durch Ablenkung von Chromosomen während der Anaphase und durch Teil
kernbildung solchen lediglich äußerlich ähnlich waren. Hierüber geben die 
Untersuchungen von ALBERTI und POLITZER (1924a, S. 101) Auskunft. Die
selben Autoren zeigten auch (1924 b, S. 301), daß multipolare Mitosen nach 
Röntgenbestrahlung nicht so häufig sind, wie man nach den Angaben im Schrift
tum meinen könnte. In den 500 bestrahlten Corneen von Amphibien fanden 
sich nicht mehr als sieben echte multipolare Kernteilungsfiguren. Dabei sind 
die genannten Untersuchungen in der Tat diejenigen, auf welche sich das Urteil 
in erster Linie stützen sollte, da hier an dem cellulär so wohlbekannten und so 
einzig günstigen Material vom Salamander- und Tritonhornhautepithel die 
Nachwirkungen der Röntgenbestrahlung von einem geschulten Beobachter ge
prüft worden sind. Von der hier geschaffenen Basis aus ließen sich dann die 
schwieriger zu deutenden Mitosenbilder von Säugetierzellen und von mensch
lichen (für deren Brauchbarkeit das bei der Frage nach der Chromosomen
zahl über die Konservierung Gesagte gilt) sicherer beurteilen. Daß unter patho
logischen Verhältnissen auch die Kernverschmelzung eine nicht zu unterschätzende 
Rolle für die Entstehung atypischer und pluripolarer Mitosen spielen wird, 
steht außer Zweifel. Sie tritt z. B. (als Spätwirkung einer Chromatinschädigung 
nach Radiumbestrahlung der Spermien) während der Furchung des mit einem 
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bestrahlten Spermium befruchteten Eies auf, und macht sich in Riesenkernen 
und mehrpoligen Mitosen bemerkbar [F. ALVERDES (1921, S. 393)]. Auch für 
die Carcinomzelle ist ihre Entstehung infolge von Kernverschmelzung von 
ROTTER (1921) oder infolge einer "illegalen Zellbefruchtung" [so FrsoHER
WASELS (1. c. S. 1412)] erwogen worden. Wir sind jedoch noch allzu weit ent
fernt von dem Verständnis solcher atypischer Vorgänge wie der Mehrfach
teilung des Centrosoms oder der Kernverschmelzung und ihrer Folgen, als daß 
wir beurteilen könnten, was bei solchen Störungen der Mitose Folge und was 
Ursache pathologischen Geschehens an den Zellen ist. Daß es sich weder bei 
den multipolaren Mitosen, noch bei anderen atypischen Mitosen nicht um Ver
änderungen handelt, die für einen bestimmten krankhaften Prozeß spezifisch 

Abb. 281. Riesenkern eines ätherisierten Eies von Taxa
pneustes variegatus (Seeigel) mit 16 Oentrosomen; die 
aus drei aufeinanderfolgenden Schnitten rekonstruierte 
Figur zeigt 6 Oentrosomen, die übrigen liegen in den 
anderen Schnitten der Serie. Nach E. 3. WILSON (1901). 

Abb. 282. Vier Aster aus einem Octaster 
in einem ätherisierten Ei von Taxopneusles. 

Nach E. B. WILSON (1901). 

sind, das wissen wir [TEUTSOHLÄNDER und SOHUSTER (1. c. S. 207)], und das 
geht wohl auch aus dem Zusammenhang, in den sie hier gestellt sind, ohne 
weiteres hervor. Notwendig aber erscheint es, zugleich mit den noch verständ
lichen Abweichungen vom regelmäßigen Mitosenablauf auch die Berichte über 
ursächlich ungeklärte ebensolche oder ähnliche, spontane oder künstlich her
vorgerufene im Auge zu behalten, damit wir auch dieses Beobachtungsmaterial 
früher oder später verwerten, und umgekehrt für dasselbe in praktisch medi
zinischer Hinsicht brauchbare Erklärungen liefern können. 

Die Erscheinungen der multipolaren Mitose können auf emlge 
wenige Typen zurückgeführt werden, welche den häufigen Fällen entsprechen, 
und von denen aus sich auch die verwickelten Kernbilder verstehen lassen. 
Den Ausgangszustand sollen Riesenkerne im Echinodermenei veranschaulichen, 
welche nach Ätherisierung durch Verschmelzung von Furchungskernen ent
standen waren. Die eine unserer Abbildungen (Abb. 281), auf welcher von den 
vorhandenen 16 Centrosomen nur 6 wiederzugeben sind, zeigt dieselben am 
geschlossenen Kern, während die andere (Abb. 282) mit 4 Centrosomen im Schnitt 
das folgende Stadium darstellt, bei dem die Spindelbildung beginnt. So sind im 
einfachsten Fall 3, dann 4 und wie unsere Beispiele zeigen, auch bedeutend 
mehr Centrosomen am Kern vorhanden. Ihre Zahl läßt sich jeweils aus der 
Entstehungsweise der atypischen Mitose verstehen. Bemerkenswert ist das 
offenkundige Streben der Zentren, gleiche Abstände voneinander zu gewinnen 
und zu bewahren, ein weiteres Zeugnis für die gegenseitige Abstoßung der Sphären. 
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Sind 3 Centrosomen vorhanden, so kann demnach nur eines derselben den Kern
pol besetzen, die beiden anderen etwa aus einer überzähligen Teilung hervor
gegangen, müssen den eigentlichen Gegenpol freilassen und im gleichen Ab
stand von ihm verharren. Bei 4 Zentren wären sonach die dem betreffenden 
Kern bei der typischen zweipoligen Mitose zukommenden Pole beide unbesetzt 
für den Fall, daß es sich um eine überzählige Teilung der zu diesem einen Kern 
gehörigen Zentren handelt. Ist die Anwesenheit mehrerer Zentren Folge von 
Kernverschmelzung, so hat eine derartige Beziehung der atypischen mehr
fachen präsumtiven Spindelachsen zur Kernachse natürlich keinen Sinn. 

Seit ARNOLD bezeichnet man die verschiedenen Stufen der 
multipol aren Mitose als Triaster, Tetraster usw., wobei für uns die 

I 
I 
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Abb.283. Schema des Triasters mit eingezeichneten Abb.284. Schema des ebenen Tetrasters mit 
Chromosomenplatten. eingezeichneten Chromosomenplatten. 

Anzahl der vorhandenen Zentren und Astrosphären für die Bestimmung maß
gebend sind, während man ursprünglich die multipolaren Mitosen an den charak
teristischen Bildern der Mutter- oder Tochtersterne zuerst kennen gelernt 
und wohl in Fortbildung der FLEMMINGSchen Bezeichnungen Monaster und 
Dyaster diese Ausdrücke auf die drei- oder vierstrahlige Anordnung der Chromo
somen in der Metaphase und auf die Anzahl der Tochtersterne bezogen hat. 
Diese Bezeichnungen werden für multipolare Mitosen von Säugetierzellen in 
der Regel maßgebend sein, weil hier wegen des fehlenden Nachweises der Cen
trosomen, besonders während der Prophase, erst beim Auseinanderweichen 
der Chromosomen die Anzahl der Teilungspole deutlich erkennbar wird. In 
Anbetracht dessen aber, daß die Bezeichnungen schon für die Prophase Geltung 
haben sollen, und weil in komplizierten Fällen bei Störungen des Teilungs
ablaufes wohl nicht immer alle Zentren auf die Verteilung der Chromosomen 
Einfluß haben müssen, dürfte die andere Bezugnahme auf die Anzahl der Pole 
bzw. Centrosomen, die sich ohne besondere Auseinandersetzung im Schrifttum 
eingebürgert hat, die maßgebende sein. 

Zur Ergänzung der genannten Bezeichnungen können in ganz eindeutiger 
Weise die multipolaren Mitosen im Gegensatz zur normalen dizentrischen 
auch als tri-, tetra- bis polyzentrische Mitosen angesprochen werden [so bei 
BOVERI (1907, S. 27)]. 

Die Verbindungslinien zwischen den Zentren sind auch bei der multipolaren 
Prophase präsumtive Spindelachsen; denn es entsteht in der Regel zwischen 
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je zwei Zentren eine Metaphasenspindel. Der Triaster (Abb. 283) 
bietet also auf dem Metaphasenstadium drei die Seiten eines gleichschenkligen 
Dreiecks bildende Spindeln, das Kreuz des Te t ras t er s in einfachster Aus
prägung deren vier, welche zur quadratischen Figur angeordnet sind (Abb. 284). 

- e 
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Abb. 285. Schema des tetraedrischen Tetrasters mit 
eingezeichneten Chromosomenplatten. 

Jedoch sind schon in diesen Fällen 
Varianten möglich. So kommt neben 
dem gezeigten g e s chI 0 s sen e n 
Tri as ter auch ein of f enerTr i as ter 
vor [F. LEVY (1923, S. 155)], bei 
welchem eine Seite des Dreiecks 
offen ist, die beiden vorhandenen 
Spindeln einen Winkel miteinander 
bilden. Nach der Art der Entstehung 
der Spindeln, von der wir sprechen 
werden, müssen die offenen Triaster 
sehr selten sein. Wir finden eigent
lich nur bei HERLA (1894, s. seine 
Abb. 77 u. 78) atypische Teilungs
figuren "bivalenter" Ascarideneier, 
welche diesem Typus anzugehören 
scheinen. Es könnten sich unter der 
Form eines offenen Triasters aber 
auch Doppelspindeln mit nachträg
licher Verschmelzung zweier Pole 

darstellen; denn eine solche, obgleich während der Stadien der Wirksam
keit der einander abstoßenden Zentren unmöglich, scheint unter besonderen 
Bedingungen doch vorzukommen [0. u. R. HERTWIG (1887, S. 151)]. Beim 
Tetraster haben wir den gezeigten Typus als ebenen Tetrastertypus [BoVER! 

,,1/ 
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Abb. 286. Schema des gekreuzten Tetrasters mit eingezeichneten Chromosomenplatten. 

(1897, S. lO)] vom tetraedrischen Tetrastertypus zu unterscheiden 
(Abb. 285). Er ist dadurch gekennzeichnet, daß die vier Pole zu den Ecken 
eines Tetraeders angeordnet sind. Nach F. LEVY (1923, S. 143) überwiegen 
bei multipolaren Mitosen der Metazoen die Tetraeder über die "Rechtecke", 



Die Bildung der Metaphasenspindel und die Umordnung der Chromosomen. 351 

wogegen KÜHN (1921) bei Amöben stets die letzteren sah, wahrscheinlich weil 
er die pluripolaren Mitosen durch Pressung der Tiere hervorgerufen hat. Schließ
lich können im ebenen Tetraster die Spindeln einen Rhombus begrenzen, in 
dessen kürzerer Diagonale eine fünfte Spindel ausgebildet ist: gekreuzter 
Tetrastertypus (Abb. 286). Nach KRoMPEcHER (1. c. S. 231) kommt diese 
Form der Vierteilung "bedeutend häufiger" vor als der einfache Tetraster. 

Vorausgesetzt, daß jede dieser Spindelbildungen 
gleichwie die typische einen Teil der vorhandenen 
Chromosomen - nach Kernverschmelzung handelt 
es sich stets um ein mehrfaches der diploiden Chro
mosomenzahl (s. S. 182) - in Bewegung setzt und 
zu ihrer Chromosomenplatte macht, wird für jeden 
der genannten Typen auch die zugehörige 
Anordnung der Metaphasenchromosomen 
eine bestimmte sein müssen. Beim Triaster haben wir 
drei Chromosomenplatten, welche zusammen eine 
dreistrahlige Figur bilden ("der Dreistrahi" KRoM
PECHERs von 1200 Schenkelweite bei ganz symme
trischer Figur, Abb. 283), beim ebenen Tetraster 
stehen sie in Kreuzform aufeinander ("das Kreuz" 
KRoMPEcHERs, Abb. 284), beim gekreuzten Tetraster 
bilden von den fünf Muttersternen je zwei einen 
Winkel miteinander, während der fünfte die einander 
zugekehrten ScheiteldieserWinkel verbindet (Abb.286). 

Abb. 287. Multipolare Kern
teilungsfigur eines Seeigeleies, 
das 10 Minuten in einer Ni
kotinlösung (1 : 200) gelegen 
hatte und nach 3 Stunden 
10 Minuten abgetötet worden 
war. Weitere Angaben im 

'fext. Nach O. und R. 
HERTWIG (1887). 

Beim vollausgebildeten Tetraeder mit seinen 6 Spindeln endlich werden je 
3 Chromosomenplatten in einer Ebene liegen und beim Aufblick auf die Spitze 
seiner Pyramide miteinander alternieren. Diese Angaben, mit Ausnahme der 
letzten von KRoMPEcHER stammend, sind natürlich schematisch, aber sie 
bieten, wie KRoMPEcHERs Vorgehen gezeigt hat, eine brauchbare Handhabe 
zum Verständnis der natürlichen Teilungsfiguren. Auch die komplizierten 
Fälle mit mehr als vier Zentren lassen sich aus diesen Vorstellungen heraus 
unschwer entzüfern. Wir begnügen uns damit, auf die außerordentlich regel
mäßige pluripolare Furchungsmitose des polyspermen Seeigeleies der Abb. 287 
hinzuweisen, welche die Aufsicht auf eine im ganzen die Form einer platt
gedrückten Kugel ausmachende Figur darstellt, zu welcher man sich nach 
der HERTWIGschen Beschreibung (1. c. S. 18) noch eine untere Hälfte mit einer 
zweiten Spindelrosette hinzudenken muß; es liegt also ein Oktaster mit 18 Spin
deln und ebenso vielen Chromosomenplatten vor. 

Der Verlauf der multipolaren Mitosen ergibt sich aus der Analyse der Chro
mosomendiakinese (Abb. 288 bis 291). 

Abb. 288 a b Abb.289. 
Abb. 288 u. 289. Triaster im Stadium der Metapbase, Anaphase und Telophase. 

Nach E. KROMPECHER (1895). 
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Abb. 290. Multipolare Kernteilungsfigur im Sta
dium der Metaphase eines Seeigel eies , das 1 1/, Stun
den nach Vornahme der Besamung 20 Minuten in 
einer 0,05 %igen Chininlösung gelegen hatte und 
1-2 Stunden nach Herausnahme aus der Chinin
lösung abgetötet wurde. Nach O. und R. HERTWIG 

(1887). 

Abb. 291. Vier Aster von einem symmetrischen 
Octaster; Anaphase, offenbar hervorgegangen 
aus einem Zustand wie ihn die Abb. 282 

wiedergibt. Nach E. B. WILSON (1901), 

In diesem Kapitel, wo die Entstehung der Metaphasenspindel den 
Gegenstand der Erörterung bildet, haben wir zu fragen, welche Bedeu
tung den multipolaren Mitosen für diesen Teil unserer Analyse 
zukomm t. An sich bilden die vorgeführten Tatsachen eine Bestätigung 
dessen, was aus den typischen Verhältnissen abgeleitet worden ist. Spindel
bildung und Chromosomenbewegung zum Äquator sind ein einheitlicher Vor
gang, der von der Stelle des Polplasmas und im Falle der multipolaren Mitose 
vom Ort sämtlicher Centrosomen aus das Mixoplasma ergreift. Keine der 
gezeigten Spindeln hat eine andere Entstehung. Die multipolaren Mitosen 
sind also Varianten des Typus der Mitose mit der Metaphasen
spindel. Aus der Schilderung ihres Zustandekommens geht ferner hervor, 
daß sie an den Metazoentypus dieser Art von Mitose, nämlich an den Typus 
mit Metaphasenspindel und Zentren gebunden sind. Denn nur wo 
Zentren, d. h. selbständige sich von Mitose zu Mitose erhaltende Zellorgane vor
handen sind, deren Aktivierung und Einstellung den allgemeinen Vorgang der 
Polplasmabildung beherrschen, kann mit ihrer Vermehrung zugleich eine Ver
mehrung der Teilungspole einhergehen. 

Wo es keine Zentren gibt, da ist dieser Vorgang nicht denkbar und wir 
können solche multipolare Mitosen bei Pflanzenzellen demnach 
ni eh t erwarten. Kernverschmelzung, die wir in tierischen Zellen als die 
eine Hauptursache der multipolaren Mitosen kennen gelernt haben, findet 
man in Pflanzenzellen z. B. bei der typischen Entwicklung des Endosperms 
einiger Pflanzen normalerweise [so die eingehende Besprechung dieses Gegen
standes bei TISCHLER (1922, S. 461-520)]. Künstlich lassen sich bei Pflanzen
zellen durch chemische Agenzien Kernverschmelzungen leicht herbeiführen 
[NEMEC (1910), SAKAMURA (1919)]. Aber während bei tierischen Zellen, weil 
sie ebenso viele Zentren bzw. Zentrenpaare wie Kerne enthalten, die Kern
verschmelzung fast immer multipolare Mitosen zeitigt, ist von diesem Zusammen
hang bei den Zellen höherer Pflanzen keine Rede 1. Es ist außerordentlich 

1 Es ist selbstverständlich, mag aber hier eigens angemerkt werden, daß die Kern
verschmelzung in tierischen Zellen nicht unbedingt eine multipolare Mitose herbeiführen 
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bezeichnend, daß dagegen bei Algen (FUCU8) , welche Centrosomen besitzen, 
durch Mehrfachbefruchtung die Spindeln ebenso dreipolig und vierpolig werden 

Abb.292. Riesenspermatocyte von Oedipoda. Es sind zwei besonders an dem einen Pol deutlich 
getrennte Spindeln im Gefolge einer Kernverschmelzung entstanden. Alle vier Zentren scheinen 
vorhanden zu sein. Trotzdem liegt hier kein Tetraster vor, sondern eine Zwillingsspindel (s. die 
Anmerkung unten). Phot. F. SKELL, Zeiß Apochr. 8 mm Komp. Ok. 12,5 mm, Balgl. 75 cm. 

wie in den polyspermen Seeigeleiern [YAMANOUCHI (1909)]. Der Zusammen
hang ist mit Händen zu greüen. Diesen Aussagen wird man entgegenhalten, 
daß auch bei Pflanzenzellen multipolare 
Spindeln oder' wenigstens die multipolare 
Anlage der Spindel nicht selten beschrieben 
worden sind; für die herotypischen Mitosen 
der Pflanzen ist es geradezu bezeichnend, daß 
die Spindel derselben anfangs ausgesprochen 
"multipolar polyarch" ist [NEMEC (1898), 
TISCHLER (1922)]. 

Dieser Ausdruck von STRASBURGER (1900) besagt, 
daß die zahlreichen um den Kern herum entstandenen 
"Pole" keinerlei Tendenz zeigen, sich zu zwei Haupt. 
polen zu vereinigen. Dagegen kann man von pluri
polaren diarchen Spindeln sprechen, wenn diese Tendenz 
zutage tritt. Apolar endlich nannte STRASBURGER 
Spindeln, die keine Zentrierung aufweisen. (Diese 
Bezeichnungen treffen zwar, wie wir sogleich sehen 
werden, einen beachtenswerten Unterschied, aber im 
Hinblick auf die von uns vertretenen allgemeinen Ge
sichtspunkte erscheint es als eine Erschwerung des 
Verständnisses, wenn man die Zentrierung oder ihr 
Fehlen zum. Unterscheidungsmerkmal zwischen polar 
und "apolar" macht.) 

Wir können in bezug auf, die Entstehung 
der pluripolaren Spindeln bei pflanzlichen Gono

Abb. 293. Sporenmutterzelle von 
Erruisetum limosum. Prophase, die 
Kernwand ist vollständig geschwun
den, multipolare Anlage der Spindel 
in Form von zahlreichen in den 
Kernraum eindringenden "Faden
gruppen". Nach W. J. V. OSTER· 
HOUT (1897). Das der Bildung dieser 
Fadengruppen unmittelbar voraus· 
gehende Stadium entspricht dem in 
Abb. 272, S. 327 wiedergegebenen. 

cyten mit großer Wahrscheinlichkeit einen Zusammenhang aufdecken, wenn 
wir uns daran erinnern, daß zuweilen bei Pflanzenzellen und gerade bei 
muß. Vielmehr könnte wie bei der physiologischen Kernverschmelzung, der Befruchtung, 
eines der beiden Zentren unterdrückt werden, oder es könnte die Zweiteilung der Zentren 
unterbleiben. Für eine der beiden Möglichkeiten sprechen u. a. die Beobachtungen von 
R. H. Bowen (1922) über Verschmelzung von Spermatocyten mit nachfolgenden abnormen 
Mitosen. Aber selbst wenn die beiden Zentren erhalten bleiben und sich auch teilen, kann 
immer noch ganz ähnlich wie bei manchen Eikernen lediglich eine Zwillingsspindel zustande 
kommen. Dies scheint in dem Fall gegeben, der oben abgebildet ist (Abb. 292). 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 23 
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Pollenmutterzellen keine polare Ansammlung des Cytoplasmas durchgeführt, 
sondern nur eine Schichtung im Zellenleibe erreicht wird (Abb. 272). Das 
genügt, wie wir fanden, wohl zur Kernauflösung, aber diese vorbereitende 
Zustandsänderung des Cytoplasmas entspricht nicht den Voraussetzungen für 
die Bildung der Metaphasenspindel, welche wir im Zusammenwirken von Pol
plasma und Mixoplasma erkannt haben. Wenn das entsprechend beschaffene, 
aber in der Form einer perinucleären Schicht weniger konzentrierte Cyto
plasma zwar qualitativ denselben, aber einen schwächeren und nicht lokali
sierten Effekt zusammen mit dem Mixoplasma hervorbringt, dann wird die 
der Spindelbildung entsprechende Zustandsänderung allseitig von der Kern
oberfläche aus in den Kernbereich herein erfolgen, die Chromosomen werden, 
wenn auch nicht so energisch, nach innen verlagert und das fixierte Bild ist das 
einer pluripolar polyarchen Spindelbildung. Man kann diesen Vorgang auch 

Abb. 294. Objekt wie Abb. 293. Die "Faden
gruppen" sind jetzt in zwei einander gegen
überliegenden Abteilungen angesammelt. Nach 

W. J. V. OSTERHOUT (1897). 

--.:....-,,; 

Abb. 295. Objekt wie vorausgehende Abb. 293. 
Durch Verschmelzung der zusammenrückenden 
"Fadengruppen" ist eine zweipolige Spindel 
entstanden. Nach W. J. V. OSTERHOUT (1897). 

künstlich bei Zellen verursachen, welche regelmäßig eine bipolare Spindel aus
bilden, WeIm man etwa durch Chloroformdämpfe die Bildung der Polplasmen 
unmöglich macht oder schon gebildete Polplasmen zerstört [NEMEC (1899)]. 
Solche Experimente sprechen sehr zugunsten unserer Auffassung. 

Der multipolare Zustand ist hier aber meistens nur ein vorübergehender. 
Die gewissermaßen vorzeitig, d. h. bevor die Voraussetzung zur Spindelbildung 
gegeben war, angelegten Bildungen, die man nach dem fixierten Präparat 
auch als Fadengruppen bezeichnet hat, bilden durch Zusammenrücken und 
Verschmelzung zuerst eine polyarch bipolare und dann eine zweipolige Spindel 
(Abb. 293-295). Auch ohne nähere Auseinandersetzung wird man 
diese multipolaren Spindeln mit den pluripolaren Teilungsfiguren 
der Metazoenzellen nicht auf eine Stufe stellen wollen. Es besteht 
hier nur eine äußerliche Ähnlichkeit und die allmähliche Herstellung des typi
schen Zustandes hat gar kein Seitenstück in der tierischen Mitose. Man kann 
höchstens erwägen, ob die multipolaren pflanzlichen Spindeln von der gezeigten 
Art irgendwie mit dem "Ordenssternstadium" gewisser Spermakerne in den 
mit chemischen Agenzien behandelten Eiern [0. u. R. HERTWIG (1887, S. 54)] 
etwas gemein haben, weil auch dort Centrosomen fehlen und die Teilungsfigur 
keineswegs symmetrisch wie bei den mehrfachen Spindeln gestaltet ist, sondern 
eher wie diese pflanzlichen Spindelanlagen lediglich mehrzipflig und unregel
mäßig erscheint. 
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Es handelt sich bei den mehrpoligen Spindeln der Pflanzen
zellen wohl, wie angedeutet wurde, um eine zeitliche Unstimmig
keit zwischen dem Beginn einer der Spindelbildung entsprechen
den Zustandsänderung des Mixoplasmas und der Herstellung von 
Polplasmen. Erst wenn die dizentrische Umordnung des Cytoplasmas nach
geholt wird, kommt hier die bipolare Spindel zustande. Diese letztere Vor
stellung ist natürlich nur auf Analogieschlüsse aufgebaut unter Zugrunde
legung einerseits der typischen Vorgänge und andererseits der mangelnden bipo
laren Plasmaverdichtung gerade in den Fällen "multipolarer Spindeln" in 
Pflanzenzellen. Es dürfte aber immerhin zur Klärung der schwebenden Fragen 
beitragen, wenn der Unterschied zwischen den multipolaren Mitosen der 
Metazoen und den "multipolaren Spindeln" der Pflanzenzellen einmal be
tont wird, was bisher nicht geschehen ist. Daß es in seltenen Fällen auch bei 
den Zellen höherer Pflanzen zu echten multipolaren Mitosen kommen kann, 
würde von vornherein nicht geleugnet werden können; denn es genügte hierzu 
die Bildung von mehr als zwei Ansammlungen von Polplasma, und daß dies 
nicht möglich sein sollte, kann man nicht behaupten. In der Tat kommen im 
Endosperm mancher Pflanzen "dreipolige Spindeln" vor, die ganz dem ge
zeigten Triastertypus entsprechen [TISCHLER (1922, S. 452)]. 

Wir haben früher darauf hingewiesen, daß die ohne Zentren sich vollziehende Polplasma
ansammlung in Pflanzenzellen vielleicht auch mit der Zusammenordnung derselben in Reihen 
und dem damit verbundenen axialen Flüssigkeitszustrom während der Prophase ursäch
lich zusammenhängt. Es ist nur folgerichtig zu vermuten, daß das Fehlen der Polplasmen 
und die Unfähigkeit, sogleich eine bipolare Spindel zu bilden, möglicherweise auf der Ab
wesenheit dieser äußeren Bedingungen beruht. So meint auch NEMEc (1898, S. 4), daß 
"auf die polyzentrische und radiäre Ausbildung der Figur im sporogenen Gewebe, resp. 
in den Sporen- und Pollenmutterzellen das relative Freiwerden dieser Zellen vom um
gebenden Gewebe nicht ohne Einfluß bleibt". Wir dürfen in dieser Bemerkung eine wert
volle Bestätigung unseres Gedankenganges sehen. 

Der Nachweis, daß die multipolaren Mitosen dem Typus der Mitose mit Metaphasen
spindeI und Zentren angehören, den die Aussonderung der sog. multipolaren Spindeln in 
den Zellen der höheren Pflanzen abgerundet hat, wäre noch unvollständig, wenn wir der 
naheliegenden Frage hier nicht wenigstens gedenken wollten, ob nicht auch die Zentral
spindeln unter Umständen mehrpolig sein können. Dies ist nicht undenkbar, wenn näm
lich von den beiden Zentren, zwischen welchen sich eine solche Spindel bildet, das eine 
oder beide frühzeitig eine Verdoppelung erfahren würden. Es sind indessen keine derartigen 
Fälle bekannt und wir brauchen mit der entfernten Möglichkeit daher nicht zu rechnen, 
daß das Metaphasenstadium einer mehrpoligen Mitose auch aus mehrpoligen Zentral
spindeIn bestehen könnte. Auf dieser Stufe wäre die sichere Unterscheidung eines solchen 
Falles von den oben beschriebenen kaum mehr möglich. 

In einem Punkt scheinen die multipolaren Teilungsfiguren bei oberfläch
licher Betrachtung unserer Auffassung der Spindelbildung nicht recht zu geben. 
Wir haben weiter nichts vorausgesetzt, als daß von jedem Pole aus eine zum 
Äquator fortschreitende Zustandsänderung das Mixoplasma ergreife. Beim 
Vorhandensein zweier Pole genügt dies, um das Zusammentreffen der beiden 
in den Gelzustand versetzten Massen im Äquator und ihren Zusammenschluß zu 
einem einzigen Spindelkörper verständlich erscheinen zu lassen. Wenn aber eine 
größere Anzahl von Centrosomen vorhanden ist, und zwischen je zweien der
selben eine Spindel auftritt, so sieht dies allerdings so aus, als ob die opponierten 
Pole irgendwie aufeinander und gegeneinander einzuwirken imstande wären. 
Wir verweisen hier auf die bekannte Ähnlichkeit der achromatischen Figur des 
Amphiasters (Abb. 299, S. 358) mit der Anordnung von Eisenfeilspänen zwischen 
zwei ungleichnamigen Magnetpolen (Abb.298, S. 358), um daran zu erinnern, 
daß in der Tat an der Hand solcher Analogien die Meinung vertreten werden 
kann, und bekanntlich auch vertreten wurde (worüber später zu sprechen sein 
wird, s. S. 358), daß die Spindel, ja die ganze achromatische Figur, also Spindel 
und Astrosphären, dem Widerspiel der Pole als der Wirkungszentren von 

23* 
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Teilungskräften ihre Entstehung verdanken. Wir glauben demgegenüber an der 
Beweiskraft der Halbspindel (Abb. 277) festhalten zu müssen. Die Anwesen
heit zweier Pole ist nicht notwendig, um die gerichtete Zustandsänderung zu 
bewirken, sondern von einem Pol geht diese Wirkung bereits aus, und zwar so, 
daß sie sich von dem Berührungsfeld zwischen Polplasma und Kernoberfläche 
bzw. Mixoplasma innerhalb eines der Masse verfügbarer Substanz entsprechen
den Kegels ausbreitet (Abb. 277). Die Pole brauchen dabei einander auch nicht 
geradlinig gegenüberzustehen. Dann werden die Halbspindeln zuerst wie die 
der Abb. 296 einen Winkel zusammen bilden. Andere Voraussetzungen sind 
auch bei der Entstehung multipolarer Mitosen nicht notwendig, nur daß in 
diesen Fällen die von dem einen Pol herkommende Zustandsänderung nicht 
in einer Ebene auf eine ihr entgegengesetzte zweite auftrifft, sondern mehrere 

Abb. 296. Generative 
Zelle von Erysiphe 
communis. Spindelbil
dungmit zwei in einem 
Winkel aufeinander
treffenden Halbspin -

deIn. Nach R. A. 
HARPER (1897). 

solcher Wirkungskegel in verschiedenen gegeneinander 
geneigten Ebenen zusammenstoßen, ähnlich wie die beiden 
Halbspindeln in dem zuletzt gezeigten Fall (Abb. 296). 
Sucht man diese Vorstellung bildlich zu verdeutlichen, so 
gelangt man für die Triaster zu einem Schema (Abb. 297), 
welches vollständig dem von KROMPECHER entworfenen 
gleicht. Man kann dann allerdings fragen, wie mit einem 
solchen Schema die wirklichen Verhältnisse der Abb. 290 
vereinbar seien, welche nicht einander bis zur Berührung 
genäherte, sondern schlanke und durch beträchtliche 
Zwischenräume voneinander getrennte Spindelkörper dar
bietet. Diese Wahrnehmung ruft allerdings noch weitere 
nicht geklärte Fragen hervor, die sich auch auf die bipo
lare Spindel beziehen, vor allem die, wie es nach der 
Gelbildung im Mixoplasma zur Ausprägung einer oft dem 
Ovoid des Kernraumes entsprechenden langen und schlanken 

Spindel kommt [Abb. 103, besonders ausgeprägt bei den Furchungsmitosen der 
Copepoden. AMMA(1911)]. Es muß wohl mit der endgültigen Formung der 
Spindel eine Verringerung des Volumens der in sie eingegangenen 
Substanz wie auch die sogenannte Spindelstreckung (s. beschrei
bender Teil S. 130 u. S. 158) in Verbindung gebracht werden und 
schließlich auch das mit der letzteren verbundene Auseinander
weichen der Pole. Würde man an einem unserem Schema (Abb. 297) ent
sprechenden Modell gemäß den Pfeilen im Schema gleichzeitig einen Zug auf 
die mit dem Spindelplasma verbunden gedachten Pole ausüben, so ließe sich 
hierdurch wohl eine Trennung der zunächst virtuellen Spindeln in reale Spindeln 
erreichen, vorausgesetzt, daß die physikalischen Bedingungen hinsichtlich der 
Festigkeit der dem Zug ausgesetzten Substanz verwirklicht werden könnten. 
Aber auch in Fällen des Gelingens bliebe eine solche Beweisführung an der 
toten Materie bei roher und einseitiger Versuchsanordnung recht anfechtbar. 
Wir müssen gestehen, daß wir über die Veränderungen, welche das Spin
delplasma nach seiner Verfestigung in sich selbst erleidet, z. B. 
über den etwaigen Austritt von Flüssigkeit durch die Grenzschicht der Spindel 
noch gar nichts wissen. Aber zur En tsteh ung der Spindel, von der hier allein 
die Rede ist, noch andere Faktoren heranzuziehen, als die, welche unter Ein
rechnung des wichtigen Falles der Halbspindel direkt erkennbar und mit den 
Vorstellungen einer Zustandsänderung und Bewegung wenigstens zu erfassen 
sind, das erscheint nicht notwendig. 

Wir haben keiner theoretischen Deutung der Spindelbildung 
stattgegeben, sondern unter Klarlegung der tatsächlichen Ver
hältnisse, durch Zusammenfügung des Zusammengehörigen und 
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Aussonderung des oft unter gemeinsame Begriffe gebrachten, 
aber dem Wesen nach verschiedenen, die Analyse der Spindel
bildung durchzuführen versucht. 

Damit sind wir noch nicht zu einem Verständnis des Vorgangs gekommen, 
denn wir haben nicht einmal versucht, die Faktoren namhaft zu machen, welche 
die vorgestellte Zustandsänderung der Spindelmuttersubstanz in Gang setzen 
und zum Äquator vortreiben. Wir kennen lediglich einige Voraussetzungen 

Abb.297. Schema zur Veranschaulichung der Spindelbildung beim Triaster. Erklärung im Text. 

für diesen Vorgang, wissen, um welche Art von Vorgang es sich physikalisch 
dabei handelt, und daß er sich vom Pole her ausbreitet. Über etwaige chemische 
oder physikalische Wirkungen sprechen zu wollen, welche sich beim Zusammen
treffen von Polplasma und Mixoplasma ergeben, hieße in das Bereich der Hypo
thesen abschweifen. 

Eine solche Beschränkung in Hinsicht auf die Erklärung erscheint uns ein 
nützliches Ergebnis der Analyse. 

y) Die Hypothesen zur Mechanik der Mitose in bezug auf die 
Entstehung der Metaphasenspindel und die gleichzeitige 

Um ordnung der Chromosomen betrachtet. 

Wenn wir hingegen die bisher geäußerten Anschauungen über 
Entstehung und Bedeutung des achromatischen Apparates der 
Mitose heranziehen, so finden wir, daß sie in erster Linie auf eine Erklärung 
abzielen und dabei nicht so sehr den Rückhalt im Bereich der vielgestaltigen 
tatsächlichen Verhältnisse suchen. 

Meinungen, wie die auf FLEMMING (1891, S. 716, 727) zurückgehende und 
wie die anderen von v. ERLANGER (1897) und MONTGOMERY (1897) vertretenen, 
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daß die Spindel aus den Fäden oder Waben des achromatischen Kerngerüstes 
entstehe, wobei nur die von uns bisher behandelte Kern- oder Metaphasen
spindel in Betracht kommen kann, stehen natürlich zu den Darlegungen in 
diesem Abschnitt nicht in direktem Widerspruch. Aber es verträgt sich schon 
deswegen nicht mehr mit unseren gegenwärtigen Anschauungen, eine direkte 
Umbildung des Kerngerüstes in die Spindel oder gar die Spindelfasern an
zunehmen, weil wir bei der Chromosomenbildung den achromatischen Teil 
des Kerninhalts nicht übrig bleiben sehen, sondern im Gegenteil meinen, daß 
er in die Chromosomen aufgenommen wird (s. S. 75). Wir können überdies 
solchen Fragen, wie der von FLEMMING damals aufgeworfenen, "wo denn die 
von mir gefundenen Linienfädenwerke in den Knäueln bleiben, wenn sie nkht 
zum Aufbau der Spindeln dienen ~", heute keine Bedeutung mehr beimessen. 

Abb.298. Magnetische Kraftlinienspindel zwi
schen zwei ungleichnamigen (freundlichen N und 
S) Polen. Photographie. Nach L. RHUMBLER 

(1903). 

Abb. 299. Lebendes Seeigelei (Toxopneustes 
varWllatus) am Schluß der Anaphase der ersten 
Furchungsteilung. Nach E- B. WILSON (1901). 

Weniger leicht sind dagegen von dem oben gewonnenen Standpunkt aus 
alle jene Lehrmeinungen zu beurteilen, welche z. B. ohne Rücksicht auf die 
genaueren Verhältnisse bei der Bildung der Metaphasenspindel die achroma
tische Teilungsfigur als Ganzes auf der Höhe ihrer Ausbildung ins Auge ge
faßt und ihre gesamte Erscheinung, Struktur und offenkundige Bedeutung 
für die Mitose unter einen Gesichtspunkt gebracht haben. Ein Musterbeispiel 
dieser Art ist die von FOL (1873, S. 475 u. L, 1879) veranlaßte Lehre, daß 
die Zellteilungsfiguren auf magnetische bzw. elektrische Kräfte 
jm Zellenleibe zurückgeführt werden können. Die große Ähnlichkeit, 
welche zwischen dem Kraftliniensystem zweier ungleichnamiger elektrischen 
Pole (Abb. 298) und der Teilungsfigur (Abb. 299) in der Tat besteht, hat bis zur 
Jahrhundertwende zahlreiche Forscher beschäftigt. [Nähere Angaben bei 
RHUMBLER (1903, S. 477)_] Welch große Schwierigkeiten aber einer Erklärung 
der Astrosphären- und Spindelbildung durch elektrische Kräfte entgegen
stehen, hat RHUMBLER (1903) eingehend gegenüber ZIEGLER (1895) und be
sonders GALLARDO (1896, 1902) ausgeführt. Ein Hauptargument gegen die 
Auffassung der Spindel als Ausdruck der Wirkung ungleichnamiger Pole 
auf das von ilmen beherrschte Cytoplasma wurde in dem geschlossenen Triaster 
(Abb. 283) gesehen, der unter dieser Voraussetzung überhaupt unmöglich wäre, 
weil von den drei vorhandenen Zentren zwei das gleiche Vorzeichen besitzen 
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müßten und eine Spindel zwischen ihnen folglich nicht entstehen könnte. GAL
LARDO, dessen Anschauungen sich in einer Reihe von Arbeiten (1896-1909) 
über grundsätzliche Betrachtungen der Bipolarität der Mitose von der An
nahme einer nicht näher Zu bezeichnenden "force karyocinetique" (1902) zu einer 
Theorie der Bipolarität der Zellteilung vom elektro-kolloidalen Charakter ent
wickelt haben, ist der Hauptvertreter jener von FOL begründeten Lehre ge
worden. Er konnte sich dabei (1909) auf HARTOG (1902, 1904, 1905a, b, c, 
1907 a, b, 1909) stützen, der die achromatischen Spindelfiguren durch "magne
tischeKraftketten" erläutert hatte, und auch auf R. S. LILLIE (1903a, b, 1905a, b), 
welcher durch die von ihm gezeigte Tendenz freier Kerne und Spermatozoen, 
im elektrischen Felde zur positiven Elektrode zu wandern, während die Zellen 
mit voluminösem Plasmaleib sich entgegengesetzt verhalten, die negative 
Ladung des Kerns bzw. des Chromatins und die positive des Cytoplasmas wahr
scheinlich gemacht hatte. Diese letzteren Befunde veranlaßten GALLARDO, 
den mitotischen Polen, welche sich doch während der Prophase abstoßen, was 
bei ungleichnamigen Poleri nicht erklärlich wäre, die gleichen Vorzeichen und 
den Chromosomen eine den Polen entgegengesetzte elektronegative Ladung 
zuzuteilen. In bezug auf die negative Ladung der chromatischen Elemente 
haben die Experimente, welche PENTINALLI (1909) nach dem Vorbild von 
W. Roux (1895) durch Einbringen von Hyazinthenwurzeln in den elektrischen 
Strom angestellt hat, GALLARDOS Annahme bestätigt, aber sie haben keinen 
Beweis für das Vorhandensein von elektropositiven Zentren geliefert, so daß 
der Autor selbst der elektrischen Hypothese sich nicht anschließen konnte 
(s. hierzu auch STALFELTS Versuche S. 488). Schon vorher aber hatte RHUMBLER 
(1903) gezeigt, inwiefern das Kraftliniensystem zwischen gleichnamigen Polen, 
da es die Form eines "Zipfelkreuzes" (RHUMBLER) besitzt, nicht mit der typi
schen Teilungsfigur übereinstimmt. An der endgültigen Anschauung von GAL
LARDO ist aber das bezeichnendste in der Notwendigkeit des Zusammenwirkens 
der Pole mit den entgegengesetzt geladenen Chromosomen bei der Bildung 
der Spindel zu sehen. Dieser Umstand würde, was für die anderen dynamischen 
Theorien nicht gilt, diejenige von GAIJ,ARDO auf den Typus der Mitose mit 
der Metaphasenspindel beschränken; denn für die Zentralspindel, welche sich 
stets als achrome Spindel zwischen den Zentrosomen ausbildet, käme diese 
auf der Annahme des entgegengesetzten Potential für Chromatin und Centro
soma beruhende Erklärung nicht in Betracht. Auch die achromen Spindeln 
der multipolaren Figuren würden, worauf BALTZER (1915) aufmerksam machte, 
die einheitliche Interpretation unmöglich machen und für gewisse Fälle eben 
doch wieder die Anwesenheit ungleichnamiger Pole erfordern. Wenn GALLARDO 
gegen diesen Einwand vorbringt, daß die achromen Spindeln BALTZERs keine 
echten, sondern nur scheinbare Spindeln seien, so können wir ihm darin durchaus 
nicht zustimmen. Schon unter den Abbildungen der Brüder HERTWIG (1887) 
finden sich nicht wenige multipolare Teilungsfiguren mit chromosomenlosen 
Spindeln, die so klar und den anderen mit Chromosomen so völlig gleich sind, 
daß niemand die wahre Übereinstimmung verkennen kann. Wir haben diesen 
aus dem Studium der multipolaren Mitose sich ergebenden wesentlichen Punkt 
bis zu dieser Stelle, wo er eine besondere Bedeutung hat, aufgespart. Die chromo
somenlosen Metaphasenspindeln stellen aber einen triftigen Grund· mehr für 
unsere Aussage dar, daß Polplasma und eröffneter Kern, d. h. Mixoplasma, 
die Voraussetzungen für die Entstehung der Metaphasenspindel bilden. Von 
den Chromosomen haben wir nicht gesprochen. Wir können dieselben oder 
Beziehungen zwischen ihnen und den Polen auch nicht für eine weitere Voraus
setzung der Spindelbildung erklären, sondern meinen, gestützt gera.de auf die 
achromen Spindeln, \faß die Chromosomen passiv zum· Äquatö;e' verschoben 
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werden. Aber von dem Einwand BALTZERS abgesehen, erscheint GALLARDOS 
Lehre gerade durch die Forderung verschiedener elektrischer Ladung von Polen 
und Chromosomen außerordentlich geschwächt. Denn damit würde sie doch 
nur das Vorhandensein der Spindel zwischen den Polen und den bereits im 
Äquator gelegenen Chromosomen verständlich machen. Es würde dann, wie 
DELAGE (1907) anerkennend hervorhebt, von den Centrosomen allerdings 
ganz natürlich erscheinen, "qu'ils se repoussent et attirent les chromosomes", 
aber wie die Chromosomen mit ihrem dem Pol entgegengesetzten Potential 
vom Pole weg zum Äquator gelangen sollen, das läßt die Theorie unerklärt, 
ja das macht sie geradezu unverständlich. Sie hat keine Beziehung zur eigent

Abb. 300. Trajektoriensystem auf einem mit einer 
Paraffinschicht überzogenen Gummibalken ent
standen, der von zwei Seiten her an circumscripten 

Stellen gedrückt wird. Nach W. Roux aus 
L. RHUMBLER (1903). 

lichen Entstehung der Spindel, 
welche nicht erst spät zwischen den 
Chromosomen und Polen auftritt, 
sondern sich, wie gezeigt wurde 
(S. 335), während der Umlagerung 
der Chromosomen bildet. 

Einen ganz anderen Weg als 
GALLARDO haben F. REINKE (1900) 
und RHUMBLER (1903) beschritten. 
Mit dem ersteren stimmen sie inso
fern überein, als auch für sie die 
Ähnlichkeit der Teilungsfigur mit 
dem Kraftliniensystem elektrischer 
Kräftepaare nicht bloß eine merk
würdige Parallele darstellt, sondern 
eine Übereinstimmung, welche auf 
vergleichbare Ursachen schließen 
läßt. Den Einwand vonMEvEs(1897), 
daß die häufig beobachtete Durch
kreuzung der von den beiden Polen 
ausgesandten Radien in der Äquator
region der Zelle die Vergleichbarkeit 
der beiden Erscheinungen verbiete, 

da eine derartige Durchkreuzung bei Kraftlinien, welcher Art sie auch sein mögen, 
nicht vorkommen könne, haben RHUMBLER (1. c. 478 u. f.) und REINKE (1. c.) 
widerlegt. Letzterer hat insbesondere auf die Modifikationen eines Kraftlinien
systems bei ungleich starken oder ungleichzeitig wirkenden polaren Kräften hin
gewiesen, welchen auch Varianten des typischen Amphiasters an die Seite gestellt 
werden können. Die beiden genannten Autoren haben aus der tatsächlich vor
handenenÄhnlichkeit aber im Gegensatz zu GALLARDO lediglich den Charakter 
der Plasmastrahlungen als traj ektorieller Strukturen gefolgert 
(Abb. 300). Mit der Unterordnung der mitotischen Plasmastrukturen unter den 
allgemeinen Begriff der Trajektorien "der Übertragungseinrichtungen um:' l~oxfrv 
einer Kraft von Teil zu Teil in einem Körper" (W. Roux), zu dem die In
duktionslinien elektrischer Kräfte als ein spezieller Fall gleichfalls gehören, 
war die Frage nach der Natur der mitotischen Kraft noch nicht einseitig 
beantwortet. REINKE hat (1. c. S. 419) elektrische und magnetische Kräfte 
nicht in Betracht ziehen wollen, über die Art der Kräfte erklärte er jedoch, 
seinerseits nichts Sicheres aussagen zu können. 

RHUMBLER dagegen hat die Traj ektorien der Mitose auf Zugkräfte 
zurückgeführt, deren Sitz er, wie bereits bei der Astrosphärenbildung be
richtet wurde (s. S. 290), mit BÜTSCHLI im Centrosom vermutete. Wie der 
letztere (1898) gezeigt hatte, daß zwischen zwei Luftblasen in einer warmen, 
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ziemlich stark konzentrierten wässerigen Gelatinelösung während des Erkaltens 
und Wolge der damit verbundenen Verkleinerung und des Zuges der Luft. 
blasen eine künstliche Spindel erzeugt werden kann, so stellte RnuMBLER durch 
Zusammenziehen eines Gumminetzes an zwei Stellen eine dem Amphiaster 
entsprechende Anordnung der "Waben" im Modell dar (Abb. 301). Daß bei 
Einsetzung von Zugkräften an Stelle von elektrischen oder magnetischen so. 
fort die oben berührte Schwierigkeit der dreipoligen Dreispindelfiguren ent· 
fällt, war an dem Gumminetzmodell leicht zu zeigen. 

Die hydrodynamische Hypothese von G. WOKER (1917) kann an diese Versuche einer 
Erklärung der Teilungsfigur angereiht werden, da auch sie auf der Übereinstimmung der 
mitotischen Strahlung mit einem Trajektoriensystem beruht. Jedoch handelt es sich hier· 
bei um ein bestimmtes derartiges System, das der Stromlinien zwischen entgegengesetzt 
pulsierenden Kugeln in einer Flüssigkeit, welches der Physiker BJERKNFiSS nachgewiesen 
hatte. Wenn auch der WOKERSchen Hypothese als dem Versuch, die Überlegungen der 
Vertreter dynamischer Theorien auf das 
flüssige Substrat übertragen zu haben, ohne 
Zweifel eine besondere Bedeutung zukommt, 
welche durch die folgerichtige Durchführung 
des Gedankengangs erhöht wird, so vermißt 
man, abgesehen von andern dieser Deutung 
entgegenstehenden Schwierigkeiten, bei 
WOKER vor allem den Beweis, daß die Zen· 
tren in der Tat pulsierende Körper und also 
der Sitz der hydrodynamischen Fernkräfte 
sein könn~n, mit welchen die Hypothese 
arbeitet. Übrigens hatte bereits RHUMBLER 
(1903, S. 500) auf die Stromlinienfelder von 
BJERKNEss und andere den Zellteilungs· 
trajektorien ähnlicheStromfädenanordnungen 
aufmerksam gemacht, nähere Vergleichs. 
punkte für die Zellen konnte er solchen 
Erscheinungen nicht abgewinnen. 

Die genannten Theorien werden für 
unsere weitere Analyse im Auge zu 
behalten sein; denn sie erstrecken sich 
nicht nur auf die Phase der Mitose, 
welche in diesem Abschnitt behandelt 
wird, die Spindel bildung, sondern auf 
die gesamte "Mechanik" der Mitose. 
Des weiteren kommen zu den bisher 
erwähnten "dynamischen" Erklärungs. 

Abb. 301. Ein Modell aus Gummiringen an 
zwei Stellen zusammengezogen. Zwischen den 
beiden Zugzentren ist eine "extranucleäre 
Zentralspindel" entstanden, zugleich sind dic 
Polradien aufgetreten. Die "intranucleäre Zen· 
tralspindel" kann auf dieselbe Weise nach· 
geahmt werden, wenn die Spindel durch den 
"Kernreifen" hindurchgelegt wird; ein wesent· 
licher Unterschied zwischen den beiden Arten 

von Spindeln ergibt sich dabei nicht. 
Nach L. RHUMBLER (1898). 

versuchen noch die andern hinzu, welche eine direkte Wirkung der Pol· 
und Spindelfasern im Sinn einer Zug. oder Stemmwirkung 
angenommen haben. Soweit diese letzteren überhaupt in eine klare Beziehung 
zur Entstehung der Metaphasenspindel gebracht werden können, handelt 
es sich bei ihnen um eine Vorstellung, welche BOVERI (1900, S. 181) 
folgendermaßen formuliert hat: das Centrosoma "wächst bei der nächsten 
Teilung wieder zur Spindel aus, deren Enden sich zu zwei neuen Centrosomen 
differenzieren und durch die unter ihrer Einwirkung entstehenden, in den sich 
auflösenden Kern eintretenden Fasern die Chromosomen zum Zweck ihrer ge· 
regelten Verteilung wieder an die Spindel fesseln". Das Eindringen der vom 
Centrosoma ausgehenden Spindelfasern in den sich auflösenden Kern scheint 
demnach der wesentliche Vorgang bei der Spindelbildung zu sein. Wie schon 
einmal bemerkt, hat sich diese Vorstellung eingebürgert und die Deutung, 
welche DANTSCH.AKOFF (1916, S. 590) für die betreffenden Mitosenstadien gibt, 
daß die Spindelfasern in die Substanz des Kerns eindringen und 
die Chromosomen in den Äquator stoßen, ist wohl bezeichnend für 
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eine weitverbreitete Auffassung. Diese scheint sich auch mit Notwendigkeit 
aus der Grundanschauung zu ergeben, daß vom Centrosom ausgehende Fasern 
die Chromosomen erfassen. Bei der Metaphasenspindel könnten es nur stem
mende Fasern sein, wenn solche von Anfang an vorhanden sein sollen, und es 
ist nur sonderbar, daß dieselben Fasern bald darauf als Zugfasern aufgefaßt 
werden müssen. Andere auf dem Boden der Fadentheorie erwachsene An
schauungen, welche von der durch DANTscHAKoFFs Angaben gekennzeichneten 
abweichen, finden später noch Platz in unseren Erörterungen (s. S. 366). 

Die Theorien zur Mechanik der Mitose sind so weit gekennzeichnet worden, 
wie es notwendig ist, um nunmehr einige ihnen gemeinsame Züge hervorzukehren 
und sie dadurch in eine Beziehung zu den durch die Analyse gewonnenen An
schauungen über die Entstehung der Metaphasenspindel setzen zu können. 

Es ist dabei, auch wenn die Darstellung jene Theorien möglichst vielseitig zu beleuchten 
sucht und also im wesentlichen referierend ist, nicht zu vermeiden, daß sie von dem ein
mal gewonnenen Standpunkt aus eine Kritik erkennen läßt. Dabei ist aber darauf ge
achtet worden, daß auf Grund des hier und in den folgenden Abschnitten Berichteten ein 
zureichendes Bild von diesen Theorien entstehe und daß man auch von anderen als den 
hier berührten Fragestellungen aus an sie soll wieder anknüpfen können. 

Ob die achromatischen Strukturen auf bipolare Fernkräfte oder auf Zug
wirkung zurüokgeführt worden sind oder ob man Polstrahlen hat in den Kern
raum vordringen lassen, immer erschien der achromatische Apparat 
als eine einheitliche Bildung. Vom Standpunkt der dynamischen Hypo
thesen aus ist er einheitlich einmal in bezug auf seine Ursache, da doch ebenso 
die Polstrahlen wie die Spindel auf dasselbe Moment, Fernkraft oder Zug zu
rückgeführt werden müssen. Hiermit scheinen auch die Fadentheorien überein
zustimmen, indem, wenn z. B. von contractilen Fäden die Rede ist, die Pol
radien wie die Spindel gleichermaßen aus solchen bestehen sollen. Jedoch 
kommt bei den dynamischen Theorien noch hinzu, daß schon die Entstehung 
sämtlicher achromatischer Strukturen als ein einheitlicher Prozeß vorgestellt 
wird (s. Abb. 301). Wirken zwei Energiezentren aufeinander und auf die zwischen 
ihnen gelegene Substanz ein, so müßte ebenso, wie wenn man an zwei Stellen 
des RHUMBLERschen Gumminetz~s einen Zug ausübt, die achromatische Figur 
als Ganzes hervortreten, d. h. es müßten die Polradien und die Spindel gleich
zeitig entstehen. Daß dies bei der Bildung der Metaphasenspindel 
in Wirklichkeit nicht der Fall ist, haben wir immer wieder ge
sehen. Nun ließen sich die Hypothesen zwar noch verhältnismäßig leicht 
mit der Tatsache vereinigen, daß die Wirkung zwischen den Polen erst nach 
der Auflösung der Kernmembran sichtbar wird. Man bräuchte bei einer elektro
dynamischen Hypothese nur zu unterstellen, daß die Kernmembran ein Leiter 
der Elektrizität sei, dann wäre es verständlich, warum keine Beeinflussung 
des Kerninhalts möglich sein kann, solange der Kern geschlossen ist. Und auch 
RHUMBLERS Vorstellungen ließen sich auf ähnliche Weise aufrecht erhalten. 
Aber daß zwischen zwei freien Zentren ohne Anwesenheit eines Kerns keine 
Spindel hervorgebracht werden kann (s. S. 344), das bleibt unverständlich 
und das bedeutet eine große Schwierigkeit für die Einbeziehung der Spindel 
in das System der Trajektorien. Denn es müßte gerade nach RHUMBLER jedes
mal zwischen zwei Zentren ein Zug auf die Waben des Cytoplasmas ausgeübt 
werden können und es ist nicht einzusehen, was in Fällen wie dem der Abb. 280 
die in ihrem sonstigen Verhalten sich als durchaus wirksam erweisenden Zentren 
daran hindert, die Strukturen zu erzeugen, welche das Gumminetzmodell er
warten läßt. Es scheint eben doch, daß unsere Analyse, indem sie, ganz ab
gesehen von dem dabei wirksamen Kräftespiel, das Zusammentreffen von Pol
plasma und Mixoplasma als die notwendige Voraussetzung für die Entstehung 
einer Metaphasenspindel bezeichnet, um einen Schritt weiter gekommen ist 
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als die besprochenen Hypothesen. Es ist damit noch nicht gesagt, daß sie 
mit unseren Vorstellungen überhaupt nicht in Übereinstimmung gebracht 
werden könnten, aber sie bedürfen vor allem der Ergänzung und der Prüfung 
an den mannigfachen Tatsachen ihres Anwendungsbereiches. Im übrigen 
bliebe immer noch die Möglichkeit, daß sie wenigstens auf die Entstehung der 
Zentralspindel anzuwenden wären (s. S. 368 u. f.). 

Es ist ferner eine weitere besonders in der Hypothese RHUMBLERS enthaltene 
Forderung, daß ihrer Struktur und ihrer physikalischen Beschaffen
heit nach Astrosphären und Spindel einander gleichen müssen. 
Beide bestehen doch aus in Spannung versetzten Wabenradien, was für die 
Astrosphäre des näheren gezeigt worden ist (s. S. 291). Für die anderen dynami
schen Hypothesen bleibt es fraglich, ob eine solche Übereinstimmung mit ihrem 
Inhalt notwendig verbunden ist oder nicht. Die Fadentheorien aber lassen 
keinen Zweifel, daß die Polradien und die Spindelfasern wesensgleiche Bil
dungen sind. Auch zu dieser Vorstellung bildet das tatsächliche 
Verhalten der Polradien und der Spindel einen Widerspruch. Be
kanntlich betreffen die Unterschiede sowohl die Struktur wie das Verhalten 
der beiden Bildungen. Die Polstrahlen sind auch im Leben als solche zu sehen, 
die Spindel zeigt nur im fixierten Zustand ihre Faserstruktur. Die Astrosphäre 
ist ein sehr hinfälliges Gebilde gegenüber gewissen äußeren Einwirkungen 
(s. S. 294), die Spindel wird von denselben nicht berührt, sie ist im Gegenteil 
sehr widerstandsfähig. Auch diese Gesichtspunkte können für sich allein nicht 
als schwerwiegende und ihre Denkmöglichkeit verneinende Einwände gegen die in 
Rede stehenden Hypothesen betrachtet werden. Aber man muß die beträcht
lichen Untersohiede zwischen Astrosphären und Spindel mehr berücksichtigen 
als bisher und im Gefüge einer künftigen Erklärung sollten wenigstens nicht 
so viele Lücken offen bleiben wie in dem der bisherigen, welche den allzu ein
fachen Vorstellungen entgegenstehende Schwierigkeiten von der Art der eben 
gezeigten nicht beachtet haben. 

Freilich drängt sich von unserem Standpunkt aus auch der Gedanke auf, 
daß die angeführten Hypothesen in bezug auf die Metaphasen
spindel vielleicht überhaupt nicht aufrecht erhalten werden 
können. Darauf weist uns ein weiterer ihnen gemeinsamer Gesichtspunkt 
hin. Die einheitliche Auffassung des achromatischen Apparates, für welche 
sie eintreten, drückt sich auch in der Vorstellung aus, daß die Spindel 
mit den Sphären in direktem sowohl morphologischem als auch 
funktionellen Zusammenhang stehen müsse. Die Spindelfasern 
wachsen nach dem der Fadentheorie zugrunde liegenden Bilde aus dem Centro
soma ebenso heraus wie die Polradien, und wenn die Spindelfasern als Waben
reihen gedacht werden, so sind sie wiederum gleich wie die Wabenradien der 
Astrosphären in kontinuierlichem Zusammenhang mit den Zentren. Gemäß 
der angenommenen einheitlichen Entstehung der Astrosphären und der Spindel 
wäre dieser Zusammenhang von Anfang an gegeben, er wäre primär. Das 
Ergebnis unserer Analyse lehrt dagegen etwas anderes. Die 
Spindel als Umwandlungsprodukt des Mixoplasmas ist etwas von der Astro
sphäre Verschiedenes, ihre Bildung beginnt an der Berührungsstelle von Pol
plasma bzw. Centrosom und Spindelmuttersubstanz. Ein kontinuierlicher 
Zusammenhang ist damit nicht notwendig verbunden und wenn der Augen
schein besonders im fixierten und gefärbten Präparat einen solchen glauben 
macht, ja wenn es so aussieht, als wären die Spindelfasern am Centrosom be
festigt, so könnte dieser Zusammenhang ebensogut erst sekundär gewonnen sein. 
Wie selbständig ist zum Beispiel die Zwillingsspindel des Rotatorieneies der 
Abb. 273, S.337 gegenüber den beiden Centrosomen der ersten Furchungsteilung. 
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Ein solches Bild erscheint als ein schwerwiegender Beweis für die Ver
schiedenheit und Selbständigkeit der beiderlei Bildungen, welche die mecha
nischen Hypothesen zu einem einheitlichen Apparat stempeln. Dieser Fall 
steht nicht allein da. Auch die Spindel im Pisciola-Ei scheint, wie JÖRGENSEN 
(1913, S. 132) berichtet, "völlig unabhängig von den beiden Centriolen zu sein". 
"Häufig liegt sie sogar exzentrisch oder schräg zu den beiden Strahlungszentren, 
so daß ihre Fasern gar nicht nach den Centriolen hin konvergieren." In ge
ringerer Ausprägung bemerkt man solche Abweichungen vom schematischen 
Bilde gar nicht selten so zuweilen bei den Furchungsmitosen der Copepoden 
[so AMMA (1911, Abb. '11, Tafel 27)]. Von ganz besonderer Bedeutung ist hier 
der Fall der Reifeteilung des besamten Rotatorieneies, über den STORCH (1924, 

Abb. 302. Befruchtetes Ei von tlsplanchna prio 
donta (Rädertier). Erste tangential gelagerte 
Reifungsspindel ohne Centrosomen. Samenkern 

und Astrosphäre. Nach O. STORCH (1924). 

••• 
I 

Abb. 303. Befruchtetes Ei von Asplanchna 
priodonta. Die Reifungsspindel ist jetzt tangential 
eingestellt und an ihren inneren Pol hat sich die 
Astrosphäre gesetzt. Der Samenkern entwickelt 

sich langsam. Nach O. STORCH (1924). 

S. 372 u. f.) berichtet. Die Spindel bildet sich als Kernspindel selbständig aus, 
ohne daß das Spermiozentrum daran Anteil nimmt (Abb. 302). Erst in einem 
folgenden Akt setzt sich das Centrosom, welches ungeteilt geblieben ist, an 
den einen Spindelpol und es ist wohl seiner Steuerung dann die Drehung der 
Spindel zuzuschreiben. So ist hier der sonderbare Fall gegeben, daß eine Mitose 
mit nur einem Centrosom abläuft, und zwar, wie die folgenden von STORCH 
abgebildeten Stadien zeigen, in völlig regelrechter Weise, ein Vorkommnis, 
das für die Mechanik der Chromosomen bewegung aufschlußreich ist. Auch die 
zweite Reifeteilung des befruchteten Eies dieser Rädertiere spielt sich nach 
demselben Modus ab. Erst zur Spindel der Furchungsteilung treten dann die 
beiden aus dem Spermiozentrum stammenden Centrosomen in die erwähnte 
lockere Beziehung (Abb. 273, S. 337). Durch diese Entwicklungsstadien: Spin
delbildung ohne Centrosom, sekundäre Verbindung des einen Pols mit einem 
Centrosom, dann regelrechte zweipolige Spindel ist uns deutlich vor Augen 
geführt, daß der Anschein der Einheitlichkeit, den die meisten 
Amphiasterfiguren erwecken, doch nicht dem Wesen der Bildung 
zu entsprechen braucht. Auch der innere Pol der Reifungsspindel des 
Rotatorieneies würde uns, wenn wir seine Bildung nicht verfolgen könnten, 
gleichfalls den Eindruck machen, wie alle typischen Teilungspole, daß die Spin
delfasern gleich wie die Polradien aus dem Zentrum hervorwachsen. Hier ist 
dies sicher nicht der Fall und es muß entgegen allen bisherigen 
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Lehrmeinungen auf Grund der aus der Analyse hervorgegangenen 
Anschauungen damit gerechnet werden, daß bei der Metaphasen
oder Kernspindei überhaupt Spindelpol und Centrosom in einer 
nur sekundären Verbindung miteinander stehen. Diese Auffassung 
macht die Anwendung der bisherigen mechanischen Hypothesen 
auf den Typus der Mitose mit Metaphasenspindel unmöglich. 
Höchstens für die Entstehung der Zentralspindel könnten sie dann noch in 
Erwägung gezogen werden. 

b) Die Mechanik der Umordnung der Chromosomen. 

Über die Umordnung der Chromosomen haben wir ebenso wie über 
die Bildung der Spindel lediglich festgestellt, was die Erscheinungen lehren 
(s. S. 81) und was die Analyse ohne weiteres bestätigt, daß sie zugleich mit 
der Spindel erfolgt und offenbar durch die fortschreitende Verfestigung der 
Spindelmuttersubstanz bewirkt wird. Diese Anschauung deckt sich durchaus 
mit dem Ergebnis der Überlegungen LUNDEG.A.RDHs, dessen Urteil hier deswegen 
besonders ins Gewicht fällt, weil er, die Mitosen der Pflanzenzelle analysierend, 
keine andere Spindel im Auge gehabt haben kann. Er gibt an (1912, 1. c. 413), 
"die Aquatorialplatte dürfte also durch "Projizieren", Flachdrücken des Chromo
somenknäuels zustande kommen, d. h. sie dürfte unter dem Einfluß von Kräften, 
die den Chromosomenhaufen von zwei entgegengesetzten Seiten (den Polen) her 
zusammendrücken, entstehen". Über die fraglichen Kräfte äußert er sich dabei 
nicht. Wenn wir uns die Hauptbewegung der Chromosomen durch die progressive 
Gelbildung verursacht denken, so kommt diese Meinung, worauf bereits M. Bo
VERI (1903, S. 405) hingewiesen hat, den Vorstellungen RHuMBLERs am nächsten. 
So wie die Streckung der Wabenradien innerhalb der Astrosphären eine Verdrän
gung des aus ihnen ausgepreßten Enchylema und damit auch eine Bewegung 
von Plasmaeinschlüssen nach der Peripherie der Astrosphären im Gefolge hat 
(Repulsionsleistung des Hyaloplasma, RHUMBLER 1903, S. 496), so könnte eine 
ähnliche Veränderung der Spindelmuttersubstanz vom Pole her die Chromo
somen verdrängen. RHUMBLER führt diesen Gedanken nicht aus und im Rahmen 
seiner Gesamtvorstellung läßt es sich vielleicht auch nicht unterbringen. Wir 
wollen durch diesen Hinweis nur darauf aufmerksam machen, daß in diesem 
einen Punkt tatsächlich eine Vergleichbarkeit zwischen Astro
sphäre und Spindel gegeben ist. Die Astrosphäre wird, wie wir gesehen 
haben, durch eine Verfestigung des Cytoplasmas mit Ausscheidung einer flüs
sigen Phase gebildet. Verfestigung und zwar gleichfalls keine über das ganze 
Gebiet der Spindel sich mit einem Male ausbreitende, sondern eine von einer 
Stelle aus gerichtet fortschreitende macht auch das Wesen der Spindelbildung 
aus. Wir können vielleicht noch weitergehen und die Möglichkeit ins Auge 
fassen, daß auch hierbei nicht einfach eine Gelbildung, sondern zugleich eine 
Entmischung stattfindet, wenngleich in anderem Material und in anderem 
Grade als in der Astrosphäre. Auf die Unterschiede ist ja oben bereits hin
gewiesen worden. Die prinzipielle Ähnlichkeit darf aber immerhin aus dem 
Umstand gefolgert werden, daß die Spindelsubstanz wenigstens im fixierten 
Zustand ihre bekannte unter dem Bild der Spindelfasern erscheinende Struktur 
besitzt. Auch wenn man nicht an die Realität der Spindelfasern glaubt, darf 
man das regelmäßige Vorhandensein der fibrillären Struktur keinesfalls außer 
acht lassen. Und so kommen wir zu der Vorstellung, daß auch die bei Spindel
bildung sicher vorauszusetzende Gelbildung nicht ein einfacher Phasenwechsel 
ist, sondern wie bei der Astrosphärenbildung ein mit Entmischungsvorgängen 
verbundener Prozeß der Scheidung einer der Masse nach überwiegenden festeren 
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und einer flüssigeren Phase. Damit gewinnt der oben angeführte Vergleich 
der Chromosomenbewegung mit der Verdrängung von Plasmaeinschlüssen 
aus dem Bereich des Centrosoms wenigstens eine gewisse Berechtigung. 

Als ein diese Verlagerung der Chromosomen unterstützender Faktor kommt 
die Verkürzung der Chromosomen während der Umordnung hinzu. Wir 
sehen bisweilen, namentlich in Pflanzenzellen, daß nur eine ziemlich unvoll
,kommene Einordnung der Chromosomen in die Teilungsebene erreicht wird, 
welche dem Begriff der Chromosomenplatte nicht eigentlich entspricht und 
das kommt vor, obwohl die Spindel durchaus regelrecht gebildet wird (Abb. 71, 
S. 89). In diesen Fällen, auf die auch LUNDEGARDH wiederholt hinweist, be
merkt man immer wieder, daß die Verkürzung der Chromosomen nicht weit 
gediehen ist und auch, wie der weitere Ablauf der Mitose zeigt, nicht bis zu 
dem sonst erreichten Grad durchgeführt wird. Es scheint also die Umordnung 
nicht vollkommen zu gelingen, wenn der in der Chromosomenverkürzung ge
legene unterstützende Faktor nicht stark genug wirkt. 

Die aus dem engen Zusammenhang von Spindelbildung und Chromosomen
bewegung gefolgerte Anschauung an den erwähnten Aussagen zu messen, welche 
in Verbindung mit den Fadentheorien geäußert worden sind, in dem Sinne, 
daß die Spindelfasern die Chromosomen in den Äquator vortreiben, ist wohl 
nicht mehr notwendig. Denn es fehlt solchen Angaben eigentlich jede sichere 
Grundlage, insbesondere stehen und fallen sie mit der Realität der Spindel
fasern als fibrillärer von Pol zu Pol vorwachsender Gebilde. 

Wir wollen aber der Frage doch nicht aus dem Wege gehen, wie unsere 
noch sehr allgemein gehaltene Angabe, daß die Chromosomen durch die fort
schreitende Veränderung der Spindelmuttersubstanz von beiden Seiten her 
in den Äquator hineingeschoben werden, sich mit denBeo bach tungsta tsachen 
über die Verbindung der Chromosomen mit einzelnen Spindel
fasern oder mit einer größeren Anzahl von solchen verträgt. 
Zunächst kann hierzu bemerkt werden, daß diese Tatsachen lediglich den 
fixierten Präparaten entnommen sind. Immerhin dürfen Beobachtungen, 
wie die von deutlichen Ansatzhöckern der Chromosomenoberfläche und ähn
liche, nicht einfach beiseite geschoben werden. Dabei wäre es aber notwendig, 
zu unterscheiden, ob sich ein derartiger Befund auf eine Mitose mit Metaphasen
oder Zentralspindel bezieht. Darauf ist bisher noch nicht geachtet worden. 
Wir haben gefunden, daß sich die Chromosomen an die Zentralspindel in der 
Tat außen ansetzen (s. S. 107). Hier also kann man von einem "Ansatz" der
selben, aber wohlbemerkt der Chromosomen an die Spindel und nicht der Spin
delfasern an die Chromosomen sprechen und die Ansatzweise scheint wirklich 
für die verschiedenen Chromosomenformen eine verschiedene zu sein. Wo 
die Chromosomen in diesen Fällen ihre Vereinigung mit der Spindelsubstanz 
vollziehen, sei es an einem Ende oder am Bügel, wenn sie abgebogen sind, da 
muß es auch zu einer, wenn auch geringfügigen Veränderung ihrer Oberfläche 
kommen und da kann ein "Insertionspunkt" sich auch morphologisch erfassen 
lassen. Bei der Metaphasenspindel ist das Verhältnis der Chromosomen zur 
Spindelsubstanz aber ein anderes, indem sie in dieselbe eingelagert sind. Wenn 
es sich nun so verhält, wie angegeben, daß die Veränderung der Spindelmutter
substanz das Chromosom in der Äquatorrichtung vordrängt, da kann doch 
eigentlich.die Erscheinung einer von beiden Seiten her am Chro
mosom ansetzenden Lamelle von Spindelsubstanz gar nicht aus
blei ben. Soweit sie auf ihm lastet, schiebt die Spindelsubstanz das Chromo
som vor sich her und wenn es im Äquator angekommen ist, d. h. in der Ebene, 
welche die Grenze der Wirkung der einen Halbspindel bedeutet, dann trifft 
es auf die Spindelsubstanz der anderen Halbspindel, die ihm ein Widerlager 
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darbietet und es aufhält. Sonach wird sich auch auf der anderen Seite eine 
der Chromosomenlänge und Krümmung entsprechende Lamelle bemerkbar 
machen, die das Chromosom, wie man vom Standpunkt der Fadentheorien 
aus zu sagen pflegt, mit dem anderen Teilungspol verbindet. Es ist vor kurzem 
von SCHAEDE (1926) angegeben worden, daß die Spindel lamellär gebaut sei 
und nicht fädig. Besonders scheint ins Gewicht zu fallen, daß BELAR (1927), 
wenn er an der lebenden mitotischen Zelle eine Schrumpfung der Spin
delsubstanz veranlaßt hatte, gleichfalls eine lamelläre Längsstruktur hervor
treten sah. Gerade diese letzteren Beobachtungen dürften auch einen wesent
lichen Einwand gegen die Annahme einer fibrillären Spindelstruktur be
deuten und der zuletzt geäußerten Meinung eine gute Stütze verleihen. Die 
in Betracht gezogenen Beobachtungstatsachen sind also sicherlich nicht ge
eignet, Einwände gegen die vorgebrachte Auffassung zu liefern. 

Vielleicht wird man an dieser Stelle die Berücksichtigung der HERRMANN-DRüNERschen 
Bilder vermissen, .. welche darzutun scheinen, daß die Chromosomen durch contractile Spin
delfasern in den Aquator gezogen werden. Diese ganz besonders gelagerten, viel beachteten 
Befunde beziehen sich jedoch nur auf die Zentralspindel und können daher erst im nächsten 
Abschnitt geprüft werden. 

Wenn man bedenkt, daß die bloße Beschreibung der Übergangsstadien 
in bezug auf die Chromosomenbewegung aus dem Knäuel in die Ordnung der 
Äquatorialplatte die feine Einstellung derselben kennen lehrt, die bestimmte 
Anordnung des einzelnen Elements, die regelmäßige räumliche Beziehung der 
Elemente zueinander wenigstens in einzelnen Fällen, dann wird man gestehen 
müssen, daß in diese Verhältnisse die Analyse noch keinen Einblick verschafft. 
Nur um die grobe Einstellung der Chromosomen hat es sich bei unserer Be
sprechung gehandelt. Die Fadentheorien bieten allerdings Vorstellungen an, 
welche auch die feine Einstellung der Chromosomen verständlich machen würden. 
Wenn man mit einer nicht geringen Anzahl von Cytologen (s. S. 373) annehmen 
wollte, daß die Spindelfasern in den Kernraum vorwachsend von beiden Seiten 
her eine im Bau des Chromosoms vorausbestimmte Ansatzstelle gewinnen 
und daß das zwischen zwei Fäden eingespannte Element dann von beiden 
Seiten her dem Zug dieser Fäden unterliegt, bis es im Äquator eingestellt ist, 
dann freilich erscheint jedes Chromosom so zielsicher geführt, daß es genau 
ausgerichtet an seinen Platz kommen kann. Aber schon M. BOVER! (1903, 
S. 405) hat darauf aufmerksam gemacht, daß die Fälle mit nur einseitiger Ein
wirkung eines Centrosoms (Monaster Halbspindel s. Abb. 275, S. 338) wichtig 
seien "für die Feststellung der Kräfte bei der Bildung der normalen Teilungs
figur" und daß die Chromosomenbewegung hiernach nur im Sinne einer Ab
stoßung von der näher gelegenen Polseite aber nicht im Sinne einer Anziehung 
von beiden Seiten her verstanden werden kann. Man darf also wohl sagen, 
daß schon aus diesen Gründen, abgesehen von den andern aus unseren Dar
legungen sich ergebenden Einwänden, die gekennzeichnete Darstellung nicht 
berechtigt ist. Wir müssen uns in bezug auf die feinere Einstellung der Chromo
somen vorerst mit der Kenntnis der Beobachtungstatsachen allein begnügen 
(s. hierzu noch S. 397 bei der Spindelstreckung). Schließlich ist noch zu be
merken, daß von dem hier gewonnenen Standpunkt aus es keiner Erklärung 
mehr bedarf, warum die streifige Struktur der fixierten' Spindel außer den 
"Fasern", welohe an die Chromosomen herantreten, auch solche zeigt, welche 
von Pol zu Pol sich erstrecken. Die Metaphasenspindel ist, nachdem die beiden 
Halbspindeln im Äquator zusammengetroffen sind, ein einheitlicher Körper, 
der als Ganzes seine Form gewinnt und verändert, der insbesondere als Ganzes 
sich in die Länge streckt. Es ist natürlich, daß eine Struktur, welche auf der 
Entstehung und mechanischen Beanspruchung dieses Körpers beruht, sich ein
heitlich über seine Substanz ausbreiten muß. 



368 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

c) Die Zentralspindel. Entstehung, Wachstum und axiale Einstellung 
derselben, sowie die Bildung der äquatorialen Chromosomenplatte beim 
Typus der Mitose mit Zentralspindel. Mechanik der ~Iitose, 11. Teil. 

Im beschreibenden Teil haben wir das Wesen der Zentralspindel und die 
Unterschiede zwischen ihr und der Metaphasenspindel dargestellt und aus 
diesen Unterscheidungen die beiden Haupttypen der Mitose abgeleitet. Was 
bisher der Analyse unterworfen wurde, betraf nur den Typus der Mitose mit 
der Metaphasenspindel. Des öfteren wurde betont, daß beim anderen Typus 
der Mitose, dem mit der Zentralspindel, den Ablauf der Mitose zum Teil ganz 
andere Vorgänge beherrschen müssen. 

Die Verbindung zwischen den beiden aktivierten Centriolen, die Centro
desmose, welche beim Typus mit der Metaphasenspindel eine vorübergehende 
Bildung ist, wächst im anderen Fall zur Zentralspindel heran. Die Aktivierung 
des Zentrums während der Prophase ist also bei beiden Arten der Mitose die 
gleiche. Aber wo eine Zentralspindel vorhanden ist, da ist der primäre achro
matische Apparat (s. S. 104) als ein Ganzes gegeben und zugleich mit der Ent
stehung und Vergrößerung der Astrosphären vergrößert sich auch die Zentral
spindel, welche ihre Verbindung mit den Zentren dauernd aufrecht erhält. 
Hier trifft also zu, was die Hypothesen über die Mechanik der 
Mitose meistens voraussetzen und was wir für den Typus der 
Mitose mit Metaphasenspindel nicht einräumen konnten, daß 
die Teilungsfigur einheitlich ist sowohl in bezug auf ihre Ent
stehung als auch durch den Zusammenhang ihrer Teile, der Zen
tren und der Spindel. Es ist demnach hier ein anderer Faktor bei 
der allmählichen Einstellung dieses achromatischen Apparates im 
Spiele als beim Vorhandensein freier Zentren. Wenn die letzteren sich durch 
ihr Wachstum und durch ihren sich immer mehr vergrößernden Einfluß auf 
das Cytoplasma voneinander bis zum endgültigen Abstand entfernen (Abb. 264, 
S. 305), so können die durch eine Zentralspindel verbundenen Zentren des 
primären Teilungsapparates dieselbe Freiheit natürlich nicht besitzen. Könnte 
man annehmen, daß die junge Zentralspindel ein sehr nachgiebiges Gebilde 
wäre, so würde man ihre Anwesenheit wohl vernachlässigen dürfen; sie würde 
dann passiv durch Bewegungen der Zentren gedehnt und gebogen werden. 
Aber sie bleibt, wie aus den Abb. 90, S. 105 hervorgeht, nicht lange nur ein Ver
bindungsstrang zwischen den Zentren, sondern nimmt schon auf frühen Stadien 
durch eigenes Wachstum vor allem auch im Querdurchmesser offensichtlich 
einen erheblichen aktiven Anteil an der Entstehung des ganzen achromatischen 
Apparates. Dabei ist die junge Spindel durch eine Grenzmembran vom Cyto
plasma abgesetzt (Abb. 91). Oft ist, wie in der Abb. 89 von MEvEs angegeben, 
die Spindelsubstanz im fixierten Zustand heller als das Cytoplasma, ihre fibril
läre Struktur tritt auch in der frühen Prophase bereits hervor [DRüNER (1895)], 
wenn auch lange nicht so deutlich wie später. Da der sich vergrößernden Spindel 
gegenüber die Astrosphären entschieden zurücktreten (Abb. 91) und bedeutend 
kleiner sind als die des ausführlich geschilderten Nematodeneies oder des See
igeleies zur Zeit der Wanderung und Einstellung der Zentren, so erwecken 
die Bilder des heranwachsenden primären achromatischen Ap
parates die Vorstellung, daß hier die Zentren durch die Spindel 
auseinandergestemmt werden (s. hierzu S. 377). Wir haben auch ge
funden, daß im Wesen der selbsttätigen Wanderung und Einstellung der 
Zentren nicht nur ihre Opposition gelegen ist, welche ihnen natürlich gerade 
bei ihrer Verbindung durch eine Zentralspindel von Anfang an und auf allen 
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Stadien zukommt, sondern auch das Bestreben in einen bestimmten Zelldurch
messer, bei ovoiden Zellen in den größten, einzurücken. Diese Einstellung 
bleibt aber beim Typus der Mitose mit Zentralspindel verhältnismäßig lange 
aus und wird oft erst mit vollendeter Metaphase erreicht. Auch dies spricht 
dafür, daß an den Bewegungen des achromatischen Apparates hier die Spindel 
durch ihr Wachstum in höherem Maße beteiligt sein dürfte als die Zentren. 
Zu diesem Ergebnis ist auch DRÜNER (1895) ~ei seinen Studien über den Mecha
nismus der Zellteilung gekommen, welche zufolge ihrem Gegenstande, die 
Samenzellen des Salamanders, ausschließlich den hier in Rede stehenden Typus 
der Mitose betreffen. Er gibt an, daß "nur zwischen den beiden Zentralkörper
chen wirksame Stützen die Entfernung derselben voneinander bedingen können" 
(S. 286). 

Wie aber das Wachstum der Spindel vor sich geht, können wir nicht 
mit Sicherheit sagen. Die älteren Autoren, so DRÜNER (1. c. S. 287) sprechen 
im Vertrauen darauf, daß die Spindelfasern im Leben vorhandene fibrilläre 
Produkte der lebenden Substanz seien, von dem "Längenwachstum" der Fasern 
und diese Annahme erklärte zunächst das Längenwachstum der Spindel. 
Aber auch ihre Dickenzunahme ließ sich aus demselben Grunde ableiten, 
indem nämlich angenommen wurde, daß die Fasern bei fortschreitendem Längen
wachstum, wenn die Pole nicht mehr weiter auseinanderweichen, sich aus
biegen und die Spindel, wie man es namentlich auf den späteren Stadien sieht, 
ausbauchen müssen. Der gebogene Verlauf, welchen die Fasern älterer Spindeln 
im fixierten Zustande darbieten, schien für diese Vorstellung zu sprechen 
[DRÜNER (1. c. S. 289). Indessen müßte doch wohl beim Auseinanderweichen 
der Fasern in der Spindelmitte auch mit dem Eintritt von Zellsubstanz in den 
jetzt größer gewordenen Spindelkörper gerechnet werden. Für uns, die wir 
die Realität der Spindelfasern und die ihnen zugeschriebenen Fähigkeiten des 
Wachstums, der Elastizität und Contractilität nicht mehr einfach voraus
setzen können, ist die alte Erklärung nicht befriedigend. 

Wenn wir auch keine andere, die uns sichergestellt erschiene, an ihre Stelle 
zu setzen haben, so ist uns doch bereits bei der Aufzeichnung der Erscheinungen 
ein Zusammenhang klar geworden, der zwischen der Metaphasen
spindei und der späten Auflösung des Kernes auf der einen, der 
Erhaltung und dem Wachstum der Zentralspindel und der früh
zeitigen Kernauflösung auf der anderen Seite besteht (s. S. 106). 
Es liegt hierbei wahrscheinlich in mehr als einer Richtung ein kausales Ver
hältnis vor. Wenn der Kern frühzeitig sich öffnet, und die Chromosomen 
als noch verhältnismäßig lange Fäden ins Cytoplasma frei zu liegen kommen, 
dann ist schon ein räumliches Hindernis aus dem Wege, das die Entfaltung einer 
Zentralspindel erschweren müßte (Abb. 90, 304). Auch haben wir gesehen, daß 
die Zentren zufolge einer Attraktion zum Kern an der Kernwand entlang wan
dern müssen. Dabei wird ihre anfangs vorhandene Verbindung gebogen und 
über die Kernoberfläche gedehnt. Gleichzeitiges Wachstum einer Zentralspindel 
wäre mit einer solchen Zentrenwanderung wohl unvereinbar. Vielleicht fehlt 
aber auch, solange der Kern noch geschlossen ist, die physikalische Voraus
setzung zum Spindelwachstum, wie die folgenden Ausführungen zeigen werden. 

Beim Typus der Mitose mit Zentralspindel eröffnet sich der Kern nach der 
Angabe von DRÜNER (1. c. S. 292) zuerst auf der Seite, wo sich die Anlage der 
Spindel befindet. Verschwindet sodann die Kernmembran ganz, so sollen 
die Chromosomen in einem der Kernhöhle entsprechenden heller erscheinenden 
Raum liegen, in welchen von· den Polen her die "Mantelfasern" eindringen, 
um sich mit den Chromosomen zu verbinden. Aber schon in einigen von DRÜNERS 
eigenen Zeichnungen (Abb. 17, 18, 19,22) ist von einer bestimmten Abgrenzung 
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dieses nach seiner Auffassung von einem flüssigeren Plasma erfüllten Raumes 
ebensowenig zu sehen wie in den entsprechenden offenbar sehr zuverlässigen 
Abbildungen von MEVES (1895; Abb. 55, 56, 57); auf anderen Bildern DRÜNERS 
dagegen erscheint dieser Raum ziemlich scharf gegen das körnige Cytoplasma 
abgesetzt (Abb. 14, 21). Vergleicht man mit solchen Zeichnungen die für die 
Zentralspindel besonders wichtigen Mikrophotogramme von F. SKELL (1928; 
Abb. 6, 22, 23) oder unsere Abb. 304, so findet man die Beobachtung DRÜNERs 
bei den recht variablen Verhältnissen bald mehr, bald weniger deutlich be
stätigt. Es ist richtig, daß der stets seitlich von der jungen Spindel befindliche 
Chromosomenhaufen in einer helleren Zone liegen kann. Daß diese ein Überrest 

Abb. 304. Salamander, Spermatocyte. Die 
wachsende Zentralspindel ; die Chromosomen 
nach der frühzeitigen Kernauflösung seitlich in 
einem helleren Plasma angesammelt. Phot. 
F. SKELL, ZeißApochr. 8 mm, Komp. Ok. 12,5, 

Balg!. 95 cm. 

Abb. 305. Feuersalamander. Zentralspindel der 
ersten Reifungsteilung der Spermatocyten. Die 
Chromosomen neben der Spindel zerstreut. Zeiß 
Ap. 8 mm, Orth. Ok. 15 mm, Balg!. 65 cm. 

Nach F. SKELL (1928). 

des Kerninhalts ist, kann angenommen werden, obgleich ein sicheres Urteil 
wegen der offenbar raschen Auflösung der Kernmembran nicht möglich ist. 
Jedenfalls aber - und dies hervorzuheben scheint sehr wichtig - bietet sich 
der junge Knäuel mit seinen sich je nach dem verfügbaren Raum 
zerstreuenden Chromosomen unter einem ganz anderen Bilde dar 
als der Knäuel bei später Kernauflösung, der im Mixoplasma 
zwischen die beiden Zentren eingeschlossen ist (Abb. 42, S. 64). Dort 
ist die Lage der Knäuelschleifen zunächst noch erhalten, bis sie in ihre vom 
Pol zum Äquator gerichtete Bewegung geraten und der Raum, den das Mixo
plasma einnimmt, ist wohl abgegrenzt und sphärisch oder ovoid. Auch ver
fügen wir über Beobachtungen an der lebenden Zelle, welche uns das regel
mäßige Vorkommen und die Realität dieser "Vakuole" verbürgen. In bezug 
auf die hellere Zone in der Umgebung des Chromosomenhaufens neben der 
Zentralspindel sind wir dagegen auf die fixierten Objekte angewiesen und müssen 
angesichts der wllchselnden Verhältnisse, welche verschieden behandelte Prä
parate und Objekte verschiedener Herkunft darbieten, und eingedenk der 
Schrumpfung der Chromosomen bei den meisten Fixierungsverfahren bezweifeln, 
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ob sie im Leben überhaupt vorhanden ist. Der Raum, den die Chromosomen 
erfüllen, hat meistens mit der früheren Kernhöhle seiner Form und Ausdehnung 
nach nichts mehr gemein. In seinem Schema faßte DRüNER die Verhältnisse 
so auf, als ob der seitlich eröffnete Kern in eine bohnenförmig glatt begrenzte 
Chromosomenhöhle umgt;lwandelt würde. Die Präparate selbst geben für eine 
so eindeutige Aussage keine Anhaltspunkte. Man kann lediglich sagen, daß 
bei der frühen Kernauflösung die Chromosomen frei werden und zur Seite der 
Spindel eine manchmal mehr geschlossene, manchmal lockere, jedenfalls sehr 
unregelmäßige Anordnung zeigen und daß aus der Kernauflösung hier kein 
neues Plasmaterritorium durch die Vermischung des Kernsaftes mit dem be
nachbarten Cytoplasma hervorgeht. Während also beim Typus der 
Mitose mit der Metaphasenspindel nach der Kernauflösung durch 
die Entstehung eines zentralen Mixoplasmas ein neuer Gleich
gewichtszustand für kürzere oder längere Zeit erreicht wird, ist 
dies beim vorliegenden Typus mit der Zentralspindel nicht der 
Fall. Der Kernsaft geht nicht mit einem Teil des Cytoplasmas 
eine räumlich begrenzte Verbindung ein, sondern er verschwindet 
mehr oder weniger rasoh, während die Spindel wächst. Und dies 
scheint die Hauptsache zu sein, die wir als Unterschied zwischen diesem Mi
tosentypus und den früher behandelten hervorheben müssen. Hier liegt 
nun der Gedanke nahe, daß der flüssige Kerninhalt beim Wachs
tum der Spindel aufgebraucht werden, daß seine Bereitstellung 
durch die frühzeitige Kernauflösung geradezu die Hauptbedin
gung für das Erhaltenbleiben und das Wachstum der Zentral
spindei sein möchte. Denn das Zusammentreffen von frühzeitiger Kern
auflösung und Zentralspindel weist auf eine ursächliche Beziehung zwischen 
den beiden Besonderheiten unseres Typus hin und des weiteren erscheint die 
Zentralspindel mit ihrer oft deutlichen vom helleren Inhalt sich als dunkle 
Grenzlinie abhebenden Oberflächenschicht als ein Körper, der sehr wohl ähn
lich wie der Zellkern als osmotisches System wirken könnte. Nach dieser aller
dings nur als Hypothese vorgetragenen Auffassung wäre das Wachstum der 
Spindel vorwiegend auf Flüssigkeitsaufnahme in den Spindelkörper zurückzu
führen und es ist nun verständlich, warum wir oben die Meinung ausgesprochen 
haben, daß bei einem sich bis in die späte Prophase erhaltenden Kern schon 
die physikalische Voraussetzung für die Entstehung einer ZentralspiI).del nicht 
gegeben sein wird. . 

An frühere Vorstellungen über das Wachstum der Spindel, außer der bereits genannten, 
von unserem Standpunkt aus anzuknüpfen, ist nicht leicht. Denn es fehlt ja in den Arbeiten, 
welche unsere Kenntnisse über die Mitose begründet haben, die Unterscheidung der beiden 
Haupttypen der Spindel; sie sind im Gegenteil von dem Bemühen geleitet, den einen für 
alle Mitosen gültigen Typus zu erkennen, den es in Wirklichkeit nicht gibt. Man kann 
dabei leicht den Gedankengang der Beobachter verfolgen. Wenn die erwähnte Annahme 
DRÜNERS u. a. zutreffen würde, daß auch beim Bestehen einer primären Spindel zwischen 
den Zentren Faserbüschel von den Polen aus schräg in den Kernraum vordringen, dann 
könnte man diese als "Mantelfasern" bezeichnete Bildung für wesensgleich mit der Halb
spindel unserer Metaphasenspindel halten. Der Unterschied wäre lediglich darin gegeben, 
daß außer dem "nucleären" Teil noch ein zweiter, der plasmatische, eben unsere Zentral
spindel, hier vorhanden wäre. Es ist auch mit der. Möglichkeit in der Tat zu rechnen, daß 
es Fälle geben kann, die einen Übergang zwischen unseren beiden Typen darstellen. Bei 
ihnen würde die Zentralspindel erst spät verschwinden und durch eine Metaphasenspindel 
ersetzt werden. Dies sei der Vollständigkeit halber bedacht und auch um den Anschauungen 
der früheren Untersucher gerecht zu werden. Aber wie aus dem Dargelegten hervorgeht 
und wie der Mechanismus der Chromosomeneinstellung bei der Zentralspindel zeigen wird, 
sind die Unterschiede zwischen den beiden Typen so groß und so tiefgreifend, daß wir ohne 
Bedenken an der getroffenen Einteilung festhalten dürfen. Die Hinweise von BRAUS (1895, 
S. 483) auf die "beiden Typen der Zellteilung", welche etwa den von uns unterschiedenen 
entsprechen, scheinen damals keinen großen Einfluß auf die Anschauungen ausgeübt zu 

24* 
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haben. Und wenn später einzelne Cytologen, wie die oben (S. 323) angeführten Worte 
HEIDENHAINS beweisen, auf Grund ihrer reichen Erfahrung, die Mannigfaltigkeit der Er
scheinungen bei der Mitose betonten, so blieb gerade, weil die Verschiedenartigkeit der 
Teilungsvorgänge im einzelnen dies zu verbieten schien, der Schritt zur Unterscheidung 
von Haupttypen ungetan. Möglich ist es, daß bei unserem Versuch die Beobachtungs
tatsachen den beiden Haupttypen der Mitose zuzuordnen, manche Erscheinung, weil sie 
vielleicht einem vorhin angedeuteten dritten gemischten Typus angehört, nicht gebührend 
berücksichtigt wird, wie denn jeder Ordnung, die wir in die Wirklichkeit hineindenken, 
eine gewisse Unzulänglichkeit natürlicherweise anhaften muß. Daß wir bei der großen An
zahl von Beobachtungen und Meinungen, di~. aus der älteren Zeit überliefert sind, durch 
die getroffene Unterscheidung einen klareren Uberblick gewinnen und nur auf diese Weise 
den Erfahrungsschatz des Schrifttums verwerten können, das rechtfertigt wohl auch ein 
Vorgehen, das vielleicht nicht allen Erscheinungen der mannigfaltigen Wirklichkeit ge
recht wird. Von FLEMMINGS (1891, S. 724u. f.) Erwägungen über das Wachstum der Spindel, 
wenn sie auch für die Teilungsspindel schlechtweg gelten sollten und auch später so ver
standen worden sind, können wir jetzt sicher angeben, daß sie auf die Zentralspindel in 
erster Linie bezogen werden dürfen; denn sie schließen sich an die Untersuchung der Samen
zellen der urodelen Amphibien an, welche auch später [DRüNER (1895), MEvEs (1895, 1896)] 
neben verhältnismäßig wenigen anderen Zellarten, wie den großen verästelten Bindegewebs
zellen im Bauchfell der Salamanderlarve [F. REINKE (1895)], fast ausschließlich dem Stu
dium des Zentralspindeltypus und anschließend den Hypothesen über die Bedeutung der 
Spindel und der Polfasern überhaupt gedient haben. FLEMMING hat allerdings nicht so, 
wie später MEvEs (1896), die Einheitlichkeit dieser Spindel durch alle Stadien klar erkannt. 
Das ist aber auch DRÜNER (1. c.), gegen dessen Darstellung in diesem Punkt sich MEvEs 
(1896, S. 327) ausdrücklich wendet, wie auch anderen Untersuchern, sicher zum Schaden 
einer klaren Stellungnahme gegenüber diesem Spindeltypus nicht gelungen, und es braucht 
uns jetzt, die wir in unseren Photogrammen auf Grund der verbesserten Mikrotechnik 
bessere Belege für das Spindelwachstum bieten können, als sie FLEMMINGS halbschematische 
Zeichnungen darstellen, nicht mehr zu verwirren. Daß der Umfang der kleinen Spindel. 
anlage "anfangs sogar auffallend glatt und abgesetzt" aussieht, worauf wir oben besonders 
hingewiesen haben, betont auch FLEMMING (1. c. S. 728). Einen gewissen Teil ihres Wachs
tums wollte FLEMMING (ibidem) durch die "Einbeziehung von Ausläufern aus der Zell
substanz" erklären. Das scheint eine Auffassung, die, des Gewandes der damaligen Vor
stellungen entkleidet, sich recht gut mit der unsrigen deckt, welche gemäß dem gegen
wärtigen zellphysikalisch eingestellten Denken mit der Aufnahme flüssiger Cytoplasma
substanz in die junge Spindel rechnet. Es ist interessant, wie FLEMMING (ibidem) eine 
Vorstellung von BOVERI bekämpft, die er so versteht, "daß die Sphäre oder der Zentral
körper Protoplasmastrahlen von sich aussendet, die zu den Spindelfasern würden". Er 
meint, man müßte zu einer weiteren Annahme von "bedenklicher Schwierigkeit" greifen, 
"daß auf dem Wege der Polstrahlung Substanz aus dem Zellkörper gegen den Zentral
körper (bzw. Polkörper) attrahiert und dann von diesem aus in Gestalt von Spindelstrahlen 
gegen und in die Kernfigur vorgeschickt würde". Mit der rein morphologischen Auffassung 
ist eine solche Möglichkeit freilich kaum vereinbar. Nach der heutigen Auffassung der 
Zentrenwirkung aber, welche mit einer Flüssigkeitsattraktion rechnet, würde sich der 
Gedanke wohl vertragen, daß vermittels dieser attraktiven Tätigkeit der Pole Flüssigkeit 
von den polaren Enden der Spindel aufgenommen und in die Spindel geleitet würde. Der 
Eindruck, den eine allerdings beschränkte Erfahrung vermittelt und von dem oben die 
Rede war, daß die Zentren an der Zentralspindel nicht so ansehnlich werden wie die der 
Mitosen mit Metaphasenspindel, und daß, wie wir jetzt hinzufügen, so mächtige Centro
somen, d. h. Hyaloplasmaansammlungen in der Umgebung des Centriols, wie bei einem 
Pisciola- oder Seeigel-Ei nicht vorkommen, ließe sich wohl zur Prüfung der Frage ver
wenden, ob hier nicht etwa die attrahierte Flüssigkeit, die sonst ein großes Centrosom 
schafft, sogleich an die Spindel abgegeben wird. Man müßte in dieser Beziehung vor allem 
tatsächliche Beobachtungen über die Entwicklung von Centrosomen und Astrosphären 
in Verbindung mit der Zentralspindel beibringen. 

Die Meinung, die wir oben über das Wachstum der Spindel im allgemeinen geäußert 
haben, läßt sich auch durch die Angabe bezeichnen, daß die Spindel hiernach von sich aus 
ihre Vergrößerung besorgt. Grundsätzlich hat sich, wie wir eben sahen, FLEMMING das 
Spindelwachstum ebenso gedacht, desgleichen DRÜNER, wie oben erwähnt, wenn auch auf 
andere Faktoren, nämlich das Faserwachstum, sich beziehend und schließlich ist auch 
MEvEs (1897, S. 19) noch zU nennen, der gleichfalls die junge Zentralspindel "auf eine 
Entfernung der beiden Zentralkörper voneinander" wirken läßt, was nur dann möglich 
ist, wenn sie selbst durch Stoffzuwachs sich vergrößert. Wendet man dagegen die im vor
hergehenden Kapitel besprochenen mechanischen Hypothesen auf die Entstehung und das 
Wachstum der Zentralspindel an, wozu wir öfters die Berechtigung aufgezeigt haben, so 
findet man eine andere Auffassung vertreten. Sei es, daß die Spindel auf dem Wirken 
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polarer Fernkräf te oder auf Gegenzug beruhte (s. S. 357 u.f.), man müßte immer ebenso wie 
ihre Entstehung so auch ihr Wachstum ausschließlich als von den Zentren aus bestimmt 
ansehen. Wie eine allmählich sich steigernde elektrodynamische oder andere Wirkung 
oder allmählich stärker werdender Zug die Spindel sowohl verlängern, als auch verbreitern 
würde, das im einzelnen zu erklären, haben die oben genannten Autoren der betreffenden 
Hypothesen des genaueren nicht unternommen. Es muß auf diese Zusammenhänge hin
gewiesen werden, damit man auch von den Erfahrungen über die Zentralspindel aus einen 
Maßstab an jene Hypothesen anzulegen vermag. Passiv sollten die Pole und damit auch 
die Spindel auch nach einer von VAN BENEDEN (1887) und BOVERI (1888) vertretenen Mei
nung auseinandergezogen werden, indem des ersteren "cones antipodes " , d. h. die peri
pheren vom Pol zur Zellwand ziehenden Polradien sich kontrahieren. Im Stadium der 
jungen Spindel aber kann dieser Mechanismus keinesfalls in Betracht kommen, und zwar 
schon aus dem Grunde nicht, weil diese Polradien, worauf DRüNER (1. c. S. 274) hinweist, 
noch nicht ausgebildet sind. Wenn MEvEs (1896, S. 19) unter Hinweis auf seine in unserer 
Abb. 89, S.105 wiedergegebene Figur es den-
noch wahr haben will, daß die Polstrahlen 
schon im Anfang des Spindelwachstums an 
die Zellperipherie heranreichen, so sieht man 
aus seinem Bilde auf den ersten Blick, daß eine 
Kontraktion, wie v AN BENEDEN und BOVERI 
gemeint hatten, dies kontinuierliche Ausein
anderrücken der Pole jedenfalls nicht besorgen 
könnte, sondern höchstens eine stemmendc 
Wirkung der wachsenden Polfasern. Diese von 
MEVES folgerichtig behauptete, von anderen 
bestrittene Annahme ließe sich nur unter Zu
hilfenahme komplizierter weiterer Vorstellungen 
wahrscheinlich machen, wovon jedoch erst bei 
der Zelldurchschnürung (s. S. 421) gesprochen 
werden soll, weil dort der Widerstreit der auf 
die Polfasern sich beziehenden Meinungen von 
größerer Bedeutung ist als hier. An dieser 
Stelle sollte durch den kurzen Hinweis auf 
den Zusammenhang zwischen denAnschauungen 

Abb. 306. Spermatocyte von Salamandra ma
culosa. Ansicht einer in Entwicklung be
griffenen Zentralspindel. Die seitlich von der 
Spindel gelegenen Chromosomen sind von 
"Polradien" erfaßt. Nach L. DRüNER (1895). 

über das Spindelwachstum und den Hypothesen zur Mechanik der Mitose überhaupt 
nur gezeigt werden, daß die Art dieses Wachstums bisher durchaus nicht geklärt ist. 

Übereinstimmung herrscht unter allen Beobachtern, daß von den Polen 
der jungen Zentralspindel aus nach der einen Seite, wo die Chro
mosomen gelegen sind, Polfaser büschel sich erstrecken (Abb. 91 
nach MEvEs S. 105, Abb. 306 nach DRüNER, Abb. 307). Auch berichten die 
Autoren, wie sich, wenn diese als "Mantel- oder Zugfasern" bezeichneten Bil
dungen größer und deutlicher werden, die Spindel nach der Seite der Chromo
somen ausbiegt [DRüNER (1. c. S. 292)]. Diese über jeden Zweifel sicher
gestellte Erscheinung weist auf eine dynamische oder stoffliche 
Beziehung zwischen dem zerstreuten Chromosomenknäuel und den 
Spindelpolen hin. Es ist dagegen durchaus fraglich, ob die Deutung, 
welche FLEMMING (1. c.) und besonders DRüNER und im Anschluß an diese 
sämtliche Untersucher diesen Bildungen gegeben haben, richtig ist. Bei DRüNER 
(1. c. S. 282) heißt es und seine Bilder (Abb. 306) und Schemata verdeutlichen 
diese Angabe: "Es treten mit jedem Chromosom von den beiden Polen aus eine 
größere Anzahl von mikrosomal gebauten Fibrillen in Verbindung ..... ", 
"die Fasern des einen Poles heften sich nur an die eine, die des anderen nur an 
die andere Hälfte der durch Spaltung halbierten Chromosomen (S. 283)". Die 
Fasern werden als "contractile Verbindungsfasern" bezeichnet (ibidem). Diese 
Aussagen, die in gleicher Weise seither oft wiederholt worden sind und die 
Darstellung der Mitose in den Lehrbüchern bestimmen, sind aber, wenn man 
sie unvoreingenommen und ohne Rücksicht auf die mechanische Hypothese, 
auf deren Boden sie erwachsen sind, betrachtet, als durchaus unbewiesen zu 
bezeichnen. Die von den Polen seitlich abgehenden Bildungen sind allerdings im 
fixierten Präparat von fibrillärer Struktur. Darüber geben unsere Photogramme 
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am besten Auskunft. Ob es sich aber um wirkliche Fasern handelt, noch 
dazu um solche, die keine Kunstprodukte wären, das sagen uns die Prä
parate nicht. Wollte man die fraglichen Faserkegel für wesensgleich mit den 
Hälften einer Metaphasenspindel halten, ein oben bei der Erwähnung eines 
gemischten Spindeltypus bereits angedeuteter Gedanke, der sich mit gewissen 
Hilfsannahmen vielleicht begründen ließe, dann kämen gegen die "Echtheit" 
dieser Fasern dieselben Bedenken in Frage wie für die der MetaphasenspindeL 
Liegen Bildungen nach der Art der Polstrahlen vor, deren Entstehung wir be
sprochen haben (S. 290), was dem Aussehen nach nicht direkt in Abrede ge
stellt werden kann und von einem nachher zu erwähnenden Gesichtspunkt 

Abb. 307. Salamander,Spermatocyte. 
Die Chromosomen sind an der heran
gewachsenen Spindel (vgl. Abb. 304) 
seitlich angeordnet. Vgl. dieses Photo
gramm mit der Zeichnung von 
DRÜNF.R Abb. 306. Phot. F. SKELL 

wie Abb. 304. 

aus möglich erscheint, dann ist ihre bloße Be
zeichnung als Fasern erst recht nicht am Platze. 
Also hält schon die Angabe, daß es sich um 
Fasern handeln soll, einer kritischen Betrachtung 
nicht Stand. Die angenommene Contractilität 
kann demnach außer Betracht bleiben. Auch 
auf den "mikrosomalen Bau" soll nicht ein
gegangen werden, weil die Wertung solcher 
Strukturen des fixierten Objektes denn doch zu 
unsicher erscheint. Die weitere Behauptung, 
daß zu jedem Chromosom von je einem Pol 
eine Faser heranziehe, ist noch bei weitem an
greifbarer als die zuerst besprochene Angabe. 
Für einige Chromosomen kann man wohl auf 
Schnitten wie dem der Abb. 91 Anhaltspunkte 
für sie finden. Für andere, welche einem Pol 
ganz nahe liegen, ist es dagegen unmöglich, die 
durch Verbindungsfasern hergestellte Beziehung 
zu dem entgegengesetzten Pol ausfindig zu 
machen (Abb. 307). Wenn dann wieder in 
anderen Fällen - die Anordnung der Chro
mosomen zur Spindel ist ja eine außerordent
lich wechselnde -, eine Gruppe derselben nicht 
seitlich von der Spindel, sondern jenseits des 
einen Poles liegt (Abb. 305), wie sollte man da 
an die anderen der Zellperipherie zugewendeten 
Chromosomenhälften vom anderen Pol herkom

mende Fasern ansetzen lassen können! Es ist kein Zweifel, daß bei der Auf
stellung so bestimmter Angaben die Mannigfaltigkeit der Erscheinungen nicht 
genügend berücksichtigt worden ist. Der zuletzt gezeigten Schwierigkeit könnte 
man immerhin noch durch die Annahme begegnen, daß die Strahlen erst all
mählich, während die Spindel wächst und indem beide Pole in eine mehr gleich
mäßige Entfel'llung zu den Chromosomen gelangen, an die letzteren heran
gelangen. Da DRüNER einmal (1. c. S. 283) davon spricht, daß die Fasern "von 
beiden Polen oder erst von einem kommend" (vom Ref. hervorgeh.) an 
die Chromosomen "sich anheften", ließe sich von seinem Standpunkt aus diese 
Möglichkeit gewiß verteidigen. Wie aber das Vorwachsen der Fasern zu den 
entfernter liegenden Chromosomen zu denken wäre, darüber bekommen wir 
keine Auskunft. 

Sicher ist also nur, daß zwischen den Polen und den Chromo
somen eine unter dem Bilde der "Mantelfasern" in Erscheinung 
tretende Beziehung vorhanden ist. Über die Art derselben können wir 
keine einwandfreie Angabe machen. Möglich wäre es immerhin, daß diese 
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Faserbüschel, da sie doch zu den Zentren zusammenlaufen, der Ausdruck einer 
Flüssigkeitsattraktion wären, was um so weniger auszuschließen sein wird, 
als doch, wie oben angegeben, ein verhältnismäßig leichtflüssiges Medium die 
Chromosomen zunächst umgibt und als dieses möglicherweise vermittels der 
attraktiven Wirkung der Zentren für das Spindelwachstum verwendet wird. 
Auffallend ist weiter noch, was bisher wohl nicht genügend hervorgehoben 
worden, wohl aber bemerkt und falsch gedeutet worden ist, daß die junge Spindel 
zu der Zeit, da sie zu den Chromosomen in Beziehung tritt, viel von ihrer Ge
schlossenheit und auch ihre scharfe Grenze verliert (Abb. 307). Das ist wohl der 
Grund, warum-die Untersucher vor MEVEs, die durch alle Stadien hindurchgehende 
Selbständigkeit der Zentralspindel nicht gewürdigt haben und auch hier, wie 
es doch nur bei der Metaphasenspindel gerechtfertigt ist, von einer sich von 
neuem aus zwei Halbspindeln bildenden Zentralspindel gesprochen haben. 
So weit gehen die Veränderungen auch in den ausgesprochensten Fällen nun 
nicht, daß man die Kontinuität des Gebildes, welches aus der Centrodesmose 
hervorgeht, in Zweifel ziehen müßte. Auch sind die Erscheinungen der Auf
lockerung des Spindelkörpers in den einzelnen Präparaten und bei verschie
denen Mitosenarten nicht die gleichen in bezug auf ihr Ausmaß. So scheint 
nach den Bildern SKELLS (1927) die Spermatogonienmitose auch in diesem Punkt 
von den Reifeteilungen bei Salamandra und Proteus etwas verschieden. Auch 
die Ausbiegung des Spindelkörpers nach der Seite der Chromosomen ist in wech
selndem Maße ausgeprägt. Was diese Veränderung des Spindelkörpers be
deutet, bleibt vorerst unklar. 

Wenn wir auch erklären müssen, daß schon die Voraussetzungen für die 
von DRÜNER aufgestellte Hypothese über die Art der Einordnung der Chromo
somen in die Äquatorialebene nicht bewiesen sind, so wollen wir uns nichts
destoweniger, um diese Hypothese, die soviel Anklang gefunden hat, darstellen 
zu können, auf DRüNERs Standpunkt stellen und einräumen, daß zu jedem 
Chromosom besonders an seinen Schleifenwinkel von je einem Pol die Fasern 
herantreten. Damit wäre dann der Mechanismus vorbereitet, der hier die Ein
stellung der Chromosomen besorgen soll. Darüber ist kein Wort mehr 
zu verlieren, daß dieser Akt der Mitose hier grundverschieden ist 
von dem ihm entsprechenden der Um ordnung der Chromosomen 
innerhalb der sich bildenden Metaphasenspindel. Auch vom Stand
punkt der "Fadentheorien" aus müßte mit einem grundsätzlich verschiedenen 
Mechanismus gerechnet werden. Entsteht die Spindel de novo während. der 
Umordnung, so wachsen nach diesen Vorstellungen die Fäden in den Kern
raum vor und üben entweder einen Einfluß auf die lJewegung der Chromosomen 
aus, indem sie dieselben in den Äquator stemmen oder sie beteiligen sich an 
diesem Akt der Karyokinese nicht, wenn die Umordnung von der Ausbildung 
der Fasern unabhängig vor sich geht. Jedenfalls können die letzteren dabei 
nicht vermittels ihres Kontraktionsvermögens eingreifen, welches sie bei jenem 
Typus vielmehr erst später betätigen würden. Hier aber im Zusammenhang 
mit der Zentralspindel wären die Fasern derselben Art schon bei der Umordnung 
als contractile Elemente wirksam. Gerade diese Verschiedenheit zwischen 
den beiden Typen der Mitose, die Um ordnung der Chromosomen aus dem 
Knäuel in die Chromosomenplatte bei dem einen, die. Anordnung der 
zunächst neben der Spindel gelegenen Chromosomen an den Äquator derselben 
bei dem anderen, ist ja ganz unbestreitbar und sie ist groß genug, um allein die 
scharfe Scheidung der beiden Typen zu rechtfertigen. 

Mit BOVERI (1888, S. 784) erklärt DRÜNER (1. c. S. 286) und dies ist der 
Kernpunkt der Hypothese: "die Bewegung der Elemente ist einzig 
und allein die Folge der Kontraktion der daran festgehefteten 
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Fibrillen und die schließliche Anordnung derselben zur Äqua
torialplatte das Resultat der vermittels dieser Fäden ausgeübten 
gleichartigen Wirkung der beiden Archoplasmakugeln". Es kann 
dabei unberücksichtigt bleiben, daß BOVERIS Aussage, da sie sich auf das Ascaris
Ei bezieht, hier nicht zur Kritik steht. Eigentlich wäre es gar nicht angängig, 
eine Übereinstimmung des Mitosenablaufs bei BOVERIS und DRüNERs Objekten 
anzunehmen. Nach DRüNERS Worten (1. c. S. 287) spielt sich der Vorgang 
der Chromosomenbewegung im einzelnen folgendermaßen ab: "Jedes einzelne 
Chromosom wird um diese Zeit der Kontraktion der sich von beiden Seiten 
an dasselbe festheftenden Mantelfasern folgend, sich möglichst der Spindel
achse zu nähern suchen; erst dann, wenn die von beiden Polen kommenden 
Fibrillen gleich lang sind und eine mit dieser Achse zusammenfallende gerade 
Linie bilden, würden sich die wirksamen Kräfte das Gleichgewicht halten und 
Ruhe eintreten". Diese Vorstellung ließe sich gewiß unter den gemachten 
Voraussetzungen nicht bestreiten. Allerdings ist nicht recht einzusehen, warum 
ein dem einen Pol genähertes Chromosom, das mit diesem Pol durch eine kurze, 
mit dem anderen durch eine längere Faser verbunden ist, nun dem Zug der 
längeren folgen muß. Es müßte dabei die kürzere Fibrille, obwohl ihrer Natur 
nach von der längeren nicht verschieden und von ihrem Zentrum aus auch 
mit dem Impuls zur Kontraktion versehen, sich ganz passiv verhalten und 
sich lediglich unter dem Zug der langen Faser dehnen oder sie müßte wachsend 
diesem Zug nachgeben. Sind beide Fasern gleich lang und das Chromosom 
liegt noch seitlich von der Spindel ab, dann müßten sie dagegen beide ganz 
gleich stark wirken, um das Chromosom an die Spindel zu führen. Es ist wohl 
nicht zu leugnen, daß diese Hypothese vieles völlig dunkel läßt. Aber das, 
was von den Leistungen der Mantelfasern bisher gesagt wurde, ist noch gar nicht 
alles, was sie vollbringen. Denn die "Ruhelage", in die ein Chromosom bei 
gleichmäßig kontrahierten Fasern kommt, ist nur eine "vorläufige" [DRüNER 
(1. c. S. 288)] und die Chromosomen müssen nicht nur an die Spindel heran
gebracht, sondern "um die Spindel herumgezogen werden" [DRüNER (1. c. 
S. 295)]. Wie diese Steuerung bewirkt werden soll, ohne daß die Fäden in Ver
wirrung geraten und welche mechanische Voraussetzung wir uns für die so 
überaus sicher arbeitende Leitung der Chromosomen denken sollen, das bleibt 
eine bis heute ganz und gar unbeantwortete Frage. Denn damit ist gewiß noch 
keine Erklärung gegeben, besonders nicht, wenn man den physikalischen Zu
stand der Chromosomen bedenkt, daß, wie DRüNER kurz angibt (1. c. S. 288), 
an derselben Stelle zusammentreffende Chromosomen so lange aufeinander 
"einen Druck ausüben und demselben seitlich ausweichen werden, bis jedes 
eine freie Stelle an der Zentralspindel gefunden hat". Es geht aber aus dieser 
Äußerung hervor, daß der Urheber dieser Hypothese (soweit die Einordnung 
der Chromosomen an der Zentralspindel in Betracht kommt), die Unzuläng
lichkeit seines contractilen Systems, das zu leisten, was als tatsächliches Er
gebnis der Chromosomenbewegung in die Muttersternanordnung schließlich 
gegeben ist, selbst bemerkt hat. Das wurde später nicht mehr berücksichtigt, 
sondern man hat es eben hingenommen, daß die komplizierten Vorgänge des 
Einordnens der Chromosomen in die Äquatorialplatte "das Gepräge eines un
gemein variablen und den jeweiligen Lagebeziehungen genau und individuell 
angepaßten Spieles der einzelnen Zugfasern" tragen, das sich "mit dem Er
greifen mehrerer Nahrungskörper durch einzelne Tentakel oder Filipodien" 
vergleichen lasse [GURWITSCH (1904, S. 244)]. Daß DRüNER bei der Durch
führung seiner Hypothese sich nicht durch Unstimmigkeiten im einzelnen auf
halten lassen konnte, wird jeder verstehen, der sie im Zusammenhang mit den 
damaligen Anschauungen betrachtet, welche von den Fadentheorien besonders 
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VAN BENEDENS und BOVERIS beheITscht waren. Gegenüber den contractilen 
Mantelfasern hat die Spindel bei DRüNER, BRAus (1895) und anderen (siehe 
S. 369) die Rolle eines Stützorgans, welche die Pole und damit diB In
sertionspunkte der Fibrillen in ihrer Lage festhält. Der Umstand, daß sie an
fangs dieser Aufgabe noch nicht in demselben Grade wie später gewachsen 
und daß sie anfangs einseitig belastet ist, sollte die erwähnte vorübergehende 
Ausbiegung der Spindel gegen die Chromosomen verständlich machen. An die 
Stelle dieser Hypothese eine andere zu setzen, hat man bisher nicht unter
nommen. Die Fragestellungen werden auch erst klar erkennbar, wenn man 

Abb. 308. Proteus (OLM), Spermatocyt, Äqua
torialplatte der ersten Reifungsteilung. Die Chro
mosomen, welche eben auseinanderzuweichen be
ginnen, sind außen an die Zentralspindel ange
heftet. Phot. wie Abb. 304 nur Balg!. 76 cm. 

Nach F. SKELL (1928). 

.;\bb. 309. Feuersalamander, Spermatocyte. 
Aquatorialplattenquerschnitt. Die Chromosomen 
sind außen an die Zentralspindel angelagert mit 
Ausnahme eines in die Spindelsubstanz hinein
geschobenen kleinenElements. Phot.wieAbb.308. 

Nach F. SKELL (1928). 

die beim Typus der Mitose mit der Zentralspindel obwaltenden besonderen 
Verhältnisse gegenüber der einfacher gelagerten Chromosomenumlagerung für 
sich allein in Betracht zieht. Zweifel an der den Mantelfasern zugeschriebenen 
Wirkung sind natürlich wiederholt geäußert worden. Neuerdings hat sie GUR
WITSCH (1926, S. 188) einer Kritik unterzogen. Einen Einwand gegen die Zu
lässigkeit der DRüNERschen Hypothese haben wir bereits im beschreibenden 
Teil kennen gelernt: es gibt Zentralspindeln ohne Mantelfasern - dies mag 
weniger ins Gewicht fallen, weil man sagen könnte, daß sie in den späten Stadien 
eben nicht mehr zu unterscheiden seien - und es gibt, was wohl nicht so leicht 
mit der Hypothese in Einklang zu bringen ist, Zentralspindeln mit Mantel
fasern, welche sicher mit den Chromosomen nichts zu tun haben (s. S. 108, 
Abb.97). 

Wenn die gesamte, die Chromosomen tragende Spindel, wie sie im Meta
phasenstadium vorliegt (Abb. 308), so entstanden ist, wie man mit DRüNER 
angenommen hat, dann würde sie sich aus zwei verschiedenen Bestandteilen 
zusammensetzen, der Zentralspindel mit ihren von Pol zu Pol durchlaufenden 
Fasern und den aufgelagerten contractilen an den Chromosomen ansetzenden 
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Mantelfasern. Es kann nicht in Abrede gestellt werden, daß das Aussehen 
einer solchen fertigen Spindel mit ihren verhältnismäßig dicken vom Pol zu 
den Chromosomen sich erstreckenden Streifen dieser Lehre günstig ist. Nur 
dürfen wir eben nicht nach einem einzigen Stadium urteilen, sondern nach 
allen, die zusammen die Entstehung der Spindel veranschaulichen. Überdies 
stammen alle Erfahrungen auch über diese "Fasern" vom fixierten Objekt her. 

Man wird wohl folgende Tatsachen zur Grundlage erneuter 
Studien über die Einordnung der Chromosomen bei diesem Typus 
der Mitose machen müssen: 1. Die Chromosomen liegen zuerst abseits 
von der Spindel. 2. Es muß eine sich in Form der Mantelfasern bekundende 

a b 

Abb. 310 a u. b. Querschnitte durch die Zentralspindel einer Spermatocyte des Salamanders. Man 
erkennt die für den Typus der Mitose mit Zentralspindel bezeichnende Art der Bewegung und 
Verteilung der sich verkürzenden Chromosomen, bis sie die Anordnung wie in Abb. 309 gewonnen 

haben. Phot. F. SKELL wie Abb. 304. 

Beziehung zwischen den Polen und den Chromosomen oder der dieselbe un
mittelbar umgebenden Substanz geben. 3. Während ihres letzten und stärksten 
Wachstums stellt sich die Spindel in die Achse der Zelle ein, zugleich ordnen 
sich die Chromosomen im Kranze um ihre Mitte an. 

Der zuletzt genannte Punkt bedarf noch einer genaueren Besprechung. Es 
ist sicher auffallend und wird durch die Mantelfaserhypothese nicht genügend 
erklärt, daß die Einstellung der Spindel, ihre maximale Ausbau
chung und die Anheftung der Chromosomen gleichzeitig ein
tretende Veränderungen sind. Was die endgültige Einstellung betrifft, so 
könnte diese nach unseren übrigen Erfahrnngen auf die Wirkung der Zentren 
bezogen werden, von denen es möglich ist, daß sie gegen das Ende des Spindel
wachstums stärker als vorher auf das Cytoplasma einwirkten und dadurch 
die ganze Teilungsfigur in die axiale Richtung hineinsteuerten, wie wir das bei 
der anderen Art der Spindelbildung im Nematodenei sahen. Es wäre aber auch 
damit zu rechnen, daß hier die Einstellung mit dem starken Schlußwachstum 
der Spindel selbst zusammenhängen könnte, wenn nämlich ausgiebiger und 
allseitiger Flüssigkeitszustrom zur Spindel sie zu einem physikalisch von Cyto
plasma verschiedenen und von ihm durch eine Grenzfläche abgesetzten Körper 
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gemacht hat. Es ist denkbar, daß sie infolge solcher Vorgänge und Verände
rungen aus physikalischen Gründen ihre Gleichgewichtslage in der Zellenmitte 
einnehmen müßte. Die Chromosomen drängen dann im Bereich der stärksten 
Ausbauchung an die Spindel heran, und zwar, sofern sie Schleifenform besitzen 
wie die der Samenzellen von Salamandra niemals anders als mit ihrem Scheitel, 
so daß sie immer wagrecht von der Spindel abstehen. Bei stabförmigen Ele
menten ist es ein Ende, das an die Spindel zu liegen kommt. Wie unsere Abb. 310 
zeigt, ist es vollständig richtig, was DRüNER angegeben hat, daß die Chromo
somen zu Beginn ihrer Einordnung noch nicht die regelmäßigen Abstände 
voneinander besitzen und noch nicht die vollständige Sternfigur rings um die 
Spindel bilden, wie kurze Zeit später. Es erfolgt in der Tat zweifellos unter 
gleichzeitiger Verkürzung und Verdickung der Chromosomen ihre endgültige 
Einstellung erst nach und nach und sie müssen sich an der Spindel noch ver
schieben können. Wenn man das zuletzt gezeigte Bild mit dem Spindelquer
schnitt der Abb. 309 vergleicht, so wird offenbar, daß die Gewinnung der 
größeren Abstände zwischen den Chromosomen mit der Auf
treibung der Spindel im Äquator. sicher direkt zusammenhängt. 
Dabei geraten einige Chromosomen und gerade diejenigen, welche wegen ihrer 
Stabform und Kleinheit hieran am wenigsten gehindert sind, in die Spindel
substanz tief hinein. Wirklich gleichmäßig scheint der Abstand zwischen den 
Chromosomen nicht zu werden, so daß eine gegenseitige Abstoßung wohl nicht 
in Frage kommt. Zur Beurteilung des Vorganges der Einordnung ist wohl 
nicht unwesentlich, daß, wie dies von SKELL (1. c. S. 30) für die Reifungstei
lungschromosomen neuerdings wieder angegeben wird, das Herantreten der
selben an die Spindel durchaus nicht gleichzeitig erfolgt; die kleineren Ele
mente scheinen den größeren unter Umständen erheblich vorauseilen zu können. 
Das kann so weit gehen, daß die Mitose aufhört, für sämtliche Chromosomen 
ein einheitlicher Vorgang zu sein, indem die zuerst an der Spindel angehefteten 
auch alsbald in ihre Hälften zerlegt werden und an die Pole gelangen können, 
wenn die anderen noch nicht einmal alle im Äquator angekommen sind [SKELL 
(Abb. 25)]. Dieses unregelmäßige Tempo der einzelnen Chromatin
schleifen bei der Einstellung in die Äquatorialebene der Zentral
spindei, welches schon lange bekannt ist und einen weiteren Unterschied 
gegenüber der gleichzeitigen Einstellung beim anderen Typus der Mitose aus
macht, wurde übrigens als eine Erscheinung aufgefaßt, in welcher "mit be
sonderer Deutlichkeit die engen Beziehungen der Zugfasern zum Chromosom 
zutage treten" sollen [GURDWITSCH (1904, S. 245)]. 

Wenn wir von der Zugfaserhypothese absehen, so bleibt der Vorgang der 
Chromosomenanordnung im Spindeläquator völlig unverstanden. Wir wissen 
nicht, welchen mechanischen Bedingungen das Gefälle zuzu
schreiben ist, das die Chromosomen in die Äquatorzone führt, 
wir können die Beziehungen zwischen der Spindeloberfläche im 
Gürtel der Äquatorebene und den Chromosomen, ja noch mehr 
einer bestimmten Stelle der Chromos.omen, nicht verstehen. Wir 
haben in der Tat zur Zeit nichts an die Stelle der Zugfaserhypothese zu setzen. 
Von physikalischen Möglichkeiten zu sprechen, wäre nichts als Spekulation. 
Bei der Unzulänglichkeit, welche der einzigen hier anwendbaren Hypothese, 
wie wir gesehen haben, anhaftet, bleibt nichts übrig als zunächst die 
tatsächlichen Glieder des besprochenen Gesamtvorganges so weit als möglich 
voneinander zu trennen und so eine neue Bearbeitung vorzubereiten (s. 
hierzu S. 388). 



380 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

4. Zentren, Spindelbildung und Chromosomenumordnung bei Protisten. 
Soweit nicht schon in den früheren Abschnitten auf die Mitosen der Protisten 

und niederen Pflanzen hingewiesen worden ist, soll hier aus diesem Tatsachen
bereich eine Zusammenstellung derjenigen Punkte gegeben werden, welche für 
die Analyse der Mitose, insbesondere für die achromatische Figur und für die 
Chromosomenbewegung von Bedeutung sind. 

Es ist schon gesagt worden, daß die Mannigfaltigkeit der Zell
teilungsvorgänge im einzelnen auf niederen Stufen der Organi
sation viel größer sind als bei den Zellen der höheren Pflanzen 
und der Tiere. Gerade für die Protisten ist dies bei der unterschiedlichen 
Organisation ihrer Kernsubstanzen von vornherein zu erwarten. Auch be
deutet die Mitose für die einzelligen Organismen etwas ganz anderes als für die 
vielzelligen. Sie ist hier die Einrichtung zur Fortpflanzung des Organismus, 
während sie bei den Vielzelligen vor allem im Dienste des Wachstums und der 
Gestaltung steht. 

Nur die mit der Geschlechtszellenreifung unmittelbar verbundenen Zell
teilungen der vielzelligen Organismen lassen sich den progamen Mitosen der 
Gameten von Protisten direkt an die Seite stellen. Bei der Geschlechtszellen
entwicklung sind die Mitosen als Reifungsteilungen dazu bestimmt, die Keim
zellen zu neuen, von den Körperzellen verschiedenen Individuen zu machen 
und ihnen zugleich die Gametenkonstitution zu geben, welche wenigstens quan
titativ die Ergänzung durch den Partner zum neuen Organismus der Zygote 
notwendig macht. Auf dieser Linie treffen sich die Keimzellen aller 
Organismen mit den Gameten jener Protisten, bei welchen Sexua
lität und Befruchtung vorkommt [BELAR (1926, S. 379)]. Die Über
einstimmung in den Vorbereitungen zur Kernverschmelzung ist natürlich im 
ganzen dann am größten, wenn auch auf der niederen Stufe die sexuelle Diffe
renzierung in männliche und weibliche Gameten bereits vollzogen ist. Es ist 
zur Beurteilung der Verhältnisse des Spermiozentrums bei der Befruchtung 
des tierischen Eies von Interesse, zu hören, daß das Centrosom resp. sein Homo
logon im männlichen Gameten solcher Protisten weit stärker ausgebildet zu 
sein scheint als im weiblichen, wenn freilich bei den geringen Dimensionen 
dieser Gebilde ganz zuverlässige Angaben nicht zu erwarten sind [BELAR (1. c. 
S. 383)]. Von ganz besonderer Wichtigkeit sind die Reduktionsteilungen 
bei Protisten und die Kernveränderungen in den Gameten, welche sie vor
bereiten. Wie vollkommen in einzelnen Fällen diese Vorgänge mit den zum 
gleichen Ziele führenden der Keimzellen von Metazoen und Metaphyten über
einstimmen können, zeigt der Verlauf der Pädogamie bei dem Radiolar Actino
phrys sol (Abb. 311). "Aus der progamen Teilung (des Gamonten) gehen zwei 
Kerne hervor, die (wie bei Tomopteris) noch während der Rekonstruktion ins 
Bukettstadium eintreten (Abb. 311a-d)." "Die freien Enden der bügelförmigen 
Chromosomen sind alle auf einen Kernpol konzentriert, an dem die Centro
sphäre im Mittelpunkt einer schwachen Strahlung liegt. Nach beendeter Kon
jugation (der Chromosomen, von der nicht angegeben werden kann, wie sie 
des genaueren erfolgt. Ref.), schwindet diese Centrosphäre allmählich und 
die Orientierung der Chromosomen verliert sich, wodurch ihre Verteilung im 
Kernraum gleichförmig wird. Damit ist der Kern ins Pachytänstadium ein
getreten, dem alsbald ein typisches Strepsinemastadium (Abb. 311e) folgt." 
Fortgesetzte Verkürzung der Chromosomen leitet zur ersten Reifeteilung über 
mit ihren 22 kurzstäbchenförmigen Chromosomen (die Diploidzahl von Actino
phrys ist 44). Die erste Reifeteilung wird von BELAR, dessen Schilderung (1922, 
1926, S. 392) wir gefolgt sind, als Reduktionsteilung aufgefaßt, da er die 
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Doppelelemente derselben auf eine Parallelkonjugation zurückführt. Von hervor
ragender Bedeutung für die Beurteilung der Reifeteilung der höheren Orga
nismen ist die weitere Tatsache, daß einer der beiden Tochterkerne unter 
pyknotischen Erscheinungen zugrunde geht (Abb. 311g). BELAR sagt in Über
einstimmung mit der in der Protistenforschung herrschenden Auffassung über 
diesen Tochterkern : "er entspricht dem ersten Richtungskörper eines tierischen 
Eies". Der übrigbleibende Tochterkern führt dann die zweite Reifeteilung 
durch und auch von deren Tochterkernen ist der eine zum Untergang bestimmt 
(Abb. 311h, i). Die reifen Vorkerne treten dann zum Kern der Zygote zu
sammen. Eine so vollkommene Übereinstimmung zwischen den Reifungs
teilungen des Gamonten mit denen der Geschlechtszellen findet man allerdings 
bis jetzt nur in vereinzelten Fällen. Grundsätzlich scheinen aber die Kern
veränderungen bei allen hier überhaupt in Betracht kommenden Protisten 
untereinander und mit den Verhältnissen bei Metazoen und Metaphyten ver
gleichbar. Die Bedeutung, welche dem Bukettstadium auch hier für die 
Chromosomenreduktion zukommt, sowie die Erscheinungsformen des modi
fizierten Bukettstadiums [BELAR (1926, S. 394)], werden früher oder später 
bei der kritischen Sichtung des Tatsachenmaterials über die Entwicklung der 
Geschlechtszellen der höheren Organismen ebenso berücksichtigt werden müssen, 
wie die verspätete in manchen Fällen erst nach der Kernverschmelzung er
folgende Chromosomenreduktion bei Coccidien (DoBELL, REICHENow, s. BELAR 
1. c.) und anderen Protisten. Aus diesen Erfahrungen wird sich wohl erst das 
Verständnis für die Mannigfaltigkeit im Ablauf der Reifungsvorgänge ableiten 
lassen, die auch bei den Geschlechtszellen der verschiedenen Tier- und Pflanzen
arten herrscht. Man hat sie bis jetzt kaum beachtet und hat sie, obwohl man 
genug Anhaltspunkte für sie besitzt, mit Absicht vernachlässigt, weil gerade 
führende Cytologen wie GREGOIRE geglaubt haben, es müßte sich ein Schema 
der Reduktionsteilungen für das ganze Organismenreich aufstellen lassen. 
Es wird aber derselbe Entwicklungsgang, den die Forschung in bezug auf die 
typische Mitose hat durchlaufen müssen, auch zum besseren Verständnis der 
Reifeteilungen führen. Man wird die nicht unbeträchtlichen Unterschiede zu 
würdigen haben, die auch hier bestehen und wird auch in bezug auf die Reife
teilungen und ihre Vorbereitungsstadien (gerade die letzteren hat man dem 
Schema unterordnen wollen) zur Anerkennung einer Reihe verschiedener Typen 
kommen. In dieser Richtung wird die Protistenkunde der Geschlechtszellen
forschung die Wege weisen. (Siehe hierzu unsere S. 246 u. f. entwickelte An
schauung.) 

Auch die bereits hervorgehobene "Richtungskörperbildung" bei den Reifungsteilungen 
der Protisten ist geeignet, den damit vergleichbaren Vorgang bei der Reifung der Eizellen 
in einem ganz anderen Lichte als bisher erscheinen zu lassen. Bei den Eizellen hat man 
sich dabei beruhigt, daß die Reifungsteilungen aus mechanischen Gründen zu den in bezug 
auf die Größe außerordentlich verschiedenen Produkten der Oocyten und des Richtungs
körpers führen und hat es als keiner weiteren Erklärung bedürftig erachtet, daß die kleinen 
"abortiven Eier", als welche die Richtungskörper erscheinen, zugrunde gehen. Ja, man 
hegt, indem man die Kernkonstitution der Richtungskörper der des Oocyten- bzw. Ei
kernes völlig gleich wähnt, keinen Zweifel darüber, daß der erstere, wenn er einen Eileib 
zur Verfügung hätte, zu derselben Leistung befähigt wäre wie der Eikern selbst. Diese 
Sicherheit erschüttert aber die Tatsache der Richtungskörperbildung bei Protisten (welche 
übrigens seit den klassischen Untersuchungen von R. HERTWIG und BÜTSCHLI [Literatur
angaben siehe BELAR (1926)] bekannt ist). Denn dieselben Ursachen, welche hier doch 
wohl in der verschiedenen Konstitution der Tochterkerne gelegen sind, könnten auch für 
das Zugrundegehen der Richtungskörper des tierischen Eies maßgebend sein. Die Reife
teilung selbst wäre dann, wie sie es bei diesen Protisten sein muß, auch insofern atypisch, 
als sie Produkte von unterschiedlicher Lebensfähigkeit schafft. Für die männlichen Ge
schlechtszellen der Tiere scheint dies in der Regel nicht zu gelten. Daß aber auch bei der 
Spermatogenese mit der Richtungskörperbildung vergleichbare Erscheinungen möglich 
sind, zeigen die Reifeteilungen der männlichen Geschlechtszellen bei der Honigbiene [MEVES 
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a b c 

d e 

g h 

k 
Abb. 312 a-l. Actinophrys sol. Kernteilung. Nur der Kern und die umgebende Plasmapartie gezeichnet. 
aRuhekern; b frühe, c u. d späte Prophase. Auftreten der Polkappen (Centrosphären), Zusammen
fließen der Nucleolarkörnchen. e Übergang zur Metaphase; f Metaphase; Verschwinden der Nucleo
larsubstanz; g beginnende Anaphase, HÖhepunkt der "Dispersion" der Nucleolarsubstanz; I h mitt
lere Anaphase; i frühe, j mittlere Telophase, innige Vereinigung von Chromatin und Nucleolar
substanz; k Beginn der Rekonstruktion, Schwund der alten Kernmembran, "Entmischung" von 
Chromatin und Nucleolarsubstanz; 1 nahezu vollendete Rekonstruktion, Schwund der Centrosphäre. 
Fix. nach FLEMMING, HERMANN oder BOUIN-DuBOSCQ, 5 I' Paraffinschnitte, Eisenhämatoxylin. 

Vergr_ etwa 1500fach. Nach BELAft (1922). 
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(1907)] und es ist in Anbetracht gewisser Erfahrungen über von der Norm abweichende 
Geschlechtsverhältnisse und über die Letalfaktoren immerhin nicht ausgeschlossen, daß 
auch hier die Tochterzellen unter Umständen in dem hier gemeinten Sinne ungleichwertig 
sein können. 

Wenn wir nun zur agamen oder vegetativen Teilung der Pro
tisten übergehen, durch welche die ungeschlechtliGhe Vermehrung derselben 
(Schizogonie, Agamogonie) besorgt wird [M. HARTMANN (1927, S. 317 u. f.); 
BELAR (1926, S. 262)], so können wir der in engem Rahmen gehaltenen ver
gleichenden Darstellung die Tatsache vorausschicken, daß sich die über
wiegende Mehrzahl der Protistenkerne karyokinetisch teilt [BELAR 
(1. c. S. 259)]. Diejenigen Protistenmitosen, welche sich in bezug auf die Aus
bildung, Teilung und Trennung der Chromosomen, sowie die auffälligsten Eigen
schaften der Spindel (BELAR) : Bipolarität und Parallelfaserung, ebenso ver
halten wie die der Metazoen und Metaphyten ("Heteroplastiden"), werden als 
zu dem eumitotischen Typus gehörig zusammengefaßt. Es ist klar, daß 
nur diese innerhalb unserer Arbeit Platz finden können. 

Die überaus große Mannigfaltigkeit des Formwechsels der Protistenkerne verlangt 
eine Einteilung in verschiedene größere Gruppen oder Typen. So ist also die Protozoologie 
in der Richtung, der wir bei unserer Darstellung gefolgt sind, schon lange vorausgegangen. 
Man erkennt den an den Protistenmitosen geschulten Blick, wenn man bei BELAR drei 
Teilungstypen der Heteroplastidenkerne unterschieden findet, auf welche er die Protisten
mitosen bezieht. Das ist ein Vorgehen, welches durchaus mit dem unsrigen übereinstimmt. 
Da BELA:R seine Typen "durch 4~e Art der Spindelentstehung und den Modus der Ein
ordnung der Chromosomen in die Aquatorialplatte" unterscheidet, ist er im Grunde zu dem
selben Ergebnis gekommen wie gleichzeitig WASSERMANN (1926), nur mit dem Unterschied, 
daß der letztere bereits damals, ebenso wie in der vorliegenden Bearbeitung, die Typen 
schärfer umrissen und nach ihren wesentlichen Merkmalen auch bezeichnet hat. Aber 
auch in der weniger weitgehenden Unterscheidung BELARs darf eine grundsätzliche Über
einstimmung mit unserem eigenen Vorgehen gesehen werden. 

Eine systematische Anordnung der dem eumitotischen Typus angehörigen 
Protistenmitosen erscheint wegen der weitgehenden und voneinander un
abhängigen Variabilität der Bestandteile der Teilungsfigur (Chromosomen 
und "achromatischer Apparat") den Vertretern der Protozoologie zur Zeit 
unmöglich. Wir werden nicht eigens betonen müssen, daß wir keinerlei Über
griff in das fremde Gebiet uns erlauben, wenn wir lediglich zur Förderung unserer 
Aufgabe, der Analyse der Heteroplastiden-Mitose, aus der Vielheit der Erschei
nungen diejenigen herausgreifen, welche in eine unmittelbare Beziehung zu 
den von uns unterschiedenen Typen der Mitose gesetzt werden können. 

Wir können wiederum von der Karyokinese von Actinophrys sol aus
gehen (Abb. 312), und zwar von der vegetativen, um an ihr zu zeigen, daß dem 
Typus der Mitose mit der Metaphasen- oder Kernspindei, wie 
er uns in seiner reinsten Ausprägung bei den höheren Pflanzen entgegentritt, 
sein Seitenstück bei den Protisten nicht fehlt. [Der nicht hin
reichend begründeten Vermutung BELARs (1926, S. 289), daß bei dieser Mitose 
eine Centrosphäre vorhanden wäre, welche "im ruhenden Zustand als dünne 
Schicht den Kern umgibt", tragen wir nicht in Rechnung; denn sobald man 
den Begriff der "Centrosphäre" so weit faßt, verliert er sich ins Bereich der 
Annahmen und kann natürlich in jedem Fall, so auch bei den Mitosen der höheren 
Pflanzen, eingeführt werden.] Wenn bei Actinophrys der sich vergrößernde 
Kern das Spirem ausbildet (Abb. 312c, d), so erscheint alsbald das Polplasma 
in Form der Polkappen, wodurch der perinucleäre Cytoplasmakörper aus der 
sphärischen in die ovoide Form übergeht, was am deutlichsten an der Verdrän
gung der Achsenfäden der Pseudopodien erkennbar wird. Im Zusammenhang 
mit der Polkappenbildung geht eine Abplattung des Kerns vor sich, welche an 
der entsprechenden Formveränderung der im Mixoplasma gelegenen Chromatin
knäuel erinnert und zugleich (Abb. 312e, f, g) vollzieht sich sowohl die Bildung der 
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Spindel wie die Umordnung der sich verkürzenden Chromosomen zur Äquatorial
platte. Im wesentlichen spielen sich genau dieselben Verände
rungen in eben demselben Zusammenhang ab wie bei der Bildung 
jeder Metaphasenspindel und unsere Vorstellungen über die Art dieses 
Prozesses und seine Wirkung auf die Chromosomen werden durch diesen Typus 
der Protistenmitose in jeder Hinsicht bestätigt. Man würde sich den Vorwurf 
zuziehen, durch vorgefaßte Meinungen den Tatsachen nicht gerecht zu werden, 
wollte man leugnen, daß diese Metaphasenspindel durchaus intranucleär ent
steht. Die Kernwand verschwindet nicht nur nicht während ihrer Entstehung, 
sondern sie erfährt vielmehr eine bei der Heteroplastidenmitose nicht vorkom
mende Verdickung, wenn sich der Kern in den Spindelkörper umformt. Dieser 
Fall kommt somit Mitosen von der Art der Reifeteilungen der Copepoden am 
nächsten. Wenn wir im allgemeinen nicht der früheren Auffassung beigetreten 
sind, daß es einen besonderen Typus der ausschließlich intranucleär entstehen
den Spindel gibt, so war für uns maßgebend, daß auch in jenen Fällen, wo der 
Augenschein entschieden hierfür spricht, doch eine weitgehende durch Substanz
austausch zwischen Kern und Cytoplasma bedingte Veränderung des Kern
inhalts eintritt, so daß im Grunde auch hier an Stelle des Kerns ein neues grund
sätzlich mit unserem Mixoplasma übereinstimmendes Stoffgemenge gegeben 
ist. Diese Stellungnahme wird auch durch die Erscheinungen bei der vegeta
tiven Mitose von Actinophrys nicht entkräftet. Überdies deutet ja unsere Be
zeichnung dieser Art von Spindel als Metaphasen- oder Kernspindei an, daß 
wir den wechselnden Verhältnissen in bezug auf das mehr oder weniger lange 
oder mehr oder weniger deutliche Erhaltenbleiben der Kernwand Rechnung 
getragen haben. Von Interesse erscheint bei dieser Mitose noch die Zusammen
ballung der Telophasenchromosomen, sowie der plasmatische Hof rings um 
den Tochterkern (s. S. 411) und endlich die Übereinstimmung der intranucleären 
Kernveränderung am Schluß dieser Protistenmitose mit den entsprechenden 
Stadien der Wiederherstellung des Gerüstkerns bei jeder Mitose. 

Als ein sehr lehrreiches Beispiel, welches die allgemeinsten Merkmale einer Me
taphasenspindel darbietet, sei noch das Meta phasenstadi um der der Zwei
teilung vorausgehenden Mitose eines zu den tripyleen Radiolarien 
gehörigen Organismus, Aulacantha scolymantha, angefügt (Abb.313a). Hier 
wird, so wie es bei diesem Spindeltypus die Regel ist, die Äquatorialplatte nach 
der Auflösung des Kerns durch Zusammenrücken der Chromosomen gebildet. 
Während sonst, so in dem vorher gezeigten Fall, die dabei entstehende Spindel 
den ganzen Raum des vormaligen Kerns einnimmt, ist sie hier nur in Form 
der "Polscheiben" vorhanden. Es liegt hier wie dort dieselbe Bildung vor, 
die Metaphasenspindel, von der man aber hier sieht, wie weitgehend unabhängig 
sie vom Kern sein kann, wenn wie bei Aulacantha die Kernauflösung und Zu
sammenschiebung der Chromosomen ganz allmählich vor sich gehen und diese 
Prozesse nicht in raschem Ablauf ineinander übergreifen. Die Mitosen dieser 
Radiolarien sind reich an weiteren merkwürdigen Einzelheiten. Nach BORGERT 
(1900) trennen sich die Chromosomenlängshälften bereits während des Knäuel
stadiums vollständig voneinander und treten selbständig in die Äquatorial
platte ein, so also, wie bei der typischen Mitose die in Längsspaltung begriffenen 
ganzen Elemente. Bemerkenswerterweise erleiden diese Längshälften im Ver
lauf der Metaphase eine erneute Spaltung. Nicht die sekundären, sondern die 
primären Spalthälften werden jedoch voneinander getrennt und zu den Polen 
geführt. In bezug auf die Mechanik der Mitose verhält es sich also hier so, wie 
wenn ganze Chromosomen an die Pole verteilt würden. Gegenüber einer solchen 
Abweichung versagt die geläufige Vorstellung über die Mechanik der Mitose, 
soweit sie auf der Zugfasertheorie beruht, vollständig. Es erscheint doch als 
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eine unbewiesene und in diesem Fall durch die Erscheinungen durchaus nicht 
beglaubigte Voraussetzung, daß von den etwa 1000 selbständigen und im 
Knäuel durcheinander gemischten Spalthälften 500 mit dem einen und 500 mit 
dem anderen Pol vermittels Spindelfaseransatz in Verbindung treten sollten! 
Für die Chromosomenbewegung ist dieser Fall so aufschlußreich, daß wir, um 
später daraufzurückkommen zu können, auch die Anaphase sogleich wieder
geben (Abb. 313b, cl. 

b c 

Abb. 313a-c. Aulacanthascolymantha. K ernteilung. aMetaphase; b spätere Anaphase; cTelophase. 
Sublimateisessig, Schnitte, Eisenhämatoxylin. Nach A. BORGERT (1900). 

Nach R. HERTWIG (1895, S. 58) ist die Bildung eines im Protoplasma liegen
den Centrosoma "unzweifelhaft für die Zellen von großem Vorteil", da hier
durch "ein viel innigerer Zusammenhang in den Teilungs- und Bewegungs
erscheinungen zwischen Kern und Protoplasma, und damit eine größere Harmonie 
in den Lebensfunktionen der Zelle erzielt werden, als es ohnedies der Fall wäre". 
In der Entstehung der Centrosomen müsse man demnach "eine Vervollkomm
nung, die Anbahnung einer höheren Entwicklungsstufe der Zelle" erblicken. 
Diesem Gedankengang zufolge wäre der nächste Typus der Mitose bei Protisten 
mit einem dem Centrosoma wenigstens außerordentlich ähnlichen und ihm 
im Verhalten bei der Mitose gleichenden Gebilde zugleich der vollkommenere. 
An den Typus mit Metaphasenspindel, wie er eben gezeigt wurde und wie er 
sich bei den höheren Pflanzen, wenn wir im Sinne des stammesgeschichtlichen 
Urteils sprechen wollen, erhalten hat, läßt sich direkt nur der Typus mit 
Centrosoma und Metaphasenspindel anschließen, den wir bei den tieri
schen Zellen als den verbreitetsten kennen gelernt haben. Er ist auch bei den 
Protisten vertreten und wir brauchen der Abb. 314, welche die Kernteilung 
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einer zu den Amäbinen gehörigen Form wiedergibt, keine nähere Erklärung 
anzufügen, da sich diese Mitose, abgesehen von den im Karyosom gegebenen 
Besonderheiten, einer Metazoenmitose durchaus an die Seite stellen läßt und 
der Analyse keine anderen Gesichtspunkte liefert als diese. Insoferne ist diese 
Kernteilung allerdings ein wertvolles Beispiel, als sie unsere Darlegungen über 
die Unabhängigkeit der Spindel von den Zentren (s. S. 363) in recht anschau
licher Weise bestätigt. 
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Abb. 314 a-l. Harmannelia Klitzkei. Kernteilung. a Ruhekern mit ungeteilter Centrosphäre (links 
oben), (FLEMMING, Safranin -Lichtgrün); b frühe Prophase, Teilung der Centrosphäre (Centrosomen 1); 
c desgleichen etwas späteres Stadium; d die Centrosphären (mit sichtbaren Centrosomen (1) und 
Strahlung) haben sich an 2 gegenüberliegende Punkte der Kernwand begeben; e u. f Auflösung 
des Karyosoms; g Metaphase mit Centrosomen (1) und Polstrahlung ; h Beginn der Anaphase, Centro
sphären unsichtbar. Eisenhämatoxylinfärbung! i Beginn der Telophase; k mittlere Telophase; 
I nahezu rekonstruierter Tochterkern. Totalpräparate, Sublimatalkoholeisessig, gefärbt (mit Aus
nahme der auf a und h dargestellten Stadien) mit Methylblau-Eosin (MANN). Vergr. 2500. 

Nach A. ARNDT aus K. BELAR (1926). 

Folgt man dem oben wiedergegebenen Gedankengang von R. HERTWIG, 

so wäre der Typus der Mitose mit Zentralspindel als eine weitere Stufe 
auf der Bahn der Vervollkommnung der Kernteilungsentwicklung zu erachten, 
vielleicht besser als eine andere Art der Weiterentwicklung im Vergleich zu 
dem Erwerb von Zentren, welche zur Metaphasenspindel nur hinzukommen. 
Denn hierbei ist die ursprünglich allein vorhandene Metaphasenspindel durch 
die andersartige Spindel, die Zentralspindel, ersetzt. Der Zentralspindeltypus, 
von dem mit eben diesem Ausdruck auch BELAR (1926) spricht, ist in recht 
verschiedener Ausprägung bei den Einzelligen verwirklicht. Ihn auf dieser 
Stufe der Entwicklung kennen zu lernen, scheint ganz besonders wichtig zur 
weiteren Begründung dessen, was wir oben (S. 368 u.f.) über die Zentralspindel 

25* 
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und die Einordnung der Chromosomen ausgeführt haben. Es zeigt sich dabei, 
daß die dort geäußerten Auffassungen auch der ausgedehnteren Erfahrung 
standhalten. Wir wählen die hierhergehörigen Stadien der Kernteilungen 
zweier Diatomeen als Beispiel aus, die zeigen sollen, daß die Zentralspindel 
auch hier im klaren Gegensatz zur Metaphasenspindel ein selbständiges, 
während der Prophase heranwachsendes Gebilde ist (Abb.315a), daß 
mit dem Vorhandensein desselben wie bei den tierischen Zellen die frühe 
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Abb. 315 a-d. Aus der Kernteilung von Surirella calcarata. a Grobes Spirem, an den Polen der 
jungen ZentraIspindel sind die Tochtercentrosphären (c'), darüber die alte Centrosphäre (c) sichtbar; 
b Einrücken der ZentraIspindel in den Kernraum, LängsspaItung der Chromosomen; c Metaphase, 
Einzelchromosomen noch auf der Wanderung zum Spindeläquator; d mittlere Anaphase. Total-

präparate, fix. nach FLEMMING, DELAFIELDS Hämatoxylin. Vergr. 800fach. 
Nach R. LAUTERBORN aus K. BELAR (1926). 

Auflösung der Kernmembran und das allmähliche Verschwinden des 
Kernsaftes verbunden ist (Abb. 315b), daß die wachsende Spindel sich 
zwischen die Chromosomen einsenkt und daß diese letzteren end
lich in der Äquatorzone an die Spindel herantreten (Abb.315c). Wenn 
man es nicht von vornherein überhaupt für unzulässig erklären wollte, eine 
solche Mitose mit der Zentralspindelmitose der Metazoen zu vergleichen, eine 
Zurückhaltung, die uns völlig unbegründet erschiene, so ist dieses Zusammen
wirken von Zentralspindel und Chromosomen bei Diatomeen ein Beweis dafür, 
daß die Einordnung der Chromosomen nicht, wie es die DRÜNERsche Hypo
these darstellt, durch contractile Mantelfasern bewirkt wird. Denn solche 
fehlen hier gänzlich und man kann nur von der Konzentration der Chromosomen 
im Bereich der Spindelmitte sprechen, für die wir hier ebensowenig wie bei 
der Metazoenzelle eine Erklärung besitzen. Die Übereinstimmung im 
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Verhalten der Chromosomen der Metazoen und Protisten bei 
diesem Typus der Mitose kann so weit gehen, daß dieselben auch bei Pro
tisten nicht nur rings um die Spindel geordnet sein können, sondern sogar gleich
falls gerade mit den Schleifenbügeln sich an die Spindel heften (Abb. 316). So 
gleichartiges Verhalten in den wesentlichen Punkten (Zentralspindel, frühe 
Kernauflösung) und zugleich in den Einzelheiten des Mitosenablaufs, läßt 
keinen anderen Schluß zu, als daß gewisse mit dem Spindelwachstum zusammen
hängende Veränderungen des Mediums, in dem die Chromosomen liegen, viel
leicht auch Strömungen, welche das Spindelwachstum durch die mit ihm ver
bundene Flüssigkeitsaufnahme (s. S. 379) veranlaßt, und endlich in der Attrak
tion der Chromosomen sich äußernde Beziehungen zwischen den Chromosomen 
und der Spindelmembran in allen Fällen in grundsätzlich gleicher Weise als 
die mechanischen Faktoren der Chromosomeneinordnung gesucht werden 
müssen. Demgegenüber treten die gewiß nicht unbeträchtlichen Unterschiede 

abc 
Abb. 316. Pinnulariuoblonga. Frühe (a, b) und späte (c) Metaphase in Pol- (b, c) und Seitenansicht (a). 
a u. b stellen ein und dieselbe Kernteilungsfigur dar. Auf a sind außerdem noch Cytoplasma 

und Chromatophoren (dunkelgrau) dargestellt; csp Zentralspindel, chros Chromosomen. 
Totalpräparate, PikrinschwefeIsäure, DELAFIELDS Hämatoxylin. Vergr. llOOfach. 

Nach R. LAUTERBORN aus K. BELAR (1926). 

im Verhalten der Chromosomen selbst (frühzeitige Längsteilung bei Diatomeen) 
in den Hintergrund. Auch die andersartige Form des Spindelkörpers soll nicht 
vernachlässigt werden, besonders auch nicht die merkwürdige vom Zellzentrum 
anscheinend unabhängige, aber doch wohl noch nicht ganz aufgeklärte Ent
stehungsweise derselben, welche sich auch in der auffallend lockeren Beziehung 
zwischen den Spindelpolen und den "Centrosphären" bei der Diatomeenmitose 
ausdrückt. Diese auffallenden Besonderheiten lassen den Gedanken zu, daß 
ein Typus der Mitose mit Zentralspindel und ohne Centrosomen möglich ist, 
wenn die letzteren etwa einer frühzeitigen Rückbildung anheimfallen würden. 

Es ist schon darauf hingewiesen worden (S. 297), daß es unter den Protisten
mitosen nicht wenige gibt, bei welchen Centrosomen innerhalb des Kerns 
gelegen sind und bei denen sich dann innerhalb des Kerns auch eine Zentral
oder Metaphasenspindel bildet, ja die ganze Karyokinese sich abspielt. Diese 
Fälle können um so eher bei der Analyse der Heteroplastidenmitose vernach
lässigt werden, als die Kerne der Protisten mit denen der Metazoen- und Meta
phytenzellen nicht durchaus vergleichbar sind. 

Auch an die bereits in Betracht gezogene Möglichkeit eines gemischten 
Typus der Mitose (s. S. 372) lassen gewisse Kernteilungen bei Protisten 
wiederum denken. Wenn, wie im Falle eines zu den Polymastiginen gehörigen 
Einzellers, Lophomonas blattarum (Abb. 317), die Zentralspindel während der 
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ganzen Prophase auf der Stufe eines die Centrosomen verbindenden Stabes 
bleibt und wenn sich nach der Einsenkung dieses Gebildes in das Kerninnere 
dann wie beim Metaphasenspindeltypus zugleich mit der Um ordnung der Chromo
somen und ihrer Einlagerung in den Spindelkörper (Abb. 317f u. g) der letztere 
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Abb. 317 a-k. Leptomonas blattarum. Kernteilung. Auf a -d ist ein Ausschnitt aus dem Vorderende. 
auf e - k einer aus dem Hinterende des Tieres dargestellt. a Ruhekern im Fibrillenkelch, der sich 
nach unten in den Achsenstab fortsetzt; über dem Kern der Basalkornkranz; der Kelch ist vom sog. 
Collare umgeben. b -d Prophase; e Metaphase; fAnaphase; g desgleichen in Polansicht (in der 
Einbuchtung des Kerns der Querschnitt der Zentralspindel; das darunter dargestellte Centrosom 
und der Geißelkranz liegen in einer anderen optischen Ebene! Vgl. die Chromosomenzahl mit c-e); 
h späte Anaphase; i-k Telophase und Anlage der Hüllkelche (als zentripetal vordringende Pelli
kularditferenzierung 1). Der helle Raum zwischen Chromosomen und Kernmembran auf den Stadien 

b, g , i, i, k ist wahrscheinlich durch Schrumpfung entstanden. Ausstrich, Sublimatalkohol, 
Eisenhämatoxylin. Vergr. 1850fach. Nach K. BELAR (1926). 

bei ziemlich unverändertem Bestande des Zentralspindeläquivalents von neuem 
bildet, so spricht dies alles dafür, daß hier eine Mitose mit einer freilich nicht 
zur Entfaltung gelangten Zentralspindel und zugleich mit einer Metaphasen
spindel vorliegt. 
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Wenn wir auch auf die paramitotischen und kryptomitotischen Typen der 
Karyokinese bei Protisten hier nicht eingehen, so müssen wir doch darauf auf
merksam machen, daß sich auch unter ihnen eine Reihe von Mitosen, besonders 
solche mit Zentralspindeln finden, welche zur Analyse der Metazoenmitose 
sehr wohl noch herangezogen werden könnten. Wir müssen jedoch, um uns 
nicht in allzu weitläufige Erörterungen zu verlieren, für weitere Nachforschungen 
auf BELARs (1926) zusammenfassende Darstellung verweisen, und wollten 
durch diese Bemerkung nur zu erkennen geben, daß die Prüfung des von uns 
hier Vorgetragenen in größerem Umfang vorgenommen worden ist, als die wenigen 
angeführten Beispiele erkennen lassen. 

Die phylogenetisch höherstehenden Algen und Pilze zur Förderung unserer 
Analyse in bezug auf die Fragen der Zentren und der Spindelabbildung ins
gesamt zu überblicken, erschien nicht notwendig. Denn ihre Mitosen er
geben, wie es wenigstens dem Fernerstehenden erscheint, in diesem Betracht 
keine anderen Gesichtspunkte als die der Protisten, Metazoen und höheren 
Pflanzen [siehe TISCHLER (1922, S. 275-295)]. Wie notwendig aber die Be
rücksichtigung einzelner Arbeiten auch dieses Gebietes ist, das zeigen die cyte
logischen Untersuchungen an der Alge Sphacellaria tWJca von M. ZIMMERMANN 
(1923), welche besonders hinsichtlich der Astrosphärenbildung unsere EIfah
rungen bei Metazoen in wertvoller Weise ergänzt. 

ö. Die Analyse der Metaphase. 

In den voranstehenden Abschnitten wurden die Vorgänge untersucht, 
welche den Zustand der Metaphase herbeiführen. Sie sind nicht in jedem Fall 
von der gleichen Art, das Ergebnis aber, ·die Einordnung der Chromosomen 
in die Äquatorialplatte und ihre innige Beziehung zur Spindelsubstanz ist trotz 
beträchtlicher formaler Verschiedenheiten offenbar überall von grundsätzlich 
gleicher Bedeutung. Denn immer ist dieser Zustand, wie schon die Beschrei
bung ergeben hat, die Vorbereitung zur eigentlichen Kernteilung (s. S. 85), 
d. h. zur Auseinanderbewegung der Tochterchromosomen. Es müssen also 
trotz der verschiedenen Typen der Metaphase in diesem Zustand 
gewisse allgemeine Bedingungen für den weiteren Ablauf der 
Karyokinese immer in der gleichen Weise verwirklicht sein. 

Es ist nicht von Belang, ob die Chromosomen in der Spindel oder außen 
an der Spindel gelegen sind, auch nicht, ob sie in einer Ebene oder vielfach 
übereinander angeordnet sind. Das zeigen die Bilder der Metaphase zur Genüge. 
Es braucht nicht einmal eine richtige Chromosomenplatte gebildet zu werden, 
denn in langen und schmalen Pflanzenzellen, in denen offensichtlich der kleine 
Querdurchmesser die Einstellung der Chromosomen in die Teilungsebene nicht 
gestattet und die Äquatorialplatte "eine schräge Lage einnimmt" [LUNDE
G.ARDH (1912 b, S. 394)], spielt sich trotzdem die Mitose regelrecht ab. Auch zeigt 
sich dabei, daß die einzelnen Chromosomen nicht der ganzen Länge nach senk
recht zur Spindelachse stehen müssen und daß demnach ihr Längsspalt nicht 
durchaus gerade in der Äquatorialebene liegen muß. So sagt LUNDEG.ARDH 
(ibidem) von den Chromosomen bei Allium cepa: "Sie nehmen in der Äqua
torialplatte meistens eine solche Lage ein, daß ein mittlerer Teil in dem Äqua
torialplan liegt, während die Enden nach den beiden Polen gerichtet sind." 
Das ist eine Angabe, die jeder Schnitt durch eine Zwiebelwurzel wiederholt be
stätigt (Abb. 71, S. 89). Daß sich die Chromosomenplatte als Ganzes in der 
Regel kreisförmig begrenzen läßt, ist die natürliche Folgeerscheinung ihrer Ent
stehullgBweise bei dem einen wie dem anderen Typus der Spindel. Aber auch 
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davon gibt es genug Abweichungen durch langgestreckte und elliptische Chromo
somenplatten (LUNDEGARDH, ibidem), welche einfach räumlich bedingt sind. 
Wie schon öfters betont worden ist, braucht auch eine regelmäßige Beziehung 
der Chromosomen zueinander, die sich etwa in gleichen gegenseitigen Abständen 
derselben ausdrücken würde, nicht vorhanden zu sein. Sicher ist es nicht für 
die Äquatorialplatte im allgemeinen typisch oder gar notwendig, daß sich die 
homologen Chromosomen paarweise nebeneinander lagern. Das ist zwar bei 
den Mitosen der Geschlechtszellen zuweilen der Fall, bei den somatischen 
Mitosen [LUNDEGARDH (1912b, S. 393)] finden sich aber keine Anhaltspunkte 
dafür. 

Wenn man so die vielfachen Abweichungen vom Idealtypus des Äquatorial
plattenstadiums in Betracht zieht, so ergeben sich als notwendige Merk
male für den Zustand der Metaphase: 1. Die Spindel, 2. die räumliche 
Beziehung der Chromosomen wenigstens mit einem bevorzugten Abschnitt, 
einem Ende oder dem Schleifenwinkel, zum Äquator der Spindel als Ergebnis 
der vollzogenen Umordnung, 3. der Kontakt der Chromosomen mit der Spindel
substanz, welcher sich ebenfalls nur auf einen Teil der Chromosomen beziehen 
muß und 4. die Veränderungen der Chromosomen selbst, welche während der 
Umordnung mit der Verkürzung derselben beginnend die Umwandlung des 
Prophasenchromosoms in das Metaphasenchromosom herbeiführen. 

Danach müssen sich auch die allgemeinen in jedem Metaphasen
stadium gelegenen Bedingungen für den Fortgang der Mitose er
mitteln lassen. 

Wir haben gesehen, daß es keine Um ordnung der Chromosomen geben 
kann ohne gleichzeitige Bildung einer Metaphasenspindel oder ohne gleich
zeitiges Schlußwachstum einer Zentralspindel. Die gleichen Experimente 
NEMECS, SCHILLERS, SAKAMURAS (S. S. 340), welche uns diesen Zusammenhang 
sichergestellt haben, beweisen auch, daß ohne vorherige Erreichung des Meta
phasenstadiums mit seiner Spindel und den ihr in bestimmter Weise zugeordneten 
Chromosomen die Fortführung der Mitose unmöglich ist. Es ist nicht nötig, 
zu dem an jener Stelle Angeführten hier noch etwas hinzuzufügen. Wie wenig 
gefestigt unsere Anschauungen in bezug auf die Faktoren des Mitosenablaufs 
aber bislang noch sind, geht aus einer Äußerung TISCHLERS (1922, S. 320) her
vor, welche sich auf "räumlich beeinflußte Mitosen" bezieht, bei denen sich die 
Chromosomen wie erwähnt nicht nebeneinander, sondern geradezu in der Längs
achse der schmalen Zelle hintereinander lagern müssen. TISCHLER meint nun, 
daß hierbei "bei offenbar zu geringem Vorhandensein von Cytoplasma" und 
weil "das Karyoplasma nicht genügt", sich überhaupt keine Spindel ausbildet. 
Die Figuren, die er von solchen Mitosen aus Pollenschläuchen von Lillium 
Martagon wiedergibt, zeigen in der Tat nichts von einer Spindel. Aber sie sind 
durchaus nicht befremdend in bezug auf die atypische Anordnung der Chromo
somen, sondern kommen in annähernd derselben Weise gelegentlich auch im 
vegetativen Gewebe vor. Wenn nun wirklich keine Spindel in solchen Fällen 
ausgebildet würde, dann wären diese Mitosen auch nicht befähigt, über diese 
Metaphase hinauszukommen. Davon wird aber nichts berichtet und es ist 
nach den übrigen Erfahrungen mit "räumlich beeinflußten Mitosen" auch nicht 
zu erwarten. Wenn man eine gesicherte Vorstellung vom Wesen des Meta
phasenstadiums besitzt, kann man sich aber nicht dabei beruhigen, daß es 
Mitosen ohne Spindel geben soll, außer etwa pathologische. Und es ist auch 
keineswegs ausgemacht und wird durch die betreffenden Zeichnungen NAWA
SCRINs auch nicht bewiesen, daß "überhaupt keine Spindel" bei jenen Mitosen 
gebildet wird. Wir brauchen uns nur an die geringen Erscheinungen zu er
innern, welche die Spindel bei gewissen tripyleen Radiolarien macht (Abb.313), 
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um zu begreüen, daß in solchen Fällen das Spindeläquivalent dem Untersucher 
entgehen kann. Daß "rudimentäre achromatische Figuren" bei Pflanzen
zellen in der Tat vorkommen, erwähnt auch GURWITSCH (1926, S. 190) als eine 
wohlbekannte Erscheinung und belegt es mit einer Figur aus dem Vegetations
kegel von Equisetum. Mit wie wenig verfügbarem Cytoplasma zwar morpho
logisch unscheinbare, aber funktionstüchtige Spindeln in Pflanzenzellen her
gestellt werden können, zeigen die Mitosen in weitgehend vakuolisierten Pflanzen
zellen [WASSERMANN (1921)]. Darauf war hinzuweisen, weil Aussagen wie 
die TISCHLERS sich nicht mit unserer Angabe über die notwendigen Merkmale 
des Metaphasenstadiums vertragen. Es ist also kein Grund vorhanden, in den 
extremen Fällen räumlich beeinflußter Mitosen einen Einwand gegen die aus
nahmslose Gültigkeit unseres Satzes zu sehen, daß ohne Spindel keine 
Vorbereitung der Anaphase möglich ist. Wie mit der Rückbildung 
der Spindel die begonnene Teilung aufhört und wie auch aus der abgebrochenen 
Metaphase heraus die Chromosomen ebenso wie bei der Mitosenhemmung vor 
der Spindelbildung (S. 340) wieder einen Kern zu bilden vermögen, dafür ist 
die erste Reifeteilung der Spermiocyten der Honigbiene ein bekanntes Bei
spiel [MEVES (1907)] und zugleich wiederum ein Beweis für die Richtigkeit 
des über die Metaphase angegebenen. 

Insoweit würde unsere Darstellung der notwendigen Komponenten eines 
jeden Metaphasenstadiums mit den herrschenden Hypothesen über die Mechanik 
der Mitose übereinstimmen, als auch diese in der Verbindung der Chromosomen 
mit den "Spindelfasern", dem Aufmarsch derselben in der Äquatorialplatte 
und endlich ihrer Längsspaltung die Vorbedingungen zur dizentrischen Be
wegung der Chromosomen erblicken. 

Aber eine so einfache mechanische Auffassung erscheint uns von vorn
herein nicht möglich. Da ist zunächst der Zeitfaktor zu berücksichtigen. 
Die Metaphase hat eine gewisse, wenn auch in beträchtlichen Grenzen schwan
kende Dauer (s. S. 175) und es erfolgt keineswegs sogleich nach der Her
stellung der Ausgangslage auch die Fortführung der Mitose. Die 
Dauer der Metaphase ist jedenfalls auffallend und der Berücksichtigung wert 
und legt die Frage nahe, ob nicht während der Metaphase weitere 
und gerade die entscheidenden Vorbereitungen zur Anaphase ge
troffen werden. 

Gewisse Ausnahmefälle, welche wegen ihrer merkwürdigen Erscheinungen 
sich in diesem Zusammenhang aufdrängen, bestätigen unsere Vermutung durch
aus. Es kommt vor, daß die Chromosomen während der Meta
phase tiefgreifende Veränderungen erfahren. Die sog. Chromatin
diminution, d. h. der Zerfall der "Sammelchromosomen" in eine große An
zahl niederer Einheiten, von BOVERI bei den Furchungsmitosen von Ascaris 
megalocephala entdeckt (s. S. 184 und Abb. 184), ist dafür ein Beispiel. Ein 
anderes ist von SEILER (1915) für die Chromosomen der ersten Reüeteilung 
des Schmetterlingseies geliefert worden. Hier handelt es sich um die sog. Chro
matinelimination(Abb.318). Nach SEILER (1. c. S.170) besteht das Wesentliche 
dieses Vorganges darin, daß die bereits reinlich voneinander geschiedenen und ein 
wenig auseinandergewichenen Tochterchromosomen unter einer geringen Auf
quellung sich von neuem aneinanderlegen und erst nach diesem Manöver die 
eigentliche Diakinese vonstatten gehen kann. Dabei sondern sich drei Chromo
somenplatten. "Die beiden äußeren enthalten die Tochterchromosomen, die 
mittlere von jedem ein zurückbleibendes Mittelstück. Anfangs hängen die 
Chromosomen mit ihrem Mittelstück durch Verbindungsfäden noch zusammen, 
bald reißen diese durch. . .. Es kann kein Zweüel sein, von jedem Tochter
chromosom hat sich ein Teilstück losgelöst." "Eine bloße Abschnürung" ist 
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es nach SEILER kaum; "der Verlauf des sonderbaren Vorgangs spricht viel
mehr dafür, daß während dieser Zeit eine fundamentale N eukons ti tu tion 
stattfindet, eine allmähliche, durchgreifende Sonderung der beiden gegensätz
lichen Chromatinmassen, ähnlich etwa der Entmischung zweier Flüssigkeiten". 
In diesen beiden Fällen sind also jedenfalls die Metaphasenchromosomen nicht 
einfach in den achromatischen Apparat eingelagert und bis zur Trennung ihrer 
Längshälften bereitgestellt, sondern es vollziehen sich an ihnen Veränderungen, 
welche als eine Neukonstitution ganz richtig bezeichnet werden. 

abc 
Abb. 318 a-c. Erste Reifeteilung des Eies von Lymantria dispar. a - c Aufeinanderfolgende 

Stadien der Chromatinelimination. Nach J . SEILER (1915) . 

Es ist nun von Interesse, daß die SEILERsche Entdeckung doch nicht so 
einzigartig dasteht, wie man zunächst meinen möchte. SCHILLER (1909, S. 602) 
hatte durch Wärmewirkung atypische Mitosen erzeugen können, bei welchen 
eine mittlere Platte "überzähliger Chromatinschleifen" im Äquator zurück
blieb. Dadurch entsteht ein Bild, welches dem des Schmetterlingseies während 

Abb. 319. Ei von Cyclops 
strenuus, Furchung. 
Wärmewirkung1 Im 

Äquator derSpindel sind 
Chromatinpartikel zu
rückgeblieben, während 
die Chromosomen zu den 
Polen gewandert sind. 
Naeh I. SCHILLER (1909). 

der Reifeteilung sehr ähnlich ist (Abb. 319). Aber auch 
spontan kommt dieselbe auf den Umbau der Metaphasen
chromosomen hinweisende Erscheinung zuweilen bei patho
logischen Furchungsmitosen von Cyclopiden vor [AMMA 
(1911, Abb. 65, Taf. XXIX)] und SCHILLER erwähnt, 
daß v. HANSEMANN dasselbe in Carcinomen und Sar
komen gesehen hat. 

Diese atypischen Vorgänge nötigen uns zur Nach
forschung, ob normalerweise irgendwelche an den Chro
mosomen während der Metaphase sich abspielende Ver
änderungen ähnlicher Art nicht auch vorkommen. Denn 
es ist doch möglich, daß wir auch hier, wie in manchen 
anderen Fällen, durch die extremen Erscheinungen unter 
atypischen Bedingungen erst auf die entsprechenden 
Vorgänge dort aufmmksam werden, wo sie wegen ihres 
geringen Ausmaßes gar nicht oder nur wenig sichtbar sind. 
Wir haben schon früher gefunden, daß die definitive 
Längsspaltung der Chromosomen zugleich mit ihrer 

hochgradigen Verkürzung eine Angelegenheit der Metaphase ist 
(s. S. 123). Beobachtet man die auseinanderweichenden Chromosomen, so 
bemerkt man ferner, daß es zu einer völlig reinlichen Trennung der Tochter
chromosomen vor ihrem Auseinanderweichen überhaupt nicht kommt. Sonst 
könnten nicht regelmäßig jene im beschreibenden Teil erwähnten Fäden sich 
zwischen ihnen bei ihrer Polwanderung ausziehen. Daß dieselben oft als Chro
matinbrücken erscheinen, macht es noch wahrscheinlicher, daß auch normaler
weise vom Chromosom eine geringe Menge seiner Substanz bei der Trennung 
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der Tochterhälften abgesondert wird. Man darf jedenfalls aus diesen Erschei
nungen den Schluß ziehen, daß es nicht mit der Vorstellung abgetan 
ist, die gespaltenen Chromosomen würden einfach auseinander
weichen, sondern, daß mit einer Umlagerung ihrer Substanz, einer 
gewissen Neukonstitution derselben während der Metaphase als 
mit einem regelmäßigen Vorgang in der Tat gerechnet werden muß. 

Zu dieser Erörterung ist auch das Schicksal fremder Chromosomen 
bei gewissen Bastardbefruchtungen heranzuziehen. Bei der Besamung 
von Strongylocentrotuseiern mit Sphärechinus-Spermien wird nach BALTZER 
(1911) von den fremden väterlichen Chromosomen in der Metaphase der ersten 
Furchungsteilung eine Anzahl ausgeschaltet (Abb. 320). 
Sie treten zwar noch in die Äquatorialplatte ein, 
bleiben jedoch dort gespalten, aber ungetrennt liegen, 
um verspätet und außerhalb des Tochterkerns nahe 
der Blastomerengrenze rückständige Kerne zu bilden. 
BALTZER hat sich die Frage vorgelegt, warum diese 
Chromosomen derartig aus dem Teilungsmechanismus 
ausgeschaltet werden, der für die weiblichen und 
einen Teil der männlichen ganz regelrecht arbeitet 
und dem das abweichende Verhalten daher nicht zur 
Last gelegt werden kann, um so weniger, als der 
wesentliche Bestandteil der Sphären väterlicher Her
kunft ist und eigentlich zu den väterlichen Chromo
somen passen müßte. Ein Unterschied im Furchungs
tempo zwischen beiden Arten kann nach BALTZER 
auch nicht der Grund für das abweichende Ver
halten einzelner väterlicher Chromosomen sein. Der 
Autor gelangt zur Ansicht, daß die Chromosomen
elimination im wesentlichen auf den besonderen Eigen
schaften einzelner Sphärechinus-Chromosomen beruht 
und daß nicht das Plasma den Eliminationsvorgang 
bestimmt (1. c. S. 593). Denn es unterliegen "immer 
die gleichen Chromosomen" der Ausschaltung, wofür 
der Beweis aus der Messung der Chromosomen
längen sich ergibt, deren konstanter Wert für die 
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Abb.320. Echinus ~ x Stongy
locentrotus (J. Spindel aus ei
nem Vierzellenstadium des 
Eies. Die Platten der Tochter
chromosomen liegen weit aus
einander, zwischen ihnen be
findet sich ein ungespaltenes 
Chromosom. Es ist zu vermu
ten, daß es ausgeschaltet wird. 

Nach F. BALTZER (1910). 

einzelnen Elemente früher festgestellt worden war. Dieser Gedankengang 
BALTZERS läßt sich gut mit dem unsrigen in Einklang bringen; denn er besagt, 
daß am Chromosom selbst ein seiner spezifischen Konstitution ent
sprechender Vorgang sich abspielen muß, damit es zur Anaphasen
bewegung befähigt wird. Und diese Veränderung fällt, wie die Ausschaltung 
am Schluß der Metaphase beweist, in dieses Stadium. In anderen Fällen der 
Bastardbefruchtung, wiederum bei Seeigeln, zeigt sich, daß einzelne der fremden 
Chromosomen ihre Spaltung nicht durchführen können [LANDAUER (1922)] 
und auch dieser Mangel deutet darauf hin, daß die letzte und entscheidende 
Veränderung am Chromosom ganz bestimmte, in der Metaphase gegebene 
Bedingungen benötigt. Auch können wir gerade auf Grund der Erfahrungen 
bei Bastardbefruchtung noch zu der weiteren Schlußfolgerung gelangen, 
daß die gesuchten Bedingungen in der Wechselwirkung zwischen 
dem Chromosom und seiner Umgebung sich herstellen müssen. Das 
mütterliche Plasma scheint die den väterlichen Chromosomen oder einzelnen 
von ihnen zukommende Verhältnisse in bezug auf diese Wechselwirkung nicht 
darzubieten. Das Plasma, um welches es sich dabei als um das Medium der 
Chromosomen handelt, kann hier nur das Spindelplasma sein. Denn die innigen 
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Beziehungen zwischen diesem und den Chromosomen sind für die Metaphase 
bezeichnend. 

Gegen die Behauptung, daß die Chromosomen allgemein während der Meta
phase eine Veränderung in ihrem Aufbau durchmachen müssen, könnte man 
vereinzelte Beispiele von frühzeitiger noch in die Prophase fallender echter 
Längsspaltung anführen. Wir haben selbst auf diese Möglichkeit hingewiesen 
(S. 77) und bei den Protisten ist die vor der Metaphase stattfindende Trennung 
der Tochterchromosomen für eine Reihe von Kernteilungen sicher nachgewiesen. 
Allerdings wird dann während der Metaphase eine zweite Chromosomenteilung 
eingeleitet. Auch unter abnormen Bedingungen, so bei Hemmung der Mitose 
durch Güte zeigt sich, daß ohne Spindelbildung wenigstens die Verkürzung 
der Chromosomen ihren höchsten Grad erreichen kann, während die Längs
spaltung nicht so deutlich wird wie bei ungestörtem Ablauf der Mitose (s. S. 341). 
Gewiß sind die an den Chromosomen sich abspielenden Veränderungen in der 
Hauptsache in weitem Umfang unabhängige Vorgänge, welche das Chromosom 
von sich aus durchführt. Aber wir wissen nicht, ob das, was wir in der Ver
kürzung und der Längslichtung der Chromosomen sehen, den Veränderungen 
genau entspricht, welche schließlich in der Metaphase zur Trennung der Tochter
elemente führen. Gerade der Umstand, daß die endgültige Trennung der Tochter
chromosomen bei den Zellen der höheren Organismen niemals vor der Meta
phase erfolgt (s. S. 118 u. f.), spricht zugunsten der Meinung, daß zur Verkürzung 
und der in der Längslichtung sich ausdrückenden Vorbereitung der Spaltung 
noch etwas hinzukommen muß, was diese Vorgänge erst zu Ende führt. Voll
ständig verkürzt sind die Chromosomen in vielen Fällen, namentlich bei Reüe
teilungen schon am Ende der Prophase. Das gilt auch für die des Eikerns 
der Psychiden nach SEILER. Aber reif zur Anaphase sind sie deswegen 
in diesem Falle noch lange nicht. Und auch die Chromosomen der ersten 
Reüeteilung in der Spermatogenese der Honigbiene, um ein weiteres Beispiel 
anzuführen, sind zwar vor der Metaphase bereits Doppelstäbchen, besitzen 
also schon die Kompaktheit und den Doppelbau, welche für manche Elemente 
den Endzustand bezeichnen, erfahren aber nach MEVES (1907) doch noch "eine 
Umformung", wenn sie in den Äquator eingeordnet werden, indem sich die 
Doppelstäbchen in Doppelkugeln verwandeln. So würden also nur die Mitosen 
gewisser Protisten übrig bleiben, bei denen anscheinend die Chromosomen 
die Metaphase nicht abzuwarten brauchen, um gespalten und in selbständige, 
voneinander getrennte Tochterelemente zerlegt zu werden. Aber dabei handelt 
es sich gegenüber den Mitosen der Metazoen und Metaphyten um vereinzelte 
Ausnahmefälle und um besondere bei den Heteroplastidenmitosen offenbar 
nicht gegebene Bedingungen. Daher scheint es richtiger, für das abweichende 
Verhalten der Chromosomen in diesen Einzelfällen eine Erklärung abzuwarten, 
anstatt das typische Geschehen danach zu beurteilen. 

Einen weiteren Teilprozeß während der Metaphase stellt die Streckung 
der Spindel dar (s. S. 158). In ihr können wir den letzten Akt der Spindel
bildung überhaupt sehen (s. S. 129). Es scheint, daß es zum Wesen der Meta
phasenspindel gehört, auf welche sich namentlich die aus der Lebendbeobach
tung geschöpften Erfahrungen (S. 158) beziehen, während für die Zentral
spindel weniger die Streckung als die Auftreibung im Äquator 
während der Metaphase bezeichnend ist. Worauf die Spindelstreckung 
beruht, können wir nicht sicher angeben. Man hat sie entsprechend den An
schammgen über das Spindelwachstum beurteilt (s. S. 369) oder hat gemeint, 
daß die Kontraktion der an der Zelloberfläche ansetzenden Polradien die Pole 
auseinanderziehe und damit die Spindel verlängere. Es ist in bezug auf die 
Metaphasenspindel sehr wahrscheinlich, daß die Streckung und die 
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damit verbundene Verjüngung mit der endgültigen, den höchsten 
Grad erreichenden Verfestigung des Spindelplasmas einhergeht. 
Für die der Spindel eingelagerten Chromosomen bedeutet dieser letzte Schritt 
zur definitiven Spindelgestalt entsprechend der Verringerung des Spindel
querschnitts entschieden eine Zusammendrängung im Äquator!. 

6. Die Analyse der Anaphase. Die Diakinese der Chromosomen. 
Mechanik der Mitose, 111. Teil. 

Schon die Beschreibung der Anaphasenstadien stellte folgende Teilerschei
nungen vor Augen, welche in bezug auf ihre Ursachen und ihre gegenseitigen 
Beziehungen nunmehr untersucht werden müssen. 1. Das Auseinanderrücken 
des Tochterchromosomen. 2. Die Formveränderung derselben. 3. Die Ver
änderung der Spindelsubstanz. 4. Das Auftreten der achromatischen Brücke 
zwischen den Tochterchromosomenplatten. 5. Die Streckung des ganzen Zellen
leibes. 6. Veränderungen am Centrosom und in seinem Bereich. 

a) Rückblick auf die Hypothesen über die Mechanik der Mitose in ihrer 
Beziehung zur Anaphase. 

Die genannten, für die Anaphasenstadien bezeichnenden Erscheinungen 
sind im Rahmen der Hypothesen über die Mechanik der Mitose entsprechend 
dem jeweils herrschenden Gesichtspunkt in verschiedener Weise herangezogen 
und vielfach aus einem Gesichtspunkt erklärt worden, wobei die Verände
rungen an der Spindelsubstanz meistens als die Ursache, das Auseinander
weichen der Tochtersterne als die Folge aufgefaßt worden ist. 

Wir mußten uns mit den Hypothesen über die Mechanik der Mitosen bereits 
beschäftigen, als die Einordnung der Chromosomen in die Äquatorialplatte 
zu untersuchen war und haben dabei die sogenannten Fadentheorien 
und die dynamischen Theorien unterschieden. Diese Gruppierung der 
verschiedenen bisher geäußerten Meinungen reicht auch jetzt aus, wenn wir 
darstellen, wie von den Vertretern der verschiedenen Lehren die entscheidende 
dizentrische Chromosomenbewegung aufgefaßt worden ist. 

Wir dürfen hier um so eher eine, wenn auch schematisierende Ordnung in diese doch 
wohl der Geschichte angehörenden );Iypothesen bringen, als es wirklich kaum möglich ist, 
aus dem Schrifttum einen klaren Uberblick und ein sicheres Urteil über die Bedeutung 
der einzelnen Lehren zurückzubringen. So erklärt RHuMBLER einmal (1897, S. 659), der 
doch mitten im Kampfe dieser Meinungen stand, daß die DRüNERSche Auffassung im Wider
spruch zu der Deutung der "einesteils den Zelleib durchsetzenden, andernteils in den Kern 
vordringenden Strahlen" als "contractiler Fasern" stehe. Denn dieser sehe in ihnen "im 
Gegenteil expansive Elemente". Nun haben wir aber oben auseinandergesetzt, daß DRüNER 
die "Mantelfasern" ganz eindeutig gleichfalls als contracti1e Fasern aufgefaßt hat. Nur 
auf die Zentralspindelfasern, welche RHuMBLER hier allein im Auge hatte, bezieht es sich, 
daß sie nach DRüNER "expansive Elemente" sind, "die durch ein schnelles Wachstum 
während der Zellteilung ihre Insertionspunkte auseinandertreiben". DRüNER wird also 
hier zu einem Vertreter der "Stemmfasertheorie" gestempelt. Aber er gehört in diese Reihe 
nur dann, wenn man seine mechanische Hypothese auf die Zelldurchschnürung an
wendet, nicht aber, wenn man sie auf die Chromosomenbewegung bezieht, für welche sie 
contractile Elemente in den Mantelfasern voraussetzt. Darin liegt eben ein Hauptgrund 
für die große Unklarheit, die auf dem Gebiete der "Mechanik" der Zellteilung entstanden 
ist, daß man nicht auseinandergehalten 1!!Lt, was die einzelnen Hypothesen in bezug auf 
die Einordnung der Chromosomen in den Aquator, was sie für die Wanderung der Tochter
chromosomen zu den Polen und was sie endlich für die Zelldurchschnürung behaupten. 
Hier werden in den Kapiteln Mechanik der Zellteilung I. und 11. Teil die Angaben über 

1 Ist die Spindel endgültig gestaltet, so kann man den Winkel, den ihre Grenzen 
am Pole einschließen (Mitosenwinkel nach ELLERMANN) mit dem Goniometerocular 
bestimmen und zur Unterscheidung verschiedener Zellarten, z. B. der Blutzellenstamm
reihe benützen [V. ELLERMANN (1923), S. PETRI (1926)], 
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die Einordnung, unter dem Titel Mechanik IIl. Teil (dieses Kapitels) die über die Ana· 
phasenbewegung der Chromosomen und im IV. Teil der Mechanik das auf die Teilung des 
Zellenleibes Bezügliche besprochen. 

Die Auffasslmgen, welche wohl die meisten Anhänger gefunden haben, 
gehören zu den Zugfasertheorien. Diese gehen auf die Muskelfaden· 
theorie [H. E. ZIEGLER (1895)] VAN BENEDENs zurück, der den Satz aufgestellt 
hat, daß das Auseinanderweichen der Tochterplatten, "la marche vers le pöles", 
auf die Kontraktion der an die Tochterelemente angehefteten Spindelfasern 
zurückzuführen sei. Nach BOVERI (1888, S. 119) hat er sich damit "das große 
Verdienst erworben, zum erstenmal ein richtiges Moment zur Erklärung der 
Teilungsmechanik aufgestellt zu haben". Trotz dieser Anerkennung führt BOVERI 
an der gleichen Stelle aus, daß die Anschauung VAN BENEDENs und NEYTs 
"nur zum kleinsten Teile richtig" sei. "Denn es handelt sich bei dem Vorgang 
des Auseinanderweichens im wesentlichen nicht um eine Bewegung der Tochter· 
elemente gegen die Pole, sondern, um eine Bewegung der Pole selbst, die 
die mit ihnen verbundenen Chromatinfäden einfach nachziehen". Das Aus· 
einanderweichen der Centrosomen aber führt er auf die Kontraktion "der den 
Spindelfasern opponierten, an die Membran des Eies festgehefteten Polradien", 
also in erster Linie auf die Verkürzung der von VAN BENEDEN und NEYT ent· 
deckten "cönes antipodes" zurück. BOVERI setzt also hier der damals kaum 
ein Jahr alten Theorie VAN BENEDENs eine Zugfasertheorie im engeren 
Sinn entgegen, der zufolge die Spindelfasern "im wesentlichen" nicht contractil 
wären, sondern nur zugfeste Verbindungsfäden zwischen den Zentren und den 
Chromosomen. Contractil müßten hiernach nur die Polradien sein. 

Diese historisch wichtige Auseinandersetzung hat in der Folgezeit die An· 
schauungen beherrscht und allerdings zugleich auch verwirrt, weil man jetzt 
zwar mit den beiden führenden Cytologen die Spindelfasern als die mechanische 
Einrichtung für die Chromosomenbewegung betrachtete, aber eine klare Ent· 
scheidung zwischen Zugfasertheorie im engeren Sinn und Muskelfadentheorie 
meistens nicht zu gewinnen suchte. 

Am meisten ist wohl HEIDENHAINS Einfluß zugunsten der Muskelfaden· 
theorie ins Gewicht gefallen. Denn seine "organischen Radien", welche dauernd 
gegen das Mikrozentrum (in der ruhenden Zelle) oder gegen die Centrosomen 
(während der Mitose) zentriert sind und an der Zellperipherie in annähernd 
gleichen Abständen voneinander endigen, sind zur Kontraktion befähigte Bil· 
dungen und bewirken durch ihre Zusammenziehung sowohl die amöboiden 
Bewegungen der Zelle als auch die Teilung des Zellenleibes. Mit den Spindel. 
fasern und ihrer Bedeutung für die Chromosomenbewegung beschäftigt sich 
HEIDENHAINS Lehre nicht eigentlich. Aber schon die vielfach verbreitete An· 
schauung, daß der achromatische Apparat eine einheitliche Bildung sei, von 
der wir gezeigt haben, wie sie sich aus den dynamischen Theorien ergeben mußte, 
und daß demnach Polradien und Spindelfasern wesensgleiche Fäden seien, 
mag bewirkt haben, daß HEIDENHAINS auf die "organischen Radien" als die 
permanenten Einrichtungen des Zellenleibes sich beziehende Aussage still· 
schweigend auch auf die Spindelfasern übertragen worden sind. Auch spricht 
HEIDENHAINS (1897, S. 342) eigenes Schema der Monasterfigur deutlich genug 
dafür, daß zu seinen Radien die Mantelfasern auch gehören. 

Ebenso sind RHUMBLERS Anschauungen, von denen bereits mehrfach die 
Rede war, im Sinne einer der Muskelfadentheorie wenigstens nahe' kommenden 
Auffassung wirksam gewesen. Denn nach ihm, dem die achromatische Figur 
einheitlich erschien, stehen die Wabenreihen unter dem Zug der Sphären und 
er führt ganz im Sinne' HEIDENHAINS aus, wie sie diesen Zug an ihren Inser· 
ti9nspunkten an der Zellperipherie bei der Zellteilung geltend machen. Die 
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Ähnlichkeit mit HEIDENHAINS Lehre mußte sich um so mehr aufdrängen, als 
RHUM:BLER seine eigene Anschauung "die auf die Wabentheorie gegründete Kon
traktionstheorie" nannte (1897, S.724). Da nun auch die Spindel aus solchen 
Wabenreihen besteht (Abb. ,301, S. 361), so lag bei oberflächlicher Betrachtung 
immerhin die Möglichkeit nahe, an eine ziehende aktive Wirkung derselben 
auf die Chromosomen zu denken, wenn auch wohl RHUMBLER selbst dies nicht 
gemeint hat. 

Endlich geht aus dem über DRüNERs Hypothese Mitgeteilten klar hervor, 
daß sie in bezug auf die Mantelfasern oder Zugfasern nur als Muskelfaden
theorie aufgefaßt werden konnte. Bei dem Anklang, welche sie im Hinblick 
auf die Einordnung der Chromosomen bei BRAUS (1895), GURWITSCH (1904) 
und anderen, wie offenbar überhaupt in der Meinung der Cytologen, gefunden 
hat, ist es nicht verwunderlich, daß man auch die Folgerungen für die Ana
phasenbewegung der Chromosomen aus ihr gezogen hat. 

Man sieht aber aus dieser kurzen Zusammenstellung, daß die Muskelfaden
theorie nicht gerade gut begründet ist, indem manche Stimme zu ihren Gunsten 
zu sprechen schien, welche ihr nicht ausdrücklich vermeint war. Es ist immer 
schwer, die Geschichte von wissenschaftlichen Lehrmeinungen zurückzuverfolgen, 
besonders wenn man wie hier weder von einem ganz klar erfaßbaren Anfang 
ausgehen (s. BOVERIS Stellungnahme), noch sich auf einen bestimmten gegen
wärtigen Endzustand beziehen kann. Denn eine einhellige Auffassung über 
den Wert der Muskelfadentheorien gibt es zur Zeit nicht. Immerhin darf man 
es wagen, den aus dem Schrifttum sich ergebenden Eindruck dahin zusammen
zufassen, daß die Muskelfadentheorie in bezug auf die Anaphasenbewegung 
der Chromosomen seit ihrer Aufstellung nicht mehr entschieden vertreten, 
aber auch nicht aus der Erwägung ausgeschaltet worden ist. 

Bedeutend weniger Boden hat die oben wiedergegebene Meinung BovERIs 
gewonnen. Und das ist eigentlich klar, weil die beiden Hauptgründe, auf welche 
BOVERI sich stützte, nämlich die der Chromosomenbewegung entsprechende 
Entfernung der Pole voneinander und die Nichtverkürzung der Spindelfasern, 
also das Gleichbleiben des Abstandes der Chromosomenplatten von den Polen 
(1888, S. 120), den vielen gegenteiligen Erfahrungen über die Verkürzung der 
Spindelfasern während der Anaphase und über die Annäherung der Tochter
sterne an die Pole nicht standgehalten haben. Allerdings sprach es zugunsten 
der BOVERlschen Anschauung, daß in der Tat die Pole sich stets voneinander 
entfernen und so war auch dieses mechanische Moment wenigstens als ein die 
Chromosomenbewegung unterstützender Faktor im Auge behalten worden. 

MEVES (1897) wird vielfach als der Begründer einer Lehre bezeichnet, welche 
der Muskelfadentheorie und der Zugfasertheorie überhaupt entgegengehalten 
wird, und zwar unter der Bezeichnung der "Stemmhypothese", "welche genau 
das Gegenteil annimmt, nämlich: eine Druckwirkung der auswachsenden Halb
spindeln, die die Chromosomen in den Spindeläquator treibt und später eine 
Druckwirkung der sog. Verbindungsfasern, welche die Tochterchromosomen 
auseinandertreibt" [BELAft (1927, S. 727)]. Wenn man aber genauer zusieht. 
ist dieses summarische Urteil (von BELAR übrigens nicht mit MEVES ausdrück
lich in Verbindung gebracht) durchaus nicht richtig. Eine solche Stemmhypo
these als einheitliche Lehre ist nirgends zu finden. MEVES (1897) hat sich viel
mehr nur gegen die Auffassung der Polradien als contractiler Elemente ge
wandt und seine Stemmhypothese bezieht sich auf die Wirksamkeit der an 
der Zellperipherie ansetzenden Fasern bei der Teilung des Zellenleibes. Richtig 
ist ferner, daß er eine stemmende Wirkung der Halbspindeln bei der Einstel
l ung der Chromosomen annimmt, ein Gedanke, der sich ja vielfach (s. die 
Äußerung DANTSCHAKOFFS S. 361) mit der Angabe, daß die Fasern in den Kern 
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eindringen, verknüpfte. Aber in bezug auf die Anaphasenbewegung der 
Chromosomen hat MEVES (1. c. S. 22) keinen anderen Standpunkt eingenommen 
als BOVERI, wenn er die Entfernung der Spindelpole voneinander in den Vorder
grund schiebt und sagt: "Mit den Polen werden die Chromosomen, welche 
mit den Zentralkörpern durch die kontrahierten Mantelfasern in Verbin
dung stehen, zunächst durch Zug peripherwärts bewegt" (Hervorhebungen 
vom Ref.). Erst "später, nachdem die Kernmembran sich gebildet hat 
(vom Ref. hervorgehoben), wird durch die Faserkegel der Zentralspindel ein 
Druck vom Äquator aus auf die Tochterkerne ausgeübt". So sieht also die Stemm
theorie von MEVES in Wirklichkeit aus. Er wendet sich (1899, S. 527) ausdrück
lich dagegen, daß man ihm die Meinung zuschreibe, "daß man in den Polstrahlen 
und Spindelfasern ausschließlich Stemmvorrichtungen zu erblicken habe". 
Auch konnte MEVES für seine Anschauung R. HERTWIGS (1898) Zeugnis an
führen, den seine Untersuchungen über die Kernteilung von Actino8phaerium 
Eichhorni gleichfalls zu einem vermittelnden Standpunkt geführt haben, 
indem er keinen Grund sah, alle Erscheinungen der Karyokinese als Äuße
rungen ein und derselben Kraft zu deuten. Es erscheint demnach für die Ge
schichte der Zellteilungshypothesen nicht unwesentlich, festzustellen, daß 
von keinem ihrer Vertreter ein bloßes Auseinanderstemmen der Tochterchromo
somen angenommen worden ist. MEVES hatte gute Gründe, warum er die stem
mende Wirkung der "Zentralspindel" erst in den späten Zeitpunkt verlegte, 
wo sie nicht mehr die Chromosomen, sondern die Tochterkerne trifft. Immer
hin kann man wohl nicht in Abrede stellen, daß die hauptsächlich von MEVES 
vertretene Überzeugung von der stemmenden Wirkung der Polfasern und der 
Zentralspindel der reinen Muskelfadenlehre abträglich war und daß auch dieser 
Umstand die zurückhaltende Stellungnahme erklärt, welche man den Zug
fasertheorien gegenüber bewahrt hat. 

Von nicht geringer Bedeutung war auch das Eingreifen von W. HIS (1898) 
in die Zellteilungsfragen, der die Stemmfasern geradezu als einen "mit der 
Beobachtung unvereinbaren, und bei der halbflüssigen Beschaffenheit jugend
lichen Protoplasmas völlig unverständlichen Begriff" bezeichnete, aber auch 
gegen die Kontraktionstheorie schwerwiegende Bedenken geltend machte. 
Ganz i~ Sinne von HIs äußerte sich später GURWITSCH (1904, S. 249): Es 
scheint somit die Verkürzung der Zugfasern mit tatsächlichem 
Schwund derselben identisch zu sein; eine Traktion der Tochter
chromosomen gegen die Pole zu erscheint somit als eine ganz verfehlte, 
wenn auch durch die Bilder der Anaphasen sich von selbst aufdrängende Vor
stellung" (Hervorhebung vom Ref.). Mit diesem Einwand hat GURWITSCH 
in der Tat die eigentliche Schwäche der Zugfasertheorien getroffen. Daß die 
Fasern bzw. die Halbspindeln mit dem Ende der Anaphase in den allermeisten 
Fällen wirklich verschwunden sind, das verträgt sich mit der Kontraktions
theorie, welche sich allenfalls auf "permanente Radien" anwenden läßt, ebenso
wenig wie mit der Anschauung von BOVERI und es bliebe daher nur übrig, 
die Zugwirkung der Fasern gerade mit ihrem Schwund in Zusammenhang zu 
bringen. 

Dabei ist aber noch nicht berücksichtigt, was sich gegen die Spindelfasern 
als echte im Leben vorhandene Bildungen vorbringen läßt (s. S. 159). An
erkennt man die bestimmte Erklärung von LEWIS (General Cytology S. 415), 
"that the spindle fibers are fixation artifacts", dann ist die fernere Erwägung 
über den Erklärungswert irgendwelcher Zugfasertheorien überhaupt nicht mehr 
zulässig. Soweit ist man aber entschieden bis zum gegenwärtigen Zeitpunkt 
nicht gegangen, sondern man hat im Gegenteil, wie an anderer Stelle (S. 225) 
erwähnt worden ist, im Rahmen der gegenwärtigen Chromosomenlehre der 



Die Analyse der Anaphase. Die Diakinese der Chromosomen. 401 

Vererbung, der Anheftung der Spindelfasern an die einzelnen Chromosomen, 
welche für jedes derselben typisch sein soll, sowie der charakteristischen Form
veränderung des Chromosoms unter dem Einfluß des Zuges der Spindelfasern 
eine besondere Bedeutung eingeräumt, welche in demselben Buche vertreten 
wird, dem wir den vorhin angeführten Satz von LEWIs entnommen haben. 
Dies erscheint bezeichnend für die Tatsache, daß eine Entscheidung über die 
Zugfasertheorien bis heute noch nicht gefallen ist. 

Die dynamischen Hypothesen, welche in den mitotischen Polen Kräfte
zentren vermuten, sind oben bereits eingehender behandelt worden und was 
sie fragwürdig erscheinen läßt, das konnte bereits im Zusammenhang mit ihrer 
Bedeutung für die Uniordnung der Chromosomen angeführt werden (s. S. 358). 
Es bleibt daher nur übrig, hier daran zu erinnern, daß das Auseinanderweichen 
der Tochterchromosomen vom Standpunkt dieser Hypothesen aus auf die 
direkte Wirkung der jeweils angenommenen elektrischen oder hydrostatischen 
Fernkräfte zurückgeführt werden müßte. In den Rahmen dieser Hypothesen 
gehört auch die Vorstellung, daß die Spindelfasern der Ausdruck von Strö
mungen seien [so WOCKER (1917)], von denen man dann wohl annehmen müßte, 
daß sie bei der Entstehung einer Metaphasenspindel vom Pol zum Äquator 
gerichtet die Chromosomen zu diesem hintragen, umgekehrt aber während 
der Anaphase die Tochterchromosomen zu den Polen befördern müßten. Auch 
für solche Strömungen des Spindelplasmas wäre eine das Gefälle schaffende 
Wirkung an den Polen anzunehmen. 

Daß die dynamischen Hypothesen, abgesehen von den Schwierigkeiten, 
auf die ihre Anwendung auf die Erscheinungen der Mitose im einzelnen stößt, 
mit angenommenen, dem direkten Nachweis unzugänglichen Kräften arbeiteten, 
war wohl der Hauptgrund, warum sie gegenüber den Fadentheorien im all
gemeinen nicht zur Geltung gekommen sind. Nur W. HIS (1. c.) ist, indem er 
die Berechtigung jeder Fadentheorie bestritt, für die Grundgedanken der dyna
mischen Erklärungsversuche eingetreten. Die beiden seine Anschauung über 
die Mechanik der Mitose zusammenfassenden Sätze lauten folgendermaßen: 
1. "Jeder auf Zellen- und Kernteilung bezügliche Vorgang setzt das Vorhanden
sein bewegender Kräftesysteme voraus, die auf gewisse Mittelpunkte hin zen
triert sind. Der sichtbare Ausdruck solcher Kräftewirkungen liegt in den zen
trierten Plasmastrahlungen, die jeden Teilungsvorgang einleiten und regeln." 
2. "Die innerhalb einer Astrosphäre wirksamen bewegenden Kräfte können 
wir als vom Zentrum ausgehende Anziehungen und Abstoßungen betrachten." 
Der zweite Satz scheint denn doch nicht so gehalten, daß er, wie MEvEs (1898, 
S. 529) gemeint hat, sowohl von einem Anhänger der Zentrentheorien als von 
einem solchen der Fadentheorien unterschrieben werden könnte, sondern er 
zeigt deutlich, daß sich HIS für die ersteren aussprechen wollte. 

Der Rückblick auf die mannigfachen Bemühungen, den Ablauf der Mitose 
besonders im Hinblick auf die Chromosomenbewegungen aus mechanischen 
Gesichtspunkten zu erklären, läßt uns in mehr als einem Punkt höchst un
befriedigt. Einmal deswegen, weil es mit dem Streben nach Klarheit und Urteil 
sich nicht vereinigen läßt, die Summe der auf diesem Felde der Mitosenforschung 
geleisteten Arbeit auch nur annähernd zu würdigen und nachzuweisen, wieviel 
tatsächliche Förderung Unserer Kenntnisse wir den mechanischen Hypothesen 
als Arbeitshypothesen verdanken. In sachlicher Beziehung aber wird nie
mand, der die aufgestellten Lehren zu überblicken und zu prüfen, gegeneinander 
und gegen die Mannigfaltigkeit des tatsächlichen Mitosenablaufs abzuwägen 
sich bemüht, zu einem anderen Urteil kommen als zu dem, das aus unserer 
Darstellung von selber hervorgewachsen ist, daß keine der bisherigen Hypo. 
thesen dem Ziele, das ihr vorschwebte, nahe gekommen ist. "Die so eleganten 
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mit dem Mikroskop beobachtbaren Umlagerungen der Teile" sind trotz diesen 
Erklärungsversuchen geblieben, was sie waren, nämlich "kaum mehr als ein 
stummes PantomimenspieI" (MIESCRER, von HIS angeführt). Es ist daher 
nicht verwunderlich, daß keine Hypothese auch nur zeitweilig in der Cytologie 
zu einer herrschenden geworden ist und daß, wie auch BELAR (1927) findet, 
"fast jede dieser Theorien eine Reihe von Anhängern hat und daß jede aus
führliche Darstellung unserer cytologischen Kenntnisse die ..... Hauptgruppen 
von Hypothesen gleichmäßig referiert". 

b) Die· vorläufige Analyse der Anaphase abseits von den bisherigen 
mechanischen Hypothesen. 

Es erscheint notwendig, die Anaphasenbewegung der Chromo
somen ohne Rücksicht auf die alten Erklärungsversuche von 
neuem zu analysieren, d. h. unvoreingenommen den Gesamtvorgang in 
seine Teilprozesse aufzulösen. Ergeben sich dabei über die Art der Vorgänge 
und über kausale Zusammenhänge zwischen den Erscheinungen Anschauungs
möglichkeiten besonders auch auf Grund der Erfahrungen, die wir über die 
vorangehenden Mitosenstadien gesammelt haben, so wollen wir ihnen nicht 
aus dem Wege gehen, obwohl wir wissen, daß Entscheidungen nicht mit Hilfe 
neuer Hypothesen, sondern nur durch das Experiment an der Zelle selbst her
beigeführt werden können. Aber im Sinne von Fragestellungen werden aus der 
Analyse sich ableitende Vorstellungen wenigstens neben die überlieferten Hypo
thesen treten dürfen mit dem bescheidenen Anspruch, zusammen mit ihnen 
der experimentellen Forschung zu dienen. Wie die alten Hypothesen auch 
jetzt noch als Arbeitshypothesen eine nicht geringe Bedeutung beweisen können, 
das zeigt die experimentelle Untersuchung von BELAR (1927) über den Mecha
nismus der indirekten Kernteilung, auf die wir im folgenden eingehen werden. 

Von den eingangs erwähnten Erscheinungen der Anaphasen
stadien sind zwei Gruppen herauszuheben, deren enge gegen
seitige Beziehung außer Frage steht. Die Bewegung und Ver
kürzung der Chromosomen auf der einen Seite und die Verände
rung der Spindel, sowie das Auftreten des achromatischen Kör
pers zwischen den Tochterplatten auf der anderen Seite. Für die 
meisten Fälle, nämlich für alle Mitosen mit Metaphasenspindeln, läßt sich der 
Zusammenhang zwischen diesen Erscheinungen folgendermaßen ausdrücken: 
Von dem Zeitpunkt an, da die Tochterchromosomen auseinander
zuweichen beginnen, verkürzt sich die gesamte Halbspindel auf 
jeder Seite entsprechend dem Aufrücken der Chromosomen. Diese 
sind der Basis der sich verkürzenden Halbspindel eingelagert. Zugleich aber 
und wiederum in demselben Tempo und Ausmaß wie die Chromo
somen sich voneinander entfernen, entsteht der Zwischenkörper. 
Diese Veränderungen setzen sich fort, bis am Ende der Chromosomenbewegung 
die Spindel vollständig geschwunden ist und der Zwischenkörper das ganze 
vormalige Spindelbereich einnimmt. Von der Tatsache des Spindelschwundes 
und des Zwischenkörperwachstums überzeugt unsere Abb. 104, S. 111. Ob 
wir die Mitosen der Furchung eines Seeigel- oder Amphioxus-Eies oder solche 
des Copepodeneies [AMMA (1911)] oder die einer Schnecke [v. KOSTANECKI 
und WIERZEJESKI (1896)] auf diesen Punkt hin betrachten, wir finden keine 
Ausnahme von diesem Verhalten, welches vor kurzem auch BELAR (1927) grund
sätzlich so dargestellt hat. Die Mitosen der höheren Pflanzen zeigen genau 
dasselbe, sogar noch deutlicher, wenn sich der Zwischenkörper zum typischen 
Phragmoplasten gestaltet (Abb. 72, S. 89). 
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Solange man diese wohlbekannten Erscheinungen so auffaßte, daß sie auf 
der Verkürzung der Zugfasern in erster Linie beruhen, war die fortschreitende 
Verkleinerung des Kegels der "Spindelfasern" bis zu einem gewissen Grad 
verständlich (nicht aber das endliche Verschwinden der Fasern überhaupt). 
Der Zwischenkörper, von dem im beschreibenden Teil ausführlich die Rede war, 
mußte aus solchen Fasern der Spindel bestehen, welche von Pol zu Pol durch
laufen und zwischen denen die Chromosomen entlang gleiten. Manchem Unter
sucher, welcher sich nicht auf den Boden der Zugfaserlehre stellte (ROSEN, 
SCHAEDE), erschien die Wanderung der Tochterchromosomen überhaupt nur 
als ein Gleiten der Chromosomen innerhalb der Spindel, welche demnach bei 
dem Vorgang nicht aufgebraucht, sondern als Zwischenkörper übrig bleiben 
würde. Daß' zu den durchlaufenden Fasern der Spindel die achromatischen 
Verbindungsfäden zwischen den Tochterchromosomen als neue Bestandteile 
der Teilungsfigur während der Anaphase hinzukommen, scheint allgemein 
angenommen, aber für wenig beachtenswert gehalten worden zu sein. 

Wir legen den größten Wert auf die Tatsache, daß der Zwischen
körper von anderer Beschaffenheit ist a,ls die Spindel. Er sieht 
im Leben anders aus als sie, indem er wenigstens in späteren Anaphasenstadien 
eine deutliche streifige Struktur zeigt (Abb. 176, S. 160). Oft verrät er 
auch durch eine äq ua toriale A uftrei bu ng, welche für pflanzliche Mitosen die 
Regel ist (Abb. 72, S. 89), aber auch bei tierischen zuweilen deutlich wird, ja 
hier zum Typus mancher Mitosen zu gehören scheint, daß sein physikalischer 
Zustand ein anderer geworden ist als der des Spindelkörpers während der Meta
phase war. Der Zwischenkörper ist also etwas anderes als die Spindel. Diese 
aber schwindet nach beiden Polseiten hin und räumt dem Zwischenkörper den 
Platz. Wenn wir nicht annehmen, daß die "Fasern" der Spindel 
sich kontrahieren oder einschrumpfen, dann erhebt sich die 
Frage, wohin die Spindelsubstanz gerät, wenn der Spindelkörper 
beiderseits bis zum Verschwinden abnimmt. Auf Grund der Er
fahrungen, die wir über den Zustandswechsel der Spindelmuttersubstanz bei 
der Entstehung der Spindel besitzen, liegt die Vermutung nahe, daß auch 
beim scheinbaren Schwund der Spindel ein Zustandswechsel im 
Spiele sein kann, der nur umgekehrt wie der erstmalige vom Äquator zu 
den Polen fortschreitet. Als Ergebnis dieses Zustandswechsels er
scheint der Zwischenkörper. De novo kann er schwerlich zwischen den 
Tochterchromosomen auftreten, welche Möglichkeit BELAR (1927, S. 733) 
ins Auge faßt (s. unten). Abgesehen von der Frage nach der Herkunft seiner 
Substanz wäre dann eine weitere Schwierigkeit darin gelegen, daß er gegen 
die Pole vorwachsend die Spindel komprimieren müßte. Wir haben also mit der 
Möglichkeit zu rechnen, daß vom Äquator aus, vielleicht veranlaßt durch 
die init der Chromosomenspaltung zusammenhängenden Vorgänge, eine Ver. 
änderung des ganzen Spindelquerschnitts Platz greift, die sich 
gegen die Pole ausbreitet, Die veränderte Substanz bildet sich wohl zu
erst in der unmittelbaren Nachbarschaft jedes Chromosoms und dringt bei 
der Trennung der Tochterchromosomen zwischen dieselben ein. Bald aber 
muß die Veränderung den ganzen Spindelquerschnitt ergreifen; denn es kann 
keine Erscheinung für eine der Zahl der Chromosomen entsprechende Hetero
genität des Spindelkörpers angeführt werden. Die Chromosomen verharren 
von Anfang an an der Grenze zwischen der zum Zwischenkörper gewordenen 
Substanz und dem alten Spindelkegel. Diese Vorstellung bringt die Um
ordnung der Chromosom€)n un'd die dizentrische Wanderung der 
Tochterelemente unter einen gemeinsamen Gesichtspunkt; Wie 
die Chromosomen im ersteren Fall ei'ne Veränderung der Spindelmuttersubstanz 

26* 



404 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

in den Äquator drängt, so werden sie durch die Umwandlung der Spindel in den 
Zwischenkörper zu den Polen getrieben. Unsere Ausführungen über die Um
Drdnung standen freilich auf einem viel sichereren Boden als die über die Dia
kinese. Denn dort konnten wir über die Art der Veränderung wohlbegründete 
Angaben machen, hier rechnen wir mit Veränderungen, die wir nur erschließen. 
Daher versuchen wir nicht unsere Vorstellung ausführlicher zu entwickeln. 
Es wird auch so erkennbar sein, daß eine Reihe von Vorfragen, welche die Unter
schiede zwischen Spindel und Zwischenkörper betreffen, zunächst geklärt 
werden müßten, ehe man den Gedankengang weiter verfolgen kann. Aber 
gerade diese V orfragen sind der Prüfung zugänglich. 

Unsere, namentlich auch aus den Ergebnissen der Nachforschung über die 
Spindelentstehung abgeleitete Auffassung trifft sich mit der vor kurzem mit
geteilten auf experimenteller Grundlage beruhenden Darstellung BELARS (1927). 
Der Zwischenkörper ist für BELAR ein Stemmkörper und er hat durch 
diesen Befund, wie er selbst meint, "die alte Stemmtheorie der Karyokinese 
{DRÜNER, MEVES, R. HERTWIG) sozusagen rehabilitiert", in Wahrheit, wie unser 
Rückblick auf die mechanischen Hypothesen zeigt, zum erstenmal eine solche 
Theorie für die Anaphasenbewegung der Chromosomen durchgeführt. Die alte 
Lehre bestätigt er insoferne, als er von der Entstehung der Spindel eindeutig 
angibt, wie vor ihm WASSERMANN (1926), daß sie die Chromosomen in die 
Äquatorialplatte befördert. Das entspricht durchaus der hier vertretenen und ein
'gehend begründeten Auffassung, welche für den Typus der Mitose mit Metaphasen
spindei wohl nicht mehr außer Geltung kommen wird. BELARS Untersuchung 
beschä:ftigt sich aber nicht mit der Spindelentstehung, über die er sich nur 
"einer gewissen Abrundung zuliebe" äußert, sondern mit der Anaphasenbewegung. 

Die Beweise für die Natur des Zwischenkörpers als Stemm
körper schöpft BELAR aus Erscheinungen, welche er durch Entquellung der 
in Mitose begriffenen Spermatocyten des Heuschrecks Stenobothrus lineatu8 
herbeiführen konnte. Die Entquellung entzieht zunächst nur dem Cytoplasma 
Wasser, während Halbspindeln, Chromosomen und Stemmkörper von der 
Plasmahaut direkt überzogen beinahe unverändert und auch hinsichtlich 
ihrer funktionellen Veränderungen unberührt bleiben können. So kommt es, 
daß in der zu eng gewordenen Haut die Karyokinese immer noch ablaufen 
kann. Nur verbiegt sich dabei der Zwischenkörper, weil seiner Ausdehnung 
ein Widerstand entgegensteht und diese Hemmung kann so beträchtlich 
wirken, daß der Zwischenkörper wie ein Taschenmesser zusammenklappt. 
Die Spindelkegel verschwinden währenddem, worauf BELAR keinen Wert legt, 
was aber seine Bilderserie der Abb. 7 mit aller Deutlichkeit erkennen läßt, mehr 
und mehr. Aus diesen Erscheinungen darf geschlossen werden, daß sich der 
Zwischenkörper in die Länge streckt und daß er die Tochtersterne und zuletzt 
-die Tochterkerne [hier wieder eine Übereinstimmung mit MEVES (s. S. 400)] 
auseinandertreibt. Ob man nun sagt, der Stemmkörper verlängert sich oder 
ob man, wie wir oben angegeben haben, von einer vom Äquator zu den Polen 
fortschreitenden Veränderung der Spindelsubstanz spricht, welche die Chromo
somen vor sich hertreibt, das ist in bezug auf den mechanischen Erfolg das
selbe. Immer würden die Chromosomen vom Äquator aus geschoben oder 
gestemmt. BELARs Angabe: "Die Verlängerung des Stemmkörpers ist also 
als erwiesen anzusehen", wird man nicht bestreiten wollen. Dagegen ergibt sich 
die andere Aussage BELARs, "daß die Halbspindeln bei der Anaphasenbewegung 
keine Rolle spielen"', aus seinen Untersuchungsergebnissen nicht mit Notwendig
keit. Wenn er angibt, "die Halbspindeln behalten aber die Gestalt bei, die sie 
zu Beginn des Eingriffs gehabt haben", sö entspricht dem allerdings seine Abb. 8 a. 
Aber bis zum Eingriff waren die Halbspindeln schon recht weitgehend ver-
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braucht und beim ungestörten Ablauf der Mitose (BELARs Abb. 1) verschwinden 
sie ganz. Dagegen ist wiederum nicht zu bestreiten, daß sich der Stemmkörper 
in unvergleichlich viel höherem Maße verlängert, als sich die Halbspindel ver
kürzt. Das kommt gerade beim Quellungsexperiment der Abb. 7 u. 8 mit großer 
Deutlichkeit zur Anschauung. Dieses Argument wird mit Recht gegen die 
Zugfasertheorie verwertet. Aber es spricht nicht im geringsten gegen unsere 
Auffassung, derzufolge die Halbspindeln während der Anaphase sehr wohl eine 
Rolle spielen und nicht, wie BELAR angibt, die rein passive als Widerlager für 
den Stemmkörper, sondern als die Quelle des Stemmkörpers. Wenn die Ver
längerung des letzteren, was bereits die Beobachtung lehrt, der Verkürzung der 
Halbspindel nicht proportional ist, so liegt das, wie man wiederum durch Be
obachtung feststellen kann (BELARs Abb. 4e-g, sowie 7), an der Verjüngung 
des Zwischenkörpers in erster Linie. Diese spielt auch bei seiner außerordent
lichen Verlängerung im Gefolge der Entquellung die Hauptrolle. Wir stellen 
also fest, daß nichts, was BELAR gefunden hat, unserer unabhängig von ihm er
worbenen Auffassung widerspricht und was er besonders über die Nichtbetei
ligung der Halbspindel vorbringt, berührt die Bedeutung, welche sie für uns 
besitzt, in keiner Weise. Gerade die Ausschaltung der Halbspindel ist noch 
eine Schwäche der bisherigen Gesamtauffassung BELARs. Denn ihr Verschwinden 
bleibt bei ihm ungeklärt. Aber auch "die Frage nach der Provenienz des Stemm
körpers" mußte er vorerst offen lassen (1. c. S. 733). Und. doch hätten ihn gerade 
seine Experimente darauf führen können, daß nur die schwindende Spindel als 
Quelle für den Stemmkörper in Betracht kommen kann!. Wenn doch das Cyto
plasma zu einer verhältnismäßig starren Haut geworden ist und innerhalb des
selben schon bei geringgradiger Entquellung die Teilchen- und die Flüssigkeits
bewegung aufhören, wie uns gezeigt wird, so ist es, obwohl theoretisch denkbar, 
doch wenig wahrscheinlich, daß der wachsende Stemmkörper aus seiner so 
veränderten Umgebung von außen her Stoffe oder auch nur Flüssigkeit auf
nehmen wird; Sein Wachstum muß in erster Linie mit den vorhandenen Stoffen 
bestritten werden und außer den Chromosomen, welche hierfür nicht in Be
tracht kommen, ist eben nur mehr die Halbspindel vorhanden. Diese schwindet, 
ohne daß in der geschrumpften Zelle ihre Substanz nach außen gelangen wird, 
was wiederum zu der Anschauung führt, daß nicht eigentlich von einem Schwin
den auf der einen und einem Wachstum auf der anderen Seite hier die Rede 
ist, sondern vom Zustandswechsel innerhalb des Spindelkörpers selbst. Wenn 
die Experimente BELARs, da sie gerade die Anfangsstadien der Anaphase niQht 
analysieren, noch keine direkten Belege für das zuletzt Gesagte liefern, so ist 
doch zu erwarten, daß sie in erweitertem Maßstab die bei BELAR offenbleiben
den Fragen nur in diesem Sinne beantworten werden 2. 

1 Doch hat BELAR, wie sich bei einer mündlichen Auseinandersetzung über die vor
liegenden Fragen ergeben hat (31. V. 1928) und was er mir hier mitzuteilen gestattete, 
seine Anschauungen in bezug auf die von uns kritisierten Punkte inzwischen selbst nach
geprüft und neigt nunmehr auch der Ansicht zu, daß die Halbspindeln im Anfang der Meta
phase das Material für den Stemmkörper liefern, mit der Einschränkung, daß der Stemm· 
körper um so mehr auf die Anlieferung von Material sozusagen angewiesen sei, je weniger 
weit die Anaphase fortgeschritten ist. Besonders scheint BELAR nicht mit der Ansicht 
einverstanden, daß die Halbspindel schließlich völlig verschwinde und er möchte diese 
Folgerungen aus seinen Bildern nicht ziehen. 

2 Anm. b. d. Korrektur. In seiner ausführlichen Arbeit, der die besprochenen Experi
mente gleichfalls zugrunde liegen, kommt BELAR (1929) zu Anschauungen, die sich von 
seinen anfänglich geä.ußerten beträchtlich unterscheiden, indem er nicht mehr dem Stemm
körper, sondern den Zugfasern der Halbspindeln die Hauptbedeutung für die Chromosomen
bewegung zuerkennt und also die alte Zugfasertheorie mit seiner Stemmkörpertheorie jetzt 
vereinigt. Eine Auseinandersetzung mit diesen neuen Ergebnissen ist hier nicht mehr mög
lich, jedoch sollte darauf hingewiesen werden, daß nunmehr zwischen der hier niedergelegten 
Auffassung und der von BELAR vertretenen beträchtliche Gegensätze bestehen. 



406 Die kausale Analyse der mitotischen Zellteilung. 

BELARs und unsere Auffassung stimmen auch insoferne überein, als die 
Zentren für uns keine Faktoren der Chromosomenbewegung darstellen. Und 
das ist schon deswegen eine Stärke unseres Standpunktes, weil er auf diese 
Weise allen Mitosen mit Metaphasenspindel Rechnung trägt, während jene 
dynamischen Hypothesen, welche MEVES treffend Zentrentheorien genannt 
hat, auf Mitosen ohne Zentren gar nicht anwendbar sind, es sei denn mit Hilfe 
weiterer Hypothesen. 

Auch lassen sich die an den Chromosomen während ihrer Diaki· 
nese auftretenden Formveränderungen mit der vorgetragenen Auf
iassung ebensogut vereinigen wie mit den Zugfasertheorien. Je nach der Art 
ihres Auseinanderweichens werden die Chromosomen aus Stäben zu Schleifen 
:mit vorangehenden Scheiteln, wenn sie zuerst in der Mitte klaffen und mit. 
den Enden länger verklebt bleiben; sie rücken als senkrecht stehende Stäbe 
zu den Polen, wenn sie mit einem Ende zuerst auseinanderweichen, wagrechte 
Stäbe wären Anaphasenchromosomen, die ihre Spaltung rasch über ihre ganze 
Länge durchführen, und endlich können auch Hackenformen bei einseitigem 
Aufklappen längerer Chromosomen 'entstehen. Da die Art der Durchführung 
der Spaltung immerhin in der Konstitution des Chromosoms begründet sein 
kann, wäre es auch ohne Zugfasern und konstitutionell bedingten Zugfaseransatz 
durchaus möglich, daß jedes Chromosom beim Aufrücken die ihm eigentümliche 
Form annehmen würde. Es wäre dies auf solche Weise wenigstens nicht schwerer 
verständlich als nach der überlieferten, aber wie gezeigt wurde, wankend ge
wordenen Meinung. 

Auch gewisse atypische Erscheinungen der Anaphase, die wir an dieser 
Stelle erwähnen müssen, stellen keinen Einwand gegen unsere Auffassung, 
sondern eher gegen die bisherigen mechanischen Hypothesen dar. Das Na c h
hinken einzelner Chromosomen bei der Diakinese ist eine auch beim 
Typus der Mitose mit Metaphasenspindel bekannte Erscheinung. Sie kann sich 
bei Mitosen unter pathologischen Bedingungen oder infolge der Einwirkung 
bestimmter äußerer Schädigungen offenbar beträchtlich steigern. Solche Stö
rungen im Ablauf der Diakinese würden wir nicht auf eine Beeinträchtigung der 
Zentren oder ziehender Fasern zurückführen, sondern auf eine Schädigung 
von Chromosomen, welche mit ihrer Längsteilung im Rückstand bleiben und 
dann verspätet der Wirkung der zwischen ihre Tochterhälften eindringenden 
und sich ausbreitenden Zwischenkörpersubstanz unterliegen. Dafür spricht ja 
die oben erwähnte Erfahrung über verzögerte Chromosomenteilung bei Bastard
befruchtung (S. 395). Wenn ein Chromosom sich aber gar nicht teilt, wie es 
gleichfalls bei Bastardbefruchtung, zuweilen auch bei den Chromatineinheiten 
der Reifeteilungen und unter verschiedenen pathologischen Verhältnissen vor
kommt (non disjunction von BRIDGE), wiederum eine Störung, die das Chromo
som selbst betrifft, so kann dasselbe ungeteilt zu einem Pole wandern. 
Das Ergebnis der Karyokinese sind dann "asymmetrische Mitosen". Die 
Anaphasenbewegung ungeteilter Chromosomen wird unter dem· Gesichtswinkel 
jeder Vorstellung über die Mechanik der Mitose schwer verständlich sein. Für 
die Zugfasertheorien käme der Ausweg in Betracht, daß von den beiden an das 
Element herantretenden Fasern eine sich als die stärkere erweisen muß, wenn 
das Chromosom seine Längshälften nicht auseinanderweichen läßt. Größeren 
Schwierigkeiten begegnet .. auch der Gedanke nicht, daß bei der Veränderung 
der Spindelsubstanz im Aquator, wenn die veränderte Masse nicht zwischen 
die Tochterchromosomen eindringen kann, das ganze Element von einer Seite 
her unterfangen wird. Irgendwie muß die Polwanderung für einzelne ungeteilt 
bleibende Chromosomen jed,enfalls möglich sein~ Dies beweist die regelrechte, 
Wenn auch entweder verzögerte oder auch beschleunigte Beteiligung des Mono-
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soms (s. S. 219) an der Reduktionsteilung (Abb. 321). Daß es gewöhnlich Sache 
des Zufalls ist, zu welchem der beiden Pole ein ungespaltenes Element gelangt, 
ist eine Annahme, die bei der Erklärung des Chromosomenmechanismus der 
Geschlechtsbestimmung als Voraussetzung gilt. Es ist aber von hohem Inter
esse auch für den Mechanismus der Chromosomenbewegung, daß es SEILER 
(1921) gelungen ist, durch äußere Einflüsse die Wanderung des Heterochromo
soms im Schmetterlingsei entweder zum Richtungskörperpol (hohe Temperatur, 
Überreife des Eies) oder zum inneren Pol der Reifeteilung (niedrige Temperatur) 
häufiger zu veranlassen, als der Norm entspricht. 
Mit der Möglichkeit einer derartigen experimentellen 
Beeinflussung der Karyokinese wissen wir vorerst 
noch nichts anzufangen, aber früher oder später kann 
sie von beträchtlichem Erklärungswert werden. 

Es ist bereits mehrfach angedeutet worden, daß 
die entwickelte Anschauung über die maß
gebenden Teilprozesse während der Ana
phase sich nur auf den Typus der Mitose 
mit Metaphasenspindel anwenden lassen. Wir 
werden auch bei der Anaphase auf beträcht
liche Unterschiede zwischen diesem Typus 
der Mitose und dem anderen mit der Zen
tralspindel aufmerksam und müssen so schließ
lich zu dem Urteil gelangen, daß mit Ausnahme der 
innerhalb des Kerns sich abspielenden Vorgänge die 

Abb. 321. Spermatocyte von 
Ancyracanthus cystidicola. 

Telophase der ersten Reife· 
teilung. Nachhinken des 

Heterochromosoms. 
Nach K. MULSOW (1913). 

beiden unterschiedenen Typen Von der Prophase bis zur Anaphase streng 
auseinandergehalten werden müssen. 

Sind die Chromosomen an die Zentralspindel während der Meta
phase mit einem bestimmten Abschnitt angeheftet worden, so vollzieht sich 
ihre Längsspaltung stets so, daß in diesem ihrem Anheftungs
bereich das Auseinanderweichen der Längshälften beginnt. Die 
Tochterchromosomen werden auseinandergespreizt und legen sich dann an die 
Oberfläche des Spindelkörpers, an welchem sie zum Pol emporzukriechen 
scheinen (Abb. 92, S. 105). Mit dem anderen Ende bleiben sie stets längere 
Zeit noch miteinander im Zusammenhang, der sich meistens erst löst, wenn 
das aufgebogene Ende bereits in Polnähe angekommen ist. Dabei können 
je nach der Gestalt des Chromosoms und seiner Anheftungsweise die vorhin 
genannten Formen auch hier entstehen. Es ist bei dieser Art des Auseinander
weichens der Chromosomen besonders deutlich, daß ihre Verkürzung ein die 
Trennung unterstützender Faktor ist, denn durch sie scheint in erster Linie 
die Verklebung der Enden schließlich gelöst zu werden. So kommen bei der 
Reifeteilung der urodelen Amphibien jene eigentümlichen Chromosomen
körbe zustande, wenn nämlich die schleifenförmigen Elemente an ihren der 
Spindel angelagerten Scheiteln zuerst auseinanderweichen und mit diesen 
Teilen als den vorangehenden sich zu den Polen erheben; während die Enden 
der Schleifen noch beisammen bleiben. 

Für diese Ringbildungen, "welche der Chromatinfigur der Geschlechtszellen in diesem 
Stadium das Aussehen von Tonnen mit Faßreifen geben", hat JAKOBJ (1927) mit Hilfe 
eines Modellversuches eine eigenartige, sehr beachtenswerte Erklärung gegeben, welche 
sich auf das berühmte geometrische Problem des MÖBIusschen Bandes bezieht. Obwohl 
diese Erklärung mit der Mechanik des Auseinanderweichens der Tochtercnromosomen 
nichts zu tun hat, war sie doch wegen ihrer Bedeutung für die Fragen der Chromosomen
reduktion auch in diesem Zusammenhang zu erwähnen. 

Das Auseinanderweichen der Tochterchromosomen vollzieht sich 
also außen an der Zentralspindel. Daher hat man angenommen, daß 
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die contractilen Mantelfasern dieser Spindel außen aufgelagert sind. Es ist 
eine alte und unbestreitbare Erfahrung, daß während des Aufrückens der Chro
mosomen der Spindelkörper selbst bestehen bleibt, wenn er sich auch in seiner 
Struktur und wahrscheinlich seiner physikalischen Beschaffenheit dabei ver
ändert. Hier gibt es also weder kegelförmige Halbspindeln, noch 
einen Zwischen- oder Stemmkörper während der Anaphase. Die 
Tatsache, daß die Chromosomen gerade in dem Bereich ihrer Spindelanheftung 
sich zu spalten beginnen, steht noch völlig im Einklang mit dem, was wir über 
die Veränderungen der Chromosomen während der Metaphase ermittelt haben. 
Wenn wir zu der Schlußfolgerung gekommen sind, daß direkte Wechselwir
kungen zwischen Spindelsubstanz und Chromosom die Bedingungen für die 
Teilung der letzteren schaffen, so gibt uns das Bild der an der Zentralspindel 
auseinanderweichenden Tochterchromosomen darin durchaus recht. Erst 
schrittweise, wenn immer wieder ein Abschnitt des Chromosoms 
mit der Spindelsubstanz in Berührung gekommen ist, erfolgt 
die Scheidung der Chromosomenhälften. Was aber die Anaphasen
bewegung selbst betrifft, so ist gerade bei der Zentralspindel die Erscheinung, 
auf welche man die Annahme von Zugfasern gegründet hat, besonders deut
lich: von der Anheftungsstelle des Chromosoms aus erstreckt sich 
ein Streifen andersartiger Spindelsubstanz bis zum Pol und dieser 
dichter und dunkler erscheinende Streifen wird dicker, wenn 
das Chromosom emporsteigt (Abb. 98, S. 104). Es läßt sich durchaus 
nicht annehmen, daß der Halbspindel bei unserem anderen Typus hier ein Kegel
mantel entsprechen würde, der sich in derselben Weise wie dort die Halbspindel 
"verkürzt", indem er eine Zustandsänderung erleidet. Denn es liegt in der 
Tat für jedes einzelne Chromosom ein eigener meridionaler Strei
fen derartig veränderter Spindelsubstanz vor. Auch kann es sich 
hier deshalb nicht um eine durchgreifende Veränderung eines geschlossenen 
Spindelbereichs handeln, weil, wie oben hervorgehoben, eine weitgehende 
Heterochronie in bezug auf das Verhalten der Chromosomen 
möglich ist. Diese ist entschieden nicht nur von höherem Grade als das un
gleichzeitige Auseinanderweichen der Chromosomen innerhalb der Metaphasen
spindel (s. oben S. 406), sondern sie ist von anderer Art, indem jedes Chromo
som, wenn es noch so verspät.et an die Spindel herantritt, doch 
immer wieder für sich allein hinter den anderen drein befördert 
werden kann. Es ist die Chromosomenbewegung hier also eine An
gelegenheit nicht zwischen der, Gesam theit der Chromosomen 
und der Spindel wie bei der Metaphasenspindel, sondern zwischen 
jedem einzelnen Chromosom und dem Teil der Spindel, mit dem 
es in Beziehung tritt. Wollen wir die Anschauung, die wir über das Aus
einanderweichen der Tochterchromosomen im ersten Falle gewonnen haben, 
auf den Zentralspindeltypus übertragen, so müßten wir annehmen, daß an und 
für sich dieselbe Veränderung, die dort den ganzen Spindelquerschnitt befällt, 
hier immer nur in einem dem Chromosom entsprechenden Meridian vor sich 
geht und daß sie innerhalb eines solchen erst in Gang kommt, wenn ein Chromo
som mit der Spindel in Verbindung getreten ist. Würde dies zutreffen, so wäre 
in der Veränderung der Zentralspindel teile eine Bestätigung dafür gegeben, 
daß die angenommene Zustandsveränderung der Spindelsubstanz durch die 
Wechselwir}mng zwischen ihr und dem Chromosom veranlaßt wird, wie wir 
bei der Metaphasenspindel angegeben haben. Solche Vorstellungen erscheinen 
vielleicht schwieriger und gezwungener als die alte Muskelfadenlehre. Darum 
sei hier noch eine Überlegung angefügt, welche durch die eigentümlichen Formen 
mancher Chromosomen beim Auseinanderweichen an einer Zentralspindel 
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sich aufdrängen. Es kommt sehr häufig vor, besonders bei Reifungsteilungen, 
daß mit dem Scheitel ihrer Krümmung der Spindel angelagerte kurze Chromo
somen im Beginn der Anaphase Kreuzform annehmen (Abb. 168, S. 152, das in der 
Mitte der Figur gelegene Chromosom). Die Zugfaserhypothese nimmt in diesem 
Fall eine mittelständige Insertion der Spindelfaser an, wofür das Bild auch 
spricht. Nun sollte aber die Frage erst einmal wenigstens erörtert werden, 
ob der Zug der an einer kleinen Stelle angreifenden Faser einen Körper von der 
zähflüssigen Beschaffenheit (s. S. 150) des Metaphasenchromosoms in dieser 
Weise umzuformen vermöchte. Es wäre doch sehr viel wahrscheinlicher, daß 
dabei nur ein Faden aus der Substanz des Chromosoms herausgezogen würde. 
Es ist durchaus nicht schwieriger, sich vorzustellen, daß das Chromosom 
seine Umformung unter dem Einfluß der veränderten Spindel
substanz durch eine Art Hinauffließen auf den Spindelkörper 
von sich aus besorgt. Denn, damit es durch den Zug seiner Faser so ver
ändert werden könnte, müßte es eine bestimmte Biegungsfestigkeit, vielleicht 
auch eine festere Membran besitzen, kurz, es wären Hilfsvorstellungen nötig, 
die sich viel schwerer rechtfertigen lassen, als man gewöhnlich bedenkt, wenn 
man 'die Zugfaserhypothese zur Anwendung bringt. 

Die zu den Polen wandernden Chromosomen rücken im Tochterstern zu
sammen. Diese Erscheinung bedarf einer besonderen Erklärung nicht, da die 
Bahn der Chromosomen an den Spindelkörper gebunden ist und bei sich am 
Pol verjüngender Spindel eine Annäherung der Chromosomen zwangsläufig 
erfolgen muß. Wo die Spindel abgestumpft ist, da ist auch diese Zusammen
drängung weniger ausgeprägt und sie kann fehlen, sofern die Spindel "parallel
faserig" war. 

Von den übrigbleibenden Teilerscheinungen der Anaphase kann die Streckung 
des ganzen Zellenleibes, welche für kleine Zellen während der Anaphase typisch 
ist, vorerst außer Betracht bleiben. Denn sie beruht auf Veränderungen, die 
mit der Teilung des Zellenleibes ursächlich zusammenhängen und nicht mit 
der' Anaphase selbst . 

. Ebenso wird man wohl gewisse Veränderungen am Centrosom nicht hier 
zu behandeln haben. Sie sind im beschreibenden Teil gewürdigt worden (S.128). 
Sie mit den eigentlichen Vorgängen der Anaphase in Verbindung zu bringen, 
liegt keine Veranlassung vor. Dynamische lIypothesen hätten allerdings ge
rade auf sie den größten Wert zu legen, denn das Kräftezentrum, mit dem sie 
rechnen, müßte während der Anaphase in lebhafter Tätigkeit sein. Aber wie 
sich die Erscheinungen 1m Bereich des Cytozentrums während der Anaph~e 
überhaupt in außerordentlich wechselvoller Art darbieten können, so ist doch vor 
allem im Auge zu behalten, daß das Centrosom völlig fehlen kann, 
ohne daß im geringsten der Ablauf der Chromosomendiakinese 
dadurch ein anderer würde. Es bedürfte also einer besonderen Begrün
dung, welche die Vertreter der dynamischen Hypothesen nicht geliefert haben, 
warum die Chromosomenattraktion zu den Polen einmal eines mächtigen Centro
soms und das andere Mal gar keiner solchen Einrichtung bedarf. 

In einer bestimmten Beziehung besteht allerdings ein Unterschied zwi
schen der Anaphase einer Mitose mit Zentren, welche wir im all
gemeinen bei den Eiern mit mächtigen Polradiensystemen entwickelt sehen 
und derj enigen, welche mit nur kleinen Centrosomen oder ohne 
solche v.onstatten geht. Der Unterschied betrifft, wie es über
haupt für die ganze Teilung gilt, die größere oder geringere Sicherheit 
in bezug auf die Festlegung und Innehaltung der Teilungsrich
tung. Wir pflegen anzunehmen, daß die Spindel, wenn einmal das Metaphasen, 
stadium .erreicht ist, ihre Stellung in der Zelle nicht mehr verändert. Indessen 
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wissen wir dies für die meisten Fälle nicht sicher. Nur wenn die Mitose mit 
den großen und durch die Polradien ihre Wirkung bis an die Zellperipherie 
erstreckenden Zentren eines Nematoden- oder Seeigeleies ausgestattet ist, 
können wir behaupten, daß die einmal gewonnene Einstellung der Spindel 
bis zur Telophase nicht mehr verloren geht. Denn der Zustand der relativ 
hohen Viscosität des Cytoplasmas, von dem wir berichtet haben, daß er in der 
Metaphase seinen Höhepunkt erreicht, bleibt entweder über die Anaphase be
stehen oder, wenn dies nicht der Fall ist, so werden doch noch immer die Astro
sphären aufrecht erhalten, welche die Einstellung der Spindel und damit die 
bestimmte Teilungsachse gewährleisten. So sind die Mitosen mit großen Zentren 
während der ganzen Mitose in bezug auf die Polarität derselben gesichert (siehe 
S. 309). Man könnte auch die Vorbereitungen, welche in solchen Zellen für 
eine bestimmte Einstellung der Spindel während der Prophase getroffen werden, 
nicht verstehen, wenn sie die Stabilität der Teilungsfigur nicht bis zum ent
scheidenden Zeitpunkt der Anaphase verbürgen würden. Ob aber andere Mitosen 
ebenso die Lage der Spindel, die während der Metaphase gegeben war, un
verändert bewähren, das ist eine besondere Frage. Für jene Zellen, bei denen 
die Zellteilungsvorgänge bereits in der Anaphase mit der Verlängerung des 
Zellkörpers beginnen, dürfte diese Frage zu bejahen sein. Denn sobald die Ge
staltveränderung eintritt, ist eine Änderung der Teilungsachse schon aus räum
lichen Gründen nicht mehr möglich. Wo aber dieses Ineinandergreifen von 
Karyokinese und Zellteilung nicht gegeben ist, wie in allen Fällen von Kern
teilung ohne Zellteilung (s. S. 430), da wird eine Stellungsänderung der gesamten 
Teilungsfigur während der Anaphase möglich sein. Namentlich bei den Mitosen 
der höheren Pflanzen, bei denen die Zellteilung auf anderen Prozessen beruht, 
scheint bis zur späten Anaphase d. h. bis zu dem Zeitpunkt, da der Phragmo
plast die Zellwand erreicht (Abb. 71, S. 89), eine Veränderung der Spindel
stellung wohl möglich. Die häufigen schräggestellten Anaphasen in Pflanzen
zellenmüssen durchaus nicht schon in einer entsprechenden Anordnung der 
Polkappen vorbereitet sein. Es ist auch nicht gesagt, daß solche Karyo
kinesen zu der entsprechend schrägen Stellung der neuen Zellscheidewanrl 
führen müssen. Das ist im Gegenteil deswegen unwahrscheinlich, weil man 
in pflanzlichen Meristemen entschieden mehr schräg eingestellte Anaphasen
figuren findet als schrägstehende Zellwände. Wenn die Spindel bzw. Teilungs
figur überhaupt beweglich ist, dann kann sie im Zusammenhang mit der äqua
torialen Auftreibung des Phragmoplasten schließlich auch wieder in die Zell
achse eingestellt werden. 

7. Die Teilprozesse der Telophase. Die Veränderungen an den Chromosomen 
und die Tochterkernbildung, sowie die Telophasenveränderungen 

des Cytozentrums und des Cytoplasmas. 
Der erste Teilprozeß, der unsere Aufmerksamkeit hier auf sich zieht, ist 

der der Zusammenballung der Chromosomen. Die gegenseitige Annähe
rung der Chromosomen des Tochtersterns und ihre Verkürzung ergeben noch 
nicht mit Notwendigkeit eine Verklumpung der Chromosomen. Wenn sie 
wirklich stattfindet, dann könnte nur eine Veränderung der Oberfläche der 
Chromosomen zu dieser Agglutination führen. Die Angaben über die Zusammen
ballung der Telophasenchromosomen kehren so regelmäßig im Schrifttum 
wieder, daß es nicht nötig ist, einzelne Zeugnisse zu diesem Punkt anzuführen. 
Jedoch erscheint· es nicht wertlos, zu zeigen, wie mit dieser herkömmlichen, 
den Eindruck richtig wiedergebenden Beschreibung unter Umständen doch 
recht schwerwiegende Angaben verbunden werden. So meint KEuNEKE 
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(1924), es trete in der Spermatogonienteilung von Dipteren "augenschein
lich eine paarweise Vereinigung der Tochterchromosomen ein" und "diese 
Verschmelzung" schreite schnell fort. Von der Gesamtheit der Telophasen
chromosomen spricht der Untersucher als von "intensiv gefärbten Klumpen". 
Man muß sich klar machen, welche theoretischen Folgerungen sich aus einer 
solchen Preisgabe der Individualität der Chromosomen ergeben müßten. Bis
her hat sie noch niemand gezogen und es scheint, daß ein auch wohlberechtigtes 
Mißtrauen gegen alle Behauptungen einer wahren V erklumpung . der Chromo
somen die Cytologen bisher von einer Würdigung dieser Telophasenerscheinung 
abgehalten hat. Es muß auch nachdrücklich betont werden, daß wir durchaus 
nicht wissen, ob die Zusammendrängung der Telophasenchromosomen, die 
eine natürliche Folge ihrer Wanderung im sich verjüngenden Spindelkörper 
und ihrer Verkürzung und Verdickung ist, darüber hinaus eine wirkliche Ver
klebung, ja "Verschmelzung" herbeiführt. Denn dicke Schnitte und intensive 
Färbung täuschen dies allzu leicht vor und die Lebendbeobachtung, welche 
die maximale Zusammendrängung der Chromosomen gleichfalls dartut, kann 
über das genauere Verhalten der einzelnen Chromosomen natürlich keinen 
Aufschluß geben. Es dürfte also besser sein, nur von einer Zu
sammendrängung oder -Ballung, aber nicht von Verklumpung, 
Verklebung oder Verschmelzung zu sprechen, solange ein solcher 
über die bloße enge Aneinanderlagerung hinausgehender Vorgang nicht wirk
lich bewiesen ist. 

Wir brauchen aber nicht einmal die bloße Zusammendrängung der Telo
phasenchromosomen als einen für die Mitose notwendigen Durchgangszustand 
zu betrachten (s. S. 133). Für die Telophase bezeichnend ist vielmehr nur der 
folgende Prozeß, die Veränderung der einzelnen Chromosomen und 
die damit einhergehende Auflockerung des Haufens, welche zur 
Wiederherstellung der Tochterkerne führen. 

Aus der Beschreibung dieser im einzelnen variablen Veränderungen geht 
ohne weiteres hervor, daß es sich dabei um die Zustandsänderung des 
einzelnen Chromosoms handelt. Denn jedes Chromosom kann unter Um
ständen, d. h. bei entsprechend großem Abstand von den Nachbarn, allein seinen 
Teilbläschenkern bilden. Die Zustandsänderung kann ferner, eben weil sie 
zur Wiederherstellung des dualistischen Systems von Kern und Zellenleib 
führt, nur auf einer Wechselwirkung von Chromosom und Cyto
plasma beruhen. Am nächsten liegt es angesichts des "spumoiden" Baues, den 
die Chromosomen annehmen, an eine Flüssigkeitsaufnahme aus dem 
Cytoplasma durch das Chromosom zu denken. Das würde zugleich be
sagen, daß das Chromosom jetzt ein Cytoplasma von bestimmtem Zu
stand nötig hat, vor allem ein solches, das zur Flüssigkeitsabgabe befähigt ist, 
um seine Telophasenveränderungen durchzuführen und den Kernsaft um sich 
zu sammeln. Wir haben bereits im Verlaufe der früheren Erörterungen Er
fahrungen gesammelt, welche uns diese Wechselwirkung verständlich machen 
(s. S. 341). Wenn die eben aus dem Kern frei gewordenen Chromosomen im 
Falle, daß die Spindelbildung verhindert wird, alsbald wieder einen Kern 
bilden, so zeigt sich schon in diesem Verhalten, daß nur das Spindelplasma 
durch seinen ganz andersartigen Zustand die dem Chromosom auch auf diesen 
früheren Stadien innewohnende Fähigkeit zur Kernbläschenbildung hintan
hält. Mannigfache schädigende äußere Einwirkungen können ferner bereits 
die Anaphasenchromosomen zur Teilkernbildung veranlassen [0. und R. HERT
WIG (1887), SCHILLER (1909), BUCHNER (l9H)], was bei einer Veränderung 
der Spindelsubstanz verständlich ist. Am Ende der Anaphase, wenn die Chromo
somen dem Polkegel des Spindelkörpers nur mehr aufsitzen, sind sie tatsächlich 
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außer dem Bereich des Spindelplasmas angekommen und können nun in die 
angenommene Wechselwirkung mit dem Cytoplasma treten. 

Wenn es richtig ist, daß dieser entscheidende, die Karyokinese abschließende 
Teilprozeß auf der Wechselwirkung zwischen den einzelnen Chromosomen 
und einem Cytoplasma von bestimmter Beschaffenheit beruht, dann besteht 
zwischen der Auflösung des Prophasenkerns und der Bildung 
der neuen Kerne insoferne eine grundsätzliche Ähnlichkeit, als 
beide Vorgänge einen gewissen Zustand des Cytoplasmas zur 
Voraussetzung haben. In bezug auf die Art der Wechselwirkung muß man 
freilich geradezu einen Gegensatz zwischen beiden Teilprozessen annehmen, 
denn bei der Auflösung des Mutterkerns geht dessen flüssiger Inhalt eine Ver
mischung mit dem umgebenden Cytoplasma ein, welch letzteres also zur Auf
nahme von Flüssigkeit geeignet sein muß, während bei' der Tochterkern
bildung dem Cytoplasma Flüssigkeit entzogen wird, das Telo
phasencytoplasma also durch die Bereitschaft zur Flüssigkeits
abgabe ausgezeichnet sein wird. 

Die in einem bestimmten Zustand des Cytoplasmas gegebene Überein
stimmung der beiden miteinander vergleichbaren Teilvorgänge läßt erwarten; 
daß jene experimentell herbeigeführten Zustandsänderungen des 
Cytoplasmas, von denen wir gezeigt haben, daß sie die Kern
auflösung hemmen (s. S. 331), zugleich die Tochterkernbildung 
behindern oder unmöglich machen werden, sofern es sich dabei, wie bei 
der Cytoplasmaveränderung durch Temperatureinflüsse, um eine gewisse Starre 
des Cytoplasmas handelt, welche die Veränderung des Hydradationszustandes 
nach beiden Richtungen erschwert. Die besprochenen Versuche WASSERMANNS 
(1921) zeitigten in der Tat dieses Ergebnis: durch dieselbe Cytoplasmaverände
rung konnte sowohl die Kernauflösung unterbunden, als auch eine deutliche 
aus der S. 333 wiedergegebenen Tabelle ersichtliche Telophasenhemmung ge
setzt werden. Es ist demnach ebenso wie das Stadium der späten Prophase, 
so auch das der beginnenden Telophase hemmenden oder verzögernden Ein
flüssen besonders leicht zugänglich. 

Aus der Wechselwirkung zwischen Chromosomen und Cytoplasma läßt sich 
auch die Frage ableiten, ob wir ebenso wie wir von einem besonderen Zustand 
des Cytoplasmas während der Prophase gesprochen haben, nicht auch eine 
bestimmte Verfassung des Telophasenplasmas annehmen müssen. 
Aus dem bisher Vorgebrachten ergibt sich das noch nicht ohne weiteres. Denn 
wenn wir angegeben haben, daß offenbar die Beschaffenheit des Spindelplasmas 
die Tendenz der Chromosomen zur Kernbildung nicht zur Auswirkung kommen 
läßt und daß die Chromosomen diese ihre Fähigkeit beweisen, sobald sie das 
Spindelplasma gewissermaßen hinter sich gelassen haben, so ist in diesem Ge
dankengang noch nichts enthalten, was auf eine Veränderung des Cyto
plasmas während der Telophase hindeuten würde. Dieser andere Gesichts
punkt wird aber durch weitere Überlegungen in den Vordergrund gerückt. Die 
Beschreibung der Telophasenstadien hat uns mit den Veränderungen des 
Cytozentrums bekannt gemacht, die in wechselnder zeitlicher Zuordnung 
zu den Kernveränderungen bald schon während der Anaphase, spätestens 
aber mit der Telophase eintreten. Ihren regehnäßigen Ausdruck finden wir 
in der Verdoppelung des Centriols. Zuweilen kommt es sogar in sozusagen 
folgerichtiger Fortführung dieses die Verdoppelung des ganzen Cytozentrums 
gewöhnlich nur einleitenden Vorgangs wirklich zu einer kleinen Tochterspindel 
beim Tochterkern (Abb. 124, S. 128) und es ist öfters darauf hingewiesen worden, 
daß bei rasch aufeinanderfolgenden Mitosen, wie den Reifungsteilungen, aus der 
Telophase heraus die Aktivierung des Zentrums zur neuen Mitose erfolgen kann. 
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Bei der Untersuchung dieses letzteren gewöhnlich in die Prophase fallenden 
Prozesses hat sich ergeben, daß er sicher von Veränderungen des Cytoplasmas 
abhängt (s. S. 302). Folgerichtig müssen wir, wenn wir eine allerdings bald 
zum Stillstand kommende Einleitung der neuen Aktivierung des Cytozentrums, 
gelegentlich aber ihre vollständige Durchführung auch in der Telophase finden, 
daraus schließen, daß den Prophasen veränderungen des Cytoplas
mas in dieser Beziehung gleichartige Veränderungen während 
der Telophase entsprechen. Es ist durchaus möglich, daß nicht nur die 
Veränderungen der Chromosomen beim Aufbau des neuen Kerns ein Gegenstück 
zu jenen vor der Auflösung des alten darstellen, sondern daß auch innerhalb 
des Cytoplasmas sich der Kreis der zyklischen Teilungsveränderungen Schritt 
für Schritt wieder schließt. Das würde einen Parallelismus zwischen Pro
phase und Telophase auch in bezug auf die Cytoplasmaverände
rungen bedeuten. Wir haben auf diese Möglichkeit schon einmal Bezug ge
nommen, als wir das Schicksal des Spermiozentrums bei der Befruchtung eher 
mit einem telophasischen als mit einem prophasischen Zustand glaubten ver
gleichen zu müssen (S. 302). 

Dieser Frage kann man noch von einer anderen Seite her näher kommen. 
Eine allgemeine grundsätzliche Cytoplasmaveränderung während der Pro
phase haben wir mit LUNDEGÄRDH in der dizentrischen Anordnung des Cyto
plasmas gesehen. Es ist klar, daß am Schluß der Teilung, wenn nicht 
nur der Kern, sondern nach durchgeführter Zellteilung die ganze Zelle in den 
Gleichgewichtszustand zurückkehrt, der zwischen den Mitosen besteht, die 
Verteilung des Cytoplasmas wieder eine gleichmäßige werden 
wird. Auch diese Überlegung legt die Annahme telophasischer Cytoplasma
veränderungen nahe, die das Gegenstück zu gewissen prophasischen darstellen. 

Das führt uns aber wieder auf das Cytozentrum zurück. Denn wo ein solches 
vorhanden ist, da ist ihm die Durchführung der dizentrischen Cytoplasma
anordnung überantwortet. Solange das Cytozentrum auf das Cytoplasma 
einwirkt und eine bestimmte in der Astrosphäre zum Ausdruck kommende 
Anordnung des Cytoplasmas aufrecht erhält, kann eine Massenverschiebung 
innerhalb des Cytoplasmas nicht stattfinden. Wir müssen daher erwarten, 
daß das Cytozentrum gewöhnlich, unbeschadet des Umstandes, daß es zunächst 
sogar von neuem aktiviert zu werden scheint, seine während der Mitose aus
geübte Wirkung am Schluß derselben aufgibt. Es wird sogar so sein, daß die 
neue Aktivierung gerade in diesem Augenblick und im Zusammenhang mit 
dem Aufhören der bisherigen Wirkung erst möglich wird. Das heißt also nicht, 
daß das Zentrum jetzt in einen Zustand der Ruhe oder Inaktivität zurücksinken 
müßte. Wir haben nicht angenommen, daß es beim Beginn der Mitose aus 
einem solchen Zustand erweckt würde, sondern daß es aus einer andersartigen 
Tätigkeit zur mitotischen gelangt (S. 287). Es würde daher z. B. bei einer Cylin
derepithelzelle das Cytozentrum zugleich mit der Umformung der Tochter
zelle und der neuen Einstellung deS' Kerns in seine oberflächliche Lage ein
rücken. Aus diesem Beispiel kann man sehen, was gemeint ist: das Cytozentrum 
wird nach Beendigung der Kern- und Zellteilung in der Regel seinen dem Gleich
gewichtszustand der Zelle entsprechenden Ort gewinnen und zu der Verfassung 
und Wirksamkeit zurückkehren, welche mit diesem Zustand verbunden sind. 
Damit ist vorerst genug festgestellt. Es kann als ausgemacht gelten - und 
diese durchaus bekannten Veränderungen sind hier lediglich in einen größeren 
Zusammenhang hineingestellt worden - daß am Schluß der Mitose das 
Cytozentrum seine Einwirkung auf das Cytoplasma aufgibt und 
daß es in gewissen Fällen auch in eine bestimmte Einstellung 
zum Kern und zur Achse der Zelle tritt. 
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Die Ortsveränderung des Cytozentrums als eine besondere Telophasen
veränderung und die Einstellung des Kerns in seine Gleichgewichtslage sind 
von HEIDENHAIN (1895, S. 567; 1897, S. 332, 357) zu dem Akt der Telokinesis 
zusammengefaßt worden. Er versteht darunter die "typischen Bewegungen, 
welche diesen typischen Effekt haben, nach dem Ablauf der Anaphase die charak
teristische Ruhelage von Mikrozentrum und Kern herbeizuführen .... " 

Wir sind mit diesen Betrachtungen über die zur Tochterkernbildung führen
den Teilprozesse der Telophase weit hinausgekommen und mußten voraus
greifend Zustände ins Auge fassen, welche erst mit und nach der Zelldurch
schnürung eintreten (s. S. 439). Erst wenn wir diese selbst genauer untersuchen, 
wird das hier entworfene Bild von den Cytoplasmaveränderungen während der 
Telophase abgerundet werden. Dann werden wir einen weiteren sehr be
deutungsvollen Ausdruck sowohl für die Cytoplasmaveränderungen überhaupt, 
wie auch für das Aufhören der Wirksamkeit des Cytozentrums in den mit 
der Zelldurchschnürung einhergehenden Plasmaströmungen kennen lernen. 
Es wird auch dann erst Gelegenheit sein, näher auszuführen, daß mit den Cyto
plasmaveränderungen, die wir vorerst nur erschlossen haben, eine greifbare 
Zustandsänderung in der Viscositätserniedrigung einhergeht, die wiederum 
ein Zeugnis mehr dafür ist, daß in der Tat auch die Verfassung des Cytoplasmas 
dem für die Chromosomen längst bekannten Kreislauf der mitotischen Ver
änderungen unterliegt. 

Der Flüssigkeitsentzug aus dem umgebenden Cytoplasma von seiten der 
Chromosomen führt gleichzeitig zu den im beschreibenden Teil erörterten 
Strukturveränderungen des Chromosoms und zur Ansammlung des neuen Kern
saftes in der Umgebung des Chromosoms bzw. zwischen den einzelnen Chromo
somen und im Umkreis des Tochterchromosomenhaufens. Dadurch werden 
die Chromosomen vom Cytoplasma isoliert und es wird, indem die flüssigere 
Kernsaftphase nun wieder ausgesondert ist, die Kernmembran gebildet. In 
der Isolierung der Chromosomen ist natürlich auch die Ursache dafür gelegen, 
daß sie bzw. der Tochterkern vom Zwischenkörper der Anaphase unabhängig 
werden und zu seinem Ende nun eine wechselnde Lage einnehmen können 
(S. 145). Nach dieser Auffassung ist es ein einziger Vorgang der Flüssig
keitsansammlung, der alle für die Telophase bezeichnenden Er
scheinungen und den die Karyokinese beendenden Akt der Kern
bläschen bild ung verursacht. Einen genaueren Einblick in die Einzel
heiten der Telophasenveränderungen besitzen wir allerdings noch nicht. So 
können wir nicht beurteilen, ob sich in der Umgebung der Chromosomen zu
erst nur ein flüssigeres Cytoplasma ansammelt oder ob sogleich die Kernsaft
phase in ihrer eigenartigen stofflichen Zusammensetzung ausgeschieden wird. 
Alsbald nach der Bildung der Kernmembran wird wohl der flüssige Inhalt 
des Tochterkerns, obwohl die Chromosomen noch lange nicht in den Gerüst
kern aufgegangen sind, dem Kernsaft des Interphasenzustands schon gleichen, 
denn die frühzeitige Wiederausscheidung des Nudeolus weist doch auf eine 
Gesamtverfassung des Kerns hin, die sich nicht wesentlich von der des Gerüst
kerns unterscheidet. 

Die grundsätzliche Stellungnahme zu der Art der Auflösung der Chromo
somen und zur Frage ihres stofflichen und strukturellen Zusammenhangs 
mit dem neuen Kerngerüst haben wir bereits im beschreibenden Teil behandelt. 
Was diesen Ausführungen im Sinne unserer Analyse hinzuzufügen wäre, das 
versteht sich aus den Betrachtungen, die wir über die entsprechenden Vorgänge 
während der Prophase angestellt haben, von selbst. Wir brauchen wohl nur 
auf die früheren Abschnitte zurückzuverweisen; was dort über die Kernvergröße
rung, die Umwandlung des Basichromatins in Oxychromatin und über die 
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Veränderung des physikalischen Zustands, die mit der feineren Verteilung der 
Kernsubstanzen einhergeht (S. 282 u. f.), mitgeteilt wurde, kann wohl mit ent
sprechender vorsichtiger Abwägung auch zur Analyse der Telophase beitragen. 
Die intranucleären Telophasenveränderungen sind also mannigfacher 
Art. Teilweise lassen sie sich wie die anfängliche Vergrößerung des Kerns unter 
physikalische Gesichtspunkte bringen; namentlich die Wiederentstehung des 
Oxychromatins weist auf stoffliche Umsetzungen hin, die mit der Ausbreitung 
der Kernstoffe zum Gerüst und mit der Aufnahme des Arbeitsstoffwechsels 
der Zellen einhergehen. Hinzu kommen dann auch noch andere Prozesse, 
die wohl alsbald nach der Aufrichtung der Kern-Zellgrenze einsetzen werden, 
wenn die Zelle, die auf den Kern-Plasmabeziehungen beruhenden Leistungen 
wieder aufnimmt; zu ihnen gehört das echte Wachstum des Kernes, d. h. die 
Vermehrung seiner lebenden Substanz, besonders des Chromatins, und im 
Zusammenhang mit dem Kernwachstum auch das Wachstum des Zellenleibes. 
Diese Vorgänge gehören nicht mehr zur Mitose. Aber es ist nicht ohne Be
deutung, daß mit ihrer Wiederaufnahme bereits in den letzten Stadien der 
Teilung gerechnet werden muß, sobald die Zelle die zur Arbeit notwendige 
Konstitution wiedererlangt hat, gerade so, wie ie ihre Leistungen auch beim 
Eintritt der Mitose nicht mit einem Schlage einstellt, sondern allmählich aus
klingen läßt, bis die Auflösung des Kerns solcher Zellarbeit die Grundlage 
entzieht (s. S. 495). 

8. Die Teilung des Zellenleibes (Cytodiärese - VAN BENEDEN, RHUMBLER). 
Mechanik der Mitose, IV. Teil. 

a} Die kausale Analyse der Zelltrennung im allgemeinen. 

Im gewöhnlichen Verlauf einer Mitose kann die Teilung des Zellenleibes 
im Zusammenhang mit der Karyokinese so sicher erwartet werden, daß es 
nahe liegt, eine kausale Verknüpfung zwischen beiden anzunehmen. Wir werden 
auch sehen, daß die Fadentheorien der Mitose Kernteilung und Zellteilung 
auf dieselben mechanischen Wirkungen des Zuges oder Druckes der Fasern 
des Amphiasters zurückgeführt haben. Indessen ist es schon seit den klassi
schen Untersuchungen über die Zellteilung bekannt, daß es Kernteilungen 
ohne Zellteilung gibt, die letztere also nicht mit Notwendigkeit aus der ersteren 
folgt. Wenh dies in neuerer Zeit mehr als früher betont worden ist [F. LEVY 
(1921), WASSERMANN (1926), BELAR (1927)], so ist damit gewiß nichts Neues 
gesagt worden, aber man hat in der Hervorkehrung dieses früher entschieden 
zu wenig berücksichtigten Umstandes ein Mittel zur Analyse der Kern- und 
Zellteilung gefunden und in diesem Sinne soll auch hier die Frage nach den 
Ursachen der mehr oder weniger lockeren Verbindung von Kern- und Zell
teilung behandelt werden. 

Zunächst können wir aber in Fortsetzung der bisher durchgeführten Unter
suchung, bei der wir, wie die Besprechung der Telophase gezeigt hat, den ge
wöhnlichen Fall, d. h. den Ablauf von Kern- und Zellteilung in einem Zuge, 
im Auge hatten, an die erwähnte Formveränderung der ganzen Zelle 
während der Anaphase anknüpfen. Denn diese steht bereits im Zusammen
hang mit der Durchschnürung des Zellenleibes. Unterliegt doch, wie eine An
zahl unserer Bilder zeigen (Abb. 163, S. 148), die Zelle dabei nicht nur einer 
Verlängerung in der Richtung der Teilungsachse, sondern es 
macht sich auch gleichzeitig die äquatoriale Einschnürung geltend, welche 
der Anfang der Zweiteilung ist. 
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Wenn es auch unbestreitbar ist, daß, wie neuerdings BELAR (1927) betont, 
die Verlängerung (und Verjüngung, wie wir hinzugesetzt haben) des Zwischen
körpers eine nächste mechanische Ursache der Formveränderung der ganzen 
Zelle sein kann, so müssen doch, da sich die Einschnürung des Zellenleibes 

c:j .. . . 
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Abb. 322. Ei von Echinus microtuberculatus in 
Durchschnürung begriffen. Nach TH. BaVERI 

(1900). 

hieraus nicht erklären läßt und natür
'lieh noch weniger die Durchschnürung, 
sogleich mit der Verlängerung des Zellen
leibes jene anderen Faktoren eingreifen, 
welche als eigentliche Zellteilungsfak
toren anzusprechen sind. Entsprechend 
dieser Auffassung schließen auch die 
über die Teilung des Zellen
leibes aufgestellten Hypothesen 
bereits die Anaphasenveränderung des 
Zellenleibes in ihre Betrachtung mit ein. 

Gehen wir an diese Hypothesen 
über die Zellteilungsmechanik im 
engeren Sinn nunmehr heran, so 
glauben wir sie mit besonderer Zurück
haltung in bezug auf die kritische Stel
lungnahme behandeln zu müssen, wie 
dies auch SPEK (1918) bei einem Rück-
blick auf dieselben getan hat. Der 

Brund hierfür liegt für uns vor allem darin, daß die Teil ung desZellenlei bes, 
wie die Beobachtung bereits lehrt, nicht immer in der gleichen 
Weise vollzogen wird und daß daher auch die mechanischen Be
dingungen nicht in jedem Falle dieselben zu sein brauchen. SPEK 

Abb. 323. Ei wie Abb. 322 in zwei Zellen geteilt. 
Nach TH. BavERI (1900). 

Abb.324. Zweizellenstadium des Echinus-Eies. 
Die beiden Blastomeren liegen im Gegensatz zur 
vorausgehenden Abbildung einander breit an. 

Nach TH. BavERI (1900). 

(ibid. S. 10) scheint bei seinem vorsichtig abwägenden Urteil vor allem von 
der Überlegung geleitet worden zu sein, daß ein so wichtiger Vorgang im Zellen
leben, wie eben die Zellteilung, nicht allein auf die Rechnung einer Wirkung 
zu setzen sei, solidem daß er wahrscheinlich "auch noch durch einen oder mehrere 
im gleichen Sinne wirkende Faktoren gesichert" würde. Er beruft sich dabei 
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auf RnuMBLER, der im gleichen Zusammenhang an das "Prinzip der mehr
fachen Sicherung" als auf "ein in der Natur häufig zutage tretendes Prinzip" 
erinnert habe. 

Wir müssen bei den Erörterungen über die Teilung des Zellenleibes in Über
einstimmung mit GURWITSCH (1904, S. 322) zwei Haupttypen derselben 
vor Augen haben: die Einschnürung und den anderen der Platten
bildung, wie GURWITSCH gemeint hat. Die nebenstehenden Abb. 322-324 
veranschaulichen den Unterschied, der durch diese Bezeichnungen zunächst rein 
phänomenologisch erlaßt ist. Gerade, weil es sich um nichts anderes dabei 
handelt als um eine Bezeichnung durch Schlagworte, ist die Benennung des 
zweiten Typus unseres Erachtens nicht ganz glücklich gewählt. Zwar weiß 
jeder Sachkundige, um welchen Unterschied es sich handelt, aber der Ausdruck 
"Plattenbildung" besagt bei der unverkennbaren Bezugnahme auf die Zell
plattenbildung der pflanzlichen Mitose mehr, als man auf Grund der äußeren 
Erscheinung verantworten kann. Wir können nur sagen, daß der Durch
schnürung des Zellenleibes mit gleichzeitiger Abrundung der 
alsdann einander frei gegenüberliegenden Tochterzellen, die 
bloße Einschnürung und Durchtrennung durch Sonderung der 
Tochterzellen im Bereich der Äquatorialebene mit breiter An
einanderlagerung der getrennten Zellkörper gegenübersteht. Durch
schnürung der Zelle und Sonderung der Tochterzellen in der Äquatorialebene 
wären wohl hinreichend klare Bezeichnungen des bestehenden Unterschieds, 
wobei nichts über einen etwaigen inneren Vorgang ausgesagt ist,' den wir im 
einzelnen Fall bei äußerer Untersuchung doch nicht beurteilen können. Darin 
hat GURWITSCH sicher recht, wenn er an derselben Stelle darauf hinweist, daß 
"in vielen Fällen Analogien zwischen amöboidem Formwechsel und Zellteilung" 
nachweisbar sind. Uns scheint es nach eigenen Lebendbeobachtungen der 
Zellteilung an Eiern von A8planclina priodonta, als sei der zweite Typus der 
Zellteilung im Gegensatz zur Durchschnürung mit besonders lebhaften 
amöboiden Bewegungen verbunden. Denn die Sonderung der Tochterzellen 
im Äquator ist wenigstens bei diesen Objekten ein verhältnismäßig lang
wieriger mit stürmischen Bewegungen im Bereich der Trennungsfläche ein
hergehender Prozeß, bei dem wiederholt zur Massensonderung an den ver
schiedenen Stellen angesetzt wird, öfters auch unter vorübergehender Ab
trennung von Cytoplasmabezirken, bis schließlich eine glatte Grenze zwischen 
den Blastomeren hergestellt ist. Das ist jedenfalls ein anderer Vorgang als 
die einfache Durchschnürung, wie sie uns bei einer großen Anzahl anderer 
Objekte bekannt ist. Ob GURWITSCH (ibidem) aber auch mit der weiteren 
Behauptung das Richtige getroffen hat, daß die verschiedenen Zellteilungs
typen "einen grundverschiedenen inneren Mechanismus zur Voraussetzung 
haben müßten", das kann dahingestellt bleiben und ist um so weniger ohne 
weiteres zuq;ugeben als nach unseren Abbildungen, worauf wiederum GURWITSCH 
aufmerksam gemacht hat, die unterschiedenen Typen bei den Zellen derselben 
Spezies (z. B. Echinodermeneiern) nebeneinander vorkommen. Sollten hier 
grundverschiedene Mechanismen in der Tat miteinander abwechseln, dann 
müßte man wohl zu der Vorstellung SPEKS und RHuMBLERS von der "doppelten 
Sicherung" greüen. Jedenfalls genügt diese Betrachtung, uns davor zu be
wahren, an die Hypothesen und die nachgewiesenen Zellteilungsfaktoren mit 
der Absicht heranzugehen, einen einzigen Faktor oder einen einzigen Mecha
nismus namhaft machen zu können, auf welchem als dem allein möglichen 
die Teilung des Zellenleibes beruhe. 

Von den bisher (in den Abschnitten Mechanik der Mitose I., H. und IH. Teil) 
besprochenen Hypothesen über die "Mechanik" der Kern- und Zellteilung 
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besprechen wir zuerst diejenigen, welche wir unter der Bezeichnung der Zug
faserhypothesen zusammenfassen können, mit dem Vorbehalt allerdings, 
daß die RHUMBLERsche Lehre über eine solche bedeutend hinausgeht. 

Im Gewande der Kontraktionshypothese hat namentlich HEIDEN
HAIN (1893,1895, 1896) die Zugfaserlehre zu einer Zellteilungstheorie ausgestaltet. 
EI' ging dabei von seinem "Spannungsgesetz" aus [Spannungshypothese nach 
R. FICK (1897)], demzufolge die Anordnung von Zellkern, Mikrozentrum und 
Zellinhalt auf der Wirkung des zentrierten Fadensystems, d. i. der Gesamt
heit der am Mikrozentrum und an der Zellperipherie inserierenden contractilen 

a h 

Abb. 325 a, b. M. HEIDENHAINsModell zur Nachahmung der Zelldurchschnürung. Bestandteile: 1. Zwei 
gleich große, biegsame Stahlschienen, welche an zwei einander gegenüberliegenden Stellen des durch 
sie gebildeten Kreises durch Scharniere verbunden sind. 2. Ein Paar Federringe, welche das Mikro· 
zentrum darstellen. Sie sind, solange das System monozentrisch ist, durch einen Haken zusa=en
gebalten. 3. Vom Mikrozentrum zur Peripherie spannen sich aus Gummiringen gebildete "Radien" 
aus. Bei gleichmäßiger Anspannung der Radien befindet sich das Modell im Zustand der Abb. 325 a. 
Werden die beiden Ringe auseinandergehakt, so schnellt das Modell mit Gewalt in die Form der 
Abb. 325 b über; "man erhält mithin eine kolossale Streckung in der Richtung der Verbindungslinie 
der Tochterzentren. Außerdem deutet sich die äquatoriale Einschnürung bereits dadurch an, daß 

der ganze Apparat Biskuitgestalt annimmt, wobei die Gegend der Scharniere eine deutliche 
Einziehung aufweist". Nach M. HEIDENHAIN (1897) . 

und "so wie der lebende Muskel in einem Zustand elastischer Spannung" be
findlichen protoplasmatischen Zellfäden beruht. In der Gleichgewichtslage 
vor der Teilung haben die organischen Radien unter der Wirkung des cellu
lären Überdrucks alle die gleiche absolute Länge und die gleiche Spannung. 
Wenn sich das Mutterzentrum im Beginn der Teilung halbiert, und zwar gerade 
so, daß an jedem Tochterzentrum die Hälfte der Fäden oder wie FICK (1897, 
S. 103) hervorhebt, die Fäden einer ganzen Zellhälfte inserieren, dann weichen 
die Tochterzentren unter dem Zug der sich besonders stark kontrahierenden 
Polradien oder unter der stemmenden Wirkung der Spindel bis zu einer dem 
Amphiaster entsprechenden Stellung auseinander. Diese einleitende Zweiteilung 
des gesamten Radiensystems, sowie die in seinem Gefolge sich zwangsläufig 
einstellende Zellteilung hat HEIDENHAIN am "Zellteilungsmodell" in eindrucks
voller Weise dargestellt (Abb. 325). Die Radien, welche von den Tochter
zentren nach der Einstellung derselben ausgehen, sind jetzt entsprechend dem 
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verschiedenen Abstand ihrer Insertionspunkte von verschiedener Länge und 
Spannung. Daher ist es einleuchtend, daß unter den Voraussetzungen der 
Spannungshypothese und unter den besonderen Bedingungen des Zellteilungs
modells die in der Äquatorzone an der Zellperipherie ansetzenden Fasern dort 
einen ihrer Spannung entsprechenden Zug ausüben, der die Veränderung des 
Modells zur Sanduhrform und in natura die Durchschnürung der Zelle bewirkt. 
Die am meisten ins Gewicht fallenden Einwände sind dieser Hypothese auf 
ihrem eigenen Boden wohl von R. FICK (1. c.) gemacht worden, dessen Stellung
nahme zu der Lehre HEIDENHAINS auch insoferne dauernde Bedeutung be
sitzt, als er das Verdienst HEIDENHAINS durch die Aufstellung und strenge 
Durchführung seiner Lehre "klärend auf unsere Anschauungen von der Struktur 
und Mechanik der lebenden Materie" gewirkt zu haben, gebührend anerkannt 
und aus dem Streit um die Hypothese herausgehoben hat. "Histologische" 
Einwände gegen diese Hypothese vorzubringen, etwa, daß weder permanente 
Radien als Elemente der Zelle einigermaßen verbreitet, noch auch ihre In
sertion an der Zellwand nachgewiesen seien, hätte wohl deswegen keinen Sinn, 
weil HEIDENHAIN selbst (1897, S. 289) ausdrücklich erklärt hat, daß er das 
Spannungsgesetz zwar von der zentrierten Struktur bestimmter Zellen her
geleitet habe, daß es aber auch auf alle Fälle anwendbar sei, wo von der 
zentrierten Struktur mikroskopisch nichts zu sehen ist. "Denn das Spannungs
gesetz setzt im Grund nichts anderes voraus, als eine Zellsubstanz, welche con
tractil ist und welche wie die Muskelsubstanz elastische Eigenschaften zeigt. 
Die Zellsubstanz könnte gewiß auch irgendwie netzig, schaumig oder gar histo
logisch homogen sein und sie könnte trotzdem in demselben eigentümlichen 
besonderen Zustand innerer Spannung befindlich gedacht werden, welchen 
das von mir verteidigte Spannungsgesetz verlangt". Mit dieser Verwahrung 
hat HEIDENHAIN seinem Gesetz eine Verteidigungsstellung auch noch gegen
über den Schwierigkeiten gegeben, die ihm aus der neueren Auffassung vom 
Zustand der lebenden Materie und von der Labilität der in Anspruch genommenen 
Strukturen erwachsen sind. Auch SPEKS beachtenswerte Einwände (1918, 
S. 11) ändern daran im Grunde nichts. Es ist richtig, daß die Annahme einer 
"latenten Zentrierung und Struktur" aller zwingenden Gründe entbehrt, wie 
der Kritiker sagt; richtig ist ferner, daß die auch von uns hervorgehobenen 
Drehungen und Wanderungen der Astrosphären sich natürlich mit dem Dasein 
permanenter organischer Radien durchaus nicht vertragen und schließlich 
ist entschieden auch nur eine "latente" Zentrierung der Teilchen sehr schwer 
mit der Plasmaströmung während der Zellteilung zu vereinigen. Ob aber die 
Lehre HEIDENHAINs, abgesehen von dem, was vom "Spannungsgesetz" auch 
nach SPEKS Urteil (1. c. S. 10) zur bleibenden Erkenntnis geworden ist (die 
gesetzmäßigen Lagerungsverhältnisse der Teile in gewissen Zellen), für einen 
Teil der bei der Zelldurchschnürung obwaltenden Verhältnisse oder für bestimmte 
Typen derZelltrennung nicht doch früher oder später einen Erklärungswert 
gewinnt, das können wir bei gewissenhafter Überlegung heute nicht sagen. 
In dieser ihrer Beziehung zur Zellteilung haben wir die Kontraktionstheorie 
entschieden vorsichtiger zu beurteilen als bei der Erörterung der Chromosomen
bewegung. Es liegt durchaus kein Widerspruch in unserer Stellungnahme 
dort und hier. Die mit der Chromosomenbewegung zusammenhängenden Vor
gänge erscheinen uns vor allem in bezug auf das Tatsächliche dem Urteil in 
höherem Maße zugänglich als die Zellteilung. Bei der früheren Erörterung 
besaßen wir die Grundlage zur entschiedeneren Stellungnahme, während wir 
hier in Ermangelung einer ausreichenden Erfahrung zu einem abschließenden 
Urteil keine Berechtigung sehen. Mit einem solchen Einwand allgemeiner 
Art, daß jede Vorstellung, welche die Zellteilung mit der achromatischen 
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Teilungsfigur in Zusammenhang bringe, abzulehnen sei, weil dieselbe zur Zeit der 
Zellteilung nicht mehr, wie es nach HEIDENHAIN allerdings der Fall sein müßte, 
auf der Höhe ihrer Entwicklung sich befinde [GURWITSCH (1904, S. 322)], wagen 
wir aus den gleichen Gründen nicht zu arbeiten. Er mag für einen bestimmten 
Fall zutreffen, aber in einem anderen könnte er wieder versagen. Auch läßt 
sich nicht kurzerhand erklären, daß man die Zellteilung überhaupt nicht aus 
demselben mechanischen Prinzip wie die Kernteilung verständlich machen 
dürfe, da Kernteilung und Zellteilung nicht stets miteinander verbunden seien 
[GURWITSCH (1913, S. 93)]. Gegen eine solche Beweisführung läßt sich un
schwer manches vorbringen, so z. B. die Erwägung, daß die Fortsetzung einer 
Wirkung über die Kernteilung hinaus, wenn sie gleich manchmal ausbleibt, 
doch nicht deswegen schon als unmöglich bezeichnet werden darf. 

Die hauptsächlichen Einwände, welche der HEIDENHAINschen Hypothese 
gemacht werden können, würden auch die Lehre RHUMBLERS treffen, derenÄhn
lichkeit mit jener wir bereits oben festgestellt haben (S. 399). Nach RHUMB
LER (1896) würde sich die Zellteilung in folgender Weise abspielen: Wenn die 
Tochterzentren nach ihrer Einstellung am Kern "wieder Gewalt über die Waben
radien gewonnen haben", d. h. dem umgebenden Cytoplasma wieder Flüssig
keit entziehen (s. S. 605), dann ziehen sie jetzt an einem zäheren Hyaloplasma
gerüst als in einem früheren Stadium, bevor der Kern "sein Imbibitionsstreben" 
geltend gemacht hatte. "Die Ausbildung der Strahlen reicht daher jetzt viel 
weiter als im ersten Stadium, sie erstreokt sich schließlich bis zur Zellperipherie" 
(1. c. S. 606). "Wenn aber die Strahlen bis zur Zellperipherie hinauslaufen, so 
müssen sie einen Zug auf die Zellperipherie ausüben". Diesem Zug wird zu
nächst ganz entsprechend dem Spannnngsgesetz die Abrundung von Zellen 
zugeschrieben, "welche nicht von vornherein bereits rundliche Gestalt besessen 
haben". Auch bei RHUMBLER (1. c. S. 607) spielt die Verlagerung der Zentren 
durch den Zug der "Polstrahlen" eine Rolle. Des weiteren stimmt diese Lehre 
noch insoferne mit der HEIDENHAINschen überein, als die längsten Waben
radien infolge des Enchylemaverlustes durch die Attraktionswirkung der Sphären 
sich am meisten zu verkürzen streben oder am stärksten gespannt sein werden. 
"Sie werden unter der starken Spannung auseinandergezogen, und zwar da, 
wo ihre schwächste Stelle ist, d. h. im Äquator." Denn hier sind sie, wie aus 
RHUMBLERS Vorstellungen über die Zentrenwirkung folgt, "am wenigsten 
zähflüssig" (1. c. S. 608). Von diesem Punkt an trennt sich dann der 
Weg RHUl\IBLERS von dem HEIDENHAINS und es zeigt sich eine grund
sätzliche Verschiedenheit zwischen der dem System der organi
schen Radien zugeschriebenen Wirkung und der Theorie der con
tractilen Wabenradien. Bei RHUMBLER handelt es sich nicht um eine ein
fache Zugwirkung auf die Zellwand und um ihre Einziehung, sondern um eine 
Trennung des einheitlichen Wabensystems unter dem Zug in der Zone des ge
ringsten Widerstandes, d. h. im Äquator. "Die Trennung der Wabenradien 
ist der Anlaß zur Trennung der Mutterzelle .... in zwei Tochterzellen". Diese 
Vorstellung erklärt nicht, wie die andere, in erster Linie die Einschnürung des 
Zellenleibes. Diese wird vielmehr auf das Einströmen des Zellenleibplasmas 
in den durch das Auseinanderweichen der Tochterkerne freigewordenen Raum 
(1897, S. 696), sowie durch "ein gesteigertes Membranwachstum der Zelle während 
der Cytodiärese" (1. c. S. 610; 1897, S. 703 u. f.) erklärt. Diese Hilfsannahme 
sollte es verständlich machen, daß Zellen, welche eine weniger differenzierte, 
bloß zähflüssigere dichtere oder gallertige Randschicht und keine festere Mem
bran besitzen", "wie dies bei Embryonalzellen und bei vielen Gewebezellen 
der Fall ist", sich zwar teilen, "aber nach der Teilung zusammenhaften bleiben" 
und "sich gegenseitig abplatten" werden. Somit trägt RHUMBLERS Hypothese 
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den beiden oben gezeigten Typen der Zellteilung Rechnung, ja in erster Linie 
dem der Sonderung des Cytoplasmas im Äquator, da sie nicht nur die Wirkung 
des Teilungsmechanismus auf die Zellperipherie, sondern namentlich die im 
ganzen äquatorialen Durchschnitt ins Auge faßt. Hiernach müßte man nicht 
annehmen, wie GURWITSCH (s. oben S. 417) gemeint hat, daß die verschiedenen 
Typen der Zell trennung auf grundverschiedene Mechanismen hinweisen, sondern 
die Unterschiede wären vielmehr in der Beschaffenheit der Zelloberfläche be
gründet. Auch hat RHuMBLER (1897, S. 689) wohl mit Recht erklärt, daß 
zwischen den "Teilungen mit Zellplatten und solchen mit sanduhrförmiger 
Einschnürung der Zellmembran" "alle Übergänge" bestehen. "Bald besorgt 
die Membraneinschnürung allein die Zelltrennung, bald tut es die Zellplatten
bildung allein, häufig beteiligen sich beide an der Zelltrennungsarbeit, und 
zwar in ganz außerordentlich wechselndem Grade." Den "Zwischenkörper" , 
der bei der Teilung mancher tierischen Zellen beobachtet wird (s. S. 143) faßt 
RHUMBLER (ibidem) als eine "kleine Zellplatte" auf, "die nicht größer zu sein 
braucht, weil sie bei der Zelltrennung von der sanduhrförmigen Membran
einschnürung unterstützt wird". 

Im Gegensatz zu den oben besprochenen mit dem Zuge der Fasern oder 
Wabenradien rechnenden Hypothesen hat MEvEs (1896) die Zelldurch
schnürung aus der stemmenden Wirkung der Spindel und der 
Strahlen erklären wollen. Hiegegen hat sich RHuMBLER (1897, S. 661 
bis 666) mit so guten Gründen gewandt, daß man wohl sagen darf, es ist von 
dieser Hypothese nichts übrig geblieben als das, was über die stemmende Wir
kung der wachsenden Zentralspindel und des sich verlängernden Zwischen
körpers oben bereits in die Betrachtung eingestellt worden ist. Auch den Pol
radien die Fähigkeit zuschreiben zu wollen, daß sie sich verlängernd die Zell
wand sollen vorwölben können, und zwar von beiden Seiten her im Äquator 
am stärksten, so daß es zwischen dem Wirkungsbereich beider Radiensysteme 
zu einer Einfaltung der Zellwand käme, das hieße den Fasern Eigenschaften 
zuschreiben, die sie schlechterdings nicht besitzen können und würde auch im 
Widerspruch zu einer Reihe von Erfahrungstatsachen stehen. 

Ganz andere Vorstellungen über die Zellteilungs mechanik 
haben unter den Vertretern der dynamischen Hypothesen GALLARDO 
und LILLIE im Zusammenhang mit ihrer Erklärung der mitotischen Figur als 
elektro-kolloidaler Erscheinung vertreten. Gestützt auf die zuerst von LIEP
MANN und HELMHoLTz untersuchte Beeinflussung der Oberflächenspannung 
durch elektrische Spannung der Oberflächenschicht und besonders auf die 
Tatsache, daß Oberflächenpotential und Oberflächenspannung sich gegen
sätzlich verhalten, die Oberflächenspannung infolge Abstoßung der gleich
sinnig geladenen oberflächlichen Teilchen um so kleiner wird, je größer das 
Oberflächenpotential ist, nahmen GALLARDO (1906) und LILLIE (1913), beide 
allerdings im einzelnen auf Grund verschiedener Überlegungen, an, daß die 
Äquatorzone der Zelle während der Mitose eine Erhöhung der 
Oberflächenspannung erfahre. SPEK (1918, S. 27) erwog, ob sich auf 
diese Verhältnisse nicht auch die Beobachtung LILLIES (1903) beziehen lasse, 
daß bei Eizellen, die in eine Lösung von Nichtelektrolyten gesetzt worden, die 
Zellteilung ausbleibt, während die Kernteilung weitergeht. SPEK (1. c.), dessen 
"historischer Überblick über die bisherigen Versuche einer Zellteilungsmechanik" 
der folgenden Darstellung zur Grundlage diente, meint, man müsse mit der prinzi
piellen Möglichkeit der Entstehung solcher elektrischer Grenzpotentiale und der 
dadurch bedingten lokalen Oberflächenspannungsdüferenzen jedenfalls rechnen. 

Mit der Bezugnahme auf Oberflächenspannungsdifferenzen als Zellteilungs
faktor haben die genannten Autoren an BÜTSCHLI (1876) angeknüpft, der als 
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erster in einer Verstärkung der Oberflächenspannung im Äquator die Ursache 
der Zelldurchschnürung vermutet hat, wie auch an LOEB (1895), der gleich
falls, und ohne auf BÜTscHLI zu verweisen, gemeint hat, daß die Zelldurch
schnürung auf einer Bewegung der Oberflächenschicht infolge von Oberflächen
spannungsdifferenzen beruhen könne. 

ROBERTSON (1909, 1913) glaubte auf Grund seiner Experimente mit auf 
der Wasseroberfläche schwimmenden oder frei schwebenden Öltropfen, die 
sich vermittels eines mit Alkalilösung getränkten aufliegenden Fadens durch
trennen ließen, eine Oberflächenspannungsverminderung und nicht eine Er
höhung im Äquator der mitotischen Zelle voraussetzen zu müssen. Aber dies 
steht "im Widerspruch zu der bei Physikern wie Biologen über diesen Gegen
stand herrschenden Anschauungen" (SPTK 1. c.) und es ist sowohl VOn Mc CLEN
DON (1914) wie VOn SPEK (1. c. S. 53) gezeigt worden, daß ROBERTSONS theore
tische Ableitung wie auch seine Experimente nicht frei VOn Irrtümern sind. 

SPEK (1. c. S. 30) führt zugunsten der VOn BÜTscHLI begründeten Anschauung 
an, daß für sie die typische Struktur der sich teilenden Zelle, ihre Differenzierung 
in die Polzonen und in die Äquatorzone spreche. Das mikroskopische Bild 
verrate durch den Unterschied zwischen der Äquatorregion mit ihrer geringen 
Färhbarkeit, ihrer helleren aufgelockerten Struktur und den Polregionen eine 
geringere Konzentration des Cytoplasmas im äquatorialen Querschnitt, eine 
größere an den Polen. Dies steht in der Tat mit gewissen Vorstellungen RHUMBLERS 
(s. oben S. 420) im Einklang. Und das bedeutet nach SPEK in bezug auf die 
Oberflächenspannung des Zellenleibes eine absolute oder relative Erhöhung 
der Oberflächenspannung im Äquator und eine Verminderung derselben an den 
Polen aus dem Grunde, weil die Oberflächenspannung emulsoider Kolloide um 
so geringer ist, je konzentrierter und um so höher, je verdÜnnter sie sind. Die 
Heranziehung der Oberflächenspannungsdifferenzen sind also mit RHUMBLEBS 
oben dargestellter Anschauung [und der späteren von BÜTscHLI (1892)] gut 
vereinbar. 

Wie vor ihm QUINCKE (1888, 1890), BÜTscHLI (1893) und BERNSTEIN (1900) 
hat in neuerer Zeit SPEK (1918) es unternommen, die Durchschnürung eines 
Flüssigkeitstropfens durch Oberflächenspannungsdifferenzen im Experiment 
auszuführen. Praktisch ist dabei an freischwebenden, Ölsäure enthaltenden 
Ölkugeln durch lokale Verseifung mit Alkali oder am Quecksilbertropfen durch 
lokale Oxydation, wenn er in verdünnter Salpetersäure liegt und Kalium
permanganat lokal auf ihn einwirkt, nur eine Verminderung der Oberflächen
spannung zu bewirken, eine Erhöhung derselben läßt sich dagegen nicht her
beiführen. 

Wie diese methodisch auf das genaueste durchdachten Versuche SPEKS 
verliefen, soll an dem Beispiel der auf einer Glasplatte im Wasser leicht herum
rollenden Kugeln der Mischung Olivenöl-Nachtlichteröl-Chloroform von etwa 
1 om Durchmesser gezeigt werden (Abb. 326a-c). Bringt man an zwei gegen
überliegenden Polen derselben zwei Sodakrystalle auf die Entfernung VOn einigen 
Millimetern heran und erreicht die Sodalösung auf beiden Seiten zu gleicher 
Zeit den Öltropfen, so wölben sich beide Pole vor und werden zum Zentrum 
eines gegen den Äquator gerichteten oberflächlichen Ausbreitungsstromes 
(Abh. 326a). Treffen die heiden das gebildete feste Seifenhäutohen gegen den 
Äquator verschiebenden Ausbreitungsströme in der Mitte zusammen, so biegen 
sie Von hier gegen das Innere des Tropfens und gleichzeitig entsteht eine rings 
um den Tropfen herumlaufende Einschnürung, die immer tiefer einschneidet, 
bis schließlich die beiden Tochterkugeln nur noch durch einen kurzen Verbin
dungsfaden VOn fester Seife zusammenhängen (Abb. 326b) oder gar auch dieser 
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völlig durchreißt (Abb. 326c). Es ist bemerkenswert, daß der Durchschnürungs
vorgang nur am zähflüssigen Gemisch von Oliven- und Nachtlichteröl so lang
sam vor sich geht, daß alle Einzelheiten des Prozesses genau verfolgt werden 
können. Im Quecksilbertropfen, der unter der Wirkung der Oberflächen
kräfte in zwei Tropfen zerrissen wird, spielen sich äußerst stürmische Wirbel
bewegungen ab und auch freischwebende Bergamottöltropfen werden sofort 
in zwei Ölkugeln geteilt, wenn das Alkali an beiden Polen zu gleicher Zeit zu 
wirken beginnt. Entsprechend den bedeutenden Verschiedenheiten in der 
Stärke der Strömungserscheinungen je nach dem zum Experiment verwendeten 
Material, wird man auch beim Protoplasma verschiedener Zellen solche Unter
schiede in der Stärke der Strömungen erwarten müssen [SPEK (1. c. S. 54)1. 

ß 

c 

Abb. 326a -co Ein· und Durchschnürung eines Nachtlichteröl·Olivenöltropfens mit zwei 
Ausbreitungszentren. Nach J. 8PEK (1918). 

Dabei gibt die Dauer der Durchschnürung ungefähr ein Maß zur vergleichenden 
Beurteilung der Verhältnisse. Es ist bekannt, daß diese außerordentlich ver
schieden ist; bei dem sehr flüssigen Ei von Rhabditis pellio geht die Furchung 
in weniger als zwei Minuten vor sich (SPEK), das Seeigelei (Arbacia) braucht 
bis zur Vollendung der ersten Furche 10-15 Minuten [CHAMBERS (1924, S. 296)] 
und im allgemeinen wird angegeben, daß die Dauer der Zelldurchschnürung 
zwischen etwa einer Minute und zwischen Tagen variieren kann [SPEK (1. c. 
S. 54)]. 

Die Übereinstimmung der physikalischen Verhältnisse der sich 
teilenden Zelle mit denen der experimentell durch Oberflächen
spannungsdifferenzen zur Durchschnürung gebrachten Flüssig
keitstropfen ergibt sich aus dem Nachweis der Strömungserschei
nungen während der Zellteilung. 

Nachdem v. ERLANGER (1897) im Nematodenei eine deutliche Bewegung 
der Cytoplasmagranula nachgewiesen hatte, stellte SPEK (1918) an den Ei
zellen von Nematoden, Hirudineen, Copepoden und Gastropoden hierüber 
ausgedehnte Beobachtungen an, wobei er durch einen geringfügigen künst
lichen Eingriff, nämlich durch Erwärmung, an sich schwache und in ihrer In
tensität auch beim selben Objekt wechselnde Strömungen zu verstärken und zu 
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verdeutlichen wußte. Es ergab sich mit besonderer Klarheit an den Eiern von 
Rhabditis-A1:ten, daß die Teilungserscheinungen beginnen, nachdem die Streckung 
der Spindel ihr Maximum erreicht hat. Dann setzt bald "eine ganz schwache, 
aber doch deutliche Strömung an der Oberfläche der Zelle ein (Abb. 327), die 
allseitig gegen den Äquator gerichtet ist und gleich darauf sieht man auch schon 

b 

Abb. 327a u. b. Erste Teilung des Eies von Rhabditis dolichura mit eingezeichneten Plasmaströmungen. 
Mehrmalige Umkehr der strömungen. Nach J. SPEK (1918). 

eine seichte Einkerbung meist der ganzen Äquatorlinie eintreten. Wo diese 
erste Strömung am deutlichsten zu sehen war, da beginnt nun die immer tiefer 
einschneidende einseitige Einschnürung des Äquators, und dabei sieht 
man nun eine rein oberflächliche Strömung sehr deutlich mit der Furche gegen 
das Innere des Zelleibes einbiegen". Ganz deutlich kann auch festgestellt werden, 
"daß sie nicht nur von den Polen ihren Ursprung nimmt, sondern daß sie von 

der Furche aus gesehen etwas jenseits des 
Poles (Abb. 327), also auch auf der ande
ren Hälfte, wenn auch hier schwächer 
als auf der Einschnürungshälfte, vorhan
den und auch hier gegen die Stelle tiefster 
Einschnürung gerichtet ist, mit anderen 
Worten: es findet am ganzen Zellkörper 
nur ein oberflächliches Zuströmen gegen 
die Furche statt. Solange die Einschnü
rung auf dieser Seite fortschreitet, hält 
auch diese Strömung an; kommt die Ein
schnürung zum Stillstand, so erlischt auch 
die Strömung. Nun setzt eine ebenfalls 

Abb. 328. Allseitige Einschnürung des Rhab- b fl·· hl· h St·· d d 
diti.~ dolichura. Eies mit eingezeichneten 0 er ac 1C e romung an er an eren 
Plasmaströmungen. Nach J. SPEK (1918). Seite (richtiger Eihälfte) ein, die gegen die 

noch nicht tief eingefurchte Äquatorhälfte 
gerichtet ist. Sie ist schwächer als die vorige Strömung und scheint nicht über 
den Pol hinüberzugreifen. Sie fällt zusammen mit der jetzt beginnenden Ein
schnürung der Äquatorzone von dieser Seite und sie erlischt, sobald die Furche 
mit der Gegenseite zusammentrifft und somit die Zellteilung vollendet ist". 
Der Zusammenhang zwischen der Einschnürung des Zellenleibes 
und den oberflächlichen Plasmaströmungen geht aus diesen Be
obachtungen klar hervor. Dem zur Darstellung ausgewählten Fall stehen 
bei den Eiern freilebender kleiner Nematoden kompliziertere gegenüber, indem 
erst die Einschnürung bald von dieser, bald von jener Seite beginnt, wieder 
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aussetzt, dann wieder in ganz regelloser Folge von der ersten Seite her auf
genommen wird, so daß sehr wechselnde Teilungsbilder entstehen. Aber trotz 
weitgehender Verschiedenheiten im einzelnen läßt sich das grundsätzlich 
wichtige Ergebnis immer wieder feststellen, daß die Durchschnürung der 
Zelle in der Tat durch Erhöhung der Oberflächenspannung der 
Einschnürungszone zustande kommt. 

Die Erhöhung der Oberflächenspannung im Äquator muß nach diesen Er
fahrungen als eine absolute aufgefaßt werden. Nur so ergeben sich die be
obachteten Strömungserscheinungen als die notwendigen Folgen der entstehen
den Oberflächenspannungsdifferenzen. Bei relativer Erhöhung der Ober
flächenspannung im Gefolge einer absoluten Herabsetzung der Oberflächen
spannung an den Polen müßte sich die Wirkung als relative Zunahme im ganzen 
Äquator bemerkbar machen und asymmetrische Strömungen mit Beginn der 
Oberflächenströmung jenseits des Poles könnten dabei nicht eintreten [SPEK 

Abb. 329. Intraepitheliale Pigmentzelle einer Salamander· 
larve. Dyaster. Ausläufer vollständig eingezogen. Deut
liche Konturen. Polfelder frei von Pigment, ebenso der 
von den Chromosomen eingenommene Raum. Das Pigment 
ist an der Teilungsstelle und zwischen den äußersten 
Chromatinschleifenden angehäuft. Der Zellenleib ist fast 
vollständig durchgetrennt. NachK.\V.ZIMMERMANN (1890). 

Abb. 330. Dieselbe Zelle wie Abb. 329. 
Tochterkerne im Übergang vom Spi· 
rem zur Ruhe. Das Pigment ist an 
der Teilungsstelle angehäuft. Die 
Teilung des Zellenleibes ist vollstän· 
dig erfolgt, wenn auch die Zellen noch 

fest aneinander liegen. 
Nach K. W. ZIMMERMANN (1890). 

(1. c. S. 68)]. Die Möglichkeit einer absoluten Abnahme der Oberflächenspan
nung an den Polen gleichzeitig mit der absoluten Erhöhung derselben am Äquator 
muß nach SPEK eingeräumt werden. 

Die Fortsetzung der Strömung im Inneren der Zellen ist schwer 
direkt zu verfolgen. Es ist aber nach den Verhältnissen, die das Experiment 
mit den Ölkugeln darbietet (Abb. 326) und aus der Tatsache, daß der von den 
Polen ausgehende Oberflächenstrom "die unmittelbare Fortsetzung eines gegen 
die Pole gerichteten axialen Zustromes" ist [SPEK (1. c. S. 67)], wie auch aus 
einfachen mechanischen Überlegungen zu schließen, daß dem oberflächlichen 
Einströmen des Cytoplasmas in die Äquatorzone ein Abströmen der Teilchen 
entlang dem Zwischenkörper in der Richtung gegen die Pole entsprechen muß. 
Daß dieser axiale Strom das Auseinanderweichen der Tochterkerne als eine 
vis a tergo unterstützen kann, wurde von WASSERMANN (1926, S. 421) in Er
wägung gezogen, von BELAR (1927) deswegen in Abrede gestellt, weil nach 
seinen Beobachtungen die Entfernung der Tochterkerne auch nach künstlicher 
Unterbindung der Cytoplasmaströmung ihr gewöhnliches Ausmaß erreicht. 

Daß die Strömungen und damit die Oberflächenspannungsdifferenzen bei 
der Teilung aller tierischen Zellen in der gleichen Weise wirksam sind, lehrt 
die Verlagerung geformten Zellinhalts, welche sich auch an den fixierten 
Objekten Schritt für Schritt verfolgen läßt und welche in günstigen Fällen, 
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so bei den Eiern von Crepidula [CONKLIN (1902)] ein vollkommenes Strö
mungsbild ergibt. Solche Beobaohtungen, namentlich über die Pigment
verteilung während der Zellteilung, sind von einer Reihe von Untersuohern 
[K. W. ZIMMERMANN (1890), NUSSBAUM (1893), GARDINER (1895), VAN BAM
BEKE (1896), J. LOEB (1895), QUDREWS (1897), FIseHEL (1906), Me CLENDON 
(1911)] gemaoht worden (Abb. 329, 330) und gerade die Untersuchung CON
KLINs hat die Gesohlossenheit des Stromes mit axialem Vorströmen und dem 
oberflächlichen Ausbreitungsstrom besonders deutlich gezeigt. Über eine ent
spreohende Verlagerung wird auch von den Dotterkörnern (dotterfreie Polkappen, 
SPEK; Polfontänen, RHUMBLER) bei der Furchung beriohtet. Sie gilt vielfach 
auch für die Plastosomen [MEvEs (1910, S. 154)]. Neuerdings hat BELAR (1927) 
vermittels der Entquellung des Cytoplasmas der Spermatocyten die Körnchen
strömung zum Stillstand bringen und einen Zustand der Anhäufung der Körnchen 
im Äquator feststellen können, der beim ungestörten Ablauf der Bewegung 
durch die Verteilung derselben entlang dem Zwischenkörper ausgeglichen wird. 

Eine besondere Aufmerksamkeit erfordert, obwohl dabei grundsätzlich nur 
immer wieder dasselbe in Erscheinung tritt, der Transport der Plasto
somen zum Äquator und an den Zwischenkörper. Sie umgeben den
selben in manchen Fällen als eine geschlossene Hülle (Abb.132, S.132) und werden, 
wenn die Durchschnürung des Zellenleibes zu Ende kommt, genau wie andere 
Cytoplasmaeinlagerungen passiv und aus rein mechanischen Gründen etwa 
zur Hälfte der einen, zur Hälfte der anderen Tochterzelle zugeteilt. Eine aktive 
Beteiligung der Plastosomen in irgend welcher Form am Zell
teilungsvorgang anzunehmen, liegt kein Grund vor. Für den Fall, 
daß man am Zwisohenkörper in die Länge gezogene "Chondriomiten" vor sich 
hat, was besonders deutlich bei den Reifeteilungen mancher Spermiocyten 
in Erscheinung tritt [ANKEL (1924, S. 98)], wird bei der Zelldurchschnürung 
eine Querteilung dieser fädigen Gebilde eintreten müssen. ANKEL hat ent
sprechend der hier vertretenen Auffassung durchaus den Eindruck einer "pas
siven" Querteilung gewonnen und er betont eigens, es könne "keine Rede" 
sein "von einer an Exaktheit der Kernteilung gleichkommenden und von ihr 
unabhängigen Verteilungsform". GIGLIO-Tos und GRANATA (1908), wie auch 
E. B. WILSON (1925, S. 165) haben jedoch bei verschiedenen Objekten von Er
scheinungen beriohtet, welche sich im Sinne der erstgenannten Autoren als 
Ausdruck einer "Chondriodierese", d. h. eines selbständigen Teilungsaktes der 
Chondriosomen sollten deuten lassen. Dieser Auffassung neigt auch DUEs
BERG (1911, S. 683) zu, von der Annahme ausgehend, daß alle Veränderungen 
in Form und Lage, welche die Plastosomen während der Mitose zeigen, "sicht
lich zum Zweck" hätten, "die plastochondriale Substanz in gleichmäßiger 
oder annähernd gleichmäßiger Weise unter die Tochterzellen zu verteilen". 
Solche Anschauungen mußten auf dem Boden der Plastosomentheorie bei 
ihrer Überschätzung der Plastosomen als der wesentlichen Gebilde des Plasmas 
entstehen. Aber wir glauben nicht, daß es gerechtfertigt ist, den einfachen 
Sachverhalt einer passiven und natürlioh annähernd gleichmäßigen Verteilung 
dieser Gebilde auf die Toohterzellen, den der Augenschein ebenso auch für 
Pigmentkörner und andere Plasmaeinschlüsse lehrt, im Sinne der theoretischen 
Meinung zu deuten. WILSON (1925, S. 165) gibt dies übrigens ebenfalls zu und 
möchte die Selbstteilung der Chondriosomen nur für gewisse Fälle gelten lassen. 
Dasselbe Schicksal wie die Plastosomen müssen auch die aus dem mitotischen 
Zerfall des GOLGI-Apparates hervorgehenden Dictiosomen erleiden. Daß die 
Zellteilung auf diese Weise auch in bezug auf die Verteilung von Plasma
partikeln eine Äquationsteilung ist, das kann als eine zweckmäßige Begleit
erscheinung ihres Mechanismus aufgefaßt werden. 
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Bei der allgemeinen Verbreitung des auf den Oberflächenspannungsdiffe
renzen beruhenden Zellteilungsmechanismus ist die Forderung selbstverständ
lich, daß sich jede Hypothese über die mechanischen Ursachen der Zellteilung 
mit den Strömungserscheinungen auseinanderzusetzen hat. Wie die RHuMB
LERsche Hypothese von diesem Standpunkt aus zu beurteilen und teilweise 
aufrecht zu erhalten ist, hat SPEK gezeigt. 

Natürlich ist die Frage nach den Ursachen der Zellteilung, wenn unmittel
bare Faktoren ihres Vollzuges somit bekannt sind, auf das Zustandekommen 
der Oberflächenspannungserhöhung im Äquator auszudehnen. In 
dieser Beziehung ist auf den oben bereits erwähnten flüssigeren Zustand des 
Cytoplasmas in der Äquatorzone hinzuweisen, aus dem sich die Oberflächen
spannungserhöhung ergeben kann. Auch CHAMBERS (1924, S. 297) erklärt, 
daß die polare und die äquatoriale Region in Teilung begriffener Eier sich in 
ihrem "state of fluidity" in dieser Weise unterscheiden und bezieht sich unter 
anderem auch auf den direkten Nachweis dieses Unterschieds durch das Mikro
dissektionsexperiment und durch die Beobachtung im Dunkelfeld. Die nächste 
Frage würde das Zustandekommen des Unterschieds zwischen dem Cytoplasma
zustand in den polaren Zonen und dem im Äquatorbereich zur Zeit der Ana
phase betreffen. Man kann aus der Auffassung, die wir über die Umwandlung 
des Cytoplasmas unter dem Einfluß der aktivierten Zentren gewonnen haben 
(s. S. 304), die Folgerung ableiten, daß beim Nachlassen dieser Wirkung im 
Verlauf der Telophase zuerst in der von den Zentren am weitesten entfernten 
Region, das ist eben im Äquator das Cytoplasma wieder in seinen im ganzen 
flüssigeren Zustand zurückkehren wird. Das ist eine Überlegung, welche an 
die Bemerkungen anknüpft, die wir über die Veränderungen am Cytozentrum 
während der Anaphase und Telophase oben gemacht haben (S. 412), und welche 
die dortigen Angaben ergänzt und erweitert. Auch insoferne bieten die Er
gebnisse der Analyse der Zelldurchschnürung eine Möglichkeit, an früher Aus
geführtes anzuknüpfen, als sich in der Tat ergeben hat, daß das Polplasma 
im letzten Stadium der Mitose eine veränderte Beschaffenheit gewinnt, was 
wir unter der Annahme von telophasischen mit der Tochterkernbildung zu
sammenhängenden Cytoplasmaveränderungen von anderen Tatsachen aus
gehend vorausgesetzt haben (S. 413). 

Wir haben bemerkt, daß sich verschiedene Zellen in bezug auf die Stärke 
der Cytoplasmaströmung und damit auch in bezug auf die zur Teilung benötigten 
Zeit sehr verschieden verhalten können. Dies beruht offenbar, worauf die an
geführte Äußerung SPEKS hinweist und was CHAMBERS (1924, S. 299) ausdrück
lich angibt, auf der größeren oder geringeren, für die einzelne Zellart typischen 
oder auch mit den äußeren Bedingungen (Temperatur) wechselnden Viscosität 
des Cytoplasmas. Immer aber wird zur Durchführung der Zelldurchschnürung 
eine Viscosität vorausgesetzt werden müssen, die im Vergleich zu der während 
der Metaphase bestehenden verhältnismäßig gering ist. Wir können also er
klären, daß nach dem Zustand der erhöhten Viscosität während 
der Metaphase eine allmähliche Viscositätsabnahme im Verlauf 
der Zellteilung sich einstellt. Die Bestimmung der periodischen Schwan
kungen der Viscosität während der Mitose (s. Abb. 248) ergeben allerdings keine 
Bestätigung dieser Angabe. Aus HEILBRUNNS Kurve müßte man im Gegen
teil entnehmen, daß die innere Reibung des Cytoplasmas zur Zeit der Pol
körperbildung maximale Werte erreicht und sich ebenso auch nach der mito
tischen Formveränderung des Eies, also nach der Anaphase auf der erreichten 
Höhe unverändert erhält. Es wäre indessen sicher falsch, sich durch diese 
gewiß unbestreitbaren Angaben in der Beurteilung eines hinreichend klaren 
Sachverhalts beirren zu lassen. Es ist hier wieder (s. S. 329) daran zu erinnern, 
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daß die Viscositätsbestimmung an diesen großen und dotterreichen Eizellen 
nicht zu Ergebnissen führt, die wir ohne weiteres auf die sich teilende Zelle 
übertragen dürfen. Denn sobald die Viscositätsänderung, auf die es in diesem 
Zusammenhang ankommt, nur einen Teil des Eies betrifft und der größere Teil 
nicht derselben oder gar einer gegenteiligen Veränderung unterliegt, erhält man 
mit dieser Methode entweder keinen Ausschlag oder einen zwar an sich richtigen, 
aber nicht für die eigentliche Mitose maßgebenden Wert. Wenn es noch eines 
Beweises bedarf, daß die Viscosität der in Teilung begriffenen Zellen über oder 
unter eine gewisse Grenze nicht hinausgehen darf, so liefern ihn die Versuche 
von CHAMBERS (1924, S. 301), durch Einbringung von Seeigeleiern auf dem 
Amphiasterstadium in hypo tonisches Seewasser und durch die hiermit ver
bundene Quellung und Viscositätserniedrigung die Furchung zu verhindern 
oder die Befunde BELARB (1927) über die Einstellung der Cytoplasmaströmung 
und Teilung bei Entquellung der mitotischen Zellen. 

Zum Schlusse sei hier noch angemerkt, daß die Einsicht in den Mecha
nismus der Zellteilung auch für die Beurteilung der Zellmembran 
von recht großer Bedeutung ist. Darüber hat wiederum SPEK (1918, 
S. 101 usw.) gründliche Betrachtungen angestellt. Ausgehend von der Vor
stellung, die wir über Kolloidmembranen besitzen, erörtert er, wie jede Form
veränderung der Zelle mit einem Zuwachs oder einem Verschwinden von Ober
fläche Hand in Hand gehen muß. Gerade die mitotische Zellteilung ist von 
der in ihrem Beginn eintretenden Abrundung bis zur Durchschnürung mit 
einem beträchtlichen mehrfachen Formwechsel verbunden und erfordert daher 
eine Anpassung der Membran an die wechselnden Zustände oder mit anderen 
Worten Zustandsänderungen des physikalischen Systems der kolloidalen Membran. 
Am wahrscheinlichsten ist es, "daß sich die Membran bei Formverän
derungen der Zelle gerade in einem weniger verfestigten, also ver
flüssigteren Zustand befindet". Direkten Einblick in den physikalischen 
Zustand der Membrankolloide während der Zellteilung besitzen wir allerdings 
noch nicht. Aber manche Erscheinungen, so besonders der mit der Zellteilung 
einhergehende Verlust gewisser Differenzierungen der Oberfläche, weisen auf 
den Umbau derselben hin (s. S. 503). 

Die sog. Zellteilung bei den Pflanzenzellen, richtiger die Zell
scheidewand- oder Zellplattenbildung kann mit der Teilung der tieri
schen Zelle nicht auf eine Linie gestellt werden. Die Zelldurchschnürung der 
Zoomitose ist ein Vorgang, der sich am Protoplasten abspielt und an dem, 
wie es im beschreibenden Teil dargestellt wurde, der Zwischenkörper, der seine 
Rolle mit dem Ende der Chromosomenbewegung -ausgespielt hat, nur passiv 
beteiligt ist. Er stellt ein Hindernis für die Zelltrennung dar und wenn er der
selben widersteht, bleibt sein Mittelstück als Zellkoppel zunächst erhalten. 
Seine intercellulären Abschnitte verfallen der Auflösung (s. S. 144). Ganz im 
Gegensatz dazu wird die Scheidewand zwischen pflanzlichen Tochter
zellen innerhalb des Zwischenkörpers (Phragmoplast der Botaniker, 
nach ERRERA) gebildet (s. S. 143). Die Scheidewandbildung beruht auf einer 
Veränderung des Zwischenkörpers, die bei der Mitose tierischer Zellen nicht 
oder nur andeutungsweise zuweilen vorkommt (s. S. 144)1. Bei der Übereinstim-

1 In diesem Zusammenhang sind die neuen Versuche von NEMEC (1929) zu erwähnen. 
Dieser zeigte an nicotinierten Wurzelspitzen, daß der Phragmoplast (den er auch "achro
matische Verbindungs spindel" nennt) sich von den Tochterkernen lösen und im Cytoplasma 
mehrere Stunden als selbständiges Gebilde existieren kann. Er verhält sich dann so wie die 
achromatische Verbindungsbrücke in manchen tierischen Zellen (s. Abb. 159 u. f., S. 145). 
Aber bei der Pflanzenzelle muß, wenn der Phragmoplast seine Beschaffenheit und seine 
Stellung verändert, die Zellteilung unterbleiben, bei den tierischen Zellen ist die Teilung des 
Zellenleibes von dem Verhalten des entsprechenden Gebildes weitgehend unabhängig. Gerade 
dieser Unterschied ist durch die Versuche NEMECS wieder sehr deutlich gemacht worden. 
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mung zwischen den Spindeln der tierischen und pflanzlichen Zellen und bei 
der Übereinstimmung, die wir auch für die Umwandlung der Spindel in den 
Zwischenkörper während der Bewegung der Chromosomen voraussetzen dürfen, 
ist es nicht verwunderlich, daß gelegentlich auch der Zwischenkörper der Meta
zoenzelle oder der der Protisten Erscheinungen darbietet, welche an die Vor
gänge im Phragmoplasten anklingen. Was sie aber nicht zur stärkeren Aus
bildung gelangen läßt, das ist wahrscheinlich der Vorgang der Zelldurchschnürung, 
der für die Äquatorzone des Zwischenkörpers ganz andere äußere Bedingungen 
schafft, als sie in der Pflanzenzelle am Schluß der Mitose gegeben sind. Es 
wäre wissenswert, inwieweit der Protoplast der Pflanzenzelle während der 
Telophase Veränderungen erleidet, welche den mit der Durchschnürung des 
Zellenleibes verbundenen an die Seite gestellt werden könnten. Es ist eigent
lich nur eine notwendige Folge der während der Prophase auch in der Pflanzen
zelle durchgeführten dizentrischen Anordnung des Cytoplasmas, daß am Schluß 
der Mitose die konzentrische Verteilung desselben wieder hergestellt und also 
auch bei der Pflanzenzelle in dieser Periode der Zellteilung das Cytoplasma 
in Bewegung gesetzt werden muß. Ob hierfür dieselben oder ähnliche mecha
nische Voraussetzungen gegeben sind wie bei der Zelldurchschnürung, darüber 
sind wir leider nicht unterrichtet. 

Ein weiterer Unterschied zwischen der Teilung pflanzlicher und tierischer 
Zellen besteht darin, daß bei den ersteren die neue Zellscheidewand in der Regel 
porös ist und durch sie hindurch die beiden Tochterprotoplasten vermittels, 
zahlreicher Verbindungsbrücken miteinander im Zusammenhang bleiben, 
während bei den tierischen Zellen eine vollständige Trennung der Tochterzellen 
bewirkt werden kann. Die pflanzliche Zellenleibteilung ist demgegenüber also 
eine unvollständige. Der achromatische Verbindungsstiel, der zwischen den 
tierischen Zellen zuweilen nach der Teilung bestehen bleibt, verbürgt keinen 
dauernden Zusammenhang und so müssen Verbindungen zwischen den Zellen nach 
der erfolgten Teilung hier erst von neuem hergestellt werden. In gewissen Fällen, 
namentlich wenn im Cytoplasma fibrilläre Strukturen ausgebildet sind, wird 
aber auch die tierische Zellteilung primäre Cytoplasmabrücken bestehen lassen 
können. 

b) Zellteilung und Kernteilung. 

Seit FLEMMING (1880, S. 189) die Bildung mehrkerniger Zellen in den Hoden
epithelien von Salamandra zur Zeit des Beginns der Samenreifung zuerst be
schrieben hat, weiß man, daß die Karyokinese nicht unbedingt auch 
die Zelldurchschnürung zur Folge haben muß. Die zwei- und mehr
kernigen Zellen mit ihren simultanen Mitosen, von denen öfters gesprochen 
wurde (S. 262), liefern zahlreiche Beispiele für die Unabhängigkeit 
von mitotischer Kernteilung und Zellteilung bei tierischen Zellen. 
Für die Pflanzenzellen war dasselbe bereits vor FLEMMINGS Entdeckung be
kannt. Jedoch sind bei der Verschiedenheit zwischen der Zelldurchschnürung 
und der Zellplattenbildung, von der wir im vorigen Abschnitt gehört haben, 
beide Fälle nicht unmittelbar miteinander zu vergleichen. 

Nicht nur das Ausbleiben der Zelltrennung nach der Karyokinese ist be
weisend für den Mangel einer notwendigen Verknüpfung der telophasischen 
Zellveränderungen mit dem Ende der Karyokinese, sondern auch die Un
gleichzeitigkeit von Kern- und Zellteilung. Auch diese hat FLEM
MING (1890) bei seinen Untersuchungen über die Teilung von Pigmentzellen als 
erster erkannt. Er fand, daß die Karyokinese der großen Pigmentzellen des 
Bauchfelles der Salamanderlarve zunächst zum Zustand einer zweikernigen 
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Zelle führt. Dabei bleibt es aber in vielen Fällen nicht, sondern es finden sich 
Formen genug, "welche deutlich eine nachträgliche, der abgelaufenen Mitose 
erst lange nachfolgende Zertrennung des Zellkörpers dartun", nachdem die 
beiden Tochterkerne "längst zur Ruheform zurückgekehrt sind" (1. c. S. 280). 
Eine solche "nachträgliche halbierende Zerlegung des Zell territoriums" (FLEM
'MING) ist für die Furchung mancher Eier, so der Selachiereier, typisch. RÜCKERT 
(1899, S. 626) berichtet, daß unter 11 Keimscheiben von Torpedo auf dem Sta
dium mit 8 Furchungskernen zwei überhaupt noch keine Furche aufgewiesen 
haben. Bei den meisten übrigen Eiern, selbst denen mit 8 mitotischen Kernen, 
waren nur 1-2 Furchen vorhanden. Diese Angaben vermitteln eine Vorstel
lung über die Verspätung, welche hier die Zellteilung gegenüber 
der Kernteilung erreicht. Aber auch bei den kleinen Eiern Wirbelloser 
bleibt gelegentlich die erste Furche aus und es kommt zum Bilde zweier syn
chroner Mitosen in einem Eileib [WHEELER (1897 bei Myzostoma, Abb. 65)] 
und wahrscheinlich auch hier zu einer verspäteten Abfurchung des Eies nach 
den einzelnen Kernplasmaterritorien. Diese Fälle von zeitlicher Unabhängig
keit zwischen Kern- und Zellteilung erinnern durchaus an die verspätete Zell
scheidewandbildung in vielkernigen pflanzlichen Plasmodien, bei welchen man 
für diesen anscheinend selbständigen Vorgang den Namen Vielzellenbildung 
geprägt hat. Und besonders wichtig ist es, daran zu erinnern, daß sich "bei 
vielen Protisten und Tallophyten" die Zellteilung "mehr oder minder unabhängig 
von der Kernteilung erweist, ja sie kann völlig auf einen ganz anderen Zeit
punkt im Leben der Zelle verschoben werden" [M. HARTMANN (1927, S. 314)]. 

Das zeitliche Ineinandergreifen von Kern- und Zellteilung kann offenbar 
auch bei derselben Zellart aus irgendwelchen Ursachen wechseln. K. W. ZIMMER
MANN (1890) konnte zunächst die obenerwähnte Beobachtung FLEMMINGS, 
daß sich gewisse Pigmentzellen der Amphibienlarven nur in den Kernen, nicht 
aber im Plasmaleib teilen, nicht bestätigen. Bei der Untersuchung langsam 
sich entwickelnder Larven (Einflüsse von seiten des Gesamtorganismus !) be
gegneten ihm aber dann auch ungeteilte Pigmentzellen mit zwei Spiremen 
und eine andere mit zwei ruhenden Kernen. 

Wir finden also alle Übergänge von einer geringen Verzögerung 
der Zellteilung bis zu ihrem völligen Ausbleiben. Das erscheint 
uns nicht so schwer verständlich, wenn wir an die Vorgänge im Zellenleibe 
denken, welche wir als die maßgebenden Faktoren der Zellkörpertrennung 
erkannt haben. Wie aus den oben (S. 423) angeführten Angaben SPEKS her
vorgeht, dauert an sich schon je nach der Plasmabeschaffenheit und der ent
sprechenden Geschwindigkeit ihres Ablaufs die Zellteilung verschieden lang 
und dementsprechend ist der Abstand zwischen dem Ende der Kernteilung 
und dem Abschluß der Zellteilung kleiner oder größer. SPEK hat auch den 
beschleunigenden Einfluß der Temperaturerhöhung nachgewiesen. So ist die 
bloße Verzögerung der Zellteilung lediglich als eine geringfügige 
Abänderung im Tempo der ihr zugrunde liegenden Vorgänge auf
zufassen. 

Das gänzliche Ausbleiben der Zellteilung nach einer Kern
teilung braucht nicht darauf zu beruhen, daß jene Umlagerungen des Cyto
plasmas, deren Ausdruck seine beschriebenen Strömungen sind, überhaupt 
nicht stattfinden. Wir können eigentlich den Abschluß einer Kernteilung uns 
gar nicht anders vorstellen als verbunden mit der Wiederherstellung einer der 
Teilungsruhe entsprechenden Verteilung des Cytoplasmas um den Tochter
kern. Und damit muß eine Bewegung des Cytoplasmas notwendigerweise ver
bunden sein, die in ihrer stärksten Ausbildung mit den sichtbaren Erschei
nungen der Strömung und Zelleinschnürung einhergeht. Aber wenn diese 



Die Teilung des Zellenleibes. 431 

Bewegung zu solchen Ausschlägen führen soll, dann muß sie erstens stark genug 
sein und zweitens ist dazu, wie wir gehört haben, die Beteiligung der Ober
flächenschicht der Zelle notwendig. Trifft beides oder auch letzteres allein 
nicht zu, dann werden die eine Kernteilung abschließenden Cytoplasmabewe
gungen nicht bis zu dem die Zellteilung bewirkenden Ausmaß gedeihen können. 

Solche Vorstellungen scheinen zunächst im Widerspruch zu der von uns 
eingehend behandelten Tatsache zu stehen, daß die ganze Bewegung des Cyto
plasmas von der Oberfläche, d. h. von Oberflächenspannungsunterschieden 
ihren Ausgang nimmt. Man könnte daher meinen, es seien solche Bewegungen 
überhaupt unmöglich, wenn nicht zuerst die Oberfläche der Zelle den Zelltei
lungsvorgang einleitende Veränderungen durchmacht. Eine solche Betrach
tungsweise wäre nicht richtig. Man darf nicht nur an die Oberfläche der 
Zelle bei solchen Überlegungen denken, sondern muß sich, von den Erfahrungen 
an der Pflanzenzelle ausgehend, daran halten, daß es bei der Zellteilung allein 
auf die Oberfläche des Protoplasten ankommt. Es ist eine Selbstverständ
lichkeit, daß sich die Cellulosemembran der Pflanzenzelle nicht an der Mitose 
beteiligt, sich dieselbe vielmehr nur an dem Protoplasten innerhalb der Mem
bran abspielt. Die Ausscheidung einer nicht mehr zur lebenden Substanz des 
Zellenleibes gehörenden Wand aus Cellulose ist ein äußerster Fall. Es gibt 
aber auch bei tierischen Zellen nicht selten Veränderungen der Außenschicht 
des Cytoplasmas, welche in bezug auf die hier in Betracht kommenden Erschei
nungen als eine Annäherung an die Pflanzenzelle mit Cellulosemembran auf
gefaßt werden können. Dabei kann es sich um eine bloße Verdichtung und Ver
dickung einer Exoplasmaschicht handeln oder aber um die massenhafte Ein
lagerung paraplasmatischer Substanzen in den Zellenleib. Gerade durch eine 
solche Beladung mit schwer beweglichen, das Cytoplasma selbst verdrängen
den Teilchen muß der Zellenleib mehr oder weniger starr werden. Er stellt 
dann im ganzen eine Wand von beträchtlicher Dicke dar, in welche der Kern 
mit dem ihm zunächst gelegenen Cytoplasma eingeschlossen ist. Dieser Zu
stand dürfte gegenüber dem einer bloßen Verfestigung der Oberflächenschicht, 
die unter dem Einfluß der mitotischen Plasmaveränderungen in vielen Fällen 
nachweislich rückgängig gemacht wird, das bedeutendere Hindernis für die 
Teilnahme der ganzen Zelle am Teilungsgeschehen darstellen. Die dotter
beladenen Eizellen sind uns ein geläufiges Beispiel für solche Zellen, deren 
Körper in eine mit Ballast durchsetzte Außenzone (bzw. Hälfte) und eine den 
Kern bergenden Schicht feinkörnigen Cytoplasmas zerfällt. In einem solchen 
Fall spielt sich der Teilungsvorgang im Bereich der Innenzone ab. Diese ver
dichtet sich um den Prophasenkern (s. S. 327), diese allein liefert das Mixo
plasma und also die Spindelmuttersubstanz und, was das wichtigste ist, sie 
macht auch zunächst für sich jene der Verlängerung und Einschnürung der 
ganzen Zelle entsprechende Formveränderung durch. Man kann diese Ab
grenzung eines an der Mitose direkt beteiligten Plasmafeldes gegenüber dem 
übrigen Zellenleibe recht gut aus den Bildern ablesen, die KING (1901, Taf. 31, 
Abb. 50-55) von der ersten Furchungsteilung des Eies von Bufo lentigino8u8 
gegeben hat. Die ganze Teilungsfigur liegt hier in dem besonderen Plasma, 
das um Centrosomen und Spindel eine gleichmäßige, granulierte dotterfreie 
Hülle bildet (Abb. 331). Wenn nun die Chromosomen auseinanderweichen, 
so zieht sich das umgebende Plasma, ohne daß die Dotterkörner sogleich 
folgen, in der Äquatorebene zusammen (Abb. 332). Es ist deutlich, daß sich 
die Formveränderungen und dementsprechend die Cytoplasmaströmungen zuerst 
und vor allem mit viel größerer Geschwindigkeit im Bereiche des Mitosen
plasmas abspielen. Erst sekundär wird auch die träge, mit Dotterplättchen 
beladene Masse in den Teilungsvorgang hereingezogen, was sich durch das 
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Einströmen der Dotterbestandteile in die Äquatorebene bekundet. Man kann 
also sagen, daß in erster Linie das Mixoplasma oder, wenn man 
diesen Begriff hier zu eng findet, ein "Teilungsplasma" jene 
für die Zelldurchschnürung maßgebenden Formveränderungen 
durchmacht. Bei kleinen Zellen fällt das Teilungsplasma mit dem Cytoplasma 

Abb. 331. Metaphase der ersten Furchungsteilung von Bu/o lentiginosus. Man beachte das feinkörnige 
Cytoplasma an der Außenfläche der Astrosphären und der Spindel. Nach H. D. KING (1901). 

überhaupt praktisch zusammen. Wir meinen allerdings auch bei solchen eine 
Schale dichteren Cytoplasmas nach außen vom Mixoplasma noch während 
der Anaphase zuweilen deutlich unterscheiden zu können, wie auf dem in Abb. 45, 
S. 65 wiedergegebenen Anaphasenstadium. Je größer eine Zelle ist, je 
mehr der Zellkörper durch Einlagerungen oder die Oberflächen
schicht durch ihre besondere Beschaffenheit von dem Cytoplasma 

Abb. 332. Anaphase der ersten Furchungsteilung des Eies von Bu/o lentiginosus. Das feinkörnige 
Cytoplasma ist in die Teihmgsebene eingeströmt. Nach H. D. KING (1901). 

in der unmittelbaren Nachbarschaft des Kerns verschieden sind, 
desto mehr wird sich der Unterschied zwischen einem an der 
Mitose unmittelbar beteiligten Plasma und dem übrigen Zell
körper, der erst mittelbar und allmählich in den Teilungsvorgang 
hereingezogen wird, bemerkbar machen. Im äußersten Fall bei 
besonders hoher Viscosität einer Exoplasmaschicht wird sich die Zellteilung 
überhaupt auf das Teilungsplasma beschränken können. Man braucht also, 
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um die Verzögerung der Zellteilung oder ihr Ausbleiben verstehen 
zu können, nicht zu irgendwelchen neuen Annahmen zu greifen, 
sondern es genügt, sich lediglich von der Vorstellung zu be
freien, daß die Formveränderung und äquatoriale Einschnürung, 
welche das Cytoplasma am Schluß der Karyokinese durchmacht, immer an 
der ganzen Zelle und immer unter Beteiligung der Zelloberfläche 
sich abspielen müssen. Es wird Fälle geben, in denen man die Erfahrungen 
über die Verän9-erungen der Zelloberfläche beim Abschluß der Mitose auf die 
Grenzfläche zwischen Teilungsplasma und übrigem Zellenleibe 
übertragen kann. So konnte es unter Zugrundelegung des Vergleichs zwischen 
einer großen dotterbeladenen Eizelle und einer kleinen plasmaarmen Zelle von 
WASSERMANN (1926, S. 422) verständlich gemacht werden, warum in einem 
Falle Kernteilung und Zellteilung ersichtlich zu einem einzigen, in einem Zuge 
fortlaufenden Vorgang verbunden sind, in einem anderen aber voneinander 
unabhängig werden, so daß die Zellteilung sich mehr oder weniger verspätet 
oder ganz ausbleibt. Man kann von dieser Erklärung aus, welche die Unter
schiede der verschiedenen Zellarten beim Teilungsvorgang von einer neuen 
Seite her beleuchtet, auf jene Unterscheidung zweier Arten von Zellenleibteilung 
zurückgreifen, die wir durch die Bezeichnungen "Zelldurchschnürung" und 
"Sonderung der Zellen in der Teilungsebene" an einer früheren Stelle (S. 417) 
getroffen haben. Es ist klar, daß die Zelldurchschnürung bei jeder Teilung 
kleiner und durchgehend gleichartig gebauter Zellen auftreten wird, die Sonde
rung der Tochterzellen im Äquatorialbereich als ein langwieriger Vorgang aber 
dann, wenn die äußeren Schichten des Zellenleibes in dem oben dargelegten 
Sinne erst sekundär in den Teilungsvorgang einbezogen werden. 

Diese Überlegungen machen es auch verständlich, daß man durch ge
wisse äußere Einwirkungen auf das Cytoplasma des Seeigeleies, wie z. B. 
durch höhere Konzentration des Seewassers die Teilungsvorgänge am Cyto
plasma unterdrücken kann, während die Kernteilungen unbehindert bleiben 
[J. LOEB (1896)]. 

Bereitet somit das Ausbleiben der Zellteilung nach einer Kernteilung dem 
Verständnis keine großen Schwierigkeiten, so stellt im Gegensatz dazu Z ell
teilung ohne Kernteilung ein ganz anderes Problem dar. Hier
hergehörige Beobachtungen haben sich bei den an anderer Stelle bereits er
wähnten (S. 301) Versuchen ZIEGLERS (1898, II) an Echinodermeneiern ergeben, 
bei denen in eine der beiden ersten Blastomeren kein Kern geraten war, wohl 
aber ein Centrosom. Wir haben darüber berichtet, wie die Centrosomen in 
den kernlosen Blastomeren synchrone Teilungen entsprechend den Mitosen 
der kernhaitigen Schwesterzellen durchmachen. In einem solchen Fall (1. c. 
S. 282 u. f.) kamen nun auch in der kernlosen Eihälfte Teilungen des Zellkörpers 
zustande. Bei der ersten Teilung der Zentren wurde die Zellteilung allerdings 
nur eben angedeutet und auch bei der zweiten Teilung blieb sie unvollständig. 
Ferner verlief die Furchung des kernlosen Teiles auch weiterhin unregelmäßig 
und "man hatte überhaupt den Eindruck, daß die Teilungsenergie der chro
matinlosen Zellen stets bedeutend schwächer war, als sie bei den normalen 
Teilungen zu sein pflegt". Die erste Furche trat also an der kernlosen Eihälfte 
erst nach dem zweiten Teilungsschritt auf, wenn im großen Plasmaleib der bis
her ungeteilten Blastomere vier Centrosomen und Astrosphären vorhanden 
waren. Die Furche schnitt zwischen je einem Schwesterpaar der Zentren durch. 
In ähnlicher Weise folgten die übrigen Teilungen der Zentrenteilung in un
regelmäßiger Weise nach. Das Vorkommen solcher Zellteilungen zwar ohne 
Kernteilung, aber im Anschluß und unter dem Einfluß der Teilungsmanöver 
der Centrosomen kann man wohl nur als einen Übergang zur Zellteilung 
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ohne Kernteilung bezeichnen. Denn von der Kernteilung, d. h. dem 
Gesamtvorgang der Mitose, wie er für das Echinodermenei typisch ist, spielt 
sich ein wichtiger Teilprozeß, eben der von den Centrosomen geleistete, auch in 
der kernlosen Blastomere noch ab. Da bei solchen Zellen die dizentrische Ver
teilung des Cytoplasmas durch die Entwicklung der Astrosphären vollzogen 
und ebenso bei der Rückbildung derselben wieder rückgängig gemacht wird, 
so kann man es erwarten, daß die mit dem letzteren Vorgang verbundene, die 
Zellteilung einleitende Umlagerung des Cytoplasmas auch hü:r nicht fehlen 
wird. Sind diese Einwirkungen der Zentren ohne Kern stark genug, so muß 
es zu einer Teilung des Zellenleibes kommen können. 

Es scheint aber auch Zellteilung ohne Kernteilung in ganz reiner 
Ausprägung möglich zu sein. JOLLOS und PETERFI (1923) haben aus dem 
Ei vom weißen Axolotl, welchem Samen von einem schwarzen Männchen zu
gesetzt worden war, den infolge seiner oberflächlichen Lage leicht erreichbaren 
Kern durch Abpipettieren im mikro-chirurgischen Apparat entfernt. Gelang 
dies nicht, so wurde der Eikern in dem dem Einstich nachfolgenden Extraovat 
ausgestoßen, wo er färberisch gut nachgewiesen werden konnte. Der Sperma
kern aber teilte eich bei den operierten Eiern nicht, sondern wurde ungeteilt 
allmählich aufgelöst. Ob er durch die Operation geschädigt war oder ob er .sich 
allein in dem "fremden" Plasma nicht auswirken konnte, mußte dahingest311t 
bleiben. Jedenfalls wurde durch die Operation die Kernlosigkeit des Eies her
beigeführt. Es kommt hinzu, was die Autoren auf Grund der Schnittserien
untersuchungen angeben, daß auch keine Centrosomenteilung eintrat. Den
noch erfolgten nicht nur zahlreiche Teilungen des kernlosen Eies hintereinander, 
sondern auch "eine richtige Entwicklung" zu morula- und blastulaartigen 
Stadien. Die Untersucher ziehen aus ihren Beobachtungen den Schluß, daß 
als Ergänzung der Erfahrungen über Kernteilung ohne Zellteilung nunmehr 
auch die umgekehrte Möglichkeit - Zellteilungen ohne Kernteilung -erwiesen 
sei. Ausdrücklich heben sie gegenüber den oben besprochenen Beobachtungen 
ZIEGLERS hervor, daß im kernlosen Axolotlei keine Centrosomen gegeben waren. 
Diese Befunde und ihnen entsprechende über Furchung des Schmetterlingseies 
ohne Beteiligung des· Kernes, die SEILER (1924) mitgeteilt hat, führen uns 
also, wenn das Fehlen des Centrosoms als ganz sichergestellt betrachtet werden 
darf, vor neue Fragen. Wir glauben, daß die in dem Vorkommen der Zell
teilung ohne Kernteilung sich bekundende gegenseitige Unabhängigkeit beider 
Vorgänge für die Analyse der Kern- und Zellteilung eine noch größere Be
deutung erlangen könnte als das Ausbleiben der Zellteilung nach der Kern
teilung. Die Frage, auf die sich unsere Aufmerksamkeit richten wird, geht 
dahin, ob jene die Mitose abschließenden Teilprozesse - die Ober
flächenspannungserhöhung im Aquator der Zelle, die terminale 
Viscositätserniedrigung des Cytoplasmas und die gerichteten 
Plasmaströmungen ohne ihren regelmäßigen Zusammenhang mit 
der Karyokinese für sich allein möglich sind. Wenn man jene 
Ergebnisse unserer Untersuchung hier heranzieht, welche die Cytoplasmaver
änderungen im Beginn der Mitose und die dizentrische Anordnung des 
Cytoplasmas als vom Kern und auch vom Vorhandensein der Centrosomen 
unabhängige Vorgänge haben erkennen lassen, und wenn man dazu die 
anderen Befunde über die Herstellung einer neuen Gleichgewichtslage in 
bezug auf die gleichmäßige Verteilung des Cytoplasmas auf die beiden Tochter
zellen bedenkt, so wird man die Möglichkeit nicht in Abrede stellen, daß 
namentlich die dem ersten Teil der Mitose zugehörigen Veränderungen des 
Zellenleibes auch ohne Kern sich einstellen können. Wir sind zu der An
schauung gelangt (s. über Teilungsbereitschaft, S. 453), daß die eine Zellteilung 
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veranlassenden Faktoren zunächst jene Veränderungen im Cytoplasma hervor
rufen, welche wir als die Prophasenveränderungen desselben bezeichnen konnten. 
Ihren Höhepunkt erreichen sie in der dizentrischen Anordnung des Cytoplasmas 
(S. 323). Wenn man somit nicht an der Vorstellungfesthält, daß die Mitose 
durch die ersten Kernveränderungen eingeleitet wird, sondern im Gegenteil 
erkennt, daß diese letzteren erst durch die den Teilungsbeginn ausmachenden 
Vorgänge im Cytoplasma hervorgerufen werden (S. 263), so muß man gewiß 
auch mit Fällen rechnen, in denen der Kern auf die vom Cytoplasma ausgehenden 
Einwirkungen nicht anspricht, z. B. keine Flüssigkeitsaufnahme durchführt. 
Bliebe der Kern aus irgendwelchen Gründen im Rückstand mit seinen Vor
bereitungen zur Karyokinese, so könnte er von den im Cytoplasma fortschrei
tenden Vorgängen überholt werden und insbesondere könnte die Zelldurch
schnürung ohne Beteiligung des Kerns eintreten. War der Kern wie bei den 
Versuchen von J OLLOS und PETERFI kurz vor dem Eintritt einer Mitose ent
fernt worden, so braucht dies das Zustandekommen der Zellteilung nicht zu 
verhindern. Aber es sind natürlich solche Bedingungen, wie sie das Mikrodissek
tionsverfahren ermöglicht, in der Natur kaum je verwirklicht. Da wird es sich, 
entsprechend der von uns in Erwägung gezogenen Lage, wohl nur um kern
haltigeZellen, aber um Kerne handeln, die nicht auf die vom Cytoplasma aus
gehenden Wirkungen reagieren können. Solche Pseudofurchungen, d. h. Tei
lungen des Eies ohne Mitwirkung des Kerns, hat LILLIE (1902) bei unbefruchteten 
Anneliden-Eiern durch die Einwirkung von verschiedenen dem Seewasser zu
gesetzten Salzen hervorrufen können [so hierzu auch SEILER (1924)]. Er be
zeichnete diesen Vorgang, wenn der Kern durch eine das Cytoplasma durch
schneidende Furche zerschnürt wurde, als Amitosis. Es liegt gewiß nahe, 
von der Zellteilung ohne Kernteilung den Blick auf die Amitose zu richten. 
Denn die vollkommene Amitose mit Durchschnürnng des Zellenleibes und des 
Kerns könnte vielleicht als eine Zellteilung ohne Beteiligung des Kerns auf
gefaßt werden, wenn der Kern dabei lediglich passiv von der Zelldurch
schnürung ergriffen würde. Von diesem Gesichtspunkt ans wäre es denkbar, 
eine Brücke zwischen Mitose und Amitose anfzufinden. Das Gemeinsame müßte 
dann in den Vorgängen der Zelldurchschnürung gesehen werden, die bei der 
Karyokinese in die Endstadien eingreifen, bei einer solchen Amitose, wie sie 
LILLIE vor Augen hatte, aber selbständig ohne mitotische Kernveränderung 
auftreten würden. Aber gerade diese Möglichkeit, ob die mit der Zellteilung 
in Zusammenhang stehenden Teilprozesse auch außerhalb der Mitose vorkommen 
können, müßte erst erwiesen werden. Ferner hängt die Berechtigung zum 
Vergleich solcher atypischer Mitosen mit der Amitose vor allem davon ab, ob 
bei der Amitose der Kern sich wirklich passiv verhält. Wir werden diese 
Fragen an späterer Stelle erörtern (s. S. 566). 

Eine gewisse Unabhängigkeit von Kernteilung und Zellteilung hat sich bei 
der eben durchgeführten Betrachtung jedenfalls ergeben. Es hat sich aber auch 
gezeigt, daß man wohl zu unterscheiden hat zwischen dem häufigen Vorkommen 
der Verzögerung der Zellteilung gegenüber der Kernteilung und ihrem gänz
lichen Ausbleiben nach einer Kernteilung auf der einen und der Möglichkeit 
einer Zellteilung ohne Kernteilung auf der anderen Seite. Es gibt Fälle, bei 
welchen es zweifelhaft bleiben muß, wohin wir sie zu stellen haben. Wenn die 
Furchung der Selachierkeimscheibe erst ganz spät beginnt, nachdem schon 
8 Furchungskerne gebildet sind (s. oben S. 430), so wissen wir nicht, ob wir 
auch hier von einer Verzögerung sprechen dürfen oder ob hier nicht schon Zell· 
teilungen ohne mechanischen Zusammenhang mit den vorangegangenen Karyo
kinesen vorliegen. Solche Fälle bedürfen von den gewonnenen Gesichtspunkten 
aus wohl noch einer genaueren cellulären Untersuchung. 

28* 
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c) Die Richtung der Zellteilung. 

Die Frage nach der Bestimmung der Zellteilungsrichtung im einzelnen Fall, 
welche für das Verständnis von Wachstumsrichtung und Gestaltung von Be
deutung ist, kann nur im Zusammenhang mit der Einstellung der Zentren 
und der definitiven Lage der Spindel behandelt werden. Denn die endgültige 
Orientierung und die Länge [DuESBERG (1924)] der Spindel bestimmen 
nicht nur die Teilungsachse, sondern auch die Teilungsebene und -richtung, 
da die Zelldurchschnürung stets senkrecht auf die Längsmitte der 
Spindel erfolgt. Daher sind die Befunde und Schlußfolgerungen, die zur Er
klärung der Bestimmung der Zellteilungsrichtung herangezogen werden müssen, 
in den vorangegangenen Kapiteln bereits mitgeteilt worden. Hier handelt es 
sich in der Hauptsache um einen Überblick über die verschiedenen 
Faktoren,. welche die Zellteilungsrichtung bestimmen können. 

In Eizellen mit großen Centrosomen und mächtig entwickelten 
Astrosphären beruht die polare Einstellung derselben, wie gezeigt worden 
ist, vorwiegend auf der Tätigkeit der Zentren selbst (s. S. 314). Denn durch 
die Astrosphärenbildung unterwirft sich jedes der beiden Zentren, schließlich 
die Hälfte des Cytoplasmas und eben dadurch gelangen sie in ihre Gegenüber
stellung und in ihren Abstand, welcher allerdings beim Anschluß der Zentren 
an den Kern auch von der Größe des letzteren bestimmt wird. Indem sich die 
Zentren auf diese Weise in das vorhandene Cytoplasma teilen, ist bei gleich 
starker Wirkung beider Zentren ihre Gegenüberstellung im größten Durch
messer des Zellkörpers oder im größten Durchmesser des "Teilungsplasmas" 
(s. vorigen Abschnitt) die unausbleibliche Folge ihrer Wirksamkeit. Durch 
diese Ergebnisse unserer Analyse hat sich also von neuem zeigen lassen, was 
O. HERTWIG zuerst klar ausgesprochen hat, als er das "allgemeine Gesetz" 
aufstellte, "daß die beiden Pole der Teilungsfigur in die Richtung 
der größten Protoplasmamassen zu liegen kommen" ["HERTwIGsche 
Regel", O. HERTWIG (1893, S. 175)]. Nach diesem "Gesetz", das durch unsere 
Analyse seine mechanische Erklärung gefunden hat, wird, wie O. HERTWIG 
ausführte, "z. B. in einem kugeligen Ei, in welchem Protoplasma und Dotter 
gleichmäßig verteilt sind, die Achse der zentral gelegenen Kernspindei mit 
der Richtung eines beliebigen Radius, dagegen in einem ovalen Protoplasma
körper nur mit dem längsten Durchmesser desselben zusammenfallen. In einer 
kreisrunden Protoplasmascheibe stellt sich die Spindelachse parallel zur Ober
fläche in einen beliebigen Durchmesser, in einer ovalen Scheibe dagegen wieder 
nur in den längsten Durchmesser ein". Wenn wir den oben aufgestellten Satz, 
daß die Teilungsebene stets senkrecht auf die Mitte der Spindelachse eingestellt 
ist, als die erste Regel in bezug auf die Bestimmung der Zellteilungsrichtung 
bezeichnen wollen, so gilt uns die HERTWIGsche als die zweite Teilungsregel. 
Beide zusammen werden im einzelnen Fall sowohl die äquale als auch eine in
äquale Teilung des Zellkörpers verständlich erscheinen lassen. 

Auch die Tatsache, "daß im allgemeinen die aufeinanderfolgen
den Teilungen einer Mutterzelle "in den drei Richtungen des 
Raumes alternierend erfolgen und dabei mehr oder weniger ge
nau senkrecht aufeinander stehen" (0. HERTWIG (1893, S. 177)], läßt 
sich in manchen Fällen ohne weiteres aus der HERTwIGschen Regel ableiten. 
Denn "im großen und ganzen wird bei jeder Teilung einer Mutterzelle, wenn 
dieselbe nicht in einer Richtung außerordentlich in die Länge gestreckt ist, der 
Fall eintreten, daß in den Tochterzellen die Achse, welche in der Richtung 
der früheren Hauptachse der Mutterzelle liegt, die kürzeste geworden ist. Die 
Achse der zweiten Teilung wird sich daher in diesem Falle nie in der Richtung 
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der vorausgegangenen Teilungsspindel vielmehr rechtwinklig zu dieser Richtung 
der Form des Protoplasmakörpers entsprechend einstellen müssen. Daher 
wird die zweite Teilung die erste rechtwinklig schneiden müssen". Dieses "Alter
nieren" der aufeinanderfolgenden Teilungen kann unseres Erachtens aber 
nur dann ausschließlich aus dem gleichen Gesichtspunkt beurteilt werden, 
wie die allgemeine Einstellung der Spindelachse in den größten Durchmesser 
des Zellenleibes, wenn es sich um Zellen mit großen Zentren und Astrosphären 
handelt. Bei anderen Zellen wie den somatischen der Metazoen kommen andere 
Faktoren hinzu, welche die Beziehung zwischen der Achse einer vorangegangenen 
Teilung zu der einer folgenden bestimmen. Man wird daher das Alternieren 
der Zellteilungen im einzelnen Fall verschieden erklären müssen. Auch die 
Berufung auf die gleiche Erscheinung bei Pflanzenzellen, wo sie zu dem be
kannten regelmäßigen System von periklinen, antiklinen und radialen Zell
wänden in den Vegetationspunkten der Wurzeln und Sprosse führt (SACHS), 
bedeutet nur den Hinweis auf ein äußerlich gleichartiges Verhalten, das aber 
bei der Pflanzenzelle ganz andere Ursachen hat als bei den Blastomeren tieri
scher Eier mit ihren großen Centrosomen. Wir können überdies gerade bei den 
Pflanzenzellen mit ihren das Längenwachstum, z. B. der Wurzel, vollziehenden 
Teilungen sehr häufig ein gegenteiliges Verhalten feststellen, nämlich das Fest
halten immer der gleichen Teilungsrichtung bei einer großen Anzahl aufeinan
derfolgender Mitosen. Auch für die tierischen Zellen muß man im Auge behalten, 
daß das Alternieren der aufeinanderfolgenden Zellteilungen in dem Sinne der 
HERTwIGschen Aussage durchaus keine unverbrüchliche Regel ist; die am 
Schlusse dieses Abschnitts zu besprechenden Embryonalzellen (Abb. 333) sind 
Beispiele für eine andere, nicht rechtwinklige Beziehung zwischen den Achsen 
aufeinanderfolgender Teilungen. 

Bei Pflanzenzellen ist entschieden mit mchreren die definitive Einstellung der Spindel 
beeinflussenden Faktoren zu rechnen: die Polplasmaansammlung (S. 322), welche schon 
aus räu.mlichen Gründen die beiden im längeren Zelldurchmesser gelegenen Kernkalotten 
bevorzugen wird, dann aber auch, wie wir mit NEMEc (S. 355) gefunden haben, die Ein· 
schaltung der Zelle in eine bestimmte Richtu.ng des Flüssigkeitsstromes, der wiederum 
einen richtenden Einflu.ß auf die Spindel au.süben wird, und schließlich eine letzte Fest
legung der Teilungsfigur, wenn sich der Phragmoplast dank seiner seitlichen Auftreibung 
der Zellwand nähert (S. 410). Nur die Bedingungen der Polplasmaansammlung la.ssen sich 
bis zu einem gewissen Grade mit den Vorgängen bei der Einstellung der Zentren in tierischen 
Zellen vergleichen. 

Gegenüber den äqualen oder auch inäqualen Teilungen von Eiern oder 
Blastomeren, welche wir auf Grund der HERTwIGschen Regel und unserer 
Anschaung von der Einstellung großer Zentren erklären können, erfordert 
die Richtungskörperbildung während der Reifungsteilung des Eikerns 
eine besondere Betrachtung. Schon daß sich die Spindel dieser Mitose statt 
tangential, wie bei der folgenden Furchungsmitose, senkrecht zur Eioberfläche 
einstellt, also ein von der HERTwIGschen Regel abweichendes Verhalten zeigt, 
weist auf die andersartigen und besonderen Bedingungen hin, welche hier die 
Teilungsrichtung bestimmen. Die Tätigkeit zweier gleichstarker Zentren können 
wir für diese Einstellung der Spindel nicht verantwortlich machen .. Wohl läßt 
sich aber erwägen, ob bei den Reifungsteilungen nicht durch das Überwiegen 
des einen Zentrums, das im Verlauf der Teilung zum inneren wird, die Spindel 
aus der nach der Regel zu erwartenden Richtung in eine dazu senkrechte ge
dreht werden möchte. Diese Möglichkeit zieht auch SPEK (1918, S. 92) in Be
tracht, dem wir eine außerordentlich anregende Untersuchung der Richtungs
körperbildung im allgemeinen und die Gegenüberstellung von Richtungskörper
bildung und Zellteilung verdanken. SPEK verfolgte die angedeutete Möglich
keit jedoch nicht weiter und zieht außer der "einseitigen Ausbildung der Spindel" 
auch eine solche des Eies in Betracht. Tatsache ist bekanntlich, daß das äußere, 
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der Eioberfläche anliegende und dann in den Richtungskörper gelangende 
Centrosom vielfach eine bedeutend schwächere Einwirkung auf das Cytoplasma 
entfaltet als das innere. Aber dies kann auch eine sekundäre Erscheinung 
sein, dadurch hervorgerufen, daß infolge seiner Lage das äußere Centrosom 
einen beschränkteren Wirkungskreis besitzt als das innere. Dann wäre die ge
ringere Entfaltung der äußeren Astrosphäre nicht so sehr Ursache als vielmehr 
Folge der Spindeldrehung. Wahrscheinlich kommt hier eine Verkettung von 
Ursachen in Betracht. Es werden andere Faktoren, etwa die einseitige Aus
bildung des Eies und mit dieser verbundene Plasmaströmungen die Spindel 
aus der tangentialen Stellung herausbewegen und dann wird in dem Maße wie 
das eine unter günstigeren Wirkungsbedingungen stehende Centrosom das 
Übergewicht bekommt, die dadurch bedingte einseitige Steuerung der Teilungs
figur die Drehung befördern, die Spindel zur Eioberfläche aufsteigen lassen 
und das äußere Centrosom zur Anlagerung an die Eioberfläche bringen. Von 
dieser Stellung aus geht jedoch keineswegs eine gewöhnliche inäquale Teilung 
vor sich. Bei der Richtungskörperbildung handelt es sich, wie SPEK (1. c. S. 88) 
sagt, "nicht einfach um ein Extrem einer inäqualen Teilung". SPEK zeigt des 
genaueren, wie eine aus der peripheren und radiären Spindelstellung heraus 
erfolgende Abschnürung des im Bereich des äußeren Centrosoms gelegenen 
Plasmabezirks nicht zur Abschnürung des Richtungskörpers, sondern vielmehr 
zu einer Art Mikromerenbildung führen müßte. Bei der Richtungskörper
bildung ist der entscheidende Vorgang die Bildung einer Vor
wölbung der Eioberfläche, also eine lokale, dem Anlagerungs
bereich des äußeren Centrosoms entsprechende Oberflächenspan
nungserniedrigung' (SPEK). In diese Vorwölbung wird die Spindel hinein
gezogen, vielleicht auch durch die Wirksamkeit des inneren Teilungszentrums 
hineingeschoben. Dann erst ist diese Mitose unter die räumlichen Bedingungen 
gelangt, welche ihre Durchführung als inäquale Teilung erscheinen lassen. 
Es liegt also bei der Richtungskörperbildung nicht eine aus den regelmäßigen 
Verhältnissen der Mitose abzuleitende Variante vor, sondern ein ganz beson
derer Fall, der einer eigenen Erklärung bedarf. 

Während wir bei den Eizellen und Furchungszellen in der Regel die Wirk
samkeit der Zentren für die Einstellung der Spindel verantwortlich machen 
dürfen (über etwaige andere Faktoren bei der Zentralspindel s. S. 368), kommen 
nach unseren Befunden für die somatischen Zellen der Metazoen die Centrosomen 
als direkte, die Zellteilungsrichtung bestimmende Faktoren nicht mehr oder 
kaum mehr in Betracht (s. S. 320). Hier ist, wie gezeigt wurde, vielmehr 
die Ausgangslage ,aus der heraus die Zentren zur mitotischen Auseinander
bewegung antreten, maßgebend für ihre definitive Stellung und damit für die 
Teilungsrichtung. Da das Zentrum aus einer bestimmten ihm während der 
Teilungsruhe zukommenden Lage und unter Umständen in einer bestimmten 
Richtung an den Kern heranrückt, so sind im Bau der Zelle gelegene Bedin
gungen weitere Ursachen für das Zustandekommen der Zellteilungsrichtung. 
Das ist an dem Beispiel der Cylinderepithelzelle genau gezeigt worden (s. S. 315). 
Zu den aus dem Bau der Zelle sich ergebenden Vorbedingungen gehört auch die 
Lage des Kerns. Sie ist in der Regel mit der Lage des Cytozentrums zusammen 
in der räumlichen Organisation der Zelle begründet (HEIDENHAINS "Spannungs
gesetz"). Dazu kommt, daß der Kern, wie wiederum O. HERTWIG zuerst be
tont hat (1893,S. 172), "stets die- Mitte seiner Wirkungssphäre einzunehmen 
sucht". Da sich das Zentrum während der Prophase an den Kern anschließt 
und auf ihn in einen Hauptdurchmesser der Zelle zu liegen kommt, verbürgt 
gerade die zentrale Einstellung des Kerns inmitten des Teilungsfeldes die äquale 
Teilung einer sphärischen Zelle. Die angegebenen Faktoren, über deren Aus-
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wirkung das nähere an der früheren Stelle zu finden ist, sind aber, wie dort 
schon bemerkt wurde, nicht allein aus dem Bau der Zelle zu verstehen, sondern 
auch aus dem Ergebnis einer vorangegangenen Teilung, welche besonders auch 
durch telokinetische Vorgänge (s. S. 143) die Lage der Teile in einer Zelle be
stimmt und damit die Ausgangslage für eine nächste Teilung. 

Für die telokinetischen oder 
auch postmitotischen Verän
derungen der ZentrensteIlung 
hat ZUR STRASSEN (1901) auf 
Grund seiner Studien an 
Ascaris-BIastomeren als maß
gebend das Verhältnis der 
Spindelachse der eben abge
schlossenen Teilung zur Form
achse, d. h. Symmetrieachse 
der definitiven Zellgestalt er
kannt. Unmittelbar nach der 
Teilung "liegt jede Sphäre in 
der früheren Spindelrichtung 
neben dem Kern". Soweit aber 
diese Richtung mit der Form
achse der definitivenZellgestaIt 
nicht übereinstimmt - und das 
sei fast immer der Fall - "ver
läßt die Sphäre während der 
postmitotischen Periode ihren 
Ort, wandert im Bogen um den 
Kern und erreicht distal von ihm 
(diese Aussage bezieht sich auf 
Ektodermzellen des Ascaris
keims), am äußersten Ende 

Abb. 333. Schema des Orientiernngsvorganges nach der 
lVIitose bei den Blastomeren von Ascaris. Umnittelbar nach 
der Teilung liegt jede Sphäre in der früheren Spindelrichtung, 
"neben dem" Kern. Soweit diese Richtung mit der Form
achse, d. h. der Symmetrieachse der definitiven Zellgestalt 
nicht übereinstimmt, verläßt die Sphäre während der post
mitotischen Periode ihren Ort, wandert im Bogen um den 
Kern und erreicht, distal von ihm, am äußeren Ende der 
Formachse ihre Ruhelage. a Winkel, unter welchem die 
Symmetrieachsen zweier Schwesterzellen nach Ausbildung 
ihrer Ruheform zusammentreffen. Vorausgesetzt, daß sich 
die ge gen sei t i geStellung beider Zellen inzwischen nicht 
verändert, so muß jede Sphäre, um in die Ruhelage zu 

a 
gelangen, sich über einen Bogen von R - '2 bewegen. Das 

heißt der Winkelwert der Bewegung nimmt zu, wenn die 
Divergenz der Formachsen abnimmt und er beträgt im 
geschlossenen Epithel, dessen Formachsen kaum noch 
divergieren, nahezu 90'. Nach O. ZUR STRASSEN (1901). 

der Formachse ihre Ruhelage". Diese postmitotischen Veränderungen ver
anschaulicht ZUR STRASSENS nebenstehende Figur (Abb. 333). Es ist hier die 
Anfangslage der Zentren bezogen auf die Scheidewand der zugehörigen Schwester
zellen dargestellt und die Symmetrieachse der Schwesterzellen nach Erreichung 
der Ruhelage. Die beiden Symmetrieachsen dieser Ektodermzellen bilden den 
Winkel a. Der Bogen, den jedes Centrosom, um in seine Ruhelage zu kommen, 

durchmißt, hat die Größe von R -~. Die nächste Mitose wird aus dieser Ruhe 

lage heraus erfolgen und man sieht aus diesem Beispiel, wie nicht nur die aus 
der Mitose direkt sich ergebenden gegenseitigen Beziehungen der Zellbestand
teile für die Ausgangslage und damit die Richtung der folgenden Teilung be
stimmend sind, sondern unter Umständen auch postmitotische Verlagerungen 
der Teile. Da diese letzteren aber von dem der Zelle z. B. im Verbande des 
Epithels aufgezwungenen Bau abhängig sind, so ist wiederum an der Hand der 
postmitotischen Vorgänge dargetan, wie der Bauplan einer Zelle die Richtung 
ihrer Teilung bestimmt. 

Wir sprachen bisher nur von der Teilungsrichtung in ihrer Beziehung zum 
Bau der einzelnen Zelle selbst. Jedoch wird besonders für den Verlauf der 
Furchung und frühesten Gestaltung eines Keims nicht minder bedeutungsvoll 
die Beziehung der Teilungsrichtungen verschiedener Zellen zueinander, ins
besondere die der Schwesterzellen zueinander sein müssen. Man könnte, um 
diesen Gesichtspunkt hervorzuheben, von der relativen Teilungsrichtung 
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im Gegensatz zur a bsol u ten Teil ungsrich tung einer Zelle sprechen. Zur 
Beurteilung der relativen Teilungsrichtung zusammengehöriger Zellen wird 
vor allem zu wissen nötig sein, ob sie die nach vollbrachten Mitosen erreichte 
Ruhelage beide in gleicher Weise gewinnen und innehalten so, wie dies im Schema 
der Abb. 333 für die beiden Ektodermzellen dargestellt ist oder ob sie sich gegen
einander verschieben. So wandert nach dem zweiten Teilungsschritt des Ascaris
Eies die untere der in der T-Figur zusammengelagerten Zellen (Abb. 335) um 
ihre Schwesterzelle herum und gewinnt eine Berührungsfläche mit einer von 
beiden anfänglich quergelagerten oberen Zellen. Aus dem Bild, das die neue 
Lagerung der vier Furchungszellen darbietet (Abb. 336), geht hervor, daß sich 
nicht nur innerhalb der einzelnen Zellen entsprechend ihren Formachsen die 
Stellung der Zentren gegenüber der in der vorangegangenen Telophase erreichten 
verändert hat, sondern daß natürlich die für die nächste Teilung zu erwartende 
Richtung jetzt eine ganz andere geworden ist als sie hätte sein können, wenn 
die Zellen sich nicht gegeneinander verschoben hätten. Die beiden unteren 

Abb.334. Abb.335. Abb.336. 

Abb. 334 -336. "Stadium IV von Ascaris. Von der linken Seite". Abb. 334 T ·förmiges Vier
zellenstadium aus zwei aufeinander senkrechten Mitosen. Abb. 335, die untere Furchungskugel 
der T·Figur wandert im Bogen nach aufwärts. Abb. 336, die vormals untere Zelle ist mit einer Zelle 
des oberen ektodermalen Blastomerenpaares in breite Berührung gekommen und es ist ein regel
mäßiges rhombisches Gebilde entstanden, dessen vier Zellen einander paarweise - den Diagonalen 
des Rhombus entsprechend - gegenüber liegen und paarweise verschieden sind: diejenigen, welche die 
stumpfen Ecken des Rhombus bilden, haben drei, die anderen nur zwei Kontaktflächen. Alle vier 
Zellen sind "ausgeprägt dissymmetrisch" von Gestalt, indem sie einerseits durch die gemeinsame 
Medianebene, andererseits in einer da,zu senkrechten Richtung spiegelbildlich geteilt werden; die 
Achsen dieser doppelten Symmetrie, d. h. die Formachsen der Zellen liegen in der Richtung der 
Diagonalen. Mit der Herstellung des rhombischen Ruhestadiums ist zugleich die Lage der Sphären, 

wie auch der Kerne wesentlich verändert worden. Nach O. ZUR STRASSEN (1901). 

Zellen der Abb. 335 hatten bei ilirer vormaligen Lage eine gemeinsame prä
sumtive Teilungsrichtung, nach der Verlagerung stehen ihre Teilungsrichtungen 
in einem bestimmten Winkel zueinander und es werden die Teilungsrichtungen 
nicht der nebeneinander gelegenen, sondern der einander in der Diagonale 
der Abb. 336 gegenüberstehenden Zellen jeweils die gleichen sein. So hat die 
Zellverschiebung relative Teilungsrichtungen im Gefolge, die von den unmittel
bar nach der letzten Mitose zu erwartenden außerordentlich verschieden sind. 
Hier handelt es sich bei der Bestimmung der relativen Teilungsrichtung um 
Faktoren, welche in der Konstitution des ganzen Keims gelegen sind. 

Eine derartige Bestimmung der Zellteilungsrichtung von einem übergeord
neten Ganzen aus scheint wie im Ascariskeim oder in einem pflanzlichen Meristem in 
einer Reihe von Fällen gegeben zu sein. Hierher gehören die später (s. S. 475) zu erwäh
nenden Regionen gehäufter Mitosen an den Orten besonders lebhafter embryonaler Wachs
tums- und Gestaltungsvorgänge, an denen nicht nur die Zahl der Mitosen, sondern auch 
ihre Richtung von gewissen, dem Plan der Entwicklung und Gestaltung des Ganzen ent
sprechenden Faktoren bestimmt zu sein scheint. Auch ist in diesem Zusammenhang der 
Wechsel in der Richtung des Wachstums beim embryonalen Darmrohr oder der Skelet
anlage der Gliedmaßen zu erwähnen. Der Darm wächst anfänglich vorwiegend im Quer
durchmesser, später in die Länge [CAREY (1920)] und ebenso verhält sich nach demselben 
Untersucher (1921) das Blastem der Skeletteile. Da dieses Wachstum vorwiegend auf Zell
teilung beruht, muß mit dem Wechsel der Wachstumsrichtung auch ein Wechsel der Tei
lungsrichtung einhergehen. Man ist versucht in solchen Fällen dem äußeren Widerstand 
eine ausschlaggebende Rolle zuzuschreiben, da es denkbar ist, daß nach einer Periode starken 
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Wachstums in einer Richtung durch einfache Raumbeschränkung eine Hemmung eintreten 
und die Zellteilung zwangsläufig in die Richtung des geringsten Widerstandes gedrängt 
werden könnte. Diese Möglichkeit ist nicht von der Hand zu weisen, wenn es sich dabei 
auch nicht so sehr um eine Veränderung der Teilungsrichtung selbst als vielmehr um eine 
Stellungsänderung der Zellen und etwa auch um eine Formveränderung derselben handeln 
könnte. Man muß aber auch damit rechnen, daß die auf die Stellung der Zellen einwir
kenden Faktoren noch in die letzte Phase der Teilung eingreifen können und somit gehört eine 
derartige Ablenkung der Zellteilung aus einer Richtung des Raumes in eine andere, wenn die 
Spindeleinstellung längst vollzogen ist, immerhin noch in den Kreis dieser Betrachtung. 

Die Teilungsrichtung kann also von den verschiedensten Faktoren abhängig 
sein. Von den noch leicht zu durchschauenden Verhältnissen einer Eizelle 
bis zu diesen letzten Beispielen ist ein beträchtlicher Abstand. Aber ein Gemein
sames kann vielleicht doch herausgefunden werden. Beim Ei mit großen Centro
somen bestimmen zwar diese durch ihre Wirksamkeit die Teilungsachse. Wir 
haben jedoch an früherer Stelle (s. S. 314) bereits hervorgehoben, daß die durch 
die definitive PolsteIlung der Zentren geschaffene präsumtive Teilungsachse 
mit der Hauptachse des Eies und damit die Polarität der Teilung mit der davon 
unabhängigen Polarität des Eies zur Übereinstimmung kommt. Die Gründe 
für diese Übereinstimmung sind leicht zu verstehen: die Polarität des Eies 
drückt sich in seiner Form und seinem Bau aus und von diesen hängt wiederum 
die Wanderung der Zentren ab, wenn sie gleich als "selbsttätig" bezeichnet 
werden durfte. Bei den somatischen Zellen und den zuletzt gezeigten Embryonal
zellen wird mit der Ausprägung der definitiven Zellform eine bestimmte Ein
stellung des Cytozentrums herbeigeführt, mit anderen Worten die Zellpolarität 
wirkt sich in der Lage des Zentrums aus. Weil diese Lage zugleich die Aus
gangslage für die nächste Teilung darstellt, so ist die Polarität derselben von 
der Zellpolarität letzten Endes abhängig. Nur ist der Zusammenhang zwischen 
Zellpolarität und Polarität der in Aussicht stehenden Mitose hier ein anderer 
als bei der Eizelle. Aber in beiden Fällen, und wenn wir die Verhältnisse der 
Cyljnderepithelzelle (S. 315) noch heranziehen, können wir sagen in allen Fällen, 
bei denen eine Zellpolarität gegeben ist, bestimmt auf eine verschiedene, in
direkte Weise die Polarität der Zelle die ihrer Teilung. 

B. Die Ursachen für den Eintritt der Zellteilung (kausale 
Zellteilungsforschung im engeren Sinn, Ätiologie der Zellteilung). 

Für die Untersuchung über die Entstehungsbedingungen der Zellteilung 
bildet die in dem vorangehenden Abschnitt durchgeführte Analyse der Kern
und Zellteilung eine unerläßliche Voraussetzung. Denn ehe man an die Frage 
herangehen kann, welche Ursachen die zyklischen Veränderungen der Mitose ver
anlassen, muß man diese letzteren nicht nur überhaupt möglichst genau kennen, 
sondern ist es auch nötig, zu wissen, welche Teilprozesse am Beginn des mitoti
schen Geschehens stehen und welche in den Ablauf desselben so eingeordnet 
sind, daß sie als die Folge von vorangegangenen Teilprozessen .betrachtet werden 
können. Es ist schon darauf hingewiesen worden, wie eine Überschätzung der 
Rolle des Centrosoma bei der Mitose auch das Gesichtsfeld der eigentlichen 
kausalen Forschung einengen mußte, indem man hierdurch zu der irrigen Vor
stellung geführt wurde, es handle sich beim Eintritt der Zelle in die Mitose um 
solche Bedingungen, welche das Centrosoma aktivieren oder es könne, wie 
RHuMBLER (1896, S. 604) einmal gemeint hat, eine Zelle nur deswegen sich 
nicht mehr teilen, weil etwa infolge massenhafter Einlagerungen in die Zell
substanz oder infolge einer größeren Rigidität des Cytoplasmas die Teilungs
fähigkeit der Sphären mechanisch unterbunden sei. Wir können demgegenüber 
unser Ziel mit größerer Sicherheit ins Auge fassen und nach den Bedingungen 
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suchen, welche die Zelle als Ganzes und besonders das Cytoplasma in die Not
wendigkeit versetzen, jene Veränderungen durchzUführen, die wir in den pro
phasischen Cytoplasmaveränderungen kennen gelernt haben. Diese waren 
als die erste feststellbare Reaktion der Zelle gegenüber den Teilungsbedingungen 
zu bezeichnen. Wir sagen damit nicht, daß nicht im Innern der Zelle Verände
rungen vorausgehen, als deren Folge jene Cytoplasmaveränderungen erst ein
treten. Aber solche Konstellationsänderungen innerhalb des Systems wären 
dann eben bereits den Zellteilungsursachen zuzurechnen. An diese freilich 
nicht genauer erfaßbare Grenze war hier noch einmal ausdrücklich zu erinnern, 
damit die Fragestellung der kausalen Zellteilungsforschung wenig
stens in ihrer allgemeinsten Fassung umrissen werden kann: es handelt 
sich hier um die Bedingungen, welche jenen durch die prophasischen Cytoplasma
veränderungen gekennzeichneten Zustand der Zelle herbeiführen, den Zustand 
des Teilungsbeginns, aus welchem die übrigen Veränderungen sowohl im Cyto
plasma sonderlich auch die des Centrosoma, als auch im Kern Schritt für Schritt 
bis zum Ende der Mitose hervorgehen. 

Die Einstellung zur Mitose muß vom Standpunkt dieser Frage aus nun 
eine ganz andere sein als bisher. Wir haben uns jetzt dem mitotischen Geschehen 
als Ganzem gegenüberzustellen und müssen Angrüfspunkte der Betrachtung 
zu gewinnen suchen, welche außerhalb der Mitose im Leben der Zelle gegeben 
sein werden. Auch kommt nicht mehr nur die einzelne Mitose in Betracht, 
sondern die Vermehrung der Zellen überhaupt. Daher muß sich der Blick 
auf die zusammengehörigen Zellgenerationen, auf Zellstämme . oder Zellfamilien 
erstrecken und auf die Beziehungen der Individuen solcher Verbände zueinander 
und zu den übergeordneten Systemen der Gewebe, Organe und Organismen, 
denen sie angehören. 

Die erste Aufgabe, der wir uns im Dienste der kausalen Fragestellung unter
ziehen müssen, besteht in der Darlegung der Begriffe und Vorstellungen, auf 
welche die Betrachtung aufzubauen sein wird. Wir verdanken sie neben den 
grundlegenden methodologischen Untersuchungen WILHELM Roux' in erster 
Linie den Arbeiten von GURWITSCH, PETER; STA.LFELT, KORNFELD, POLITZER 
und POLITZER und ALBERT!. Aber eine zusammenfassende Darstellung der 
begrifflichen und damit der methodischen Grundlage der kausalen Zellteilungs
forschung fehlte bis jetzt. Das ist begreiflich; denn das Unternehmen, die Zell
teilungsursachen aufzuklären und die Zellteilung als Ganzes im Hinblick auf 
ihre Erregung oder Hemmung systematisch zu beeinflussen, reicht eben noch 
nicht weit zurück. Dementsprechend sind die Ergebnisse auf diesem Gebiet 
der Cytologie vorerst noch widerspruchsvoll und so allgemeine Fragen, ob die 
Zellteilung in erster Linie durch innere, d. h. im cellulären System selbst sich 
einstellende Bedingungen oder in erster Linie durch äußere Faktoren ausgelöst 
wird, lassen sich zur Zeit kaum formulieren, geschweige denn beantworten. 
Aber um so nötiger erscheint es, das begriffliche Rüstzeug für solche Frage
stellungen bereitzustellen, soweit dies beim gegenwärtigen Stand der Forschung 
möglich ist. 

1. Allgemeiner methodologischer Teil. Die grundlegenden Begriffe der 
kausalen Zellteilungsforschung. 

a) Vermehrungsfähigkeit, Geschwindigkeit und Rhythmus der 
Zellvermehrung. 

Wenn wir unsere Betrachtung auf die mitotische Zellvermehrung im all
gemeinen richten, dann werden wir von solchen Zellen ausgehen, welche sich 
im vollen Besitz der ihnen ab ovo zukommenden Vermehrungsfähigkeit 
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befinden. Solche Zellen sind die direkten Abkömmlinge der Eizelle, die 
Furchungszellen, und neben ihnen können wohl noch die jungen in ihre Ent
wicklung eintretenden Geschlechtszellen während der Vermehrungsperiode ge
nannt werden. 

Zellen dieser Art kommen hinsichtlich ihrer Vermehrungsfähigkeit der 
Vorstellung einer idealen Zelle so nahe als möglich. Denn zum Begriff der 
Zelle, an dem wir unsere allgemeinen Vorstellungen und die Erkenntnis ge
setzmäßigen Ablaufs der Lebenserscheinungen innerhalb der cellulären Organi
sation zu verankern pflegen, gehört ihre Vermehrungsfähigkeit. Die Ver
mehrungsfähigkeit mittels der mitotischen Teilung erweist sich 
als eine ursprüngliche Eigenschaft auch für alle in Wirklichkeit gegebenen 
Zellen gerade durch die Tatsache, daß jede Zelle auf Ahnenzellen zurückgeführt 
werden kann, welche die für den betreffenden Organismus größtmögliche Ver
mehrungsfähigkeit besessen haben. Wenn irgendeine Enkelzelle in ihrem in
dividuellen Dasein gar keine Vermehrungsfähigkeit mehr aufweist, so nötigt 
uns die Erkenntnis, daß ihr die Äußerung einer ursprünglichen Eigenschaft 
abhanden gekommen ist, zu der Frage, ob ihr die Teilungsfähigkeit in der Tat 
fehlt oder nur die Möglichkeit, sie zu betätigen. Mit dieser Fragestellung ist, 
wie sich zeigen wird, ein Weg eröffnet, dem Zustand hochdifferenzierter Zellen 
näher zu kommen als durch die Aussage, daß unter ihnen schlechtweg ver
mehrungsunfähige sind. Wir werden auf diese Weise davon abgehalten, uns 
mit einer Scheidung unter den Zellarten des erwachsenen Organismus nach 
solchen, die ein Teilungsvermögen "potentiell bewahren" und anderen, "die 
ihre Teilungsfähigkeit völlig einbüßen", zu begnügen. Und wenn sie uns auch 
zu nichts weiterem dient als dazu, die Frage nach der Hemmung der 
Teilungsfähigkeit zu stellen, so erscheint dadurch schon die Voraussetzung, 
daß die Teilungsfähigkeit eine ursprüngliche Eigenschaft der Zelle sei, in 
unserem Zusammenhang hinreichend gerechtfertigt. 

Die Art der Vermehrung ist durch das Wesen der Mitose als einer Zwei
teilung der Mutterzelle festgelegt. Bei gleichzeitiger Wiederteilung der aus 
einem Teilungsakt hervorgegangenen Zellen und sonach gleichzeitiger Teilung 
aller einer Zellgeneration angehörigen Enkelzellen können wir mit dem geome
trischen Anwachsen der Zellenzahl innerhalb einer ZeIlfamilie rechnen. Die 
Anzahl der in· einem bestimmten Zeitpunkt gegebenen Zellen gemeinsamer 
Abstammung beträgt in diesem Falle ein Vielfaches von 2 = 2 n. Das ergibt 
sich bekanntlich nur bei der regelmäßigsten, am genauesten "determinierten" 
Zellvermehrung, die wir kennen, der Furchung gewisser tierischer Eier. Hier 
können wir die ersten Stadien der Entwicklung als die der verschiedenen Tei
lungsschritte oder der 2, 4, 8, 16, 32, 64, 128, 256, 512 Furchungskerne unter
scheiden, wie dies für die Selachier-Eier von RÜCKERT (1899) auf Grund direkter 
Kernzählungen durchgeführt worden ist. 

Ein derartiges in bezug auf die 'Teilung übereinstimmendes 
Verhalten der Nachkommen einer Stammzelle in jeder Generation 
ist zweifellos eine Voraussetzung für das jeweils erreichbare 
Höchstmaß der Vermehrung. 

Im allgemeinen hängt der Grad der Vermehrung oder die Geschwin
digkeit der Vermehrung, d. i. die Anzahl der in der Zeiteinheit 
innerhalb einer Zellfamilie hervorgebrachten Zellen ["karyokine
tischer Index", DE NABIAS und FORE STIER (1923)] nicht allein von dem mehr 
oder weniger gemeinschaftlichen Verhalten der einzelnen Schwesterzellen ab, 
sondern die Geschwindigkeit der Vermehrung ist ferner bestimmt 
durch die Dauer der einzelnen Mitosen und durch die Dauer der 
zwischen die Teilungen fallenden Zeiten, der Zwischenzeiten oder 
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der Intervalle. Somit ist die Anzahl der in der Zeiteinheit auf dem Wege der 
Mitose hervorgebrachten gleichartigen Zellen von den genannten drei Fak
toren der Teilungsgeschwindigkeit bestimmt. 

Die größtmögliche Geschwindigkeit der Zellvermehrung, welche 
auf dem gleichartigen Verhalten der Zellen und den kürzesten Zeiten der Mitosen 
und der Intervalle beruhen würde, ist nur ausnahmsweise über eine ge
ringe Anzahl von Teilungsschritten wirklich gegeben. Die Erfah
rung lehrt, daß auch im günstigsten Fall, den wir, den Amphioxus eingerechnet, 
bei den Wirbeltieren kennen, bei der Furchung des Selachiereies [RücKERT 
(1. c. S. 645)], die Synchronie der Kerne spätestens beim zehnten Teilungsschritt 

m 

Abb. 337. Keimscheibe von Scyllium canicula im Stadium von 8 Furchungskernen. m Merocytenkerne. 
Nach J. RÜCKERT (1899). 

aufhört. Bei allen anderen Furchungstypen wird dieser Faktor des gemein
samen Verhaltens der Zelle noch viel rascher und natürlich in steigendem Maße 
seine Wirksamkeit vermindern. Für den anderen Fall, den wir als einen be
sonders günstigen hier noch ins Auge fassen können, die synchrone Vermehrung 
von Urgeschlechtszellen, hat GURWITSCH (1911) an dem Beispiel der innerhalb 
einer Cyste des Amphibienhodens gelegenen Samenzellen von sicher mono
phyletischer Abstammung nachgewiesen, daß auch hier größte Zunahme der 
Zellen, kenntlich an der Zahl der Spermatogonien = 2 n, verhältnismäßig selten 
gegeben ist. Meistens lassen etliche unter diesen Zellen von den sechs mög
lichen Teilungsschritten der Vermehrungsperiode den einen oder anderen vorüber
gehen. Setzen wir diesem günstigen Verhalten das der älteren Embryonal
zellen innerhalb eines Gewebes entgegen, welche erfahrungsgemäß durchaus 
ungleichzeitig der Teilung unterliegen, so gewinnen wir die Anschauung, daß 
die Wirksamkeit des einen Faktors der Vermehrungsgeschwindig
keit mehr und mehr abklingt: von der vollkommenen Synchronie der 
ersten Zellen bis zur vollkommenen Heterochronie, welche schließlich das Tei
lungsgeschehen in der Regel kennzeichnet. Auf diesen für die kausale Be
trachtung sehr wichtigen Umstand werden wir zurückkommen. 
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Auch die anderen beiden Faktoren, welche sich in der Dauer der Mitose 
und der Zwischenzeiten ausdrücken, müssen sich weitgehend verändern. Ja 
es ist eigentlich nur eine Wiederholung des bereits Angeführten, wenn wir für 
die Zwischenzeiten, die dieser Betrachtung zunächst zugänglich sind, be
sonders angeben, daß sie gegenüber einer größtmöglichen Vermehrung in allen 
Fällen sich verändern müssen, wenn wir die Gesamtheit der Zellen ins Auge 
fassen. Denn die Heterochronie der späteren Embryonalzellen beruht auf 
nichts anderem als auf der ungleichen Länge der Zwischenzeiten. Aber das 
Verhalten der Zellen in dieser Beziehung erfordert doch eine genauere Be
trachtung, damit wir den Begriff des Rhythmus der Zellvermehrung er
fassen können. Solange sich die Vermehrung auf der anfänglichen Höhe der 
Geschwindigkeit hält, müssen die Zwischenzeiten und daneben auch die Mitosen
zeiten für alle Zellen die gleichen sein. Das ist nur ein anderer Ausdruck für 
die Synchronie der Mitosen. Der Rhythmus der Vermehrung ist dabei 
ein gleichmäßiger. Wahrscheinlich wird ein solcher nicht einmal über die 
Zeit der synchronen Furchungsteilungen aufrecht erhalten. O. HERTWIG (1898, 
S. 361) gibt an, daß bei einer Temperatur von 24° C am Ei von Rana jU8ca die 
erste Teilung 2 Stunden und 10 Minuten, die zweite 2 Stunden und 40 Minuten 
und die dritte 3 Stunden 25 Minuten nach der Befruchtung auftrete. Freilich 
beziehen sich diese Angaben eben nur auf das Erscheinen der Furchen und wir 
können ihnen nur die Gesamtdauer von Mitose und Intervall entnehmen. 
Sie beträgt für die zweite Furchungsteilung 30, für die dritte 45 Minuten. Bei 
einer Temperatur von 15° C ergibt sich nach den HERTwIGschen Zeitangaben 
zwischen dem Abschluß der ersten und dem der zweiten Teilung ein Abstand 
von 1 Stunde und 10 Minuten und von der zweiten bis zum Ende der dritten 
Teilung verstreichen 1 Stunde und 25 Minuten. Es ist also jedesmal die Ge
samtdauer von Mitose und Intervall von der zweiten bis zur dritten Teilung 
um 15 Minuten verlängert. Nun sind die Unterschiede zwischen den absoluten 
Zeiten, bei der höheren und der niederen Temperatur in erster Linie ein Zeugnis 
für den bekannten Einfluß der Temperatur auf den Ablauf der Mitose selbst. 
Gerade die Tatsache aber, daß die Differenz zwischen der Gesamtzeit : Mitose 
und Intervall der ersten und zweiten Teilung bei so großem Temperaturunter
schied beide Male dieselbe ist, nämlich 15 Minuten, weist darauf hin, daß sie 
nicht auf den von der Temperatur direkt abhängigen Teil des Geschehens in 
erster Linie bezogen werden darf, also nicht auf die Mitose selbst, sondern auf 
die Zwischenzeit. Von dieser läßt sich also sagen, daß sie schon bei der zweiten 
Teilung des Eies länger dauern dürfte als bei der ersten. Es könnte natürlich 
hinzukommen, daß auch die zweite Mitose unabhängig von der Temperatur 
schon mehr Zeit beansprucht als die erste. Aber daß die ganze von der tem
peraturbedingten Dauer des Gesamtvorgangs abgezogene Zeit nur der Mitose 
selbst zuzurechnen wäre, wird man in Anbetracht des ausgleichenden Einflusses, 
den eine Beschleunigung oder Verzögerung der Mitose haben wird, nicht be
haupten wollen. Wenn wir also auch in anderen Fällen hören, daß das Auf
treten der Furche sich von Teilung zu Teilung verzögere, so dürfen wir dafür 
auch die Verlängerung der Zwischenzeit verantwortlich machen, obwohl wir 
diese selbst nicht direkt messen können. Wir haben demnach Grund zu der 
Annahme, daß auch bei einer synchronen Teilung der Tochterzellen, wenn also 
dieser eine den Eintritt der Mitose bei den einzelnen Zellen regelnde Faktor noch 
in optimaler Weise wirksam ist, der Rhythmus der Vermehrung verzögert 
sein kann, und zwar im Falle der Furchung für alle Blastomeren zunächst in 
der gleichen Weise. Wir sprechen somit von dem verzögerten Rhythmus 
der Vermehrung, wenn die Dauer des Teilungsintervalls von 
Mitose zu Mitose um einen gewissen Betrag zunimmt und ebenso 
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wenn dieselbe Verzögerung sowohl das Intervall als auch die 
Mitose selbst oder wenn sie nur diese allein betrifft. Die Ge
schwindigkeit der Vermehrung muß dabei um so rascher abfallen, je größer 
diese Zunahme ist und je rascher sie von Mitose zu Mitose ansteigt. 

Wir haben oben an dem Beispiel der Samenzellen von Salamandra schon 
gesehen, daß auch einzelne Zellen durch eine plötzliche Verlänge
rung des Intervalls aus dem Teilungsrhythmus der Schwester
zellen herausfallen, daß sie aber bei einem späteren gemeinsamen Teilungs
schritt sich wieder in denselben einordnen können. Beispiele dafür, daß einzelne 
Zellen durch Verlängerung des Intervalls um ein Vielfaches ganz den Zusammen
hang mit der Vermehrung der übrigen verlieren, bieten uns die Fälle von Keim
bahnbestimmung, namentlich solche durch das Plasma dar. Wenn bei der Fur
chung des Eies von Sagitta., dem marinen Pfeilwurm, eine Blastomere die Reste 
einer in die Oocyte eingedrungenen Zelle des Ovarialepithels, den Keimbahn
körper, zugeteilt bekommt, dann bleibt sie, wie dies für alle frühzeitig aus dem 
Eimaterial ausgesonderten Keimbahnzellen gilt, hinter den somatischen Zellen 
in bezug auf die Vermehrung zurück, ihre Teilungsgeschwindigkeit erleidet 
eine "Lähmung" [BucHNER (1910, 1915, S. 298)]. Mit dieser Aussonderung 
einzelner Zellen oder ganzer Zellgruppen durch eine Verzögerung ihrer Ver
mehrung hat man als mit einem Faktor der Embryonalentwicklung überhaupt 
zu rechnen und es ist in solchen Fällen die an anderer Stelle' berührte Frage am 
Platz, ob diese Änderung des Teilungsrhythmus Ursache oder Folge der Diffe
renzierung der Zellen ist (s. S. 495). 

Das gesamte Verhalten der Geschlechtszellen veranschaulicht besser als 
irgendein anderes Beispiel den wechselnden Rhythmus der Vermehrung, 
mit dem wir als mit einer häufigen und wichtigen Erscheinung zu rechnen haben. 
In ihrer Vermehrungsperiode nehmen die Urgeschlechtszellen, deren Vermehrung 
bis dahin eine träge gewesen ist oder für längere Zeit völlig geruht hatte, mit 
einem Male einen beschleunigten Rhythmus der Fortpflanzung an. Es er
folgen einige Teilungsschritte rasch hintereinander, bis mit einem Schlage die 
Zellen mit der V erm~hrung aufhören, wenn an den Kernen sich die typischen 
auf die Reifungsteilungen hinweisenden Veränderungen bemerkbar machen. 
Schließlich nach der langen Vorbereitung erfolgen die beiden Reifeteilungen 
unmittelbar hintereinander oft so, daß man von einer meßbaren Zwischenzeit 
überhaupt nicht sprechen kann. Dieser besondere Fall der Geschlechtszellen 
hat uns wiederholt beschäftigt. Er ist auch in kausaler Beziehung überaus 
wichtig. Während der trägen Vermehrung der primären Gonaden müssen wir 
lange dauernde Zwischenzeiten voraussetzen, in der Vermehrungsperiode werden 
sie dagegen kurz und wahrscheinlich bleiben sie dabei annähernd gleich lang. 
Die Pause, die zwischen einer letzten Spermatogonienteilung und der ersten 
Reifeteilung dann eingeschaltet ist, dürfen wir jedoch nicht als Zwischenzeit 
bezeichnen. Wir haben uns mehrfach darüber geäußert, daß die vor die erste 
Reifeteilung fallende Zeit vielmehr als langhingezogene Prophase der ersten 
oder beider Reifeteilungen aufgefaßt werden muß. Diese Aussage hat ihre volle 
Berechtigung indessen nur für die männlichen Geschlechtszellen, bei der 
Wachstumsperiode des Eies muß man von einer Unterbrechung der bis zum 
Bukettstadium gleichwie bei den Spermocyten voranschreitenden Teilungs. 
vorbereitung sprechen (s. S. 233, 325). Sonach stellen sich Spermiogenese und 
Oogenese den kausalen Fragen verschieden dar und ihre Vermehrungskurve 
müßte verschieden gezeichnet werden. Nimmt man hinzu, daß diese Verän. 
derungen des Teilungsrhythmus sämtliche von einer Stammzelle herzuleitenden 
Gonocyten gemeinsam durchmachen mit der einen bemerkenswerten Aus
nahme, daß einzelne Vermehrungs teilungen für die eine oder die andere ausfallen 
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können, dann erhellt aus dem Gesamtverlauf dieses Vermehrungsgeschehens, 
wieviele Fragen und Angriffspunkte er für die kausale Betrachtung ergeben 
muß. Zunächst bietet er das Beispiel eines wechselnden Rhythmus dar. 

Die Entwicklungsprozesse wie auch die regenerativen Vorgänge gehen sehr 
häufig mit dem örtlichen Aufflackern der Zellvermehrung einher und der 
wechselnde Rhythmus, die Beschleunigung und Wiederverlang
samung der Vermehrung ist also eine in der Generationenfolge 
der Zellstämme unter Umständen regelmäßig und wiederholt 
au ft r e t end e Er s c h ein u n g. Besonders eindrucksvolle Beispiele hierfür 
scheinen die "Zellteilungszyklen" der Angioblasten und ebensolche Mitosen
schübe im Nervensystem und Entoderm beim Hühnerembryo nach SABIN 
(1920, S. 252) darzustellen. Gleichfalls in diesen Zusammenhang gehört die 
Angabe von PRZIBRAM (1912) und SZTERN (1914), daß bei der Gottesanbeterin 
die Zahl der Zellen von einer Häutung zur andern stets verdoppelt werde. Ein 
weiteres Zeugnis, welches die Möglichkeit eines alternierenden Rhythmus 
innerhalb gleichartiger Zellen dartut, liefern die späten Furchungsstadien 
von Cephalopoden, bei denen zwei Gruppen von sonst nicht verschiedenen 
Zellen derart in ihren Zellteilungen abwechseln können, daß immer eine Gruppe 
sich in einer Periode der Mitosen, die andere sich in Teilungsruhe befindei; 
[0. Mus (1903)]. 

Während die Zellteilungen gewöhnlich im späteren Embryonalleben, sowie 
im ausgebildeten Organismus nur mehr sporadisch auftreten, wenn die 
frühere Gleichartigkeit des Verhaltens zusammengehöriger Zellen verloren ge. 
gangen ist, werden sie im Falle einer Beschleunigung der Vermehrung wieder 
"epidemisch" (GURWITSCH). Solche Teilungswellen können periodisch 
sein und mehr oder weniger schubweise alle beteiligten Zellen erfassen. Der 
wechselnde Rhythmus kann in Gestalt einer periodischen Ver
mehrung einen regelmäßigen Verlauf nehmen. Hierfür ist wiederum 
die Gesamtheit der ihrer Abstammung nach zusammengehörigen Geschlechts
zellen das eindrucksvollste Beispiel. 

Wie die Zellen zeitlich durch eine Periode beschleunigter Vermehrung hin. 
durchgehen können, so gibt es andererseits auch eine an bestimmte Orte 
gebundene höhere Vermehrungsintensität für längere Dauer. Solche Zonen 
verhältnismäßig reicher Teilungstätigkeit hat HAECKER (1918, S. 201) 
in der Epidermis der Axolotl-Larven entsprechend der späteren "metameroiden" 
Zeichnung und längs der Seitenlinie festgestellt; außerdem finden sich während 
der Entwicklung Zonen besonders starken Zellwachstums bekanntlich regel
mäßig im Zusammenhang mit Formbildungsprozessen (s. S. 475). 

Im allgemeinen stellt sich die Vermehrung hinsichtlich ihrer 
Geschwindigkeit bei Metazoen also folgendermaßen dar: Im An
fang der Entwicklung steht sie bei kürzester Dauer des Intervalls und der Mitose 
und bei synchroner Teilung der Furchungszellen auf der für die betreffende 
Art größten Höhe. Sie nimmt alsbald durch Verlängerung der Zwischenzeiten 
und möglicherweise auch infolge längerer Dauer der Mitose ab. Ganz besonders 
wird die Zahl der in der Zeiteinheit hervorgebrachten Mitosen in steigendem 
Maße herabgemindert, sobald für die verschiedenen Zellen die Zwischenzeiten 
verschieden lang und die Teilungen ungleichzeitig werden. Dabei können ein
zelne Zellen oder Zellgruppen durch besondere Verzögerung oder auch zeit
weilige Beschleunigung in der Vermehrung zurückbleiben oder voraneilen. 
Aus dem gleichmäßigen Rhythmus der Vermehrung im Anfang wird ein ver
zögerter oder auch ungleichmäßiger o"der schwankender. Das Auseinander
fallen der Zellen mit sporadischen Teilungen und die Einordnung von Zell
gruppen in einen wechselnden Rhythmus ist bezeichnend für die Zellvermehrung 
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während der Entwicklung und bei den Wachstums- und Regenerationsvorgängen 
auch des ausgebildeten Organismus. 

b) Die Bestimmung der Zellteilungsgeschwindigkeit. 

Zur Bestimmung der Zellteilungsgeschwindigkeit ["Lebhaftigkeit 
des Zellteilungsprozesses" bei KORNFELD (1922, S. 548) "Intensität" der Tei
lung bei HAECKER (1918, S. 203), "Teilungsintensität und Teilungsaktivität" 
bei STÄLFELT (1921), "Teilungsintensität" und "Teilungsfrequenz" bei GUR
WITSCH (1926)] ist die Feststellung der Anzahl von Teilungsstadien im 
Schnitt durch das fixierte Objekt ein Vorgehen, das sich in den meisten 
Fällen wird anwenden lassen. 

Hat man es mit Objekten zu tun, welche durch die Anordnung der Zellen 
in Reihen eine Auszählung leicht gestatten, wie es bei Längsschnitten durch 
pflanzliche Keimwurzeln gegeben ist, dann ist es möglich, bei schwacher 
Vergrößerung von Gesichtsfeld zu Gesichtsfeld die Mitosen direkt aufzunehmen. 
Die Gesamtzahl der in einem medianen Längsschnitt gefundenen Mitosen er
möglicht beim Vergleich einer größeren Zahl verschiedener Wurzeln und unter 
Zugrundelegung eines Mittelwertes ein Urteil über die tatsächliche Höhe des 
Vermehrungsprozesses. Diese Methode haben GURWITSCH und seine Mitarbeiter 
angewandt. Es ist klar, daß sich bei den symmetrischen Verhältnissen eines 
medianen Längsschnitts z. B. durch die Zwiebelwurzel auf diese Weise auch 
Erhebungen über die größeren oder geringeren Unterschiede der Teilungs
häufigkeit zwischen beiden Seiten machen lassen. WASSERMANN (1921) ist bei 
denselben Objekten zunächst ebenso mit direkter Auszählung vorgegangen, 
hat aber auch die nicht in Mitose befindlichen Zellen in die Rechnung mit ein
gestellt und konnte daher angeben, wieviele Mitosen im Mittel auf 1000 Zellen 
treffen und wie sieh der einzelne Fall prozentisch zu dem Durchschnittswert 
verhält. Es war nicht im Plan dieser Untersuchung gelegen, die Vermehrungs
geschwindigkeit exakter zu bestimmen, aber man könnte auf diesem Wege 
einen gewissen Wert als Norm ermitteln und die aktuelle Vermehrungsgeschwin
digkeit durch die Plus- und Minusabweichung von demselben genau bezeichnen. 
CHAMPY (1922) hat auf Grund von einfacher Auszählung festgestellt, wieviele 
mitotische Zellen in den Organen von Froschlarven auf 4000 Zellen treffen 
und errechnete daraus einen Teilungskoeffizienten, d. h. eine Verhältniszahl 
zwischen der Zahl der in Teilung und der in Ruhe befindlichen Zellen. Man 
wird bei diesem Vorgehen im einzelnen Fall die Fehler, welche sich bei der Aus
zählung der Mitosen einschleichen, auf das geringste Maß zu beschränken suchen. 
Ein Nachteil ist schon einmal dUrch die Aneinanderreihung der kreisförmigen 
Gesichtsfelder gegeben, ein weiterer, der zunächst nur die pflanzlichen Meristeme 
betrifft, daß man ungleichartige Zellen in einer Gesamtheit vereinigt. Streng 
genommen müßte man nach der selbstverständlichen Forderung, daß nur gleich
artige Zellen miteinander verglichen werden dürfen, sich auf eine Zellenart, 
die Epidermis- oder Periblemzellen beschränken. Auch kommt bei den Keim
wurzeln dazu, daß man sich auch insofern gegen diese Forderung noch verfehlt, 
als man von der Spitze zur Streckungszone immer ältere und in ihrer Teilungs
frequenz mehr und mehr eingeschränkte Zellen antrifft. Bei Feststellungen 
von mehr vorläufigem Charakter und bei leicht faßbaren groben Ausschlägen 
der Vermehrungsgeschwindigkeit, wie sie bei WASSERMANNS Temperatur
versuchen gegeben waren, durfte man diese Fehler wohl in Kauf nehmen. Es 
ist aber anzunehmen, daß künftige Untersuchungen sie werden vermeiden 
müssen. 
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Etwas anders als die genannten Autoren ist wiederum bei pflanzlichen Keim
wurzeln STALFELT (1921) bei seinen Studien über die Periodizität der Zell
teilung vorgegangen, indem er nicht die Zählresultate von einzelnen mittleren 
Wurzellängsschnitten, sondern von 8-10 solchen Schnitten zusammen ver
wertet hat. Durch dieses Verfahren konnte STALFELT, wie er ausführlich dar
legt, Zufallsbefunde infolge starker Verschiebung der Teilungsfrequenz von 
einer Seite nach der anderen vermeiden, so daß er mit seinen Angaben: die Durch
schnittszahl der Teilungen pro Schnitt ist 45, die Standardabweichung ± 7,8, 
der mittlere Fehler ± 2,5 oder ± 5,6%, einen Wert für die Zellteilungsinten
sität der einzelnen Wurzel "mit einer Genauigkeit von ungefähr 6-8 Fehler
prozenten" ermittelt hat. Außerdem hat STALFELT die Ergebnisse an 10 gleich
artigen Wurzeln zu einem Durchschnittswert verarbeitet. Dieser "Frequenz
probe" (1. c. S. 32) lagen 100 Schnitte der 10 Wurzeln zugrunde, wodurch nament
lich der in etwa vorhandenen Unterschieden der Zellenzahl gelegene Fehler 
vermindert wurde. Dabei ergab sich ein Mittelwert pro Wurzel und Schnitt 
von 46, die Standardabweichung ± 15,5 und der mittlere Fehler des Mittel
wertes ± 4,9, d. h. ± 10,6% oder abgerundet + 11 %. Es ist deswegen nicht 
unberechtigt, auf die Art des Vorgehens gerade bei diesen pflanzlichen Ob
jekten näher hinzuweisen, weil sie auch für tierische Gewebe maßgebend ist 
und gerade die Methode STALFELTs für jede Untersuchung über die Zellteilungs
häufigkeit vorbildlich sein wird. Besonders bemerkenswert und für jeden Ver
such, eine möglichst genaue Grundlage zur Ermittlung von Rhythmusschwan
kungen der Zellteilung zu schaffen, eine Mahnung zur Vorsicht ist die Tatsache, 
daß STALFELT bei seiner Statistik nur eine Sicherheit von ± 11 % erzielt hat. 

Bei tierischen Geweben ist wegen der mangelnden Einteilung des Ge
sichtsfeldes durch Zellreihen die Zählung schwieriger durchzuführen. Man 
könnte sich vermittels eines Okulargitters eine entsprechende regelmäßige 
Unterteilung des Gesichtsfeldes verschaffen [UTERMÖHL (1927)]. HAEcKER 
ist bei seinen oben erwähnten Untersuchungen so vorgegangen, daß er sich 
in die Umrißzeichnung eines Hautstückes der Axolotllarve die Rumpfsegment
grenzen und die Seitenlinien und dann die Teilungsfiguren eintrug. KORNFELD 
führte die Untersuchung des Cornealepithels der Salamanderlarve in folgender 
Weise durch: "Es wurde zunächst bei schwacher (60facher) Vergrößerung mit 
dem Zeichenapparat eine Umrißskizze der Cornea entworfen. Als Grenze diente 
die innerste Schicht LEYDIGScher Zellen, welche den Beginn der normalen 
Epidermisstruktur anzeigen. In dieser Skizze wurden - ebenfalls noch mit 
dem Zeichenapparat - alle bei der verwendeten Vergrößerung deutlich er
kennbare Einzelheiten, wie auffällige Pigmentzellen am Rande, einzelne weiter 
nach innen vorspringende LEYDIGSche Zellen, Risse, Falten am Objekt usw. 
genau eingezeichnet. Dadurch wurde es möglich, bei dem nun vorgenommenen 
Übergang zur stärkeren Vergrößerung jede Stelle des Präparats wieder mit 
der richtigen Stelle in der Skizze zu identifizieren. Es wurden nun die Grenzen 
der bei etwa 300facher Vergrößerung sichtbaren Gesichtsfelder als Kreise mit 
Hilfe eines Zirkels eingetragen, der für die betreffende Vergrößerung ein für 
allemal eingestellt worden war. In diese Kreise wurden dann die gefundenen 
Mitosen eingezeichnet. Die eingezeichneten Resultate wurden endlich mit 
Hilfe einer noch stärkeren (etwa 600fachen) Vergrößerung überprüft und evtl. 
korrigiert und ergänzt." 

THURINGER (1924) hat bei seiner Arbeit über die Regenerationsvorgänge 
in der Epidermis die quantitative Untersuchung der Mitosenzahl an Haut
stücken von bestimmter Ausdehnung (25 qmm) vorgenommen und bei einer 
Gesamtzahl von 250 Mitosen die Teilungsfrequenz durch die Angabe, daß un
gefähr 10 Mitosen auf den Quadratmillimeter treffen, bezeichnet. In ähnlicher 
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Weise war ALLEN (1922) bei der Feststellung der Verteilung und der Anzahl 
der Mitosen im Zentralnervensystem von Embryonen und neugeborenen Tieren 
vorgegangen. Neuerdings hat BUCCIANTE (1929) das Verhältnis der in einem 
Schnitt enthaltenen Mitosen zu dessen (mittels Planimeter gemessenem) Flächen
inhalt bestimmt und ist so zu einer "relativen Zahl der Mitosen" oder zu einem 
Teilungskoeffizienten gelangt, der anders begründet ist als der oben (S. 448) 
erwähnte von CHAMBY. 

Von den genannten Autoren haben STALFELT, HAECKER, KORNFELD, 
WASSERMANN, THURINGER, wie es wohl überhaupt bei solchen Untersuchungen 
notwendig sein wird, sich nicht auf das Erfassen der Mitosen überhaupt be
schränkt, sondern sie haben die vorgefundenen Stadien auch nach den 
einzelnen Phasen der Mitose bestimmt. Vorausgesetzt, daß keine 
Änderung des inneren Rhythmus der Mitose eintritt, d. h. daß die Zeiten für 
die einzelnen Stadien sich nicht unabhängig voneinander verändern, wird diese 
genauere Ermittlung kein anderes Ergebnis zeitigen als die bloße Auszählung 
der Mitosen überhaupt. Aber wenn man es mit Veränderungen der Teilungs
frequenz zu tun hat, dann muß sich dies auch in einer Änderung der Proportion 
der Mitosenstadien äußern, beim Abfall zugunsten der Endstadien, beim Anstieg 
zugunsten der Prophasen. Gleiche absolute Zahlen der Mitosen können durch 
das tiefere Eindringen eine verschiedene Bedeutung erlangen [ s. WASSERMANN 
(1921, S. 171, Tab. 5 und Anm.)] und wenn die verglichenen absoluten Zahlen 
eine Veränderung in der einen oder anderen Richtung erschließen lassen, dann 
sollte man auf die Bestätigung durch die Feststellung der entsprechenden Ver
schiebung der Phasenverteilung nicht verzichten. 

Unter Umständen wird es möglich sein, an Gewebekulturen direkte Erhebungen über 
Geschwindigkeit und Rhythmus der Zellvermehrung anzustellen. So berichtet ERD
MANN (1926, S. 979), daß bei gut wachsenden Kulturen (Huhn) "alle 8 Stunden" Zelltei
lungen an einer ganzen Reihe von Zellen des Präparates auftraten. Vorausgesetzt, daß sich 
dieselben Zellen nach einer bestimmten Zeit wieder teilen würden, ließe sich das Verhältnis 
zwischen der Mitosendauer und dem Intervall berechnen und damit ein Maß für die Ver
mehrungsgeschwindigkeit gewinnen, dem sicher eine gewisse Bedeutung zukäme. 

c) Vermehrungsf"ähigkeit und Teilungsbereitschaft. Allgemeines über die 
Teilungsbereitschaft, hemmende und fördernde Faktoren. 

Nach dem bisher über die Vermehrung, ihre Geschwindigkeit und ihren 
Rhythmus Gesagten läßt sich für die Zellen des werdenden und ausgebildeten 
vielzelligen Organismus im allgemeinen angeben, daß sie im Verlaufe ihrer 
Entwicklung in der Betätigung ihrer Vermehrungsfähigkeit beträchtlich ein
geschränkt worden sind. Wie die Erfahrung lehrt, sind die Unterschiede 
in bezug auf das Maß der jeweils erhalten gebliebenen Vermehrung 
zwischen den verschiedenen Zellarten sehr groß. Will man die
selben auf eine allerdings keine Erklärung bietende Formel bringen, so kann 
man sagen: mitotische Zellvermehrung findet man im ausgewachsenen Orga
nismus physiologischerweise in dem Maße, wie es das Bedürfnis nach dem Er
satz verbrauchter Zellen erfordert. So wird in der Epidermis ein beträchtlicher 
Nachschub (s. THURINGER 1. c.) von Zellen geleistet (s. HÖPKE dieses Handbuch II, 
1, S. 203) und so finden wir nicht nur bei den anderen geschichteten unver
hornten Epithelien, sondern ebenso bei allen anderen eine Zellvermehrung, 
welche der Abstoßung oberflächlicher Elemente jeweils entspricht (s. SCHAFFER 
dieses Handb. III, 1, S. 207). Periodisch erfolgender Verlust des Epithels im 
Uterus erfordert seinenWiederersatz durch massenhafte Zellvermehrung von 
den übrig gebliebenen Epithelresten aus (s. SCHAFFER a. a. 0.). Ständig 
fließende Quellen des Zellenersatzes sind das mesenchymale Retikulum der 
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Bildungsstätten von Blutelementen, die mesenchymalen Gefäßscheiden und 
das Fibrocytennetz, soweit es seine Reaktionsfähigkeit bewahrt hat 
(s. darüber MAXIMOW, dieses Handbuch II, 1, S. 528 und diesen Band, 
S. 623). In den Speicheldrüsen, im Pankreas, der Leber und Niere sind 
Mitosen außerordentlich selten, im Gegensatz zu den holokrinen Drüsen 
- Milchdrüse, Talgdrüsen -, wo der Verbrauch von Zellen auch ihren Er
satz bedingt. Es kommen jedoch auch in den merokrinen Drüsen gelegentlich 
Teilungsfiguren vor, durch welche "gealterte" Zellen ersetzt werden [M. Nuss
BAUM (1882)]. Für die Zellen der glatten Muskulatur wird zwar angegeben, 
daß ihre Vermehrung auf mitotischem Wege vor sich gehe, wobei die mehr
kernigen Zellen beweisen, daß nicht immer Zellteilung auf die Kernteilung 
folge [RAUBER-KoPSCH (1923 I, S. 127)]. Jedoch würde das STIEVE (1922) 
sicher nicht entgangen sein, der das Wachstum der Muskelzellen der Gebär
mutter und ihre Vermehrung durch Neuentstehung aus dem Bindegewebe 
während der ersten Monate der Schwangerschaft verfolgt hat und der ausdrück
lich (1. c. S. 369) sagt, daß sich niemals Teilungen unter den Muskelzellen finden. 
Dies entspricht wohl auch der Erfahrung des Histologen über die glatte Mus
kulatur überhaupt. In den Fasern der quergestreiften Muskulatur finden sich 
selbst bei Amphibienlarven auf den späteren Stadien der Entwicklung keine 
Mitosen mehr [HEIDENHAIN (1911, S. 554)] und die Kernvermehrung kann 
demnach wohl nur auf amitotischem Wege erfolgen. Von den Nervenzellen 
vollends gilt es als ausgemacht, daß sie bei den Wirbeltieren nach Ablauf der 
ersten postfetalen Monate keine Teilungen mehr durchmachen [MERK (1886), 
BucHHoLTz (1890), SCLAVUNOS (1899), HAMILTON (1901), OBERSTEINER (1910, 
S: 153), ALLEN (1912), SPIELMEYER (1922, S. 43)]. Die Ganglienzellen werden 
daher als Schulbeispiele "teilungsunfähiger Zellen" betrachtet. Auch die Zellen 
der Neuroglia und die Ependymzellen des Zentralkanals und der Ventrikel 
vermehren sich unter normalen Verhältnissen im erwachsenen Organismus 
offenbar kaum mehr; aber das Vorkommen zweikerniger Gliazellen und die 
breiten protoplasmatischen Brücken zwischen manchen Kernplasmaterritorien 
der Neuroglia [HELD (1903, S. 296)] machen das Vorkommen vereinzelter 
Mitosen hier immerhin wahrscheinlich und vollends erscheint das Stützgewebe 
des Zentralnervensystems durch die verhältnismäßig leichte Erregbarkeit seiner 
mitotischen Wucherung unter krankhaften Bedingungen [SPIELMEYER (1. c. 
S. 162)] sehr verschieden von den nervösen Elementen selbst. 

Die im vorstehenden kurz zusammengefaßte, geläufige Erfahrung wird 
häufig zur Aussage verwertet, daß die Zellen des erwachsenen Körpers um so 
weniger "teilungsfähig" seien, je weiter sie sich durch Differenzierung vom Zu
stand einer embryonalen Zelle entfernt haben. Was aber die Teilungs
fähigkeit überhaupt anbelangt, so beweisen jedenfalls auch diffe
renzierte Zellen unter beeonderen Bedingungen den ungestörten 
Besitz derselben. Steht schon innerhalb des physiologischen Betriebes die 
mitotische Zellteilung in enger Beziehung zum jeweiligen Zellverlust, was sich 
besonders deutlich für das Uterusepithel zeigen läßt, so wird die Vermehrungs
tätigkeit bei pathologischen Defekten auch dort, wo die Zellteilungen in der 
Regel vermißt werden, mächtig angefacht. Nach PONFICK (1889), RIBBERT 
(1904) und OPPEL (1908) treten die Leberzellen im Gefolge von operativer Ent
fernung von Leberteilen oder von Zerstörung von Leberläppchen durch Phos
phorvergiftung als bald in eine regenerative mitotische Vermehrung ein, die 
den ganzen Verlust ausgleichen kann. Gleichsinnige, wenn auch nicht ebenso 
eindeutige Ergebnisse erhielt KYRLE (1907, 1908) bei der Regeneration der 
Bauchspeicheldrüse von Hunden und Meerschweinchen. Hier ist zwar beach
tenswert, daß sich an dem Wiederersatz hauptsächlich die Ausführungsgänge 
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beteiligen, wie auch bei der Leberregeneration die Gallengänge mitwirken. 
Aber KYRLE zeigte doch, daß das Parenchym überhaupt, wie auch die 
LANGERHANSschen Inseln sich selbst erneuern können. 

An dieser Stelle ist das Regenerationsvermögen des höheren Organismus 
nicht weiter zu verfolgen. Es ist bekannt genug, daß sich die Beispiele für 
regeneratives Aufflackern der Mitosen nicht für alle Gewebe erbringen lassen 
(s. unten). Es kommt uns hier vielmehr darauf an, zu zeigen, wie die Ver
mehrungsfähigkeit zwar in vollem Maße vorhanden sein, aber 
unter den gewöhnlichen Bedingungen nicht zur Geltung kommen 

Abb. 338. Leber vom Kaninchen, welches in 13 Tagen 10 Gaben von je 0,0015 Phosphor erhielt 
und dann getötet wurde. Vc Vena centralis; L junge Leberzellen; M Mitosen von Leherzellen; 
F alte verfettete Leberzellen ; B Blutcapillaren. FLEMMINGSche Lösung, Safranin. Gez. mit Zeiß 

Obj. E, Oe. O. Nach A. OPPEL (1910). 

kann. Es wäre falsch, zu sagen, den Leberzellen gehe die Vermehrungsfähig
keit ab. Sie besitzen sie ebenso wie die Geschlechtszellen, bevor diese in die Ver
mehrungsperiode eingetreten sind; natürlich besteht der Unterschied, daß 
für die letzteren die Bedingungen, unter welchen sie ihr Teilungsvermögen aus
üben, mit Sicherheit eintreten, für die Leberzellen aber natürlicherweise nach 
abgeschlossenem Wachstum nicht mehr l . Der Unterschied, so bedeutend er 
auch erscheint, liegt doch auf einem anderen Gebiet als auf dem der Zellteilung. 
In bezug auf diese besteht kein Gegensatz. Für beide Fälle kann folgende all
gemein gehaltene Aussage nicht bestritten werden: die zwar teilungsfähigen 
Zellen gelangen nicht zur Teilung, bis besondere Bedingungen eintreten, welche 
sie wenigstens in den Zustand der Teilungsbereitschaft versetzen. Auch 
dann noch ist die Teilung nicht mit Notwendigkeit zu erwarten. Denn einzelne 
Geschlechtszellen, obwohl sie sich in ihrem übrigen Verhalten, so auch gegen
über äußeren schädigenden Einflüssen, welche die gemeinsame Degeneration 

1 S. demgegenüber bei RÖSSLE (1926, S. 937) über Vorkommen von Mitosen in der Leber. 
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von allen ausnahmslos bewirken, von den übrigen nicht unterscheiden, lassen, 
wie wir gehört haben, einzelne Teilungsschritte vorübergehen. Und vollends 
bei den Leberzellen während der Regeneration besteht eine so weitgehende 
Ungleichmäßigkeit der Teilungen, daß von sämtlichen an den Defekt angren
zenden jetzt nicht mehr nur in potentia teilungsfähigen, sondern auch teilungs
bereiten Zellen gesagt werden kann, daß die Teilungsbereitschaft noch nicht 
den Eintritt der Mitose bedeutet. Es ist also, wenn wir jetzt auf die Zellen des 
Organismus zurückkommen, zunächst der eine Unterschied zwischen ihnen 
gegeben, daß die einen ständig im Zustand der Teilungsbereitschaft sich be
finden - Mesenchymzellen, Epithelzellen -, andere wie die Drüsenzellen diesen 
Zustand nicht bewahrt haben. Und wenn wir die embryonale Zelle näher kenn
zeichnen wollen, so können wir auch von ihr sagen, daß sie ständig teilungs
bereit ist. 

Auf Grund unserer Erfahrungen über die ersten Veränderungen der Zelle 
bei der Mitose können wir den Zustand der Teilungsbereitschaft näher 
bezeichnen. Er scheint von diesem Standpunkt aus in erster Linie an das 
Cytoplasma gebunden, dem die Fähigkeit zukommen muß, jenen Verände
rungen zu unterliegen, welche die Teilung einleiten. Wir befinden uns mit 
dieser Meinung in Übereinstimmung mit GURWITSCH (1926, S. 9), der "die 
leichte Reversibilität der Phasenzustände" des Cytoplasmas als 
die Vorbedingung zum Eintritt der Mitose bezeichnet und damit dasselbe sagt 
wie wir, nur daß wir unsere Angabe gerade auf die durch die Analyse ermittelten 
ersten Veränderungen des Cytoplasmas beziehen wollen. Wenn diese Re
versibilität gegeben ist oder auch wenn sie zurückgewonnen 
werden kann, ist eine Zelle teilungsfähig. Im ersten Fall treffen 
Teilungsfähigkeit und Teilungsbereitschaft zusammen, im zweiten wird die 
Teilungsbereitschaft von der teilungsfähigen Zelle zurückgewonnen. 

Zur Begründung dieser Ableitungen müssen wir gerade auf die Genital
zellen noch einmal zurückkommen; denn man wird die Vergleichbarkeit der
selben mit den Leberzellen nicht schon nach dem oben kurz angegebenen ein
räumen wollen. Es wäre wohl auch in diesem Zusammenhang undurchführ
bar, die aufgestellte Behauptung für die Geschlechtszellen überhaupt vor der 
Vermehrungsperiode rechtfertigen zu wollen. Bei den beträchtlichen Ver
schiedenheiten in bezug auf Herkunft und Entwicklungsweise derselben bei 
den verschiedenen Arten müßte man sehr umständlich zu Werke gehen. Wenn 
wir aber an das anknüpfen, was wir oben über die Ausschaltung der Keim
bahnzellen aus dem Vermehrungsrhythmus der übrigen Embryonalzellen an
gegeben haben, so können wir für die Geschlechtszellen bei Wirbellosen einen 
naheliegenden Gesichtspunkt gewinnen, der den Schlüssel zum Verständnis 
der Teilungsbereitschaft darstellt. Solche Keimbahnzellen wie die von Sagitta 
(s. S. 446) werden durch die Einverleibung des Keimbahnkörpers zu ihrem be
sonderen Verhalten, d. h. zur Trägheit und zum Erlöschen ihrer Vermehrung 
und zum beträchtlichen Wachstum bestimmt. Sie verarbeiten den Keimbahn
körper und sind in bedeutend höherem Maße als die übrigen Embryonalzellen 
verdauende und assimilierende Zellen. Eben dadurch aber wird ihr Cytoplasma 
durch Anpassung an diese Leistung und durch die Zufuhr von Stoffen, welche 
den anderen Zellen nicht zukommen, ein anderes, in vielen Fällen auch sichtbar 
anderes als das der somatischen Zellen. Dasselbe sehen wir aber a.uch bei der 
Entwicklung der Gonocyten der Batrachier, wo eine Keimbahn im engeren 
Sinn nicht nachgewiesen werden kann. KUSCHAHEWITSCH (1910) beschreibt 
die Herkunft der primären Keimzellen des Frosches ans den von der Darm
anlage abgegliederten und zur Keimanlage vereinigten "Dotterzellen ". Diese 
werden in ihrer Vermehrung mehr und mehr eingeschränkt. Zu ihnen kommen 
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in die Keimdrüsenanlage einwandernde Mesenchymzellen als sekundäre Gono
cyten hinzu. Wir sehen also hier zunächst unter besondere, der Resorption 
des Reservematerials im Vergleich zum Darm weniger günstige Bedingungen 
geratene Dotterzellen und dann solche Elemente, die sich ihnen angleichen 
und an ihrem Stoffvorrat offenbar teilnehmen, zu Geschlechtszellen werden. 
Auch hier liegen Zellen vor, welche reich mit Nährmaterial ausgerüstet sind und 
dieses infolge ihrer räumlichen Absonderung für sich selbst zu besonders starkem 
Wachstum verwerten. Es sind also im Grunde dieselben Verhältnisse wie bei den 
Keimbahnzellen gewisser Wirbelloser; auch hier geht die Teilungsbereitschaft 
jm Zusammenhang mit der auf die Stoffwechseltätigkeit eingestellten Be
schaffenheit des Cytoplasmas vorübergehend verloren. Sie tritt erst wieder 
ein, wenn die dem Wachstum dienenden Prozesse abgeschlossen sind. Bei einer 
Leberzelle ergeben sich vergleichbare Bedingungen für das Cytoplasma aus 
ihrer Stoffwechseltätigkeit. 

Teilungsunfähig dürfen wir also nur solche Zellen nennen, 
welche nicht mehr in den Zustand der Teilungsbereitschaft ver
setzt werden können. Das trifft vor allem für die Nervenzellen der höheren 
Organismen zu. Sie bleiben, wie ERHARD (1912, S. 469) nach einer Zusammen
stellung der auf die Teilung von Ganglienzellen sich beziehenden Angaben des 
Schrifttums sagt, als einzige "hochdifferenzierte Zellart" übrig, die im aus
gewachsenen normalen Zustand ganz die Fähigkeit der Teilung und Vermehrung 
verloren hat. CAJAL (1909) glaubte zur Erklärung für das mangelnde Teilungs
vermögen . der Nervenzellen eine eigene "antimitosigene Substanz", die die 
Zellen selbst produzieren sollen, voraussetzen zu müssen. OBERSTEINER (1910, 
S. 153) bringt die Teilungsunfähigkeit mit der besonders bei höchstentwickelten 
Ganglienzellen vorhandenen starken Acidophilie der Kerne in Zusammenhang 
und BIELSCHOWSKY [nach JAKOB (1927, S. 150)] macht die Chromatinarmut 
und die Größe des Zellenleibes für den Verlust der "karyokinetischen Energie" 
verantwortlich. Wir glauben, daß man in Übereinstimmung mit GURWITSCH 
(1926, S. 9) die Einbuße der leichten Reversibilität der Phasenzustände mit 
der Stabilität der Strukturen in Zusammenhang bringen darf, welche die Nerven
zellen zur Ausübung ihrer Funktionen dauernd aufrecht erhalten müssen. 

Eine Zelle, die nicht teilungsbereit ist, wird man auch als in 
ihrem Teilungsvermögen gehemmt bezeichnen dürfen und man 
kann in dieser Beziehung von vorübergehender und dauernder Hem
mung sprechen. Nur die dauernde Hemmung ist gleichbedeutend mit dem Ver
lust der Fähigkeit zur mitotischen Vermehrung. 

Wir sind durch diese Betrachtung zur Erkenntnis einer für den Ein tritt 
der Mitose notwendigen Vorbedingung gelangt, die in dem Zustand der 
Teilungsbereitschaft gelegen ist. Sie kann von vornherein erfüllt sein oder 
sie wird durch besondere Umstände erst geschaffen. Die Teilungsbereitschaft 
bedeutet jedoch, wie schon betont wurde und des weiteren noch klarer erkenn
bar sein wird, nicht den Eintritt der Mitose selbst, sondern nur die 
Möglichkeit für denselben. Alle Veränderungen in der Zelle selbst oder in 
ihrer näheren und weiteren Umgebung, welche diese Vorbedingung für den 
Eintritt der Mitose schaffen, können wir daher unter dem Begriff der Mög
lichkeitsfaktoren zusammenfassen. Wir übernehmen diesen Begriff von 
GURWITSCH (1926, S. 23), dürfen uns aber wohl in bezug auf seinen Inhalt die 
Freiheit wahren, welche den noch im Flusse befindlichen Anschauungen ent
spricht. Wir verstehen nicht wie GURWITSCH unter Möglichkeitsfaktoren nur 
solche, "die der betreffenden zur Teilung schreitenden Zelle selbst angehören". 
Das würde unserer Ableitung des Begriffes nicht entsprechen. Wir heben das 
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hervor, um nicht durch den Gebrauch der gleichlautenden Bezeichnungen 
auf die Darlegungen GURWITSCHS festgelegt zu werden. Der Zustand, welcher 
die Teilung ermöglicht, gehört der Zelle selbst an, die Ursachen, die ihn 
herbeiführen, können außerhalb und innerhalb der Zelle gelegen sein. Wir 
haben bei der Ermittlung unseres Begriffes zunächst aus dem Sinn der ge
wählten Bezeichnung sich direkt ergebende Faktoren von positiver, den 
Eintritt der Mitose bedingender Wirkung vor Augen. Jedoch dürfen 
zu dieser Kategorie der Möglichkeitsfaktoren auch die Faktoren mit nega
tivem Vorzeichen gerechnet werden, hemmende Faktoren, welche die 
Möglichkeit des Eintritts der Mitose aufheben. Es sind also alle Fak
toren, welche den Zustand der Teilungsbereitschaft betreffen, 
unter der einen Kategorie der Möglichkeitsfaktoren zusammen
zufassen. 

Die Beispiele, welche wir zu unserer Untersuchung ausgewählt haben, be
legen diesen Satz von GURWITSCH (1926, S. 26): "Zwei in jeder Hinsicht als 
identisch anzusprechende Zellen brauchen es keinesfalls in bezug auf ihre Tei
lung zu sein." Anders als für GURWITSCH, dessen Ableitungen dem Grund
gedanken untergeordnet sind, daß "die Zellteilung ein Reaktionsvorgang und 
gewissermaßen einem Reflex vergleichbar" sei, bedeutet dieser Satz für uns, 
daß an sich teilungsbereite Zellen in bezug auf den wirklichen Eintritt der Tei
lung sich ganz verschieden verhalten können. Denn identische Zellen, wie un
differenzierte Embryonalzellen, Geschlechtszellen von gleicher Abstammung, 
gleicher Lebenslage, gleicher Reaktionsweise werden auch hinsichtlich ihrer 
Cytoplasmabeschaffenheit identisch sein. Und für uns wie auch im Grunde 
für GURWITSCH (s. seine Auffassung über die Teilungsunfähigkeit) ist die Cyto
plasmabeschaffenheit in erster Linie maßgebend für das Vorhandensein oder 
Fehlen der Teilungsbereitschaft. Wir können nicht glauben, daß diese eine 
individuelle Eigenschaft der Zellen ist, "ohne jeden nachweisbaren Zusammen
hang mit der gesamten Lebenslage der Zelle" [GURWITSCH (1. c. S. 25)], die 
bei den einzelnen sonst identischen Zellen in völlig freier Weise auftreten und 
verschwinden kann. Wer mit GURWITSCH einen spezifischen, für alle Mitosen 
und alle Zellarten gleichen Teilungsreiz annimmt, der kann allerdings die Tei
lungsbereitschaft nur als eine Reaktionsfähigkeit ansprechen und für den ist 
das Beispiel der Amphibienspermatogonien in einer gemeinsamen Spermato
cyste nur so zu deuten, daß der Teilungsreiz als die äußere Ursache die Ge
samtheit der Zellen überflutet, von denen aber nicht "perzipiert" wird, welche 
zur Zeit nicht reaktionsfähig, d. h. nicht teilungsbereit sind. Nach unserer in 
keiner bestimmten Richtung festgelegten Auffassung sind alle diese Zellen 
teilungsbereit, weil sie identisch sind, und wir müssen daher das Ausbleiben 
der Teilung bei einzelnen von ihnen anderen Ursachen zur Last legen, die mit 
der Teilungsbereitschaft in unserem Sinne nichts zu tun haben. 

Wir möchten an dieser Stelle anmerken, daß die Gegenüberstellung unserer Auffassung 
und der von GURWITSCH natürlich nicht als Versuch einer Widerlegung der letzteren er
scheinen soll. Unsere Auffassung ist auf dem Wege einer möglichst freien, d. h. auf keine 
bestimmte kausale Erklärung der Zellteilung abzielenden Betrachtung gewonnen und muß 
sich daher von der zu einem bestimmten Theoriengebäude gehörigen Anschauung unter
scheiden. GURWITSCH' Standpunkt ist nur im Lichte seiner gesamten Auffassung zu be
urteilen. Unsere Aufgabe besteht hier nur darin,. leitende Gesichtspunkte und brau.ch
bare Begriffe zu erfassen, welche einen geordneten Überblick über das bisher auf dem Ge
biet der kausalen Zellteilungsforschung Erreichte ermöglichen und bei der weiteren Arbeit 
geprüft und etwa auch wieder verworfen werden sollen. Eine andere Möglichkeit des Vor
gehens sehen wir gegenwärtig nicht. Mit überkommenen Begriffen, welche so weitgehend 
subjektiv gefärbt sind, können wir als Berichterstatter nicht arbeiten. Die Meinung von 
GURWITSCH aber muß hier schon deswegen stets herangezogen werden, weil wir ihm die 
meiste Förderung in bezug auf die kausalen Zellteilungsfragen verdanken. 
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d) Die Notwendigkeit zwei Arten von Zellteilungsfaktoren, 
Möglichkeitsfaktoren und Verwirklichungsfaktoren, anzunehmen. 

Unsere bisherigen Angaben sind näher zu untersuchen und zu erweitern. 
Die Voraussetzung, daß es einen Zustand der Teilungsbereitschaft geben soll, 
der für sich allein die Teilung noch nicht wirklich bedingt und daß die Faktoren, 
welche ihn herbeiführen, daher nur als Möglichkeitsfaktoren angesprochen 
werden dürfen, bedarf noch einer besseren Begründung als durch die angeführten 
Beispiele. Außerdem muß der Gedankengang, wenn er richtig ist, weiterhin 
mit Notwendigkeit zur Aufdeckung anderer Faktoren hinleiten, welche 
die teilungsbereite Zelle wirklich in die Mitose überführen. Fak
toren, welche die im Zustand der Teilungsbereitschaft gelegene Möglichkeit 
verwirklichen, können wir wiederum mit einem Ausdruck GURWITSCHS (1. c.) 
als Verwir klich ungsfaktoren, etwa auch als auslösende oder auch als die 
eigentlich unmittelbaren und letzten Faktoren der Mitose bezeichnen. 

Die befruchtungs bedürftige Eizelle und die teilungserregende 
Wirkung, welche die Besamung auf dieselbe ausübt, von diesen Fragestellungen 
aus zu betrachten, liegt nahe. Die Aussage, daß die Eizelle ihr Teilungsvermögen 
durch das Versagen ihres Centrosoms eingebüßt habe und mit Hilfe des neuen 
vom Spermium eingebrachten Teilungf!apparates zurückgewinne, brauchen wir 
nicht noch einmal zu behandeln. In ihr drückt sich die Überschätzung des Cen
trosoms aus, zu der wir Stellung genommen haben. Aber davon abgesehen, 
läßt sich der entwicklungserregende Einfluß der Besamung auf das Ei über
haupt nicht auf eine einfache Formel bringen. Der Fall der befruchtungs
bedürftigen Eizelle stellt sich bei näherer Betrachtung so außerordentlich ver
wickelt dar, daß eigentlich kein Beispiel zur Erläuterung der Zellteilungsursachen 
ungünstiger sein kann als dieses. Aber gerade die großen Schwierigkeiten, 
welche dem Verständnis hier entgegenstehen, veranlassen uns, die teilungs
erregende Wirkung der Befruchtung in Betracht zu ziehen. Wir können zwar 
nicht erwarten, hierbei eine Aufklärung im einzelnen zu erzielen, aber wir werden 
dabei zu der Einsicht geführt, daß allzu einfache Formulierungen verfehlt 
sind. Es scheint besser, die ganze Schwierigkeit, die dem Versuch, die kausalen 
Zusammenhänge zu entwirren, anhaftet, kennen zu lernen, als eine oder die 
andere Bedingung als Ursache der Zellteilung anzusprechen und das Gesichts
feld auf diese Weise einzuengen. In dieser Absicht, der Gefahr einer allzu ein· 
fachen Betrachtungsweise zu entgehen, fragen wir, was die Besamung in 
bezug auf die Ätiologie der Zellteilung überhaupt lehrt. 

Nach unserer oben entwickelten Auffassung kann die Eizelle auf keinem 
Stadium ihrer Entwicklung als teilungsunfähig bezeichnet werden. Sie ist eine 
teilungsfähige Zelle und ist es auch in der Periode der Befruchtungsbedürftig
keit. Denn sie beantwortet die Besamung und ebenso verschiedene entwick
lungserregende Einwirkungen künstlicher Art zuverlässig mit der Betätigung 
ihrer Teilungsfähigkeit. 

In Hinsicht auf den Zeitpunkt der Besamung gibt es zwei 
Gruppen von Eizellen. Die einen nehmen das Spermium als reüe Eier auf 
(z. B. die Echiniden-Eier) , die anderen bereits als Oocyten vor oder während 
der Reifeteilungen [so KORSCHELT und HEIDER (1902, allg. Teil S. 630), F. R. 
LILLIE und E. E. JUST (1924, S. 452)]. Die letzteren verhalten sich unterschied
lich. Den äußersten Fall stellen die Eier von Ascaris, Diplogaster, Rhabditis, 
Nereis, Myzostoma, Cerebratulus, Mactra, Pterodrachea u. a. dar, deren Keim
bläschen vor der Besamung keine Vorbereitung zur Reifung treffen. Die Eier 
der Anneliden (Chaetopterus) , der Nemertinen (Cerebratulus) , der Lammeli
btanchier (Cumingia) und einiger anderer Formen gehen durch die Prophase 
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der ersten Reifeteilung hinduroh, dann aber stockt der Teilungsprozeß und 
wird erst nach dem Eintritt des Spermiums fortgel:etzt. Bei den Vertebraten 
überhaupt (Amphioxus, Axolotl, Rana, Triton), und so auch bei den Säuge
tieren [VAN DER STRICHT (1923, S. 245)] wird dagegen der erste Polkörper in 
der Regel noch gebildet und wird auch die zweite Reifeteilung noch eingeleitet, 
aber ihre Fortführung hängt von der Besamung ab. 

In den meisten Fällen wirkt die Besamung also nicht nur entwicklungs
erregend im engeren Sinn des Wortes, der auf die eigentliche, d. h. die Em
bryonalentwicklung und zunächst auf die Furchung hinweist, sondern sie er
möglicht auch die Reifung oder wenigstens ihren Abschluß. In bezug auf die 
mitotischen Prozesse im Ei läßt sich sagen, daß die meisten Eier ohne Spermium 
nicht imstande sind, ihre Reifungsteilungen, besonders nicht die zweite, viele 
schon nicht die erste durchzuführen, manche nicht einmal sie einzuleiten. Die 
Besamung bedeutet daher als teilungserregender Vorgang nicht 
für alle Eizellen dasselbe. Diese Tatsache erscheint der Beachtung wert; 
sie deutet auf die mannigfachen Veränderungen hin, die das Ei vor der Be
samung und durch sie erfährt. 

Das Ei verändert sich vor dem Eindringen des Samenfadens; denn es 
wird in einem bestimmten Zeitpunkt seiner Entwicklung befruchtungsfähig 
und bleibt es über eine kurze Periode [so A. BRACHET (1922, S. 238 u. f.)]. Es 
verändert sich des weiteren nach dem Eindringen des Samenfadens tief
greifend in verschiedenen Richtungen. 

Der Zustand der Befruchtungsfähigkeit und Befruohtungsbedürftigkeit tritt 
sehr rasch ein [LILLIE und JUST (1. c. S. 478)]. Es ist nicht zweifelhaft, daß 
dieser Umschwung in der Verfassung des Eies mit dem Stillstand 
seiner mitotischen Tätigkeit in Verbindung gebracht werden darf; 
welche Veränderungen der Lebensbedingungen des Eies ihn verursachen, kann 
hier außer Betracht bleiben. 

Wenn das Spermium nicht eingedrungen wäre, würde dann ein Seeigelei 
die Prophase zur Furchungsteilung überhaupt nicht beginnen? Wo liegt denn 
eigentlich die Teilungshemmung beim Ei, liegt sie am Beginn 
einer Mitose oder in dem Verlauf derselben? Solche Fragen werden 
im Rahmen der Befruchtungsphysiologie nicht aufgeworfen, für uns ist es aber 
sehr wichtig, sie herauszuheben. Denn wenn man die Wirkung der Besamung 
auf das mitotische Geschehen untersuchen will, dann muß man natürlich die 
tatsächlichen Verhältnisse so betrachten, daß eine Fragestellung abgeleitet 
werden kann. 

Beim Seeigelei, dessen Fall wir wegen der klaren Lage, die es darbietet, 
behandeln wollen, lassen die oben verzeichneten Angaben über den Zeitpunkt 
der Besamung die Zusammenhänge bereits einigermaßen erkennen. Genauer 
betrachtet erfolgt der Eintritt des Spermiums bei Toxopneustes nach der klassi
schen Darstellung von WILSON und MATTEWS (1895) sogleich nach der zweiten 
Reifeteilung und währenddem schickt sich der Eikern bereits zur Ausbildung 
des Spirems der ersten Furchungsteilung an. Nach BOVERI (1900, Taf. IV, 
Abb. 55) wird das Ei von Echinus microtuberculatus sogar während der zweiten 
Reifungsteilung besamt und auch hier wickeln sich von diesem Stadium unter 
den bekannten Veränderungen des Spermiumkopfes die Vorgänge bis zur ersten 
Furchungsteilung ohne Unterbrechung ab. Untersuchungen, welche wie die 
von WILSON (1901) oder die von WASSILIEFF (1902) die mikroskopischen Ver
änderungen bei künstlicher Entwicklungserregung verfolgt haben, belehren 
uns darüber, daß beim Ausbleiben der Besamung der Eikern in den Zustand 
des Gerüstes eingeht, aus dem er erst durch entsprechende äußere Eingriffe 
wieder zur Entwicklung von Chromosomen angetrieben werden kann. Es läßt 
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sich also sagen, was hier auf Rechnung des Spermiums zu setzen ist und an 
welcher Stelle des Geschehens ohne Besamung die Hemmung auftrifft: Das 
Ei wird zur Zeit seiner Befruchtungsvorbereitung unfähig, den 
Kern nach der zweiten Reifeteilung in die Prophase der ersten 
Furchungsteilung überzuführen. Dies ist im Zusammenhang mit unseren 
Erhebungen über die Prophasenveränderungen des Oytoplasmas verständlich. 
Denn das Oytoplasma wird beim Erwerb der Befruchtungsfähig
keit weitgehend verändert. Besonders tritt dabei ein Unterschied zwischen 
seiner Rinde und seinem Endoplasma hervor [F. R. LILLIE (1914)]. OHAMBERS 
(1921) hat gezeigt, daß Stücke befruchtungsfähiger Seeigeleier, von welcher 
die Rinde mit der Mikrodissektionsnadel entfernt war, nicht befruchtet werden 
können oder daß Spermien, welche in dieselbe eingedrungen waren, unverändert 
darin liegen blieben. JUST (1923) hat dasselbe für die Eier von Echinarinchus 
nachgewiesen und weiter dargetan, daß es für die der Rindenschicht entbehren
den Eifragmente nichts ausmacht, ob sie den Eikern enthalten oder nicht. Es 
zeigt sich also ein greifbares der Besamung vorausgehendes und sie erst wirk
sam machendes Geschehen im Ei und man kann es so auffassen, daß Stoffe im 
Exoplasma des Eies abgelagert werden, die aus dem Eikern stammen sollen 
und die eine spezifische Wirkung auf das Spermium ausüben [LILLIE und JUST 
(1. c. S. 479)] oder die mit Substanzen aus dem Spermium eine unentbehrliche 
Reaktion eingehen. Das Wesentliche, was wir in diesem Zusammen. 
hang erfassen müssen, kann darin gesehen werden, daß beim 
Seeigelei offenbar während der Reifeteilungen eine Veränderung 
im Eileib vor sich geht - sie wird zunächst in chemischem Sinne gedeutet, 
hat aber wohl auch ihre physikalische Seite - welche das Ei unfähig macht, 
von sich aus wieder in eine Prophase einzutreten, d. h. jene Pro
zesse im Oytoplasma durchzuführen, welche wir während der ersten mitotischen 
Vorgänge kennen gelernt haben. 

Wir kommen den Vorgängen noch näher, wenn wir sogleich bedenken, 
welche physikalischen Veränderungen des Eies durch die Be
samung und wie wir wohl jetzt sagen können, durch die Reaktion zwischen 
dem Außenplasma des Eies und dem Spermatozoon bewirkt wer
den. Seit man sie durch die künstliche Entwicklungserregung näher unter
suchen konnte, deren Durchführbarkeit ebenso wie die wirksame Besamung 
an den gekennzeichneten Zustand des Eies gebunden ist, weiß man, daß die 
Eioberfläche beim Eintritt des Spermiums der Sitz eines "gemäßigten cyto
lytischen Prozesses" [BucHNER (1915)] ist. Es werden unter Wasseraufnahme 
[Membranabhebung, J. LOEB (1909, S. 125)] an der Oberfläche des Eies ge
legene kolloidale Substanzen zum Quellen und zur Verflüssigung gebracht 
[LOEB (1. c. S. 128)] und es verändern sich hierdurch, wie den Darlegungen 
LOEBS (1. c.) zu entnehmen ist, die osmotischen Bedingungen für das ganze Ei. 
Wenn auch LOEBS (1916) Theorie der Befruchtung, welche auf seiner Methode 
der künstlichen Entwicklungserregung durch Oytolytica und durch Unter
brechung der Oytolyse mit Hilfe hypertonischen Seewassers beruhte, heute 
nicht mehr im ganzen Umfang gilt, so ist doch die von R. S. LILLIE (1915) ge
gebene allgemeinere Erklärung, die sich besser mit den Tatsachen verträgt, 
daß es sich um eine nicht auf Oytolyse beruhende Verflüssigung der Oberflächen
schicht des Eies handelt und in deren Gefolge um eine Änderung der Permea
bilität, grundsätzlich und im Hinblick auf die Folgen für das Ei von der älteren 
Vorstellung nicht eigentlich verschieden [F. R. LILLIE und JUST (1. c. S. 522)]. 
Der tiefgreifende Einfluß der corticalen Reaktion auf das ganze Ei ist durch 
zahlreiche Untersuchungen über das Verhalten des Eies während und nach der 
Membranbildung gegenüber Wasser [R. S. LILLIE (1916, 1918), JUST (1922)], 
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Äther, Salzsäure und Salzen [SPAULDING (1904), HERLANT (1920)], vitalen Farb
stoffen [LYON und SHAOKELL (1910)], sowie in bezug auf die elektrische Leit
fähigkeit des Oytoplasmas [Mo CLENDON (1910)] zur Genüge dargetan worden. 

In dem Augenblick, da diese Reaktionen erfolgt sind, finden 
wir das Ei wieder in den Stand gesetzt, die Prophase durch
zuführen. Bei rechtzeitiger Besamung weist nicht die geringste Unterbrechung 
im Ablauf des mitotischen Geschehens von der zweiten Reifungs- zur ersten 
Furchungsteilung auf die Hemmung hin, die das Ei in dieser Beziehung er
litten hatte. Daß das Ei, während es seine Befruchtungsfähigkeit 
erwirbt, die Teilungsbereitschaft in dem oben dargelegten Sinn 
einbüßt, ist nicht zu bestreiten. Daß es dieselbe nach einer 
vorübergehenden chemisch-physikalischen Veränderung zurück
erlangt, sehen wir. 

Wir können aber noch weiter sagen, daß auf diesen Prozeß der Wieder
herstellung der Teilungsbereitschaft ganz sicher nur ein Teil der 
Reaktionen des Eies Bezug haben kann. Das läßt sich schon aus der 
oben bereits hervorgehobenen Tatsache ableiten, daß die mitotische Anregung 
durch die Besamung für verschiedene Eier nicht die gleiche ist. Wir haben 
gehört, daß zahlreiche Eizellen ohne Besamung schon zur Durchführung der 
zweiten Reifeteilung unfähig sind. Das wird seinen Grund in einer im Ver
gleich zum Seeigelei früheren nämlich schon während der ersten Reifeteilung 
erfolgenden Vorbereitung der Oberflächenreaktionen haben. Zwischen erster 
und zweiter Reifeteilung finden aber jene intracellulären Prozesse nicht statt, 
die sonst die Tochterzelle und besonders den Tochterkern wieder zur Mitose 
befähigen oder veranlassen. Wenn wir die kurze Zwischenzeit von der ersten 
zur zweiten Reifeteilung und das gar nicht seltene Fehlen eines Gerüstkerns 
nach der ersten bedenken, wenn wir uns vergegenwärtigen, daß die Chromo
somen zwischen erster und zweiter Reifeteilung nicht heranwachsen, sondern 
meistens einfach in die vorgebildeten Teilstücke zerlegt werden, so dürfen wir 
wohl behaupten, daß wesentliche in die Zeit vor einer typischen Mitose fallende 
Prozesse zwischen den Reifeteilungen nicht stattfinden. Das ist vielleicht 
noch nicht bei der ersten Furchungsteilung, die sich an die zweite Reifeteilung 
unmittelbar anschließt, aber doch bei den folgenden entschieden anders. Und 
doch hat die Besamung bei manchen Eiern auf die Durchführung der zweiten 
Reifeteilung denselben eine Hemmung beseitigenden Einfluß wie auf die erste 
Furchungsteilung des Seeigeleies. Es läßt sich also wohl aus der ge
samten komplizierten Reaktion beim Eintritt des Spermiums 
eine Teilreaktion abgliedern, die lediglich die Teilungsfähigkeit 
wiederherstellt. Es ist denkbar, daß dies für die Aufnahme der zweiten 
Reifeteilung schon genügt; denn ihre eigentlichen Vorbedingungen könnten, 
wofür die genannten Besonderheiten sprechen, schon seit der Prophase zur 
ersten Reifeteilung getroffen sein. Wiederholt sind wir zu dem Gedanken ge
führt worden, daß die beiden Reifeteilungen eine gemeinsame Prophase haben 
und daß sie geradezu ineinandergreifen können, ist eine Tatsache. Gewiß drängt 
sich ihre Zusammengehörigkeit nicht in allen Fällen direkt auf, aber auch bei 
rasch vorübergehendem Gerüstkern zwischen den Reifeteilungen bleibt die 
eigentliche Prophase beider Reifeteilungen die langhingezogene beim Ei aller
dings unterbrochene Vorbereitung auf die erste. Wenn wir aber im allgemeinen 
nicht daran zweifeln, daß die eigentlichen Teilungsursachen vor dem Eintritt 
der Prophase auf die Zelle wirken, so erscheint es folgerichtig, für die beiden 
Reifeteilungen gemeinsame Verwirklichungsfaktoren anzunehmen, weil sie 
eine gemeinsame Prophase haben. Die Wirkung, welche die Fortführung 
der Eireifung ermöglicht, bedeutet möglicherweise nichts anderes 
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als die Beseitigung einer in die Ausführung des bereits früher ver
anlaßten Teilungsgeschehens hineingeratenen Hemmung. Die 
Wirkung aber, welche die Furchungsteilung in Gang setzt oder 
vielmehr die Kette der Furchungsteilungen, die entwicklungs
erregende Wirkung also, müssen wir doch wohl anders einschätzen. 
Den Unterschied zwischen Reifung und Entwicklung hat auch LOEB (1909, 
S. 12) ausdrücklich hervorgehoben. Er sagt, "der Umstand, daß das Sper
matozoon in manchen Eiern neben der eigentlichen Entwicklungs
erregungauch noch eine Wirkung auf einen anderen Vorgang, 
nämlich die Reifung des Eies, d. h. die Ausstoßung des Polkörpers hat, 
ist von Wichtigkeit für das Verständnis der Wirkung des Sper
matozoons (vom Ref. hervorgehoben). Bei der Reifung des Eies findet eine 
Kernteilung statt; bei der Entwicklung des reifen Eies finden ebenfalls Kern
teilungen statt, aber an diese Kernteilungen schließt sich ein Anwachsen der 
Kernmassen .... " Es wird keiner Erläuterung bedürfen, um die Überein
stimmung dieser Aussage mit dem oben durchgeführten Gedankengang noch 
besonders hervorzuheben. 

Wir werden also schon durch diese Überlegung darauf geführt, daß die 
Wirkungen, die der Eintritt des Spermiums in das Ei hervor
bringt, über die bloße Beseitigung einer Teilungshemmung hinaus
gehen, daß sie andere Faktoren einschließen, die wir in ihrer Ge
samtheit zwar nicht überblicken, zu denen aber eigentliche zur ersten 
Furchungsteilung und wohl zu den Furchungsteilungen über
haupt gehörige Teilungsfaktoren gerechnet werden müssen. Das läßt 
sich, wenn wir natürlich auch nicht erwarten können, auf diesem nahezu ganz 
unaufgeklärten Gebiet uns wirklich zurecht zu finden, doch noch von einer 
anderen Seite aus näher begründen, wenn wir das Stichwort aufnehmen, das 
die Äußerung LOEBS darbietet, wo von dem "Anwachsen der Kernmasse" die 
Rede ist. Wir haben bis jetzt jener Veränderungen des Eies nach der Besamung 
noch nicht gedacht, welche zu den bedeutungsvollsten gehören und sich im 
Anstieg des Sauerstoffverbrauchs auf das 6-7 fache bekunden [0. WARBURG 
(1908-1915), LOEB und WATTENYS (1912)]. Nun geht zwar auch der Ablauf 
der Kern- und Zellteilung mit Oxydationsvorgängen einher [LOEB (1. c. S. 15), 
wobei sich übrigens nach GRAY (1925) der Sauerstoffverbrauch während der 
Mitose nicht verändern soll], aber nicht auf die Atmung während der Mitose 
weist der außerordentliche Mehrverbrauch von Sauerstoff nach der Befruchtung 
in erster Linie hin, sondern auf eine Reihe besonderer chemischer Reaktionen, 
deren letzte Glieder auf Oxydationen beruhen. Welche Kette von Spaltungen 
und Synthesen möglicherweise zur Bildung der Nucleinsäure führen und da
mit die Voraussetzung für das Anwachsen der Kernmasse [RH. ERDMANN 
(1909)] darstellen, die man "geradezu in den Mittelpunkt der chemischen V or
gänge stellen kann, welche durch das Spermatozoon angeregt werden", führt 
LOEB (1. c.) des näheren aus. Es ist also kein Zweifel, daß die Besamung 
bedeutende Umwälzungen im stofflichen Betrieb des Eies hervor
bringt, welche bei ihrem unmittelbaren Zusammenhang mit der 
Entwicklungserregung gar nicht anders aufgefaßt werden können 
denn als Kern- und Zel1teilungsursachen und die nicht etwa nur 
und vielleicht nicht einmal gerade auf die erste, sondern vielmehr auf alle Fur
chungsteilungen bezogen werden müssen. Auf diese Faktoren können wir 
doch wohl den Begriff der Möglichkeitsfaktoren nicht anwenden. Die gewaltige 
Synthese der Kernsubstanzen im befruchteten und sich furchenden Ei, welche 
nach LOEB "die Grundlage des Entwicklungs- und Wachstumsprozesses" bildet, 
kann schon aus Gründen einer umfassenderen Anschauung über den Zusammen-
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hang zwischen Wachstum und Teilung nur in eine direkte ursächliche Beziehung 
zur mitotischen Teilung gesetzt werden. Damit ist nicht etwa die Ursache der 
Kern- und Zellteilung gefunden; wenigstens halten wir es nicht für unsere Auf
gabe, zu einer Verallgemeinerung zu gelangen, denn hier handeln wir von den 
Teilungen des Eies, von der Entwicklungserregung, und was von dieser gilt, 
braucht nicht für andere Zellen und andere Mitosen zu gelten. Aber dies er
scheint allgemeinverbindlich, daß die Zergliederung des komplexen 
Vorgangs der Teilungserregung durch die Besamung des Eies 
nicht nur wiederum Möglichkeitsfaktoren, vor allem Teilungs
hemmungen beseitigende, ergeben hat, sondern auch Faktoren 
der anderen erwarteten Art, Verwirklichungsfaktoren oder eigent
liche Teilungsfaktoren. Und dieses Ergebnis, welches bei aller Unvoll
kommenheit dieser Untersuchung sicher einen gewissen Erkenntniswert be
weisen wird, ist auf jeden eine Mitose veranlassenden Komplex von Bedin
gungen anzuwenden. 

Auf ganz anderen Wegen vorgehend sind auch GURWITSCH (1909, 1910, 
1911) und KORNFELD (1. c.) zu der Überzeugung gelangt, daß der Eintritt 
jeder Mitose auf der Wirkung mindestens zweier Faktoren be
ruhen müsse. Es ist für uns heute von einem gewissen Wert, auf jene Arbeit 
von GURWITSCH (1909) zurückzugreifen, in welcher dieser Gedanke zum ersten
mal entwickelt wurde. Schon damals bot ihm das scheinbar "Zufällige" an der 
topographischen und zeitlichen Lokalisation des sporadischen Geschehens der 
Mitose die Veranlassung, eine Erklärung im "Zusammentreffen zweier oder 
mehrerer Momente" zu suchen, "die voneinander unabhängige Variablen" 
sind. Aber die hypothetische Vorstellung, welche die Versuche über die Fur
chung zentrifugierter Froscheier nahelegten, richtete sich auf intracellulare 
"Variablen" allein, als welche die Polarität der Eizelle und die hypothetische 
Polarität des Kerns ins. Auge gefaßt wurden. Der Inhalt dieser Arbeitshypo
these darf keinesfalls gegen die späteren Anschauungen ihres Urhebers irgendwie 
ausgespielt werden, aber die Tatsache, daß die Denknotwendigkeit, mehrere 
voneinander unabhängige Faktoren anzunehmen, auf Vorstellungen ganz anderer 
Art als später begründet werden konnte, zeigt deutlich, daß sie von einer be
stimmten Zellteilungshypothese unabhängig ist. Welcher von den zusammen
treffenden Faktoren ein "innerer", welcher ein "äußerer" ist, oder ob sie beide 
in dieser Beziehung von gleicher Art sind, das hat mit dem Grundgedanken 
an sich nichts zu tun. Das zeigt uns die Geschichte der GURWITscHschen Zell
teilungslehre selbst und wir müssen von diesem Spielraum, der ihrem Anfang 
naturgemäß eigentümlich war, Gebrauch machen, wenn wir uns, wie betont, 
den beim gegenwärtigen Stand der kausalen Fragen einzig möglichen unab
hängigen Standpunkt wahren wollen. 

In seiner Arbeit aus dem Jahre 1910 hat dann GURWITSCH die Untersuchung 
der Zellteilungsfaktoren in exakter Weise mit statistisch-mathematischer Me
thode in Angriff genommen. Es kam zu der wichtigen Unterscheidung der 
Begriffe "Normierung" und "Determination" der Zellteilung. 

Die Normierung ist der Ausdruck einer Kollektivgesetzlichkeit, 
d. h. einer "Art Verursachung, die sich nur in bezug auf einen Kollektivgegen
stand offenbart, wobei die Einzelfälle oder Objekte dagegen eine scheinbare 
Unabhängigkeit von derselben bewahren". "Die eigenartige Art der Abhängig
keit eines Geschehens von einem variablen Faktor, die sich nur auf den Kollek
tivbegriff, nicht auf das Einzelindividuum zu erstrecken scheint", wurde als 
"Normierung" bezeichnet. Die Normierung eines Geschehens ist gleich 
"der Festsetzung bestimmter Chancen für dasselbe", innerhalb deren jedes 
Einzelgeschehen "zufallsmäßig" verläuft (1. c. S. 139). Der Begriff des 
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Kollektivgegenstandes wurde von GURWITSCH nicht in der weiten Fassung an
gewendet, die demselben namentlich von G. TH. FECHNER verliehen worden 
war. Vielmehr wollte er als "Kollektivgegenstände" sowohl ganze Keime als 
auch typisch abgeschlossene Zellkomplexe oder Gewebebezirke als "Kollektiv
prozesse" die formativen Vorgänge der Embryonalenentwicklung betrachten 
(1. c. S. 140). Indem GURWITSCH im Rahmen dieser Untersuchung die Begrüfe 
der "Kollektivuntersuchungen" und "Kollektivgesetzlichkeiten" einführte und 
damit die Auffassung zum Ausdruck brachte, "daß wir im Getriebe des Orga
nismus es nicht mit Einzelgeschehen, sondern mit Kollektivgeschehen zu tun 
haben und daß .... unsere Kausalforschung nicht so in bezug auf das Einzel
element, wie auf den ganzen tätigen Komplex konstruiert werden muß", stellte 
er sich in die Reihe derjenigen Forscher, welche die Vorstellung vom Organismus 
als "Zellenstaat" und von seinen Leistungen als Resultanten aus den Einzel
leistungen seiner Zellen abgelehnt haben. Daß er diesen Schritt gerade auch 
auf dem Gebiete der kausalen Untersuchung der Zellteilung unternommen 
hat, war von besonderer Tragweite, weil dadurch der Blick auf den einzelnen 
Zellen übergeordnete, aus dem Betriebe des Organismus sich ergebende Faktoren 
der Zellteilung hingelenkt wurde. 

Allgemein ausgedrückt handelt es sich bei der Normierung eines Geschehens 
um die Beziehung der Glieder eines Komplexes, in unserem Falle also der Zellen 
eines Organs oder Gewebsbezirkes, zu einem Kollektivfaktor. Der letztere 
kann sehr verschiedener Natur sein, ebensogut in räumlichen Beziehungen 
der Teile zu den Achsen oder der Konfiguration eines Organs wie in einer kon
stanten oder vorübergehenden Einwirkung eines gemeinsamen Agens bestehen 
[GURWITSCH (l. c. S. 142)]. Das "zufallsmäßige" Kollektivgeschehen "ist durch 
einen bestimmten Grad der Schwankungen der Einzelfälle um einen Mittel
wert" charakterisiert. Ob diese normale Dispersion der Fälle um den Mittel
wert gegeben ist, läßt sich mathematisch entscheiden. 

Auf diese Möglichkeit hat GURWITSCH seine Untersuchung gegründet und 
für auskeimende Zwiebelwurzeln, die Linse des Hühnchens von 3 und 4 Tagen, 
und die Cornea bei denselben Tieren nachgewiesen, daß hier die Zellteilungen 
zeitlich zufällig sind. Von diesen Objekten wurden möglichst genau orientierte 
Schnittserien angefertigt und in jedem Schnitt die Mitosen links und rechts 
von der Mittellinie gezählt. Es ergab sich dabei für die Zwiebelwurzel eine 
Gesamtzahl der Mitosen von 973 + 1056, die Zahl der Gruppen (= Schnitte) 
war 193, p = arithmetischer Mittelwert der Abweichungen wurde zu 0,48 be
rechnet. Daraus ließ sich mit Hilfe der angegebenen Formeln sowohl nach 
der sog. kombinatorischen wie nach der physikalischen Methode das sog. Prä
zionsmaß als h' = 4,4 und h" = 4,4 errechnen. Die annähernde Übereinstim
mung zwischen h' und h" beweist das Vorliegen normaler Dispersion. GUR
WITSCH (1. c. S. 145, 171) setzt auseinander, wie die "Zufälligkeit eines Faktors", 
hier des Zeitfaktors "entweder eine Äußerung einer unendlich komplizierten 
Kausalität" bedeutet oder aber "die Annahme von mindestens zwei Kausal
faktoren erforderlich macht, die voneinander unabhängig sind, deren Zusammen
treffen im Laufe ihrer Wandlungen mithin zur Sache des Zufalls wird". 

An der Hand bekannter Tatsachen über das seltene und sporadische Vor
kommen von Mitosen in verschiedenen Geweben älterer Embryonen und er
wachsener Organismen zeigt GURWITSCH genauer, wie er verstanden werden 
will. Die übliche Anschauung, es möchten "die unvermeidlichen Ungleichheiten 
in den Ernährungsverhältnissen, Funktionszuständen, Reizzuständen, evtl. 
Vergangenheit der Zellen des untersuchten Komplexes" die Ursache sein, daß 
im gegebenen Augenblick gerade die Zelle a sich teilt, reicht zur Erklärung 
nicht aus, wenn sie auch nicht "a limine" abgelehnt werden darf. In den Fällen, 
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wo es sich nicht um Wachstum handelt, sondern um spärliche Ersatzteilungen 
im ausgewachsenen Organismus muß "der fingierte Turnus der Teilungen 
außerordentlich langsam ablaufend gedacht werden". Bei der Länge der Zeit
spanne zwischen einer Teilung der Zelle a und der Zelle b, müßten die Zustands
unterschiede zwischen den benachbarten Zellen doch recht bedeutend sein. 
Das läßt sich aber, solange man nur die im allgemeinen gleichen Lebensbedin
gungen der ihrer Abstammung nach gleichen Zellen ins Auge faßt, durchaus 
nicht verstehen. Auch die Berechtigung des Ge-
dankenganges von R. HERTWIG, daß die Zellteilung 
die unausbleibliche Folge bestimmter Beziehungen 
zwischen Kern und Plasma seien, weist GURWITSCH 
an dieser Stelle zurück. Denn die Kernplasmarela
tion beruhe wiederum auf Emährungsvorgängen 
und anderen stetig verlaufenden Prozessen und daß 
diese "bei nachgewiesener Gleichheit der äußeren 
Zustände in Gegenwart und Vergangenheit und der 
gemeinsamen Genealogie der Zellen in jeder Zelle 
grundverschieden verlaufen sollten", sei ganz un
faßbar .. Als "einziger Ausweg" blieb für GURWITSCH 
die Annahme, "daß der so launisch auftretende 
Vorgang der Zellteilung mit der Gesamtheit der 
gesetzmäßigen stetig verlaufenden Prozesse, die allen 
betreffenden Zellen gemeinsam sind, organisch gar 
nicht zusammenhängt, in bezug auf letztere mit 
anderen Worten zufällig ist". "Zufällig in einem 
typisch zusammengesetzten Ganzen kann jedoch 
nur das Zusammentreffen von zwei oder mehreren 
als unabhängige Variablen gedachten Faktoren 
sein." GURWITSCH kommt zum Schlusse, daß wir 
nunmehr davon absehen müßten, einen teilungs
erzeugenden Faktor zu suchen, sondern die eigen

., 

• 

Abb. 339. Seeiuelgastrula von 
der Oberfläche gesehen. Ver
teilung der Mitosen. Der Strich 
deutet die durch die Urdarmlage 

bestimmte Medianebene an. 
Nach A. GURWITSCH (1926). 

artige Konstellation der betreffenden Faktoren in den Mittelpunkt unserer 
Nachforschungen setzen müßten (1. c. S. 173). 

Einen anderen Ausdruck findet die Regelung eines Kollektivgeschehens, 
wenn auch "eine gewisse Beeinflussung jedes Einzelfalles nach 
einer bestimmten Richtung hin" vorliegt [GURWITSCH (1. c. S. 147)]. 
Der Normierung im engeren Sinn ist die Determination gegenüberzustellen. 
"Die einzig entscheidende und prinzipiell maßgebende Unterscheidung zwischen 
Normierung und Determination liegt in dem Grade der Einzelschwankungen 
um den durch die Chancengebung gesetzten ideellen mittleren Wert" (1. c. 
S. 148). Auf dieser Grundlage berechnete GURWITSCH die Dispersion der beider
seits neben der Mittellinie im Ektoderm der Gastrula von 88 Echinidenkeimen 
gefundenen Mitosen (Abb. 339). Hierbei müssen die "Chancen" für eine Mitose 
links oder rechts von der Medianebene zu fallen, 0,5 betragen, da die sym
metrische Form der Gastrula "abgesehen von der etwaigen Wirkung des Innen
drucks, nur durch Teilungen der Zellen nicht durch sonstige celluläre Prozesse 
beeinflußt" wird. Die Dispersion erweist sich hier als "deutlich unternormal" 
im Gegensatz zu der normalen Dispersion bei den erwähnten Objekten mit 
nur normierter Zellteilung. Zu grundsätzlich anderen Annahmen als der Fall 
der Normierung führt der der Determination nicht, es müßte hierbei nur voraus
gesetzt werden, daß zwischen den beiden veränderlichen Faktoren irgendeine 
funktionelle Beziehung hergestellt oder daß einer der beiden Faktoren stetig 
oder periodisch wirksam sei [GURWITSCH (1911, S. 451)]. Von Interesse ist es, 
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daß GURWITSCH (1911, S. 453) auch den Begriff der negativen Determination 
einführt: "Durch einen evtl. temporären Stillstand eines variablen Faktors A 
in einem bestimmten Zustande kann nämlich das Geschehen für eine bestimmte 
Zeit unmöglich gemacht werden". Diese "Determination ins Negative" be
deutet aber "unter Umständen etwas anderes als ein Unvermögen, das Fehlen 
einer Potenz im betreffenden Objekt". Mit dieser Aussage bekundet 
GURWITSCH denselben Standpunkt, den wir oben eingenommen 
haben, als wir von der Hemmung des an sich vorhandenen Tei
lungsvermögens bei verschiedenen Zellen, z. B. den Leberzellen, 
sprachen und er bedient sich in der Tat derselben Beispiele zum Nachweis 
seiner "negativen Determination". Er gebraucht dabei das Bild eines "arre
tierten" Uhrwerks und der "Ingangsetzung" des arretierten Faktors in dem 
Sinne, wie wir das Eingreifen von Möglichkeitsfaktoren bei den regenerativen 
Mitosen verstanden haben. Als Beispiele für Objekte, in denen die Verteilung 
der Zellteilungen den Verdacht auf eine Determination derselben erweckt, 
nennt GURWITSCH Scheitelzellen in den Vegetationspunkten kryptogamer 
Pflanzen und als analog denselben Teloblasten in den Mesodermstreifen der 
Anneliden, Furchungsteilungen, namentlich der regelmäßigen Furchungs
typen, Kernteilungen in mehrkernigen Zellen bzw. Syncytien, "die fast aus
nahmslos synchron ablaufen" und endlich spermatogoniale Teilungen bei ver
schiedenen Wirbellosen und Wirbeltieren, sowie sporogene Teilungen verschie
dener Pflanzen. 

Seine ursprüngliche Fiktion zweier unabhängiger Ursachen ersetzt GUR
WITSCH (1911), wie bereits erwähnt, auf Grund der Analyse des determinierten 
Zellteilungsgeschehens im Urodelenhoden durch die Einführung des Mög
lichkeitsfaktors und des Verwirklichungs faktors. Er erkennt, daß es 
sich dabei um Ursachengruppen handelt und er legt sich, wie oben bereits be
merkt, auf eine bestimmte Auffassung für die Spermatogonien fest, indem er 
die Periodizität des Geschehens im Wesen des Möglichkeitsfaktors begründet 
glaubt, während der Verwirklichungsfaktor "stets zur nötigen Zeit", d. h. 
während der entsprechenden Periode des "Möglichkeitsfaktors" in Tätigkeit 
sei. Dies könnte in einer "funktionalen Beziehung zwischen beiden Faktoren" 
oder in einer Unveränderlichkeit und Stetigkeit des Verwirklichungsfaktors 
begründet sein. Daß diese hypothetische Vorstellung aber nicht auf alle Fälle 
anwendbar sein kann, ergibt sich schon aus der Natur der Beispiele für die 
"negative Determination". Hier ist auch nach GURWITSCH die Möglichkeit 
zur Teilung nicht gegeben, sie wird vielmehr von außen für die Zellen von neuem 
geschaffen, wie sie durch äußere Bedingungen auf einem bestimmten Entwick
lungsstadium der Zellen unterbunden war. Was aber den Verwirklichungs
faktor anbelangt, so kann man natürlich über ihn in solchen Fällen nichts aus
sagen. 

Solange wir tatsächliche Veränderungen innerhalb oder außer
halb der Zellen nicht kennen, welche wir an die Stelle der ent
wickelten theoretischen Begriffe setzen könnten, dürfen wir mit 
den beiden Ursachengruppen alle möglichen Zusammenstellungen 
versuchen. Ebensogut wie eine Periodizität des Möglichkeitsfaktors kann 
man bei der Furchung des Eies eine Periodizität des Verwirklichungsfaktors 
annehmen und eine Stetigkeit der Bedingungen, welche die Teilung ermög
lichen. Wenn wir in erster Linie die Beschaffenheit des Cytoplasmas für die 
Möglichkeit oder Unmöglichkeit der Mitose verantwortlich machen, ist es durch
aus wahrscheinlich, daß bei gewissen Eiern, bei denen die ersten Blastomeren 
hinsichtlich ihrer Plasmabeschaffenheit wesensgleich sind, die Möglichkeit 
zur Teilung konstant und für alle Blastomeren dieselbe bleibt. Für das befruch-
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tungsbedürftige Ei haben wir die Auffassung vertreten, daß sowohl die Er
möglichung wie auch die eigentliche Veranlassung der Teilungen aus den durch 
die Besamung verursachten Veränderungen sich ergeben. Wie es auf der einen 
Seite Zellen gibt, bei denen die Möglichkeit, wie wir meinen, gegeben ist und 
nur die Verwirklichung durch periodisch sich einstellende Veränderungen von 
der teilungs bereiten Zelle abgewartet werden muß, so ist es auf der anderen 
Seite denkbar, daß eine Zelle für längere Zeit unter dem Einfluß des Verwirk
lichungsfaktors steht, aber mangels der Möglichkeit, d. h. der Teilungsbereit
schaft nicht zur Mitose gelangt. So könnten Zellen der zum regenerativen Wachs
tum befähigten Gewebe ihren Teilungsimpuls empfangen haben, aber die Tei
lungsbereitschaft nur selten einmal erreichen. Eine solche Vorstellung hängt 
durchaus nicht in der Luft, wenn wir daran erinnern, daß gerade für solche 
Zellen, wie z. B. die Leberzellen, ein Ausgleich für die unmögliche Teilung sehr 
wahrscheinlich gemacht ist (innere Teilung, JAKOBJ s. S. 29) und daß sich 
die Auffassung vertreten läßt, es sei auch die Amitose ein Ersatz der mitoti
schen Kernteilung in den Fällen, wo einer vermehrungsbedürftigen Zelle die 
Möglichkeit zur Mitose fehlt. Die Vermehrungs bed ürftigkei t wäre ein 
Zustand der Zelle, den man sich durch den Verwirklichungsfaktor hergestellt 
denken muß. Nichts ist bisher darüber ausgesagt worden, daß einer dieser 
Faktoren ein innerer oder ein äußerer sein müsse. Es handelt sich, wie bemerkt, 
um Ursachengruppen, d. h. um komplexe Veränderungen der Lebens
bedingungen einer Zelle. Für die Möglichkeitsfaktoren, deren wir positive 
und negative glauben annehmen zu müssen, ist es sicher, daß einige von ihnen 
"äußere" sind, von den im Akt der Befruchtung enthaltenen Verwirklichungs
faktoren bestehen wahrscheinlich die der Verwirklichung der Furchungstei
lungen zunächst gelegenen in intracellulären Veränderungen, d. h. Stoffwechsel
veränderungen des Eies. Wir sehen also, daß wir zwar die großen Kategorien 
der Möglichkeits- und der Verwirklichungsfaktoren einigermaßen erfassen 
können, aber der reale Inhalt derselben läßt sich zunächst nicht bezeichnen. 
Bei der Mannigfaltigkeit wirklicher Bedingungen, auf die wir besonders im Be
reich der Möglichkeitsfaktoren immerhin gefaßt sein müssen, wird man auch 
dem Gedanken Raum geben müssen, daß im Einzelfall die Mitose 
durch sehr verschiedene Faktoren veranlaßt sein wird. Vielleicht 
wird es nicht möglich sein, aus den Teilungsursachen einer Eizelle und den 
anderen der Zelle eines regenerierenden Leberteiles wesentliche und allgemein
gültige Faktoren auszusondern. Es könnte immerhin J3ein, daß die Zellen unter 
verschiedenen Bedingungen dieselbe Reaktion, nämlich die mitotische, äußern 
würden. Wer so ohne Voraussetzung an die Frage nach den Ursachen der mito
tischen Zellteilung herangeht, setzt sich vielleicht dem Vorwurf aus, bisherige 
Ergebnisse der Forschung nicht genügend zu berücksichtigen. Es wird im fol
genden Abschnitt zu zeigen sein, daß keine der "spezifischen" Zellteilungs
ursachen, die man bisher ermittelt zu haben glaubt, so überzeugend dargetan 
ist, daß man den gegenwärtigen Zustand unserer Einsicht nicht unter Beleuch
tung aller Möglichkeiten sollte darstellen dürfen. 

Eine Ordnung, welche für die Behandlung der Zellteilungsfragen not
wendig ist, können wir auf die in diesem allgemeinen Abschnitt entwickelten 
Vorstellungen begründen, wenn wir die beiden Arten der Faktoren zum 
Einteilungsgrund machen. Dabei sei bemerkt, daß wir von den deter
minierenden das Geschehen in der Art seines Ablaufs bestimmenden Faktoren 
im Sinne WILH. Roux' hier nicht zu sprechen brauchen. Denn sie sind in der 
Konstitution der Zelle selbst gelegen und wie Unterschiede dieser Art die Zell
teilung jeweils zu einer bestimmten, für eine Zellart typischen machen, das 
ging bereits aus der Analyse des Ablaufs der Mitose hervor. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 30 
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Die voranstehenden theoretischen Erörterungen, besonders die Gedanken
gänge von GURWITSCH, werden wohl hier und da den Eindruck des Gezwungenen 
gemacht haben und es wird angesichts der Schwierigkeiten, mit denen der 
Nachweis der beiden Arten von Teilungsfaktoren zu kämpfen hatte, auch beim 
Leser der Zweifel auftauchen, ob nicht vielleicht eine einmal gefaßte Meinung 
die Überlegungen auf allzu verschlungene Wege geführt habe. Solche Be
denken sind auch dem Verfasser nicht fremd geblieben! und es ist zu erwarten 
und wünschenswert, daß eine bessere Einsicht in Zukunft auch einfachere und 
klarere Darlegungen der allgemeinen Vorstellungen ermöglichen wird. Jedoch 
dürfte eines wohl zugunsten unserer theoretischen Auseinandersetzungen 
sprechen, daß sie, wie der, folgende Abschnitt zeigen wird, eine gewisse vor
läufige Ordnung der im Schrifttum niedergelegten Tatsachen durchführbar 
machen. 

2. Die Ergebnisse der kausalen Zellteilungsforschung. 

8) Die Möglicbkeitsfaktoren. 

Die folgende Darstellung der Ergebnisse der kausalen Zellteilungsforschung 
gründet sich auf die im allgemeinen Teil getroffenen Unterscheidungen. Wir 
behandeln zuerst diejenigen Befunde, welche unserer Auffassung nach die Zell
teilungsbereitschaft betreffen. Die Faktoren, deren obligatorische oder gelegent
liche Einwirkung die Zellteilungsbereitschaft ermöglichen oder herbeiführen, 
haben wir positive Möglichkeitsfaktoren genannt. Ihr Gegenstück sind 
Faktoren, welche die Teilungsbereitschaft unterdrücken oder ihren Eintritt un
möglich machen. Wir bezeichnen sie als negative Möglichkeitsfaktoren. 

a) Positive Möglichkeitsfakto ren. 

I. In jedem Falle der mitotischen Zellteilung notwendige (obligatorische) 
Möglichkeitsfaktoren. 

Daß es einer Zelle, wenn sie in die Mitose soll eintreten können, nicht an 
den zum Leben überhaupt notwendigen Außenbedingungen fehlen darf, das 
erscheint als eine so banale Voraussetzung, daß man meinen könnte, sie einer 
näheren Betrachtung zu unterziehen, wäre überflüssig. Im allgemeinen setzen 
natürlich alle Theorien üoer die Zellteilung, "die Erfüllung der formalen Lebens
bedingung, wie günstige Temperatur, hinlänglicher Vorrat an Nährstoffen 
und energetische Elemente usw." [PRAT und MALKOWSKY (1927, S. 314)] voraus 
[so KORNFELD (1922, S. 556), FAURE-FREMIET (1925, S. 172 u. a.)]. Aber schon 
die naheliegende Frage, in welchen Grenzen sich die Lebensbedingungen ver
ändern können, ohne daß das Teilungsvermögen der betroffenen Zelle unter
bunden würde, können wir nicht ohne weiteres beantworten. So zeigt sich bei 
näherem Zusehen, daß für die Zellteilung die hinreichende Ernährung des Orga
nismus keine unerläßliche Vorbedingung darstellt (s. unten), auf der anderen 
Seite aber doch die Teilungsintensität ganzer Zellgruppen von der mehr oder 
weniger reichlichen Nahrungsaufnahme deutlich abhängig ist. Hier muß man 

1 Sie finden nochmals ihren Ausdruck auf S. 515. Verf. hat in diesem Punkt eine wieder
holte· Stellungnahme selbst auf die Gefahr hin, seinen eigenen Ausführungen Bedenken 
und Widerspruch in den Weg zu stellen, für notwendig gehalten. Denn diese Fragen nach 
den Ursachen der Zellteilung müssen gegenwärtig noch vielfach gewendet werden. Dies 
zu zeigen, schien vor allem die Aufgabe unserer Darstellung und nicht das Festhalten an 
einer bestimmten Betrachtungsweise. Das wäre zwar folgerichtig, aber nach dem gegen
wärtigen Stand unserer Einsicht nicht richtig gewesen. 
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also zwischen der optimalen und der hinreichenden Zufuhr von Nähr
stoffen zu unterscheiden suchen, ferner zwischen der Nahrungsaufnahme von 
seiten des Organismus und der Ernährung der Zellen selbst und man sieht, 
daß man sich mit der Voraussetzung, daß eine genügende Ernährung der Zelle 
zur Mitose notwendig ist, durchaus nicht zufrieden geben kann. Es kommt 
gerade für die Ernährung aber noch hinzu, daß sie eine vielgestaltige und in 
sich zusammengesetzte Bedingung darstellt und nicht nur in bezug auf ihre 
Menge, sondern auch in bezug auf die einzelnen Stoffe näher zu untersuchen wäre. 

Atmung. Über die Atmung der Zelle wurde bereits dargelegt, daß 
der Anstieg des Sauerstoffverbrauchs im Ei nach der Besamung auf mit der 
Kern- und Zellteilung verbundene chemische Prozesse hinweist, welche mit 
Oxydationen einhergehen (s. oben S. 460). Nach HALLEz (1885), SAMASSA 
(1898), BATAILLON (1910), FAURE-FREMIT (1913) ist für den Beginn der Teilung 
des Ascaris-Eies die Anwesenheit von Sauerstoff nötig. DEMooRE (1894) hat 
gezeigt, daß Sauerstoffzufuhr die mitotische Zellteilung beschleunigt, wenn 
auch die Beendigung der Teilung im anaeroben Medium möglich ist. Hierher 
gehört auch, daß nach WATERMAN und DIRKEN (1921) wachsendes Tumor
gewebe mit lebhafter Zellvermehrung viel mehr Sauerstoff verbraucht als nor
males Gewebe. Bei der Kultur von Zellen in vitro erweist sich die Notwendig
keit des Sauerstoffs für das Leben und das Wachstum im allgemeinen dadurch, 
daß die Erscheinungen der Degeneration und Histolyse in der Mitte oder über
haupt in den tieferen Schichten der explantierten Gewebe häufig auftreten, 
d. h. in den Zonen, wohin der Sauerstoff schwer gelangen kann [L.'LoEB (1912), 
die Arbeiten von CHAMPY, FAURE-FREMIET (1925, S. 300)]. Gerade auch für 
die Zellteilungen in Gewebkulturen liegen entsprechende Angaben von BARTA 
(1926) vor, der in explantierten Lymphdrüsenfragmenten vom ausgewachsenen 
Kaninchen nahe der Oberfläche zahlreiche Mitosen, keine dagegen in der Tiefe 
der dichteren Partien als an den Orten "relativer Anaerobiose" gefunden hat. 

Indessen scheinen sich manche Zellen den Schwankungen des Sauerstoff
Partialdrucks gut anpassen zu können, ja es ist damit zu rechnen, daß eine 
Herabsetzung desselben geradezu stimulierend auf die Zellteilung wirkt. Dafür 
sprechen die Beobachtungen von T. VACEK (1925) über Kernvermehrung in 
den Lungen von weißen Mäusen, die in einem Gemisch von Stickstoff mit 9 bis 
11 % Sauerstoff gehalten wurden. Und wenn sich bei Pflanzen ergeben hat, 
daß bei herabgesetztem Luftdruck eine Wachstumsbeschleunigung eintritt, 
so ist nach solchen experimentellen Untersuchungen HEuMANNs (1923) das 
Wachstum, das in anderen Fällen lediglich auf Streckung beruht, bei Panicum 
miliaceum der 2,2fach erhöhten Zellteilung zuzuschreiben. 

Endlich läßt sich nicht einmal sagen, daß Sauerstoffabschluß immer zum 
Stillstand der Zellvermehrung führen muß, da KÜSTER über anaerobe Kul
turen berichtet, in denen die Zellvermehrung abnorm, aber immerhin vorhanden 
war. Vor allem ist es für die Tumorzelle nach den Arbeiten O. WARBURGS über 
die Zuckerspaltung und quantitative Bestimmung der Sauerstoffatmung in 
derselben möglich, daß sie, wie sie überhaupt auf Kosten eines Gärungsvor
ganges lebt, der auch unter vollkommen aeroben Bedingungen beibehalten 
wird, vielleicht auch Teilungen ohne Sauerstoff durchführen kann [s. darüber 
B. FISCHER-WASELS (1927b, S. 1439)]. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß der Sauerstoffverbrauch in der Regel 
eine Vorbedingung und Begleiterscheinung der mitotischen Teilung ist. Die 
gleichzeitige Ausscheidung von CO2 beweist, daß die Sauerstoffabsorption 
der Zelle eine Erscheinung der Atmung ist [FAURE-FREMIET (1925, S. 127)]. 
Für manche Zellen ist es aber zum mindesten wahrscheinlich, daß sie ihr 

30* 
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Sauerstoffbedürfnis in gewissen Grenzen herabsetzen können, ohne die Teilungs
bereitschaft einzubüßen. Wir müssen sogar damit rechnen, daß sich das Teilungs
vermögen auch unter anaeroben Bedingungen zu äußern vermag und es ist 
schließlich möglich, daß gerade eine Einschränkung der Zufuhr von Sauerstoff 
die Teilungsgeschwindigkeit von Zellen erhöht. 

Ernährung. Hierüber läßt sich an der Hand von Versuchen von H. FREUND 
(1923) und nach damit übereinstimmenden Angaben von GEITLER (1925, S. 191), 
welche Pflanzenzellen betreffen, die allgemeine Vorstellung, daß eine 
hinreichende Ernährung bei lebhaftem Stoffumsatz die Voraus
setzung zur Erhaltung der Teilungsbereitschaft darstellt, besser 
als bisher begründen. Der Mangel an Nährsalzen führte zur Einstellung des 
meristematischen Teilungswachstums und förderte das Längenwachstum durch 
Streckung. Bei höherer Konzentration der Nährstoffe fand nur meriste
matische Teilung statt und kein Längenwachstum. Es konnten also die beiden 
das pflanzliche Wachstum bestimmenden und gegensätzlichen Vorgänge der 
Zellteilung und der Streckung getrennt werden und es konnte durch reiche 
Ernährung der Zustand der meristematischen Teilungsbereitschaft erhalten, 
durch mangelhafte Nährstoffzufuhr der Verlust der Teilungs bereitschaft her
beigeführt werden. Wichtig ist auch, daß meristematisches Wachstum diesen 
Untersuchungen zufolge nur stattfindet, wenn keine Reservestoffe angehäuft 
oder wenn vorhandene Vorräte an Stärke und anderen Assimilaten wieder in 
den Stoffwechsel übergeführt werden. Aus dieser letzteren Bedingung geht 
hervor, was offenbar im allgemeinen gilt, daß nicht schlechtweg der Grad 
der Ernährung für die Erhaltung der Teilungsbereitschaft maß
gebend ist, sondern auch die Art des cellulären Stoffwechsels. Diese 
letztere scheint sogar, wenn wir die späteren Angaben über die teilungshemmende 
Wirkung der Zellarbeit bedenken, hauptsächlich ins Gewicht zu fallen. Man 
kann durch noch so reiche Ernährung eine Zelle nicht zur Tei
lung anregen, wenn sie nicht von vornherein auch in bezug auf 
den Gebrauch, den sie von den Nährstoffen macht, sich im Zu
stand einer teilungsbereiten Zelle befindet. 

In diesem Falle ist es auch für die Metazoenzellen durch KORNFELD 
(1922) bewiesen, daß die Vermehrungsgeschwindigkeit unter dem 
Einfluß der Nährstoffzufuhr steht. Für eine derartige Beziehung 
sprach schon die Erfahrung, daß bei jungen Salamanderlarven am sichersten 
auf eine größere Menge von Kernteilungsfiguren zu rechnen ist, wenn man 
die Larven, nachdem sie ein paar Tage gehungert haben, bis zur Übersättigung 
mit Tubifex- oder mit Chironomus-Larven füttert und dann etwa am vierten 
Tag nach Beginn der Fütterung konserviert [HAECKER (1899), ähnlich JOLLY 
(1904)]. Jedoch lauteten die Angaben über die mit diesem Verfahren erzielten 
Erfolge widersprechend. KORNFELD machte daher die Frage nach dem 
Zusammenhang zwischen Ernährung einerseits, Einsetzen und 
Ablauf der Mitosen andererseits zum Gegenstand einer systematischen 
Untersuchung an den Cornealepithelien von Urodelenlarven, besonders von 
Salamandra maculosa (über die Methode zur Bestimmung der Teilungsgeschwin
digkeit s. S. 449). Seine Beobachtungen gründete KORNFELD auf zwei Ver
suchsreihen von Larven, die aus dem Uterus je eines trächtigen Weibchens 
entnommen waren. Die beiden Reihen teilte er in 3 bzw. 2 Gruppen, welche 
unter verschiedenen Ernährungsbedingungen gehalten wurden: tägliche Fütte
rung ohne Unterbrechung bei der einen und Einschaltung von drei- oder fünf
tägigen Hungerperioden bei der anderen Gruppe. In der zweiten Versuchs
reihe wurde die Fütterung nicht sogleich nach der Uterusentnahme begonnen, 
sondern 3 Tage nachher, um die Frage nach der Häufigkeit der Mitosen in den 
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ersten Tagen ohne Beeinflussung durch Fütterung zu entscheiden. Aus jeder 
Gruppe wurden an verschiedenen Tagen Tiere zur 
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Einfluß der 5 Tage vorher begonnenen Fütterung geltend. So erreicht 
die zweite Gruppe mit einem Sprunge die Höhe, welche die erste in allmäh
lichem Anstieg gewonnen hatte. Am letzten Tage dieser Versuchsreihe hatte ein 
Vertreter der durch die Hungertage hindurchgegangenen Tiere mit 406 Mitosen 
in den beiderseitigen Hornhäuten die höchste beobachtete Mitosenzahl über
haupt. 

Diese Versuche KORNFELDS ergeben also nicht nur eine Abhängigkeit 
der Vermehrungstätigkeit von der Fütterung überhaupt, sondern 
sie zeigen, und zwar in beiden Versuchsreihen, "daß das Maximum der die 
Zellteilungen befördernden Wirkung einer starken Auffütterung 
bei dem verwendeten Larvenstadium frühestens 6-7 Tage nach 
Beginn der Fütterung zu erwarten ist". [Dies steht durchaus im Ein
klang mit den älteren Erfahrungen JOLLYS (1904), daß eine starke Vermehrung 
der roten Blutkörperchen bei ausgehungerten Tritonlarven 10-12 Tage nach 
der Nahrungsaufnahme eintritt.] Außerdem wurde es wahrscheinlich, "daß 
Hunger anfänglich bei vorhandener Teilungsfähigkeit ein sehr 
schnelles, aber nur kurze Zeit hindurch andauerndes Steigen der 
Mitosenzahl bewirkt". 

Was die Ergebnisse KORNFELDS für die Frage nach den Ursachen der Zell
teilung bedeuten, läßt sich nicht mit Sicherheit erklären. Es ist an ihnen das 
eine besonders auffallend, daß die Wirkung der Nährstoffzufuhr sich 
erst geraume Zeit nach der Fütterung einstellt. Entweder handelt es 
sich gar nicht um eine direkte Folge des Nährstoffangebots an die Zellen, 
sondern um eine indirekte Wirkung oder die Zellen bedürfen der günstigeren 
Ernährungslage über eine gewisse Zeit, um den Zustand der erhöhten Teilungs
bereitschaft zu erlangen oder endlich könnte auch nicht so sehr die gesteigerte 
Ernährung überhaupt, sondern der Einfluß bestimmter Stoffe, die mit der 
Nahrung oder im Gefolge ihrer Verarbeitung in die Zellen herein kommen, 
die Steigerung der Vermehrung bewirken. So eindeutig sind die Versuchsergeb
nisse jedenfalls in bezug auf die letzten Zusammenhänge nicht, daß man nicht 
vielmehr durch sie erst zu weiteren Fragen über das Verhältnis zwischen Fütte
rung und Zellteilung angeregt würde. 

Die teilungsfördernde Wirkung des Hungers ist vielleicht ganz 
besonders aufschlußreich. In dieser Beziehung stehen die Beobachtungen 
KORNFELDS nicht allein. KREUSCHER (1922) hat im Fettkörper hungernder 
Käferlarven, wo solche sonst kaum vorkommen, Mitosen gefunden. Die Arbeiten 
von MORGULIS (1911) und die von D'ANCONA (1927) haben indessen keine Anhalts
punkte für eine derartige Wirkung des Hungers geliefert. Immerhin könnte 
man mit aller Vorsicht von den positiven Befunden KORNFELDS aus nach einer 
Beziehung zu dem allerdings durchaus nicht gesicherten allgemeineren Gesichts
punkte suchen, den zuerst BARFURTH (1887) unter dem Titel "Der Hunger 
als förderndes Prinzip in der Natur" eröffnet hat und zu dem Untersuchungen 
wie die von RUZICKA (1917) über die Beschleunigung der Häutung durch Hunger 
oder von KiüZENECKI und PETROV (1926) über das Wachstum bei absolutem 
Hungern einen Beitrag geliefert haben. Was die letztere Arbeit betrifft, so 
ist die Beziehung zwischen ihren Ergebnissen und unserer Frage nach der 
teilungs anregenden Wirkung des Hungers allerdings nicht direkt zu greifen. 
Denn die genannten Autoren haben lediglich festgestellt, daß trotz vollständigen 
Hungerns bei 16tägigen und jüngeren Froschkaulquappen dennoch das Skelet
wachstum für einige Zeit fortschreitet, und zwar auf Kosten der übrigen Körper
substanzen. Daraus ist nicht gerade eine fördernde Wirkung des Hungers 
im allgemeinen zu entnehmen. Aber bei den beträchtlichen Materialverschie
bungen und namentlich bei der notwendigen Vermehrung der Osteoblasten ist 
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es doch so gut wie sicher, daß auch hier trotz der mangelnden Ernährung noch 
Mitosen mesenchymaler Zellen vor sich gehen werden und in diesem Punkt 
liegt die Beziehung der auf das Wachstum beim Hunger gerichteten Unter
suchung zu unserer Frage. 

Über die etwaige Ursache der zellteilungs fördernden Wirkung 
des Hungers bringt KORNFELDS Arbeit natürlich keine Aufklärung. Wenn 
er meint, "der Reiz des extrauterinen Lebens" bewirke "eine beschleunigte 
Verwertung der vorhandenen Zellteilungsmöglichkeiten" , so ist damit nur 
eine Umschreibung der Tatsachen gegeben. Wenn er des weiteren findet, 
das Verschwinden der Mitosen nach 4-5 Hungertagen sei "leicht damit 
zu erklären, daß die für die Teilungstätigkeit notwendige Reserve von Assimi
laten nach diesem Zeitraum aufgebraucht war", so entscheidet er sich wohl in 
bezug auf die teilungsfördernde Wirkung der Nahrungszufuhr für die zweite 
der oben ins Auge gefaßten Möglichkeiten. Denn nach der in dieser Äußerung 
gelegenen Meinung müßte die Zelle über eine gewisse Reserve an Nährmaterial 
verfügen, um sich teilen zu können. Von diesem Gesichtspunkt aus wäre es 
verständlich, daß Nahrungszufuhr erst nach einer gewissen Zeit Teilungen 
erregt, da die Zellen vorher Reservestoffe ansammeln mußten. Diese Deutung 
des Zusammenhangs ist aber jedenfalls nicht die einzig mögliche, was die 
Wirkung des Hungers betrifft. Wohl werden Nährstoffvorräte während des 
Hungers aufgebraucht, aber es müssen nicht solche der Zelle selbst sein. Für 
diese kann es im Gegenteil richtiger sein anzunehmen, daß sowohl der etwaige 
rasche Verlust ihrer geringen Vorräte - für eine Zelle des Cornealepithels kommen 
solche doch kaum in Betracht - als auch die gleichzeitige Ausschwemmung 
von Nährstoffen aus den lagernden Beständen infolge des freien Lebens die 
Zellteilung in Gang bringen. Lehren doch die oben erwähnten Versuche mit 
Pflanzenzellen, daß die Ansammlung von Vorratsstoffen der Teilungsbereitschaft 
abträglich ist. Hunger würde hiernach die Zellteilung deshalb anregen, weil 
die Zellen selbst rasch völlig verarmen und bei vorerst reichlichem Angebot aus 
den Beständen des Körpers sich unter guten und von ihnen begierig ausgenutzten 
Ernährungsverhältnissen befinden. Es erscheint wichtig zu betonen, obgleich 
es eigentlich selbstverständlich ist, daß der Hungerzustand des Organism us 
keineswegs auch einen Hungerzustand der Zellen bedeutet. Das 
Gegenteil erscheint, wie angedeutet, richtiger [so RtrZICKA (1917) b. S. 677] und 
es fordern somit die KORNFELDschen Untersuchungen zur genauen Unter
scheidung zwischen direkter Einwirkung auf die Zellen und indi
rekten Einflüssen von seiten des Organismus auf. Diese letzteren können 
von ganz anderer Natur sein als die Veränderungen der Lebensbedingungen 
des Organismus erwarten lassen. Allerdings kann auch, wie RUZICKA [(1917) 
S. 545] wahrscheinlich gemacht hat, selbst der direkte Zellhunger eine Steigerung 
des Stoffwechsels bewirken. Daß die Nährstoffzufuhr erst nach einiger Zeit 
auf die Zellteilung wirken kann, braucht durchaus nicht in dem Bedürfnis 
nach Wiederherstellung eines Vorrats an Stoffen in der Zelle begründet zu 
sein, sondern könnte recht verschiedene Ursachen haben, z. B. solche, die im 
Kampf der Teile des ausgehungerten Organismus um die Nährstoffe gelegen 
wären und denen hier nicht nachgeforscht werden kann. Wir müssen die in den 
erwähnten verschiedenen Möglichkeiten angedeuteten Fragen vorerst offen 
lassen. 

Keiner besonderen Begründung wird es bedürfen, warum wir die Besprechung 
der Versuche KORNFELDS in den Abschnitt der Möglichkeitsfaktoren auf
genommen haben. An eine direkte Verursachung der Zellteilungen durch die 
Ernährung wäre doch nur dann zu denken, wenn man irgendwelche Anhalts
punkte dafür hätte, daß mit den Nährstoffen zugleich ein teilungserregender 
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Stoff an die Zelle herangetragen werde. Davon ist jedoch nichts bekannt und 
andere Versuchsergebnisse KORNFELDS (s. S. 478) lassen vielmehr andere von 
der Ernährung selbst unabhängige Stoffe erkennen, für welche man schon 
mit größerer Berechtigung die Zugehörigkeit zu den eigentlichen Teilungs
ursachen in Erwägung ziehen kann als für die Nährstoffe überhaupt. Daß die 
Ernährung irgendwie indirekt die Zellteilung veranlaßt, und zwar auf dem Wege 
über das Wachstum, das ist eigentlich klar. Und eben darum gehören die Er
nährungsbedingungen zu den Möglichkeitsfaktoren. 

Wenig können wir gegenwärtig darüber sagen, 0 b und welche bestimmten 
Stoffe zur Zellvermehrung notwendig sind. Hierüber dürfte die genaue 
und systematische Feststellung der Vermehrungsintensität von in vitro gezüch
teten Zellen bei verschiedener Zusammensetzung der Nährlösungen am ehesten 
Aufschluß geben können. Wir verfügen jedoch gerade in bezug auf Zellteilungen 
nur über mehr gelegentliche Beobachtungen. Zwar ist den Angaben von 
W. H. und M. R. LEWIS [(1924) S. 388] zufolge das Vorkommen von Zell
teilungen bei Anwendung reiner Salzlösungen nicht ausgeschlossen, aber man 
findet die Mitosen "more abundant", wie auch die Zellbewegungen lebhafter 
und die Lebensdauer der Kultur überhaupt verlängert, wenn der RINGERSchen 
oder LOKEschen Salzlösung (80%) Hühnerbouillon und Dextrose zugesetzt 
werden. Um reichliche Mitosen zu erzielen, sind nach denselben Autoren 
(ibidem S. 414) entsprechend den vielfältigen Erfahrungen bei der Gewebe
züchtung, außer dem genannten Medium, Lymphe, Blutplasma, Salzmischungen 
und Auszüge aus Embryonal- oder Geschwulstgewebe anzuwenden. Nach 
CARREL und BARER (1926) handelt es sich bei den im Embryosaft enthaltenen, 
Wachstum befördernden Stoffen um die höheren Spaltungsprodukte der Ei
weißmoleküle. Unter günstigen Bedingungen ließ sich in Bindegewebskulturen 
das Teilungsvermögen der Zellen zehn Jahre lang ungeschmälert aufrecht er
halten (ibidem S. 414). Es mag hier bemerkt werden, um die Bedeutung 
kausaler Zellteilungsstudien vermittels der Züchtungsmethoden zu unter
streichen, daß nach HANCES (1926) vergleichenden Untersuchungen keine 
Unterschiede zwischen den Mitosen in kultiviertem Gewebe vom Hühnchen 
und denen im gefärbten Mikrotomschnitt konservierter Hühnerembryonen be
stehen, ausgenommen die Größe der Chromosomen, welche in den Kulturen 
vielleicht infolge der besseren Ernährung der Zellen beträchtlicher zu sein 
scheint als in den Schnitten (s. hierzu S. 206, KEMP). 

Wenn nun auch die für die Zellvermehrung günstigen Kulturmedien orga
nische Nährstoffe als für die Dauer unentbehrliche Bestandteile enthalten 
müssen, so spielen doch die Ionen keine geringere Rolle. Ja es scheint möglich, 
daß gewissen Ionen namentlich den Ca-Ionen eine besondere Bedeutung für die 
Erhaltung der TeiIungsfähigkeit zukommt. Darauf weisen die Untersuchungen 
von MENDELEEFF (1923, 1924) hin. Hautgewebe vom Meerschweinchen wurde 
im Plasma von Tieren gezüchtet, die intravenöse Injektionen von K-Ca- oder 
Zn-Peptonaten erhalten hatten. Das Plasma mit dem Zn-Peptonat wirkte 
toxisch, in dem K-Peptonat gingen die Zellen nach vorübergehender schwacher 
Vermehrung bald zugrunde, bei Anwesenheit von Ca-Peptonat dagegen trat 
Wachstum ein und es kamen häufig Mitosen vor. Vielleicht spielt das Ver
hältnis von K- und Ca-Ionen eine Rolle. Nach MENDELEEFF und SLOSSE (1924) 
wirken die Placentaextrakte der verschieden alten Embryonen auf das Wachs
tum von embryonalen Zellen und Geweben in recht verschiedener Weise ein, 
und zwar um so mehr beschleunigend, je mehr sich der Quotient KjCa zugunsten 
der Ca-Ionen verändert. Zu solchen Untersuchungsergebnissen können vielleicht 
die Erfahrungen v. GAZAS (1923) über die günstige Wirkung des Calciumchlorid 
auf das Epithelwachstum bei der Wundheilung in Beziehung gebracht werden. 



Die Ergebnisse der kausalen Zellteilungsforschung. Die Möglichkeitsfaktoren. 473 

Andere Untersuchungen über den hohen Kaliumgehalt der Kaulquappen gerade 
während des raschen Wachstums [KEISER (1925)] oder über den Reichtum an 
Kalium in den Wurzelspitzen und an den Entstehungsorten von Sekundär
wurzeln bei Pflanzen [DoWDING (1925)] lassen wieder die Bedeutung der K
lonen mehr in den Vordergrund treten, wenn gleich zu beachten ist, daß Wachs
turn und Zellvermehrung natürlich keineswegs zusammenfallen müssen. Auf 
den stimulierenden Einfluß des Natriums weisen die Erfahrungen von PACHARD 
(1926) hin, der bei einer geringen Zunahme desselben um etwa 25% im Heu
infus eine Beschleunigung der Vermehrung von Paramäcien gesehen hat. 
Er glaubt das Verhältnis zwischen Na und Ca-Ionen als den wesentlichen Faktor 
ansprechen zu sollen. Die stärkere Zunahme von Na bis zu einer Konzentration, 
die der des Blutes von Ratten mit zerfallenden Tumoren entspricht (während 
der beschleunigend wirkende Na-Gehalt dem des Blutes von Ratten mit 
wachsenden Tumoren gleichkommen soll), bewirkt eine Verzögerung der 
Zellteilung. 

Notwendig für die Erhaltung der Teilungsbereitschaft scheint eine gewisse 
H-Ionenkonzentration im Cytoplasma zu sein. F. WEBER [(1924) S. 4] 
stützt diese seine allgemeine Aussage auf die Untersuchungen von PEARSALL 
und PRIESTLEY (1923), deren "Theorie der Meristembildung" viel Beachtung 
gefunden hat und wie PRAT [(1927) S. 337] meint: "sicher noch weiter entwick
lungsfähig ist", besonders in der allgemeineren Form, die ihr WEBER gegeben 
hat. PEARSALL und PRIESTLEY gingen von der Feststellung aus, daß im Quer
schnitt des PfIanzenstengels ein bestimmtes Gefälle der H-Ionenkonzentration 
gegeben ist. Zwischen der sauren Holzpartie (ph = 3,4--5) und dem am 
stärksten alkalischen Rindenteil (ph = 7,8) befindet sich der meristematische 
Verdickungsring. Ebenso herrscht ein bedeutendes Gefälle zwischen dem 
Außenkork (ph = 3) und dem Grundgewebe innerhalb des Phellogens 
(ph = 5,5-6,3). Somit liegen beide Zonen von embryonalen sich teilenden 
Zellen in der Mitte eines nicht unbeträchtlich steilen Gefälles der H-Ionen
konzentration. "Auf dem Wege dieses Gefälles muß der isoelektrische Punkt 
der wichtigsten Eiweißkomponenten des Protoplasmas realisiert sein; er wurde 
tatsächlich für spezielle Fälle mit ph = ungefähr 4,4 gefunden" (WEBER 1. c.). 
Nun sind verschiedene physikalische Eigenschaften der Proteine im isoelektrischen 
Punkt im Maximum (z. B. Fällbarkeit), andere im Minimum (z. B. Quellbarkeit). 
Somit bedeutet eine bestimmte H-Ionenkonzentration einen be
stimmten physikalischen Zustand des Cytoplasmas, von welchem aus 
unter anderem vielleicht gerade durch die Änderung der Wasserstoffionen
konzentration des Mediums [WEBER (1. c. S. 6)], die für den Beginn der Mitose 
nötigen physikalischen Veränderungen am leichtesten erfolgen könnten. Nach 
der physikalischen Seite könnte also der Zustand der Teilungsbereitschaft durch 
das Verhalten der verschiedenen Proteine, die jeweils ihren eigenen isoelektrischen 
Punkt haben, gegenüber einer bestimmten H-Ionenkonzentration bezeichnet 
sein. Auf die Erhaltung oder Herbeiführung dieses Zustands könnte demnach 
eine Veränderung der Nahrung, sofern sie die H-Ionenkonzentration des Mediums 
der Zellen zu ändern vermöchte, von Einfluß sein 1. 

Diese allgemein cellulären Vorstellungen sind durch neuere Untersuchungen 
von REDING und SLOSSE (1927) bei Kulturversuchen in vitro bestätigt worden, 
welche sogar von einem "biologischen Gesetz" sprechen, wonach eine optimale 
Alkalinität des Mediums für das Zustandekommen der Zellteilung unentbehr
lich sei und namentlich die Erhöhung der H-Ionenkonzentration die Zellteilung 
verhindere. Von besonderem Interesse ist der Versuch von REDING und SLOSSE 

1 Auf die Wichtigkeit der R-OR- und Ca-Ionenkonzentration weist in einer zusammen
fassenden Darstellung neuerdings auch DALcQ (1928) hin. 
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(1928), dieses Gesetz am Metazoenkörper zu bestätigen. Nachdem DUSTIN 
(1922, 1925) gefunden hatte, daß durch den bei der Maus infolge parenteraler 
Eiweißzufuhr eintretenden Shock zunächst Kernzerfall in den Geweben, dann 
aber nach einigen Tagen eine Welle von Zellteilungen nicht nur in Organen 
und Geweben, wo solche gewöhnlich sind, sondern auch dort, wo sie normaler
weise nicht vorkommen, sich einstellt, prüften die genannten Autoren bei Hunden, 
wie sich unmittelbar nach dem Shock und während der anschließenden Tage 
die Reaktion des Blutes verhält. Da diese zunächst von verminderter Alkalescenz 
ist, dann wieder normal wird und am dritten und vierten Tag erhöhte Alkalescenz 
aufweist, konnten die Untersucher erklären, daß die Acidose mit der Periode 
des Kernzerfalls, die Verringerung der H-Ionenkonzentration mit der Teilungs
welle zusammenfällt. In dieser Beziehung wollen sie die Bestätigung ihres 
"biologischen Gesetzes" sehen. Allerdings stehen hier die genaueren Unter
suchungen über die Teilungsverhältnisse der Zellen noch aus. Außerdem ließen 
sich die auf einen Kernzerfall folgenden Teilungswellen, von welchen DUSTIN 
berichtet hat, auch anders erklären, vor allem im Sinne der Nekrohormonlehre 
(s. S. 524), d. h. durch die Annahme einer direkten kausalen Beziehung zwischen 
dem Tode einer großen Anzahl von Zellen und der Erregung von Teilungen 
bei den Überlebenden 1. 

Wenn gewisse Erfahrungen über die Entwicklung und das Wachstum der 
vielzelligen Organismen den Gedanken nahelegen, es möchten auch für die 
Zellteilung gewisse besondere Substanzen wie die Hormone unentbehrlich sein, 
so lehren wohl die Beobachtungen an Zellkulturen in vitro, daß dies nicht eigent
lich der Fall ist. Solche spezifische Stoffe sind in den Nährlösungen nicht 
vorhanden und wir werden sie daher, insofern ihre Wirkung für die Zellteilung 
in Betracht kommt, nicht unter die notwendigen Nährstoffe zu rechnen haben. 
Ob aber nicht doch eine Art von Stoffen unter den der Zelle zur Verfügung 
stehenden vertreten sein muß, die nicht genau bestimmt werden kann, das 
muß gerade auf Grund gewisser Erfahrungen bei Gewebekulturen immerhin 
erwogen werden. POLICARD (1925) hat im Anschluß an die Beobachtung von 
A. FISCHER, daß in vitro isolierte Zellen oder kleine Gruppen von solchen zwar 
leben, aber unfähig sind sich zu vermehren, Untersuchungen an ausgepflanztem 
Nierengewebe von Säugetieren angestellt, aus denen gleichfalls hervorgeht, 
daß im explantierten Gewebe, und zwar sowohl im epithelialen wie im mesen
chymalen der ausgedehnte Zusammenhang einer genügend großen Zahl von 
Zellen zwar nicht für das Leben, aber für die Vermehrung und das Wachstum 
notwendig ist. Das erinnert an die Angabe von T. B. ROBERTSON [(1923) S. 88], 
daß die Protozoen besondere Stoffe in ihre Umgebung ausscheiden, die für 
ihre normale Teilungsgeschwindigkeit notwendig sind und an die allgemeine 
Erfahrung, daß die Überimpfung von Protozoenkulturen am sichersten durch 
eine "erhebliche Menge" Impfungsmaterials vorgenommen wird, die Kultur 
dagegen schwierig ist, wenn von einer oder wenigen Zellen ausgegangen wird 
(PRAT und MALKOVSKY (1927) S. 323]. Zellvermehrung in der Gewebekultur 
unter dem Einfluß von Stoffwechselprodukten der kultivierten Zellen fand 
G. LEVI (1922) sogar in ganz erheblichem Ausmaß. Aus dem Umstand, daß die 
Mitosen dann in ihrem Ablauf gestört und gehemmt waren, läßt sich wohl 
schließen, daß auch die "tumultuarische" Vermehrung auf Stoffe zurück
geführt werden mußte, die in dieser das erträgliche Maß schon übersteigenden 

1 Eine Wirkung oraler Gaben von Kaliumjodid und von Thyreoidinauf die Vermehrung 
der Zellen in den Acini der Schilddrüse des Meerschweinchens haben GRAY und LOEB (1928) 
gefunden. Dies würde darauf hinweisen, daß unter Umständen gewisse, die Zellteilung 
beeinflussende Stoffe diesen Einfluß von der Blutbahn aus nur auf bestimmte Zellen aus
zuüben vermögen (s. hierzu S. 481). 
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Konzentration giftig wirkten (vgl. hierzu die Angaben über stimulierende 
Wirkung kleiner Giftmengen). Es kann also sehr wohl sein, daß für die Zellver
mehrung Einwirkungen von Zelle zu Zelle vielleicht durch Ausscheidungen von 
Stoffwechselprodukten eine allgemeinere Bedeutung haben als eine bloß stimu
lierende; es könnte sich um notwendige Stoffe dabei handeln, die zu den Nähr
stoffen hinzukommen müssen 1. 

Daß der Zustand der Teilungsbereitschaft, wie er an einen gewissen Wasser
gehalt des Cytoplasmas zweifellos gebunden sein wird (s. PEARSALL-PRIEST
LEYs Theorie) auch insofern von der Ernährung der Zelle abhängig ist als durch 
dieselbe der notwendige Wassergehalt gewährleistet ist oder jeweils herbei
geführt wird, bedarf keiner näheren Begründung. 

Temperatur. Schließlich ist in diesem Zusammenhang noch zu erwähnen, 
daß die Zellteilungsbereitschaft nur innerhalb eines gewissen, für verschiedene 
Fälle natürlich verschiedenen Te m per a t ur intervalles möglich ist. Die Grenzen 
der zuträglichen Temperaturschwankungen werden erkennbar, wenn der 
hemmende Einfluß erhöhter oder erniedrigter Temperatur festgestellt werden 
kann (s. S. 332). Für das Ascaris-Ei hat FAURE-FREMIET [(1925) S. 44] das 
Optimum für die Geschwindigkeit der Furchung bei 32° gefunden. Das ist 
nach den Untersuchungen desselben Autors diejenige Temperatur, bei der eine 
irreversible Veränderung einer wichtigen Eigenschaft des Cytoplasmas, nämlich 
der Viscosität sich vollzieht. Es ist merkwürdig, daß demnach das Temperatur
optimum für die Teilungsgeschwindigkeit in diesem Fall mit der kritischen 
Temperatur in bezug auf die Viscosität geradezu zusammenfällt. Das "Optimum" 
scheint also eher ein Grenzwert zu sein, wenn man die Beziehung zwischen 
Temperatur und Teilungsbereitschaft überhaupt ins Auge faßt. Bei dieser letz
teren handelt es sich aber nicht so sehr um die Frage, bei welcher Temperatur 
Zellteilungen, welche wie die des Ascaris-Eies durch die entwicklungserregende 
Besamung bereits verursacht sind, am raschesten ablaufen, sondern bei welcher 
Temperatur oder besser innerhalb welches Temperaturintervalls die Einwirkung 
der teilungserregenden Faktoren oder der Eintritt des zur Teilung führenden 
Zustandes am besten gewährleistet ist. In dieser Beziehung verfügen wir jedoch 
nicht über tatsächliche Befunde. 

II. Faktoren des Ortes. 

Innerhalb eines Verbandes von Zellen, welche sich mitotisch vermehren, gibt 
es Regionen, in welchen die Mitosen angehäuft sind (SCHAPER 1902, 
1905). Das zeigt jede Zwiebelwurzel, deren bevorzugter Abschnitt mit der 
größten Teilungsgeschwindigkeit etwa 1,5 mm von der Spitze entfernt beginnt, 
schärfer gegen die Wurzelbasis, weniger gehau gegen die Spitze begrenzt ist 
[GURWITSCH (19lO) S.162]. Bemerkenswerte inSpiraltouren verlaufende Mitosen
"Straßen" hat OAREY (1920, S. 206) im Epithel des Dickdarms beim Schweine
embryo festgestellt. Die wachsende Linse des Auges hat bekanntlich in der 
Äquatorzone ihr Optimum der Zellteilungen und bei embryonalen Form
bildungsvorgängen ist es eine geradezu häufige Erscheinung, daß lokale Form
gestaltung und Zellteilungsintensität Hand in Hand gehen. Das 
läßt sich besonders deutlich innerhalb epithelialer Embryonalorgane zeigen. 
G. M. FRANK (1925), ein Schüler GURWITSCH', hat der "Gesetzmäßigkeit in der 
Mitosenverteilung" im Bereich der Augenblasen von Hühnerembryonen "im 
Zusammenhang mit Formbildungsprozessen" eine besondere Untersuchung 

1 In einem ganz anderen Zusammenhang werden in der Hypothese von BURROW (1927) 
über den Mechanismus der Zellteilung spezifische, in der Zelle selbst erzeugte und vom 
Cytozentrum ausgehende Stoffe als teilungserregende bezeichnet. 
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gewidmet. Es ließ sich einwandfrei nachweisen, daß die Mitosen streng lokal 
an denjenigen Orten der Epithelplatte und in dem Intensitätsgrade auftreten, 
wie sie für den bevorstehenden nächsten Schritt der Morphogenese benötigt 
werden (Abb. 341). Die Epithelplatte ist also in bezug auf die Mitosenverteilung 
nicht homogen, ist es in dieser Beziehung ebensowenig wie im Hinblick auf die 
bevorstehenden Gestaltungsvorgänge. Von GURWITSCH (1914) waren die 
"Kompliziertheit und feine Regelung der Zellverschiebungen innerhalb der 
Epithelplatten" bei ihren Formveränderungen genauer studiert worden. Als 
"Elementargeschehnisse" , durch welche die epitheliale Formbildung zustande 
kommt, hatte er Zellverschiebungen innerhalb der Plattendicke erkannt, wobei 
die Verschiebungsrichtung vor allem durch den Entstehungsort neuer Zellen 
festgelegt werden muß. In den mehrschichtigen embryonalen epithelialen 
Lamellen, speziell in den Anlagen des Nervensystems erfolgen Mitosen bekannt
lich ausschließlich an der Innenseite. Das hier entstehende Übermaß von 

Abb. 341. Querschnitt durch die Augenregion des Großhirns zur Veranschaulichung des Parallelismus 
zwischen der Zahl der Zellteilungen und dem Wachstum einer Epithellamelle. Individueller Fall 
(kein Sammelbild) aus 8 Schnitten kombiniert. Die kleinen Striche geben die mit dem Zeichen
apparat eingetragenen Mitosen an, die auch aus den beigegebenen Zahlen abgelesen werden können. 
Die gestrichelte Linie gibt die Verteilung der Mitosenintensität an. Sie ist dort am größten, wo es 

zu einer Ausfaltung kommt. Nach G. M. FRANK (1925). 

Zellen wird durch Auswanderung von Zellen in die Tiefe der Platte hinein 
ausgeglichen. Der Bedarf an Zellen an den Stellen, wo sich die Platte vorwölbt, 
steht außer Frage. Daher entsprechen die Ergebnisse der FRANKschen Unter
suchung, daß eine genaue Abhängigkeit zwischen der Intensitätsverteilung 
der Mitosen und der Größe des "Entfaltungsmaßes" des nächstbevorstehenden 
Entwicklungsstadiums besteht, gewiß den Erwartungen vollkommen. Die 
kausalen Zusammenhänge aber zwischen Formgestaltung und Regulierung der 
Zellvermehrung sind außerordentlich schwer zu beurteilen. Nach GURWITSCH 
[(1914,1926) S. 162 u. f.] ist die Wanderung und Zusammendrängung von Zellen 
innerhalb mehrschichtiger Epithellamellen mit Formveränderung und Ver
stellung der Achsen zahlreicher Zellen verbunden. Es ergibt sich also an Stellen 
der Formbildung ein Unterschied zwischen Zellen von normaler Gestalt und 
senkrechter Einstellung zur inneren Grenze des Epithels und solchen, die von 
diesem Verhalten abweichen. GURWITSCH [(1926) S. 162] möchte die Verände
rung, die natürlich auch eine solche der Oberfläche sein muß, in eine Ver
bindung mit der Rezeptivität der Zellen für den "mitogenen Reiz", d. h. für 
die mitogenen Strahlen bringen. An diesem Gesichtspunkt ist abgesehen von 
seiner Beziehung zu den mitogenetischen Strahlen jedenfalls das eine bemerkens
wert, daß eine Formveränderung der Zelle, sei sie passiv oder als Ausdruck 
einer amöboiden Bewegung in ursächliche Beziehung zur Teilungsbereitschaft 
gebracht wird. Da die letztere durch Abweichung von der Norm nach GURWITSCH 
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aber herabgesetzt sein soll, so ist nicht recht zu verstehen, wie das Auftreten 
deformierter und verstellter Zellen mit dem Anstieg der Teilungsintensität 
etwas zu tun haben soll. Aber der Grundgedanke von GURWITSCH wird in einer 
allgemeineren Fassung der Weiterarbeit an diesen noch völlig ungeklärten 
Problemen dienlich sein können. Es ist Tatsache, daß im "morphogenen Felde" 
[A. GURWITSCH (1922), L. FELICINE-GURWITSCH (1923), A. GURWITSCH (1927)] 
Änderungen hinsichtlich der Zahl der Zellen, ihrer gegenseitigen Anordnung 
und zugleich ihrer Anordnung im Raum sowie hinsichtlich der Zellgestalt her
vorgebracht werden. Man muß daher fragen, ob es möglich ist, daß die erhöhte 
Zellteilungsgeschwindigkeit von diesen Faktoren veranlaßt wird. Es wäre 
dann zu bedenken, welche Veränderungen in der Plasmabeschaffenheit bei 
veränderten Spannungs- und Druckverhältnissen, welche Lockerung des epithe
lialen Verbandes als Voraussetzung von ausgiebiger Zellverschiebung, welches 
Maß von intercellulärer Flüssigkeitsaufnahme in das Epithel bei der Lockerung 
seines Verbandes, als besondere im "morphogenen Felde" eintretenden Umstände 
in Betracht kommen und ob diese etwa als die Teilungsbereitschaft begünstigende 
Faktoren eine Rolle spielen könnten. Vielleicht muß aber das funktionale 
Verhältnis zwischen dem morphogenen Felde und dem mitogenen Felde [GUR
WITSCH (1926) S. 152] in tiefer gelegenen Gründen gesucht werden, so daß 
vielleicht schon diejenigen Faktoren, welche das morphogene Feld schaffen, 
etwa Hormone des embryonalen Körpers, zugleich die Zellteilung anregen. 
Auch dies zieht bereits GURWITSCH (1. c.) in Betracht, allerdings wiederum im 
Sinne seiner auf die mitogenen Strahlen als die eigentliche Teilungsursache 
eingestellten Gesamtauffassung. Nach ihm würden die Zellen im morphogenen 
Feld durch Hormone sensibilisiert, d. h. sie würden den Einflüssen der Felder 
zugänglich gemacht und die primären Veränderungen der Zelle, von denen wir 
gesprochen haben, würden dann die Empfänglichkeit für die Strahlen erhöhen. 
Somit wäre die Hormonwirkung nur durch Vermittlung bestimmter inter
mediärer Zellmodifikationen also indirekt von Einfluß auf die Zellteilung. Diese 
"Überlegungen waren anzustellen, um zu zeigen, zu welchen Fragen man durch 
die unbestreitbare Wirkung örtlicher Möglichkeitsfaktoren geführt 
wird. Das Ziel, nach welchem die Untersuchung ihres Wesens gerichtet sein 
muß, wird in der Zerlegung der örtlichen Bedingungen in oben angedeutete 
einfachere Faktoren zu sehen sein. Die "örtlichen" Faktoren werden keine 
anderen sein als Möglichkeitsfaktoren, welche unter den verschiedensten Be
dingungen eintreten können, und man wird darauf ausgehen müssen, zu erkennen, 
welche in letzter Linie in Betracht kommenden einfacheren Zustandsänderungen 
in gewissen Bezirken eines Zellverbandes in höherem 'Brade gegeben sind als in 
anderen. Die Erwähnung einiger so verschiedener Beispiele für die offen
sichtliche örtliche Verschiedenheit der Vermehrungsgeschwindigkeit - Zwiebel
wurzel, Darmepithel, Augenlinse und epitheliale Organanlagen - legt wohl 
ohne weiteres die Annahme nahe, daß die örtlichen Faktoren nicht in jedem 
Falle die gleichen sein müssen. 

111. Faktoren von der Art der Hormone. 
Die wiederholt herangezogenen Untersuchungen von KORNFELD (1922) 

über den Zellteilungsrhythmus und seine Regelung haben außer den bereits 
besprochenen das weitere Ergebnis gezeitigt, daß die Zellteilungstätigkeit 
im Epithel der beiderseiten Hornhäute bei Amphibienlarven und allgemein 
ausgedrückt in gleichwertigen Zekllomplexen der beiden Kö!perseiten 
im allgemeinen genau parallel geht. Auch FRANK hat das mitotische 
Verhalten der beiden Augenblasen beim Hühnerembryo in vollkommener "Über
einstimmung hinsichtlich der Verteilung der Mitosen gefunden (Abb. 341, S. 476). 
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Und schließlich war dieselbe bilaterale Symmetrie bereits im Ektoderm der 
Seeigelgastrula gegeben (s. S. 463). Das mehr oder weniger streng symmetrische 
Verhalten der gleichartigen Zellkomplexe beider Körperhälften ist offensichtlich 
ein Ausdruck oder besser ein Faktor der bilateral-symmetrischen Entwicklung 
überhaupt. Aber auf den verschiedenen Stufen der Entwicklung wird die Rege
lung der Zellteilungen beiderseits von der Medianebene des Körpers in verschie
dener Weise bestimmt sein. Während der Primitiventwicklung, da der Keim 
einen verhältnismäßig einfachen Zellverband darstellt, wird man nach direkten 
Beziehungen von Zelle zu Zelle zur Erklärung des einheitlichen Verhaltens 
der Zellen suchen. Die Augenblasen sind Teile des gesamten epithelialen End
hirns und unterliegen beide den Wirkungen, welche Wachstum und Gestaltung 
dieses ganzen Organs regeln. Werden aber gleichartige Zellkomplexe der beiden 
Körperhälften eines differenzierten Organismus wie der Amphibienlarven im 
Gleichmaß der Zellvermehrung gefunden, so müssen hierfür Einflüsse stofflicher 
oder nervöser Art gesucht werden, welche die Bedingungen für die beiderseitigen 
Zellen gleichartig machen. 

Es ist vor allem notwendigo>zu erfahren, wie weit die Übereinstimmung des 
Zellteilungsgeschehens in den beiden Corneae derselben Salamanderlarven geht. 
Würde es sich dabei um nichts anderes handeln als um den gleichsinnigen An
und Abstieg der Mitosenkurve unter dem Einfluß der Eniährung (s. Abb. 340), 
so könnte man sich dabei beruhigen, daß eben die gleichartigen Zellen gleich
artig auf die mehr oder weniger reichliche Nahrungszufuhr reagieren. Die 
Übereinstimmung geht jedoch über dieses Maß bedeutend hinaus. In den neben
stehenden Kurven von KORNFELD (Abb. 342-348) ist für die beiderseitigen 
Hornhautepithelien die Häufigkeit der einzelnen Mitosenstadien angegeben 
und man sieht ohne weiteres, daß trotz gewisser Unterschiede in der absoluten 
Anzahl der Mitosen die Verteilung derselben auf die einzelnen Stadien der V or
bereitung (a), des lockeren Knäuels (b), der Metaphase (c), der beginnenden 
Anaphase (d), des Tochtersterns (e) und der Telophase (f und g) recht genau 
übereinstimmt. Diese Kurven sind der Ausdruck für den jeweiligen Teilungs
rhythmus ; denn wir können aus ihnen ablesen, und zwar vor allem an dem 
Verhältnis der frühen Prophasen zu den späten, wie stark der Nachschub mito
tischer Zellen jeweils ist. Ein Anschwellen der Vermehrungstätigkeit zeigt 
beispielsweise der Fall der Abb. 342, während die Verteilungskurve der Abb. 347 
einen Zustand bezeichnet, der dem Abflauen der Mitosen unmittelbar voraus
geht. Die Rhythmusschwankungen, welche die Verteilungskurve veranschau
lichen, stehen in keinem erkennbaren Zusammenhang zu den großen Schwan
kungen unter dem Einfluß der Ernährung, übrigens auch in keinem Zusammen
hang mit der Tageszeit [KORNFELD (1925)], sie bekunden vielmehr, daß innerhalb 
der größeren Perioden der höheren und geringeren Vermehrungsintensität 
"ein ziemlich rascher Wechsel zwischen Zeiten besteht, in welchen zahlreiche 
Zellen zur Teilung schreiten und Zeiten in denen mehr Ruhe im Zellteilungs
betriebe herrscht" [KORNFELD (1. c. S. 567)]. Dieses schubweise Anschwellen 
und Abflauen der mitotischen Tätigkeit muß auf besondere Faktoren 
bezogen werden, welche die beiden Corneae meistens gleichzeitig 
treffen und gleichzeitig beeinflussen [KORNFELD (ibidem)]. 

Setzt man für das Hornhautepithel die Perioden des Wachstums mit den 
Schüben der Zellteilung gleich, was in diesem Falle zulässig ist, so offenbart 
sich eine Ähnlichkeit mit dem ausgesprochen rhythmischen Wachstum flächen
hafter Organe, wofür eine regelmäßige Ordnung oder Folge in den Teilungs
prozessen aIs die nächste Ursache erkennbar ist [HAECKER (1918) S. 189]. 
Gerade dieser Hinweis auf verwandte Erscheinungen z. B. beim Hautwachstum 
lehrt, daß die Folge der Teilungswellen gewissermaßen als Grundrhythmus 
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Abb.342-348. Kurven, welche die Zellvermehrung in den Epithelien der beiderseitigen Corneae 
VOn Salamanderlarven darstellen. Über die Bezeichnung der einzelnen Mitosenstadien durch die Buch
staben a -g siehe den Text. Links die Anzahl der Mitosenstadien. Die zusammengehörigen Kurven 
verlaufen parallel. Obwohl die Vermehrungsintensität in den einzelnen Fällen verschieden ist und 
sich für jeden Fall eine eigenartige Kurve mit Maximal- und Minimalwerten bei gewissen Stadien 
ergibt, zuweilen auch eine vom gewöhnlichen Verhalten abweichende Kurve mit dem höchsten 
Maximum bei c, stimmen die beiderseitigen Epithelien doch immer in ihrem Zellteilungsrhythmus 

überein. Nach W. KORNFELD (1922). 
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von der Intensität, d. h. von der Höhe dieser Wellen abgesondert werden muß. 
Bei der bilateralen Symmetrie dieses Rhythmus kann nur ein äußerer, dem 
Betrieb des Organismus entstammender Faktor in Betracht kommen. Die 
Ernährung scheint nur insofern an dieser primären Regelung etwas zu ändern, 
als in der Zeiteinheit eine größere Anzahl von Zellen bei reichlicher, eine kleinere 
bei mäßiger Ernährung von der Teilungswelle erfaßt wird. 

KORNFELD hat die gezeigte vollkommene Übereinstimmung nicht bei allen Tieren 
gefunden. Aber auch in den nicht übereinstimmenden Kurvenpaaren waren keine regel
losen Verschiedenheiten anzutreffen, sondern die Ausnahmen ließen sich immer mehr 
oder weniger leicht in die eindeutig bestimmten Gruppen einreihen. KORNFELD (1. c. S. 577) 
ist daher überzeugt, "daß wir auch hierin den Ausdruck gewisser Gesetzmäßigkeiten suchen 
müssen, wenn wir diese Gesetzmäßigkeiten auch noch nicht im einzelnen kennen". Bei 
einer Reihe von Hornhautpaaren handelte es sich dabei lediglich um das stärkere Hervor
treten eines bestimmten Maximums in der einen Hornhaut, im äußersten Fall um das Fehlen 
der betreffenden Kurvenerhebung auf der einen Seite überhaupt. Das sind jedoch nur 
quantitative Unterschiede und sie betreffen nicht eigentlich den Grundrhythmus, sondern 
nach dem oben gebrauchten Bilde die Höhe einer von den in der Kurve sich ausdrücken
den Teilungswellen. Anders verhält es sich, wenn die ganzen Verteilungskurven gegen
einander verschoben sind. In einem solchen Fall war die Gesamtzahl der Mitosen in den 
beiden Cornea annähernd gleich. Gleich ist auch die Anzahl der frühen Prophasen. Also 
war beiderseits eine neue Teilungswelle im Anrollen. Verschieden wurde dagegen die Ver
teilung der übrigen Stadien gefunden. Auf der einen Seite ein Maximum der Metaphasen 
und eine geringere Anhäufung der Anaphasen, auf der anderen Seite von einer solchen 
Anstauung der Mitosen nichts, dafür aber eine beträchtliche Steigerung der Telophasen, 
die in der Kurve mit den Metaphasen- und Anaphasenerhebungen spärlich sind. Bei näherer 
Betrachtung erweist sich dies gleichfalls nicht als eine Abweichung vom gesamten Teilungs
rhythmus, sondern nur als eine Verschiedenheit des inneren Rhythmus der Mitosen. Diese 
laufen nämlich auf der einen Seite schneller ab und sind schon großenteils bei der Telo
phase angelangt, während auf der anderen Seite bei gleichmäßigerer Verteilung der Mitosen 
auf die einzelnen Phasen ein langsamerer Ablauf in der Aufzeichnung zum Ausdruck kommt. 

Die Annahme eines äußeren den Zellteilungsrhythmus beider Seiten in gleichem 
Sinne regelnden Faktors ist also notwendig. Es erhebt sich nun vor allem ganz 
abgesehen von seiner Qualität die Frage, von welcher Art dieser Faktor 
im allgemeinen ist. Dürfen wir hier von einem bloßen Möglichkeitsfaktor 
sprechen oder sind wir einem die Mitosen auslösenden Faktor auf der Spur? 
Wir meinen, daß zur Zeit eine Entscheidung darüber nicht herbeigeführt werden 
kann. Wir werden sowohl über die Lehre von GURWITSCH als auch über die 
Hypothese HABERLANDTS noch zu sprechen haben (S. 521, 529). Der erstere 
anerkennt nur eine Art von eigentlicher und notwendiger Teilungsursache, 
seine mitogenen Strahlen und für ihn würden stoffliche Einflüsse, welche die 
Zellen schubweise zur Mitose veranlassen, nur indirekt wirken können, insofern 
sie dieselben dem spezifischen Faktor zugänglicher machen, also die Teilungs
bereitschaft erhöhen. HABERLANDT dagegen hat Hormone für den Eintritt 
der Mitose direkt verantwortlich gemacht und von diesem Standpunkt aus, 
dem KORNFELD zuneigt (1. c. S. 586), könnte man in der feineren Regelung des 
Teilungsrhythmus das Wirken "auslösender Faktoren" erblicken, als welche 
"Produkte der Hormondrüsen in Betracht kommen könnten". Da wir beides 
vorerst in Erwägung ziehen müssen, ob hier auslösende oder bloß dem Eintritt 
der Mitose Vorschub leistende Faktoren angenommen werden müssen, haben 
wir die Besprechung der den Rhythmus der Zellvermehrung in gleichartigen 
Zellkomplexen beider Körperseiten regelnden Einflüsse unter die Möglichkeits
faktoren hereingenommen. Es zeigt sich eben bei dieser Gelegenheit, daß eine 
Einteilung der Untersuchungsergebnisse nach methodischen Gesichtspunkten 
nur sehr unvollkommen gelingen kann. Man kommt immer wieder an Grenzen 
der Zulässigkeit der getroffenen Einteilung. Aber es ist vielleicht auch von Vorteil, 
daß der vorläufige Charakter dieses Versuches einer geordneten Darstellung 
deutlich zum Ausdruck kommt und es erscheint zur Zeit, da wir von einer auch 
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nur einigermaßen befriedigenden Einsicht noch so weit entfernt sind, nicht so 
wichtig, ob eine Tatsache wie die des gleichartigen Rhythmus der Zellteilung 
auf beiden Seiten des Körpers an dieser oder jener Stelle vorgetragen wird. Wir 
verfolgen sogar in bezug auf die etwaige Wirkung von Hormonen eben die 
Absicht, durch eine Trennung gewisser Befunde von denen HABERLANDTS 
zum Ausdruck zu bringen, daß wir noch weit davon entfernt sind, unter dem 
Schlagwort Hormonwirkung einheitliche oder auch nur dem Wesen nach 
zusammengehörige Faktoren erfassen zu können. Erst eine spätere Zeit wird 
solchen Befunden die richtige Stelle innerhalb einer begründeten Gesamt
anschauung zuweisen können. 

Was die Natur des fraglichen Faktors anbelangt, so liegt es zweifellos nahe, 
mit KORNFELD Produkte der Hormondrüsen in Betracht zu ziehen. Dafür 
läßt sich auch ins Treffen führen, daß nach ROM EIS [(1924) S. 390] bei Frosch
larven unter dem Einfluß von Schilddrüsenfütterung, welche die Entwicklung 
der Extremitäten stark beschleunigt, "eine überaus starke Zunahme der Zell
teilungen" in den Beinanlagen eintritt. Das zeigt folgende Tabelle von ROMEIS, 
in welcher bei einem Kontrolltier (3029) und zwei "Schilddrüsentieren" die 
Mitosenzahlen im Mesenchym der Beinknospe verzeichnet sind. 

Nr. 
Obere Extremität Untere Extremität 

rechts links rechts links 

3029 12 22 7 5 
3028 113 154 188 186 
3030 193 150 581 580 

ROMEIS (1. c. 428) findet schon 24 Stunden nach der ersten Fütterung ein 
leichtes Ansteigen der Zellteilungen, möchte aber wegen der immerhin noch 
geringen Differenzen, die noch innerhalb der individuellen Schwankungen liegen 
könnten, darauf kein großes Gewicht legen. "Drei bis fünf Tage nach der ersten 
Fütterung ist die Zunahme dagegen so stark, daß sie aus individuellen Unter
schieden zufälliger Natur nicht mehr zu erklären ist. Da auch der äußerliche 
Größenunterschied zwischen den Extremitätenanlagen des Kontrolltieres und 
jenen der Schilddrüsentiere nicht so bedeutend ist, daß sich daraus die Ver
mehrung der absoluten Zahl der Mitosen bei letzteren erklären ließe, so ist die 
Steigerung der Zellteilungen zweifellos durch die Schilddrüsenfütterung ver
anlaßt". ROMEIS kommt zum Schlusse: "Die erste morphologisch sicht
bare Wirkung des aufgenommenen Schilddrüsenhormones besteht 
also in einer Anreizung der Zellteilungstätigkeit in den Anlagen 
definitiver Organe, wie z. B. in den Extremitäten." Auch LIM (1920) 
hat gefunden, daß das Vorkommen von Mitosen bei den mit Schilddrüsen
substanz gefütterten Kaulquappen gegenüber den Kontrolltieren im Blut, in 
der Darmschleimhaut, in der Haut, im Bindegewebe, dem glatten und quer
gestreiften Muskelgewebe, in der Leber und Bauchspeicheldrüse, im Gehirn, 
der Ora serrata der Netzhaut und den Nasaldrüsen zweifellos gesteigert ist. 
CHAMPY (1922) hat bei Froschlarven durch Zählungen und Errechnung eines 
Teilungskoeffizienten (s. S. 448) die beträchtliche Einwirkung der Schilddrüse 
auf die Vermehrungsgeschwindigkeit der Zelle in ganz bestimmten Regionen, 
die den Anlagen der definitiven Organe entsprechen, des genaueren fest
gestellt. Daß andere Körpergegenden für diese Wirkung der Schilddrüse 
unempfindlich sind, darf wiederum als ein Beweis dafür angesprochen werden, 
daß der Eintritt der Zellteilung nicht aus einer einzigen Ursache verstanden 
werden kann. Die Unterschiede, welche verschiedene Gewebe ein und desselben 
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Individuums in ihrer Reaktion auf derartige die Teilungen anregende Einflüsse 
zeigen, sind offenbar schon unter normalen Bedingungen vorhanden. Wenigstens 
führten KORNFELDS [(1925) S. 481] Bemühungen den Zellteilungsrhythmus 
von Cornealepithel einerseits und Epithel der Kiemenplättchen andererseits 
zu vergleichen, im Gegensatz zu der weitgehenden Übereinstimmung in zwei 
gleichartigen Zellkomplexen beider Körperseiten "zu keinem klaren Ergebnis". 
ROMEIS (I. c.) hat zum Beweise dieses Einflusses des Schilddrüsenhormons auch 
auf die älteren Beobachtungen NOVIKOFFS (1918) und die neueren von ABDER
HALDEN und SCHIFFMANN (1922) hingewiesen, nach welchen sich Paramäcien 
auf Zusatz von Schilddrüsenextrakt stärker vermehren. In welcher Weise 
das Schilddrüsenhormon auf die Zellen teilungserregend einwirkt, bleibt vorerst 
völlig ungeklärt. ROM EIS (I. c. S.429) führt lediglich aus, daß "die Weckung 
eines latent vorhandenen Fortentwicklungstriebes in den Anlagen der defini
tiven Organe durch die Wegräumung von Larventeilen" (JARISCH) nicht in 
Betracht kommen könne, weil "die Zunahme der Teilungsgeschwindigkeit 
bereits vor der Einschmelzung larvaler Organe einsetzt" und daß ebensowenig 
hier die Beschleunigung nicht als Hungerwirkung (s. oben S. 470) aufzufassen 
sei, "da die Tiere anfänglich noch vollkommen zur Nahrungsaufnahme befähigt 
sind". 

IV. Möglichkeits/aktoren verschiedener Art. 

Es bleibt übrig, eine Reihe von "Faktoren" anzuführen oder besser eine 
Reihe von Mitteln, welche die Teilungs bereitschaft der Zellen offenbar erhöhen. 
Wir sind vorerst nicht imstande, die Wirkung z. B. von kleinen Giftmengen mit 
irgendwelchen bekannten Faktoren in Beziehung zu setzen. Wir sind aber ver
sucht, hier lediglich ganz allgemein von einem Reiz zu sprechen und anzunehmen, 
daß die Zelle durch Veränderungen auf denselben anspricht derart, daß eine 
Zustandsänderung des Cytoplasmas im Sinne der erhöhten Teilungsbereitschaft 
herbeigeführt wird. Daß mit einer solchen Umschreibung für das Verständnis 
noch nichts gewonnen ist, braucht nicht eigens gesagt zu werden, doch sind 
bekanntlich Bezeichnungen wie "Wachstumsreiz", "nutritive, formative Reize", 
"Zellteilungsreiz" vielfach im Gebrauch besonders bei den Pathologen, die 
naturgemäß mehr als die Anatomen, Zoologen und Botaniker unter dem Einfluß 
VIRcHowscher Begriffsbildung stehen [vgl. dazu RössLE (1926) S.919]. Die 
formative Reizung im Sinne VIRCHOWS müßte bedeuten, "daß es Erregungs
faktoren gäbe, die sich unmittelbar an die Teilungsorgane der Zelle wenden" 
(RössLE), eine Vorstellung, die sich bei MÜHLMANN (1926) zu einer "neurogenen 
Theorie der Karyokinese" verdichtet hat. In der Reihe der hier anzuführenden 
Mittel befinden sich vor allem körperfremde. Bei den chemischen Reizen 
sind wir aber nicht sicher, ob dieselben oder wenigstens ähnliche Stoffe nicht 
auch im Organismus selbst gebildet werden können und die Erkenntnis, welche 
man durch Versuche mit derartigen Mitteln zu gewinnen hofft, würde ebenso 
wie sie die praktische Möglichkeit schafft, die Zellteilungsgeschwindig
keit willkürlich zu beeinflussen, gerade auch das Verständnis für endogene 
Reize dieser Art eröffnen. Darum wurde davon abgesehen, körperfremde 
Mittel für sich zusammenzustellen. Bei der Verstreuung hier einschlägiger 
Angaben im Schrifttum kann in diesem Abschnitt Vollständigkeit natürlich 
nicht angestrebt werden. 

1. Verschiedene Stoffe, auch Gifte in kleinen Mengen. Wir können natür
lich die Gifte nicht aus der Reihe der wirksamen Stoffe überhaupt aus
sondern. Die meisten Angaben über "stimulierende" Stoffe sind von botani
scher Seite geliefert worden. So bezieht sich schon die erste hierher gehörige 
Beobachtung von H. WINKLER (1902) an der Pflanzengewebekultur aus dem 
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Wurzelparenchym von Vicia faba auf die teilungserregende Wirkung von 
CoS04 (0,002% der KNoPPschen Nährlösung zugesetzt). 

Allgemeine Beachtung haben die Arbeiten M. POPOFFS (1922, 1923, 1924) 
und seiner Schule über Stimulation bei Nutzpflanzen durch verhältnis
mäßig kurze Einwirkung der verschiedensten Stoffe (Salze, organische 
Substanzen der verschiedensten Gruppen) gefunden, wobei besonders merk
würdig das Anhalten der Wirkungen über die ganze Vegetationsperiode der 
Pflanze ist. Jedoch haben sich einige Autoren in der letzten Zeit zurückhaltend 
oder vollkommen ablehnend über die Stimulationswirkungen im Sinne POPOFFS 
geäußert Es. darüber bei PRAT und MALKOVSKY (1927) S. 330]. Auch ist bei 
allen Versuchen, welche das Wachstum von Pflanzen betreffen, natürlich, wie 
schon erwähnt, zu bedenken, daß dasselbe zum größeren Teil auf der Streckung 
infolge von Wasseraufnahme beruht. Indessen könnte eine so beträchtliche 
Stimulation, wie sie POPOFF vorführt, nicht ohne Mitwirkung entsprechend 
erhöhter Zellvermehrung zustande kommen. Auch gehen gerade POPOFFS Ver
suche von dem Gedanken aus, "daß die Agenzien der künstlichen Parthenogenese 
nicht nur eine für die Geschlechtszellen allein begrenzte Bedeutung haben, 
sondern, daß sie auf alle Zellen - geschlechtliche wie somatische - angewandt, 
dieselbe stimulierende Wirkung der Zellfunktion haben müssen ... " [(1922) 
S. 395]. Ferner hat POPOFF die Mittel der künstlichen Entwicklungserregung, 
besonders die aktivsten derselben, .wie Magnesium-Mangan- und Natriumsalze, 
auch in bezug auf die Teilungsrate von Paramäcien mit sehr ausgesprochenem 
Erfolg geprüft [(1922) S. 397 und POPOFF und JELJASKOWA (1924)]. Daß POPOFF 
seinen an Pflanzen und Protozoen erhobenen Befunden eine ganz allgemeine 
das Teilungsvermögen der Zellen betreffende Bedeutung beimißt, das geht 
auch aus seiner Empfehlung derselben Mittel zur Stimulierung atonischer und 
langsam heilender Wunden beim Menschen (s. 1922 S. 395) hervor, sowie ferner 
daraus, daß er (ibidem S. 397) aus entsprechenden Versuchen Ergebnisse glaubte 
erwarten zu können, welche einer "Aufklärung der malignen und gutartigen 
Neubildungen bei Pflanzen und Tieren" dienen würden. Aus alledem ergibt 
sich, daß die Versuche POPOFFS über Zellstimulation bei der kausalen Unter
suchung der Zellteilung nicht vernachlässigt werden dürfen. Außer durch ihre 
tatsächlichen Ergebnisse sind diese Untersuchungen aber noch deswegen von 
allgemeinen Gesichtspunkten aus sehr bemerkenswert, weil POPOFF auch den 
Versuch einer Erklärung unternimmt, indem er (1923b S. 259) den Gedanken 
vertritt, daß "als zellstimulierende Mittel solche Stoffe eine Rolle spielen, 
die Affinität zum Sauerstoff haben, Vehikel für ihn werden können und 
falls sie auf die lebende Substanz nicht toxisch und desaggregierend wirken, 
Ausgangspunkt zu neuen Oxydationen werden". Damit ist eine Beziehung 
hergestellt zu der Erscheinung der Erhöhung des Sauerstoffverbrauchs im 
befruchteten Ei (S. 467) und ein Weg gezeigt, wie etwa die gleichartige Wirkung 
gewisser Stoffe, die zunächst keine durchgehende Ähnlichkeit miteinander 
zu haben scheinen, aus einem letzten gemeinsamen Grunde verständlich 
werden kann. Methodisch ist dies jedenfalls das Ziel, zu welchem alle der
artigen Versuche führen müssen, wenn sie, abgesehen vom praktischen Nutzen, 
der kausalen Zellteilungsforschung dienen sollen. 

Über die stimulierende Wirkung der verschiedensten Stoffe bei Pflanzen geben 
ferner die Werke von E. KÜSTER (1926), F. CZAPEK (1913, 1920) und von 
BENECKE und L. JOST (1923/24) Aufschluß und schließlich seien nach PRAT 
und MALKOVSKY einige Autoren nebst der Angabe der von ihnen zur erfolg
reichen Stimulierung benutzten Stoffe, angeführt: MAINX (1923-1924) Athyl
äther, Butylalkohol - RAFFAILESCO (1924), J. NEMEc (1921), LEYINE (1925), 
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ROFFO (1925) - Se, BLUMENTHAL-MEYER (1924) - Milchsäure, KWASNIKOFF. 
PARFENTJEW (1926) - As, TAYLOR (1926) - Li. Schon aus dieser kurzen 
Zusammenstellung geht die Mannigfaltigkeit der verwendbaren Stoffe hervor. 
Gesetzmäßige Zusammenhänge zwischen ihren physikalisch-chemischen Eigen
schaften und ihrem Einfluß auf die Zellvermehrung, nach denen zu suchen 
naheliegt, kann man bis jetzt nicht finden. MAlNx, der seine Bemühungen auf 
dieses Ziel gerichtet hatte, konnte die geprüften Stoffe lediglich in drei Gruppen 
einteilen: Methylalkohol, Äthylalkohol, Aceton, Formaldehyd, Phenol und 
Kohlensäure haben keine spezifische Wirkung; Alkaloide, Chloroform, Chloro
form und Ammoniak wirken wie Chloralhydrat kernteilungshemmend ; Äthyl
alkohol und Butylalkohol sind kernteilungsfördernde Mittel, und zwar bewähren 
sie sich als solche auch insofern, als sie die im Gang befindlichen Mitosen unbe
einflußt lassen, ruhende Kerne aber zur Teilung anregen. 

Eine Übersicht über die bisherigen Angaben über Wachstumsstimulierung 
durch kleine Mengen verschiedener Stoffe und einen Bericht über eigene 
Versuche bringt WOLKENHAUER (1924). Er konnte durch Kupfersulfat in 
einer Konzentration von 0,0005%0 in destilliertem Wasser das Wachstum 
von Kornwurzeln beschleunigen, höhere Konzentrationen dagegen verhindern 
das Wachstum. Schwache Lösungen von Orange G am besten in der Konzen
tration von 0,1 %0 wirken ebenso. Gerade solche Versuchsergebnisse lassen 
die besondere Bedeutung der schwachen Konzentrationen mancher Stoffe 
hervortreten, welche in größerer Menge giftig wirken (vgl. hierzu die Wirkung 
der Röntgenstrahlen S. 487). Andere dagegen wie Äthyläther und Butylalkohol 
erweisen ihre stärkste Wirkung erst bei den Grenzkonzentrationen, woraus 
man mit MAINX (1924) schließen könnte, daß sie im Gegensatz zu den Giften, 
welche in kleinen Mengen einen unspezifischen Reiz ausüben, von spezifischer 
Wirkung auf die Zellteilung sein möchten. 

Bei tierischen Zellen im Ver bande des Organism us gelingt es begreif
licherweise schon wegen der geringeren Möglichkeit einer direkten stofflichen 
Einwirkung viel schwerer, solche Wirkungen hervorzubringen, wie wir sie bei 
Pflanzenzellen und bei Protozoen kennen gelernt haben. Auch erweisen sich 
nach den Versuchen von POLITZER (1924) mit Neutralrot in einer Verdünnung 
von 1: 150000 die Zellen der Hornhaut von Urodelenlarven als sehr empfindlich, 
so daß schon bei solcher Verdünnung nicht nur keine Anregung der Vermehrung 
stattfindet, sondern alsbald eine beträchtliche am Auftreten abnormer Karyo
kinesen kenntliche Störung, bis schließlich nach 6-10 Stunden die Cornea 
vollkommen mitosenfrei gefunden wird. Wenn sich die Zellen nach 2-3 Tagen 
an das Gift "gewöhnen" und wieder Mitosen in viel geringerer Zahl, als der Norm 
entspricht, auftreten, so darf hierin gewiß kein anregender Einfluß gesehen 
werden. Ebenso konnte KORNFELD (1925) bei seinen am gleichen Objekt vor
genommenen Versuchen mit Salzsäurelösungen (schwächste Konzentration 
1/50%), mit Kalilauge (schwächste Konzentration Ihoo%), Init Sublimat (1/600%), 
mit Äthylalkohol (1 %ig), Äther (l/,%ig), Methylalkohol (0,06%) eine die Zell
teilung fördernde Wirkung niemals finden, sondern nur Schädigungen und 
Mitosenhemmung. Es sind jedoch auch für tierische Zellen, wie schon von GALE
OTTI [(1893) Chromsäure], neuerdings im Zusammenhang mit der experimentellen 
Erzeugung von Geschwülsten durch chemische Mittel von zahlreichen Unter
suchern Stoffe angegeben worden, welche die Zellvermehrung anregen. Hierher 
gehört die aus dem Jahre 1906 stammende Angabe von FISCHER-WASELS [so (1927) 
S. 1600], daß durch subcutane Injektion von fettlöslichen Farbstoffen in Öl 
(Scharlachrot, Sudan III, Indophenol) krebsähnliche Wucherungen des Haut
epithels hervorgerufen werden können. WESSELY (1908), STÖßER (1909,1910) 
und WACKER und SCHMINKE (1911) haben dann experimentell dieselbe Wirkung 
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nicht nur für Scharlachrot und seine Komponenten, sondern für eine Reihe 
anderer in Öl gelöster Stoffe nachgewiesen.' Seit etwa 20 Jahren wird das 
Scharlachrot (in Salbenform) als ein die Regeneration des Epithels förderndes 
WundheiImittel in der Medizin verwendet [v. GAZA (1919)]. Von besonderer 
Bedeutung in unserem Zusammenhang sind die Befunde von SCHREIBER und 
WENGLER (1910), welche mit Scharlachöl Wucherungen der Ganglienzellen 
der Netzhaut mit Mitosen von Ganglienzellen (!) hervorgerufen haben, ebenso 
wie die von WAELSCH (1914), der mit demselben Mittel bei Hühnerembryonen 
besonders in der Medullaranlage Epithelwucherungen und Mehrfachbildungen 
veranlaßt hat. Gerade die letztere Untersuchung, bei der sich ergeben hat, 
daß durch Scharlachrotinjektionen unter die Keimscheibe die Gehirnanlage 
zu einer mächtigen vielschichtigen Epithelplatte, heranwächst, läßt keinen 
Zweifel zu, daß es sich um eine direkte-Einwirkung auf die Vermehrungstätigkeit 
der Zellen handelte, nicht etwa um Erscheinungen im Gefolge von Entzündungs
vorgängen oder gar nur um Verschiebungen, des Zellmaterials, welche "Wuche
rungen" vortäuschen könnten. Daß es des weiteren gelungen ist, durch dieselben 
Stoffe und durch andere, insbesondere Ätzgifte ("Teerkrebs"), echte Geschwülste 
hervorzurufen, gehört insoferne hierher, als ja immer wieder mit Recht betont 
wird, daß die Zellteilungsfragen einen Teil des Krebsproblems ausmachen. 
Jedoch betrachten wir es nicht als unsere Aufgabe, die Angaben zu wiederholen, 
welche von berufener Seite vor kurzem erst zusammengestellt und kritisch 
besprochen worden sind [FISCHER-WASELS (1927) S. 1600-1623]. 

Wenn wir in diesem Zusammenhang auf einige Befunde über Zellteilungs
erregung durch Parasiten hinweisen [nE SINETY (1901), MERCIER (1908), PAILLOT 
(1920)], so sind wir uns dessen bewußt, daß man natürlich nicht entscheiden 
kann, ob es sich hierbei um zellteilungsfördernde Stoffwechselprodukte der 
Bakterien oder Protisten handelt oder um mechanische Reize oder um eine 
stimulierende Wirkung auf irgendeinem indirekten Wege. Die Parasiten selbst 
gehören jedenfalls zu den "unspezifischen Reizen" in bezug auf die einfache 
Zellvermehrung, ebenso wie in bezug auf ihre gelegentliche Beteiligung bei 
der Entstehung von Geschwülsten [BORST (1927)]. 

2. Mechanische Wirkungen im engeren Sinn. Es kann immerhin daran 
gedacht werden, daß direkte mechanische Einwirkungen die Zellteilungsbereit
schaft erhöhen. Haben sich doch als Mittel zur künstlichen Entwicklungs
erregung auch das Schütteln sowie das bloße Anstechen [BATAILLON (1910), 
BRACHET (1910, 1911)] des Eies bewährt. Wie in diesen Fällen die Wirkung 
des mechanischen Eingriffs zu erklären wäre, das kann dahin gestellt bleiben, 
der Eingriff als solcher muß als ein Faktor gelten, der die Zellteilung mit
veranlaßt. 

In bezug auf die zur GeschWulstbildung gehörigen Zellwueherungen hat 
RIBBERT (s. RössLE 1. c. S. 919) die Anschauung vertreten, daß Gewebsentspan
nungen, Lückenbildungen, also mechanische Reize als die eigentlichen Ursachen 
in Betracht kommen. Damit hat die Erklärung einige Ähnlich~eit, die UHLENHUT 
(1917) für das Wiedererwachen der Teilungsbereitschaft.bei außerhalb des 
Körpers in vitro gezüchteten Zellen gibt. Er meint freilich nicht, daß die Ent
spannung dafür verantwortlich zu machen sei, sondern die bessere Ernährung 
der allseitig dem Medium ausgesetzten aus dem Verbande befreiten Zellen. 
Aber wenn auch hierin die eigentliche Ursache des Auflebens der Zellvermehrung 
gelegen wäre, die Trennung des Verbandes also ein mechanischer Eingriff würde 
sie doch erst herbeiführen. Gegen die Anschauung RIBBERTS hat übrigens 
RössLE (1. c.) unter anderem angeführt, daß die Zellteilungen bei der Entzündung 
unter erhöhtem Gewebsdruck vor sich gehen. 
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3. ZeUteilungserregende Wirkung von strahlender Energie. Der Einfluß der 
Wärmestrahlen soll hier nicht noch einmal berührt werden, er steht außer 
Zweifel (s. S. 174 u. 475). Es zeigt sich aber schon an der Wirkung der Wärme
strahlen, daß sie nur innerhalb gewisser Grenzen die Zellteilung befördern, 
jenseits derselben sie aber hemmen. 

So scheint es sich in bezug auf die obere Grenze des günstigen Wirkungs
bereiches mit dem Einfluß von strahlender Energie überhaupt zu verhalten. 
Weißes Licht hat nach FREUND (1923) bei Intensitäten von 30-1250 Kerzen 
unter sonst gleichen Bedülgungen keinen Einfluß auf die Geschwindigkeit der 
Teilung (Oedogonium). Das entspricht auch den früheren Angaben von DRIESCH 
(1892). Aber intensive sichtbar{) lStrahlen können doch auch hemmend wirken, 
wie HERTEL (1905) an befruchteten Eiern von Echinus microtuberculatus gezeigt 
hat. HERTEL (1. c. S. 564) kommt überhaupt zu dem Schluß, daß bei höherer 
Intensität das Licht einen ungünstigen Einfluß auf die Zellteilung offenbare. 
Solche Hemmungen können aber auch eine indirekte Wirkung, der durch das 
Licht bedingten Stoffwechseltätigkeit sein, ein Zusammenhang, den man für 
die Zellen der grünen Pflanzen im Auge behalten muß (s. S.509). Blaues Licht 
soll nach PRAT und MALKOVSKY (1. c. S. 331) vielleicht infolge der chemischen 
Wirkung der kurzweIligen Strahlen viel häufigere Teilungen hervorrufen als 
rotes Licht. Jedoch beobachtete BROOKER KLUGH einen günstigen Einfluß 
gerade der roten Strahlen auf die Teilung von Volvox aureus, Glosterium 
acerosum und anderen einzeIligen Algen [ANONYMUS (1926)], der wohl auf die 
Wärmewirkung bezogen werden kann. Ebenso meint JODLBAUER (1926), daß 
"die an der Hornhaut von Kaninchen und Menschen nach Bestrahlungen auf
tretende Vermehrung der Kernteilungsfiguren und die Wucherungserscheinungen 
in den Hornhautkörperchen der Grundsubstanz" wohl als Wirkungen der Wärme· 
strahlen aufzufassen sein dürften. Ultrarote Strahlen der Wellenlängen 
1500-2000 pp fördern im Gegensatz zu den ul tra violetten die Zellteilungen, 
wenn sie nicht durch zu hohe Intensität die Zellen schädigen [JODLBAUER (1. c. 
S. 312)]. 

Was die direkte Lichtwirkung auf die Zellen anbelangt, so müßte 
diese an Hand der physikalisch-chemischen Anschauungen über das Wirkungs
prinzip des Lichtes überhaupt beurteilt werden [so JODLBAUER (1. c. S. 327 u. f.)]. 
Wenn es sich aber um die Belichtung des Gesamtorganismus handelt, 
dann kommen natürlich für die Zellvermehrung nur indirekte Belich
tungsfolgen in Frage. Es werden insbesondere "Reizstoffe", "Wundhormone" 
(HABERLANDT), "Zellzerfallshormone" [H. FREUND (1921)] angenommen, 
welche als Begleiterscheinung von imBestrahlungsfelde eintretenden Zellschädi
gungen oder als Reaktion auf dieselbe gebildet und resorbiert werden sollen. 
Die Frage nach dem Einfluß des Lichtes auf die Zellvermehrung ~berschneidet 
sich also mit anderen kausalen Zellteilungsfragen besonders mit der HABER
LANDTschen Hormonlehre (s. S. 521). 

Beim Studium der Lichtwirkung auf die Zellteilung wird man schließlich 
nicht auf die allgemein gültige Empfindlichkeitssteigerung (Sensibilisierung) 
biologischer Objekte gegenüber den sichtbaren Strahlen durch die fluorescieren
den Stoffe vergessen dürfen [v. TAPPEINER und JODLBAUER (1. c. S. 330 u. f.)]. 
Es kann daran gedacht werden, daß ein in der Zelle enthaltenes Pigment dieselbe 
Rolle spielt wie die einer Zelle einverleibten photodynamischen Stoffe, indem 
auch die von dem Pigment absorbierten Strahlen sich an der Lichtwirkung 
beteiligen [JODLBAUER (ibidem S. 340)]. Beim tierischen Organismus überwiegt 
jedoch die Bedeutung des Pigmentes als Schutzeinrichtung gegen intensive 
Bestrahlung [JODLBAUER (ibidem S.341)]. 
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Im Anschluß an diese kurzen Angaben über die Wirkungen des Lichtes 
soll die naheliegende Frage berührt werden, ob die weitverbreitete Erscheinung, 
daß Einflüsse, welche in größerer Stärke schädlich wirken, in entsprechend 
geringerem Ausmaße einen anregenden Einfluß auch auf die Zellvermehrung 
ausüben, nicht auch für die Radium- und Röntgenstrahlen gilt. Daran 
kann um so eher gedacht werden, als von "Reizdosen" der Röntgenstrahlen 
(M. }1~RÄNKEL, STEPHAN u. a.) in der Tat gesprochen wird und "Reizwirkung 
durch kleinste Strahlendosen" wiederholt an Protozoen und an Pflanzensamen 
oder -knospen nachgewiesen worden ist [CASPARI (1926) S. 375]. Die Reizwirkung 
bei Protozoen im Gefolge von Bestrahlung mit Radiumbromid [ZUELZER (1905)] 
oder Mesothorium [HALBERSTÄDTER (1921)] oder Röntgenstrahlen [GUTZEIT, 
BRINKMANN und KÖTSCHAU (1924)] bezog sich allerdings auf die Bewegung 
und die Protoplasmaströmung und die Versuche mit Pflanzen von MOLISCH 
(1912), KÖRNICKE (1915, 1922), FR. WEBER (1922) und SIERP und ROBBERS 
(1922) ergaben ebenfalls nur im allgemeinen eine Beförderung der Keimung 
und des Wachstums durch kleine Dosen und in gewissen Fällen auch durch 
größere und außerordentlich große, wobei freilich die anfängliche Beschleunigung 
der Entwicklung bald von einer Lähmung und Schädigung abgelöst wurde. 
Es soll uns hier die Frage nach der Natur dieser Wirkungen nicht aufhalten, 
wir werden bei der Besprechung der Nekrohormontheorie auf diese Befunde 
zurückkommen müssen. Außer den Angaben über Reizwirkung im allgemeinen 
liegen aber auch solche vor, welche die Zellvermehrung selbst betreffen. LAzARus
BARLow und BEKTON [LAzARus-BARLow (1913)] erzielten durch die a-, ß
und y-Strahlen enthaltende Emanation von 5,10-7 mg Radiumelement bei einer 
Temperatur von 0° eine Vermehrung der Teilungsschritte bei Ascaris-Eiern. 
HAECKER und LEBEDENSKY (1914) stellten eine Beschleunigung der Entwicklung 
von Axolotl-Eiern nach Bestrahlung mit 5 mg Mesothorium und nach Röntgen
bestrahlung fest. Auch diese Versuche sind allerdings nicht durch mikrosko
pische Untersuchungen für celluläre Fragen ausgewertet und zellteilungsstati
stische Feststellungen fehlen im Zusammenhang mit den Befunden über Wachs
tumsbeschleunigung durch Röntgen- oder Radiumstrahlen erst recht noch. 
Aber, wenn wir hören, daß sich die aus bestrahlten Eiern oder Embryonen 
stammenden Axolotl-Larven außer durch die offenbar unbeträchtliche Über
legenheit im Wachstum überhaupt durch längere Kiemenfäden und höheren 
Rückensaum vor ihren normalen Geschwistern auszeichneten [HAECKER und 
LEBEDINSKY (1. c. S. 557)], so können wir wohl annehmen, daß in diesen Regionen 
mit wesentlich auf der Zellvermehrung beruhendem Wachstum, die Zellteilung 
gegenüber den unbestrahlten Larven beschleunigt gewesen sein muß. Wenn 
wir die Möglichkeit der zellteilungsanregenden Wirkung der radio
aktiven Substanzen und der Röntgenstrahlen auch in das Bereich 
dieser Betrachtung einbeziehen mußten, so steht ihr gegenüber 
die hemmende Wirkung dieser Mittel doch weitaus im Vordergrund 
(s. S. 509). Daß wir so wenig Sicheres über die Beschleunigung der mitotischen 
Zellvermehrung durch Röntgen- und Radiumstrahlen wissen, das liegt wohl 
auch an der Schwierigkeit, für die zur Untersuchung geeigneten Objekte kleine 
Dosen zu finden [s.A. A. ZAWARZIN (1929), G. S. STRELIN (1929)]. Man wird zur 
Verfolgung dieser auch praktisch-medizinisch bedeutungsvollen Frage einer "bio
logischen Dosimetrie" bedürfen, der man nach dem Vorschlag von HOLTHUSEN 
(1924) die Wirkung von Röntgen- und Radiumstrahlen auf ein bestimmtes 
Objekt z. B. das Ascaris-Ei zugrunde zu legen hätte. Außerdem scheint es 
nach den Erfahrungen von MARKOVITS (1927) über die Beschleunigung der 
Teilung von Paramäcien durch Röntgenbestrahlung auch auf den gerade ge
gebenen Zustand des betreffenden Organismus bzw. der Zelle anzukommen. 
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Auch hier kommt dann die Schwierigkeit hinzu, der wir schon bei der Frage nach 
dem Einfluß von Nahrungszufuhr und Hunger auf die Zellvermehrung begegneten, 
daß man die Wirkung auf die Zelle selbst von den indirekten Wirkungen infolge 
der Veränderungen des gesamten Organismus nach örtlicher Bestrahlung wohl 
zu unterscheiden hat. Dieser Unterschied ist gewiß selbstverstä~dlich. Jedoch 
darf man ihn deswegen nicht vernachlässigen, sondern man wird bei allen 
kausalen Zellteilungs studien genau zu beachten haben, ob direkte Veränderungen 
der Zellen oder indirekte für den Erfolg der äußeren Einwirkung verantwortlich 
gemacht werden müssen. Bleibt man in dieser Beziehung nicht aufmerksam 
genug, so läuft man Gefahr Unvergleichbares nebeneinander zu stellen. Die 
Veränderungen, welche FR. WEBER (1922) als Folge der Radiumstrahlen in 
Betracht gezogen hat, nämlich Plasmaviscositätsänderung, Änderung der 
Durchlässigkeit der Plasmahaut, Steigerung der· Zellatmung, Stimulierung 
von Enzymen, dies alles wäre wohl als direkte Folge der Bestra;hlung denkbar. 
Wenn dagegen von anderer Seite (CASPARI) der Ausschlag einer Bestrahlung 
durchaus auf die Wirkung der Nekrohormone bezogen wird, "die als einheit
liches Prinzip einem überwiegenden Teil der Strahlenwirkungzugrunde liegt" 
(1. c. S. 375), so wird man durch diese Auffassung doch auf indirekte Einflüsse 
vermittels der "Zellzerfallshormone" in erster Linie verwiesen. Erst wenn miLn 
die Nekrohormone wie CASPARI u. a. (s. S.524) sich auch endocellulär wirkend 
und ohne Zellzerfall nach außen diffundierend vorstellt, ist die Nekrohormon
hypothese ein Erklärungsprinzip sowohl für die direkten als auch die indirekten 
Bestrahl ungs,,:ir kungen. 

Vom Standpunkt einer umfassenden Anschauung, wie es die Nekrohormonhypothese 
ist, wäre es gar nicht berechtigt, die Wirkung der Röntgen- und Radiumstrahlen hier unter 
den Möglichkeitsfaktoren zu besprechen. Dieser Lehre folgend müßte. man alle unter ihr 
Prinzip fallenden äußeren Einwirkungen oder spontanen Veränderungen zusammenfassen 
und es würde genügen, einmal über die Nekrohormone als eigentliche, die Zellteilung aus
lösende Faktoren zu sprechen. Wir sind dieser Möglichkeit einer Vereinfachung der Dar
stellung absichtlich nicht gefolgt und nehmen den Nachteil einer weniger ansprechenden 
Fassung in Kauf, weil es nicht richtig ist, in einem Handbuch eine Ordnung der Tatsachen 
zu treffen, welche zugleich die Verteidigung einer bestimmten Lehrmeinung wäre. 

4. Die Beeinflussung der Zellteilung durch galvanischen Strom. STALFELT 
[(1919, 1921) S. 71] berichtet über Versuche an Wurzeln von Pisum sativum, 
bei welchen diese in einen in die Stromleitung einer Trockenbatterie ein
geschalteten spiralförmigen Silberdraht eingeschlossen wurden. Die Wurzeln 
lagen während des Versuches in einer Glasschale mit feuchtem Filtrierpapier. 
Die Spiralen waren so angeordnet, daß die Objekte hineingesteckt werden 
konnten, ohne gebogen zu werden. Nach mehreren Stunden allerdings trat 
infolge des Wachstums eine gewisse Einkeilung auf, so daß ein Druck vom Draht 
her entstand. Die Versuchsdauer schwankte zwischen 5 und 14 Stunden. Es 
zeigte sich, daß die Einwirkung des elektrischen Stromes unter den 
gegebenen Versuchsbedingungen eine Steigerung der Teilungs
freq uenz her beiführt. Die Durchschnittszahl der Mitosen auf 50 Zellreihen 
pro Schnitt betrug bei den beeinflußten Wurzeln 38 gegenüber einer Frequenz 
von 23 bei den Kontrollobjekten. Dabei wurde zur Prüfung der Ergebnisse 
auch ein "Blindversuch" mit um die Wurzeln gelegter Drahtspirale ohne Ein
schaltung in die Strombahn angestellt. Hierbei ergab sich keine Steigerung der 
Mitosenzahlen. In diesem Falle erwies sich also der schwache elektrische Strom 
als ein stimulierender Faktor. Es ist natürlich schwer zu beurteilen, in welcher 
Weise der galvanische Strom auf den Eintritt der lVIitosen wirKt ... STALFELT 
[(1921) S. 74] meint, es sei anzunehmen, "daß die Erscheinung mit Permeabi
litäts- und Oberflächenspannungserscheinungen bei den einzelnen Grenzschichten 
in der Zelle und mit der Entstehung von Potentialunterschieden zwischen den 
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einzelnen Teilen derselben in Zusammenhang· gebracht werden muß". Die 
Ergebnisse STALFELTS erinnern an den Befund von STONE (1909), daß Bakterien 
in Kulturen sich bedeutend lebhafter vermehrten, wenn ein schwacher galva
nischer Strom durch das Medium geleitet wurde. STALFELT meint jedoch, 
man könne in diesem Falle an eine indirekte Wirkung des Stromes durch Ver
änderung der im Kulturmedium befindlichen Stoffe denken. Die Proportion 
der einzelnen Teilungsstadien war in STALFELTS Wurzeln nicht verändert. 
Das ist bemerkenswert, weil es gegen einen Einfluß des elektrischen Stromes 
auf den A bla uf der Mitose und damit jedenfalls nicht für jene mit elektrischer 
Energie rechnenden dynamischen Theorien der Mitose spricht, die wir in anderem 
Zusammenhang dargestellt haben. Dagegen kann man in Übereinstimmung 
mit TISCHLER [(1922), S.254] zwischen diesen Versuchsergebnissen STALFELTs 
und dem von STOPPEL (1920) gelieferten Nachweis der Beeinflussung der Zell
teilungstätigkeit durch die elektrische Leitfähigkeit der Luft eine Beziehung 
herstellen. 

ß) Negative Möglichkeitsfaktoren (Hemmungsfaktoren). 

I. Atmung, Ernährung, Temperatur. 

Der Vollständigkeit halber ist hier wenigstens in kurzen Worten das Gegen
stück zu dem entsprechenden Kapitel des vorigen Abschnittes einzufügen. 
Es erübrigt sich aber eine weitere Begründung dafür, daß Sauerstoffmangel, 
verminderte oder fehlende Zufuhr von Nahrungsstoffen oder etwa auch einzelner 
notwendiger Stoffe die Teilungsbereitschaftbeeinträchtigen können. Inwieweit 
dies notwendigerweise oder möglicherweise der Fall sein wird und wie sich z. B. 
für den Sauerstoffmangel kein allgemeines für alle Zellen und alle Verhältnisse 
gültiges Urteil abgeben läßt, dies alles geht bereits zur Genüge aus den Dar
legungen hervor, welche oben den in der Atmung und Ernährung gelegenen 
Teilungsfaktoren gewidmet worden sind. 

Nur in bezug auf die Temperatur haben wir es uns vorbehalten müssen, 
die allgemeine und von vornherein selbstverständliche Angabe, daß ihre Er
niedrigung unter eine bestimmte Grenze wie auch ihre Erhöhung über eine solche 
teilungshemmend wirken, durch einige tatsächliche Angaben zu belegen. Zu 
dem Versuch, die Temperatur direkt auf die Zellen einwirken zu lassen, eignen 
sich, abgesehen von den Protisten, die Zellen pflanzlicher Meristeme am besten, 
da sie im Wasser von konstanter Temperatur oder in abgekühlter oder erwärmter 
Luft gehalten werden können und da Veränderungen des Gesamtorganismus 
unter den veränderten Außenbedingungen hier nicht wie beim Tier das Urteil 
über die Versuchsergebnisse erschweren. Die in anderem Zusammenhang 
bereits erwähnte Arbeit von SCHRAMMEN (1902), welche die Wirkung hoher 
und niedriger Temperaturen auf die Zellen des Vegetationspunktes des Sprosses 
von Vicia faha behandelt, bringt leider keine genaueren Angaben über die 
Hemmung des Eintritts der Mitose. Dagegen haben die an Zwiebelwurzeln 
angestellten Versuche von O. HARTMANN (1919) und WASSERMANN (1921) 
übereinstimmend ergeben, daß hohe Temperaturen zwischen 30° und 
35° C einen völligen Stillstand der Zellvermehrung herbeiführen. Die 
erhöh te Tem peratur erwies sich demnach als ein die Zell teilung hemmen
der Faktor. Auf diese Untersuchungen etwas näher einzugehen, erscheint 
deswegen geboten, weil sie Gelegenheit geben, die Frage nach der Art dieser 
Temperaturwirkung zu behandeln. Und darauf kommt es doch an, daß 
wir nicht bei der Aufzählung von Faktoren, welche die Zellteilung beeinflussen, 
stehen bleiben, sondern durch die tiefereindringende Erforschung der Wirkungen 
solcher Faktoren die einzelnen Versuchsergebnisse erst kausal fruchtbar machen. 
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Wären wir in dieser Beziehung schon weiter gekommen, als wir es tatsächlich 
sind, dann wäre die Abhandlung der die Zellteilungsbereitschaft fördernden 
und hemmenden Faktoren im einzelnen wohl nicht mehr nötig. Denn wahrschein
lich bewirken die verschiedensten Faktoren gleiche oder doch wenigstens ver
gleichbare Zellveränderungen und diese letzteren kennen zu lernen, ist natürlich 
das Ziel aller mit den verschiedenen Mitteln die Zellteilung beeinflussenden 
Arbeiten. 

HARTMANN wie auch WASSERMANN haben gefunden, daß die Meristem
zellen unter dem Einfluß der hohen Temperaturen eine Cytoplasma
veränderung nach der Richtung einer. stärkeren Vakuolisierung 
erleiden, eine Entmischung der flüssigeren Zellsaftphase vom Cytoplasma, wie 
beide Untersucher meinen, welche auch im natürlichen Ablauf des Alterns 
einer Meristemzelle bei ihrem Vorrücken in die Streckungszone der Wurzel 
eintritt. Das Zusammentreffen von Vakuolisierung des Protoplasten mit voll
ständigem Stillstand der mitotischen Vermehrung, also mit der Einbuße der 
Teilungsbereitschaft sowohl natürlicherweise als auch infolge der hohen Tempe
ratur ist jedenfalls bemerkenswert. HARTMANN sah sich hierdurch veranlaßt, 
von dem vorzeitigen "Altern" der Meristemzellen, einer künstlichen Beschleuni
gung ihres Übergangs in den Zustand der nicht mehr teilungsbereiten Zellen 
der Streckungszone zu sprechen. Jedoch ist es fraglich, ob man die natürliche 
Veränderung und die ihr morphologisch entsprechende temperaturbedingte 
wirklich so, wie HARTMANN es durch diese Auffassung befürwortet, gleichsetzen 
darf. WASSERMANNs Versuche unterscheiden sich von denen HARTMANNS ent
sprechend ihrer auf die Mitose gerichteten Fragestellung dadurch, daß die 
Wurzeln nach der Temperatureinwirkung von bestimmter Dauer (s. Tabelle 
S. 333) bei Zimmertemperatur weitergezogen und die Nachwirkungen des Tempe
ratureinflusses wie a.uch das Abklingen desselben ermittelt wurden, während 
sich HARTMANN von anderen cytologischen Gesichtspunkten ausgehend mit 
den temperatur bedingten Veränderungen allein begnügen konnte. Es stellte 
sich nun heraus, daß der absolute Teilungsstillstand zwar regelmäßig mit der 
Vakuolisierung des Cytoplasmas einige Stunden nach dem Versuch eintrat, aber 
daß sich weiterhin die Zellen wieder erholten und trotz Fortbestehens der dem 
Meristem nicht zukommenden Plasmastruktur früher oder später wieder Mitosen 
in der typischen Zahl und mit normalem Verlauf sich einstellten, wobei die von 
WASSERMANN wiedergegebenen Bilder der in weitgehend vakuolisierten Zellen 
ablaufenden Mitosen natürlich einen ungewöhnlichen Befund darstellten. Erst 
einige Zeit nach dem Wiedereinsetzen der Mitosen gewann auch das Cytoplasma 
der Meristemzellen seine frühere Beschaffenheit bis zu einem gewissen Grade 
zurück und es kann, obgleich die Beobachtungen in dieser Beziehung nicht 
weit genug reichen, doch als sichergestellt angesehen werden, daß die durch 
erträglich hohe Temperaturen erfolgte Vakuolisierung des Cytoplasmas nach 
der Rückkehr angemessener Außen bedingungen reversibel ist. Diese Versuchs
ergebnisse lassen doch einen beträchtlichen Unterschied zwischen der natür
lichen Veränderung der Meristemzellen und der temperaturbedingten erkennen. 
Die erstere, ganz abgesehen davon, daß sie eben bei Außenbedingungen ein
trifft, welche den Meristemzellen der eigentlichen Keimzone die Aufrechterhaltung 
ihrer Teilungsbereitschaft gewährleisten, ist irreversibel und bei der natürlichen 
Veränderung sehen wir Vakuolisierung und Teilungshemmung miteinander 
dauernd verbunden. Bei unseren Versuchen stellte sich trotz der Vakuoli
sierung die Teilungs bereitschaft wieder ein und die Veränderung selbst verliert 
sich wieder. Man kann also nur sagen, daß durch die hohe Temperatur für 
eine gewisse Zeit ein Zustand herbeigeführt wird, der in bezug auf die 
Vakuolisierung und die Teilungshemmung dem einer natürlicherweise aus 
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der Keimzone herausgetretenen Zelle gleicht. Die veränderte Cytoplasma
beschaffenheit kann nicht allein und schlechtweg für die Teilungshemmung 
verantwortlich gemacht werden, da trotz ihres Fortbestandes die Zelle wieder 
teilungsbereit wird. WASSERMANN hat den Zusammenhang so aufgefaßt, daß 
er eine durch die hohe Temperatur bedingte Veränderung des Stoffwechsels 
angenommen hat, als deren Ausdruck er die Vakuolisierung des Cytoplasmas 
ansprach. Man kann an eine Steigerung des Stoffwechsels denken, welche die 
Vergrößerung der Cytoplasmazellsaftgrenzfläche notwendig macht. Es könnte 
also lediglich eine quantitative Veränderung des Stoffwechsels die Ursache 
der TeilungsheII).mung und eben darin in letzter Linie die Temperaturwirkung 
gelegen sein. Dann könnte man dUl'ch hohe Temperaturen bedingte Teilungs
hemmung in eine Parallele bringen zu der später zu besprechenden Teilungs
hemmung durch intensive mit bestimmten Stoffwechselleistungen verbundene 
Zellarbeit überhaupt (s. S. 495). Es kommt als weitere Möglichkeit aber auch 
noch die Entstehung bestimmter im veränderten Stoffwechsel hervorgebrachter 
Stoffe in Betracht, welche als solche teilungshemmend wirken könnten. Der 
physikalischen Auffassung, daß Veränderungen der Zellpermeabilität und vor 
allem die sichtbare Strukturveränderung des Cytoplasmas die Teilungsbereit
schaft aufheben würden, ist damit der Boden nicht entzogen, denn man wird 
natürlich einem cellulären Vorgang ebenso von der physikalischen wie voIi der 
gegenwärtig vernachlässigten chemischen Seite her nahe zu kommen suchen 
["Morphochemische" Prozesse nach V. RUZIOKA (1906) S. 339]. Da wir zur Zeit 
keine über die Erwägung solcher Möglichkeiten hinausgehenden Schlüsse aus 
Versuchen, wie der angeführten, ziehen können, dürfen wir es bei dem Gesagten 
bewenden lassen. Es sollte durch die Besprechung dieser Versuchsergebnisse 
doch nur gezeigt werden, in welche Richtung die Fragen abzielen, welche über 
die bloße Feststellung, daß Erniedrigung und Erhöhung der Temperatur teilungs
hemmend wirken, hinausführen werden. 

II. Teilungshemmung im Gefolge der natürlichen Veränderung der Zelle durch 
Altern und Differenzierung. 

1. Das Altern der Zelle. Es ist im vorhergehenden Abschnitt an dem Beispiel 
der Zellen pflanzlicher Keimgewebe bereits die Auffassung berührt worden, 
daß der Verlust der Teilungsbereitschaft der Zellen einer Zwiebelwurzel oder 
eines entsprechenden Pflanzenteiles mit einer begrenzten Zone embryonalen 
Wachstums bei ihrem Austritt aus dieser Zone eine Begleiterscheinung des 
Alterns der Zellen sei. 

Dieser Formulierung dürfen wir uns jedoch nur dann bedienen, wenn es sich 
rechtfertigen läßt, vom Altern und vielleicht auch vom natürlichen Tode der 
Zellen und der lebenden Substanz selbst zu sprechen. Erst wenn nachgewiesen 
wäre, daß die lebende Substanz in ihrer cellulären Organisationl dem Altern 
unterworfen ist, kann man einen kausalen Zusammenhang zwischen der Ver
mehrung und dem Lebensalter der Zelle erwägen. Diese Frage erweist sich bei 
näherem Zusehen als sehr verwickelt. 

Wenn die Zellvermehrung im vielzelligen Organismus, wie wir bereits gezeigt 
haben (s. S.447) im Verlaufe der Entwicklung mehr und mehr eingeschränkt 
und auf gewisse Zellarten beschränkt wird, so gilt dies jedenfalls nicht als Er
scheinung des Alterns, sondern der Differenzierung der Zellen. Der Zusammen
hang zwischen Differenzierung und Teilungsbereitschaft erfordert eine besondere 

1 Wir betonen diese Einschränkung "lebende Substanz in ihrer cellulären Organi
sation", wobei wir die Metazoenzelle in erster Linie ins Auge fassen. Die Frage nach der 
"potentiellen Unsterblichkeit" der lebenden Substanz bleibt hier außer Betracht. 
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Betrachtung. Jedoch ist mit der Abtrennung dieser Frage die andere nach dem 
Einfluß des Alterns auf die Zellvermehrung durchaus nicht hinfällig. Denn es 
gibt erstens Zellen im tierischen Organismus, z. B. der Epithelien und des Mes 
enchyms, bei welchen eine die Teilungsbereitschaft beeinträchtigende Differen
zierung gar nicht eintritt. Daher könnte man die Frage, ob man von gealterten 
und infolge des Alterns in ihrer Vermehrungsfähigkeit behinderten Zellen sprechen 
darf, wenigstens in bezug auf diese Elemente erheben. Zweitens aber wurden 
wir bei der Erwähnung des Regenerationsvermögens auch weitgehend dilferen
zierter Gewebe, wie des Lebergewebes, bereits darauf aufmerksam, daß die Diffe
renzierung doch keine absolute Hemmung der Zellvermehrung bedeutet. Und 
so wäre auch für die differenzierten Zellen die Frage berechtigt, ob die Möglich
keit, sie zur Vermehrung anzuregen, mit dem Alter abnimmt oder nicht. 

Eine besondere Schwierigkeit, welche der Beantwortung unserer Frage 
entgegensteht, liegt natürlich in der Abhängigkeit der Zellen vom Gesamtorga
nismus. Wenn in einem gealterten Organismus auch dieZellvermehrung und 
damit die Regenerationsfähigkeit im Vergleich zum jugendlichen Zustand eine 
Einbuße erfahren, so braucht dies nicht an den Zellen selbst zu liegen, sondern 
kann auf übergeordneten, das Verhalten der Zellen regelnden Faktoren beruhen, 
wobei z. B. nach den Untersuchungen von BAKER und HAvEN an die Zunahme 
des Lipoidgehaltes im Blutserum alter Tiere und die von diesen Autoren nach
gewiesene Hemmung der Mitose durch Lipoide zu denken wäre (s. S.507). 

Man kann daher nur von allgemeinen Gesichtspunkten aus an die Frage 
nach dem Altern der lebenden Substanz und der etwaigen Hemmung der Zell
vermehrung durch dasselbe herankommen. 

Nach der Aussage KORscHELTs [(1917) S. 89], der zu den Fragen über 
Lebensdauer, Altern und Tod bekanntlich in der umfassendsten Weise wiederholt 
Stellung genommen hat, ist man von vornherein "geneigt den einzelnen Zellen 
des Organismus kein hohes Alter zuzuschreiben, sondern anzunehmen, daß sie 
nach verhältnismäßig kurzer Zeit verbraucht und durch andere ersetzt werden". 
Dafür spricht jedenfalls der Befund regenerativer Mitosen in den verschiedenen 
Organen und Geweben des Metazoenkörpers. Auf der anderen Seite gibt es 
freilich Zellen, wie die Ganglienzellen, die bis zum Tode des Organismus funk
tionieren müssen oder die, wenn sie vor dem Tod des Gesamtorganismus im 
Alter absterben, nicht ersetzt werden können, wie es für die PURKINJESchen 
Zellen der Kleinhirnrinde von HARMs (1927) gezeigt wurde; dies ist immer 
dann der Fall, wenn in einem Organismus oder Organ die Zellenzahl normiert 
und die Zellvermehrung dauernd eingestellt, also ein Ersatz von Zellen aus
geschlossen ist. Gerade die Erscheinungen des Alterns solcher Zellen, vornehm
lich der Ganglienzellen, sind durch Untersuchungen wie die MÜHLMANNs (1927) 
verhältnismäßig gut bekannt. Jedoch wird man diese Altersveränderungen 
kaum zu dem Nachlassen der Teilungsfähigkeit in Beziehung setzen wollen, 
da doch die Einstellung der Vermehrung bei den Ganglienzellen schon zu einer 
Zeit erfolgt, in der von Alterserscheinungen noch nicht gesprochen werden kann. 
MÜHLMANN [(1927) S. 203] freilich vertritt die Überzeugung, daß das Altern 
schon in der allerfrühesten Kindheit, ja "mit der ersten Zellteilung, der ersten 
Lebensäußerung" beginne. Die weitere Betrachtung wird ergeben, daß dieser 
Gedanke nicht so befremdend ist, wie er zunächst erscheint. 

Bei den Zellen aber, die im Organismus zugrunde gehen und die durch 
andere ersetzt werden müssen, läßt sich jedenfalls die Frage aufwerfen, ob 
sie die Fähigkeit sich fortzupflanzen und sich zu erhalten einbüßen, weil sie 
alt werden. Wenn die Zellen der Epidermis im Zusammenhang mit der Ver
hornung ihre Vermehrungsfähigkeit verlieren und absterben, so wird man ge
neigt sein, hierfür besondere gerade für die Oberhaut gegebene Bedingungen 
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verantwortlich zu machen, von denen aus man nicht auf die Verhältnisse anderer 
Zellen schließen dürfe. Indessen hat RirZICKA (1917b) den sehr beachtenswerten 
Versuch unternommen, den Sonderfall der Verhornung der Oberhautzellen in 
einen allgemeinen biologischen Zusammenhang einzureihen, als "ein dem Begriff 
des morphologischen Metabolismus zu subsumierendes Geschehen" (1. c. S. 681). 
Betrachtet man den Prozeß, der sich in der Oberhaut z. B. bei Amphibien 
abspielt als Ganzes genauer, so handelt es sich bei den Zellen des Stratum germina
tivum um einen lebhaften assimilatorischen Stoffwechsel, der sich in der verhält
nismäßig großen Chromatinmenge, der Größe der Zellen und der Häufigkeit 
von Mitosen bemerkbar macht. Zugleich aber kommt es zur Bildung von 
Einlagerungen resistenterer Substanzen in Form von Körnern (Keratohyalin). 
"Mit der fortschreitenden Vermehrung, Kondensierung und Konfluierung dieser 
Substanzen", meint RfrzICKA, "schwindet das Chromatin und dessen Hilfs
strukturen immer mehr; die Schlußgebilde (Hornplättchen), die aus sehr resi
stenten Substanzen bestehen, sind tot." Diese Feststellungen RÜZrCKAB 
beruhen auf seinen sehr interessanten Untersuchungen über die Beschleunigung 
der Häutung bei erwachsenen Tritonen durch Hunger und sie stehen in Zusammen
hang mit seinen anderen Arbeiten über den "morphologischen Metabolismus" 
überhaupt. Er ist zu der allgemeinen Vorstellung gelangt, daß durch 
die eigenen Stoffwechselprozesse des Protoplasten "die Bildung 
relativ ruhender und formarmer, durch herabgesetzten Stoff
wechsel ausgezeichneter Gebilde herbeigeführt" werde. Es sei 
augenscheinlich, "daß eine Vermehrung solcher Gebilde innerhalb einer leben
den Substanz, sei es nun eine Zelle oder ein komplexer Organismus, eine rela
tive Herabsetzung des Gesamtstoffwechsels herbeüühren muß". Diese 
Herabsetzung werde "weiterhin noch vergrößert durch die die Bildung jener 
stabilen Formationen mitbedingenden Kondensa~ionsvorgänge, welche gleichfalls 
die Folge der stetig im Protoplasm~ y.erIaufendel'l, assimilativen Stoffwechsel
vorgänge sind". "Die vom Protoplasma gebildeten stabilen Bildungen" werden 
nämlich "im Laufe fortdauernder Stoffwechselvorgänge stets resistenter". Das 
ist es, was RirZICKA [so (1917b) S. 691] als "Hysteresis des Protoplasmas" 
bezeichnet hat [so hierzu: RirZICKA (1922, 1924), E. BAUER (1924), V. BERG
AUER (1924), E. VEJNAROVA (1924), A. SVOBODA (1924)]. Dieser Ausdruck 
ist aus der Kolloidchemie übernommen, wo er spontane Veränderungen 
bezeichnet, welche die Eigenschaften kolloider Lösungen oder kolloider 
Niederschläge im Laufe längerer Zeit erleiden (s. HÖBER, 3. Aufl. S. 380) 1. 

Nun soll nach RirZICKA (ibidem) "das Altern durch die gesteigerte 
Produktion der stabilen Protoplasmaformationen mit bedingt" 
werden. Es ist also auch die Veränderung der Oberhautzellen eine Erschei
nung des Alterns der Zellen oder des Protoplasmas. Das Altern über
haupt wie auch der natürliche Tod erscheinen "in dem vom Stoff
wechsel beherrschten progressiven Geschehen des morphologischen 
Metabolismus begründet" und wir müßten daher in der Tat mit dem Altern 
der Zellen als mit einer aus ihrem eigenen Stoffwechselbetrieb notwendiger
weise entspringenden Folge rechnen. Zu dieser Annahme ist auch CHILD (1911) 
gekommen, daß nämlich das Altern in einer Abnahme des Stoffwechsels und der 

1 Zu einer der Anschauung RuZICKAS entsprechenden Vorstellung kommt vom physi
kalisch-chemischen Standpunkt aus VAN HERWERDEN [(1927), S. 370], wenn er die Frage 
nach der Umkehrbarkeit der Gelbildungen im Protoplasma in verschiedenen Lebensperioden 
erwägt. Er meint: "vieles spricht dafür, daß, währenddem das Leben fortschreitet, die 
Umkehrbarkeit der eingetretenen Gelbildung abnimmt". Ausdrücklich bezieht er diese 
Frage auch auf Prozesse, die sich normalerweise innerhalb der Zelle abspielen und er er
wartet, "daß auch einmal die Möglichkeit geschaffen wird, dort eine solche Veränderung 
im alternden Protoplasma zu erforschen". 
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Umänderungsfähigkeit des Protoplasmas bestehe und daß diese morphologisch 
auf einer Anhäufung struktureller Hindernisse für den Metabolismus beruhe. 
Solche Hindernisse wären in der Herabsetzung der Permeabilität der Membran, 
Ansteigen der Dichte, Zuwachs von relativ inaktiven Substanzen gelegen. 
KORscHELT [(1917) S. 90] war im wesentlichen derselben Auffassung wie die 
genannten Autoren, wenn er meinte: "jedenfalls verringere sich aber bei altern
den Zellen die Fähigkeit zur Substanzaufnahme und Verarbeitung, also zum 
Stoffumsatz und zur Energieentwicklung, was dann ein Nachlassen in der Funk
tion der Teile des Organismus zur Folge hat, deren wesentliche Bestandteile 
jene Zellen bilden" . Auch Do FLEIN [( 1919) S. 30] äußerte sich in ähnlichem Sinne 
und er berichtete besonders, was in unserem Zusammenhang eine gewisse Berück
sichtigung verlangt, daß "die Zellkerne in gealterten Zellen kleiner sind im Ver
hältnis zur Größe des Zellprotoplasmas, als in jugendlichen Zellen", woraus 
sich Beziehungen zu R. HERTWIGS Theorie der Kernplasmarelation (s. S. 517) 
ergeben würden. 

In bezug auf die Zellen der Metazoen ist also die Anschauung 
eine verbreitete, daß sie aus inneren Gründen altern. Daher wird 
man auch damit rechnen müssen, daß das Altern der Zellen eine 
Ursache der Herabsetzung der Teilungsbereitschaft sein kann. 
Wenn wir uns daran erinnern, daß GURWITSCH, dem wir darin durchaus bei
stimmen konnten, in der "Reversibilität der Plasmf!-phasen" die Grundlage 
der Teilungsbereitschaft sieht, so ist es nur folgerichtig anzunehmen, daß mit 
der " Hysteresis " des Plasmas sich der Mangel jener für die Mitose unerläßlichen 
Eigenschaften einstellen muß. Allerdings brauchen nach RUZICKA und CHILD 
jene Veränderungen, die sich erst allmählich bis zur Beeinträchtigung des Zell
stoffwechsels steigern, nicht in jedem Falle endgültig zu sein. RUZICKA meint, 
daß durch eine Steigerung des Stoffwechsels die Verjüngung der Zelle möglich 
sei. Dementsprechend kann und muß man auch von der Möglichkeit zur Wieder
gewinnung der Teilungsbereitschaft sprechen; denn ohne die Voraussetzung, 
daß die lebende Substanz im Gefüge der Zellen unter besonderen Umständen 
vor dem Altern bewahrt bleibt oder daß sie der Verjüngung fähig ist, wäre die 
Kontinuität des Lebens von Generation zu Generation nicht zu verstehen. 

Wir haben hier darauf verzichtet, die Frage nach dem Altern der lebenden Substanz 
und der Zellen, sowie die nach ihrer Verjüngung von Grund auf zu behandeln (siehe die 
Anm. auf S. 491). Hierzu hätten wir vor allem über die durch die Lehre von der Unsterb
lichkeit der Einzelligen (WEISMANN, BÜTSCHLI u. a.) angeregten Züchtungsversuche be
richten müssen. Das hätte uns indessen von unserem eigentlichen Gebiet allzuweit ent
fernt. Es genügt wohl, auf die angeführten Schriften von KORSCHELT (1917, 1926), DOFLEIN 
(1919), M. HARTMANN (1927) hinzuweisen, wo man dieses Gebiet behandelt findet. Die 
Ergebnisse der Züchtungsversuche mit Einzelligen stehen hinsichtlich der allgemeinen 
Frage, ob mit den Assimilationsvorgängen an sich schon Veränderungen im Sinne des 
Alterns verbunden sind, nicht im Widerspruch mit dem oben Dargelegten und gerade die 
herangezogenen Anschauungen von CHILD beruhen auf Erfahrungen mit Protisten. 

Es ist natürlich schwierig, die gewonnene allgemeine Darstellung, daß mit 
dem Altern der Zellen eine Herabsetzung ihrer Teilungsbereitschaft verbunden 
sei, auf die konkreten Verhältnisse der Zellen des Metazoenkörpers zu übertragen. 
Man wird annehmen müssen, daß einzelne Zellarten durch die besonderen Ver
hältnisse ihres Stoffwechsels dem Altern unterliegen, wie eben die an die Ober
fläche der Epidermis vorgeschobenen Zellen, andere dagegen wie die der Keim
schicht solchen Veränderungen lange Zeit überhaupt nicht ausgesetzt sind, 
bis schließlich auch bei ihnen ein Nachlassen der Vermehrungsfähigkeit und 
damit eine Verminderung der Regeneration der Haut überhaupt eintritt. Ähnliche 
Vorstellungen wären wohl auch für die Zellen des Bindegewebes und des Mes
enchyms möglich. Auch hier würden immer einzelne Zellen dem Altern und Ab
sterben verfallen, die Masse der übrigen aber bliebe in unverminderter Teilungs-
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bereitschaft als "Keimstock" des Körpers (R. VIRCHOW) bestehen, bis auch unter 
ihnen ein Rückgang der Vermehrung Platz greifen würde. Im Metazoenkörper 
sind die Vorgänge, die zum Altern der Zellen führen, ohne die übergeordneten 
Einflüsse und Wechselwirkungen des gesamten Stoffwechsels kaum verständlich. 
Daß sich die Altersveränderungen des Protoplasmas im Sinne von R ÜZICKA 
mit der Bildung intracellulärer Differenzierungsprodukte überschneiden, kann 
nicht übersehen werden und gerade dies macht die Anwendung solcher Gedanken
gänge auf die Zellen des Metazoenkörpers besonders schwierig. Denn die Aus
bildung fibrillärer oder granulärer Plasmaprodukte ist doch wohl schon ein 
Schritt auf dem Wege zur sog. Hysteresis, ist, wie MÜHLMANN [(1927) S. 105) 
in Übereinstimmung mit MINOTS (1913) Grundgedanken sagt, "ein Zeichen 
des Alters" oder sie "enthält den Keim des Alterns". Und man kann sicher 
mit WEIDENREICH (1923) jene Veränderungen an den verhornenden Zellen der 
Oberhaut auch als einen Differenzierungsvorgang auffassen. Immerhin bleiben 
aber noch Unterschiede bestehen, welche eine Trennung der Fragen nach dem 
Einfluß des Alterns an sich und nach dem Einfluß der Differenzierung notwendig 
machen, wie wir oben bereits hervorgehoben haben. Die differenzierte Zelle 
bleibt u. U. eben doch, wenn sie auch von entschieden verminderter Teilungs
bereitschaft ist, vermehrungsfähig ; vom Altern könnte man bei ihr sprechen, 
wenn ihr diese Fähigkeit mehr und mehr abhanden käme. Vor allem aber ist 
die allgemeine Frage nach dem Altern deswegen unabhängig von dem besonderen 
Fall der Differenzierung, weil sie sich für jede Zelle, gleichviel, ob mit oder ohne 
spezifische Strukturen, aufwerfen und in der angegebenen Weise beantworten 
läßt. In die allgemeine Betrachtungsweise RÜZICKAs, welche das Altern, d. h. 
die Ablagerung von stabilen, im Laufe der Zeit resistent werdenden Bildungen 
des Plasmas als eine unausbleibliche Folge des Stoffwechsels erklärt, sind auch 
solche Zellen einzubeziehen, welche keine funktionellen Strukturen erwerben. 
Die strukturelle Differenzierung wäre hiernach nur ein Sonderfall oder besser 
eine besonders hochgradige und frühzeitige Ausprägung des Alterns. 

2. Hemmung der Zellteilung durch Differenzierung und Zellarbeit. Es ist 
von manchen Untersuchern im Laufe der Jahre immer wieder betont worden, 
daß die Zelltätigkeit an die feine Verteilung des Chromatins im Gerüstkern 
gebunden ist [PETER (1898)], also an jene Form des Kerns, die im Hinblick 
auf die Mitose als "Ruhekern" bezeichnet wird. So erklärte HA ECKER [(1907) 
S. 55], wie schon früher C. RABL [(1855) S. 295], man müsse sich von der 
"historischen Vorstellung" befreien, als ob im "ruhenden" Kern auch wirklich 
ein Zustand der Ruhe herrsche. Auch aus der Auffassung HEIDENHAINS (1907), 
daß die Oxychromiolen, welche nur dem Gerüstkern eigentümlich sind, die 
Arbeitsorgane des Kerns seien, spricht ganz klar dieselbe Überzeugung. Ebenso 
läßt DE LITARDIERE [(1921) S. 368], ein Autor aus einer ganz anderen Schule, 
keinen Zweifel, daß mit dem Ausdruck "repos caryocinetique" nicht auch ein 
Zustand der Kernruhe gemeint sei. Der Vorschlag von PETERSEN (1922) dem 
"Teilungskern" den "Arbeitskern" gegenüberzustellen und der weitergehende 
von PETER (1924), diese Bezeichnungen auf die ganze Zelle als "Arbeitszelle" 
und "Teilungszelle" auszudehnen, kommen sicherlich einem Bedürfnis entgegen. 

Wir können also einen Gegensatz zwischen Zelltätigkeit, besonders 
spezifischer Leistung differenzierter Zellen und Zellteilung zunächst 
in dem Sinne erwarten, daß mit dem Umbau des Arbeitskernes bei der Mitose 
die Funktion der Zelle eine Beeinträchtigung oder eine Unterbrechung erfährt. 
Ob umgekehrt die Zelltätigkeit den Eintritt der Mitose hintanzuhalten vermag, 
das ist die Frage, welche uns hier eigentlich angeht. Um sie angreifen zu können, 
müssen wir aber den Gegensatz zwischen Zellarbeit und Zellteilung im ganzen 
Umfang, d. h. nach den beiden bezeichneten Richtungen zu erfassen suchen. 
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Die zuerst genannte Frage nach der Unterbrechung der Zell tätigkeit 
durch die Zellteilung wurde zuerst von MEvEs (1899) an den Epithelien 
der Salamanderlarvenniere geprüft. Er konnte in der Tat zeigen, daß im Verlauf 
der Mitose, und zwar vom Muttersternstadium bis zum Stadium des Dispirems 
"die Verflüssigung der Sekretprodukte" aufhört. Wenn hierbei auch die Art 

a 
Abb. 349. Nierenhauptstück'Epithel der Sala
manderlarve. Enges Spirem. Zellen mit reich· 
lichen Vakuolen und wenigen kleinen Granulis. 

In der Arbeitszelle a eine basale Vakuole. 
Nach K. PETER (1924). 

Abb. 350. Lockeres Spirem derselben Zelle 
wie Abb. 349. Kernmembran geschwunden. In 
der Teilungszelle wenige, in der Arbeitszelle viele 
Vakuolen. Reichlicher Staub kleiner Granula. 
Basal mehrere Kugeln. Nach K. PETER (1924). 

der Zelltätigkeit nicht richtig gedeutet wurde, so wurde doch erkannt, daß der 
Kernteilungsvorgang die Zelltätigkeit hemmt. Diesen Zusammenhang haben 
die Beobachtungen und Experimente von K. PETER (1924, 1925) auf breiter 
Grundlage klargestellt und hinsichtlich des. Verhältnisses der einzelnen Phasen 
der.Mitose zur Zellfunktion genauer bestimmt. 

Die Untersuchungen von PETER (hierzu Abb. 349-359) bezogen sich zuerst 
gleichfalls auf die Epithelzellen des Nierenhauptstückes bei Salamanderlarven, 

Abb. 351. Übergang vom Spirem zum Stern. Die
selbe Zelle wie Abb. 350. In der Teilungszelle 
noch 3 Vakuolen, neben ihnen Granula. Viele große 

Granula. Nach K. PETER (1924). 

Abb. 352. Dieselbe Zelle wie vorhergehende 
Abbildung. Anfang des Sterns. In der Tei
lungszelle noch 3 Vakuolen. Wenige Granula, 
in der Arbeitszelle oft in hellen Höfen liegend. 

Nach K. PETER (1924). 

deren Tätigkeit er in einer vorangegangenen Arbeit zur Histophysiologie der 
Amphibienniere studiert hatte. Die Resorption, welche nach PET ER das Nieren
hauptstück vollzieht, bekundet sich im Auftreten der "inneren Vakuolen", in 
denen sich die durch den Bürstenbesatz aufgenommenen Stoffe unterhalb des 
inneren Zellsaumes niederschlagen, in der Wanderung dieser Stoffe nach der 
Zellbasis unter allmählicher Umwandlung derselben in Granula und in die an 
der Zellbasis gelegenen "basalen Kugeln". Der Vergleich der in Mitose stehenden 
Zellen mit benachbarten, die beim Beginn der Mitose im gleichen Funktions
zustand waren wie die inzwischen zur Teilung gelangten, und die vergleichende 
Auszählung der Vakuolen ergaben nicht nur eine Bestätigung des Befundes von 
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MEVEs, daß die Vakuolen während der mittleren Stadien der Mitose fehlen, 
sondern ließen des Genaueren erkennen, daß die Vakuolen vor der Anordnung 
der Chromosomen zum Mutterstern verschwinden und beim Übergang des 
Dyasters zum Dispirem oder beim Beginn des letzteren wieder auftraten. Die 
erste deutlich nachweisbare Veränderung in der Zahl der inneren Bläschen ist 

Abb. 353. Ausgebildeter Stern derselben 
Zelle wie in vorhergehender Abbildung ohne 
Vakuolen, deren die Arbeitszelle viele be
sitzt. Viele Granula. Bürstensaum nur in 
Resten erkennbar. Nach K. PETER (1924). 

--Abb.354. Dieselbe Zelle. Übergang vom Tochter
stern zum Dispirem. In der Teilungszelle noch keine 
Vakuolen. In der benachbarten Arbeitszelle viele, 

reichliche Granula und basale Kugeln. 
Nach K. PETER (1924). 

im Stadium des dichten Knäuels zu bemerken. Da aber das Aufhören der Tätig
keit nicht mit dem vollständigen Schwinden der Vakuolen zusammenfällt, 
sondern nach PETERS überzeugenden Darlegungen weit früher anzusetzen ist, 
rückt der Zeitpunkt des Aufhörens der Resorption in die Vorbereitung zur Mitose, 
in ein Stadium also, in dem das Chromatin aus seiner feinen Verteilung in festere 
Stränge übergeht. Weniger klar tritt die Bedeutung des Chromatins bei der 
Wiederaufnahme der Zelltätigkeit hervor. Immerhin fällt sie mit der begin
nenden Oberflächenvergrößerung der Telophasenchromosomen zusammen, so 

Abb. 355. Dieselbe Zelle. Dispirem, Zellteilung noch nicht vollendet. In einer Tochterzelle bereits 
eine Vakuole. Viele Granula in sehr wechselnder Größe. Nach K_ PETER (1924). 

daß PETERS Beobachtungen wenigstens nicht gegen die Annahme sprechen, 
daß das Chromatin die Zelltätigkeit regelt. Die Resorption setzt also 
während der Mitose aus, nicht aber die Umwandlung der inneren Bläschen 
in Granula. Darauf eben beruht nach PETER der Unterschied im Aussehen 
zwischen der Arbeitszelle und der Teilungszelle, daß bei der ersteren die sich 
fortdauernd in Granula umwandelnden Vakuolen durch neue ersetzt werden, 
bei der letzteren aber, sobald die Funktion abnimmt, die Zahl der schwinden
den Bläschen die der neugebildeten übersteigt, beim Aufhören der Tätigkeit 
kein Nachschub von Vakuolen mehr stattfindet, die vorhandenen nach be
stimmter Zeit verschwinden und die Zelle auf diese Weise frei von Vakuolen 
wird. Die Granula zeigten weder eine Veränderung in der Größe, noch eine Zu
oder Abnahme ihrer Zahl, wobei allerdings berücksichtigt werden muß, daß genaue 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1[2. 32 
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Feststellungen in dieser Richtung an der großen Zahl und den außerordentlich 
großen Schwankungen im Umfang dieser Einschlüsse scheitern mußten. Es 
ist aber jedenfalls bemerkenswert, daß gewisse chemische Veränderungen im 
Innern der Zelle auch während der Mitose ungestört ablaufen können. 

Wurde durch Pilocarpininjektionen nach einer anfänglichen Lähmung der 
Nierenepithelien eine beträchtliche Funktionssteigerung herbeigeführt [PETER 

Abb. 356. Dieselbe Zelle. Dispirem. Auftreten 
der Kernmembran. Tochterzellen getrennt. In 
Teilungs und Arbeitszellen reichliche Vakuolen, 
spärliche Granula und basale Kugeln. Der Kern 

Abb. 357. Dieselbe Zelle. Übergang vom Di
spirem zumArbeitskern. In allen Zellen reichliche 

Vakuolen und kleine Granula. 

der Arbeitszelle im Anschnitt getroffen. 
Nach K. PETER (1924). 

Nach K. PETER (1924). 

(1924d)], so ließen die Hauptstückzellen der Salamanderniere trotz des starken 
Funktionsreizes den gleichen Ausfall ihrer Tätigkeit während der Teilung er
kennen. Ebenso konnte für die Resorption von Trypanblau [PET ER (1924e)] 
bei denselben Zellen gezeigt werden, daß auch sie während der Mitose eine 
Unterbrechung erleidet, die genau so lange währt wie die der physiologischen 
Resorption in den normalen Nieren. 

Abb. 358. Zwei Hauptstückzellen der Salamanderlarven
Niere 3' /, Stunden nach Injektion von Pilocarpin. Links 
Arbeitszelle mit großen Vakuolen, rechts Teilungszelle im 
Monasterstadium obne Vakuolen. 1000fach vergrößert. 

Nach K. PETER (1924). 

Abb. 359. Medianhauptstückepithel der 
Salamanderlarve 5' /, Stunden nach Injek
tion von Trypanblau. Mutterstern ohne 
jede Spur des blauen Saumes (blaue Farb
stoffmassen sind schwarz wiedergegeben). 

Nach K. PETER (1924). 

Mit seinen Untersuchungen der Pankreas- und Magendrüsenzellen bei Sala
manderlarven erweiterte PETER (1925a) die gewonnenen Erfahrungen durch 
den Nachweis, daß auch die sekretorische Tätigkeit der Zellen während 
der Mitose unterbrochen ist, was früher von GALEOTTI u. a. geradezu in 
Abrede gestellt, vonM. ll. P. BOUIN (1899) und vonH. FUCHS [(1902) für die Zellen 
des Nebenhodens der Maus] bereits erkannt worden war. PETERB Nachweis 
des Funktionsstillstandes in bezug auf die Aufnahme der zur Sekretbereitung 
notwendigen Stoffe reicht aber über die mehr gelegentlichen früheren Beobach
tungen und Schlüsse weit hinaus. Seine ins einzelne gehende Beurteilung der 
vorgefundenen Zustandsbilder gründet sich auf bestimmte Angaben über den 
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Zeitpunkt der Fütterung und die Dauer der bis zur Tötung oder bis zum Beginn 
einer Mitose fortgeführten Tätigkeit der Drüsenzellen, wobei sich die früheren 
Ermittlungen der auf die einzelnen Stadien der Mitose entfallenden Zeiten 
[PETER (1924a)] von ausschlaggebendem Werte erwiesen. Ein Beispiel soll 
dies veranschaulichen. Bei einer Larve, welche 61/ 2 Stunden nach starker Fütte
rung getötet wurde, erfüllten die Drüsengranula den inneren Teil der Pankreas
zellen meist bis an den Rand des Kerns. Vergleichende Beobachtungen lehrten, 
daß im Anschluß an die Fütterung eine lebhafte Körnchenbildung eintrat 
und daß nach zwei Stunden die Zellen noch dicht mit Körnchen beladen sind. 
Bei einigen, welche nur mehr in der nach innen vom Kern gelegenen Zone 
Granula aufwiesen anstatt auch zu beiden Seiten des Kerns, hatte demnach 
die Abgabe ins Lumen bereits begonnen. Vier Stunden nach der Fütterung 
waren die Zellen arm an Körnchen geworden, d. h. diese waren zum größten 
Teil zu Sekret verarbeitet worden. Wenn sich 61/ 2 Stunden nach der Fütterung 
die Zellen in dem angegebenen Zustand befanden, so war dies ein Zeichen dafür, 
daß seit 2-3 Stunden der Nachschub von Körnchen wieder im Gange war. 
Die neben den Arbeitszellen gefundenen Teilungszellen im .zustand des lockeren 
Knäuels beherbergten arber nur verhältnismäßig wenige Granula. Da diese Mitose 
nach PETERS Berechnungen seit etwa 13/4 Stunden im Gang war, hatte die 
Teilungszelle nur den Anfang der Neubildung von Körnchen mitmachen können. 
Wenn bei ihr dann, wie anzunehmen ist, die Verflüssigung der Sekretvorstufen 
weitergegangen war, so ist es klar, daß sie arm an Körnchen sein mußte. Ist 
diese Auffassung richtig, so darf eine Teilungszelle dieses Pankreas mit weiter 
fortgeschrittener Teilung überhaupt keine Körnchen mehr besitzen. Dies 
trifft in der Tat zu. Das Plasma der in der Anaphase stehenden Teilungszelle, 
welche sich seit vier Stunden in Mitose befand und die zur Körnchenanhäufung 
führende Zellarbeit nicht mitgemacht, wohl aber die zu Beginn der Mitose 
vorhandenen Produkte ausgestoßen hatte, war ganz frei von Einschlüssen. 
Andere Fälle zeigen wieder, daß auch Teilungszellen einen reichlicheren Gehalt 
an Körnchen besitzen können, wenn eben der Beginn der Mitose in eine 
Periode reger Zelltätigkeit gefallen war. Das Zustands bild allein erlaubt 
also keine Entscheidung über das Verhältnis zwischen Zellarbeit 
und Mitose, sondern nur die systematischen und vergleichenden 
Untersuchungen auf Grund genauer Kenntnis des zeitlichen Ablaufs 
sowohl der Sekretionsphasen wie der Mitose bei der betreffenden 
Zellart unter bestimmten Temperaturbedingungen. Das gleiche Ergeb
nis, daß während der Mitose die Bereitung der Drüsengranula aufhört, nicht 
aber ihre Verflüssigung, hatte auch die Untersuchung der Magendrüsen. Von 
Interesse ist die Übereinstimmung dieser Befunde mit der von DEINEKA (1912) 
und PERONCITO (1912) festgestellten Tatsache, daß der GOLGI-Apparat der 
Drüsenzellen während der Mitose in einzelne "Dictiosome" aufgelöst (s. S.38) 
und in den Tochterzellen wieder aufgebaut wird. Besteht die Anschauung von 
NASSONOW (1924) u. a. zu Recht, wonach der GOLGI-Apparat am Sekretions
vorgang wesentlich beteiligt ist, so ist die Auflösung desselben und also der Ver
lust seines funktionstüchtigen Zustandes die nächste Ursache für die von PETER 
ermittelte Unterbrechung der sekretorischen Zelltätigkeit [PETER (1925a) S. 499]. 

In demselben Sinne wie die angeführten Ergebnisse von PETER sind die 
Befunde desselben Untersuchers (1925b) über die Veränderungen in der Struktur 
des Zellenleibes bei der Mitose der Elemente des sog. Stäbchenepithels der 
Niere zu deuten. In dem betreffenden Abschnitt der Nierenkanälchen der 
Salamanderlarve findet man die scharf ausgesprochene radiäre Streifung, die 
R. HEIDENHAINschen Stäbchen, wclche PETER mit M. HEIDENHAIN als Be
standteile des Cytoplasmawabenwerks auffaßt. Er zeigt, wie die hellen Räume 

32* 
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dieses Ma!'chenwerks durch Granula ausgefüllt werden, welche Produkte der 
Sekretion oder Resorption sein müssen. Wenn die HEIDENHAINschen Stäbchen 
also, wie C. HIRSCH (1910) bereits erklärt hatte, im Grunde nichts anderes sind 
als Plasmaverdichtungen zwischen den die Zellen durchströmenden Substanzen, 
so wird nur die Arbeitszelle diese Erscheinung darbieten. In der Tat zeigt PETER, 
daß in der Teilungszelle im Beginn des Monasterstadiums "absolut nichts mehr 
davon zu erkennen" ist. 

Auch die Tatsache, daß nach der eingehenden Untersuchung dieses Ver
haltens durch JOLLY (1904) die roten Blutkörperchen der Amphibien, wenn sie 
die zur Mitose führende Umgestaltung durchmachen, die für ihre Funktion 
wesentliche Substanz, das Hämoglobin, bis auf einen geringen Rest verlieren, 
daß ferner manche Pigmentzellen während der Mitose farblos werden [TORNIER 
(1907)], sprachen ebenso, wie der Befund von SUNDBERG (1924) über das Ver
schwinden des Glykogens in den Zellen menschlicher Embryonen während der 
Mitose, für die allgemeine Gültigkeit des Satzes, daß die Zellarbeit 
während der Mitose ruht. Hier läßt sich wohl als weiteres Beispiel dieser 
Art die Zelle des Nebenhodenepithels anführen, welche nach FUCHS (1902) 
ihre als Ausdruck der Sekretentleerung aufzufassenden fadenförmigen Fort
sätze bei der Teilung verliert. PETER hat die eben genannten Erfahrungen über 
den Schwund der Stäbchen in den Nierenzellen und den Verlust von Hämoglobin 
und Glykogen in einer Betrachtung über das Verhalten der Arbeitsstrukturen 
bei der Mitose mit Befunden über die Einschmelzung des Bürstensaumes bei 
mitotischen Darmzellen zusammengefaßt. Wir wollen den Begrüf der Arbeits
strukturen enger umgrenzen und nicht Stoffwechselprodukte wie das Glykogen 
in sein Bereich ziehen, sondern lediglich zur Arbeitszelle gehörende und ihren 
spezifischen Bau jeweils bezeichnende Einrichtungen, welche die Voraussetzung 
ihrer ganzen Leistung sind und nicht schon Folge derselben wie das Auftreten 
von Glykogen und die Ausarbeitung von Hämoglobin. Daß diese Stoffe ver
schwinden, wenn die spezifische Zellarbeit ruht, ist selbstverständlich. Wie 
sich dagegen die eigentlichen Arbeitsstrukturen, z. B. contractile Fibrillen 
während der Mitose verhalten oder anders ausgedrückt, wie sich die Mitose mit 
ihnen auseinandersetzt, das erfordert unseres Erachtens eine besondere Betrach
tung, in die wir unten eintreten werden. Allerdings gibt es Fälle, über deren 
Einreihung man verschiedener Meinung sein kann, so z. B. der der Nebenhoden
zellen, den wir oben angeführt haben. 

Die Hemmung und Lahmlegung der Zellarbeit durch die Mitose 
ist aber, wie eingangs betont, möglicherweise nur der eine Ausdruck 
eines gegensätzlichen Verhältnisses zwischen Zellarbeit und Zell
teilung, das sich auch umgekehrt in einer Hemmung der Mitose 
durch die Zellarbeit äußern könnte. Schon der Umstand, daß differen
zierte und dauernd in aufbauender Arbeit begriffene Zellen, wenn überhaupt, 
so nur selten in Mitose getroffen werden, legt die Frage nahe, ob die Zell
arbeit ihrerseits den Eintritt der Mitose verhindert oder mit anderen 
Worten die Teilungsbereitschaft der Zelle herabsetzt. WASSERMANN 
[(1912) S. 92] hat auf Grund dieser allgemeinen Vorstellung darauf aufmerksam 
gemacht, daß der Stillstand der Mitose in der Vorbereitung der ersten Reife
teilung beim Ei (s. S. 333) durch den mit der Dotterbildung verbundenen leb
haften Stoffwechsel verursacht sein könnte. PETER richtete sein Augenmerk 
von vornherein auch auf die Hemmung der Mitose durch die Zellarbeit. Wie 
erwähnt bewirkt Pilocarpin zunächst eine Herabsetzung der Nierentätigkeit, 
dann aber eine Verstärkung, bis endlich die erhöhte Funktion wieder abklingt 
und der Norm Platz macht [PETER (1924d) S. 489]. Es folgt also auf eine Periode 
verminderter Funktion eine solche erhöhter Tätigkeit. Bei Tieren, welche 
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31/ 2 Stunden nach der Injektion d. h. während der Funktionssteigerung getötet 
waren, befanden sich die häufig angetroffenen Teilungszellen fast durchwegs 
auf dem Stadium des Sternes oder der Vorbereitung dazu. Das Monasterstadium, 
welches nach KORNFELD (1922) nur 1/4 der Mitosen bei ununterbrochener Fort
dauer der Zellvermehrung ausmacht, umgreift in den betreffenden Nieren 
PETERS 1/2_3/4 der Gesamtzahl der Mitosen. Die früheren Phasen der Mitose 
fehlten dagegen fast ganz. Dieses Verhalten läßt mit Sicherheit auf einen 
Teilungsschub schließen. Jedoch betrüft dieser nicht etwa den gesamten 
Organismus der untersuchten Salamanderlarven und auch nicht sämtliche 
Zellen der Niere. Denn die den in Bildung begrüfenen Glomeruli und Kanälchen 
angehörenden Zellen, welche sicher noch nicht funktionieren (v. MÖLLENDORFF), 
weisen eine normale Verteilung der Mitosenstadien auf. Der Teilungsschub 
betrifft also nUI die funktionierenden Zellen. Bei ihnen muß die Teilung eine 
Zeitlang unterdrückt gewesen sein. Denn es fehlen die Anfangsstadien der 
Mitose. Die Häufigkeit der mittleren Phasen läßt ferner den Schluß zu, daß 
vor dieser Periode der Hemmung eine Begünstigung der Zellvermehrung gegeben 
war, eine Periode erhöhter Teilungsbereitschaft. Aus dieser Zeit stammen 
die Teilungsstadien, die sich am häufigsten finden. Der Vergleich, der für die 
einzelnen Stadien der Mitose ermittelten absoluten Dauer mit der Dauer der 
beidenPerioden derPilocarpinwirkung sollte die Frage aufkJären, ob die Begünsti
gung und die Hemmung der Zellteilung in ursächlicher Beziehung zu der Herab
setzung und der Steigerung der Nierentätigkeit stehen. Die Teilung dieser Zellen 
dauert nun nach PETER vom Beginn bis zum Monaster bei 15° etwa 2 Stunden. 
Zwei Stunden vor der Tötung der Larve waren also zahlreiche Zellen in die Mitose 
eingetreten. Das war aber P/2 Stunden nach der Einführung des Giftes. Zu 
dieser Zeit nähert sich die Periode der verminderten Nierenfunktion ihrem Ende. 
Dann beginnt die Steigerung der Funktion und zugleich vermindert sich, wie 
die fehlenden Anfangsstadien beweisen, die Anzahl der von neuem in die Teilung 
eintretenden Zellen. Der von PETER gezogene Schluß, daß das Stadium 
geringer Zelltätigkeit mit einer intensiven Zellteilung zusammen
falle und daß eine vermehrteZelltätigkei t die Möglichkeit zur Teil ung 
verhindere, erscheint demnach wohl begründet. Da die allgemeine 
Erfahrung über verminderte Häufigkeit der Zellteilung bei differenzierten 
Zellen, die Teilungshemmung der mit der Dotterbildung beschäftigten Eizellen 
u. a. gleichfalls in diesem Sinne sprechen, wird man geneigt sein, die Ergebnisse 
von PETER in diesem Sinne zu verwerten. 

Man darf sich allerdings nicht verhehlen, daß sie für sich allein betrachtet 
der Kritik manchen Angriffspunkt darbieten. Haben wir doch gehört, daß 
Güte in geringen Mengen an und für sich eine erhöhte Teilungsbereitschaft 
bewirken können. Wir wissen nicht, welche Konzentration das Pilocarpin in 
den Zellen dieser Nierenkanälchen erreicht, es könnte sich aber immerhin um 
sehr geringe Giftmengen handeln. Da ließe sich freilich an eine Übereinstimmung 
zwischen der teilungsfördernden Giftwirkung überhaupt und der Vermehrung 
der Mitosen in der Niere bei Herabsetzung der Funktion denken. Man könnte 
vermuten, daß jede die Teilung erregende Giftwirkung eine Lähmung gewisser 
die Zellteilung hemmender Stoffwechselvorgänge in der Zelle herbeüühre. 
So weit, daß wir diese Verallgemeinerung rechtfertigen könnten, reicht aber 
unsere Einsicht noch nicht. Daher bleibt das Bedenken, daß die Zellvermehrung 
durch direkte Giftwirkung gesteigert sein könnte, gegen die Schlußfolgerung 
PETERS immerhin bestehen. Der Hinweis auf die in ihrer Vermehrung nicht beein
flußten Zellen der wachsenden Nierenabschnitte macht diesen Gedanken nicht 
hinfällig, da man es wohl verstehen könnte, wenn nur die funktionierenden 
Zellen mit den anderen von ihnen aufgenominenen Stoffen auch das Gift in 
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wirksamer Menge an sich ziehen würden. Und auch der andere Schluß, es sei 
die Herabsetzung der Zellvermehrung die Folge des Anstiegs der Nierenfunktion, 
steht so sicher nicht, wie es auf den ersten Blick scheint. Denn ein Nachlassen 
der Zellvermehrung nach einem starken Teilungsschub ließe sich auch auf 
verschiedene andere Weise erklären. Wenn beim ungestörten Ablauf der Zell
teilung in der Zeiteinheit eine gewisse Anzahl von Zellen in die Mitose eintritt, 
unter besonderen Umständen aber eine beträchtlich erhöhte Anzahl, so wäre 
es verständlich, daß in der unmittelbar auf den Teilungsschub folgenden Periode 
die gewissermaßen vor ihrer Zeit zur Teilung gelangten Zellen jetzt ausfallen, 
andere an ihrer Stelle zu treten aber nicht bereit oder nicht gezwungen sind, und 
daher die Anzahl der nunmehr in die Mitose eintretenden Zellen eine bedeutend 
geringere wäre als in der Norm. Die Erhöhung der Funktion muß nicht unbedingt 
die Veranlassung der Verminderung der Zellvermehrung sein, ja es muß sich 
nicht einmal um eine wirkliche Hemmung derselben handeln. Diese Bedenken 
waren vorzubringen, wie gesagt, nicht um die Schlußfolgerungen von PETER 
zu entkräften, sondern um zu zeigen, wie gerade diese Arbeiten zur weiteren 
Verfolgung der behandelten Frage anregen. 

Was die Trypanblauresorption betrüft, so bedingt sie keine Störung im 
Rhythmus der Zellteilungen [PETER (1924d)], dagegen ließ sich für die Magen
drüsen wiederum an~ehmen, "daß die Ausstoßung der Granula und wohl auch 
die nach Fütterung wieder einsetzende erneute Regeneration der Körnchen 
die Zellen an der Teilung verhindert" [PET ER (1925a) S. 501]. PETER fand 
nämlich sechs einhalb Stunden nach der Fütterung in den Magendrüsen wieder
um die Anzeichen eines Teilungsschubes in der Vermehrung der Sternfiguren 
und der Verminderung der Prophasenknäuel, wogegen die anscheinend gleich
mäßig arbeitenden Zellen der Magengrübchen keine Störung des Teilungs
rhythmus erkennen ließen. Dieser Befund erlaubte "den vorsichtigen Schluß", 
daß in den letzten Stunden vor der Tötung die besonders lebhafte Neubildung 
von Granula die Zellen am Eintritt in die Mitose verhindert habe. Deutlicher 
war der Befund bei Larven, welche viereinviertel Stunden nach der Fütterung 
und dreidreiviertel Stunden nach Pilocarpininjektion getötet waren. Hier 
fanden sich in den Magendrüsen "fast ausschließlich Dyasteren und Dispireme", 
während die nicht der Sekretion obliegenden Zellen des Magenepithels eine den 
normalen Werten annähernd entsprechende Verteilung der Mitosen aufwiesen. 
Die Mitosen dieser späten Stadien hatten etwa 4 Stunden vorher begonnen. 
Gerade zu dieser Zeit mußte die durch die Nahrungsaufnahme bedingte Sekretion 
eingesetzt haben. Da aus den letzten Stunden vor der Tötung kaum mehr neue 
Mitosen stammen, dürfte der Eintritt der Teilung durch die Sekretion ver
hindert worden sein. Ob auch die Pankreaszelle durch die Ausstoßung der Gra
nula an der Teilung verhindert wird, das konnte PETER [(1925a) S. 503] nicht 
sicher beurteilen. Die Frage, ob verminderte Tätigkeit "einen Reiz für den 
Eintritt der Zellteilung abgibt", konnte in Magendrüsen beim Überwiegen 
solcher Stadien, die auf dem Teilungsbeginn vor starker Tätigkeit hinwiesen, 
gleichfalls bejaht werden (1. c. S. 510, 910). 

Wenn auch die an den Magendrüsen gewonnenen Ergebnisse PETERB, trotz 
nicht sehr reichlichen Untersuchungsmaterials, ohne Zweifel eine deutliche 
Sprache reden, so wird man doch durch einen Überblick über das Gesamt
ergebnis der Untersuchungen zu dem Urteil geführt, daß wir uns noch keines
wegs mit den tatsächlichen Unterlagen zufrieden geben dürfen, die bis jetzt 
für die Hemmung der Zellteilung durch erhöhte Zelltätigkeit und für die Begünsti
gung derselben durch die Verminderung der Tätigkeit sprechen. Wie verwickelt 
sich diese Beziehungen im einzelnen Fall gestalten, das zeigen die Unter
suchungen von PET ER in mehr als einer Hinsicht. Wenn wir erfahren, daß 
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Trypanblauresorption im Gegensatz zu der physiologischen Stoffaufnahme 
durch die sezernierenden Zellen keine Störung im Rhythmus der Zellteilungen 
verursacht, so werden wir hierdurch auf die Unterschiede aufmerksam, 
welche zwischen den verschiedenen Arten der Zelltätigkeit in dieser 
Hinsicht bestehen. Vor allem aber geht aus den Pilocarpinversuchen an der 
Niere der Salamanderlarven doch wohl hervor, daß es offenbar auf die 
Stärke des "Funktionsreizes" ankommt oder, wenn wir bei dieser 
Ausdrucksweise bleiben wollen, auf das Verhältnis zwischen der 
Stärke des Funktionsreizes auf der einen und der des Teilungsreizes 
auf der anderen Seite, wodurch das Verhältnis zwischen Zellarbeit 
und Zellteilung im Einzelfall bestimmt wird. Die Zellteilung vermag, 
wie wir deutlich sehen, den Fortgang der Zelltätigkeit zu unterbrechen, wenn 
der Antrieb zur Teilung stark genug ist, und umgekehrt hemmt eine übermächtige 
Funktion die Teilung. Wir sind aber natürlich noch weit davon entfernt, solche 
Wechselwirkungen in bezug auf die ihnen zugrunde liegenden cellulären Vorgänge 
verstehen zu können. 

Von einer anderen Seite her kann man sich, wie es gleichfalls PETER (1925b) 
versucht hat, der Frage nach den Beziehungen zwischen Zelltätigkeit und Zell
arbeit nähern, wenn man das Ver haI ten der Ar bei tsstrukturen gewisser 
Zellen während der Mitosen verfolgt. Für Flimmenelle-n geht auS 
den Untersuchungen WALLENGRENS (1905) hervor, daß der ganze Wimper
apparat einschließlich der Cuticula während der Mitose eingeschmolzen und 
von den jungen Zellen neu gebildet wird. Wie die zylindrische Zelle des Epithel
verbandes bei der Mitose kugelig wird und wie ihr Plasmakörper sich dabei 
aufhellt, das haben wir gestützt aufWALLENGRENs und FUCHS' (1902) Beschrei
bung an einer früheren Stelle (s. S. 316) gezeigt. Der durch die Analyse derCyto
plasmaveränderungen während der Prophase ermittelte Umbau des Zellen
leibes ist es, der den Schwund solcher Strukturen herbeiführt. Da die Zell
teilung, wie mehrfach nachgewiesen worden ist (s. S. 421) insbesondere auch die 
Zelloberfläche beeinflußt, so ist es nicht befremdend, daß gerade Differen
zierungen der Außenschicht des Cytoplasmas während der Mitose nicht bestehen 
bleiben können. Da bei den Flimmerzellen die besondere Leistung auf dem 
Wimperapparat beruht, so muß mit der Zellteilung das Aufhören dieser Leistung 
notwendig verbunden sein. Für solche Zellen scheint die Einschmelzung ihrer 
Strukturen geradezu eine Voraussetzung für die Zellteilung zu bilden. Wir kön
nen uns vorstellen, daß diese Möglichkeit nicht oder irgendwann im Leben dieser 
Zellen nicht mehr besteht und daß die Zellen dann um ihre Teilungsbereitschaft 
gebracht sind. Hier liegt ein Anknüpfungspunkt vor, der diese Er
örterung über Zelltätigkeit und Zellteilung mit der früheren über 
den Einfluß des Alterns der Zellen auf die Teilungsbereitschaft in 
Verbindung zu setzen gestattet (s. S. 493). Ähnliche Verhältnisse wie bei 
den Flimmerzellen können auch bei den Darmzellen mit Bürstensaum 
angenommen werden. Bei der Salamanderlarve hat PETER (1925b) den Ein
druck gewonnen, daß schon während des Knäuelstadiums an Stelle der Stäbchen 
"eine etwas schaumige Masse" vorhanden ist, "die genau in der Höhe, in der 
der Bürstensaum aufhört, ihr Ende findet". Es sieht so aus "als seien die Bürsten
härchen in Auflösung begriffen". Jedoch hebt PETER selbst hervor, wie schwierig 
es ist, sich in anderen Fällen ein sicheres Urteil über diesen Punkt zu bilden, 
worin ihm gewiß jeder beipflichten wird, der dem Verhalten des Bürstensaumes 
während der Mitose nachgegangen ist. Bei den Nierenepithelien der Salamander
larve bleibt der Bürstensaum nach PETER ganz sicher während der Mitose er
halten. Wir sehen also, vorausgesetzt, daß wir mit der Auflösung dieser Struk
turen bei denDarmzellen rechnen müssen, wie verschieden sich ein dersei ben 
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Funktion, d. h. der Resorption dienender Apparat bei den verschie
denen Zellen eines Organismus während der Mitose verhalten kann. 
Da die Zellen des Nierenhauptstückes während der Teilung keine Resorption voll
ziehen, so können wir nicht einmal einen notwendigen Zusammenhang zwischen 
dem Schwund der funktionellen Struktur und dem Aufhören der Funktion 
1m allgemeinen feststellen und andererseits beweisen die Zellen des Nieren-

\ 
I 

hauptstückes auch, daß nicht 
in allen Fällen die Rückbil
dung von Differenzierungen 
der Zelloberfläche mit dem 
Eintritt der Teilung zwangs
läufig verbunden ist. Immer 
wieder werden wir durch den 
Vergleich der verschiedenen 
Erfahrungen von voreiligen 
Verallgemeinerungen zurück
gehalten und darauf verwie
sen, uns auf die Tatsachen 
des einzelnen Falles zu be
schränken. Diese behalten 
nichtsdestoweniger ihren Er
kenntniswert, nur müssen wir 
uns bewußt bleiben, daß Aus
sagen wie die oben über 
die Flimmerzellen gemachten 
durchaus nicht für Zellen mit 
anderen Arbeitsstrukturen, ja 
vielleicht nicht einmal für die 
Flimmerzellen schlechtweg 
gelten. Gerade wenn wir die 
Unterschiede im Auge behal
ten, werden wir späterem 
Verständnis besser vorar bei
ten als durch vorzeitige Ver
allgemeinerungen, die erst 
wieder richtig gestellt werden 
müßten. 

Den genannten Zellen 
wären alle jene zur Seite zu 
stellen, welche intracellu
läre funktionelle Struk-

Abb. 360. Mitosen in einem durch eine Membran abgesetzten 
Cytoplasma aus der Schwanzmuskulatur junger Larven von turen besitzen, also stüt
Ranatemporariavon 8 -lOmmLänge. NachA.NAVILLE(1922l. zende oder contractile 

oder auch reizleitende 
Fasern. Wir wissen aber nichts darüber, wie etwa ein Kernplasmaterri
torium des retikulären Gewebes sich in bezug auf die durch das Cytoplasma 
verlaufenden Mesenchymfibrillen während der Mitose verhält. Wenn wir die 
Erfahrung verwerten, daß bei Mitosen innerhalb eines Syncytiums eine 
Isolierung des in die Mitose eintretenden Kernplasmabezirkes zur selbstän
digen Zelle eintritt, so können wir mit der Möglichkeit rechnen, daß in 
solchen Fällen sich das Cytoplasma von den Fibrillen zurück
zieht und seine Mitose ohne eine Veränderung der Fibrillen aus
führt. Dasselbe ist ganz sicher in embryonalen Muskelfasern der Fall, 
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wo bei eintretender Kernteilung sich eine Konzentration des Cytoplas
mas außerhalb der Myofibrillen vollzieht. Diese Erfahrung bestätigt auch 
PETER [(1925b) S. 521], wenn er angibt, es scheine sich bei der Bildung der 
Muskelknospen "die Mitose von den fibrillären Differenzierungen zu entfernen". 
Er weist auch auf eine Abbildung BARFuRTHs (1891) hin, die eine junge Muskel
zelle mit mitotischem Kern darstellt und bei der "die beiden die Dispireme ent
haltenden Plasmamassen" sich von dem fibrillentragenden Zellteil fast ganz 
emanzipiert haben (hierzu Abb. 360). Da kann man also wieder eine andere 
Auseinandersetzung der mitotischen Veränderung mit den Arbeits
strukturen feststellen, gewissermaßen einen anderen Ausweg durch den 
Vollzug der Mitose abseits von den Arbeitsstrukturen. Das wird 
möglich sein, solange im Verhältnis zu den Fibrillen genug unverändertes 
Cytoplasma vorhanden ist, damit dem Kern die zur Karyokinese nötige Menge 
desselben zur Verfügung gestellt werden kann. So könnte bei weiter fort
geschrittener Differenzierung der quergestreiften Muskulatur schon aus diesem 
verhältnismäßig einfachen Grunde die Kernvermehrung unterbleiben müssen 
und auch hier hätten wir wiederum eine Beziehung zwischen Teilungshemmung 
und Altern der Zelle im weitesten Sinne vor uns, wenn, wie oben dargelegt, die 
Vermehrung festerer Strukturen und der Aufbrauch des Cytoplasmas zu ihrer 
Herstellung als Teilvorgänge des Alterns betrachtet werden. 

So läßt sich zusammenfassend sagen: wo Arbeitsstrukturen vor
handen sind, begegnet uns ein verschiedenes Verhalten derselben 
während der Mitose. Sie können aufgelöst werden oder sie können bestehen 
bleiben wie bei den Zellen des Nierenhauptstückes der Salamanderlarve oder 
bei embryonalen Muskelfasern. Im letzteren Fall spielt sich die Mitose neben 
den Arbeitsstrukturen ab, im ersteren geht die Mitose mit der Entdifferenzierung 
der Zelle einher. Beide Vorgänge können mit dem Aufhören der Funktion der 
betreffenden Strukturen verbunden sein; für die Auflösung derselben muß 
das von vornherein gelten; bei der Mitose mit einer Zusammenziehung des Cyto
plasmas um den Kern kann es der Fall sein, wenn es sich wie bei den Epithelien 
des Nierenhauptstückes der Salamanderlarve um Einzelzellen handelt, bei 
denen eine räumliche oder vielleicht nur funktionelle Sonderung des Cytoplasmas 
vom Bürstenbesatz diesen für eine gewisse Zeit lahmlegt. In Syncytien dagegen, 
wo die funktionellen Strukturen dem ganzen Verbande angehören, wird das 
Heraustreten einzelner Zellen zur Mitose an der Funktion des Ganzen nichts 
ändern. Berücksichtigt man alle diese Verschiedenheiten, so ergibt sich ganz 
klar, daß sich die Frage nach der Hemmung der Mitose durch funktionelle 
Strukturen oder, was dasselbe ist, durch die funktionelle Differenzierung nicht 
einheitlich wird beantworten lassen. 

Es kommt aber noch etwas anderes hier dazu. Man darf eine solche Be
trachtung, sobald sie sich auf den Metazoenkörper erstreckt, nicht auf die einzelne 
Zelle beschränken. Vielmehr ist auch hier dem Prinzip der Unterordnung der 
Zellen unter den Gesamtbetrieb des Organs oder des Organismus Rechnung 
zu tragen. Nicht allein deswegen, weil natürlich die "Funktionsreize" von 
übergeordneten Stellen ausgehen und durch die Blut- oder Nervenbahn ver
mittelt werden, sondern aus dem Grunde auch, weil der mit der Mitose unter 
Umständen verbundene Funktionsausfall sich in gewissen Fällen im Rahmen 
einer geschlossenen Organisation verbietet. Auch von diesem Gesichtspunkt 
aus erscheint die Hemmung der Mitosen bei den Ganglienzellen verständlich, 
wenngleich wir eine Erklärung auf diesem Wege nicht gewinnen können. Diese 
finale Betrachtungsweise ist von PETER [(1898) (1924c, S. 464), (1925b, S.523)] 
und unabhängig von ihm von BENNINGHOFF (1922) "zur Erklärung der Amitose" 
(PETER) herangezogen worden. PETER sagt hierüber: "Wir haben gefunden, 
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daß zur Zeit der Mitose die spezifische Tätigkeit der Zelle sistiert. Darf sie 
nun aber nicht unterbrochen werden, und tritt dennoch die Notwendigkeit 
der Teilung ein, so hilft sich die Zelle dadurch, daß der ganze Apparat der Karyo
kinese nicht in Bewegung versetzt wird, sondern daß Kern und Zelle einfach 
durchgeschnürt werden." 

Ebenso wie bei gewissen Zellen der Metazoen mit dem Eintritt der Mitose 
die funktionellen Strukturen verloren gehen, verschwinden auch bei vielen 
Einzelligen ganz abgesehen von jenen, bei welchen mit der Vermehrung eine 
Encystierung, also eine Rückbildung im ganzen verbunden ist, Differenzie
rungen und Organellen beim Teilungsakt. Dies trifft z. B. für die 
Geißeln der Flagellaten und für den Wimperapparat der ciliaten Infusorien zu 
[WALLENGREN (1. c.), M. HARTMANN (1927) S. 318, 321; Abb. 266]. Die Unter
brechung gewisser Funktionen des einzelligen Organismus während der Teilung 
wird wohl auf den gleichen Ursachen, in erster Linie auf den tiefgreifenden Ver
änderungen des Cytoplasmas, beruhen wie die entsprechenden Vorgänge an 
der mitotischen Metazoenzelle. 

Unser Überblick über das Verhältnis zwischen Zellteilung und Zellarbeit 
und besonders auch Arbeitsstrukturen wäre unvollständig, wenn wir nicht 
der Beziehungen gedächten, welche diese Fragen zum Regenerations
problem aufweisen. Allerdings ist, wie auch PETER [(1925b) S. 250] urteilt, 
die Möglichkeit, das Verhalten differenzierter mit einer spezifischen Arbeit 
betrauter ZeHen bei Regenerationsvorgängen zu untersuchen nicht oft gegeben. 
"Denn die Gewebe regenerieren sich entweder gar nicht (Nervenzellen!) oder 
sehr häufig doch von indifferent gebliebenen Zellen aus, die noch nicht die spezi
fische Tätigkeit ausüben können (vielschichtiges Plattenepithel, Knochengewebe)' , 
[PETER (1. c.)]. Wenn wir aber bedenken, daß die Regenerationsfähigkeit der 
Wirbeltiere im Gegensatz zu dem durchwegs erheblichen Wiederherstellungs
vermögen bei Wirbellosen "mit zunehmender Organisationshöhe eine· starke 
Verminderung bis zum gänzlichen Versagen" [BARFuRTH (1916) S. 468] erfährt, 
daß die Regeneration jugendlicher Stufen (Larven, Dottersackembryonen) der 
Amphibien und Fische "noch sehr ausgiebig" ist, "während sie bei erwachsenen 
Tieren und den höheren Wirbeltierklassen mehr und mehr schwindet" [BAR
FURTH (ibidem)] und wenn wir dazu in Rechnung setzen, daß die Abnahme der 
Regenerationsfähigkeit innerhalb eines Organismus gleichfalls von den wenig 
differenzierten Zellen und Geweben bis zu den hochdifferenzierten fortschreitet, 
so stimmt dies alles mit der Anschauung überein, die wir über das Verhältnis 
von Zellarbeit und Zellvermehrung gewonnen haben. Man wird daraus folgern 
dürfen, daß die Zellen um so schwerer zur regenerativen Vermehrung gebracht 
werden können, je mehr sie ihre Fähigkeiten und Einrichtungen einer bestimmten 
Leistung angepaßt haben, je größer die Zahl solcher spezialisierten Zellen gegen
über den mehr oder weniger indifferent gebliebenen geworden und je weiter die 
Unterordnung der Zellen unter die gesamte Organisation des Individuums 
fortgeschritten ist. Denn die Regeneration setzt, ob sie gleich bei den verschie
denen Formen sich nach verschiedenen Arten vollziehen kann, stets "Umordnung 
und Umdifferenzierung" von Zellen (W. Roux), sowie Einschmelzung, Rück
bildung und Entdifferenzierung der Gewebe voraus [BARFuRTH (1. c. S. 450)] 
und dies alles ist nur möglich, wenn Zellen vorhanden sind, die zur Einstellung 
ihrer Tätigkeit, zur Einschmelzung ihrer spezifischen Strukturen und zum 
Aufgeben eines Verbandes mit gleichartigen oder anderen Zellen oder Gewebs
bestandteilen verhältnismäßig leicht und ohne Gefahr für den Bestand des 
Ganzen gebracht werden können. Solche Zellen sind im Sinne unserer bis
herigen Erfahrungen teilungsbereite Zellen. Es enthält also das Regene
rationsproblem einen Teil des kausalen Teilungsproblems und es 
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kann gesagt werden, daß die Erfahrungen über das Regenerations
vermögen der Organismen und Gewebe im allgemeinen das gegen
sätzliche Verhalten vonZell tätigkeit undZellvermehrung bestätigen. 
Noch nach einer anderen Richtung muß die Regenerationsfrage für die kausale 
Zellteilungsforschung von Bedeutung sein. Die Verletzungen und der Verlust 
von Teilen, welche Regenerationsvorgänge auslösen, haben zugleich die regene
rativen Zellteilungen im Gefolge. Da erhebt sich die Frage, welche Teilungs
ursachen mit den äußeren, Wunden und Teilverluste setzenden Einwirkungen 
verbunden sind, ob man unter den direkten Verletzungsfolgen schon die 
Teilungsursachen suchen darf und wie man sich den Zusammenhang zwischen 
"Wundreiz" und Zellvermehrung vorzustellen habe. (Über diese Fragen 
siehe die Darstellung der HABERLANDTschen Hormonhypothese S. 521)1. 

111. Hemmungsfaktoren verschiedener Art. 
1. Chemische Faktoren. Wiederholt war bereits von Stoffen der ver

schiedensten Art die Rede, welche in bestimmten Konzentrationen den 
Eintritt der Mitose begünstigen, in anderen aber hemmen. Eine Ordnung 
solcher Stoffe nach ihrer Art und chemischen Konstitution ist nicht mög
lich. Nach CARREL und D'EBELING sowie nach BAKER und CARREL (1925) 
kommen die Zellvermehrung hemmende Substanzen im Blutserum neben 
entgegengesetzt wirkenden, das Wachstum anregenden Stoffen normalerweise 
vor. Nachdem dies durch die Prüfung des Einflusses von Blutserum auf 
das Wachstum von Fibroblasten und Epithelzellen in Kulturen gefunden 
war, stellten BAKER und CARREL (1925) vermittels Äther- und Alkoholextrak
tion des Blutserums und Prüfung der Wirkung sowohl des extrahierten im 
übrigen unveränderten Kaninchenblutserums als auch der extrahierten Stoffe 
an Reinkulturen von Fibroblasten die Hemmung der Zellvermehrung 
durch die extrahierten Lipoide fest. Die letzteren erwiesen sich in einer iso
tonischen Lösung von der dem Serum entsprechenden Lipoidkonzentration 
geradezu als giftig für die Zellen, die sich mit Granula erfüllten und schließlich 
abstarben. Es ist also immerhin mit der Möglichkeit zu rechnen, daß gewisse 
körpereigene im Blutplasma kreisende Stoffe, wenn sie in höherer 
absoluter oder relativer Konzentration auftreten, zellteilungs
hemmend wirken können. Wie bereits erwähnt (s. S. 492), haben die beiden 
letztgenannten Autoren (1926) entsprechend dem Befund von CARREL und 
EBELING, daß die hemmende Wirkung des Blutserums sich mit dem Alter des 
das Serum liefernden Tieres steigert, erkannt, daß es sich beim Serum 4-5 Jahre 
alter Hühner in der Tat in erster Linie um eine gesteigerte Lipoidwirkung 
handelt. Allerdings scheinen auch die Proteine des Serums im Alter Verände
rungen im Sinne der teilungshemmenden Wirkung zu erfahren. Wenn uns 
durch solche Ergebnisse, die wir natürlich auf die Verhältnisse im Organismus 
nicht direkt übertragen können, Unterschiede in der Zusammensetzung des 
Blutserums vor Augen geführt werden, die durch das Lebensalter und vielleicht 
auch durch die Konstitution des Tieres bedingt sind, so erinnern wir uns an 
frühere Angaben über den Einfluß der H-Ionenkonzentration des Mediums 
auf die Zellvermehrung (s. S. 473). Auch durch Veränderung in dieser Beziehung 
könnten Bestandteile des Blutserums teilungshemmende Stoffe werden und es 
können solche Änderungen in der Zusammensetzung des Blutserums, wie wir 
gesehen haben(s. S. 474), unter Umständen rasch auftretenz. B. im Gefolge 
eines allgemeinen Shocks und tatsächlich ihre Wirkung auf die Gewebe und 
die Zellen ausüben. 

1 Die letzte Arbeit von PETER (VII. Mitt. 1929) konnte in diesem Abschnitt nicht 
mehr berücksichtigt werden. 
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In bezug auf körperfremde Giftstoffe bei möglichst geringen Mengen 
konnte in manchen Fällen eine die Zellteilung befördernde Wirkung fest
gestellt werden. Schwerer ist es offenbar noch, zu entscheiden, ob es bestimmte 
Konzentrationen gibt, in welchen Gifte die Mitose unterdrücken. Denn wie 
schon die Versuche von HAECKER (1900) und SCHILLER (1909) an Copepoden
eiern, so haben auch die Untersuchungen KORNFELDS (1924) über Störungen 
der Zellteilungstätigkeit bei Urodelenlarven unter dem Einfluß verschiedener 
Ätzgifte und narkotischer Stoffe gezeigt, daß einerseits die Zerstörung von 
Zellen und andererseits die Störungen im Ablauf der Mitose die regelmäßigen 
Folgeerscheinungen der chemischen Schädigungen sind. Aber gerade das, 
was uns hier angeht, die Hemmung des Mitoseneintritts, scheint praktisch in 
der Regel nicht erzielt werden zu können. Entweder ist die Vergiftung tödlich, 
oder es setzt sich der Teilungsimpuls, wie wir in Unkenntnis der ursächlichen 
Faktoren sagen müssen, trotz der Schädigung durch und es machen sich ledig
lich Hemmungen bestimmter Teilungsphasen oder noch häufiger Verklumpung 
der Anaphasenchromosomen, Chromatinbrücken zwischen den Tochterkernen, 
multipolare Mitosen und andere Abweichungen vom regelrechten Teilungs
ablauf bemerkbar. Wie allgemein verbreitet diese Art der Zellreaktion ist, 
ergibt sich aus dem Urteil STALFELTS [(1921) S. 78], der mit Pflanzenzellen und 
mit den verschiedensten physikalischen Faktoren gearbeitet hat. Es lautet 
dahin, daß die stets nachweisbare Empfindlichkeit der Zellen gegen die ange
wandten Agenzien "nicht so groß ist, daß die Teilungen ganz aufhören, selbst 
bei einer kräftigen Beeinflussung, wenn man von Fällen absieht, wo das Agens 
eine betäubende Wirkung bedingt oder tödlich gewirkt hat". Es ist also gewiß 
von Bedeutung, daß die Teilungsbereitschaft und die Einleitung der mitotischen 
Veränderungen bei KORNFELDs Objekten, den Zellen des Cornealepithels und 
der Epidermis von Urodelenlarven, in einem gewissen Prozentsatz der beein
flußten Zellen überhaupt erhalten bleiben. Bei direkter Auftragung des Giftes 
auf die Cornea, aber auch bei Einbringung der ganzen Tiere in schwache Gift
lösungen ist eben die Schädigung der verschiedenen Zellen offenbar weitgehend 
verschieden. Bei einigen Versuchen ergab sich denn auch durch eine zufällig 
entsprechende Stärke der Giftwirkung die fast vollständige Hemmung der 
Zellvermehrung. So zeigte beispielsweise bei einem 10 Stunden nach der Ein
wirkung von Chloroform fixierten Tier die rechte (normale) Cornea 86 Mitosen, 
während in dem Gebiete der (übrigens durch Zellwanderung bereits wieder her
gestellten) linken Cornea im ganzen nur drei Mitosen zu finden waren, woraus 
sich ergibt, daß die geschädigten Zellen ihre Vermehrung nahezu ganz ein
gestellt haben (s. hierzu S. 484). 

Ähnliche Ergebnisse wie KORNFELD erzielte POLITZER (1924) gleichfalls an 
den Hornhautzellen von Salamanderlarven mit Neutralrot, das 2 Stunden lang 
in einer Verdünnung von 1: 150000 auf die ganzen Tiere einwirkte. Die Mitosen 
in den Hornhäuten der zu verschiedenen Zeitpunkten nach der Wiedereinbringung 
in reines Wasser fixierten Larven zeigten namentlich Dyaster, bei denen die 
Enden der gegenpoligen Chromatinschleifen miteinander verklebt waren - Pseu
doamitosen - und verschiedenartige im Gefolge dieser Störung eintretende 
atypische Endphasen. Neben diesen Schädigungen des Mitosenablaufs und 
übrigens auch der Ruhekerne, welche zu vorübergehender Synkaryenbildung 
veranlaßt wurden, fand sich aber auch eine rasche Abnahme der Zahl der Karyo
kinesen, so daß 8-12 Stunden nach dem Beginn der Färbung (6-10 Stunden 
nach ihrer Beendigung) die Hornhäute völlig mitosenfrei waren. Erst nach 
2-3 Tagen traten neuerdings Karyokinesen auf, und zwar wiederum von voll
kommen typischem Aussehen, jedoch ihrer Zahl nach auch fernerhin weit hinter 
der Norm zurückbleibend. Auch diese letztere Tatsache ist beachtenswert, 
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weil sie eine gewisse Dauer der Giftwirkung dartut und zeigt, daß eine die 
Mitosenhemmung ausgleichende Steigerung der Zellvermehrung entweder über
haupt nicht einzutreten braucht oder doch lange auf sich warten läßt (s. hierzu 
S.474). Leider sind POLITZERS Angaben in diesem Punkt zu unbestimmt, als 
daß man sie zu einem Urteil verwerten könnte. Man darf aber die angedeutete 
Frage, unter welchen Umständen die Mitosenhemmung eine Erhöhung der 
Zellteilungsintensität nach zieht, was vielleicht bei der durch hohe Tempe
raturen gesetzten Teilungshemmung [WASSERMANN (1922)] der Fall ist und 
was aus den Versuchen von DUSTIN (1925) hervorgeht, nicht außer acht lassen. 
Jedenfalls haben die Untersuchungen von POLITZER mit Neutralrot den Beweis 
erbracht, daß durch chemische Faktoren eine vollständige und über längere 
Zeit anhaltende Teilungshemmung bewirkt werden kann und in dieser Beziehung 
verdienen ihre Ergebnisse gegenüber denen ähnlicher Arbeiten eine besondere 
Beachtung. 

2. Die hemmende Wirkung strahlender Energie. (Licht-, Röntgen- und Radium
strahlen. ) Im Zusammenhang mit der Besprechung der teilungsanregenden Wir
kung der Wärmestrahlen konnten auch einige die Lichtstrahlen betreffenden 
Angaben gemacht werden (S. 486). Es wurde aber an jener Stelle schon betont, 
daß in einigen Fällen der teilungshemmende Einfluß des weißen Lichtes und 
vor allem der kurzweIligen Strahlen sichergestellt ist und daß im allgemeinen 
die Lichtstrahlen zu den hemmenden Faktoren der Zellteilung zu 
rechnen sein werden. Zum Beweise dessen seien als besonders maßgebende 
Versuche diejenigen von ST.!LFELT [(1921) S. 75] angeführt. Sie betreffen 
Wurzeln von Pisum sativum, Organe also, die unter natürlichen Verhältnissen 
dem Einfluß des Lichtes entzogen sind. Unter einer mit Wasser abgekühlten 
Metalldrahtlampe von 400 Normalkerzen wurde im Abstand von 1 meine 
Glasschale mit den Versuchsobjekten aufgestellt, die dem Lichte von einer 
bis 12 Stunden ausgesetzt wurden. Aus der Durchschnittszahl der Mitosen 
im Schnitt, die 22 betrug, während diejenige der Kontrollwurzeln 33,6 war, 
ergab sich der hemmende Einfluß des Lichtes auf die Zellvermehrung. 
Die Herabsetzung der Teilungsfrequenz betrug ungefähr 34%. Aus den Versuchs
serien konnte weiterhin "eine Andeutung" entnommen werden, "daß die 
Teilungsfrequenz durch die Zuführung des Agens zunächst herabgesetzt ist, 
um sich dann nach und nach zu gewöhnen" und an Stärke zuzunehmen. 

Auf dieser Wirkung des Lichtes beruht der seit langem bekannte Rhythmus der Zell
teilungen bei Algen und in den dem Wechsel von Licht und Dunkelheit ausgesetzten Organen 
der Phanerogamen. Bei manchen dieser Organismen ruhen die Zellteilungen im Lichte 
überhaupt, bei anderen fällt wenigstens das Teilungsmaximum in die Nacht (s. TISCHLER 
1922, S. 252 u. f.). Der Zusammenhang dieser Tagesperiodizität mit der Belichtung ist 
durch eine Reihe von experimentellen Untersuchungen sichergestellt [KARSTEN (1915, 
1918), STALFELT (1921), SIERP und SEYBOLD (1926)]. Andererseits geht aber aus den Ver
suchen über die Abänderung dieser Periodizität (KARSTEN) hervor, daß der Zusammen
hang zwischen Belichtung und Zellvermehrung dabei kein direkter oder vielmehr kein 
direkter mehr zu sein braucht, wenn der Rhythmus einmal erblich festgelegt ist und außer
dem weist das Vorhandensein einer gewissen Tagesperiodizität auch in Pflanzenteilen, 
welche dem Lichte nicht ausgesetzt sind [KELLICoTT (1904), FRIESNER (1920), ST.!LFELT 
(1. c.)] und weisen ähnliche Rhythmen auch bei tierischen Zellen [DROOGLEVER, F. VAN 
LEYDEN (1926)] auf andere Ursachen hin, die neben dem Einfluß des Lichtes oder ohne ihn 
noch in Betracht kommen. 

Was die Röntgen- und Radiumstrahlen betrifft, so haben sich, nament
lich seit man sie von den ersten Jahren dieses Jahrhunderts an zur Behandlung 
inoperabler Geschwülste des menschlichen Körpers benutzte, zahlreiche Unter
suchungen um die Aufklärung ihrer biologischen Wirkung bemüht [so GRASNICK 
(1918), MOHR (1919)]. Unter ihnen läßt sich eine stattliche Reihe solcher aus
sondern, welche die Radiumwirkung in erster Linie als Zellproblem auffaßten 
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und die Zellen des Blutes, Keimzellen, Pflanzenzellen und Protozoen diesem 
Agens unterworfen haben. Am meisten fiel dabei die Schädigung der bestrahlten 
Zellen und Gewebe ins Auge. Es ist bekannt, daß O. HERTWIG (1913) auf Grund 
der von ihm experimentell festgestellten Tatsache, daß Embryonen, die sich 
aus normalen, aber mit Radium bestrahlten Spermien befruchteter Eier ent
wickelten, immer typische Radiumschädigungen aufwiesen, die Radiumschädi
gung als eine direkte und ausschließliche oder doch überwiegende Schädigung 
der Kernsubstanzen bezeichnet hat. Frühzeitig hat man auch erkannt, 
daß in erster Linie die mitotische Teilung unter der Bestrahlung 
leidet [PERTHES (1904), SCHAPER (1904), KOERNICKE (1905, 1915), BARRAT 
und ARNoLD (1911), AMATo (1911), O. und G. HERTWIG (1911-1914), 
BAcKARD (1914, 195)] und es waren auch hier die regelmäßig eintretenden 
Störungen des Mitosenablaufs, die Verklumpungen der Tochterchromosomen, 
Teilkernbildungen und andere pathologische Veränderungen namentlich am 
Chromatin die auffallendsten Folgeerscheinungen, über welche die neueren 
Arbeiten von ALBERTI und POLITZER (1923, 1924), POLITZER (1925, 1928) bei 
tierischen Zellen und PEKAREK (1927) bei Pflanzenzellen sowie die genannte 
Untersuchung von MOHR und eine solche von C. ARToM (1923) in bezug auf die 
Reifungsteilungen eingehend berichten. 

Auch die Angabe, auf welche wir in diesem Zusammenhang unsere Aufmerk
samkeit richten müssen, daß schließlich meistens "ein völliges Sch winden 
der Teilungsfähigkeit" durch die Bestrahlung hervorgebracht wird, 
findet sich bereits in den älteren Arbeiten [GRASNICK (1. c. S. 5)] und sie ist 
entschieden viel sicherer durch die Beobachtung erwiesen als die andere 
seltener vertretene und wie auch GRASNICK (1. c. S. 3) meint, nie sicher nach
gewiesene Ansicht von der Beschleunigung der Entwicklung und des Wachstums 
und damit der Zellvermehrung durch kleine Strahlendosen, worüber wir bereits 
berichtet haben (S. 487). 

Des genaueren hat GRASNICK (1. c.) an mikroskopischen Schnitten fest
gestellt, daß in der Epidermis des Schwanzes junger Axolotl von 4 cm Länge 
nach der P/2stündigen Bestrahlung mit einem Mesothoriumpräparat von 25 mg 
nach 17-24 Stunden "überhaupt keine Mitosen mehr wahrzunehmen" sind. 
Den gleichen Befund erhob er auch in bezug auf das Mesenchym. Die Verfolgung 
der Veränderungen an den bestrahlten Geweben über eine längere Zeit ergab 
ferner, "daß nach einer gewissen, für die einzelnen Gewebe verschieden langen 
Zeit wieder Mitosen auftreten". Daraus darf man schließen, daß die Radium
strahlen, wie sie die bereits in Gang gesetzten Mitosen bis zum Untergang 
der Zellen schädigen, die nichtmitotischen Zellen am Eintritt in die 
Teilung für eine gewisse ZeH hemmen. 

Über den Zeitpunkt des Eintritts und die Dauer der .Teilungs
hemmung nach Röntgenbestrahlung gaben die Arbeiten von ALBERTI 
und POLITZER Aufschluß. Ihnen ist die genaue Ermittlung verschiedener Phasen 
des Röntgeneffekts auf die Zellteilung gelungen und gerade diesen Untersuchungen 
kommt in Ansehung des cytologisch unvergleichlich günstigen Materials der 
Salamanderlarven und der einwandfreien Technik seiner Verarbeitung und 
Untersuchung ohne Zweifel eine ausschlaggebende Bedeutung für die Erkenntnis 
dieser Seite der biologischen Strahlenwirkung zu. Die Autoren unterscheiden 
nach Röntgenbestrahlung der Hornhäute von Urodelenlarven einen "Primär
effekt", der sich ohne Latenzzeit an die Bestrahlung anschließt und der durch 
die Abnahme der Zahl der Mitosen und durch das Auftreten abnormer Karyo
kinesen gekennzeichnet ist. Die Dauer des Primäreffektes erwies sich von der 
Menge des verabreichten Röntgenlichtes (Dosis) abhängig. An diese erste 
Periode der Wirkung schließt sich eine "mitosenfreie Zwischenzeit" an. 
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Auch deren Dauer ist der verwendeten Röntgendosis direkt proportional. Sie 
währte je nach Stärke und Wirkungszeit der Strahlen bei diesen Versuchen 
von 24 Stunden bis zu 8 Tagen und länger. Man kann also auch hier wieder 
eine Hemmung des Zellteilungsvorganges durch Röntgenstrahlen feststellen, 
indem die Ruhezellen am Eintritt in die Karyokinese gehindert werden. Die 
Störung des Kernteilungsrhythmus durch die Bestrahlung ist aus der graphischen 
Darstellung von ALBERTI und POLITZER (1924) deutlich abzulesen (Abb. 361). 
Man sieht daraus auch, daß versucht wurde, durch mehrmalige Bestrahlung 
die Wirkungen zu verstärken oder zu verändern. Für uns kommt hiervon in 
Betracht, daß bei einer bestimmten Strahlenmenge eine der ersten nach 3 Stunden 
folgende neue Bestrahlung eine Verlängerung der mitosenfreien Zwischenzeit im 
Gefolge hat. An die Periode der vollständigen Teilungshemmung schließt sich 
eine weitere an, die des "Sekundär effekts", der sich wiederum in bezeich
nenden Störungen des Ablaufs der nach der Zwischenzeit neu auftretenden 
Mitosen bekundet. Der Sekundäreffekt dauerte Wochen hindurch an. 
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Abb. 361. Graphische Darstellung des Abfalls und Wiederanstiegs der Mitosenzahlen in den Corneen 
von Triton nach Röntgenbestrahlung. Ordinate: Zahl der Mitosen; Abszisse: Zahl der Tage nach 
der Bestrahlung. Die Pfeile A - D geben an, in welchem Zeitpunkt neuerliche Bestrahlungen 

vorgenommen wurden. Nach ALBERTI und POLITZER (1924). 

Eine gute Übereinstimmung mit den Ergebnissen von ALBERTI und POLITZER 
lassen die Befunde von SCHINZ und SLOTOPOLSKY (1925) am mit nicht allzu 
hoher Röntgendosis bestrahlten Säugerhoden erkennen. Diese Untersucher 
sahen unter der Strahlenwirkung das gesamte Samenepithel schwinden und 
konnten zeigen, daß diese "Depopulation" der Samenkanälchen, die auch 
schon von anderen festgestellt worden war (REGAUD), auf einer Teilungshem
mung beruht, welche nur die Spermatogonien betrifft. Indem hierdurch der 
Nachschub von Samenzellen unterbleibt, während die Spermatocyten ihre Reüung 
vollenden und in die ableitenden Wege ausgeführt werden, verarmen die Hoden
kanälchen an Zellen. Es erscheint bemerkenswert, daß die Unterdrückung 
nur die typischen Mitosen, eben die der Spermatogonien, aber nicht die 
Reüungsteilungen befällt. Das spricht wieder zugunsten einer wiederholt 
betonten Auffassung (s. S. 233), daß sich an die Telophase der letzten typischen 
Mitose der Vermehrungsperiode sogleich die Prophase der ersten Reüeteilung 
anschließt. Die Röntgenwirkung trifft dann gar keinen Gerüstkern, der vor 
die erste Reifeteilung fallen würde, sondern nur Prophasenstadien, die lediglich 
geschädigt werden können. 

Eine Bestätigung haben die Befunde von ALBERTI und POLITZER durch 
PEKAREK (1927) an den Mitosen der Wurzelspitzen von Vicia faba erfahren. 
Der Untersucher erklärt: "Bald nach der Bestrahlung nimmt die Zahl der Kern
teilungen bedeutend ab, erreicht nahezu den Nullpunkt". Auch in bezug auf 
Primär- und Sekundäreffekt tritt PEKAREK den Urhebern dieser Unterschei
dungen bei. BERsA (1927) konnte sich an den bestrahlten Wurzeln von Zea 
mays gleichfalls von einer "Depression der Kernteilungsfrequenz" überzeugen, 
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die bis zu 36%, je nach der Stärke der Strahlendosis, betrug. Eine kernteilungs
freie Zeit war jedoch bei den Maiswurzeln nicht vorhanden und auch hinsichtlich 
des Primäreffektes ergaben sich bei diesen sog. "strahlenresistenten" Pflanzen 
andere Verhältnisse als bei Vicia faba oder den Zellen der Urodelenlarven; 
jedoch war das Gesamtergebnis, wie BERsA ausdrücklich hervorhebt, in Cyto· 
logischer Hinsicht nicht grundsätzlich verschieden von dem an strahlenempfind
lichen Organismen erzielten. Somit darf man wohl annehmen, daß die Ermitt
lungen von ALBERTI und POLITZER, da sogar die Befunde an wachsenden 
Pflanzenteilen ihnen gleichen oder sich wenigstens zwanglos angleichen lassen, 
eine gewisse Allgemeingültigkeit beanspruchen können. Die genauere Einsicht 
in die verschiedenen Phasen der Hemmung und der Störung der Kernteilung 
scheint sich auch auf die nach Bestrahlung von Gewebekulturen eintretenden 
Veränderungen [STRANGEWAYS und OAKLAY (1923), STRANGEWAYS und Hop
WOOD (1926), CANTI und DONALDSON (1926)] übertragen zu lassen und beim 
Studium des Strahleneffekts auf Carcinomgewebe [HAMPERL und SCHWARZ 
(1927)] gute Dienste zu leisten. 

Schließlich ist der Wieder anstieg der Mitosen nach der Zeit der Hemmung 
noch zu erwähnen (s. Abb. 361), der zu der vormaligen Teilungsfrequenz hin
führt. Nach PEKAREK (1. c. S. 324) erreicht die Kernteilungsfrequenz den Wert 
normaler Wurzeln von Pisum sativum allerdings nicht mehr. Diese Feststel· 
lungen sind deswegen hervorzuheben, weil man bei dem nachgewiesenen Ab
sterben zahlreicher Zellen im bestrahlten Gewebe die Bildung von Nekrohor
monen und damit eine Anregung der Zellvermehrung erwarten könnte (s. S. 524). 

Die Frage, welches die nächste Ursache der durch Röntgen- und 
Radiumstrahlen bedingten Teilungshemmung sein wird, können wir 
deswegen wenigstens anschneiden, weil durch die Arbeiten von O. und G. HERT
WIG der Beweis geliefert worden ist, daß in erster Linie das Kernchromatin 
durch diese strahlende Energie geschädigt wird. Auch die Art, wie die im 
Gang befindlichen Mitosen durch die Röntgenstrahlen gestört werden, spricht 
für die besondere Empfindlichkeit des Chromatins. Die Erscheinungen, welche 
die durch Neutralrot gestörten Mitosen darbieten, ähneln zwar den Zeichen 
des Primäreffekts nach Röntgenbestrahlung bis zu einem gewissen Grade, 
aber gerade eine besonders kennzeichnende abnorme Figur, der pyknotische 
Aster, fehlt dabei und "der wesentlichste Unterschied besteht darin, daß der 
für die Röntgenbestrahlung so kennzeichnende Sekundäreffekt nach Neutralrot
färbung vollständig fehlt" [POLITZER (1928) S. 537]. Es scheint sich demnach 
doch nicht um eine allgemeine und in ihren Auswirkungen sich immer gleich
bleibende Schädigung der Zellen oder Mitosen, gleichviel ob durch Gifte oder 
durch Temperaturschädigung oder durch Röntgenstrahlen herbeigeführt, zu 
handeln, sondern die genauere Untersuchung ergibt Anhaltspunkte für eine 
spezifische Wirkung der Röntgenstrahlen (POLITZER). Es liegt nach 
den HERTWIGschen Versuchsergebnissen nahe, diese spezifische Wirkung in 
der Schädigung der Chromatinstoffe zu suchen. Dies nehmen auch POLITZER 
und ALBERTI (1924) an und sie gehen soweit (S. 306) zu folgern, daß sowohl 
der Primäreffekt, bei welchem man diese Angabe durch Beobachtung erhärten 
kann, "als auch die mitosenfreie Zwischenzeit" "auf einer Schädigung des 
Chromatins" beruhen. Diese letztere Aussage ist allerdings bloß auf eine Schluß
folgerung gegründet. Wenn sie sich als richtig erweist, dann sind die Mitosen
hemmungen durch Gifte und Temperaturschädigung einerseits und durch 
Röntgenstrahlen andererseits von verschiedener Art. Denn gerade bei der 
Hitzeschädigung konnte man es höchst wahrscheinlich machen, daß eine Ver
änderung des Cytoplasmas ihre direkte Folge ist. So eröffnen sich Möglich
keiten zunächst die eigentliche Ursache der Teilungshemmung in den einzelnen 
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Fällen zu ergründen und hierdurch sich dem Ziele zu nähern, welches den auf 
die Teilungshemmung gerichteten Untersuchungen gesteckt ist, nämlich die 
Erkenntnis der Zellteilungsursachen auf indirektem Wege zu fördern. 

Dieselben Schädigungen, welche die Röntgenstrahlen auf den Ablauf der Mitosen 
hervorbringen, konnten PAULI undPoLITZER (1929) auch durch Kathodenstrahlen bewirken. 

IV. Zellteilungshemmende Einflüsse von seiten des Gesamtorganismus. 

Bei der Erörterung der die Zellteilungsfrequenz beeinflussenden Faktoren 
haben wir immer wieder darauf hingewiesen, daß es nicht genügt, die direkten 
Einwirkungen von Temperatur, Nährstoffen, Giften usw. auf die Zelle zu 
studieren, sondern, daß man indirekten Einflüssen infolge von Veränderungen 
im Zustand des Gesamtorganismus mit gleicher Aufmerksamkeit wird nach
zuforschen haben. Zuletzt war bei den hemmenden Faktoren chemischer Art 
Gelegenheit zur Berührung dieses Gesichtspunktes gegeben. Wenn wir trotzdem 
noch einmal zu einer gesonderten Betrachtung dieser Art uns entschließen 
müssen, so deswegen, weil hierhergehörige Tatsachen, die in einer der voran
stehenden Gruppen von Faktoren nicht unterzubringen sind, eine Berück
sichtigung verlangen. 

L. LOEB und HAVEN (1927) haben der Zellteilungsfrequenz in der Haut bei 
männlichen und weiblichen Meerschweinchen eine vergleichende Untersuchung 
gewidmet. Sie kamen zu folgenden bemerkenswerten Ergebnissen: Die Ver
mehrung der Epidermiszellen erwies sich beim erwachsenen Weibchen während 
des sexuellen Zyklus deutlich weniger lebhaft als beim unter den gleichen 
Bedingungen lebenden erwachsenen Männchen. Beim kastrierten Weibchen 
war die Zellproliferation, wie die Tätigkeit der Epidermis überhaupt von geringer 
Stärke. Beim trächtigen und säugenden Weibchen ist die Zellproliferation 
lebhafter als auf der Höhe der Brunst, wenn auch nicht so lebhaft wie beim 
Männchen. Das Geschlecht selbst ist für den niedrigeren Stand der Zellver
mehrung beim Weibchen jedoch nicht verantwortlich zu machen; denn noch 
nicht geschlechtsreife Weibchen verhalten sich in bezug auf die Zellvermehrung 
ebenso wie die gleichaltrigen Männchen. In eine nähere Besprechung dieser 
übrigens von den Autoren bisher nicht ausführlich mitgeteilten Ergebnisse 
einzutreten, erscheint nicht angebracht. Es genügt, sie zum Beispiel für den 
Einfluß des wechselnden Zustandes des Gesamtorganismus auf die Zellver
mehrung vorzubringen. 

Mit dem Schlagwort der inneren Sekretion von seiten des Ovariums oder 
des Corpus luteum ist zunächst noch nichts gewonnen. Man wird, bevor man 
an die Erklärung solcher Einflüsse auf die Zellvermehrung herangeht, möglichst 
viele Erfahrungen zusammensuchen müssen, welche zugunsten übergeordneter, 
dem Betriebe des gesamten Organismus entstammender Zellteilungsfaktoren 
sprechen. Hierbei wird man die grundlegenden Arbeiten von STIEVE über die 
Wechselbeziehungen zwischen Gesamtkörper und Keimdrüsen vom Standpunkt 
der Zellteilungsforschung aus eingehend zu berücksichtigen haben. Es kann 
nicht im Rahmen unserer Aufgabe liegen, diesen Versuch durchzuführen. Wir 
beschränken uns darauf, eine das Ergebnis der vom Jahre 1918-1926 ver
öffentlichten Arbeiten zusammenfassende Schrift, welche als Wegweiser zu 
den vorangegangenen dient [STIEVE (1926)], anzuführen und zu zeigen, worin 
wir den Zusammenhang zwischen den Untersuchungen von STIEVE und den 
hier behandelten Zellteilungsfragen, zunächst den Hemmungsfaktoren sehen. 
Durch Einwirkung verschiedener Art, besonders durch Hitze und durch Mast 
hat STIEVE schwere Schädigungen der Keimdrüsen bei Vögeln und Säuge
tieren hervorgerufen. Er konnte dartun, daß eine direkte Einwirkung solcher 
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Umweltsfaktoren nicht in Frage kommt, sondern nur eine indirekte über die 
Veränderungen des Gesamtkörpers. Die tiefgreifende mit dem Zugrundegehen 
der reifenden Follikel einhergehende Veränderung des Ovariums soll uns hier 
nicht beschäftigen, obgleich wir glauben, daß auch das Verhalten der Eierstöcke 
bei STIEVES Versuchen nicht nur überhaupt zellphysiologisch, sondern gerade 
auch teilungsphysiologisch von großer Bedeutung ist. Sicher aber stehen die 
Schädigungen des Hodens in einer ganz offenkundigen Beziehung zu den kausalen 
Fragen der Zellteilung. STIEVE setzt auseinander (1. c. S. 607), welches gewaltige 
Ausmaß die Hervorbringung von Samenfäden während des zeugungsfähigen 
Alters erreicht. Die Milliarden von Samenzellen (STIEVE gibt für den Menschen 
in 50 Jahren etwa llO Milliarden an) sind das Ergebnis der stetigen Vermehrung 
der Spermatogonien, von denen immer eine als die Stammzelle auf 4 Samen
fäden zu rechnen ist. Durch die typische mitotische Vermehrung der Sperma
togonien muß also eine Zahl von Zellen hervorgebracht werden, welche dem 
Viertel der gebildeten Samenfäden entspricht. Es ist aus diesen Überlegungen 
ohne weiteres ersichtlich, wie sehr sich der Hoden in bezug auf die Zellver
mehrung von den anderen Organen des Körpers, aber auch vom Eierstock 
unterscheidet. Seine Tätigkeit beruht wesentlich auf dem stetigen Nachschub 
von Zellen, wenn wir natürlich auch nicht vergessen dürfen, daß die regelrechte 
Reifung und Gestaltung der Samenzellen der andere nicht minder wichtige 
Teil der Entwicklung der Samenfäden ist, wobei aber wiederum mitotische 
Teilungen, wenn auch heterotypische, die Reifungsteilungen, eine entscheidende 
Rolle spielen. Nun wirken die von STIEVE zum Nachweis der Wechselbeziehungen 
zwischen Gesamtkörper und Keimdrüsen angewandten Mittel teilweise sicher 
auf die Reifung und Differenzierung der Samenzellen ein. Es fanden sich 
z. B. im Hoden einer Gans, die nach Eintritt der Vorbrunst der Mast unter
worfen war, die Mehrzahl der Spermatiden in Rückbildung begriffen, zahl
reiche Spermatocyten wie auch Spermatogonien waren vorzeitig in den Hohl
raum der Kanälchen abgestoßen, allenthalben begegneten dem Untersuch er 
die Bilder der Samenzellenverklumpung "als deutliches Zeichen schwerer 
Rückbildung". Aber des weiteren berichtet STIEVE in diesem Fall auch (1. c. 
S.476), daß sich unter den Spermatogonien der äußersten Schichten so ver
änderter Hodenkanälchen "nur ganz wenige, die in Teilung begriffen sind", 
befanden. Desgleichen waren SpermatocytenteiIungen "äußerst selten, ebenso die 
zweite Reifeteilung". Grundsätzlich nicht anders verhielt sich der Hoden, wenn 
die Mästung in der Hochbrunst durchgeführt wurde. Die doppelte, höchstens 
dreifache Zellschicht der Hodenkanälchen, welche vielfach mit abgestoßenen 
und in Rückbildung begriffenen Zellen ausgefüllt sind, besteht durchweg aus 
"unentwickelten Ursamenzellen" mit nur vereinzelten größeren Spermato
gonien [STIEVE (1. c. S. 485)], Zellteilungen werden ganz vermißt. Sind, um 
ein anderes Beispiel aus der großen Zahl der STIEVEschen Befunde anzuführen, 
die Hoden junger Haushähne durch den Einfluß der Gefangenschaft in der Ent
wicklung gehemmt, so finden sich im Inneren der Kanälchen wiederum "fast 
nur junge, unentwickelte Ursamenzellen, die in 1-2facher Lage die Wand 
bekleiden".- "Teilungen sind äußerst selten", Reifeteilungen gibt es überhaupt 
nicht [STIEVE (1. c. S. 565)]. Wenn wir uns auch auf diese wenigen Angaben 
beschränken, so wird doch aus ihnen schon hervorgehen, daß die verschieden
sten Schädigungen des Gesamtkörpers nicht nur Rückbildungs
vorgänge am Hoden bedingen, sondern auch eine durchgreifende 
Hemmung jeglicher Zellvermehrung. In diesen Fällen können wir nur 
von hemmenden Faktoren von seiten des Gesamtorganismus sprechen. Solche, 
aber ebenso ihr Gegenstück, nämlich teilungserregende Faktoren, machen sich 
bei Tieren mit periodischer Brunst auch natürlicherweise im Betriebe des Hodens 
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geltend. Auch dies erkennen wir aus den Untersuchungen von STIEVE mit 
aller Deutlichkeit. So waren die engen Kanälchen des Hodens eines nicht brün
stigen freilebenden Damhirsches von einer ein- bis zweifachen Lage ruhender 
Ursamenzellen ausgekleidet, unter denen sich nur ganz wenige in der Umbildung 
zu großen Spermatogonien befanden. "Daneben begegnet man ganz vereinzelten 
Spermatogonienteilungen" [STIEVE (1928 S. 168)]. Dagegen gibt STIEVE (ibidem 
S. 166) für den Brunsthoden des gleichen Tieres an, es finden sich zu äußerst 
in dem Hodenkanälchen "reichlich unentwickelte Samenbildungszellen, von 
denen sich einige teilen". Es ist also offensichtlich, daß es auch beim natürlichen 
Beginn der Hodentätigkeit auf den Schritt von den Ursamenzellen zu den durch 
erhöhte Teilungsbereitschaft ausgezeichneten Samenbildungszellen in erster 
Linie ankommt und es kann kein Zweifel darüber bestehen, daß der Eintritt 
in die Vermehrungsperiode von Faktoren abhängig ist, welche auf diese Zellen 
als äußere (aber vom Gesamtkörper aus gesehen als diesem innewohnende) 
Teilungsfaktoren einwirken. 

b) Die auslösenden oder die eigentlichen Faktoren der Mitose 
(Verwirklichungsfaktoren ). 

Wie anfechtbar die Stellung des einen oder des anderen Faktors in einem 
vorläufigen System der den Eintritt der Mitose beherrschenden Faktoren vor
erst noch bleiben muß, haben wir wiederholt betont. Jedoch konnte bei der 
bisherigen, die Möglichkeitsfaktoren zusammenfassenden Darstellung darüber 
doch im großen und ganzen kein Zweifel aufkommen, daß aus der Zahl 
der besprochenen Faktoren der eine nicht ohne weiteres herauszugreifen 
ist, welcher regelmäßig und notwendigerweise bei sonst gegebener Teilungs
bereitschaft die Zellteilung in Gang setzt. Höchstens dort, wo wir von begün
stigenden Faktoren sprachen, die zu den Hormonen zu rechnen sind (s. S. 480), 
mußten wir gestehen, daß es vielleicht schon nicht mehr angeht, hier von 
Einflüssen zu sprechen, welche nur die Teilungsbereitschaft erhöhen, sondern, 
daß wir vielleicht vor Faktoren stehen, welche die Zellteilung direkt auslösen. 

Daß der Unterschied zwischen Möglichkeitsfaktoren und Verwirklichungs
faktoren, den wir von Anfang an dem Plane unserer Darstellung zugrunde gelegt 
haben, sich rechtfertigen läßt, wird die im vorigen Abschnitt durchgeführte 
Verarbeitung einer für die kausale Zellteilungsforschung bedeutungsvollen 
Reihe von Versuchsergebnissen wohl dargetan haben. Wenigstens die praktische 
Notwendigkeit, von Möglichkeitsfaktoren zu sprechen, hat sich hierbei sicher 
erWIesen. 

Aber die Anerkenntnis einer Anzahl für den Eintritt der Teilung notwendigen 
Bedingungen und die Erfahrung, daß es gewisse Faktoren gibt, welche die Zell
teilung befördern und andere, welche sie unterdrücken oder hemmen, zwingt 
an sich keineswegs schon zur Schlußfolgerung, daß es außer diesen Möglichkeits
faktoren noch andere eigener Art und von allein entscheidender Wirkung geben 
müsse, deren Hinzutritt erst die Zellteilung auslöst. Denn es würde auch 
genügen, eine gewisse günstige oder kritische Konstellation einer Anzahl solcher 
Faktoren anzunehmen. Und diese Anschauung bräuchte auch nicht in unauf
lösbarem Widerspruch zu der allgemeinen Vorstellung zu geraten, die wir 
entwickelt haben, daß nicht eine Ursache, sondern das Zusammentreffen 
mindestens zweier Faktoren für die Auslösung der Mitose in Betracht gezogen 
werden müssen. Man könnte sich denken, daß der eine oder der andere Faktor, 
den wir unter den Möglichkeitsfaktoren aufgeführt haben, beim Zusammen
wirken mit gewissen anderen Faktoren schließlich das letzte Glied einer Ursachen
kette wird und daß die Kombination solcher Ursachen nicht einmal in jedem 
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Falle dieselbe sein möchte. Wenn der ausgehungerte Organismus einer Amphi
bienlarve nach der Zufuhr reichlicher Nahrung ein gehäuftes Auftreten von 
Mitosen in seinen wachsenden Geweben zeigt, so wird die komplexe Ursache 
dieses Wiederauflebens der Zellvermehrung hier eine andere sein als bei der 
regenerativen Vermehrung von Leberzellen nach dem Zugrundegehen von Teilen 
des Lebergewebes. Daß das Bestreben, durch die Zergliederung dieser Faktoren
gruppe im einzelnen Fall bis zu dem oder den auslösenden Faktoren vorzu
dringen und daß im allgemeinen die Unterscheidung derartiger Faktoren von 
den Möglichkeitsfaktoren berechtigt ist, das wollen wir gewiß nicht in Abrede 
stellen, dazu sind wir durch unsere allgemeinen Überlegungen selbst geführt 
worden. Aber es fragt sich, ob man unbedingt auf dem rechten Wege ist, wenn 
man darauf ausgeht, in diesen komplexen Bedingungen jeweils einen be
stimmten Faktor zu ermitteln, der in allen Fällen vorhanden sein muß, 
damit eine Zellteilung eintreten kann. 

Es gibt jedoch einige Theorien, welche auf diesem Grundgedanken erwachsen 
sind, daß der im ganzen Organismenreich in seinen hauptsächlichen Zügen 
gleichartige Vorgang der Zellvermehrung auf eine wesentliche und überall 
wirksame Ursache müßte zurückgeführt werden können. Diese Theorien sind 
es, welche uns auf jeden Fall nötigen, von besonderen Verwirklichungs
faktoren zu sprechen und ihre allgemeine Gültigkeit zu erörtern. Dazu kommt, 
daß die darzustellenden Anschauungen auf Tatsachen fußen, welche ganz 
abgesehen von den letzten aus ihnen gezogenen Folgerungen jedenfalls für 
das Problem der Zellteilung von der größten Wichtigkeit sind. 

Ermutigend ist es freilich nicht, daß drei verschiedene Lehrmeinungen 
mit dem gleichen Anspruch auftreten, das Wesen des Mitosenfaktors auf
gedeckt zu haben. Es handelt sich um die Kernplasmatheorie von R. HERTWIG 
in ihrer Anwendung auf die Zellteilung, um die Lehre von den Teilungs
hormonen HABERLAND'l'S und um die auf seine Befunde über die mitogenetischen 
Strahlen gegründete Zellteilungslehre von GURWITSCH. Wenn man genauer 
zusieht, sind diese drei Anschauungen nicht eigentlich in eine Linie zu 
stellen, sondern die HERTwIGsche unterscheidet sich von den beiden anderen 
von Grund aus, indem sie allein den auslösenden Faktor der Zellteilung 
aus dem intracellulären Betriebe selbst ableitet, während HABERLANDTS und 
GURWITSCH' Zellteilungs ursachen von außen an die Zelle herantreten. Diesen 
Unterschied hat in sehr richtiger Weise vor kurzem auch RossMANN (1928) 
so aufgefaßt wie wir. Dazu kommt, daß HERTWIGS Lehre in einen großen bio
logischen Zusammenhang hineingestellt ist, der uns im Verhältnis zwischen 
Wachstum und Vermehrung der lebenden Substanz überhaupt gegeben zu sein 
scheint und daß sie sich viel ungezwungener gleichermaßen auf die Vermehrung 
der Protisten und die Furchung der Eier wie auf die Vermehrung der Zellen 
höherer Organismen anwenden läßt als die anderen beiden Hypothesen, welche 
vorwiegend für die Verhältnisse bei Metazoen und Metaphyten zu passen scheinen 
und an diesen auch in erster Linie erprobt worden sind. Diese vorläufige Gegen
überstellung soll keine Entscheidung bedeuten oder befürworten, aber sie soll 
von vornherein darauf hinweisen, daß es bei einer künftigen Entscheidung 
zwischen diesen Theorien, wenn es zu einer solchen im Sinne ihrer Urheber 
überhaupt kommen sollte, um mehr geht als bloß um die Anerkennung des einen 
oder des anderen Faktors als des allein für alle Fälle gültigen, vielmehr um die 
Beantwortung einer Frage, vor welche uns eben der Widerstreit dieser Anschau
ungen führt, ob die Zellteilung letzten Endes durch innere Faktoren, Binnen
faktoren der Zelle verursacht ist, oder durch äußere, ob sie ein im Lebenszyklus 
einer Zelle sich von selbst einstellender Vorgang der Regulation ist, oder eine 
Reaktion, gleichsam die Antwort der Zelle auf einen bestimmten äußeren Reiz. 
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a) R. HERTWIGtl Theorie der Kernplasmarelation in ihrer Beziehung 
zur Zellteilung. 

Die Lehre von der Kernplasmarelation schließt eine Erkenntnis 
ein, die unabhängig von ihrer Bedeutung für die Erklärung der 
Kern- und Zellteilung besteht. Ihr Grundgedanke ist von R. HERTWIG 
[(1903) S. 52] in dem Satze ausgesprochen worden, "daß das Massenverhältnis 
von Kern und Protoplasma der Zelle nicht zufällig, sondern in gesetzmäßiger 
Weise geregelt ist, daß es für dieses Massenverhältnis eine bestimmte Norm 
gibt" . 

Da sich die Wahrnehmung, "daß kleine Zellen im allgemeinen kleine Kerne, 
große Zellen entweder große Kerne oder zahlreiche kleine Kerne enthalten", 
vielfach in augenfälliger Weise aufdrängt, ist an der Richtigkeit dieses Grund
gedankens nicht zu zweifeln. In seine kritische Besprechung, welche HERTWIG 
erstmalig bei der Aufstellung seiner Lehre durchgeführt hat, brauchen wir hier 
natürlich nicht einzutreten. Diese Anschauungen HERTWIGS haben einen 
neuen Zweig der cytologischen Forschung gezeitigt, der durch die quantitative 
Untersuchung der Zellbestandteile gekennzeichnet ist [RH. ERDMANN (1908, 
1911)]. 

Unsere Aufgabe ist es hier, in Verfolgung der Gedanken R. HERTWIGS zu 
zeigen, welche Angriffspunkte sich aus der Lehre von der Kern
plasmarelation für die kausale Erklärung der Zellteilung ergeben 
haben. 

R. HERTWIG ging von dem Widerspruch aus, der zwischen der weitver
breiteten Ansicht, daß die Zellteilung eine direkte Folge des Wachstums der 
Zelle sei, und der Tatsache besteht, daß auch hungernde Zellen sich teilen können, 
ja daß unter gewissen Umständen hungernde Zellen sich in höherem Maße ver
mehren als gut ernährte. Darüber hatten ihn seine Studien über die Vermehrungs
fähigkeit vom Paramäcien und dem Infusor Dileptu8 in Zählkulturen unter
richtet. Im übrigen war HERTWIG im allgemeinen bei seinen Studien an Para
mäet'en, Dilepten und Actino8phaerium zu dem Ergebnis gelangt, "daß die Ver
mehrung dieser Tiere keine gleichmäßige ist, daß Zeiten le bhafter Vermehrung 
mit Perioden wechseln, in denen weder Vermehrung noch Nahrungsaufnahme 
eintritt". Aus diesen Erfahrungen an Protozoen zog er folgenden Schluß: 
"Daß die Vermehrung der Protozoen - und das gilt unzweifelhaft für 
alle Zellen - weder eine direkte ~Folge der Fütterung und des Wachs
tums noch des Hungerns ist, sondern die Folge eines - ich will mich 
zunächst ganz allgemein ausdrücken - bestimmten Spannungs zustandes 
der Zellbestandteile, der sowohl durch Hunger wie durch Futter 
herbeigeführt werden kann, je nach der jeweiligen Beschaffenheit 
der Zelle" [(1903) S. 114]. Indem er meinte, es gebe Fälle, in denen Hunger 
rascher diesen Zustand erziele und andere Fälle, in denen Fütterung günstiger 
wirkte, eröffnete HERTWIG im Rahmen seiner Lehre das Verständnis für die Tat
sache, daß die verschiedensten äußeren Einwirkungen auf die Zellteilung be
günstigend oder hemmend einwirken. Man müßte sich hiernach vorstellen, daß 
es sich nur darum handeln würde, den Eintritt des angenommenen Spannungs
zustandes herbeizuführen oder zu begünstigen, zu verzögern oder zu verhindern. 

Den "Spannungszustand der Zellteile" versuchte HERTWIG sodann seinem 
Wesen nach zu erfassen. Er ging dabei von der Frage aus, welche MORGAN und 
DRIESCH gleichfalls erörtert hatten, wann und warum der Furchungsprozeß 
der Eier zu seinem Ende kommt. Bei den rasch aufeinanderfolgenden Furchungs
teilungen schienen ihm die Verhältnisse "am einfachsten" zu liegen, "insofern 
der ganze Prozeß sich allein auf der Wechselwirkung der bei ihm direkt beteiligten 
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Faktoren, Kern, Centrosoma und Protoplasma aufbaut" und man bei der Rasch
heit der Zellvermehrung und dem :Fehlen von Strukturveränderungen des 
Cytoplasmas "jede Einwirkung, sei es von Hunger, sei es von Ernährung als aus
geschlossen betrachten kann". Eine Möglichkeit, hier zu einer bestimmten Frage
stellung zu gelangen, schien der von HERTWIG klar erfaßte Gegensatz zwischen 
der Vermehrung von Gewebszellen und der Furchung zu bieten. "Während bei 
Gewebszellen nach jeder Teilung ein weitere Teilungen verhindernder Gleich
gewichtszustand eintritt und erst allmählich oft nach Tagen vielleicht sogar 
nach Wochen die zur Teilung nötige Spannung wieder erreicht wird, wird bei 
der Furchung der Spannungszustand selbst durch viele rasch aufeinander 
folgende Teilungen nicht beseitigt, ehe nicht eine bestimmte Größe der Furchungs
kugeln erreicht ist, auf welcher die Zellen zur Ruhe gelangen, d. h. unter dieselben 
Teilungsbedingungen geraten wie jede gewöhnliche Körperzelle. " HERTWIG 
vermutete, der Furchungsprozeß würde dann aufhören, wenn "die Normal
relation von Kern und Protoplasma erreicht ist". "Beim Beginn der Furchung 
und auch noch später" sei nämlich "ein enormes Mißverhältnis von Kern und 
Protoplasma vorhanden", und dieses erfahre allmählich einen Ausgleich, "indem 
Zellsubstanz in Kernsubstanz umgewandelt wird". 

Als den Normalzustand einer Zelle hätte man nach R. HERTWIG [(1903) 
S. 117] demnach den Zustand zu betrachten, "in welchem Kern und Protoplasma 
sich im Gleichgewicht befinden, letzteres nichts mehr an den Kern abgeben, 
der Kern nichts mehr aus ihm aufzunehmen vermag". Diese "Kernplasma
norm" wäre bei einer jugendlichen Zelle gegeben, "welche eben aus der Teilung 
hervorgegangen ist und nun anfängt, sich von neuem zu ernähren, um abermals 
heranzuwachsen und sich zu teilen [R. HERTWIG (1908) S. 9]. Tritt nun Er
nährung ein, so wächst das Protoplasma heran; es bildet sich "ein Spannungs
zustand zwischen beiden Zellbestandteilen aus, bis derselbe so groß wird, daß 
es zur Teilung kommt". So wäre im gewöhnlichen Verlauf der Dinge die Teilung 
doch eine Folge von Ernährung, Assimilation und Wachstum oder genauer aus
gedrückt, wie es HERTWIG [(1908) S. 20] später gefaßt hat, eine Folge detl un
gleichen Wachstums von Kern und Zellenleib, welches zu einer Verschiebung 
der Kernplasmarelation zu ungunsten des Kerns führt. Schon bei der Aufstellung 
seiner Lehre hat HERTWIG den Gegensatz zwischen Zellarbeit und Zellvermeh
rung, den wir eingehend behandelt haben (S. 495), in Betracht gezogen. Er 
meinte, der funktionelle Stoffwechsel der Zelle wirke auf eine Zunahme der 
Kernrnasse hin, auf ein Wachstum des Kerns auf Kosten des Cytoplasmas also, 
und müsse daher die Teilungsfähigkeit der Zelle "bis zu einem gewissen Grade 
in ungünstigem Sinne" beeinflussen. 

Im Jahre 1908 gab R. HERTWIG diesen seinen Grundvorstellungen eine 
endgültige Fassung und erweiterte sie namentlich auf Grund inzwischen durch
geführter Untersuchungen von POPOFF an dem Infusor Frontonia leucas, welcher 
die Größenzunahme von Kern und Zellenleib zwischen zwei aufeinanderfolgenden 
Teilungen möglichst genau zu bestimmen und in Kurven graphisch darzu
stellen unternommen hatte. Die Ergebnisse dieser Arbeit, die auch den Einfluß 
der Temperatur auf die Größenverhältnisse der Zell bestandteile berücksichtigt 
hatte, zeigten, "daß das Protoplasma sowohl in der Kälte wie in der Wärme 
von einer Teilung zur anderen eine allmähliche, auf die Zeit ganz gleichmäßig 
verteilte Zunahme erfährt". Der Kern dagegen "erfährt unmittelbar nach der 
Teilung zunächst eine Abnahme seiner Masse". Dann erst beginnt auch beim 
Kern eine erneute Zunahme ("funktionelles Wachstum") bis die Anfangsgröße 
wieder erreicht ist. "Von da ab wächst der Kern ganz langsam weiter bis zur 
Zeit, in welcher die Teilung beginnt". "Hier tritt dann eine ganz rapide Zu
nahme der Kernrnasse ein (Teilungswachstum). " Es ließ sich aber auch zeigen, 
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daß die Kernplasmarelation von einer Teilung zur anderen tatsächlich "eine 
beständige Veränderung erlährt". Für den Anfang der Entwicklung bestimmte 
sie POPOFF für Tiere der Wärmekultur auf 1: 64-67, für "Kältetiere" auf 1: 54. 
Dieses Verhältnis würde nach HERTWIG der Kernplasmanorm entsprechen. 
In der Folge bis zur 15. Stunde in der Wärme, annähernd bis zur 70. Stunde 
in der Kälte wächst die Differenz zwischen Kern- und Cytoplasmamasse bis 
zu 1:98-100 für Wärme, 1:84 für Kälte. Damit ist der Zustand der Kern
plasmaspannung erreicht. Nun führt das rasche "Teilungswachstum" des 
Kerns wieder zu einer Vergrößerung der Kernplasmarelation, "bis zur Zeit 
der Teilung das ursprüngliche Verhältnis der Kernplasmanorm wiederhergestellt 
ist". Somit hatten die Beobachtungen und Berechnungen POPOFFS eine Über
einstimmung mit den theoretischen Auffassungen HERTWIGs ergeben. Nur 
die Verkleinerung des Kerns unmittelbar nach jeder Teilung war unerwartet. 
Außerdem hatte die Aufzeichnung der enormen Kernvergrößerung "zur Zeit, 
in welcher die Teilung beginnt", die Einführung des neuen, aber für die eigentliche 
Theorie nicht wesentlichen Begrüfs des Teilungswachstums veranlaßt, sowie 
die Unterscheidung dieses letzteren vom funktionellen Kernwachstum. Wir 
haben an anderer Stelle unser Bedenken gegen diesen Begriff des Kernwachstums 
im Anfang der Teilung geltend gemacht und die Meinung begründet, daß diese 
regelmäßig in den Beginn der Teilung fallende Kernvergrößerung, die zu den 
mitotischen Vorgängen selbst gehört und nichts mit der Veranlassung der Mitose 
zu tun hat, nicht echtes Wachstum, sondern Volumvergrößerung durch Flüssig
keitsaufnahme ist (S. 276). 

R. HERTWIG hat den Weg gewiesen, auf dem die Berechtigung seiner Theorie 
der Zellteilung "durch ganz exakte Untersuchungen und Experimente" zu 
prüfen sein würde. Die Schwierigkeiten, welchen solche Feststellungen begegnen 
müssen, hat er selbst erkannt und zum Teil namhaft gemacht. Wenn wir darauf 
ausgehen, die positiven Befunde zusammenzutragen, welche für die Richtigkeit 
der HERTWIGschen Zellteilungslehre angeführt werden können, so gelangen wir 
nicht zu einer ansehnlichen Ausbeute im Gegensatze zu der reichen Förderung 
in bezug auf andere celluläre Fragen, welche die Kernplasmatheorie im übrigen 
angeregt und ermöglicht hat [ERDMANN (1910, 1911)]. Vor allem sind hier die 
Arbeiten von MARCUS (1906), ERDMANN (1908) und GODLEWSKI (1908) über 
die Massenverhältnisse von Plasma, Kern und Chromosomen in der normalen 
und durch äußere Faktoren veränderten Entwicklung des Seeigeleies anzuführen. 
Diese Untersucher fanden übereinstimmend, daß sich durch erhöhte Temperatur 
kleinkernige und zeIlreiche Keime bilden, bei erniedrigter Temperatur aber 
eine kleinere Anzahl von ungefähr dreimal so großen Zellen entstehen. Aus dem 
Vergleich der Kerngrößen und der Zellgrößen, die ERDMANN beide direkt be
stimmte, während MARCUS nur die Kerngrößen direkt gemessen, die Zellgrößen 
indirekt ermittelt hat, ging hervor, daß sich die Kernplasmarelation in der 
Kältekultur zuungunsten des Plasmas, in der Wärme dagegen zuungunsten 
des Kerns verändert hatte. Die Abhängigkeit der Kernplasmarelation von der 
Temperatur hat später wie die vorgenannten Autoren auch O. KÖHLER (1912) 
gegen BORNIG (1909), der sie bei Ascaris-Keimen nicht fand, nachgewiesen. Wir 
können die beiden Tatsachenreihen : Veränderung der Kernplasmarelation zu
ungunsten des Plasmas und die geringe Anzahl von Teilungsschritten in der 
Kälte nun im Sinne der Kernplasmatheorie der Zellteilung zusammenfügen, 
wie auch das gegensätzliche Verhalten der Embryonalzellen in der Wärme. 
Die Kälteverschiebung der Kernplasmarelation ist dem Eintritt der kritischen 
Kernplasmaspannung, die durch überwiegendes Plasmawachstum und die 
Verschiebung der Relation zuungunsten des Kerns herbeigeführt wird, abträg
lich. Es kann nur selten zur Teilung kommen und mit dem Wachstum des Kerns 
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stellt sich eine entsprechende Vergrößerung des Zellenleibes her. In der Wärme 
aber wird durch die entgegengesetzte Verschiebung der Kernplasmarelation 
der Zustand der Störung bald nach erfolgter Teilung wieder erreicht und das 
Ergebnis sind zahlreiche und kleine Zellen. Auch der Unterschied zwischen 
amphikaryotischen und hemikaryotischen Seeigelkeimen, den 'BOVERI (1905) 
gefunden hat, läßt sich für die HERTwIGsche Lehre verwerten. Wenn die ersteren 
bei doppelt so großer Chromosomenzahl viel größere Kerne besaßen als die 
hemikaryotischen, dafür aber bei den letzteren doppelt so viele Zellen vorhanden 
waren und wenn ebenso infolge dispermer Befruchtung [BOVERI (1907)] die 
großkernigen Teile der Plutei zugleich die geringe Zellenzahl, die kleinkernigen 
die große aufwiesen, so läßt sich dafür immerhin folgende Erklärung geben: 
die infolge ihrer kleinen Chromosomenzahl im Wachstum beschränkten Kerne 
werden jeweils eher vom Plasmawachstum überholt und daher wird bei ihnen 
die Kernplasmaspannung und damit die Teilung bedeutend häufiger eintreten 
als bei den chromatinreichen Kernen, die durch ihr stärkeres Wachstum dem 
Zellenleib länger Widerpart halten, wodurch die Grenze, von der ab sie nicht 
mehr mitwachsen können und sich die Kernplasmarelation zu ihren Ungunsten 
verändert, hinausgeschoben ist. 

Jedoch die zuletzt genannten Fälle lassen eine solche Erklärung lediglich 
erlaubt erscheinen, ob sie richtig ist, steht dahin. Denn über die Kernplasma
relation wissen wir bei ihnen nichts, wir wissen nicht, ob tatsächlich beim Eintritt 
der Mitose die Kernplasmarelation zuungunsten des Kerns verändert ist. Wir 
können mit Sicherheit nur behaupten, daß eine größere und infolge ihres größeren 
Kerns größere Zelle sich seltener teilt als eine kleinere von derselben Art. Worauf 
aber der seltenere Eintritt der Teilungsbereitschaft beruht, das läßt sich nicht 
sagen, solange wir hier nicht eindeutige Wachstumskurven von Kern und Zellen
leib wie bei Paramäcien besitzen, und was den Zusammenhang zwischen Häufig
keit der Teilung und tatsächlich in der einen oder anderen Richtung verschobener 
Kernplasmarelation unter dem Einfluß von Kälte und Wärme betrifft, so 
könnte man wohl auch sagen, daß nicht die Veränderung der Kernplasma
relation zugunsten des Kerns die Teilung hinauszögert, sondern, daß infolge 
einer Teilungshemmung aus irgendwelchen anderen Gründen der Kern stärker 
zu wachsen die Gelegenheit bekommt, als wenn die Mitose zu einem früheren 
Zeitpunkt einsetzen würde. Hier könnte unter dem Einfluß der Kernplasma
theorie der Mitose das post hoc als ein propter hoc erscheinen. Beweise für die 
Richtigkeit der HERTwIGschen Lehre dürfen wir in den angeführten Beispielen 
also noch nicht erblicken, obgleich die gute Übereinstimmung der Tatsachen 
mit der Voraussetzung hier nicht zu verkennen ist. Darauf ist eigentlich noch 
niemals mit genügender Klarheit hingewiesen worden. 

Es scheint vor allem der Nachweis dafür noch zu fehlen, daß eine von der 
Theorie geforderte Verschiebung der Kernplasmarelation regelmäßig dem Eintritt 
der Mitose vorausgeht. Die Schwierigkeiten, welche der Prüfung dieser Frage 
entgegenstehen, betreffen nicht nur die technische Durchführung der Messungen 
von Kern- und Zellgrößen [so ERDMANN (1911)], sondern sie erwachsen ins
besondere auch aus der Unsicherheit, die bei der Verwertung gefundener Volumina 
von Kern- und Zellenleib sich ergeben. Volumenquotient und Massenquotient, 

als welcher der Quotient ! von HERTWIG aufgefaßt worden ist, können natür

lich nur füreinander gesetzt werden, wenn Kern-und Plasma von gleicher Dichte 
sind oder wenn wenigstens die relative Dichte derselben immer die gleiche bleibt. 
Insbesondere beim Kern liegt es auf der Hand, daß Schwankungen seiner Größe 
noch keineswegs auf Vermehrung oder Verminderung seiner lebendigen Masse 
beruhen müssen (s. unsere Kritik an dem Begriff des "Teilungswachstums" 
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S. 276). Das wurde auch frühzeitig erkannt und man glaubte, den Begriff der 
Kernplasmarelation durch den der Chromosomenplasmarelation [MARcus (1906)] 
oder den der Chromatinplasmarelation [ERDMANN (1908)] ersetzen zu sollen. 
Aber damit ist, so beziehungsreich solche Gesichtspunkte auch sind, für die 
besondere Frage nach der Ursache des Eintritts der Zellteilung nichts gewonnen, 
weil es nicht möglich ist, Chrömosomengröße oder Chromatinmenge vor der 
Teilung zu erfassen. Ebensowenig ist das Volumen des Zellenleibes, auch ab
gesehen von wechselnder Dichte, ein zuverlässiger Ausdruck für die Masse 
des Cytoplasmas, da Vakuolenbildung und vor allem Einlagerungen para
plasmastischer Zellbestandteile das Zellvolumen häufig erhöhen. 

Aber auch in dem Falle, daß man bei in rascher Vermehrung begriffenen 
Zellen für einen Teil derselben eine Kernplasmarelation feststellen könnte, 
welche nach der Theorie dem Spannungszustand entsprechen und die betreffende 
Zelle als unmittelbar vor der Teilung stehend kennzeichnen würde, so wüßte 
man dennoch nicht, ob die Erscheinung dieser "Gleichgewichtsstörung" jeweils 
mit Notwendigkeit zur Teilung führen muß. Es scheint sogar manches dafür 
zu sprechen, daß ein derartiger eindeutiger Kausalzusammenhang nicht besteht. 
Wir dürfen auf Grund der oben erwähnten Versuche über die Abhängigkeit 
der Kernplasmarelation von der Temperatur die in einem bestimmten Fall 
gegebene Kernplasmarelation als den Ausdruck einer Gleichgewichtslage auf
fassen, die bestimmten Bedingungen angepaßt ist und sich beim Wechsel ge
wisser äußerer Bedingungen als veränderlich erweist. RAuTMANN (1909) hat die 
:Fähigkeit der Zelle, ihre Kernplasmarelation in kurzer Zeit der Temperatur 
entsprechend "umzuregulieren", näher studiert. Es muß uns deshalb durchaus 
möglich erscheinen, daß die Zelle eine Verschiebung der Kernplasmarelation 
von sich aus irgendwie ausgleichen kann, ohne daß als einziger Ausweg, die ein
getretene Spannung auszugleichen, die mitotische Teilung übrig bliebe. Wenn 
es Fälle der sog. inneren Teilung gibt (JAKOB.J s. S. 29), d. h. der Vervielfachung 
der Kernbestandteile im Gefolge des Kernwachstums ohne Einleitung einer 
Mitose, und wenn es richtig ist, was PETER und BENNINGHOFF (s. S. 583) gemeint 
haben, daß unter gewissen, die Mitose ausschließenden Umständen, das Teilungs
bedürfnis der Zelle also ein eingetretener "Spannungszustand" auch durch 
amitotische Teilung ausgeglichen werden kann, dann ist es schwer, an die 
zwingende Notwendigkeit der ursächlichen Verknüpfung von Kernplasma
relation und mitotischer Teilung zu glauben. 

Aus dem Dargelegten ist es verständlich, daß die HERTwIGsche Theorie, 
so viel auch für sie zu sprechen scheint und so ansprechend sie aus den oben 
angeführten Gründen auch ist, doch bis jetzt noch keine Lösung der Frage 
nach den Ursachen oder der Ursache der mitotischen Zellteilung gebracht hat. 

ß) Zellteilungshormone (G. HABERLANDT). 

Im Jahre 1902 hatte G. HABERLANDT an mechanisch isolierten Pflanzen
zellen verschiedener Art festgestellt, daß diese in Nährlösungen oft wochenlang 
am Leben blieben, auch mancherlei Wachstum zeigten, daß sie aber niemals 
Zellteilungen eingingen. Er schloß daraus, daß möglicherweise "Wuchsenzyme" 
im Sinne von BEIJERNIK bei den Teilungen eine Rolle spielen, die den Zellen 
erst zugeführt werden müssen. Die experimentelle Prüfung dieser Vermutung 
wurde erst im Jahre 1912 in Angriff genommen. Zu diesem Zwecke stellte HABER
LANDT (1913-1922) Kulturversuche mit kleinen plättchenförmigen Gewebs
fragmenten der Kartoffelknolle an mit dem Ergebnis, "daß in dünnen Plättchen 
aus dem Mark der Knolle die zur Wundkorkbildung führenden Zellteilungen 
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fast ausnahmslos nur dann eintreten, wenn die Versuchsobjekte ein Leitbündel
fragment enthalten". Es genügte, wenn dieses aus dem Leptom, d. h. aus 
Siebröhren mit ihren Geleitzellen bestand. Bündellose Plättchen, mittels einer 
dünnen Agarschicht auf bündelhaltige geklebt, zeigten gleichfalls den begünstigen
den Einfluß des Leptoms, indem über demselben einzelne Zellteilungen auftraten. 
Daraus wurde gefolgert, daß aus dem Leptom, wahrscheinlich von den plasma
reichen "Geleitzellen" hervorgebracht, ein "Zellteilungshormon" in die 
bündellosen Plättchen hinüberdifftmdiere. Zugleich legte die Versuchsanordnung 

Abb. 362. Schematische Darstellung des Quer· 
schnittes durch ein würfelförmiges Stengelstück 
von Sedum spectabile. (Gestrichelte Zone: Holz· 
körper; Halbkreise und Punkte: Gefäßbündel; 
schwarzer Strich: Verteilung der Zellteilungcn.) 

Abb. 363. Drei Markzellen. die sich mehrmals 
geteilt haben. 

Abb. 364. Schematische Darstellung des Quer· Abb. 365. Zwischen Schnittfläche und Gefäß 
schnittes durch ein Gewebsstückehen der Kohl· gelegene Zellen, die sieb geteilt haben. 
rabiknolle. Oben rechts ein Gefäßbündel. Starke, 
ausgezogene Linie und Striche geben die Orte 

an, wo Zellteilungen stattfanden. 

Naeh HABERLAND'r aus A. GURwrrscH (1926). 

den Gedanken nahe, es könnte für die Wirksamkeit dieses Hormons die Ver
bindung mit dem "Wundreiz" von Belang sein. Andere in der Folgezeit ausge
führte Versuche mit Gewebsfragmenten der Stengel von Sedum spectabile, 
Althaea rosae und der Kohlrabiknolle (Brassica oleracea gongylodes) ergaben 
eine Bestätigung des aufgefundenen Zusammenhangs. Besonders überzeugend 
waren die Ergebnisse von Kulturversuchen mit kleinen Blattstückchen ver· 
schiedener Peperomiaarten und Crassulaceen ( Bryophyllum, Kalanchoe, Crassula) , 
welche HABERLANDTS Schüler LAMPRECHT (1918) durchgeführt hatte. Wurden 
tangential gespaltene Blattstückchen unter den gleichen Bedingungen gezüchtet, 
so zeigten nur die bündelhaitigen Lamellen Zellteilungen, die bündellosen aber 
dann, wenn die beiden Lamellen mit feuchten Schnittflächen wieder aufein
andergelegt wurden, und zwar zuerst über den Gefäßbündeln der anderen Lamelle, 
später auch über die ganze Wundfläche hin. Der "Zellteilungsstoff" erwies sich 
dabei auch zwischen den Blattlamellen verschiedener Pflanzenarten bisweilen 
auch nahe verwandter Gattungen wirksam, er ist also nicht arteigen. 
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Die andere Richtung, in welche diese Versuche wiesen, verfolgten Unter. 
suchungen HABERLANDTs über das Wesen des "Wundreizes" oder der "Wund· 
hormone", auf deren mögliche Wirksamkeit eine von WIESNER (1892) geäußerte 
Vermutung, sowie von Tierphysiologen und Chirurgen, vor allem von A. BIER 
(1917) mitgeteilte Beobachtungstatsachen die Aufmerksamkeit bereits gelenkt 
hatten. Vor allem war, wie wir noch näher auszuführen haben, die Theorie 
der pathologischen Gewebsneubildung von CARL WEIGERT (1873) auf den Ge
danken gegründet, daß Zerfallsprodukte bei der Gewebsnekrose oder bei tief
greifenden Gewebsschädigungen die Neubildung von Zellen anzuregen ver
mögen. 

HABERLANDT führte seine Versuche hauptsächlich mit 1-2 cm hohen Quer
scheiben der Kohlrabiknolle aus. Dieselben wurden in je drei Sektoren geteilt. 
An zwei Sektoren wurde die obere Wundfläche unter der Wasserleitung 10 bis 
20 Minuten lang mittels eines kräftigen Strahles abgespült. Hierdurch sollten 
die Plasmareste der verletzten Zellen mehr oder minder vollständig entfernt, 
die Zellen der Wundhormone beraubt werden. In diesem Zustand wurde einer 
dieser beiden Sektoren kultiviert. An dem anderen Sektor wurde dagegen 
auf die abgespülte Schnittfläche ein Gewebsbrei aufgetragen, der durch Ab
schaben oder Zerreiben aus der Versuchsknolle gewonnen war. Hier sollte die 
Wirksamkeit der Wundhormone sich in besonders starkem Ausmaße erweisen. 
Der dritte Sektor diente zur Kontrolle und wurde belassen, wie er aus dem Quer
schnitt hervorging. Alle drei Sektoren kamen nach 8-lOtägigem Verweilen 
in Glasschalen auf feuchtem Filtrierpapier zur mikroskopischen Untersuchung. 
Das Ergebnis derselben entsprach der Erwartung durchaus. Unter den abge
spülten Wundflächen waren "die Zellteilungen bedeutend spärlicher oder wenig
stens in einer geringeren Anzahl von Zellschichten" aufgetreten als unter den 
nicht abgespülten. Waren aber die abgespülten Wundflächen mit dem Gewebs
brei in dünner Schicht beschickt worden; so fanden sich darunter "meist ebenso 
zahlreiche, zuweilen sogar noch reichlichere Zellteilungen als unter den nicht 
abgespülten Flächen". Damit war für HABERLANDT "die Wirksamkeit von 
Zersetzungsprodukten der getöteten Zellen als teilungsauslösende Wundhormone 
experimentell erwiesen" [(1922) S. 148]. Eine völlige Einstellung jeglicher Zell
vermehrung war freilich nicht erzielt worden, weil, wie HABERLANDT angibt, 
aus verschiedenen Gründen die reinliche Entfernung der abgestorbenen Plasma
teile technisch nicht möglich sei. 

Bemerkenswerte Unterschiede ergaben sich, wenn Laubblätter von Crassu
laceen durchschnitten oder durchrissen wurden. Im ersteren Fall traten 
unter der Wundfläche "nach wenigen Tagen reichliche Zellteilungen" auf und 
dies entspricht den Voraussetzungen. War aber das Blatt langsam und vorsichtig 
entzweigerissen worden, so konnte dadurch die Verletzung von Zellen vermieden 
worden sein, indem die Trennung "ganz glatt längs der Intercellularspalten und 
in den Mittellamellen der Scheidewände" vor sich gegangen war. Unter den 
grün gebliebenen Rißflächen blieben denn auch die Teilungen vollständig aus. 
Wurden die Rißflächen aber mit Gewebesaft derselben Pflap.ze qenetzt, so 
stellten sich wieder reichliche Teilungen ein. Benetzung mit Wasser blieb 
hingegen wirkungslos. 

HABERLANDT hat in bezug auf die chemische Natur seiner Wundhormone 
die Vermutung geäußert, "daß sie in den getöteten oder verletzten Protoplasten 
durch autolytische Vorgänge entstehen". Abgekochter Gewebebrei hatte eine 
bedeutend geringere Wirkung als der rohe. Daraus schien hervorzugehen, 
"daß an der Bildung der Wundhormone Enzyme beteiligt sind, die autolytische 
Prozesse einleiten". 
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Andere Versuche HABERLANDTti betrafen das Verhalten einzelner Zellen 
und Zellgruppen nach mechanischen Verletzungen und wurden an ein- und 
mehrzelligen Haaren, Epidermiszellen und Schließzellen der Spaltöffnungen 
angestellt. Es ergab sich, "daß eine ausgewachsene vegetative Pflanzenzelle, 
die nur von intakten Zellen umgeben ist, durch eine streng lokalisierte mecha
nische Verletzung experimentell zur Teilung angeregt werden kann". Hier 
kann nur eine Erzeugung des Wundhormons in der verletzten Zelle selbst in 
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Betracht kommen und es ist also nicht das Absterben von 
Protoplasten die unerläßliche Vorbedingung zur Erzeugung 
dieser Stoffe, sondern die bloße Verletzung und Schädigung 
genügt bereits, die Bildung von Wundhormonen zu veran
lassen. Man hätte hiernach zwischen den eigentlichen Wund
hormonen und jenen anderen beim spontanen Absterben 
von Protoplasten entstehenden Hormonen, den "N ekr'oh'or-

b 

monen" zu unterscheiden [HABER
LANDT (1922) S. 158]. 

HABERLANDT dehnte die so ge
wonnenen Vorstellungen auf die Ent
wicklungs erregung der Eizelle aus, 
welche in der Tat auch durch mecha-

Abb. 366. Verletzte Haare von Coleus Rehneltia· 
nus (a) und von Pelargonium zonale (b). Proximal 
von den beschädigten Zellen rege Zellteilungen resp. 

nische Reize und durch Verletzung 
des Eies mit einer feinen Glas- oder 
Platinnadel bewirkt werden kann 
(BATAILLON s. S. 485). Ausgehend 
von seinen Erfahrungen über die 
Diffusion der Wundhormone, ver
suchte HABERLANDT durch Quet
schung oder Anstechen der vorher 
kastrierten Fruchtknoten von Oeno
thera Lamarkiana die Eizelle, welche 
wegen ihrer Kleinheit hier nicht 
direkt dem mechanischen Eingriff 
zugänglich ist, zur parthenogeneti
schen Entwicklung anzuregen. In 
wenigen Fällen gelang dies in der 
Tat und es bestätigte sich also die 
Vermutung, "daß zur Auslösung der 
traumatischen Parthenogenesis einer 

Zellwucherung. 
Nach HABERLANDT aus A. GURWITSCH (1926). 

angiospermen Eizelle die Zufuhr von Wundhormonen aus ihrer Umgebung 
genügen müßte", wenn auch der Erfolg des Versuchs "bisher nur ein recht 
bescheidener war" [HABERLANDT (1922) S. 153]. Sehr bemerkenswerte Be
ziehungen ließen sich von solchen Versuchsergebnissen zur natürlichen Bildung 
von Adventivembryonen und zur natürlichen Parthogenese bei Pflanzen her
stellen [HABER~ANDT (1922)]. 

Auf Grund dieser Erfahrungen arbeitete HABERLANDT (1922) auch eine Theorie 
der Entwicklungserregung durch die Besamung des befruchtungsbedürftigen 
Eies aus. Verhältnismäßig leicht fügen sich seiner Anschauung die im Tier
und Pflanzenreich weitverbreiteten Fälle, bei denen die Spermien durch besondere 
Einrichtungen aktiv in das Ei eindringen und dabei dem Ei "relativ stärkere 
Verletzungen" beibringen. Wenn aber der Kopf des tierischen Spermiums 
nicht spitz oder scharfkantig, sondern stumpf oder gar kugelförmig, also nicht 
geeignet ist, die Eioberfläche zu durchbohren, sondern wenn er vom Eiplasma 
umflossen und ins Innere des Eies hereingezogen wird, dann wird er doch bei 
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seiner Beförderung durch das Cytoplasma "relativ feste Strukturen desselben 
zerstören oder wenigstens schädigen müssen". Auch dabei könnte es zur Bildung 
von Wundhormonen kommen. Aber auch an andere Möglichkeiten müsse man 
denken, so an von den eingedrungenen Samenzellen ausgehende Giftwirkung, 
welche die benachbarten Plasmapartien des Eies zur Hervorbringung von 
Teilungshormonen veranlaßt. Oder es könnte die Auflösung von Teilen des 
eingedrungenen Spermiums mit der Bildung von Nekrohormonen einhergehen. 
Diese Erwägungen lassen sich auch auf die Entwicklungserregung der pflanz
lichen Eizelle anwenden. Die physiologische Polyspermie (s. S. 263) hält HABER
LANDT[(1922) S. 168] für eine nützliche Einrichtung wegen der damit möglicher
weise verbundenen "Mehrproduktion von Wund- und Nekrohormonen"; das sei 
um so wahrscheinlicher, als es sich bei der physiologischen Polyspermie um 
große dotterreiche Eier handelt, "für die der Schwellenwert des Reizes nicht 
erreicht würde, wenn nur ein einziges Spermatozoon die Teilungshormone 
hervorbrächte". Ist die Entwicklung des Eies durch die Besamung einmal in 
Gang gesetzt, "so vermag das derart entstandene embryonale Gewebe die 
Teilungshormone, die von jetzt an die Zellteilungen auslösen, offenbar selbst 
zu erzeugen". "Dies wird auch für alle primären embryonalen Gewebe gelten, 
die, wie das Urmeristem der Vegetationsspitzen, direkt vom Embryo abstammen" 
[HABERLANDT (1922)]. 

Vorläufig mußte HABERLANDT zunächst bei den höheren, gefäßbündel
führenden Pflanzen nach dem Ort und der Art ihrer Entstehung also dreierlei 
Zellteilungshormone annehmen: 

1. Hormone des Embryos und der Meristeme, 
2. die Hormone des Leptoms, und 
3. die Wund- und Nekrohormone. 
Inwieweit diese Reizstoffe miteinander verwandt oder wesensgleich sind, 

läßt sich natürlich, solange sie aus gewissen Wirkungen nur erschlossen und nicht 
als bestimmte chemische Körper erkannt sind, nicht sagen. 

HABERLANDT hat selbst seine Anschauungen zum Range einer allgemein
gültigen Zellteilungstheorie erhoben, wenn er sagte (1922): "Mag der Tei
lungsmechanismus wie immer geartet sein, auf jeden Fall wird er 
erst durch besondere Reizstoffe in den Gang gesetzt". Man könnte, 
mit den Worten ihres Urhebers selbst, diese Lehre auch als die von der "Akti
vierung des Teilringsmechanismus" durch Reizstoffe bezeichnen. 

Es ist oben besonders bei den Angaben über die Wirkung des Lichtes und 
der Röntgenstrahlen auf den Gesamtorganismus und indirekt auf die Zellen, 
schon darauf hingewiesen worden, daß die HABERLANDTschen Vorstellungen 
auch auf entfernteren Gebieten zur Erklärung herangezogen worden sind. 
Besonders die Annahme von Nekrohormonen hat offenbar wegen ihrer Be
ziehungen zu den Vorgängen der Regeneration und Reparation eine rasche 
Aufnahme in das Schrifttum, besonders das medizinische gefunden (CASPARI). 
Dies lag um so näher, als, wie erwähnt, gerade von Chirurgen im Zusammen
hang mit den Fragen der Wundheilung ähnliche Gedanken bereits geäußert 
worden waren. Vor allem aber kam die Nekrohormonlehre älteren Vorstellungen 
auf dem Gebiete der allgemeinen Pathologie entgegen, die sich wie S. GUTHERZ 
(1926) gezeigt hat, in denselben Bahnen bewegten und sogar noch in größerem 
Ausmaß als HABERLANDTS Lehre biologisches Geschehen unter ein einheit
liches Erklärungsprinzip zusammengefaßt hatten. Der Pathologe C. WEIGERT 
hatte wohl zum ersten Male in seiner Theorie der pathologischen Gewebsneu
bildung (1873) dem "Partialtod" eine die Zellneubildung, das Wachstum und 
das Regulationsgeschehen überhaupt fördernde Wirkung zugeschrieben [so hierzu 
auch MARcHAND (1922)]. Die bei einer Gewebsnekrose oder tiefergehenden 
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Gewebsschädigung erfolgende Ausschaltung von Zellen sollte sekundär die 
Zellneubildung auslösen. Von dieser Annahme aus entwickelte WEIGERT in 
zahlreichen eigenen und aus seiner Schule hervorgegangenen pathologisch
histologischen Untersuchungen eine allgemein biologische Lehre. Es kam 
zunächst hinzu, was der gegenwärtigen Vorstellung über die Bildung von Nekro
hormonen durchaus entspricht, daß auch innerhalb der Zelle gesetzte, wenn auch 
minimale Zerstörungen die Einleitung regulativer Vorgänge zunächst im "Ele
mentarorganismus" der Zelle selbst veranlassen sollten. Dieselben Wirkungen, 
wie sie im Gewebsverbande als intercelluläre angenommen wurden, sollten also 
auch intracellulär sich einstellen können. Die Auslösung von Regulations
vorgängen durch Schädigung eines Gewebes oder einer Zelle erschien WEIGERT 
schließlich aber nur als ein besonderer Fall, als die äußerste Auswirkung eines 
allgemein-biologischen PrinZips, wonach bereits die "physiologische Schädigung" 
zur Aufrechterhaltung des Lebens geradezu notwendig ist und jede physio
logische Leistung durch die mit ihr verbundenen "katabiotischen" Vorgänge 
Regulationsvorgänge, "bioplastische" Prozesse in Gang setzt, die unter Um
ständen über das notwendige Maß, d. h. über den Ersatz des Zerstörten hinaus
gehen kann ("lIyperbiose"). 

Die Erneuerung dieser Lehre WEIGERTB von der HABERLANDTschen Zell
teilungstheorie aus hat in letzter Zeit GUTHERZ (1926) durchgeführt. Er hat, 
weil "wir mit dem Wort "Hormone" den Gedanken an spezifische Wirkungs
weisen zu verbinden pflegen", die indifferenten Bezeichnungen "Nekrotine" 
und "Metaboline" für die fraglichen Stoffe vorgeschlagen und durch die Ein
führung des letzteren Namens bekundet, daß er mit WEIGERT schon im normalen, 
besonders im gesteigerten Stoffwechsel hervorgebrachten Substanzen die ange
nommenen Wirkungen zuschreiben wollte. Unter den Beweisen, die er für 
diese seine Auffassung anführt, befinden sich Befunde über Steigerung des 
Wachstums in Gewebekulturen durch Zusatz von " Gewebsautolysaten" , 
worauf wir in anderem Zusammenhang bereits hingewiesen haben (s. S. 474). 
Auch wertet er die starke Wirkung, welche die parenterale Zufuhr von Bestand
teilen abgestorbener Zellen auf den Organismus, besonders auf die homologen 
Zellen ausüben soll, zugunsten der Nekrotinhypothese aus. Es ist bemerkens
wert, daß MrYAGAWA (1924), auf dessen Experimente er sich dabei bezieht, 
zu den gleichen Schlußfolgerungen über "die funktionelle Bedeutung des Partial
todes" gekommen war wie GUTHERZ im Anschluß an HABERLANDTB Pflanzen
experimente. Übrigens ist diese Vorstellung von der Leistungssteigerung des 
Organismus durch die parenterale Zufuhr von Eiweißkörpern ("unspezifische 
Reiztherapie"), wie auch die Berufung auf das ARND.T-ScHuLzEsche Prinzip, 
dessen sich auch GUTHERZ und MrYAGAWA bei ihrer Beweisführung bedienten, 
im gegenwärtigen medizinischen Schrifttum überhaupt weitverbreitet und nur 
zu bereitwillig findet man da und dort die Meinung aufgegriffen, daß die 
cellulären Leistungen durch solche Eingriffe in den Stoffwechsel "angeregt" 
würden. Dabei wird nicht bedacht, wie weit wir noch davon entfernt sind, 
sichere tatsächliche Anhaltspunkte für solche Annahmen geben zu können. 
Gerade aus dieser mehr allgemeinen Einstellung heraus, erscheint es gut ver
ständlich, warum die auf dem Boden der HABERLANDTschen Forschungen 
erwachsenen Anschauungen gerade in der Medizin so leicht Eingang gefunden 
haben (s. auch S. 486). Auf die Beziehungen zur Heilkunde, wie auch auf den 
Zusammenhang der Nekrotin- und Metabolinhypothese mit dem Krebsproblem, 
ging GUTHERZ selbst genauer ein. Auch lieferte er durch seine Untersuchungen 
über eigenartige Degenerationserscheinungen an jugendlichen Oocyten im Eier
stock etwa drei Wochen alter Kätzchen einen eigenen cytologischen Beitrag, 
welcher sich der vertretenen Lehre eingliedern ließ. 
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Gerade indem er diese Untersuchungen über vorzeitige Chromatinreifung 
an physiologisch degenerierenden Säugeroocyten [GUTHERZ (1925)] in den 
größeren Zusammenhang des gekennzeichneten Lehrgebäudes einfügte, hat sich 
GUTHERZ das Verdienst erworben, Wege gezeigt zu haben, auf denen durch die 
Verbindung genauer cellulärer Untersuchung mit dem Experiment die Prüfung 
der HABERLANDTschen und des weiteren der WEIGERTsehen Lehre angebahnt 
werden müßte. So eindrucksvoll die Versuchsergebnisse HABERLANDTs auch 
sind und so wenig Grund besteht, an ihrem tatsächlichen Ausfall zu zweifeln, 
hinreichende Beweise für das Vorhandensein spezifischer Stoffe, wie doch 
HABERLANDT (aber schon nicht mehr GUTHERZ) angenommen hat, sind sicher 
bis jetzt nicht erbracht worden. Wir haben unter anderem von der Wirkung 
kleinster Giftmengen, von der teilungserregenden Wirkung aller möglichen 
anderen Stoffe, von der Bedeutung der H-Ionenkonzentration des Cytoplasmas 
für die Zellteilung gehört. Es ist doch durchaus möglich, daß z. B. aufgetragener 
Gewebebrei durch irgendeine dieser stofflichenoder physikalischenVeränderungen 
die Zellteilungen befördern könnte. Wir wissen gar nicht, welches die eigentlichen 
Gründe für das Auftreten von Zellteilungen sind, wenn Zellen zerstört und ihre 
Zerfallsprodukte von den übrig gebliebenen aufgenommen werden. Gegen diese 
ablehnende Haltung könnte man allerdings einwenden, daß man doch auch 
bei ausgemachter Hormonwirkung über die Angriffsweise des Hormons nichts 
angeben könne. Das ist richtig, aber wenn wir sonst von Hormonwirkung 
sprechen, dann kennen wir doch das Hormon als einen seiner Wirkungsweise 
und Herkunft nach bestimmten Körper. Hier fehlt in dieser Beziehung jede 
Sicherheit und darum bleibt uns die Möglichkeit offen, nach anderen als hormo
nalen Wirkungen auszuschauen. GURWITSCH [(1926) S. 103] hat ganz dem
entsprechend erklärt, daß die Ergebnisse HABERLANDTS "noch nichts darüber 
präjudizieren, ob durch das Hormon ein chemisches Feld erzeugt werde, d. h. das
selbe sich über den ganzen Wundbezirk als solches ausbreitet oder ob nicht 
vielmehr das Hormon als Erzeuger mitogenetischer Strahlen auftritt, demnach 
ein Strahlungsfeld erzeuge". Man sieht aus dieser Bemerkung, wie wenig selbst 
bei Anerkennung der Teilungshormone als solcher über ihre Wirkungsweise 
bis jetzt ausgemacht ist. Wer aber diese Hormone selbst noch in Zweifel zieht, 
wie es GUTHERZ ganz richtig getan hat, dem bleibt die Freiheit, in Hinblick 
auf die Erklärung den HABERLANDTschen Experimenten gegenüber eine ab
wartende Stellung einzunehmen. Man wird jetzt die Gründe billigen, aus denen 
wir oben (S. 477) von "Möglichkeitsfaktoren von der Art der Hormone" ge
sprochen und nicht wie KORNFELD so verhältnismäßig klare Versuchsergebnisse 
wie die von ROMEIS der HABERLANDTschen Lehre sogleich untergeordnet haben. 
ROMEIS konnte mit aller Wahrscheinlichkeit, wie wir gezeigt haben, ein be
stimmtes Hormon, das der Schilddrüse, als den zellteilungsfördernden Faktor 
bezeichnen. Aber eine solche Hormonwirkung ist doch etwas ganz anderes 
als die vorerst noch so undurchsichtigen Wirkungen der HABERLANDTschen 
"Teilungshormone" . 

Schließlich wollen wir hier noch einmal daran erinnern, daß in Fällen, bei 
denen eine Bestätigung der HABERLANDTschen Lehre wäre zu erwarten gewesen 
und den Untersuchern nicht hätte entgehen können (POLITZER und ALBERTI, 
KORNFELD s. S. 508, 510) entschieden keine Wirkung von Nekrohormonen oder 
Nekrotinen sich gezeigt hat. Berücksichtigung verdienen in diesem Zusammen
hang auch die Studien über die Regeneration der Kaninchenhornhaut von 
F. SALZER (191la). Der Autor hat mittels eines feinen Trepans per
forierende unkomplizierte Wunden der Hornhaut gesetzt und die Regeneration 
in 28 Fällen in Stadien von zwei Stunden bis zu vier Monaten größtenteils auf 
Schnittserien untersucht. Für das Hornhautepithel e-rgab sich dabei, daß 
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Zellverschiebung in erster Linie den entstandenen Defekt decken. SALZER 
(1. c. S. 303) meint allerdings, es sei "von vornherein auszuschließen, daß die 
ungeheure Masse von Epithelzellen, die erforderlich ist, um z. B. einen Defekt 
von 4 mm zu überkleiden und teilweise auch der Tiefe nach auszufüllen, allein 
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Abb. 367. Herbstfrosch. 6 Tage nach Setzung der runden, 4 Tage nach der Strichwunde. Deutliche 
reine Hemmungswirkung der Strichwunde. Zu beachten namentlich der mit Pfeil angedeutete Bezirk, 
wo die hemmende Wirkung der Nachbarschaft der Strichwunde sich besonders bemerkbar macht. 

Nach GURWITSCH: Arch. Entw.mechan.l00. 

durch Verschiebung gewonnen werden könnte". Auch RANVIER hatte ange
geben, daß nur die Deckung kleiner Defekte durch Verschiebung erfolge, während 
bei größeren Wunden Zellvermehrung stattfinde. Indessen hat SALZER trotz 
gründlichster Nachforschung, ebenso wie vor ihm RANVIER und MARCHAND 
beim gleichen Objekt, "nur außerordentlich wenige" Mitosen gefunden. "So gut 
wie keine Mitosen" waren auch in den Regenerationsstadien nicht perforieren
der Hornhautwunden anzutreffen [SALZER (1911 b) S. 182]. Das sind entschieden 
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Befunde, die nicht zugunsten einer Nekrohormontheorie der Zellteilung sprechen, 
ja nicht einmal für die regelmäßige Wirksamkeit des "Wundreizes". 

Und wenn im Anschluß an einen Defekt oder in der Umgebung einer Wunde, 
wie es im allgemeinen ja stets zu erwarten ist, Mitosen auftreten, so liegen die 
Verhältnisse in den einzelnen Fällen doch recht verschieden. Besonders ist die 
verschieden lange Latenzzeit bemerkenswert, die bis zum Auftreten der Zell
teilungen verstreicht. So sah BARFURTH (1891) im Regenerationsblastem der 
Schwanzspitze von Froschlarven Mitosen erst am zweiten Tage (1. c. S. 412) 
und er stellte aus dem damaligen Schrifttum eine Reihe von Angaben zusammen, 
welche zu diesem Punkt gehören. GURW1TSCH hat neuerdings (1927) bei der 
Wundsetzung an der Hornhaut junger Frösche die Mitosen "im Sommer am 
4. Tage, im Frühherbst am 5. Tage, Ende September am 6. Tage (und dann 
"relativ spärlich")" gefunden. Auch machte er die Entdeckung, "daß neben dem 
positiven, von der Wunde ausgehenden Teilungsimpuls noch ein unabhängiger 
negativer d. h. hemmender Faktor mit im Spiele ist". Dafür spricht schon 
"die konstante Tatsache, daß die nächste Umgebung der Wunde stets arm an 
Mitosen ist". Zur Sicherheit wurde diese Annahme von GURW1TSCH durch 
folgenden Versuch erhoben: "Werden zwei Wunden nicht gleichzeitig, sondern 
nacheinander (z. B. bei Herbstfröschen mit zweitägigem Abstande) gesetzt 
und erfolgt die Untersuchung im Zeitpunkte der von der ersten Wunde aus
gehenden Epidemie, so resultiert ein gemeinsames Feld, in welchem die zweite 
Wunde nur ihre Hemmungswirkung entfaltet". Auch kann, wie GURW1TSCH 
angibt, offenbar infolge zu intensiver Verletzung, der Hemmungsfaktor über 
den Teilungsimpuls obsiegen. Eine starke penetrierende Brandwunde der Cornea 
mit Prolaps der Iris hatte eine mitosenarme Umgebung. Gleichzeitig beein
flußte die von dieser Wunde ausgehende Hemmung das Feld einer benachbarten 
Strichwunde, so daß dasselbe auf seiner der runden Wunde zugekehrten Hälfte 
ärmer an Mitosen war als in der davon abgekehrten (Abb. 367). Solchen 
Befunden zufolge sind die Verhältnisse bei einem "Wundreiz" doch recht ver
wickelte und sie bedürfen entschieden einer weiteren Aufklärung. Sicher 
scheint uns das eine zu sein, daß es nicht nur auf den "Wundreiz" und nicht 
einmal auf ihn in erster Linie ankommt, sondern vor allem auf die Zellen, die 
ihm ausgesetzt werden. GURW1TSCH stellte die oben erwähnten Versuche an 
der Hornhaut junger Frösche an, bei alten fallen sie in Hinblick auf die Zell-· 
teilungen anders aus [SALZER (1915)]. Auch bewirken, um ein weiteres nahe
liegendes Beispiel zu nennen, die "Nekrohormone" nicht so rasch und nicht 
so intensiv eine Zellvermehrung, wenn bei einem Regenwurm das Vorderende 
abgeschnitten wird, als wenn die Wunde am Hinterende gesetzt wird aus dem 
Grunde, weil im letzteren Fall jüngeres Gewebe vorliegt, im ersteren relativ 
älteres [s.v. UB1SCH (1922)]. 

Ein abschließendes Urteil über die Hormonlehre der Zellteilung erscheint 
uns also heute noch nicht einmal in bezug auf die gelegentliche Hervorrufung 
von Zellteilungen durch Stoffe möglich, die beim Zerfall oder der Schädigung 
von Zellen entstehen. Noch viel weniger ist es ausgemacht, daß derartige Reiz
stoffe immer und überall zur Einleitung der Zellteilung notwendig sind. 

y) Die mitogenetischen Strahlen. (GURWITSCH- Strahlung.) 

Im Jahre 1922 berichtete A. GURW1TSCH zum ersten Male über Versuche, 
die er in den vorangegangenen Jahren angestellt hatte, um zu erfahren, ob 
der Verwirklichungsfaktor bei den Mitosen für jede Zelle "von auswärts" 
kommt und wenn dies der Fall ist, wo sein Ursprung, wie seine Fortpflanzungs
weise und Verwertung ist. Aus den an früherer Stelle wiedergegebenen 
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Gedankengängen GURWITSCHS läßt sich ersehen, auf welchen Wegen der Autor 
zu diesen Fragestellungen gekommen war (s. S. 461 u. 1.). 

Zuerst wurde versucht, die zu solchen Nachforschungen geeigneten Wurzel
spitzen von Helianthuskeimlingen zu isolieren und nachzusehen, ob auch 
dann noch Mitosen in ihnen auftreten. Abgeschnittene etwa 7 cm lange 
Wurzeln erwiesen sich nach längerem Aufenthalt in der feuchten Kammer, 
wo sie ihr Wachstum fortsetzen, noch reich an Mitosen. In diesem Falle aber 
konnte der normale vom Samen ausgehende "Wachstumsreiz" durch den 
"Wundreiz" ersetzt sein. Daher wurden andere Wurzeln an ihrer Basis ab
gebrüht oder lokal plasmolysiert oder schließlich in einem Bereich von etwa 
3 mm abgeklemmt. Um den Einwand auszuschalten, daß bei solchen Verfahren 
der normale aufsteigende Wasserstrom gehemmt wird, wurde eine Versuchs
anordnung getroffen, bei der die abgeklemmte Wurzel ihren Wasserbedarf 
von oben decken muß. In allen diesen Fällen hörte das Wachstum in den von 
der Stoffzufuhr aus dem Samen abgesperrten Wurzeln auf und dementsprechend 
waren sie mitosenfrei. Bei der Abklemmung konnte übrigens, wie GURWITSCH 
[(1922) S. 171] betonte, die Abklemmung zwischen Korkplatten"ohne nach
weisbare mikroskopische Läsion" der Zellen durchgeführt werden. Es ist dies 
natürlich sehr wichtig, denn man wird fragen, wo denn in diesen Fällen die Wund
oder Nekrohormone geblieben sind, welche HABERLANDT doch bereits durch 
Quetschung von Fruchtknoten hervorbringen konnte. AUch ohne nachweis
bare Läsion müßten sich wenigstens Zellschädigungen bei der Abklemmung 
der Wurzelspitzen einstellen. GURWITSCH glaubte dieses doch Tohe und nicht 
einwandfreie Isolationsverfahren, wie er selber (1926 S. 22) sagt, durch ein 
a,nderes ersetzen zu müssen. Er hatte festgestellt, daß eine Zwiebelwurzel, 
um lange am Leben zu bleiben und intensiv zu wachsen, nur mit einem, wenn 
auch noch so kleinEm Stück der Zwiebelsohle in Verbindung zu bleiben braucht. 
Dieses Fragment der Zwiebelsohle läßt sich einer "streng lokalen" Narkose 
mittels Einschluß in Chloralhydratgelatine unterwerfen (1926, S, 22). Die Folge 
ist das Verschwinden aller Mitosen in der Wurzel, deren Ursprungstrichter in 
dem narkotisierten Sohlenstück entspringt, binnen etwa 15 Stunden. Solche 
Versuche haben ihn zuerst in der Überzeugung bestärkt, daß die Teilungen 
in den Wurzeln von gewissen Impulsen abhängig sind, die irgendwo proximal
wärts von dem eigentlichen Meristem liegen. Bemerkenswert war, daß bei der 
zuletzt angegebenen Versuchsanordnung 15 bis 18 Stunden bis zum Erlöschen 
der Zellteilungstätigkeit verstrichen. Es mußten also auch in der nächsten 
Nachbarschaft des Wurzelmeristems, wenn auch schwache Impulsquellen in 
Betracht gezogen werden. 

Schon diese ersten Versuche führten (1922, S. 173) zu der Auffassung des 
Teilungsvorgangs als eines "Reaktionsvorgangs" oder richtiger als Reflex
vorgangs, "sofern der Inhalt der Reaktion wie bei sonstigen Reflexen ein
förmig ist". Zur Veranschaulichung der Berechtigung dieser Auffassung dienten 
von Anfang an (1922, S. 173) wie auch 1926 (S. 27) die Kernteilungen in Syn
cytien. Für die Kerne derselben scheint wirklich eine Zwangsmäßigkeit zum 
Eintritt in die Mitose zu bestehen, da sie sich bekanntlich stets synchron oder 
in genauer zeitlicher Aufeinanderfolge teilen. Von diesem Verhalten haben wir 
eingehend an anderer Stelle und von einem anderen Standpunkt aus gesprochen 
(s. S. 265). Uns schien diese Synchronie, wie auch früher schon RÜCKERT und 
ZUR STRASSEN für einen Teilungsimpuls zu sprechen, der im In;nern der Zelle 
hervorgebracht wird und auf die Kerne im gemeinsamen Plasma wirkt und 
übrigens nicht für einen Teilungsimpuls, den man als primären die ganze Zelle 
zur Mitose veranlassenden auffassen dürfte, sondern für· einen solchen nur, 
der auch die Kerne in die Mitose hineinzieht, nachdem dieselbe im Cytoplasma 
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bereits mit dessen Veränderungen begonnen hat. Es kommt aber hier nicht 
darauf an, diese unsere an jener Stelle eingehend dargelegte Auffassung gegen
über der von GURWITSCH zu verteidigen. Vielmehr ist hier wichtig aufzuzeigen, 
wie GURWITSCH durch den Gegensatz zwischen der regelmäßigen Synchronie 
der Kerne eines Syncytiums beim Eintritt in die Mitose und der in der Regel 
ganz launenhaften Verteilung der Mitosen unter den Zellen irgendeines Zell
verbandes in seinen Gedankengängen weitergeführt worden ist. Auch Schwester
zellen treten nicht häufiger als andere gleichzeitig in Mitose ein. GURWITSCH 
folgerte nun, es entscheide die Zelloberfläche, ob der "Verwirklichungsfaktor" 
in die Zelle eindringen darf oder nicht. Daher verhalten sich die Zellen unter
einander so verschieden und darum so gleichartig die Kerne in gemeinsamer 
Plasmamasse. Die letzteren sind von einer einzigen Oberfläche abhängig, die 
einzelnen Zellen werden keine ganz gleichartigen Oberflächen haben. 

Dieser Gedanke ist es, den GURWITSCH in jener ersten Mitteilung verfolgt 
hat. Er hat den Beweis geführt, daß in bestimmten Zellen von regelmäßiger 
Gestalt, z. B. in den Zellen der Wurzelspitzen "eine offenbare reziproke Be
ziehung zwischen Zellänge (es handelt sich um prismatische bzw. zylindrische 
Zellen) und Häufigkeit der Zellteilung (oder kurz: Teilungsintensität)" besteht. 
Das ist ja für solche pflanzliche Zellen allgemein bekannt und läßt sich erfahrungs
gemäß aus der Abnahme der Teilungsgeschwindigkeit der Z-ellen von der Wurzel
spitze zur Wurzelbasis en~nehmen, da die Zellen um so mehr dem Streckungs
wachstum unterliegen, je weiter sie aus der Zone des eigentlichen Meristems 
herausrücken. Also gehen Zunahme der Länge und Abnahme der Teilungs
intensität Hand in Hand. GURWITSCH analysierte nun die von ihm dargestellte 
Knrve des Längenwachstums dieser Zellen und fand sie als eine exponentielle 
Kurve, die den Ausdruck eines :reinen Assimilationswachstums darstellt. Die 
Gleichung, welche die Form dieser Kurve ausdrückt, ist aus zwei Gliedern zu
sammengesetzt, einer Konstanten und einem assimilatorisch zunehmenden 
Anteil. Da die Veränderungen des inneren Gefüges der Zellen zu mannigfaltig 
sind, um als Resultante eine Streckung nach dem so einfachen exponentiellen 
Gesetze zu ergeben, konnten diese Überlegungen sich nur auf die Zelloberflächen 
beziehen. Es konnte daher "mit größter Zuversicht" geschlossen werden, daß 
die Oberflächen der Zellen nur in dem Verhältnis der Konstanten 0 und des 
assimilatorisch wachsenden Anteils A geändert werden (1922, S. 176; 1926, 
S. 36). Der Bestandteil ,,0" der Zelloberfläche erschien für das Zustandekommen 
der Zellteilung "günstig", der Bestandteil "A" dagegen "ungünstig". Es war 
denkbar, daß die Wahrscheinlichkeit des Reizdurchtritts durch die Oberfläche 

proportional dem Verhältnis C ~ A wäre. Damit war ein Anhaltspunkt für 

die zuerst gefaßte Vorstellung gewonnen, "daß die Beschaffenheit der Zell
oberfläche bzw. ihre Durchlässigkeit für den mitotischen Reiz für das Zustande
kommen der Zellteilung allein maßgebend ist" (1922, S. 180). 

Überlegungen, welche das "Frequenzgefälle" betrafen, führten weiterhin zu 
der Aussage, "daß es sich (beim Teilungsreiz) jedenfalls nicht um einen Faktor 
chemischer Art, um ein Entwicklungshormon handeln kann" (1922, S. 180). 
Alsbald wurden von GURWITSCH (1923) auch positive Angaben über das Wesen 
des Teilungsfaktors als Ergebnis von Untersuchungen mitgeteilt, die mit 
S. GRABJE und S. SALKIND durchgeführt worden waren. In dieser Arbeit wurde 
zunächst die über die Beschaffenheit und Veränderung der Zelloberfläche 
gewonnene Anschauung weiterentwickelt, indem aus dem Grundgedanken von 
der maßgebenden Verteilung des O-Bestandteils im Mosaik der Zelloberfläche 
die bestimmte Folgerung abgeleitet wurde, "daß der Faktor der Reiz
rezeption (vom Rev. hervorgehoben) ein bestimmt konfiguriertes Etwas von 

34* 
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bestimmter Größe in der Zelloberfläche ist". Damit drängte sich die Vermutung 
auf, ob nicht etwa die Reizrezeption als ein der Resonanz wesens
gleicher Vorgang erfolge. Der Reizfaktor müßte dann "ein Prozeß 
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Abb. 368. Schattenbildung. Entwirft man den Strahlengang von der runden Wunde unter Voraus
setzung der geradlinigen Ausbreitung, so ist ein sehr bedeutender Dichtenunterschied der Mitosen, 

entsprechend der Schattenbildung nachweisbar. (Nach GURWITSCH: Arch. Entw.mechan. 100.) 

oscillatorischen Charakters oder allgemeiner formuliert, ein periodischer Zu
standswechsel sein" (1923, S. 14). 

Die erstenVersuche, der Natur des "spezifischen Erregers " der Zellteilung nahe· 
zukommen, waren die bereits im vorigen Abschnitt erwähnten über die Wund-
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reaktion in der Hornhaut junger Frösche. Die Frage, um die es sich, abgesehen 
von den vorher schon erwähnten Ergebnissen, dabei handelte, war: "Ob der 
Faktor sich etwa nach den Gesetzen der Diffusion allseitig oder, was von einem 
oscillatorischen Prozesse zu erwarten ist, gradlinig, strahlenartig ausbreitet, mit 
anderen Worten, ob er Schatten zu werfen vermag 1" (1923, S. 22). Zur Er
zeugung von Schatten wurden möglichst feine Strichwunden mittels eines feinen 
erwärmten Platindrahtes, welche voraussichtlich selbst nur eine geringe Reaktion 
hervorrufen konnten, so zu einer größeren runden Wunde angebracht, daß sie 
als Schirme für die Ausbreitung des von der letzteren ausgehenden Impulses 
wirken mußten. Die Strichwunde erwies sich in der Tat als undurchlässig (oder 
vielmehr halbdurchlässig) für das von der runden Wunde ausgehende "Feld", 
indem hinter ihr die Mitosen verhältnismäßig spärlich vertreten waren (Abb. 368). 
Außerdem aber und das erschien als die wichtigste Feststellung, waren "scharfe 

Abb.369. GJasröhre mit eingeführter Wurzel, bei 14facher Vergrößerung mittels eines Projektions
apparates gezeichnet. Der Strahlengang ist unter Voraussetzung einer Totalreflexion für die Median· 
ebene eingetragen. Das tatsächliche Verhalten weicht von dem dargestellten Diagramm insofern ab, 
als in den Versuchen, wo die Wurzelspitze um 3 mm und mehr aus der Röhre hinausgeschoben wird 
(Versuche mit Überwiegen der konvexen Seite), sie, wie leicht ersichtlich, leicht gegen konkav ge· 
krümmt ist, und folglich das Strahlenbündel in viel ausgesprochener Weise als in der Abbildung auf 

die konvexe Seite fällt. Nach A. GURWITSCH (1926). 

Schatten" von dem von der runden Wunde ausgehenden Impuls geworfen 
worden, derselbe biegt also, wie GURWITSCH erklärt, nicht um die Ecke, sondern 
pflanzt sich geradlinig fort (Abb. 368). So überzeugend, wie GURWITSCH meint, 
sind seine "Schattenbilder" allerdings nicht. Wenn längs der Strichwunde 
auf der von der runden Wunde abgekehrten Seite weniger Mitosen vorhanden 
sind als auf der entgegengesetzten, so könnte dies doch auch die Folge davon 
sein, daß sich auf der einen Seite die Reize summieren, über welche Möglichkeit 
GURWITSCH selbst in dieser Arbeit berichtet, während auf der anderen lediglich 
die schwachen Impulse der Strichwunde allein zur Geltung kommen. Warum 
die Schattenbildung die einzige Erklärung sein soll, ist nicht recht einzusehen. 
Und was die geradlinige Fortpflanzung des Reizes anbetrifft, so wird man 
bei Betrachtung des beigegebenen Bildes doch wohl sehen, daß in diesem Punkt 
die aus den Erscheinungen gezogenen Schlüsse naturgemäß nicht frei von mb
jektiver Deutung waren. 

Auch die weiteren Versuche über die "Spiegelung" des Teilungsfaktors 
waren noch vorbereitender Art. Durch geeignete Krümmung regelmäßig ge
stalteter Zwiebelwurzeln in einer gebogenen Glasröhre (Abb.369) wurde darauf 
abgezielt, das von der Zwiebel kommende "Strahlenbündel" zur Spiegelung 
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zu bringen und folglich verschiedene Bezirke der mitotischen Zone Strahlen
bündeln von verschiedener Intensität auszusetzen. Das müßte, wenn die Grund
vorstellung, welche sich jetzt zur Annahme einer strahlenden Energie ver
dichtet hatte, stimmt, zu lokalen Differenzen in der Mitosenverteilung führen. 

o 

A 

H 

c 

8 

Abb.370. A allgemeine Versuchsanordnung bei Induk
tion durch Luft. Die Zwiebel (eine Hälfte) ruht in einem 
Uhrschälchen mit "Vasser. Die Wurzel ist in eine mög
lichst genau hineinpassende Röhre eingeführt, die bei 
jedem Versuch leicht ausgewechselt werden kann. Uhr
schälchen und Induktionsröhre sind an einem Objekt
träger befestigt, der seinerseits an die Zentriervorrichtung 
angekittet ist, die aus einer Vorrichtung für seitliche 
Beleuchtung eines Mikroskopstativs hergestellt wurde. 
Das ganze Gestell mit der Wurzel ist demnach in verti
kaler und horizontaler Richtung verschiebbar und 
außerdem um eine vertikale Achse drehbar. An einem 
zweiten Stativ sind 1. die die induzierte Wurzel auf
nehmenden Glasröhren, 2. das an einerCremaillere ver
schiebbare Gestell für die Zwiebel, 3. die in die Zeich
nung nicht aufgenommene Tropfflasche angebracht. Die 
Zentrierung der Induktionsröhre wird mit dem Horizon
talmikroskop kontrolliert (0 Objektiv). B Das Bild der 
genauen Zentrierung im Horizontalmikroskop. Die 
Wurzel ist durchsichtig gedacht. Die Zentrierung ge
schieht vor Einführung der indizierten Wurzel, wird 
stets nach Abschluß des Experiments und je nach Be
darf auch während des Versuchs durch Zurückziehung 
der Wurzel mittels der Cremaillerekontrolliert.C V or
richtung zur Induktion durch ein Zwiebelhäutchen, 
welches zwischen zwei Glasröhren eingeklemmt wird (H). 

Nach GURWITSOH, Arch. Entw.mechan. 103. 

Für jeden derartigen Versuch ließ 
sich bei bekannter Röhrenkrüm
mung der mutmaßliche Strahlen
gang (so wie in Abb. 369) auf
zeichnen und eine bestimmte 
Vorhersage über die zu erwar
tende Häufigkeit der Mitosen an 
der konvexen oder konkaven 
Seite machen. Das Zahlenmate
rial aus der Mitosenauszählung 
in Längsschnitten dieser Wurzeln 
ist in zwei Tabellen (1923, 
S. 35-38) niedergelegt. Es ergab 
sich ein etwa 10-12% betragen
des übergewicht der "bestrahl
ten" Seite für jede Wurzel, das 
schon bei der Betrachtung der 
Zahlen für die einzelnen Schnitte 
hervortritt. Die Differenzen sind 
allerdings in manchen Schnitten 
recht klein, betragen aber in 
anderen bis zu 20 Mitosen zu
gunsten der "belichteten" Seite 
und es war durch jahrelange Er-
fahrung an Zwiebelwurzeln fest
gestellt worden, daß die Mitosen
zahl im Meristem rechts und 
links von einer beliebigen, durch 
die Längsachse gehende Sym
metrieebene "in sehr befriedigen
dem Maße übereinstimmt" (1926, 
S. 57). Beweismaterial dazu lie
fert eine von Dr. RAWIN gewon
nene Zahlenreihe. Eine gewisse 
Schwierigkeit ergab sich aller
dings bei diesen Krümmungsver
suchen. Besitzt z. B. in einem 
bestimmten Fall die konkave Seite 
das Übergewicht, so fanden sich 
regelmäßig nach fünf bis sieben 
Schnitten mit der größeren Zahl 
der Mitosen auf der konkaven 
Seite ein oder mehrere Schnitte, 

die das umgekehrte Verhalten darboten. GURWITSCH meinte (1923, S. 26; 
1926, S. 59 Anm.), es könnte sich dabei um Interferenzstreifen handeln, "die 
ja in sog. kaustischen, der Krümmungsebene der Wurzeln parallelen Flächen 
entstehen müßten". Jedoch fügte sich "der ungenügend regelmäßige Charakter 
der Perioden" dieser Erklärung nur schlecht und die Deutung bleibt "zu
künftigen ausführlicheren" Untersuchungen vorbehalten. 
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a 

b 

Abb. 371 a u. b. Induktionsapparat. a Gesamtansicht. Links das "Induktorium", ein Gestell, 
an dem sowohl eine Sohale zur Aufnahme der induzierenden Zwiebel, als Röhren mit versohiedenen 
anderen induzierenden Objekten angebracht werden können. Das Induktorium ist mit Sohrauben 
versehen, die eine allseitige Bewegung des Tisches resp. eine genaue Einstellung des induzierenden 
Dbjektes gestatten. b IDas Gestell zur Aufnahme der induzierten Wurzel. Die \Glasröhren sind 

mittels Schrauben genau !senkrecht reinstellbar. 

Die Spiegelung an der Grenzfläche Wurzelsubstanz-Wasser "infolge innerer 
Totalreflexion" führte zu der Annahme, daß "die Strahlen des Teilungsfaktors 
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aus der Wurzelspitze in das umgebende Medium heraustreten" müssen, "weil 
hier die Bedingungen für innere Spiegelung in den Incidenzwinkeln nicht ge
geben sind". Diese Schlußfolgerung bildete den Ausgangspunkt der Versuche, 
Mitosen in einerWurzelspitze durchAusstrahlung von einer anderen 
Wurzelspitze aus zu "induzieren". [Induktionsversuch, GURWITSCH' 
"Grundversuch" nach REITER und GlBOR (1928)]. Auch darüber hat 
GURWITSCH im Jahre 1923 berichtet und bereits diese ersten Versuche be
gründeten die Aussage: "Die Induktion von Mitosen auf Entfernung 
durch ein von der Wurzelspitze ausgestrahltes Strahlenbündel 
scheint mir dadurch endgültig bewiesen". Die Untersuchungsmethode 
wurde ip. den folgenden Jahren von GURWITSCH und seiner Schule [A. GUR
WITSCH (1924a, b, cl, RAWIN (1924), A. und N. GURWITSCH (1924), L. F. GUR
WITSCH (1924a, b), SCHUKOWSKY (1924), A. und L. GURWITSCH (1925a, b, cl, 
1926), RUSINOFF (1925), SALKIND (1925), SORIN (1926), GURWITSCH und SALKIN 
(1926), ANIKIN (1926), BARON (1926), KISLIAK-STATKEWITSCH (1927)] ausgebaut 
und vielfach varüert gemäß den verschiedenen Fragestellungen, die sich nach 
der Natur der "mitogenetischen Strahlen", wie sie GURWITSCH vorläufig 
nannte, ergaben. 

Die von GURWITSCH getroffene Versuchsanordnung ist aus den umstehenden 
Abbildungen zu ersehen (Abb. 370,371). Die induzierende Wurzel, die mit einem 
Zwiebelstumpf in Verbindung bleibt, wird wagrecht in eine genau passende 
Glasröhre eingeführt und genügend mit Wasser versorgt. Die induzierte Wurzel, 
ebenfalls mit der Zwiebelsohle in Verbindung bleibend, wird in zwei durch einen 
Abstand von 2-3 mm voneinander getrennte Glasröhrenstücke eingeführt, so 
daß das Meristemstück, welches der Induktion ausgesetzt werden soll, in den 
Zwischenraum zwischen die Glasröhrenstücke zu liegen kommt. Es wird mittels 
einer Tropfvorrichtung feucht gehalten. Die beiden Wurzeln werden durch 
entsprechende Vorrichtungen so aufeinander eingestellt, daß die Verlängerung 
der Achse der induzierenden Wurzel genau die Medianebene der zu induzierenden 
Wurzel trifft. Die Induktionsrichtung wird genau markiert, was "gewisse tech
nische Schwierigkeiten bereitet, die aber in verschiedener Weise überwunden 
werden können" [A. GURWITSCH (1924) S. 30]. Sodann wird die Wurzelspitze 
parallel zur Induktionsrichtung in Längsschnittserien zerlegt. 

Die Auszählung der Mitosen ergab "ohne jede Ausnahme" ein sehr be
deutendes systematisches, scharf circumskriptes, auf das zentrale 

Versuch 4. Abstand 2 mm, Dauer 3 Stunden. 
Die einzelnen Stäbe der Tabellen bedeuten: 

I 11 I 111 

36 32 4 
30 33 -3 
38 34 4 
35 31 4 
29 34 -5 
34 34 0 
51 53 -2 
54 57 -3 
66 64 2 
72 78 -6 
75 81 -6 
75 I 74 1 

I. Mitosenzahl der induzierten Seite. 
II. Mitosenzahl der nichtinduzierten Seite. 

111. Differenz zwischen beiden. 

I 11 I 111 I I 11 I 111 I I 

I 
88 82 6 58 38 20 40 
57 50 7 58 41 17 55 
55 52 -3 44 40 4 49 
58 60 -2 42 42 0 41 
64 65 -1 43 43 0 44 
66 61 5 37 35 2 36 
50 52 -2 45 43 2 34 
52 53 -1 46 50 -4 46 
64 54 10 46 43 3 45 
70 57 13 42 46 -4 31 
80 50 30 54 55 -1 23 
62 I 45 I 17 64 I 62 I 2 36 

11 I 111 

I 
44 -4 
53 2 
53 -4 
40 1 
43 1 
33 3 
34 -0 
47 -1 
49 -4 
37 6 
25 -2 

I 30 6 
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Versuch 34. Abstand 2 mm. 

I 1111111 I 11 I 111 I 11 111 I I 11 I 111 
, 

I 
! 

8 6 2 73 73 0 95 68 27 69 68 1 
16 22 -6 57 57 0 100 69 31 68 68 0 
46 54 -8 59 66 -7 80 60 20 77 84 -7 
59 57 2 53 52 3 83 73 10 82 76 6 
61 63 -2 ,50 52 -2 66 72 -6 81 81 0 
69 62 7 77 65 12 84 76 8 82 76 6 
59 59 0 70 66 4 78 92 -14 74 65 -9 
55 56 -1 93 85 8 87 86 1 84 87 -3 
57 54 3 96 94 2 76 84 -8 93 95 -2 
60 58 2 94 93 1 100 111 -11 70 72 -2 
55 54 1 77 82 -5 101 108 -7 59 58 1 
72 75 -3 78 75 3 96 91 5 50 44 6 
47 55 -8 84 78 6 77 69 8 33 27 6 
67 63 4 79 68 11 53 57 -4 
69 66 3 74 51 23 60 53 7 
63 65 -2 110 74 36 51 52 -1 

24 J"'\---...J U u 

Abb.372. Graphische Darstellung der Zahlender Stäbe 3. Die Ziffern bei jeder ~urve [bedeuten 
die Ordnungsnummer der Versuche. Positive Richtung (nach oben) bedeutet Überwiegen der 

induzierten Seite. (Nach GURWITSCH: Arch. Entw.mechan.100,) 

Gebiet der Wurzelspitze beschränktes Übergewicht an der indu
zierten Seite [GURWITSCH (1926) S. 64]. Wir geben zur genaueren Beurteilung 
des Ausmaßes dieser Reaktion aus den Versuchsprotokollen GURWITSCH', die 
von ihm selbst für seine zusammenfassende Darstellung ausgewählten Tabellen, 
für zwei Versuche wieder und dazu in der Abb. 372 die graphische Darstellung, 
welche die Differenzen zwischen den Mitosenzahlen der Schnitthälften darstellt. 

Daß "diese gewiß merkwürdigen, obwohl auf streng induktivem Wege 
gewonnenen Ergebnisse" dem Zweifel und der scharfen Kritik ausgesetzt sind, 
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dessen war sich GURWITSCH natürlich bewußt (1926, S. 66). Die Beweiskraft 
seiner Zählresultate sieht er vor allem in dem Hervortreten des "systematischen" 
Übergewichts auf der "bestrahlten" Seite; schließt es doch bei gewöhnlicher 
Versuchsanordnung 5-6 Schnitte von 10 fl hintereinander ein und ist es doch 
nur auf diese beschränkt. Dabei handelt es sich um zentrale Schnitte ent
sprechend der Zentrierung der induzierenden Wurzelspitze gegen die Median
ebene der induzierten Wurzel. Das Übergewicht ist in dieser Zone mit rund 30 
und 50% und in absoluten Zahlen mit 15-30 und nicht selten mehr Mitosen 
groß genug, wenn doch in den nicht bestrahlten Schnitten der gleichen Wurzel 
die fluktuierende Schwankung zwischen beiden Seiten sich innerhalb engerer, 
die Zahl 10 nur ausnahmsweise überschreitender Grenzen bewegt. So besitzt, 
wie GURWITSCH hervorhebt, schon ein einzelner Versuch, der diese Ergebnisse 
zeitigt, "eine enorme Beweiskraft", aber den gleichen Anforderungen entsprechen 
sämtliche von ihm und seinen Schülern ausgeführten Versuche (1926, S. 67) 
mit Ausnahme derer, bei denen die Wurzeln (regelmäßig im Spätfrühjahr) so 
wenig Mitosen enthielten, daß die kleinen absoluten Zahlen keine Sicherheit 
gewährten. Ausnahmsweise vorkommendes bedeutendes Übergewicht der nicht
induzierten Seite allerdings abseits von der Medianebene konnte bei eng um
grenzter Häufung der Mitosen "auf einen lokalen Reizherd unbekannter Her
kunft zurückgeführt werden" oder in einem zweiten Fall auf eine Verletzung 
der Wurzel oberhalb des Meristems. 

Jeweils bestimmte Versuchsanordnungen dienten sodann der physika
lischen Analyse der mitogenetischen Strahlen. Es ließ sich ein 
bedeutendes "Spiegelungsvermögen" für mitogenetische Strahlen, sowie auch 
das Diffraktionsvermögen derselben zeigen und benützen, um es wahrscheinlich 
zu machen, daß es sich nicht um langweIlige ultraviolette Strahlen handeln 
kann. (Nur die ultraviolette Region des Spektrums im weitesten Sinn kommt 
in Betracht, da an infrarote oder noch längere Strahlen angesichts der scharfen 
Umgrenzung des ausgesandten Strahlenbündels nicht gedacht werden kann 
[GURWITSCH (1926) S. 69]. Glas ist für mitogenetische Strahlen undurchlässig, 
Vorschaltung eines Deckglases von 0,1 mm Dicke setzt die Induktion auf ein 
Minimum herab. Dagegen dringen die Strahlen durch ein zwischen induzierende 
und induzierte Wurzel eingeschaltetes aus einer einzigen Zellenlage bestehendes 
Zwiebelhäutchen, werden aber in sehr beträchtlichem Maße zerstreut. Die 
Cellulosewände könnten sich also im Gegensatz zum Licht für die mitogenetischen 
Strahlen als rauh erweisen. Darin wäre wiederum ein Beweis für das Vorliegen 
kurzweIliger Strahlen gegeben. Aber mehr Erklärungswert scheint die Bezug
nahme auf die Micellarstruktur der Cellulosewände darzubieten. GURWITSCH 
denkt unter anderem daran, daß das Wasser zwischen den Micellen für mitoge
netische Strahlen durchlässig sein könnte, nicht aber diese selbst. In diesem 
Falle hätte man es mit einem Diffraktionsgitter zu tun. Es ließe sich dann auch 
verstehen, warum die mitogenetischen Strahlen, wenn sie der Quere nach 
durch die Wurzel geschickt werden, der Absorption unterliegen, wodurch 
GURWITSCHS Versuchergebnisse, d. h. die Unterschiede zwischen induzierter 
und nichtinduzierter Seite erst möglich werden, und warum die Strahlen 
längs der Achse der Wurzel ohne Widerstand bis zur Spitze dringen. Dieser 
Widerspruch würde sich aus einer Verschiedenheit der Längs- und Querwände 
der Zellen in bezug auf ihren micellaren Bau erklären lassen [GURWITSCH (1926) 
S. 73]. Da die mitogenetischen Strahlen durch eine 3 mm dicke Quarzplatte 
ungehemmt hindurchgehen, ein dünner Gelatinestrich auf der Quarzplatte 
aber genügt, um die Induktion zu vereiteln, lassen sich die mitogenetischen 
Strahlen sogar recht genau kennzeichnen. KrystaIlinischer Quarz ist für 
ultraviolette Strahlen bis etwa 1700 Angström Wellenlängen durchlässig, die 
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kurzweIlige Grenze der Durchlässigkeit von Gelatine liegt etwa in der Nähe von 
2000 Angström. Also sprechen diese Erfahrungen da,für, "daß die Wellen
länge der mitogenetischen Strahlen etwa innerhalb der Grenzen 
von 1900-2000 Angström liegt, d. h. daß dieselben kurzweIlige ultra
violette Strahlen sind" [GURWITSCH (1926) S. 75]. Jetzt bekam auch die 
frühere Vorstellung von der Zusammensetzung der Zelloberfläche aus den C
und A-Bestandteilen erst ihren Platz in dem Gebäude der ganzen Theorie: es 
soll sich um eine "Gitterstruktur" der Zelloberfläche handeln, bestehend aus 
den C-Bestandteilen als der dispersen Phase, die in einem bestimmten Prozent
satz der Fälle einen Präzisionsgrad besitzt, welcher das Ansprechen für die 
mitogenetischen Strahlen gewährleistet". Durch Anwachsen des Dispersoids, 
als welches das "A" angesprochen wird, fällt die ursprüngliche Gitterstruktur 
mehr und mehr der partiellen Zerstörung anheim (1926, S. 81). So ist es denkbar, 
daß jeder Form- und Größenwechsel der Zellen auch den Feinbau ihrer Ober
fläche und damit auch ihre Teilungsbereitschaft verändern muß. Man sieht 
wie bereits durch diese Ableitungen und durch eine solche Wiederanknüpfung 
an frühere Vorstellungen und Gedanken von neuen Gesichtspunkten aus die 
Entdeckung der Induktionswirkung zur umfassenden Zellteilungs
theorie erhoben wird. 

In diese Richtung einer Verallgemeinerung der zuerst an Zwiebelwurzeln 
gefundenen Induktionsleistung führten auch die Erhebungen von GURWITSCH 
und seiner Schule über das Vorkommen und die Verbreitung der mito
genetischen Strahlen. Es wurden bisher als Induktionsquellen ("Spender") 
mit Erfolg verwendet: 

1. Keimlinge von Helian th uso 
a) Wurzelspitzen. 
b) Kotyledonenrand. 
c) Frühanlage des ersten Blattpaares. 

2. Zwiebelwurzeln. 
a) Wurzelspitze. 
b) Amputationsstumpf nach Abtragung der Spitze. 
c) Brei aus der ZwiebelsohleI. 

3. Frische Querschnitte durch das Leptom der Kartoffelknollen. 
4. Embryonale tierische Gewebe und Gehirn. 

a) Kopfscheitelregion junger Kaulquappen. 
b) Frischbereitete mit Ringer-Lösung verdünnte Emulsion aus dem Körperbrei, 

1 cm langer Kaulquappen. 
c) Frischbereiteter Brei aus dem Gehirn von 10~20 cm langen Kaulquappen, 

Axolotllarven und vom erwachsenen Axolotl. 
d) Medullarplatte von Axolotlkeimen und Brei derselben. 
e) Animale Hemisphäre der Morula des Axolotlkeimes (frühzeitige Lokali

sation des Induktionsvermögens noch vor der Bildung der Medullarplatte ~ 
Zusammenhang zwischen dem Induktionsvermögen und dem Organisator von 
SPEMANN [ANIKIN (1926, S. 615)]. 

f) Seeigeleier im Stadium vor der ersten Furchung (FRANK und SALKIND), resp. 
der zweiten und dritten Furchung (SALKIND). 

g) Ganzer Axolotlkeim während der Gastrulation. 

5. Blut vom Frosch. 
a) Strömendes venöses Blut. 
b) Blut einer abgebundenen Vene. 
c) Strömendes arterielles Blut. 

Für das Induktionsvermögen des Blutes ist sein Sauerstoffgehalt maß
gebend, wie Versuche bei CO2-Asphyxie ergeben haben [SORIN (1926)]. 

d) Hämolysiertes Blut. 

1 REITER und GABOR (1928) haben gezeigt, daß nur belichtete Zwiebelsohlensubstanz 
Strahlen aussendet. 
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6. Hefekulturen (M. BARON) und Bakterien (J. und M. MAGROU). 
7. Eidotter des H\ihnchens während der ersten zwei Bebrütungstage 

(A. SORIN) und zwar nur aus der Subgerminalhöhle. Nach Ausbildung des 
Kreislaufs erlischt sein Strahlungsvermögen. 

8. 24 Stunden alter, steril aufbewahrter Brei der gel ben Rü be (ANNA 
GURWITSCH). 

9. Cornealepithel von Hungerratten (L. GURWITSCH). 
10. Muskel in Kontraktion (SIEBERT, FRANK). 
11. Bösartige Geschwülste (GURWITSCH, SIEBERT, REITER und GABOR). 
Als Objekt zur Prüfung der Induktionswirkung diente in der Regel die Wurzel-

spitze, später die Hefekultur. 

Als Beispiel für die Induktionswirkung eines dieser Spender diene ein Ver
such von ANIKIN (1926): 

Induktion mit Gehirnbrei von Axolotllarven 2-3 Tage vor dem 
Ausschlüpfen. 

a) Mitosenzahl an der induzierten, 
b) an der abgewendeten HäUte der Zwiebelwurzel, an 10 fk dicken Schnitten gezählt. 
c) Differenz zwischen beiden. 

Versuch 1. 
a) 45 53 48 59 53 64 60 59 57 72 79 65 61 57 
b)~ ~ M ~ « ß « ~ M ß ~ ~ M W 
c) 01+17 +17 +18 +9 +15 +16 +19 +2 +23 +41 +241 +7 -3 

Ebenso mit etwas ausgesprochenerem Überwiegen der induzierten Seite 
fielen zwei weitere Versuche aus. Dagegen bietet die Darstellung eines Kontroll
versuches "Induktion mit Leberbrei" emes Axolotlembryos folgendes (bei 
gleicher Bezeichnung): 

a) 56 49 59 55 74 65 56 56 54 55 56 
b) 53 45 57 50 75 64 61 53 57 60 56 
c) +3 +4 +2 +5 -1 +1 -5 +3 -3 -5 0 
Wenn man die zahlreichen und mannigfaltigen im Laufe mehrerer Jahre 

aus dem Laboratorium GURWITSCH' hervorgegangenen Versuche durchsieht, 
so wird man sagen müssen, daß ein Irrtum bei den Zählungen nur entweder 
auf einem durchgehenden Fehler in der Zählmethode beruhen könnte oder auf 
einer unbewußten Beeinflussung des Zählenden durch die Erwartung des voraus
zusehenden Ergebnisses. Wir werden sehen, daß derartige Einwände nicht mehr 
in Frage kommen. 

Weniger bedeutungsvoll in Hinblick auf das Urteil über die Theorie erscheinen 
vorerst die Studien über die Herkunft der mitogenetischen Strahlen 
[L. GURWITSCH (1924), A. L. GURWITSCH (1925), FRANK und SALKIND (1926)] 
aus einem "Strahlungszentrum" in der Zwiebelsohle und über die Anschauung, 
welche GURWITSCH über den Prozeß der Erzeugung der mitogenetischen 
Strahlen aus zwei mit den vorläufigen Namen "Mitotin und Mitotase" belegten 
Stoffen gefaßt hat [GURWITSCH (1926) S. 89]. Es soll sich also um eine fermenta
tive Erzeugung dieser Strahlen handeln. (S. hierzu auch die teilweise davon 
abweichenden Anschauungen von REITER und GABOR 1928.) 

Die Reiztheorie der Mitose wurde von GURWITSCH (1926, S. 113) auf die 
frühesten Embryonalprozesse angewendet. Auch wurden die Fragen nach der 
Verteilung und Regelung der Mitosen in der späteren Embryonalentwicklung, 
mit denen sich GURWTISCH, wie gezeigt worden ist, seit langem beschäftigt 
hatte, vom Standpunkt der Reiztheorie aus beleuchtet und einer Erklärung 
zugänglich befunden. Wie sich der Autor mit den HABERLANDTSchen Hormonen 
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und einer die Zellteilung begünstigenden Hormonwirkung überhaupt auseinander
setzt, ist früher schon angedeutet worden (S. 477) 1. Alle diese in der zusammen
fassenden Darstellung von GURWITSCH leicht zugänglichen Beweisführungen 
bedürfen hier nicht der ausführlichen Wiedergabe. Eine solche erschien vor 
allem für die grundlegenden Gedankengänge und Tatsachen notwendig. Denn 
von diesen wird es abhängen, ob die Lehre GURWITSCHS, welche die mitogene
tischen Strahlen nicht nur für einen "universellen", sondern auch für den 
"genuinen" Teilungsreiz erklärt (1926, S. 79), den ihr vom Urheber zugedachten 
Rang einer endgültigen Erklärung des Zellteilungseintritts auch von anderen 
bestätigt erhält. 

Nachdem die Frage der mitogenetischen Strahlen verhältnismäßig lange 
Zeit hindurch ausschließlich im Laboratorium von GURWITSCH bearbeitet worden 
war, ist die wünschenswerte Nachprüfung neuerdings von mehreren Seiten auf
genommen worden. WAGNER (1927) hat im Institut von B. NEMEC in Prag 
Induktionsversuche mit Wurzeln der Zwiebel und von Vicia faba angestellt 
und hat die Entdeckung GURWITSCHS vollkommen bestätigt. Aber seine 
Tabellen widersprechen überraschenderweise dieser Aussage. Er stellt, wie 
v. GUTTENBERG (1928) ausführt, selbst fest, daß bereits an ungereizten Wurzeln 
eine Verschiedenheit in der Anzahl der Mitosen auf beiden Seiten meist nicht 
über 13%, manchmal aber auch darüber z. B. bis 25% vorkommt. Ein derartiger 
Befund gefährdet allerdings GURWITSCHs Versuchsergebnisse von Grund aus; 
sie beruhen ja, wie hervorgehoben wurde, auf der annähernd symmetrischen 
Verteilung der Mitosen. Es wäre wohl vor allem notwendig, in diesem Punkte 
volle Sicherheit zu haben. Für die Wurzeln von Erbsenkeimen hat STALFELT 
(1921, S. 27) in bezug auf die Lokalisierung der Zellteilungsfrequenz mitgeteilt, 
daß die Teilungsfrequenz "monosymmetrisch oder vielleicht noch öfter asym
metrisch verteilt" sei, "da die Aktivierung mehr als ein Zentrum besitzen kann, 
und da auch unregelmäßige Schwankungen hinzutreten". WAGNER hat viel mehr 
Versuchsergebnisse in positivem Sinne gewertet, als es in Rücksicht auf die 
bereits in unbeeinflußten Wurzeln vorkommenden Zahlenunterschiede zulässig 
gewesen wäre. Es braucht aber über die Arbeit WAGNERs hier nicht weiter ge
sprochen zu werden, da GURWITSCH selbst (1928) "leider in derselben, entgegen 
der Ansicht des Verfassers, keine Bestätigung unserer Befunde erblicken" 
konnte. 

Ein ernster Widerspruch ist GURWITSCH in den Ausführungen v. GUTTEN
BERGs (1928) und in der Arbeit von dessen Schüler ROSSMANN (1928) erwachsen. 
Hier handelt es sich um Wiederholungen der Grundversuche über die Induktion. 
Die Apparatur war bei Alliumwurzeln der orginalen durchaus entsprechend. 
Bei Pisumwurzeln wurde eine vereinfachte Versuchsanordnung für zureichend 
gehalten. Von Interesse ist, daß sich ROSSMANN gleichfalls über die Schwierig
keiten, eine gut kenntlich bleibende Markierung der induzierten Wurzelhälfte 
anzubringen, äußert. Er ist darin genau verfahren und meint, es könnten 
GURWITSCH bei seinem Verfahren Irrtümer unterlaufen sein. Natürlich ist 
auch in diesem Punkt die Zuverlässigkeit des Verfahrens eine selbstverständ
liche Forderung. Genau beschreibt ROSSMANN sein Vorgehen bei der Zählung 
der Mitosen. Er hat alle Teilungen im Periblem gezählt, aber Calyptra, Derma
togen und Plerom nicht berücksichtigt. Man muß sagen, daß durch diese Aus
sonderung und gerade durch die Ausschaltung des Dermatogen, welches doch, 
wie jedermann weiß, stets zahlreiche Mitosen enthält, die Ergebnisse der Zäh
lungen niedrigere Werte als notwendig und gerechtfertigt wäre, bringen mußte. 
Dabei rechnete der Autor damit, daß GURWITSCH wenigstens bei einem Teil 

1 Siehe hierzu auch GURWITSCH (1929, S. 491). 
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seiner Versuche neben dem Periblem das Dermatogen mit verwertet hatte. Aus 
GURWITSCHS Erwiderung geht hervor, daß dies sogar immer der Fall war, 
schon deswegen, weil in der äußersten Zellenlage der größte Induktionseffekt 
zu erwarten ist. Diese Unstimmigkeit beeinträchtigt unseres Erachtens bis zu 
einem gewissen Grade die Vergleichbarkeit der Ergebnisse des Nachunter· 
suchers mit denen von GURWITSCH und seinen Schülern. Des weiteren hat 
ROSMANN die "ersten Prophasen" nicht zur Statistik herangezogen, weil ihre 
Abgrenzung gegenüber den Ruhekernen zu unsicher sei. Das ist für die "ersten" 
d. h. frühesten Prophasen, die dichten Spireme, wohl richtig. Er hat daher die 
Spireme, wie er sagt, richtiger die lockeren Spireme gezählt. Man braucht in 
dieser Beschränkung jedoch unserer eigenen Erfahrung nach nicht zu weit 
zu gehen. Wenn man ausschließlich späte Spiremstadien nimmt, so bedeutet 
dies entschieden eine Verminderung der der Feststellung zugänglichen Mitosen
zahlen. Die Methode der Abgrenzung der eben deutlich erfaßbaren jungen Spireme 
gegenüber den Gerüstkernen kann man zwar nicht genau angeben und durch 
ein bestimmtes Merkmal begründen, aber bei vielen Zählungen erwirbt man sich 
darin eine gewisse Übung und die Fehler werden gering. Es muß also durchaus 
nicht der Fall sein, daß die Hereinnahme der vor dem lockeren Knäuel gelegenen 
Prophasenstadien der unbewußten Voreingenommenheit Vorschub leistet. Aber 
es kann freilich am ehesten bei dieser Abgrenzung zu Fehlern kommen. Nur 
wird man sich schwer entschließen, zu glauben, daß bei GURWITSCH der einmal 
angenommene Maßstab zur Unterscheidung zwischen Ruhekernen und Mitosen 
nicht in völlig gleicher Weise bei den Zählungen induzierter und nichtinduzierter 
Wurzelhälften angelegt worden wäre. GURWITSCH (1928) tritt denn auch ROSSMANN 
gerade in bezug auf diese Anfechtung seines Verfahrens mit aller Entschieden
heit entgegen und gibt Photogramme seiner Präparate, welche in der Tat ge
eignet sind, die Zweifel über die Zuverlässigkeit seiner Zählmethode zu zer
streuen. Wenn der Nachuntersucher darauf aufmerksam macht, daß in einzelnen 
Fällen die Vermehrung der Mitosenzahl auf der induzierten Seite auch durch 
eine allerdings unverständliche Herabsetzung derselben aUf der nichtinduzierten 
nur vorgetäuscht war, so konnte dieser Einwand allerdings schwerwiegend er
scheinen, verliert aber seine Bedeutung, wenn man ihm die sogleich zu be
sprechenden Versuchsergebnisse von REITER und GABOR entgegenhält. Ein 
Vorzug der RossMANNsehen Untersuchung ist im allgemeinen, daß er die einzelnen 
Mitosenstadien gesondert aufführt, aber dies spielt in bezug auf den Kernpunkt, 
die Gesamtzahl der Mitosen, natürlich keine entscheidende Rolle. Die Haupt
sache ist, daß ROSSMANN jede Induktionswirkung vollständig verrnißte. Die 
Differenzen zwischen der dem Induktor zugewandten und der abgewandten 
Seite waren meistens nicht beträchtlich und ganz unregelmäßig. Ins Gewicht 
fällt ferner, daß auch an unbeeinflußten Objekten die gleichen Zählungen aus
geführt wurden und sich dabei kein Unterschied weder in der Gesamtzahl der 
Mitosen noch in der Verteilung der einzelnen Stadien auf die Gesamtzahlen 
ergeben hat; die bei gereizten Wurzeln vorkommenden Differenzen sind ebenso 
bei nichtgereizten vorhanden. Zur Nachforschung nach dem Vorkommen 
mitogenetischer Strahlen dienten ROSSMANN außer den überlieferten Versuchen 
noch Klinostatenversuche, bei welchen geprüft wurde, ob sich die induzierte 
Wurzel, wie es bei einer einseitigen Steigerung der Zellteilungsfrequenz zu er
warten wäre, nach der Seite des Induktors krümmt. Das Ergebnis aller dieser 
Versuche war vollständig negativ. Ebensowenig zeigte sich eine Wirkung der 
mitogenetischen Strahlen auf der photographischen Platte, auch nicht bei 
Anwendung der sog. "Schumanplatten", welche für die den mitogenetischen 
Strahlen zugeschriebenen Wellenlängen empfindlich sind. Dabei wurde der von 
GURWITSCH geschätzten geringen Intensität der Strahlen durch lange Explo-
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sitionszeiten Rechnung getragen. Auch mit einer Hefekultur hat RossMANN 
keinen Erfolg gehabt. GURWITSCH hält der Kritik RossMANNs und v. GUTTEN
BERGs, abgesehen von der bereits berührten Verteidigung seiner Zählmethode, 
vor allem entgegen, daß es unzulässig sei, seine Befunde an Allium durch Ver
suche an anderem Material (Pisum) widerlegen zu wollen. Es könne bei anderen 
Objekten jede Vorbedingung für erfolgreiche Induktion fehlen, "vorausgesetzt, 
daß die Eigeninduktion das physiologische Maximum leistet". Da die Wurzeln 
der Dicotylen physiologisch nicht streng symmetrisch sind, seien sie nicht 
geeignet, den Induktionserfolg zu prüfen. Was aber die acht Alliumversuche 
ROSSMANNS betreffe, so seien unter ihnen drei Fälle "mit einem ganz hübschen 
Pluseffekt", zwei mit Minuseffekt und drei mit Nulleffekten. Er meint daher, 
daß" trotz denkbar ungünstiger Vorbedingungen in der sehr spärlichen V ersuchs
serie mit Allium (8 Versuche)", mit der die Autoren seine Ergebnisse mit 
170 veröffentlichten Protokollen umstoßen wollen, die Induktion "sich sieg
reich, wenn auch nur in Andeutungen", durchgesetzt habe. Streng genommen 
bedeuten diese Versuche seiner Meinung nach "überhaupt nichts"l. 

Von entschieden größerer Bedeutung als die genannten Nachprüfungen sind 
die bereits im Jahre 1924 begonnenen Untersuchungen von REITER und GABOR 
(1927, 1928), welche nicht nur eine Nachprüfung, sondern eine wesentliche 
Erweiterung der Arb~iten aus dem Laboratorium von - GURWITSCH gebracht 
haben. Mit ihrer Besprechung verbinden wir zugleich die Berücksichtigung 
der im Jahre 1929 erschienenen weiteren Untersuchungsergebnisse, so daß 
wir zum Schluß den gegenwärtigen Stand der Fragen darstellen können, welche 
die GURWITsCH-Strahlung betreffen 2. 

REITER und G.iBOR versicherten sich- zunächst durph genaue Erhebungen 
über die Zahl der Kerne und Mitosenstadien zu beiden Seiten einer durch die 
Zwiebelwurzel gelegten beliebigen Medianebene der Grundlagen, auf welchen 
die Versuchsergebnisse beruhen. Sie fanden (1928, S. 7), daß man aus einem 
Ausschlag von über 30%, der sich in mindestens 5 aufeinanderfolgenden Schnitten 
auf der gleichen Seite wiederholt, mit ausreichender Sicherheit auf eine äußere 
Beeinflussung des Wachstums schließen darf. 

Die Wiederholung des Grund versuches von GURWITSCH (s. oben 
S. 536) ergab grundsätzlich eine vollkommene Bestätigung des In
duktionseffektes. Dabei kam statt der Auswertung von Längsschnitten die 
"Querschnittsmethode" zur alleinigen Verwendung (Abb. 373), und zwar mit 
unbezweifelbarem praktischem Nutzen, da bei einer Ausschlagzone von nur 
etwa 0,2-0,3 mm der Wurzellänge nicht so viel überflüssiger Ballast mit
geschleppt werden muß, der Effekt auch augenfälliger ist und die Stelle der 
Induktion mit großer Genauigkeit festgestellt werden kann. 

Eine Erweiterung der bisherigen Erfahrungen müssen wir darin 
sehen, daß nach REITER und G.ABOR nicht nur in bezug auf die Mitosenzahlen 
ein Unterschied zwischen der induzierten und der nicht induzierten Seite der 
Wurzel hervortritt, sondern vielmehr auch in bezug auf die von den Unter
suchern als "reife" bezeichneten Gerüstkerne. Die eigentlichen meristemati
schen Zellen besitzen auch im Teilungsintervall große und chromatinreiche 
Kerne, während die aus der Zone des embryonalen Wachstums in die Strek
kungszone hinausrückenden Zellen kleinere und an Chromatin ärmere Kerne 
haben. Auch die Anzahl dieser reifen, oder, wie wir besser sagen, dieser teilungs
bereiten Kerne ist in einem Querschnitt durch eine unbeeinflußte Wurzel zu 

1 Siehe hierzu auch die letzten Ausführungen von GURWlTSCK (1929). 
2 In vorsichtig abwägender Weise, ohne die Existenz der mitogenetischen Strahlen in 

Abrede stellen zu wollen, tritt neuerdings SCKWEMMLE (1929) für die oben behandelten 
~achprüfungen ein. 
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beiden Seiten einer Medianebene praktisch gleich. Der Induktionseffekt, wie er 
sich den Nachuntersuchern in mehr als 200 Versuchen ergab, bestand nun in 
einer Umstoßung des Gleichgewichtes zwischen der dem Sender zugekehrten 
und der abgewandten Seite so, daß auf der ersteren im Vergleich zur Normal
zahl die Zahl der reifen Kerne und der Teilungsfiguren vermehrt, auf der ab
gewandten Seite aber, wiederum gegenüber der Normalzahl, die Werte für 
reife Kerne und Mitosen erniedrigt waren. Dieses Ergebnis, welches die haupt
sächlichen Einwände ROSSMANNs entkräftet, ist von großer Bedeutung; denn 

Abb. 373. Mikrophotogramm eines beeinflußten Wurzel
querschnittes. Oben ist die zugewendete, unten die ab
gewendete Seite. Man sieht in der zugewendeten Hälfte weit 
mehr reife Kerne als in der abgewendeten. Sehr starker 

Ausschlag. Nach T. REITER und D. GABOR (1928). 

es läßt den Induktionseffekt 
in einem anderen Lichte und 
vor allem komplizierter er
scheinen, als nach GURWITSCH 
zu erwarten war, der in den 
Strahlen nur den Verwirk
lichungsfaktor der Zellteilung 
sieht. 

Zu diesen Ergebnissen von 
REITER und GABOR, welche 
eine "Gesamtreaktion zwischen 
Wurzel und Strahlung" an
zunehmen nahelegen, nimmt 
GURWITSCH (1929, S. 473 u. f.) 
Stellung. Er betont mit Recht, 
daß die Unterscheidung von 
"reifen" und "in Rückbildung 
begriffenen" Kernen im Meri
stem neu ist, aber er gibt zu, 
daß sie tatsächlich berechtigt, 
wenn auch schwer festzuhal
ten ist. Wie für uns, fällt auch 
für GURWITSCH ein Bild wie 
das der Abb. 373 zugunsten 
eines alle Kerne betreffenden 
Ausschlags schwerer ins Ge

wicht als die Schilderung der Untersucher. Was ferner die behauptete Zu
sammensetzung des Effektes aus Zellteilungsförderung an der zugewendeten 
und aus einer Zellteilungshemmung an der abgewendeten Seite betrifft, so 
stießen auch GURWITSCH und seine Mitarbeiter im Laufe ihrer Untersuchungen 
"nicht selten auf diese Erscheinung", jedoch ist GURWITSCH im Gegensatz zu 
REITER und GABoR nicht geneigt, diesen in seinem Material jedenfalls un
bedeutenden negativen Ausschlägen bei der Beurteilung des positiven Induk
tionseffektes Raum zu geben, solange nicht an einem großen statistischen 
Material geprüft worden ist, "ob die ganze Erscheinung nicht noch innerhalb 
der Fehlergrenzen, nämlich der zufälligen Schwankungen liegt". 

Bestätigt wurden die bisherigen Erfahrungen durch REITER und GABoR 
auch hinsichtlich der Sender (s. oben S. 539) und damit ist auch von diesen 
Autoren "der universelle Charakter der mitogenetischen Strahlung" (GuR
WITSCH) dargetan worden. Besonders haben die gena.nnten Autoren, wie in
zwischen auch SIEBERT (1928) und neuerdings KISLIAK-STATKEWITSCH (1929) 
und A. und L. GURWITSCH (1929) die mitogenetische Strahlung der bösartigen 
Geschwülste in den Kreis der Untersuchungen einbezogen. Es zeigt sich beim 
Überblick über die bis jetzt vorliegenden Erfahrungen, daß die Fähigkeit zur 
Aussendung der mitogenetischen Strahlen offenbar nicht schlechtweg an das 
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Wachstum gebunden ist. SIEBERT vermißte nämlich die Strahlung bei Ge
webe von Milz, Lymphknoten, Hoden, Ovarium, Haut und Leber, bekam da
gegen einen positiven Ausschlag mit Knochenmark. Und was das Carcinom
gewebe als Sender anbelangt, so ergibt sich aus den Untersuchungen von KIS
LIAK-STATKEWITSCH und A. und L. GURWITSCH, bei welchen übrigens als "De
tektor" nicht die Zwiebelwurzel, sondern, wie neuerdings im Laboratorium 
GURWITSCH stets, Hefekulturen verwendet wurden, daß die Quelle der Strahlung 
in den nekrotischen bzw. nekrobiotischen Bezirken der Geschwulst zu suchen 
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Abb. 374. Anordnung zum Nachweis des Konzentrationseffektes. Ein Draht, der ilie normale 
Ausschlagszone beschattet, läßt zwei Ausschläge über und unter der Beschattungszone auft.reten. 

Nach T. REITER und D. GABOR (1928). 

ist. Keinesfalls darf man auch, wie es zuweilen irrtümlich geschieht, die Strahlen 
etwa für einen Ausfluß der Zellteilung selbst halten. 

Von Bedeutung für die Beurteilung der Strahlenwirkung ist auch die Ent
deckung des "Konzentrationseffektes" durch REITER und GABOR, von um so 
größerer Bedeutung, als hier wiederum ein Gegensatz zu den Befunden von 
GURWITSCH gegeben ist, der sich nach des letzteren Meinung (1929, S. 479) 
zur Zeit nicht aufklären läßt. GURWITSCH findet, daß bei der Einwirkung einer 
engumgrenzten Strahlungsquelle (z. B. Wurzelspitze) auf die äußerste Wurzel
spitze (Haubenregion der Detektorwurzel) oder auf die Übergangsregion zur 
Streckungszone (indem man gleichzeitig die übrigen Abschnitte des Meristems 
durch eine Glashülle vor der Einwirkung mitogenetischer Strahlen schützt), 
der Induktionseffekt gleichwohl nicht in der direkt induzierten Region, sondern 
in der ganzen Ausdehnung des Meristems, d. h. in der gewohnten Weise statt
findet (1929, S. 478). Der Konzentrationseffekt von REITER und GABOR da
gegen verriet sich bereits in deren ersten Versuchen in der geringen Breite des 
Ausschlagbereiches. Die Untersucher führten dann den Beweis, daß auch 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 35 
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da Strahlen auf die Indikatorwurzel auftreffen, wo der Ausschlag aufhört. Als 
Strahlungsquelle verwendeten sie hierzu Zwiebelsohlenbrei in einem Glasröhr
chen von 1,2 mm lichter Weite, das bis auf die letzten 2 mm vor der Mündung 
mit dem Brei gefüllt war (Abb. 374). Der Induktionsversuch auf einer Ent-

fernung von 5 mm ergab eine Ausschlag
zone von etwa 0,3 mm. "Nun hätte aber 
das Strahlenbündel mindestens eine Breite 

~- ----
Solllenbrei von 1,2 mm (gleich dem Durchmesser des 
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Abb. 375. Anordnung zur Untersuchung der 
geradlinigen Ausbreitung der von Zwiebel· 

sohlenbrei ausgehenden Strahlen. 
Nach T. REITER und D. GABOR (1928). 

induzierenden Röhrchens) haben müssen." 
Wenn nun bei sonst unveränderter V er
suchsanordnung an die Stelle, wo der Aus
schlag zu erwarten war, ein Draht von 
0,65 mm Stärke quer vor die induzierte 
Wurzel gesetzt wurde (Abb. 374), so er
gaben sich zwei kräftige Ausschläge ge
trennt durch eine ausschlagfreie Zone. 
"Die Ausschläge lagen somit an Stellen, an 
welchen wir ohne die Wirkung des Schat-
tens des vorgesetzten Drahtes (welcher ja 

von den Strahlen nur wegnehmen, keinesfalls zusetzen konnte) keinen Ausschlag 
erhalten hätten." Auch sehr zahlreiche spätere Versuche bewiesen unzweifel
haft den Konzentrationseffekt. Die Erscheinung des Konzentrationseffektes 
hängt eng mit der oben erwähnten von REITER und GABOR behaupteten Teilungs
hemmung auf der vom Sender abgekehrten Seite zusammen; denn man kann 

Abb.376. Reflexion der "mitogenetischen Strahlen" an einer Glasplatte. Man beobachtet zwei Aus· 
schläge. Der eine entspricht dem an der Vorderseite, der andere dem an der Rückseite der Glasplatte 

reflektierten Strahl. Nach T. REITER und D. GABOR (1928). 

unter Berücksichtigung beider Erscheinungen sagen, daß der im Sinn der Zell
teilungsförderung beeinflußte Bereich auf ein Bruchteil des bestrahlten Bereiches 
konzentriert und ringsherum von einer Zone der Zellteilungshemmung um
geben ist (REITER und GABOR 1. c. S. 13). 

Auch bei ihren belangreichen Untersuchungen über die physikalische 
Natur der Strahlen, die im übrigen den naheliegenden Einwand, daß irgend
welche chemische Beeinflussung eine Strahlenwirkung nur vortäuschen könnte, 
entkräften, kamen REITER und GABOR zu Ergebnissen, die nicht durchaus mit 
denen von GURWITSCH sich decken. Zwar die Versuche über die gradlinige Aus-
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breitung der Strahlen und ihre Reflexion (Abb. 375-377) brachten nur eine 
Bestätigung und Erweiterung des bereits Festgestellten. Auch der Nachweis 
einer Beugung (Diffraktion) der mitogenetischen Strahlen gelang den Unter
suchern und gerade hierdurch wurde der undulatorische Charakter der Strah
lung sehr wahrscheinlich gemacht. 

Die Reflexionsversuche führten zuerst zu der Annahme, daß die mitogene
tischen Strahlen relativ langweIlige ultraviolette Strahlen sind. Durch die 
weiteren Versuche mittels Gelatinefarbstoff-Filter und auf spektrometrischem 
Wege wurde die Wellenlänge der Strahlen auf etwa 338-340 mft bestimmt. 
Auf dieser Grundlage gelang es auch, einen Effekt der strahlenden Materie 
(Zwiebelsohlenbrei) auf der photographischen Platte zu erzielen und so das 
negative Ergebnis von ROSSMANN zu berichtigen. Ferner war es möglich, 
die wirksamen Strahlen aus dem Sonnenlicht und aus künstlichem ultravioletten 
Licht abzufiltrieren. 

Wenn nun auch alle diese Versuche eine glänzende Bestätigung des bereits 
von GURWITSCH Erarbeiteten gebracht haben, so ergab sich doch in bezug auf 
die angenommene Wellenlänge der Strahlen, welche GURWITSCH als extrem 
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Abb.377. Brechung der "mitogenetischen" Strahlen in Wasser und Reflexion an Quecksilber. 
Nach T. REITER und D. GABOR (1928). 

kurzweIlige ultraviolette Strahlen bezeichnet hatte, ein Widerspruch. GUR
WITSCH (1929) setzt die "scharfen Differenzen", die zwischen seinen Ergebnissen 
und denjenigen von REITER und GABOR bestehen, in objektiver Weise neuer
dings auseinander, kann aber vorerst keine Erklärung für dieselben finden 
[siehe hierzu auch FRANK (1929)]. 

Von großem Interesse sind auch die Erhebungen, welche REITER und GABOR 
über die antagonistische Wirkung verschiedener Wellenlängen angestellt haben, 
sowie über die zerstörende Wirkung, welche ausschließlich den Strahlen von 
einer Wellenlänge von um 340 mft bei ausgedehnter Bestrahlung zukommt. 
"Wir müssen die Zerstörungswirkung daher als ebenso spezifische Wirkung 
des Wellenlängenbereiches um 340 mft betrachten, wie die Zellteilungsförde
rung ; wir können sogar die Zerstörung als Fortsetzung derselben betrachten, 
im Sinne des ARNDT-SCHuLzschen Gesetzes" . 

Nicht auf alle durch die bis jetzt vorliegenden Arbeiten in Fluß gebrachten 
Fragen konnte hier eingegangen werden. Es sollte nur gezeigt werden, 
daß einerseits die von GURWITSCH entdeckte Wirkung der von ihm 
als mitogenetisch bezeichneten Strahlung außer Zweifel steht, daß 
aber auf der anderen Seite, abgesehen von den tatsächlichen Un
stimmigkeiten zwischen GURWITSCH und REITER und GABOR, die Aus
wertung der Befunde noch Gegenstand der Erörterung ist und 
wir noch weit davon entfernt sind, die Theorie der Zellteilung 

35* 
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von GURWITSCH 1 als verbindliche Lösung betrachten zu können. 
GURWITSCH selbst (1929, S. 487) gibt an, "daß ein direkter Beweis der Unent
behrlichkeit der mitogenetischen Strahlung für jede Art und jeden Fall von 
Zellteilungen bisher noch ausbleibt und wohl schwer zu erbringen sein wird". 
Er schöpft freilich aus der Universalität der Strahlung die Zuversicht, daß 
dem so ist. Dann bliebe aber doch noch die letzte Frage übrig, auf die wir früher 
hingewiesen haben (S. 515), welche Bedeutung den mitogenetischen Strahlen 
innerhalb der gesamten Faktoren zukommt, die bei der Einleitung einer Zell
teilung zusammenwirken müssen. Es geschieht der bewunderungswürdigen 
Arbeit von GURWITSCH und der weittragenden Bedeutung der von ihm ermit
telten, hier nur zum kleinen Teil wiedergegebenen Tatsachen kein Abbruch, 
wenn wir betonen, daß noch keinerlei Sicherheit darüber besteht, ob die mito
genetischen Strahlen wirklich den spezifischen Zellteilungsfaktor darstellen 
oder nur einen bei einer bestimmten Intensität ihrer Wirkung die Zellvermehrung 
fördernden, bei höherer Konzentration sie sogar hemmenden Einfluß. 

1 Wenn wir von der Theorie GURWITSCH' sprechen, so meinen wir lediglich die von ihm 
namentlich in seinem Buche im Jahre 1926 entwickelte Anschauung, daß die Zellteilung 
ein reaktiver Vorgang sei, verursacht durch den Reiz der mitogenetischen Strahlung und 
ermöglicht durch den der Strahlung adäquaten Bau der Zelloberfläche. Nicht aber ge
hört das, was über die Strahlung an sich und über ihre tatsächliche Wirkung ermittelt 
worden ist, zur Theorie; gegen eine solche Auffassung wendet sich GURWITSCH (1929) mit 
vollem Recht. 



Zweites Kapitel. 

Die Amitose. 
(Direkte Kern- und Zellteilung.) 

I. Bisherige Anschauungen über Wesen, Verbreitung und 
Bedeutung der Amitose. 

A. Begriff der Amitose. 
Als amitotische Teilung oder kurz als Amitose bezeichnet man nach dem 

Vorschlage FLEMMINGS (1892, S. 44) "diejenige Form der Zellteilung (bzw. der 
Kernteilung in Fällen, wo nur der Kern, nicht die Zelle mitgeteilt wird), bei der 
die bekannte Fadenmetamorphose (Mitose) bei der Teilung des Kerns ausbleibt" 
(Abb. 378). Auch einfache Teilung (EBERTH u . a.), Fragmentation des Kerns 
(VAN BENEDEN) und direkte Teilung (FLEMMING) hat man diese Art der Kern
und Zellvermehrung genannt und gerade die letzte dieser Bezeichnungen ist 
bekanntlich im Gebrauch geblieben. 

a b c d e 

Abb.378a-f. Wanderzelle aus einem Holunderplättchen, welches 10 Tage im Lymphsack eines 
Frosches gelegen hatte. Im Anfang der Beobachtung (a) war der Kern in seiner Mitte etwas ein
gefurcht; schon nach 5 Minuten (b) hatte sich die Teilung des Kerns vollzogen; nach weiteren 
10 Minuten (c) fanden sich zwei getrennte eigentümlich gestaltete Kerne. Die folgenden Abbildungen 

d -f veranschaulichen die fortschreitende Teilung des Zellenleibes. Nach J. ARNOLD (1887). 

Was die Erscheinungen der Amitose betrifft, so genügt es vorerst, die Durch
schnürung von Kern- und Zellenleib, die uns die vorstehenden Abbildungen 
zeigen, der Vorstellung zugrunde zu legen. Es wird später zu prüfen sein, in
wiefern sich diese Anschauung durch das Studium von Einzelheiten hat er
gänzen lassen. Beachtenswert ist unserer Meinung nach, daß die FLEMMINGsche 
Definition als das Unterscheidungsmerkmal der Amitose lediglich den negativen 
Befund gegenüber der Mitose hervorhebt, das Ausbleiben der Fadenmetamor
phose des Kerns. Später ist oft eine andere Aussage an Stelle dieser, wie wir 
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gleich sagen wollen, allein unanfechtbaren ursprünglichen getreten, wenn die 
Autoren von der Kernteilung ohne Veränderung der Gerüststruktur des Kerns 
gesprochen haben und von der "einfachen" Durchschnürung. Das sind Er
klärungen, die über das gesicherte Wissen weit hinausgehen und, wie wir sehen 
werden, einer Kritik nicht standhalten. 

B. Die im älteren Schrifttum begründeten Anschauungen über 
die Amitose. 

Ein kurzer Hinweis auf die Geschichte der Amitose ist für das Ver-
13tändnis ihrer im Laufe der Zeit wechselnden Beurteilung nötig. Ursprünglich 
entsprach die Vorstellung von der Kern- und Zellvermehrung überhaupt ganz 
dem, was man später als Amitose abgegrenzt hat. Denn das REMAKsche Schema 
der Zellteilung verzeichnete lediglich eine Durchschnürung des Kerns mit vor
ausgehender Verdoppelung des Kernkörperchens. Nach der langen Geltung 
dieser Lehre ist die neue Anschauung von der Fadenmetamorphose nicht so
gleich durchgedrungen und selbst diejenigen Forscher, welche wie SCHNEIDER, 
AUERBAcH und EBERTH Mitosen zuerst richtig beschrieben hatten, nahmen 
diese Art der Teilung, wie FLEMMING (1892, S. 47) berichtet, doch nur als eine 
Ausnahme gegenüber der einfachen Kernteilung in Anspruch. Als aber das 
allgemeine Vorkommen der Mitose sichergestellt und erkannt war, daß es sich 
bei den früheren Beobachtungen durchwegs um Mitosen gehandelt hatte, bei 
denen die chromatischen Tochterfiguren entweder als die ganzen abgeschnürten 
Tochterkerne oder gar als Teilungshälften des Nucleolus angesehen worden waren, 
da setzte eine "extreme Wendung" der Ansichten ein. Vorwiegend der Haltung 
ARNoLDs und FLEMMINGS war es zuzuschreiben, daß schließlich doch wieder 
das Vorkommen der direkten Kernteilung anerkannt wurde. Aus FLEMMINGS 
zusammenfassenden Darstellungen (1892, 1893) ist zu ersehen, wie sich dann 
etwa seit 1882 die Angaben über Amitosen zu häufen begannen und wie über 
ihre Verbreitung und Bedeutung die Meinungen hin- und hergingen. 

FLEMMING selbst (1890, S. 290 u. f.) hat gegenüber der Amitose 
einen vorsichtig zurückhaltenden Standpunkt eingenommen, der 
übrigens von den damaligen Kenntnissen über die Vermehrung der Protisten 
maßgebend beeinflußt war. Er meinte, die amitotische Teilung sei bei Protozoen 
und einigen Metazoenformen "noch vielfach in generativer Wirksamkeit", habe 
diese aber bei den übrigen Wirbellosen und besonders bei Wirbeltieren und 
höheren Pflanzen verloren und besitze nur mehr die von CHUN vertretene Be
deutung der Bildung einer "Brut von Kernen"; sonst trete sie nur entweder 
unter pathologischen Bedingungen oder doch als ein Vorgang auf, der kein 
keimfähiges Zellenmaterial mehr liefert. In ähnlicher Weise hatte bereits VAN 
BENEDEN (1876) der Fragmentation des Kerns nur untergeordnete Bedeutung 
zuerkannt. In FLEMMINGS Gedankengang klingt eine Vorstellung an, welche 
STRASBURGER (1882) und WALDEYER (1888) ausdrücklich formuliert hatten, 
daß nämlich die Amitose die ursprüngliche Form der Kern- und Zellvermehrung 
sei, aus der sich die Mitose als die vollkommenere Form erst entwickelt habe. 
Solchen Überlegungen können wir nach den vielfachen Erfahrungen über die 
Karyokinese der Protisten (s. S. 380) natürlich nicht mehr bereitwillig Raum 
geben. Gerade bei den Protisten sind "fast alle sog. Amitosen" als Stadien 
einer verkappten Mitose erkannt worden; nur für die makronucleiden Infusorien 
ist eine Amitose mit Sicherheit festgestellt [M. HARTMANN (1927, S. 307)]. 

Über FIEMMINGS Standpunkt gingen H. E. ZIEGLER (1891) und 
VOM RATH (1891, 1893) noch hinaus. Sie traten entschieden dafür ein, daß 
die Amitose als ein sekundärer und vereinfachter Typus der Vermehrung 
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betrachtet werden müsse, der bei hochdifferenzierten Zellen besonders bei solchen, 
die einem ungewöhnlich intensiven Sekretions- oder Assimilationsprozeß vor
stehen, an die Stelle der Mitose trete und häufig ein Zeichen von Degeneration 
und beginnendem Absterben der Zelle sei. So ist die Amitose auch bei Zellen 
von beschränkter Lebensdauer zu finden, wie Deciduazellen, Zellen der Em
bryonalhüllen, Nährzellen der Geschlechtszellen usw. Die Mitose aber, welche 
allein von Bedeutung für die Zellvermehrung und den Zellersatz ist, gehört 
zum Wesen der undifferenzierten und lebenskräftigen Zellen. 

Diese Anschauung und die Meinung FLEMMINGS sind nicht unvereinbar. 
FLEMMING hat sich zwar ausdrücklich gegen die Gleichsetzung seiner Aussage 
mit der ZIEGLER- VOM RATHschen ausgesprochen (1893, S. 79), aber es ist ver
ständlich, daß FLEMMING, ZIEGLER und VOM RATH später häufig zusammen als Ver
treter einer gemeinsamen Auffassung der Amitose genannt werden, von welcher 
E. B. WILSON (1925, S. 215) jetzt noch sagt: "And this is the conclusion, which 
on the whole still seems most probable, though it requires some qualification." 

Es sind auch in der Tat zahlreiche Befunde von den genannten Autoren 
verzeichnet worden, welche die Unterscheidung der beiden Zelltypen, der jugend
lichen undifferenzierten Zelle mit mitotischer Vermehrung und der hochdiffe
renzi8i'ten minder lebenskräftigen, nur mehr zur Amitose befähigten Zelle, 
bekräftigt haben [so hierüber besonders ZIEGLER (1891)]. 

Von späteren Autoren ist unter anderen J. GROSS (1901) durch seine Unter
suchungen über das Ovarium der Hemipteren zum Standpunkt ZIEGLERS ge
führt worden und für seinen Fall schien es ihm ganz im Sinne ZIEGLERS sehr gut 
möglich, von zwei verschiedenen Arten der direkten Kernteilung zu sprechen 
"von einer degenerativen und einer sekretorischen Amitose". 

Auf der anderen Seite hat es an Wiaerspruch gegen die Auffassung 
FLEMMINGs, ZIEGLERS und VOM RATHS nicht gefehlt. Wir brauchen jedoch auf 
die älteren Arbeiten [so U. a. LOEWIT (1891), FRENZEL (1891), VERSON (1891), 
PREUSSE (1895)], welche den Anlaß zu den verschiedenen von ZIEGLER (1. c.) 
und VOM RATH geführten Auseinandersetzungen gegeben haben, nicht von 
neuem einzugehen. Die älteren Amitosenbefunde leiden sicherlich sehr unter 
dem Mangel an der nötigen Kritik, die man unbedingt, wie nachher noch her
vorgehoben werden soll, den Bildern amitotischer Kernteilung gegenüber be
wahren muß. Nur die Arbeit von MEvEs (1891) über amitotische Kernteilung 
in den Spermatogonien des Salamander8 wird öfters, so Z. B. von WILSON (1925) 
aus dem Schrifttum dieser früheren Periode der Amitosenforschung als be
sonders bemerkenswert angeführt. Gerade das Vorkommen von Amitosen in 
generativen Zellen müßte natürlich die Anschauung über die Amitose wesent
lich verschieben. Aber MEVES selbst war vorsichtig genug, keine gegen FLEM
MINGs Standpunkt gerichteten Schlüsse aus seinen Beobachtungen zu ziehen. 
Sie werden ihre Bedeutung zwar hinsichtlich der Frage nach der Beteiligung 
des Centrosoms an der Amitose behalten (s. S. 572), aber dafür, daß aus diesen 
zu bestimmten Jahreszeiten durch amitotische Abschnürung entstandenen 
Kernen oder gar Zellen später noch Spermien entstehen würden, ist von MEVES 
ein Beweis nicht erbracht worden. Sie könnten, wie VOM RATH (1891, 1893) 
behauptet hat, ebensogut zugrunde gehen. Daran ändert es auch nichts, daß 
Me GREGOR (1899) die Befunde von MEvEs bei Amphiuma im wesentlichen be
stätigt hat. Ja, dieser Untersucher war sogar weniger streng darauf bedacht, 
die vollständige direkte Kernteilung von den Erscheinungen der bloßen Kern
einschnürung und -Lappung zu trennen. Solche Bilder waren bereits LA VALETTE 
ST. GEORGE bekannt und sind von BELLoNCI (1886) und von HERMANN (1889) 
als Ausdruck eines vorübergehenden mit den Ernährungsverhältnissen zusammen
hängenden Zustandes der Spermatogonienkerne aufgefaßt worden. Auch 
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HARGITT (1924, S. 77) spricht amitosenähnliche Kernzustände dieser Spermato
gonien nur als Erscheinungen der Kernpolymorphie an. Für die amitotische 
Zellteilung finden sich bei Me GREGOR überhaupt keine Beweise und in diesem 
Fall käme es gerade auf die Frage an, ob es selbständige, aus einer Amitose her
vorgegangene Spermatogonien gibt. 

Me GREGORS Satz: "Amitosis occurs among primary spermatogonia and is, 
apparently, anormal process", verliert entschieden an Bedeutung, wenn man 
seine Befunde in näheren Augenschein nimmt. Es zeigt sich dabei ein Mangel, 
an dem die Erörterungen über die Amitose überhaupt leiden, daß 
man jede Art Von Kernsegmentierung schon als Amitose be
trachtet hat und folgerichtig zwischen der direkten Zweiteilung 
des Kerns, die ursprünglich gemeint war und der bloßen Lappung 
des Kerns oder einer mehrfachen Durchschnürung keine scharfe 
Grenze mehr im Auge behalten hat. Das ist durchaus erklärlich, 
wenn man bedenkt, daß die Bezeichnung Kernfragmentierung von Anfang an 
für die Amitose im Gebrauch war, daß CHUN, wie oben erwähnt, in der Bildung 
einer Brut von Kernen das Wesen des Vorganges gesehen hat und daß von 
diesem Standpunkt aus hinsichtlich der Bedeutung der Amitose nichts übrig 
blieb als die durch sie erzielte Vergrößerung der Kernoberfläche. So hat neuer
dings auch BENNINGHOFF (1922, S. 47) den gebräuchlichen Sinn des Wortes 
Amitose bewußt überschritten, wenn er "jede Form der Oberflächenvergrößerung 
des Kerns" bei erhaltener "Ruhestruktur" als Amitose bezeichnet hat. Wir werden 
von solcher Erweiterung des Begriffes der Amitose im folgenden zurückkommen, 
da wir nur bei seiner engeren Fassung, wozu die Berechtigung sich wird erweisen 
lassen, die Möglichkeit einer klaren Stellungnahme zur Amitose sehen. 

Schwerer als die genannten Beobachtungen vertrugen sich mit dem extremen 
Standpunkt ZIEGLERs und VOM RATHB die eingehenden Nachforschungen von 
C. M. CHILD (1904, 1907,1911, S. 71). Er hat nicht nur bei einer Reihe von Wirbel
losen - Goelenteraten, Plathelminthen, Trematoden, Gestoden -, sondern auch 
beim Amphioxus, bei Amblystoma und bei Hühnerembryonen die Amitose häufig 
gefunden und ihr Vorkommen durch eindrucksvolle Abbildungen belegt. Ge
rade als Begleiterscheinung lebhaften Wachstums während der Entwicklung 
und bei Regeneration spielt die Amitose nach CHILD eine bedeutende Rolle 
und sie kann nach seinen Befunden bei Moniezia (Cestoden) auch bei der Ent
wicklung der männlichen und weiblichen Keimzellen in großem Umfang die 
Vervielfältigung der Elemente allein besorgen. Letztere Beobachtungen waren 
natürlich vor allem auffallend. Sie waren geeignet, die Meinung zu entkräften, 
daß die Amitose ein Zeichen der Entartung der Zellen sei und das Ende der 
Vermehrungsfähigkeit bedeute. Vielmehr folgen auf die amitotische Kern
vermehrung in den Keimdrüsen dieser Cestoden nicht nur gelegentlich gleich
falls der Vermehrung dienende Mitosen nach, sondern vor allem natürlich 
die Reifeteilungen und die mit ihnen verbundenen Vorgänge an den Chromo
somen. CHILD kam denn auch zu Anschauungen, welche dem Standpunkt 
FLEMMINGS, ZIEGLERS und VOM RATHS völlig entgegengesetzt waren: Amitosis 
findet man in Gegenden mit rapidem Wachstum und dort, wo Sekretion oder 
Reservestoffbildung im Gange ist. Sie ist kein sekundärer oder minderwertiger 
Vorgang der Kernvermehrung, sondern eben ein anderer als die Mitose. Beide 
können in demselben Gewebe oder in derselben Gegend nebeneinander vor
kommen. Häufig ist die Mitose auf bestimmte Regionen eines wachsenden 
Organs beschränkt, die Amitose desgleichen auf bestimmte andere Regionen; 
so z. B. kommt im Neuralrohr des Hühnerembryo Mitose selten vor mit Aus
nahme der dem Neuralkanal anliegenden Kerne, während sich anderwärts Kern
verhältnisse fanden, die CHILD nicht anders als durch die Annahme einer 
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Amitosis erklären konnte. Die Amitose wäre demnach "a very common method 
of cell division" [CHILD (1904, S. 556)], und zwar ein auf anderen Bedingungen 
beruhender, aber der Mitose gleichwerter Vermehrungsvorgang. CHILD hat 
sich auch nicht gescheut (1907), die theoretischen Folgerungen aus seinen Be
obachtungen zu ziehen und namentlich auf Grund des Vorkommens der Amitose 
im Entwicklungsgang von Geschlechtszellen die Lehre von der Chromosomen
individualität als mit seinen Befunden unvereinbar zurückzuweisen. In dieser 
Beziehung kam ein der Theorie besonders ungünstiger Umstand in Betracht, 
daß die Amitose auch im Ovarium von Moniezia häufig Tochterkerne von sehr 
unterschiedlicher Größe hervorbringt. 

An die Seite CHILDS trat alsbald J. TH. PATTERSON (1908), der gelegent
lich einer Untersuchung der Gastrulation beim Ei der Taube durch das Vor
kommen von zwei aneinanderliegenden Kernen in einer Zelle veranlaßt wurde, 
der Amitose während der frühen Entwicklung nachzuforschen. Es stellte sich 
heraus, daß sie in gewissen Perioden und an bestimmten Stellen recht häufig 
angetroffen wird. P ATTERSON hat sich der mühevollen Aufgabe unterzogen, 
das Verhältnis zwischen Mitose und Amitose zahlenmäßig festzustellen und 
wenn dieser Versuch auch in mehr als einer Hinsicht zu kritischen Überlegungen 
und Bedenken Anlaß gibt, so mögen als ein Zeugnis dieses Unternehmens die 
Tabellen von P ATTERSON dennoch wiedergegeben werden. Der Autor bemerkt, 
daß er nur die klarsten Fälle von Amitose berücksichtigt habe und das Ver
hältnis zwischen Mitose und Amitose möglicherweise für letztere noch günstiger 
sein kann, als die Tabellen angeben. 

Verhältnis von Mitosen zu Amitosen in den Keimscheiben des Taubeneies 
nach PATTERSON. 

Tabelle I. 

Alter des Eies I Zahl der Kerne I Mitosen 

20 Stunden 316 48 
31 " 

1302 122 
34 " 

1378 58 
36 " 

1535 50 
37 " 

2728 58 
45 " 

2883 88 
48 " 

2266 96 

Mitosen 
in % 

15,20 
9,37 
4,21 
3,26 
2,13 
3,06 
4,24 

I Amitosen I 

4 
56 
40 
50 
64 
72 
62 

Amitosen 
in % 

1,27 
4,30 
2,90 
3,26 
2,35 
2,50 
2,74 

Die zweite Tabelle ergänzt die erste, indem sie die Ergebnisse der Zählung 
nach den verschiedenen Keimblättern aussondert. 

Tabelle II. 

I 

I Zahl 
I Mitosen 

Mitosen 
IAmitosen I 

Amitosen 
Alter des Eies Region 

I 

der Kerne in % in % 

I Ektoderm I 

I 

37 Stunden 1989 52 2,66 

I 

21 1,08 
, Entoderm 744 6 0,81 43 5,78 

Ektoderm 1325 40 3,02 7 0,53 
45 Stunden Entoderm 557 25 4,49 10 1,79 

Mesoderm 1001 23 2,30 55 5,49 
Ektoderm 1060 56 5,28 14 1,32 

48 Stunden Entoderm I 476 20 4,20 8 1,66 
Mesoderm 720 20 2,78 40 5,56 
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Die Abb. 379a-c sind Belege aus der Arbeit PATTERSONS und sollen die 
Beurteilung ihrer tatsächlichen Grundlagen ermöglichen. 

In bezug auf seine Schlußfolgerungen bestätigt PATTERSON, was CHILD an
gegeben hatte, besonders, wenn er die Amitose mit raschem, die Mitose mit 
langsamerem Wachstum in Verbindung bringt; er gelangt über seinen un
mittelbaren Vorgänger noch hinaus, wenn er das Vorkommen der Mitose bei 
einem der beiden noch im gemeinsamen Plasma liegenden Kerne (Abb. 380 
u. 381) als Beweis dafür anspricht, daß amitotisch entstandene Kerne zur 
Mitose fähig bleiben. 

Wir wollen uns mit den möglichen Einwänden nicht aufhalten, die gegen 
PATTERSONs Befunde erhoben werden können und die nahe genug liegen, 

1\ e 

Abb. 379 a-c. Verschiedene Entodermzellen des Eies der Taube in Amitose. 
Nach J. TH. PATTERSON (1908). 

Abb. 380. Mesodermzelle aus dem Ei der 
Taube. Einer der beiden amitotisch ent· 
standenen Kerne (b) bereitet sich zur Mitose 
vor (n Nach J. TH. PATTERSON(1908). 

11 b 

Abb. 381. iDasselbe Objekt wie in Abb. 380. Der 
eine der bei den amitotisch entstandenen Kerne 

ist in die Mitose eingetreten. 
Nach J. TH. PATTERSON (1908). 

sondern sogleich den dritten Autor anführen, der um dieselbe Zeit in die Amitosen
frage im gleichen Sinne eingegriffen hat. Die Beobachtungen von MAXIMOW 
(1908) beziehen sich auf Mesenchymzellen junger Kaninchenembryonen (lP/2 
bis 131/ 2 Tage), und zwar auf solche aus dem Septum transversum an der Peri
pherie der wuchernden Leberzellenstränge und des Mesenchyms der ventralen 
Aortenwand und des Darmmesenteriums "etwa vom Niveau des Magens an bis 
hinter das Gebiet der Coecumanlage". Am häufigsten fanden sich die Bilder der 
Amitose in der Nähe derAbgangsstelle derArt. omphalo-mesenterica von derAorta. 
Ebenso wie PATTERSON ist auch MAXIMOW auf die "Erscheinungen richtiger 
Amitose" zuerst durch die große Anzahl der paarweise gelagerten Kerne auf
merksam geworden. Seine Beobachtungstatsachen, von denen einige Abbildungen 
(Abb. 382, 383 u. 384), die später näher betrachtet werden sollen, eine An
schauung liefern, erscheinen insofern besonders vertrauenswürdig, als MAXIMOW 
den Vorgang der Kerndurchschnürung auf den verschiedenen Stufen seiner 
Durchführung zu erfassen versuchte. Im einzelnen sind die Befunde allerdings 
recht verschieden, da neben der Teilung von Kernen in zwei gleichgroße Tochter
gebilde auch die Abschnürung kleiner Kernknospen, sowie die mehrfache Durch
schnürung des Kerns vorkommt. MAXIMOW faßte selbst nicht alle diese Vor-
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gänge in bezug auf ihr Ergebnis als gleichartig auf; denn von den kleineren 
Knospen meinte er, sie verfielen, besonders wenn sie gleichzeitig in größerer 
Zahl abgeschnürt werden, der Degeneration und blieben im Plasma als kleine 
kugelige, mehr oder weniger stark färbbare Einschlüsse zurück. In seiner Ge
samtauffassung stimmt MAXIMOW mit den vor-
her genannten Autoren jedoch völlig überein. 
Er stellt fest, daß die von ihm beschriebenen 
amitotischen Zerschnürungsprozesse, die "für den 
Kaninchenembryo eine ganz normale, regelmäßig 
ohne Ausnahme wiederkehrende Erscheinung" 
sind, zur Kernvermehrung führen und er glaubt, 
daß sie auch eine richtige Zellvermehrung ver
anlassen können. Dafür scheint ihm vor allem der 
Umstand zu sprechen, daß auf späteren Stadien 
die Mesenchymzellen der betreffenden Gegenden, 
wo vorher massenhafte Amitosen, aber nur wenige 
Mitosen vorgekommen waren, "immer einkernig" 
sind. Da man nur zum Teil damit rechnen muß, 
daß die zerschnürten Kerne sich wieder abrunden, 

a b 
Abb. 382au. b. Stadien der direkten 
Kernteilung. Man beachte die Lage 
des Diplosoma. Mesenchymzellen 

des Kaninchenembryo. 
Nach A. MAXIMOW (1908). 

dies "bei den sehr dünnen Verbindungsbrücken aber doch kaum anzunehmen" 
ist und nur sehr selten und nur an den ganz kleinen knopfförmigen Knospen 
Degeneration beobachtet wurde, war anzunehmen, daß die durch Amitose 
entstandenen neuen Kerne "auf diese oder jene Weise einzeln auf ebenso viele 
neue Zellen verteilt" werden. Auch sprachen "direkte Bilder der Protoplasma
teilung" zugunsten einer Zellvermehrung im Anschluß an die Amitose. Als 

Abb. 383. Gruppe von ::\iesenchymzellen des 
Kaninchenembryo mit Amitosen. 

Nach A. MAXIMOW (1908). 

Abb. 384. Gruppe von Sympathicuszellen 
des Kaninchenembryo mit Amitose. Man 
beachte die Aufhellung des Cytoplasmas in 
der Umgebung des die Tochterkerne noch 

verbindenden Stranges. 
Nach A. MAXIMOW (1908). 

besonders wichtig verzeichnen WIr schließlich diejenigen Beobachtungen 
MAXIMOWS, welche dartun, daß der amitotisch entstandene Kern alsbald in 
eine Mitose eintreten kann. 

Wenn wir etwa mit dem Jahre 1910 die Periode des älteren 
Schrifttums abschließen, so können wir ein eindeutiges Ergebnis 
aller dieser Untersuchungen und Erörterungen nicht feststellen. 
Die Meinungen über die Amitose sind geteilt geblieben. Man kann lediglich 
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sagen, daß die Erscheinungen der Amitose, welche doch auch durch direkte 
Beobachtungen an lebenden Zellen beglaubigt sind, im ganzen Tierreich weit
verbreitet sein dürften. 

c. Die Möglichkeiten des Irrtums bei der Beurteilung amitotischer 
Kernzustände. 

Eine objektive Beurteilung der älteren Arbeiten und die Abwägung ihrer 
Ergebnisse gegeneinander wird vor allem durch die vielfachen Möglichkeiten 
des Irrtums erschwert, mit denen die Untersuchung fixierter Präparate zu 
rechnen hat, wenn aus Zustands bildern der Kerne der Ablauf einer Amitose 
erschlossen werden soll. Auf diese Fehlerquellen ist denn auch oft [so z. B. 
BovERI (1907, S. 234)] hingewiesen worden. Wir fassen sie folgendermaßen 
zusammen: 

Amitose kann vorgetäuscht werden: 
1. durch bloße vorübergehende Einschnürung des Kerns; 
2. durch eine auf dem Wege der Mitose entstandene Zweikernigkeit von 

Zellen; 
3. durch die Teilkernbildung während der Anaphase und Telophase einer 

Mitose, besonders wenn die Karyomeren während der Gerüstphase der Kerne 
fortbestehen (s. S. 214). Das Zellbild kann dann zur Annahme verführen, daß 
durch Kernzerschnürungen eine Brut von Kernen entstanden sei; 

4. durch Kernverschmelzung. Auf diese Möglichkeit haben die Unter
suchungen von F. LEVY (1923, S. 163) nachdrücklich aufmerksam gemacht. 
Die Bilder der Kernverschmelzung können sehr anschauliche Zeugnisse für 
Amitosen abgeben, wenn sie sozusagen in umgekehrter Reihenfolge zusammen
geordnet werden; 

5. durch sog. Pseudoamitose (Abb. 385 u. 386). Bei dieser Störung des 
Mitosenablaufs, welche zuerst von HAECKER (1900), später von SCHILLER (1909) 
an Copepodeneiern nach Äthernarkose beobachtet und neuerdings von ALBERTI 
und POLITZER (1924) und von POLITZER (1924) an Salamanderlarvenzellen 
nach der Einwirkung von Röntgenstrahlen und von chemischen Agenzien ge
nauer studiert worden ist, kommt es während der Anaphase zur Verklumpung der 
Enden der gegenpoligen Chromatinschleifen und dadurch zu chromatischen Ver
bindungsbrücken zwischen den Tochtersternen und Tochterkernen (Abb. 385). Es 
ist klar, daß hierdurch nur eine äußerlicheÄhnlichkeit mit derAmitose 
hervorgebracht wird, denn die Pseudoamitose ist eine echte gestörte Mitose, 
während von Amitose nur gesprochen werden darf, wenn die Kernteilung sich 
ohne Chromosomen vollzieht. Auf diese Weise kann man Amitosen nicht künst
lich hervorrufen und wenn zuweilen von künstlichen Amitosen besonders bei 
Pflanzenzellen unter dem Einfluß von Chloralhydrat gesprochen wurde, so 
wird man mit SAKAMURA (1920, S. 81) annehmen dürfen, daß in Wahrheit 
nur Pseudoamitosen vorgelegen haben, was auch BENNINGHOFF (1922, S. 60) 
betont. Man sollte auch nicht der Neigung nachgeben, einen Übergang von 
der Mitose zur Amitose aus dem Vorkommen der Pseudoamitose ableiten zu 
wollen. In der Protistenforschung ist man, wie die oben angeführte Aussage 
HARTMANNS (S. 550) beweist, infolge der genaueren Erforschung der bei den 
Teilungsvorgängen sich abspielenden Einzelheiten von dem Versuch "zwischen 
den einfachsten Formen der Kerndurchschnürung (direkte Kernteilung) und den 
komplizierten Vorgängen der Karyokinese alle Übergänge festzustellen", der 
R. HERTWIG (1898, S. 689) einmal geglückt schien, wieder zurückgekommen. 
Es wird, solange die Kenntnisse über die Amitose noch so unsichere sind wie 
gegenwärtig, zweifellos besser sein, wenn wir Mitose und Amitose als zwei ganz 
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verschiedene Prozesse betrachten, wie BERTHOLD (1886, S. 176) gemeint hat. 
Das schließt nicht aus, daß wir in letzter Linie beide Vorgänge einmal von um
fassenderen gemeinsamen Gesichtspunkten aus verstehen lernen werden. Wir 
haben dabei den Zusammenhang zwischen Wachstum und Teilung im Auge 
und davon wird später noch die Rede sein. Aber um auf dem Wege tatsächlicher 
Beobachtung sicheren Boden unter die Füße zu bekommen, bleibt die strenge 
Umgrenzung des Begriffs der Amitose als einer Kernteilung ohne die für die 
Mitose bezeichnende Umbildung des Kerngerüsts notwendig. 

Abb. 385. Pseudoamitose aus dem Cornealepi· 
thel der Tritonlarve (mit einem Teilkern) nach 

Röntgenbestrahlung. 
Nach W. ALBERTI und G. POLITZER (1924). 

c 

a b 

g 

d 

Abb. 386. Salamandra maculosa. Hornhaut· 
epithelzelle von einem 2 Stunden nach einer 
2 stündigen Neutralrotfärbung (in diffusem 
Tageslicht) fixierten Tiere. Pseudoamitose. 

(Vergr. 1000: 1.) 
Nach G. POLITZER (1924). 

e 

h k 

Abb. 387 a-k. Entstehung und Ablauf der Pseudoamitosen. aPyknotischer Diaster mit breiter 
Brückenbildung; b symmetrische Pseudoamitose, breite Brücke; c u. d asymmetrische Pseudo· 
amito.,en; e u. f Endstadien, eine Zelle mit doppelter Chromatinmenge und eine chromatinfreie Zelle; 
g u. h symmetrische Pseudoamitosen mit dünner Brücke; i Endstadium mit dünner Brücke; 

k scheinbar normal entstandenes Endstadium. Nach W. ALBERTI und G. POLITZER (1924). 

Nicht alle die genannten Möglichkeiten des Irrtums lassen sich für die Unter
suchungen über die Amitose, welche zum Widerspruch gegen FLEMMING, ZIEGLER 
und VOM RATH geführt haben, völlig ausschließen. Auch geht aus den Arbeiten 
von RICHARDS (1909, 1911) hervor, daß bei den Cestoden Mitosen häufiger und 
Amitosen seltener getroffen werden, als CHILD angegeben hatte, und scbon 
früher hatte BOVERI (1907, S. 235) auf Grund einer von seinem Schüler W. Ru
BASCHKIN (1905) ausgeführten Untersuchung der den "CHILDschen Abbildungen 
so ungemein ähnlichen Kernzustände in den Tritonblastomeren" erklärt, daß 
die Zweikernigkeit in solchen Fällen kein Beweis für stattgehabte Amitose sei. 
Indessen sind die Befunde von RUBASCHKIN und CHILD bei näherer Prüfung 
denn doch nicht miteinander vergleichbar. Es ist zuzugeben, daß gerade CHILDS 
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Befunde angreifbar sind und daß er mit der Annahme von Amitosen besonders 
in Geschlechtszellen (s. J. GROSS) zu freigebig war. Aber bei sorgfältiger Ab
wägung der Fehlerquellen und unter Berücksichtigung der tatsächlich nach
gewiesenen Irrtümer in manchen anderen Fällen, von denen LEVYS erwähnte 
Untersuchung berichtet und deren einige bei WILSON (1925, S. 220 u. f.) an
geführt sind, wird man doch nicht zu dem Urteil gelangen, daß die Befunde 
von OHILD, PATTERSON und MAXIMOW beiseite geschoben werden dürfen. Es 
erscheint durchaus berechtigt, daß sie auch in der Folgezeit anerkannt worden 
sind und daß die Debatte über die Amitose auf Grund des durch sie geschaffenen 
Widerspruchs bis in die Gegenwart fortgeführt worden ist. Auch diejenigen 
Autoren, welche sich wie WILSON im großen und ganzen dem FLEMMING-ZIEGLER
VOM RATHschen Standpunkt angeschlossen haben, geben ihrer Meinung, wie 
der angeführte Satz WILSONS zeigt, nur mit einer gewissen Einschränkung 
Ausdruck. 

D. Die neueren Arbeiten und der gegenwärtige Stand der 
Amitosenfrage. 

Den Stand der Amitosenfrage, wie ihn die Arbeiten bis in die Gegenwart 
herein begründet haben, können wir, da eine einhellige Auffassung auch jetzt 
nicht erzielt ist, wohl nur durch Nebeneinanderstellung folgender Urteile kenn
zeichnen. 

1. Die Amitose ist, wie ÜHILD, MAxIMOW und PATTERSON gemeint 
haben, die neben der Mitose vorkommende Kern- und Zellver
mehrung [generativeAmitose, Teilungsamitose (BENNINGHOFF)]. NOWI
KOFF (1908, 1910) hat seine Befunde über das regelmäßige Vorkommen von 
Amitosen im KnorpeIgewebe, in jungen Knochen und in Sehnen selbst als eine 
Ergänzung der Angaben OHILDS betrachtet (Abb. 388a-d). Volle Bestätigung 
fanden diese Beobachtungen durch BAST (1921), dessen Amitosenstudien am 
Knochengewebe des Scheitelbeins neugeborener bis drei Wochen alter Ratten und 
am Siebbein des Hundes und der Ratte ausgeführt wurden. Die Amitosen sind in 
jungen Knochen der Ratte so häufig, daß sie mit Leichtigkeit gefunden werden 
können und BAST erklärte, daß die Amitose hier die einzige Form der Teilung ist. 
Dabei handelt es sich wie bei N OWIKOFF keineswegs nur um Kernteilung, sond@rn 
auch um die Durchschnürung des Zellenleibes und BAST meint, man könne unmög
lich sagen, daß die Amitose nur eine Angelegenheit des Kernes sei. Darauf ist 
Gewicht zu legen, denn das Vorkommen der Zellteilung nach Kernamitose 
gilt als umstritten [BENNINGHOFF (1922, S. 65)] oder wird geradezu in Abrede 
gestellt [F. LEVY (1923, S. 164)]. WILSON (1925, S. 222) gibt die Möglichkeit 
der Zellteilung im Hinblick auf die Lebendbeobachtungen von RANVIER und 
ARNOLD zwar zu, läßt sie aber nur als "a rare and secondary occurance" gelten. 
In dieser Auffassung bestärkte ihn namentlich auch die Untersuchung von 
MACKLIN (1916) an lebenden Bindegewebszellen, bei denen Kernamitose in 
keinem Fall von der Teilung des Zellenleibes gefolgt war. Man wird also die 
vollständige amitotische Zellteilung nich t für ausgeschlossen halten 
dürfen, aber es ist sicher, daß die Teilung des Zellenleibes mit der 
Kernamitose lange nicht so eng verbunden ist wie mit der Mitose. 
Die Amitose geht offenbar nicht mit den Umlagerungen des Oytoplasmas einher, 
welche bei der Mitose in der Regel die Zellteilung bereits in der Prophase ein
leiten. Wie weit und in welcher Weise das Oytoplasma an dem Vorgang der 
Kernamitose überhaupt beteiligt ist, das ist eine noch offene Frage. Jedenfalls 
ist die Endoamitose [HEIDENHAIN (1919)] die Regel und die Amitose 
ist hauptsächlich ein Akt der Kernvermehrung. In diesem Sinne wird 
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sie von JORDAN (1918) auch für die Entstehung der hämatogenen Riesenzellen 
in Anspruch genommen, welche durch wiederholte direkte Teilung des ursprüng
lichen Kerns entstehen sollen (im Gegensatz zu anderen Autoren, die multi
polare Mitosen für diese Vielkernigkeit verantwortlich machen; s. S. 346). 
Solche Fälle mit ihrer mehr unregelmäßigen Kernzerschnürung in oft ungleich 
große Teilstücke und vor allem mit ihren Übergängen zwischen Kernlappung 
(Polymorphokaryocyten) und Kernzerschnürung können aber ebenso wie sie 
noch als Zeugnisse der Kernvermehrung aufgefaßt werden können, bereits 
zur folgenden Art der Amitose gestellt werden. Wir besitzen nach der 
bisherigen Darstellung und Auffassung der Amitose keine Möglich
keit, die Amitose als eine Art der Kern- und Zellvermehrung, also 
die Teilungsamitose, scharf zu begrenzen. Aber wir werden uns um 
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c d 

Abb. 388 a -d. Amitosen in der Sehne einer neugeborenen Maus. Nach M. NOWIKOFF (1910). 

eine Bestimmung des Begriffs der Teilungsamitose und um unter
scheidende Merkmale, welche die Teilungsamitose erkennen lassen, bemühen 
müssen. Das ist eine Forderung, die wir aus dieser Betrachtung ableiten. 

2. Die Amitose ist keine Kern- oder gar Zellvermehrung, die der 
Mitose an die Seite zu stellen wäre, sondern sie ist lediglich ein 
Mittel zur Vergrößerung der Kerno berfläche. Hierzu kaml, wie FLEM
MING, ZIEGLER und VOM RATH bereits betont haben, vorwiegend bei Zellen 
mi t le bhafter Stoffwechs el tä tigkei t (Sekretion, Resorption, Stoffspeiche
rung) die Notwendigkeit gegeben sein und solche Zellen reagieren auf erhöhte 
Ansprüche an ihre Leistung mit einer Fragmentierung des Kerns, wodurch 
der entsprechend lebhafte Stoffaustausch zwischen Kern und Cytoplasma 
gewährleistet wird. Man kann diese Art der Amitose nach BENNINGHOFF (1922) 
daher als Reaktionsamitose bezeichnen. Der erste, der die Amitose so be
trachtet hat, war CHUN (1890) und von diesem stammt die strenge Auffassung, 
daß die Amitose nicht länger als eine der zwei wesentlichen Arten der Zellteilung 
betrachtet werden könne. Von diesem Standpunkt aus ist jede Art von Kern· 
fragmentierung als Amitosis zu bezeichnen und es besteht zwischen bloßer 
Lappung des Kerns und seiner vollständigen Zerschnürung natürlich kein 
grundsätzlicher Unterschied. Von den Arbeiten der neueren Zeit, welche die 
CHuNsche Auffassung bestätigt haben, muß vor allem die von NAKAHARA 
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(1918) hervorgehoben werden. Hier werden für die Fettzellen der Insekten
larven in Übereinstimmung mit anderen Autoren [so KREUSCHER (1922)] an 
der Hand von fixierten Präparaten die verschiedenen Stadien der Amitose 
gezeigt. Zweikernigkeit ist dementsprechend häufig, während Mitosen nicht 
mehr vorkommen, wenn die Zellen eine gewisse Größe erreicht haben. Die 
Kernteilung ist nicht von Zellteilung gefolgt. NAKAHARA, der die ganze Amitosen
frage aufrollt und im allgemeinen verschiedene Auffassungen für zulässig hält, 
beurteilt die Amitose bei seinem Objekt ohne Vorbehalt im Sinne der Reaktions
amitose. 

Als ein gewichtiges Beispiel für die Kernamitose bei Zellen mit lebhaftem 
Stoffwechsel werden die zweikernigen Zellen der Säugetierleber angesehen. Nach 
ARAPow (1898, 1901), NAuwERK (1898), REINKE (1898), KOUTSCHOUK (1903), 
KRETSCHMAR (1914), MÜNTzER (1925) und besonders nach JAKOBJ (1925) beruht 
die Zweikernigkeit hier auf direkter Kernteilung. Karyokinesen werden wohl 
in der Leber von Embryonen und neugeborenen Tieren gefunden, desgleichen 
bei der Regeneration des Lebergewebes (s. S. 452), aber schon bei jungen Tieren 
haben die Untersucher "keine einzige Kernteilungsfigur zu Gesicht bekommen" 
[KRETSOHMAR (1. c. S. 13), MÜNTzER (1. c. S. 173)]. Allerdings sind hier auch 
die Bilder, welche den Vorgang der Kernzerschnürung veranschaulichen, nicht 
zu finden [KRETSCHMAR (ibid. S. 14), MÜNTzER (ibid. S. 173)], woraus die 
Untersucher den raschen Ablauf der amitotischen Vorgänge folgern. Nach 
MÜNTZER besitzt jedes Tier einen bestimmten Pr<}~ntsatz zweikerniger Leber
zellen. Er ist jedoch in weiten Grenzen veränderlich und dies schon unter physio
logischen Verhältnissen (Gravidität, Ernährungsweise). Besonders dazu angetan 
unsere Vorstellungen über die Amitose zu beeinflussen sind aber die Ergebnisse 
des experimentellen Teils der MÜNTzERschen Arbeit. Durch intensive Tusche
oder Hammelblutinjektion in die Blutbahn gelang es beim Kaninchen (nicht 
beim Meerschweinchen), die Zahl der zweikernigen Leberzellen wesentlich zu 
erhöhen. So stieg nach Hammelbluteinspritzung die Verhältniszahl auf fast 
33% gegenüber der Höchstzahl von 20% beim nichtbehandelten Tier. Auch 
trat nach Hitzeeinwirkung vermittels eines allerdings recht drastischen Ver
fahrens, nämlich durch Einschnitt in die Leber mit dem glühenden Messer, 
in der Kaninchenleber nahe den Schnittflächen in kürzester Zeit eine Vermehrung 
der zweikernigen Zellen auf. Ferner führte die Unterbindung des ganzen Gefäß
stiels der Leber (nicht aber der Leberarterie allein) nach 21 Stunden zu einem 
Prozentsatz der zweikernigen von 22,5 gegenüber einem solchen von 9,9 vor 
dem Eingriff. Schließlich erzielte MÜNTzER durch Mast bei jungen Meerschwein
chen mit durchschnittlich 3% zweikernigen Leberzellen in 18 Tagen deren 
Zunahme bis zu 12% (durchschnittlich 9,17%), wobei die bei diesen Tieren 
vorkommende normale Höchstzahl (8,4% überschritten wurde. Es ist ohne 
weiteres ersichtlich, daß diese verschiedenen Experimente nicht gleich beurteilt 
und bewertet werden dürfen. Der Einfluß der Mast wird am ehesten zugunsten 
von Reaktionsamitosen in der Leber verwertet werden können und es scheint 
di~se Reaktion der Leberzellen auch physiologisch um so bedeutungsvoller, als 
sie nach der Art der zugeführten Nahrungsstoffe verschieden ausfällt, nämlich 
am geringsten bei reiner Zuckerfütterung, größer bei reiner Fettzufuhr und am 
größten bei ausschließlicher Eiweißnahrung. MÜNTzER folgert aus diesen 
seinen Versuchen, daß die Zweikernigkeit der Leberzellen funktionell bedingt 
sei und die Amitose, welche sie herbeiführt, wäre demnach eine Reaktions
amitose. 

Zu MÜNZERS Arbeit muß folgendes gesagt werden. Es bleibt ein gewisser 
Mangel, daß der Vorgang der Kernzerschnürung sich auch hier der Beobachtung 
ganz entzieht, wo die Zunahme der zweikernigen Zellen in einem bestimmten 
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Zeitraum und in verhältnismäßig großem Umfang erfolgt, während in anderen 
der Untersuchung eigentlich nicht so günstigen Fällen, so bei NAKAHARA, die 
Stadien der Amitose recht häufig angetroffen werden. Wenn wir aber das Vor
kommen von Amitosen in der Leber mit MÜNTzER und den anderen Unter
suchern annehmen, dann können wir sagen, daß MÜNTzER zum ersten Male 
Amitosen bei Metazoen künstlich herbeigeführt hat. 

An der Erklärung, diese Amitosen seien "funktionell" bedingt und sie seien 
als Reaktion der Zelle aufzufassen, wird man an sich nichts aussetzen können. 
Aber man wird sich nicht verhehlen dürfen, daß damit noch keine wirkliche 
Einsicht in die Ursachen der Kernzerschnürung gewonnen ist. Vor allem be
friedigt dieses Ergebnis dann nicht, wenn wir es in unserer Gesamtbetrachtung 
verwerten wollen. Es ergibt sich aus den Schlußfolgerungen MÜNTZERS nichts, 
was uns veranlassen könnte, diese "Reaktionsamitose" in einen begründeten 
Gegensatz zur "Vermehrungsamitose" zu bringen. Denn es ist gar nicht ein
zusehen, warum die "Reaktion" und die "funktionelle Anpassung" der Leber
zellen nicht zugleich eine wirkliche und exakte Zweiteilung der Kerne sein sollte. 
Damit wir dies sollten behaupten können, müßte der Unterschied zwischen 
bloßer der Oberflächenvergrößerung dienender Kernzerschnürung und der echten 
Kernvermehrung erst einmal scharf erfaßt werden. Dies geschah aber bisher 
nicht. Wir sehen uns also vor die Frage gestellt, ob "Reaktionsamitose" und 
"Teilungsamitose" in der Tat solche Gegensätze sind, daß der Nachweis der 
funktionellen Bedingtheit einer Amitose schon genügt, um ihr den Rang einer 
besonderen Art von Kernvermehrung abzusprechen. Die Untersuchung dieser 
Frage wird für unsere weitere Betrachtung richtunggebend sein. Zuvor aber 
haben wir, um die begonnene Zusammenstellung zu vervollständigen, noch eine 
weitere Art der Amitose anzuführen. 

3. Die Amitose ist ein Zeichen der Degeneration und des Abster bens 
der Zelle. Auch mit dieser Art von Kernzerschnürung ist zu rechnen. Hierfür 
kann gerade wieder MÜNTzERs Untersuchung herangezogen werden. Sie lieferte 
nämlich für die Kaninchenleber den auf der oben angedeuteten breiteren Grund
lage ruhenden Nachweis für die schon lange bekannte Erscheinung der 
postmortalen Amitosen. Die Kernvermehrung erfolgt in der Kaninchen
leber ziemlich rasch zwischen der 5. und 7. Stunde nach dem Tode des Tieres, 
unabhängig davon, ob die Leber herausgenommen oder im Körper belassen 
wird. Es ist auffallend, daß beim Meerschweinchen und beim Pferd die post
mortale Zunahme der zweikernigen Leberzellen nicht festgestellt werden konnte. 
Diese Kernteilung in Zusammenhang mit dem Absterben der Zellen zu bringen, 
liegt nahe. Bei den Hitzeversuchen MÜNTzERs ist die Vermutung, es möchte 
die Kernzerschnürung ein Ausdruck der Zellschädigung sein, auch nicht von 
der Hand zu weisen. Und schließlich kann derselbe Gedanke gegenüber der 
Vermehrung der zweikernigen Leberzellen nach Tusche- und Hammelblut
injektion sowie namentlich nach Unterbindung der Lebergefäße vertreten werden. 
Es ist nicht einzusehen, wo gerade im letzteren Fall der Anhaltspunkt für eine 
"funktionelle" Kernvermehrung gelegen sein soll, die Schädigung der Zellen, 
und zwar die tödliche steht hingegen bei einem solchen Eingriff außer Zweifel. 
Auch die Beobachtungen von HEILE (1900) über die Regenerationserschei
nungen bei einem tr~umatischen anämisch-nekrotischen Leberinfarkt des 
Menschen weisen in dieselbe Richtung. Es fanden sich dabei sowohl Mitosen 
wie Amitosen. Aber die letzteren, welche reichliche Zweikernigkeit und Bildung 
von Riesenzellen mit 3-10 Kernen veranlaßten, lagen in der unmittelbaren 
Nähe des Infarkts, also in den am meisten geschädigten Bezirken, während sich 
die Mitosen davon weiter entfernt abspielten. Auch ein Befund von BACALOGLU 
und PARHOU (1926) gehört hierher. Er betrifft einen taubeneigroßen Tumor 
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der Infundibulargegend des Gehirns, in dessen äußerer Zone zahlreiche vielfach 
hypertrophische Nervenzellen mit mehreren (bis zu 9) Kernen mit den Anzeichen 
der amitotischen Kernteilung vorkamen. Man wird hier von degenerativer 
Amitose bei Nervenzellen sprechen dürfen. In den Kreis dieser Erscheinungen 
gehört ferner die Wahrnehmung von FAZZARI (1926), daß in den lebenden Kul
turen embryonaler Hühnermilzen die Lymphocyten im Gegensatz zu anderen 
sich mitotisch vermehrenden Elementen Amitosen durchmachten und bereits 
nach 24 Stunden abstarben. Es ist selbstverständlich, daß auch die Pathologen 
diesen katabiotischen Typus der Kernvermehrung berücksichtigt haben 
[R. RÖSSLE (1926, S. 925; 1928, S. 317), M. BORST (1928, S. 612)]. Man darf 
also von einer Kernzerschnürung als Ausdruck der Zellschädigung und als 
Zeichen des Absterbens jedenfalls sprechen. Es ist auch die Meinung aufgetaucht, 
daß die in Gewebekulturen beobachteten Amitosen [HOLMES (1914), KREI
BISCH (1914), LEWIS und WEBSTER (1921), LYNCH (1921)] durchaus in die Reihe 
dieser Erscheinungen gehören möchten und vielleicht dann auftreten, wenn die 
Lebensbedingungen der Zellen in den Kulturen sich verschlechtern. Indessen 
sollte man mit der Entwertung von Amitosenbefunden, die mit einem solchen 
Urteil verbunden ist, sehr zurückhaltend sein, wenn keine zwingenden Gründe 
dazu vorliegen. Denn es sprechen doch die zahlreichen Beobachtungen, welche 
durchaus nicht unter den Gesichtspunkt der degenerativen oder nekrobiotischen 
Amitose gebracht werden können, dafür, daß eine solche nicht gerade häufig 
vorkommt und man darf nicht in den alten Fehler zurückfallen, die Amitose 
für einen nebensächlichen, zu den normalen biologischen Vorgängen gar nicht 
gehörenden Vorgang anzusehen. Das hieße den mit der Amitose zusammen
hängenden Fragen aus dem Wege gehen. Wir wollen daher auch keineswegs 
solche Amitosen, die in hinfälligen Geweben vorkommen, z. B. bei den Nähr
zellen der Insektenovarien, schon für degenerative halten, wie das früher geschehen 
ist (s. oben S.551). Denn solche Zellen blciben offenbar auch nach durch
geführter direkter Kernteilung ihren Leistungen ebenso gewachsen wie vorher 
und für Degeneration oder bereits im Gange befindliches Absterben ist kein 
Anhaltspunkt vorhanden. Dagegen scheint es möglich, daß der zuerst von 
A. DOGIEL (1890) erhobene Befund der amitotischen Kernteilung im Harnblasen
epithel bei Säugetieren in die Reihe der degenerativen Amitosen gehört. Denn 
nur in der oberen, der Abstoßung unterliegenden Schichte dieses Epithels geht 
die Kernteilung amitotisch vor sich, in den übrigen Schichten mit Hilfe der Mitose 
[DOGIEL (1. c. S. 403)]. 

11. Die neue Fragestellung. 
In den vorangegangenen Abschnitten haben wir auseinandergesetzt, wie es 

zu den verschiedenen Urteilen über das Wesen der Amitose gekommen ist. 
Die Berechtigung kann keiner der vorgeführten Auffassungen abgesprochen 
werden. Solange man einräumen muß, daß die Amitose sowohl ein Vorgang 
der Kern- und Zellvermehrung wie auch ein Mittel zur Oberflächenvergrößerung 
des Kerns sein kann und schließlich noch ein Ausdruck des entarteten oder ver
löschenden Lebens der Zelle, wird man indessen das alte Problem der Amitose 
nicht in Angriff nehmen können. Dieses Problem trat noch klar zutage, als 
gegen den entschiedenen Standpunkt ZIEGLERS und VOM RATHS ebenso ent
schiedene Verfechter der gegenteiligen Meinung wie CHILD auf dem Posten 
waren. Der Streit ging darum, ob neben der Mitose die amitotische Kern- und 
Zellteilung als ein Akt der regelrechten Vermehrung der lebendigen Masse 
anzuerkennen ist oder nicht. Später ist dieser Gegensatz, wie zu zeigen ver
sucht wurde, überbrückt worden und der gegenwärtige Standpunkt, der die 
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verschiedenen Arten der Amitose gelten läßt und jede Kernfragmentierung 
schon zur Amitose rechnet, ist ein Komprorniß zwischen den ursprünglichen 
Anschauungen. 

Der Überblick, den wir durchgeführt haben, stellt uns angesichts dieser 
Entwicklung vor die Frage, ob das Problem der Amitose tatsächlich, wie man jetzt 
eigentlich annehmen müßte, nur ein Scheinproblem gewesen ist oder ob es 
notwendig ist, es von neuem hervorzukehren. 

Wir treten für die letztere Meinung ein. Es wäre wohl überhaupt nicht zu 
einer Anerkennung der verschiedenen Arten der Amitose gekommen, wenn 
man sich nicht dazu verstanden hätte, jede Form von Kernfragmentierung bei 
erhaltenem Kerngerüst als Amitose anzusprechen. Wir werden sehen, daß die 
Untersucher immer wieder auf recht beträchtliche Unterschiede in der Art 
des Ablaufes der Amitose hingewiesen haben. Das ist nicht genügend berück
sichtigt worden und es ist NAKAHARA (1. c.) beizupflichten, wenn er einen Mangel 
der bisherigen Auffassung darin sieht, daß manche Autoren nur ihre eigenen 
Befunde beachtet haben. Aus den Unterschieden, welche die Amitosenbilder 
darbieten, hätte sonst eher der Zweifel an der Zusammengehörigkeit aller dieser 
Vorgänge an den Kernen geschöpft werden müssen. Wenn einzelne wie GLASER 
(1907) für die Unterscheidung zwischen physiologischer und pathologischer 
Amitose eingetreten sind, so hat dies offenbar die späteren Erwägungen 
nicht beeinflußt. Daß aber die Amitose nicht so einheitlich sei wie die 
Mitose und eine Klassifizierung der Amitosen nötig sei [MAWRODIAWKI (1927 
S. 443)], das ist doch ein Gedanke, der immer wieder aufgetaucht ist und der 
die Möglichkeit eröffnet, zu einem anderen Ergebnis zu kommen als bisher. 
Denn man muß wohl beachten, daß es einen beträchtlichen Unterschied aus
macht, ob man verschiedene Arten der Amitose hinsichtlich ihrer Bedeutung 
anerkennt, die Amitose selbst aber als den Vorgang am Kern immer in gleicher 
Weise voraussetzt, oder ob man verschiedene derartige Vorgänge gegeneinander 
abzugrenzen sucht, die eben dann, wenn sie wesentlich voneinander abweichen, 
nicht mehr als gleichartig angesehen und mit demselben Namen belegt werden 
dürften. 

Nach einer Form der Amitose zu fahnden, welche allein als echte Amitose 
im Sinne der bisherigen Teilungsamitose anzusprechen wäre, dazu veranlaßt 
uns aber nicht so sehr das Ergebnis der bisherigen Befunde, als vielmehr die 
neue Betrachtungsweise, welche M. HEIDENHAIN durch seine Arbeiten 
zur synthetischen Morphologie auch in bezug auf die Amitose be
gründet hat. Die Gedankengänge HEIDENHAINS haben wir bei der Besprechung 
des Wachstums der lebendigen Masse Q.argestellt. Der Zusammenhang zwischen 
Wachstum und Teilung bei den Wachstumseinheiten verschiedener Ordnung 
konnte nachgewiesen werden. Die Teilung unter Aufrechterhaltung der Organi
sation wurde als eine Folge des begrenzten Wachstums erkannt. Wachstum 
und Vermehrung der lebendigen Masse in ihrer Organisation als Wachstums
einheiten stehen in einem gesetzmäßigen Zusammenhang und das "Proportionali
tätsgesetz" ist es, welches diese fundamentalen Vorgänge beherrscht. Von diesem 
Standpunkt aus ist die Mitose sicher die Folge des Massenwachstums der Zelle 
in allen ihren zu den Wachstumseinheiten oder Teilkörpern gehörenden Bestand
teilen, wenn wir natürlich auch weit davon entfernt sind, eine direkte und 
notwendige kausale Beziehung zwischen Wachstum und mitotischer Zellteilung 
annehmen zu können. Daß die Zusammenhänge viel verwickelter sind, geht 
sowohl aus den Darlegungen zum Proportionalitätsgesetz (s. das Wachstums
kapitel), wie auch aus den Erörterungen über die Ursachen der Zellteilung über
haupt hervor (s. Mitose, Verwirklichungsfaktoren). Aber das eine steht fest, 
daß die Mitose aus der Wachstums einheit der Zelle unter Wahrung der 
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proportionalen Verhältnisse ihrer Teile zwei neue Wachstumseinheiten schafft, 
die in ihrer Organisation vollkommen sind und nach durchgeführter Teilung 
zu neuem proportionalem Wachstum befähigt sind. Für die Amitose ergibt 
sich aus dieser Betrachtungsweise die präzise Fragestellung, ob 
und inwieweit auch die direkte Kernteilung ein Ausdruck der Wachs
tumsgesetze der lebendigen Masse ist, d. h. ob sie als Folge des be
grenzten Wachstums der Zelle angesehen werden kann und ob sie 
gleichfalls, wie die anderen regelrechten Teilungsvorgänge der 
Wachtumseinheiten, dem Proportionalitätsgesetz unterliegt und 
vollkommene Einheiten mit neuem Wachstumsimpuls schafft. 

HEIDENHAIN (1919, S. 376-386) ist bei der Untersuchung des Größenwachs
tums der Myoblasten in ganz eindeutiger Weise zur Bejahung der eben auf
geworfenen Frage gelangt. Aus einer jahrzehntelangen genauen Bekanntschaft 
mit der wachsenden Muskelfaser erwuchs ihm die sichere Erkenntnis, daß die 
Form der Kernteilung beim wachsenden Myoblasten bzw. beim 
quergestreiften Muskel zweifellos die Amitose ist. Beispielsweise beob
achtet man im Herzmuskelfleisch genau, "wie sich die Kerne allmählich in 
die Länge strecken und sich ebenso allmählich zerlegen ... " Die Muskelfaser 
entwickelt sich demnach "auf dem Wege innerer Teilungen, durch Endo
amitose zu einem Gebilde besonderer Art, welches sich mit steigender Kernzahl 
und zunehmender Größe immer mehr von dem Ausgang der Entwicklung, von 
der Zelle selbst, entfernt". Ebenso wie jede typische Mitose beim Ausbleiben 
der äußeren Teilung ("Endomitose" HEIDENHAIN) zur Entstehung eines 
"Doppelgebildes" führen muß, da dann zweimal die Masse des Kerns und zwei
mal die Masse des Plasmas gegeben ist, so kann auch durch die Endoamitose 
das gleiche dem Proportionalitätsgesetz entsprechende Ergebnisse gezeitigt 
werden. HEIDENHAIN nimmt "ohne Bedenken" an, daß beim Myoblasten "mit 
der Zahl der Kerne auch die Plasmamasse in gleichem Verhältnis zunimmt". 

Setzt man beim einkernigen Myoblasten das Kernplasmaverhältnis = :~- = 
Masse des Kerns durch Masse des Plasmas -, so sind nach HEIDENHAIN 
bei doppeltem, vierfachem, achtfachem Kern usf. die identischen Relationen 
2 MK 4 MK 8 MK f b D' h M k lf . t . ht . 2MP-' 4MP' 8 MP us . gege en. le ausgewac sene us e aser IS nIC eme 

vielkernige Zelle, sondern das Polymer einer Zelle, nämlich des Myoblasten. 
Sein Wachstum ist der Ausdruck des Proportionalitätsgesetzes und in bezug 
auf die Kerne vollzieht sich im Gefolge dieses Wachstums eine stetige, streng 
geregelte amitotische Vermehrung. Somit besteht kein Zweifel, daß 
HEIDENHAIN hier eine neue, großen allgemeinen Gesichtspunkten 
entspringende klare Bestimmung des Begriffes der Teilungsamitose 
gegeben hat, über welche man vorher nicht verfügte. Hiernach 
ginge es nicht mehr an, alle Erscheinungen der Kernfragmentierung 
kurzerhand zusammenzufassen und je nach der Deutung, die bald 
die morphologischen Befunde, bald die physiologischen Verhält
nisse nahe legen, von einer Teilungsamitose oder einer Reaktions
amitose zu sprechen, sondern man müßte sich das Ziel stecken, die 
echte Amitose abzugrenzen und von ähnlichen Kernprozessen zu 
trennen. 

Den Gedankengang HEIDENHAINS hat sein Schüler JAKOBJ (1925) nicht 
nur durch ausgedehnte im Kapitel über das Wachstum der lebendigen Masse 
bereits verwertete systematische Untersuchungen über die Kerngrößen ver
schiedenerOrgane verfolgt und bestätigt, sondern er hat gerade die Schluß
folgerungen, die sich aus seinen Befunden für die Amitose ergeben, mit bemerkens-
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werter Entschiedenheit gezogen. JAKOBJ hat in ausgdehntem Maße gerade die 
Leberzellen zu seinen Untersuchungen herangezogen und festgestellt, was noch 
einmal kurz in Erinnerung gebracht werden muß, daß sich ihre Kerne nach 
verschiedenen Größenklassen ordnen lassen, deren Volumina sich zueinander 
verhalten wie 1: 2:4: 8. Diese seine Befunde sind von H. Voss (1928), der nicht 
die Kerne in Schnittpräparaten, sondern ganze Kerne der in Essigsäure zer
kleinerten frischen Lebern gemessen hat, durchaus bestätigt worden. Für die 
Amitosenfrage ist dabei von ausschlaggebender Bedeutung, daß nach JAKOBJ 
die beiden einzelnen Kerne einer zweikernigen Leberzelle die halbe Volumens
größe der Klasse KI der Einkernigen besitzen. Diese merkwürdige Erscheinung 
kann JAKOBJ nur als Folge eines amitotischen Prozesses betrachten. Er 
tritt nämlich auf Grund der eigenen Anschauung ausdrücklich der oben ange
führten Meinung MÜNTZERS u. a. bei, daß es sich bei der Doppelkernbildung 
der Leber "mit höchster Wahrscheinlichkeit um amitotische Vorgänge" handelt 
(1. c. S. 183). Wir dürfen dieses "mit höchster Wahrscheinlichkeit" hier, wo 
es sich darum handelt, das Amitosenproblem nach dem Vorgang von HEIDEN
HAIN und JAKOBJ von neuem aufzurollen, natürlich nicht unterdrücken. Wir 
können es aus eigener Erfahrung bestätigen, wie unbefriedigend gering die 
Ausbeute einer Durchmusterung vieler Präparate der Mäuseleber in bezug 
auf Amitosenbefunde ausfällt. Man gelangt hier in der Tat noch zu keiner Sicher
heit, sondern muß sich mit der Wahrscheinlichkeit leider zunächst begnügen. 

Das ganze einer Zellklasse der Mäuseleber zukommende Kernvolumen kann 
also entweder in einem einzigen Kern vereinigt oder auf zwei oder mehrere 
Kerne verteilt sein, so daß folgende Zellformen (V = Zellvolumen, K = Kern
volumen) nach JAKOBJ (1. c. S.I77) vorkommen können: 

1. VI mit Klo 
2. V2 mit K 2 oder mit 2 K, 
3. V4 mit K 4 oder mit 2 K 2 oder 4 K v 
4. V s mit K s oder mit 2 K 4 • 

Die theoretisch möglichen Formen: V s mit 4 K 2 oder V 8 mit 8 KI wurden 
von JAKOBJ nicht beobachtet. 

Demnach zerlegt also die Amitose einen auf das Doppelte oder 
Vielfache herangewachsenen Kern in entsprechende Teilstücke vom 
Werte der Einheit oder einer höheren Ordnung. 

Man sieht sofort, daß diesem Vorgang mit der Bezeichnung Reaktions
amitose oder funktionelle Amitose durchaus nicht genüge getan wird. MÜNTZER 
hatte aber (s. oben S. 561) gerade die Amitose der Leberzellenkerntl zu dieser 
Klasse und damit in einen Gegensatz zur Teilungsamitose gestellt und nur 
die Vergrößerung der Kernoberfläche sollte das Ergebnis der Kernzerschnürung 
sein. Man sieht, wie gerade diese neueren Untersuchungen von MÜNTZER und 
JAKOBJ, wenn man ihre Ergebnisse zusammenstellt, die Unzulänglichkeit 
entschleiern, die den Anschauungen über die Amitose trotz der Bemühungen 
um eine Einteilung in die zwei Hauptklassen der Teilungsamitose und Reaktions
amitose anhaftet. Jetzt zeigt sich, daß gerade die im letzteren Sinne gedeuteten 
Amitosen von DrüsenzE;llen (Leber, Pankreas, Belegzellen der Fundusdrüsen 
des Magens, Zwischenzellen des Hodens) nach JAKOBJS Befunden Teilungs
amitosen sein können. 

Denn als Teilungsamitosen werden diese Kernteilungen doch ohne Ein
schränkung bezeichnet werden dürfen, und zwar in der weiteren Bedeutung, 
welche die Berufung auf die Beziehung zum Wachstum und auf das Proportio
nalitätsgesetz begründet. Dies ist auch die Meinung von JAKOBJ, der (1. c. 
S. 184) von solchen übergeordneten Gesichtspunkten aus "Amitose und Mitose 
in der Hauptsache als wesensgleich" betrachten will. 
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Es braucht nicht eigens betont zu werden, daß damit keine Verwischung 
der Unterschiede beabsichtigt ist, welche die Bezeichnung Amitose rechtfertigen. 
Wir werden auf die Vorstellungen über etwaige Kernveränderungen bei der 
echten Amitose später gelegentlich hinweisen. Zunächst erwächst uns die Auf
gabe, von der neuen Fragestellung aus zu prüfen, ob die Beobachtungstatsachen 
der Vorstellung HEIDENHAINS und JAKOBJs entgegenkommen. Die Besprechung 
der Erscheinungen der Amitose im einzelnen haben wir gerade aus dem Grunde 
bis zu diesem Punkte unserer Betrachtung zurückgestellt, weil sie jetzt erst 
unter den Gesichtspunkten einer bestimmten Fragestellung vorgenommen und 
ausgewertet werden kann. 

III. Die Erscheinungen der Amitose Im einzelnen. 
Bereits zahlreiche ältere Untersuchungen haben die Unterschiede dargetan, 

welche die einander entsprechenden Stadien der Amitose darbieten können. 
Sie betreffen sowohl den äußeren Ablauf der Kernteilung wie auch das Verhalten 
des Nucleolus und besonders die Beteiligung und - im Falle sie gegeben ist -
die Art der Beteiligung des Zellzentrums. Schließlich spielte, wie bereits gezeigt 
worden ist, die Frage nach dem Vorkommen oder Fehlen der Zellteilung im Gefolge 
der Amitose sowie die andere Frage, ob der amitotisch entstandene Kern sich 
wieder mitotisch teilen kann oder nicht, bei den grundsätzlichen Betrachtungen 
meistens eine gewisse Rolle. Wir wollen die vorliegenden Beobachtungstatsachen 
diesen verschiedenen Punkten gemäß zusammenstellen und zum Schlusse die 
Zusammenfassung und kritische Betrachtung versuchen. Die letztere wird 
nach den im vorigen Abschnitt entwickelten Gesichtspunkten durchzuführen 
sein. 

A. Der Ablauf der Kernteilung. 
Die Teilung des Kerns kann sich nach verschiedenen Typen vollziehen: 
1. Die eigentliche Teilung geht in Verbindung mit einer Verlängerung des 

Kerns einher. So wird, wie es die Abb. 388 zeigte, der Kern bei dieser "Distrak
tion" [v. WASSILIEWSKI (1903)] sanduhr- oder hantelförmig. 

2. Ohne beträchtliche Gestaltsveränderung kann die Teilung durch bloße 
Einfaltung der Kernwand erfolgen ("Dissektion" nach v. WASSILIEWSKI). 

3. Die Einschnürung ist nicht immer eine gleichmäßige zirkuläre, den ganzen 
Kernumfang betreffende, sondern sie setzt häufig einseitig ein und der Kern 
wird zuerst nierenförmig. Indem von der einen Seite her eine anfangs seichte, 
dann sich mehr und mehr vertiefende Einschnürung erfolgt und die Falte 
schließlich die gegenüberliegende Kernwand erreicht, entstehen zwei Kern
abschnitte, die von der Seite her durch eine Brücke miteinander verbunden sind 
[MAXIMOW (1908), BAST (1921)]. Auch die zirkuläre Furche kann eine Art von 
internucleärer Brücke eine Zeitlang bestehen lassen [NEMILOFF (1903), NAKA
HARA (1918 S. 493)]. Ihre Bedeutung kann darin gelegen sein, daß nach Beendi
gung der hauptsächlichen Durchschnürung die Möglichkeit der Verschiebung 
von Kerninhalt von einer Kernhälfte zur anderen noch bestehen bleibt. Es 
scheint damit gerechnet werden zu müssen, daß die Bildung einer Einbuchtung 
des Kerns von einer Seite her bis zur völligen Durchlochung des Kerns gehen kann. 
Solche "Ringkerne" im Zusammenhang mit der Durchschnürung sind nament
lich von FLEMMING (1889) im Blasenepithel des Salamanders und im Anschluß 
an ARNOLDS gleichartige Befunde von E. GÖPPERT (1891) in der lymphatischen 
Randschicht der Leber von Salamandra und Triton beschrieben worden. Der 
letztere faßte für seine Kerne die Becherform, die er gleichfalls gesehen hat, 
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als eine Vorstufe der Kerndurchlochung auf. Die Zerlegung der Kerne, welche 
zur Bildung von 2-8 Tochterkernen führt, kann entweder unter Erhaltung 
der Ringform durch "Scheidewände" erfolgen, die von der Peripherie her die 
Dicke der Kernsubstanz durchschneiden, oder es kann eine richtige Abschnürung 
des Ringes an mehreren Stellen erfolgen. Man muß berücksichtigen, daß Flach
schnitte durch tief eingebuchtete Kerne natürlich gleichfalls Ringkerne vor
täuschen können. Aber diese Täuschungsmöglichkeit kann keinesfalls gegen 
die älteren Beobachtungen über die Amitose von Ringkernen angeführt werden; 
sie bleiben vielmehr beachtenswert. 

4. Neben der eigentlichen Einschnürung beschreibt MAXIMOW auch eine 
Art von Knospung des Kerns, bei der es schwer zu sagen sei, ob es sich mehr 
um eine Ausstülpung oder um eine Abschnürung handelt. Die Knospe ver
größert sich allmählich, bleibt aber durch einen dünnen Stiel mit der Haupt
masse des Kerns verbunden. "Man bekommt den Eindruck, als ob der Inhalt 
des Kernes durch die unnachgiebige enge, eingeschnürte Stelle allmählich 
herausgepreßt wird, in die Knospe gelangt und sie immer mehr ausdehnt." 

5. Die Einschnürung kann zuerst einen unregelmäßigen Eindruck machen, 
so daß das erste Stadium ein gelappter Kern wäre. Allmählich nimmt der Kern 
die Form eines Y an und wird durch solche "Verzweigung" durchgeteilt. So 
ist die "Amitose durch Verzweigung des Kerns" von PROWAZEK (1901) bei der 
Regeneration der Muskulatur im Schwanz von urodelen Amphibien beschrieben 
worden, jedoch hält NAVILLE (1922), der sich mit demselben Objekt beschäftigt 
hat, diese Form der Amitose für recht fragwürdig und möchte in den betreffen
den Kernbildern nicht den Anfang einer "Spaltung" des Kernes sehen, sondern 
nur den Ausdruck amöboider Bewegungen. Wir haben diesen von dem unter 
Nr.3 genannten nicht wesentlich verschiedenen Typus lediglich der Vollständig
keit halber erwähnt. 

6. Eine besondere Form der Kernteilung, die man den bisher genannten 
Typen gegenüberstellen müßte, beschreibt PATTERSON (1908 S. 118). Neben 
der Durchschnürung findet er eine Form, bei der anscheinend quer durch den 
Kern eine Scheidewand ("a nuclear plate") gebildet wird. Die Teilung soll in 
einer Spaltung der Kernplatte bestehen, wofür Zustandsbilder wie das der 
Abb. 379a zu sprechen schienen. Über ähnliche Beobachtungen, die er an den 
Kernen der glatten Muskelzellen des menschlichen Uterus gemacht habe, be
richtet BAST (1921). Da die Kernplattenbildung aber nicht genauer studiert 
worden ist, wird man damit rechnen müssen, daß auch hier eine Durchschnürung 
ohne vorausgehende Verlängerung des Kerns vorgelegen hat und durch die 
Einfaltung der Kernwand lediglich der Anschein einer Scheidewandbildung 
erweckt worden ist. Es ist aber auch nicht ausgeschlossen, daß hier doch eine 
besondere Art von Kernteilung vorliegt von der Art, wie sie von SCHÜRHOFF 
(1915) bei Pflanzenzellen genauer beschrieben worden ist (s. unten S.578). 
Diese Möglichkeit sichert den noch unzureichenden Beobachtungen eine gewisse 
Beachtung. 

Alle diese verschiedenen Arten der Durchschnürung können nach der Ansicht 
der Untersucher ebenso zu einer Halbierung des Kerns, wie auch zur Trennung 
verschieden großer Teilstücke führen. Das ist z. B. von MAXIMOW für Mesenchym
zellen, von NAKAHARA für Fettzellen von Insektenlarven und von anderen ange
geben worden (Abb.383). Man ist daher geneigt, von der eigentlichen Zwei
teilung des Kerns die Fragmentierung nach ARNoLD zu unterscheiden. Jedoch 
stellt dieser letztere Prozeß nichts Besonderes und scharf Abgegrenztes vor, 
"denn die Kerne mit kleinen knospenförmigen Anhängseln und die in zwei 
gleiche Teile zerschnürten sind überall durch alle möglichen fließenden Übergänge 
miteinander verbunden" [MAXIMOW (1. c. S. 94)]. Es wird von dem "Eindruck" 
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berichtet, "daß die kleinen Knospen allmählich immer größer werden können, 
so daß schließlich auf sekundäre Weise ganz ähnliche, in zwei gleiche Teile zer
schnürte Kerne entstehen, wie im ersteren Fall" [MAXIMOW (ibid.)]. Die Be
richte über inäquale Amitosen beruhen in der Tat in der überwiegen
den Zahl auf Zustandsbildern der fixierten Präparate, welche einen 
Ausgleich der verschiedenen Tochterkerngrößen keineswegs aus
geschlossen erscheinen lassen. Nur in vereinzelten Fällen, wie NAKAHARA 
(1. c.) einen in seiner Abb. 23 wiedergibt, ist von den beiden bereits vollständig 
getrennten Kernen der eine beträchtlich kleiner als der andere. Wesentlich 
für die Beurteilung der inäqualen Amitosenbilder ist wohl vor allem die Lebend
beobachtung. Sie zeigt manchmal recht bizarre Kernformen vor der Zerschnü
rung (Abb. 389), ist aber die Teilung vollzogen, dann sind die Tochterkerne doch 

Abb. 389. Amitosen, Lymphocyt des Axolotl. Lebendbeobachtung bei einer Temperatur von 
15-16'. Nach RANVIER aus G. LEVI (1927) . 

gleich groß geworden. So sprechen die Erfahrungen an den lebenden Zellen 
entschieden dafür, daß die Amitose in der Regel eine äquale Kernteilung 
ist (Abb.388). 

Die amitotische Kernteilung ist nicht immer eine Zweiteilung, 
sondern zuweilen tritt die Kernzerschnürung auch an mehreren 
Stellen auf und führt eine Drei- und Mehrfach teilung mit einem 
Male herbei. Darüber haben wiederum MAXIMOW und NAKAHARA in erster 
Linie berichtet. Ersterer sagt: "Es können an einem großen Kern mehrere 
kleine, an dünneren oder breiteren Stielen sitzende höckerartige Ausstülpungen 
oder Knospen zugleich auftreten" und " in einigen seltenen Fällen zerschnürt 
sich der ganze Kern zugleich in mehrere Teile von annähernd gleicher Größe 
und bekommt dann eine rosettenförmige Gestalt; auf solche Weise können schließ
lich 3-4 kugelförmige Kernabschnitte von gleicher Größe entstehen, die mit
einander durch dünne, längere oder kürzere verzweigte Stiele zusammenhängen" 
(1. c. S. 94). Die Abbildungen von NAKAHARA zeigen dasselbe, besonders die 
gleiche Größe der aus der Mehrfachteilung hervorgegangenen Kerne. 
Auch sieht man aus ihnen, daß die Teilung keinen Stiel zwischen den Tochter
kernen bestehen zu lassen braucht. Eine derartige Mehrlingsbildung entspricht 
der durch den CHuNschen Ausdruck "Kernbrut" erweckten Vorstellung. 



Die Amitose. 569 

Den Angaben über die verschiedenen Erscheinungsformen, die der amito
tische Kern darbietet, müssen wir noch eine Bemerkung über etwaige Ver
änderungen der Kernstruktur während der Amitose anschließen. 
Schon bei der Festlegung des überlieferten Begriffs der Amitose wurde darauf 
hingewiesen, daß von FLEMMING keineswegs die unveränderte Erhaltung der 
Gerüststruktur bei der Kerndurchschnürung vorausgesetzt worden ist, sondern 
lediglich das Fehlen der Fadenmetamorphose des Kerns. Später hat man sich 
aber dabei beruhigt, daß die "Ruhe"struktur des Kerns erhalten bleibe und ihren 
etwaigen Veränderungen wurde nicht nachgeforscht. Indessen hat ARNoLD 
Amitosenformen gekannt, bei denen sowohl eine Vermehrung der chromatischen 
Substanz als auch eine Veränderung ihrer Anordnung bei der direkten Kern
teilung eintrat. So kam ARNoLD dazu, einen besonderen Teilungsvorgang, nämlich 
den der indirekten Fragmentierung, von der direkten zu unterscheiden. Der 
erstere, obzwar durch das Erhaltenbleiben der Kernmembran von der Mitose 
deutlich verschieden, sollte ihr doch näher stehen als die direkteFragmentierung, 
weil die Um ordnung des Chromatins dabei an die Chromosomenbildung wenigstens 
anklingt. Eine Reihe von Arbeiten beschäftigten sich eine Zeitlang mit dieser 
indirekten Fragmentierung [so GÖPPERT (1. c.)], später ist sie in Vergessenheit 
geraten. Es ist möglich, ja wahrscheinlich, daß manche der betreffenden Beob
achtungen der Kritik jetzt nicht mehr standhalten. Jedoch bleibt es beachtens
wert, daß auch FLEMMING bei der amitotischen Teilung der Kerne im Blasen
epithel des Salamanders "innere Veränderungen" an den Kernen beobachtete 
und daß GÖPPERT (1. c.) sich gleichfalls für die ARNoLDsche Unterscheidung 
eingesetzt hat. Wir wollen diese älteren Beobachtungen nicht in ihren Einzel
heiten verfolgen und sie nicht einer Kritik unterziehen. Es ist uns daran gelegen, 
an sie zu erinnern, um zu zeigen, daß die Annahme, das Kerngerüst bleibe bei 
der Amitose unverändert, nicht über jeden Zweifel erhaben ist und daß es 
notwendig wäre, bei Amitosenstudien auf den Vergleich der Kerngerüste gerichtete 
Erhebungen mit den Mitteln unserer Technik anzustellen. 

B. Der Nucleolus bei der Amitose. 
Es ist immer wieder darauf hingewiesen worden, daß die Kernamitose ganz 

dem einstigen REMAKschen Schema der Kernteilung gleichen kann. Dieses 
verzeichnete als regelmäßige Vorbereitung ·oder Begleiterscheinung der Kern
zerschnürung die Zweiteilung des Nucleolus. Sehr viele Amitosenbilder, so die 
oben nach NOWIKOFF wiedergegebenen (Abb. 388 S. 559) veranschaulichen diese 
Erscheinung mit aller Deutlichkeit. 

Es ist eigentlich auffallend, daß die meisten Untersucher dieses merk
würdige Phänomen als etwas Nebensächliches betrachtet haben und daß es 
bei der Beurteilung der Amitose so gut wie niemals berücksichtigt worden il't. 
Man kann flich dieses Versäumnis wohl nur aus der Unsicherheit erklären, mit 
der man dem Nucleolus und den Erscheinungen, die er darbietet, gegenüber
steht. Wird er vollends nur als ein Aggregat von Stoffen betrachtet, die für 
das Leben des Kerns und der Zelle keine Bedeutung mehr besitzen, so wird 
man auch Teilungserscheinungen an ihm höchstens vom physikalischen Stand
punkt aus beurteilen wollen. Aber auch dann noch wären die Vorgänge am 
Nucleolus als ein Zeichen für Veränderungen im Inneren des Kerns während 
der Amitose des Studiums zweifellos wert. 

Wir lassen zunächst einige der neueren Untersucher in bezug auf die 
fragliche Erscheinung sprechen. NOWIKOFF (1910, S. 370), auf dessen 
Bilder wir hingewiesen haben, will einen Zusammenhang zwischen Vermehrung 
der Kernkörperchen und Kernteilung nicht zugestehen. Es spricht zwar 
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von der "Fähigkeit der Nucleolen", sich in zwei Tochternucleolen zu zer
schnüren. Auch kann eine solche Zerschnürung "mit dem Anfang der Amitose 
zusammenfallen". Aber sie erfolgt auch "in ganz ruhigen Kernen" und die 
Verdoppelung des Nucleolus sei kein Zeichen einer bevorstehenden Amitose. 
In einigen sich direkt teilenden Zellen sehe man zwar, daß jeder der beiden 
Nucleoli in je einem späteren Tochterkern liegt. Aber es kämen auch Fälle vor, 
bei denen die beiden Kernkörperchen in einen Tochterkern geraten und der 
andere leer ausgehe. Man muß aber entschieden erklären, daß die Bilder NOWI
KOFFs seine ablehnende Haltung durchaus nicht begründen. Daß auf die Teilung 
des Nucleolus eine Kernteilung nicht folgen muß, ist nach den vielfältigen 
Erfahrungen über die Vermehrung der Nucleolen ohne jeden Zusammenhang 
mit Amitose wohl selbstverständlich, beweist aber nichts gegen die Möglichkeit, 
daß dieser Teilungsakt nicht doch in Verbindung mit der Kernzerschnürung 
eine besondere Bedeutung haben kann. Die einzige Abbildung bei NOWIKOFF, 
welche zeigen soll, daß beide Kernkörperchen in einen Tochterkern zu liegen 
kommen, stellt ein Durchschnürungsstadium dar ähnlich der von MAXIMOW 
geschilderten Kernknospung. Es kann gar nicht in Abrede gestellt werden, 
daß beim Fortgang dieser Amitose der eine der beiden Nucleolen nicht doch 
noch in die andere Teilhälfte herübergekommen wäre. Die übrigen Bilder NOWI
KOFFs zeigen aber im Widerspruch zu seinen Aussagen sämtliche die bekannte 
Erscheinung in der gewöhnlichen Weise. Mit der Formveränderung des Kerns 
beginnt auch der Nucleolus hantelförmig zu werden, so daß seine Veränderung 
mit der des ganzen Kernes mindestens zusammenfällt (Abb. 388). Er ist dabei 
so in die Kernmitte eingestellt, daß die Lage der Schnürfurche auch seiner 
zirkulären Einschnürung entspricht. Eine direkte Wirkung der Kerneinschnürung 
auf den Nucleolus wird man jedoch schwerlich annehmen dürfen, denn die 
Eindellung der Kernoberfläche ist zu dieser Zeit manchmal noch ganz seicht. 
Hier müssen schon andere mechanische Bedingungen vorliegen, die den Nucleolus 
in seine Stellung bringen und ihn darin festhalten und die endlich seine Formver
änderung bewirken. 

MAXIMOW (1. c.) beobachtete "meistens keine richtige Teilung und Zer
schnürung" an den Kernkörperchen und er beschränkte sich auf die Angabe, 
daß die sich abschnürenden Kernteile, wenn sie annähernd gleich groß waren, 
"beide auch Nucleolen" enthielten. 

PATTERSON (1. c.) fand es schwierig, zu beurteilen, ob der Kernteilung die 
Nucleolenteilung vorausging. Er meinte, in den meisten Zellen 3ei es der Fall, 
manchmal scheine die Nucleolenteilung zu fehlen. NAKAHARA (1. c.) beobachtete 
zwar einen Fall von Amitosis, der in völligem Einklang mit REMAKS Schema 
stand. Jedoch sei das nicht die gewöhnliche Form und die Beziehung des Nu
cleolus zur Kernteilung sei nicht konstant. Für eine Teilung des Nucleolus er
geben die Bilder NAKAHARAS tatsächlich keinen Anhaltspunkt, wohl aber für 
eine Verteilung der Nucleolen auf die Tochterkerne von recht bemerkenswerter 
Regelmäßigkeit. Man muß beachten, daß die Fettzellen der Insektenlarven 
multinucleoläre Kerne von vornherein besitzen. Das kann einen Unterschied 
ausmachen und jedenfalls ist auch die gleichmäßige Verteilung der Nucleolen 
beachtenswert. 

Die angeführten Stimmen scheinen uns zu beweisen, daß die Untersucher 
zum Teil den Vorgängen am Kernkörperchen nicht genauer nachgegangen sind. 
Es wären dazu wobl auch besondere Methoden der Färbung heranzuziehen 
gewesen. Sind aber Beobachtungen gemacht worden, die für eine Beteiligung 
des Kernkörperchens an der Amitose zu sprechen scheinen, so wurden sie ohne 
hinreichende Gründe vernachlässigt. NAVILLE (1922) dagegen hat das Verhalten 
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des Nucleolus vor und während der Amitose zum Gegenstand besonderer Unter
suchungen gemacht und ist dementsprechend zu beachtenswerten Ergebnissen 
gekommen. In der Schwanz muskulatur 20 mm langer Froschlarven ist die 
Amitose die gewöhnliche Art der Kernvermehrung. In den Muskelkernen begeg
neten dem Untersucher regelmäßig einer oder zwei Nucleolen, an denen er eine 
typische Struktur, nämlich eine basophile Außenschicht und einen oxyphilen 
Kern feststellen konnte. Nicht selten waren die in der Einzahl vorhandenen 
großen Nucleolen ein wenig in die Länge gestreckt und die basophile Substanz 
war an den beiden Polen angehäuft (Abb. 390a). Unter einer Verdünnung der 
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Abb. 390a-d. Kerne aus der Schwanzrnuskulatur 
der Larve von Rana temporaria von 25-27 rnrn 
Länge, verschiedene Stadien der Nucleolenteilung 

zeigend. Nach A. NAVILLE (1922). 
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b 

Abb. 391 a u. b. Kerne wie bei Abb. 390. 
Nucleolus in Durchschnürung begriffen (a 

und dann geteilt b). 
Nach A. NAVILLE (1922). 

basophilen Schale im Äquator des Kernkörperchens scheint es dann zu einer Zwei
teilung zu kommen (Abb. 390b, d). In anderen Fällen (Abb. 390c) ist lediglich 
eine mittlere aufgehellte oder oxyphile Zone zu unterscheiden oder es handelt 
sich überhaupt nur um die hantelförmige Durchschnürung eines gleichmäßig 
gefärbten Nucleolus (Abb.391). Für unsere Betrachtung ist an diesen Beob
achtungen, die ja durchaus nicht allein dastehen, erstens von Bedeutung, daß 
dieselbe Teilung deo:! Kernkörperchens, wie sie bei der Amitose vorkommt, auch 
ohne gleichzeitige Kernzerschnürung sich abspielen kann, woraus hervorgeht, 
daß sie nicht einfach durch die Verlängerung und Einschnürung des Kerns 
bedingt ist. Zweitens werden wir durch solche und ähnliche Befunde darauf 
hingewiesen, daß sich hinter einer scheinbar einfachen Durchschnürung des 
Kernkörperchens recht komplizierte und bis jetzt ganz unverständliche Vor
gänge verbergen können. Drittens endlich ist die von NAVILLE in den Vorder
grund gerückte Beziehung dieser Nucleolenteilung zur Amitose höchst beachtens
wert. Wenn einerseits die Teilung des Kernkörperchens bei diesen Muskel
kernen häufig gefunden wird und andererseits die amitotische Kernvermehrung 
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für dieselben Kerne typisch und beim wachsenden Muskel gleichfalls häufig 
ist, so ist der von NAVILLE gezogene Schluß gewiß begründet, daß die Kern
körperchenteilung mit der Amitose hier im Zusammenhang steht. Die Beob
achtung erhärtet diese Meinung insoferne, als auch hier bei zahlreichen Amitosen 
die beiden Nucleolen nahe den Kernpolen gefunden werden und bei der Kern
teilung jede Hälfte einen Nucleolus erhält. NAVILLE spricht geradezu von dem 
Typus der Amitose mit vorausgehender Teilung des Kernkörperchens. Daneben 
findet er auch Amitosen, bei denen kein Nucleolus zu sehen ist. Er nimmt an, 
daß bei diesem anderen Typus der Amitose ("Division du noyau en biscuit") 
die Substanz des Nucleolus in Körnchen aufgelöst sei, die man von den 
Chromatinkörnchen nicht unterscheiden könne. Ob dies richtig ist, muß 
dahingestellt bleiben, es wäre auch möglich, daß man aus anderen Gründen 
den Nucleolus nicht deutlich sieht, wenn er nämlich so wie bei NowIKoFF 
(Abb. 388) in die Kerndurchschnürung miteinbezogen ist. Das Bild, welches 
NAVILLE für den letzteren Typus der Amitose vorführt, schließt diese Erklä
rung nicht aus, da in diesem Falle der mittlere eingeschnürte Teil des hantel
förmigen Kerns, in dem der Nucleolus zu suchen wäre, stark überfärbt ist. 
Auch nach der einfachen Kerndurchschnürung tritt übrigens in jedem Tochter
kern alsbald wieder ein Nucleolus hervor. 

C. Das Cytozentrum bei der Amitose. 
Bei dem Einfluß der herrschenden Anschauung von der überrragenden 

Bedeutung des Zentralapparates für die mitotische Kern- und Zellteilung, mit 
der wir uns bei der Analyse der Mitose auseinandergesetzt haben, ist es nicht 
erstaunlich, daß man die Amitose mit dem Fehlen des "Teilungsorganes" in 
ursächlichen Zusammenhang gebracht hat. So sagt auch HEIDENHAIN (1919 
S.377), es stimme mit seinen Erfahrungen über die Amitose der Muskelkerne 
" sinngemäß " überein, "daß die Zentren in den quergestreiften Muskelfasern 
bisher nicht aufgefunden werden konnten". Damit stehen übrigens die Mitosen
bilder, die NAVILLE in den wachsenden Muskelfasern gefunden hat (s. Abb. 360 
S. 504) insoferne im Einklang, als sie von Zentren nichts berichten. (Das 
Bedenken gegenüber den früheren Mitteilungen über Mitosen im Muskelgewebe 
[HEIDENHAIN (1919 ibid.)], daß man nämlich vielfach Bindegewebsmitosen 
mit solchen des Muskelgewebes verwechselt habe, scheint diesen Befunden 
gegenüber nicht gerechtfertigt.) 

Nach HEIDENHAINS Äußerung könnte man glauben, daß bei der Amitose 
das Cytozentrum nicht nur keine Rolle spiele, sondern überhaupt nicht vor
handen sei. Das wäre ein Irrtum. Die Anwesenheit eines Centrosoms 
neben dem der Zerschnürung unterliegenden Kern wurde in vielen 
Fällen ausdrücklich festgestellt; hierfür seien folgende Autoren ange
führt, ohne daß damit eine vollständige Aufzählung beabsichtigt wäre: 
MEvEs (1891 - Spermatogonien des Salamanders, 1895 - Zellen des Sesam
beines in der Achillessehne des Frosches), NOWIKOFF (1908, 1910 - Knorpel
zellen), MAXIMOW (1908 - embryonale Mesenchymzellen), SAGUCHI (1917 -
Flimmerzellen), BAST (1921 - Knochenzellen). Wenn FRANK (1921) die Mei
nung vertreten hat, daß sich gewisse Flimmerepithelzellen deshalb nur amitotisch 
teilen können, weil ihre Zentralkörper zur Herstellung der Basalgranula auf
gebraucht seien, so ist dies allgemein sicher nicht richtig. Wir haben an früheren 
Stellen (s. S. 299) wiederholt von Mitosen bei Flimmerepithelien berichtet und 
nach JORDAN (1913) sollen im Nebenhodenepithel der Maus, wo Mitosen doch 
keine Seltenheit sind, auch amitotische Kernteilungen vorkommen, woraus 
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hervorgehen würde, daß in Zellen mit wirksamem Zentralapparat auch Amitosen 
möglich sind. 

Die Meinungen gehen lediglich auseinander, wenn es sich um die Frage 
handelt, ob und inwieweit das Zentrum der Zelle sich an der Ami
tose beteiligt. 

Manche Untersucher haben erklärt, das Centrosom verhalte sich während 
der Amitose passiv [NOWIKOFF (1. c.)] und einige Arbeiten, die im übrigen eine 
recht genaue Schilderung der Kernveränderungen liefern, wie die erwähnten 
von PATTERSON, NAKAHARA und NAVILLE lassen jede Erwähnung des Centrosoms 
vermissen. Dies ist auch durchaus verständlich in Anbetracht der Möglichkeit, 
daß der Zentralapparat zuweilen wirklich fehlen kann oder daß er sich doch dem 
Nachweis leicht entzieht. Daß das Cytozentrum aber bei der Amitose gar keine 
Rolle spielt, kann man gewiß nicht sagen. Schon FLEMMING (1892 S. 73) hat 
"die Frage nach einer Beteiligung der Attraktionssphären und Zentralkörper 
bei amitotiscllen Teilungsvorgängen" erwogen und hat nur die Teilung der 
Zentralkörper und Sphären während der Kerndurchschnürung in Abrede ge
stellt. Die andere Frage, "ob die Sphäre bei der amitotischen Kern teil ung, 

Abb. 392 .. Kernamitose in lebenden Bindegewebszellen eines 5tägigen Hühnerembryos aus der 
Kultur im'hängenden Tropfen. Der Zellenleib ist nicht ganz gezeichnet. Man sieht die vollständige 
Teilung des Kerns ohne Teilung des Zellenleibes. Die dunklen Fäden und Körner sind Plastosomen, 
welche in der Umgebung des Centrosoms an einer Seite des Kerns besonders stark angehäuft sind. 

Nach MACKLIN aus E. B. WILSON (1925). 

obschon sie sich dabei nicht teilt, doch irgendeinen Einfluß haben kann", 
mußte er dagegen offen lassen. Ja "in bezug auf die Teilung der Zelle dagegen, 
wo solche bei oder nach Amitose des Kerns eintritt, ist selbstverständlich apriori 
eine Teilung der Sphäre vorauszusetzen", meinte FLEMMING und er glaubte 
(1891 S. 714) diese Ansicht auf einen Befund an einem anscheinend amitotisch 
durchgeschnürten Salamanderleukocyten stützen zu können. 

Was eine Berücksichtigung des Cytozentrums bei der Amitose 
nahelegt, das ist seine in vielen Fällen wiederkehrende typische 
Lage zum Kern während seiner Einschnürung. Auch für FLEMMINGs 
Standpunkt war maßgebend, "daß die Sphäre bei Kernen mit langen Abschnü
rungsbrücken in auffälliger Weise in der Nähe der Abschnürungsstelle zu liegen 
pflegt ... " (1892 S. 74). Das beweist auch unsere Abb. 382 sehr deutlich. 
Namentlich wenn der Kern zuerst eine einseitige Eindellung erfährt, findet 
man die Sphäre in die Kernbucht eingebettet. Einen besonders klaren Einblick 
in diese topographischen Beziehungen gewähren die Abb.392 von MACKLIN. 
Hier ist an der lebenden Zelle das Cytozentrum sehr schön an seinem Einfluß 
auf die Plasmaeinschlüsse zu erkennen. Ausnahmsweise kann nach MAXIMOW 
das Zentrum auch an der der Einschnürungsfurche entgegengesetzten Seite 
des Kerns liegen, aber in der Höhe der Einschnürung befindet er sich wohl 
auch dann. 

BAST (1921) hat gemeint, die eben bezeichnete Lage des Centrosoms sei nur 
dann gegeben, wenn die Kernteilung mit einer Eindellung des Kerns beginnt. 
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Das Centrosom liege und verharre dann am "Hilus" des Kerns. Hingegen beob
achtete er bei der sanduhrförmigen Einschnürung des Kerns sogar eine Gegen
überstellung der Centriolen an den Kernpolen und er meinte, daß dieses der 
Mitose entsprechende Verhalten der Zentren dem Typus der Amitose mit 
Verlängerung und zirkulärer Durchschnürung des Kernes eigentümlich sei. 
Bei einem dritten Typus der Amitose bleibe das Centrosom untätig oder es fehle 
überhaupt. Hiernach würde man je nach dem Verhalten des Zentralapparates 
mehrere Typen der Amitose unterscheiden können. Der zweite Typus, bei dem 
eine Teilung des Zentrums und die polare Einstellung der Zentren angenommen 
wird, muß aber wohl angezweifelt werden, solange nicht mehr Beobachtungs
tatsachen für ihn zeugen. BAST glaubte allerdings je eine Abbildung bei NOWIKOFF 
(1908) und bei SAGUCHI (1917) als weitere Beweise für die Richtigkeit seiner 
Beobachtung in Anspruch nehmen zu können. Eine solche Beteiligung der 
Centrosomen an der Amitose wäre freilich von großer Bedeutung und BAST geht 
so weit, zu sagen, daß der einzige Unterschied zwischen seinem Typus II und der 
Mitose in der Unfähigkeit des Kerngerüstes "to rearrange itself" bestehe! 

Die regelmäßige für viele Fälle sicher erwiesene Beziehung des Cytozentrums 
zum Kern ist also die von BAST bei seinem Typus I beobachtete. Liegt hier 
lediglich eine räumliche Beziehung vor oder handelt es sich doch um eine 
aktive Beteiligung des Cytozentrums in diesen Fällen? Das ist natürlich eine 
sehr schwerwiegende Frage von großer Bedeutung für die Beurteilung des Wesens 
und der Mechanik der Amitose. Wenn man die Zeichnungen MACKLINS nach 
dem Leben (Abb. 392) ansieht, so wird man aus dem Heranrücken des Centrosoms 
an den Kern und aus dem Größerwerden der Astrosphäre während der Kern
eindellung und Durchschnürung den Eindruck einer den Vorgang der Kern
amitose bestimmenden Tätigkeit des Cytozentrums gewinnen. Das ist freilich 
an MAXIMOWS entsprechenden Bildern nicht der Fall, aber man weiß doch, 
daß die Sichtbarkeit derartiger Cytoplasmaveränderungen von der Präparations
technik nicht wenig abhängt, und die Lebendbeobachtung wiegt daher schwerer 
als die fixierten und gefärbten Zellbilder. Überdies fällt an einem Bild MAXIMOWS 
(unsere Abb.384) eine Erscheinung auf, der man nachgehen sollte, nämlich 
die Aufhellung des Cytoplasmas rings um die Brücke zwischen den beiden 
Tochterkernen. Den anderen Abbildungen zufolge müßte gerade hier das 
Centriolenpaar gelegen sein und, was wir am Cytoplasma wahrnehmen, das 
könnte der Ausdruck seiner Veränderung unter dem Einfluß des Cytozentrums 
sein. Wenn es sich bewahrheiten sollte, daß das Cytozentrum durch seine 
Tätigkeit die Kernoberfläche verändert und den Kerninhalt beeinflußt, so daß 
die Eindellung und Durchschnürung des Kerns die Folge davon wäre, so könnte 
uns das nicht befremden. Denn wir besitzen doch von der Mitose her Erfahrungen 
über die Einwirkung des Zentrums auf die Kernwand, die nicht selten der Sphäre 
gegenüber eingedellt ist (s. S. 113) und schließlich an der dem Zentrum gegen
überliegenden Stelle zuerst aufgelöst wird. Mechanisch könnte es sich bei der 
Amitose um ganz dasselbe Geschehen handeln. Vorauszusetzen wäre eine gewisse 
Aktivierung des Cytozentrums auch bei der Amitose. Allerdings würde sie sich 
von der entsprechenden Veränderung des Cytozentrums in der Prophase der 
Mitose darin unterscheiden, daß die Zelle monozentrisch bleibt. Es kommt nicht 
zur Tätigkeit und polaren Einstellung zweier Tochterzentren (wenn wir von den 
Angaben BASTS hier absehen). Denkt man diesen Gedanken weiter, so würde 
man sagen müssen, daß bei der Amitose wohl die dizentrische Anordnung 
des Cytoplasmas fehlt, die wir, gleichgültig ob Zentren die Träger dieser Ver
änderung sind oder nicht, als einen wesentlichen Vorgang im Zellenleib während 
der Mitose erkannt haben (s. S.323). Und daraus würde es sich ohne weiteres 
erklären, warum auf die Kernamitose in der Regel keine Teilung des Zellen-
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leibes folgt. Unverändert und unbeteiligt wäre das Cytoplasma an der Amitose 
aber deswegen nicht. Denn vom Cytoplasma aus wird, wie wir fanden, bei der 
Mitose das Cytozentrum aktiviert (s. S. 302) und andererseits bedeutet die 
Tätigkeit des Zentrums wiederum eine Beeinflussung und damit eine Veränderung 
des Cytoplasmas. 

Auffallend ist die Angabe, die sich bei NOWIKOFF findet, daß trotz des von 
ihm angenommenen passiven Verhaltens des Centrosoms jede aus der Amitose 
hervorgehende Zelle mit einem Zentrum ausgestattet sein kann. Ließe sich 
dies bestätigen, so müßte man auf das Urteil FLEMMINGS zurückgreifen, das 
oben angeführt wurde, und einräumen, daß in gewissen Fällen auch noch die 
Zerlegung des Centrosoms in zwei Tochterzentren eintreten kann. Dann fände 
ein Vorgang, der bei der Mitose den Anfang der Veränderungen am Cytozentrum 
ausmacht (s. S. 287), hier erst nach erfolgter Kernzerschnürung statt. 

Wie man sieht, ist in der Frage nach dem Verhalten des Cytozentrums bei 
der Amitose gegenwärtig noch kein abschließendes Urteil möglich. Die vorliegen
den Beobachtungen nötigen uns aber, dieser Frage unsere Aufmerksamkeit 
zuzuwenden und von ihrer Beantwortung wird sicher die Beurteilung der 
Amitose wesentlich beeinflußt werden. 

D. Die Frage nach dem Vorkommen amitotischer Zellteilung. 
In bezug auf diese Frage wollen wir das oben bereits Angegebene (s. S. 558) 

nicht wiederholen. Es bleibt hier lediglich übrig zu zeigen, daß der Teilung des 
Zellenleibes im Gefolge einer Amitose von der neuen Fragestellung aus keine 
grundsätzliche Bedeutung mehr zukommt. Solange man zu entscheiden trachtete 
ob die Amitose den gleichen "regenerativen" Charakter wie die Mitose wenigstens 
unter gewissen Umständen besitzen kann oder nur Kernvermehrung herbeiführt, 
war der Nachweis der Teilung des Zellkörpers von großer Wichtigkeit. Praktisch 
bleibt es natürlich auch jetzt noch wissenswert, ob durch Amitose nur die Poly
merisation von Zellen [HEIDENHAIN (s. oben S. 564)] durchgeführt werden kann 
oder auch die wirkliche Vermehrung der Zellindividuen. Und endlich ist, wie im 
vorhergehenden Abschnitt angedeutet wurde, die Frage nach der anschließenden 
Teilung des Zellenleibes von Bedeutung für die Kenntnis der Mechanik der 
Amitose und der etwaigen Beteiligung des Cytozentrums an der amitotischen 
Zellteilung im besonderen. Aber grundsätzlich suchen wir jetzt von den HEIDEN
HAINschen Gesichtspunkten aus die Merkmale der echten Amitose durch Frage
stellungen zu ermitteln, welche aus den allgemeinen Beziehungen zwischen 
Wachstum und Teilung sich ergeben, und es reicht hin, zu prüfen, ob solche 
Merkmale für den Kern nachgewiesen werden können. 

E. llfitose nach amitotischer Kernteilung. 
Auch diese Frage kann ganz eindeutig beantwortet werden: ein amitotisch 

entstandener Kern bleibt zur Mitose befähigt. Aber es handelt sich auch hier 
nur um die Möglichkeit und es ist klar, daß in vielen Fällen diese Möglichkeit 
nicht mehr in Frage kommt, wie bei den Nähr- und Follikelzellen des Insekten
ovariums nach J. GROSS (1901). Das Ausbleiben von Mitosen ist aber nicht die 
notwendige Folge von vorangegangenen Amitosen. Und dies ist grundsätzlich 
die Hauptsache. Als Beispiele für Mitosen nach direkter Kern- und Zellteilung 
seien die von PATTERSON gelieferten Bilder mitgeteilt (Abb. 381, S. 554). Vielleicht 
sind sie nicht die günstigten Dokumente, da man hier Möglichkeiten des Irrtums 
in bezug auf die amitotische Entstehung der betreffenden Zellen nicht ausschließen 
kann. Einwandfreie Beispiele für das Auftreten von Chromatinknäueln in noch 
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nicht völlig voneinander getrennten Kernen oder in ersichtlich eben aus der 
Amitose hervorgegangenen befinden sich unter den Bildern MAXIMOWS. 

Theoretisch mögen sich aus dem Vorkommen derartiger Mitosen allerdings 
Schwierigkeiten ergeben. Aber die Überlegung, daß eine nachträgliche Mitose 
"gar keine Bedeutung und keinen Wert mehr" hätte, oder "wenigstens ganz 
unverständlich" bliebe [H. E. ZIEGLER (1901 S. 374)], darf uns natürlich nicht 
veranlassen, den Tatsachen aus dem Wege zu gehen. Die Schwierigkeiten sind 
übrigens durchaus nicht beseitigt, wenn die auf die Amitose folgende Mitose 
nicht an den einzelnen aus der Amitose hervorgegangenen Kernen abläuft, wie 
es P ATTERSON meinte, sondern an einem Kern, der durch Wiederverschmelzung 
der amitotischen Kerne entsteht. Das schildert nämlich MACKLIN. Aber wenn 
WILSON (1925 S.223) sagt, ein solches Vorkommnis "does not contradict the 
individuality or genetic continuity of the chromosomes", so gründet sich diese 
Überzeugung doch wohl auf ein sehr festes Vertrauen in die Sicherung der 
Individualität und Kontinuität der Chromosomen im Gerüstkern. Ist die Amitose 
nichts weiter als eine rohe Durchschnürung des Kerns, wie wäre dabei wohl 
eine Unordnung im Kerngerüst vermeidbar, die den Fortbestand der Chromo
somenindividuen gefährden müßte? Wie nachträgliche Wiedervereiniguug der 
Kerne die alte Ordnung sollte wiederherstellen können, ist schwer zu begreifen. 
Da hätte man schon vorauszusetzen, daß die Amitose den Kern unter Ver
meidung von stärkeren Verschiebuugen seines Inhaltes und unter Wahrung 
der virtuellen Chromosomengebiete im Gerüstkern zerlegt. Das ist nach der 
gewöhnlichen Auffassung der Amitose kaum vorstellbar. Man müßte schon auch 
der Amitose den Mechanismus einer exakten Teilung der Einheiten des Kern
inhaltes zutrauen und in Anbetracht der von HEIDENHAIN und JAKOBJ auf
gestellten Thesen kann dieser Gedanke nicht mehr abgelehnt werden. Wir 
dürfen nicht von vornherein sagen, daß die Verteilung des Chromatins "in 
einer rohen und meist sehr ungleichmäßigen Weise" [ZIEGLER (1891 S. 374)] 
stattfinde, bloß weil wir keinen Einblick in den Mechanismus der Kernverände
rungen bei der Amitose besitzen. 

IV. Kritik der Beobachtungstatsachen vom Standpunkt 
der neuen Fragestellung aus. 

Als ein besonders schwerwiegendes Ergebnis der eben durchgeführten 
Betrachtung möchten wir es bezeichnen, daß sich sichere Anhaltspunkte für eine 
"bloße Kernfragmentierung" überhaupt nicht gefunden haben. Es ist öfters 
betont worden, daß man jede Art der Kernfragmentierung als Amitose bezeichnen 
müßte, weil man eine scharfe Grenze zwischen der Lappung von Kernen, der 
Abschnürung kleinerer Teilstücke des Kerns und der richtigen Halbierung 
nicht angeben könne. Wir haben dagegen nirgends den Nachweis einer "in
äqualen" Amitose angetroffen. Die Aussagen stützen sich in diesem Punkte 
auf Zustandsbilder der fixierten Präparate und MAXIMOW räumt ausdrücklich 
die Möglichkeit ein, daß auch die Ausstülpung anfangs kleiner Kernknospen 
noch zu gleich großen Teilungsprodukten führen könne. Wo getrennte Kerne 
nebeneinander liegen, wie wir es in den Bildern von PATTERSON und 
NAKAHARA sehen, da sind sie in der Regel von ganz gleicher Größe. Und vor 
allem führen die im Leben beobachteten Amitosen über manche den unregel. 
mäßigen Abschnürungen vergleichbare Bilder zur Halbierung der Kerne. Wir 
können daher nicht zugestehen, daß die Unterscheidung der "amitotischen 
Kernteilung von den Erscheinungen der "bloßen" Oberflächenvergrößerung des 
Kerns so schwierig wäre. Die Schwierigkeit, für welche manche fixierte Zu
stands bilder sprechen, braucht also in Wirklichkeit gar nicht vorhanden zu 
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sein. Es gibt bekanntlich bei sekretorischen und resorptiven Zellen durch pseudo
podienartige Ausstülpungen der Kernwand oder durch Umformung des ganzen 
Kerns herbeigeführte bloße Oberflächenvergrößerung. Aber gerade solche Fälle 
sind nicht unter denen, die wir als Zeugnis für die Amitose angeführt haben. 
Wenigstens führt z. B. NAKAHARA keinerlei Erscheinungen der bloßen Kern
umformung an. Alle seine Bilder können als eindeutige Schritte zur Kern
teilung aufgefaßt werden. Wenn aber im Leben Kernzustände wie die der 
Abb.383 wieder rückgängig gemacht würden, der Kern vielleicht mehrmals 
vergeblich zur Amitose ansetzte, so würde dies ebensowenig einen "Übergang" 
zwischen bloßer Oberflächenvergrößerung und Amitose bedeuten, wie die von 
RANV1ER beobachteten Kernbewegungen während der Amitose (Abb.389). 

Der Befund, welcher die Annahme einer mit der Mitose gar nicht vergleich
baren Kernzerschnürung des weiteren vorwiegend gestützt hat, ist die Mehr
fachteilung eines Kerns. Sie kommt tatsächlich vor, wie namentlich die 
Untersuchung von NAKAHARA lehrt. Aber auch dabei braucht es sich nicht 
um ein regelloses, lediglich der Oberflächenvergrößerung des Kerns dienendes 
Geschehen zu handeln; denn ein der Amitose unterliegender Kern kann ebenso 
wie er gegenüber dem ursprünglichen VI-Kern infolge innerer Teilung von der 
Ordnung V2 sein kann, auch die Größe V4 erreicht haben. Wenn er dann statt 
in zwei V2-Kerne in vier VI-Kerne geteilt würde, so wäre auch dies eine der 
Wachstumsregel entsprechende Folge seiner mehrfachen inneren Teilung, 
wie sie JAKOBJ für die Kerne der Leberzellen voraussetzt. Dieser Gedanke 
wird entschieden durch die Tatsache befürwortet, daß auch bei spontaner Mehr
fachteilung die Teilkerne nach MAX1MOW und NAKAHARA meistens von gleicher 
Größe sind. 

Des weiteren muß man, mehr als es bisher geschah, die Vorgänge am Kern
körperchen und die Verteilung der Kernkörperchen in den Vordergrund stellen. 
Wir wollen die Kernkörperchenfrage hier nicht aufrollen. Wir sind ihr bei 
der Besprechung von Mitosenfragen bereits mehrmals nahe gekommen, als von 
der Beteiligung der Nucleolen an der Bildung der Chromosomen und von dem 
regelmäßigen Erscheinen einer bestimmten Anzahl von bestimmt gelagerten 
Nucleolen in den Tochterkernen die Rede war (s. S. 142). Wir meinen, daß die 
Nucleolenfrage gegenwärtig sich noch im Flusse befindet [so MAWRODIADI 
(1928)]. Irgendwelche auf gesicherte allgemeine Anschauungen gestützte Schluß
folgerungen können wir aus dem Verhalten der Nucleolen bei der Amitose zur 
Zeit nicht ziehen. Aber eine Bemerkung ist ohne Voreingenommenheit für 
oder gegen die den Nucleolus betreffenden Theorien jedenfalls möglich, daß 
Teilung des Kernkörperchens und Veränderungen seiner Struktur, die damit 
einhergehen, wahrscheinlich für Vorgänge im Kern während der Amitose sprechen, 
die wir noch nicht kennen. Die bisherige Auffassung der Amitose erlaubt es 
anzunehmen, der Kern würde ganz unverändert dabei bleiben und es wird immer 
wieder betont, daß Veränderungen der Kernstruktur nicht beobachtet werden. 
Was besagt aber schließlich dieser Mangel an greifbaren Veränderungen am Kern
gerüst selbst, der noch dazu, wie oben (s. S.569) gezeigt wurde, nicht über 
jeden Zweifel sichergestellt ist, wenn andererseits ein vom Zustand des Kerns 
zweifellos abhängiges Gebilde, der Nucleolus, Veränderungen erleidet. Gewiß 
bedürfen wir auch abgesehen von der allgemeinen Beurteilung des N ucleolus 
noch weiterer sicherer Beobachtungen über sein Verhalten bei der Amitose, 
aber schon die bisherigen Angaben reichen hin, um uns gegenüber der Aussage, 
der Kern verändere sich vor oder während der Amitose in seinem Gefüge nicht, 
Zurückhaltung zu gebieten. Auch diese Überlegungen sind geeignet, Wege 
aufzuzeigen, die zu einer Unterscheidung zwischen bloßer Oberflächenvergröße
rung und echter Amitose führen können. 
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Von bisher nicht genügend gewürdigter Bedeutung scheint ferner die Be· 
teiligung des Cytozentrums an der Amitose zu sein. Sie ist jedenfalls für viele 
Fälle wahrscheinlich gemacht worden. Es ist oben darauf hingewiesen worden, 
wie unzureichend in dieser Beziehung unsere Kenntnisse gegenwärtig noch sind. 
Auch läßt sich natürlich nicht behaupten, daß in jedem Falle das Cytozentrum 
bei der Amitose mitwirkt. Das wäre insbesondere bei Amitosen in den Zellen 
der höheren Pflanzen von vornherein ausgeschlossen. 

Es ist aber auch keineswegs ausgemacht, ob wir bei Pflanzenzellen überhaupt 
mit einer Amitose rechnen dürfen wie bei den tierischen Zellen. Der Überblick, 
den TISCHLER (1922 S.454 u. f.) gegeben hat, spricht durchaus nicht dafür. 
TISCHLERS mehr physiologisch eingestellte Auffassung läßt sich aus folgenden 
Sätzen entnehmen (1. c. S. 461): "Als Resume ergibt sich uns, daß die Amitose 
nur als Beginn einer Kern"veränderung" zuzulassen ist. Die endgültige Kern· 
zerstörung kann noch eine Weile auf sich warten lassen, aber sie ist nicht mehr 
zu beseitigen. Eine physiologische Gleichwertigkeit zwischen Mitose und Amitose 
existiert nicht." TISCHLER anerkennt also nur eine degenerative Amitose. 
Und dabei ist TISCHLER, obwohl weitaus die Mehrzahl der von ihm angeführten 
Befunde seiner Kritik nicht standhält, doch noch eher geneigt, den einen oder 
anderen Fall als richtig beobachtet und beurteilt in die Rechnung einzustellen 
als SCHÜRHOFF (1915 S. 502), der gefunden hat, "daß das Auftreten von Amitosen 
bei höheren Pflanzen überaus selten ist, wenn man überhaupt exakt nach· 
gewiesene Fälle von Amitosen bei höheren Pflanzen annehmen will". Die 
Amitosen aber, die er selbst im Endosperm von Ranunculu8 acer als "typische" 
beschreibt, weichen von dem Bilde, das wir, von der tierischen Zelle herkommend, 
im Auge haben, beträchtlich ab. Die Riesenzellen dieses Endosperms, um welche 
es sich dabei handelt, sind nach SCHÜRHOFF nicht durch Kernverschmelzung, 
sondern durch ein besonderes Kernwachstum zustande gekommen. Nach 
Kernverschmelzung wäre nämlich eine Verschiedenheit in der Größe der Ver. 
schmelzungsprodukte zu erwarten. Diese ist hier nicht gegeben, sondern die Kerne 
scheinen, wenn wir den Befund jetzt nach JAKOBJ beurteilen, ein bestimmtes 
proportionales Wachstum hinter sich zu haben, für das SCHÜRHOFFS Beob
achtungen übrigens direkte Anhaltspunkte geliefert haben. Das erscheint uns 
außerordentlich wichtig, daß in einem Fall von Amitose bei Pflanzenzellen, 
der als sichergestellt gilt, die besondere Größe der Kerne gegeben war, die nach 
der HEIDENHAINschen Theorie des inneren Kernwachstums vorauszusetzen 
ist. Daß diese Kerne auch durch ihre größere Nucleolenzahl sich von normalen 
Endospermkernen unterscheiden, hebt SCHÜRHOFF ausdrücklich hervor. Die 
Amitosen nun "zeichnen sich vor den bisher bekannten Bildern von Amitosen 
dadurch aus, daß die Tochterkerne nicht durch einfache Durchschnürung des 
Mutterkerns entstehen, sondern daß der Mutterkern, ohne sich vorher wesent
lich in die Länge zu ziehen, in der Mitte auseinanderweicht, während gleichzeitig 
an den Seiten und in der Mitte durch zarte Fäden noch die Verbindung zwischen 
den Kernen eine Zeitlang aufrecht erhalten bleibt". Auch die Nucleolen befinden 
sich übrigens in Teilung: "Entweder finden wir hantelförmige Bilder oder die 
Nucleolen zeigen ähnliche Figuren wie die Amitosen der Riesenkerne". Zell
teilung folgt diesen Amitosen nicht, wir möchten sagen, natürlich nicht, da die 
Zellplattenbildung der Pflanzenzellen an den aus der Mitose hervorgehenden 
Phragmoplasten gebunden ist. 

Diese Betrachtung gerade der wesentlichen Punkte, welche die Amitosen
frage bei Pflanzenzellen uns darbietet, halten wir für unerläßlich notwendig, 
wenn man zu einem Urteil über die Amitose tierischer Zellen gelangen will 
und sie gehört insoferne in diesen vom Centrosom handelnden Abschnitt, als 
der Unterschied zwischen tierischen und pflanzlichen Zellen vielleicht mit 
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seinem Vorhandensein oder Fehlen zusammenhängt. Den Hauptunterschied 
zwischen der Behandlung der Amitosenfrage bei den botanischen Cytologen 
und bei den Vertretern der Zoo-Cytologie sehen wir darin, daß die ersteren eine, 
wie wir gesehen haben, bis zur Ablehnung der eigentlichen Amitose gehende 
Skepsis gegenüber den aus ihrem Lager stammenden Befunden für nötig halten. 
Dazu waren wir nicht veranlaßt und man wird eine solche Haltung bei keinem 
Vertreter der menschlichen oder vergleichenden Histologie treffen. Darin 
bekundet sich eine höchst beachtenswerte Verschiedenheit, die doch wohl nicht 
durch ein Auseinandergehen der "öffentlichen Meinung" auf beiden Seiten 
erklärt werden kann, sondern in den Gegenständen der Untersuchung, den 
pflanzlichen und tierischen Zellen begründet sein wird. Das ist unseres Wissens 
noch bei keiner grundsätzlichen Erörterung über die Amitose hervorgehoben 
worden. Vielleicht läßt sich die leichtere Durchführbarkeit der Amitose bei 
tierischen Zellen doch aus der Anwesenheit und Mitwirkung des Centrosoms 
erklären. Es wäre aber, gerade wenn wir uns der durch HEIDENHAIN und JAKOBJ 
geschaffenen Grundlagen der Betrachtung erinnern, nicht verständlich, daß 
bei den Pflanzenzellen eine zur Amitose führende innere Teilung der Kerne 
überhaupt nicht vorkommen sollte. SCHÜRHOFFS Untersuchung gibt, wie 
gezeigt, dieser Erwartung recht. Wenn sich aber in Pflanzenzellen, aus den 
gleichen Gründen wie bei tierischen, Amitosen einstellen, dann liegt ein Teilungs
prozeß von ganz eigener Art vor, welcher der geläufigen Vorstellung gar nicht 
entspricht. Und darin könnte ein zweiter wichtiger Unterschied gelegen sein. 
Er führt uns wiederum zum Centrosom. Denn wenn es richtig ist, daß der Einfluß, 
der von diesem ausgeht, die Kerndurchschnürung herbeiführt, dann dürfen 
wir auf diese Art von Amitose bei Pflanzenzellen nicht rechnen. Vielmehr kann 
hier die Teilung nur aus dem Kern heraus erfolgen, wie es in SCHÜRHOFFS Fällen 
gegeben scheint. Dies würde aber die Amitosenfrage insoferne wieder wesentlich 
beeinflussen, als eine derartige selbsttätige Teilung des Kerns mit Notwendig
keit auf tiefgreifende innere Veränderungen hinweist, von denen die bisherige 
Anschauung über die Amitose nichts wissen wollte. Wir verfehlen nicht hervor
zuheben, daß die Heranziehung von Erfahrungen über die Amitose von Pflanzen
zellen, bei dem anscheinend doch noch recht unsicheren Stand der Frage im Lager 
der Botaniker, vorerst nichts anderes bedeuten kann als den Hinweis auf weitere 
Möglichkeiten, dem Amitosenproblem zu Leib zu rücken. Außer Betracht 
dürfen aber bei einer endgültigen Stellungnahme die Pflanzenzellen hier eben
sowenig bleiben wie bei der Mitose, für welche die Ausdehnung der vergleichen
den Untersuchung auf die Pflanzenzellen von jeher als notwendig anerkannt ist. 

Überblicken wir die eben durchgeführte Betrachtung, so müssen wie sagen, 
daß die Halbierung des Kerns sowie seine ZerIegung in mehr als zwei 
Tochterkerne von gleicher Größe, die Teilungserscheinungen am 
Nucleolus und endlich die Mitwirkung des Cytozentrums Merkmale 
darstellen, die wohl geeignet erscheinen, die ech te Amitose zu be
zeichnen und von Kernprozessen abzugrenzen, die ihr äußerlich 
ähnlich sind. Eine Unterscheidung zwischen Teilungsamitose und Reaktions
amitose aber ist nicht gerechtfertigt; denn auch für die sog. Reaktionsamitosen 
können jene Merkmale gelten. Vollends die besondere Betonung der Oberflächen
vergrößerung des Kerns als Zweck gewisser Amitosen hat unseren Erhebungen 
zufolge keinen Unterscheidungswert. Die Vergrößerung der Berührungsfläche 
zwischen Kern und Cytoplasma ist in jedem Falle die selbstverständliche Folge 
der Amitose, aber nicht weniger auch die Folge einer Mitose ohne nachfolgende 
Zellteilung. Mit der Hervorhebung dieses Gesichtspunktes ist also nichts ge
wonnen. Wenn aber damit gemeint ist, die Amitose sei nichts weiter als ein 
Mittel zur Oberflächenvergrößerung des Kerns, so ist damit ihr 'Vesen und 
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ihre Bedeutung wahrscheinlich durchaus nicht gewürdigt. Denn was wir über 
den Ablauf der Amitose mitgeteilt fanden, das bekommt im Lichte der neuen 
Fragestellung eine größere Bedeutung als früher und läßt diese Fragestellung 
durchaus gerechtfertigt erscheinen. 

Schließlich kommt noch ein Merkmal der Zellen hinzu, das gleichfalls jetzt 
erst unsere Aufmerksamkeit fesselt, seit wir die Frage aufwerfen, ob die Amitose 
die Folge eines proportionalen inneren Wachstums des Kerns und eines ent
sprechenden Wachstums der ganzen Zelle ist. Dieses Merkmal ist in der be
sonderen Größe der sich amitotisch teilenden Kerne und Zellen 
gegeben. Wir haben davon oben anläßlich der Befunde von SCHÜRHOFF ge
sprochen. Es zeigt sich bei einer auf diesen Punkt gerichteten Nachforschung, 
daß gleichlautende Angaben im Schrifttum öfters gemacht worden sind. 

H. E. ZIEGLER (1901 S.273, 375) stellte wiederholt fest, "daß die Kerne, 
welche sich amitotisch teilen, stets durch besondere Größe ausgezeichnet sind". 
In der Arbeit mit VOM RATH (1891) berichtete er von den "bedeutend größeren 
Kernen" der sich amitotisch teilenden sezernierenden Zellen der Leber des 
Flußkrebses. MEVES (1895 S. 139) betonte: "Unter den Zellen des Sesambeines 
des jungen Frosches findet man häufig solche, welche sich durch ein bedeutendes 
(gewöhnlich 3-4mal so großes) Volumen sowohl des Zelleibes wie des Kernes 
vor den übrigen auszeichnen" und gerade in diesen Zellen teilen sich die Kerne 
amitotisch. NAKAHARA (1918) findet, daß die Amitose bei den Fettzellen der 
Insektenlarven dann auftritt, wenn sie eine gewisse Größe erreicht haben. Sicher 
ließen sich diese Zeugnisse noch vermehren. Sie swechen sehr zugunsten des 
fraglichen Zusammenhangs zwischen Wachstum und Amitose und es ist eigent
lich erstaunlich, daß man früher die naheliegende Vermutung, es möchte die 
Amitose eine Folge des Kern- und Zellwachstums sein, nicht aus solchen Beob
achtungen abgeleitet hat. 

Wir meinen also, daß die genauere Umgrenzung des Begriffs 
der Teilungsamitose, die in Form einer Fragestellung geliefert 
werden konnte, durch die tatsächlichen Befunde gerechtfertigt 
ist. Diese Feststellung erschöpft die kausalen Erwägungen bei weitem noch 
nicht. Die Ursachen für den Eintritt einer Amitose können im inneren Wachstum 
eines Kerns nicht allein liegen. Denn es ist von JAKOBJ gezeigt worden, daß 
Zellen mit einem Kern der Klasse V2 neben solchen mit zwei Kernen der Klasse 
VI vorkommen. In kausaler Beziehung stehen wir hier vor ähnlich verwickelten 
Verhältnissen wie bei der Mitose, deren enger Zusammenhang mit dem pro
portionalen Wachstum gleichfalls nicht zu bezweifeln ist, die aber hinsichtlich 
ihrer unmittelbaren Ursachen nicht aus dem Wachstum allein erklärt werden 
kann. Darum wären Vorstellungen wie die im Begriff der Reaktionsamitose 
verankerten keineswegs mit einer Bestätigung der HEIDENHAINschen Lehre 
beseitigt. Jedoch liegen derartige kausale Fragestellungen auf einer anderen 
Ebene als der, von welcher wir ausgegangen sind. 

Unsere Untersuchung führt also entschieden zur Anerkennung des Begriffs 
der echten Amitose und sie eröffnet die Aussicht, die echte Amitose später wirklich 
erkennen und abgrenzen zu können. Aber es ist vorerst nur ein Anfang gewonnen, 
von dem aus die Amitosenfrage auf dem Gebiete der empirischen Zellforschung 
von neuem angegangen werden kann. 

Darum erscheint es auch verfrüht, Erwägungen über die Mechanik der Amitose 
anzustellen. Wir bringen von der Analyse der Mitose her die Überzeugung 
mit, daß nur ausgedehnte Erfahrungen über die Erscheinungen des Teilungs
vorganges solche Bestrebungen aussichtsreich machen. Diese Voraussetzungen 
sind bei der Amitose noch nicht gegeben. Wir haben gesehen, daß gerade jene 
Grundlagen, auf die es ankommt, noch nicht genügen. Zu fordern bleiben: 
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Sicherstellung der amitotischen Teilung in den Fällen, bei denen das proportionale 
Kernwachstum und die Doppelkernigkeit mit Maß und Zahl erfaßt werden 
konnten, tieferer Einblick in die Bedeutung der Nucleolenteilung, genauere 
Kenntnis des Verhaltens der Zellzentren, Beobachtungen, die ein Urteil ermög
lichen, ob bei der Amitose Veränderungen des Kerngerüstes und Veränderungen 
im Cytoplasma vor sich gehen oder nicht. Gerade in bezug auf etwaige feinere 
Veränderungen des Kerns fehlen bis jetzt Nachforschungen an geeigneten 
Objekten. Wir wären beispielsweise nicht in der Lage anzugeben, ob sich das 
Verhältnis zwischen Basichromatin und Oxychromatin vor oder während der 
Kernamitose verändert. Auf NAKAHARAB Bildern fällt auf, daß vor der Kern
durchschnürung der Inhalt des Kerns bereits zerlegt ist und über die spätere 
Trennungsebene hinweg sich das Kerngerüst nicht fortsetzt. Freilich scheinen 
diese Bilder etwas schematisiert zu sein, aber es könnte sich bei dieser Angabe 
doch um eine tatsächliche Beobachtung handeln, auf die der größte Wert zu 
legen wäre. Und was den Zellenleib betrifft, so fehlen Erhebungen über das 
Verhalten der Mitochondrien oder des GOLGI-Apparates bei der Amitose ganz. 
Die entsprechenden Befunde bei der Mitose haben wir für ihre Analyse hoch 
einschätzen gelernt, für die Amitose wäre ihre Bedeutung nicht geringer. 

V. Bemerkungen zur kausalen Betrachtung der Amitose. 
Es ist, wie oben bereits erklärt wurde, immerhin möglich, die kausale Be

trachtung der Amitose im engeren Sinn (entsprechend der Abgrenzung dieser 
Fragestellung bei der Mitose, also im Sinne der Ätiologie der Amitose) von einer 
Theorie der Amitose zu trennen, die bereits kausale, den Zusammenhang zwischen 
Wachstum und Teilung betreffende allgemeine Gesichtspunkte enthält. Wenn 
wir hier in Kürze berichten, welche Meinungen darüber geäußert worden sind, 
warum eine Zelle oder zunächst ein Kern der Amitose unterliegt, so brauchen 
wir nur hervorzuheben und zusammenzufassen, was aus den bisherigen Er
örterungen bereits ersichtlich ist. Die Amitose wurde entweder für ein Anzeichen 
der Degeneration und der sinkenden Lebenskraft der Zelle gehalten oder für 
eine Reaktion unter dem Einfluß besonders lebhafter Stoffwechseltätigkeit 
im Dienste der Resorption, Sekretion oder Reservestoffbereitung. 

Die erstere Auffassung, die in dem Begriff der degenerativen Amitose ihren 
Ausdruck gefunden hat, dürfen wir wohl vernachlässigen. Wir haben es nicht 
bezweifelt, daß auch unter den Bedingungen des niedergehenden und verlöschen
den Lebens der Zelle Kernzerschnürungen vorkommen. Aber das hat mit der 
Amitose leistungsfähiger Zellen in kausaler Beziehung nichts zu tun, höchstens 
könnten sich spezielle, die Mechanik des Kernteilungsprozesses angehende 
Faktoren gleichermaßen bei der sog. degenerativen wie bei der echten Amitose 
finden. 

Kausale Erklärungen, welche die Ursache für die Amitose in rein mecha
nischen Bedingungen sehen wollten (NOWIKOFF) oder die sich damit begnügten 
"besonders rasches Wachstum" als Vorbedingung zur Amitose hinzustellen 
(CHILD, PATTERSON), dürfen wir wohl übergehen. Denn daß sie im allgemeinen 
nicht zutreffen können, liegt auf der Hand. 

Dagegen beansprucht der Zusammenhang zwischen Zellfunktion und 
Amitose nach der Anschauung neuerer Autoren ernste Berücksichtigung beim 
Versuch, das Auftreten der Amitose zu erklären. Die Tatsache, daß sich 
Amitosen bei lebhaft tätigen Zellen besonders häufig finden, hat schon ZIEGLER 
(1901 S.374) zur Meinung geführt: "Das Auftreten der Fragmentation hängt 
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damit zusammen, daß die Zelle sich spezialisiert, sich an eine bestimmte physio
logische Funktion angepaßt hat, daß sie z. B. Dotter beherbergt und assimi
liert, daß sie irgendeinen Sekretions- oder Resorptionsvorgang besorgt usw.". 
Die eigentliche kausale Beziehung zwischen Zelltätigkeit und Amitose ist aber 
erst in der Fassung, welche dem fraglichen Zusammenhang von BENNINGHOFF 
(1922) gegeben wurde, wirklich zur Sprache gebracht worden. BENNINGHOFF 
hat aus einem Überblick über die verschiedenen Bedingungen, die Amitose 
veranlassen können, einen heuristischen und hypothetischen Begriff zur Er
fassung "der an sich verborgenen Kausalzusammenhänge" abgeleitet, nämlich 
den der "Überlastung des Cytoplasmas". Hierdurch würde die Stoffwechsel
beziehung des Plasmas zum Kern "erschwert" oder "gestört" (1. c. S.53). Die 
Oberflächenvergrößerung des Kerns durch die Amitose "dient dem Ausgleich 
des Stoffwechsels" und sonach "gewinnt die Amitose die Bedeutung einer spezi
fischen Reaktionsweise der Zelle, verursacht durch unspezifische Reize". 
"Der Begriff einer Überlastung oder Beschlagnahme des Plasmas" bewährte 
sich auch bei der Erörterung der Beziehungen zwischen Mitose und Amitose. 
Denn diese Beschlagnahme des Plasmas oder mit anderen Worten der Funktions
stoffwechsel der Zelle verhindert offenbar den Eintritt der Mitose, hält sie nieder 
oder drängt sie zurück, wie BENNINGHOFF (1. c. S. 64) im Anschluß an O. HERT
WIG, V. PROWACEK und MEVES findet. Den gleichen Gedanken hatte in Beziehung 
auf die. Unterbrechung der Mitose während der Wachstumsperiode des Eies 
auch WASSERMANN geäußert (1913 S. 92) und PETER hat, wie ausführlich 
dargelegt worden ist (s. S. 495), den teilungshemmenden Einfluß der Zelltätigkeit 
zum Gegenstand eingehender Untersuchungen gemacht. Gerade durch den 
Hinweis auf die Hemmung der mitotischen Teilungsbereitschaft durch den 
Funktionsstoffwechsel der Zelle war auch eine Gesichtspunkt zur kausalen 
Betrachtung der Amitose gefunden, der in der bloßen Feststellung eines Zu
sammentreffens von Sekretion usw. und Amitose bei ZIEGLER noch nicht erkannt 
war. Jetzt konnte man der Annahme Raum geben, daß die Amitose dann 
auftrete, wenn das Cytoplasma der Zelle "beschlagnahmt", die Mitose unter
drückt und zugleich ein die Kernteilung erheischendes Ausgleichsbestreben in 
der Zelle eingetreten sei. Die Zweckmäßigkeit der Einrichtung würde darin 
gesehen werden können, daß durch den amitotischen Ausgleich intracellulärer 
Spannungen, die mit der Mitose verbundene Unterbrechung des Betriebes 
einer differenzierten Zelle vermieden würde. Diese Auffassung legt die Anwendung 
der Begriffe, die wir bei der kausalen Analyse der Mitose gewonnen haben, 
außerordentlich nahe. Wir sind versucht zu sagen, daß das "beschlagnahmte" 
Cytoplasma offenbar in gewissen Fällen unfähig ist, den Anstoß zur Mitose 
mit jenen von uns nachgewiesenen Veränderungen zu beantworten, welche 
die Prophase in Gang setzen. Jedoch scheint vorerst mit einer solchen Umschrei
bung nicht viel gewonnen. 

Es muß vielmehr die Frage erhoben werden, ob mit der eben vorgeführten 
Anschauung überhaupt ein kausales Verständnis bereits angebahnt, ja ob auch 
nur eine greifbare kausale Fragestellung damit schon gegeben ist. Wir möchten 
dies bezweifeln. Indem die Amitose bei Unterdrückung der Mitose an deren 
Stelle treten soll, ja sogar, wie BENNINGHOFF ausgeführt hat, die Mitose bald 
in höherem, bald in geringerem Maße bis zur reinen Amitose soll verkürzt 
werden können, wird die Amitose der Mitose an die Seite gesetzt und die 
kausale Aufklärung wäre dann der Erforschung der Mitose übrig gelassen!, 
Denn der Eintritt des Kernteilungsbedürfnisses wäre für beide Prozesse der 

1 REITER und GABOR (1928, S. 16) bemerken, daß die "mitogenetischen Strahlen" 
"vielleicht auch bei der amitotischen Teilung (Hefe) eine Rolle spielen". 
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eigentliche Anstoß. Wo er wegen der Beschlagnahme des Cytoplasmas nicht 
zur Mitose führen kann, da bleibt als Ausweg die Amitose; die Zelle "hilft 
sich" dadurch, "daß der ganze Apparat der Karyokinese nicht in Bewegung 
versetzt wird, sondern daß Kern und Zelle einfach durchgeschnürt werden" 
[PETER (1925 S. 523)]. Das ist nach PETER eine "Erklärung" der Amitose. 
Aber wir wollen es nachdrücklich unterstreichen, daß wir damit, was PETER 
selbst sicher nicht bestreiten wird, von einer kausalen Erklärung noch weit 
entfernt sind. Ob die Voraussetzung stimmt, daß Mitose und Amitose dem 
gleichen Zustand der Zelle entspringen, das wissen wir nicht. Die Ursache der 
Mitose kennen wir nicht. Ob des weiteren die Annahme zutrifft, daß die 
Amitose im Gegensatz zur Mitose keine Unterbrechung der Zelltätigkeit not
wendig macht, können wir mangels entsprechender Nachforschungen nicht 
sagen. So "einfach" ist zudem die Durchschnürung des Kerns, wie wir gesehen 
haben, gar nicht, daß man auf die scheinbare Unversehrtheit der Gerüststruktur 
bei der Amitose weittragende Schlüsse bauen könnte. 

Kurz, bei genauem Zusehen stellt sich heraus, daß die kausale Erforschung 
der Amitose noch nicht in Angriff genommen ist. Das kann uns eigentlich 
nicht wundern, wenn wir den Zustand bedenken, in dem sich, wie gezeigt, die 
Amitosenfrage bislang befunden hat. . 

Zur Anbahnung eines kausalen Verständnisses scheint uns der Weg, den 
BENNINGHOFF (1922) beschritten hat, nicht in erster Linie geeignet. Die 
"schrittweise Vereinfachung des mitotischen Apparates" je nach der Intensität 
der wirkenden Faktoren" von der Pseudoamitose" (s. oben S.556) über Fälle 
mit einer Änderung der Anordnung der Chromosomen, wenn die Öffnung des 
Kernes unterbleibt (1. c. S.62), bis zur Teilung mit erhaltener Kernstruktur, 
ist vorerst nicht nachzuweisen. Wir meinen, daß man die Pseudoamitosen ganz 
aus dem Spiel lassen soll (s. oben S. 557). Jedenfalls ist der interessante Versuch 
BENNINGHOFFS noch verfrüht. Wir müssen unser Streben darauf richten, in 
genügend gesicherten Beobachtungstatsachen besonders über die in dieser 
Darstellung hervorgehobenen Einzelerscheinungen erst einmal eine Grundlage 
für kausale Fragestellungen zu schaffen. Erst wenn wir wissen, wie sich das 
Cytozentrum, wie sich der Nucleolus, wie sich das Kerngerüst des genaueren 
verhalten, können wir in bezug auf die Bedingungen für den Eintritt der Ami
tose bestimmte Fragen stellen. 



Die Differenzierung der lebendigen Masse. 



Einleitung. 
In diesem Abschnitt soll die Differenzierung der lebendigen Masse vom 

morphologischen Standpunkt aus dargestellt werden. Es ist notwendig, diese 
Aufgabe genau zu umgrenzen. Der differenzierte Zustand, den die lebendige 
Masse der verschiedenen Organe und Gewebe beispielsweise in den Fasern eines 
quergestreiften Muskels schließlich darbietet, kann im allgemeinen Teil dieses 
Handbuches natürlich nicht beschrieben werden. Man wird ihn in den einzelnen 
besonderen Kapiteln geschildert finden. Nur der Vorgang der Differenzie
rung kann zum Gegenstand einer allgemeinen Betrachtung gemacht werden. 
Und wenn wir uns dabei an die morphologische Seite der Differenzierung halten, 
so wird es sich um das Auftreten der Strukturen handeln, welche die lebendige 
Masse in den Zellen und in den Grundsubstanzen ausbildet. Durch den Erwerb 
spezifischer Produkte von bestimmter Form und Größe sowie von bestimmter 
räumlicher Anordnung entfernt sich die lebendige Substanz der verschiedenen 
Zellen, Zellverbände und Gewebe vom ursprünglichen Zustand, dem indiffe
renten, und hierdurch erlangt sie, indem diese Entwicklung nach den verschie
denen Richtungen des Nervengewebes, des Muskel- oder Bindegewebes usw. 
auseinandergeht, eine jeweils typische Beschaffenheit, durch die sie sich von 
der andersartigen lebendigen Masse unterscheidet. Daher wird man jene Produkte 
die Begleiterscheinung und den morphologischen Ausdruck der Differenzierung 
oder mit einem Wort Differenzierungsprodukte der lebendigen Masse 
nennen. 

Zur genaueren Kennzeichnung solcher Bildungen dient ihre funktionelle 
Bedeutung. An ihre Ausbildung sind die spezifischen Leistungen der differen
zierten Zellen und der Gewebe jeweils gebunden, so die Zug- und Druckfestig
keit des Bindegewebes an die Bindegewebsfasern, die Contractilität an die Myo
fibrillen, die Reizleitung an die Neurofibrillen. Mit dem Aufbau der betreffenden 
Strukturen geht die Vervollkommnung der spezifischen Leistung Hand in Hand 
und das Verschwinden von Arbeitsstrukturen ist die Beglei~erscheinung der 
Einbuße darauf beruhender Funktionen. 

Die Differenzierungsprodukte der lebendigen Masse, deren Bildung 
uns hier angeht, sind also dauernde, d. h., wenn einmal gebildet, zugleich 
mit der Funktion aufrecht erhaltene Strukturen. Sie stellen die 
materielle Grundlage gewisser Leistungen dar. 

Haben wir diesen Standpunkt gewonnen, so wissen wir, welche Plasma
bestandteile wir nicht zu den Differenzierungsprodukten im Sinne der den 
Betriebsfunktionen dienenden Strukturen zu rechnen haben. Stoffe, die 
eine Zelle ausarbeitet und erübrigt, wie Fette oder Glykogen oder Dotter 
werden wir, selbst wenn sie in bestimmten Formen und in bestimmter räum
licher Anordnung auftreten und wenn sie auch für einzelne Zellarten typisch 
und also gleichfalls ein Ausdruck ihrer funktionellen Differenzierung sind, 
doch nicht in unsere Betrachtung einbeziehen. Denn solche Reservestoffe, aus 
dem Arbeitsstoffwechsel der Zellen hervorgegangen, sind das Ergebnis be
stimmter Leistungen und nicht ihre Voraussetzung. Sie sind keine sozusagen 
maschinelle Einrichtungen mit deren Hilfe eine bestimmte Art von Arbeit 
verrichtet wird. Weiterhin sind derartige Produkte der lebenden Substanz 
dem Verbrauch unterstellt und dies gerade ist bei den Arbeitsstrukturen nicht 
der Fall. Mögen die Stoffe, welche die letzteren aufbauen, auch dem dauernden 
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Umsatz unterworfen sein, die Strukturen als solche sind in ihrem typischen 
Gefüge dauernde Erscheinungen und sie verhalten sich darin wie die lebendige 
Masse selbst. 

Wir kommen freilich bei solchen Betrachtungen auch an Grenzfälle, welche 
indessen unser praktisches Vorgehen nicht beeinflussen werden. So sind die 
Cellulosemembranen der Pflanzenzellen Produkte der lebendigen Masse, für 
welche alle oben für die Arbeitsstrukturen geltend gemachten Gesichtspunkte 
gleichfalls in Anspruch genommen werden können; dabei ist aber das Material, 
aus dem sie bestehen, die Cellulose, ein Baustoff der Pflanze, der ähnlich wie 
die Reservestoffe aus dem Arbeitsstoffwechsel der Zelle hervorzugehen scheint. 

Man sieht, wie sich Schwierigkeiten ergeben, sobald wir, was wir bis jetzt 
vermieden haben, die stoffliche Zusammensetzung der Düferenzierungsprodukte 
mitberücksichtigen wollen. Wenngleich es nicht zu bezweifeln ist, daß zur 
spezifischen Struktur auch eine bestimmte stoffliche Eigenart gehört und auch 
durch diese z. B. eine contractile Fibrille von einer Stützfibrille verschieden 
sein wird, so können wir auf solche Unterscheidungsmerkmale vorerst doch noch 
keine Begriffsbestimmung gründen und insbesondere nicht von vornherein 
eine Unterscheidung der Arbeitsstrukturen von anderen Plasmaprodukten der 
Zellen. 

Auf die stoffliche Zusammensetzung ließe sich eine Definition der Arbeits
strukturen und ihre Unterscheidung von anderen Plasmaprodukten nur dann 
beziehen, wenn ein vorerst noch strittiger Gesichtspunkt in die Betrachtung 
hereingetragen würde, der das Verhältnis der Düferenzierungsprodukte zur 
lebendigen Masse betrifft. Bei Heranziehung der äußersten Fälle freilich ist ein 
Unterscheidungsmerkmal, welches im Gebrauch der Begriffe paraplasmatische 
und metaplasmat,ische Zellprodukte - Metaplasma [HEIDENHAIN (1902, 1907, 
S. 147)] - zum Ausdruck kommt, zweifellos begründet. Denn daß ein in das 
Cytoplasma eingelagerter Tropfen Fett nicht zur lebendigen Masse gehört und 
ein totes paraplasmatisches Zellprodukt ist, während die contractile Fibrille 
der lebendigen Masse so nahe steht, daß wir von vornherein geneigt sind, sie 
für lebend zu halten, das bedeutet einen wohl allgemein anerkannten Unter
schied. Aber bei den extracellulären Strukturen, die nach unserer oben gegebenen 
Definition nicht weniger als die intracellulären zu den Differenzierungsprodukten 
gehören, rührt die Frage, ob sie mit selbständigem Leben ausgerüstete Gebilde 
sind, bekanntlich an grundsätzliche Anschauungen und die Entscheidung 
hängt vorerst noch von diesen außerhalb des Tatsachenbereiches verankerten 
Anschauungen ab. Wir können daher jedenfalls nicht von vornherein zwischen 
leblosen Zellprodukten und lebenden, wenn auch extracellulären Bestandteilen 
der Gewebe eine sichere Grenze ziehen. Daß eine Trennung der Zellprodukte 
in dieser Richtung möglich ist, das legt die Gegenüberstellung der oben ange
führten Beispiele allerdings nahe. Wir haben auch in dem einleitenden Kapitel 
über das Wachstum der lebendigen Masse bereits der Auffassung stattgegeben, 
daß die Bildung von Differenzierungsprodukten ein grundsätzlich anderes 
Geschehen ist als die Ablagerung von Reservestoffen. Dieser Gedanke wird 
auch bei den folgenden Betrachtungen nicht aus dem Auge verloren werden 
dürfen. Aber es wäre nicht richtig, ihn zu einer Voraussetzung der Betrachtung 
zu machen. Vielmehr wird der Versuch, das Verhältnis der Differenzierungs
produkte zu lebendigen Masse zu bestimmen, erst auf Grund der mitzuteilenden 
Tatsachen unternommen werden können. Es wird sich zeigen, daß sich dabei 
eine in der Umbildungstheorie formulierte Fragestellung rechtfertigen läßt 
(ganz entsprechend dem Begriff der Metaplasmen), welche noch nicht sogleich 
auf die Entscheidung der letzten soeben angeschnittenen Frage, ob die 
Düferenzierungsprodukte selbständiges Leben besitzen, abzielt, sondern eine 
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näherliegende Vorfrage nach der Umwandlung der lebendigen Masse in die 
Differenzierungsprodukte in Angriff nimmt. 

Die oben getroffene Abgrenzung dessen, was wir unter Differenzierungs
produkten hier verstehen wollen, erklärt wohl, warum wir keine Erwägung 
darüber anzustellen brauchen, ob die Plastosomen in diesem Abschnitt 
eine gesonderte Besprechung verlangen oder nicht. Sie sind keine Differen
zierungsprodukte der Zelle in dem Sinne, daß sich durch ihren Besitz oder 
Nichtbesitz gewisse Zellen voneinander sondern würden, noch auch in dem 
anderen Sinne s p e z if i sc h er Einrichtungen, welche be s tim m t e n Leistungen 
als adäq uate Strukturen zugrunde liegen. 

Gerade die eigenartige Stellung der Plastosomen unter den Cytoplasma
einschlüssen regt aber zu der Bemerkung an, daß der Begriff Differenzierungs
produkte doch nicht nur so verstanden werden muß, wie es unserer oben begründe
ten Einstellung entspricht. Auch wer die ALTMANNsehen Granula und die ihnen 
wesensgleichen Fäden nicht für genuine Bestandteile des undifferenzierten 
Cytoplasmas hält., sondern für Plasma produkte von ursprünglicher und 
über8JI verbreiteter Art, wird, wenn auch nicht so unbedenklich wie die Ver
treter der ALTMANN-MEvEsschen Lehre, eine enge Verwandtschaft dieser Bil
dungen mit dem Cytoplasma als der intergranulären oder interfilaren Masse nicht 
in Abrede stellen wollen. Es liegt sehr nahe, sich vorzustellen, daß ein Teil 
der lebenden Substanz aller jugendlichen Zellen in die Körner und Fäden umge
wandelt sei. Hiernach wäre die lebendige Masse in sich selbst in zwei Bestandteile 
geschieden oder differenziert und man könnte von diesem Standpunkt aus 
allerdings auch die Plastosomen als Differenzierungsprodukte der lebendigen 
Masse bezeichnen .. Hier bedeutet dieser Ausdruck aber etwas anderes als nach 
dem oben zugrunde gelegten Sinne. Denn die Plastosomen sind keine Ele
mente, wodurch sich verschiedenartige Zellen voneinander unterscheiden, 
vielmehl Strukturen, die eine Differenzierung der lebenden Substanz in verschie
denartige Bestandteile anzeigen. Der oben angedeutete und in Aussicht gestellte 
Versuch, das Verhältnis der Arbeitsstrukturen zur lebendigen Masse aufzuklären, 
scheint die Möglichkeit zu eröffnen, die beiden in der verschiedenen Verwendungs
weise des Begriffs der Differenzierungsprodukte zutage tretenden Gesichtspunkte 
miteinander zur Deckung zu bringen; es könnte sein, daß die Arbeitsstrukturen 
der lebendigen Masse Differenzierungsprodukte sowohl in dem Sinne der cellu
lären und geweblichen Differenzierung wie auch in dem anderen einer Differen
zierung der lebendigen Masse in sich selbst sind, nämlich dann, wenn sich 
ergeben würde, daß sie durch eine Umwandlung des Protoplasmas entstehen. 

Bei dem Versuch, die Differenzierungsprodukte der Zelle und Gewebe zu 
ordnen, muß man erkennen, daß andere als rein äußere Einteilungsgründe vor
erst nicht gegeben sind. 

Auch hat unser Bestreben, die Aufgabe klar zu umgrenzen, doch nicht die 
Verlegenheit beseitigt, von cellulären Bildungen sprechen zu müssen, deren 
Einreihung in eine Gruppe von Differenzierungsprodukten fragwürdig erscheint. 
Dies trifft für die Zellgranula verschiedener Art zu. Zu überwinden war diese 
Schwierigkeit nicht, da eine Entscheidung in positivem Sinne zur Zeit nicht 
getroffen werden kann. Wir haben uns entschlossen, in den betreffenden Ab
schnitten uns ganz kurz auf unsere eigentliche Frage zu beschränken, ob Diffe
renzierungsprodukte der lebenden Substanz überhaupt in Betracht kommen. 
Sonst hätten wir bei Gelegenheit der den Drüsen- und Pigmentgranula ge
widmeten Erörterungen die ganze Frage der Sekretion und der Pigment bildung 
aufzurollen gehabt. Das hätte nicht unserer Aufgabe entsprochen, die wir in 
der Darstellung der Bildung der Differenzierungsprodukte sehen. Das 
Sekret oder die Pigmente selbst sind sicherlich keine Differenzierungsprodukte 
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der lebenden Substanz in dem unserer Darstellung zugrunde gelegten Sinne. 
Wir dürfen daher gerade für die mit der Sekretion zusammenhängenden Fragen 
sowohl auf die Darlegungen über den Arbeitsstoffwechsel im ersten Abschnitt 
dieses Bandes, wie auf spätere den Drüsen gewidmete spezielle Kapitel des 
Handbuches verweisen. Nur der Abrundung unserer Zusammenfassung zuliebe 
wollen wir auf die Erwähnung der granulären Differenzierungsprodukte nicht 
ganz verzichten. 

Wenn wir auch nach der soeben vorgenommenen Umgrenzung unserer Auf
gabe in erster Linie auf die Differenzierungsprodukte und ihre Bildung hier 
unser Augenmerk richten wollen, so wird dabei doch auch die Herkunft und 
das Verhalten der Zellen, welche solche Produkte ausarbeiten, betrachtet werden 
müssen. Ja, es gibt Fälle, wie bei der glatten Muskulatur, in denen die Bildung 
der fibrillären Plasmaprodukte selbst noch wenig aufgeklärt ist und die Diffe
renzierung der lebendigen Masse vorwiegend durch die Untersuchung der Ab
gliederung der Zellen aus dem Muttergewebe und ihre Gestaltung, sowie Zu
sammenordnung sich wird beurteilen lassen. 



Beschreibender Teil. 

I. Zellgranula als Differenzierungs-Produkte. 

A. Die Granula der farblosen Blutzellen. 
Nur der Vollständigkeit halber sollen die Granula der farblosen Blutzellen 

im Zusammenhang mit den hier behandelten Fragen erwähnt werden. Es ist 
lediglich unter Berufung auf ARNOLD (1914) der Möglichkeit Rechnung zu tragen, 
daß die Granula der einen oder anderen Art etwa lebende Zellorgane sein könnten, 
die nach Art der Differenzierungsprodukte bestimmte Leistungen der weißen 
Blutzellen zu vollziehen hätten. 

B. Die Granula der Pigmentzellen. 
Wenn wir von den Pigmentzellen sprechen, so kommen beim Menschen 

eigentlich nur die Melanoblasten in Betracht. Denn von den endogenen Pig
menten werden die aus dem Blutfarbstoff stammenden gelegentlich von allen 
Zellen des Körpers aufgenommen ("pigmentierte Zellen") und auch das Ab
nützungspigment (Lipofuscin, HUECK) wird, wenn gleich es als "autogenes" 
Pigment in den Zellen selbst gebildet wird, doch in fast allen Geweben des Körpers 
gefunden [HUECK (1912)]. Nur das aus dem Eiweißabbau hervorgehende autogene 
Melanin ist an bestimmte Orte und an bestimmte Zellen gebunden. Es kommt 
in der Epidermis und Cutis, der Retina und Chorioidea vor, sowie in den 
weichen Gehirnhäuten besonders über der Medulla oblongata, wo es "in leicht 
zu findenden pigmentierten spindel- und sternförmigen Zellen" enthalten ist 
[HUECK (1. c., S. 115)]. 

Was die Herkunft der Pigmentzellen betrifft, so führte man die Melano
blasten der Epidermis, besonders die sternförmigen (LANGERHANSSchen) Zellen, 
ursprünglich auf eingewanderte Bindegewebszellen zurück. Gegen diese Ein
wanderungstheorie, welche damals die herrschende war, nahm SCHWALBE (1893) 
Stellung und vertrat, wie nach ihm MEIROWSKY (1907) und RIBBERT (1918), 
die Unabhängigkeit der Epithel- und Bindegewebspigmentierung voneinander. 
Demgegenüber haben KYRLE (1913), BLOCH (1917), MISCHER (1919) u. a. und 
auf vergleichend anatomischer Grundlage WEIDENREICH (1912) die Cutispigment
zellen von der Epidermis oder allgemein gesprochen die Pigmentzellen überhaupt 
vom Ektoderm abgeleitet. Nach WEIDENREICH differenzieren sich die Pigment
zellen frühzeitig in der Entwicklung und wandern vom Ort ihrer Entstehung 
(vielleicht aus der Zellmasse des Verschlußgebietes des Neuralrohres) auf be
stimmten Wegen aus. Die Einwanderungstheorie hat also einer Auswanderungs
theorie Platz gemacht und ODERNDORFER (1921, 1927) berichtet, daß das 
Melanin "wohl ausschließlich" als ein Produkt des Ektoderms vorzüglich der 
Epidermis und des Neuroektoderms angesehen werde und daß entweder Melanin, 
das in anderen Geweben, vor allem in solchen mesenchymalen Ursprungs 
vorkomme, nach Abtransport aus den Pigmentproduktionsstätten sekundär 
aufgenommenes Pigment sei oder daß die pigmenttragenden Zellen, z. B. die 
Zellen der Nävuszeilnester, Abkömmlinge des Ektoderms seien. 

Wenngleich also die Herkunft der Pigmentzellen noch nicht völlig geklärt 
erscheint, da wenigstens zwischen der Auswanderung von Ektodermzellen 
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ins Bindegewebe und dem bloßen Transport des Pigments aus den Melanoblasten 
der Epidermis in die Chromatophoren des Bindegewebs die Meinungen noch 
geteilt sind, so bleibt doch bestehen, daß die Pigmentbildung differen
zierte Zellen wahrscheinlich des Ektoderms zur Voraussetzung 
hat. Dies gilt nicht nur für die Bildung des Melanins, sondern ebenso für die 
der vielen stofflich verschiedenartigen und verschieden gefärbten Pigmente 
der Wirbeltiere und der Wirbellosen, soweit es sich um autogene Pigmente 
handelt. Bei lien Wirbeltieren sind sie nach WEIDENREICH (1. c.) als "Hüllen
pigmente" an bestimmten Stätten in die Chromatophoren (tegumentären 
Pigmentzellen in weiterem Sinne) eingelagert. "Diese haben die Tendenz, sich 
untereinander zu verbinden, sich in Flächen auszubreiten, besitzen vielleicht 
eigene Innervation [bei niederen Tieren ist 
dies nachgewiesen, bei denen direkte und 
indirekte Reize Bewegungserscheinungen im 
Saftstrom der Pigmentkörnchen in den Fort
sätzen dieser Zellen auslösen (BALLOWITZ)]" 
[WEIDENREICH (1. c.)]. 

Nachdem festgestellt ist, daß wir die 
Pigmentzellen als differenzierte Zellen be
trachten dürfen, ist die Frage anzuschlie
ßen, ob sie zur Ausübung ihrer be
sonderen Funktion auch spezifische 
Arbeitsstrukturen, also Differenzie
rungprodukte in dem oben verein
barten Sinne besitzen. 

REINKE (1894) hat zum ersten Male an 
den Pigmentzellen im Bauchfell von Sala

Abb.393. Pigmentzelle aus der Haut einer 
Salamanderlarve. Die hellen Körnchen, 
durch deren spezifische Umwandlung oder 
Durchsetzung mit einem Farbstoff erst 
die für die dunklen Pigmentzellen charak
teristischen Körnchen entstehen, sind als 

"Pigmentbildner" bezeichnet worden. 
Nach A. FISCHEL (1896). 

manderlarven den von H. RABL (1897) und von v. SZILY (1911) für einwand
frei erklärten Nachweis erbracht. daß es sich in den von ihm untersuchten 
Fällen von Pigmentierung nicht' bloß um eine körnige Farbstoffabscheidung 
handelte, sondern um eine Bindung des Farbstoffs an bestimmte Organellen 
der Zelle, die Farbstoff träger. Wurde der Farbstoff durch Oxydation zer
stört, so blieben ungefärbte, mit Safranin tingierbare Granula zurück. Für die 
REINKEsche Auffassung ist zuerst LUBARSOH (1896) eingetreten. Zu ihren 
Gunsten fielen zunächst die Beobachtungen von GALEOTTI (1895) ins Gewicht. 
Hiernach sind bei Kröten- und Froschlarven in Epithelzellen mit Fuchsin 
färbbare Körnchen vorhanden, deren Form und Anordnung keinen Zweifel 
darüber zulassen, daß sie " Vorstufen" des Pigmentes darstellen. FISOHEL 
(1896a u. b) nannte diese Einschlüsse des Cytoplasmas geradezu "Pigment
bildner" und nach ihm geht die Entstehung des Pigmentes so vor sich, "daß 
sich innerhalb der (spä-teren) Pigment zellen in immer reichlicherer 
Weise Körnchen entwickeln, welche anfangs lichter sind und erst 
später - während gleichzeitig die Zelle größer und reicher verzweigt 
wird - die dunkle Farbe annehmen". Diese helleren Körnchen sind die 
Pigmentbildner (Abb.393). Genaueres hat v. SZILY (1911) über die auch von 
ihm bei seinen Studien über die Entstehung des melanotischen Pigments beob
achteten Pigmentträger ermittelt. Sie "unterscheiden sich bei den verschiedenen 
Tierspezies und je nach dem Orte ihres Vorkommens morphologisch wesent
lich voneinander". "Ihre Form ist aber für die betreffende Stelle typisch und 
deckt sich vollkommen mit der Form der daselbst zuerst in Erscheinung treten
den Melaninpartikelchen." Endlich hat T. D. SMITH (1914) an in vitro gezüch
teten Retinazellen des Hühnerembryos beobachtet, daß aus farblosen Stäbchen 
die schwarzen Pigment stäbchen hervorgehen. 
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Die genannten Arbeiten haben die Grundlage für einen Vergleicb der Pig
mentbildung mit der Stärke- und Farbstoffbildung in den Pflanzenzellen geliefert, 
die gleichfalls an spezifische Organellen gebunden ist. Auch in einer neuen, 
der Frage der Pigmententstehung bei Dipterenlarven gewidmeten Arbeit von 
VOINOV (1928) wurde diese Lehre von den Pigmentträgern wieder vollkommen 
und, wie es scheint, an einem besonders klaren Beispiel bestätigt. Die Vorläufer 
der Pigmentzellen enthalten im Cytoplasma runde, stark lichtbrechende unge
färbte Körper, die Plastiden. In den primären Pigmentzellen der Larve sind 
diese Gebilde dann mit Pigment bereits beladen und beginnen in Körnchen 
zu zerfallen. Auf diese Weise entstehen schließlich die eigentlichen Pigment
zellen mit ihren Pigmentkörnchen. Diese Körnchen werden gegen das Ende 
des Larvenlebens ohne Rückstand aufgelöst. Es scheint sich hier ebenso wie 
bei den melaninhaitigen Pigmentzellen der dekapoden Krebse nach VERNE 
(1924), bei denen nach der Depigmentation gleichfalls kein ungefärbtes Substrat 
übrig bleibt, um Granula zu handeln, die vollständig in Pigment umgewandelt 
sind. Damit ist in diesen Fällen etwas anderes gegeben, als nach den Versuchen 
und nach der Auffassung von REINKE bei seinem Objekt angenommen werden 
mußte, nämlich etwas anderes als Pigmentträger und -bildner, die vom eigentlichen 
Pigment dauernd zu unterscheiden wären. Es bleibt zunächst nichts anderes 
übrig, als mit beidenMöglichkeiten zu rechnen, sowohl mit der bloßen Einlagerung 
des Farbstoffes in die Substanz der Körner, wie auch mit der vollständigen 
Umwandlung der letzteren in das Pigment. 

In den Vorgang der Pigmentbildung gewährt nach der Ansicht von BLOCH (1917, 
1921) seine "Dopareaktion" Einblick. Durch Behandlung von Gewebsstücken und 
-schnitten (Gefrierschnitte von lebend entnommener, in Agar eingebetteter Haut) mit 
1 %iger Lösung von Dioxyphenylalanin ("Dopa") färbt sich das Plasma der Epidermis
zellen diffus oder granulär braun bis schwarz. Die Umwandlung des Dioxyphenylalanins 
in das Dopamelanin soll die Anwesenheit eines spezifischen intracellulären Oxydations
fermentes, und zwar eines Pigmentationsfermentes ("Dopaferment") beweisen, welches 
einen im Blute kreisenden, dem Dioxyphenylalanin ähnlichen Stoff in Melanin verwandle. 
Wir hätten uns hiernach vorzustellen, daß die auch nach anderen Befunden anzunehmenden 
pigmentfähigen Substanzen Es. JÄGER (1909, 1911)] nach ihrer Aufnahme in die Zellen 
der oxydativen Einwirkung von seiten der Pigmentbildner unterliegen und daß eben diese 
das fragliche Ferment hervorbringen. Die Befunde und Anschauungen von BLOCH werden 
jedoch von einer Reihe von Untersuchern entschieden abgelehnt [KREIBICH (1913), HEu
DORFER (1921), LEMMEL (1921), KATSUNUMA (1924)]. 

Die Entstehung der Pigmentbildner aus dem Zellkern wurde von 
GALEOTTI (1895), RÖSSLE (1904), MEIROWSKY (1907), V. SZILY (1911), LUDFoRD 
(1924) beschrieben, nachdem Befunde über Pigmenteinschlüsse in der Kern
membran oder im Kern selbst [LEYDIG, MAuRER, AJELLO, ROSENSTADT zit. 
nach H. RABL (1897)] auf solche Beziehungen hingewiesen hatten. Die Be
deutung der Nucleolarsubstanz für die Pigment bildung haben wohl 
am eingehendsten RÖSSLE undMEIRowsKY zu begründen versucht. Namentlich 
die färberische Übereinstimmung der Nucleolen und der aus dem Kern zur 
Zeit der Pigmentbildung austretenden Substanzen, aber auch die Vermehrung 
der Nucleolen in den Kernen der aktiven Pigmentzellen sowohl der normalen 
Haut wie der Pigmenttumoren werden als Beweise für den genetischen Zu
sammenhang angeführt. Es lag na.tte, die Pigmentbildung vom Standpunkt 
der R. HERTWIGschen Chromidienlehre aus zu betrachten (RÖSSLE, v. SZILY). 

Andere Untersucher haben später im Anschluß an PRENANT (1913) die 
Pigmentkörnchen als Plastosomen aufgefaßt, die sich mit Pigment 
beladen haben [unter anderen LUNA (1913), BusAccA (1913), TURCHINI 
und LANDREY (1921), VERNE (1923), RENYI (1924), VOINOV (1928)]. 

Wahrscheinlich besteht zwischen den Angaben aus den früher scharf getrennten 
Lagern der Chromidien- und der Plastosomenlehre kein unüberbrückbarer 
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Gegensatz mehr, denn wir rechnen mit der Entstehung der Plastosomen 
aus Kernstoffen [WASSERMANN (1920)] und K. E. SCHREINER (1917) hat sie 
vom Nucleolus hergeleitet. 

Die erwähnten Befunde von VOINOV beweisen, daß nicht immer ein direkter 
Übergang der Mitochondrien in die Pigmentkörner angenommen werden kann, 
sondern daß sich die Beziehungen erst indirekt über die Zwischenstufe von 
Plastiden ergeben. 

Auf unsere allgemeine, im einleitenden Abschnitt formulierte Frage nach 
dem Vorhandensein von spezifischen Arbeitsstrukturen in den Pigmentzellen 
läßt sich aus dem gewonnenen Überblick eine klare Antwort nicht ableiten. Wir 
können uns nicht entschließen, die Pigmentbildner als spezifische, nur den 
Pigmentzellen zukommende Elemente anzusprechen, welche die wesentliche 
Vorbedingung für die von diesen Zellen geleistete Arbeit schaffen. Chromidien 
oder Plastosomen sind allgemein verbreitete Bestandteile des Cytoplasmas. 
Wenn sie in den Pigmentzellen in besonders großer Menge geliefert und zusammen 
mit anderen der Zelle zugeführten Stoffen in Pigmente verwandelt werden, 
so genügt dies unserer Meinung nach nicht, hier von spezifischen Arbeitsstruk
turen, von einer Struktur als Begleiterscheinung und dem morphologischen Aus
druck der Differenzierung der Zelle zu sprechen. Der nach der Richtung der Pig
mentbildung differenzierte Arbeitsstoffwechsel der Zelle scheint sich vielmehr 
nur der allgemein cellulären Einrichtungen zu bedienen und eigenartige Diffe
renzierungsprodukte, wie sie in den Fibrillen der Bindegewebs- oder Muskel
oder Nervenzellen vorliegen, gibt es hier nicht. 

Insoferne könnte ein Grenzfall zwischen dem gewöhnli:.Jhen Arbeit.sstoff
wechsel der Zelle und der Bildung von Metaplasmen allerdings vorliegen, als 
möglicherweise die Pigmentbildung mit dem Verbrauch der lebenden Substanz 
'selbst verbunden ist und die Pigmentzelle, solange sie ihr Produkt hervorbringt, 
durch regeneratives Wachstum den Verbrauch an lebender Substanz ersetzen 
muß. Für diese Möglichkeit läßt sich die "Pigmentdegeneration" nach der zuerst 
von RÖSSLE (1. c.) vertretenen Auffassung anführen. Auch v. SZILY (1..c.) 
unterscheidet zwischen dem aktiven, produktiven und dem degenerativen Typus 
der Pigment bildung. Bei dem ersteren erleidet der Kern durch die Angabe 
von Chromidialstoffen keine Einbuße. Nach diesem Typus entstehen die farb
losen Pigmentträger in der Netzhaut des Hühnchens. Der degenerative Typus 
dagegen "ist mit einem vollständigen oder teilweisen Kernaufbrauch ver
bunden". Hierfür wurden von v. SZILY in den Pigmentepithelien des Auges 
von Säugerembryonen und in den verschiedenen Arten der Pigment bildung 
in Melanosarkomen Beispiele nachgewiesen. Insoweit sie auf Kosten der dabei 
direkt verbrauchten lebendigen Masse vor sich geht, steht die Pigmentbildung 
der Bildung von echten Differenzierungsprodukten nahe. Aber ob damit ein 
grundsätzlicher Unterschied gegenüber der Hervorbringung paraplasmatischer 
Stoffwechselprodukte überhaupt gegeben ist, das bleibt, abgesehen davon, 
daß wir hier vor letzten Fragen stehen, schon deswegen unentschieden und frag
lich, weil auch für paraplasmatische Zellprodukte, wie Dotter und Lipoide, 
Chromidien und Mitochondrien als Vorstufe in Anspruch genommen worden sind. 

c. Die Granula der Drüsenzellen. 
Den Drüsengranula hat M. HEIDENHAIN (1907) eine grundlegende morpho

logische Untersuchung gewidmet. Er stellte als die drei Haupteigenschaften 
aller Drüsengranula das begrenzte Wachstum, die spezifische Durch
schnittsgröße und die aus der mangelnden Konfluenz erschlossene A ufrech t
erhaltung der morphologischen Individualität fest. In einigen Fällen 
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treten zudem im Inneren der Granula besondere Differenzierungen auf. HEIDEN
HAIN kam zum Schlusse, daß in der Geschichte der Granula zwei Perioden von
einander zu unterscheiden seien, "eine erste, in welcher das Granulum durch 
eigene Tätigkeit wächst, in welcher der Aufbau des Körperchens sich vollzieht, 
und eine zweite, in welcher das Leben des Granulums allmählich erlischt und 
seine körperliche Masse in sekretionsfähiges Material verwandelt wird". "Die 
morphologische Untersuchung der Drüsengranula beweist demnach, daß es 
sich in ihnen um lebendige Organe der Zelle handelt." Von diesem 
Standpunkt aus betrachtet sind die primären Drüsengranula als die Sekret
bildner den Pigmentbildnern durchaus an die Seite zu stellen, mit dem Unter
schied vielleicht, daß bei ihnen kein Zweifel über ihre völlige Umwandlung in 
das tote Zellprodukt bestehen kann. Somit würden wir bei den Drüsengranula 
als den Organellen der Drüsenzellen zu denselben Fragen geführt werden, wie 
bei der Erörterung der Pigmentgranula. Die in dieser Richtung bestehende 
Übereinstimmung beider Bildungen würde noch deutlicher hervortreten, wenn 
wir auch bei den Drüsengranula ihren Beziehungen zu den Chromidien und 
Mitochondrien nachgehen könnten. Dies aber hieße, das Problem der Sekretion 
aufrollen. Wir begnügen uns mit dem kurzen Hinweis darauf, daß in bezug auf 
die uns hier beschäftigenden Fragen nach den Differenzierungsprodukten die 
Drüsenzellen in eine Reihe mit den Pigmentzellen zu stellen sind (s. hierzu den 
Abschnitt über den Arbeitsstoffwechsel der Zelle von HERTWIG im ersten Teil 
dieses Bandes des Handbuchs). 

11. Tonofibrillen oder Widerstandsfibrillen. 

A. Die Plasmafibrillen der Epithelzellen. 
Unter günstigen Beobachtungsbedingungen sind in den Darmepithelzellen 

der Amphibien, besonders deutlich offenbar beim Frosch Plasmafibrillen 
wahrzunehmen, die unter äußerst wechselnden Bildern im allgemeinen durch 
die Länge der Zelle hindurchziehen. Bereits den älteren Beobachtern war eine 
Parallelfaserung dieser Zellen aufgefallen. Genaueres über die dieser Erscheinung 
zugrunde liegende Struktur haben aber erst die Untersuchungen von M. HEIDEN
HAIN (s. 1911, S. 1006 u. f.) gelehrt. Seine eingehende Darstellung dieses be
sonderen Falles wollen wir hier nicht wiederholen (s. erster Teil dieses Bandes 
des Handbuchs, STUDNICKA, S.510). Die Fasersysteme der unter wechselndem 
Seitendruck stehenden Darmepithelzellen liegen "im allgemeinen in der Richtung 
des möglichen Maximums der durch den Seitendruck hervorgerufenen Zug
spannung". Aus diesem Grunde konnte HEIDENHAIN "die plasmatische Fibril
lierung der Darmepithelzellen mit der fibrillären Differenzierung der Binde
substanzgruppe in Vergleich setzen" und sie zu den Widerstandsfibrillen oder 
Tonofibrillen (M. HEIDENHAINS) rechnen. Allerdings erschien es ihm durchaus 
nicht nötig, anzunehmen, daß sich hierin die Bedeutung dieser Strukturen 
erschöpfe. Er rechnete mit der Möglichkeit, daß sie "auch bei der Resorption 
in Frage kommen, und zwar speziell beim Transport des Wassers durch die 
Zelle hindurch"; dabei wäre zu vermuten, daß die Fasersysteme durch eine 
gewisse Contractilität der Fibrillen die Wassermassen durch die Zelle hindurch
treiben könnten. "Dunkle Querzonen der Fasersysteme" deutete HEIDENHAIN 
infolge dieser Vermutung als "Kontraktionswellen" . Es ist bemerkenswert, 
daß von fibrillären Strukturen des Cytoplasmas auf dieser Stufe der intra
cellulären Fibrillen nicht gesagt werden kann, ob sie als Tono- oder als Myo
fibrillen oder in beiderlei Richtungen tätig sind. 
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Die Faserstruktur der Darmepithelzellen bei Amphibien stellt keine außer
gewöhnliche Erscheinung dar. Im Bereich der Epithelien sind bekanntlich 
autochthone, den Epithelzellen selbst angehörende Fasergebilde [z. B. Faser
kegel der Flimmerepithelzellen s. HEIDENHAIN (1. c., S. 984 u. f.)] weit ver
breitet [STUDNICKA (1926, S. 366)], namentlich bei Wirbellosen sind verschiedene 
fibrilläre Differenzierungen der ento- und ektodermalen Epithelien häufig be
schrieben worden und wenigstens zum Teil dürfte es sich, wie PLENK (1925, 
S. 124) meint, um wesensgleiche Bildungen dabei handeln. 

In der Epidermis beschränken sich die Protoplasmafasern bekanntlich 
nicht auf die einzelnen Zellen, sondern bilden ein dem ganzen Organ ange
hörendes Fasersystem, dem wiederum HEIDENHAIN (1. c., S. 909 u. f.) eingehende 
Nachforschungen gewidmet hat. Bei den Säugern und dem Menschen sind sie 
nicht wie bei den niederen Wirbeltieren auf die Oberfläche der Zellen beschränkt, 
sondern sie durchdringen die Zellenleiber der basalen und der mittleren Zell
schichten und ziehen auf dem Wege der Zellbrücken in den verschiedensten 
Richtungen durch die Epidermis (s. hierzu dieses Handbuch Bd. III, l. Teil, 
S. 5 u. f.). Sie sind von verschiedener Dicke "von sehr feinen angefangen 
bis zu ganz starken Strängen und letztere erweisen sich bei genauerem Zu
sehen in vielen Fällen als Fibrillenbündel" [HEIDENHAIN (1. c., S. 962)]. 
Auch teilen sie sich unter spitzen Winkeln und bilden untereinander Anasto
mosen (ibidem). Diese Angaben beziehen sich zwar auf die Embryonalanlage 
des Rinderhufes, aber sie sind von HOEPKE (1925) für die menschliche Epidermis 
bestätigt worden. 

Das Fasersystem der basalen und mittleren Schichten der Epidermis be
ansprucht unsere Aufmerksamkeit im Rahmen dieser allgemeinen Darstellung 
der Bildung der Differenzierungsprodukte in verschiedener Hinsicht. Indem 
die Zellen der Faserschicht gegen die Oberfläche vorrücken und stofflichen 
Veränderungen unterliegen, müssen sich auch die V ora ussetzungen und Daseins
bedingungen der Plasmafibrillen ändern, worüber an Hand der HEIDENHAIN -
schen Befunde über die Embryonalanlage des Rinderhufes näheres ausgesagt 
werden kann. Außer der Veränderlichkeit der Fibrillen und der Möglichkeit 
des Umbaues eines solchen ganzen Systems bieten die Epidermisfasern auch 
ein Beispiel für die trajektorielle Anordnung fibrillärer Plasmaprodukte und 
für den Einfluß mechanischer Faktoren auf ihre Entstehung. Solche Betrach
tungen werden für die fibrillären Differenzierungsprodukte insgesamt an späterer 
Stelle eingefügt werden. Die gegebenen Hinweise sollen auf die Vergleichs
momente aufmerksam machen, die sich zwischen den Epithelfasern und den 
Tonofibrillen der Stützgewebe ergeben. 

Über die Entstehung dieser Art von Fibrillen sind wir nicht hinreichend 
unterrichtet. Die HEIDENHAINsche Angabe, welche sich wiederum auf die embryo
nale Anlage des Rinderhufes bezieht, daß die feinporige oder feinnetzige Grund
substanz, also das eigentliche Cytoplasma der Epidermiszellen es ist, "auf deren 
Basis sich die gesamte Filarstruktur ausdifferenziert", bedeutet zunächst nur 
eine Umschreibung der Bezeichnung Plasmafibrillen. Wichtiger erscheint die 
Beobachtung desselben Untersuchers, daß sich im Plasma der embryonalen 
Epidermiszellen "wiederum zahlreiche feinste fibrilläre Differenzie
rungen" finden, "welche von gleicher Natur sind wie die vorher be
schriebenen, jedoch bei der üblichen Art zu differenzieren entfärbt wurden". 
Diese Befunde legen es nahe, Vorstufen der Plasmafibrillen anzunehmen, aus 
denen sie durch Wachstum und stoffliche Veränderungen erst hervorgehen. 
Träfe dies zu, so wäre ein weiterer Vergleichspunkt zwischen Epithelfibrillen 
und Tonofibrillen der Stützgewebe gegeben. 

38* 
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Vom Standpunkt einer allgemeinen Betrachtung aus ist aber zunächst der 
Umstand hervorzuheben, daß die Plasmafibrillen der Epithelien sich sowohl 
auf die einzelnen Zellen beschränken, wie auch von Zelle zu Zelle ziehend dem 
ganzen Epithel angehören können. Die in den Fibrillensystemen sich 
bekundende Fähigkeit der Epithelien im Zellverband fibrilläre 
Differenzierungsprodukte auszuarbeiten, bekundet sich in der 
a usgesprochensten Weise bei der Lockerung eines solchen Zell
verbandes und seiner Umwandlung in ein Zellnetz. Dieser Vorgang 
wird uns bei der Bindegewebsentwickluug in gewissen Fällen begegnen und 
wird eine Beziehung zwischen dem mit Tonofibrillen ausgestatteten Epithel
verband und dem Bindegewebe herstellen. 

B. Die Tonofibrillen des Mesenchyms. 
1. Vorbemerkungen zum Mesenchymbegriff. 

Ob ein "Mesenchymkeim" (0. HERTWIG) frühzeitig durch den Zusammen
schluß von Zellen entsteht, die aus den epithelialen Keimblättern ausgewandert 
sind, oder ob ein solcher während der Ontogenese oder späterhin im Bereich 
schon ausgebildeter Gewebe entweder wiederum aus freigewordenen Epithel
zellen sich aufbaut oder aus dem Epithel direkt durch seine Umwandlung in 
ein Zellennetz hervorgeht, das bedeutet weder in morphologischer Beziehung 
noch auch in Hinsicht auf die histogenetische Potenz einen grundsätzlichen 
Unterschied. Insbesondere gibt die Herkunft aus dem einen oder dem anderen 
der drei Keimblätter kein Unterscheidungsmerkmal an die Hand; das Studium 
der Entstehung von Mesenchymkeimen hat zu einer Ablehnung des Begriffs 
der Spezifität der Keimblätter in bezug auf die mesenchymalen 
Gewebe geführt [VOlT (1907), VEIT (1912, 1924), PETER (1926); hierzu auch 
PATZELT (1925, S. 119)]. 

Von diesem Standpunkt aus erscheinen weder zeitliche und örtliche Ver
hältnisse noch auch der jeweilige Mutterboden von hinreichender Bedeutung, 
um eine genetische Einteilung der Mesenchymkeime darauf zu gründen. Man 
kann wohl von entodermalen und ektodermalen Mesenchymen sprechen, zu 
letzterem gehört bekanntlich zum großen Teil das Kopfmesenchym der Wirbel
tiere und des Menschen [VEIT (1924)], man wird im einzelnen Fall angeben, 
daß das Mesenchym eines blutbildenden Organs mesodermaler Herkunft ist 
oder das gewisser lymphoepithelialer Organe aus dem entodermalen Epithel 
der Mundhöhle stammt [MOLLIER (1913)], aber ob aus dem Zellennetze reti
kuläres Gewebe oder kollagenes Bindegewebe oder Knorpel- und Knochen
gewebe oder endlich Muskelgewebe wird, das kann man dem undifferenzierten 
Zustand noch nicht ansehen. Der Mesenchymbegriff ist durch diese zusammen
fassende Betrachtungsweise so sehr erweitert worden, daß wir ihm unbedenklich 
auch die embryonale Neuroglia als ein innerhalb des Neuralepithels sich ab
sonderndes Zellennetz unterordnen dürfen. Bis zu einem gewissen Grade können 
wir uns dabei auf HEIDENHAIN berufen, der (1911, S. 1051) bei der Behandlung 
der faserigen Differenzierungen des Zellenleibes gleichfalls kein Bedenken trug, 
die Bindegewebszellen und Neurogliazellen zusammenzufassen. 

Aber man wird doch über der Unmöglichkeit, die den verschiedenen 
Gewebsarten zugrunde liegenden Mesenchymkeime nach einer bestimmten 
Herkunft oder Entstehungsart trennen zu können, nicht vergessen dürfen, 
daß im Entwicklungsgang doch mit Regelmäßigkeit eine zeitlich und örtlich 
eindeutige Verwendung der Mesenchymkeime stattfindet und die allseitigen 
histogenetischen Potenzen, welche dem Mesenchym an sich inne zu wohnen 
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scheinen, ortsgemäß gerichtet und beschränkt sind. Wenn der Mesenchymbegriff 
auf der einen Seite es nahe legt, eine enge Verwandtschaft der aus dem Mesen
chym hervorgehenden Gewebe und eine besonders enge zwischen manchen 
von ihnen, die sich genetisch am nächsten zu stehen scheinen, anzunehmen, 
dann erhebt sich auf der anderen Seite doch sogleich die Frage, warum an dem 
einen Ort das mesenchymale Stützgewebe über die "Stufe" des retikulären 
Gewebes nicht hinausgelangt und an dem anderen der Schritt zum kollagenen 
Bindegewebe sogleich durch die Weiterbildung zum Knorpel überholt wird. Wenn 
wir die embryonale Neuroglia aus dem allgemeinen Gesichtspunkt heraus urteilend 
mit den übrigen Mesenchymkeimen zusammenfassen dürfen, so stellt gerade 
die Neuroglia uns am deutlichsten vor Augen, daß aus dem innerhalb des 
Neuroepithels verbleibenden Zellennetz eben etwas anderes wird als aus dem 
der Neuralleiste entstammenden Mesenchym, welches außerhalb des Nerven
systems als Kopfmesenchym verwendet wird. 

Man wird gerade in bezug auf ein Beispiel wie das zuletzt gewählte geneigt 
sein, äußere Umstände, Faktoren der Umgebung, für die Differenzierungs
richtung des Mesenchyms verantwortlich machen zu wollen. Außerdem aber 
wird man trotz allem, was vom morphologisch-histogenetischen Standpunkt 
aus nicht dafür zu sprechen scheint, mit primären Unterschieden im Material 
der Mesenchyme rechnen müssen. Damit sind jedoch lediglich Fragestellungen 
angedeutet, auf die wir erst später zurückkommen können. 

Aber nicht nur die einseitige Bestimmung und Begrenzung des Differen
zierung!3vorganges muß gegenüber dem einheitlichen Mesenchymbegriff betont 
werden, sondern auch der Unterschied, der zwischen den ausgebildeten Geweben 
und besonders ihren Arbeitsstrukturen besteht. Inwieweit diese Gewebe und 
ihre spezifischen Elementarbestandteile als verschiedene Stufen eines Entwick
lungsganges oder als Ergebnis einer nach verschiedenen Richtungen abgezweigten 
und lediglich in der Wurzel einheitlichen Entwicklung betrachtet werden dürfen, 
das sind wiederum andere näher liegende Fragen, auf welche in diesem allgemein 
histogenetischen Abschnitt eingegangen werden soll. 

Diese kurzen, einer Darstellung der mesenchymalen Tonofibrillen vor
ausgeschickten Bemerkungen sollen auch für die contractilen Fibrillen des 
Mesenchyms gelten und für die fibrillären Differenzierungsprodukte überhaupt, 
also auch für die bereits erwähnten Tonofibrillen der Epithelzellen. Denn es 
wird notwendig sein, später, wenn allgemeine, die fibrillären Differenzierungs
produkte und schließlich die Differenzierungsvorgänge überhaupt anlangende 
Gesichtspunkte zur Sprache kommen, auf die angestellten Überlegungen zurück
greifen. 

Zunächst sollte die Voranstellung eines weitgefaßten Mesenchymbegriffes 
die Begründung und Rechtfertigung dafür erkennen lassen, warum wir die 
Tonofibrillen des Mesenchyms zusammenfassen und damit Gewebe, wie das 
Pulpagewebe des Schmelzkeims und die Neuroglia unter einem Titel vereinigen 
zu dürfen glauben. Zugleich aber sollen die Bedenken und vorläufigen Ein
wände, die wir verallgemeinernden, aus demMesenchymbegriff gezogenen Schluß
folgerungen entgegengehalten haben, anzeigen, daß wir aus der getroffenen Ein
teilung nichts anderes abzuleiten gedenken als Fragestellungen, welche die 
Beziehungen zwischen den verschiedenartigen Differenzierungsprodukten be
treffen und denen eine allgemeine Darstellung der Differenzierung nicht aus 
dem Wege gehen kann. 

2. Die Neuroglia. 
Das stützende umhüllende und isolierende sowie der Ernährung dienende 

Zellen- und Fasergerüste des Zentralnervensystems, die Neuroglia, kann man 
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an die mit Tonofibrillen ausgestatteten Epithelien anschließen. Denn abge
sehen davon, daß die Gliazellen mit den Nervenzellen gemeinsamen Ursprungs 
aus dem ektodermalen Neuralrohrepithel sind, leiten sie sich in letzter Linie 
von der epithelialen Auskleidung der Gehirn- und Rückenmarksanlage, d. h. von 
den Ependymzellen ab. .. 

Nach HELD (1903), dessen Angaben hierüber sich in Ubereinstimmung 
mit HIS (1890, was die frühesten Stadien betrifft), SCHAPER (1897) und HARDESTY 

m.l.e. g m.1.1. 

Abb. 394. Schweineembryo von 10 = Länge. Schnitt und Bezeichnungen wie in Abb. 395 (hierzu 
noch b Grenze zwischen Kern- und Mantelzone). Ausgesprochene radiäre Anordnung der syncytialen 

Plasmastränge. Nach J. HARDESTY (1904). 

.' m 

01.1. • lU.I.I. 

Abb. 395. Schweineembryo von 7 mm Länge. Segment aus der ventro-lateralen Wand des Neuralrohres. 
Zeigt die früheste Form des N eurogliasyncytiums. a Innere Zone des Ependyms; g Kerne in Mitose; 
m.J.e. Membrana limitans externa; r radiale Teile des syncytialen Plasmanetzes; m.J.i. Membrana 

limitans interna; m Mantelschicht; p Anlage der Pia mater. Nach J. HARDESTY (1904). 

(1904) befinden, besteht das Stützgerüst des Zentralnervensystems in 
einer ersten Periode der Entwicklung, wie sie z. B. im Medullarrohr 
eines 10 mm langen Schweineembryos angetroffen wird (HARDESTY), lediglich 
aus den Ausläufern der Epithelzellen des embryonalen Gehirnrohres (Abb. 394 
und 395). Dieser Zustand ist auch phylogenetisch der jüngste und erhält 
sich beim Amphioxus dauernd [SCHAPER (1. c., S. 99)]. 

Durch Umwandlung und Vermehrung der Ependymzellen zu Astrocyten 
entsteht die sekundäre zellige Glia in einer zweiten Periode der Ent
wicklung. Sie durchsetzt das embryonale Zentralnervensystem von der inneren 
bis zur äußeren Grenzmembran als ein retikuläres Gewebe aus einer Summe 
einfach verzweigter und auch noch vielfach durch ihre Protoplasma
ausläufer zusammenhängender Gliazellen [Spongioblasten, W. HIS 
(1889, 1890)]. Dieses Verhalten hat HELD (1. c., S. 237) in der Entwicklung des 
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N. opticus der Maus genau beschrieben (Abb. 396). Wir können es nach der Dar
stellung von HARDESTY, welche das Rückenmark des Schweinefetus von 30 mm 
Länge betrifft, auf das Zentral
nervensystem überhaupt übertragen 
(Abb. 397) und haben nur hinzuzu
fügen, daß die Glia in dieser zweiten 
Periode sich aus den Ependymzellen 
und den Spongioblasten zusammen
setzt. Wie im N. opticus dessen 
Fasern in die Lücken des retikulären 
Gewebes eingelagert sind und seine 
Anordnung bestimmen, so sind es im 
Zentralnervensystem die Neurobla
sten, deren Anhäufung Abstand und 
Verbindungsweise des zelligen Stütz
gerüstes, sowie die Form der Astro
cyten maßgebend beeinflussen werden 
(LENHossEK ). 

Später verliert sich jedoch diese 
erste einfache Anordnung der Spongio
blasten und das Bild vom Schweine
embryo von 70 mm (Abb. 398) ist nicht 
ohne weiteres aus dem vorangegange
nen abzuleiten. Die "Annahme, daß 

" m.!.s. 

Abb. 396. Nervus opticus der Maus im Quer
schnitt. 12 Tage alter Embryo. G Gefäß; m.l.s. 
Membrana limitans superficial; F marklose Bündel 

des N. opticus. Nach H. HELD (1904). 

aus diesen relativ wenigen Elementen des Medullarrohres (i. e. den epithelialen 
Spongioblasten) durch einfache Metamorphose und eigenartige Umwandlung 
des Protoplasmas jene Unmengen von Neurogliazellen, die das ausgebildete 

Abb.397. Querschnittsbild (kombiniert) vom Rückenmark eines 30 mm langen Schweineembryo. 
Zeigt Anordnung und Aussehen des Neurogliasyncytiums auf dieser Entwicklungsstufe. Bezeich
nungen (soweit nicht dieselben wie in Abb. 395). cs Bindegewebe; i einwachsendes Mesenchym. 

Nach J. HARDESTY (1904). 

Zentralnervensystem enthält, hervorgehen soll", stößt auf bedenkliche Schwierig
keiten [LENHossEK (1892), SCHAPER (1. c., S. 97)], deren sich bereits HIS (1889, 
S. 336) bewußt war. SCHAPER (1. c., S. 99 u. f.) hat festgestellt, daß zu den 
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ursprünglichen epithelialen Elementen aus der Vermehrung der "Keimzellen" 
an der Limitans interna stammende Elemente hinzukommen, die zwischen 
den epithelialen Stützelementen hindurchwandern, um sich bei höheren Verte
braten, wo es zur Ausbildung einer eigentlichen Mantelschicht kommt, in der 

III h (l c 

p 

Abb.398. Aus dem Querschnitt durch das Rückenmark eines Schweineembryo von 70 mm Länge. 
b, c, e Neurogliazellen (übrige Bezeichnungen wie Abb. 395). Zeigt die beginnende Auflösung der 

radialen Anordnung des Syncytiums. Nach J. HARDESTY (1904). 

letzteren abzulagern. Das Ergebnis dieses Vorgangs ist aus dem Zustand, 
den Abb. 398 wiedergibt, deutlich zu erkennen; man kann den "sekundären 
Typus von Stützelementen", der "vikariierend und ergänzend" dem "ursprüng
lichen ependymalen Stützgerüst" zur Seite tritt (SCHAPER) auf dieser Stufe 
ganz klar unterscheiden. SCHAPER (1. c.) hat die Ansicht vertreten, daß es sich 
bei diesen Abkömmlingen der Keimzellen zunächst um indifferente Elemente 

m.1. 

Abb.399. Aus dem Querschnitt durch den N. 
opticus eines Embryo der neugeborenen Maus. 

m.l.s. Membrana limitans superficialis. 
Nach H. HELD (1903). 

Abb.400. Aus dem Querschnitt des Nervus opti· 
cus der 5 Tage alten Maus. m.l.s. Membrana 
limitans superficialis. Nach H. HEI,D (1903). 

handle, die sich durch direkte Metamorphose entweder in Nervenzellen oder in 
Gliazellen sollen verwandeln können. Als ein aus Zellkörpern und Zell
fortsä tzen bestehendes Gerüst gleicht diese Neuroglia grund sä tz
lich einem jeden Mesenchym anderer Herkunft und auch die Ent
stehungsweise durch Auswachsen und Auswanderung von Zellen 
aus einem Epithel läßt sie den Mesenchymkeimen überhaupt 
durchaus ähnlich erscheinen. 
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Von besonderer Bedeutung ist die Bildung der Grenzhäute des Zentral
nervensystems wie auch des N. opticus durch die zellige Glia bzw. die Ependym
zellen. Was die äußere Grenzhaut betrifft, so sagt HELD über ihren Zusammen
hang mit den Gliazellen (beim N. opt.), daß die letzteren durch konisch ver
breiterte protoplasmatische Fortsätze in die äußere abschließende Grenzhaut 
übergehen [1. c., S. 237 (Abb. 399 u. 400)]. Auch diese Fähigkeit zur Bildung 
von Grenzhäuten teilt die Neuroglia, wie wir sehen werden, mit den mesen
chymalen Netzen anderer Art (s. S. 621). 

Eine dritte Periode, die in den verschiedenen Teilen des Zentralnerven
systems zu verschiedenen, im allgemeinen der sonstigen Reifung der einzelnen 
Abschnitte entsprechenden Zeiten einsetzt [HELD (1. c., S. 237)J, ist die der Ent
stehung der Gliafasern und der Ausbildung der zellig faserigen 
Neuroglia (vg1. Abb. 401 und 402). 

Wenn man diese Entwicklung überblickt, wird man die bei Studien an niederen Wirbel
tieren gewonnene Ansicht E. MÜLLERS (1899) nicht unbegründet finden, daß "die Neu
roglia einen Übergang zwischen dem rein epithelialen Gewebe und dem Binde
gewebe" (vom Ref. hervorgeh.) bilde, insofern sich eine Anzahl von Zellen aus dem 
primären Ependym loslösen, um zu relativ freien Gliazellen zu werden, die dann ebenso wie 
Fibroblasten Stützfasern bilden ..... ". Auch STUDNIOKA (1911, S. 509) hat bei seinem Ver
such einer "Klassifikation" der sog. "Stützgewebe" wie gewisse Epithelien, so auch die 
Neuroglia umfassenden allgemeinen Gesichtspunkten unterworfen. 

RANVIER und WEIGERT haben die alte Anschauung von KÖLLIKER, DEITER 
und GOLGI entkräftet, daß die Neurogliafasern Ausläufer der Zellen seien, 
indem sie erkannten, daß diese Fasern "ihrer chemisch-physikalischen Natur 
nach besondere Faserbildungen im Gewebe der Neuroglia bedeuten" [HELD 
(1. c., S. 207)J. Dies blieb von der RANVIER-WEIGERTSchen Lehre bestehen. 
Die Bildung der Fasern und ihr Verhältnis zu den Zellen haben dagegen erst 
die Untersuchungen von HELD aufgeklärt und es war unter anderem sein großer 
technischer Fortschritt, neben den Fasern und den Kernen auch die Zellen
leiber zur Darstellung zu bringen, der es HELD ermöglichte, die irrtümlichen 
Auffassungen der Voruntersucher aus dem Wege zu räumen. 

Den frühzeitigen Zustand der faserigen Glia im Sehnerven der 
neugeborenen Maus bezeichnen die intracellulären dünnen Fasern, 
welche die feinen protoplasma tischen Fortsä.tze zwischen den 
Zellen erfüllen und versteifen (Abb. 399). Beim reifen Mäusefetus gibt es 
nur ganz vereinzelte Gliafasern in jenen Zellfortsätzen, welche den Zellenleib 
noch nicht durchsetzen (Abb. 4(0). Das faserige Gebilde entsteht also inner
hai b des Protoplasmas der Zellfortsä tze. Die Substanz des sich bildenden 
Gliafäserchens ist noch nicht homogen, sondern "etwas körnig", so daß es wie 
ein matter Strich im Zellprotoplasma erscheint. Dieser Bildungsprozeß gilt, 
wie HELD ausdrücklich hervorhebt, nicht nur für die Glia des Sehnerven, 
sondern für die des Zentralnervensystems überhaupt. 

"Die weitere Veränderung der zelligen Neuroglia durch die 
in ihr auftretende Gliafaserung betrifft die Menge ihrer Fortsätze 
und dann das Wachstum der Gliafasern" [HELD (1. c., S. 238)J. Die Glia
zellen werden fortsatzreicher und die Richtung der Fortsätze wird mehr und 
mehr allseitig, wodurch das Schnittbild "undeutlicher und komplizierter" wird. 
Es läßt sich jetzt nicht mehr sagen, ob die Fortsätze frei bleiben oder sich mit
einander verbinden, aber einzelne Anastomosen kommen sicherlich immer 
noch vor (1. c., S. 239). Die Gliafasern dringen vermöge ihres Längenwachs
tums von dem Ort ihrer ersten Anlage in den Zellfortsätzen sowohl gegen den 
Zellenleib wie auch in die Fortsätze hinaus vor. Daher gibt es jetzt durchquerende 
Fasern im Zellenleibe und vielfach bogenförmigen Faserverlauf um den Kern. 
In den sternförmigen Zellen trifft man natürlich bald kein Ende der Fasern 
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mehr, wohl aber in den Ependymzellen, in welchen man einen Kegel dort enden
der - nicht beginnender - Fasern darstellen kann (Abb.401). Auch ist die 
Begrenzung der Gliafasern auf einzelne Zellen nicht möglich. Die Fasern können 
mehrere Zellenleiber durchwachsen. 

Dieser von HELD und ebenso von HARDESTY geschilderte Verlauf der Ent
wicklung kennzeichnet die Neurogliafaser als ein intraplasmatisch ent
stehendes faseriges Differenzierungsprodukt der Gliazelle. Zuerst 
treten kürzere Fäden auf, die nach HELD durch eigenes Wachstum sich 
verlängern. Üb aber nicht eine diskontinuierliche Bildung stattfindet und 
die einzelnen kürzeren Fäden, indem sie einander entgegenwachsen, sich zur 
längeren Faser vereinigen, das kann man den Zellbildern natürlich nicht ansehen. 
Ein letzter, von HARDESTY unterschiedener Schritt der Entwicklung besteht 
in der Ausreifung der Gliafasern, die sich durch die Reaktion gegenüber 

Abb. 401. Aus dem Querschnitt durch das Lenden
rückenmark vom erwachsenen Kaninchen. Ventraler 

Teil des Ependyms. Nach H . HELD (1903). 

,- ru.. Wurz In 

Abb. 402. Aus dem Querschnitt durch die 
weiße Substanz des menschlichen Rücken· 
marks. Durchtrittszone vorderer Wurzeln 
durch den Vorderstrang. Gz Gliazelle; 
A Achsencylinder. Nach H. HELD (1903). 

besonderen Gliafarben erkennen läßt und die nicht über die ganze Faserlänge 
gleichzeitig einzutreten braucht. 

Mit der geschilderten Entwicklung stimmt es überein, daß auch die fertigen 
Gliafasern keine vom Gliazellenprotoplasma völlig emanzipierten 
Gebilde und nicht einer reinen Intercellularsubstanz gleich zu 
achten sind (HELD), wie RANVIER und WEIGERT geglaubt hatten. Freilich 
sind die Verhältnisse der fertigen Glia, deren Schilderung uns nicht obliegt, 
sehr kompliziert. Auf den jüngeren Stadien der Faserreifung liegen sie insoferne 
noch ganz klar, als die einzelne Neurogliafaser noch in ihrer ganzen 
Länge von einer dünnen und mattgekörnten Protoplasmahülle 
umgeben ist [HELD (1. c., S. 240, Abb. 402)]. Auch die Gliafasernder Ependym
zellen sind dauernd intracellulär gelegen und die erwähnten (Abb.401) kegel
förmigen auseinandergespreizten Stützfasern vergleicht HELD selbst (1. c., S. 213) 
mit dem Faserkegel der Flimmerzellen. Auch für den nächsten Verlauf solcher 
Fasern im Zellfortsatz läßt sich eine Plasmahülle noch nachweisen. Dann aber 
kommen Faserstrecken, die es zweifelhaft machen, ob die Hülle der Gliafasern 
kontinuierlich ist [HELD (S. 217)] und schließlich (ibidem S. 222, 255) gibt es 
auch freie Gliafasern, "frei insoweit, als sie aus dem Bereich jener Netzbalken 
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austreten können und dann frei in den Maschen der Glia liegen" [HELD (1. c., 
S. 222)]. Wie die Beziehungen der Gliafasern zu den Zellen und Zellfortsätzen 
im einzelnen auch abgewandelt sein mögen, jedenfalls kommt es, wie HELD sagt, 
nur zu einer "partiellen Emanzipation vom Gliazellenprotoplasma und seiner 
netzartigen Verzweigung" und auch später trifft man allenthalben Gliafasern 
noch mitten im Zellenleibe entweder dicht an der Kernmembran oder unmittel
bar im Cytoplasma oder "als Membranversteifungen" in der Zellmembran 
selbst, welche sich bei gewissen häutchenartigen Gliazellen als etwas dunklere 
Randlinie abhebt. Neben einzelnen Fasern finden sich auch grobe Gliafaser
bündel, die durch Protoplasma zusammengehalten und ihrer ganzen Länge 
nach bis zu eil}em Gefäß bekleidet sein können. Aus "den fortsatzartigen oder 
mehr flächenhaften Protoplasmaausbreitungen der Gliazellen" geht auch eine 
"netzige Zwischenmasse" hervor, welche "zu einem Teil die Gliafasern resp. 
nur Abschnitte derselben maschig zusammenschließt" [HELD (1. c., S. 295)]. 
Das gilt für die marginale Glia, die supendymäre Region und endlich für die 
von HELD als Begleit- und Hüllzellen der Nervenzellen bezeichneten Elemente. 

Auch die ausgebildete Glia ist nach HARDESTY und HELD nach all 
diesen Befunden über ihre Entwicklung und die dauernde Beziehung der Zellen 
zueinander als "ein Syncytium von ektodermaler Natur" zu be
zeichnen. 

Es ist kein Zweifel, daß beim erwachsenen Gewebe mit der Faserbildung 
"eine protoplasmatische Reduktion" eingetreten ist, die aber bei der 
hypertrophischen Glia durch "eine größere Protoplasma vermehrung" 
mit umfangreicherem Einschluß der Gliafasern wieder wettgemacht werden 
kann [HELD (1. c., S. 296)]. Diese Tatsachen vermitteln eine Vorstellung von 
den Beziehungen zwischen Protoplasma und Fasern, welche letztere vom Proto
plasma abzuleiten sind [HARDESTY (1. c., S. 257)J. 

Von den Gliafasern selbst wird angegeben, daß sie "mehr oder weniger gerade" 
sind oder in "starr geschwungenen Biegungen verlaufen", daß sie ferner solide 
sind und "ganz glatt" in frischen Präparaten [WEIGERT, HELD (1. c., S. 293)]. 
Eigentliche Teilungen der Gliafasern kommen nicht vor (dieselben, ibidem), 
aber da "scheinbar einheitliche Fasern aus feineren und enggepreßten Einzel
fasern bestehen können", kommt es an gewissen Stellen (strahlige Gliafüße) 
zu einer "Aufbündel ung in divergierende Fäserchen" [HELD (1. c., S. 294)]. 

Über die Natur der Gliafasern in bezug auf ihre stoffliche 
Zusammensetzung läßt sich nichts aussagen. Gewisse Färbemethoden 
- Hämatoxylinmethoden [so ROMEIS (1928, S. 479)] - scheinen eine bestimmte 
"Reaktion" der reifen Gliafasern zu bedeuten, durch welche sie sich jedenfalls 
von den Bindegewebsfasern auf das klarste unterscheiden lassen. Die von 
RAMoN Y CA.JAL und seinen Schülern ausgearbeiteten Imprägnierungsverfahren, 
welche die Kenntnisse über den Bau der Neuroglia so sehr erweitert haben, 
sagen natürlich über die Natur der Fasern nichts aus. Verdauungsversuche 
scheinen hier sehr schwer durchführbar, weil die Neurogliafasern nach den Er
fahrungen von HARDESTY, wenn sie vielleicht den Verdauungsfermenten auch 
Widerstand leisten, durch sie ihre spezifische Färbbarkeit jedenfalls einbüßen. 
Im allgemeinen wird man noch hervorheben müssen, daß die Gliafaser, wie 
oben bemerkt, eine indifferente Vorstufe durchläuft und eine Ausreifung 
durchmacht. 

3. Die Schmelzpulpa. 
Haben wir bei der Entwicklung der Neuroglia die eine Art der Entstehung 

eines zur Faserbildung befähigten Zellennetzes vor Augen gehabt, bei welcher 
Fortsatzbildung und Auswanderung von Epithelzellen zur neuen Bildung führen, 
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so wollen wir nun einen zweiten Typus der Herstellung eines Zellennetzes an
schließen, bei welchem eine direkte Umwandlung des Epithels zum 
Zellennetz vorliegt. 

Dieser Vorgang ist von MOLLIER (1913) am Epithel der Mundhöhle verfolgt 
und beschrieben worden. Ein solches geschichtetes Plattenepithel, dessen Zellen 
durch Plasmabrücken miteinander verbunden sind, können wir als ein Syncytium 
bezeichnen, "das durch Ausgestaltung besonderer wabiger Scheidewände in 
regelmäßigen Abständen zwischen den Kernen einzelne Zellen abgrenzt" [MOL
LIER [1. c., S. 16)]. Dehnen sich nun die feinen, zwischen den Zellen gelegenen 

Abb. 403. Auflockerung des Epithels der Schmelzknospe zum Gewebe der Schmelzpulpa bei einem 
3,7 cm langen Schweineembryo. BM Basalmembran; JB Intercellularbrücken. 

Nach E. REICHENBACH (1926). 

Lymphspalten und -Gänge aus, "dann verschwindet allmählich das Bild regel
mäßiger aneinandergefügter Zellen völlig und wir bekommen den Eindruck 
eines zelligen Netzwerkes, eines epithelialen Reticulums" [MOLLIER 
(ibidem S. 18)]. 

Nach REICHEN BACHs (1926) Untersuchung liefert die Entwicklung der 
Schmelzpulpa bei Schweineembryonen wohl das schönste Beispiel dieses Vor
gangs, wenn durch Auseinanderrücken der Stachelzellen des Schmelzleisten
epithels ein den mesenchymalen Zellennetzen gleichendes Gewebe sich aus
bildet (Abb. 403). Gerade deshalb, weil sie einen Sonderfall von grundsätzlich 
wichtiger Bedeutung darstellt, behandeln wir die Schmelzpulpa hier in einem 
eigenen Abschnitt. Ihr Gewebe besitzt in den Protoplasmazügen feine und 
feinste Fibrillen in großer Zahl, daneben aber auch auffallende dicke und lange 
Fasern, die sich durch mehrere Zellen hindurch verfolgen lassen und zumeist 
randständig angeordnet sind (Abb. 404). Die Fasern der Zellausläufer lassen 
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sich in das Cytoplasma der Zellen hineinverfolgen und das dort gelegene Fibrillen
netz umgibt den Kern korbartig (Abb. 405). Bei manchen Fibrillen ist in diesem 
Zustand die Art ihrer Entste-
hung, ob intra- oder extraplas
matisch, nicht mehr zu erkennen 
und könnte strittig erscheinen. 
Aber es wird wohl in Ansehung 
der Bildung dieses von Anfang 
an Tonofibrillen führenden Zel
lennetzes nicht zu bezweifeln 
sein, daß diese Fibrillen auf die 
intraepithelialen Fasern, welche 
ein solcher Zellverband bereits 
inges,hlossenem Zustand besitzt 
(s. oben S. 596), direkt zurück
geführt werden dürfen. Mit der 
Auflockerung und Ausbreitung 
des Epithels zum Netz werden 
auch die intraplasmatischen 
Fasern zunächst gedehnt und 

Abb. 404. Aus der Schmelzpulpa eines Schweineembryo 
von 4 cm Länge an der Grenze des Schmelzknotens. 

SehK Sehmelzknoten; PF Protoplasmafasern. 
Nach E. REICHENBACH (1926). 

dann zum Längenwachstum veranlaßt werden müssen, wozu sich die Neu
bildung eben derselben Fibrillen hinzugesellen wird entsprechend der nunmehr 
veränderten und erhöhten mechanischen Inanspruchnahme des schwammartigen 
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Abb.405. Retieulum aus dem Innern der Sehmelzglocke eines 6 cm langen Sehweineembryo. Azan
färbung. PF Protoplasmafasern; ASE äußeres Schmelzepithel; bei a Durchfleehtung von Fasern 

an einem Knotenpunkt, bei b Querschnitte von Fasern, welche den Kern korbartig umgeben. 
Nach E. REICHENBACH (1926). 

von Flüssigkeit erfüllten Gewebes. Wenn nach REICHENBACHS Befunden 
einzelne der Verbindungsfasern ihres Plasmaüberzuges ledig werden und als 
nackte Fasern erscheinen, so liegt hierin dieselbe Erscheinung wie bei den 
Gliafasern vor. 
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Wir haben das vorübergehend funktionierende Pulparetiuclum sogleich an 
dieser Stelle und unmittelbar nach dem Syncytium der embryonalen Neuro
glia vorgeführt, weil es uns einen einfachen Typus des Stützgewebes 
zu vertreten scheint: ein Zellenreticulum mit intraplasmatischen 
Tonofibrillen und einer die Netzmaschen erfüllenden Gewebs
flüssigkeit. Von einem weiteren Bestandteil, dessen Auftreten anderwärts 
den ursprünglichen Zustand alsbald verwischt, von der Grundsubstanz, ist 
hier noch keine Rede. Auch darin ist es dem Gliareticulum ähnlich, wenn wir 
natürlich auch mit unserem Vergleich nichts anderes als bloße formale Ähnlich
keiten betonen wollen. Über die Natur der Plasmafibrillen der Schmelzpulpa 
läßt sich mehr, als daß sie den Epithelfasern überhaupt gleichen, kaum aussagen. 
Man wird aus den weiteren Betrachtungen erkennen, daß wir diese Fasern 
mit den primären Tonofibrillen, die in jedem Mesenchym vorhanden sind, zweifel
los auf eine Stufe stellen dürfen. 

4. Das Bindegewebe, 
sowie zur allgemeinen Betrachtung gehörige Bemerkungen über die 

Differenzierung der von ihm abzuleitenden Stützgewebe. 

a) Rückblick auf die älteren Theorien über die Bindegewebsentwicklung. 

Die Untersuchungen über die Entstehung des Bindegewebes knüpften bisher 
in der Regel an den Widerstreit an, der zwischen der Lehre einer 
intracellulären und der einer extracellulären Bildung der Fibrillen 
lange Zeit hindurch bestanden hat. Meistens werden etwas summarisch 
SCHWANN, BOLL, FLEMMING, SPULER und ebenso MEvEs zu den Vertretern 
der sog. intracellulären Theorie gerechnet, während HENLE, KÖLLIKER, MERKEL, 
RANVIER, v. EBNER, REGAUT, SCHÄFER, LAGUESSE [So BAITSEL (1921)] als 
die Hauptvertreter der anderen Meinung genannt werden. Kurze Zusammen
fassungen, die den historischen Gang der Entwicklung unserer Kenntnisse auf 
so einfache Formeln bringen, können den einzelnen Vertretern natürlich nicht 
gerecht werden. Vor allem aber gerät über der einfachen Gegenüberstellung 
der beiden Theorien in Vergessenheit, daß LwoFF (1889) die Fibrillenbildung 
bereits so beschrieben hatte, wie es eigentlich keiner der beiden Theorien ent
sprechen würde; denn die intracelluläre, wenn wir der Abkürzung zu liebe so 
sagen wollen, ließ die Fibrillen direkt aus dem Protoplasma hervorgehen, die 
extracelluläre aus einer amorphen von den Zellen ausgeschiedenen Grund
substanz, LwoFF (1. c., S. 191) dagegen verlegte die jüngsten Fibrillen in eine 
die Zelle unmittelbar umgebende feinkörnige Substanz "veränderten, meta
morphosierten Protoplasmas". Weiter heißt es bei ihm (S. 196), die Fibrillen 
entstünden "auf Kosten der peripherischen Schichten des Protoplasmas der 
Bildungszellen". Diese so bestimmt gemachten Angaben lassen sieh nur unter 
Vernachlässigung ihres wesentlichen Gehaltes zur extracellulären Theorie rechnen. 
Sie stellen offenbar die Begründung einer neuen dritten I ... ehre dar, zu deren recht 
viel späteren Vertretern aus der oben angeführten Reihe besonders LAGUESSE ge
rechnet werden muß. Es wird sich zeigen, daß di.ese Lehre, die zwar die Fibrillen: 
bildung auch, wie die extracelluläre, in di.e Grundsubstanz verlegt, aber diese 
Grundsubstanz als ein "metamorphosiertes" Protoplasma auffaßt, sehr zu Unrecht 
in den Hintergrund gedrängt worden ist. Wir meinen nicht, daß diese auf LwoFF 
zurückgehende Theorie etwa als eine solche zu begrüßen ist, die nun zwischen 
den ehemals unversöhnlichen Lehren vermitteln würde. Es handelt sich nicht 
um die Beseitigung des alten Streites durch ein Komprorniß. Die folgende Dar
stellung wird zeigen, daß allerdings in erster Linie durch Befunde, die denen 
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von LwoFF entsprechen, aber keineswegs durch diese allein, der Widerstreit 
zwischen der extracellulären und intracellulären Theorie von dem 
Standpunkt aus, der jetzt gewonnen ist, als überwunden betrach
tet werden darf. 

Sicher hat viel zu der Verfechtung einseitiger Lehren der< Umstand bei
getragen, daß die älteren Autoren an einem Material von jeweils bestimmter 
Art und von einem bestimmten Ort ihre allgemeinen Vorstellungen begründet 
haben, während die reichere Erfahrung, welche jetzt zu Gebote steht, darüber 
belehrt, daß die Art der Fibrillenentstehung, wie A. HARTMANN (1910, S. 265) 
sehr zutreffend betont, doch recht verschieden sein kann, je nach dem Objekt 
und der Körpergegend, wie doch auch das Bindegewebe im ausgebildeten 
Zustand in örtlich verschiedenen Typen als retikuläres, lockeres und lamelläres, 
als straffes und endlich als Sehnengewebe auftritt. Zum Teil entsprechen 
diesen Typen auch Abarten der Fibrillenbildung. Das Bild muß aber durch die 
Heranziehung gewisser Durchgangsstadien der Knorpel-, Knochen- und Dentin
bildung ergänzt werden, die für dic Fibrillenbildung im allgemeinen nicht minder 
wichtig sind, und schließlich muß man die Verhältnisse bei Wirbellosen natürlich 
gleichfalls berücksichtigen. Auch verfügen wir jetzt über experimentelle Unter
suchungen, die den Gesichtskreis gleichfalls beträchtlich erweitert haben. Ferner 
kann man die Geschichte der Bindegewebstheorien verfolgend deutlich beob
achten, wie das Festhalten am engeren Zellbegriff früher die Auswertung der 
Beobachtungen beschränkt hat. Durch die Kenntnisse über die Syncytien und 
Symplasmen und durch die Idee der "Gesamtzelle", die unter anderen STUD
NICKA seit einem Menschenalt.er verficht, ist unsere Anschauung freier geworden, 
so daß nicht mehr wie früher ein schroffer Gegensatz zwischen Cytoplasma 
und dem, was außerhalb von ihm sich findet, klafft. Es kommt schließlich die 
Verfeinerung der Methoden hinzu, welche uns ganz anders, als dies früher mög
lich war, gestattet, durch direkte Beobachtung über den Anfang der Fibrillen
bildung Erfahrungen zu sammeln. 

b) Das Mesenchym als das Muttergewebe. 

Das Mesenchym als das Muttergewebe aller Stützsubstanzen 
kann, wie bereits hervorgehoben wurde, auf verschiedene Weise ent
stehen: durch Auflockerung eines epithelialen Zellverbandes oder durch Zu
sammenschluß von Zellen, die aus einem epithelialen Keimblatt oder einem 
späteren epithelialen Verband [Neuralrohrepithel s. oben S. 598 oder auch früh
embryonale Entstehung von Mesenchym aus Epithelknospen, A. FISCHEL (1913)J 
ausgewandert sind. 

Es gibt aber außerdem noch eine weitere Art von Mesenchymbildung von 
beträchtlicher allgemeiner Bedeutung: die Entstehung eines kernfreien 
Netzes von Zellausläufern, in welches erst sekundär Zellen ein
wandern. Dieses zellfreie primäre Stützgewebe oder Mesostroma ist von 
A. SZILY (1908) als die Grundlage des Glaskörpergewebes erkannt worden; 
es entsteht im Augenbecher durch die Vereinigung eines von der Linse aus
gehenden Faserkegels mit Fasern, welche die Retinazellen diesen entgegen
schicken. Das große Verdienst v. SZILYs best.eht darin, daß er seine zunächst 
der Frage nach der Entstehung des Glaskörpergewebes gewidmeten Unter
suchungen in der richtigen Erkenntnis, daß es auf die grundlegenden Tatsachen 
der Mesenchymbildung überhaupt in jedem einzelnen· Fall ankommt, auf das 
Studium der frühesten Mesenchymbildung ausgedehnt hat. Diese seine 
von großen Gesichtspunkten geleiteten Untersuchungen trafen sich mit eben
solchen in vergleichend histologischer Richtung weit ausgedehnten Studien 
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von STUDNICIL<\. (1907). Auf Querschnit.ten durch die Leibeswand eines 
neuntägigen Kaninchenembryo in der Höhe der Herzgegend konnte v. SZILY 
zeigen, daß zwischen den zwei einander gegenüberstehenden Zellreihen der 
Epidermis und der Somatopleura ein zellfreies faseriges Stützgewebe vor
handen ist. Dasselbe Gewebe zeigt unsere Abb. 406 nach STUDNICKA. Es 
besteht aus mannigfaltig geformten protoplasmatischen Fortsätzen, welche 
von den einander entgegengerichteten Flächen der Zellplatten ausgehen und 
sie mit einander verbinden. Wandern in dieses protoplasmatische Netzwerk 
"Mesenchymzellen" ein, so vereinigen sie sich mit ihm so innig, daß man meinen 
kann, es stamme von ihnen ab. Das dem zelligen Mesenchym vorangehende 
Netzwerk ist sehr empfindlich, "schon der geringfügigste technische Fehlgriff" 
genügt, "um das ganze kunstvolle Netzwerk zu zerstören" [v. SZII,Y (1. c., 

Abb.406. Teile zweier aufeinanderfolgender Ursegmente aus der caudalen Partie des Körpers eines 
8 mm langen Embryos von Sus. Oben das Ektoderm, zwischen ihm und den Ursegmenten Cytodesmen 

und Netze. Nach F. K. STUDNIOKA (1926). 

S. 691)]. Insbesondere wird auf "die Gefahr einer Überfixierung" und auf den 
schädlichen Einfluß höherer Temperaturen hingewiesen (1. c., S. 685). Es ist 
also nicht erstaunlich, daß die genauere Kenntnis dieser Frühstadien der Mesen
chymentstehung sehr sorgfältigen und mühevollen Untersuchungen vorbehalten 
blieb, wenngleich gerade beim Studium des Glaskörpergewebes von VAN FEE 
(1902) und von v. LENHOSSEK (1903) Beobachtungen, an welche v. SZILY an
knüpfen konnte, bereits gemacht worden waren. Der historisch. interessante 
Einwand C. RABLs (1903, S. 576) gegen v. LENHOSSEKS Befunde, daß ein kern
loses Syncytinm, das sich selbst ernähre und wachse, mit unseren histologischen 
Erfahrungen unvereinbar sei, ist ein Hinweis auf die Hemmungen, die sich vom 
Standpunkt der Zellenlehre aus der Erhebung und Anerkennung solcher Befunde 
damals entgegengestellt haben. Übrigens wird man ein zeIlenfreies Mesostroma 
nicht als Syncytium bezeichnen wollen und, ob es sich selbst ernährt und selb
ständig wächst, darüber sagen die Befunde noch nichts aus. Wir werden die 
Bildung erst im Zusammenhang mit den übrigen Erfahrungen richtig einschätzen 
und sinngemäß bezeichnen können, nehmen aber keinen Anstand, die Auf
fassung v. SZILYs (1. c., S. 698) sogleich zu unterstreichen, wonach es sich hier 
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um ein Gerüst handelt, welches der Grundsubstanz späterer Stadien der Binde
gewebsbildung entspricht. Demgemäß kann man mit v. SZILY erklären, daß 
die Grundsubstanz in gewissen Fällen vor den Zellen vorhanden sein kann. 
Auf das Vorkommen zellfreier Grundsubstanzgewebe hat auch STUDNICKA 
(s. 1907) großen Wert gelegt und auch wir werden sie im Hinblick auf ihre Be
deutung im Auge behalten müssen, um so mehr, als die eben erwähnte Art 
solcher Bildungen nicht die einzige ist, von der wir Kenntnis zu nehmen haben; 
denn diesem primären zeIlfreien Grundsubstanzgewebe ist das sekundäre zell
frei gewordene der Mollusken und Insekten-
larven später (s. S. 640) an die Seite zu 
stellen. 

v. SZILYS Befunde geben noch einmal 
Veranlassung, auf die bereits einleitend be
tonte geringe Bedeutung der Keimblatt
beziehungen der zum Mesenchym zusammen
tretenden Zellen hinzuweisen. Im Glas
körper können sich vorübergehend ekto
dermale und mesodermale, in Begleitung der 
Gefäße einwandernde Zellen treffen, so daß 
im Hinblick auf die daran beteiligten Keim
blätter ein "Mischgewebe" entsteht. 

Wenn wir die geschilderte Art der 
Mesenchymbildung auch nicht für die am 
weitesten verbreitete und nicht für späteren 
Perioden der Bindegewebsbildung typisch 
halten können, worauf v. SZILY (1. c., S. 729) 
selbst hingewiesen hat, so dürfte sie doch 
bei den Säugetieren gerade den frühe- Abb. 407. Mesenchym des Hühnerembryo vom 7. Bebrütungstag. 
sten Entwicklungsstadien eigentümlich sein. Nach W. DANTSCHAKOFF (1909). 

Daher müssen wir damit rechnen, daß die 
Schilderung des "primären undifferenzierten Mesenchyms", wie sie oft geliefert 
worden ist, nicht immer einen ursprünglichen Zustand betrifft, sondern bereits 
einen abgeleiteten. 

Die Beschreibung, die DANTSCHAKOFF vom Mesenchym in seinem 
"ursprünglichen" Zustand beim Hühnerembryo gegeben hat, trifft so sehr 
das Typische und Allgemeingültige, daß man das Bild dieses ersten zelligen 
Stützgewebes danach entwerfen kann (Abb.407). Das Mesenchym, von ein
förmigem Aussehen, in welchem Teil des Embryo man es auch untersucht, 
besteht aus Zellen von der Art junger undifferenzierter Elemente mit ziemlich 
dichtem, fein retikulärem Cytoplasma, das besonders dicht und stark färbbar in 
der unmittelbaren Umgebung des runden oder ovalen, mit einzelnen Chromatin
schollen und einem großen Nucleolus ausgestatteten Kerns angetroffen wird. 
Die Zellen sind verhältnismäßig klein, eckig und sternförmig und immer mit 
zahlreichen Ausläufern versehen, die sich mit den Ausläufern der Nachbar
zellen verbinden. Es kommt auf die mehr lockere oder dichtere Lage der Zellen 
an - der einzige Unterschied zwischen den jungen Mesenchymgeweben -, ob die 
Zellausläufer länger und dünner oder breiter und kürzer sind. Namenmch im 
ersteren Fall können sie vielfach verzweigt sein. Fibrillen lassen sich in diesem 
Zustand des Mesenchyms, der beim Hühnchen bis zum 3. oder 4. Bebrütungs
tage andauert, mit der Bindegewebsfärbung noch nicht nachweisen. Das Maschen
werk der Zellen ist natürlich im Leben von einer Gewebsflüssigkeit erfüllt. 
In wechselnder Weise wird wohl diese "Urlymphe" (STUDNICKA) von den 
Zellen beeinflußt, d. h. durch Stoffwechseltätigkeit der Zellen chemisch und 
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physikalisch verändert, so daß das Mesenchym bei verfestigter Intercellular
flüssigkeit den Namen des embryonalen Gallertgewebes verdient, welcher 
von SCHAFFER (Lehrbuch) der Bezeichnung Mesenchym überhaupt gleichgesetzt 
wird. 

Für frühembryonale Stadien der Bildung von Mesenchymkeimen genügt 
diese auch in den Lehrbüchern allgemein übliche Schilderung, solange man nicht 
mit Methoden der Färbung arbeitet, durch die man die feinsten und frühesten 
Fibrillen sich zugänglich macht. Außerdem dürften in den meisten Fällen, und 
wir möchten meinen in allen, die für die Bildung des Bindegewebes und der ihm 
zunächst verwandten Stützgewebe in der späteren Embryonalzeit in Betracht 
kommen, hinreichend gut fixierte Präparate darüber Aufschluß geben, daß die 
Angaben DANTSCHAKOFFs (1909) in bezug auf das Verhalten des Cyto
plasmas in der Randzone der Zellen einer Ergänzung bedürfen l • Jedoch 
ist darauf aufmerksam zu machen, daß wir uns mit der Berücksichtigung dieser 
beiden Punkte, primäre Fibrillen und Cytoplasmaverhalten an der Zellperi
pherie, bereits mit Befunden beschäftigen, die auch nicht in den späteren Perioden 
der Entwicklung für jedes junge Mesenchym in gleicher Weise erhoben werden 
können. Immerhin meinen wir, daß die von A. HARTMANN (1910) bei ihren 
Untersuchungen zur Entwicklung des Bindegewebsknochens gemachten Beob
achtungen das Bild des undifferenzierten Mesenchyms in einer allgemein belang
reichen Weise ergänzen; denn undifferenziert wird man ein Mesenchym auch dann 
noch heißen dürfen, wenn es nicht mehr bloßes Zellennetz ist. Das Mesenchym 
des Säugetierembryo, das HARTMANN vorlag, bestand vorwiegend aus ziemlich 
großen weitverzweigten Zellen, die in einer Flüssigkeit ausgespannt sind. Die 
Zellen besitzen zahlreiche Ausläufer oder Fortsätze von sehr verschiedener 
Form und Länge. Manchmal sind sie so fein, daß man sie kaum verfolgen 
kann, manchmal breit und segelförmig und merkwürdig gewunden. Die flächen
haft ausgebreiteten Fortsätze sind mannigfach durchbrochen. Durch ihre Fort
sätze hängen alle Zellen zusammen. Das Protoplasma färbt sich nur schwach 
(großer Wasserreichtum1), aber es ist auch in den dünnen Lamellen 
gerade dadurch ganz bestimmt nachzuweisen, daß deren Ränder sich gegen 
die ungefärbten Lücken des protoplasmatischen Net.zes mit ganz scharfer 
Linie abheben. Da das Plasma durchaus wabig gebaut ist und die Waben mit 
der Entfernung vom Kern größer werden, sieht es aus, "als wären in eine proto
plasmatische Grundmasse Hohlräume verschiedenster Form und Größe ein
gelegt, die, je weiter sie sich vom Kern ent,fernen, um so größer werden, je 
näher sie dem Kern liegen, bis zu winzigen Hohlräumen zusammenschrumpfen, 
die wie Vakuolen aussehen". Häufig färbt sich das Protoplasma um die Kerne 
und in den stärkeren Ausläufern etwas kräftiger. HARTMANN sagt, das sei 
vielleicht "der erste Ausdruck einer ersten Differenzierung der indifferenten 
Mesenchymzellen, die sich vorerst nur in einer größeren Dichte des Proto
plasmas äußert". Wir meinen, daß gerade diese Erwägung HARTMANNs zu
sammen mit allen entsprechenden Erfahrungen über die Grundsubstanzbildung 
die größte Beachtung verdient. Der von HART MANN geschilderte Zustand des 
Mesenchyms ist durch eine in die Fläche gerichtete Au~dehnung der Zellen 
und ihrer Ausläufer und durch die feinsten Lamellen von Zellsubstanz, zu 
welchen die Zellen und Fortsätze (segelförmige Fortsätze!) ausgezogen sein 
können, charakterisiert. Es kommt hinzu, daß das Cytoplasma in der Umgebung 
des Kerns dichter ist. Das könnte freilich eine unbedeutende, eben nur auf 
der räumlichen Ausdehnung des Cytoplasmas beruhende Erscheinung sein. 
Es bedeutet aber, wie sich bei den HARTMANNschen Untersuchungen und bei 

1 Die wiedergegebene Abbildung verrät indessen die Differenzen bereits, auf die wir 
sogleich zu sprechen kommen. 
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zahlreichen anderen bereits vorher [namentlich MALL (1902), HANSEN (1905)] 
gezeigt hat, doch noch mehr, nämlich den Beginn der Grundsubstanz
bildung. Dieses Mesenchym ist also vielleicht kein indifferentes mehr, wie 
das der Abb. 407, S. 609. Aber eine Grenze können wir schwerlich finden, wo 
wir im einzelnen Fall den idealen Typus des ursprünglichen Mesenchyms, das 
rein zellige Reticulum, von diesem Mesenchym der späteren Embryonalstadien 
der Säugetiere abtrennen müßten und es wird der ideale Typus auch nicht 
immer durchlaufen. Ihm sind in der späteren Entwicklung wohl am meisten 
jene Zellennetze angenähert, die aus der Auflösung eines gescbichteten Platten
epithels hervorgehen, womit übereinstimmt, daß wir beim Schmelzpulpareticulum 
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Abb. 408. Mesenchym aus der in vitro-Kultur. Man beachte die Lage der Plastosomen. 
Nach W. H. LEWIS (1922). 

nichts von segelförmiger Ausbreitung der Zellfortsätze und nichts von einer 
lamellären Verdünnung der Zellenränder hören. 

So wie das Mesenchym sich im Körper auf vorgerückteren Embryonal
stadien findet, stellt es sich auch in der Gewebekultur her, die aus ausgepflanzten 
embryonalen Mesenchymzellen hervorgegangen ist (Abb. 608). W. H . LEWIS 
(1922) fand, daß die Zellen sich nur teilweise wirklich miteinander verbinden, teil
weise sich wohl nur berühren [so hierüber auch LEVI und OLIVO (1928, S. 50)]_ 
Das wird im Körper anfangs nicht anders sein und wir müssen uns gerade nach 
den Erfahrungen über das Verhalten dieser Zellen im lebenden Zustand innerhalb 
des Körpers [FERGUSON (1912)] das Gefüge eines solchen Zellverbandes recht 
veränderlich vorstellen; die syncytiale Verbindung der Elemente ist sicher 
keine notwendige Bedingung für die Aufrechterhaltung des Lebens und für die 
Durchführung der Leistungen eines Mesenchyms [LEVI und OLIVO (1. c.)]. 
Die amöboiden Bewegungen und Ortsveränderungen, welche einzelne Zellen 
im Leben zeigen können (FERGUSON), sprechen dafür, daß es leicht zu einer 
Loslösung einzelner Elemente aus dem Verbande kommt und das ist ja bei 
der Differenzierung der Mesenchymzellen zu freien Zellen eine häufige Erschei
nung. Wenn nicht notwendigerweise alle Zellen des Mesenchyms miteinander 
zusammenhängen, wird man besser von einem Reticulum als von einem 

39* 
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Syncytium sprechen, wie LEWIS vorgeschlagen hat. Aus der Abbildung von LEWIS 
ist auch die von MEvEs (1910) gezeigte Anwesenheit der Mitochondrien zu 
ersehen und des genaueren, daß sich diese auf die Umgebung des Kernes wenig
stens in ihrer überwiegenden Zahl beschränken, was wiederum mit den Bildern 
von MEvEs übereinstimmt. LEWIS betont auf Grund seiner Lebendbeobach
tungen, daß die Mitochondrien nicht von einer Zelle zur anderen wandern. 
Das entspricht auch den Beobachtungen von FIRKET (1911, S. 542, Abb. 2) 
und von LEVI und OLIVO (1928, S. 49). Ob sie nicht in die Zellausläufer ein
dringen können, oder ob gewisse Beziehungen zum Kern der Zerstreuung 
und Verschiebung bloß entgegen wirken, wissen wir nicht und können also keine 
sicheren Schlüsse aus dem Verhalten der Mitochondrien in bezug auf vor
handene oder fehlende Zellverbindungen ziehen. Aber darauf ist jedenfalls 
Wert zu legen, daß die Mitochondrien ganz entschieden in der Regel auf die 
Umgebung des Kerns beschränkt sind (s. S. 719). 

c) Die Bildung der Grundsubstanz und der Mesenchymfibrillen. 

a) Das Exoplasma als Vorstufe der Grundsubstanz. 

Bildung der Grundsubstanz und der primären Fibrillen sind 
Vorgänge, welche, wie oben angedeutet, bei einem in der Haupt
sache noch indifferenten Mesenchym alsbald in Gang kommen 
und die so eng miteinander verbunden zu sein pflegen, daß man 
sie auch zusammen betrachten muß. Gerade ein gewisser Wechsel 
im Zusammenspiel dieser beiden Prozesse wird aber in den Vorder
grund zu rücken sein, weil durch die Einsicht in diese Verhältnisse hauptsäch
lich der über den früheren Theorien der intra- oder extracellulären Fibrillen
bildung gelegene Standpunkt gewonnen werden kann. 

Es gibt keine Bindegewebsbildung ohne die Bildung einer vom 
Zellprotoplasma verschiedenen Masse, die in der Umgebung der 
Zellen abgelagert und den fertigen Fibrillen als eine "Kittmasse" 
(SCHAFFER) beigegeben ist. Wie man diese Substanz genannt hat, das hing 
von der Betrachtungsweise ab, ob sie vorwiegend histogenetisch oder auf das 
fertige Gewebe eingestellt war, hing in zweiter Linie aber auch von grundsätz
lichen Anschauungen über das Verhältnis dieser Masse zum Protoplasma ab. 
Grundsu bstanz ist eine allgemeine Bezeichnung für die fragliche Masse, die 
sich beim fertigen Bindegewebe als die passendste erweisen wird und mit der 
man auch die histogenetischen Vorgänge von einer gewissen Stufe ab schildern 
kann. Freilich macht sich das Bedürfnis geltend, bei der Grundsubstanz
bildung von der von MALL (1902, S. 335) und HANSEN (1905) eingeführten 
Bezeichnung Exoplasma Gebrauch zu machen, weil sie den frühesten Erschei
nungen am besten gerecht wird. Miteinander vermengen wollen wir die beiden 
Namen aber nicht, weil im fertigen Bindegewebe, wie es am klarsten JASSWOIN 
(1928) gezeigt und bereits HANSEN (1905, S. 749) erkannt hat, beide Begriffe 
der des Exoplasma und der der Grundsubstanz nebeneinander notwendig sind. 
Darauf werden wir zurückzukommen haben, aber es ist von vornherein not
wendig zu wissen, warum wir, ohne uns auf theoretische Anschauungen fest
zulegen, doch der beiden Namen, eines jeden an seinem Platze, uns bedienen 
wollen. 

Es unterliegt eigentlich keiner Meinungsverschiedenheit, daß die mit den Zellen 
und ihren Fortsätzen in Verbindung stehenden Häutchen oder Lamellen, die oft 
nach Art einer Schwimmhaut eine schleierdünne Membran zwischen den Zellfort
sätzen bilden, bereits aus einer vom eigentlichen Cytoplasma verschiedenen Sub
stanz bestehen. Noch weniger kann ein Zweifel darüber herrschen, daß ihre hyaline 
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Substanz bei ihrer festeren Konsistenz, stärkeren Lichtbrechung und besonderen 
Widerstandsfähigkeit nicht mit irgendeiner Flüssigkeit zwischen den Zellen ver
wechselt werden darf [LAGUESSE (1914), D'ANToNA (1914), ALFEJEW (1926), 
PLENK (1927, S. 318)]. PLENK (1927, S. 317) verwendet für diese vorhin an der 
Hand der HARTMANNschen Beschreibung vorgeführten Bestandteile des Mesen
chymreticulums bereits die Bezeichnung Grundsubstanz wegen ihrer Beziehung 
zu den ersten und feinsten Fibrillen. Uns erscheint es besser, hierfür den "Grenz
begriff der Übergangsformationen" [HANsEN (1905, S. 750)], also den des Exo
plasma zu verwenden. Denn eine bestimmte Grenze zwischen dem Cytoplasma 
und diesen seinen flächenhaften Fortsatzbildungen können wir nicht finden 
und ganz sicher ist richtig, was MALL (1. c., S. 336) hervorhebt und was die 
Untersucher immer wieder gesehen haben, daß sich die Zellausläufer im Exo
plasma des Syncytiums verlieren. Neben STUDNICKA hat namentlich LAGUESSE 
in einer Reihe von Arbeiten den Zusammenhang der Lamellen mit den Zellen 
immer wieder gezeigt. Einen Widerspruch zu den älteren Beobachtungen stellen 
diese Befunde sicher nicht dar, wenngleich es begreiflich ist, daß frühere Unter
sucher über die Lamellen an und zwischen den Zellen keinen hinreichenden 
Aufschluß bekamen, weil erstens, wie betont, diese Bildungen sehr hinfällig sind 
und weil sie zweitens erst dann mit voller Deutlichkeit hervortreten, wenn 
man die in ihnen gelegenen feinsten Fibrillen färbt. Gerade dazu reichten die 
älteren Methoden nicht aus. Aber daß die Exoplasmen auch von Untersuchern 
wie FLEMMING (1876), SPULER (1907) und MERKEI, (1909) nicht übersehen 
worden sind, davon überzeugt man sich an ihren Abbildungen. Und wenn 
bereits FLEMMING lehrte, daß es drei konstituierende Gewebsbestandteile im 
Bindegewebe zu unterscheiden gebe: die Zellen, die Fibrillen und die Kitt
substanz und daß letztere die Fibrillen mit den Zellen und diese untereinander 
zu einem Syncytium vereinige, so kann dieser Standpunkt, den die Ver
mehrung unseres Wissens nur bekräftigt hat, nur durch Beobachtungen gewonnen 
worden sein, die den späteren ganz und gar gleich gewesen waren. Für MERKEL 
(1. c.) war das "Produkt" der Zellen, in dem dann die Fibrillen liegen, eine 
"Gallerte". Aber diese verschiedenen Bezeichnungen, die freilich zuweilen 
weitgehende Unterschiede der theoretischen Vorstellungen verraten, ändern 
nichts an der Übereinstimmung in bezug auf die Beobachtungstatsachen. 
Wenn man vom Standpunkt MERKELS oder v. EBNERS aus es bestreiten wollte, 
daß die Lamellensubstanz noch irgendwie zum Protoplasma der Zelle gehört, 
so ist demgegenüber zu fragen, welche gewichtigen Gründe dafür namhaft 
gemacht werden können, daß Vorgänge in den Lamellen sich bereits "außer
halb des organisatorischen Bereiches der Zellen" abspielen. Das meint PLENK 
(1. c., S. 409), aber wir können nicht finden, wie die Frühstadien, in denen die 
bloße Unterscheidung der Exoplasmen von dem eigentlichen Cytoplasma uns 
schon gewagt erscheint, weil es sich um nichts anderes als um Unterschiede 
der Dichte zunächst handeln könnte, bereits sollten entscheiden lassen, wo 
der organisatorische Bereich der Zelle aufhört. 

Das um den Kern gelegene Cytoplasma als Endoplasma zu bezeichnen 
und mit STUDNICKA von einer Gesamtzelle im syncytialen Verbande zu 
sprechen, das ist nur die logische Folgerung aus einer Anschauung, die sich im 
Beginn der Bindegewebsbildung von selbst aufdrängt. 

Diesen Zustand weist das Mesenchym der Abb. 409 auf. Mittels der HEIDEN
HAINschen Azanfärbung sind die Zellenleiber in ihrem kräftig roten Farbton 
deutlich von den rötlichvioletten Exoplasmalamellen abgehoben. Aber einzelne 
oft verzweigte Zellausläufer sieht man unter dem Wechsel ihres Farbtones in 
den Lamellen verdämmern. Das bestärkt uns in der Auffassung, daß die äußeren 
Teile keine Ausscheidung der Zelle, sondern eine Verwandlung des Protoplasmas 
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sind. Das ist eine grundsätzlich wichtige Auffassung, welche das Urteil über 
das Wesen aller Grund- und Kitt- oder Intercellularsubstanzen auf eine ganz 
andere Basis stellt als jene Meinung KÖLLIKERs 1, daß die Intercellularsubstanzen 
"in entfernter Linie von der alle embryonalen Gewebe tränkenden Ernährungs
flüssigkeit" herzuleiten seien. 

Die neue von zahlreichen im Verlaufe dieser Darstellung angeführten 
Autoren vertretene Auffassung wird wohl auch durch die Tatsache gestützt, 
daß die peripheren Bildungen der Zellen geformt sind und in ihrer Gesamtheit 
die Gestalt des Zellverbandes als eines Schwammwerks mit labyrinthischem 
Gangsystem vervollständigen und der an ihn gestellten mechanischen An
forderung, in einer Flüssigkeit ausgespannt und in Schwebe zu bleiben, offen
sichtlich Vorschub leisten. 

Es gibt Fälle, in denen das nicht im gleichen Maße wie bei dem lediglich 
von Flüssigkeit erfüllten Syncytium der Abb. 409 notwendig sein dürfte, dann 

Abb. 409. Aus einem embryonalen Fettorgan der Wangensnbcutis eines menschlichen Embryo von 
165= Sch.-St.-Länge. HEIDENHAINsche Arzanfärbung. An diesem mesenchymalen Reticulum sind 
die endoplasmatischen Zellenleiber von den exoplasmatischen Lamellen mit ihren feinen Fibrillennetzen 

deutlich zn unterscheiden. Nach F. WASSERMANN (1926). 

nämlich nicht, wenn die Maschen des Zellengerüstes frühzeitig von einem Wider
stand gebenden Material von Lymphocyten ausgefüllt werden. Es ist von diesem 
Gesichtspunkt aus verständlich, daß das lymphoretikuläre Gewebe vielfach 
ohne das Lamellensystem besteht. 

Einen wiederum anderen Fall, der durch SCHAFFERs Studien über das 
Knorpelgewebe (1906) bekannt ist, stellt die rasche Umwandlung der Außen
schichten des Zellenleibes in eine stofflich vom Protoplasma zweifellos sehr 
verschiedene Grundsubstanz dar. Wenn die Grundsubstanz im harten Knorpel 
von Myxine im Bereich der einzelnen "Zellhöfe" konzentrisch geschichtet ist, 
so wie es auch für den hyalinen Knorpel der höheren Tiere beobachtet wurde 
[so SCHAFFER (1. c., S. 179)], so darf man darin gewiß den Ausdruck einer perio
dischen Abscheidung der Grundsubstanz sehen und ein Stadium, wie es im 
Mesenchym als dem Mutterboden des Bindegewebes ein Zeitlang besteht, wird 
hier gar nicht durchlaufen. Vielmehr wird die Außenzone der Zellen sogleich 
mit den für die Knorpelgrundsubstanz typischen Substanzen durchtränkt 

1 Handbuch 6. Auf!. 1889 I. Bd., S. HO, 1. Auf I. 1858, S. 44. 
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und es kann zuerst ein flüssiger und plastischer Zustand dieser von der Zelle 
abgetragenen peripheren Schichten bestehen. Nach SCHAFFER selbst (1901, 
S. 122; 1903, S. 497 u.f.; 1906, S. 221) sind solche Vorgänge, die in den ver
schiedenen Knorpelarten nicht gleichartig ablaufen, keine Veranlassung, es in 
Abrede zu stellen, daß es sich auch bei der Knorpelgrundsubstanz "um in ge
wissem Sinne exoplasmatische Bildungen" [SCHAFFER (1906, S. 221)] handelt 
und um die Lieferung von Stoffen von der Zelle aus in das Exoplasma, unter 
deren Einfluß die chondromucoide Umwandlung eintritt (ibidem). 

ß) Die Mesenchymfibrillen (primäre Fibrillen, Urfibrillen, Silber
fibrillen, argyrophile Fasern, Gitterfasern, Reticulinfasern). 

In einem frühesten Stadium der Mesenchymbildung gelingt es noch nicht, 
irgendwelche fibrilläre Strukturen im Zellennetz nachzuweisen. Diesen Zustand 
hat HARTMANN in dem Mesenchym der Milzanlage nachgewiesen (unver
öffentlichte, mit der Erlaubnis von Fräulein Prof. HARTMANN mitgeteilte Be
funde). Sehr bald treten aber in jedem Mesenchym, das wir im 
übrigen als indifferentes bezeichnen dürfen, Fibrillen auf und 
sie gehören abgesehen nur von dem frühembryonalen Zustand zu 
jedem Mesenchym, gleichviel, welches seine Herkunft und histo
genetische Bestimmung ist. Dies gilt auch für das Mesenchymgewebe, 
das im Granulationsgewebe beim Entzündungsvorgang sich ausbreitet und 
RANKE (1914), der gerade von dieser Art des Reticulums ausgegangen ist, hat 
die keinem Mesenchym fehlenden primären Fibrillen als Mesenchym
fibrillen bezeichnet, um ihre Zugehörigkeit zu jedem Mesenchym zu betonen. 
Für die Mesenchymfibrille ist in Ansehung ihrer Imprägnierbarkeit mit Silber
salzen auch die Bezeichnung Silberfibrille (RANKE) oder argyrophile 
Fibrille oder Faser (SCHAFFER) im Gebrauch. 

Endlich hat ihnen die Anordnung zu echten Fasernetzen den Namen Gitter
fasern [OPPEL (1891) nach v. KUPFFER] eingetragen. Er war ursprünglich 
für die Faserstrukturen des Mesenchyms zwischen den Leberzellenbalken ge
schaffen worden. Aber jetzt, da die Übereinstimmung der mesenchymalen 
Zellennetze gleich welcher Herkunft und an welchem Orte dargetan ist, hat eine 
solche Beschränkung keinen Sinn mehr. 

Wir wollen mit dieser Zusammenstellung der verschiedenen Bezeichnungen 
für die ersten fibrillären Differenzierungsprodukte des Mesenchyms als Ur
fibrillen (KRAUSPE), als Fasern und als Fasernetz von vornherein betonen, 
daß wir trotz der Unterschiede in bezug auf das Kaliber und auf die Anordnung 
doch in den verschiedenen Modifikationen eine Art von Fasern sehen müssen. 
PLENKs (1927) Abhandlung "über argyrophile Fasern (Gitterfasern) und ihre 
Bildungszellen" hat neuerdings in dieser Beziehung manche Schwierigkeit 
beseitigt. 

Am weitesten verbreitet wird man das Mesenchym mit seinen primären 
Fibrillen natürlich im embryonalen Körper finden, bevor es in das kollagene 
Bindegewebe umgewandelt worden ist. Das zeigen in der Tat die Untersuchungen 
von TELLO (1922) über das argyrophile Netz der Fibroblasten bei Mäuse
embryonen. Auch Abb. 410 führt die feinen, teilweise Netze bildenden und sich 
in die Zellausläufer fortsetzenden Fibrillen ("Inofibrillen") vor Augen, die TELLO 
im Mesenchym der Mäuseembryonen vor dem Auftreten von kollagenen Fasern 
überall nach Fixierung in Piridin, ammoniakalischem Alkohol und Chloral
hydrat mittels der CAJALschen Methode darstellen konnte. Ob die Unterschiede 
in bezug auf das Vorhandensein oder den Reichtum an solchen Fibrillen der 
Methode zur Last zu legen oder, wie der Autor meint, ein Ausdruck des 
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verschiedenen Reifegrades der Zellen sind, das ist nicht von entscheidender Be
deutung gegenüber dem Umstand, daß hier die für das Mesenchym typischen 
intracellulären Silberfibrillen und Gitterfaserstrukturen mit besonderer 
Klarheit dargestellt werden konnten. Die von TELLO angewandte Methode 
läßt diese Tonofibrillen den embryonalen Neurofibrillen ähnlich erscheinen und 
es ist verständlich, daß die fibrillenhaitigen Mesenchymzellen vom Untersucher 
anfänglich für sympathische Ganglienzellen gehalten worden sind. Da aber 
gleichartige Netze an den verschiedensten Stellen des Körpers und namentlich 
auch dort, wo das Mesenchym nichts anderes sein kann als die Grundlage des 
späteren kollagenen Gewebes, wie in der Beckenfascie oder dem Ligamentum 
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Abb. 410. Querschnitt durch die ventrale Thoraxwand eines Katzenembryo von 6 mm. Silberim
prägnation. Zeiß Homog.-Imm. 1/", Okul. 2. Ekt Ektoderm; F Silberfasern; Mz Mesenchymzellen. 

Nach S. ALFEJEW (1926). 

arcuatum pubis nachgewiesen, überdies die Entstehung der fraglichen Fasern 
zugleich mit der frühesten Bildung des Körpermesenchyms studiert worden 
sind, können wir mit Sicherheit aussagen, daß es sich dabei um die überall 
verbreitete Silberfibrille handelt. 

So klar sie in manchen Zellen und Zellenausläufern die Fibrillen hervortreten 
läßt, so unzulänglich ist jedoch offensichtlich diese Methode in bezug auf die 
Erhaltung des mesenchymalen Netzes selbst. Denn wenn wir das oben (Abb. 409) 
wiedergegebene Bild des primitiven Mesenchyms mit der Abb. 410 vergleichen, 
so fällt auf, daß die letztere die Verhältnisse des Zellenleibes nicht so genau zu 
ermitteln gestattet und von der Anwesenheit exoplasmatischer Schichten der 
Zellen oder exoplasmatischer Lamellen kaum etwas erkennen läßt. Man wird aber 
auf Grund der sonstigen Erfahrungen damit rechnen können, daß solche früheste 
Differenzierungen auch bei diesem Mesenchym des Säugerembryo mehr oder 
weniger ausgeprägt gefunden werden müssen. Zu diesem Bedenken gegen die aus
schließlicheAnwendung von Imprägnierungsmethoden berechtigt auch die Angabe 
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von ORs6s (1927, S. 45), "daß sich bei einer sonst gerade gelungenen Impräg
nation der Zelleib, namentlich das die symplasmatische Verbindung vermittelnde 
Ektoplasma oft nur ganz blaß oder überhaupt nicht bräunt ... ", während 
ihm VAN GIESON- oder MALLORY-Präparate den Einblick in diese Verhältnisse 
gewährten. Es kommt hinzu, daß diese Bildungen, wie bereits erwähnt, infolge 
ungeeigneter Fixierung überhaupt verschwinden, sich auflösen oder einschrumpfen 
können. Somit ist der Befund ausschließlich intracellulärer Silberfibrillen auch 
für die von TELLO untersuchten Stadien wahrscheinlich unzulänglich. Di~ 
Fibrillen werden außer im endoplasmatischen Zellenleibe auch hier in exo
plasmatischen Bildungen liegen. 

Darüber kann nur die Behandlung solcher Objekte mit anderen Methoden 
Klarheit schaffen. Die "Silber"fibrille ist ja durchaus nicht nur mit Hilfe der 
Metallimprägnierung darstellbar, sondern auch durch die HEIDENHAINsche 
Eisenhämatoxylinfärbung sowie die Färbung nach MALLORY und die Pikro
fuchsinfärbung [PLENK (1927, S. 322)] und sie treten auch bei Anwendung 
der HEIDENHAINschen Azanfärbung mit hinreichender Deutlichkeit hervor, 
besonders wenn man sich durch die Silberimprägnierung benachbarter Schnitte 
Sicherheit über die Natur der Bildungen verschafft. Eine besonders scharfe 
Differenzierung der Gitterfaserstrukturen erreicht man nach MARESCH (s. PLENK 
ibidem) durch Nachfärben von mit Pikrinsäuremethylengrün vorbehandelten 
Schnitten mit Säurefuchsin. Dabei nehmen nur die Gitterfasern das Fuchsin an. 

Auf solche Weise werden Befunde, wie sie die Abb. 409 wiedergibt, oft 
erhoben werden können. Bei gleichzeitiger Erhaltung des mesen
chymalen Netzes selbst und der Mesenchymfibrillen läßt sich 
zeigen, daß diese sowohl den Zellen und Zellausläufern wie 
namentlich auch den Lamellen angehören können. Gerade in diesen 
schwimmhautartigen Bildungen sind Fibrillennetze als ihre Versteifung und 
Randfibrillen in ihrem Saum ein typischer Befund, der die oben erwähnte mecha
nische Beanspruchung dieser Ektoplasmasegel wieder vor Augen rückt. 

Wir können also auf Grund der Befunde von STUDNICKA (Abb. 411, 412), 
TELLO, ALFEJEW u. a. (siehe RANKE), sowie auf Grund der eigenen Be
obachtungen (Abb. 409) aussagen, daß für die Mesenchymfibrillen ein 
Streit, ob sie intra- oder extracellulär entstehen, jedenfalls nicht 
geführt zu werden braucht. Sie können deutlich im Zellenleib ge
legen sein, wie es ganz klar an einzelnen Stellen der Bilder von TELLOZU bemerken 
ist (dies ist ein Befund, der von der Brauchbarkeit der Methode in bezug auf die 
Erhaltung der exoplasmatischen Lamellen nicht berührt wird) und ebenso 
einwandfrei kann man dieselben Fibrillen in den exoplasmatischen 
Bildungen, also in den Anlagen der späteren Grundsubstanzen 
darstellen. Daß es sich dabei etwa nicht um dieselben Bildungen handeln 
könnte, ist ein Bedenken, dem wir nicht Raum zu geben brauchen. Bei geeigneten 
Objekten, wie dem Knochenmarkreticulum kann der Nachweis erbracht werden, 
daß dieselben Fibrillen sowohl durch den Leib einer Zelle hin
durchlaufen, wie auch ihren Weg zur Nachbarzelle in ektoplasma
tischen Zügen des Reticulums nehmen [ORs6s (1927)]. 

Für ganz besonders wichtig halten wir eine Schlußfolgerung, die sich angesichts 
der Zugehörigkeit dieser Fibrillen sowohl zum Endoplasma wie zum Exoplasma 
der Gesamtzelle ergibt. Fibrillenbildung und Umwandlung des Proto
plasmas in ektoplasmatische Schichten und Lamellen gehen offen
bar Hand in Hand (Abb. 411, 412). Es scheint von vornherein die Fibrillen
bildung nicht an das ursprüngliche Protoplasma des Zellenleibes gebunden, son
dern sie kann ebenso im Exoplasma vor sich gehen. Dabei erweist das letztere 
eine weitgehende Selbständigkeit. Das sieht man daraus, daß auch die kernfreien 



618 Die Differenzierung der lebendigen Masse. 

Gerüste z. B. des embryonalen Glaskörpergewebes nach SZILY der Fibrillen nicht 
entbehren. SZILY nannte die kernfreien Gerüste Grundsubstanzgerüste. Wir 
brauchen nicht anzustehen, sie mit den ektoplasmatischen Bildungen zusammen
zulegen und sie stellen im Vergleich zu den Lamellen und Ausläufern der Zellen
netze lediglich eine andere Form derselben Umwandlung des Protoplasmas 
dar. SZILY nennt (1. c., S. 700) seine Grundsubstanz ausdrücklich "ein schönes 
Gerüstwerk von Fibrillen". Es 
handelt sich dabei also nicht nur 
um Ausläufer von Zellen und ihre 
netzige Verbindung, sondern zu
gleich um ein Fibrillennetz, zu 
dessen Darstellung dem Unter
sucher allerdings die Methoden der 
Imprägnierung noch nicht zur Ver
fügung gestanden haben. Trotzdem 

Abb.411. Gewebe der jungen Zahnpapille 
der Selachier. Das Cytoplasma des Syn
cytiums ist noch einheitlich, was sich be
sonders an den mitotischen Zellen zeigt. 

Die Fibrillen intracellulär. 
Nach F. K. STUDNICKA (1907). 

Abb.412. Gewebe der Zahnpapille der Selachier auf 
einem späteren Stadium als in Abb. 411. Das Gewebe 
hat sich durch Differenzierung des früheren einheit
lichen Cytoplasmas in das Endoplasma und das Exo
plasma oder die junge Grundsubstanz in ein Grund
substanzgewebe verwandelt. Die Tonofibrillen, die 
noch keine kollagenen Fibrillen sind, verlaufen jetzt in 
der Grundsubstanz. Nach F. K. STUDNICKA (1907). 

treten auf einzelnen seiner Abbildungen die Gitterfasern mit großer Klarheit hervor, 
so auf seiner Abb. 8 und 9, wo im Schnitt durch die Herzwandung vom Hühnchen 
zwischen sehr spärlichen Mesenchymzellen ein reichliches Fibrillensystem in ganz 
zarten membranösen "Grundsubstanznetzen" zu sehen ist. Zum mindesten können 
diese Fibrillen also verhältnismäßig weit von den Zellen entfernt gebildet werden. 
Dieser Befund könnte die Anschauung stützen, daß sie "extracellulär" entstehen, 
wenn nicht auf der anderen Seite die Erfahrung gegeben wäre, daß sie ebenso 
auch im Zellenleib neben dem Kern verlaufen können. Die fibrillenhaitigen 
und wie wir nicht anstehen zu sagen, fibrillenbildenden Ekto
plasmalamellen und -netze bedürfen der Zellen zu ihrer forma
tiven Tätigkeit nicht unbedingt. Das beweisen die erwähnten Erschei
nungen noch nicht, weil man den Einfluß auch entfernter, aber mit dem Gerüst
werk eines Mesostroma zusammenhängender Zellen nicht ausschließen kann. 
Wenn wir aber später von Experimenten an Wirbellosen hören werden (s. S. 640), 
die dargetan haben, daß in Grundsubstanzlamellen, aus denen die Zellen, welche 
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sie gebildet haben, ausgewandert sind, dennoch Bindegewebsfibrillen regel
mäßig entstehen, dann werden wir ohne Bedenken einräumen müssen, daß 
die fibrilläre Differenzierung sowohl in den Zellen wie auch in 
Grundsubstanzen ohne Zellen vor sich gehen kann [ebenso bereits 
FLEMMING (1897, S. 262), der Urheber der Lehre von der intracellulären 
Fibrillenbildung] . 

Das Bild, das wir von der Entstehung primärer Mesenchymfibrillen und 
exoplasmatischer Substanzen gewonnen haben, wollen wir an der Hand der 
erwähnten Untersuchung von A. HARTMANN über die Entwicklung des Binde
gewebsknochens sogleich ergänzen. Wir greifen dabei allerdings über den 
Zustand des Mesenehyms hinaus, aber wir vervollständigen die Anschauung, 
daß die Fibrillen zuerst im zelligen ReticuliIm gebildet, weiterhin dem Ekto
plasma und schließlich, wenn dieses von den Zellen sich trennt, auf einem 

a b 

Abb. 413 a, b. Schema der Grundsubstanzbildung bei der Entwicklung des Bindegewebsknochens nach 
A. HARTMANN (1910). Bei a ist innerhalb des Mesenchyms das verdichtete Endoplasma in der 
nächsten Umgebung der Kerne angegeben. Mit ihren vielleicht schon auf diesem Stadium als exo
plasmatisch zu bezeichnenden breiten lamellenartigen Fortsätzen hängen die Zellen zusammen. Die 
Fibrillenbildung hat begonnen. Bei b haben sich die Zellen ihres fibrillenhaItigen Teils entledigt. Er 
ist zur Grundsubstanz geworden. In dieser liegen jetzt die Zellen, im Falle der Knochenentwicklung 

als Osteoblasten, isoliert. Vergleiche zu diesem Schema die Abb. 411 und 412. 

fortgeschrittenen Zustand der Differenzierung, der Grundsubstanz überantwortet 
werden. HARTMANN schildert die frühe Fibrillenbildung ganz ebenso, wie es 
unserer zunächst auf STUDNICKAs (Abb. 411, 412) Befunde gestützten Darstellung 
entspricht. Die Beziehung der primären Fasern zur Zellsubstanz stehen nach 
HARTMANNs Beobachtungen außer Zweifel und (1. c., S. 263) auch scheinbar frei 
verlaufende Mesenchymfibrillen sind nicht scharf konturiert und von einem 
dünnen, äußerst schwach gefärbten, oft kaum sichtbaren Belag umgeben. Es ist 
notwendig, dies immer wieder zu betonen und immer wieder dem Umstand besonders 
Beachtung zu schenken, daß die Mesenchymfibrillen sowohl im Zellenleib wie in 
den exoplasmatischen Ausscheidungen angetroffen werden, was neuerdings von 
ORs6s (1927) wieder für das Reticulum des Knochenmarks einwandfrei gezeigt 
worden ist. Denn immer noch wird auf die reichlichen Kittsubstanzaus
scheidungen und "die dadurch bewirkte augen!ällige Trennung vom Protoplasma 
der Zellen" großes Gewicht gelegt und die Überzeugung verfochten, daß eben 
deswegen "die Fasern nur extracellulär entstehen können" [PLENK (1927, 
S.409)]. Nach der ersten Fibrillenbildung ändert sich das um den Kern gelegene 
Protoplasma und HARTMANN stellte fest (1. c., S. 266): "Jetzt wäre der Moment 
gekommen, wo man wirklich zwischen Exoplasma und Endoplasma unterscheiden 
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könnte". Im Falle der Knochenentwicklung (ebenso bei der Entwicklung 
des Dentins [JASSWOIN (1924)]) kommt nun hinzu, daß fast gleichzeitig mit 
der Umbildung des Cytoplasmas in Exoplasma und Endoplasma eine Lösung 
zwischen beiden eintritt, was im Mesenchym, das auf einer mehr ursprünglichen 
Stufe verharrt, nicht geschieht. Im embryonalen Knochenbildungsgewebe wird 
das Endoplasma mit dem Kern "zu einer neuen Zelle, in diesem Falle zum 
Osteoblasten, das Exoplasma mit den Fibrillen besteht für sich weiter" (1. c., 
S. 267). Jetzt werden wir die Bezeichnung Exoplasma, die für den Übergangs
zustand, wo eine "Gesamtzelle" vorhanden ist, sich als geeignet erweist, fallen 
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Abb.414. Subcutanes lockeres Bindegewebe von einem Rinderembryo von 195 mm. Silberimpräg
nation. NachfärbungmitEosin-Azur. ZeißHomog_-Imm. '/", Okul. 4. Fbl Fibroblast; F Silberfasern; 

W Wanderzelle. Nach S. ALFE.TEW (1926). (Vgl. hierzu Abb. 410, S. 616.) 

lassen müssen und die von der Zelle gelöste Substanz Grundsubstanz oder Kitt
substanz oder nach MOLLIER Bindemittel nennen. Damit befinden wir uns 
im Einklang mit jenen, welche die allgemeine und nach STUDNICKA auch auf 
die ausgebildeten Grundsubstanzgewebe angewandte Unterscheidung von 
Exoplasma und Endoplasma und das Festhalten an dem Begriff der Gesamt
zelle ablehnen, weil sie darin eine "extreme Ausdehnung des Zellbegriffes auf 
die Intercellularsubstanzen" sehen [PATZELT (1925, S. 115) in Übereinstimmung 
mit SCHAFFER]. Diese Stufenfolge in der Differenzierung des Mesen
chyms zum Grundsu bstanzgewe be veranschaulichen die HARTMANN
schen Schemata der Abb. 413, welche mit den entsprechenden Befunden von 
DISSE (1909) vollkommen übereinstimmen. Wir brauchen den Vorgang weiter 
als bis hierher natürlich nicht zu verfolgen. Das grundsätzlich Wichtige 
erscheint klargestellt:· Bildung der Fibrillen in dem Protoplasma 
des Reticulums, und zwar ebenso im Endoplasma wie im Exo
plasma der Gesamtzellen und schließlich früher oder später, 
wenn es im Gang der Differenzierung so weit kommt, Lösung 
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des Exoplasmas samt seinen Fibrillen vom Endoplasma, womit 
eine Grund'substanz, der die Fibrillen überliefert sind, hergestellt 
ist. Von diesem Entwicklungsgang gibt auch der Vergleich der Abb. 410, 
S. 616 mit der nebenstehenden Abb. 414 des gleichen Untersuchers einen sehr 
deutlichen Eindruck. Wir werden sehen, daß wir wohl berechtigt sind, diese 
in den schematischen Abbildungen niedergelegte Erkenntnis als allgemeingültig 
zu betrachten, wenn wir die histogenetischen Beobachtungen durch gewisse 
experimentelle Erfahrungen über die Bindegewebsbildung ergänzen. 

Abgesehen von diesen Stufen der Entwicklung vom Mesenchym zum Grund
substanzgewebe ist noch eine andere, neuerdings von PLENK (1927) und 
vorher schon von PATZELT (1925) betonte Entwicklungsrichtung sogleich her
vorzuheben, die wiederum einen Anklang zum Verhalten des Neurogliareticulums 
ergibt. Wie dieses abschließende Grenzmembranen des Zentralnervensystems 
nach außen und innen und um die Gefäße bildet, so gehen auch aus dem 
Reticulum des primitiven Bindegewebes feinste Häute hervor, 
analog den zwischen den Zellfortsätzen ausgespannten Lamellen. 
["Membran" der sog. Fettzellen nach WASSERMANN (1926), PLENK (1927), 
Sarcolemma, Grundhäutchen der Capillaren und gewisse Basalmembranen 
nach PATZELT und PLENK.] Volles Verständnis für die Art der Bildung solcher 
Grundsubstanzlamellen mit Gitterfasern und etwa auch kollagenen und elasti
schen Fasern wird uns die Entstehung des lamellären Bindegewebes im engeren 
Sinn verschaffen (s. unten S. 634). 

Es bleibt noch übrig, über die Mesenchymfibrille selbst zu sprechen. 
Ihre besonderen Eigenschaften dürfen wir in ihrem feinen Kaliber, soweit 
es sich um die jüngsten Fibrillen handelt, sowie in ihrer ausgesprochen intra
cellulären Lage wiederum in den Anfangsstadien und endlich in ihrem Zu
sammenschluß zu einem mehr oder weniger dichten Netzwerk im Inneren des 
Zellenleibes oder im Exoplasma sehen. Es ist in Übereinstimmung mit PLENK 
\1927) hervorzuheben, daß es sich dabei um echte Netzbildungen und nicht nur 
um Überkreuzungen von Fibrillen handelt. Alle diese Merkmale sind, wie die 
Beispiele im nächsten Abschnitt noch zeigen werden, in sehr wechselnder Weise 
ausgeprägt, wenn das Mesenchym, ohne den ursprünglichen Zustand in bedeuten
derem Grade einzubüßen, doch nach einer bestimmten Richtung verwendet 
und modifiziert ist, wie als Reticulum des Knochenmarks oder der Lymphknoten. 
Dann kommen neben den feinsten Fibrillennetzen und Gittern auch stärkere 
Fasern und Fibrillenbündel vor, die einen gebogenen spiraligen oder mehr geraden 
Verlauf besitzen können. Nur zu groben Bündeln wie im kollagenen Bindegewebe 
kommt es nicht. Daß die stärkeren Fasern aus den feinen Fibrillennetzen her
vorgehen, ist sehr wahrscheinlich. Wenigstens kann man direkte Zusammen
hänge recht deutlich beobachten [üRs6s (1927) beim KnochenmarksreticulumJ. 
Ferner ist noch mit der Möglichkeit zu rechnen, daß die feinsten Fibrillen auf 
reihenförmig zusammengeschlossene Körnchen zurückgehen, wie es von FLEM
MING, STUDNICKA, MEvEs, GOLOWINSKI u. a. teilweise in Verbindung mit der 
Plastosomentheorie (s. S. 717) angegeben worden ist. 

Feinere Strukturverhältnisse der Fibrillen hat neuerdings ORS6s (1926, S. 30 u. f.) 
beim Studium der Reticulumfasern menschlicher Lymphknoten namentlich an MALLORY
Präparaten beschrieben. Auf dem Längsschnitt erschienen ihm "sämtliche Bündel aus 
Grundfasern zusammengesetzt". Sie lösen sich oft in die erwähnten feinen Geflechte auf, 
die zuweilen den Kern umfassen. Isolierte Grundfasern vereinigen sich wieder zu Bündeln. 
Bei Auflockerung der dickeren Bündel verrät sich in einem gestreckt wabigen oder schwamm
artigen Bau ein "okkulter retikulärer Bau", der nach Ansicht des Untersuchers auf die Ent
stehung der Bündel aus den fibrillären Netzen hinweise. Diese Erscheinungen sollen besonders 
deutlich bei verschiedenen pathologischen Vorgängen, namentlic~ bei regressiven hervor
treten. Die Querschnitte der Fasern sind manchmal, scheinbar homogen", häufig "ring
förmig", andere zeigen eine "mehr-weniger retikuläre Struktur", "in einzelnen Querschnitten 
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sieht man wieder eine oder mehrere dunkle Achsen oder umgekehrt blasse Lücken inmitten 
einer dichteren Umhüllung", "auch eine konzentrische Schichtung von mehrweniger 
dichten Lagen" zeige sich häufig und "stellenweise lösen sich die starken Bündel schon in 
der Zelle in feinste auf, so daß man am Querschnitt dichte Gruppen von feinsten, an 
MALLORY-Präparaten blauen Punkten sieht". Teilweise stimmen diese Angaben, was die 
fibrilläre Zusammensetzung der Bündel und ihren innigen Zusammenhang mit den feinsten 
Netzen anbelangt, mit den geläufigen Erfahrungen überein, die übrigen den feineren Bau 
der Bündel betreffenden Punkte dieser Beschreibung und die Vorstellung über die Entste
hung der Bündel durch eine Verdichtung der feinen Fibrillennetze, können zur Zeit nur mit 
Vorbehalt verzeichnet werden. 

Gegenüber diesen morphologischen und topographischen Merkmalen bedeutet 
die Reaktionsweise der Fibrillen, auf welche ihre Bezeichnung als Silher
fibrillen oder argyrophile Fibrillen hinweist, kein unterscheidendes Merkmal 
und keinen Hinweis auf eine bestimmte stoffliche Zusammensetzung. Denn 
nicht allein die Mesenchymfibrillen sind durch diese Imprägnierbarkeit aus
gezeichnet, sie teilen diese Eigenschaft mit den Gliafasern und Neurofibrillen 
und auch die kollagenen Bindegewebsfasern sind gegen die Silbermethoden 
durchaus nicht unempfindlich, wobei man freilich die Ursachen, warum sie sich 
in der Regel nicht und andere Male doch schwärzen, nicht kennt, geschweige 
denn beherrscht. Außerdem sind, wie oben bemerkt, die "Silber"fibrillen 
nicht nur durch die Imprägnierung darstellbar, ja die feinsten Fibrillen sind es 
gerade nicht, sondern diese lassen sich viel schöner mittels der Bindegewebs
färbungen nach MALLORY oder VAN GIESON oder mit Eisenhämatoxylin dar
stellen, was ORs6s (1927), unserer Meinung nach sehr richtig, ermittelt hat. Für 
die feinsten Fibrillen ergibt sich dabei allerdings ein sehr blasser Farbton, wenn 
MALLORYSche (ORs6s) oder Azanfärbung angewandt wird (s. Abb. 409, S. 614). 
und wenn nicht lediglich physikalische Momente hierfür verantwortlich zu 
machen sind, könnte man aus dieser geringen "Reaktionsfähigkeit" gegenüber 
den sog. spezifischen Bindegewebsfärbungen eine besondere von der einer 
kollagenen Faser zwar nicht vollkommen, aber dem Reifegrade nach verschiedene 
stoffliche Beschaffenheit zu folgern geneigt sein. 

Von einer Reihe von Autoren wird der Faser des Mesenchymreticulums 
trotz der geringen Anhaltspunkte, die wir tatsächlich dafür besitzen, als einer 
Reticulinfaser doch eine stoffliche Eigenart zuerkannt. Dieser Standpunkt 
geht auf Untersuchungen M. SIEGFRIEDs (1892) zurück, der retikuläres Gewebe, 
welches, wie nachher gleich näher zu begründen sein wird, entschieden hierher 
gehört, und kollagenes Bindegewebe vergleichenden Analysen unterzogen und 
gefunden hat, daß das erstere durch größeren Schwefelgehalt und durch die 
Anwesenheit von Phosphor vor letzterem ausgezeichnet ist. Daraus ergibt 
sich die Annahme einer besonderen neben leimgebenden Stoffen im retikulären 
Gew~b~ vorhandenen phosphorhaltigen Suhstanz, die als Reticulin bezeichnet 
wurde. Es lag nahe, diese chemische Eigenart mit den Fasern in Zusammenhang 
zu bringen. Aber in bezug auf die SIEGFRIEDSche Analyse ist der Zweifel geäußert 
worden, ob sein Reticulin nicht bloß unreines oder irgendwie verändertes Kollagen 
war [so ORs6s (1926, S. 17)]. Den Fasern im lymphoretikulären Gewehe, die 
von den Silberfasern im allgemeinen nicht zu trennen sind, kommt ferner eine 
größere Widerstandsfähigkeit gegenüber Pepsin sowie gegen Säuren und Alkalien 
zu als den kollagenen [MALL (1891, 1902), HANSEN (1905), SCHAFFER (1920)] 
und HANSEN (1. c.) meinte, daß diese Unterschiede doch wohl auf der ver
schiedenen stofflichen Zusammensetzung der Fasern beruhen werden. Dagegen 
äußert PLENK (1927, S. 320) mit Recht das Bedenken, es könnten diese Eigen
schaften anstatt auf einer Besonderheit der Faser vielmehr auf gewissen Eigen
schaften der sie einschließenden "Kittsubstanz" beruhen. Immerhin will auch 
PLENK (1. c., S. 321) 'den Silberfasern gegenüber den kollagenen Fibrillen eine 
stoffliche Eigenart nicht absprechen. Von den Gründen, die ihn dazu bestimmen, 
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"vor allem das Verhalten bei Silberimprägnation und die etwas größere Resistenz 
der Fasern gegen Pepsin" erscheint uns wie gesagt der erstere keineswegs 
schwerwiegend. Wenn PLENK den Ausdruck Präkollagen für die Substanz 
der Fibrillen annimmt, und dementsprechend die Bezeichnung präkollagene 
Fasern als weiteren Namen für die Silberfibrillen, so tut er dies in der Annahme, 
daß "die Gitterfasersubstanz für eine dem Kollagen nahe verwandte, aber doch 
etwas davon verschiedene zu halten" und daß das genetische Verhältnis zwischen 
Gitterfasern und kollagenen Fibrillen "fa.st sicher erwiesen" sei. Letztere 
Meinung wird später zu prüfen sein. Was aber die Aussagen, die sich auf die 
stoffliche Zusammensetzung der Fasern beziehen, anbelangt, so müssen wir 
ihre unzureichende Begründung bereits hier stark unterstreichen. Bezeichnungen 
wie Reticulinfasern oder präkollagene Fibrillen gehören vorerst zur Gruppe 
jener biologischen Begriffe, für die das Chromatin ein typisches und allbekanntes 
Beispiel ist. 

d) Auf einer frühen Differenzierungsstufe verharrendes Bindegewebe. 

a) Über Mesenchymreserven des erwachsenen Körpers. 

Die Stufe des Mesenchyms mit seinen exoplasmatischen Bildungen und 
seinen primären Fibrillen wird im embryona.len Körper größtenteils durch die 
Fortbildung in andere Stützsubstanzen überwunden. Jedoch kann sich der 
geschilderte Zustand auch dauernd erhalten. Die Stätten, an denen Mesenchym 
auch im erwachsenen Organismus noch angetroffen wird, sind im Bereiche 
des Bindegewebes zu suchen. Namentlich die adventitiellen Gefäßscheiden 
dürften als Mesenchymreserven des Organismus in Betracht kommen. Außer
dem kann das Bindegewebe überhaupt bei geringer mechanischer Beanspruchung 
oder auch infolge von besonderen Ernährungsbedingungen und infolge von be
sonders reichlichem Gehalt an Intercellularflüssigkeit bei geringer Entwicklung 
von Grundsubstanz und Fibrillen dem ursprünglichen Zustand nahe bleiben. 
Eine solche Beschaffenheit ist vielleicht für das Bindegewebe der Submucosa 
des Darmkanals anzunehmen. Inwieweit im lockeren Bindegewebe allgemein 
"indifferentes Material" enthalten ist oder inwieweit es sich zu solchem umge
stalten kann, bleibt fraglich. Wir müssen mit unserem Urteil hier noch vorsichtig 
zurückhalten, weil wir nicht wissen, ob da, wo im Bindegewebe junges Mesenchym 
auftritt, eine Mesenchymreserve etwa der Gefäßscheiden mobil geworden ist, 
oder ob sich fibrilläres Bindegewebe zurückgebildet hat. Solches kommt unter 
pathologischen Verhältnissen an Lymphknoten nach ORs6s (1926, S. 17) vor 
und es ist immerhin möglich, daß die Verjüngung des Bindegewebes im weib
lichen Organismus zur Zeit der Schwangerschaft [STIEVE (1928)] so weit geht, 
daß es den ursprünglichen Zustand da und dort erreicht. Hier war jedenfalls 
daran zu erinnern, daß der Körper einen "Keimstock" differenzierungs
brei t en Mesenchyms, wie RUDOLF VIRCHOW allerdings ohne unseren heutigen 
Mesenchymbegriff bereits erkannt hat, in diffuser Verteilung besitzt oder 
daß solches Mesenchym etwa auch wiederhergestellt werden kann. 

Dazu kommt mehr oder weniger undifferenziertes Bindegewebe 
als organspezifischer Bestandteil an bestimmten Stätten, nämlich 
in den Organen, welche Blut- und Lymphzellen bilden oder der Fettspeicherung 
dienen [Fettorgane, WASSERMANN (1926)]. Diese Organe mit einem dem 
ursprünglichen Mesenchym nahestehenden Zellen- und Fasernetz (Reticulum), 
das in enger Verbindung mit der Blut- oder Lymphbahn steht, kann man als 
retikuloendotheliale Organe [WASSERMANN (1. c.)] bezeichnen. 

Es ist wohl notwendig, die Bezeichnung "retikulo-endotheliale Organe" auch hier 
näher zu erläutern. Sie ist unabhängig von dem Begriff des retikulo-endothelialen Systems 
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(AsCHoFF) gebildet worden, um damit die histogenetische Übereinstimmung und die histo· 
logische Verwandtschaft der Blut· und Lymphzellen bildenden Organe und der Fettorgane 
zu veranschaulichen. Für diese Organe gilt es insgesamt, daß aus dem Mesenchym, welches 
ihre Anlage bildet, sowohl das Endothel ihrer Capillaren und ihrer Gefäße überhaupt (bzw. 
ihrer Lymphbahnen), wie auch ihr Reticulum hervorgeht. Da er auf diese beiden Haupt
bestandteile solcher Organe, in welche sich das Mesenchym bei ihrer Entwicklung differen
ziert, deutlich hinweist, erschien der Name retikulo-endotheliale Organe angezeigt. Das 
Reticulum freilich kann hinsichtlich der Zahl, Stärke und Art seiner Fasern bei der Gestal
tung eines retikulo-endothelialen Organs in mannigfacher Weise abgewandelt und als Bau
gewebe in besonderer Weise verwendet werden, wie auch die Gefäße innerhalb dieser Organe 
vielfach über die Stufe von Endothelröhren hinausgelangen. Trotzdem bleibt der Grund
charakter auch eines kompliziert gebauten Organs, wie es die Milz ist, der eines retikulo
endothelialen Organs. Wenn auch die Einführung der neuen Bezeichnung für die Blut
und Lymphzellen bildenden Organe vorerst für überflüssig gehalten werden mag, weil sie 
ohnehin Bekanntes ausdrückt, so war sie doch durchaus notwendig, um den Fettorganen 
ihre richtige Stellung zu geben. [JÄGER (1929), ein Schüler HUECKs, nimmt übrigens bei 
seiner Erörterung der Follikelentwicklung in der Milz auf den Begriff der retikulo-endo
thelialen Organe ganz in unserem Sinne Bezug.] 

Bedenkt man die reichliche Produktion von Lymphocyten in der Submucosa 
des Darmkanals, das Auftreten und Wiedervergehen der Lymphfollikel in diesem 
Bindegewebe, so erhellt hieraus schon, daß zwischen dem adenoiden Gewebe 
einer Lymphdrüse und dem zeitweilig als solches arbeitenden lockeren Binde
gewebe kein grundsätzlicher Unterschied gemacht werden kann. Die Unter
schiede, welche sich im einzelnen ergeben und deren Hervorkehrung Aufgabe 
der Histologie ist, müssen vom allgemein histogenetischen Standpunkt aus 
gegenüber den grundlegenden gemeinsamen Gesichtspunkten zurücktreten. 

ß) Das sog. retikuläre Bindegewebe. 

I. Geschichte und Kritik des Begriffs des retikulären Bindegewebes. 

Die Geschichte der Erforschung des "retikulären Bindegewebes" oder des 
"retikulierten" Gewebes (MALL) oder des "adenoiden" (HIS) oder endlich des 
"lymphoretikulären" [A. KOHN (1925)] Gewebes ist außerordentlich lehrreich, 
wenn man sich über die allmähliche Erfassung des Mesenchymbegriffs unter
richten will. Die älteren Untersuchungen, die auf DONDERs, KÖLLIKER, BRÜCKE, 
LEYDIG und BILLROTH zurückgehen [so DISSE (1897)], hatten dieses netzförmige 
Gewebe in den PEYERschen Drüsen des Darms, den Lymphdrüsen, in der Milz 
und im Thymus gezeigt. Schon diesen Autoren, namentlich BRÜCKE, war 
der Zusammenhang des retikulären Gewebes mit dem umgebenden fibrillären 
Bindegewebe wie auch mit der Adventitia der Gefäße bekannt. 

Zunächst beschäftigte man sich mit dem feineren Bau des Reticulums und 
der Streit, ob es sich um ein Zellennetz dabei handelt, wie die ersten Unter
sucher angegeben hatten, oder um ein Fasernetz, dem die Zellen bloß aufliegen, 
wie HENLE gemeint hat, wurde durch die Arbeiten von HIS, FREY und F. TH. 
SCHMIDT hauptsächlich an den Lymphdrüsen zugunsten der richtigen Auf
fassung entschieden. Dazu trug auch eine von HOEHL (1897) mitgeteilte Methode 
von SPALTEHOLZ bei, welche faseriges Netzwerk und Zellen zugleich darzu
stellen gestattete. Merkwürdigerweise hat aber die vorwiegende Betonung des 
Fasernetzes durch HENLE so stark nachgewirkt, daß bis zur Jahrhundertwende 
die Meinung, welche aus DISSES Referat hervorgeht, "daß das Reticulum kein 
Zellennetz, sondern ein Fasernetz ist" (1. c., S.20), offenbar weit verbreitet ge
wesen ist. 

Vollends blieb das Verhältnis zwischen Zellen- und Fasernetz bis in die Gegen
wart ungeklärt, obwohl v. EBNER (1902) und M. HEIDENHAIN (1911, S.1054u.f.) 
feinsteProtoplasmahüllen um die Fasern des adenoiden Gewebes dargetan hatten. 
Auch jetzt noch schwankt die Auffassung, wie schon die Stellungnahme PLENKs 
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in bezug auf die Gitterfasern gezeigt hat. Bezieht man sich auf die neueren 
Autoren, so findet man Stützen für die Anschauung, daß die Fasern den Zellen 
nur aufgelagert seien bei CIACCO (1907), BALABIO (1908), ALAGNA (1908) und 
ALFEJEW (1925), während RUSSAKOFF (1909) wenigstens die ursprünglich 
intracelluläre Lage der Fibrillen betont und FERGUSON (1911) sowohl mit ihrer 
intra- wie extracellulären Lage rechnet. PLENKs an SCHAFFER sich anschließen
der Standpunkt ist demgegenüber eindeutig, indem er die Fasern allgemein 
in die Grundsubstanz verlegt. Diese Lage erscheint ihm als eine extracelluläre. 
Wir meinen, unseren Aussagen über das Verhalten der Mesenchymfibrille im 
allgemeinen hier nichts hinzufügen zu sollen. Diese Betrachtung wird ergeben, 
daß für die Fasern eines retikulären Gewebes nichts anderes gelten kann als 
für die Mesenchymfibrillen überhaupt und daß der alte Streit über das Verhält
nis zwischen Zellennetz und Fasern mit den Erklärungen zu beendigen sein 
dürfte, die wir der Bildung der Mesenchymfibrillen entnommen haben. 

Entsprechend den Organen, an denen das retikuläre Gewebe zuerst gezeigt 
und weiterhin auch studiert worden war, mußte es scheinen, daß das retikuläre 
Gewebe organspezüisch sei. Aber schon MALLS Untersuchungen, auf die wir 
oben bei der Frage nach der stofflichen Besonderheit der "Reticulin"fasern 
hingewiesen haben, legten die Annahme einer größeren Verbreitung seines 
"retikulierten" Gewebes nahe, da er solches auch in der Wand der Lungen
alveolen, in der Leber und in der Niere zeigen konnte. Auch vor MALL hatte 
DE BRUYNE (zit. nach DISSE 1. c.) das retikuläre Gewebe in dem Netzwerk 
wiedererkannt, das die glatten Muskelfasern miteinander verbindet. Als dann 
durch v. KUPFFER (1876) und OPEL (1890) unter Modifikation der Methode 
von GOLGI die Metallimprägnation auch auf das Bindegewebe angewandt 
worden war, stellte es sich endgültig heraus, daß das retikuläre Gewebe 
keine Gewebsart für sich ist. Vielmehr handelt es sich dabei um 
nichts anderes als um Modifikationen des jugendlichen Binde
gewebes, d. h. des Mesenchyms. Unterschiede zwischen den Retikulen 
und Fasern der verschiedenen Organe sind durch die besonderen örtlichen Ver
hältnisse verursacht. 

Der Begriff des retikulären Gewebes, wie er von den älteren Unter
suchungen her überliefert ist, hat also seine Grenze so weit verloren, daß er 
nur mehr für die spezielle Histologie in Betracht kommt, wenn es sich um die 
Aufgabe handelt, das in einer bestimmten Verfassung verbleibende Mesenchym 
als den retikulären Anteil bestimmter Organe wie des Knochenmarks, der Milz, 
der Lymphdrüsen zu beschreiben. Wenn man mit der Vorstellung vom Mesen
chym den Gedanken an das faserbildende Zellennetz im embryonalen oder 
überhaupt im unreifen Zustand verbindet und damit an ein Gewebe, welches 
meistens als Übergangsform auftritt (was aber für die Mesenchymreserven 
des erwachsenen Körpers nicht zu gelten braucht), so kann man dort, wo das 
Mesenchym ortsgemäß mehr oder weniger typisch modifiziert ein Endzu
stand der geweblichen Differenzierung ist, die Bezeichnung retikuläres Gewebe 
als eine wohlbegründete gelten lassen. Den funktionellen Gedanken zur Unter
scheidung herein zu bringen, erscheint nicht berechtigt. Denn es wäre wohl 
nicht richtig zu sagen, das Mesenchym als solches sei in dem einen Fall befähigt, 
Blutzellen zu bilden, in dem anderen auch dazu, Fett zu speichern, in wieder 
einem anderen dagegen, Lymphocyten hervorzubringen. Denn diese Leistungen 
sind solche der betreffenden retikuloendothelialen Organe und nicht des Reti
culums allein und beruhen, was für die Fettorgane gezeigt worden ist [W ASSER
MANN (1926)J auf dem besonderen Bau dieser Organe und auf der innigen Ver
bindung des Reticulums mit der Blutbahn oder der Lymphbahn. Besonder
heiten des Reticulums, die sich in bezug auf einzelne seiner Merkmale im jeweiligen 
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Verbande des Organs freilich einstellen, sind für die Unterschiede in der Leistung 
der retikuloendothelialen Organe nicht in erster Linie verantwortlich zu machen. 

11. Das Zellen- und Fasernetz der retikulo-endothelialen Organe. 

Das Reticulum des Knochenmarks steht dem Mesenchym, wie wir es 
vom embryonalen Körper her kennen, noch so nahe, daß die Beschreibung, 
welche ORs6s (1927) von dem aus Zellen und ihren Fortsätzen sowie den 

Abb.415. Retikuläres Bindegewebe aus der Marksubstanz einer mesenteriaJen Lymphdrüse von 
der Katze. Trichloressigsäure, Carmin, Pikroblauschwarz. Die Reticulumfasern liegen durch· 
gehends innerhalb der Zellen; das ist z. B. bei a auf dem Querschnitt deutlich sichtbar, bei b u. c 

sieht man, wie die Fasern dem Zellenrande folgen. Nach M. HEIDENHAlN (1911). 

exoplasmatischen Bildungen und endlich dem Verhalten der Fasern durch aus
gedehnte Untersuchungen hat geben können, eigentlich auf jedes Mesenchym 
paßt. Einen besonders guten Einblick gewährten ihm pathologische Fälle mit 
einem erschöpften, wie ausgespült erscheinenden Knochenmark (aleukämische 
Myelose, myeloische Leukämie), bei denen gewisse Strukturen "in sozusagen 
schematischer Stärke" hervortraten, ohne daß eine Abweichung vom normalen 
Bau vorhanden war. Hiernach bildet die Grundlage des roten aktiven Knochen
marks ausschließlich das zelligfaserige Gerüst. Die Reticulumzellen formen 
mit ihren anastomosierenden Ausläufern ein syncytiales Netzwerk. Die Fibrillen 
sind in das Syncytium eingebettet, und zwar ebenso in die Zellenleiber selbst, 
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welche radiär von Fibrillen durchsetzt oft ein astrocytenartiges Aussehen dar
bieten, wie auch in die Oberfläche der Zellen oder in das Exoplasma. Das 
letztere hebt ORs6s ausdrücklich hervor und seine Befunde stehen so durchaus 
im Einklang mit allem, was wir von der Mesenchymfibrille oder den Gitter
fasern wissen. Auch teilt ORs6s (1. c., S. 49) mit, daß er dieselbe Beschaffenheit 
der Reticulumzellen wie im Knochenmark "auch in anderen Geweben des 
Erwachsenen und des Embryos" hat beobachten können, was uns nach den Er
fahrungen über das Verhalten des Mesenchyms nur selbstverständlich erscheint. 

Es ist natürlich nicht unsere Aufgabe, in eine Schilderung des Knochen
marks einzutreten. Ebenso genügt es für das Reticulum der Lymphknoten 
nachzuweisen, daß es grundsätzlich denselben Bau besitzt wie das des Knochen
marks und unsere Angaben über Natur und Lage der Fibrillen und Fasern, 
die für das Mesenchym als Muttergewebe der Bindesubstanzen allgemein gelten, 
auch am "lymphoretikulären" Gewebe bestätigt werden köunen. Eine kurze 
und durch die in Abb. 415 wiedergegebene Zeichnung vortrefflich gestützte 
Beschreibung des retikulären Gewebes in der Marksubstanz der Lymphknoten 
findet man bei HEIDENHAIN (1911, S. 154u.f.). In bezug auf die wesentlichen 
Punkte, die genugsam besprochen sind, braucht dieses Bild hier nicht eigens 
erläutert zu werden. Hervorheben möchten wir aber, daß gerade das Reti
culum des Lymphknoten durch die Verschiedenheiten, die es im einzelnen in 
bezug auf Maschenweite, Faserstärke und Faserreichtum darbietet, besonders 
geeignet ist, die fließenden Übergänge von einem geradezu undif
ferenzierten mesenchymalen Zellennetz zu einem faserreichen Re
ticulum vor Augen zu führen. In den Keimzentren, wo es sich nach ORs6s 
anscheinend im beständigen Umbau befindet, infolge rapider Zellvermehrung 
vielleicht oft "zersprengt" und dann von neuem hergestellt wird, ist das Reti
culum, nahezu nur zellig und entbehrt fast völlig der Fasern [THOME (1903), 
CIACCIO (1907), ALAGNA (1908), BALABIO (1908), RUSSAKOFF (1908), RÖSSLE 
und YOSHIDA (1909), PLENK (1927)] und das ist nach PLENK (1. c., S. 335) 
"sogar das immer vorhandene, wesentlichste Kennzeichen der Keimzentren" 
natürlich nicht nur der Lymphknoten, sondern auch der Tonsillen und der 
Solitärfollikel. In den übrigen Abschnitten der Lymphknoten begegnet .. man 
schon unter normalen Verhältnissen sehr wechselvollen Bildern, die den Uber
gang vom ursprünglichen zu einem den besonderen Verhältnissen im Lymph
knoten angepaßten Gewebe auf das klarste veranschaulichen. An einem großen 
Untersuchungsmaterial konnte ORs6s (1926) zeigen, wie der Bau der Lymphdrüsen 
bei den verschiedenen Individuen beträchtlich verschieden ist, ebenso die Lymph
knoten der verschiedenen Körpergegenden sich voneinander unterscheiden 
können und noch in ein und derselben Lymphdrüse der feinere Bau des Gerüstes 
Schwankungen unterliegt. Zweifellos ist daran eine gewisse Labilität des Reti
culums schuld, die sich wiederum nach ORs6s wie auch nach RÖSSLE und YOSHIDA 
besonders an krankhaft veränderten Organen erweist, wie denn das Studium 
des retikulären Gewebes und des Mesenchyms überhaupt vom fruchtbaren 
Zusammenarbeiten der normalen und pathologischen Histologie sehr eindring
liche Beispiele darbietet. Dazu kommen je nach den verschiedenen Körper
gegenden auch äußere mechanische Einflüsse, die für einen Lymphknoten der 
Leistenbeuge natürlich andere sind als für einen in der Tiefe des Körpers ge
legenen. Und schließlich muß man auch auf Unterschiede aufmerksam sein, 
die in der Konstitution der Person begründet sind, wenn man erfährt, daß der 
Lymphknoten eines Kindes einmal größeren Faserreichtum besitzen kann als 
der eines Mannes [ORs6s (1. c., S. 21)]. 

Diese Betrachtung führt zu dem Ergebnis, daß es nicht angeht, 
dem lymphoretikulären Gewebe eine Sonderstellung zuzuweisen. 

40* 
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Die Unterschiede im einzelnen verschwinden vor der Tatsache, daß das reti
kuläre Gewebe auch in seiner Abwandlung als lymphadenoides Reticulum recht 
verschiedenartig und wandlungsfähig sich erweist. Mit Recht betont ORs6s 
(1927), daß die Unterschiede zwischen dem Reticulum der Lymphknoten und 
dem des Knochenmarks sich erklären lassen, wenn man die geschützte Lage 
des letzteren, die Unmöglichkeit beträchtlicher Volumschwankungen des 
Knochenmarks im ganzen im Gegensatz zu den mechanischen Verhältnissen 
eines Lymphknotens in Betracht zieht. 

Auf die Verwandtschaft der Fettorgane mit dem Lymphknoten ebenso wie mit dem 
Knochenmark hinzuweisen ist nützlich, um die Zusammengehörigkeit der retikulo·endo
thelialen Organe immer wieder zu betonen. Die Regeneration von Lymphknoten aus Fett
läppchen, welche zufolge diesen Untersuchungsergebnissen WASSERMANN" (1926) für wahr
scheinlich erklärt werden konnte, hatte damals ORs6s, wie wir glauben, bereits recht deutlich 
gezeigt (1. c. s. seine Abb. 70a "Lymphknotenregeneration in einem Gefäßwinkel des peri
nodulären Fettgewebes"). 

Es würde nur eine Wiederholung des Gesagten bedeuten, wollten wir auch 
noch das Reticulum der Milz hinsichtlich der allgemeinen Gesichtspunkte näher 
betrachten. Wir dürfen auf die Darstellung verweisen, die über den Bau der 
Milz in diesem Handbuch durch A. HARTMANN gegeben wird. 

Zum Schluß sei noch bemerkt, daß die Schilderung des retikulären Gewebes 
auch in bezug auf seine allgemeinen Merkmale hier nicht vollständig gegeben 
worden ist. Das Vorhandensein von Fibrillenbündeln mit ausgesprochen kol
lagenem Charakter, das SCHAFFER in seinem Lehrbuch erwähnt, sowie die An
wesenheit elastischer Fasern und glatter Muskelzellen blieben vorerst unerwähnt 
und werden in den betreffenden späteren Abschnitten der Darstellung einge
gliedert. 

e) Das fibrilläre Bindegewebe. 

a) Kollagene Faser- und Mesenchymfibrille. 

Daß das kollagene oder fibrilläre Bindegewebe auf dem Boden des mesenchy
malen fibrillenführenden Reticulums, das man als die embryonale Form des 
Bindegewebes (Gallertgewebe) bezeichnet, entsteht, das ist allgemein anerkannt 
und diese genetischen Beziehungen bedürfen keiner Besprechung. Die Über
einstimmung zwischen retikulärem Gewebe und der Vorstufe des "weißen 
fibrösen" Gewebes dargetan zu haben, ist namentlich ein Verdienst von MALL 
(1902, S. 352u.f.). Die enorme Entwicklung kollagener Fibrillen drängt die 
Zellen auseinander und läßt sie zurücktreten, und bringt auch die intercellulären 
Safträume des Mesenchymreticulums mehr oder weniger vollständig zum Ver
schwinden. Auch die im Reticulum frei zutage liegenden Exoplasmen, die V or
stufen der echten Grundsubstanzen, sind dann nicht mehr zu sehen. 

Die Beziehung zwischen Mesenchym und fibrillärem Bindegewebe läßt sich 
nicht nur an der Hand der Embryonalenentwicklung zeigen, sondern sie geht 
auch daraus hervor, daß überall, wo ein Reticulumbesteht, im Knochenmark, 
den Lymphknoten, der Milz usw. nicht nur regelmäßig kollagene Fasern neben 
jenen primären Mesenchymfasern vorhanden sind, sondern auch die Bereitschaft 
zur Umwandlung in fibrilläres Bindegewebe im Alter und unter pathologischen 
Verhältnissen sich geltend macht [Induration, Sklerose der Pathologen s. RÖSSLE 
und YOSHIDA sowie ORs6s für das Reticulum der Lymphknoten, ORs6s für das 
des Knochenmarks, RUGANI (1928) für das der Gaumen- und Rachenmandeln]. 
Es kann aber auch schon der wiederholt betonte und seit jeher bekannte konti
nuierliche Zusammenhang eines mesenchymalen Reticulums mit dem fibrillären 
Gewebe z. B. der Kapsel des Lymphknotens als Beweis für die nahe Beziehung 
zwischen den beiden Geweben, dem mehr ursprünglichen und dem in bezug 



Beschreibender Teil. 629 

auf die Fibrillenbildung weiter fortgeschrittenen, herangezogen werden. Auf 
die Möglichkeit der Rückverwandlung des fibrillären in retikuläres Gewebe 
wurde oben bereits hingewiesen. 

Da wir von der Bildung der Differenzierungsprodukte zu sprechen haben, 
und also hier von der Bildung der Faser des kollagenen Bindegewebes, so ist 
unsere Grundfrage, ob die bisher über die Art der Entstehung 
von Mesenchymfibrillen ermittelten Tatsachen - Zurückführung auf 
ein intracelluläres oder wenigstens in den Exoplasmen gelegenes feinstes Netz
werk und dauernde intracelluläre Lage wenigstens insofern, als wir auch die 
Exoplasmen noch zur Zelle rechnen dürfen - ob diese Tatsachen auf die 
Bildung der kollagenen Fibrillen übertragen werden dürfen. 

Diese Frage anzugreifen und aufzuklären, soweit es möglich ist, das erscheint 
uns als die Hauptaufgabe einer allgemein-histologischen Untersuchung. 

Bis zu einem gewissen Grade, nämlich für die frühe Entwicklung des fibril
lären Bindegewebes ließe sie sich bündig beantworten, wenn die Mesenchym
fibrille als die direkte Vorstufe der kollagenen Fibrille angesehen werden dürfte. 
Daher erscheint uns als eine der wichtigsten Voraussetzungen unserer Unter
suchung die Frage nach den etwaigen genetischen Beziehungen 
zwischen der primären Mesenchymfibrille und der kollagenen. 

Eine Ablehnung der unmittelbaren genetischen Beziehungen könnte man 
aus der Arbeit von ERIK MÜLLER (1912) über "ein faseriges Stützgewebe" 
bei Selachierembryonen herauslesen. MÜLLER kam zu Befunden, die sich den 
oben erwähnten von TELLo, welche das embryonale Stützgewebe der Säuge
tiere betreffen, im großen und ganzen zur Seite stellen lassen. Er meinte aber 
(S. 12), daß seine Fasern, die wir nicht anders denn als gewöhnliche Silber
fibrillen bezeichnen können, nichts mit den von BOLL, ROLLET, LWOFF, FLEM
MING, SPULER, GOLOWINSKY und MEVES beschriebenen Bildungen zu tun haben, 
was so viel heißt, daß sie eben mit embryonalen Bindegewebsfasern nichts zu 
tun hätten. Die Gründe für MÜLLERS so ablehnende Haltung erscheinen indessen 
merkwürdig, wenn er erklärt, die Fasern von FLEMMING sollen (nach MEvEs) 
zu den Mitochondrien gehören, die von SPULER, von denen wir heute sagen 
dürfen, daß sie den Silberfibrillen sicher entsprechen, seien gleichfalls "innere 
Zellstrukturen" und wenn er erklärt, die präkollagenen Fasern von GOLOWINSKY, 
MERKEL und MEvEs ließen sich durch Eisenhämatoxylin färben und seien den 
sog. MALLORYSchen Fasern "homolog", während er der Überzeugung ist, daß 
sich seine Fasern nicht nach MALLORY färben ließen. Es geht aber aus 
seinen Angaben nicht hervor, ob auch Versuche nach dieser Richtung gemacht 
worden sind, die natürlich auch die Anwendung verschiedener Fixierungsflüssig
keiten zur Voraussetzung hätten. Die Aussage, daß seine Fasern mit den kol
lagenen "keine Vergleichspunkte" darbieten, kann nicht als abschließendes 
Urteil betrachtet werden und die Möglichkeit, daß die definitiven Bindegewebs
fasern aus den von ihm beobachteten Netzen hervorgehen, stellt MÜLLER schließ
lich auch nicht in Abrede. 

MALLORYS (1903) "Fibroglia fibrils", "auffallend feine Faserstrukturen", die sich mit 
seiner Färbung an Stellen offenbar verstärkter Faserbildung so im Corium, im Perichon
drium des Embryos, in den Capillarwänden und in der Membrana propria verschiedener 
Drüsen, aber auch im Granulationsgewebe und in Geschwülsten darstellen ließen, sind, 
wie wir heute sagen können, nicht etwa eigenartige Fasern oder eigenartige Vorstufen 
der kollagenen Fibrillen, sondern eben Silberfibrillen und junge kollagene Fasern. Das 
haben u. a. namentlich COCA (1906) und KRAUSPE (1922) betont, der für die Mesenchym
fibrille die Bezeichnung "Urfibrille" verwendete. 

TELLO (1. c.) glaubte sich mit der Angabe bescheiden zu müssen, daß eine 
Beziehung der von ihm ausschließlich mittels der Silberimprägnierung dar
gestellten Fasern zu den später auftretenden kollagenen Fibrillen nicht 
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nachweisbar sei. Wenn die letzteren beim Säugerembryo hervorzutreten be
ginnen, scheinen die argyrophilen Netze nicht mehr in der ursprünglichen Form 

Abb. 416. Schnitt durch einen Intercostalraum mit Muskeln (m), intermuskulärem Bindegewebe (B) 
und Perichondrium (P) eines Rinderembryo von 195 mm Länge. Färbung nach VAN ,GIEBON. 

v Gefäße. Nach S. ALFEJEW (1926). 

Abb. 417. Schnitt von demselben Block wie Schnitt der Abb. 416. Aber zuerst mit Silber imprägniert, 
d ann nach VAN GIEBON gefärbt. Im intermuskulären Bindegewebe (F), wo noch keine kollagenen 
Fasern nachweisbar sind (Abb. 416), reichliche Netzwerke von Silberfibrillen. Nach S. ALFEJEW (1926). 

vorhanden zu sein. Jedoch war darüber schon deswegen keine Sicherheit zu 
erlangen, weil die Sichtbarmachung der beiderlei Fibrillen ein methodisches 
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Vorgehen verlangt, das TELLO nicht benützt hat. Dennoch neigt TELLo zu 
der Annahme, daß seine sich wie die der Neuroblasten verhaltenden Fibrillen 
- es sind Mesenchymfibrillen - Vorläufer der kollagenen seien. 

Gegenüber diesem zurückhaltenden Urteil geht die Meinung der Mehrzahl 
der Autoren entschieden dahin, daß die argyrophilen Fasern als präkollagene 
zu bezeichnen sind. Über Anhaltspunkte, welche für die stoffliche Eigenart 
der Silberfibrillen ins Treffen geführt werden, haben wir gesprochen. Sie 
erscheinen nicht stichhaltig. Wir sind, wenn wir die Silberfasern für die Vor
läufer der kollagenen halten wollen, auf morphologische Befunde angewiesen 
(Abb. 416, 417). Was die gröberen Silberfasern betrifft, so gleichen sie in 
ihrer erwähnten fibrillären Zusammensetzung bereits den kollagenen. Beide 
Fasern treten nicht nur nacheinander auf, sondern kommen nebeneinander 
vor. Da auch Bindegewebsfärbungen wie die MALLoRysche, aber auch die 
v AN GIEsoNsche und die HEIDENHAINsche Azanfärbung bereits die Silber
fasern im spezifischen Farbton, wenn auch schwächer als die kollagenen her
vortreten lassen (Abb. 409, S. 614) und da, wie LAGUESSE (1921) betont und 
wie leicht zu zeigen ist, bei MALLoRy-Färbung alle Übergänge der Blaufärbung 
beobachtet werden, so muß die seit MALL eingebürgerte Auffassung, daß die 
kollagene Bindegewebsfibrille im Anschluß an ihre eigentliche Bildung eine 
Periode der Reifung durchmacht, gewiß berechtigt erscheinen. 

RANKE (1913, 1914) hat diese Auffassung zu der bestimmteren Vorstellung 
verdichtet, daß die Silberfibrille durch chemische Differenzierung und "Imprä
gnation" zur kollagenen oder elastischen Fibrille fortgebildet würde. Für die 
Rückverwandlung differenzierter Fibrillen in Silberfibrillen nahm er dement
sprechend Resorptions- oder Desimprägnationsvorgänge an. Auch für HUECK 
(1916) sind die kollagenen und elastischen Fasern verschiedene Differenzierungs
produkte der ektoplasmatischen Fibrillen. ALFEJEW (1926, S. 160) ist gleich
falls für den direkten Übergang der Silberfasern in kollagene eingetreten. Er 
meint wie PLENK, daß sie dabei die Eigenschaft der Silberimprägnation einbüßen 
und sich "im Gegenteil mit gewöhnlichen Bindegewebsfärbmethoden" dar
stellen lassen. Aber seine Meinung (1. c., S. 159), daß die Silberfibrillen bei 
Anwendung gewöhnlicher Färbungen stets völlig unsichtbar bleiben, ist sicher 
nicht richtig. 

Es kann also die Wahrscheinlichkeit, daß die Silberfibrillen 
als die unreifen Vorstufen der kollagenen zu betrachten sind, 
sicher zugegeben werden. Tatsachen, welche für das Gegenteil sprechen 
würden, daß die kollagene Faser eine neue neben der Silberfibrille entstehende 
oder gar nach ihrem Verschwinden erst auftretende Bildung wäre, sind niemals 
bekannt geworden. 

Wenn wir die Anschauung von der Reifung und einer stofflichen Umwandlung 
der Silberfibrillen in kollagene nicht ohne einen gewissen Vorbehalt einräumen 
können, so veranlaßt uns dazu die offenkundige Schwäche aller Aussagen, die 
eine stoffliche Eigenart der Silberfibrille behaupten (s. oben S. 622). Man 
kann keine entscheidenden Einwände dagegen vorbringen, wenn 
die Silberfibrille geradezu als die jugendliche kollagene be
zeichnet und nur Wachstum und Zusammenschluß der Elemente 
zu gröberen Bündeln in Betracht gezogen werden. Wenn die stoff
liche Eigenart der Silberfibrille nicht erwiesen, die "Silberreaktion" , obwohl 
dies PLENK (1927, S. 324) meint, vertreten zu können, doch nicht "spezifisch" 
für den unreifen Zustand ist, andererseits bereits die Silberfibrille dieselben 
Farbreaktionen gibt wie die kollagene, so erscheint es wirklich ungezwungener 
auf den angenommenen Vorgang der "Reifung" kein großes Gewicht zu legen, 
bis man nicht einwandfreie Belege dafür namhaft machen kann. Zugunsten 
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der Auffassung, daß auch die feinsten Fäserchen bereits kollagener Natur sein 
können, läßt sich auch die Vermehrung der Fibrillen im ausgebildeten lockeren 
Bindegewebe namhaft machen. Dort findet man nach PLENK (1. c., S. 377) "so 
gut wie niemals, nur äußerst selten Stellen, die silbergeschwärzte Fasern auf
weisen, obwohl man an Rißstellen oft Lamellen mit feinsten Faserstrukturen 
beobachten kann". Für das ausgebildete Bindegewebe muß man daher nach 
PLENK eine direkte Entstehung der kollagenen Fibrille ohne die Vorstufe der 
Silberfibrille zugeben. Das heißt also, daß später schon die feinsten Fasern 
sogleich als kollagene anzusprechen sind. Der Unterschied müßte aber gar nicht 
die Fibrillen selbst betreffen, sondern es könnte auch an der Beschaffenheit 
der Grundsubstanz liegen, daß sich später die Silberimprägnation nicht mehr 
anwenden läßt. So ist die Einräumung der unmittelbaren Entstehung der 
kollagenen Fibrille im späteren Bindegewebe ein Grund mehr, die "Reifung" 
nicht für allzu wichtig zu n<;)hmen und man muß die Möglichkeit im Auge be
halten, daß die späteren Veränderungen mehr die Grundsubstanzen betreffen 
als die Fasern, wie wir doch auch bei der Bildung von Knorpel und Knochen 
wesentliche stoffliche Differenzierungsvorgänge in den Grundsubstanzen ab
laufen sehen, welche auf die Beschaffenheit der Fasern zurückwirken. 

Die erste Frage, die wir gestellt haben, läßt sich abschließend 
mit größter Wahrscheinlichkeit beantworten: Die Silberfibrillen 
können als die Vorstufen der kollagenen betrachtet werden, wenn 
zwischen beiden überhaupt ein wesentlicher stofflicher Unter
schied besteht. Daher ist auch für die kollagene Faser, soweit es sich um 
die früheste Bildung im Mesenchym und um die Ausdifferenzierung einzelner 
Bündel im retikulären Gewebe handelt, keine andere Auffassung über ihr Ver
hältnis zum zelligen Reticulum möglich als die für die Mesenchymfibrille ver
tretene: Die kollagenen Fasern gehen auf die Fibrillen zurück, die 
intracellulär entstehen, sei es, daß sie im Endoplasma der Mesen
chymzelle oder in ihren exoplasmatischen Bildungen zuerst her
vortreten. Auch wer die Lage im Exoplasma bereits als extracellulär auffaßt, 
wie beispielsweise PLENK, müßte, da Silberfibrillen ebenso auch im Zellenleib 
in unmittelbarer Umgebung des Kerns gezeigt werden können, eine sowohl 
intra- wie extracelluläre Bildung zu geben. In bezug auf die erste Ent
stehung auch der kollagenen Fibrillen hat der alte Streit um 
extra- oder intracelluläre Bildung also keine Berechtigung mehr. 

ß) Kollagene Faser und Grundsubstanz. 

Diese Anschauung, die wir auf die erste Entstehung einschränken, muß aber 
erweitert werden, da sie in dieser einfachen Form den formalen Unterschieden 
bei der Bindegewebsbildung an verschiedenen Orten und zu verschiedenen 
Zeiten sicher nicht gerecht wird und auch nicht auf jede Neubildung von Fibrillen 
in einem ausgebildeten Bindegewebe sich anwenden läßt. 

Damit wir uns gegenüber den verschiedenen Arten der Entstehung 
des fibrillären Bindegewebes, des lockeren, lamellären und des straffen 
zurechtzufinden, müssen wir an das Ergebnis anknüpfen, das wir über die 
Herkunft der Grundsubstanzen gewonnen haben (s. S. 619, Abb. 413). Es 
konnte gezeigt werden, daß diese aus den Exoplasmen hervorgehen und zunächst, 
gleichviel wie sie weiterhin stofflich und in ihrer Zustandsform verändert werden, 
nichts anderes sind als selbständig gewordene Exoplasmen. Bei dieser Fest
stellung konnten wir uns ebenso auf SCHAFFERS Knorpelstudien wie auf A. HART
MANNs Darstellung der Bindegewebsknochenentwicklung berufen. Wir haben 
ferner gesehen, wie Abscheidung von Exoplasmen und ihre Loslösung von der 
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Gesamtzelle, deren endoplasmatischer Teil als Knorpelzelle, Osteoblast oder 
auch, wie wir jetzt hinzufügen, als Fibroblast zurückbleibt, zeitlich offenbar 
sehr verschieden in die Fibrillenbildung eingreifen. So kann es kommen. daß 

Abb.418. Aus dem Tangentialsohnitt durch das 
subcutane Gewebe eines Torpedoembryo von 
33 mm Länge. Man sieht hier nur ein Netz von 
miteinander anastomosierenden Zellen. Nur in 
der Umgebung der Kerne ein dichteres granulier
tes, mit Safranin färbbares Cytoplasma, Endo
plasma (en); der übrige Teil des Zellkörpers 

und die Fortsätze sind exoplasmatisch (ex). 
Nach E. LAGUESSE (1914) . 

Abb. 420. Torpedoembryo von 26 mm Länge. Lamelle 
aus dem suboutanen Bindegewebe. Man erkennt den 
Zusammenhang der endoplasmatisehen Zellenleiber 
mit den exoplasmatischen Lamellen, in denen die 

Fasern verlaufen. Nach E. LAGUESSE (1914). 

11 
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Abb. 419. Mesenohymzelle aus dem Unt.erhaut
gewebe eines 33 rom langen Torpedoembryo in der 
Ausbildung der Lamelle begriffen; n Kern, en 
Endoplasma, ex Exoplasma. Eisenhämat.oxylin
färbung (24 Stunden) ohne Differenzierung. 

Naoh E. LAGUESSE (1.914) -

Abb. 421. Drei Zellterritorien aus demselben 
Schnitt wie bei Abb. 420. 

Nach E. LAGUESSE (1914). 

im Verhältnis zu den Zellen mächtige, exoplasmatische Bildungen mit der Diffe
renzierung von Fibrillen betraut sind. Es kommt zu Bindegewebsanlagen, bei 
denen es schließlich ein Streit um Worte wäre, ob man die vom eigentlichen 
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Zellenleibe der Fibroblasten verschiedenen Substanzen noch Exoplasmen oder 
schon Grundsubstanzen nennen will. 

Für diese Art der Bindegewebsbildung soll uns das subcutane lamelläre 
Bindegewebe der Selachierembryonen (Torpedo) als Beispiel dienen, dessen 
"blätterteigartigen" Bau LAGUESSE (1914) genau geschildert hat (Abb. 418 
bis 422). Dabei werden wir uns an einem anderen Objekt noch einmal von 
der Richtigkeit unserer Gesamtauffassung überzeugen können. Dieses Binde
gewebe bildet mit seinen schleierartigen, vielfach durchbrochenen Lamellen 
eine Art von Fachwerk der Subcutis, dessen Räume im Leben von Gewebs
flüssigkeit erfüllt sind. Die Substanz der Lamellen erscheint fast homogen 

Abb. 422. Lamelle aus dem subcutanen Gewebe eines 33 mm langen Torpedoembryo, Aufsicht. 
In der Umgebung des Kerns das granuläre Exoplasma (ex), in der exoplasmatischen JJamelle Fibrillen 
(fi) verschiedener Stärke, die Lamelle ist mehrfach durchbrochen (f). Färbung wie bei Abb. 419. 

Nach E. JJAGUESSE (1914). 

("amorphe" Substanz) und färbt sich nur schwach. LAGUESSE (1. c., S. 100) 
meint, die Lamellensubstanz ihrer Farbreaktionen wegen präkollagen nennen 
zu dürfen. Wir verzeichnen diese Auffassung, weil sie ein Zeugnis mehr für 
die Unsicherheit unserer stofflichen Begriffe ist, auf die wir oben bei der Er
örterung ihrer Berechtigung in bezug auf die Fasern bereits hingewiesen haben 
(S. 623) . Die Zellen sitzen nach der ausdrücklichen Angabe von LAGUESSE 
den Lamellen auf (S. 100: "a la surface des lamelles s'etalent partout des cellules 
conjunctives aplaties"). Ihre zahlreichen Fortsätze verlieren sich in der "amor
phen Grundsubstanz". Nur benachbarte aus einer nicht lange zurückliegenden 
Teilung hervorgegangene Zellen erreichen einander mit ihren Ausläufern. 
Was die Bildung der Exoplasmen und besonders die Bildung der Fasern betrifft, 
die in den Lamellen liegen, von denen die feinsten aber auch in das granulierte 
Cytoplasma sich fortsetzen (1. c., S. 105), so könnten wir die bisherigen Angaben 
Schritt für Schritt durch Belege aus dieser Arbeit von LAGUESSE stützen. Hier 
aber kommt es uns darauf an zu zeigen, wie dieselben Lamellen im erwachsenen 
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Gewebe geradezu selbständig werden, da die Zellen ihnen gegenüber mit ihrem 
sehr klein gewordenen Leib ganz zurücktreten. Die den Lamellen anliegenden 
Kerne sehen jetzt meistens wie nackt aus. Es wird also ein Zustand erreicht, 
bei dem es nicht mehr zulässig wäre, die ausgedehnten Lamellen den Kernen 
mit ihrem kaum nachweisbaren Oytoplasma als Anhängsel zuzuteilen. Das wäre 
in der Tat eine nicht mehr zulässige Erweiterung des Zellbegriffes. Von wann 
ab dieser Zustand bei Torpedo erreicht ist, kann man nicht genau sagen. 
Uns geht lediglich an, daß keine Berechtigung gegeben ist, die Fibrillenbildung 
auf das Stadium zu beschränken, in dem die Endoplasmazelle noch glOß genug 
ist und mit ihren Ausläufern deutlich genug im Zusammenhang mit den Lamellen 
steht, daß man die letzteren als ihre Exoplasmen bezeichnen darf. Die Fibrillen
bildung in den Lamellen wird - in dieser Auffassung machen uns später heran
zuziehende Erfahrungen sicher - auch dann noch möglich sein, wenn die Lamellen 
gegenüber den Zellen als Grundsubstanzlamellen selbständig geworden sind. 
Wir sind zu dem Schluß berechtigt, daß die Fibrillenbildung 
ebenso wie sie innerhalb des Endoplasmas und im Exoplasma 
beginnt, in der von den Zellen gelösten Grundsubstanz gleich
falls möglich ist und sich vielfach dort vollziehen wird. Wer nur 
die letztere Art der Bindegewebsfibrillenbildung beachtet, wird sie für extra
cellulär halten. Die Gesamtheit der Erfahrungen gebietet aber, die verschiedenen 
Abstufungen der Fibrillenbildung von der intracellulären über die exoplasmatische 
bis zur Bildung von Grundsubstanzfasern in Betracht zu ziehen. Welcher 
umfassenden Theorie die in einander übergehenden Bildungsarten untergeordnet 
werden können, ist doch wohl eine Frage, die gegenüber den tatsächlichen 
Verhältnissen erst in zweiter Linie steht. Jedenfalls ist es nicht richtig, bei einem 
Rückblick auf die geschichtlichen Theorien der Bindegewebsentstehung, wie 
das manchmal geschieht, den gegenwärtigen Stand unseres Wissens zugunsten 
der extracellulären Fibrillenbildung allein auszudeuten oder gar anzugeben, 
daß man jetzt die Entstehung der Fibrillen "aus der Intercellularsubstanz mehr 
oder weniger unabhängig von den Zellen" annehmen könne. Mit diesen Worten 
schließt in seiner vorzüglichen Arbeit über die Morphologie und Histogenese 
der intraperitonealen Verwachsungen A. WERESCHINSKI (1925, S. 83) die 
Erörterungen über die verschiedenen Meinungen zur Bindegewebsentwicklung 
ab und wir greifen seine Worte heraus, weil sie uns typisch für das Bestreben 
erscheinen, jetzt wieder eine kurze Formel zu finden und eine Lehrmeinung 
zu prägen. Das geht nicht an, weil die Tatsachen sich einer einseitigen Auf
fassung nicht fügen. Übrigens krankt eine Aussage wie die angeführte auch an 
dem Mangel einer klaren Bestimmung des Begriffes der Intercellularsubstanzen. 
Diesen allzu unbestimmten Ausdruck sollte man gar nicht gebrauchen, sondern 
neben und zwischen den Zellen die Grundsubstanz (etwa dafür auch Kittsubstanz 
und Bindemittel) und die Fibrillen· einerseits und die Intercellularflüssigkeit 
oder Gewebslymphe andererseits auseinanderhalten. 

Keine Rede kann davon sein, daß die spätere Fibrillenbildung in einer 
Grundsubstanz ein anderer Vorgang wäre als die früheste. Ein Standpunkt 
wie er von NAGEOTTE (1916,1917) vertreten wird, daß die Zellen nur Flüssigkeit 
ausscheiden und aus dieser die Fibrillen hervorgehen, wird durch Beobachtungen 
wie die von LAGUESSE entkräftet. Es erscheint, wie gesagt, besonders wichtig, 
mit diesem Autor die feste amorphe Substanz der Lamellen von der Inter
cellularflüssigkeit streng zu trennen. Diese hat direkt nichts mit der Fibrillen
bildung zu tun. 

Natürlich müssen wir, wie schon öfters hervorgehoben, mit der ver
schiedenen physikalischen Beschaffenheit der Grundsubstanz rechnen. Im 
lamelllären Bindegewebe des Torpedoembryo stehen die Grundsubstanzlagen 
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mit einer Dicke von 1/5 _1/10 fJ, und weniger dem Durchmesser von Micellen 
nahe und befinden sich, wofür ihre mannigfachen Durchbrechungen nach LAGUESSE 
ein Zeugnis zu sein scheinen, an der Grenze des molekularen Gleichgewichtes. 
Trotzdem müssen sie, wie ihre Anpassung an die wechselnden Spannungsver
hältnisse beweist, wohl dank ihres fibrillären Gerüstes eine im Verhältnis 
zu ihrer Dicke beträchtliche Widerstandskraft besitzen. Wir können es aber 
gut verstehen, daß solche Bildungen leicht der Auflösung verfallen und daß 
ihre Erhaltung von der Zusammensetzung der Intercellularflüssigkeit nicht 
minder abhängt wie von ihrem eigenen Zustand. LAGUESSE (1. c., S. 90) erwähnt, 
daß er im Bindegewebe der erwachsenen Ratte das Verschwinden der Grund
substanzlamellen beim Ödem festgestellt habe. Wenn die Grundsubstanz nicht 
in Lamellenform abgeschieden wird, sondern in dickeren Lagen, mag ihre Ver
flüssigung ebenso wie ihre Verfestigung gleichfalls vorkommen. 

Die Lage der Zellen an einer Seite der Lamellen, die LAGUESSE hervorhebt, 
beweist, daß die Exoplasmabildung durch irgendwelche Einflüsse 
einseitig gerichtet sein kann. Nimmt man hinzu, daß der Vorgang der 
Fibrillenbildung keineswegs so langsam abzulaufen braucht wie im Subcutaneum 
des Torpedoembryo, so wird man auch Fälle verstehen, die in ihrer außergewöhn
lichen Art sich den übrigen Erfahrungen über Bindegewebsbildung bisher haben 
schwer einordnen lassen. Die Entstehung der Faserscheiden der Chorda dor
salis der Neunaugenlarven, wie sie v. EBNER zuerst beschrieben hat, ist ein 
solcher äußerster Fall, auf den sich SCHAFFER in seinem Lehrbuch bezieht. Ab
gesehen von den ersten Stadien, auf denen bei jungen Larven die Chordazellen 
zunächst nur von einer elastischen Membran umgeben sind, bemerkt man während 
des Entwicklungsvorgangs keine "Grundsubstanz", sondern nach außen von 
den Zellen sogleich die bestimmt angeordneten kollagenen Fasern der Scheide. 
Gewiß hat SCHAFFER ganz recht, wenn er durch ein solches Beispiel "mit Sicher
heit eine sekundäre Entstehung dieser Bildungen auch ohne Kontakt mit den 
Bildungszellen" für nachgewiesen hält. Hier kommt eine intracelluläre Ent
stehung der Fibrillen gar nicht in Betracht und auch keine während der Fibrillen
bildung der Beobachtung zugängliche Abscheidung von Exoplasmen, sondern 
hier hängt die Hervorbringung einer Grundsubstanz zeitlich Init der außer
ordentlich starken Faserbildung so eng zusammen, daß der Vorgang sich unter 
dem Bilde einer Faserentstehung außerhalb der Zellen darstellt. Er muß aber 
schon deshalb formal ein anderer sein als die Bindegewebsbildung aus einem 
Zellennetz heraus, weil hier Epithelzellen im geschlossenen Verbande als Fibro
blasten arbeiten ebenso, wie nach KASCHKAROFF (1913) die cuticulären Bildungen 
der Epithelzellen besonders bei Arthropoden und Würmern als eine epitheliale 
Grundsubstanz mit faserigen Strukturen, STUDNICKA würde sagen, als eine 
dem Exoplasma gleichzustellende Cuticula, aufgefaßt werden können. Im 
Widerspruch mit den sonstigen Erfahrungen über die Bindegewebsentwicklung 
steht auch die Genese der Chordafaserscheide bei den Cyclostomen und Fischen 
nicht. Die bei den verschiedenen Arten vorkommenden Differenzierungs
leistungen der Chordazellen scheinen im Gegenteil sehr aufschlußreich für 
gewisse auch hier behandelte grundsätzlich wichtige Gesichtspunkte zur Ent
stehung von Grundsubstanz und Fibrillen. Das hat v. EBNER (1895a, b, c; 
1896&, b) beim Vergleich der Chorda von Cyclostomen und Fischen Init der 
des Am.phioxus bereits klar erkannt und ausgesprochen. v. EBNER kam zum 
Schlusse, daß die Chorda der Knochenfische in gewissem Sinne Charaktere von 
Bindesubstanzen und Epithelien vereinige und dadurch in anschaulicher Weise 
das Vergebliche des Bemühens darlege, einen fundamentalen Gegensatz zwischen 
Epithel und Bindegewebe festzustellen. v. EBNERs Standpunkt wird auch 
von PATZELT (1925) vertreten und es drückt sich darin genau dieselbe 
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Auffassung aus, die uns leitete, als wir vom Epithel mit seinen Tonofibrillen 
ausgehend über das Schmelzpulpagewebe zum Bindegewebe überleiteten. Die 
vergleichende Histogenese der Chorda und ihrer Scheiden würde andere Sonder
fälle darbieten, welche dasselbe beweisen können wie das von uns herangezogene 
Beispiel. 

In ähn4,cher Weise wie bei der Entstehung gewisser Chordascheiden kann 
die Bildung exoplasmatischer Zwischenschichten im embryonalen Sehnen
gewe be der Beobachtung entzogen sein, weil die Mesenchymzellen einen kom
pakten Verband darstellen. Die jungen Bindegewebsfibrillen scheinen dann 
an der Oberfläche der Zellen frei in den intercellulären Lücken gelegen zu sein. 
Wir können auf Grund unserer sonstigen Erfahrungen uns nur vorstellen, daß 
auch an der Oberfläche der Sehnenbildungszellen nicht nur Fibrillen, sondern 
zugleich eine Grundsubstanz entsteht. Auf den Bildern von MEvEs (1910) sieht 
man von einer solchen allerdings nichts, aber erstens ist der negative Befund bei 
der hervorgehobenen Hinfälligkeit dieser Bildungen nicht ausschlaggebend und 
zweitens könnte bei der embryonalen Sehne eine ähnliche Modifikation des 
Bildungsvorganges vorliegen wie bei der Chordascheide der Neunaugen, nämlich 
eine sukzessive zugleich mit der Fibrillenbildung voranschreitende Abscheidung 
von Grundsubstanz in spärlicher Menge. Auch hierdurch könnte die Bildung 
und Anwesenheit von Exoplasmen und von Grundsubstanz verschleiert sein. 
Damit müssen wir rechnen und wir brauchen unsere allgemeine, an der Hand 
eines Typus der Bindegewebsbildung wie des lamellären, gewonnene Vorstellung 
nicht aufzugeben, wenn nicht überall mit derselben Deutlichkeit FLEMMINGs 
Hauptbestandteile des Bindegewebes: Zellen, Fasern und eine sie umhüllende 
Grundsubstanz, und zwar eine von der Gewebsflüssigkeit wohl zu unterscheidende, 
auf die Zellen bzw. das Syncytium zurückgehende Grundsubstanz nebeneinander 
beobachtet werden können. 

y) Bindegewebsneubildung unter pathologischen und 
experimen teIlen Bedingungen. 

Unsere Vorstellung über die Bindegewebsbildung kann noch an der Neu
bildung fibrillären Bindegewebes unter pathologischen Verhältnissen nach
geprüft werden. Das muß fast überflüssig erscheinen, wenn man bedenkt, daß 
das Granulationsgewebe der Pathologen, das sowohl bei der Wundheilung wie 
bei der Entzündung auftritt und auf das die Bindegewebsbildung in diesen Fällen 
zurückgeführt werden muß, in seinem zellig retikulären Teil nichts anderes ist 
als aus den Mesenchymreserven des Körpers hervorgehendes Bildungsmaterial. 
Insofern aber gleicht das Granulationsgewebe nicht schlechtweg dem Mesenc)lym 
als solchem, als bei ihm zugleich mit der Ausbreitung eines Zellennetzes auch 
eine lebhafte Gefäßneubildung bekanritlich stattfindet, weshalb man das Granu
lationsgewebe als Ganzes eher einem retikuloendothelialen Organ als dem bloßen 
Mesenchym an die Seite stellen muß (WASSERMANN (1926)]. Wenn schließlich 
aus dem Granulationsgewebe eine fibrillärbindegewebige Narbe hervorgeht, 
dann wird dieser Endzustand erst unter einer Rückbildung des Gefäßsystems 
erreicht, das mit dem Granulationsgewebe entstanden war. Die Bindegewebs
bildung aus einem Granulationsgewebe heraus ist mithin im Vergleich zu der 
normalen Histogenese eine indirekte und ist der bindegewebigen Entartung 
eines retikuloendothelialen Organs sehr ähnlich. 

Die Bildung von Bindegewebsfasern unter pathologischen Verhältnissen ist 
bislang nur selten bis in die Einzelheiten verfolgt worden. 

Die Fibrillen, welche D'ANTONA (1914) bei der Aortensklerose darstellen 
konnte, sind Silberfibrillen, die der Autor in Übereinstimmung mit unseren 
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histogenetischen Auffassungen für ein frühes Entwicklungsstadium der Reti
culinfasern wie auch der kollagenen und elastischen hält. 

Die beiden Autoren, welche bei der Frage der pathologischen Neubildung 
der Fibrillen zunächst in Betracht kommen, nämlich BAITSELL (1915-1916, 
1921) und HERTzLER (1915) sind allerdings zu Ergebnissen gekommen, die sich 
mit den aus der normalen Histogenese abgeleiteten Vorstellungen, nicht ver
einigen lassen. Der Letztgenannte untersuchte die intraperitonealen Verwach
sungen beim Hunde und hielt die Fasern, die dabei entstehen, für Produkte 
des Fibrins. Er meinte daher, die Faserbildung sei unabhängig von den Zellen 
und lasse sich der Blutgerinnung vergleichen, ein Standpunkt, der etwa dem 
NAGEOTTEB entspricht. BAITSELL kam beim Studium der Faserbildung während 
der Wundheilung an der Froschhaut gleichfalls zu dem Ergebnis, daß die kol
lagenen Fasern aus dem Fibringerinnsel hervorgehen. Diese Anschauung mag 
um so bestechender erscheinen, als auch in Fibroblastenkulturen Fasern an
scheinend aus dem Kulturmedium direkt hervorgehen [MAXIMOW (1923)]. Die 
Anschauungen der genannten Autoren wirken äußerst befremdend, wenn man 
von der normalen Histogenese herkommt. Gewiß sind auch wir davon abge
kommen, die Faserbildung etwa nur in den Zellen oder in ihrer unmittelbaren 
Umgebung für möglich zu halten. Wir sprachen nicht vom "Einfluß" der 
Zellen bei Entstehung der Fasern in der Grundsubstanz, weil dies ein theore
tischer Gesichtspunkt ist, der einer späteren auf die theoretische Auswertung 
der Befunde eingestellten Erörterung vorbehalten bleiben kann. Was wir 
aber bereits bei der Darstellung der Erscheinungen hinreichend stark betont 
haben, das war die Ableitung der Grundsubstanzen vom Cytoplasma der Mes
enchymzellen. Auf diesen Punkt werden wir auch beim Versuch einer umfassen
deren Anschauung das größte Gewicht legen müssen. Ist also auch zuzugeben, 
daß Bindegewebsfasern fernab von den Zellen entstehen können, so kommt 
die stoffliche Grundlage, in der sie gebildet werden, doch stets vom Protoplasma 
her, ist umgewandeltes Protoplasma. Ein der Gerinnung unterliegendes Exsudat 
wie auch das Plasma eines Kulturmediums sind davon doch wesentlich ver
schieden. Und darum, nicht wegen der behaupteten Unabhängigkeit von den 
Zellen, erscheinen die Angaben HERTZLERs und BAITSELS befremdend. 

Es ist daher von großer Bedeutung, daß A. WERESCIllNSKI (1925, S. 85 u.f.) 
zu einer grundsätzlich anderen Auffassung bei sehr gewissenhafter histologischer 
Untersuchung der intraperitonealen Verwachsungsvorgänge beim Kaninchen 
gekommen ist. Er erkannte, "daß das subseröse Peritonealgewebe, unabhängig 
davon, auf welche Weise die Verwachsungen hervorgerufen worden sind, stets 
am Entzündungsprozeß beteiligt ist". Die subseröse Schicht wird durch das 
Ödem im Bereich der verklebten Darmschlingen in großer Ausdehnung auf
gelockert. "Die Ödemflüssigkeit hebt das Bauchfell von den darunterliegenden 
Muskelschichten ab, so daß die Endothelschicht, soweit sie erhalten ist, manchmal 
mitsamt den dünnen flachen Streifen des darunterliegenden Bindegewebes 
weit ins entzündliche Exsudat und Fibrin verlagert wird". Dieser letztere Um
stand ist sehr wichtig; aus ihm geht hervor, daß Prozesse, die sich in Wahrheit 
im entzündlich veränderten sub serösen Gewebe abspielen, bei Nichtbeachtung 
der Grenze gegen das freie intraperitoneale Exsudat in das letztere verlegt werden 
können; nach WERESCIllNSKI beginnt der Prozeß der Neubildung von Binde
gewebsfasern in den Verwachsungen "wahrscheinlich in den meisten Fällen 
nicht selbständig im Fibringerinnsel, das die Eingeweide verklebt ... , sondern 
im ödematösen Gewebe der Subserosa der verwachsenden Organe" 
(vom Verf. hervorgehoben). "In diesen weiten durchtränkten Gebieten zwischen 
den stark auseinandergedrängten, alten verdickten Kollagenfasern bilden sich 
die präkollagenen Fäserchen, welche sich mit Silber imprägnieren lassen ... " 
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Daß gleichzeitig im zarten Fibrinnetz des die Darmschlingen verklebenden 
Exsudats selbständige präkollagene Fasern auftreten, "ließ sich durch die 
Untersuchung meines Materials, sagt WERESCIDNSKI, nicht bestätigen". Das 
Auftreten von Fasern auch im Gerinnsel ist ausschließlich auf das Hinein
wachsen von außerhalb des Exsudats gebildeten jungen Fasern zurückzuführen. 
Wie es dann zur bindegewebigen Verwachsung der Darmschlingen kommt, 
soll hier nicht verfolgt werden. Grundsätzlich wichtig ist die Nichtbestätigung 
der Ansicht von HERTZLER und BAITSELL durch WERESCmNSKI. Dieser ist 
allerdings vorsichtig, wir können auch sagen, fortschrittlich genug, um sich 
nicht endgültig gegen "die Idee der selbständigen Neubildung von Fasern 
im adhäsiven Exsudat" auszusprechen und ein solcher Vorgang neben der 
von ihm beschriebenen Fibrillenneubildung wäre seiner Meinung nach "nichts 
Überraschendes". Wir meinen dagegen, daß die autochthone Entstehung 
kollagener Fasern in einem Exsudat, d. h. in einer flüssigen Ausscheidung einer 
serösen Haut im Gegensatz zur normalen Fibrillenbildung im Cytoplasma, 
Exoplasma oder der Grundsubstanz sehr wohl "etwas Überrraschendes" wäre. 
Die Neubildung von kollagenen Fibrillen in der Gewebekultur aus dem Kultur
medium heraus, welche MAXIMOW im vergangenen Jahre bei seinem Vortrag 
in München an der Hand von Lichtbildern und Präparaten zeigte, hat uns 
die Möglichkeit eines derartigen gewiß überraschenden Bildungsmodus ernst
haft vor Augen gerückt [so hierzu MAXIMOW (1929)]. Wir brauchen indessen 
auf diese Möglichkeit hin den durch die histogenetischen Studien geschaffenen 
sicheren Boden nicht zu verlassen. Vielmehr ist daran festzuhalten, daß die 
vermeintliche pathologische Neubildung von Fibrillen, wie sie BAITSELL und 
HERTZLER gefunden haben wollten, nach den Untersuchungen von WERE
SCmNSKI zum mindesten in Frage gestellt ist und ferner, daß ein Geschehen 
in der in vitro Kultur sich nicht unmittelbar mit der Histogenese innerhalb 
des Organismus vergleichen läßt. Die Grundsubstanzlehre, wenn wir so sagen 
wollen, würde auch durch die Bildung von Fibrillen im Kulturplasma durchaus 
nicht erschüttert, man müßte von ihr ausgehend eine Erklärung des atypischen 
Geschehens zu finden suchen. Es ist aber gegenwärtig noch nicht notwendig, 
dieser Frage näher zu treten. 

Wenn man vom atypischen Geschehen ausgeht, dann kann man sogar mit GIERSBERG 
(1921) Bildungsvorgänge wie die Eihüllenbildung bei Reptilien und die Entstehung von 
Faserstrukturen in diesen Membranen zum Prüfstein der Anschauungen über die Histo
genese der Bindegewebsfasern machen. In einem Sekret der Uterindrüsen, das zuerst aus 
Sekretgranula besteht, dann in eine flüssige kolloidale Masse und schließlich in ein kolloidales 
Häutchen verwandelt wird, entstehen unter dem Einfluß mechanischer Beanspruchung 
Fasern, die den elastischen des Bindegewebes nahe stehen, allerdings auch wieder in einigen 
Eigenschaften dem Grade nach von ihnen verschieden sind. Es ist natürlich zuzugeben, 
daß solche Bildungsvorgänge gewisse Vergleichspunkte mit histogenetischen Prozessen dar
bieten. Diese beziehen sich auf mechanische Bedingungen bei der Fibrillenbildung (so S. 729). 
Solcher Betrachtungsweise dürfen die vitalen Vorgänge nicht entzogen werden und wir 
sehen natürlich nicht wie GIERSBERG einen Gegensatz zwischen vital und physikalisch 
oder mechanisch. Aber die Bindegewebsbildung nach einem in letzter Linie auf Sekretion 
beruhenden ganz andersartigen Vorgang überhaupt beurteilen zu wollen, wie es GIERS
BERG tut, das bedeutet doch eine nicht gerechtfertigte Verschiebung des Sachverhalts 
auf eine andere Linie, auf der das Wesentliche nicht mehr zu sehen ist. Es ist doch.nicht 
an dem, daß wir das gesamte Ergebnis der histogenetischen Untersuchungen vernachlässigen 
müßten, weil die Bildung der Eihaut bei Reptilien eine einfachere Vorstellung über Faser
bildung ermöglichen würde als das vielfältige Studium der histogenetischen Vorgänge 
im Organismus. 

Waren diese Arbeiten über die Neubildung von Bindegewebsfibrillen unter 
pathologischen Verhältnissen zu besprechen, um nicht an Einwänden gegen 
die vorgetragene Auffassung, die aus ihnen abgeleitet werden könnten, vorüber
zugehen, so müssen wir eine Reihe von neuen Arbeiten über entzündliche 
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Bindegewebsneubildung bei Wirbellosen heranziehen, weil sie zur Ergänzung 
und Bestätigung unserer Grundsubstanzlehre bedeutungsvolle Beiträge geliefert 
haben. 

Wir meinen die unter der Leitung von A. ZA w ARZIN gelieferten Beiträge 
zur vergleichenden Histologie des Blutes und des Bindegewebes [LAzARENKo 
(1925), DANINI (1925), ZAWARZIN (1926)]. Die Untersucher haben beim Fluß
krebs (DANINI), bei Insekten (Larven des Nashornkäfers, LAzARENKo) sowie 
bei der Teichmuschel (ZAWARZIN) entzündliche Bindegewebsneubildung nach 
dem Vorgang von MARCHAND, HERZOG, MAXIMOW und WERESCHINSKI durch 
Einführung von Oelloidinkammern hervorgerufen. 

BeimFlußkrebs, dessen Bindegewebe hauptsächlich dem lamellären Typus an
zugehören scheint, legen sich an das Oelloidinröhrchen Blutzellen mit basophilem 
Plasma an und verbinden sich zu einem Syncytium, wobei sich die einzelnen 
Elemente abflachen. Es entsteht also aus bestimmten Blutzellen ein dem Mesen
chym morphologisch und in seiner Differenzierungsfähigkeit gleichkommendes 
Zellennetz. Die hieraus sich ergebenden Beziehungen zwischen Blut- und Binde
gewebszellen sind hier nicht von Belang. Während in diesen Zellen als die erste 
Andeutung einer fibrillären Differenzierung sich eine schwache Längsstreifung 
ausbildet, vollzieht sich in der Nachbarschaft des Kerns "die Absonderung 
des grobkörnigen Endoplasmas". "Im Laufe der Zeit grenzen sich diese Ansamm
lungen schärfer vom Ektoplasma ab" und "auf späteren Stadien geht die Diffe
renzierung der Zellzüge in ein eosinophiles, fibrillenhaltiges Ektoplasma und in 
ein basophiles körniges Endoplasma weiter ... ". Die Exoplasmabildung kann 
in Form von Lamellenbildung wie beim Selachierembryo einseitig erfolgen, so 
daß die Zellen den Lamellen anliegen oder es kann der Bildungsvorgang "mehr 
gleichmäßig auf der ganzen Oberfläche" der Zellen sich abspielen und die Zellen 
werden in die Grundsubstanz dann "eingemauert" [die wörtlich angeführten 
Stellen aus DANINI (1. c., S. 590-595)]. So zeigt also die Bindegewebsneubildung 
beim Flußkrebs mit besonderer Klarheit den Zusammenhang von Fibrillen
bildung und Differenzierung der Zelle in Endo- und Exoplasma und die Um
wandlung des letzteren in die Grundsubstanz. Auch ergibt sich, was oben ver
treten wurde, daß kein wesentlicher Unterschied zwischen der Bildung richtiger 
Grundsubstanzlamellen und dicker Grundsubstanzschichten, welche die Zellen 
einschließen, besteht. 

Einen Schritt weiter führen die entsprechenden Vorgänge im Gewebe der 
Larve des Nashornkäfers. Auch hier lagern sich die Zellen der Hämolymphe 
auf den Fremdkörper und hüllen ihn schließlich in eine syncytiale Scheide ein. 
Die größer gewordenen und in ihrer Form veränderten ehemaligen Blutzellen 
stellen in ihrem Verbande ein unreifes zelliges Stadium des Bindegewebes dar 
[LAzARENKo (1. c., S. 474)]. Erst 45-150 Tage nach dem Beginn des Ver
suches erscheint die Grundsubstanz. Dabei werden die protoplasmatischen 
Züge dünner und ihre Oberfläche wie die der Zellen wandelt sich in eine sich 
elektiv färbende Schicht von Ektoplasma um. Während dann die Grund
substanz stärker hervortritt, verarmen die Zellen an Protoplasma und werden 
frei. Einzelne von ihnen gehen zugrunde, die übrigen verwandeln sich in Rund
zellen. Wir sehen also hier in langsamerem Verlauf und an sehr 
klaren Bildern ein Geschehen, das über die bloße Exoplasma
und Grundsubstanzbildung hinausgeht, nämlich die vollständige 
Trennung zwischen den Zellen und der von ihnen stammenden 
Grundsubstanz, ja noch mehr die Entfernung der Zellen aus dem 
Bereich der Grundsubstanz, die weiterhin sich selbst überlassen 
bleibt. 
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Dasselbe Endstadium, nämlich das einer "zellenlosen Grundsubstanz" wird 
auch bei der Bindegewebsneubildung von Anodonta erreicht. Aus der genauen 
Beschreibung des Vorgangs bei ZAWARZ1N (1. c., S. 585u.f.) geht hervor, daß 
hier zuerst eine völlig homogene Grundsubstanz aus dem Protoplasma der 
"Desmoblasten" hervorgeht. Sie macht ein Stadium der Quellung und der 
Entquellung durch und erst im Zusammenhang mit der letzteren erscheinen in 
ihr feine Fibrillen. Ausdrücklich betont auch ZAWARZ1N (1. c., S. 584): "Der 
Bildungsprozeß der Grundsub
stanz besteht also in der Ver
wandlung des Protoplasmas 
des desmoblastischen Syncy
tiums in diese Substanz ... " 
(Abb. 423). 

Die Befunde bei Wirbellosen 
sind bei ihrer großen Klarheit 
für unsere histogenetischen An
schauungen über die Ent
stehung der Grundsubstanz 
gar nicht hoch genug zu ver
anschlagen. Übrigens ist zellen
loses Grundsubstanzgewebe bei 
Mollusken und Insekten nicht 
nur ein Ergebnis der Entzün
dung, sondern macht einen Teil 
oder das ganze Bindegewebe 
bei ihnen aus. Die Binde
gewebsneubildung beiA nodonta 
erscheint uns als Grenzfall 
äußerst bemerkenswert. Hier 
wird zuerst eine homogene 
Grundsubstanz abgeschieden 
und in dieser entstehen dann 
die Fibrillen. Den vollkom -
menen Gegensatz dazu sehen 

; 
dbl 

Abb. 423. Ein Bezirk der peripheren Zone des Desmo
blastensyncytiums eines 40tägigen Stadiums des Entzün
dungsversuehs im Gewebe des Mantels von Anodonta.. 
ba basophiler Amobocyt; dbl Desmoblasten; en endo
plasmatischer Teil des Desmoblasten ; gs Grundsubstanz ; 
ea eosinophile Amöbocyten. Nach A. ZAWARZIN (1926). 

wir im Beginn der Fibrillenbildung im Zellenleibe selbst, bevor noch oder ohne 
daß überhaupt Exoplasmen gebildet werden. So trat uns die Entstehung der 
Silberfibrillen im Mesenchym des Säugerembryo entgegen. Und wenn wir oben 
den Satz aufgestellt haben, daß Grundsubstanz- bzw. Exoplasmabildung und Ent
stehung der Fibrillen in zeitlich wechselnder Weise ineinandergreifen können, so 
gibt uns hierin die Erfahrung bei Wirbellosen durchaus recht; denn sie lehren, 
was man im allgemeinen bei höheren Formen nicht sieht, daß es zur Lostrennung 
einer Grundsubstanz kommen kann, bevor noch die Fibrillenbildung eingesetzt 
hat. Insoferne können wir von diesen äußersten Fällen aber doch eine Brücke 
zum Säugetier finden, als es in frühembryonaler Zeit auch bei diesem zellenlose 
Grundsubstanzgerüste (SZ1LY, STUDN10KA s. oben S. 607) gibt, in welchen Fibrillen 
entstehen. Dieser Zustand des Mesostroma währt aber hier nur kurze Zeit, 
da alsbald Mesenchymzellen in solche Gerüste einwandern und von ihnen Besitz 
ergreifen. Man darf also von einer gewissen Gegensätzlichkeit zwischen jenen 
Wirbellosen und den Wirbeltieren in bezug auf die Bindegewebsbildung sprechen: 
bei Wirbeltieren kommt es anfänglich zu einem zeIlenfreien Grundsubstanzgerüst 
und es wandern in dieses die Zellen ein, bei Wirbellosen wird die Grundsubstanz 
bald nach ihrer Bildung von den Zellen verlassen und der Dauerzustand ist eine 
zeIlenfreie Grundsubstanz. Hier liegt die Versuchung zu phylogenetischen 
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Betrachtungen nahe. Man möchte die zellenlose Grundsubstanz für einen stam
mesgeschichtlich ursprünglichen Typus des Bindegewebskeimes halten, zu dessen 
Bildung in der frühembryonalen Entwicklung auch der Säugetiere noch da und 
dort angesetzt wird, der aber hier nicht mehr aufrecht erhalten werden kann. 

Ein letztes Glied in der Kette unserer Erfahrungen bilden die besprochenen 
Ergebnisse an Wirbellosen natürlich dadurch, daß wir ihnen endgültig die Be
stätigung der Möglichkeit der Fibrillenbildung in der Grundsubstanz ohne 
die Einwirkung von Zellen entnehmen dürfen. Die Stufenfolge der Binde
gewebsentwicklung, die wir kennen gelernt haben, ist also zu 
ergänzen. Wir kennen nicht nur Fibrillenbildung im Zellenleibe 
und im Exoplasma und in isolierter Grundsubstanz schlechtweg, 
sondern auch Fibrillenbildung in einer zeIlenfreien Grundsub
stanz. Es ist hier, wo unsere Betrachtung zu einem gewissen 
Abschluß gekommen ist, noch einmal zu betonen, daß die Ver
wertung möglichst vieler Erfahrungstatsachen von dem ehe
maligen Widerstreit zwischen den Lehrmeinungen, die entweder 
die intraceIluläre oder die extracelluläre Fibrillenbildung ver
fochten haben, wie wir meinen, endgültig hinwegführt [in Über
einstimmung mit JASSWOIN (1928, S. 150)]. Die Fibrillenbildung kann 
auf verschiedene Art erfolgen und die verschiedenen Arten der 
Fibrillenbildung erscheinen uns als Stufenfolgen von einer intra
cellulären Genese im engeren Sinn bis zu einer. Fibrillenbildung 
in zellenfreier Grundsubstanz. 

Zu den vergleichend histogenetischen Arbeiten aus der Schule ZAWARZINS 
gehört auch die mit der gleichen Methode wie die genannten unternommene 
Untersuchung über die entzündliche Histogenese des Bindegewebes bei Rana 
temporaria von ALFEJEW (1927). So klare Ergebnisse wie bei Wirbellosen sind 
beim Frosch nicht mehr zu erzielen. Das Bindegewebe im Gefolge der Entzündung 
geht hier aus einem Granulationsgewebe hervor. Irgendein Widerspruch zu den 
entwickelten Anschauungen ergibt sich aus ALFEJEWs Beobachtungen nicht. 
Die jungen Fibroblasten verändern ihre Gestalt, indem sie sich zum Syncytium 
zusammenschließen. Damit gleichzeitig wurde das Erscheinen der Grund
substanz bemerkt. "Die Anhäufung der Grundsubstanz verläuft parallel der 
Verkleinerung der jungen Fibroblasten und der Zusammenpressung ihrer Kerne. 
Da eine scharfe Grenze zwischen dem Zellprotoplasma und der Grundsubstanz 
fehlt, so wandelt sich zweifelsohne ein Teil des Protoplasmas in die Grund
substanz um". Diese Angaben ALFEJEWS (I. c., S. 277) stimmen durchaus mit 
den von uns entwickelten Anschauungen überein. Das ist um so wichtiger, 
als ALFEJEW in einer vorangegangenen Arbeit (1926) über die embryonale 
Histogenese des Bindegewebes beim Säugetier die Frage nach der Beziehung 
zwischen den Fibrillen und den Zellen unseres Erachtens in mißverständlicher 
Weise beantwortet hatte. Er meinte damals, die Fasern entstünden "in oder 
aus der amorphen Zwischensubstanz" , "ohne direkte Verwandlung von Teilen 
von Bindegewebszellen in die Substanz der Fasern" und es erscheinen die ersten 
Fasern "ohne jede Anteilnahme von Mesenchymzellen". Solche Schluß
folgerungen verleiteten ALFEJEW dazu, sich auf die Seite der Vertreter einer 
extracellulären Fibrillenbildung zu stellen, ja seine Besprechung der betreffen
den Arbeiten macht den Eindruck, als ob ihm die oben erwähnte Ansicht BAITELLS 
HERTzLERs und NAGEOT'rEs die richtige zu sein schien. Aber wir wissen, daß 
für den Säugerembryo sich diese einseitigen Angaben nicht als richtig erweisen, 
wenn man in der Bindegewebsentwicklung weit genug bis zum Mesenchym 
zurückgeht. Und was die Hauptsache ist, auch für den späteren Zustand mit 
ausgebildeter Grundsubstanz, ja nicht einmal für den Zustand einer zellenlosen 
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Grundsubstanz gilt es, daß die Mesenchymzellen "keinen Anteil" an der 
Fibrillenbildung nehmen, wenn doch, wie ALFEJEW beim Frosch selbst gesehen 
hat, das Substrat in dem sie entstehen, direkt auf das Protoplasma der Mesenchym
zellen zurückgeht. Auch darf man nicht schlechtweg von einer amorphen 
Zwischensubstanz reden, wenn es sich um bestimmt geformte aus der lebenden 
Substanz hervorgegangene Grundsubstanzen handelt. 

b) Die elastischen Fasern und die elastischen Membranen. 

Es ist bereits mehrfach erwähnt worden, daß von neueren Autoren die 
elastische Faser gleich wie die kollagene auf die Silberfibrille zurückgeführt 
wird (s. S. 631). Das Nebeneinandervorkommen von Silberfasern, kollagenen 
und elastischen im retikulären und im fibrillären Bindegewebe scheint zugunsten 
dieser Auffassung zu sprechen. 

Jedoch bildet die Entstehung der elastischen Fasern einen Fragenkomplex 
für sich. Teilweise begegnen wir hier im älteren Schrifttum demselben Gegensatz 
der Meinungen wie bei der Bindegewebsfaser überhaupt, wenn SCHWANN, 
HESSLING, REMAK, HENLE, KÖLLIKER, M. SCHULTZE, GERLACH u. a. [die ge
naueren Angaben über das ältere Schrifttum siehe GARDNER (1897), KROM
PEOHER (1928)] die elastischen Fasern in einen engen Zusammenhang mit der 
Zellsubstanz oder wenigstens der "Zellmembran" (DoNDERs, VrncHow) brachten, 
während sie RANVIER u. a. wie Fuss (1906) aus der Grundsubstanz ableiteten. 
Dazu kommt hier aber noch die Annahme eigener Granula als eines spezifi
schen Ausgangsmaterials. Sie sollten zu feinen Fäserchen und diese wieder 
zu den dickeren elastischen Fasern zusammentreten [GARDNER (1. c.), v. KER
VILY (1923, 1924)J, eine Entstehung, die auch SCHAFFER in seinem Lehrbuch 
(1920, S. 127) unter Hinweis auf die elastischen Fasern im Amnion vertritt. 
Außerdem hat man vielfach der elastischen Faser eine besondere Struktur 
zugeschrieben und von einer hohlen Faser gesprochen (PURKINJE, VrnCHOW, 
OEHL, RECKLINGHAUSEN) oder von ihrer Zusammensetzung aus einer axialen 
und peripheren Schicht (v. EBNER, SCHWALBE, PFEUFFER) und jedenfalls ist 
die elastische zylindrische oder bandförmige Faser nicht fibrillär zusammen
gesetzt wie die kollagene. Auch dies würde der elastischen Faser, abgesehen 
von ihren stofflichen und physikalischen Eigenschaften und ihrer Verwandt
schaft zu bestimmten Farbstoffen, wie Resorcinfuchsin und Orcein in saurer 
Lösung, eine Sonderstellung unter den Bindegewebsfasern verleihen, wenn man 
nicht gerade aus den fraglichen Eigentümlichkeiten des Baues auf eine nahe 
Verwandtschaft mit der Silberfibrille in Ansehung der oben (S. 621) mitgeteilten 
Strukturbefunde von ORs6s schließen wollte. Indessen sind alle diese Angaben 
für irgendwelche Schlüsse doch nicht tragfähig genug. 

In neuerer Zeit hat sich W. SPALTEHOLZ (1906) eingehend mit dem ersten 
Auftreten der elastischen Fasern beschäftigt~ Er fand sie frühzeitig, beim 
Hühnchen im Truncus arteriosus bereits am 4. Bebrütungstag, zahlreich und 
als kräftige Fasern an derselben Stelle beim 9-10 mm langen Entenembryo 
und gut ausgebildet auch bei der Axolotllarve. Sie lagen stets innerhalb des 
Protoplasmas der syncytialen Schichten adventitieller Zellen. Beweiskräftig 
für die intracelluläre Lage fand SPALTEHOLZ ferner das Ligamentum nuchae 
vom 3,5 cm langen Rinderembryo. Auch inden frühesten Stadien wurden die 
elastischen Fasern als solche angetroffen und nie eine aus Körnchen bestehende 
Muttersubstanz. Die ersten elastischen Elemente in der Arteria carotis sah 
KROMPECHER (1928) beim 24 mm langen Schafembryo. (Über das frühzeitige 
Auftreten der elastischen Fasern in der Lunge s. S. 732.) 

Auch MALL (1902) hatte sich über die früheste Nachweisbarkeit elasti
scher Elemente im Bindegewebe geäußert und seine Angaben sind um so 
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wertvoller als sie im Zusammenhang mit grundlegenden Ermittlungen über 
die Entstehung des Bindegewebes überhaupt gewonnen worden sind. Beim. 
Schweineembryo von 5 cm Länge konnten mittels der WEIGERTschen Methode 
erstmalig elastische Fasern und Membranen in der Aorta und im Anfangsteil 
ihrer Äste nachgewiesen werden. Besonders gut war an Längsschnitten durch 
die Art. umbilicalis zu zeigen, daß die elastischen Fasern zwischen anderen 
Fibrillen im Exoplasma der Zellen verlaufen (1. c., S. 356). Wir begegnen also 
in bezug auf die elastischen Elemente derselben Erweiterung des Begriffs der 
intraplasmatischen Lage wie bei den Silberfibrillen, wenn sie im Exoplasma 
angetroffen werden. Das ist kein Widerspruch zu SPALTEHOLZ' Befunden, sondern 
eine Berichtigung und Ergänzung, die mit der neuen Erfahrung über das Exo
plasma, an deren Erwerb MALL in hervorragender Weise beteiligt war, sich 
einstellen mußte. Nach MALL sind die jüngsten elastischen Fasern weniger 
als 1 p, dick und sie sind zu keiner Zeit aus einer Reihe von Körnchen zusammen
gesetzt (1. c., S. 358). Die im Präparat allerdings zuweilen erscheinenden Körn
chen werden als optische Querschnitte elastischer Fibrillen aufgefaßt, die um 
die Bündel weißer Fasern herumziehen. Wir entnehmen der Arbeit MALLS ferner, 
daß man besondere "Elastoblasten", von denen man vorher vermutungsweise ge
sprochen hatte (s. SPALTEHOLZ) und mit denen noch gerechnet wird [DE KERVILY 
(1924), KRoMPEcHER (1928)] nicht annehmen darf. Der Ursprung ist für die ver
schiedenartigen Bindegewebsfasern insofern der gleiche, als sie nebeneinander, 
und zwar aus dem Exoplasma des mesenchymalen Syncytiums entstehen. 
MALL (1. c., S. 360) hat seine Befunde auch durch die Untersuchung der Cartilago 
arytaenoidea beim Schweineembryo ergänzt und fand dort elastische Fasern 
erst, wenn die Grundsubstanz des Knorpels gebildet war. Hier kommen Körnchen 
aus gleichem Material wohl vor, aber sie sollen keine Beziehung zu den Fasern 
haben. Gerade zur Zeit der Bildung der feinsten Fibrillen sind sie noch nicht 
in der Knorpelgrundsubstanz vorhanden und es entspricht auch den Angaben 
von SCHAFFER (Lehrbuch), wenn wir mit MALL zugeben, daß die elastische 
Substanz gelegentlich in Form von Körnern vorkommen kann. Wir müssen 
auch von vornherein damit rechnen, daß die Substanz, auf der die besonderen 
Eigenschaften der elastischen Fasern beruhen (Elastin) nicht nur an die Fasern 
gebunden ist, denn außer den Fasern entstehen doch auch elastische Membranen. 

Der Standpunkt MALLs läßt sich mit dem von HANSEN (1905) nur teilweise 
vereinigen. HANSEN tritt entschieden für die histologische Verwandtschaft 
zwischen elastischen und kollagenen Fasern ein und meint, die Unterscheidung 
zwischen beiden sei durchaus keine sichere. Es gebe verschiedene Arten von 
Elastin ebenso wie verschiedene Arten von Kollagen. UNNA (1892) hat "baso
philes Kollagen, Kollastin und Kollacin" sowie "Elastin" und "Elacin" unter
schieden und HANsEN (1. c., S. 644) glaubte, im Knorpel "einen bestimmten 
Übergang zwischen echten kollagenen und elastischen Fibrillen" zeigen zu können. 
Während also MALL die elastischen Fasern selbständig neben den kollagenen 
aus dem gleichen Mutterboden entstehen ließ, ergab sich für HANSEN eine 
nähere genetische Beziehung. Er sagt (1. c., S. 647), die neuge bildeten Fibrillen 
stellen ein Zwischenstadium zwischen elastischen und kollagenen dar. Ähnlich 
drückte sich auch MERKEL (1909) aus. So muß man HANSEN als den Begründer 
der eingangs erwähnten Auffassung bezeichnen, daß beide Faserarten von der 
Silberfibrille abstammen; denn nach unseren gegenwärtigen Bezeichnungen ist 
die "neugebildete" Fibrille die Silberfibrille. 

Wir haben oben die Lehre von der Reifung der kollagenen Faser besprDchen. 
Sie soll durch einen Imprägnierungsvorgang (RANKE, HUECK) aus der Silber
fibrille erst zur kollagenen werden. Dieser Standpunkt ermöglicht auch für 
die elastische Faser eine direkte Herleitung von der Silberfibrille, die sich ebenso 
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wie mit Kollagen mit Elastin imprägnieren würde. Dann wären die Silberfibrillen 
nicht nur als präkollagen, sondern auch als präelastisch zu bezeichnen [KRAUSPE 
(1922)]. Mit der Möglichkeit der Umwandlung der primären Fibrillen sowohl 
in kollagene als auch in elastische rechnet auch D'ANToNA (1914\. 

Der indifferente Zustand der Silberfibrille, der hiernach vorauszusetzen 
wäre, erschien uns aber nicht einwandfrei bewiesen. Wir meinten oben, man 
müßte damit rechnen, daß die primären Fibrillen stofflich den kollagenen schon 
nahestehen könnten. Hier ist nun zu fragen, wie, von der Seite der elastischen 
Fasern aus gesehen, sich die Frage nach der "Neutralität" der Silberfibrille, 
wenn wir so sagen dürfen, darstellt. Es zeigt sich da, daß von manchen Autoren 
die primären Fibrillen als den elastischen Fasern nahestehend bezeichnet worden 
sind. Wenn ERIK MÜLLER (1. c., S. 7) dies auch nicht direkt ausspricht, so gibt 
er doch an, daß die vor ihm dargestellten primären den Mesenchymfibrillen 
zweifellos entsprechenden Fibrillen sich mit Resorcinfuchsin darstellen lassen, 
wobei allerdings der Farbton, wie er hervorhebt, beträchtlich schwächer ist 
als derjenige, welchen gewöhnliche elastische Fasern zeigen. Desgleichen berichtet 
PLENK (1927, S. 322) "die interessante Tatsache, daß saures Orcein gelegentlich 
auch Bindegewebselemente zu färben vermag, die zu den Gitterfaserstrukturen 
gehören ["Ringfasern" an den capillären Milzvenen, v. EBNER (1902), v. SCHU
MACHER (1900)] und daß das Wiener histölogische Institut über solche Präparate 
verfügt. Man muß aber natürlich im Auge behalten, daß diese färberischen 
Reaktionen keine spezifischen sind und sich bestimmte Schlüsse darauf nicht 
gründen lassen. MALLORY (1903) hat seinen oben erwähnten "Fibroglia"fasern, 
die sicher mit den Mesenchymfibrillen überhaupt wesensgleich sind, elastische, 
allerdings sogar auch contractile Natur zugesprochen. KON (1908), NEuBER 
(1912) und HUZELLA (1925) haben den Gitterfasern direkt elastischen Charakter 
zuerkannt. Die Silberimprägnation spricht nicht gerade dagegen, weil sich 
gelegentlich auch elastische Fasern unter der Einwirkung von Silbersalzen 
schwärzen. Wie PLENK (1927, S. 325) möchten wir diese Erscheinung nicht für 
wichtig halten, weil wir eine "Spezifität" der Imprägnierung, wie bemerkt, 
überhaupt nicht einräumen können. Vielleicht wiegt es etwas schwerer, daß 
eine gewisse Resistenz gegen Quellung in Säuren und Alkalien sowohl die Silber
fasern wie die elastische Substanz im Gegensatz zu den kollagenen Fasern aus
zeichnet [PLENK (1. c., S. 320)]. Bei der Einwirkung von Verdauungsfermenten 
zeigt sich indessen keine Übereinstimmung zwischen elastischen und Silber
fasern ; letztere verhalten sich vielmehr den kollagenen Fasern ähnlicher, indem 
auch sie gegenüber Trypsin (= Pankreatin) in alkalischer Lösung resistent 
sind [mehr Widerstandsfähigkeit als die kollagenen allerdings gegen Pepsin in 
saurer Lösung beweisen (MALL (1891) für Reticulinfasern)], während elastische 
durch beide Fermente gelöst werden [PFEUFFER (1879)]. PLENK (1. c.) erwägt, 
ob die größere Widerstandsfähigkeit der Silberfasern gegen Säuren und Alkalien 
nicht etwa auf die Eigenart der Grundsubstanz mehr als auf die der Fasern 
selbst zurückzuführen sein könnte. Wäre dem so, dann würde man eher an 
eine Übereinstimmung zwischen Grundsubstanz- oder Ektoplasmahäutchen 
mit den elastischen Elementen denken müssen, als an eine solche zwischen den 
Fasern. PLENK folgert aus Erfahrungen wie den angeführten sowohl "eine 
weitgehende Ähnlichkeit" der Silberfibrillen mit den kollagenen, wie auch 
"manche Analogien mit elastischer Substanz, wobei die Kittsubstanz, in die 
sie eingebettet sind, gerade die Anklänge an die elastische Substanz zeigt". 

Nach dem Angeführten wird man folgenden Standpunkt gerechtfertigt 
finden. Eine so weitgehende Übereinstimmung zwischen Silber
fasern und elastischer Substanz ist keinesfalls nachgewiesen, 
daß man den Autoren zustimmen könnte, welche die ersteren schon 
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für elastische Elemente halten. Die "Neutralität" der Silber
fibrillen ist wohl nicht sichergestellt, wie wir schon bei der Besprechung 
der Herkunft der kollagenen Fasern fanden, ihre Annahme kann aber nicht 
als unbegründet bezeichnet werden. Somit ist die Vorstellung einer 
Differenzierung der Silberfibrille einmal in die kollagene, das andere Mal in die 
elastische gewiß nicht ganz ungerechtfertigt, wenn auch weit davon entfernt 
bewiesen zu sein. . 

Schätzt man die Angaben über eine Ähnlichkeit der Silber
fibrille mit der elastischen Substanz gering ein und läßt man sie 
nur für die Grundsubstanz gelten, dann kann man überhaupt zu 
einer Ablehnung des auf HANSEN zurückgehenden Standpunktes 
kommen, daß die elastische Faser von derselben Silberfibrille 
abstammt wie die kollagene. Außer jenen Angaben über eine gewisse 
Übereinstimmung in einigen Reaktionen haben wir keine Anhaltspunkte dafür 
und vom Standpunkt der Strukturverhältnisse aus muß man eher den Zusammen
hang ablehnen. Es ist sehr beachtenswert, daß die morphologischen Unter
schiede der verschiedenen Fasern "wohl am größten gerade zwischen den gene
tisch so nahe verwandten kollagenen und elastischen Fasern" sind [P ATZELT 
(1925, S. 126)] und PLENK (1. c., S. 32-7), hat ganz recht, wenn er auch für junge 
oder sich verdickende elastische Fasern fordert, "daß sie aber immer schon 
durch ihre in sich homogene, nicht fibrilläre Struktur charakterisiert sein 
müssen". In dieser Beziehung gleichen sie im Gegensatz zu den kollagenen Fasern 
den Silberfasern nicht, die, wenn auch nicht in statu nascendi so doch bei vor
gerückte:t' Entwicklung fibrillären Bau zeigen. Das ist unseres Erachtens ein 
wesentlicher Gesichtspunkt, der zugunsten der genetischen Beziehungen zwischen 
Silberfibrille und kollagener aber gegen den gleichen Zusammenhang von Silber
faser und elastischer spricht. Über jedem Zweifel steht für die elasti
sche Faser schließlich nur die gleiche Herkunft aus dem Mesen
chym, und zwar aus dem Exoplasma, der Zellen oder aus der 
Grundsubstanz. Das ist die einzig wirklich sichergestellte Über
einstimmung in der Genese der beiden Faserarten; was darüber 
hinaus über die Entstehung der elastischen Fasern ausgesagt 
wird, ist gegenwärtig noch unbewiesen 1. 

1 Zwischen der hier vertretenen Anschauung und dem Ergebnis der Untersuchung 
von KROMPECHER (1928) über die Entwicklung der elastischen Elemente der Arterienwand 
besteht wohl kein unüberbrückbarer Gegensatz. KROMPECHER beschränkt zwar, wie oben 
bereits hervorgehoben wurde, die Fähigkeit, elastische Fasern bzw. Membranen zu bilden, 
auf bestimmte, in der Arterienwand zirkulär angeordnete, unter Umständen nicht mehr 
syncytial miteinander verbundene "Elastoblasten". Aber auch diese sind natürlich Mesen
chymzellen und damit von gleicher Art wie die Fibroblasten. Wenn KROMPECHER sagt, "die 
erste Bildung der elastischen Elemente erfolgt stets dicht an der Oberfläche der Zellen", 
so ist hierin ausgedrückt, was wir auch für die Bildung der kollagenen Fasern oder ihrer 
Vorläufer in manchen Fällen (Sehnengewebe) für gegeben halten, daß eben bei gleichzeitiger 
Umwandlung der äußersten Zellschichten in die Exoplasmen bzw. in die Grundsubstanz 
die Fibrillen in diesem Bindemittel entstehen. Insofern aber würde sich im weiteren Ver
lauf der Entwicklung nach KROMPECHER eine Sonderstellung der elastischen Elemente 
und ihrer Bildungilzellen ergeben, als diese letzteren zugrunde gehen, sobald die elastischen 
Elemente ihre volle Entwicklung erreicht haben. Anders als die Bindegewebsfasern, von 
denen wir wissen, daß sie auch ohne Zellen in der Grundsubstanz noch wachsen oder gar 
sich von neuem bilden können, sollen nach KROMPECHER die elastischen Elemente nach 
dem Schwund der Zellen zu nennenswertem Wachstum und zur Vermehrung nicht mehr 
befähigt sein, sondern jeder späteren Vermehrung oder Neubildung, besonders unter patho
logischen Verhältnissen, würde nach KROMPECHER eine Vermehrung von Zellen, welche 
elastische Elemente zu bilden berufen sind, vorausgehen müssen. KROMPECHER selbst faßt 
allerdings den Bildungsmodus der elastischen Elemente nicht im Sinne von MALL u. a. 
auf, vielmehr nennt er den Vorgang, den auch er ausdrücklich als eine Umwandlung des 
Protoplasmas bezeichnet, "eine Art von Sekretion". Bei den elastischen Produkten der 
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Man muß also auch mit der Möglichkeit rechnen, daß die elastische Faser 
aus dem Exoplasma oder der Grundsubstanz als eine von Anfang an eigenartige 
Bildung hervorgeht und daß die Silberfaser nur eine präkollagene und keine 
präelastische ist oder daß es sowohl präkollagene wie präelastische Silberfibrillen 
gibt. 

Es kommt hinzu, daß wir nicht nur mit der Entstehung elastischer Fasern 
zu rechnen haben, sondern auch mit der von elastischen Membranen wie 
in den Gefäßwänden. Man hat diese vielfach auf die elastischen Fasern zurück
geführt, die zu den Membranen verschmelzen sollten und wir lesen z. B. in dem 
Lehrbuch der Histologie von SZYMONOWICz-KRAUSE (1924), das elastische Ge
webe bilde in den Blutgefäßen die sog. gefensterten Membranen durch eine 
"Verbreiterung der Fasern und dementsprechende Verringerung der Maschen
weite". Aber SCHAFFER gibt in seinem Lehrbuch (1920, S. 127) an der Hand 
der Befunde über die als Elastica externa chordae bezeichnete Haut (Amocoeten) 
auch einer anderen Auffassung Raum, daß wenigstens diese elastische Haut 
"primär aus den Zellen selbst" entsteht. Die Bildung elastischer Membranen 
ohne die Durchgangsstufe von Fibrillen nach Art der Grundsubstanzbildung 
hat sicher ganz allgmein die größere Wahrscheinlichkeit für sich. Wir sehen 
doch beim lamellären Typus des Bindegewebes Grundsubstanzhäute entstehen, 
denen die Zellen nur aufsitzen (s. oben S. 633) und die in der Regel gefensterte 
Membranen sind. Gerade die von PLENK betonte Verwandtschaft zwischen 
jugendlicher Grundsubstanz und elastischer Substanz würde eine direkte Um
wandlung von Grundsubstanzlamellen in elastische Membranen noch leichter 
verstehen lassen [PLENK (1. c., S. 322)]. Die in den Gefäßwänden vorkommen
den Netzfaserplatten würden einen Übergangszustand darstellen (PLENK, 
ibidem), bei dem in einer elastischen Grundsubstanzhaut zugleich elastische 
Fasern ausgebildet sind 1. 

c) Der Zustand des ausgebildeten fibrillären Bindegewebes vom 
Standpunkt der Histogenese aus betrachtet. 

Obwohl uns der Zustand des fertigen Bindegewebes nicht zu schildern 
obliegt (s. Bd. 2 dieses Handbuches), müssen wir dennoch insoweit kurz auf 
ihn eingehen, als auch an ihm sich die Vorstellungen bewähren müssen, die wir 
über die Entwicklung gewonnen haben. 

Die oben herangezogene Untersuchung von LAGUESSE über die Entstehung 
des subcutanen lamellären Bindegewebes ist dieser Forderung, den Endzustand 
in die histogenetische Betrachtung mit einzubeziehen, gleichfalls nachgekommen. 
Die Entwicklung vollzieht sich, wie berichtet wurde, bei diesem Typus des 
Bindegewebes ebenso wie in jedem anderen Fall durch Grundsubstanz- und 
Fibrillenbildung. Die Zellen, usprünglich mit granuliertem Endoplasma den 
Lamellen als ihrem Exoplasma direkt verbunden, lösen sich schließlich von den 
nunmehr zur Grundsubstanz gewordenen, die Fibrillen und Fasern führenden 
Lamellen los. Die Untersuchung des Bindegewebes erwachsener Tiere führte 
LAGUESSE (1. c., S. 122) zur Überzeugung, daß die amorphe Substanz 
der Lamellen dauernd erhalten und ihre Beziehung zu den Fasern 
u n ver ä n der t bl e i b t. Dies ist der eine wesentliche Punkt bei der Frage nach 

Mesenchymzelle ist, wie oben auseinandergesetzt wird, sicher mit Unterschieden zu rechnen, 
je nachdem es sich um die Bildung von elastischen Fasern im Bindegewebe oder wie bei 
den Arterien um mehr oder weniger geschlossene elastische Membranen handelt. Auch 
unter diesem Gesichtswinkel sind die Befunde von KROMPECHER zu beurteilen. 

1 Ob die DÜRcKschen Fasern im Bindegewebe und in der Blutgefäßwand zu den 
elastischen Fasern gehören oder einen besonderen Typus darstellen erscheint noch 
zweifelhaft [H. DÜRCK (1907)]. 
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dem Endzustand. Der zweite betrifft die Zellen. Ist die Auffassung, die sich 
ergeben hat, richtig, daß die Grundsubstanz in der Regel auf dem Wege über 
exoplasmatische Bildungen und jedenfalls aus dem Protoplasma der Zellen 
hervorgeht, so ist zu erwarten, daß sich die Fibroblasten bei dem Differenzierungs
vorgang mehr oder weniger stark verbrauchen müssen. Dies wird nur dann 
nicht in Erscheinung treten, wenn der Substanzverbrauch bei der Grundsubstanz
bildung durch entsprechend starkes Wachstum ausgeglichen wird. Wenn aber 
in dem einen oder anderen Fall eine bis zum fast völligen Schwund desZellkörpers 
gehende Rückbildung der Fibroblasten in der Tat beobachtet wird, so sehen wir 
darin eine wesentliche Stütze der vorgetragenen Auffassung über die Grundsub
stanzbildung und leiten auch daraus die Berechtigung zu späteren theoretischen 
Überlegungen ab (Umbildungstheorie siehe S. 723). Deshalb sollen hier die 
maßgebenden Erscheinungen sogleich besprochen werden, damit wir später 
auf die in diesem Abschnitt zusammengetragenen Tatsachen nur zurückzugreifen 
brauchen. LAGUESSE gibt nun in der Tat (1. c., S. 122) an, daß im Bindegewe be 
des erwachsenen Torpedo das granulierte Cytoplasma der Fibro
blasten auf einen gerade noch nachweisbaren Rest eingeschränkt 
ist und manchmal scheint es ihm wirklich zu bloßen "Grundsubstanzkernen" 
(STUDNICKA) zu kommen. Auch LAGUESSE faßt diesen Endzustand der 
Zellen als eine Folge des Cytoplasmaverbrauches bei der Bildung 
des amorphen Exoplasmas auf. Es bleibt auch keine andere Erklärung 
übrig, wenn man an Hand von LAGUESSEs Bildern und seiner Beschreibung 
die allmähliche Vereinfachung der Form und die Verkleinerung der Binde
gewebszellen während der Entwicklung verfolgt. Über ganz die gleichen Erschei
nungen des Verbrauches der Zellsubstanz berichten übereinstimmend auch die 
vergleichenden und experimentellen Arbeiten aus dem Institut ZAWARZINs, von 
denen wir gesprochen haben (s. S. 640). So gibt LAZARENKO (1. c., S. 474) aus
drücklich an, daß die Bindegewebszellen, wenn der Vorgang der Grundsubstanz
bildung abgeschlossen ist, sehr arm an Protoplasma sind und daß einzelne von 
ihnen zugrunde gehen. Also auch in bezug auf den zweiten wesentlichen Punkt 
kann hier die Art der Bindegewebsentwicklung aus dem Endzustand noch abge
lesen werden. 

Durch diese Untersuchung ist also die Ansicht STUDNICKAS durchaus be
stätigt worden, der (1903, S. 549) ganz bestimmt erklärte, daß sich das Exo
plasma auch später nicht auflöse. Die Voraussetzung, daß es in jedem Binde
gewebe eine Grundsubstanz, wohl zu unterscheiden von der in ihren Lücken 
befindlichen Gewebsflüssigkeit, gebe, eine Grundsubstanz, die, je mehr Fasern 
gebildet sind, um so mehr den Namen einer Kittsubstanz (SCHAFFER) oder 
eines Bindemittels (MOLLIER) der Fasern verdient, diese Voraussetzung kann 
bekanntlich nicht in jedem Fall durch die Beobachtung bestätigt werden. Die 
Grundsubstanz dort in Abrede zu stellen, wo sie bis jetzt nicht nachweisbar 
ist, wäre jedoch nicht gerechtfertigt. 

Wir stützen uns bei dieser Aussage außer auf die eben angeführten Unter
suchungsergebnisse von LAGUESSE und auf die Angaben von STUDNICKA u. a. 
auf die vorzügliche Untersuchung von JASSWOIN (1928), die zu der Reihe der 
von ZAWARZIN veranlaßten Beiträge zur vergleichenden Histologie des Blutes und 
des Bindegewebes (s. S. 640) gehört. JASSWOIN konnte auch für das lockere 
Bindegewebe der Säugetiere (Kaninchen, Meerschweinchen, weiße Maus und 
Hund) zeigen, daß beim erwachsenen Tier die Grundsubstanz in Form 
von Häutchen mit eingelagerten kollagenen und elastischen 
Fasern und überdies durchsetzt von einem Geflecht feinster 
Fibrillen sich stets nachweisen läßt. "Eigentlich werden eben durch 
Anwesenheit der beschriebenen, äußerst schwer auf der Zeichung darstellbaren 
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feinsten Fibrillen die Häutchen der Grundsubstanz unter dem Mikroskop sicht
bar" [JASSWOIN (1. c., S. 114)]. Das Bemerkenswerteste an diesen Angaben 
von JASSWOIN scheint uns nicht in dem Nachweis der Grundsubstanz selbst 
gelegen, deren Vorhandensein im lockeren Bindegewebe allgemein nicht be
zweifelt wird, sondern in dem Hinweis darauf, daß in der Grundsubstanz 
zuweilen auch beim erwachsenen Tier · noch jene feinsten, bei 
der Histogenese so bedeutungsvollen Fibrillennetze neben den 
fertigen Fasern vorhanden sein können. Das scheint doch anzuzeigen, 
daß die Grundsubstanz weit über die eigentliche Zeit der Bindegewebsbildung 
hinaus ihr Vermögen zur weiteren Hervorbringung von Fasern bewahren kann. 

Abb.424. Mikrophotogramm aus dem lockeren Bindegewebe eines erwachsenen Kaninchens. 
Nach G. JASSWOIN (1928). 

Was die Fibrocyten betrifft, so hat neben HERINGA (1924) und von v. MÖLLEN
DORFF [Wo und M. VON MÖLLENDORFF (1926)] wiederum JASSWOIN das Ver
dienst, ihre Gestalt und ihren Bau sowie ihre Beziehungen zur Grundsubstanz 
im Bindegewebe erwachsener Säugetiere mit einer vor ihm nicht erreichten 
Klarheit dargestellt zu haben, wobei ihm namentlich die von v. MÖLLENDORFF 
eingeführte "Häutchenmethode" zum Erfolg verhalf. Zwar hatte der Urheber 
dieses Untersuchungsverfahrens die Fibrocyten bereits in ihrer wahren Gestalt 
gezeigt, aber JASSWOIN erkannte die aus der Abb. 424, 425 ersichtliche Differen
zierung des Zellenleibes in das körnige Endoplasma und ein davon unter
schiedenes Exoplasma bei allen von ihm untersuchten Tieren im erwachsenen 
Bindegewebe. Wir sehen also, daß beim Säugetier im lockeren Bindegewebe 
keineswegs die allmähliche Rückbildung der Zellen eintritt, die bei Wirbellosen 
und bei Selachiern beobachtet wurde und auf die wir aus den oben angegebenen 
Gründen großen Wert legen müssen. Bei den von JASSWOIN untersuchten Säuge
tieren ist im lockeren Bindegewebe das gerade Gegenteil festzustellen. Die 
Zelle, die im fertigen Bindegewebe den Namen Fibrocyt trägt, hat sich eigent
lich gegen früher, als sie sich in der lebhaften Bildungsarbeit der Fibroblasten 
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befand, nicht wesentlich verändert. Der Besitz eines Exoplasma, das 
zur Grundsubstanz werden kann, zeigt entschieden eine gewisse 
Bereitschaft der Fibrocyten an, unter Umständen wieder als 
Fibro blasten, d. h. als Grundsubstanz bildner tätig zu sein. Diese 
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Abb.425. Fibroblasten aus dem lockeren Bindegewebe eines 51-40tägigen Kaninchens. Homog.
Imm. '/12, Reichert Ok. 4. atypischer Fibroblast mit granuliertem Endoplasma und Exoplasma; 
a, exoplasmatisch verbundene Fibroblasten; b zwei offenbar aus einer (amitotischen) Teilung eben 
hervorgegangene Zellen; c atypische Zelle mit wenig Cytoplasma; d zwei aufeinanderliegende junge 
Fibroblasten; d junger Fibroblast mit viel granuliertem Endoplasma. Nach G. JASSWOIN (1928). 

Verfassung der Fibrocyten macht es unseres Erachtens auch notwendig so, 
wie wir es bei dieser Darstellung durchgeführt haben, die Bezeichungen Exo
plasma und Grundsubstanz auseinanderzuhalten. Beim fertigen Bindegewebe, 
wo es sowohl eine exoplasmatische Randschicht der Fibrocyten wie eine von 
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ihnen stammende aber selbständig gewordene Grundsubstanz gibt, sind beide 
Bezeichnungen notwendig und es verbietet sich gerade hier, sie füreinander 
zu setzen. 

v. MÖLLENDORFF hatte im lockeren Bindegewebe der Maus, ebenso wie 
HERINGA in der Sehne, die Fibrocyten im Zusammenhang eines Netzes gesehen. 
Das war früher bereits mehrfach angegeben worden, so von SPALTEHOLZ (1906, 
S. 215), der gerade bei der Sehne gesehen hat, "daß diese Ausläufer (der Sehnen
zellen) zahlreicher sind, als man bis jetzt angenommen, und daß sie nicht nur 
miteinander anastomosieren, sondern auch mit einer feinen Protoplasma
schicht zusammenhängen, welche das sog. sekundäre Bündel ununterbrochen 
überzieht, und welcher Kerne eingelagert sind". Diese auf die Sehne der erwach
senen Maus sich beziehende Angabe führen wir deshalb wörtlich an, weil in 
der Beobachtung einer feinen, die Fibrillenbündel kontinuierlich überziehenden 
"Protoplasmaschicht" ein Anhaltspunkt für die Nachweisbarkeit der Grund
substanz als eines dauernden Bestandteiles auch des Sehnengewebes gesehen 
werden darf. Auch STUDNICKA (1903, S. 551) rechnete mit dem häufigen Er
haltenbleiben der exoplasmatischen Verbindungen zwischen den Bindegewebs
zellen, aber er wußte auch, was mit besonderer Deutlichkeit vergleichend histo
logische Untersuchungen, wie wir gesehen haben, dartun, daß die Fibroblasten 
durch vollständige Umbildung ihrer Fortsätze in die fibrillenführende Grund
substanz jeden Zusammenhang miteinander verlieren können. Wir brauchen 
daher auf das Fibrocytennetz keinen besonderen Nachdruck zu legen und 
so macht es wenigstens keinen grundsätzlichen Unterschied aus, wenn JASSWOIN 
sich im Gegensatz zu v. MÖLLENDORFF beim gleichen Objekt vom Vorhanden
sein eines Fibrocytennetzes nicht überzeugen konnte; immerhin sind auch nach 
JASSWOIN beim Kaninchen exoplasmatische Verbindungen zwischen den Fibro
blasten "wenngleich auch nicht als sehr häufige Erscheinungen" zu beobachten. 

Von Bedeutung ist dagegen wieder JASSWOINs Feststellung, daß das Exo
plasma der Fibrocyten im gewöhnlichen Zustand des Bindegewebes nicht nur 
durch keinen direkten Übergang, sondern nicht einmal durch einfache Berührung 
mit der Grundsubstanz in Beziehung steht. Der Bildungsprozeß ist beim erwach
senen Tier eben in der Hauptsache abgeschlossen und dazu gehört nach der 
von uns ganz in Übereinstimmung mit JASSWOIN entwickelten Anschauung 
über die Entstehung der Grundsubstanz, daß diese, wenn der Vorgang die letzte 
Stufe wie beim Bindegewebe, dem Knorpel, Knochen und Dentin erreicht, 
gegenüber den Zellen selbständig wird. 

So entspricht der Zustand des fertigen lockeren Bindegewebes auch bei 
erwachsenen Säugetieren in jedem einzelnen dafür in Betracht kommenden 
Punkt den Erwartungen, die das Studium der Histogenese begründet hat. 
Für die über den Abschluß des Wachstums hinaus sich erhaltende Bereitschaft 
des lockeren und wahrscheinlich eines jeden Bindegewebes, den Differenzierungs
prozeß wieder aufzunehmen, spricht sowohl der Zustand der Fibrocyten, denen 
überdies nach v. MÖLLENDORFF wie nach JASSWOIN amitotische Vermehrungs
fähigkeit zukommt, wie auch der Zustand der Grundsubstanz. 

III. Die Fibrillen der contractilen Gewebe (Myofibrillen). 
A. Gewebe der Muskelzellen oder der glatten Muskeln. 

Die wesentlichen Bestandteile der glatten Muskulatur sind die co nt r a c t i I en 
oder muskulösen Faserzellen [KÖLLIKER (1847)]. Sie sind von spindeI
förmiger oder bandförmiger Gestalt mit zugespitzten oder seltener gegabelten 
Enden; manchmal auch, wenn sie. zu Netzen vereinigt sind, besitzen sie eine 
größere Anzahl fadenförmiger Fortsätze, wie in der Wand der großen Gefäße 
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oder in jener der sog. Giftdrüsen der Urodelen (SCHAFFER, Lehrbuch). Die Muskel
zellen besitzen einen Kern, der in der Regel in ihrer Achse und ihrer Längsmitte 
steht und eine der Zellform entsprechende längsovale bis stäbchenförmige Ge
stalt aufweist, aber nicht selten durch Dehnung oder Kontraktion des Elements 
eine passive Umformung erfährt [so HENNEBERG (1901, S. 458)]. 

Die Anordnung und der Zusammenschluß dieser Zellen kann recht verschieden 
sein. Sie kommen vereinzelt vor und auf diese Muskelzellen im Bindegewebe 
werden wir besonders zu achten haben, oder sie bilden als Netze oder Platten 
oder dicke Lagen eine kräftige Muskulatur. 

Von den Verbindungen der Muskelzellen untereinander und von dem Anteil 
des Bindegewebes an dem Aufbau der glatten Muskulatur soll im Zusammen
hang mit ihrer Entwicklung gesprochen werden. Denn diese bildet den 
Gegenstand unserer Betrachtung und nicht der Aufbau der glatten Muskulatur 
selbst, der in einem späteren Abschnitt dieses Handbuches behandelt wird. 

Was die feinere Struktur der Muskelzellen betrifft, so finden sich in der 
älteren Literatur [so J. ARNOLD (1898)] zunächst nur Mitteilungen über reihen
weise gestellte Pünktchen und über Längsstreifung, welche Erscheinungen dann 
von ENGELMANN, KÖLLIKER und SCHIEFFERDECKER (nach ARNoLD) als der 
Ausdruck einer fibrillären Struktur aufgefaßt worden sind. Am ent
schiedensten scheint sich zuerst PAUL SCHULTZ (1895) dafür ausgesprochen zu 
haben, daß jede Zelle ein dichtes Bündel gleichmäßig verteilter, gegen die Spitzen 
der Zelle stumpf endigender Fibrillen besitzt. Aber diese Strukturelemente 
waren lange Zeit ein unsicherer Besitz der Histologie, vielleicht auch deshalb, 
weil BÜTSCHLI (nach ARNOLD) eine wabige Struktur der Muskelfasern ange
nommen hatte. Wie wenig gefestigt die Vorstellungen noch am Ende des vorigen 
Jahrhunderts gewesen sind, beweisen auch die Angaben von MARCHESINI und 
FERRARI (1896), nach denen die glatte Muskulatur des Katzendarms aus vielen 
verschlungenen Fäden bestehen sollte, in die sich das Zellprotoplasma auf
gelöst habe. Auch ARNoLD, der die Längsstreifung an isolierten Zellen deutlich 
gesehen hat, war noch sehr unsicher, sprach von den "sogenannten" Fibrillen 
und betonte die Schwierigkeiten, die dem Einblick in diese Verhältnisse ent
gegenstehen. Die Methode der Isolierung der Muskelzellen, welcher man die 
Kenntnis über den zelligen Aufbau der glatten Muskeln und über die Form 
seiner Zellen fast ausschließlich verdankte, verändert eben, sobald Kali- oder 
Natronlauge oder Salpetersäure dazu verwendet wird, die feinere Struktur nicht 
unerheblich [G. LEVI (1927, S. 522)]. Heute ist daher dank der Möglichkeit 
die Muskelzellen auf gefärbten Schnitten untersuchen zu können; das Urteil 
über die Anwesenheit von Plasmafibrillen bedeutend sicherer geworden. Aber 
auch so noch bleiben sie bei den Säugetieren wegen der geringen Menge von inter
fibrillärem Cytoplasma (Sarkoplasma) schwer unterscheidbar. Günstigere Ver
hältnisse bieten die großen Muskelzellen der Urodelen mit ihrem größeren Gehalt 
an Sarkoplasma dar und vollends hat hier die in vitro Kultur von Amnionzellen 
des Hühnerembryo (Abb. 426 u. 427) wertvolle Dienste geleistet, weil dabei 
eine Ausbreitung der Zellen und eine Imbibition des Cytoplasmas erzielt wird 
[LEWIS (1917), G. LEVI (1. c. S. 525)]. 

Wir können daher jetzt mit Sicherheit angeben, daß die Muskelzellen 
mo rp hol 0 gis c h hauptsächlich durch den Besitz fibrillärer Differenzierungs
produkte, der Myofibrillen, ausgezeichnet sind, welche man als die Träger der 
Contractilitiit bezeichnet. Die Gestalt der Muskelzellen tritt als unterscheidendes 
Merkmal demgegenüber zurück, da sie, wie bemerkt, durchaus nicht einheit
lich ist. 

Es scheint notwendig hervorzuheben, daß die Elemente der glatten Musku
latur eindeutiger vom physiologischen Gesichtspunkt aus als contractile 
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Faserzellen gekennzeichnet werden als vom morphologischen aus durch den 
Hinweis auf den Besitz "contractiler" Fibrillen. Denn ob die Contractilität 
wirklich an diese Differenzierungsprodukte gebunden ist, das ist jedenfalls 
nicht einwandfrei bewiesen und ließe sich 
nur dann mit Sicherheit behaupten, wenn 
man Contraktionserscheinungen gerade an 
den Fibrillen beschreiben könnte [zur Con
traktion der glatten Muskelzellen s. R. HEI
DENHAIN (1861), P. SeHuLTz (1895, 1897), 
HENNEBERG (1901), SOLI (1907), Me GILL 
(1907)]. In Anbetracht des Umstandes, daß 
mit der Ausbildung einer gerichteten Con
tractilität sehr häufig Fasern entstehen, 
die zweifellos ein Zellskelet bilden [Ascaris
Muskelzelle, ROSKIN (1925)] und in An
betracht ferner des Umstandes, daß am 
Muskelgewebe namentlich des Herzens 
Kontraktionen schon zu einer Zeit beob
achtet werden, da man kaum eine Längs
streifung an den contractilen Zellen nach
weisen kann [LEVI (1919)], erscheinen Zweifel 
an der überlieferten Meinung sicher nicht 
ohne Berechtigung. Jedoch lassen sie sich 
nicht so weit begründen, daß man davon 

Abb.426. 
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Abb. 426 u. 427. Glatte Muskelzellen des Amnion von einem 4 Tage alten Hühnerembryo. 48 Stunden 
in Locke-Lewis gezüchtet. Beide Bilder aus derselben Kultur. Abb. 426 zeigt die contractile Sub
stanz nach der Färbung als graue Fäden in der Zelle. Abb. 427 ist von einer Stelle, an welcher 

sich die Zellen ausbreiten können. Nach M. LEWIS (1917) aus RH. ERDMANN (1922). 

abstehen müßte, die Fibrillen der Muskelzellen als contractile Fibrillen zu 
bezeichnen. 

Für die Beurteilung des Gewebes der glatten Muskeln ist seine Herkunft 
aus mesenchymalen Zellennetzen [Me GILL (1908)] maßgebend (Abb. 433). 
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Die contractilen Zellen in der Wand der Gefäße entstammen demselben 
Material wie die bindegewebige Adventitia [RENAUT und DUBREUIL (1913), 
FLORIAN (1923)], und die Muscularis des Darms der Respirationswege oder der 
Harnblase ist mit der Submucosa der betreffenden Organe auf das engste 
verwandt. 

"Die Bildungszellen der Muskelfasern" (KÖLLIKER, Handbuch) sind 
dieselben wie die des Bindegewebes und dementsprechend kann man 
auch die glatte Muskulatur nicht auf ein bestimmtes Keimblatt zurückführen. 
Zu den glatten Muskeln von mesenchymaler Herkunft kommen in den Mm. 
sphincter und dilatator pupillae (im Gegensatz zum M. ciliaris) des Auges noch 
solche hinzu, die aus dem Epithel des Augenbechers direkt entstehen [GRYN
FELTT (1898), NUSSBAUM (1900), HEERFORDT (1901), SZILY (1902), HERZOG 
(1902)]. Diese epithelialen Muskelzellen scheinen die Angleichung des con
tractilen Gewebes an das Bindegewebe in histogenetischer Hinsicht zu vervoll
ständigen. Denn auch das Bindegewebe kann, wie wir dargelegt haben, abgesehen 
von der Herkunft eines jeden Mesenchyms aus einem der primären Epithel
schichten, sich auch später noch direkt aus dem epithelialen Verbande heraus 
entwickeln (lymphoepitheliale Organe, Schmelzpulpa). Dabei tritt aber ein 
bedeutender Unterschied hervor. Während die Bindegewebsentwicklung auf 
dem Boden eines Epithels mit dessen Auflockerung beginnt, tritt bei der Diffe
renzierung zum contractilen Gewebe nur die Formveränderung der Zellen in 
den Vordergrund, wobei diese aber in ihrem engen Verbande beisammen bleiben. 
Derselbe Unterschied macht sich auch dann geltend, wenn den Ausgangspunkt 
der Entwicklung das Mesenchym bildet. Wir haben hervorgehoben, daß sich 
die Mesenchyme der verschiedenen Körpergegenden bei ganz jungen Embryonen 
lediglich durch die geringere oder größere Dichte des Zellennetzes voneinander 
unterscheiden (s. S. 609). Die Bindegewebsentwicklung geht stets mit 
einer reichlichen Ansammlung von Gewebsflüssigkeit, dann auch 
mit der Hervorbringung von Grundsubstanzen einher und sie 
führt damit zu einer Ausbreitung des ursprünglichen Zellennetzes 
im Raum. Bei der Differenzierung des Mesenchyms zum Muskel
gewebe ist das Umgekehrte der Fall. Hier ist das Ziel der Um
formung ein geradezu epithelähnlicher Zusammenschluß der Zellen 
des Mesenchyms. 

Eine Grundsubstanz wird dabei in reichlichem Ausmaß nicht gebildet. Wenn 
man aber bereits bei den jüngsten Mesenchymkeimen an den Zellen eine Sonde
rung in eine endoplasmatische Zone und in eine veränderte exoplasma
tische Außenschicht unterscheiden kann (s. oben S. 610), so ist nicht zu er
warten, daß der Ansatz zu dieser frühesten Differenzierung dort unterbleiben 
sollte, wo aus dem Mesenchym glatte Muskulatur hervorgeht. Wäre dies der 
Fall, so müßten wir annehmen, daß die Entscheidung, ob aus einem Mesenchym 
Bindegewebe oder Muskulatur werden soll, schon vor der Zeit jener ersten 
Veränderungen der Zelloberflächen fallen würde. Dem widerspricht aber, was 
wir z. B. an den Gefäßen der Nabelschnur in vollkommener Übereinstimmung 
mit FLORIAN (1923) beobachten, daß nämlich aus dem Mesenchym allmählich 
contractile Zellen an die Gefäßwand angeliefert werden, nachdem die in Rede 
stehende Veränderung der Zellen bereits vor sich gegangen ist. Beobachtungen 
über die Entstehung der Zellen eben dieser durch SCHAFFERs (1899), HENNE
BERGs (1902) und FLORIANS Arbeiten als für die Untersuchung besonders günstig 
bekannten Muskulatur haben uns zu der Anschauung geführt, daß die 
exoplasmatischen Ausläufer der Mesenchymzellen bei der Um
formung und Schichtung der Mesenchymzellen zur glatten Musku
la tur in diese einge ba u t wird. 
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Abb.428. Glatte Muskulatur auf dem Längsschnitt aus der Wand einer Nabelarterie, mensch· 
licher Embryo von 105 mm Sch.·St.-Länge. - Original. Azanfärbung. Aufgenommen mit Zeiß 

Apoehr. 4, Leitz Periplanat Ok. 6. Balgauszug 85 cm. 

Abb. 429. Glatte Muskulatur auf dem Längsschnitt aus der Wand einer Nabelarterie, menSchlicher 
Embryo von 105 mm Sch.-St.-Länge. - Original. Azanfärbung. Mikrophotogramm aufgenommen 

mit Zeiß Apoehr. 4, Comp. Ok. 12. Balgauszug 85 cm. 
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Die Strukturen, welche im glatten Muskelgewebe nach unserer Meinung 
auf die exoplasmatischen Bildungen zurückzuführen sind, kennt man schon 
sehr lange. Es sind die früher als protoplasmatische Querverbindungen der 
glatten Muskelzellen bezeichneten Bildungen, welche seit den Arbeiten von 
KULSCHITZKI (1888) und von BARFURTH (1891), seinem Schüler WERNER (1894) 
und von vielen anderen Untersuchern [BOHEMANN (1894), NICOLAS (1892), GAR
NIER(1897), DE BRUYNE (1895), TRIEPEL (1897), HOEHL (1898), SCHAFFER (1899), 
LEMOINE (1906), HEIDENHAIN (1911), FLORIAN (1923)] studiert worden sind. 

Abb. 430. Glatte Muskulatur auf dem Querschnitt aus der Wand einer Nabelarterie menschlicher 
Embryo von 105 mm Sch.-St.-Länge. - Original. Azanfärbung. Aufgenommen mit Zeiß Apochr. 4, 

Leitz Periplan at Ok. 6. Balgauszug 85 cm. 

Man hat sie in der Folgezeit jedoch nicht mehr als protoplasmatische Zell
brücken aufgefaßt, sondern namentlich unter dem Einfluß der grundlegenden 
Arbeit von SCHAFFER (1899) als "eigentümliche QuermembranelIen des 
in tersti tiellen Bindegewebes" erkannt [HEIDENHAIN (1911, S. 522)]. 
Das typische Bild dieser feinen Fasernetze mit ihren Querzügen zwischen den 
Zellen zeigt der Längsschnitt durch die glatten Muskelfasern (Abb. 428, 429). 
Es ist richtig, daß diese Bestandteile des Muskelgewebes um so deutlicher hervor
treten, je stärker die einzelnen Fasern geschrumpft sind [SCHAFFER (1899, 
S.247), HEIDENHAIN (1. c.)]. Das macht sich besonders am Querschnitt durch 
die Muskelfasern geltend (Abb. 430), wenn der Zellkörper nicht mit seiner 
"sarkolemmaartigen Haut" schrumpft, sondern innerhalb dieser Außenschicht 
(HEIDENHAIN 1. c.). Gerade die Beobachtung des Querschnitts teilweise ge
schrumpfter Muskelfasern belehrt uns darüber, daß das Zwischengewebe der 
Muskelzellen mit der Außenschicht der Zellen sicher kontinuierlich zusammen
hängt. Die Farbreaktion kommt hinzu, von der zuerst SCHAFFER (1. c.) Ge
brauch gemacht hat . Bei Anwendung der Azanfärbung nimmt sowohl die als 
Ring vom Querschnitt der rotgefärbten Muskelfaser abgehobene Außenzone 
wie auch das ganze Zwischenfachwerk, das die Muskelfasern zusammenhält, 
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denselben blauen Farbton an wie die Exoplasmen des Mesenchyms. Wir gehen 
mit SCHAFFER und HEIDENHAIN also einig, wenn wir gleichfalls keine eigent
lichen und unmittelbaren, den Plasmabtücken zwischen den Epithelzellen ent
sprechenden protoplasmatischen Querverbindungen in den fraglichen 
Strukturen sehen. Aber wir können ihnen nicht beipflichten, wenn sie diese 
Bildung als eine den Muskelzellen fremde und als ein "interstitielles" oder 
"intercelluläres" Bindegewebe auffassen. Man müßte die Selbständigkeit 
dieses interstitiellen Bindegewebes, in welches die Muskelzellen dann nur ein
gelagert wären, erst einmal nachweisen. Das wird man aber nicht können. Denn 
es läßt sich nicht zeigen, daß die glatten Muskelfasern von entsprechend zahl
reichen Bindegewebszellen durchsetzt sind und daß von,solchen aus sich das 
"interstitielle" Netz zwischen ihnen ausbreitet, noch weniger, daß von den außen 
an das Muskelgewebe anschließenden Bindegewebszellen ein "Mestroma" 
zwischen die contractilen Elemente hereingeschickt würde. SCHAFFER (1. c. 
S. 239), der das "Zwischengewebe" natürlich auf besondere Bildungszellen zurück
führen mußte, fand aber selbst bei jüngeren Feten und Embryonen höchstens 
"Reste der ursprünglichen Bildungszellen des Zwischengewebes" , d. h. Kerne, 
die er als solche deutete. Und FLORIAN (1923), der dieser Frage besondere Auf
merksamkeit gewidmet hat, kommt ebenfalls zu dem Ergebnis, daß die kleine 
Zahl der Bindegewebszellen im interstitiellen Gewebe sehr erstaunlich sei (1. c. 
S. 56). Auf frühen Stadien finde man mehr solche Zellen, aber im Verlauf der 
Entwicklung gehen sie beträchtlich zurück nicht nur an Zahl, sondern auch an 
Volumen derart, daß die Gefäßwand eines ausgebildeten Nabelstranges fast 
nur mehr "nackte" Bindegewebskerne enthält. FLORIAN meint, man könne 
sich schwer vorstellen, daß diese kleine Zahl weitverstreuter Zellen eine größere 
oder ebenso große Bedeutung für die interstitiellen Gewebsbestandteile des 
glatten Muskels haben sollten wie die Muskelzellen selbst. Wir glauben, daß 
wir unseren allgemeinen Erfahrungen über das Mesenchym zusammen mit den 
Beobachtungen und der färberischen Übereinstimmung (Azanfärbung) ver
trauen und die sog. protoplasma tischen Querverbindungen wie auch 
die sog. interstitiellen Bindegewebslamellen als die Exoplasmen 
der Muskelzellen bezeichnen dürfen. Zu ihnen gehören sowohl die sarko
lemmaähnliche Haut der Muskelzellen, wie auch die mit ihr zusammen
hängenden Balken und Lamellen zwischen den Muskelfasern. Wir sind damit 
auf Grund vielfacher eigener Beobachtungen an der Muskelschicht der Nabel
arterien zu einem Ergebnis gekommen, das vollständig der von FLORIAN (1923) 
und PLENK (1927, S. 366) vertretenen Auffassung entspricht. FLORIAN hat alle 
auch für uns maßgebenden Gründe angeführt, welche die früher stillschweigend 
gemachte Voraussetzung zu entkräften geeignet sind, daß die Mesenchymzellen, 
welche sich in Muskelzellen verwandeln, die Fähigkeit, Bindegewebsfasern 
hervorzubringen, verlieren süllen. Diese Meinung hat nicht berücksichtigt, daß 
auch bei den Muskel'zellen eine Scheidung des Zellenleibes in ein Endoplasma 
und ein Exoplasma der Bildung von Myofibrillen vorausgegangen ist. Es ist 
bei der glatten Muskulatur nur der ganz besondere Zustand erreicht worden, 
daß die Differenzierung des Zellenleibes in die beiden genannten Schichten 
zugleich zur Hervorbringung, ganz verschiedener fibrillärer Produkte im Endo
plasma und im Exoplasma geführt hat. Dafür müssen nach FLORIAN wohl dem 
Muskelg~webeeigß'.ntumliche mechanische Faktoren verantwortlich gemacht 
werden. PLENK geht genau auf die Häutchen zwischen den glatten Muskelfasern 
und die in ihnen enthaltenen Gitterfasern ein, die MALL (1903), MARESCH (1905), 
HÖRMANN (1908), KASAKOFF (1902) und RANKE (1913) beschrieben hatten. 
Ebenso wie FLoRIAN findet es auch PLENK nicht erstaunlich, daß dort, wo 
Mesenchymzellen exoplasmatische Häute bilden, auch Gitterfasern in diesen 
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nicht fehlen und daß neben solchen im interstitiellen Gewebe der glatten Musku
latur auch kollagene und elastische Fasern (SCHAFFER, Mc GILL, FLORIAN) 
nachgewiesen werden konnten. Wenn PLENK die Muskelzellen selbst als Bil
dungszellen dieser von SCHAFFER nachgewiesenen Häutchen, in denen sie "wie 
in einem Futteral" stecken, und damit auch als Bildungszellen der Gitterfasern 
anspricht, so unterscheidet sich diese Auffassung nicht von unserer. Wir haben 
den Sachverhalt mit FLORIAN nur unter Betonung des Kernpunktes anschaulich 
zu machen versucht; und dieser liegt unseres Erachtens darin, daß wir beides, 
die eigentlichen Muskelzellen und ihre Exoplasmen auf das Mesenchym-Reti
culum zurückführen können. Wir dürfen daher zusammenfassend sagen: Die 
Differenzierung des Mesenchyms zum glatten Muskelgewebe geht 
sowohl mit einer Umformung der Zellen wie auch mit einem Ein
bau ihrer exoplasmatischen Bildungen in den neuen Zellverband 
einher. 

An einem anderen Beispiel haben wir ganz denselben Vorgang genau verfolgt, nämlich 
in den Fettorganen [WASSERMANN (1926)]. Bei ihnen liegt ursprünglich ein mit ansehn
lichen exoplasmatischen Membranen ausgestattetes Reticulum vor. Wenn dann bei der Fett
speicherung die Zellen mächtig aufgetrieben werden und sich als kugelige, einen Fetttropfen 
bergende Gebilde eng aneinanderschließen, dann werden die Exoplasmen in das Paket der 
Fettplasmakugeln eingebaut, umspannen sie als die sog. Membranen der Fettzellen und halten 
sie ebenso zusammen wie dieselben Bildungen die glatten Muskelzellen. 

Sind somit die BARFURTHschen Querverbindungen der Muskelzellen 
als ihre exoplasmatischen Bildungen erkannt, so erhebt sich die 
Frage, ob damit eine endgültige Entscheidung der alten Streit
frage über das Vorhandensein oder Fehlen von Zellverbindungen 
in der glatten Muskulatur getroffen ist. Das ist natürlich deswegen 
nicht der Fall, weil es sich, wie hervorgehoben wurde, nicht um protoplas
matische, sondern um exoplasmatische Verbindungen handelt. Wir müssen 
demnach immer noch mit der Möglichkeit rechnen, daß außerdem auch echte 
protoplasmatische Zellverbindungen sich im Muskelgewebe erhalten (s. unten). 

Aber schon in Ansehung der exoplasmatischen Verbindungen erscheint das Pro
blem der Zellverbindungen in einem anderen Lichte als früher. Denn solange die 
fraglichen Strukturen nach SCHAFFER, HEIDENHAIN u. a. als intercelluläres Binde
gewebe aufgefaßt wurden, war die Aussage begründet, daß die Zellen durch dieses 
Bindegewebe voneinander getrennt und wenigstens jene Zellbrücken, mit denen 
BARFURTH gerechnet hatte, nicht vorhanden seien. Nach unserer Auffassung 
liegt die Sache aber wesentlich anders und in diesem Punkte tritt auch die Mög
lichkeit einer Meinungsverschiedenheit zwischen PLENK und uns zutage. Diese 
Meinungsverschiedenheit kann aus dem verschiedenen Gebrauch der Bezeichnung 
Grundsubstanz entstehen. Wir haben es für notwendig befunden, Grundsub
stanzen nur diejenigen Massen zu nennen, die von den Zellen sich getrennt haben, 
während wir die mit den Zellen in Zusammenhang befindlichen veränderten 
Lamellen und Fortsätze als Exoplasmen bezeichnet haben (s. S. 612). PLENK 
spricht aber wie in allen Fällen so auch bei dem interstitiellen Maschen- und 
Faserwerk der glatten Muskulatur von Grundsubstanz oder Kittmasse und hält 
sie für etwas außerhalb dem organischen Bereich der Zelle Befindliches. Wir 
sehen keinen Anlaß, die zwischen den Muskelfasern eingeschlossenen Bildungen 
für Grundsubstanzen in unserem Sinn zu halten. Die sarkolemmaähnliche 
Außenschicht der contractilen Zellen gehört zu ihnen wie die Cuticula zu irgend
einer anderen Zelle, auch wenn das Endoplasma bei Schrumpfung sich davon 
lösen kann. Und die Membranen und Balken wiederum stehen mit diesem 
Exoplasma in direktem Zusammenhang. Man darf also sagen, daß die glatten 
Muskelzellen durch ihre Bxoplasmen miteinander verbunden sind. Damit ist 
für das Muskelgewebe derselbe Zustand gegeben, der für das Mesenchym, sobald 
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Exoplasmen in einigem Umfang gebildet sind, auch schon besteht. Wir erinnern 
uns, daß für das Reticulum des Knochenmarks gleichfalls der Zusammenhang 
unter den Zellen durch die exoplasmatischen Bestandteile gezeigt wurde (ORs6s, 
s. oben S. 617). Es handelt sich unserer Auffassung nach also sehr wohl um 
Zellverbindungen, was auch FLORIAN (1. c. S. 57) betont, und nicht um ein die 
Zellen trennendes Grundsubstanzmaschenwerk. Allerdings sind die Verbindungen 
nur exoplasmatischer Natur. Wir können ein Werturteil über die physiologische 
Bedeutung dieser Art von Zellverbindungen im Vergleich zu den protoplasma
tischen Zellbrücken natürlich nicht fällen, aber wir möchten durchaus nicht in 
Abrede stellen, daß sie dem Stofftrartsport und der Reizleitung dienen. Gerade 
im Hinblick auf die Reizleitung im Muskel waren die Zellbrücken ehemals hoch 
eingeschätzt worden, aber nachdem die dafür gehaltenen Strukturen für inter
stitielles Bindegewebe erklärt waren, da mußte man entweder annehmen, "daß 
jede Muskelfaser ein Nervenende besitzt oder daß das zarte intercelluläre Binde
gewebe kein Hindernis ist für die Fortpflanzung einer von einem Punkte aus
gehenden Erregung ... " (SCHAFFER 1. c.). Die auf dem Boden der Exoplasma
lehre HANSENs, STUDNICKAs u. a. erwachsene neue Auffassung verringert diese 
bei physiologischen Fragen auftauchenden Schwierigkeiten. 

Die Auffassung, daß das sog. interstitielle Bindegewebe zwischen 
den contractilen Zellen zu diesen selbst gehört, berührt natürlich 
die Tatsache des Vorkommens von selbständigem Bindegewebe in 
der glatten Muskulatur namentlich in der Begleitung ihrer Gefäße, aber 
auch zwischen den Bündeln und Schichten der contractilen Zellen in keiner 
Weise. Von dem Vorhandensein dieses Bindegewebes überzeugt ja jeder Schnitt 
durch die Wand des Darms, der Blase oder des Uterus. Bei letzterem sind die 
wechselnden Verhältnisse des Bindegewebes und der Muskulatur von STIEVE 
(1927, 1928) eingehend untersucht und bildlich dargestellt worden. STIEVE hat 
dabei auch die von uns behandelten Strukturen zwischen den Muskelzellen 
berücksichtigt, aber vom Bindegewebe der glatten Muskulatur überhaupt nicht 
unterschieden. Und von seinem Standpunkt aus, bei einer Beurteilung der 
gesamten Veränderungen der geweblichen Verfassung der Gebärmutterwand 
war dies auch nicht notwendig. Denn das Bindegewebe der glatten Muskulatur 
und die zwischen ihren spezifischen Zellen befindlichen Strukturen, die wir zum 
Exoplasma dieser Zellen rechnen, bilden zusammen mit den contractilen Zellen 
selbst ein einheitliches System und die Veränderungen, welche das Bindegewebe 
der Uteruswand periodisch oder während der Schwangerschaft erleidet, betreffen 
das ganze System. Damit kommen wir auf den Punkt zurück, von dem wir 
ausgegangen sind. Die glatte Muskulatur entsteht aus dem mesenchymalen 
Zellennetz. Daher ist es ohne weiteres verständlich, daß diejenigen Teile des 
Netzes, welche sich in contractile Zellen und in ihre interstitiellen Bildungen 
umwandeln, mit den anderen im Zusammenhang bleiben, welche zu Fibroblasten 
werden oder, wie man auch sagen könnte, Fibroblasten bleiben. Besonders 
die Exoplasmen sowohl der Fibroblasten wie auch der Muskelzellen müssen der 
gemeinsamen Genese zufolge den Zusammenhang des ganzen Systems aufrecht 
erhalten. Man müßte schon, wenn man dies nicht zugeben wollte, annehmen, 
daß der ursprüngliche exoplasmatische Zusammenhang innerhalb des mesen
chymalen Netzes bei der Differenzierung aufgehoben würde. Dafür gibt es aber 
keine Anhaltpsunkte. Und so ist nichts dagegen einzuwenden, ja es ist geradezu 
aus histogenetischen Gesichtspunkten zu fordern, daß man bei Veränderungen 
der Stützsubstanzen im Bereiche der glatten Muskulatur das selbständige zu 
ihr gehörige Bindegewebe und die von den Muskelzellen gelieferten Stützgerüst
werke physiologisch und übrigens auch mechanisch [so DUBREuIL (1912)] ein
heitlich auffaßt, wie es STIEVE getan hat. 

42* 
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Bestehen nun außer den exoplasmatischen Verbindungen 
zwischen den Muskelzellen noch besondere protoplasmatische 
Brücken oder mit anderen Worten: sind, wenn schon die ehemals dafür ge
haltenen Zellbrücken keine solchen im eigentlichen Sinn dieses Begriffes sind, 
doch überdies noch echte Zellverbindungen [endoplasmatische nach FLORIAN 
(1. c. S. 57)] vorhanden~ BENNINGHOFFs (1926) Schema der Umformung des 
Mesenchyms zur dicht gepackten Muskulatur (Abb. 431) rechnet offensichtlich 
mit dem Erhaltenbleiben derjenigen Zellbrücken, welche durch spitzwinklig 
abgehende Ausläufer geliefert werden. Die "falschen Intercellularbrücken", d. h. 
unsere exoplasmatischen Zellverbindungen schließt BENNINGHOFF ausdrück
lich von dieser Betrachtung aus (1. c. S. 136). Seine Darstellung bringt die Ent
stehung des glatten Muskelgewebes aus dem Syncytium eines Mesenchyms 
klar zum Ausdruck und sie deckt sich daher mit unseren Angaben. Jedoch 

a b c d 

Abb. 431 a -d. Schema der Umformung des lockeren Faserzellnetzes zur dicht gepackten Muskulatur 
mit Spindelzellen unter Schließung der Maschen des Syncytiums. Nach A. BENNINGHOFF (1926). 

mußte sie schematisch bleiben, weil die exoplasmatischen Zellverbindungen als 
"falsche Intercellularbrücken" dem Gesamtbild nicht eingefügt wurden. Für 
uns sind sie, wie betont wurde, keine falschen, sondern eben exoplasmatische 
Zellbrücken. Man macht beim Studium mesenchymaler Zellennetze oft die 
Erfahrung, daß ein noch als protoplasmatisch anzusprechender Zellausläufer 
sich im Exoplasma verliert. Wie weit er reicht, dafür gibt uns die Farbreaktion 
einen Anhaltspunkt, aber keine sichere Entscheidung an die Hand. Daß sich 
ab und zu eine rein protoplasmatische Brücke im Bereich der Exoplasmen 
erhält, ist sehr wahrscheinlich, namentlich solange die Zellen noch nicht weit 
auseinandergerückt sind. Und so meinen wir, daß sich das Vorkommen echter 
Intercellularbrückenauch inmitten der "queren" Exoplasmazüge gar nicht 
ausschließen läßt, ja wir sehen ebenso wie FLORIAN (1. c. S. 55) an Objekten wie 
den in Abb. 429 wiedergegebenen hin und wieder unter den blau gefärbten exo
plasmatischen Bestandteilen einzelne rot gefärbte Züge, die freilich im Schnitt 
nicht von einer Zelle zur anderen verfolgt werden können. Soweit ist wohl auch 
STIEVE gekommen, wenn er (1928, S. 560) angibt, daß die einzelnen Muskelzellen 
der Gebärmutter "untereinander teilweise durch Cytoplasmabrücken verbunden" 
sind, "die allerdings in einer nicht schwangeren Gebärmutter nur sehr schwer 
dargestellt werden können" und wenn er weiterhin sagt: "Die dünnen Brücken, 
welche die einzelnen Muskelzellen verbinden, sind nicht sicher von Bindegewebs-
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fasern zu unterscheiden". Wir meinen, daß STIEVE dabei dieselben Beob
achtungen im Auge hatte wie wir, nämlich nicht sicher als solche bestimmbare 
Protoplasmabrücken im Bereich der exoplasmatischen Verbindungen. Von den 
Zellbrücken, so wie sie das BENNINGHOFFSche Schema vorsieht, wären derartige 
Verbindungen nicht grundsätzlich verschieden. 

Die große gegenseitige Verschiebung, welche die Muskelzellen bei ihrer Zusammen
ziehung in der Wand eines jeden muskulösen Hohlorgans erfahren (STIEVE, 1. c., S. 561, 
575 und an anderen Stellen) wird durch die zahlreichen exoplasmatischen Verbindungen 
nicht behindert und auch protoplasmatische Zellbrucken würden sich dieser Beanspruchung 
anpassen müssen. Der durch den exoplasmatischen Apparat gewährleistete Zusammen
hang ermöglicht andererseits die Wiederherstellung einer dem Ruhezustand entsprechenden 
Anordnung der glatten Muskelzellen, von der eine von OBERNDORFER (1906) gefundene 
"Parallelstellung der Kerne" in der Muscularis circularis des Wurmfortsatzes Kunde gibt. 

Abb. 432. Lockeres Faserzellennetz mit syncytialem Zusammenhang der Zellen und teilweiser Endigung 
in Fibrillenpinsel. Endokard der rechten Kammer, Hingerichteter. Vergr. 350mal. 

Nach A. BENNINGHOFF (1926). 

Diese auffallende Erscheinung, welche der Ausdruck einer genauen Übereinanderschichtung 
der Muskelfasern in konzentrischen Lagen ist, so daß immer Kern über Kern zu liegen kommt, 
t!egegnete OBERNDORFER "nur bei Wurmfortsätzen, die sich der Obliteration oder ihrem 
Aquivalent der Sklerose näherten". Deshalb wurde sie mit der eintretenden Insuffizienz 
der Muskulatur in Verbindung gebracht und "als Ausdruck einer Ruhestellung" angesehen. 

Die Frage, ob gemäß der Herkunft der Muskelzellen aus dem Zellennetz 
des Muttergewebes Zellverbindungen erhalten bleiben können, ist noch von einer 
anderen Seite her der Prüfung unterzogen worden. Wenn solche spitzwinklig 
abzweigende Zellbrücken tatsächlich vorkommen, wie sie das Schema BENNING
HOFFs verzeichnet, dann lag es nahe, an ein Durchlaufen der Plasma
fibrillen von Zelle zu Zelle zu denken. Denn die Fibrillen brauchten dann 
nicht bedeutend aus ihrer Längsrichtung abgelenkt zu werden, um durch die 
Zellbrücken sich fortzusetzen, während ein Hinüberreichen von Fibrillen durch 
Querverbindungen natürlich schwer mit ihrer Hauptrichtung vereinbar wäre. 
Auch ist im Zellennetz die Zugehörigkeit der Fibrillen zum ganzen Netz und 
nicht zur einzelnen Zelle eine so geläufige Tatsache, daß man sie auch für die 
contractilen Fibrillen in Erwägung ziehen mußte, obwohl, wie eingangs erwähnt, 
frühere Untersucher ausdrücklich von der Endigung der Fasern innerhalb der 
Zelle berichtet hatten. Im Anschluß an die alten Untersuchungen von ROUGET 
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(1863) hat M. HEIDENHAIN (1901) die Frage nach dem kontinuierlichen Verlauf 
der Fibrillen in der Längsrichtung des Muskelgewebes wieder aufgenommen. 
Angeregt durch diesen Versuch haben BENDA (1902, Froschblase), SCHAPER 
(1902, Muskulatur im Mesenterium von Salamandra) und VERZAR (1907, Amnion 

/ 

Abb. 433. Gruppe von vereinigten Faserzellen mit eingescbalteter Übergangsstelle. Endokard rechte 
Kammer. Hingerichteter. Vergr. 860mal. Nach A. BENNINGHOFF (1926). 

des Hühnchen$) geglaubt, "die Kontinuität der groben Fibrillen auf die größte 
Ausdehnung mit Sicherheit" (BENDA) zeigen zu können. Endlich hat Mc GILL 
(1907, 1908) in einer Reihe von Arbeiten auf Grund histogenetischer Unter
suchungen, welchen die Anerkennung der Entstehung der glatten Muskulatur 
aus einem Syncytium und die daraus abgeleitete Vorstellung über das Erhalten-
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bleiben von Zellbrücken zum guten Teil zuzuschreiben ist, an der Muskulatur 
des Darmes auch beim ausgewachsenen Tier (Schwein) das Durchlaufen der 
feinen Fibrillen von Zelle zu Zelle beschrieben. 

Gegen alle diese zuletzt genannten Untersuchungen wird von BENNING
HOFF (1. c.) mit Recht eingewandt "daß in keinem Fall eine vollständige Aus
färbung des Zelleibes zusammen mit den Fibrillen gelungen ist". Die Haupt
sache aber, nämlich der fibrilläre Zusammenhang der Muskelzellen, den FLORIAN 
(1. c. S. 53) gleichfalls für manche Fälle zugibt, wird auch von BENNINGHOFF 
bestätigt und diese Befunde waren 
sehr wesentlich für seine an Me GILL 
sich anschließende Auffassung über 
die "Formenreihe der glatten Mus
kulatur", die auch mit FLORIANS Be
funden völlig übereinstimmt. 

BENNINGHOFFS Untersuchung be
deutete aber insoferne wieder einen 
neuen Weg zur Aufklärung der strit
tigen Fragen über die Beziehungen 
zwischen den contractilen Zellen, als 
er von der Muskulatur des Endokards 
ausging, welche ausgedehnte Netze von 
verschiedener Weite bildet (Abb. 432) 
und als er ferner die v. MÖLLEN
DORFFsche "Häutchenmethode" und 
dessen abgeänderte Eisenhämatoxylin -
färbung vom Bindegewebe auf diesen 
Gegenstand übertrug. Indem er auf 
diese Weise zugleich die Fibrocyten 
ausfärben konnte, war es ihm möglich, 
nicht nur die verschiedenen Formen 
und die verschiedene Endigungsweise 
der glattenMuskelzellen nachzuweisen, 
sondernauchwieFLoRIANÜbergangs

Abb. 434. Übergangszelle mit beginnender Fibril
lenbildung in den Ausläufern. Endokard rechter 

Vorhof. Hingerichteter. Vergr. 600mal. 
Nach A. BENNINGHOFF (1926). 

formen der Fibrocyten zu den glatten Muskelzellen zu finden (Abb. 434). 
Es ist BENNINGHOFF also gelungen, die histogenetische Methode von Me GILL 
durch eine Untersuchung netzförmiger und mit dem Bindegewebe in Zusammen
hang bleibender Muskulatur d. h. einer glatten Muskulatur auf histogenetisch 
niederer Stufe zu ergänzen. Dieses Verfahren entspricht der Untersuchung 
des sog. retikulären Gewebes als eines dauernd in ursprünglicher Verfassung 
verbleibenden Bindegewebes, und was dieses Vorgehen für die Bindegewebs
fragen leistet (s. oben S. 625), das kann das entsprechende zweifellos für die 
Kenntnis der glatten Muskulatur leisten. BENNINGHOFF findet in seinen Muskel
fasernetzen mit ihren mannigfach verzweigten Zellen dreierlei Art der Zellver
bindung : den direkten Übergang zweier Zellterritorien ineinander entweder 
durch breite Brücken, in die sogar die Kerne hineinragen können, oder zweitens 
durch in die Länge gezogene Zellausläufer, drittens durch nackte Fibrillen. 
Bei der zuletzt genannten Verbindung handelt es sich um feinste auseinander
gespreizte Zellausläufer, die BENNINGHOFF aus der Aufsplitterung der intra
cellulären Fibrillen hervorgehen läßt und Fibrillenpinsel nennt (s. Abb. 433). 
Eine oder die andere von diesen nackten Fibrillen erreicht eine Nachbarzelle. 
Das Wesentliche an BENNINGHOFFS Befunden erscheint im Nachweis gelegen, 
daß glatte Muskelzellen in Form eines Syncytiums vorkommen können. (Daß 
seine nackten Fibrillen wirklich contractile Fibrillen sind und das Ergebnis 
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der Entbündelung der contractilen Fasern, das kann wohl noch nicht als sicher 
erwiesen gelten.) Innerhalb des Syncytiums besteht eine Kontinuität der intra
cellulären Fibrillen. Man kann also mit BENNINGHOFF annehmen, daß bei 
Erhaltenbleiben des syncytialen Verbandes der contractilen 
Zellen auch echte Zellbrücken vorkommen, die zugleich Faser
brücken sind. In bezug auf die Zellbrückenfrage überhaupt und auf die Frage 
der Kontinuität der Fasern in jeder glatten Muskulatur können die Ergebnisse 
BENNINGHOFFS wohl nicht entscheidend sein. Denn wir können diese Er
fahrungen auf die gebündelte glatte Muskulatur des Darmes, der Harnblase, des 
Uterus usw. natürlich nicht ohne weiteres übertragen. Nach der Vorstellung, 
die wir hier von der Entwicklung der glatten Muskulatur gewonnen haben, ist 
es durchaus verständlich, daß von einer gewissen Stufe der Differenzierung an 
die protoplasma tischen Zellbrücken mehr und mehr eingeschränkt werden 
oder ganz verschwinden. Dann würde es aber auch keine fibrillären Verbindungen 
zwischen den Zellen mehr geben, wenigstens keine nach der herkömmlichen 
einfachen Vorstellung; denn diese sind nur im Zusammenhang mit solchen Zell
brücken möglich. In den Exoplasmen gibt es nur Bindegewebsfasern. Es wäre 
freilich denkbar, daß die contractilen Fibrillen des endoplasmatischen Zellen
leibes in die Bindegewebsfibrillen der Exoplasmen kontinuierlich übergingen 
und auch dadurch käme eine fibrilläre Verbindung unter den Zellen zustande, so, 
wie man sich den Zusammenhang zwischen Myofibrillen und Bindegewebs
fibrillen beim Übergang des quergestreiften Muskels in seine Sehne vorstellt 
(s. über diese mit der hier behandelten Fibrillenkontinuität verwandte Frage 
später S. 688). Man muß zu erkennen suchen, ob die vonBENNINGHOFF behauptete 
Fibrillenkontinuität eine solche vermittels durchaus contractiler Fibrillen ist 
oder eine solche durch Zwischenschaltung von Bindegewebsfibrillen. Daher wäre 
es ohne Zweifel außerordentlich ",iinschenswert, die von BENNINGHOFF ermittelten 
Erscheinungen mit Berücksichtigung der Exoplasmen zu studieren. BENNING
HOFF hat zwar auch Bindegewebsfärbungen versuchsweise angewandt, aber 
seinen Befunden liegt doch nur die genannte Eisenhämatoxylinmethode zugrunde, 
die für die zunächst behandelten Fragen sich am vorteilhaftesten erwiesen hat. 
Aber auch nach diesem Verfahren müßten sich die Exoplasmen darstellen 
lassen, ebenso, wie sie damit für das Bindegewebe von JASSWOIN (s. S. 649) 
gezeigt worden sind. Wir meinen, daß das Bedürfnis besteht, die Befunde über 
die Gitterfaserstrukturen im Bereich der glatten Muskulatur, von denen PLENK 
(1. c.) berichtet, mit BENNINGHOFFS Wahrnehmungen über Fibrillenpinsel und 
als Fibrillen anzusprechende feinste Zellausläufer irgendwie zu vereinigen und 
zu entscheiden, ob die letzteren Gebilde tatsächlich etwas anderes sind als 
Gitterfasern, die ebenso aus dem Zellenleib heraustreten können und dann 
freilich dem Exoplasma zugehören, während bei BENNINGHOFFS Fibrillen die 
Zugehörigkeit oder Nichtzugehörigkeit zum Exoplasma bis jetzt noch nicht 
geprüft worden ist. 

Die Frage der Fibrillenkontinuität kann also, wenn wir BENNINGHOFFS 
Befunde für sein Objekt auch nicht anzweifeln wollen, für die glatte Muskulatur 
im allgemeinen noch immer nicht sicher beantwortet werden. 

Die erwähnten Übergangsformen zwischen Fibrocyten und contractilen 
Zellen, die BENNINGHOFF gezeigt hat, sind besonders wertvolle Zeugnisse für die 
nahe Verwandschaft des contractilen Gewebes zum Bindegewebe. In demselben 
Sinne sind die Muskelzellen und ihre Netze innerhalb des Reticulums der 
Milz vom Schwein und vom Hunde aufzufassen, welche NEuBERT (1922) 
und A. HARTMANN gefunden haben (s. das Kapitel über die Milz von 
HARTMANN in diesem Handbuch). Ferner hat STIEVE (1927, S. 381; 1928, 
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S. 562) im Uterus während der ersten Zeit der Schwangerschaft zwischen 
den langen Fibrocyten und den spindeligen oder sternförmigen bis faden
förmigen Muskelzellen ebenfalls alle möglichen Übergänge beobachtet und 
es kann nach diesen Beobachtungen "keinem Zweifel unterliegen, daß zahl
reiche Muskelzellen während der ersten Schwangerschaftsmonate neu aus 
den Zellen des Bindegewebes entstehen". Dieser Vorgang beschränkt sich 
aber nicht nur auf die erste Zeit der Schwangerschaft, sondern "selbst noch im 
9. Monat entstehen zahlreiche neue Muskelzellen aus den unentwickelten jugend
lichen Zellen des Bindegewebes". Bei niederen Wirbeltieren (Triton) dagegen 
geschieht nach den Befunden von STILLING und PFITZNER (1886) die Ver
mehrung der glatten Muskelzellen hauptsächlich durch mitotische Teilungen. 
Daneben räumten diese Untersucher die Möglichkeit einer Entstehung von 
organischer Muskulatur "auf metaplastischem Wege aus Bindegewebsfasern 
resp. -zellen" (1. c. S. 406) ein. Das ist eine Angabe aus dem älteren Schrift
tum, die den Fortschritt unserer Kenntnisse recht deutlich macht. Wir werden 
bei der Entstehung contractiler Zellen aus Fibrocyten jetzt besser nicht mehr 
von Metaplasie sprechen, sondern von einer Weiterdifferenzierung (Prosoplasie, 
SCHRIDDE, siehe GRUBER (1914)], die durchaus im Bereiche des normalen histo
genetischen Geschehens liegt. Und wir brauchen dabei gar nicht die von STmvE 
beobachtete Zurückhaltung zu üben, daß wir für diese Weiterdifferenzierung 
nur "unentwickelte, jugendliche Zellen des Bindegewebes" in Anspruch nehmen, 
die man doch nicht nachweisen kann, sondern können den Fibrocyten des 
lockeren Bindegewebes so wie die Abbildungen von JASSWOIN (s. S. 650) sie 
darstellen, durchwegs diese Wandlungsfähigkeit zutrauen. Die Mitteilung der 
feineren Einzelheiten dieser Differenzierungsvorgänge, welche STIEVE in Aussicht 
stellt, ist außerordentlich wünschenswert. Beim Uterus kommt hinzu, daß sich 
die Muskulatur nach der Geburt wieder zurückbildet [STIEVE (1927, S.381)]. 
Es wäre natürlich notwendig zu wissen, was aus diesen Muskelzellen wird, ob 
sie alle zugrunde gehen oder ob sie teilweise wieder in Fibrocyten zurückverwandelt 
werden können l . Wir haben diese neuenBeobachtungen, sowohl diejenigen von 
BENNINGHOFF, welche aus einer Untersuchung des Muskelgewebes selbst her
vorgegangen sind, wie die STIEVES, welche im größeren Zusammenhang seiner 
Studien über die Gebärmutter erhoben wurden, absichtlich an den Schluß dieses 
Abschnitts gestellt. Denn aus ihnen kann am besten entnommen werden, was 
an Beobachtungen über die feineren Einzelheiten im Verhalten der ganzen 
Ausgangszellen, also auch ihrer Exoplasmen und Silberfibrillen noch fehlt. So
lange wir über solche eindringende Kenntnisse nicht verfügen, können wir nament
lich über die Myofibrillen des glatten Muskelgewebes keine genaueren Angaben 
machen. Und so erklärt gerade die Auswertung der neuesten Untersuchungs
ergebnisse, daß wir zwar über den Zusammenhang und die Beziehungen zwischen 
glatter Muskulatur und Bindegewebe jetzt von einer sicheren Grundlage aus 
sprechen können, daß wir aber in bezug auf die Fibrillen über die bloße Aner
kennung ihres Vorhandenseins noch nicht viel hinausgekommen sind. Welcher 
Art sie sind, ob sie vielleicht Beziehungen zur Urfibrille haben (MALLORY hat 
seine Fibrogliafasern für contractil gehalten, s. S. 629) und welches die feineren 
Vorgänge bei ihrer Entstehung sind, darüber hat sich nichts aussagen lassen. 
Darum mußten wir die Bildung der eigentlichen Differenzierungsprodukte 
der contractilen Zellen vernachlässigen und den Differenzierungsvorgang des 
contractilenGewebes im allgemeinen in den Vordergrund stellen. 

1 Die Beziehungen zwischen Bindegewebszellen und Muskelzellen im Uterus sind von 
STIEVE (1929) in einer soeben erschienenen Arbeit genau dargestellt worden. Wir können 
den Inhalt dieser Arbeit hier nicht mehr verwerten, verweisen aber zur Ergänzung des 
hier Dargestellten auf diese wichtigen Befunde. 
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B. Die quergestreiften Muskelfasern. 
1. Die Einheit des Muskelgewebes. 

Als die Einheit, welche das Wesentliche des contractilen Gewebes verkörpert, 
war bei dem glatten Muskelgewebe die contractile Zelle zu bezeichnen, die 
Einheit des quergestreiften Muskelgewebes ist nach der von HEIDENHAIN (1911) 
gewählten Bezeichnung die Muskelfaser (KÖLLIKER, oder das Primitivbündel). 
Ihren feineren Bau können wir nicht schildern, denn dies würde uns von unserer 
Aufgabe allzuweit wegführen. Damit sind auch der Darstellung der Entwick
I ung des Muskelgewebes bestimmte Grenzen gesetzt, auf die wir von vornherein 
aufmerksam machen müssen. Denn da wir den komplizierten feineren Bau der 
fertigen Muskelfaser hier nicht behandeln, müssen wir auch davon abstehen zu 
schildern, wie er bis ins einzelne sich entwickelt. Es muß uns genügen, die Bildung 
der Muskelfaser bis zur Differenzierung der Fibrillen zu verfolgen. Was darüber 
hinausgeht, haben wir der Darstellung des Muskelgewebes zu überlassen (siehe 
Bd. 2 dieses Handbuches). 

Nur dies müssen wir natürlich bei der Darstellung der Histogenese vor Augen 
haben, daß die Muskelfasern bei einer Dicke von 9-100 f1- und einer Länge, 
die bei kürzeren Muskeln der Länge des ganzen Muskels entsprechen kann 
[so HEIDENHAIN (1911) und SCHAFFERS Lehrbuch), sich schon durch ihre Aus
maße vom Zustand einer Zelle im Verlaufe der Entwicklung außerordentlich 
weit entfernen. An der kegelförmig, spitz oder abgeschrägt endigenden Muskel
faser wird bekanntlich "die zarte schlauchartige Hülle, das Sarkolemma" 
(SCHAFFER ebendort) und der contractile Inhalt, die Fibrillen (Myo
fibrillen, APATHY) und das sie verbindende Sarkoplasma (ROLLET) oder die 
Zwischensubstanz (KÖLLIKER) unterschieden. Das letztere wird "als Rest des 
weiterentwickelten Protoplasmas der ursprünglichen Bildungszellen (Myo
blasten)" aufgefaßt (SCHAFFER 1. c.). Die ovalen bis stäbchenförmigen Zell
kerne, welche die Muskelfaser im Gegensatz zur glatten Muskelzelle "stets 
in der Mehrzahl" enthält, "liegen bei Mensch und Säugetier, sowie im roten 
Vogelfleisch, in der Regel oberflächlich, unmittelbar unter dem Sarkolemma 
[mit vielen Ausnahmen, s. HEIDENHAIN (1911, S. 529)], im weißen Vogelfleisch 
und bei niederen Tieren meist durch den ganzen Faserinhalt zerstreut oder 
in reicheren Sarkoplasmaansammlungen in der Mitte der Fasern" (SCHAFFER 1. c.). 
Im Sarkoplasma finden sich mehr oder weniger zahlreich stärker licht brechende 
eiweiß- oder fettartige Körnchen, die Sarkosomen, daneben auch Fett- und 
Glykogentröpfchen. Bei der Entwicklung des quergestreiften Muskel
gewebes handelt es sich also nicht wie bei der glatten Muskulatur 
nur um die Differenzierung von Zellen, sondern um die Bildung 
der über den Zellcharakter hinausgewachsenen vielkernigen Ein
hei ten und um die Differenzierung ihrer lebendigen Masse. 

In bezug auf die fibrilläre Differenzierung machen die Skeletmuskelfasern 
und die Muskulatur des Herzens dieselbe Art der Differenzierung durch. In 
der Verwendung des Ausgangsmaterials dagegen geht die Entwicklung der 
beiden Typen der quergestreiften Muskulatur auseinander: zur in der Regel 
selbständigen Skeletmuskelfaser auf der einen und zum quergestreiften Muskel
fasernetz auf der anderen Seite. Die Frage, ob diese Bezeichnung den Bau des 
Myocardiums richtig darstellt, war bekanntlich zeitweilig umstritten [Schrift
tum bei HEIDENHAIN (1911, S. 530 u. f.)]. Jedoch dürfen wir die Anschauung, 
daß die Herzmuskelfasern aus diskreten in Reihen hintereinandergesetzten 
Zellen bestehen sollen, trotzK. W. ZIMMERMANN [1910 mit v. PALCZEWSKA 
und M. WERNER] mit HEIDENHAIN als endgültig widerlegt bezeichnen. Die 
durch die Schaltstücke voneinander geschiedenen Segmente der Herzmuskelfasern 
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besitzen nicht den Wert von Zellen [HElDENHAIN (1911)]; die Kittlinien sind 
keinesfalls Zellgrenzen, welche die einzelnen Segmente voneinander isolieren, 
denn die Fibrillen gehen ungehindert durch sie hindurch [BRoWIcE (1892), 
PRzEWOSKI (1897), MAc CALLUM (1897), HOCHE (1897), v. EBNER (1900), 
HOYER (1901), MARCEAU (1903), HEIDENHAIN (1901,1911)]; und, was die Haupt
sache ist, durch die breiten seitlichen Verschmelzungen zwischen den parallel 
laufenden Muskelfasern ist im Myokard jedenfalls ein sehr dichter Plexus oder 
ein Netz von Muskelfasern hergestellt [so HEIDENHAIN (1911), so auch bereits 
AUG. WEISMANN (1861, S.42): "Die vielfach anastomosierenden, endlosen 
Muskelbündel des Herzens"]. 

Die Einordnung der vielkernigen Muskelfasern in unsere histologischen und 
besonders cellulären Grundvorstellungen haben wir bereits im Kapitel über 
das Wachstum der lebendigen Masse berücksichtigt (s. S. 21). Wir haben dort 
der HEIDENHAINschen Auffassung entsprechend die Muskelfaser als das "Polymer 
einer Zelle" bezeichnet. STUDNIC:(U (1928, S. 482) rechnet die Muskelfasern 
zu den Syncytien, worunter er "scharf begrenzte Gebilde, Elementarbestand
teile des Tierkörpers" und Bestandteile eines Gewebes mit mehreren oder zahl
reichen Kernen versteht, "die man jedoch, da hier ein Cytozentrum fehlt, den 
Zellen nicht gleichstellen kann". (Über den Unterschied zwischen Syncytium 
und Plasmodium siehe Band I, erster Teil bei STUDNICKA.) Zwischen beiden 
Aussagen über die Muskelfaser, der von HEIDENHAIN und der von STUDNICKA, 
ist ein Unterschied zu beachten. Die Bezeichnung als Syncytium ist die all
gemeinere und enthält kein Urteil weder über die Entstehung noch über die 
Verfassung der Muskelfaser in bezug auf ihre Gesamt-Kern-Plasma-Relation. 
HEIDENHAINS Aussage dagegen setzt in bezug auf diese beiden Punkte bestimmte 
Vorstellungen voraus. 

Zum Schluß ist diesen Vorbemerkungen über die Einheit des Muskelgewebes 
noch hinzufügen, daß die Entwicklung der Muskulatur nicht zur Ausbildung 
eines Gewebes führt, sondern in noch ausgesprochenerer Weise als es bereits 
bei der glatten Muskulatur zu berücksichtigen war, zum Aufbau von Organen, 
als welche sich die Muskeln darstellen. Es muß daher, abgesehen von 
den Beziehungen zum Nervensystem, wenigstens der Anteil des Binde
gewebes an den Entwicklungsvorgängen mitberücksichtigt werden. 

2. Die Herkunft der Myoblasten. 

Die syncytialen Muskelfasern gehen auf Bildungszellen zurück, 
die man als muskelbildende Zellen oder Myoblasten (auch Sarko
blasten) bezeichnet. GODLEWSKI (1902, S. 114) wollte unter diesem Begriff 
diejenigen embryonalen Zellen verstehen, "welche sich nur wenig von den übrigen 
embryonalen Zellen unterscheiden und welche durch weitere Düferenzierung 
sich zu Muskelfasern ausbilden können". 

Als Quelle für die muskel bildenden Zellen kommt in erster 
Linie das Muskelblatt der Urwirbel in Betracht. Erst beim 12 Tage 
alten Kaninchenembryo beginnen sich deutliche Unterschiede zwischen dem 
Muskelblatt und dem Cutisblatt am Urwirbel herauszubilden. GODLEWSKI 
findet (1. c. S. 115) von diesem Zeitpunkt ab eine Verlängerung der Zellen des 
Muskelblattes, die "zylindrisch und reich an Protoplasma" werden. Manche 
von ihnen verändern jetzt ihre Stellung, indem sie sich senkrecht oder schräg 
zur Sagittalachse des Embryo einstellen, während sie dieser vorher mit ihrem 
-längsten Durchmesser gleichgerichtet waren. Auch bilden sie Ausläufer und 
es entstehen "schließlich einheitliche Zellengruppen, eine Art "Zellensyncytium 
..... ". Nicht selten fand GODLEWSKI im Urwirbel auch Zellen, "welche durch 
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kolossales Wachstum die ganze Länge des Myotoms durchziehen" und auch 
aus ihnen entwickeln sich Muskelfasern. Diese Befunde, welche mit den ent
sprechenden der früheren Autoren übereinstimmen und von ASAI (1915, S. 16) 
bestätigt worden sind, lassen die Aussage zu, daß die Myoblasten zwar epi
thelogen insoferne sind, als sie auf die Zellen der Myotome zurückgehen, daß 
aber für die Mehrzahl der Muskeln nicht der epitheliale Verband, sondern das 
aus seiner Auflockerung hervorgehende Zellennetz das eigentliche myo
blastische Gewebe darstellt. Es kann keinem ernsthaften Widerspruch 
begegnen, wenn man bei den Vögeln und Säugetieren von einer Umwandlung 
der Myotome in muskelbildende Mesenchymkeime spricht. [Dies gilt nach 
ZECHEL (1924) auch für den menschlichen Embryo, jedoch nur für die an der 
Extremitätenmuskulatur beteiligten Myotome, während im Bereich der Bauch
muskeln das primitivere Verhalten ähnlich wie bei niederen Wirbeltieren nach
gewiesen wurde.] 

GODLEWSKI (1901) konnte sich schon bei der Einwanderung des muskel
bildenden Gewebes in die Zwerchfellanlage der Säugetierembryonen davon 
überzeugen, daß die Myoblasten sich nicht an Ort und Stelle weiter
differenzieren müssen, sondern daß es sich bei ihnen ebenso um 
Zellen handelt, "welche zwar in direktem genetischen Zusammen
hang mit den Urwirbeln stehen, die sich aber nicht in loco, 
sondern erst an anderer Stelle in Muskelfasern um wandeln" (1902, 
S. 114). Dieses nach einer Auswanderung erst einsetzende Differenzierungs
geschehen ist besonders für die Extremitätenmuskulatur in Betracht gezogen 
worden. Aber die Auswanderungstheorie begegnete bei den Wirbel
tieren erheblichen Schwierigkeiten. MAURER betonte, "für die Extremi
tätenmuskulatur bei Amphibien und Amnioten ist die Tatsache der Inner
vation das einzig sicher erkannte, welches den Schluß nahe legt, daß auch hier 
diese Muskelgruppe von den Myotomen des Mesoderms und nicht von den 
Parietalplatten aus gebildet wird". Auf Grund der Untersuchungen von PATER
SON (1888), KXSTNER (1893) und FISCHEL (1895) an Vögeln und PATERSON (1. c.) 
und KOLLMANN (1891) an Säugetieren war bekannt, daß die Extremitäten
muskulatur bei diesen Formen nicht aus Muskelknospen hervorgehen, welche 
den genetischen Zusammenhang wie bei den Selachiern direkt würden erkennen 
lassen, sondern sich aus der diffusen Zellenmasse entwickeln, von der man auf 
Grund der vergleichenden und stammesgeschichtlichen Betrachtung sowie der 
Innervationsverhältnisse annehmen konnte, daß sie von den lateralen Myotom
lamellen in die Extremitätenplatte eindringt. Eine Anzahl von Untersuchern 
hielt an dieser Annahme denn auch fest (KoLLMANN, FISCHEL, ZECHEL). Zum 
mindesten wurde auf die Teilnahme der Segmente an der Bildung der Extremi
täten "durch eine anscheinend noch sehr bescheidene Auswanderung von Zellen 
der ventralen Urwirbelkante gegen die Extremitätenanlage" [INGALLS (1907, 
S. 513)] gerechnet. ZECHEL (1924, S. 606) berichtet, daß in die Extremitäten 
"unregelmäßig gestaltete Zellgruppen " eingehen, "die den Muskelknospen 
niederer Wirbeltieren entsprechen ... ce. Indessen hatte schon PATERSON bei 
den Vögeln und Säugetieren im Gegensatz zu den Elasmobranchiern die Be
teiligung der Muskelplatten ganz in Abrede gestellt und LEWIs (1902) und TELLo 
(1922) fanden gleichfalls keine Anhaltspunkt~ dafür. Kein Untersucher konnte 
die späteren Myoblasten von den Mesenchymzellen des Extremitätenblastems 
unterscheiden und dies wäre natürlich notwendig, um den genetischen Zusammen
hang zwischen den Myotomzellen und den Myoblasten der Extremitäten sicher
zustellen. LEWIS (19lO) erbrachte schließlich bei Amblystoma den experi
mentellen Beweis dafür, daß das Material der Myotome wenigstens nicht not
wendig für die Entwicklung der Extremitätenmuskeln ist und daß diese davon 
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unabhängig in situ entstehen können. Nach frühzeitiger Entfernung von Myo
tomen vom ersten bis fünften in wechselnder Kombination war die Entwicklung 
der Muskulatur der vorderen Extremität nicht gestört. 

Eine sichere histogenetische Grundlage gewann die Anschauung von 
der Entstehung der Extremitätenmuskulatur aus dem allgemeinen 
einheitlichen Mesenchym der Extremitätenanlage erst durch die 
Arbeit von V. SCHMIDT (1926). Bei den von ihm untersuchten jüngsten Schweine
embryonen von 8-10 mm Länge bestand die ganze Masse der Extremität 
aus jenem dichten, vollkommen gleichmäßigen Netzwerk, in dem keinerlei 
einzelne selbständige Zellen unterschieden werden können. Um diese Zeit stellt 
ganz in Übereinstimmung mit den erwähnten früheren Befunden das Myotom 
auf einem Querschnitt durch den Embryo in seinem mittleren breiteren Ab
schnitt keinen kompakten, aus dicht beieinander liegenden einzelnen Zellen 
bestehenden Teil dar, sondern ein lockeres netzförmiges Gewebe. Dieses steht 
in direktem kontinuierlichen Zusammenhang mit dem umgebenden ebenfalls 
netzförmigen Mesenchym. Myotomnetz und Mesenchym der Umgebung 
werden bei der Auflösung der Myotome also einheitlich. Wenn 
dann ein Teil dieses Netzwerkes zur Bildung von Muskelfasern ausgenützt 
wird, so bleibt ein anderer Teil als Mesenchym bestehen und liefert bei der 
weiteren Entwicklung das Bindegewebe des Muskels (1. c. S. 165). "Von vorn
herein, sagt SCHMIDT an dieser Stelle, sind in dem ursprünglichen, früh
embryonalen, einheitlichen Gewebe sowohl Muskelfaseranlagen als auch Binde
gewebsanlagen vorhanden. Beide Gewebe sind eines Ursprungs, beide ent
stammen dem Mesoderm" (oder, wie wir wegen der geringeren Wichtigkeit des 
Ursprungs aus dem mittleren Keimblatt lieber betonen möchten, beide ent
stammen dem einheitlichen Mesenchym). 

Diese verwandtschaftlichen BeziehUngen des Muskelgewebes und des Bindegewebes 
kommen nach der Ansicht SCHMIDTS (1. c., S. 166) auch in der Stammesgeschichte zum Aus
druck. Wenn bei den Fischen das Bindegewebe nur spärlich vorhanden ist und von den 
Amphibien an das Bindegewebe an Masse zunimmt, so sei dies darauf zurückzuführen, 
daß bei den ersteren nur ein kleiner Teil der Urwirbel zum Bindegewebskeim werde, wä.hrend 
bei den Säugetieren im Gegenteil nur ein kleiner Teil für die Rumpfmuskulatur, der weitaus 
größere für das Bindegewebe verwendet werde. Wir möchten diesem Gedankengang noch 
die Erwägung anfügen, daß vielleicht auf die stärkere Beanspruchung des Urwirbel
materials in der Richtung der Bindegewebsbildung der Mangel an Muskelknospen für die 
Extremitäten zu beziehen sei. Diese Verhältnisse bedürfen, wie SCHMIDT betont, einer 
gründlichen vergleichenden Untersuchung. 

In der Extremitätenanlage findet SCHMIDT, solange an ihr noch keine 
äußerlich wahrnehmbare Gliederung erfolgt ist, nur ein dichtes Mesenchym
netz, ein Zustand, der nach den übereinstimmenden Angaben von LEWIs (1902), 
SCHLATER (1905), MEvEs (1909) und TELLO (1922) offenbar bei allen Säugern 
und Vögeln zu einer gewissen Zeit besteht. Mit dem Einwachsen von Gefäßen 
und Nerven erfolgt eine Auflockerung des Blastems, so daß nun "die Netz
struktur des Mesenchyms mit den in den Knotenpunkten gelegenen Kernen deut
lich in Erscheinung tritt" (SCHMIDT 1. c. S. 108). Sobald die Gliederung der 
Extremität erfolgt, sind z. B. in einem sagittalen Durchschnitt durch die Finger
anlage "drei Züge des ursprünglichen dichten Mesenchymgewebes übrig geblieben, 
die durch aufgelockertes Gewebe voneinander geschieden werden": das mittlere 
dichte Blastem der Skeletanlage und medial und lateral von ihm weniger breite 
Stränge eines gleich verdichteten Mesenchyms, die sich durch die ganze Extre
mitätenanlage bis zur Handplatte erstrecken. Dieser am Schweineembryo 
erhobene Befund stimmt mit den von LEWIS (1. c.) bei menschlichen Embryonen 
gemachten Beobachtungen durchaus überein und gilt nach TELL Os (1. c.) Ab
bildungen und MEvEs' (1909) Angaben genau so auch für die Extremitäten 
des Hühnerembryos. Das dichte Mesenchymlager, welches die Skeletanlage 
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ummantelt, stellt nach LEWIS, TELLo und SCHMIDT die Anlage der dorsalen und 
ventralen Muskulatur dar und sondert sich in die einzelnen Muskeln. "Diese 
Muskelanlagen stellen jedoch die Anlage des gesamten Muskels dar, indem 
aus demselben ursprünglichen frühembryonalen Gewebe sowohl der contractile 
Teil des Muskels als auch seine Sehnenteile sich entwickeln" (SCHMIDT, 1. c. 
S. 143). 

Das Mesenchym ist in dieser Periode der Extremitätenentwicklung als 
indifferentes Mesenchym zu bezeichnen und irgendwelche Unterschiede in 
den einzelnen Abschnitten wahrzunehmen oder irgendwelche Struktureigen
heiten der einzelnen Bestandteile der Kerne oder des Protoplasmas ausfindig 
zu machen, gelingt nicht. Die Differenzierung geht allmählich vor sich, indem 
mehr und mehr Muskelfaseranlagen hervortreten bei gleichzeitiger Abnahme 
des zwischen ihnen gelegenen Mesenchyms. In dem zwischen den Muskelfaser
anlagen längere Zeit sich erhaltenden indifferenten Mesenchym erfolgt "wenigstens 
im Verlauf einer längeren Entwicklungsperiode" die weitere Neubildung von 
Muskelfaseranlagen. 

Dasselbe Ausgangsmaterial und dieselbe Art der allmählichen Differenzierung 
in proximal. distaler Richtung fand SCHMIDT auch in der Zunge. Nicht anders 
verhält es sich nach FLINT (1907) und Me GILL (1910) mit der Entwicklung 
der quergestreiften Oesophagusmuskulatur beim Schwein, wobei sich gleich
falls das Mesenchym in loco um das Entoderm zur Anlage der Muskulatur 
verdichtet. 

Aus diesen Untersuchungen geht mit Sicherheit hervor, daß 
die Muskulatur der Extremitäten, der Zunge und der Speiseröhre 
aus demselben indifferenten Mesenchym entsteht, aus dem auch 
das Skelet und das Bindegewebe insbesondere, wie später genauer 
zu verfolgen sein wird, die Sehnen hervorgehen. Die Einwanderung 
von besonderem muskelbildendem Material aus den Urwirbeln läßt sich bei 
den Säugetieren und beim Menschen weder nachweisen, noch kann sie eine 
entscheidende Rolle spielen, denn, angenommen, es mischen sich Zellenzüge 
vom aufgelösten Urwirbelmesenchym dem Extremitätenblastem bei, was nicht 
nur nicht ausgeschlossen werden kann, sondern in Ansehung des Zusammen
hangs zwischen Urwirbel und umgebenden Mesenchym wahrscheinlich und wie 
bemerkt von einzelnen Untersuchern beobachtet worden ist (ZECHEL u. a.), 
so kann doch diesen Beimengungen zum allgemeinen indifferenten Mesenchym 
der Extremität keineswegs eine Sonderstellung zukommen. Solche Bestand
teile können bei der Sonderung des Mesenchyms eben so gut in die Skelet
wie in die Muskelanlage geraten oder zum Aufbau der Sehnen verwendet werden. 
Dem widersprechen auch die Befunde von TELLo (1. c.) nicht, welcher eine 
Teilnahme des Urwirbelmaterials gelten läßt, und dabei durchaus im Sinne 
der obigen Aussage meint: "Die Entwicklung des Bindegewebes geht gleichzeitig 
mit der der Muskulatur vonstatten: gemeinsam marschieren die Myoblasten 
und die Inoblasten durch Zerstreuung der betreffenden Keime des Primitiv
wirbels nach den Extremitäten vor". Wir haben aber gehört, daß es nicht 
möglich ist, die angenommenen Inoblasten und Myoblasten in den frühen 
Stadien der Extremitätenentwicklung auseinander zu kennen. Die Annahme, 
daß zwischen ihnen latente Verschiedenheiten bestehen und die Zellstämme 
verschiedener Herkunft dem Augenschein zum Trotz gewissermaßen ihre eigenen 
getrennten Wege gehen, würde sich mit unseren allgemeinen Anschauungen 
über die Wandlungsfähigkeit und die Entwicklungsmöglichkeiten des Mesen
chyms nicht vereinigen lassen. 

Die vorgetragene Auffassung vom gemeinschaftlichen Ursprung 
des Muskelgewebes und Bindegewebes aus einem einheitlichen 
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indifferenten Mesenchym muß aber noch gegenüber dem Einwand 
geprüft werden, der aus gewissen Äußerungen im älteren Schrift
tum herausgelesen werden könnte. In dem Lehrbuch von MINOT (1894) 
heißt es z. B.: "Während der frühen Stadien ihrer Differenzierung bewahren 
die Muskelfasern (im Myotom) ihre epitheliale Anordnung, d. h. sie liegen dicht 
nebeneinander; bald nach dem Auftreten der Fibrillen und der Querstreifung 
beginnen sich nun die Fasern zu trennen und es wächst Bindegewebe zwischen 
dieselben ein". Anstatt dem Miteinanderentstehen von Muskel- und 
Bindegewebe wird hier die getrennte Differenzierung besonderer 
Muskelbildungszellen vertreten und erst wenn diese Platz machen, 
soll das Bindegewe be eindringen. So verhält es sich nach MAURER (1892, 
S. 342) allerdings ini Bereich der Urwirbel bei Siredon. Hier dringt das Binde
gewebe sicher von außen zwischen die Muskelfasern des Urwirbels ein. Aber es 
ist damit nicht dargetan, daß ein gleiches Verhalten auch auf späteren Ent
wicklungsstadien und außerhalb der Urwirbel besonders in den Extremitäten 
der höheren Vertebraten vorausgesetzt werden müßte. Bei GODLEWSKI (1. c.) 
steht die Annahme einer Bindegewebseinwanderung in Verbindung 
mit der "physiologischen Degeneration" der embryonalen Muskel
fasern, welche von vielen Untersuchern wie S. MAYER (1886), BARFURTH 
(1887), SCHAFFER (1893), BARDEEN (1900) und von GODLEWSKI selbst beschrieben 
worden ist. Diese physiologische Degeneration der Muskelfasern des Embryo 
(Sarkolyse) wurde als eine charakteristische Erscheinung der mittleren Zeit der 
Muskelentwicklung aufgefaßt. SCHAFFER (1. c. S. 124) schreibt ihr "eine model
lierende Tätigkeit" zu und vergleicht sie mit den Vorgängen im wachsenden 
Knochen. An Stelle der zugrunde gegangenen Muskelfasern sollten sich Binde
gewebe und Gefäße entwickeln [GODLEWSKI (1902, S. 130)]. Wie dies im 
einzelnen geschieht, ist zwar nicht untersucht worden, aber wir werden mit der 
Annahme nicht fehl gehen, daß sich die früheren Autoren gemäß dem damaligen 
Stand der Kenntnisse eine Art von Wucherung des Bindegewebes in die frei 
gewordenen Räume vorgestellt haben. Was die physiologische Degeneration 
betrifft, so konnte ASAI (1915) für sie "keine sicheren Anzeichen erkennen", 
wenn er es auch nicht für ausgeschlossen hielt, "daß zwischen den anfangs dicht 
beieinander liegenden Zellen der Muskelanlagen infolge ihres Wachstums kleine 
Spalten entstehen, wie dies auch bei anderen Geweben der Fall ist" (S. 36). 
Wenn er auch nicht alle Zellen, an welchen GODLEWSKI Degenerationserschei
nungen zeigte, für Bindegewebszellen erklären wollte (S. 37), so geht es doch aus 
seiner Untersuchung hervor, daß nur die Nichtberücksichtigung der Ausbildung 
des Bhidegewebes GODLEWSKI zur Annahme von Degenerationsformen der 
Muskelfasern vielfach veranlaßt hat. Ebenso entnimmt TELLo den Abbildungen 
GODLEWSKIs, daß er das sich differenzierende Bindegewebe als degenerierende 
Muskelfasern angesprochen hat und SCHMIDT (1. c. S. 170) schließt sich ihm 
hierin an. Auch wir meinen, daß hierüber bei der Betrachtung der betreffenden 
Abbildungen jetzt kein Zweifel mehr bestehen dürfte. Mit ASAI, TELLO und 
SCHMIDT wird man dessenungeachtet einräumen, "daß wenigstens beim Menschen 
in einigen, jedoch durchaus nicht allen Muskeln der Extremität während ihrer 
Entwicklung, jedoch in späterer Zeit als es GODLEWSKI angibt, mehr oder weniger 
ausgedehnte Degenerationserscheinungen vorkommen, die jedoch augenschein
lich an keine bestimmte Entwicklungsperiode gebunden sind und in den ver
schiedenen Muskeln, in denen sie wahrgenommen werden, verschieden große 
Muskelteile betreffen" (SCHMIDT, S. 170). Dies würde sich auch mit der Angabe 
von FELIX (1889) in Einklang bringen lassen, wonach bei menschlichen Embryonen 
der Dickendurchmesser der Muskelfasern bis zum 3. Monat gewaltig zunimmt, 
aber in der Zeit zwischen drittem und viertem Monat beträchtlich abfällt, um 
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von da ab erst ständig zuzunehmen. Werden die Befunde GODLEWSKIS in der 
angegebenen Weise berichtigt, dann stimmen sie ganz und gar mit den Abbil
dungen von SCHMIDT überein, welche das zwischen den Muskelfaseranlagen vor
handene Mesenchymnetz "in verschiedenen Stadien der Umwandlung in Binde
gewebe" zeigen (1. c. S. 114). Die früher angenommene Einwanderung 
des Bindegewebes ohne oder mit Berücksichtigung der angeblichen 
Degeneration ist für die Muskulatur der Extremitäten von keinem 
Untersucher gezeigt worden, dagegen steht die Entwicklung von 
Muskelfasern und Bindegewebe nebeneinander aus demselben 
Mesenchym nunmehr fest. 

SCHMIDT wollte auf Grund seiner Untersuchungsergebnisse den Begriff der 
Myoblasten überhaupt fallen lassen, er sei "ein durchaus vager, unbestimmter, 
der es nicht gestattet, die muskelbildenden Elemente mit Sicherheit von den 
übrigen Elementen abzuscheiden" (1. c. S. 160). Hierin wollen wir ihm nicht 
folgen. Unserer Meinung nach kommt es nicht darauf an, die muskelbildende 
Zelle bereits innerhalb des indifferenten Mesenchyms ausfindig machen zu können, 
sondern es handelt sich vielmehr darum, dem Abkömmling des Mesenchyms, 
der sich als eine Zelle von bestimmter morphologischer Beschaffenheit und von 
bestimmter histogenetischer Bedeutung zu erkennen gibt, seinen Namen zu 
belassen. Wir gehen nur nicht so weit, wie es die oben angeführte Definition von 
GODLEWSKI verlangt, daß man schon die indifferente Zelle, welche muskel
bildende Fähigkeit später entwickelt, Myoblast nennt. Das wäre ebenso un
begründet, wie wenn wir dieselben indifferenten Zellen an einer anderen Stelle 
schon Osteoblasten heißen würden, bevor sie durch Anordnung, gewisse morpho
logische Eigentümlichkeiten und durch ihre Tätigkeit sich als solche zu er
kennen geben. 

Das Ergebnis dieser vorstehenden Darlegungen über die Her
kunft der Myoblasten läßt sich folgendermaßen zusammenfassen: 
Die Myo blasten stammen aus einem in der Regel mesodermalen 
Mesenchym (ob die mesodermale Abstammung auch für die Muskeln des 
Kopfes durchwegs gilt, erscheint fraglich [so S. 596 bei der Besprechung des 
Mesenchymbegriffes; hierzu REUTER (1897, S.380) über die Entwicklung der 
Augenmuskulatur]. Dieses muskelbildende mesenchymatische Gewebe 
leitet sich sowohl von den anfangs epithelialen Zellen der Myo
tome ab, wie auch von dem Mesenchym der Seitenplatten. Ins
besondere ist der Anteil von aus den Myotomen ausgewandertem 
Material an dem Mesenchym der Extremitäten bei den Amphibien, 
Vögeln und Säugetieren jedenfalls nicht groß. Hier ist ebenso wie 
in der Zungenanlage das indifferente Mesenchym das Muttergewebe 
sowohl für die Stützgewebe, das Skelet und das Bindegewebe, wie 
auch für die Muskulatur. Nach alledem kann die Unterscheidung O. HERT
WIGS zwischen der epithelogenen Skeletmuskulatur und der mesenchy
matösen glatten Muskulatur [so F. MAURER (1906, S. 2)J nicht mehr aufrecht 
erhalten werden. 

In der Entstehungsweise des quergestreiften Muskelgewebes bekundet sich 
eine Verwandtschaft zwischen Bindegewebe und quergestreifter 
Mus k ula t ur in der gleichen Weise, wie wir sie zwischen Bindegewebe und glatter 
Muskulatur haben feststellen können. Hiernach ist eine histogenetische Be
ziehung auch zwischen glatter und quergestreifter Muskulatur ins Auge zu fassen. 
Diesen Beziehungen werden wir im Verlaufe unserer Darstellung noch weiter 
nachzugehen haben. 
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3. Die Entstehung von Myoblasten und von Muskelfasern aus dem 
muskel bildenden Mesenchym. 

a) Die ersten cellulären Differenzierungen. 
GODLEWSK1 (1902, S. 117 u. f .) erwähnt als das erste Kennzeichen, 

welches die Myoblasten von den indifferenten Embryonalzellen zu 
unterscheiden gestattet, die Veränderung in der feineren Struktur 
des Cytoplasmas. "Im Innern der an Protoplasma immer reichen Zellen" 
finden sich "rundliche kleine Körnchen, welche in 
großer Menge auftretend den Kern umgeben und dem 
ganzen Protoplasma ein körniges Aussehen verleihen". 
ASA1 (1915, S. 19) stellt die Form der ganzen Zelle 
in den Vordergrund und nennt die jüngsten Myoblasten 
"einfache verlängerte spindelförmige Zellen", welche 
"einen deutlich streifigen Bau nach Fixierung mit 
Kalibichromat-Osmiumsäure und Färbung mit Häma-
tein nach O. SCHULTZE" besitzen. Die Streifung ist 
von welligem Charakter und erstreckt sich entweder 
über die ganze Länge der Zelle oder läßt sich nur über 
eine kurze Strecke verfolgen, weshalb auf dem Schnitt
präparat Pünktchen, Stäbchen oder leicht geschlängelte 
Fädchen erscheinen (siehe hierzu Abb. 435). ASA1 hält I'llF 

diese Gebilde für die Plastosomen von MEVES und DUES-
-- PllF 

BERG (s. darüber später S. 719) und der angewandten 
Fixierung zufolge kann ,diese Angabe, daß die um
geformten Mesenchymzellen besonders reich 
an fädigen Plastosomen sind, wohl nicht be
stritten, werden, zumal da sie sich mit den Befunden 
der genannten Vertreter der Plastosomentheorie deckt. 
Das Cytoplasma zwischen den die Streifung des Zellen-
leibes bedingenden Gebilden ist nach ASA1 nicht körnig, 
wie GODLEWSK1 für das gesamte Cytoplasma angegeben 
hatte, sondern homogen und wenn nach bestimmter 
Behandlung Körnchen auftreten, so seien sie Kunst-
produkte. Besonders eingehend hat wiederum SOHMIDT 
die erste Differenzierung der Muskelfasern aus dem 
Mesenchym zu erfassen gesucht. Er berichtet darüber 
in bezug auf den M. transversus linguae (S. 111): In 
dem sich auflockernden Mesenchym, in dem das Plasmo
desmennetz deutlich zum Vorschein kommt, sind hier 
wie auch an anderen Stellen der Muskelentstehung zwei 
Arten von Kernen zu erkennen. "Einerseits mehr 
oder weniger runde mit einem dichten Chromatin

Abb. 435. Myoblast der Maus 
mit konzinuierlichen, unseg
mentierten, etwas wellen
förmig verlaufenden primiti
ven Myofibrillen. Fixierung: 
Osmium - BichromatJösung; 
Färbung: SCHULTZES Häma
tein. Vergr.1500mal. Schnitt
dicke 2,.. PMF primitive 

Myofibrillen. 
Nach T. ASAI (1915). 

netz versehene, die stellenweise dunkler gefärbt erscheinen und von einer größeren 
oder geringeren Menge Protoplasma umgeben, die Knotenpunkte des allgemeinen 
Mesenchymnetzes bilden, andererseits zwischen diesen Kernen 'in geringerer An
zahl gelegene länglich ovale, hellere Kerne, die sich von den ersteren durch 
ein zarteres, weniger dichtes Chromatingerüst auszeichnen und zahlreichere und 
größere Kernkörperchen aufweisen." SOHMIDT sieht also den entscheiden
den Schritt zur Veränderung der indifferenten Mesenchymzellen 
zum Myo blasten in einer Veränderung der Kernvedassung. Daneben 
müssen wir nach ASA1 auch das Wachstum der Zelle, ihre Anreicherung 
an Plastosomen und ihre Formveränderung III Betracht ziehen. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 43 
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b) Einzellige oder vielzellige Entstehung der Muskelfasern! 
Die Frage, ob die ausgebildete Muskelfaser auf eine einzige 

muskelbildende Zelle oder auf mehrere in Gruppen oder Reihen 
miteinander verschmolzene Zellen zurückzuführen ist, galt noch zur 
Zeit, als ASAI (1915) und FRANz (1916) ihre Untersuchungen ausführten als 
unentschieden. Die Meinungsverschiedenheit geht auf TH. SCHWANN (1839) 
und REMAK (1845) zurück, von denen der letztere angegeben hatte, "jede einzelne 
Faser geht aus einer einzigen Zelle hervor", während die Muskelfaser nach 
SCHWANN "durch Verschmelzung von primären runden mit einem Kern ver
sehenen Zellen" entstehen sollte. 

Nach W. FELIx (1889), SCHAFFER (1893) und MAURER (1894, 1900) schlossen 
sich REMAK von den älteren Histologen und Embryologen KÖLLIKER, 
M. SCHULTZE, WILSON, WEISMANN, F. E. SCHULTZE und von den neueren 
BALFOUR, DOHRN, MAYER, RÜCKERT, ZIEGLER, RABL, VAN WIJHE, HATSCHEK 
KOLLMANN und lU.STNER an. MmOT und O. HERTWIG vertraten in ihren Lehr
büchern denselben Standpunkt. Auch HELD hatte sich bei seinen Studien über 
die Entwicklung des Nervensystems von dem unicellulären Ursprung der Muskel
fasern überzeugen können und HEIDENHAIN (1911, S. 530) sah keinen Grund, 
die in Frage stehende Lehre aufzugeben. Beim Überblick über die Reihe der 
eben genannten Autoren wird der mit ihrem Schaffen Vertraute jedoch nicht 
verkennen, daß ihre Aussagen sich in der Mehrzahl auf die Verhältnisse im 
Bereich der Urwirbel niederer Vertebraten besonders der Selachier und Knochen
fische beziehen. 

Von den Untersuchern, welche dem anderen Lager 7!ugerechnet werden, seien 
hier nach FRANz (1916, S. 374 u. f.), REICHERT (1863), LEYDIG (1864), CALBERLA 
(1875), GÖTTE (1875) erwähnt. Zu ihnen kamen in neuerer Zeit CAMILLO 
SCHNEIDER (1902), GODLEWSKI (1902) und MEvEs (1909) hinzu. MAURER 
(1894) hat auf Grund seiner eingehenden histogenetischen Studien für die 
Cyclostomen und Ganoiden gleichfalls eine Darstellung der Myogenese gegeben, 
die sich mit der einzelligen Entstehung nicht verträgt, während er für die 
Teleostier, Anuren, Reptilien und Vögel, sowie für die Säugetiere, nach FRANz 
"mehr oder minder deutlich" (1. c. S. 560, 574, 588, 590) den unicellulären Stand
punkt vertritt. Auch WEISMANN (1861), den wir oben bei den Anhängern der 
REMAKschen Lehre angeführt haben, gehört in diese Gruppe nur soweit seine 
Anschauung über die Stammesmuskulatur der Wirbeltiere in Frage kommt, bei 
den Arthropoden fand er die andere, vielzellige Entstehung, die nach ihm auch 
für die Herzmuskulatur gilt. 

Die Muskulatur des Herzens scheidet bei dieser Streitfrage aus. 
Denn sowohl bei den Säugetieren [GODLEWSKI (1902), W. LANGE (1914)] wie 
bei den Vögeln [EcKHARD (1867), HEIDENHAIN (1899, 1911, S. 642), DUEs
BERG (1910, S. 643)] wie bei den Amphibien [HOYER (1897)] und den Fischen 
[Forelle, W. LANGE (1914)] ist schon die früheste Anlage des Myokards ein 
Zellennetz. [Nur SCHOCKAERT (1908) stellte die syncytiale Verfassung des em
bryonalen Myokards bei den Wirbeltieren in Abrede, DUESBERG (1. c.) trat 
ihm entgegen.] Diese Verfassung wird, wie oben gezeigt, bis zum Abschluß 
der Entwicklung aufrecht erhalten und kennzeichnet das ausgebildete Herz
muskelgewebe., 

Für uns kommen die neueren Untersuchungen seit GODLEWSKI vor allem 
in Betracht, wenn wir eine Stellungnahme zu der umstrittenen Frage 
gewinnen wollen. 

GODLEWSKIS Entscheidung hat [so HEIDENHAIN (1911, S.529)] befremdend 
gewirkt. Er hat nämlich neben der unicellulären Entstehung auch 
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für die Skeletmuskeln der Säugetiere die vielzellige sogar als das 
gewöhnliche Vorkommnis bezeichnet. Wie erwähnt, beobachtete er die Bil
dung eines "Zellensyncytiums" im Bereich der Myotome und er sagte (1. c. S.1l5) 
von diesem ausdrücklich, daß es "aus dem Zusammenfluß mehrerer gleich
wertiger Zellen entstanden ist". Obschon er es als gesichert ansah, "daß auch 
bei den Säugetieren wenige Zellen durch Wachstum und nachträgliche Kern
teilung zu Muskelfasern in gewissen Fällen sich heranbilden können", ist er auf 
Grund seiner Präparate doch zu der Überzeugung gelangt, "daß die Muskel
fasern größtenteils nicht den einzelnen Zellen, sondern den zu einheitlichen Ge
bilden verschmolzenen Zellgruppen gleichwertig sind". Er berief sich bei dieser 
Auffassung vor allem auf MAURER (1894), daneben auf VOSSELER (1891, Arthro
poden) und PEDASCHENKO (1898, Laernea brachialis). Als besonders schwer
wiegend erschienen GODLEWSKI seine Beobachtungen über Kern- und Zell
teilungen in den Urwirbeln, da hiernach die neuen Tochterzellen vielfach durch 
schmale Cytoplasmabrücken miteinander im Zusammenhang bleiben und in 
einer der vereinigten Zellen wieder eine Mitose auftritt, ohne daß die Verbindung 
mit der anderen Zelle verloren ginge (1. c. S. 117). 

Die Befunde von ASAI (1. c. S. 28) stimmen mit denen GODLEWSKIS 
vollkommen überein. Er hat die embryonale Muskulatur der weißen-Maus 
bearbeitet, also ein Material, das dem von GODLEWSKI untersuchten (Kaninchen, 
Maus, weiße Ratte und Meerschweinchen) gleicht oder nahesteht und auch in bezug 
auf die zur Untersuchung ausgewählte Gegend - Myotome - können beide 
Arbeiten ohne weiteres miteinander verglichen werden. ASAI zeigt an einem 
"jungen Myotom" der Maus "Myoblasten, welche einerseits noch deutlich als 
einzelne spindelförmige Zellen wahrzunehmen, andererseits bereits in einen 
syncytialen Zustand mit kontinuierlichen Myofibrillen übergegangen sind" 
(S. 66 Legende zur Fig. 2) und er spricht sich eindeutig (S. 21) für die "Ver
schmelzung der Myoblasten" zum Syncytium aus (s. Abb. 444, S.693). Daneben 
aber hat auch er (S.16) Kernteilungen ohne vollständige Trennung der Tochter
zellen und "sonst noch verschiedene Figuren" gefunden, "welche der Hypo
these REMAKS .... entsprechen", so daß nach ihm "die Histogenese der quer
gestreiften Muskulatur bei der Maus sowohl nach der Anschauung von SCHWANN 
wie der von REMAK vor sich geht" (S. 16). 

In der Arbeit von V. SCHMIDT handelt es sich, wie wir gesehen haben, vor
wiegend um die Entwicklung der Extremitäten- und Zungenmusku
latur bei Säugetierembryonen. Diese Muskulatur geht aus dem syn
cytialen Mesenchym hervor und dabei leitet sich die Entstehung der Muskel
fasern, z. B. des M. transversus linguae durch die Anordnung der oben als 
Myoblastenkerne gekennzeichneten Kerne in Längsreihen ein, "wobei sie durch 
Plasmodesmenzüge miteinander verbunden werden (soll wohl heißen: bleiben), 
die sich in der Längsrichtung der Kernreihen orientieren" (1. c. S. 111). Aus 
dem allgemeinen Mesenchymnetz gehen die Muskelfasern hiernach durch eine 
Art von Aussonderung zahlreicher Reihensyncytien hervor und di e s e Bild ung s
weise kann nur als eine multicelluläre bezeichnet werden. MEvEs 
(1909, S. 162), welcher die Extremitätenmuskulatur beim Hühnerembryo unter
sucht hat, sah in dem dichten Mesenchym die ersten Muskelfasern "durch 
Verschmelzung von aneinandergereihten Zellen als Fäden" entstanden, "welche 
an denjenigen Stellen, wo die Kerne liegen, spindelförmig aufgetrieben sind". 
Das sind genau dieselben Angaben wie bei SCHMIDT und daß auch hier von 
einer "Verschmelzung" von Zellen gesprochen wird, dürfte sich lediglich aus der 
Unsicherheit des Urteils über die gegenseitige Beziehung der dem Syncytium 
angehörenden Zellen ergeben haben. Wenn man zwischen diesen Zellen von 
vornherein vielfache Verbindungen, wenn auch nur durch ihre exoplasmatischen 

43* 



676 Die Differenzierung der lebendigen Masse. 

Bildungen voraussetzt (s. S. 610), so entfällt natürlich die nachträgliche Ver
schmelzung, für welche die genannten Untersucher . keinen Beweis geliefert 
haben. 

Die neueren Arbeiten über die Entwicklung der Extremitätenmuskulatur 
bei Vögeln und Säugetieren haben also eindeutige Befunde zugunsten der viel
zelligen Muskelfaserbildung ergeben und in demselben Sinn sprachen auch die 
Beobachtungen im Urwirbelbereich bei Säugetieren. Anders dagegen fiel 
das Ergebnis der Untersuchungen von A. W. FRANz (1916) aus, deren 
ausdrückliche Fragestellung lautete (S. 366): "Hat die im fertigen Zustand viel
kernige, quergestreifte Muskelfaser einen ein- oder mehrzelligen Ursprung~" 
Gegenstand dieser Arbeit waren die frühembryonalen Stadien der Muskelent
wicklung bei Arthropoden (Onisciden: Porcellio scaber u. a.) und bei Triton 
cristatus und alpestris. Für die Arthropoden ergab sich die Herkunft der Muskel
fasern aus einem Syncytium, also die vielzellige Entstehung, wie sie für diese 
Formen bereits von WEISMANN gefunden worden war. Beim Triton dagegen 
zeigte die Untersuchung der Myotome, daß die Muskelfaser entwicklungsgeschicht
lich aus einer einzigen Zelle hervorgeht (1. c. S. 469). "Die Myogenese der Rumpf
muskulatur von Triton und weiterhin wohl der Vertebraten ist von einem streng 
cellulären Prinzip beherrscht" (1. c. S.470). Der Verfasser gelangt schließlich 
zu dem allgemeinen Satz: "Die Muskelfaser des Triton (und weiterhin auch 
der Vertebraten) entsteht entwicklungsgeschichtlich, rein unicellulär, die des 
Porcellio (und weiterhin wohl der Arthopoden) multicellulär". 

Diese allgemeine Schlußfolgerung ist indessen, wie die neueren Unter
suchungen und überhaupt alle die Säugetiere und ihre Extremitätenmuskel
entwicklung berücksichtigenden Arbeiten dartun, nicht zulässig. Aus einer noch 
so genauen Analyse der Verhältnisse im Urwirbel von Triton oder vom 
Hühnchen [DuESBERG (1910)] ergeben sich keine für die Entwicklung der 
Muskulatur bei Vertebraten überhaupt gültigen Schlüsse. Die Widersprüche, 
die zwischen den Arbeiten von GODLEWSKI, ASAI und SCHMIDT auf 
der einen und von DUESBERG und FRANZ auf der anderen Seite be
stehen, klären sich auf, wenn man die Verschiedenheit des Unter
suchungsmaterials und der Entwicklungsstadien und Gegenden 
der Muskelentstehung berücksichtigt. Solange die niederen Vertebraten 
und vornehmlich die Genese ihrer Rumpfmuskeln auf frühen Entwicklungs
stufen den Hauptgegenstand der einschlägigen Untersuchungen bildeten, mußte 
die überwiegende Anzahl der Embryologen zum Standpunkt REMAKs gelangen, 
wie es unsere kurze Übersicht über das ältere Schrifttum gezeigt hat. Daß seit 
GODLEWSKIS Arbeit hierin ein Umschwung eingetreten ist, das muß der Heran
ziehung der Säugerembryonen und vor allem dem Studium der Extremitäten
entwicklung in bezug auf die histogenetischen Veränderungen des Bildungs
materials zugeschrieben werden. 

Wir können keinen anderen Standpunkt als den von GOD
LEWSKI und ASAI vertretenen für berechtigt halten. Es handelt 
sich nicht um eine Entscheidung zwischen der SCHwANNschen und 
der REMAKschen Lehre, die für alle Fälle durch das ganze Tierreich 
gelten müßte, sondern es ist von Fall zu Fall zu, prüfen, ob die 
Muskelfasern einzelligen oder mehrzelligen Ursprungs sind. Bei 
den Säugetieren wird man sagen dürfen, daß der mehrzellige Ur
sprung die Regel bildet. TELLO (1. c.) und SCHMIDT (1. c. S. 160) sind aller
dings der Meinung, "daß die zweüache Entstehung der Muskelfasern, wie sie 
GODLEWSKI und ASAI angeben, wohl schwerlich angenommen werden kann". 

Die Vielkernigkeit der ausgebildeten Muskelfaser steht zu dieser 
Frage der Muskelfaserentstehung natürlich nicht in unmittelbarer 
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Beziehung. Denn zur Herstellung der Vielzahl von Kernen sind in jedem Falle 
fortgesetzte Kernteilungen vorauszusetzen und es macht nur einen Unterschied 
dem Grade nach aus, ob die Kernreihe einer Muskelfaser auf den Kern einer 
einzigen Ursprungszelle oder auf die Kerne des Reihensyncytiums zurückgeht. 

Man kann nun fragen, wie man sich die Abgliederung der Muskel
faser aus einem syncytialen Muttergewebe vorzustellen habe und viel
leicht wird man in der angenommenen Loslösung des Gebildes aus dem Verbande 
des einheitlichen Mesenchyms eine gewisse Schwierigkeit finden, welche der auf 
dem Boden der unicellulären Theorie erwachsenen Vorstellung nicht' anhaftet. 
Jedoch ist die Frage nach der Loslösung der Muskelfaseranlagen 
erst auf ihre Berechtigung zu prüfen. Wenn wir zum Vergleich die glatten 
Muskelzellen hier wiederum heranziehen, so können wir darauf verweisen, daß 
bei ihnen eine wirkliche Isolierung aus dem Mesenchym, dem sie entstammen, 
gar nicht eintritt. Sie bleiben durch ihre Exoplasmen mit dem Bindegewebe 
gleicher Herkunft dauernd im Zusammenhang. Sollte es bei den quergestreiften 
Muskelfasern wirklich anders sein1 Wir werden weiter unten, wenn wir auf die 
Beziehungen zwischen Muskelfaser und Bindegewebe zu sprechen kommen, 
zeigen können, daß in der Längsrichtung ein Ende der Muskelfaser streng ge
nommen nicht gegeben ist. Die Muskelfaser ist kein vollkommen selb
ständiges Gebilde, das sich ohne Zertrennung eines sehr wesent
lichen histogenetisch begründeten Zusammenhangs aus ihrem Ver
bande herausnehmen ließe. Sie geht, wie zu zeigen sein wird, direkt und 
unmittelbar in ihre Sehne und mit dieser auch in das Periost und den Knochen 
über. Das ursprünglich einheitliche Mesenchym der Extremitätenanlage wird 
also gar nicht vollkommen zerlegt und aufgelöst, sondern es erhalten sich von 
dem allgemeinen Zusammenhang, der ursprünglich bestanden hatte, wesentliche 
Teile. Die Frage, ob die Verbindungen unter den Abkömmlingen des Mesen
chyms nur in der Längsrichtung bestehen bleiben, ist nach den bei der glatten 
Muskulatur gemachten Erfahrungen berechtigt und sie soll später gleichfalls 
besprochen werden. Hier war nur so viel vorläufig anzuführen als notwendig 
ist, um die Vorstellung über das Hervorgehen der Muskelfaser aus dem Mesen
chym zu vervollständigen. 

4. Die Bildung der Myofibrillen. 
Die Bildung der Myofibrillen ist ein Vorgang, der unabhängig davon, ob 

er in einer einzelnen Zelle oder im Zellverband sich abspielt, offenbar immer 
in der gleichen Weise verläuft und hierbei dürften wesentliche Unterschiede 
zwischen Skeletmuskeln und dem Herzmuskel nicht gegeben sein. In ver
gleichend histogenetischer Beziehung sind dagegen formale Verschiedenheiten 
vorhanden, weshalb wir uns hier an die Verhältnisse bei den höheren Wirbel
tieren zunächst allein halten müssen. 

In Abb. 436 sind die primitiven Myofibrillen im jungen Myotom der 
weißen Maus dargestellt. ASAI (1. c.) findet hier einzelne Myoblasten noch als 
spindelförmige Zellen isoliert (Abb. 435), andere schon im syncytialen Verbande 
miteinander. Die starke Schlängelung der jungen Fibrillen war an manchen 
besonders gut gelungenenPräparaten ASAIB nicht ebenso ausgeprägt wie in Ab b. 436 
und wird daher vom Untersucher als Kunstprodukt bezeichnet (1. c. S. 24). 

Vor dem Auftreten der primären Fibrillen bietet das Cytoplasma nach ASAI 
lediglich den oben erwähnten streifigen Bau dar, der auch in den wiedergegebenen 
Abbildungen zum Ausdruck kommt und den man auf den Reichtum an Plasto
somen beziehen kann. Auch SCHLATER (1905, S. 443) spricht nur von dunkleren 
fibrillär gebauten Streifen in den eben erst aus dem Mesenchym hervor
gegangenen Myoblasten (Skeletmuskeln vom Hühnerembryo), die anfangs 
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"noch dünn" sind, "ziemlich unregelmäßig" verlaufen "sich durch mehrere 
Myoblasten hindurch schlängelnd und noch durch sehr große Zwischenräume 
voneinander getrennt". 

GODLEWSKI (1902) hat wie schon viel früher CALBERLA (1875, bei Amphibien 
und Reptilien) im Anschluß an APATHY (1893) gemeint, daß die homogene 
Fibrille bereits ein zweites Stadium der Fibrillenanlage wäre. Die 
Körnchen, "welche zuerst zerstreut den ganzen Zelleib durchsetzen", sollen 
sich nach seinen Beobachtungen zu Reihen anordnen (1. c. S. 118). Ebenso 
berichtete Mo GILL (1909), daß die dicken Fibrillen (der Oesophagusmuskulatur) 

.- Mb 
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Abb.436. Übersichtsbild über einen Abschnitt eines 
jungenMyotoms der Maus. Die Abbildung enthält 
Myoblasten (Mb), welche einerseits noch deutlich 
als einzelne spindeIförmige Zellen wahrzunehmen, 
andererseits bereits in einen syncytialen Zustand 
mit kontinuierlichen Myofibrillen übergegangen 
sind. Fixierung und Färbung wie Abb. 435. Vergr. 
780mal. Schnittdicke 2 {t. Nach T. ASAI (1915). 

o 

Abb. 437. Teil eines Querschnittes durch 
das Myotom der Maus aus dem gleichen 
Stadium wie vorhergehende Ab bildung. Man 
sieht sehr verschiedene QuerschnittsbUder 
der Muskelfaseranlagen (a -f). Technik und 

Vergrößerung wie Abb. 436. 

durch eine Aneinanderreih.mg von spindelförmigen Strukturen entstehen, 
die aus Plasmakörnchen hervorgegangen seien. Diese sollten sich endweise zu 
varikösen Fibrillen vereinigen, welche erst nachträglich homogen würden. 
Über entsprechende Befunde berichteten SOHOOKAERT (1908), MLODoWSKA 
(1908) und MAROEAU (1903). 

Diese Beobachtungen sind jedoch auch von DUESBERG (1910) in dessen 
Arbeitsplan die genaueste Ermittlung gerade der frühen Stadien der Fibrillen
bildung gelegen hatte, nicht bestätigt worden. Er fand die jüngsten Formen 
in Gestalt homogener Fäden, welche nach ihm aus den gleichfalls fädigen 
Plastosomen hervorgehen würden. Wir erinnern uns, daß die Bildung aus 
Körnchenreihen auch für die elastischen Fasern angegeben worden und auch 
für diese fraglich geblieben ist (s. S. 643). Bei E. MÜLLER (1912, S. 5) findet 
sich in bezug auf die Silberfasern gleichfalls die Angabe, daß eine bestimmte 
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Art derselben zuerst aus Körnchen zusammengesetzt sei, jedoch ist auch dieser 
Befund vereinzelt geblieben. Bei den Myofibrillen kommt hinzu, daß die auf den 
homogenen Zustand folgende Gliederung die Möglichkeit eines Irrtums ergibt, 
wenn nämlich feinste aber schon gegliederte Elemente, für eben erst entstehende 
gehalten werden. Daß dies nicht undenkbar ist, geht aus Abb. 438 hervor. Wir 
dürfen also, wie dies auch HEIDENHAIN (1911, S. 646) auf Grund seiner eigenen 
Befunde über die Anlage der Muskelfibrillen 
in der Herzwand des Entenembryo (1899) 
getan hat, daran festhalten, daß ein frühes 
Stadi uni. homogener Primi ti vii brillen 
vorhanden ist. Wie diese selbst entstehen, 
das kann auch jetzt noch nicht gesagt 
werden, wenn man nicht die von MEvEs, 
BENDA und DUESBERG vertretene Lehre vom 
Ursprung der Myofibrillen wie aller meta
plasmatischen Zellprodukte aus Plastosomen 
annehmen will (über die Plastosomentheorie 
s. später S. 719). 

Eine auf dem Boden der Theorie von der 
allgemeinen Wabenstruktur des Cytoplasmas 
erwachsene eigenartige Anschauung über die 
Fibrillenbildung findet sich bei BÜTSCHLI und 
SCHEWIAKOFF (1891). Diese Untersucher betrach
teten die Myofibrille als eine direkte Umbildung 
des alveolären Maschenwerks in der Längsrichtung. 
Auch MAc CALLUM (1897, 1898) findet zuerst "an 
irregular network in the cell protoplasm with no 
fibril bundles. This network tends to become more 
and more regular until the meshes are of the form 
of large disces. Some of this break up into smaller 
ones, and in the nodal points of the network there 
is an accumulation or differentiation of the sub
stance giving rise to longitudinally disposed masses. 
These become what in the adult are known as fibril 
bundles" (1908, S. 209). BARDEEN (1900), PRENANT 
(1903, 1904, 1905) und WIEMANN (1907) vertraten 
die gleiche Meinung. 

Aus der primären homogenen 
Fibrille entwickelt sich allmählich 
unter fortschreitendemLängenwachs
tums die segmentweise gegliederte 
(DuESBERG 1. c. S. 647). Die feineren Ver
änderungen, welche dabei nach den Befunden 
von ASAI vor sich gehen, läßt die Abb. 438 
erkennen. Bei b sieht man hier noch eine 
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Abb. 438. Teil eines Durchschnitts eines 
Myotoms der Maus aus dem Beginn der 
zweiten Periode der Muskelentwicklung 
(s. Text). Man sieht drei gespaltene und 
eine einfache Myofibrille. Die Fibrillen 
zeigen verschiedenen Entwicklungszu
stand. Sie sind entweder schon teilweise 
segmentiert (c) oder haben knötchen
förmige Anschwellungen (a) oder sie sind 
noch vollkommen einfache, kontinuier
liche wellenförmige Fibrillen (b). Charak
teristisch ist hier, daß die beiden durch 
Spaltung aus der Mutterfibrille hervor
gegangenen Fibrillen keinen gleichen Ent
wicklungszustand aufweisen. d Mitose 
des Muskelkerns. Fixierung: ZENKERsche 
Lösung; Färbung: Eisenhämatoxylin 
nach HEIDENHAIN. Vergr. 1000mal; 
Schnittdicke 21'. Nach T. ASAI (1915). 

vollkommen homogene Fibrille, die mit a bezeichnete weist an dem einen Ende 
lediglich knötchenartige Verdickungen auf, das andere ist zum Teil noch homogen, 
zum Teil zeigt es aber "schon deutliche Differenzierungen ...... während das 
Mittelstück eine noch vollkommen homogene, geschlängelte Bildung darstellt" 
(ASAI 1. C. S. 26). Danach würden "die Fibrillen mit Knotenverdickungen" 
die erste Stufe der weiteren Differenzierung darstellen. Diese Angabe ver
trägt sich mit den Befunden von DUESBERG (1. c. S. 647) und den oben 
erwähnten Angaben von Mc GILL. Auch SCHMIDT (1. c. S. 406) gibt an, daß in 
den homogenen Fibrillen alsbald "derbere Körnungen" auftreten und in ihnen 
"eine regelmäßige Segmentation" erzeugen. Auch daß die derberen Körner 
stäbchenförmig werden, zeigt Abb. 438. Nach DUESBERG (1. c. S. 647), 
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ASAI1. c. S. 26) und SCHMIDT (1. c. S. 406) bilden sich aus ihnen die Q-Glieder. 
Indem die knötchenförmigen Anschwellungen zu den Stäbchen werden, treten 
zwischen ihnen an mit Eisenhämatoxylin gefärbten Fibrillen helle Segmente 
auf, in denen schwarze Körnchen hervortreten (Abb. 440). Nach ASA! 
(1. c. S. 27) werden bei der späteren Differenzierung "die schwarzen Knötchen 
zu den sog. Z-Streifen, die Stäbchen zum anisotropen Q und die hellen Teile 
zu T-Isotropen". Das "Schema der Differenzierung eines Ohondriosoms zur 

Abb. 439. Längsschnitt einer Muskelfaser des 
Embryo der Maus vom Anfang der zweiten 
Periode der Muskelentwicklung. Der obere Teil 
des Schnittes fällt mit der Achse der Muskel
faser zusammen, der untere weicht etwas davon 
ab. Fixierung, Färbung, Schnittdicke wie bei 
vorhergehender Abbildung. Vergr. 1200mal. 

Nach T. ASAI (1915). 

d 

b 

Abb. 440. Medianer Längsschnitt durch eine 
Muskelfaser der Maus vom Ende der dritten 
Periode der Muskelentwicklung. Die Muskel
kerne liegen scheinbar noch in der Mittelachse 
der Faser, zum Teil sind sie aber schon in Aus
wanderung begriffen, weshalb sie so ungleich
mäßig ersehe nen. Um sie herum finden sich 
bereits mehrere schichtenweise angeordnete, 
aber noch ungleich entwickelte Fibrillen (a -d). 
Fixierungusw. wie Abb.438. Nach T.AsAI (1915). 

Myofibrille" von DUESBERG (1. c. S. 647) deckt sich vollkommen mit diesen 
Angaben. SCHMIDT (1. c. S. 406) schließt sich dieser Auffassung an.; während 
aber nach ihm "die Q- und Z-Gliederung stets in der ganzen Länge der 
Fäden auftritt", betont ASAI und seine Bilder zeigen es (s. Abb. 438), 
daß der Differenzierungsvorgang sich zunächst nicht gleichmäßig über die 
ganze Fibrille zu erstrecken braucht. Was die feinere Differenzierung der 
Fibrillen und die Beziehung ihrer primären Glieder zu ihrem späteren Fein
bau anbelangt, so wollen wir uns gemäß der eingangs festgesetzten Grenze mit 
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diesen wenigen Angaben begnügen, deren Richtigkeit oder Unzulänglichkeit 
sich erst rückschau end von dem Standpunkt aus beurteilen läßt, den die Struktur
analyse der fertigen Muskelfaser gewinnen läßt. 

o. Die mit der Fibrillenbildung einhergehende räumliche Sonderung 
der Bestandteile einer Muskelfaser. 

Mit ASAI (1. c. S. 27) kann man die Muskelfaserentwicklung in mehrere 
Perioden einteilen. Die erste Periode wäre durch die Differenzierung der Myo
blasten bzw. des Myoblastensyncytiums innerhalb des Mesenchyms gekenn
zeichnet. Im Urwirbel der Maus ist diese Periode mit der Ausbildung des syn
cytialen Zustandes verbunden. Die zweite Periode, in der 
zwischen den bis dahin dicht zusammengelagerten Myo
blasten (des Urwirbels) indifferentes Mesenchym erkenn
bar wird, ist die des Beginns der Fibrillenbildung und 
Fibrillenvermehrung. Gegen das Ende dieser Periode 
setzt eine Scheidung zwischen dem zentralen 
und dem peripheren Teil der 
Muskelfaseranlage ein. Die 
Fibrillen legen sich nämlich als 
ein zuerst schmaler, dann immer 
dicker werdender Mantel in der 
Außenschicht der Faser zusam
men, während imInnern dieses 
Fibrillenmantels die Kern
reihe in einem nicht fibril
lär differenzierten Cyto
plasma die axiale Lage ein
nimmt ["Achsenkerne", FELIx 
(1889)]. Diesen Zustand, den die 
Abb. 439, 440 veranschaulichen, 
hat TELLo (1. c.) mit dem Ausdruck 
"Muskelröhre" oder "Myotube" 
bezeichnet. Für die meisten Mus-

Abb. 441. Aus dem Quer· 
schnitt durch einen Au
genmuskelvomKalb. Man 
beachte die in der Zeich
nung angegebene Grenze 
zwischen dem zum Kern 
der "Muskelzelle" gehöri
gen Cytoplasma und dem 

Sarkoplasma. 
Nach W. M. BALDWIN 

(1913). 

Abb. 442. Längsschnitt 
durch eine Faser eines 
Augenmuskels vom Kalb. 
Zwei "Muskelzellen" sind 

dargestellt. 
Nach W. M. BALDWIN 

(1913). 

keln der höheren Wirbeltiere ist die Muskelröhre ein vorübergehendes Ent
wicklungsstadium , in manchen Skeletmuskeln und im Herzmuskelfasernetz 
erhält es sich aber dauernd. Außerdem stellt diese Verfassung bekanntlich einen 
weitverbeiteten typischen Aufbau der Muskelfasern im Tierreich dar mit den 
Modifikationen, welche sich aus der Zusammenlagerung der Fibrillen zu den 
Muskelsäulchen von KÖLLIKER und HEIDENHAIN ergibt (s. z. B. die Muskel
fasern der Libellen, H. MARCUS (1921)]. Wie ASAI erwähnt, kann die Fibrillen
bildung in selterneren Fällen auch einseitig in der Muskelfaser erfolgen. Ist 
diese Bildungsweise die typische und allein herrschende, dann wird auf direktem 
Wege ein zweiter Typus der Muskelfaser entstehen, der in der Tierreihe gleichfalls 
vertreten ist und der dem einer Muskelfaser mit sekundär randständig ge
wordenen Kernen ähnlich ist. 

Es liegt nahe, in der Muskelfaser mit Fibrillenmantel und 
axialer Kernreihe, das fibrillenfreie Cytoplasma, welches die 
Kerne enthält, von dem Cytoplasma zu unterscheiden, welches 
als Bindemittel der Fibrillen erscheint (s. SCHMIDT 1. c. S. 144). Der 
Umstand, daß das zentrale Plasma hell und schwer färbbar ist, hat den 
natürlich nicht ganz zutreffenden Ausdruck "Muskelröhre" veranlaßt, ja man 
hat von "Hohlräumen" gesprochen, die von jenem Sarkoplasma angefüllt seien 
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[GODLEWSKI (1902, S. 130). BALDWIN (1913 a u. b) ist dann soweit gegangen, 
zwei ganz verschiedene Arten von Cytoplasma in der Muskelfaser voneinander 
zu trennen. Die eine Form umgibt die Kerne unmittelbar und gleicht dem gewöhn
lichen Cytoplasma, ist "granuliertes Spongioplasma" mit interstitiellem klaren 
"Hyaloplasma". Diese Merkmale fehlen dagegen der anderen Form, dem Sarko
plasma der Muskelfaser. BALDWIN (1913 a, S. 130) beruft sich auf manche 
Abbildungen bei HEIDENHAIN u. a., welche den Unterschied sehr deutlich zeigen. 
Soweit könnte man BALDWINS Unterscheidung für gerechtfertigt halten und die 
Abb.441 u.442 sollen dartun, wie in der Tat das anfangs in größer«{r, später nur in 
geringer Menge den Kern umgebende Cytoplasma eine gewisse Sonderstellung 
zweifellos besitzt. BALDWIN ging aber weiter und wollte zeigen, daß dieses 
Zellplasma um den Kern durch eine Membran scharf vom Sarkoplasma geschie
den sei. Damit hat er den Begriff des "Muskelkörperchens" von MAx SOHULTZE 
(1861) wieder zur Geltung gebracht und die Anschauung vertreten, daß in 
die Muskelfaser besondere Muskelzellen mit Kern, Cytoplasma und Membran 
eingebettet seien, was früher ganz ebenso von v. ApATHY (1888, S. 627 u. f.) 
behauptet worden war. Folgerichtig mußte ihm das eigentliche die Fibrillen 
führende Sarkoplasma als ein Exoplasma erscheinen und man versteht seine 
Aussage (1. c. S. 133): "Die Histogenese des Bindegewebes und der Muskel
fasern ist identisch", eine Aussage, die sich wiederum mit der entsprechenden 
von v. ApATHY vollständig deckt. ASAI (1. c. S. 60) tritt den Angaben BALDWINS 
entschieden entgegen. Er verteidigt die geläufige Meinung, daß zwischen dem 
Protoplasma um die Kerne und dem die Fibrillen umgebenden Sarkoplasma 
kein Unterschied besteht und ein direkter Übergang zwischen beiden zu beob
achten sei. Besonders die am meisten befremdende Angabe BALDWINS über die 
Lage der Kerne außerhalb des Sarkolemma konnte ASAI trotz genauester 
darauf gerichteter Untersuchung nicht bestätigen. Wenn wir trotz der geringen 
Beachtung, die sie gefunden haben, den Angaben BALDWINS hier mehr als die 
bloße Erwähnung gewidmet haben, so geschah dies mit Rücksicht auf die in 
der Tat zu beobachtende Abgliederung der "Muskelzelle" aus dem Zusammen
hang der Muskelfaser bei Gelegenheit mitotischer Kernteilungen (s. S.505 und 
Abb.360, S.504) und es geschah auch aus der Erwägung heraus, daß dem zu den 
Fibrillen in nächster Beziehung stehenden Sarkoplasma bei der Kontraktion 
vielleicht besondere Leistungen zukommen, an welchen jenes Cytoplasma, dem die 
unmittelbare Wechselwirkung mit dem Kern obliegt, nicht beteiligt zu sein 
braucht. 

Wenn die Fibrillenbildung ein gewisses Ausmaß erreicht hat, dann erfolgt, 
nach ASAI den Beginn einer dritten Periode der Histogenese bezeichnend, die 
Auswanderung der axial gelegenen Kerne an die Oberfläche der 
Muskelfasern [Mo CALLUM (1898, S. 211), BARDEEN (1900, seine Fig. 48, 
,steps in the passage of the nuclei from central, to peripheral positions"), GOD
LEWSKI (1. c. S. 139), EYOLESHYMER (1904), ASAI (1. c. S.41), FRANz (1. c. S. 469)]. 
Die Verlagerung der Kerne zieht sich offenbar lange hin, sie beginnt bei der Maus 
"schon ziemlich früh" und dauert "bis zur Geburt" (ASAI). Die Muskelfaser
querschnitte der Abb. 443 zeigen alle Erscheinungen, die bei der in Rede 
stehenden Veränderung auftreten. Sobald der Kern seine "Wanderung" gegen 
die Oberfläche antritt, verliert er seine runde Gestalt und streckt einen Fort
satz in der Richtung seiner späteren Lage aus. Der Ausläufer verlängert sich 
allmählich, bis er die Innenfläche des Sarkolemmas erreicht, wobei er "eine 
eigentümliche hammerartige Form" annimmt. Indem nun das periphere Ende 
an Größe zunimmt, das zentrale immer schmäler wird, entsteht wieder die 
Hammerform und nunmehr im umgekehrten Sinn. Endlich wird der periphere 
Teil eingezogen und "der abgeplattete Kern" kommt an die Oberfläche zu 
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liegen ["Mantelkerne" und "konturvorbuchtende" Kerne, FELIX (1889)]. Mit 
den Kernen gelangt, wie ASAI, dessen Schilderung wir gefolgt sind, ausdrücklich 
bemerkt, "die anfangs in der Achse gelegene Hauptansammlung des Sarko
plasmas nun ebenfalls an die Oberfläche der Faser". Es liegt also nicht nur eine 
Verlagerung der Kerne vor, sondern zugleich eine Massenverschiebung des 
Cytoplasmas. Dieser Umstand rechtfertigt wohl noch einmal die besondere 
Berücksichtigung des Cytoplasmas in der Umgebung der Kerne gegenüber dem 
an die Fibrillen gebundenen Anteil des Sarkoplasmas. 

Von den Untersuchern wurde die sog. Wanderung der Kerne als eine passive 
Verdrängung infolge der "Aktivität der Muskelfibrillen" aufgefaßt; so meint 
FRANZ (1. c. S. 469), diese "Wanderung" könne "überhaupt nur eine passive sein, 
insofern als die eine starke Plastik besitzenden Kerne durch den geschlossenen 

a b c d 

e g 

Abb.443a-g. Verschiedene Querschnitte durch Muskelfasern zur Zeit der "Kernwanderung". 
Die verschiedene Lage der Kerne ist deutlich. Die Bilder zeigen, wie der Kern allmählich aus der 
Mitte nach der Peripherie hinausrückt, wo die Fibrillen in relativ geringer Anzahl vorhanden sind 
(a -f). g ist der Querschnitt durch die Faser ohne KernanteiJ. Man gewahrt die halbmondförmig 
angeordneten Fibrillen und exzentrisch gelegenes, inneres helles Protoplasma. Fixierung: ZENKERsche 
Lösung; Färbung: Eosinhämatoxylin; Schnittdicke 3 f'; Vergr. 1480maJ. Nach T. ASAI (1915). 

Zug des funktionierenden Muskels durch die Interstitien hindurch bis an die 
Peripherie der Muskelfaser befördert werden". Demgegenüber zieht ASAI auch 
die Möglichkeit der Eigenbewegung des Sarkoplasmas und der Kerne in Er
wägung und man wird wohl sagen müssen, daß die grobmechanische Vorstellung 
einer bloßen Verdrängung der Kerne sicher recht unzulänglich ist. Die von 
SCHIEFFERDECKER (1909) geäußerte Vermutung, daß die Verlagerung der Kerne 
für die Ernährung notwendig sein könnte, weil sie dadurch in die Nähe der 
Capillaren gelangen, ist hier zu verzeichnen; ähnliche Gedanken finden sich bei 
EYCLESHYMER (1904, S. 304). Damit im Zusammenhang ist die Vermehrung 
bzw. Wiedervermehrung des Chromatins in den Kernen erwähnenswert, nachdem 
sie an die Oberfläche gelangt sind (ASAI 1. c. S. 44). 

6. Wachstum und Vermehrung der Fibrillen und der Muskelfasern unter 
Berücksichtigung der Regeneration der quergestreiften Muskulatur. 

Während die geschilderten Vorgänge der Differenzierung sich abspielen, 
bilden sich neue Fibrillen und wachsen und vermehren sich die vorhandenen. 
Aber nicht allein darauf beruht das gesamte Wachstum der Muskelfaser. 
Vielmehr wird dieses vor allem an der Vermehrung der Kerne sichtbar, womit 
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gemäß den im Abschnitt über das Wachstum der lebendigen Masse entwickelten 
Grundvorstellungen die entsprechende Vermehrung des Sarkoplasmas Hand in 
Hand gehen wird. Außerdem dauert auch die Neubildung von Muskel
fa s ern zwischen den bereits in der Differenzierung begriffenen während der 
embryonalen und postembryonalen Entwicklung an. 

Das Wachstum der Muskelfasern beruht also auf drei verschiedenen 
Vorgängen: 

1. auf der Neubildung von Fibrillen, 
2. auf dem Wachstum und der Vermehrung der vorhandenen Fibrillen und 
3. auf der Zunahme der lebendigen Masse des Muskelfasersyncytiums, die 

an der Kernvermehrung kenntlich ist. 
Wie lange die Neubildung von Fibrillen andauert und von welchem 

Zeitpunkt der Entwicklung ab sie von der Vermehrung der bereits vor
handenen Elemente ganz abgelöst wird, kann man nicht sagen. Nach ASAIs 
(1. c. S. 61) Auffassung "erfolgt bei der Maus eine Neudifferenzierung der 
Protoplasmasubstanz zu Muskelfibrillen nur bis zur Geburt". Als ein Grenzfall 
müßte wohl ein solcher bezeichnet werden, bei dem "die Unsumme gleichartiger 
Fibrillen, welche in der Muskelfaser schließlich enthalten sind, alle von einer 
einzigen Mutterfibrille abstammen" würden, wie es von HEIDENHAIN (1913, 1919, 
S. 389) für die Muskelfaser der Forelle angegeben worden ist. Dabei käme fort
gesetzte Neubildung von Fibrillen überhaupt nicht in Betracht. 

DUESBERG (1. c. S. 648) berichtet, daß die Differenzierung von Fibrillen 
aus dem Bestand an Plastosomen bei den älteren von ihm untersuchten 91/ 2 tägigen 
Hühnerembryonen in den Skeletmuskeln noch andauert und im Gegensatz zum 
Herzmuskelgewebe noch keine Anzeichen für Fibrillenvermehrung gefunden 
werden. Es ist demnach wahrscheinlich, daß im sarkoplasmareichen Muskel, 
der die Kerne und das undifferenzierte Sarkoplasma in der ursprünglichen 
Anordnung behält, von vornherein die Fibrillenbildung weniger lebhaft vor sich 
geht und früher zum Stillstand kommt als im sarkoplasmaarmen Muskel. DUEs
BERG denkt angesichts der lebhafteren Vermehrung der Herzmuskelfibrillen 
an die physiologische Notwendigkeit, den Herzmuskel bereits seit den ersten 
Entwicklungstagen in funktionstüchtigen Zustand zu bringen. Man könnte 
weitergehen und fragen, ob die Funktion, wenigstens die dem embryonalen 
Herzmuskel im Vergleich zu den Skeletmuskeln eigentümliche lebhafte und 
dauernde Funktion, die an den Arbeitsstoffwechsel der Muskelfasern hohe 
Anforderungen stellt, der weiteren Umbildung des Cytoplasmas in Fibrillen 
abträglich ist und die vorhandenen Fibrillen zum Wachstum und zur Vermehrung 
antreibt. Beim zunächst untätigen Skeletmuskel dagegen wären ungestörtes 
Wachstum und dementsprechende Weiterdifferenzierung auf längere Zeit hinaus 
möglich. Vielleicht könnten sich zur Aufklärung dieser Zusammenhänge zwischen 
Funktion und Wachstum und Differenzierung Anhaltspunkte aus einer ver
gleichenden Untersuchung der feineren Vorgänge bei der Arbeitshypertrophie 
des Muskels auf der einen und bei seiner Regeneration auf der anderen Seite 
ergeben. Wir werden auf diesen Gesichtspunkt unten zurückkommen. 

Die Vermehrung der Fibrillen durch Längsspaltung ist eine seit 
ApATHYs, MAURERS (1894) und HEIDENHAINS (1894) Entdeckung dieses Vor
gangs von zahlreichen Untersuchern beglaubigte Tatsache (GODLEWSKI, MARCEA U, 
SCHLATER, MLODOWSKA, SCHOCKAERT, EYCLESHYMER, DUESBERG, ASAI). Nur 
K. SCHNEIDER (1902) und FRANz (1. c. für die Muskulatur der Onisciden) haben 
die Fibrillenspaltung nicht anerkannt. Was den zuletzt genannten Untersucher 
anbelangt, so kann man es für durchaus möglich halten, daß bei einzelnen 
Formen die bloße Neubildung von Fibrillen ausreicht, um die Muskelfaser fertig
zusteIlen, aber das beweist natürlich nichts gegen das sonstige allgemeine Vor-
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kommen der Fibrillenvermehrung durch Längsteilung, wie sie aus Abb. 438 
ersichtlich ist. Die Spaltung wird dabei nicht immer vollständig durch die ganze 
Fibrillenlänge durchgeführt werden, namentlich nicht in der späteren Ent
wicklung, wenn sie, mit dem Längenwachstum verbunden, auf die noch teilungs
fähigen jungen Endabschnitte der Fibrillen beschränkt ist (s. unten). HEIDEN
HAIN (1919) hat durch seine Untersuchung über die "Noniusfelder" der Muskel
faser, besonders durch die Auffindung der keilförmigen Figuren oder Sphenoden, 
die infolge der unvollständigen, wiederholten Längsspaltung zustande kommende 
"Stockbildung" der Fibrillen nachgewiesen. 

Die Vermehrung der Fibrillen durch Längsteilung führt zugleich 
zur Gruppenbildung in den sog. Muskelsäulchen und zur be
kannten COHNHEIMschen Felderung des Querschnitts einer Muskel
faser [HEIDENHAIN (1911, S. 583 u. f., 1913, 1919)]. Wenn den Muskelfasern 
der neugeborenen Maus, obwohl sie "bereits ziemlich entwickelt" sind, "haupt
sächlich die COHNHEIMschen Muskelsäulchen, also eine regelmäßige Anordnung 
und Gruppierung der Fibrillen" noch fehlen (ASAI 1. c. S. 61), so scheint dies 
der Auffassung, daß die Muskelsäulchen die notwendige Folge der Fibrillen
genese sind, eine gewisse Schwierigkeit zu bereiten. Man kann sich dieses Ver
halten aber vielleicht aus der bis zur Geburt andauernden Neubildung von 
Fibrillen (s. oben) erklären. Solange in den Zwischenräumen zwischen den aus 
den Spaltungen hervorgegangenen Bündeln immer wieder Fibrillen entstehen, 
kann es zu einer klaren Gliederung nicht kommen. 

Mit der Teilung der Fibrillen muß notwendigerweise ihr geregeltes Dicken
wachstum verbunden sein (s. Abschnitt über das Wachstum der lebenden 
Masse). 

Über das Längenwachstum der Fibrillen hat HEIDENHAIN Zeugnisse 
beigebracht (1919, S. 324, s. hierzu die Abb. 2, S. 13 dieses Bandes). Unter
sucht man die rasch wachsenden Larven niederer Wirbeltiere (Molche, Forelle), 
so findet man, sagtHEIDENHAIN, niemals, daß die schon funktionierende Muskel
faser in ihrer Querstreifung sich irgendwie verändert. "Aber die beiderseitigen 
Enden der Muskelfaser zeigen in einer schmalen Zone eine noch unfertige Quer
streifung (s. die erwähnte Abb. 2), einen Mangel der Färbbarkeit, ein all
mähliches Emportauchen und Sichtbarwerden der Kommata, wobei die Fasern 
schließlich in einen ungestreiften, über das letzte sichtbare Komma hinaus
stehenden Saum auslaufen. Es ist somit sichergestellt, daß die Querstreifungs
folgen sich an den Faserenden hervorbilden ... ". HEIDENHAIN hat "den Ein
druck davongetragen, daß es eben doch nicht die histologisch bereits aus
differenzierten Querstreifen sind, welche der Teilung unterliegen (dies bezieht 
sich auf die Möglichkeit des Längenwachstums durch Teilung bereits aus
gebildeter Kommata), sondern daß gewisse gegenwärtig nicht sichtbar zu 
machende teilungsfähige Anlagen oder Vorstufen der Kommata am Faserende 
vorhanden sein müssen". Hiernach hätte man sich das Längenwachstum durch 
Angliederung zunächst indifferenter Abschnitte am Fibrillenende vorzustellen. 

Was die Vermehrung der undifferenzierten lebendigen Masse 
anbelangt, so war von ihr in Anlehnung an das HEIDENHAINsche Proportionalitäts
gesetz bereits im Abschnitt über das Wachstum die R,ede. Die Kernver
mehrung scheint überwiegend und bei vorgerückter Entwicklung ausschließlich 
durch Amitose besorgt zu werden. Für die Zellen des Urwirbels von Triton 
gibt FRANz (1. c. S. 451) ausdrücklich an, "daß in den sich streckenden Zellen, 
den Myoblasten, nie eine Mitose, sondern stets die Fragmentation eine Ver
mehrung der Kerne herbeiführte". Und SCHMIDT (1. c. S. 131, 138) hebt für die 
Anlagen der Extremitätenmuskulatur das Fehlen der Mitosen an den hellen 
Muskelkernen in früheren und späteren Stadien der Entwicklung hervor, während 
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an den Mesenchymkernen und den Kernen der Sehnenanlagen Mitosen häufig 
beobachtet werden. Wenn GODLEWSKI (1. c. S. 134 u. f.) im Gegensatz zu diesen 
neueren Angaben eingehend über die Mitosen der Myoblasten spricht, so möchten 
wir seine Angaben, besonders diejenigen, welche sich (S. 136) auf innenständige 
Kerne in Mitose beziehen und bei denen eine Verwechslung mit Bindegewebs
kernen ausgeschlossen erscheint, keineswegs ganz vernachlässigen. Auch früher 
erwähnte Befunde (s. S. 505) veranlassen uns einzuräumen, daß in den Früh
stadien der Entwicklung vielleicht auch gelegentlich der Regeneration von 
Muskelfasern Mitosen der Muskelkerne vorkommen können. Aber in der Haupt
sache bleibt HEIDENHAINS (1919, S. 377) Erklärung gültig, daß Mitosen im 
Muskel "zu den allergrößten Raritäten" gehören und "daß im wachsenden Myo
blasten die Kerne sich typisch durch Amitose vermehren". 

Die aus den Endoamitosen hervorgehenden Kerne werden häufig dicht 
hintereinander liegend getroffen (SCHMIDT 1. c. S. 123, 138), beim weiteren An
wachsen der Faseranlage rücken sie dann allmählich mehr und mehr auseinander. 
Die Zahl der dicht beieinander liegenden Kerne nimmt im Laufe der Ent
wicklung ab, schließlich sind nach SCHMIDT (1. c. S. 144, 145), der damit nur eine 
seit MAx SCHULTZE geläufige Beobachtung wiederholt, derartige dicht auf
einanderfolgende Kerne, sowie auch Kernhaufen "nur noch an den Enden der 
Muskelfasern, vorwiegend an dem in die Anheftungssehne übergehenden Ende 
sichtbar, wobei gleichzeitig ein Auseinanderrücken dieser Kerne wahrnehmbar 
ist". Diese Erscheinungen geben nach SCHMIDT einen Hinweis auf die Art des 
Längenwachstums der einzelnen Faseranlagen. "Dasselbe erfolgt offenbar anfangs 
gleichmäßig im Verlauf der ganzen Faseranlage, worauf die Zunahme der Ent
fernung zwischen den einzelnen Kernen hinweist, in späterer Zeit ist das in die 
Anheftungssehne übergehende Ende offenbar der Ort des intensivsten Wachs
tums". Da aber die Entfernung zwischen den einzelnen Kernen auch im mittleren 
Teil der Faseranlage noch immer zunimmt, während die Kernvermehrung nur 
mehr an den Enden stattfindet, mußte SCHMIDT für die von ihm beobachtete 
Periode der Entwicklung ein wenn auch weniger lebhaftes Wachstum auf der 
ganzen Länge der Faseranlage annehmen. 

Nach diesen Beobachtungen läßt sich jetzt das Längenwachstum der Muskel
faser dem der Fibrillen gegenüberstellen. Letztere verlängern sich, wie wir 
gesehen haben, durch Angliederung neuer Segmente an den Enden, die Faser 
wächst zunächst in ihrer ganzen Länge, später vorwiegend an den Enden. 

Der Zuwachs der Muskelfaser am Ende ist aber noch auf eine andere Weise 
möglich, nämlich durch Einbeziehung und Angleichung von weiterem mes
enchymalem Gewebe (SCHMIDT 1. c. S. 145). Diese Angabe ist natürlich auf die 
Befunde gestützt, welche die vielzellige oder besser syncytiale Entstehung der 
Myoblasten in den Extremitäten der Säugetierembryonen sicher gestellt haben. 
Wachstum der Faseranlagen "durch weiteres Einbeziehen von Teilen des indü
ferenten Gewebes" dürfte nur der frühen Histogenese eigentümlich sein. 

Neben dem Wachstum der Muskelfasern geht ihre Vermehrung 
einher. In der frühembryonalen Entwicklung beruht diese, wie wiederum 
SCHMIDT gezeigt hat, auf einem allmählichen Verbrauch des zwischen den ersten 
Fasern übriggebliebenen Mesenchyms zu weiteren Fasern. Die Faservermehrung 
schreitet nach den Zählungen von Mc CALLUM (1908) am M. sartorius bis zur 
Länge der menschlichen Feten von 130-170 mrn Länge fort, dann wachsen die 
Muskeln nur mehr durch Massenzunahme der einzelnen Fasern. Nach MOR
PURGO hört die Vermehrung der Fasern erst kurze Zeit nach der Geburt auf. 
Mit diesen histogenetischen Befunden steht die Tatsache in Übereinstimmung, 
daß die ausgebildete Muskulatur, und zwar ebenso die Skeletmuskeln wie der 
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Herzmuskel auf vermehrte Inanspruchnahme vorwiegend durch eine Ver
größerung der Elemente antworten [MoRPURGO (1898), Hypertrophie, Arbeits
hypertrophie]. Die Neigung zu numerischer Hyperplasie tritt demgegen
über zurück [BoRsT (1928, S. 624)]. 

Ob die Vermehrung der Muskelfasern nur durch ihre Neubildung geschehen 
kann, ist fraglich. Es liegen Angaben vor, welche gerade wie bei den Fibrillen 
eine Zerlegung von Fasern durch Spaltung in Erwägung ziehen 
lassen. Sie gehen auf FELIX (1889) zurück, der wenigstens für gewisse Muskel
fasern beim Menschen eine Längsspaltung als Faktor des Wachstums angenommen 
hat. MORPURGO (1900) hat aber demgegenüber betont, daß die sog. Längs
spaltung der jungen Muskelfasern keine Längsteilung der fertigen Muskelsub
stanz sei, sondern "eine Abspaltung von Elementen, die längs der quergestreiften 
Fasern, denen sie angehören, neue Fäserchen bilden". Diese Beobachtungen 
beziehen sich auf weiße Ratten nach der Geburt. Man könnte freilich daran 
denken, daß hier eine Verwechslung vorgelegen hat und nicht Elemente, die 
von der bereits differenzierten Muskelfaser stammen, neuen Fasern den Ur
sprung geben, sondern Elemente, welche dem indifferenten Zwischengewebe 
angehört haben. Diese Möglichkeit liegt um so näher, als nach MEvEs (1909), 
dessen Befunde über die Neubildung von Muskelfaser in späterer embryonaler 
Zeit beim Hühnchen (1. c. S. 162) grundsätzlich den oben herangezogenen von 
SCHMIDT entsprechen, die neuen aus dem Mesenchymgewebe hervorgehenden 
Myoblasten die alten Muskelfasern geradezu umscheiden. MEvEs stellte hier 
eine Ühereinstimmung mit den Befunden MORPUGos ausdrücklich fest, aber 
in der Deutung weichen die beiden Untersucher beträchtlich voneinander 
ab, da bei MEvEs eine Abspaltung von Elementen aus der Muskelfaser gar nicht 
in Betracht kommt. 

Trotz dieser Bedenken, die sich gegen das Vorkommen der Faserspaltung 
während der regelrechten Histogenese richten, ist der fragliche Vorgang an 
sich unter gewissen Umständen möglich. Solche Umstände können sich bei 
der Regeneration der Muskelfasern nach vorausgegangener mecha
nischer Zerstörung, etwa auch nach nekrotischer Auflösung eines 
Teiles der Muskelfasern ergeben. Maßgebende Untersuchungen über die 
Regeneration der quergestreiften Muskelfasern bei Fischen, Amphibien, Reptilien 
und Säugetieren hat A. SCHMINCKE (1907, 1908, 1909) durchgeführt [Bestätigung 
seiner histologischen Befunde neuerdings durch v. DITTRIOH (1924)]. Er hat 
bei allen untersuchten Formen als die durchgehende Bildungsweise der 
den Ausfall ersetzenden Muskelfaserteile die Knospenbildung am 
regenerierenden Ende der Muskelfaser erkannt (kontinuierliche Regene
ration). Das Faserende wächst zu einer Knospe aus, die Sarkoplasma und eine 
Anzahl von Kernen enthält. Diese Kerne sind durch amitotische Teilungen 
aus den Muskelkernen hervorgegangen, aber im Beginn des Vorgangs wird es 
sich nach R. THOMA (1909) nur um einen Zusammentritt von Kernen nach 
dem Untergang der Fibrillen handeln. Denn die Kerne und das Sarkoplasma 
erweisen sich widerstandsfähiger als die Fibrillen, die im Gefolge von Kontusionen 
allein zugrunde gehen [PIELSTIOKER (1909)]. So kann, wie man gemeint hat, 
von den Kernen aus (PIELSTIOKER), besser von einem der Muskelfaser in 
Knospenform entsprossenden Syncytium aus, der regenerative Bildungsvorgang 
beginnen. Nicht selten teilen sich die primären Knospen nach Art der HEIDEN
HAINSchen Histomeren in zwei Tochterknospen und es kann dabei auch einmal 
zu einer richtigen Spaltung des Faserendes kommen mit nachträglichem Aus
wachsen der Spaltprodukte in Knospen. Dies sind die Fälle, bei denen die 
Faserspaltung wirklich gegeben ist. Die Zerlegung einer Regenerationsknospe in 
zwei Tochtergebilde wäre demgegenüber höchstens als scheinbare Faserspaltung 
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zu bezeichnen. Es bewahrheitet sich hier offenbar für die Faser, was HEIDEN
HAIN (1919) in bezug auf die Fibrille gemeint hat, daß nämlich der Zustand der 
Differenziertheit und die damit verbundene Funktion die Teilungsfähigkeit 
eines Histiosystems aufhebt. Hinsichtlich der Einzelheiten beim Ersatz zugrunde 
gegangenen Muskelgewebes verhalten sich die verschiedenen Arten verschieden; 
so kommt nach SCHMINCKE die Spaltung des Faserendes hauptsächlich bei 
Nagern vor. Immerhin ist aber bei allen Säugetieren und dem Menschen die 
Regeneration in Kontinuität mit der Muskelfaser als die einzige Art des Er
satzes nachgewiesen, wie verschieden stark auch das Regenerationsvermögen 
bei den einzelnen Formen ist (SCHMINCKE). Nur bei Urodelen fand SCHMINCKE 
die andere mögliche Art der Neubildung von Muskelfasern, nämlich aus .. neuen 
Myoblasten, welche auf die Kerne der vollständig zerstörten Fasern zurückgeführt 
wurden, die aber doch wohl ein oder das andere Mal auch aus dem Bindegewebe 
auftauchen könnten. Bei einer Reptilienart (Blindschleiche) wurde neben 
der kontinuierlichen Regeneration auch diese "diskontinuierliche" getroffen. 
SCHMINCKE meinte, daß bei vollständiger Zerstörung der Muskelfasern aus einem 
Notstand auf die embryonale Art der Muskelfaserbildung zurückgegriffen würde. 
Diese Auffassung ist jedoch nicht ganz zutreffend. Das Tertium comparationis 
sind die Myoblasten; wenn diese aber anstatt aus dem Mesenchym sich aus 
kernhaltigen Bruchstücken der zerstörten Faser entwickeln, so ist das keine 
Wiederholung der embryonalen Bildungsweise. Und wenn wir die vielzellige 
Faserentstehung aus einem Syncytium heraus für erwiesen halten, so ist ferner 
der andere gewöhnliche Modus der Regeneration mit Hilfe von Knospen nicht 
weniger als der durch Myoblasten ein dem embryonalen Vorgang entsprechender. 
In beiden Fällen handelt es sich um ein Geschehen ähnlich wie bei der Em
bryonalentwicklung mit dem Unterschied, daß das Syncytium sowohl wie die 
neuen Myoblasten nicht aus der ursprünglichen Quelle, dem Mesenchym stammen, 
sondern aus zweiter Hand, aus der lebendigen Masse der Muskelfaser, die ihre 
Differenzierungsprodukte eingebüßt hat. 

Zwischen der glatten und der quergestreiften Muskulatur besteht also hin
sichtlich des Wachstums und der Wiederherstellung ein Unterschied, welcher 
wiederum dartut, daß die glatte Muskulatur dem Mesenchym dauernd näher 
verwandt bleibt als die quergestreifte. Denn bei der glatten Muskulatur beruht 
der Zuwachs an Masse z. B. im Uterus während der Schwangerschaft sowohl 
auf dem Wachstum der einzelnen Zellen (s. S. 20), als auch auf Neubildung von 
Zellen aus dem Bindegewebe heraus (s. S. 663) und dasselbe dürfte soweit sie 
möglich ist, für die Regeneration gelten. Bei der quergestreiften Muskulatur 
dagegen beruht die Massenzunahme auf Hypertrophie der Gewebseinheiten und 
auch die Regeneration ist an das Wiederherstellungsvermögen eben dieser 
Gebilde gebunden. Bei den höheren Wirbeltieren kann hier der embryonale 
Bildungsvorgang nicht wiederholt werden. Das trifft nach MORPURGO (1899 b) 
sogar für neugeborene weiße Ratten bereits zu. 

7. Die Beziehungen zwischen dem quergestreiften Muskelgewebe und dem 
Bindegewebe. (Zusammenhang von Muskel und Sehne, SarkoJemmfrage.) 

Das quergestreifte Muskelgewebe und das fibrilläre Binde
gewebe des Muskels mit den in seinem Bereich ausgebildeten 
Gefäßen sind der gleichen Herkunft aus einem einheitlichen 
Mesenchym.·Für die Extremitäten der Vögel und Säugetiere dürfen wir 
diesen Satz als erwiesen betrachten. Ja wir dürfen ihn sogar erweitern, indem 
wir auch noch die Skeletteile in diese enge Verwandtschaft miteinbeziehen. 
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Der histogenetische Zusammenhang läßt sich auch durch die Aussage be
zeichnen, daß die Muskelfaser ein dem allgemeinen Mesenchymnetz entstam
mendes Syncytium ist oder, mit dem HEIDENHAINsehen Begriff, das Polymer 
einer Mesenchymzelle. Aus diesen tatsächlichen histogenetischen 
Zusammenhängen ergeben sich zwei Fragen: die eine betrifft das Wesen 
und die Bedeutung des Sarkolemms, die andere den Zusammenhang 
von Muskel und Sehne. Beide Fragen sind eng miteinander verflochten 
und beide lassen sich zu einer einzigen allgemeineren Frage in Beziehung setzen, 
die wir oben (S. 677) bereits berührt haben: ob und inwieweit die Muskelfaser 
aus dem ursprünglichen Zusammenhang mit dem Mesenchym, das auch dem 
Bindegewebe den Ursprung gibt, losgelöst wird. In dieser Fragestellung ist der 
histogenetische Weg zur Untersuchung des Muskel- und Sehnenzusammen
hangs angegeben. Für das Sarkolemm ergeben sich dann einige besondere 
Fragestellungen, so daß dieses Problem zunächst nicht aus einem einzigen 
Gesichtspunkt heraus entwickelt werden kann. 

In bezug auf das Verhältnis zwischen Muskel und Sehne ist eine 
klare und entscheidende Aussage vom histogenetischen Standpunkt aus jetzt 
möglich. Darum wollen wir diese Frage voranstellen und von ihr aus dann 
die histogenetischen Gesichtspunkte zur Sarkolemmfrage entwickeln. 

Der geschichtlichen Darstellung von QUAST (1926) folgend, ordnen wir die 
über den Zusammenhang von Muskel und Sehne vertretenen Anschauungen 
nach drei Theorien. Die Kontiguitäts- oder Appositionstheorie nahm 
"eine bloße Berührung, ein Aneinanderstoßen, eine Anheftung" der beiden 
Gewebselemente an der Muskelsehnengrenze unter Zwischenschaltung einer 
Kittsubstanz an. Sie wurde von RANVIER und zahlreichen anderen namhaften 
älteren Histologen vertreten. Auch SCHIEFFERDECKER (1911) hielt an der Vor
stellung einer Verklebung zwischen Muskelfaser und Bindegewebe fest. Die 
Kontiguitätstheorie zählt jetzt keine Anhänger mehr, da es, wie QUAST hervor
hebt, nicht gelungen ist, die hypothetische Kittsubstanz nachzuweisen. Die 
Mittel, welche sie lösen sollen, schädigen die Gewebe stark und zerstören das 
Kollagen (10% Essigsäure, 10-35% Kalilauge, 1/2stündige Einwirkung von 
Wasser von 55° usw.). 

Nach der zweiten bereits von REICHERT, FRlTIDERICQ (1875), V. THANHoFFER 
(1882), FRORIEP (1878) u. a. aufgestellten Lehre setzt sich die Sehne in das 
Sarkolemma mit feinsten Fäserchen fort, und zwar in der Weise, daß sich 
"das Sehnenbündel unregelmäßig tüten- und trichterförmig öffnet und auf
fasert und in den Sarkolemmaschlauch fortsetzt" [FRORIEP, etwa ebenso 
BALDWIN (1913)]. Außerdem wurde von DUBREUIL (1912), LOGINOW (1912), 
PEKELHARING (1914), PETERFI (1913) und endlich von HÄGGQUIST (1920) auch 
ein kontinuierlicher Zusammenhang zwischen den Sehnenfibrillen und solchen 
Bindegewebsfibrillen im Innern des Muskels festgestellt, welche zum Peri
mysium gehören. So gehen nach PEKELHARING feine im Bereich des Muskels 
vorkommende Fibrillen als Fortsetzungen der Sehnenfibrillen in das inter
stitielle Bindegewebe zwischen den Muskelfasern über, sie schmiegen sich dem 
Sarkolemma eng an und ein Teil der Sehnenfibrillen verbindet sich auch direkt 
mit dem Fibrillennetz des Sarkolemms. Noch ausgesprochener wird von HÄGG
QUIST der Zusammenhang von Sarkolemm, Perimysium und Sehne betont. 
Desgleichen haben SOBOTTA (1920) und mit ihm QUAST (1926) den Übergang 
der Fibrillen des perimysialen, bindegewebigen Faserkomplexes an der Ober
fläche der Muskelfaser in das verwandte Bindegewebe der Sehne beobachtet. 
Es handelt sich also nur um eine abgekürzte Bezeichnung der aus diesen im 
einzelnen voneinander abweichenden Beobachtungen abgeleiteten Lehre, wenn 
man sie mit QUAST die Sarkolemmtheorie nennt. Wir sind jedoch mit diesem 
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Namen sehr einverstanden und zwar deswegen, weil er sogleich die Aufmerk
samkeit darauf lenkt, daß die Frage nach der Sehnenmuskelbeziehung nicht 
ohne gleichzeitige Stellungnahme zur Sarkolemmfrage behandelt werden kann. 
Dafür liefert die Arbeit von QUAST den besten Beweis, denn sie hat, wie es der 
Natur der Sache entspricht, die Histologie der Muskelsehnengrenze und das 
interfascikuläre Bindegewebe des Herzmuskels zum Gegenstand. 

Die Vertreter der "Sarkolemmtheorie" mit Ausnahme von SOBOTTA (und 
QUAST), dem eine entscheidende Sonderstellung zukommt, sind Gegner einer 
dritten Lehre, der Kontinuitätstheorie, welche behauptet, die Muskelfaser 
gehe direkt ohne sichtbare scharfe Grenze in das Sehnengewebe über, und 
genauer, die beiderlei Fibrillen, die contractilen der Muskelfaser und die 
kollagenen der Sehne stellen durch ihre Kontinuität die direkte und unmittel
bare Sehnenmuskelverbindung her. Dafür sprachen Beobachtungen von EHREN
BERG, HUXLEY (1853), BILLROTH (1857, 1858), KEY (1861), THIN (1874), 
WAGENER (1863), A. FICK [so SOBOTTA (1920)], GOLGI (1881), EIMER (1892), 
MAURER, MOLLIER [(1902), S. O. MAAs (1903, S. 144)], RETTERER-LELIEVRE (1911), 
HELD (nach QUAST) und EMMEL (1911). Zum Begründer einer allgemeingültigen 
Kontinuitätslehre wurde durch seine an einem ausgedehnten vergleichend
histologischen, auch menschlichen Material mittels einwandfreier neuzeitlicher 
Technik ausgeführten Untersuchungen erst OSKAR SCHULTZE (1911, 1912, 1913, 
1914). Seine Befunde wurden bestätigt von LOGINOW (1912), STUDNIÖKA (1920, 
1924), JORDAN (1916, 1917, 1919), SCHAFFER (1920), V. EBNER (1920, Kontinuität 
"nicht unwahrscheinlich"), HUEcK (1920), SOBOTTA (1920), QUAST (1926), welch 
letztere als Vertreter der Sarkolemm- und Kontinuitätstheorie zu bezeichnen 
sind. 

Unsere Stellungnahme zu den beiden heute zum Teil noch einander wider
streitenden Theorien, der Sarkolemmtheorie und der Kontinuitätstheorie kann 
hier nicht auf die histologischen Befunde an der Muskelsehnengrenze be
gründet werden, sondern nur auf die histogenetische Entwicklung des Muskel
und Sehnengewebes. Auf die histologischen Beweise können wir nur nebenbei 
und durch den Hinweis auf die betreffenden Arbeiten aufmerksam machen. 
Wir meinen aber, daß der durch die Untersuchung des fertigen Muskels ge
wonnene Standpunkt einer Begründung durch die histogenetische Nachprüfung 
bedarf und daß durch dieses Vorgehen eine größere Sicherheit als durch die 
histologische Untersuchung allein gewonnen wird. Auch werden sich hierbei 
einige Fragestellungen ergeben, deren künftige Verfolgung wünschenswert 
erscheint. 

Von den Beobachtern, die bereits vor OSKAR SCHULTZE über die Kontinuität 
von Muskel- und Sehnenfibrillen berichtet hatten, ist MOLLIER als derjenige 
zu nennen, der nach dem Bericht von O. MAAS, indem er Muskelfaser und 
Sehnenfaser aus einem kontinuierlichen Gewebe ableitete, zuerst die Frage 
auch von der Histogenese her aufzurollen versucht hat. Und HUEcK (1920, 
S. 357) hat vollends die Kontinuität von Muskel- und Sehnenfibrillen aus der 
allgemeinen Erkenntnis heraus entwickelt, daß "alles Lebendige im Organismus 
ursprünglich infolge seines netzartigen Charakters Kontinuität erkennen läßt". 
Auch hat HUEcK zunächst einmal für das Mesenchym im Anschluß an V. KORFF 
(1907, 1914) über den Zusammenhang von Muskel und Sehne hinaus eine Konti
nuität der Fibrillen überhaupt angenommen, so daß nicht nur die Muskelfibrillen 
sich in die der Sehne, sondern auch "diese wieder in die des Periosts und diese 
endlich in die Fibrillen der Knochengrundsubstanz hinein verfolgen" lassen. Er 
wies auch darauf hin, daß die Kontinuität der Fibrillen, welche ihm eine große Be
deutung für die Festigkeit der Gewebe zu haben scheint, sich vielleicht durchaus 
nicht nur auf die "mesenchymalen" erstrecken, sondern daß gefragt werden 
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dürfe, "ob nicht z. B. auch die Tonofibrillen der Epidermis kontinuierlich in 
die der Unterlage übergehen können". [Gerade diese Frage nach dem Z usammen
hang von Fibrillen der Cutis mit den Epithelfasern der Haut ist allerdings von 
den älteren und neueren Untersuchern übereinstimmend verneint worden, 
s. PATZELT (1925, S. 122).] Wenn aus einem geschichteten Epithel ein mesen
chymales mit Tonofibrillen ausgestattetes Reticulum hervorgeht, wie es von 
MOLLIER (s. S. 604) gezeigt worden ist, dann ist auch der Zusammenhang der 
Epithelfibrillen und der Mesenchymfibrillen von vornherein gegeben. Auf diesen 
Zusammenhang und diese offenkundige Verwandtschaft der Epithelfibrillen 
mit denen des Bindegewebes haben wir nachdrücklich hingewiesen (s. S. 596). 
Der Begriff des Mesenchyms, von dem wir hier ausgegangen sind, ist ein rein 
formaler und er bezeichnet den Zustand eines der Entwicklung zu mannig
facher Verwendung dienenden locker gefügten Zellverbandes ohne die vielfach 
zu Unrecht geübte Beschränkung auf mesodermale Bildungen dieser Art und 
auf die Keime von Bindegewebe und blutbildendem Gewebe. Wir haben daher 
auch von muskelbildendem Mesenchym gesprochen und dürften bei diesem 
Begriff auch dann bleiben, falls das Myoblastennetz etwa einmal ektodermaler 
Herkunft wäre. Wenn daher Muskelfibrillen auch mit Epithelfasern, "in engem 
funktionellen und wie es scheint auch in unmittelbarem Zusammenhang" stehen 
können [PATZELT (1925, S. 123)], was nach BRücK (1914) und PLENCK (1925) 
beim Schließmuskel von Anodonta und anderen Muscheln sowie nach PLENK 
(1924, 1926) bei Ascaris der Fall ist, so könnte dies gerade so ein primärer Zu
sammenhang sein, wie der zwischen Epithelfibrillen und Bindegewebsfibrillen 
in manchen Fällen. Diese Bemerkungen, welche vom eigentlichen Gegenstand, 
dem Zusammenhang von Sehne und Muskel wegführen, waren hier einzuschalten, 
um zu zeigen, daß die fragliche Fibrillenkontinuität auch als Teilfrage des 
umfassenderen Problems der Fibrillenkontinuität überhaupt aufgefaßt werden 
kann. Wir müssen uns bei unserer weiteren Darstellung auf diesen allgemeineren 
Gesichtspunkt stützen, weil sich, worauf die Stellungsnahme SOBOTTAS bereits 
hinweist, der Zusammenhang von Muskel und Sehne nicht ausschließlich durch 
die Prüfung des Verhaltens der Myofibrillen und Sehnenfibrillen beurteilen 
läßt. Diese Erkenntnis beruht vor allem auf dem Einblick in die Histogenese 
des Muskelgewebes, wie sie namentlich durch die Untersuchung von V. SCHMIDT 
jetzt vorliegt. QUAST (1927) hat der Bedeutung der damals noch nicht im ganzen 
Umfang bekannten SCHMIDTschen Untersuchung durch einen kurzen Hinweis 
bereits Rechnung getragen. 

Das Hauptergebnis der Arbeit SCHMIDTS wurde bereits an früheren Stellen 
ausgewertet. Es besteht im Nachweis der Entstehung von Muskulatur, Binde
gewebe und Skelet der Gliedmaßen aus einem ursprünglich einheitlichen 
syncytialen Mesenchym. Damit ist auch nachgewiesen, was MOLLIER (s. oben) 
bereits erkannt hatte, daß der contractile Teil des Muskels und der 
Sehnenteil eines Ursprungs sind (SCHMIDT 1. c. S. 173). Es unterliegt 
keinem Zweüel, daß in der ersten Zeit der Entwicklung der Muskeln die Muskel
faseranlagen kontinuierlich in die Sehnenanlagen übergehen und zwar in der 
von SCHMIDT beobachteten Entwicklungsperiode beim Menschen alle in dieser 
Zeit angelegten Muskelfasern. Muskelfasern, die die Sehnenanlage nicht erreichen, 
wurden nicht beobachtet. Der Muskelsehnenübergang zeigt nach SCHMIDT (ibidem) 
in der embryonalen Anlage folgendes genauere Verhalten: "Die fibrilläre Mantel
schicht der Muskelfaseranlagen strahlt mit ihren Fibrillen in einer Übergangs
zone fächerförmig aus, beim Übergang in die Sehnenanlage werden die Fibrillen 
zu einem dichteren Bündel zusammengefaßt, welches in die Sehnenanlage 
übergeht und sich dort zwischen den Kernreihen und den entstehenden Eigen
fibrillenbündeln der Sehnenanlage verliert." Dieses ursprüngliche Verhalten 
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bestätigt ganz die Beobachtung von MAURER (1911, Bemerkung zum Vortrag 
SCHULTZE) bei Vertretern sämtlicher Wirbeltiere, naß "quergestreifte Fibrillen 
bald einzeln, bald in Gruppen weit in die Sehne hinein zwischen deren Fibrillen 
sich fortsetzen". 

Bei Hühnerembryonen hatte TELLO (1922, S. 387 u. L) die Verhältnisse 
am Ende der Muskelfaser allerdings vollständig anders gesehen als SCHMIDT 
bei Säugetierembryonen. Das ist umso merkwürdiger als wir oben zeigen konnten, 
daß ein grundsätzlicher Unterschied in bezug auf das allgemeine Gliedmaßen
blastem zwischen Vögeln und Säugetieren nicht besteht. Nach TELLO (S. 387) 
besitzen die "Myotuben" richtige Enden, die selbständig wachsen, auf Binde
gewebe auftreffen und dann von diesem Bindegewebe eingehüllt werden. 
SCHMIDT (1. c. S. 175) beschränkt sich darauf zu erklären, daß er derartige 
Verhältnisse, wie sie TELLO beschreibt, bei den untersuchten Säugetieren nicht 
beobachtet habe. Möglicherweise konnte nach seiner Meinung die andersartige 
Behandlung der Präparate eine Rolle spielen, denn TELLO hat die Silbermethode 
von CAJAL benutzt. 

Demgegenüber erscheinen uns die tiefer eindringenden Befunde von SCHMIDT, 
welche auf der Anwendung der Azanmethode von HEIDENHAIN beruhen (Prä
parate teilweise aus der Sammlung von Prof. H. STIEVE) besonders vertrauens
würdig. Denn sie vermitteln einen genaueren Einblick in die Übergangszone 
(Abb. 444) zwischen Muskel- und Sehnenanlagen. Die letzteren erscheinen als 
blaugraue, undeutlich fibrillierte Stränge, in denen die leuchtend roten Kerne 
in Längsreihen angeordnet sind und in denen in späterer Zeit die dicken blauen 
Sehnenfibrillen auftreten. "Dieser bläulich graue Farbton erhält sich auch in der 
Übergangszone und geht beim Übergange in die Muskelfaseranlage in einen 
violetten über, in dem das Rot zu überwiegen scheint." Die außerhalb der 
Muskelsehnenanlagen sich entwickelnden Bindegewebsfibrillen sind in der Ent
wicklung anscheinend voran und färben sich zu dieser Zeit bereits hellblau. 
Im Bereiche des Übergangs verliert sich die angegebene Färbung nach der Seite 
des Muskels allmählich mit seiner fortschreitenden Differenzierung, während 
im Sehnenteil die anfänglich diffuse blaugraue Färbung der Ausbildung kol
lagener Fibrillen vorausgeht. Auf diese wichtigen Befunde werden wir weiter 
unten zurückgreifen. 

SCHMIDT folgert aus den angeführten Befunden, es zeige die Untersuchung 
der frühen Stadien der Histogenese "mit Evidenz die Richtigkeit der von 
O. SCHULTZE ausgesprochenen Vermutung, daß demnach die beschriebene 
Kontinuität auf eine ursprüngliche celluläre Kontinuität zwischen Myoblastem 
und Fibroblastem zurückzuführen wäre". Dies ist natürlich durchaus richtig 
und darin, daß sie der Kontinuitätstheorie die von SCHULTZE nur erwartete 
Grundlage einer ursprünglichen c eIl ulären Kontinuität geliefert hat, wird 
man auch den Hauptwert der SCHMIDTschen Untersuchung sehen müssen. 
Direkte Beweise für die Fibrillenkontinuität hat aber auch diese 
eingehende Arbeit noch nicht erbracht. Wie wir oben berichtet haben, 
ist von einem Zusammenhang zwischen den jungen Myofibrillen und den Sehnen
fibrillen bei SCHMIDT nicht die Rede. Vielmehr wird nur davon berichtet, daß 
sich die Myofibrillen in die Sehnenanlage hineinerstrecken und sich zwischen 
den Eigenfibrillen .. der letzteren verlieren. Auf S. 126 sagt SCHMIDT hierüber 
in bezug auf den Ubergang einiger Muskelfaseranlagen in die Sehnenanlage des 
M. soleus eines menschl~chen Embryos von 32 mm Sch.-St.-Länge von den 
"Stäbchenreihen", als welche die Myofibrillen hier im Eisenhämatoxylinpräparat 
erscheinen: sie lassen sich bis in den Anfangsteil der Sehne verfolgen, "wo 
sie unter allmählicher Verfeinerung sich der Beobachtung entziehen, wobei 
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ihr letztes Ende entweder aus feinen Stäbchen besteht oder eine kurze einheit
liche, meist gewellt verlaufende Fibrille ist". Dasselbe zeigt die von uns wieder
gegebene Abb. 444. In bezug auf den Ursprung einiger Muskelfaseranlagen des 
M. peroneus longus desselben Embryos wird berichtet und abgebildet (S. 128), 
wie sich wiederum "Stäbchenreihen" 
bis in die Anlage des Perichondriums 
verfolgen lassen und wie zwischen 
ihnen "dunkel gefärbte gewellte 
Fibrillen verschiedener Länge" sicht
bar sind. 

Man sieht, daß hier eine Lücke 
offen steht, welche eine weitere ge
rade auf das Verhalten der Fibrillen
enden gerichtete histogenetische 
Untersuchung noch auszufüllen 
hätte. Die Schwierigkeit, die hier 
vorliegt, ist offenkumlig. Die Myo
fibrillen werden, wie aus den Abbil
dungen SCHMIDTS hervorgeht, an
gelegt bevor die Sehnenfibrillen sicht
bar sind. Die Entstehung der Myo
fibrillen beruht auch auf einem 
wesentlich anderen Vorgang als die 
der Sehnenfibrillen und Binde
gewebsfibrillen überhaupt. Denn 
die Myofibrillen sind intracelluläre 
Bildungen im eigentlichen Sinne des 
Wortes. Die Bindegewebsfibrillen 
dagegen entstehen zugleich mit einer 
Umwandlung eines Teiles des Fibro
blastenleibes in die Substanz des 
Exoplasmas. Der Anfang der Binde
gewebsfibrillenbildung kann nur er
faßt werden, wenn man im einzelnen 
Fall die primären Mesenchymfibrillen 
nachweist. Das ist bei der Entwick
lung der Sehne besonders schwierig. 
Wir haben auf die eigenartige Stel
lung, die dem Sehnengewebe in histo
genetischer Beziehung offenbar zu
kommt, im Zusammenhang mit der 
Bindegewebsentwicklung hingewie
sen (s. S. 637). Jedenfalls aber 
sind die jungen Sehnenfibrillen, 
sobald sie als solche erkennbar sind, 
nicht mehr intracellulär im engeren 
Sinne dieses Begriffs, sondern sie 

) .. 
" t 1I : i: :: 

" 
.. : ': 
, . • I 

' J • 
.. "t 

Abb.444. Übergang einiger Muskelfaseranlagen in 
die Sehnenanlage (oben) aus einer Serie sa.gittaler 
Längsschnitte durch die Kniegegend eines mensch
lichen Embryo von 32 mm Sch.-St.-Länge. Fixiert 
in Kalium -Bichromat-Eisessig; Eisenhämatoxylin -
Rubin S; Leitz Apoehr. Imm. 2,0 mm. Ap. 1,32, 

Komp. Ok. 6. Nach V. SCHMIDT (1927). 

liegen in einer Exoplasma- oder Grundsubstanzschicht, weshalb ihre Be
ziehung zu den Zellen mit dem Ausdruck "epicellulär" veranschaulicht werden 
konnte [MEVES (1910)]. Dieser Punkt offenbart die große Schwierigkeit, die 
dem Nachweis des Zusammenhangs beiderlei Fibrillenarten entgegensteht, ja 
die Wahrscheinlichkeit dieses Zusammenhangs nicht sehr groß erscheinen 
läßt und ihn jedenfalls auf ein geringes Maß einschränkt. Darauf hat 
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SCHMIDT nicht geachtet und diese Schwierigkeit ist bisher überhaupt 
noch nicht zur Geltung gebracht worden. Wir müßten also verlangen, 
daß untersucht würde, ob die jungen Myofibrillen mit den Urfibrillen (Silber
fibrillen) der Sehnenanlage zusammenhängen, d. h. mit den ersten Fibrillen, 
die vom Sehnenmesenchym gebildet werden. Ließe sich ein Zusammenhang 
erweisen, dann würde es nichts ausmachen, daß die Sehnenfibrillen weiterhin 
in eine exoplasmatische Außenzone der Sehnenzellen zu liegen kommen. Trotz
dem könnten die im Sarkoplasma verlaufenden Myofibrillen mit ihnen konti
nuierlich zusammenhängen, da das Exoplasma der Sehnenzellen vordem der 
dem Syncytium gemeinsamen Cytoplasmamasse angehört hat. Auf dieser Grund
lage ist der Nachweis der Fibrillenkontinuität noch nicht versucht worden. 
Man müßte dazu die Methoden der Silberfibrillendarstellung anwenden und 
zu den gewöhnlichen gefärbten Schnitten Parallelpräparate mittels der Silber
imprägnation herstellen. Unter Umständen könnten sich aber auch Präparate, 
wie sie SCHMIDT vorgelegen haben, zur Ermittelung der Urfibrillen ausnützen 
lassen, da diese den Bindegewebsfärbungen, wie hervorgehoben wurde (s. S.622), 
gleichfalls zugänglich sind. Darauf weisen Beobachtungen hin, die der Unter
sucher über den Ursprung von Fasern des M. transversus linguae aus dem Septum 
linguae mitgeteilt hat (1. c. S. 132). Hier konnte er den Anfang der gegliederten 
Myofibrillen nicht feststellen, "da sie sich im allgemeinen Fibrillennetz der 
Anlage des Septum verlieren". SCHMIDT fährt fort: "Diese aus dem allgemeinen 
Netz sich in bestimmter Richtung orientierenden Fibrillen nähern sich all
mählich einander und bilden schließlich ein mehr oder weniger dichtes Fibrillen
bündel, welches den Übergang von Bindegewebe zur Muskelfaseranlage dar
stellt ... " An solchen Stellen, wo eine Aponeurose allmählich aus einem 
Zellennetz gebildet wird, scheint die größte Aussicht zu bestehen, den primären 
Zusammenhang von Myofibrillen und Mesenchymfibrillen sichtbar zu machen. 
Gerade diese Insertionsverhältnisse der Zungenmuskeln erschienen SOBOTTA 
(1924) auch im ausgebildeten Zustand zum Studium der Fibrillenkontinuität 
besonders geeignet. 

Wir stellen also fest: Die histogenetische Untersuchung SCHMIDTS, 
welche bisher am genauesten dem Zusammenhang von Muskel
faser- und Sehnenfaseranlage nachgeforscht hat, erbrachte zwar 
den Nachweis einer ursprünglichen Kontinuität von Muskel- und 
Sehnengewebe, aber sie ergab den kontinuierlichen Zusammenhang 
zwischen Myofibrillen und Sehnenfibrillen noch nicht. Die histo
genetische Untersuchung der Fibrillenkontinuität führt zu einer 
bisher nicht in Betracht gezogenen Schwierigkeit, die darin ge
sehen werden muß, daß die Kontinuität von Myofibrillen und 
Sehnenfibrillen eine solche zwischen fibrillären Differenzierungs
produkten von verschiedener Entstehungsart wäre. Hier liegen 
ganz andere Verhältnisse vor, wie bei der Kontinuität epithelialer und mesen
chymaler Tonofibrillen, wenn das Mesenchym durch eine Auflösung des Ep'ithels 
entstanden ist, wie bei der embryonalen Schmelzpulpa. Der direkte Uber
gang der beiderlei Fibrillen ineinander kann vom Standpunkt der 
Histogenese aus nicht in Abrede gestellt werden, aber es bleibt 
abzuwarten, ob und wie er sich wird erweisen lassen. Die Arbeit 
von SCHMIDT gibt bereits einige über die Kontinuität der Muskel- und Sehnen
faseranlagen im allgemeinen hinausgehende Anhaltspunkte, an denen sich unsere 
Vorstellung verankern läßt. Er (1. c. S. 116) hat den "Eindruck" gewonnen, 
"daß einer Muskelfaseranlage ein gesonderter Fibrillenstrang des Sehnen
anteils entspricht". Das würde heißen: eine syncytial-endoplasmatische Muskel
faseranlage geht in den exoplasmatischen fibrillenbildenden Strang der Sehnen-



Beschreibender Teil. 695 

anlage über. Man hätte sich zu denken, daß bei solcher Sehnenentwicklung eine 
einseitige Exoplasmabildung erfolgen würde, für die er Beispiele gibt (s. S. 636), 
so daß der "Fibrillenstrang" in die Fortsetzung des Muskelzellenstrangs zu liegen 
kommt. Möglicherweise könnte eine derartige Zuordnung auch unter dem Ein
fluß des vom Muskel ausgehenden Zuges erst allmählich aus der netzigen Binde
gewebsanlage herausmodelliert werden, wie in dem oben herangezogenen Beispiel 
des Zungenmuskels. Ferner ist als ein auffallendes Merkmal des embryonalen 
Muskelsehnenübergangs nach SCHMIDT (1. c. S. 116) hervorzuheben, "daß 
zwischen dem Muskelanteil und dem Sehnenanteil stets eine größere oder 
geringere allemal jedoch besonders mit schwächeren Vergrößerungen deutlich 
wahrnehmbare mehr oder weniger kernfreie Zone eingeschaltet ist ..• ". Dieser 
Befund wurde an den verschiedenen Skeletmuskeln bei ihrem Übergang in 
die Sehne und in das Perichondrium wie auch bei den Eigenmuskeln der Zunge, 
wo sie an die Zungenfascie grenzen, immer in der gleichen Weise erhoben. Es 
scheint, daß ihm eine besondere Bedeutung zukommt, namentlich im Zu
sammenhang mit der oben hervorgehobenen Farbenabstufung im Azanpräparat. 
Nach unseren im Abschnitt über die Bindegewebsentwicklung mitgeteilten 
Erfahrungen spricht Kernlosigkeit und vom Cytoplasma verschiedenes färberi
sches Verhalten durchaus dafür, daß in dieser Zone des Übergangs eine Um
wandlung des muskelwärts als Sarkoplasma zu bezeichnenden Cytoplasmas 
in das Sehnenexoplasma stattfindet, in welchem wohl bereits in diesem Zustand 
Silberfibrillen und bald darauf Kollagenfasern enthalten sind. 

Unsere Ausführungen, welche darauf abzielen, den primären Zusammen
hang von Muskel- und Sehnenfibrillen möglich erscheinen zu lassen und die 
Punkte hervorzuheben, die unserer Ansicht nach noch aufzuklären sind, könnten 
verfehlt und überflüssig erscheinen, wenn man ihnen entgegenhält, was QUAST 
(1926, S. 13) über das Zustandekommen der Fibrillenkontinuität geäußert hat. 
Er meinte ganz im Gegensatz zu der hier vertretenen Auffassung: "an der scharfen 
genetischen Trennung von Bindesubstanz und Muskelgewebe ist natürlich 
streng festzuhalten" . Die Muskelsehnenbeziehungen erschienen ihm demnach 
nicht von primärer Natur; "die morphologische Kontinuität ist gewissermaßen 
funktionell gezüchtet und postuliert eben keineswegs den genetischen Zusammen
hang". Ein solcher sei auch bisher von keinem Anhänger der Kontinuitäts
lehre gefordert worden (was nicht ganz richtig ist: MOLLIER, SCHULTZE, siehe 
S. 690) und "wäre entwicklungsgeschichtlich auch nicht zu belegen". Diese 
Auffassung wird nach den auch von QUAST (s. oben) in ihrer Bedeutung aner
kannten nunmehr vorliegenden Ergebnissen SCHMIDTS nicht mehr aufrecht
erhalten werden können. Die primäre Kontinuität der Muskel- und Sehnen
faseranlagen ist nachgewiesen. Und wenn die Kontinuität der Fibrillen, wie 
QUAST damals gemeint hat, was aber zunächst ganz unbegründet erscheint, 
wirklich erst sekundär als eine funktionelle Struktur im Sinne WILH. Roux' 
hergestellt würde, dann müßte sich auch dies auf der histogenetischen Grund
lage, die jetzt geschaffen ist, nachweisen lassen. 

Der Zusammenhang von Muskel und Sehne mittels ihrer Fibrillen ist aber 
nicht der einzige und, wenn er auch wie SCHAFFER (Lehrbuch) vermutet und 
SOBOTTA (1924) gleichfalls meint, der ursprüngliche ist gegenüber der zweiten 
Art der Verbindung, so tritt er später an Bedeutung entschieden zurück. Diese 
Klarstellung verdanken wir SOBOTTA (1924), der, als er für die SCHULTzEsche 
Kontinuitätslehre eintrat, zugleich das entscheidende Wort von der doppelten 
Art der Verbindung von Muskel und Sehne gesprochen hat. QUAST hat 
für den Herzmuskel diese zweite Art der Verbindung von Muskel und 
Sehne durch Fibrillen, die vom Eigenbindegewebe des Muskels 
in die Sehne d urchla ufen bis ins einzelne dargestellt und damit ist der 
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Kontinuitätstheorie ihr Platz gewahrt und zugleich der Sarkolemmtheorie 
ihre volle Berechtigung eingeräumt worden. 

Vom histogenetischenStandpunkt aus ist der Zusammenhang von intra
muskulärem Bindegewebe und Sehne geradezu selbstverständlich. Denn die 
mesenchymale Anlage ist, wie wiederholt hervorgehoben wurde, für den Muskel 
als Ganzes einheitlich. Aus ihr gehen sowohl das Muskelgewebe, wie auch das 
zu ihm gehörige Bindegewebe (Perimysium) und seine Sehnen hervor. Und 
wenn primäre Sehnenfaserstränge in direkter Fortsetzung einer jeden Muskel
faseranlage entstehen, so bedarf es gar keines besonderen Nachweises dafür, 
daß hiezu aus dem übrig bleibenden Mesenchym der Sehnenaulage noch weiterer 
Zuwachs an Zellen und Fibrillen zwischen die primären Fasern hinein geliefert 
wird. Dieses Mesenchym steht aber von vornherein mit dem zwischen den 
Muskelfaseranlagen verbleibenden in Zusammenhang und so erscheint uns das 
Durchlaufen der Bindegewebsfibrillen aus den die Muskelfasern trennenden 
Schichten des Perimysium internum in die Sehnen von vornherein in der Anlage 
des Muskels begründet, seit wir nicht mehr damit zu rechnen brauchen, daß 
das Bindegewebe wie GODLEWSKI gemeint hat (s. oben S. 671) in den Muskel 
erst sekundär eindringt. Ob dieser Zusammenhang des Sehnengewebes mit dem 
Bindegewebsapparat des Muskels zugleich als eine Ver bind ung zwischen 
Sarkolemm und Sehne aufzufassen ist, so wie es die "Sarkolemmtheorie" 
meint, muß geprüft werden. Die Anschauung über das Sarkolemm hat sich 
vom SCHwANNschen Sarkolemmbegriff, der lediglich ein Begrenzungshäutchen 
vom Range einer Zellmembran voraussetzte, bekanntlich entfernt. Für die 
Skeletmuskelfasern vertraten KÜHNE (1862), FRORIEP (1878), A. v. SCHNEIDER 
(1898), HOEHL (1898), SMIRRNOW (1899), PAPPENHEIMER (1908), GRIESMANN 
(1913) und SCHIEFFERDECKER (1921) die Ansicht, daß das Sarkolemm eine 
vom Bindegewebe gelieferte fibrilläre Hülle der Muskelfaser sei: PETERFI (1913), 
RANKE (1913, 1914), ASAI (1915), SEFANOWSKI (1918), HÄGGQUIsT (1920), 
KORITSCHONER (1922), STUDNICKA (1923), v. RENYI (1924) und DANINI (1924) 
sind dann zu dem jetzt vielfach, anerkannten Standpunkt gekommen, der den 
SCHWANNschen Begrüf wiederherstellt, zugleich aber die Befunde der erster
wähnten Untersucher bestätigt. Hiernach besteht das Sarkolemma aus einer 
inneren hyalinen Zellmembran und einer sehr dichten vom Perimysium internum 
gelieferten bindegewebigen Hülle mit Gitterfasern und Bindegewebsfibrillen. 
Dem eigentlichen SCHWANNschen Sarkolemm wäre also eine Bindegewebshülle 
aufgelagert. 

In bezug auf den Herzmuskel begegnen wir denselben Meinungsverschieden
heiten. HEIDENHAIN (1902) konnte das Herzmuskelsarkolemm, das "morpho
logisch und physiologisch dieselbe Rolle spielt wie das Sarkolemm der Skelet
muskulatur", als eine feine verdichtete Grenzschicht färberisch darstellen, 
v. EBNER (1920) leugnete dagegen das Vorhandensein einer selbständigen 
Membran und ließ lediglich eine vom Sarkoplasma im Innern der Faser ver
schiedene besondere Randschicht der Sarkoplasmazellen (Pseudosarkolemm) 
gelten. Ihm schloß sich MARcus (1925) an. Bei der offenkundigen Schwierigkeit, 
die der Ergründung dieser feinsten Strukturverhältnisse im Wege stehen, 
ist es begreiflich, daß eine Anzahl von Untersuchern nichts anderes gesehen 
haben als eben nur die dichtmaschige Bindegewebshülle, welche die Herzmuskel
faser zweifellos umgibt [WEISMANN (1862), ROUGET (1863), WINKLER (1867), 
CAJAL (1888), OESTREICH (1894), HocHE (1897), MINERVINI, GLASER (1898), 
MAc CALLUM (1897), HOEHL (1898), MARcEAu (1903), PAPPENHEIMER (1908)]. 
Die Gitterfasern im Herzen haben v. PALCZEWSKA (1910), NEuBER (1912) und 
ACHtTcARRo und CALANDRA (1913) und neuerdings QUAST (1926) nachgewiesen 
und genau verfolgt. 
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Auch für den Herzmuskel steht also das Vorhandensein eines "Fibrillen
strumpfes" [PETERSEN (1922)] fest. Und sowohl für den Herzmuskel wie für 
den Skeletmuskel kann es als ausgemacht gelten, daß, wie HÄGGQUIST dar
gelegt hat, diese Fibrillen, welche sich gegen das Sehnenende der Muskelfaser 
"vorwiegend in Längsrichtung" ordnen (QUAST), in die Fasern der Sehne direkt 
übergehen. 

Ist hiernach die Behauptung, daß die Sehnenfasern nicht nur mit dem 
Perimysium internum, sondern auch mit dem Sarkolemm in kontinuierlichem 
Zusammenhang stehen, aufrecht zu erhalten? Wer als Sarkolemm nur die 
vielumstrittene homogene Grenzschichte der Muskelfaser auffaßt, der müßte 
diese Frage verneinen. Wer aber mit PETERFI und anderen die Gitterfaser
schicht zum Sarkolemm rechnet oder wie MARCUS von einem wahren Sarkolemm 
absieht und das Sarkolemm selber für ein Fasernetz erklärt, das vom Peri
mysium nicht getrennt werden kann, der wird sie bejahen. 

Ohne den Anspruch, zur Sarkolemmfrage selbst etwas beitragen zu 
können, was den tatsächlichen Befunden der genannten Histologen gleichzu
stellen wäre, können wir doch den Hinweis auf eine Auffassung nicht unter
drücken, die uns der Prüfung wert und geeignet erscheint, die Sarkolemmfrage 
zu fördern. Es ist mehrfach betont worden, daß die Gitterfasern des Sarko
lemms mit den Fasern des Perimysium internum zusammenhängen. Das haben 
PETERFI, ASAI, MARCUS, QUAST u. a. klar erkannt. Ist es darum notwendig, 
diese Bildungen, die man als äußeres Sarkolemm aufgefaßt hat, als etwas von 
der Muskelfaser Verschiedenes, ihr von außen Hinzugefügtes zu betrachten? 
Wir glauben das nicht. Vielmehr können wir ebenso wie bei den glatten Muskel
zellen damit rechnen, daß die Muskelfasern ihren "Fibrillenstrumpf" selbst 
hervorbringen. Für diese Auffassung hat sich PLENK (1925, S. 370) mit Ent
schiedenheit eingesetzt. Er schloß sich denjenigen Untersuchern an, welche 
nicht ein strukturloses Häutchen und eine Bindegewebshülle an der Muskel
faser gesehen haben, sondern nur eine einheitliche von feinsten Faserstrukturen 
durchsetzte Membran. Trotzdem konnte er "unmöglich das Sarkolemm für 
eine Bindegewebsbildung , für das Produkt besonderer Bindegewebszellen" 
halten. Zeigt es doch - auch entwicklungsgeschichtlich (ASAI, HÄGGQUIST, 
TELLo) - unverkennbar den Charakter einer Zellmembran, der noch durch die 
Beziehung der Telophragmen zu dieser Oberflächenschicht besonders in den 
Vordergrund tritt. Andererseits enthält aber diese Zellmembran präkollagene 
Fasern, wäre also doch wieder eine "Bindegewebesbildung'T' Die Lösung 
dieses Widerspruchs liegt nach PLENKS Meinung "in der Annahme, daß eben 
die von diesen (allerdings am weitesten modifizierten) Mesodermabkömmlingen 
abgeschiedene membranartige Schichte den Bindegewebsgrundsubstanzen ver
wandt ist, also den Charakter der "Kittsubstanz (Anm. des Ref.: nach der hier 
durchgeführten Bezeichnung den Charakter der Exoplasmen) zeigt, in der eben 
Fasern entstelien können". 

Das außerhalb des Sarkolemms gelegene Fasergeflecht führt PLENK auf be
sondere Bindegewebszellen zurück. Wir sind auch darin seiner Meinung und 
berufen uns dabei auf dieselben entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen wie 
er, nämlich auf das Vorhandensein von Mesenchymzellen von ursprünglicher 
Beschaffenheit zwischen den Muskelfasern des Embryo. 

Nun darf und kann man aber, sofern man die Zugehörigkeit der Gitter
fasermembran zu den Muskelfasern anerkennt, die erwähnten vielfachen Angaben 
über den unmittelbaren Zusammenhang zwischen dem fibrillenhaItigen Sarko
lemm und dem Perimysium internum nicht aus dem Auge verlieren. Sie scheinen 
durchaus unbestreitbar zu sein. Wir hätten dann einerseits die zur Muskelfaser 
gehörende fibrilläre Sarkolemmschicht, andererseits das Netz des intramuskulären 
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Bindegewebes und beide Bestandteile würden zum einheitlichen Fasersystem 
zusammengeschlossen sein, genau wie wir es für die glatte Muskulatur glaubten 
darstellen zu dürfen. 

Ein solcher Aufbau würde aber bedeuten, daß die Muskelfaser 
ebensowenig wie sie in ihrer Längsrichtung aus dem ehemaligen 
Mesenchym der gesamten Muskelanlage herausgelöst worden ist, 
auch die seitliche Verbindung zu den Nachbarfasern und zu den 
zwischen den Fasern verbliebenen Mesenchymbestandteilen nicht 
verloren hat. Diese Vorstellung vermittelt erst eine Anschauung von dem 
gesamten Differenzierungsvorgang im Bereich des muskelbildenden Mesenchyms. 
Nicht die gesonderte Entwicklung von Muskelfasern, Sehnen und Perimysium 
führt zur Herstellung des Muskels, sondern ein einheitlicher Entwicklungs
vorgang gestaltet das ganze Bildungsmaterial zum Muskel und zerlegt es dabei 
nicht, sondern wahrt auch morphologisch seine Einheit und Ganzheit. Gehen 
wir in der Entwicklung noch einen Schritt weiter zurück, so fügt sich diesem 
einheitlichen Geschehen auch die Skeletanlage ein und auch von diesem 
Zusammenhang bleibt der zwischen Sehne, Periost und Knochen bestehen. 

8. Glatte und quergestreifte Muskulatur. 

Die Entwicklung sowohl der contractilen Faserzellen wie auch der quer
gestreüten Muskelfasern aus dem Mesenchym, welches zugleich das Muttergewebe 
der Stützgewebe ist, berechtigt uns von der genetischen Verwandtschaft 
zwischen der glatten und der quergestreiften Muskulatur zu sprechen. 
Man ist in der Tat versucht, den einkernigen Myoblasten aus dem Myotom des 
Säugetierembryos, wie ihn die Abb. 435 (S. 673) zeigt, der contractilen Faser
zelle an die Seite zu stellen und man darf der Erwägung Raum geben, 0 b 
die contractile Zelle der glatten Muskulatur eine dem embryonalen 
Zustand der quergestreiften Muskulatur entsprechende Dauerform 
des contractilen Gewebselements sei. Diesem Gedanken würde auch die 
Tatsache entgegenkommen, daß die gegliederte Fibrille der quergestreüten 
Muskelfaser als einfachfädiges Gebilde angelegt wird, also im Anfang ihrer 
Bildung das Aussehen darbietet, welches die Fibrillen der contractilen Zellen 
dauernd bewahren. Der Hinweis auf die offenkundige syncytiale Verfassung 
der glatten Muskulatur in manchen Fällen (BENNINGHOFF, s. S. 663) und auf 
den Zusammenhang unter den Muskelzellen wenigstens durch ihre exoplas
matischen Membranen und Gerüste bedeutet keinen Einwand. Vielmehr kann 
man im Gegenteil auf das Muskelfasernetz des Myokards verweisen und des 
weiteren auch darauf, daß die Fasern der Skeletmuskulatur, wie im vorher
gehenden Abschnitt gezeigt worden ist, ihren Zusammenhang mit dem binde
gewebigen Anteil des ganzen Muskels ebenfalls nicht verlieren. Die Sarkolemm
frage und die Frage nach der Beziehung der contractilen Elemente zum 
interstitiellen Bindegewebe führt sowohl beim glatten wie beim quergestreiften 
Muskel zu denselben Erwägungen und zu denselben aus dem Studium des 
Mesenchyms abgeleiteten Vorstellungen. Wir können keinen Grund finden, 
warum man das Sarkolemm der quergestreiften Muskelfasern grundsätzlich 
von dem sarkolemmartigen Häutchen trennen sollte, das die glatten Muskel
zellen einhüllt (Abb. 430, S. 656). Wenn man dem Ursprung beider Bildungen 
und ihren Beziehungen zum interstitiellen Bindegewebe nachgeht, so gelangt 
man hier wie dort zu demselben Ergebnis, daß man Eigenprodukte der in 
contractile Elemente - Faserzellen oder Muskelfasern - verwandelten Mesen
chymzellen vor sich hat, vermittels welcher sie den Zusammenhang mit dem 
Bindegewebe und untereinander aufrecht erhalten. Auch die Kontinuität von 
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Muskel und Sehne, die wir bei der quergestreüten Muskelfaser zu behandeln 
hatten, ist nur eine Teilfrage dieses allgemeinen histogenetischen Problems und 
ist nicht grundsätzlich verschieden von der "Insertion" glatter Muskelzellen 
an den elastischen Membranen der Gefäße, über welche BENNINGHOFF (1928) 
berichtet hat. 

FLORIAN (1923) hat bei seiner Untersuchung der Strukturverhältnisse der glatte>! Muskel
zelle von einem Sarkolemm begriff Gebrauch gemacht, der allerdings die Vergleichbarkeit des 
Sarkolemms der quergestreiften Muskelfaser mit dem sarkolemmähnlichen Häutchen der 
contractilen Zellen unmöglich machen würde. Er konnte nämlich innerhalb der glatten 
Muskelzellen der Nabelschnurgefäße und zwar an der Grenze zwischen dem granulierten 
Sarkoplasma und der fibrillenführenden Außenschicht eine Art von Grenzmembran 
mittels einer bestimmten Färbemethode darstellen und eben diese Grenzmembran nannte 
er Sarkolemm. Es bedarf keiner näheren Erklärung, daß die Übertragung eines bereits 
festumrissenen Begriffs auf eine jedenfalls ganz andersartige Bildung nicht gerechtfertigt 
ist. Der Befund von FLORIAN erinnert außerordentlich an die entsprechende Grenzmembran 
zwischen dem Sarkoplasma in der Umgebung des Kerns und dem fibrillären Teil der quer
gestreiften Muskelfaser, auf welchen BALDWIN so großen Wert gelegt hat (s. oben S. 682). 

Drei Wege bieten sich dar, um die aus den angeführten Umständen 
erschlossene Verwandtschaft zwischen glatter und quergestreifter 
Muskulatur zu prüfen. Die vergleichend-histologische Untersuchung auf 
die Frage gerichtet, ob die angenommene ontogenetische Rangordnung auch 
stammesgeschichtlich ihr Gegenstück hat und zwar im allmählichen Erwerb 
quergestreüter Muskulatur aus früheren der glatten Muskulatur entsprechenden 
Vorstufen [OPPEL (1897)], dann die histotopographische Prüfung der Gegenden, 
wo glatte und quergestreüte Muskulatur miteinander vermengt vorkommen 
und ihre genetischen Beziehungen auch dadurch und vielleicht sogar durch 
Übergangsform während der Entwicklung bekunden, und schließlich das experi
mentelle Unternehmen, aus glatter Muskulatur quergestreifte zu machen. 

Die vergleichend histologische Betrachtung wirklich durchzuführen, 
dazu fehlt wohl noch die hinreichende Grundlage im Bereiche der Erfahrung. 
Wie sehr die feineren Strukturverhältnisse der Muskulatur bei Wirbellosen 
noch der Bearbeitung bedürfen, zeigen die auf diesem Gebiet gelegenen Arbeiten 
PLENKS (1924 a, b, 1925 a; b, 1926). Auch vereitelt die große Mannigfaltigkeit 
im Bau der Muskelzellen und Muskelfasern der Wirbellosen den Versuch, die 
beiden Typen der Wirbeltiermuskulatur auf entsprechende Grundformen bei 
den stammesgeschichtlich älteren Organismen zurückzuführen. "Es macht den 
Eindruck", sagt MAURER (1915, S. 361), "als habe hier, wie bei vielen anderen 
Geweben, die Natur bei den Wirbellosen eine Fülle von Versuchen der mannig
fachsten Art angestellt und aus den vielen verschiedenen Gebilden hätten die 
Wirbeltiere nur ganz wenige übernommen, diese aber in um so vollkommenerer 
Weise ausgebildet. So bieten die Wirbellosen zwar wohl im allgemeinen die 
Grundlage für die Wirbeltiere, bei der speziellen Ausbildung aber sind die 
letzteren doch so sehr ihre besonderen Wege gegangen, daß ihre Eigenart voll 
anerkannt werden muß". Immerhin kann so viel gesagt werden, daß die Fibrillen 
der contractilen Elemente bei Wirbellosen "in der überwiegenden Mehrzahl 
glatt" sind, in manchen Fällen aber auch bei ihnen die Struktur einer Quer
streifung annehmen (MAURER 1. c. S. 341). Gerade diese Querstreifung, welche 
bei den Arthropoden als solche zweiten Grades noch komplizierter wird als in 
den Muskelfasern der Wirbeltiere, scheint nach den Untersuchungen PLENKS u. a. 
(s. PLENK) doch verbreiteter zu sein als man angenommen hat. Wenn jedoch die 
Spongien "den ersten Zustand einer Bildung contractiler Substanz" zeigen 
(MAURER 1. c. S. 345), so entspricht dieser Zustand grundsätzlich dem der glatten 
Muskulatur der Wirbeltiere und in noch ausgesprochenerem Maße kann dies von 
den Muskelelementen der Hydrozoen gesagt werden. Sind die glatten Muskelzellen 
einer Medu8e noch ausschließlich epithelial, so finden sich bei den Korallen 
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bereits nicht nur epitheliale, sondern auch epithelogene Muskelelemente. Dieser 
"wichtige morphologische Fortschritt" (MAURER 1. c. S. 346) führt zur Ent
stehung von "abgelösten Bändern und Fasern oder Röhren", in denen man 
"dann schon Syncytien" vor sich hat. Querstreifung ist bei den Fibrillen der 
Korallenmuskulatur nicht beobachtet worden (MAURER ibid.). Mit dem morpho
logischen Fortschritt der Isolierung der Muskelelemente aus dem Epithel ist bei 
diesen Organismen sogleich die Ausbildung einer Form des Muskelgewebes 
erreicht worden, welche sich mit ihren vielkernigen Muskelbändern und -röhren 
nicht mehr der glatten Muskulatur der Wirbeltiere an die Seite stellen läßt, 
sondern ein Reihe von Merkmalen aufweist, die sie der quergestreiften Muskel
faser ähnlicher machen. Dieselbe Entwicklungsrichtung läßt sich auch bei den 
Ctenophoren und den Würmern feststellen, bei denen es in einzelnen Gebieten 
des Muskelsystems dann zur Querstreifung kommt. 

Es erscheint uns wichtig, aus dieser Betrachtung, die aus den ange
gebenen Gründen so wenig eingehend sein kann, doch zwei Gesichts
punkte abzuleiten. Zum ersten kann doch wohl mit Sicherheit gesagt 
werden, daß die glatte Muskulatur die stammesgeschichtlich 
ältere Form der Differenzierung lebendiger Masse in contractile 
Substanz darstellt. Darin liegt eine Stütze für die aus der Histogenese 
sich ergebenden Vorstellung einer Rangordnung der beiden Typen der 
Wirbeltiermuskulatur, wonach die glatte die weniger weit differenzierte, die 
quergestreifte die vom Muttergewebe weiter entfernte Gewebsform ist, aber 
beide Formen in ihrer Wurzel miteinander zusammenhängen. Zum zweiten 
erregen unsere Aufmerksamkeit die Konvergenzerscheinungen, welche 
die glatte Muskulatur der Wirbellosen auf der einen und die 
quergestreifte der Wirbeltiere auf der anderen Seite darbieten. 
Bildung von syncytialen Elementen und besonders von sogenannten Muskel
röhren scheinen unabhängig von der höheren Differenzierungsform der con
tractilen Fibrille zu sein, denn die glatten Muskeln der Wirbellosen bieten 
dieselbe Art des Wachstums zum Polymer einer Zelle und dieselbe Verteilung 
von Sarkoplasma und Fibrillen innerhalb eines band- oder faserförmigen 
Elementes dar wie die quergestreiften. Diese Erfahrung beleuchtet die gene
tische Verwandtschaft zwischen der glatten und quergestreiften Muskulatur 
wiederum deutlich. Denn es ist offenbar, daß bei der Weiterdifferenzierung 
contractiler Zellen zwei Möglichkeiten offen stehen: der Aufbau eines syn
cytialen Elements mit einer gewissen Sonderung der Fibrillen mit dem Sarko
plasma von den Kernen und dann als die zweite Möglichkeit die Gliederung der 
Fibrillen (wozu freilich der Erwerb mannigfacher stützender und verspannender 
Einrichtungen noch hinzukommt). Bei den Wirbeltieren sind die beiden Rich
tungen des möglichen Fortschritts in der Bildung der quergestreiften Muskelfaser 
vereinigt, während die glatte Muskulatur in keiner der beiden Richtungen sich 
vom Ausgangszustand grundsätzlich entfernt. Bei den Wirbellosen dagegen 
scheinen die "Versuche der mannigfachsten Art" eben darin zu bestehen, daß 
bei "glatt" bleibenden Fibrillen die Stufe der "Muskelröhre" erreicht wird. 
Wir sind uns wohl bewußt, damit der Mannigfaltigkeit der Formen lange nicht 
gerecht geworden zu sein, aber es lag uns daran, die Gesichtspunkte zu entwickeln, 
nach denen die histogenetische Auffassung vom vergleichend histologischen 
Standpunkt aus zu stützen und zu ergänzen möglich sein wird. 

Zur histotopogra phischen Prüfung des Ne ben- und Durchein
andervorkommens von glatter und quergestreifter Muskulatur 
fordern die bekannten Verhältnisse in der Wand der Speiseröhre bei 
den Säugetieren und dem Menschen vor allem auf. "Beim Menschen bestehen 
im obersten Viertel des Oesophagus beide Muskellagen aus quergestreiften 
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Fasern. Erst etwa vom zweiten Viertel ab mengen sich den quergestreüten 
Fasern immer reichlicher glatte Muskelfasern bei und verdrängen schließlich 
die quergestreüten Fasern vollständig., so daß beide Schichten im unteren 
Drittel (nahezu) ausschließlich aus glatten Muskelfasern gebildet werden" 
[SCHUMACHER (1927) dieses Handbuch 5. Bd., erster Teil]. Aus der nach
stehenden Tabelle läßt sich das histotopographische Verhältnis zwischen beiden 
Muskelarten in der Speiseröhre deutlich ablesen. 

Ta belle über das Vor kommen quergestreifter und gla tter M uskula tur 
in der Speiseröhre des Menschen von WELCKER und SCHWEIGGER

SEIDEL (1861) nach OPPEL (1897). 

A = ausschließlich quergestreifte, 
V = ausschließlich glatte Muskulatur, 

A V = gleichmäßige Mischung; 
a V = und A v = ungleichmäßige Mischung beider Gewebsarten. 
(Die römischen Zahlen bezeichnen die einzelnen untersuchten Fälle.) 

Speiseröhre 
I III IV 

III (mit Längsfaserschicht I Ringschicht 
Trichinen) 

I 
vordere I Seiten-I hintere vordere I hintere 
Fläche kanten Fläche Fläche Fläche 

oben A I!\= A A 
i 

A A I A 
Oberstes Viertel Mitte A A A A A A 

unten A A l- A A A Av A 

oben Av aV I A AV A A Av Av 
Zweites Viertel Mitte Av aVIAv aV Av Av aV AV 

unten aV V laV aV AV aV V V 

oben V V V V V V V V 
Drittes Viertel Mitte V - V V V V - -

unten V V - V V V V V 

oben V - - V V V V V 
Unterstes Viertel Mitte V V - V V V - -

unten V - - V V V V V 

Teilweise andere Verhältnisse als der Mensch und im einzelnen sehr 
wechselnde bieten die verschiedenen Arten der Säugetiere [nach OPPEL (1897)] 
dar. Bei manchen Säugern so beim Schwein erscheinen die glatten Muskel
fasern erst in der Nähe der Kardia und zwar zuerst in der inneren Schichte 
(ELLENBERGER nach OPPEL), bei den Wiederkäuern enthält die Muskularis 
gar keine glatten Muskelfasern (ELLENBERGER nach OPPEL). Ebensolche Ver
hältnisse zeigen die Nager. Bei den Carnivoren treten die glatten Muskelfasern 
in der Muscularis externa erst mit dem Anfang des letzten Viertels auf, sie 
beschränken sich aber ausschließlich auf die innere Schicht, welche erst hart 
über der Kardia nur aus glatten Muskelfasern besteht (KLEIN nach OPPEL). 
Und in diesem Teilgebiet tritt uns wiederum der stammesgeschichtliche 
Gesich tspunkt entgegen, wenn wir hören, daß bei Ornithorhynchu8 der ganze 
Oesophagus nur glatte Muskulatur zeigt und nur am obersten Ende in der 
äußeren Längsmuskelschicht "einige Fasern, welche sich vielleicht als quer
gestreüte deuten ließen", beobachtet worden sind und daß ferner das "ursprüng
liehe Verhalten" - ausschließlich glatte Muskulatur in der Speiseröhre - "sich 
bei den Amphibien, Reptilien, und Vögeln bis heute erhalten" hat (OPPEL 1. c. 
S. 38). Diese Verhältnisse waren zu berühren, um zu zeigen, wie aus ein und 
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demselben Mesenchym der Wand des Vorderdarmes beide Arten von 
Muskelgewebe in wechselnder Mischung und verschiedener gegen
seitiger Abgrenzung hervorgehen. Es können doch wohl nicht von vorn
herein bestimmte in den Ausgangszellen gelegene verschiedene Potenzen ange
nommen werden, sondern dieses Mesenchym ist gleichermaßen dazu geeignet, 
sich in glatte wie auch in quergestreifte Muskulatur zu verwandeln. Dement
sprechend werden auch beim Menschen individuelle Schwankungen gefunden 
(s. SCHUMACHER) und in einzelnen Fällen gehen sie über die in der obigen Tabelle 
verzeichneten durchschnittlichen Verhältnisse weit hinaus, so in einem Falle 
KLEINS (1868), bei dem die Ringfaserschicht 1 cm unterhalb dem oberen Ende 
der Speiseröhre aus glatter Muskulatur bestand oder in einem anderen Fall 
desselben Untersuchers, der der Regel gegenüber geradezu umgekehrte Ver
hältnisse darbot, indem die glatten Fasern der Längsmuskelschicht abwärts 
vom oberen Ende des zweiten Viertels quergestreiften Fasern Platz machte 
und erst in der unteren Hälfte dann nur mehr glatte Fasern vorhanden waren. 
COAKLEY (1892) aber beschrieb gerade im Zwerchfellteil der Speiseröhre eine 
Mischung von glatten und quergestreiften Muskelfasern, wobei letztere der 
zirkulären Schicht angehörten. Bei der Embryonalentwicklung der Oesophagus
muskulatur erweisen sich übrigens nach Me GILL (1910) die nahen Beziehungen 
beider Muskelarten besonders deutlich und Me GILL war es auch, die im Anschluß 
an OPPEL ausgesprochen hat, was wir hier im allgemeinen zu begründen suchen: 
"The striated muscle of the oesophagus seems to be only a further differentiation 
of smooth muscle". 

Eine besonders ergiebige Fundquelle für das Nebeneinandervorkommen der 
beiderlei contractilen Elemente sind offenbar gewisse sarkomatöse Geschwülste 
des Muskelgewebes (Rhabdomyoma sarcomatosum). Sie sind [nach BORST 
(1928 b. S. 764)] ausgezeichnet durch den Gehalt an längs- und quergestreiften 
Muskelbändern und -fasern. Es scheint, daß sich in solchen den regelrechten 
Bedingungen der Differenzierung entrückten Geschwülsten "unreife" Formen 
ausfindig machen lassen, die an die mannigfachen Bildungen bei Wirbellosen 
nahe herankommen. Ganz ähnliche Verhältnisse bieten auch gewisse seltene 
Mischgeschwülste des Uterus dar. Über die histologische Untersuchung einer 
solchen Geschwulst hat zuletzt GAMPER (1927) berichtet. Er fand glatte 
und quergestreifte Muskulatur nebeneinander. "Übergangsbilder" zwischen 
beiden Gewebsarten hat er nicht g~sehen, aber er hat ganz recht, wenn er 
nicht annehmen will, "daß dieser Ubergang vollkommen unmöglich wäre". 

Ist unsere Betrachtung soweit vorangeschritten, so wird uns das Unter
nehmen CAREYs (1921) einer experimentellen Umwandlung der glatten 
Blasenmuskulatur des Hundes in quergestreifte Muskulatur nicht 
befremden. CAREY ging von bestimmten Vorstellungen über den Einfluß mecha
nischer Faktoren auf die Differenzierung des Mesenchyms zur Muskulatur aus 
(s. später S. 732). Er glaubte annehmen zu dürfen, daß die unterschiedliche 
Entwicklung der Muskulatur in der Blase einerseits und im Herzen als dem 
damit vergleichbaren muskulösen Hohlorgan andererseits auf der verschiedenen 
mechanischen Einwirkung hier des Druckes durch den langsam sich ansammeln
den Harn, dort der rhythmischen Spannungen der Herzwand durch den zirku
lierenden Blutstrom verursacht werde. Daher versuchte er durch genügend 
große Beanspruchung der Blasenwand und durch eine Art der Beanspruchung 
ähnlich wie bei der Herzwand (mittels einer entsprechenden Apparatur) in der 
Blasenwand einer jungen Hündin quergestreifte Muskulatur zu erzeugen. Nach 
7 Wochen erwies sich die Blasenwand, über deren Ausgangszustand eine Probe
excision Aufschluß gegeben hatte, stark verdickt, die Muskulatur war von tief 
roter Farbe und ihr Widerstand beim Einschneiden hatte stark zugenommen. 
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Die Blasenmuskulatur war tatsächlich in quergestreifte umgewandelt worden, 
und zwar bestand sie aus einem Netzwerk breiter Fasern mit zentral angeordneten, 
von körnigem Endoplasma umgebenen Kernen. Leider gestatten die der Arbeit 
von OAREY beigegebenen Mikrophotogramme keinen genügenden Einblick 
in die histologischen Einzelheiten. Solange die Vorgänge bei der Veränderung 
der Blasenwand unter dem Einfluß von Zug und Druck nicht ganz genau und 
schrittweise erforscht sind, müssen wir mit unserem Urteil natürlich zurück
halten und es dahingestellt sein lassen, ob dem Experimentator wirklich das 
gelungen ist, was ihm erreicht zu sein schien, nämlich die Umwandlung der 
glatten in die quergestreifte Muskulatur. Es ist doch etwas anderes, ob man 
mitOAREY in bezug auf die erste Düferenzierung zugibt, daß lediglich mechanische 
Faktoren ihre Richtung oder ihr Ausmaß bestimmen, oder ob man den fertigen 
Düferenzierungsprodukten in diesem Falle noch eine so bedeutende Veränder-
1ichkeit zutraut. Wir dürfen nicht vergessen, wie verschieden die beiderlei 
Arten von Muskelgewebe im ausgebildeten Zustand in bezug auf Inner
vationsverhältnisse, Stoffwechsel und eigentliche Tätigkeit sich verhalten. 

IV. Die Differenzierung der lebendigen Masse zum 
Nervengewebe. Die Neurofibrillen. 

A. Die Bestimmung und Begrenzung des Gegenstandes. 
Die Zellen des Nervengewebes durchlaufen eine Entwicklung, die sich in 

mancher Hinsicht von dem Vorgang der Differenzierung der anderen Gewebe 
unterscheidet. Der völlige Verlust jener Anpassungsfähigkeit, die anderen 
Geweben als Vorbedingung zur sichtbaren Arbeitshypertrophie oder Hyper
plasie und zur Regeneration erhalten bleibt, läßt hier auf einen besonders hohen 
Grad der cellulären Anpassung an bestimmte Leistungen schließen. Auch läßt 
der Differenzierungsvorgang beim Nervengewebe keine Reserven übrig; alle 
bis zu einer gewissen Zeit aus der Anlage hervorgegangenen Zellen werden 
entweder zu Gliazellen oder zu Nervenzellen und Nervenfasern aufgearbeitet. 

Eine Reihe von Merkmalen, welche der reifen Nervenzelle 
eigentümlich sind, können wir als das Ergebnis dieses Differen
zierungsvorganges betrachten. 

Im ganzen kann die Nervenzelle einschließlich ihrer Fortsätze eine außer
ordentliche Ausbreitung vorwiegend in einer Richtung gewinnen. Darin bekundet 
sich nicht nur ein einzigartiges Wachstumsvermögen, sondern zugleich 
eine bestimmte Wachstumsrichtung, welche der Zelle auf Grund einer ihr 
von Anfang an innewohnenden Polarität zukommt. 

Der Kern der Nervenzelle ist von besonderer Ohromatinarmut. 
RETzIUs (1911 a, 1912) hat festgestellt, daß die Nervenzellenkerne sämtlicher 
von ihm untersuchter Wirbeltiere, von den jüngsten Entwicklungsstadien 
abgesehen, Methylgrün überhaupt nicht annehmen. Eine Ausnahme machen 
hierin nur die Zellen der Körnerschichte in der Kleinhirnrinde. Durch dieses 
Merkmal sind die Ganglienzellen sehr bald von den Gliazellen deutlich unter
schieden. 

Im Zellenleib, welcher im Leben homogen erscheint (DE MOULIN, 1923), 
können je nach der angewandten Art der Fixierung und Färbung verschiedene 
Einschlüsse nachgewiesen werden, die zu den notwendigen Bestandteilen 
einer Nervenzelle gehören (s. OOWDRY, 1912, 1913): die Neurofibrillen, die 
NIssL-Körper (Tigroid, chromatophile Substanz, Cytochromatin), die Plasto
somen, der GOLGI-Kopsche Binnenapparat, Lipoide und Pigmente. 
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Die beiden zuletzt genannten Bestandteile des Zellenleibes gehören nach 
LUNA (1912), MARINESCO (1912), MÜHLMANN (1913, 1914), MAWAS, MAYER und 
SCHÄFFER (1913) zu den typischen Ablagerungen in der Nervenzelle. 

Der GOLGI-Kopsche Binnenapparat [GOLGI (1909), WEIGL (1910), CAJAL 
(1912), LINDENBERG und AMORYM (1927)] ist wahrscheinlich wesensgleich mit 
dem HOLMGRENschen Kanalsystem des Trophospongium [COWDRY (1912, 
1913), DUESBERG (1914) und zahlreiche andere, unter ihnen auch HOLMGREN, 
für Verschiedenheit beider Bildungen ist WEIGL eingetreten J. Dagegen muß 
hervorgehoben werden, daß der Binnenapparat nichts mit dem Neurofibrillen
netz der Zelle zu tun hat [BIALKOWSKA und KULIKOWSKA, POLUSZYNSKI (1911)] 
und auch nichts mit den Plastosomen [BUSACCA (1913)], wie MEVES (1908) 
und HovEN (1910) gemeint hatten. MARCORA (1911) hat die Entwicklung des 
Binnenapparates bei sehr jungen Embryonen vom Huhn und der Ente verfolgt 
und sein Vorhandensein in allen Elementen des Neuralrohres festgestellt. 

Die Plastosomen der Nervenzellen [LAIGUEL-LAVASTIN und JONESCO (1911), 
BIALKOWSKA und KULIKOWSKA (1912), BUSACCA (1912, 1913), LUNA (1913), 
SCHIROKOGOROFF (1913)] sind bei einzelnen Formen als dauernde Plasma
einschlüsse auch im reifen Zustand nachgewiesen worden (BUSACCA). Sie ent
sprechen wahrscheinlich den Neurosomen von HELD. 

Die bisher genannten Bestandteile der Nervenzelle sind natürlich nicht 
geradezu spezifisch zu nennen. Denn man findet sie wie in den Nervenzellen 
so auch in den Elementen der übrigen Gewebe. Immerhin dürfte z. B. die Menge 
einzelner Bestandteile wie der Lipoide oder das frühzeitige Erscheinen gewisser 
Pigmente für die Nervenzellen bezeichnend sein. Spezifische Strukturen sind 
dagegen die NIssL-Körper und die Neurofibrillen. 

Die NISsL-Körper [FRANz NISSL (1889)] sind bekanntlich schollenförmige, 
den Zellenleib und die Dendriten erfüllende (im Achsenzylinder und seinem 
Ursprungskegel aber fehlende) Ansammlungen von Körnchen [DE QUERVAIN 
(1893), V. LENHossEK (1895), BENDA (1895), JULIUSBURGER (1896), MARINESCO 
(1896), FLEMMING (1896), HELD (1897), VAN GEHUCHTEN (1897), HEIDEN
HAIN (1911)]. Über ihre Darstellung verweisen wir auf die Angaben im 4. Bande 
dieses Handbuches (BIELSCHOWSKY). Hervorzuheben ist jedoch in unserem 
Zusammenhang, daß sie die Färbbarkeit mit basischen Anilinfarben (Methylen
blau, Toluidinblau, Thionin u. a.) mit dem Kernchromatin teilen. Das spricht 
für die von SCOTT (1898), HELD, VAN HERWERDEN (1913), MÜHLMANN (1912, 
1914) u. a. vertretene Anschauung, daß die NISSL-Substanz aus Nucleinsäure
verbindungen bestehe (während UNNA und GANS den Nachweis zu führen ver
suchten, daß sie nucleinfrei ist und dem Granuloplasma der sonstigen Zelle 
entspricht). Auch die Armut des Kernes an Chromatinstoffen wird verständlich, 
wenn man mit HEIDENHAIN (1911) die NISSL-Substanz als "Cytochromatin" 
auffaßt (s. hierzu S. 27). 

Die fragliche Substanz scheint im Leben nicht in derselben Form im Cyto
plasma angesammelt zu sein wie nach dem Absterben der Zellen [HELD (1895)]. 
Für diese vielfach bestrittene Anschauung scheint vor allem das Bild der über
lebenden Ganglienzellen im Dunkelfeld zu sprechen [MARINESCO (1911, 1912)], 
welches nur Körnchen, aber keine Ansammlung derselben zu Schollen zeigt. 
Erst der Zusatz von Eiweiß fällenden Mitteln, wie schwacher Essigsäure ruft 
eine Zusammenballung der Körnchen hervor. Wir müssen also damit rechnen, 
daß die NISSL-Substanz in Form von Körnchen im Cytoplasma zwischen den 
Neurofibrillen im Leben gleichmäßig verteilt und das nach der NIssLschen 
Meth?de gewonnene Bild in der Tat, wie auch sein Urheber gemeint hat, lediglich 
ein "Aquivalentbild" der Nervenzelle ist. Als solches hat es beim Vergleich der 
verschiedenen Arten von Ganglienzellen und besonders auch bei der Feststellung 
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pathologischer Veränderungen eine außerordentlich große Bedeutung er
wiesen. 

Auch für unsere Betrachtung ist es gleichgültig, welche Verteilung der NISSL~ 
Substanz in der lebenden Zelle zukommt. Es genügt, zu wissen, daß sie jeden
falls im Leben bereits vorhanden ist und einen notwendigen Bestandteil der 
Nervenzelle ausmacht. 

Als die eigentlichen Arbeitsstrukturen der Nervenzellen pflegt man die 
Neurofibrillen anzusehen. Wir müssen davon Kenntnis nehmen, daß diese 
Auffassung, die auf MAx SCHULTZE (1871) zurückgeht, durchaus nicht unbe
stritten geblieben ist. Ihre frühesten Vertreter, SCHULTZE, HIS u. a. haben 
wahrscheinlich die Fibrillen selbst gar nicht vor Augen gehabt, aber die später 
eingeführten elektiven Fibrillenfärbungen haben jedenfalls den damals gewon
nenen Eindruck einer fibrillären Struktur vollauf bestätigt. Wir können jetzt 
mit Sicherheit die Neurofibrillen als im Leben vorgebildete Strukturen der 
Nervenzellen betrachten [SZÜTS (1912), HELDT (1913)]. 

Daß die Nervenfibrillen etwas dem nervösen Protoplasma Besonderes be
deuten [HELD (1909, S. lO)], wie nach SCHULTZE vor allem v. KUPFFER (1883), 
APATHY (1887-1902), HELD (1895, 1897, 1902, 1909) und BETHE (1897, 1898, 
1900, 1903) gelehrt haben, kann nicht bezweifelt werden und wurde nie in Zweifel 
gezogen. Gegen die darüber hinausgehende Einschätzung der Neurofibrillen 
als den "wesentlichsten spezifischen Bestandteil der Nerven und das Nervöse 
überhaupt" [APATHY (1898, S. 130)] hat sich indessen Widerspruch erhoben. 

Als Gegenspieler der genannten Forscher ist namentlich v. LENHOSSEK zu 
nennen. Er ging zunächst so weit, daß er in seinem Buche über den feineren 
Bau des Nervensystems (1895, S. 147) geradezu die NIssLschen Körner an die 
Stelle der SCHULTzEschen Fibrillen gesetzt hat. Er sagte damals, es habe sich 
durch die Anwendung gewisser Anilinfarbstoffe "mehr und mehr herausgestellt, 
daß jene auffallenden Strukturelemente durchaus nicht eigentliche Fibrillen 
sind, sondern kürzere körnchenartige Bildungen, stellenweise auch derbere 
Schollen oder kleinere stäbchenförmige Körnchen . . ." Diese völlige Preis
gabe der Fibrillen zugunsten der NISSL-Substanz hat natürlich nur mehr ge
schichtliches Interesse, seit wir das Gesamtbild der Nervenzellen aus den beiden 
hauptsächlichen Äquivalentbildern des NISsL-Präparates und des Fibrillen
präparates ergänzen. LENHOSSEK selbst war im Jahre 1899 davon so weit 
zurückgekommen, daß er in einer kritischen Besprechung der Arbeit BETHES 
über die anatomischen Elemente des Nervensystems nur mehr "eine gewisse 
Überschätzung der Neurofibrillen als nervöse und Leitungsapparate" glaubte 
zurückweisen zu müssen. Er gab jetzt zu, daß die Fibrillen der Nervenleitung 
dienen; wenigstens könne dies "nicht wohl bezweifelt werden". Was aber nicht 
als streng bewiesen anerkannt werden dürfe, sei "die Behauptung, daß sie allein 
für sich die leitenden Elemente des Nervensystems darstellen, die Interfibrillär
substanz dagegen aus der Leitung vollkommen ausgeschlossen ist". 

Im Jahre 1909 trat v. LENHOSSEK von neuem der "ScHuLTzEschen Ansicht" 
und ihrem Hauptvertreter ApATHY entgegen, dessen Argumenten er eine ins 
einzelne gehende Kritik widmete. Auch mit BETHE setzte sich LENHOSSEK 
hier wiederum auseinander. "Das Endergebnis" seiner kritischen Betrachtung 
war: "Wie zuversichtlich auch die Äußerungen APATHYS und BETHEB lauten, 
eine objektive Prüfung des von beiden Forschern vorgebrachten Beweismaterials 
kann nur zu dem Schlusse führen, daß dieses Material lange nicht genügt, um 
das zu beweisen, was damit bewiesen werden soll, daß nämlich nur die Neuro
fibrillen das Leitende und das "Nervöse überhaupt" im Nervensystem dar
stellen". LENHOSSEK konnte sich dabei auf ähnlich lautende Einwände BIEL
SCHOWSKYS berufen, sowie auf M. WOLFF, K. SCHAFFER, STRASSER und VERWORN. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 45 
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In weitausgreifenden, die Entwicklung des gesamten Neurons behandelnden 
Darlegungen kommt LENHOSSEK hier zu einer neuen Auffassung von der Bedeu
tung der Neurofibrillen, "daß ihre primäre Funktion, der Zweck ihres Entstehens 
darin liegt, die Entwicklung der Dendriten und der zentralen und peripherischen 
Fasern, mithin also des größten Teiles des Nervensystems, durch ihre Beihilfe 
zu ermöglichen". Der "im Organismus einzig dastehende merkwürdige Bildungs
modus", demzufolge die Nervenfasern nicht wie andere Gewebselemente an Ort 
und Stelle entstehen, sondern von zentralen Bildungsherden aus nach allen 
Seiten ausgesandt werden, bis sie alle Teile des Körpers durchdrungen haben, 
wobei sie der mannigfachsten Hindernisse Herr werden müssen, "macht auch 
besondere Einrichtungen für die Sicherung des Gelingens dieses Vorganges 
nötig". Diese Einrichtungen sah LENHOSSEK in den Neurofibrillen. Sie sind 
"in erster Linie Stützgebilde" für die in Entwicklung begriffenen Nervenfasern. 
Dafür spreche ihr frühes Auftreten und ihr Auftreten gleichzeitig mit dem Aus
wachsen der Nervenzellenfortsätze, sowie ihre Anordnung in der embryonalen 
Nervenzelle, von der bei der Fibrillenbildung zu sprechen sein wird. LENHOSSEK 
verhehlte sich die Schwierigkeiten nicht, auf welche die dargelegte Anschauung 
stoße; die eine sei im Vorhandensein der Fibrillen auch im Körper der Nerven
zellen gelegen, die andere schwererwiegende ergebe sich aus der Tatsache, daß 
die fibrilläre Struktur nach der Herstellung des gesamten Neurons nicht nur nicht 
verschwindet, sondern bei den Säugetieren sogar in der spät- und postfetalen 
Zeit erst völlig ausgebildet wird. Das erkläre sich aber daraus, daß die Neuro
fibrillen, die doch auch aus Neuroplasma bestehen, zusammen mit dem übrigen 
Neuroplasma sich an den nervösen Funktionen des Neurons beteiligen. Weiter
hin könne man, "ob man will oder nicht, von der Tatsache nicht absehen, daß sie 
als bestimmte festere Gebilde notwendigerweise eine Stützfunktion im Neuron 
erfüllen, allerdings nicht als ihre ausschließliche und eigentliche Bestimmung" 
(1. c. S. 341). SZÜTS (1912, 1914) hat sich der Theorie LENHossEKs angeschlossen. 
Vollends haben KOLTzoFF (1906, S. 524) und GOLDSCHMIDT (1910) in der Nach
folge von M. W OLFF, K. SCHAFFER, STRASSER und VERWORN die neurofibrilläre 
Struktur schlechterdings als Ausdruck des Stützgerüstes der Nervenzellen- und 
Fasern, als Zellskelet aufgefaßt, eine Anschauung, die von der LENHOSSEKB in 
mehr als einem Punkte verschieden ist und von diesem (1909, S. 274) unter 
Hinweis auf ihre früheren Vertreter auch strikte abgelehnt wurde. 

Wir haben der LENHossEKschen Auffassung hier so eingehend gedacht, 
weil wir meinen, daß wie immer das Urteil über die Neurofibrillen als spezifische 
Arbeitsstrukturen der Nervenzellen sich schließlich gestalten wird, jedenfalls 
nicht sie allein in Betracht gezogen werden dürfen, wenn die Nervenzelle oder 
besser das Neuron als Ergebnis einer verwickelten Differenzierung untersucht 
werden soll. In dieser Beziehung wird LENHOSSEK sicher recht behalten; es 
entspricht durchaus unserer gegenwärtigen Einstellung zu den Fragen nach 
dem Zusammenhang von Struktur und Leistung oder nach der morphologischen 
Grundlage der Leistung von Zellen, Geweben und Organen, wenn wir nicht 
irgendeinen Teil des die Leistung vollbringenden Ganzen herausgreifen und allein 
verantwortlich machen, sondern das Ganze, und zwar nicht nur die ganze Zelle, 
sondern das ganze Organ in seinem typischen Aufbau der Prüfung und Beurtei
lung unterwerfen. 

Hier brauchen wir natürlich über die Einheit des Nervensystems die Nerven
zelle mit der Gesamtheit ihrer Fortsatzbildungen also das Neuron nicht hinaus
zugehen. Aber dieses müssen wir wenigstens im Auge behalten, wenn wir von der 
Differenzierung der lebendigen Masse zur nervösen Substanz und zum nervösen 
Gewebe sprechen wollen. In den voranstehenden Ausführungen wurde zu
sammengestellt, was alles zu berücksichtigen wäre, um den Dif-
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ferenzierungsvorgang, der aus einer Keimzelle der embryonalen 
Anlage die Einheit des Nervengewebes erschafft, in seinem ganzen 
Umfang darzustellen: das Wachstum und die Gestaltung der Zelle 
durch Aussendung ihrer Ausläufer, die Veränderungen, die sich 
am Kern abspielen [Verarmung an Chromatin, vielleicht auch Aussaat von 
Kernstoffen, Chromatin oder Kernkörperchensubstanz, s. BOGROWA (1914)], 
das Auftreten von Lipoiden und Pigmenten, die Entstehung des 
Netzapparates [die MAROORA (1911) schon bei sehr jungen Embryonen vom 
Huhn und der Ente in allen Elementen des Neuralrohres verfolgen konnte], das 
Verhalten der Plastosomen in den embryonalen Nervenzellen (auf das wir 
im Zusammenhang mit der Plastosomentheorie eingehen werden), Zeitpunkt 
und Art des ersten Auftretens der NISSL-Substanz (nach MAROORA 
erscheint sie beim Hühnerembryo erst am 10. Tage der Bebrütung, und zwar 
stets in der Zellperipherie, was nicht für den direkten Ursprung aus dem Kern 
spricht) und schließlich die Entwicklung der Neurofibrillen. Erst die 
Kenntnis aller dieser Einzelvorgänge würde ein Gesamtbild der Differenzierung 
einer Nervenzelle zu entwerfen gestatten. 

Dazu käme aber noch die Berücksichtigung der Unterschiede, welche die 
einzelnen Typen der Nervenzellen darbieten. Man kann nicht schlechtweg 
von der Differenzierung der Nervenzelle wie von der der Skeletmuskelfaser 
sprechen; denn verglichen mit den Unterschieden, die man zwischen den Ein
heiten des Muskelgewebes hier und dort findet, sind die der Nervenzellen so 
außerordentlich viel größer, daß wir beispielsweise eine PURKINJESche Zelle der 
Kleinhirnrinde, eine Spinalganglionzelle und eine Pyramidenzelle des Groß
hirns nur nach Abzug ihrer besonderen Merkmale dem allgemeinen Begriff der 
Nervenzelle unterordnen können. Die Differenzierung innerhalb des Nerven
systems geht dabei so sehr ins einzelne, daß auch die Menge und Anordnung 
der NISSL-Substanz für die verschiedenen Typen genau bestimmt ist [MALONE 
(1923), CLARK (1926)]. 

Diese bekannten Verhältnisse machen darauf aufmerksam, daß die Diffe
renzierung der Nervenzelle nicht nur die gesamte Zelle sich unterwirft (was 
schließlich keine grundsätzliche Eigenart des Nervengewebes ist), sondern daß 
bei der Differenzierung der Anlage die Elemente in eine Reihe von Zellfamilien 
und -völkern aufgegliedert werden. Freilich ist es gerade wieder der Vergleich 
der verschiedenen Rassen, der uns die gemeinsamen Artmerkmale erst recht 
vor Augen rückt. 

So verwickelt und vielgestaltig, wie er in der Tat ist, kann der Differen
zierungsvorgang der lebendigen Masse in die nervöse Substanz gegenwärtig 
nicht dargestellt werden. Würden wir versuchen, die Steine zum Mosaikbild 
aus dem Schrifttum zusammenzutragen, so würde schwerlich ein geschlossenes 
Bild dabei zustande kommen. 

Wir gehen vielmehr einen anderen Weg, den H. HELD durch seine grund
legenden Arbeiten gewiesen hat und machen die Entwicklung der Neurofibrillen 
zum Gegenstand unserer Betrachtung. Damit beschreiten wir keinen Ausweg, 
der uns an den übrigen Gesichtspunkten vorbeiführt, sondern wir wählen diese 
Betrachtungsweise, weil HELDS Untersuchungen in der Tat gezeigt haben, 
daß "die Lösung des Problems von der Entwicklung des Nervengewebes in erster 
Linie in dem Nachweis von dem Entstehungsort der neurofibrillären 
Substanz" zu finden ist [HELD (1909, S. 11)]. So wurde eine Grundlage ge
schaffen, von der aus Befunde über die Kernverhältnisse, den Netzapparat, 
die NISSL-Substanz und die Plastosomen sich dem zunächst grob gezeichneten 
Bild früher oder später werden an der richtigen Stelle einfügen lassen und von 
der aus ferner die Mannigfaltigkeit der Entwicklung im einzelnen verständlich 
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gemacht werden kann. Grundsätzlich wichtige Gesichtspunkte des Wachs
tums und der Gestaltung des Neurons wie auch der Polarität der Nervenzelle 
sind von HELD in enge Beziehung zur Entwicklung der neurofibrillären Substanz 
bereits gebracht worden. 

B. Die Bildung der Neurofibrillen und die Gestaltung der 
Ganglienzellen. 

Die Bildungszellen der Neurofibrillen sind die HIsschen Neuro
blasten oder die embryonalen Ganglienzellen, welche damit den wesentlichsten 
Anteil an der Entstehung des Nervensystems haben [HELD (1909, S. 15, 39)]. 
Diese Zellen sind ebenso wie die Glioblasten (HELD, Spongioblasten HIS) direkte 
Abkömmlinge der Epithelzellen des Medullarrohres, von denen jede ursprung
lich die Möglichkeit besitzt, sowohl zum Glioblasten wie zum Neuroblasten zu 
werden (HELD 1. c. S. 54). 

Das frühe Auftreten der Neurofibrillen in den Ganglienzellen 
hat zuerst C. BESTA (1904) bei Hühnerembryonen von 60-70 Stunden Bebrü
tungsdauer nachgewiesen. Nach HELD (1. c. S. 15), dessen vergleichend-embryo
logische Beobachtungen sich auf sämtliche Klassen der Wirbeltiere beziehen, 
ist die Bildung der fibrillären Zellsubstanz das erste sichere 
histologische Kennzeichen einer Embryonalzelle von neuro
blastischer Tendenz. Dies steht im Einklang nicht nur mit den Angaben 
von BESTA, sondern auch mit denen von PATON (1907), sowie mit den späteren 
Befunden von MARCORA (1911), der beim Hühnerembryo die Fibrillen bereits 
in der 50. Stunde der Bebrutung sichtbar machen konnte. Die Beobachtungen 
MARCORAS erscheinen um so wertvoller, als er nicht nur die Entwicklung der 
Neurofibrillen mittels der Silbermethode von CAJAL (wie HELD, der aber auch 
seine eigene Molybdänhämatoxylinmethode dazu verwandte) verfolgt hat, 
sondern auch die Entstehung des Netzapparates und das Verhalten der Plasto
somen, so daß eine Verwechslung der frühesten Fibrillen mit diesen Bildungen 
wohl ausgeschlossen werden kann. In einem Punkt weichen MARCORAS Angaben 
von denen HELDS ab, was an späterer Stelle erwähnt werden soll (S. 714). Somit 
erscheint die Stellung der Neuroblasten als der Bildungszellen der Fibrillen jetzt 
gesichert, während vor HELD das Einwachsen der Fibrillen in die Ganglienzellen 
behauptet worden war. Diese namentlich von ApATHY verfochtene Lehre, 
wonach die Fibrillen in besonderen, den SCHwANNschen Zellen der Wirbeltiere 
entsprechenden "Nervenzellen" entstehen und sowohl gegen die Ganglien
zellen wie auch gegen die Endorgane auswachsen sollten, ist mit den Befunden 
von HELD und der genannten anderen Untersucher ebenso unverträglich wie 
die Lehre von CAJAL, daß die Fibrillen zuerst in den Nervenfasern und nicht 
in den Ganglienzellen auftreten [HELD (1. c. S. 36 u. f.)]. Solche Anschauungen 
gegen die Lehre HELDS abzuwägen, erscheint nicht mehr nötig, da es völlig 
ausgeschlossen ist, daß HELD und die genannten Untersucher etwa keine Neuro
fibrillen dargestellt hätten. Überdies wird sich an Hand der HELDschen Bilder 
zeigen lassen, daß die Neurofibrillen nicht nur in den Ganglienzellen entstehen, 
sondern auch aus dem primären Fibrillengitter in die Zellfortsätze auswachsen. 
Zugunsten seiner Neuroblastenlehre konnte HELD (1. c. S. 38) auch die Be
obachtung anführen, daß in jenen Neuroblasten, welche aus der Wand des 
embryonalen Hirnrohres in den Raum des Hirnventrikels abgestoßen werden, 
gleichfalls Neurofibrillenbildung festgestellt werden kann. "Die elementare 
Bedeutung der HIsschen Neuroblasten für die von ihnen her ausgehende und 
vorschreitende Bildung der spezüischen Substanz des Nervengewebes" [HELD 
(1. c. S. 261 l] ist schließlich durch die bekannten Experimente von HARRISON 
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(1906, 1907, 1910, 1924) und von BRAUS (1911) endgültig bestätigt worden; 
denn sie ließen in der Deckglaskultur an isolierten Zellen des embryonalen Nerven· 
systems direkt beobachten, was aus den HELDschen Bildern hatte abgelesen 
werden können, nämlich das Auswachsen der Neuroblasten zu Nervenfasern. 
BRAUS konnte (1911, S. 10) mit Recht erklären, diese Beobachtungen hätten 
"jeden Zweifel daran zerstreut, daß die Ganglienzelle der wahre und einzige 
Erzeuger des N ervs ist". Die histogenetische Untersuchung der embryonalen 
Neuroblasten ergänzt die Beobachtung des Experimentators in der glück. 
lichsten Weise und stellt sie insoferne richtig, als man nach den Befunden, 
von denen wir das Wichtigste nun mitteilen werden, nicht von dem einfachen 
Vorfließen des Neuroblastencytoplasmas sprechen darf, sondern die Form· 
veränderungen und das Wachstum der Nervenzellen in enge Beziehung zu den 
Neurofibrillen setzen, wahrscheinlich sogar auf das Verhalten der letzteren 
zurückführen muß. 

"Die Zellen, in welchen zu einer bestimmten Zeit der Entwicklung ein be· 
grenztes und spezifisch färbbares N euroreticul um in einer bestimmten 
Region des Zellenleibes auftritt", bezeichnete HELD (1. c. S. 14) als die pri. 
mären Neuroblasten. Über irgendeine Struktur der "fibrillogenen 
Zone" vor dem Auftreten des Neuroreticulums konnte HELD "keine Beobach· 
tungen von Bedeutung" erheben. Er meinte, es werde im Neuroblasten eine 
spezifische, aber schon vorher irgendwie vorhandene "neurogene Su bstanz" 
rein und einseitig weiter entwickelt, "welche dann erst von einem gewissen 
Zeitabschnitt ihrer Bildung und Reifung an zu dem spezifisch färbbaren und 
dann sichtbaren Neuroreticulum des Neuroblasten wird" (1. c. S. 33). Diese 
Anschauung steht in einem gewissen Gegensatz zur Plastosomentheorie, deren 
Vertreter eben in den Plastosomen die Vorläufer wie aller anderen Bildungen 
der Zelle, so auch der Neurofibrillen sehen wollen (s. hierzu S. 720). 

Das "spezifische Netzwerk" tritt im Neuroblasten "an einer bestimmten 
Seite und in der Nähe seines Kernes" auf und ist anfangs "spärlich entwickelt, 
ziemlich eng und wenig ausgedehnt" so, wie es auf Abb. 445 bei a, ß, y, t5 zu 
sehen ist. Auf dem frühesten Stadium kann das Fibrillengitter des einen Neuro· 
blasten durchweg viel gröber und dicker gebaut sein als das eines anderen. 
Nach HELD werden darin zeitliche Unterschiede zu sehen sein, da in dem einen 
Neuroblasten die Bildung der fibrillären Zellsubstanz früher einsetzt als in 
dem anderen und hierdurch sind wohl die Unterschiede in der Entwicklung der 
Neuroblasten der gleichen Art und Gegend verursacht worden, wie man sie auf 
Abb.445 bei einem Vergleich der weiterentwickelten Neuroblasten ß und e 
mit den weniger weit entwickelten a und y deutlich bemerkt. Außerdem lassen 
sich von Anfang an Artunterschiede der Neuroblasten erkennen und schließlich 
sogar individuelle Unterschiede zwischen den gleichartigen Neuroblasten (HELD, 
1. 0. S. 16). Verschied"u sind nach HELD sodann die ersten Anlagen der Neuro· 
fibrillen bei den einzelnen Tierarten. So besitzt der Schweineembryo vielfach 
feinere Fibrillen und Fibrillengitter, im Vergleich zum Entenembryo. Auch 
aus der Maschenweite des Neuroreticulums und seinem gleichmäßigen oder 
ungleichmäßigen Bau hinsichtlich der Fibrillendicke und Maschenweite ergeben 
sich Unterscheidungsmerkmale. Vielleicht kann man aber doch von einem 
gewissen Typus beim Bau des primären Fibrillennetzes sprechen, wenn zuweilen 
ein bestimmtes Zentrum an ihm hervortritt und gewisse Fibrillenzüge zu diesem 
radiär ausgerichtet sind, während die mehr in Kurven verlaufenden Fibrillen 
jene radiären Züge untereinander verbinden (Abb.445 bei x, sund t5, radiär· 
konzentrische Anordnung der Fibrillenzüge, HELD, 1. c. S.27). Ebenso wie 
HELD hat MARCORA (1. c.) ein zartes Geflecht als die Anlage des zukünftigen 
Fibrillenapparates der Nervenzellen festgestellt. 
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Aus den primären Neuroblasten entstehen "durch weitere Prozesse inner
halb der fibrillogenen Zone eigentümliche und für die Genese der Ganglien
zellen wie der Nervenfasern außerordentlich charakteristische Gebilde", die 
sekundären Neuroblasten. Die Entwicklung beruht "auf einem lebhaften W achs
tum und einer bestimmt gerichteten Ausbreitung" der neurofibrillären Zell
substanz (HELD, 1. c. S. 17). 

HELD teilte die sekundären Neuroblasten in drei Typen ein; den 
unipolaren, den bipolaren und den multipolaren Typus. Bei vielen 
Neuroblasten entsprechen diese Typen auch den aufeinanderfolgenden Stufen 
ihrer Entwicklung, indem der primäre Neuroblast über das unipolare und das 
bipolare Stadium in das multipolare hinübergleitet. Daneben gibt es auch einen 
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a 
Abb. 445. Aus einem Entenembryo von etwa 3 Tagen; sich differenzierende primäre und unipolare 
Neuroblasten aus dem Ganglion acusticum. Der gefiederte Pfeil links zeigt die Richtung zum Medullar
rohr, die beiden ungefiederten oben diejenige zur Gehörblase an. Die mit xx bezeichneten Neuro
blasten sind samt ihrem primären Fortsatz nicht abgeschnittene, sondern vollständige; die Neuro
blasten a, 13, 0, und f sind aus dem Nebenschnitt entnommen und angesetzt worden. Unvollständig 
im Zelleib sind die mit xx bezeichneten Neuroblasten angeschnitten. Bei x eine Neurodesme 
zwischen zwei Neuroblasten. Paraffinschnitt VOn 4 p,; Pyridin 70'/,; Silberreduktion nach CAJAL. 

Apochr. 2 mm, Ok. 12'/ •. Nach H. HELD (1909). 

"vorzeitigen multipolaren Typus" ("multipolare Miniaturform"). Diese Form 
wird aber "nicht gleich und gleichmäßig als solche weitergeführt", sondern 
bekommt eine einseitige Wachstumsrichtung und ist daher von dem späteren 
multipolaren Typus als eine besondere Form zu unterscheiden (HELD, 1. c. S. 18). 

Bei der Umwandlung des primären Neuroblasten in die typi
sche unipolare Form dehnt sich das anfängliche Neuroreticulum, 
welches umfangreicher und mitunter auch stärker und enger geworden ist, 
vom Kern fort mehr in einer Richtung aus (Abb.445, Neuroblast ß 
und s). Dabei tritt eine deutliche Konvergenz einzelner Fibrillen ein, die als 
mehr gesonderte Fäden aus dem Neuroreticulum hervorgehen und sich eng zu 
einem dickeren und bald dünner werdenden Bündel von Fibrillen zusammen
schließen (Abb.445, Neuroblast 'Y)). Mitunter kann auch eine einzige aus dem 
Reticulum abgezweigte Fibrille das Wachstum einleiten (Abb.445 bei C, der 
Buchstabe in unserer Wiedergabe leider nicht scharf ausgezeichnet). Öfters 
aber werden die dicken Fibrillenbündel vorgetrieben (wie bei {} der Abb.445, 
der Buchstabe gehört zu der mit xx bezeichneten Zelle oder bei 1, unten links 



Beschreibender Teil. 711 

neben xx, oder bei k). Je weiter die Fibrillen vom Kern entfernt sind, desto 
weniger lassen sie sich einzeln unterscheiden, so daß sie wie eine einheitliche 
kompakte Masse oder wie ein faserartiger Zellfortsatz aussehen können (Abb. 446 
u.447). Bei anderen Neuroblasten sind dagegen in der ganzen Länge des primären 
Bündels die einzelnen Fibrillen durch eine cytoplasmatische Zwischenmasse 
voneinander getrennt, die, ebenso wie die Fibrillen mit dem primären Neuro
reticulum, mit dem Cytoplasma der Neuroblasten zusammenhängt. Eine Ver
schmelzung der Fibrillen ist nach HELDS Beobachtungen ausgeschlossen (s. 
Abb. 446 bei x, wo man einzelne Fibrillen streckenweise deutlich unterscheiden 
kann). Die Vereinigung ist überall nur scheinbar, auch wenn zwei Neuroblasten 
sich mit ihren Ausläufern so eng aneinanderlegen, daß es aussieht, als bildeten 

Abb.448. 

Abb.446. Abb.447. Abb.449. Abb.450. Abb.451. 

Abb. 446-451. Aus einem Entenembryo von etwa 3 Tagen; unipolare Neuroblasten aus dem 
Medullarrohr. Technik wie bei Abb. 445. Nach H. HELD (1909). 

sie zusammen einen einzigen Fortsatz (Abb.451 kornährenförmige Anordnung). 
Die Wachstumsspitze eines vordringenden Neurofibrillenbündels 
kann verschieden gestaltet sein; es handelt sich um keulenförmige abgerundete 
oder länglich ausgezogene Endanschwellungen. In ihrem Inneren sind 
diese häufig netzförmig gebaut (Abb. 453), wobei die einzelnen Netzanteile gegen 
das Ende zu völlig geschlossene Schleifen bilden können. Zuweilen sprossen 
aus den zum Ring geschlossenen Schleifen kurze mit knopfförmiger Verdickung 
endigende Fortsätze hervor. 

So sind also das Auswachsen des primären Fibrillenbündels 
und die Entstehung des Achsenzylinderfortsatzes auf das engste 
miteinander verbunden. 

Der Bildung des primären Fibrillenbündels folgt unmittelbar das Wachs
tum von Fibrillen, welche sich im Zellenleib der Neuroblasten 
selbst ausbreiten. Mitunter geht dieses Wachstum auch gleichzeitig mit 
dem Hervorsprossen des primären Bündels einher oder es kann sogar früher 
als das letztere beginnen. Die Ausbreitung der neurofibrillaren Sub
stanz innerhalb der Neuroblasten wird dadurch eingeleitet, daß aus 
dem primären, zunächst nur einen kleinen Umfang des Kernes berührenden 
Neuroreticulum einzelne Fibrillen oder auch geschlossene Fibrillenschleifen an der 
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einen oder anderen Seite des Kernes emporziehen (Abb.446-451 und 452c u. d, 
in Abb. 447 eine erste derartige Schleife, deren Zusammenhang mit dem Neuro
reticulum klar zu sehen ist). Durch Anastomosenbildung zwischen den peri
nucleären Fasern und Schleifen entsteht ein mehr und mehr um sich greifendes, 
den Kern schließlich einhüllendes Gitter (Abb. 452). Damit ist der reife 
unipolare Neuroblast (Abb. 452d) hergestellt, bei dem "auch der Kern 
mehr oder weniger vollständig in den Bereich der neuen Zell
substanz eingefangen" ist, "ohne jedoch seine exzentrische resp. polare 

t1.lim.inf. 
a. 

c 

h 

I 

Abb. 452. Aus dem Medullarrohr eines Entenembryos von etwa 3 Tagen; primäre, unipolare und 
bipolare Neuroblasten (c u. d typische unipolare, g u. h atypische). Die primären Fortsätze 
sind mit I bezeichnet. Bei den Neuroblasten a u. b (durch eine Neurodesme verbunden) sowie 
g u. h liegt die fibrillogene Zone in der freien, bei den Neuroblasten c u. d in der basalen Seite. 
Der Neuroblast f ist unvollständig angeschnitten. Technik wie bei Abb. 445; Apochr. 2 mm, Ok.18. 

Nach H. HELD (1909). 

Lage ganz verloren zu haben" (HELD, 1. c. S. 24). Atypisch sind nach HELD 

die Formen a, bund g der Abb . 452, weil hier der Kern zwischen primäres 
N euroreticulum und primäres Fibrillenbündel eingeschaltet ist und von den 
zusammenlaufenden Fibrillen umgriffen wird. 

Aus dem unipolaren Neuroblastentypus geht die bipolare Form 
hervor (Abb. 453, 452 e, f), indem aus dem Neuroreticulum des Neuroblasten
leibes Fibrillen in einer dem primären Bündel entgegengesetzten Richtung 
auswachsen und das "sekundäre" Fibrillenbündel bilden. Dieses kann, 
wo beide Bündel auf dem Schnitt getroffen sind, von dem primären durch 
seine geringere Länge, sein schmächtigeres Kaliber und den weniger dicht fibril
lierten Ursprungskegel sicher unterschieden werden (Abb. 453). Die Neuroblasten 
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eines sich differenzierenden sensiblen Ganglions, z. B. des Ganglion N. trigemini 
eines drei Tage alten Entenembryos zeigen fast alle Stadien vom primären bis 
zum sekundären bipolaren Neuroblasten (HELD, 1. c; S. 28). Übrigens kommt 
nach BESTA und HELD (1. c. S. 27) der bipolare Neuroblastentypus nicht nur in 
den peripheren Ganglien der sensiblen Nerven zur Ausbildung sondern auch im 
Medullarrohr selbst, "wo er aber nicht so konstant sich herausbildet und wo 
er andererseits schneller wieder in einen neuen Typus umgewandelt wird". Der 
vollentwickelte bipolare Neuroblast (Abb.455), 
bei dem der anfängliche Unterschied zwischen beiden 
Fortsätzen verschwunden ist, unterscheidet sich vom 
unipolaren Typus nicht nur durch die Form, sondern 
auch dadurch, daß sein intracelluläres Fibrillengitter 
zu einer längeren Masse ausgezogen "vorwiegend an 
einer Seite des Kerns sich entwickelt hat" (HELD, 1. c. 
S. 30). "Aus den entgegengesetzten Polen dieser Zell
substanz entspringen die beiden Fortsätze", der Kern 
aber hält "eine seitliche Lage zu der Richtung der 
beiden Fortsätze sowohl wie zu dem an Masse über
wiegenden Abschnitt des Zelleibsreticulums" ein. 

"Der vorzeitige multipolare Neuroblast" 
(HELD) liegt vor, "sobald mehrere Fibrillen aus 
dem primären N euroreticulum abgezweigt 
sind, welche in ungefähr radiärer Anordnung auch 
den äußerlichen Umfang des Neuroblasten
leibes überschreiten (Abb.454, Neuroblast 1). 

Den "späten multipolaren Typus der 
Neuro blasten" rechnet HELD (1. c. S. 31) "von dem 
Zeitabschnitt an, wo bei einem unipolaren Neuro
blasten außer dem oben beschriebenen und so charak
teristischen primären Fibrillenbündel eine An
zahl weiterer Fibrillen von durchaus anderer 
Richtung entwickelt sind". Solche radiäre Einzel
fibrillen werden früh zu Bündeln weitergebildet, so 

Abb. 453. Bipolare Neuro
blast derselben Herkunft 

wie die der Abb. 445. 
Nach H. HELD (1909). 

daß das primäre Bündel nicht mehr ohne weiteres kenntlich ist. Die Ab
gangsstellen der frühen Fortsätze eines Neuroblasten sind keineswegs auf 
die zwei entgegengesetzten Pole eines Zellenleibes verteilt (HELD im Gegen
satz zu HIS), sondern sie sind entweder auf den durch das primäre Bündel 
bestimmten Pol beschränkt oder auf einen kleineren oder größeren Umfang 
des Zellenleibes verteilt, je nachdem der unipolare Neuroblast früher oder 
später zur multipolaren Form übergeht. "Das HIssche Gesetz der Ganglien
zelle", wonach bei der Bildung der multipolaren Ganglienzelle auf der einen 
Seite das Plasma des Zellenleibes zum Achsenfortsatz ausströmt, im ent
gegengesetzten Umfang danach die späteren Dendriten als sich mehr und 
mehr verzweigende Protuberanzen entstehen sollen, "kann in dieser ein
fachen Fassung nicht aufrecht erhalten werden" (HELD, 1. c. S. 65). 
Denn der primäre Fortsatz wird nicht immer zum Achsenzylinder, die 
späteren Dendriten sind keine erheblich späteren Bildungen des Neuroblasten 
und ihre Verteilung auf den Zellenleib entspricht nicht der HIS schen V or
stellung. 

Besonders zu gedenken ist hier noch der von HELD (1. c. S. 2/5) beschriebenen 
Spaltung der perinucleären Fibrillenschlingen. Die genaue Be
obachtung der Gabelstellen innerhalb des Gitters auf früheren und späteren Ent
wicklungsstufen ließ den Schluß zu, daß wiederholte Spaltungen der Fibrillen mit 
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dem Wachstum und der Ausgestaltung des Fibrillengitters verbunden sein müssen. 
Daneben kommt, wie erwähnt, die Anastomosenbildung noch in Betracht. 

x 
2 

1 

Abb. 454. Aus einem Enten· 
embryo von etwa 3 Tagen; 
Neuroblasten aus dem Va· 
gusganglion. Neurodesme 
z~schen den Neuroblasten 

1 und 2. 
Nach~H. HELD (1'909). 

Ferner spielt bei der Entwicklung der Nervenzellen 
nach HELD die Herstellung von fibrillär-plas
matischen Brücken zwischen den Neuro blasten 
und die Verschmelzung der verschiedenzel
ligen Fibrillengitter eine bedeutsame Rolle. 
"Frühe Verbindungsfibrillen oder N eurodesmen 
zwischen den embryonalen Ganglienzellen" 
(HELD, 1. c. S. 45) schließen benachbarte Neuroblasten 
"nach dem Modus einer neurofibrillären Kontinuität, 
wie er zuerst von APATHY in den Begriff des Nerven
systems eingeführt worden ist", paarweise zusammen 
(Abb.454). Der Vorgang der Neurodesmenbildung kann 
sich über eine größere Zahl von Zellen erstrecken, so 
daß "der Anblick eines über zahlreiche Neuroblasten 

verteilten diffusen Fibrillengitters" entsteht. Das gilt nicht nur für die 
primären Neuroblasten, sondern ebenso für die unipolaren, bipolaren und 
später multipolaren Formen. Neben den Neurodesmen zwischen den intracel-

lulären Fibrillengittern werden auch in der 
Bahn der Nervenfaser neurofibrilläre 
Verbindungen hergestellt. 

Das frühzeitige an die ersten Stadien der 
Fibrillenbildung geknüpfte Eindringen von 
Neurofibrillen aus einem Neuroblasten in einen 
zweiten ist von dem späteren Vorgang zu 
unterscheiden, "der aber jenem unmittelbar 
oder schneller folgen kann, und welcher erst 
die wirkliche und für den organischen 
Zusammenhang der Nervenzellen so 
wichtige Verschmelzung verschiedener 
Fibrillengitter verschiedener N euro-

Q blasten selbst herbeiführt" (HELD, 1. c. S. 48, 
Abb.455). 

Abb.455. Neuroblasten aus dem Gan· 
glion trigemini eines 41 / 2 Tage alten 
Entenembryos. Reiche Verbindung der 
beiderseitigen Fibrillengitter dieser bi· 
polaren Neuroblasten. a u. [3 die beiden 
(miteinander verkreuzten) Nerven
fasern, deren Ursprungsgitter Fibrillen 
austauschen. Nach H. HELD (1909). 

Die BeobachtungenHELDs, welche dieN euro
desmen betreffen und die von MAROORA (1911) 
übrigens nicht bestätigt worden sind, rühren 
an die Grundfragen nach dem Aufbau des 
Nervensystems. Die Betrachtung der Abb. 455 
lehrt, daß die zwischen den Ursprungskegeln 
der Achsenzylinder beider Nervenzellen aus
getauschten Fibrillen sich in die Faserbündel 
der beiderseitigen Nervenbahnen fortsetzen. Mit 
der Hrsschen Auffassung von der unicellulären 
Herkunft der Nervenfaser sind diese Erschei
nungen unverträglich. HELD vertrat daher 
die Lehre von der polyneuroblastischen 
Genese derNervenfasern(l.c.S.51). Auch 
sind hiernach die zwischen weit voneinander 
entfernten Nervenzellen bestehenden späteren 

Bahnen keine sekundären Einrichtungen, sondern sie dürfen auf die Neuro
desmen der frühesten Entwicklungsstufen zurückgeführt werden. Die Neu
ronentheorie in ihrer alten auf FOREL und W ALDEYER zurückgehenden 
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strengen Form ist danach nicht mehr aufrecht zu erhalten. Denn anatomisch 
und genetisch selbständige, d. h. nicht miteinander zusammenhängende 
Einheiten sind die Neuronen jedenfalls nicht. "Nicht das Neuron ist der 
elementare Baustein des Nervensystems, sondern der Neuroblast" (HELD, 1. c. 
S. 316). Hiernach würde die Ganglienzelle mit zahlreichen anderen Zellen 
(z. B. Myoblasten) das Schicksal teilen, "daß die anfängliche Einheit des Zell
begriffes im Lauf der Entwicklung aufgehoben wird". Die isolierte gefärbte, 
verästelte Nervenzelle oder das Neuron wäre, wenn man den Fibrillenaustausch 
bedenkt, "größer, aber auch zugleich kleiner als der wirkliche Umfang der ner
vösen Substanz, welche die fibrillogene Zone ihres betreffenden Neuroblasten 
produziert hat" (HELD, 1. c. S. 317). 

Jedoch sind alle diese Fragen natürlich nicht allein vom histogenetischen 
Standpunkt aus zu beurteilen. Wir sind weit davon entfernt, hier zu ihnen 
Stellung nehmen zu wollen; man findet sie im 4. Band, 1. Teil dieses Handbuches 
von BIELSCHOWSKY besprochen. Uns oblag es nur, die Beziehung der mit
geteilten histogenetischen Befunde zu diesen großen grundsätzlichen Fragen 
anzudeuten. 

c. Wachstumsrichtung der neurofibrillären Zellsubstanz. 
Die Differenzierung der Nervenzelle und ihre Gestaltung zum Neuron sind 

nicht verständlich ohne die Berücksichtigung des Umstandes, daß sich hier in 
dem eigentümlichen Wachstum der Zellsubstanz eine an sich zwar verborgene 
innere Organisation der Neuroblasten auswirkt (HELD, 1. c. S. 65). 

C. RABL (1899) hatte für die Epithelzelle im allgemeinen eine die Mitte der 
freien Seite mit der Mitte der basalen Seite verbindende Hauptachse und mehrere 
auf dieser sowie untereinander senkrecht stehende Nebenachsen angenommen. 
Er folgerte daraus für die Nervenzelle, daß durch die ihr als Epithelzelle zu
kommende Achse die Richtung des primären und sekundären Fortsatzes (letz
terer bei der bipolaren Ganglienzelle) bestimmt sei. Die Differenzierung 
der Nervenzellen geht also nach RABL in der Richtung der Haupt
achse vor sich. Die radiären Fibrillenbündel der multipolaren Neuroblasten 
sowie die späteren von der fibrillogenen Zone oder vom Zellenleib überhaupt 
ausgehenden, wachsen in der Richtung der RABLschen Nebenachsen aus (HELD, 
1. c. S. 64). Die innere Organisation des Neuroblasten, welche hier 
in Betracht gezogen worden ist, würde sich also zunächst in ihrem axial 
und polar von vornherein bestimmten Bau ausdrücken. Es kommt 
hinzu, daß auch das Centrosom eine regelmäßige Anordnung im Neuro
blasten aufweist, indem es "innerhalb oder im Bereich der spezifischen Bildungs
zone gelegen ist" (HELD, 1. c. S. 63). Im polar differenzierten N euro
blasten liegen also an ein und derselben Seite das Centrosom, die 
fibrillogene Zone und die Abgangsstelle des primären Fibrillen
bündels. 

Diese Seite der Differenzierungsrichtung kann sowohl der basalen wie auch 
der freien Seite der Zelle entsprechen. Aber es überwiegen nach HELDS auf diesen 
Punkt gerichteten Untersuchungen doch die Neuroblasten, welche ihre spezi
fischen Differenzierungsprodukte an der basalen Seite entwickeln, d. h. im 
Medullarrohr an der der äußeren Oberfläche zugekehrten und in der Ganglien
leiste an der peripherischen Seite. Würden die Mitosen Zellen von gleicher 
neuroblastischer Tendenz teilen und stünde dabei die Mitosenachse annähernd 
senkrecht auf der inneren Oberfläche des Neuralrohres, so wäre das Überwiegen 
der basalwärts differenzierten Zellen nicht verständlich. Man müßte im Gegen
teil erwarten, daß die aus solchen Mitosen hervorgegangenen Neuroblasten 
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sich spiegelbildlich zueinander verhielten und annähernd die Hälfte von ihnen 
basale, die andere Hälfte entgegengesetzt gerichtete primäre Fortsätze aus
senden würde. Das mag für eine Anzahl von Zellen zutreffen und auch die Er
gebnisse von Mitosen, welche im Winkel zu einem Radius des Neuralrohrquer
schnittes stehen, scheinen in HELDS Material verwirklicht. Aber gerade das 
Überwiegen der basal differenzierten Neuroblasten blieb merkwürdig. HELD 
gab der Vermutung Raum, es möchten die Mitosen der Keimzellen in zahlreichen 
Fällen eine ungleiche Verteilung der neurogenen Substanz herbeiführen, so 
daß nur die peripherisch gelegene der beiden Tochterzellen davon vorwiegend 
mitbekommt und nur diese zum Neuroblasten, die andere aber zum Glioblasten 
wird. Träfe dies zu, so müßten wir mit dem Einfluß nicht nur der inneren Organi
sation der Zelle, sondern auch mit dem der räumlichen Organisation des pri
mären Organs auf die Differenzierung des nervösen Gewebes rechnen. Denn 
daß eine in der Zelle anzunehmende Substanz nich t gleichmäßig auf die Tochter
zellen verteilt wird, könnte in der cellulären Organisation selbst schwerlich 
begründet sein. Alle diese Gesichtspunkte, so wenig wir gegenwärtig auch noch 
mit ihnen anfangen können, sind beachtenswert. Denn es bleibt eine Aufgabe 
im Rahmen der Differenzierungsfragen, zu ermitteln, inwieweit die Mitose 
und also Faktoren, welche deren Richtung usw. bestimmen, das Differenzie
rungsgeschehen mitbestimmen. Wir sind dieser Frage schon einmal in einem 
anderen Zusammenhang nahegekommen (s. S.440) und wir sehen jetzt, daß 
es sich dabei nicht nur um die Verhältnisse des Organwachstums und der Organ
gestalt, sondern des weiteren auch um die feineren cellulären Differenzierungs
vorgänge handelt. 

Zuletzt haben wir noch darauf hinzuweisen, daß der eben angeschnittene 
Fragenkreis, der zunächst das Wachstum der Nervenzelle in seinen Anfängen 
betrifft, sich alsbald erweitert zum Problem der Dendriten und der Entstehung 
der zentralen Nervenbahnen sowie auch zur Frage, wie der peripherische Nerven
fortsatz seinen Weg zum Endorgan hinausfindet. Jedoch liegen auch diese 
Fragen außerhalb der Grenze, die diesem Abschnitt gezogen ist. 



Allgemeiner Teil. 
I. Allgemeine, die verschiedenen Arten der Differenzierung 

umfassende Anschauungen. 
A. Die Plastosomenlehre. 

Die Bezeichnung der unter den verschiedenen Namen der Mitochondrien, 
Chondriosomen usw. beschriebenen Cytoplasmabestandteile als Plastosomen 
(MEvEs) sollte nach der Absicht der Vertreter der "Plastosomenlehre" [MEvEs 
(1910), DUESBERG (1911, S. 598, 814) auf die Bedeutung dieser Bildungen für 
die Histogenese nachdrücklich hinweisen. 

Diese Lehre sieht in den spezifischen körnigen oder fädigen Plasmabestand
teilen (über welche HERTwlG im 1. Teile dieses Bandes eingehend berichtet hat) 
schlechtweg das Bildungsmaterial der Zellen für jegliche Art von paraplas
matischen Produkten. 

Indem sie auf jene Elemente die verschiedensten Zell- und Grundsubstanz
einschlüsse glaubte direkt zurückführen zu können, und zwar die Myofibrillen, 
die Bindegewebsfibrillen und die Neurofibrillen ebenso wie die Sekretkörner 
der Drüsenzellen, die Pigmentkörner , die Plastiden der Pflanzenzellen und schließ
lich auch bloße Speicherstoffe wie das Fett, hat die Plastosomenlehre alle diese 
Bildungen als die Differenzierungsprodukte aus ein und demselben Material 
zusammengefaßt. Diese Vereinigung so verschiedenartiger Produkte der Zellen 
und Zellverbände unter einem histogenetischen Gesichtspunkt entspricht 
nicht der von uns in den einleitenden Darlegungen gezogenen Grenze zwischen 
metaplasmatischen und paraplasmatischen Bestandteilen oder Einschlüssen des 
Cytoplasmas und der Grundsubstanzen. Aber derartige Gesichtspunkte können 
natürlich nicht ausschlaggebend sein. Denn erstens würde auch die Entstehung 
aus demselben Bildungsmaterial der Plastosomen eine Differenzierung nach 
ganz verschiedenen Richtungen nicht ausschließen. Und zweitens, was die 
Hauptsache ist, handelt es sich bei der Möglichkeit, die Behauptungen der 
Plastosomenlehre unter dem Mikroskop nachprüfen zu können, um die tatsäch
lichen Beweise, welche diese Lehre für sich in Anspruch nehmen kann. Wir 
beschränken uns hier gemäß dem Stoffgebiet unseres Abschnittes natürlich auf 
diejenigen Angaben, welche zu den im beschreibenden Teil behandelten Diffe
renzierungsprodukten gehören, und verweisen in bezug auf die den Arbeitsstoff
wechsel berührenden Fragen der Plastosomenlehre auf den früheren Abschnitt 
HERTwlGs. 

Bei der allgemeinen Verbreitung der Plastosomen besonders in embryonalen 
Zellen beweist das Nebeneinandervorkommen von Plastosomen und jungen 
Differenzierungsprodukten nichts für den angenommenen genetischen Zu
sammenhang, kann ihn aber leicht vortäuschen. Auch die Tatsache, daß die 
embryonalen Zellen während der Differenzierung ärmer an Plastosomen werden, 
kann noch nicht von ihrem Verbrauch im Sinne einer direkten Umwand
lung in die Differenzierungsprodukte, wie ihn die Plastosomenlehre vorsieht, 
überzeugen. Es ist vielmehr zu fragen, ob der unmittelbare Übergang in der 
Tat gezeigt werden konnte oder ob wenigstens die Befunde dazu zwingen, ihn 
anzunehmen, wo man ihn nicht direkt verfolgen kann. 
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Von den Angaben FIRKETS (1911, S. 543) über den genetischen Zu
sammenhang zwischen Plastosomen und Plasmafasern in der 
Epidermis beim Hühnerembryo, den bereits MEVES (1908, S. 845) an
genommen hatte, erscheinen daher nur diejenigen von Bedeutung, welche die 
Umwandlung der Elemente von der ursprünglichen Körnerform in Fäden 
betreffen. Sie geht beim Embryo vom 13. Bebrütungstag in den oberen 
Schichten der Epidermis vor sich, für welche die Fibrillenbildung gerade in 
Frage kommt. FIRKET geht entschieden weit, wenn er aus seinen Beobachtungen 
schließt : "Sans aucun doute, ils constituent les premieres fibrilles epider
miques formees" . 

Dasselbe Argument, das die Formveränderung an die Hand gibt, spielt 
auch in der Untersuchung von MEVES (1910) über die direkte Entstehung der 
Bindegewebsfibrillen aus den Plast os omen des embryonalen Sehnengewebes 

I< 

/ 

,I. , . 

l.1 ~~ 

I 

Abb.456. Abb.457 . Abb.458. Abb.459. 

Abb. 456-459. Zellen aus der Glandula sublingualis des Hundes in den verschiedenen Stadien der 
Sekretion. Formol-Bichromat-Fixierung. Fä rbung nach ALTMANN. Beispiel für die Beteiligung 
der Plastosomen an der Bildung des Sekretes nach der Plastosomentheorie (siehe hierzu 1. Band, 

erster Teil, HERTWIG, S. 398). Nach H. HOVEN (1912). 

eine bedeutende Rolle. Es kommt aber hier noch hinzu, daß die aus kürzeren 
Fadenstücken zu längeren und dickeren Fäden gewordenen Plastosomen an die 
Zelloberfläche verlagert werden, wo auch die ersten Fibrillen auftreten. MEVES 
nahm sogar für seine "Chondriokonten" eine teilweise "epicelluläre" Lage an, 
entsprechend seiner Meinung, daß eine solche auch den jungen Bindegewebs
fibrillen zukäme, eine Anschauung, zu der wir bereits Stellung genommen haben 
(s. S. 637). Da sich die Plastosomen nach entsprechender Fixierung gleichzeitig 
mit den Bindegewebsfibrillen nur mit Eisenhämatoxylin, die letzteren aber 
durch eine Färbung mit Fuchsin S. als solche erkennen ließen, erfüllten die Be
funde von MEVES, wenn sie gleich das topographische Moment in die Beweis
kette einfügten, doch nicht die letzte und eigentliche Forderung, welche die 
Plastosomenlehre stellt; denn in den Präparaten von MEVES standen Plastosomen 
und Bindegewebsfibrillen unvermittelt nebeneinander. MEVES meinte, der Über
gang der Plastosomen in die Bindegewebsfibrillen entziehe sich dem Nachweis 
wahrscheinlich deswegen, weil die Plastosomen währcnd der kritischen Zeit 
eine derartige chemische Umwandlung erfahren, daß sie weder durch Eisen
hämatoxylin noch durch Fuchsin darstellbar seien (1. c. S. 164), bis sie aus diesem 
Zustand der Unsichtbarkeit als kollagene Fibrillen auftauchen. Zur selben 
Zeit müßten dann auch die bis zuletzt verhältnismäßig kurzen Plastosomen 
zur Bildung der sogleich außerordentlich langen Fibrillen aneinandergereiht 
werden. Die Untersuchung von MEVES, welche seine Überzeugung wesentlich 
mitbegründet hat, "daß die Bindegewebsfasern, ebenso wie z. B. die Myo- und 
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Neurofibrillen, funktionell differenzierte Chondriokonten sind", hat also eine 
breite Lücke offen gelassen. FREDERIKSE (1917) glaubte sie am lockeren Binde
gewebe vom Triton und Hühnchen durch die Anwendung eines Färbeverfahrens 
ausgefüllt zu haben, mit welchem der fragliche direkte Übergang vor Augen 
zu führen sei. Indessen hätten diese Befunde eine genauere und besonders 
durch eine hinreichende Zahl von Bildern belegte Darstellung erfahren müssen, 
wenn sie die Meinung der Histologen hätten nachhaltig beeinflussen sollen. 
Daß dies nicht der Fall gewesen ist, geht aus den Bemerkungen hervor, die 
MAxIMOW (1928, S. 509) der Arbeit von FREDERIKSE widmete. Er legte offenbar 
der ablehnenden Haltung, die LAGUESSE (1923, 1926) gegenüber der Plasto
somentheorie der Bindegewebsentwicklung eingenommen hat, das größere 
Gewicht bei. LAGUESSE gesteht den Plastosomen höchstens eine mittelbare 
Rolle bei der Entstehung der präkollagenen Fasern zu in der Art, daß sie viel
leicht Eiweiß- und Lipoidsubstanzen dazu liefern. Die bisherigen Feststellungen 

Abb. 460. Neuroepitheliale Zellen des Hühner· 
embryo von ungefähr 30 Stunden. Eine der
selben in Mitose. Fixierung in FLEMMINGScher 
Lösung, gefärbt mit Krystallviolett nach BENDA. 
Gez. mit Apochr. Imm. Leitz 2 mm Ap. 1,30; Ok. 
12; Tubuslänge 155 mm; Projektion auf Ob
jekttischhöhe. (Diese technischen Angaben bis 
auf die Okularvergrößerung gelten auch für die 
folgenden Abbildungen.) Nach H. HOVEN (1910). 

Abb. 461. Neuroblast eines Hühnerembryo von 
55 Stunden. Ok. 18. Nach H. HOVEN (1910). 

Abb. 462. Der Neuroblast beginnt birnförmig 
zu werden. Embryo von 76 Stunden. Ok. 18. 

Nach H. HOVEN (1910). 

erlauben in der Tat keine weitergehende Annahme. Die erneute Prüfung der 
Plastosomenfrage hätte das Augenmerk wohl in erster Linie etwaigen Bezie
hungen zwischen den Plastosomen und den Silberfibrillen zuzuwenden und das 
embryonale Sehnengewebe wäre dann, wie sich bei der Betrachtung der Binde
gewebsentwicklung gezeigt hat (s. S.637) das ungünstigste Objekt zu einer 
solchen Untersuchung. Denn auf die Exoplasmen und jungen Grundsubstanz
lamellen käme es hierbei besonders an. Es ist bemerkenswert, daß die von LEWIS 
gezeigte Verteilung der Plastosomen im mesenchymalen Reticulum (s. Abb. 408, 
S.611) der Plastosomentheorie nicht entgegenkommt; denn gerade die Exo
plasmen sind von Plastosomen nahezu frei; würde man in eben demselben Mes
enchym der Abb. 408 die Silberfasern darstellen, dann müßte man sie gerade 
dort finden, wo keine Plastosomen liegen. 

Das Schema der Entwicklung der fädigen Plastosomen zu den gegliederten 
Myofibrillen von DUESBERG (19lO, S. 647) legt davon Zeugnis ab, daß dem 
fraglichen genetischen Zusammenhang hier entschieden eine größere Wahr
scheinlichkeit zukommt, als sie für die Bindegewebsfibrillen eingeräumt werden 
konnte. Über den Reichtum der Myoblasten an Plastosomen haben wir be
richtet (s. S.673). DUESBERG konnte beim Hühnerembryo zugleich mit dem 
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Längenwachstum der Myoblasten bei Anwendung immer derselben Färbung 
eine so weitgehende Verlängerung der Plastosomen zeigen, daß die Wesens
gleichheit der ausgewachsenen Plastosomen und der jungen homogenen Myo
fibrillen kaum zu bezweifeln ist. Diese letzteren verhalten sich der BENDAschen 
Färbung gegenüber wie die Plastosomen, sind· aber, anders als jene, auch anderen 
Färbungen zugänglich. So bleiben sie auch auf der folgenden Stufe der Ent
wicklung, nur daß sich die Färbbarkeit überhaupt mehr und mehr auf die An
schwellungen der rosenkranzförmigen Gebilde beschränkt. Bei der Myogenese 
werden nach DUESBERG nicht alle Plastosomen aufgebraucht. Die übrigbleiben
den sammeln sich in dem die Kerne umhüllenden Sarkoplasma und erhalten 
sich dauernd darin. DUESBERGs Befunde sind, wie man sieht, gegenüber denen 
von MEvEs durch die Kontinuität der Beobachtungsreihe ausgezeichnet. Hier 
kann wirklich die Entwicklung der Myofibrille von den kurzfädigen Plastosomen 
über die langfädigen bis zur Gliederung in abwechslungsweise gefärbte und 

Abb. 463. Unipolare Neuroblasten aus dem Rük
kenmark eines Hühnerembryo von 76 Stunden. 
Die Plastosomen bilden einen engen Knäuel. 

Ok. 18 und 12. Nach H. HOVEN (1910). 

I 

I 

Abb. 464. Neuroblast auf einem fortgeschrit
tenen Stadium aus einem Hühnerembryo von 
86 Stunden. Nurmehr verhältnismäßig wenige 
Plastosomen lassen sich darstellen. Ok. 12. 

Nach H. HOVEN (1910). 

ungefärbte Segmente vorgeführt werden. W oUte man diese Untersuchungs
ergebnisse in Zweifel ziehen, so müßte man ihn aus der Frage ableiten, ob das 
übereinstimmende Verhalten gegenüber einem Färbeverfahren hinreicht, um 
die Verwandtschaft oder Wesensgleichheit verschiedener Bildungen, in unserem 
Falle der fädigen Plastosomen und der primären und gegliederten Fibrillen, 
zu beweisen. Daß dieses Bedenken nicht für schwerwiegend gehalten worden 
ist, geht aus der Zustimmung hervor, welche DUESBERG bei O. SCHULTZE (1910), 
LEPLAT (1911) und ASAI (1915, S. 20) gefunden hat (s. hierzu auch HOSSELET 
(1928)]. Nur FRANZ (1916) vertrat eine davon abweichende Auffassung, über 
die im nächsten Abschnitt berichtet werden muß. 

Viel weniger schlüssig erscheint wiederum, was von HovEN (1910) für den 
plastosomalen Ursprung der Neurofibrillen vorgebracht worden ist. Die 
nebenstehenden Abb. 460-464 lassen ohne weiteres erkennen, daß zugunsten 
der angenommenen Bedeutung der Plastosomen hier lediglich diejenigen Gründe 
sprechen, welche bei der Genese der Bindegewebsfibrillen namhaft gemacht 
worden sind: Anordnung der Plastosomen an dem Ort im Zellenleibe, wo die 
ersten Neurofibrillen auftreten (vgl. die Abb. 445, S. 710), Gruppierung derselben 
zu einem Verbande, der dem Neuroreticulum ähnlich ist, und Verringerung der 
Plastosomen in dem Maße, wie mit Silbernitrat darsteUbareNeurofibrillen hervor
treten. Aber gegen den Schluß HovENs, daß diesen Befunden zufolge die Plasto
somen der neurogenen Substanz von HELD (s. S. 709) entsprechen, kann man mit 
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DUESBERG (1. c. S. 745) einwenden, daß die Plastosomen niemals ein Netz in 
der Nervenzelle bilden, die Neurofibrillen dagegen von Anfang an. Es müßte 
also auch hier ein dem Nachweis sich entziehendes Zwischenstadium angenommen 
werden, in welchem die neurogene Substanz weder mit der BENDAschen Plasto
somenfärbung noch mit Silbernitrat nachweisbar wäre. 

Vom Standpunkt der strengen Plastosomenlehre aus, die, wie betont, eine 
direkte Umwandlung des Bildungsmaterials in die Differenzierungsprodukte 
verlangt, steht also in bezug auf die Neurofibrillen der erwünschte Nachweis 
noch ebenso aus wie in bezug auf die Bindegewebsfasern. Begnügt man sich 
dagegen, damit, so wie LAGUESSE, eine mittelbare Beteiligung der Plastosomen 
an der produktiven Zellarbeit anzunehmen oder für möglich zu halten, so kann 
man für diese der Plastosomenlehre immerhin nahekommende Anschauung 
sowohl die Untersuchungsergebnisse von MEvEs wie die von HOVEN verwerten. 
Und gerade die Arbeit HOVENS stellt, so betrachtet, sicher eine wertvolle Er
gänzung des von HELD gelieferten Bildes der Neurofibrillenentwicklung dar .. 

B. Die Chromidienlehre. 
Auf R. HERTWIGs Beobachtungen an Protozoen (1899, 1902, 1904) und auf 

R. GOLDSCHMIDTS Arbeiten über den "Chromidialapparat" lebhaft funktio
nierender Zellen (1904, 1905) geht die "Chromidienlehre" zurück, welche dem 
aus dem Kern in das Cytoplasma abgeschiedenen Chromatin eine bedeutende 
Rolle im Zellenleben zugeschrieben hat. Besonders TH. MORoFF (1912) hat dann 
in einer Reihe von Abhandlungen die Chromidien mit der Bildung von Diffe
renzierungsprodukten in Zusammenhang gebracht. Bei seinen histogenetischen 
Studien über die Entstehung des Muskelgewebes der Crustaceen glaubte er Bei
spiele sowohl für eine direkte Umbildung der Kerne in Muskelfibrillen, wie auch 
für einen Zerfall der Kerne in Chromidien gefunden zu haben, "die sich im Plasma 
zerstreuen, um nachher das Material zur Bildung der Muskeln zu liefern" (1. c. 
S. 577). Er meinte, es handle sich dabei "um Transformierung von Kernmate
rialien zu Zelleinschlüssen, resp. zu ZelldifferenZIerungen" (1. c. S. 604). Ebenso 
faßte SCHAXEL (1912) die Chromatinemission aus den Kernen der Muskelbildungs
zellen von Arbacia foetida als einen mit der Entstehung der Myofibrillen in 
direktem Zusammenhang stehenden Vorgang auf. Schließlich hat FRANZ (1916) 
wiederum für die Myogenese (der Isopoden) gleichsinnige Folgerungen aus dem 
Zerfall zahlreicher Kerne im Muskelblastem gezogen. 

Gerade SCHAXELS Beobachtungen zeigen, wie nahe Chromidienlehre und 
Plastosomenlehre einander stehen, was übrigens auch schon aus GOLDSCHMIDTS 
weiter Fassung des Begriffes "Chromidialapparat" hervorgegangen war. Die 
Chromidien SCHAXELS sind mit den Plastosomen DUESBERGs zweifellos wesens
gleich und auf die dauernde Erhaltung des Chromatincharakters der Chromidien, 
namentlich ihrer Basophilie, hat man eigentlich niemals entscheidenden Wert 
gelegt. Man kann daher sagen, daß die Chromidienlehre, soweit sie die Diffe
renzierungsprozesse betrifft, erst dort mit der Plastosomenlehre unvereinbar 
wird, wo es sich um die Herkunft der "Vorstufen" handelt. Die Plastosomen
lehre sieht diese in "genuinen" Plasmabestandteilen, eben den Plastosomen, 
die Chromidienlehre läß~ sie aus dem Kern entstehen. Es erscheint in Anbetracht 
der Möglichkeit der Neubildung von Plastosomen aus Kernstoffen [K. E. 
SCHREINER (1917, 1918), WASSERMANN (1920) u. a., neuerdings SAGUCHI (1927)] 
nicht ausgeschlossen, daß dieser Gegensatz einmal überwunden werden wird. 
Jedoch sind die Tatsachen, die man gegenwärtig für eine Entstehung der Plasto
somen aus dem Kern anführen kann, noch wenig gesichert; lediglich der Hinweis 
darauf, daß die Plastosomenlehre bei einer entsprechenden Abänderung ihrer 
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Voraussetzungen sich mit Befunden vereinigen ließe, die im Rahmen der Chro
midienlehre gewonnen worden sind, läßt sich zur Zeit rechtfertigen. 

Schließlich darf man in der Anwendung der Chromidienlehre auf die Diffe
renzierungsvorgänge einen Grundgedanken erblicken, über dessen Richtigkeit 
eigentlich nicht gestritten werden kann, daß nämlich an den Bildungspro
zessen im Zellenleibe der Kern jedenfalls wesentlich beteiligt ist. In besonderem 
Maße und in einer der Chromidienlehre entsprechenden Weise könnte dies bei 
der Bildung der Neurofibrillen der Fall sein, wenn doch der Neuroblastenkern, 
wie wir berichtet haben, an Chromatin alsbald verarmt und wenn damit gerechnet 
werden muß, daß die NISSL-Substanz ins Cytoplasma abgeschiedenes Kern
chromatin ist. Ob aber die Behauptung SCHAXELS (1915, S. 247) sich als richtig 
erweisen lassen wird, daß alle produktiven Leistungen der Zelle durch Vorgänge 
"eingeleitet" werden, "die im Kern ihren Anfang nehmen", das steht noch 
dahin. Und darauf, sowie auf den Nachweis der direkten stofflichen Be
teiligung des Kernes käme es an, wenn man entscheiden wollte, ob der auf die 
Differenzierung bezügliche Teil der Chromidienlehre in Geltung bleiben kann 
oder ob lediglich der selbstverständliche, aus den allgemeinen cellulären Er
fahrungen sich ohnehin ergebende Satz von der Mitwirkung des Kerns an den 
Differenzierungsprozessen übrig bleibt. 

C. Beziehungen der Protomerenhypothese und der Micellarlehre 
zu den Differenzierungsvorgängen. 

Die Plastosomenlehre glaubte an einer äußersten Grenze bereits angekommen 
zu sein. Denn für sie waren die Elemente, durch deren Zusammentritt Diffe
renzierungsprodukte entstehen sollten, zugleich die Elementarbestandteile der 
lebenden Substanz. In seinen "Prolegomena zu einer Strukturtheorie der 
lebendigen Masse" war HEIDENHAIN (1907, S. 82 u. f.) zu einer grundsätzlich 
gleichartigen Anschauung vorgedrungen. Die kleinsten spaltungsfähigen Lebens
einheiten, die Protomeren, sind es nach ihm, welche durch von außen kommende 
Reize in bestimmter Richtung "polarisiert", dadurch in bestimmter Richtung 
linear angeordnet werden und so dimensional orientierte Strukturen hervor
bringen. Fibrilläre Differenzierungsprodukte wären hiernach nichts anderes 
als der Ausdruck einer bestimmt gerichteten Architektonik der lebendigen 
Masse (1. c. S. 498). Damit war zugleich ausgesagt, daß sie sich nicht grundsätz
lich von der lebendigen Masse überhaupt unterscheiden. 

Die Erneuerung der NÄGELISchen Micellarlehre mit Hilfe der Ultramikro
skopie, der Polarisationsuntersuchung und der Röntgen-optischen Methoden 
[so H. MARK (1928)) mußte auch die Vorstellungen über das Wesen und das 
Zustandekommen der metaplasmatischen Strukturen beeinflussen. Wie der 
für eine Reihe von organischen Bildungen gelungene Nachweis einer Micellar
struktur [Wo J. SCHMIDT (1928)), im Zusammenhang mit der kolloidchemischen 
Untersuchung und Betrachtungsweise überhaupt, die Kenntnisse und Anschau
ungen über den Bau der lebendigen Masse bereichern und verändern wird, das 
ist gegenwärtig eine der brennendstenFragen. Wir dachten an diese neuen 
Möglichkeiten, als wir am Schluß des Wachstumskapitels die Erwartung aus
sprachen, daß die vom Standpunkt der Protomerenlehre aus entwickelte Wachs
tumstheorie früher oder später einer Nachprüfung mit physikalischen Methoden 
unterworfen würde. Nach SCHMIDT (1. c.) besitzen "insbesondere alle fibrillären 
metaplasmatischen cuticularen und in den Intercellularsubstanzen auftretenden 
Strukturen, was auch ihre chemische Zusammensetzung und biologische Be
deutung sein mag, micellaren Bau" [so auch HERINGA (1924), HERINGA und 
LOHR (1926)]. "Das ist an Hand der Analyse der Doppelbrechung, einschließlich 
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pleochroitischer Färbung und in Übereinstimmung mit dem Röntgendiagramm 
für die intracellulären Myo-, Neuro- und Tonofibrillen ebenso nachgewiesen, wie 
für die cuticularen Fibrillen und Chitin, Tunicin und eiweißartigen Substanzen, 
für die aus Sekreten gesponnenen Fäden z. B. bei Schmetterlingen, Spinnen 
und für die künstlichen oder bei der Salangane vom Tier hergestellten Speichel
fäden". Nach der Micellarlehre muß sich die Entstehung derartiger Strukturen 
durch die Ordnung der MicelIen vollziehen, gerade so wie sich HEIDENHAIN 
von seinem Standpunkt aus diese Vorgänge bereits vorgestellt hatte, worauf 
SCHMIDT ausdrücklich hinweist. "Die Fibrillen müssen einen Aufbau aus stäbigen 
untereinander und in der Fibrillenachse parallelen MicelIen" besitzen (SCHMIDT). 
Daß aber der micellare Bau lediglich eine Zustandsform bedeutet und das Wesen 
der verschiedenen Strukturen damit noch nicht annähernd bezeichnet ist, 
darüber braucht man wohl kein Wort zu verlieren; denn die zwischen den Neuro
fibrillen und den aus Sekret. gesponnenen Fibrillen der Spinnen nachgewiesene 
Übereinstimmung dringt natürlich noch nicht zur Natur der Micellen selbst vor. 

D. Physikalisch-chemische Betrachtungsweise. 
Die Micellarlehre ist vor allem dazu berufen, die physikalisch-chemische 

Seite der Differenzierungsvorgänge aufzuklären. Solange man sich in allgemein 
kolloidchemischen Vorstellungen bewegte, mußte man sich damit begnügen, 
eine irreversible Koagulation der Plasmakolloide bei der Bildung von körnigen 
oder fädigen Differenzierungsprodukten anzunehmen [LEPESCHKIN (1924, 
S. 123). Auf diesem Boden sind die Anschauungen erwachsen, welche die Binde
gewebsfasern durch eine intercelluläre Koagulation des Fibrins entstehen ließen 
(NAGEOTTE, BAITSELL, HERTzLER, GIERSBERG) ; davon war an früherer Stelle 
die Rede (s. S.638). Nun aber wird man bei der Ordnung der MicelIen an ihre 
Anziehungs- und Richtungskräfte zu denken haben, die in Tätigkeit treten 
können, sobald die MicelIen durch Entquellung einander hinreichend genähert 
sind. SCHMIDT (1. c.) sagt hierüber: "Die Erforschung der ordnenden Kräfte 
ist Sache des Physikers. Aber ob es sich nun um elektrische, Valenz-, Adhäsions
oder Adsorptionskräfte handelt, sie alle lassen sich zusammenfassen unter 
v. WEIMARNS Begriff der Dispersoidentropie, dem Bestreben aller fein ver
teilten Materie unter Absättigung freier Energie die Dispersität zu vergröbern, 
indem die Teilchen sich mehr und mehr zusammenlegen. Erfolgt das genügend 
langsam, so tritt Ordnung der Teilchen ein; die Richtungskräfte reichen stets 
dazu aus, wenn die Häufungsgeschwindigkeit genügend herabgesetzt wird 
(F. HABER)". "So zeigt die Ordnung der Micellen große Ähnlichkeit mit Krystal
lisationsvorgängen", aber sie unterscheidet sich davon auch in wesentlichen 
Punkten und die physikalische Erforschung der Differenzierungsvorgänge, von 
der diese kurzen Hinweise zeigen, daß sie eben erst auf eine sichere Grundlage 
gestellt wird, führt bald zu außerordentlich verwickelten Verhältnissen. 

E. Die Umbildungstheorie. 
Eine Anschauung, welche die verschiedenen Differenzierungsvorgänge unter 

einem gemeinsamen Gedanken zu betrachten gestattet, bietet sich in der sog. 
Umbildungstheorie dar. Von der physikalisch -chemischen Betrachtungsweise 
ist sie unabhängig und ihre Berechtigung wird von den Ergebnissen physikalisch
chemischer Untersuchungen nicht berührt. Mit den vorher genannten Theorien, 
der Plastosomen-, Chromidien- und Protomerentheorie hat sie zwar den Grund
gedanken gemeinsam, aber sie stellt die umfassendere, allgemeinere Lehre dar, 
welcher sich nicht nur Befunde wie die auf dem Boden der Plastosomentheorie 
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erwachsenen unterordnen lassen, sondern auch andere den Differenzierungs
vorgängen eigentümliche bedeutsame Vorgänge, wie namentlich die der Grund
substanzbildung, welche von den anderen Theorien nicht erfaßt worden sind. 
Und gerade diese Überlegenheit sichert der Umbildungstheorie ihre selbständige 
Bedeutung und rechtfertigt auch die Stellung, die wir ihr hier am Schluß dieses 
den allgemeinen Anschauungen gewidmeten Kapitels geben. 

Die Umbildungstheorie besagt, daß die Differenzierungsprodukte als um
gewandelte lebende Substanz aufgefaßt werden müssen, durch Umbildung der
selben entstehen. 

Diese Anschauung ist zuerst beim Studium der Bindegewebsentwicklung 
im Hinblick auf die Grundsubstanzbildung und die Entstehung der Fibrillen 
in der Grundsubstanz gefaßt worden. Nachdem sie schon von MAx SCHULTZE 
(1861), ROLLET (1871), BOLL (1872) und WALDEYER (1895) in mehr oder weniger 
klarer Fassung vertreten worden war, ist sie im Zusammenhang mit der Exo
plasma lehre von HANSEN, MALL und STUDNIOKA, auf deren Arbeiten im be
schreibenden Teil wiederholt Bezug genommen ist, erst eigentlich begründet 
und durch die tatsächlichen Befunde dieser und anderer Beobachter anschaulich 
gemacht worden. 

Wir müßten hier wiederholen, was wir bei der Besprechung der Bindegewebs
entwicklung vorgebracht haben, wenn wir noch einmal zusammenfassend die 
Berechtigung der Anschauung dartun wollten, daß die Grundsubstanzen der 
Stützgewebe auf dem Wege über die Bildung von Exoplasmen entstehen und 
daß diese Exoplasmen in der Tat durch eine Umwandlung des Cytoplasmas 
hervorgebracht werden. Die "Stufenfolge" der Bindegewebsentwicklung, von 
der wir gesprochen haben (s. S. 642) und namentlich die Tatsache des Ver
brauches von Cytoplasma bei der Entstehung von Exoplasmen und Grund
substanzen (s. S. 648) lassen unseres Erachtens keine andere Auffassung zu als 
die in der Umwandlungstheorie niedergelegte. 

Wir meinen aber, daß diese Anschauung, welche für die Grundsubstanzen 
Gültigkeit besitzt, auch auf die eigentlichen geformten Differenzierungsprodukte, 
körnige und fibrilläre, ausgedehnt werden darf. Für die intracellulären Fibrillen, 
wie z. B. für die Myofibrillen, scheint gegen eine solche Auffassung kein Wider
stand zu bestehen. Die Protomeren- und Plastosomenlehre vertreten in bezug 
auf diese denselben Gedanken. Befremden könnte die gleiche Beurteilung der 
Bindegewebsfibrillen, solange man auf dem Standpunkt beharrt, daß diese aus 
der Grundsubstanz allein hervorgehen. Unsere gerade auf diese grundsätzlichen 
Fragen eingestellte Betrachtung hat aber ergeben, daß zum mindesten für die 
jüngsten, die sog. präkollagenen Fibrillen jene Meinung nicht zutrifft, sondern 
daß sie sowohl innerhalb des Cytoplasmas wie auch im Exoplasma der Fibro
blasten auftreten können und daß die Fibrillenbildung mit jenem anderen 
Prozeß, dem der Exoplasmenbildung, auf das engste verbunden ist (s. S. 617). 
Die Fibrillen der Stützgewebe können also ebenso wie die contractilen oder reiz
leitenden Fibrillen im Cytoplasma selbst entstehen. Und wenn man ihnen, 
soweit sie intracellulär sind, eine enge Verwandtschaft mit dem Cytoplasma 
zubilligt, so kann man den gleichen Gebilden gegenüber, wenn sie im Exoplasma 
liegen, keine andere Stellung einnehmen. Dies um so weniger als, wie bemerkt, 
die Umwandlung der lebenden Substanz sowohl in das Exoplasma wie in prä
kollagene Fibrillen häufig gleichzeitig vor sich geht. Und wenn dann weitere 
Fibrillen im Exoplasma selbst oder auch in der Grundsubstanz hervorgebracht 
werden, so steht der Auffassung nichts im Wege, daß es sich bei diesen Produkten 
um eine indirekte Umwandlung der lebendigen Masse über die Zwischenstufe 
des Exoplasmas oder der Grundsubstanz handelt. 
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Da STUDNICKA im ersten Teil dieses Bandes dieselben Gedanken unter den 
Gesichtspunkten der Organisation der lebendigen Masse entwickelt hat, begnügen 
wir uns mit dieser kurzen Begründung der Umbildungslehre. Es muß aber 
noch hinzugefügt werden, daß sie im Gegensatz zu anderen Anschauungen, wie 
der früher erwähnten von KÖLLIKER (s. S. 614) oder der sog. Sekretionstheorie 
[BIEDERMANN (1913, 1917)] und namentlich im Gegensatz zu der strengen 
Zellenlehre RUDOLF VmcHows die Grundsubstanzen und die Differenzierungs
produkte einschließlich der extracellulären nicht für passive Bestandteile des 
Organismus mit von den Zellen nur erborgtem Leben ansehen kann. Vielmehr 
enthält die Vorstellung einer Umbildung der lebendigen Masse und der nahen 
Verwandtschaft der Umbildungsprodukte mit ihr die andere Vorstellung, daß 
die abgeleiteten Gebilde zugleich mit der stofflichen Grundlage 
auch wesentliche Eigenschaften der lebendigen Masse über
nommen haben. Seit wir die zellenlosen Grundsubstanzgewebe kennen 
(s. S. 640), erscheint dieser Gedanke unabweisbar. Die Beobachtungen über das 
begrenzte Wachstum der Fibrillen und über ihre Vermehrung durch Selbst
teilung,. welche gleichfalls für die "Vitalität" der Differenzierungspro
dukte sprechen, sind im beschreibenden Teil (s. S. 685) und im Abschnitt über 
das Wachstum (s. S.24) vorgebracht worden. 

Die Umbildungstheorie eröffnet schließlich die Möglichkeit, den Zusam. 
menhang zwischen Wachatum und Differenzierung der lebendigen 
Masse, der uns im ersten Teil dieses Buches (s. S. 27) bereits beschäftigt hat, 
von ihrem Boden aus zu betrachten. Wenn die Differenzierung mit einer Um
bildung der lebendigen Masse einhergeht, dann hat die Weiterführung der Diffe
renzierung über ein gewisses Maß hinaus das Nachwachsen der verbrauchten 
lebendigen Masse zur Voraussetzung. Das im Zusammenhang mit der Diffe
renzierung stehende Wachstum kann man als ein solches zum Wiederersatz 
oder als ein kompensatorisches Wachstum bezeichnen und man könnte auch 
sagen, daß die Differenzierung einen "Wachstumsreiz" (RUDOLF VmcHow) mit 
sich bringe. Solche Formulierungen sind gewiß nicht unzulässig, aber man muß 
sich darüber klar sein, daß man sie bislang mit keinem Inhalt zu erfüllen vermag. 
Für den einfachen Tatbestand aber, daß der Fortgang der Differenzierung vom 
Wachstum der lebendigen Masse abhängig ist, sprechen die Befunde, welche 
gegen das Ende der embryonalen oder entzündlichen Differenzierungsperiode 
eine äußerste Verkleinerung der Bildungszellen erkennen lassen (s. S.648). 
Man wird wohl sagen dürfen, daß, welches immer die eigentlichen Ursachen für 
die Differenzierung sein mögen, das Aufhören derselben mit dem Nachlassen 
und dem Versiegen des Wachstums der Bildungszellen Hand in Hand geht. 
Und so ergibt sich jetzt, was wir an früherer Stelle bereits andeuten konnten, 
daß in der Tat die Differenzierung ähnlich wie die Teilung, aber in anderer 
Weise, die Fortsetzung des Wachstums über die der cellulären Organisation 
gezogenen Grenzen hinaus ermöglicht, indem durch sie lebendige Masse aus dem 
Zusammenhang der primären, das Wachstum der Zelle bestimmenden Kern
plasmarelation herausgenommen wird. Dabei können die Produkte der Diffe
renzierung innerhalb der Zellgrenzen verbleiben oder mit der Grundsubstanz 
aus der Zelle herausverlagert werden. 

11. Kausale Betrachtung der Differenziernngsvorgänge . 
. A. Fragestellung. 

In seiner Determinantenlehre entwickelte AUGUST WEISMANN die Vor
stellung, daß jede Zelle bei ihrer Verwendung zum Aufbau von Geweben und 
Organen nur denjenigen Teil ihres ehemaligen Gesamtkeimplasmas behält, 
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der für ihre entwicklungsphysiologische Leistung notwendig ist. Wäre dem so, 
dann würde die Entfaltung gewisser Eigenschaften, also auch der Fähigkeit 
diese oder jene Differenzierungsprodukte hervorzubringen, auf der Konstitution 
der Zelle in erster Linie beruhen. Indessen widerspricht die Annahme erb
ungleicher Kernteilungen, die eine Voraussetzung der WEISMANNschen Lehre 
war, unseren Kenntnissen über den durchgehend gewahrten erbgleichen Charakter 
der somatischen Mitose. Wir müssen im Gegenteil damit rechnen, daß sämtliche 
Zellen eines Organismus durch den Besitz desselben Vollkeimplasmas einander 
gleichen. Von dieser Anschauung ausgehend stellte O. HERTWIG (1906) in seiner 
Biogenesistheorie der Lehre WEISMANNS die Auffassung entgegen, daß die 
Differenzierung der Zellen auf ihrer verschiedenen Beanspruchung unter den 
verschiedenen zeitlichen und räumlichen Bedingungen beruhe, unter welche 
sie bei der Entwicklung geraten. 

Der Gegensatz zwischen der Annahme einer Selbstdifferenzierung der Zellen 
aus Gründen ihrer keimplasmatischen Verfassung und der Annahme einer ab
hängigen Dilferenzierung, der uns in den beiden genannten Lehrmeinungen 
entgegentritt, schien durch die von W ILHELM Roux (1881) entwickelten Gedanken 
über Wachstum, Gestaltung und Differenzierung nach der Seite einer vorwiegend 
abhängigen Differenzierung entschieden. Der in Roux' Werk über den züchten
den Kampf der Teile im Organismus verfochtene Satz von der funktionellen 
Anpassung und der funktionellen Selbstgestaltung des Zweckmäßigen bezieht 
sich nicht nur auf die äußere Gestalt und die Qualität der Organe und 
Gewebe. Was in dieser Hinsicht am klarsten für den Bau des Knochens gezeigt 
werden konnte, wurde von Roux ausdrücklich "auch für die Bildungen des 
Binde-, Nerven-, Muskel- und Drüsengewebes" ausgesagt, daß sie nämlich, 
"die gleiche Abhängigkeit von ihren funktionellen Reizen vorausgesetzt", "alle 
die ihren Funktionsbedingungen entsprechendste zweckmäßigste Gestalt und 
Struktur erlangen." Die umfassende Betrachtungsweise Roux', die von vorn
herein die "lebenst,ätigen Molekel" ,miteinbegriff, läßt keinen Zweifel darüber, 
daß sich die Reichweite der gestaltenden Prinzipien bis in die letzten und feinsten 
Strukturen der lebendigen Masse erstrecken sollte. So kann man wohl sagen, 
daß Roux auch in bezug auf die Entwicklung der Gewebe die VrncHowsche 
Lehre von den funktionellen, nutritiven und formativen Reizen fortgeführt 
hat. Damit war den im weiteren Sinne äußeren Bedingungen (im Gegensatz 
zu den lediglich in der Konstitution der Zellen gelegenen) auch für die celluläre 
und gewebliche Differenzierung eine überragende Bedeutung zuerkannt. 

Die "Reize", welche von Roux (1. c. S. 240) zunächst einfach als "äußere 
Einwirkungen" aufgefaßt worden sind, schienen der Erforschung zugänglich. 
Was von seiten der lebendigen Masse die Wirksamkeit der Bildungsreize erst 
ermöglichen sollte, das waren die "gestaltenden Reaktionsqualitäten" des 
Organischen. 

Wenn wir im folgenden unsere Betrachtung zunächst auf die funktionelle 
Anpassung einstellen und von ihr aus zum kausalen Verständnis der Differen
zierungsvorgänge vorzudringen suchen, so wird es sich zuerst um die Frage 
handeln, wie weit gerade bei den offensichtlich unter mechanischer Beanspru
chung vor sich gehenden Differenzierungsvorgängen des Bindegewebes jenes 
Prinzip der funktionellen Gestaltung wirklich reicht. Denn die Aussage, daß 
die Differenzierung von spezifischen Bildungsreizen maßgebend be e infl u ß t 
wird, läßt immer noch die Frage nach den Bedingungen, welche die Differen
zierung veranlassen und unterhalten, völlig unberührt. Wie hierbei, 
d. h. bei der Entstehung von Differenzierungsprodukten abhängige 
Differenzierung und Selbstdifferenzierung ineinandergreifen, das 
ist das eigentliche letzte Problem der kausalen Untersuchung 
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der Differenzierung der lebendigen Masse. Wir können diesem Problem 
gegenwärtig nicht anders näher kommen als durch die Betrachtung der Histo
genese als abhängige Differenzierung. Auf diesem Wege werden wir einiger
maßen gesicherte Ergebnisse der Forschung vorbringen, die Grenzen unserer 
Einsicht aufzeigen und damit die Möglichkeiten andeuten können, die zur Er
mittlung von Faktoren der Selbstgestaltung sich schließlich eröffnen. 

B. Die Histogenese als abhängige Differenzierung. 
Die Anordnung der Bindegewebsfasern in den Fascien und Bändern, Sehnen 

und Aponeurosen, in den Zwischenwirbelscheiben, im Trommelfell, den Semilunar
klappen der Aorten, den Rückenmarkshäuten beweist eine deutliche Beziehung 
zur mechanischen Beanspruchung dieser bindegewebigen Organe [v. BARDELEBEN 
(1881), THüRLER (1884), LUCHSINGER (1884), Roux (ges. Abh. I, S. 180), V. LANZ 
(1929)]. Der Bau der Delphinflosse ist durch Roux' (1883) Untersuchung 
zum klassischen Beispiel einer höchst komplizierten Bindegewebskonstruktion 
geworden, bei der "die gefundenen mannigfachen Verlaufsrichtungen der Fasern 
allenthalben den Richtungen "stärkster" Beanspruchung entsprechen" und bei 
der "somit die ganze Konstruktion mit dem verwendeten Material das Maximum 
an Widerstandsfähigkeit leistet". 

Die mechanisch zweckmäßigen Strukturen der bindegewebigen Organe sind 
wohl die Veranlassung gewesen, auch die Entstehung der Bindegewebsfasern 
für mechanisch bedingt zu halten. Als erster hat W. HIs (1865, 1868, S. 201) 
auf die Bedeutung mechanischer Einflüsse bei der Ausbildung dieser Organe 
während der Ontogenese ohixigewiesen. Am entschiedensten ist dann v. EBNER 
(1897) bei seinen Untersuchungen über die Entwicklung der Chordascheide 
der niederen Fische dafür eingetreten, daß die Bildung der Fibrillen 
auf dem Vorhandensein einer orientierten Spannung beruhe. 
Daraus würde es sich erklären, daß die Bindegewebsfasern sogleich gemäß der 
mechanischen Beanspruchung hervortreten. 

Es sind also hier, was den Einfluß der mechanischen Faktoren auf die Ent
wicklung des Bindegewebes betrifft, von vornherein zwei Fragen auseinander
zuhalten. Einmal ist zu prüfen, inwieweit Zug und Druck bei der Entstehung 
der zweckmäßigen Konstruktion der bindegewebigen Organe in der Tat mit
wirken. Zum anderen muß gefragt werden, ob diese funktionelle Beanspruchung 
wirklich von Anfang an in der Ontogenese wirksam ist und ob sie nicht nur die 
Anordnung der Fibrillen schon in statu nascendi bedingt, sondern auch ihre 
Entstehung, wie v. EBNER gemeint hat. 

Eine wesentliche Förderung haben diese Fragen durch die experimentelle 
Arbeit von O. LEVY (1904) über den Einfluß von Zug und Druck auf 
die Bildung faserigen Bindegewebes erfahren. Diese Arbeit setzte 
eine Reihe von Untersuchungen über die Heilung von Sehnenwunden und über 
Sehnenregeneration fort [VIERING (1891), END ERLEN (1893), MARCHAND (1901), 
SEGGEL (1902), F. LANGE (1902), M. BORST (1903)]. LEVY führte die Durch
schneidung der Achillessehne beim Kaninchen unter wechselnden Be
dingungen durch: unter Belassung des gewöhnlichen Muskelzuges, bei gleich
zeitiger Neurektomie des Nervus ischiadicus, oder mit Ausschneidung der an 
die Achillessehne und an ihre Fascie ansetzenden Muskulatur und schließlich 
mit Anbringung eines queren Zuges auf das junge Keimgewebe zwischen den 
beiden Sehnenstümpfen. .. 

Bei einfacher Durchschneidung der Sehne entsprach bereits im Ubergangs
stadium die Anordnung der Zellen und Fasern im jungen Keimgewebe den Zug
kräften, wie sie bei Bewegungen des Fußes und Beines durch auf die Fascie 
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fortgeleitete Wirkung der Oberschenkelbeuger und durch einfache Fascien
spannung entstehen müssen. Dagegen blieb nach der Nervendurchschneidung 
ebenso wie nach der Ausschneidung der Muskulatur die Ordnung des jungen 
Gewebes aus. Dieser deutliche Unterschied zwischen dem Verhalten des Keim
gewebes in einfachen Tenotomiewunden und solchen nach Ausschaltung der 
mechanischen Einflüsse beweist zunächst, daß diese sicher einen richtenden 
Einfluß bereits auf die Differenzierung des Bindegewebes ausüben. Ebenso 
klar war das Ergebnis von 6 Fällen mit quer gerichtetem Zug auf das Keim
gewebe durch einen Seidenfaden, unter dessen Wirkung sich ein querer Strang 
junger, parallel gelagerter Bindegewebsfasern geordnet hatte. Die histogenetische 
Untersuchung des Ersatzgewebes eröffnete auch den Einblick in die Wirkungs
weise des Zuges. Die Fasern werden nicht etwa nach ihrer Entstehung in eine 
bestimmte Richtung gezerrt, sondern der Zug macht vielmehr schon vor der 
Fibrillenbildung seinen Einfluß auf die Zellen geltend; die sternförmigen Zellen 
nehmen nach LEVY (1. c. S. 243) unter der Zugwirkung Spindelform an und stellen 
sich in die Richtung der Zugspannung ein. 

Als zweites wichtiges Ergebnis der Arbeit LEVYS ist der Befund zu verzeichnen, 
daß beim Wegfall des Zuges auf das junge Keimgewebe die Bindegewebsbildung 
auch quantitativ hinter der bei einfacher Sehnendurchschneidung zurück
bleibt. Diese Tatsache macht die Abhängigkeit des Sehnenquerschnittes vom 
Muskelquerschnitt [TRIEPEL (1902)] verständlich. 

So klar diese Ergebnisse auch sind, so lassen sie doch eine unbedingte Beant
wortung der Frage nach dem Einfluß mechanischer Faktoren auf die Binde
gewebsbildung nicht zu. Zum ersten hat LEVY selbst gefunden, daß nicht der 
mechanische Zug allein richtungsbestimmend bei der Bildung der Bindegewebs
fasern sein kann. Denn bei den Versuchen mit quer zur Sehnenachse nach der 
medialen Seite wirkendem Zug schlossen sich aus den Sehnenfasern der Stümpfe 
herkommende Fibrillenbündel den querverlaufenden Fibrillen in einer dem Zug 
entgegengesetzten Richtung an, indem sie statt nach medial, wohin der Zug 
wirkte, nach lateral umbogen, in welcher Richtung sie durch den Zug entspannt 
werden mußten. Man muß also doch noch andere unbekannte Faktoren selbst 
für die Richtung junger Bindegewebsfibrillen in Erwägung ziehen. Zu diesem 
Schluß ist auch TRIEPEL (1911) gekommen, dessen histogenetische Untersuchung 
über das Bindegewebe im Schwanz von Anurenlarven vorwiegend auf die tra
jektoriellen Strukturen gerichtet war. Gröbere mechanische Beanspruchung 
des Ruderschwanzes kommt natürlich erst bei der Ausübung des Schwimmens 
vor. Daß man die Entstehung der besonderen Struktur des Bindegewebsgerüstes 
hier auf solche Einflüsse zurückführen dürfte, erschien TRIEPEL bei ihrer früh
zeitigen Ausbildung ausgeschlossen. Es besteht daher Übereinstimmung 
zwischen TRIEPEL und LEVY darin, daß die offenkundigen Zusammenhänge der 
Bindegewebsstrukturen mit ihrer mechanischen Beanspruchung, "für sich 
allein einen genügenden Aufschluß über die Ursachen ihrer Entstehung 
und über die hierbei tätigen Wirkungsweisen nicht geben" (LEVY, 
1. c. S.192). Es bleibe neben der Frage, ob sie durch die Funktion entstanden 
seien, die andere offen, ob sie nicht durch von der Funktion unabhängige 
vererbte Bildungsweisen hergestellt worden sind. Ferner bleibe, selbst wenn 
man der Funktion eine ursächliche Bedeutung zuschreibt, das Problem zu lösen, 
wie die Einwirkung der Funktion vorzustellen sei. In bezug auf die letztere 
Frage zieht TRIEPEL die Zellen und illre Ausläufer richtende Wirkungen in Be
tracht, die er sich als "eine besondere Form der Reizbewegung" denkt, vielleicht 
nach der Art der Chemotaxis oder der Tonotaxis (letztere von MASSART aus 
Beobachtungen über bewegungsrichtenden Einfluß auf Bakterien und Infusorien 
durch Änderung der Konzentration des Mediums abgeleitet). Auch STUDNICKA 



Allgemeiner Teil. 729 

(1903, S. 350) hat zwar eingeräumt, daß die Bindegewebsfibrillen einer Zug
wirkung ihre Entstehung verdanken, aber es für vollkommen verfehlt erklärt, 
wenn man annehmen wollte, daß eine solche wirklich in jedem Falle bei der 
ontogenetischen Entwicklung des Bindegewebes ihre Rolle spiele. Er dachte 
wie auch Roux, TRIEPEL u. a. an einen in der Stammesgeschichte zurückliegen
den Erwerb bestimmter Bindegewebsstrukturen wie in der Delphinflosse durch 
mechanische Beanspruchung und an das Wiedererscheinen der erblich gewordenen 
Bildungen in der Ontogenese ohne die ehemals wirksamen äußeren Faktoren. 
Aber selbst wenn man die "Vererbung erworbener Eigenschaften" hier zuge
stehen wollte, bräuchte man die Differenzierung während der Ontogenese noch 
nicht für reine Selbstdifferenzierung zu halten, sondern man könnte mit TRIEPEL 
dennoch andere im betreffenden System gelegene, nicht grob mechanische Fak
toren suchen, welche die Richtung der jungen Fibrillen bestimmen würden. 

Trotz der erwähnten Ergebnisse der Untersuchungen bei der Sehnenregene
ration konnte also nicht einmal für die Richtung der Bindegewebsfibrillen 
der Zug als der einzige und eigentliche bestimmende Faktor anerkannt werden. 
Noch weniger kann man es für erwiesen halten, daß die Bildung der Binde
gewebsfasern oder ihrer Vorläufer grobmechanischen Einwirkungen zuzuschreiben 
ist. Ablehnen darf man diese Möglichkeit unseres Erachtens von vornherein 
gewiß nicht. Die Mesenchymnetze, in welchen regelmäßig Fibrillen gebildet 
werden, stehen ebenso regelmäßig als Schichten, welche wachsende Organe 
umhüllen, oder durch ihre Anheftung an begrenzende Epithelien und benach~ 
barte Organe, oder schon durch die Erfüllung ihrer Maschenräume mit Gewebs
flüssigkeit unter wechselnden Zug- und Druckverhältnissen. Freilich wird es 
sich dabei, im Gegensatz zum jugendlichen Bindegewebe zwischen Sehnen
stümpfen, nicht um räumlich bestimmte Wirkungen dieser Art handeln, sondern 
meistens anfänglich um allseitige, bis allmählich eine vorwiegende Richtung 
stärkster Beanspruchung das Übergewicht bekommt. So kann man sich wohl 
vorstellen, daß es keine Bildung von Bindegewebe geben wird, die nicht bei 
gleichzeitiger mechanischer Beanspruchung des Mesenchyms erfolgen würde. 

Daher wäre die Frage nicht so sehr darauf zu richten, ob bei der Bildung 
von Bindegewebsstrukturen oder von Bindegewebe überhaupt jene mecha
nischen Faktoren bereits wirksam gedacht werden können, welche später im 
Zusammenhang mit der definitiven Ausgestaltung dieser Bildungen stehen, 
sondern vielmehr, ob Bindegewebsentstehung ohne jede mechanische Einwir
kung möglich ist. 

Es scheint, daß Bindegewebskulturen unter bestimmten Bedingungen ge
eignet sind, diese Fragen der Lösung näher zu bringen. MAXIMOW (1928) hat 
an Kulturen von Blutzellen besonders des Kaninchens die Umwandlung von 
Lymphocyten in stark phagocytierende und carminspeichernder Polyblasten 
und des weiteren die Umwandlung dieser Zellen in solche von Fibroblastentypus 
beobachtet. Auf dieser Grundlage entwickeln sich nach MAXIMOW hochdiffe
renzierte Zellen in großer Zahl und im Anschluß an sie bilden sich im Kultur
medium Tonofibrillen aus. Aus Blutlymphocyten geht also in vitro echtes 
Bindegewebe hervor nicht nur mit argentophilen Fasern, sondern mit schließlich 
dicken kollagenen Bündeln, die sich nach VAN GIESON und MALORY färben 
lassen und auch bei Verdauungsversuchen ihre kollagene Natur bekunden 1. 

Diesen Arbeiten MAXIMOWS kann man die Untersuchungen von PAUL WEISS 
(1928) über experimentelle Organisation des Gewebewachstums in vitro an die 
Seite stellen. WEISS hat Bindegewebszellen in Plasmahäutchen gezüchtet, 

1 Die nachgelassene Arbeit hierüber (MAXIMOW t 1929) ist soeben erst erschienen. 
Sie muß jetzt auch zu dem auf S. 639 über die Bindegewebsentwicklung Gesagten heran
gezogen werden. 
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die in Rähmchen von Dreiecks- oder Rechtecksform eingeklemmt waren. Durch 
diese Art der Anordnung des Mediums samt der Kultur in Form einer im Rahmen 
eingefangenen Lamelle wurde erreicht, daß das Wachstum unter Spannung 
stand, und zwar nicht unter gleichmäßiger, sondern unter je nach der geometri
schen Gestalt des Rahmens in bestimmten Richtungen maximaler Spannung. 
Im Dreiecksrahmen ergaben sich drei Hauptspannungsrichtungen und dem
entsprechend drei bevorzugte Wachstumsrichtungen. Die sonst gleichmäßig 
wachsenden Zellstränge sind in diese Vorzugsrichtungen abgelenkt (Direktions
effekt). Außerdem schreitet das Wachstum in den bevorzugten Richtungen 
auch rascher fort (Intensitätseffekt). Was den Direktionseffekt anbelangt, so 
ließ sich durch vorü bergehende Einspannung der Kultur im Plasmahäutchen 
in den Rahmen und durch Übertragung derselben auf ein Deckglas, sobald die 
Koagulation des Mediums eingetreten war, zeigen, daß unter günstigen Um
ständen die so vorbereitete gewöhnliche Deckglaskultur dieselben bevorzugten 
Wachstumsrichtungen aufweist, wie wenn das Ganze dauernd im Rahmen unter 
Spannung verblieben wäre. "Damit scheint experimentell ziemlich einwandfrei 
bewiesen, daß die Spannungsverhältnisse sich nicht jeweils unmittelbar 
auf das Wachstum des Gewebes auswirken, sondern daß sie primär das Medium, 
gewissermaßen in statu nascendi, organisieren und darin eine unsichtbare 
gerichtete Metastruktur schaffen; die Zellen aber folgen dann bloß dem vor
handenen Gefüge des Mediums. Wir haben sozusagen eine Determinations
phase vor uns, in welcher die Organisation festgelegt wird, und hernach eine 
Ausführungsphase, in welcher die eingeleitete Organisation manifest wird, 
selbst wenn die ursprünglich organisierenden Faktoren schon weitgehend ab
geändert oder ganz fortgefallen sind" (1. c. S. 560). Mit dieser Einsicht in die 
Wirksamkeit des Direktionseffektes ist aber noch keineswegs ein Verständnis 
für. den Intensitätseffekt gewonnen .. Warum in der Richtung, in welche 
die Zellstränge vorzugsweise auswachsen, zugleich auch das stärkste Wachstum 
stattfindet, dafür ist nach den theoretischen Vorstellungen und gewissen experi
mentellen Erfahrungen von WEISS die größere Leichtigkeit des Flüssigkeits
bezuges in den Richtungen der stärksten Spannungen verantwortlich zu machen. 
Man müsse sich auf Grund der neueren Micellarlehre (s. oben S. 722) vorstellen, 
daß innerhalb des Plasmamediums durch die Zugspannung eine Orientierung 
der Teilchen (micellare Stäbchen) in der Richtung der Beanspruchung erfolge 
und zugleich eine Aggregation der Elemente zu Fibrillen (die wir aber keines
wegs schon den Bindegewebsfibrillen gleichsetzen dürfen, Ref.). Kolloidehe
mische Überlegungen führen zur Annahme, "daß in den fibrillär geordneten 
Zonen die capillare Bindung des Wassers eine viel losere ist als in den maschigen, 
nicht oder mangelhaft geordneten Zonen". "Wasser ist also innerhalb der 
Fibrillenzüge reichlicher disponibel; überdies wird es aus rein mechanischen 
Gründen entlang den Fibrillenzügen am leichtesten verschiebbar sein. Wasser 
aber braucht die Kultur zu ihrer Lebens- und Wachstumstätigkeit in Menge!." 

Die Versuche von MAXIMOW und von WEISS bilden insofern Gegenstücke, 
als der erstere ohne Verursachung bestimmter Spannungen in seinen Kulturen 
echte kollagene Fibrillen entstehen sah, der letztere aber den Beweis erbrachte, 
daß Zugspannung die Fibroblasten ausrichtet und ihr Wachstum nicht nur in 
die Richtung der Beanspruchung drängt, sondern in diesen Richtungen auch 
steigert. Es wäre nun notwendig, die WEIssschen Versuche auch bis zur Bildung 
echter kollagener Fibrillen fortzusetzen. WEISS scheint geneigt, die Fibrillen
bildung, die er auf Grund kolloidchemischer Vorstellungen im Kulturmedium 

1 Ein ausführlicher Bericht von WEISS über seine hier herangezogenen Experimente zur 
Erzwingung elementarer Strukturverschiedenheiten am in vitro wachsenden Gewebe ist 
inzwischen (1929) erschienen. 
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anzunehmen berechtigt ist, auch schon für Fibrillenbildung schlechtweg zu 
halten. Aber zu dieser Fibrillenbildung braucht man natürlich keine Fibro
blasten, sie wäre von der Art wie die Bildung von Fibrillen in Fibringerinnseln 
(s. S. 638). 

Wir sehen also in den Ergebnissen der WEIssschen Untersuchung wohl den 
Beweis dafür, daß die zur Fibrillenbildung befähigten Zellen in die Richtung 
der stärksten Zugspannung eingestellt werden und in diese Richtung auch am 
stärksten auswachsen. Aber wir können hieraus nur die Schlußfolgerung ziehen, 
daß demgemäß, wenn Bildung von kollagenen Fibrillen einsetzt, diese gleich
falls gerichtet und im Raume bestimmt orientiert vor sich gehen wird. Was 
die Grundfrage anbelangt, ob Spannung zur Entstehung von Fibrillen über
haupt notwendig ist, so spricht das Ergebnis der beiderseitigen Versuchsreihen 
eher dagegen als dafür; denn bei MAXIMOW traten ohne stärkere Zugspannung 
Fibrillen auf, bei WEISS ist von der Bildung kollagener Fibrillen noch nicht die 
Rede. In bezug auf die grundsätzlichen Anschauungen haben die WEIssschen 
Versuche bis jetzt eigentlich nicht weiter geführt als die früheren Untersuchungen 
von LEVY und TRIEPEL. Aber es ist sehr bemerkenswert, daß sie die aus jenen 
histogenetischen Untersuchungen abgeleiteten Vorstellungen durchaus bestätigt 
und erweitert haben. Wenn LEVY die Beeinflussung der Wachstumsrichtung 
der Zellen und ihrer Form beim Vorwalten einer bestimmten Spannungsrichtung 
erkannt hat, des weiteren auch einen deutlichen Einfluß der Zugspannung auf 
die Intensität der Fibrillenbildung, so sind diese seine Befunde von WEISS ganz 
und gar bestätigt worden. Besonders wichtig erscheint sodann die Überein
stimmung zwischen TRIEPEL und WEISS. Der erstere war, wie berichtet, zu der 
Vorstellung gelangt, daß nicht die Spannung als nächste Ursache für die Bildung 
bestimmt gerichteter Fibrillenzüge anzusprechen sei, sondern irgendwie ge
artete, die Zellen richtende andere Einflüsse. WEISS kommt auf neuen Wegen 
und von besser· begründeten Vorstellungen aus zu demselben Standpunkt
wenn er findet, daß die entscheidenden Wirkungen sowohl des Direktions
effektes wie auch des Intensitätseffektes auf einer Metastruktur des Mediums 
beruhen, in welchem das Wachstum der Fibrocyten sich abspielt. 

Dieser micellare Intimbau kann zwar auf Zugspannung beruhen. Aber 
gerade, wenn wir uns mit WEISS auf den Boden der neuen Micellarlehre stellen, 
müssen wir zugeben, daß eine räumlich bestimmte Ordnung der Teilchen durch 
verschiedene physikalische Faktoren, welche die Teilchen polarisieren, hervor
gebracht werden kann (s. oben S. 723). Daher wäre es wohl verständlich, wenn 
dieselben Erscheinungen wie in den WEIssschen Kulturen unter dem Einfluß 
von Zugspannung, in einem Felde der Differenzierung auch ohne Zugspannung 
auftreten würden. Auf solchen Wegen wird man wohl auch der letzten Frage, 
welche Faktoren die erste Entstehung der Tonofibrillen beherrschen und in 
welchem Verhältnis solche Faktoren zu den vermuteten Zugspannungen stehen, 
näher kommen können. Da die Zugspannung nicht der unmittelbar wirkende 
Faktor in bezug auf Wachstumsrichtung und Wachstumsintensität ist, kann sie 
durch andere unter Umständen gleichsinnig wirkende Faktoren wenigstens im 
Anfang der Entwicklung ersetzt sein. Eine Substitution der grob mechanischen 
Faktoren, welche zum erstenmal die Ordnung in einem bindegewebigen Organ 
herbeigeführt haben, durch andere physikalische Faktoren im Sinne des oben 
angedeuteten Gedankens einer erblichen Fixierung derartiger Strukturen ist 
demnach immerhin vorstellbar. 

Aber auch dann noch, wenn diejenigen mechanischen Faktoren, welche 
man zunächst für die Entstehung von Tonofibrillen und von fibrillären Struk
turen verantwortlich machen wollte, nicht von Anfang an ihre Rolle spielen, 
bleibt die Differenzierung des Bindegewebes eine abhängige. Demnach ist die 



732 Die Differenzierung der lebendigen Masse. 

Darstellung, die FLINT (1903) über die Entwicklung, Anordnung und Stärke 
der Ausbildung des Bindegewebes in den Speicheldrüsen und im Pankreas des 
Schweines gegeben hat, durchaus im Einklang mit der allgemeinen Auffassung, 
zu der wir hier kommen. FLINT vertrat die Auffassung, daß sich das Binde
gewebe bei seiner Entwicklung in einer strengen Abhängigkeit von den wachsen
den epithelialen Teilen der genannten Drüsen befinde. Man wird nur jetzt 
nicht mehr bei dem Nachweis einer zur Erklärung scheinbar ausreichenden 
Zugspannung sich zufrieden geben können, wenn man erkannt hat, daß hinter 
solchen Wirkungen noch andere Faktoren stehen, die auch ohne Zug und Druck 
richtend und regelnd die Entwicklung des Bindegewebes beeinflussen können. 

Zu denselben Anschauungen wird man auch hinsich tlich der a bhän
gigen Entwicklung der elastischen Fasern kommen. Nach den Angaben 
von LINSER (1900) konnte es scheinen, daß man hier mechanische Beanspruchung 
noch mit größerer Sicherheit für wirksam halten könnte als bei der Bildung von 
Silberfibrillen und kollagenen Fasern. Denn die elastischen Fasern der Lunge 
sollten sich nach LINSER beim Menschen und wohl bei allen Säugetieren erst nach 
der Geburt ausbilden. Indessen berichtet MARcus (1926), daß er die ersten elasti
schen Elemente im Lungengewebe schon beim menSchlichen Embryo von 10,2 cm 
Länge gefunden hat, und zwar zu derselben Zeit, zu der sie auch anderwärts im 
Körper auftreten (s. S. 643). Hiernach macht es doch mehr den Eindruck, als 
ob allgemeine im ganzen Körper wirksame Bedingungen die Entstehung von 
Elastin ermöglichen oder veranlassen würden. Nimmt man die weiteren Befunde 
LINSEIDl hinzu, daß die Entwicklung des elastischen Lungengewebes nach der 
Geburt "eine rapide" ist, "indem schon nach einem Monat es seinen späteren 
Zustand fast vollkommen erreicht" und ferner, daß beim Tier die Entwicklung 
des elastischen Lungengewebes "mit dem Grad der körperlichen Betätigung, 
mit der Schnelligkeit" steigt, so kommt man für das elastische Gewebe gerade 
soweit und eben nur so weit wie für das Bindegewebe: wir wissen nicht, wie weit 
mechanische Beanspruchung bei seiner Entstehung mitwirkt, aber wir dürfen 
annehmen, daß die Anordnung der elastischen Fasern und das Ausmaß ihrer 
Entwicklung denselben Einflüssen unterworfen sind wie bei den nicht elastischen 
Elementen des Bindegewebes. 

CAREY (1920, 1921) hat in Arbeiten über die Dynamik der Histogenese 
nachzuweisen versucht, daß auch für die Entstehung des Muskel
gewebes die beim ungleich raschen Wachstum der Gewebe eintretenden Span
nungen von ausschlaggebender ursächlicher Bedeutung sind. Die Untersuchung 
des embryonalen Dickdarmes beim Schwein (1920) ergab, daß sein Wachstum 
vom Epithel ausgeht, während das Mesenchym der Darmwand verhältnismäßig 
passiv dabei bleibt. Beim 10-23 mm langen Embryo wächst das Colon des
cendens stärker im Durchmesser als in die Länge. Die Mesenchymzellen werden 
infolge der hierdurch hervorgebrachten Spannung in eine Reihe von konzen
trischen Ringen geordnet und damit wird die innere Ringmuskelschichte angelegt. 
Beim Embryo von 25-40 mm dagegen überwiegt das Längenwachstum dieses 
Darmabschnittes und während dieser Periode kommt die Längsmuskelschicht 
erst zur Ausprägung. Das rasche Längenwachstum veranlaßt nach CAREY 
eine Verlängerung der peripherischen undifferenzierten Mesenchymzellen, welche 
nicht in den vorhergehenden Prozeß der Bildung einer Ringmuskelschicht ein
bezogen worden sind. Wie der Vergleich der Untersuchungen von JACKSON 
(1909) über die topographischen Verhältnisse bei der Entwicklung des 
Oesophagus mit der von KEIBEL und ELZE (1908) über die Histogenese des 
Oesophagus lehrt, gilt die Beziehung zwischen Längenwachstum und Ent
wicklung der Längsmuskulatur auch für den Oesophagus. Auch die Bildung 
der Skeletmuskulatur ist nach CAREY (1920) eine abhängige Differenzierung, 
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verursacht durch das beschleunigte Längenwachstum der Skeletanlage, durch 
welches das umgebende Mesenchym in Spannung versetzt wird. Die Kerne des 
letzteren werden hierdurch in die Länge gezogen und dies ist "der erste Schritt 
zur Myogenese". "The tension of differential growth is the efficient interacting 
stimulus to myogenesis in the limb", erklärt CAREY nach seinen Untersuchungen 
über die Extremitätenentwicklung beim Schweineembryo. Die an früherer 
Stelle besprochene Arbeit CAREYS (1920, s. S. 702) über die Umwandlung der 
Blasenmuskulatur in quergestreifte beim Hunde sollte die weitere Vorstellung 
begründen, daß die verschiedene Intensität der im Mesenchym gesetzten Span
nung den Typus des entstehenden Muskelgewebes bestimme. 

Vergleicht man die von CAREY entwickelten Anschauungen über die Ent
stehung des Muskelgewebes durch Zugspannung mit den Erfahrungen, die wir 
über die Wirksamkeit derselben Faktoren bei der Bindegewebsentwicklung 
besitzen, so muß die Übereinstimmung auffallen, die in der Anerkennung der 
gleichen Ursachen zutage tritt. Es leuchtet zweifellos ein, daß die Ordnung 
der mesenchymalen Netze sowohl bei der Ausbildung einer Drüsenkapsel, wie 
auch bei der Differenzierung einer Ringmuskelschicht im Anfang ihrer Ent
wicklung auf denselben Ursachen beruhen kann. Zugleich offenbart sich aber 
bei dieser Überlegung die Unzulänglichkeit unseres Einblickes besonders in 
die Genese des Muskelgewebes. Die Arbeiten CAREYS haben gewiß wertvolle 
Anregungen zur Dynamik der Histogenese gebracht, aber sie beziehen sich zu
nächst nur auf die Ordnung und Aussonderung des Bildungsmaterials. Welche 
Beziehungen zwischen den mechanischen Faktoren und jenen durch andere 
Untersuchungen namhaft gemachten feinsten Veränderungen der Zellen und 
Kerne bestehen sollen, die aus Mesenchymzellen Myoblasten machen (s. S.673), 
bleibt vorerst vollkommen unbekannt. Es erscheint durchaus notwendig, noch 
andere bei der Myogenese wirksame Faktoren anzunehmen, die in CAREYS Theorie 
ganz unberücksichtigt geblieben sind. Gerade hier gelangen wir an die Grenze, 
bis zu welcher unser Verständnis für die Histogenese als einen abhängigen 
Vorgang gerade noch reicht. 

Jenseits dieser Grenze wird die Grundfrage, wieweit die Differenzierung 
der Zellen und Gewebe abhängige Differenzierung und wie weit sie Selbstdiffe
renzierung ist, von anderen Gesichtspunkten aus und mittels anderer Methoden 
wieder aufgenommen werden müssen. Wurden die Herzanlagen von Bombinator 
pachypu8 nach der Methode EKMANS (1920) von PH. STÖHR (1924) in einer 
Ektodermblase zu einer Zeit transplantiert, da diejenigen Zellen welche das 
Herz bilden "im wesentlichen keinerlei Differenzierung aufweisen" (STÖHR, 
1. c. S. 439), so ergaben sich bei den Herzen, die längere Zeit explantiert waren, 
Differenzierungen sowohl der Kerne wie des Plasmas der Zellen. Die Kerne 
waren meistens "schon etwas kleiner als diejenigen der benachbarten Leber
zellen" und im Cytoplasma wurden "ganz außerordentlich feine Fibrillen ohne 
jede Querstreifung sichtbar". Überdies bildeten sich das Endokard und das 
Perikard an dem transplantierten Herzen aus. Man darf also wohl sagen, daß 
die Vorstellungen CAREYS, nach denen die rhythmisch wechselnde Blutfüllung 
des Hohlorganes der wesentliche Faktor bei der Entstehung des Muskelgewebes 
sein sollte, durch solche Ergebnisse hinsichtlich der frühesten Differenzierung 
des contracti1en Gewebes sicher eine Berichtigung erfahren. DÜRCKEN (1926) 
sah aus Zellen der animalen Eihälften von Rana jU8ca im Blastulastadium, 
welche an die Stelle des Bulbus in die Augenhöhle von Schwesterlarven unter 
das stehengebliebene spätere Corneal- bzw. Conjunctivalepithel eingepflanzt 
worden waren, folgende Differenzierungen hervorgehen: Chorda, Knorpel, 
Ganglienzellen und ganglionähnliche Knoten mit Nervenfasern, Teile des Zen
tralnervensystems und Teile des Labyrinths. Ebensolche "Interplantate" aus 
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Zellen der jüngsten Gastrula lieferten: Chorda, Knorpel, Knochen, Muskel, 
Bindegewebe, Nervenzellen, Drüsen, Epithelien. Die aus dem dislocierten 
Material entstandenen Muskeln sind "sicher nicht auf dem Umweg über Ur
segmente und daraus hervorgegangenen Muskelknospen gebildet worden". 
Ebenso gilt es für die Skeletteile, daß sie einen ganz anderen Entwicklungsgang 
hinter sich haben wie in der normalen Ontogenese. Aber "wenn auch die An
ordnung der einzelnen Gebilde im Interplantat vielfach regellos ist, so ist inner
halb der einzelnen Teile doch oft eine typische Ordnung vorhanden". Mit den 
Ergebnissen dieser Versuche DÜRcKENs sind in bezug auf die Fragen der Gewebs
differenzierung gewisse Befunde BAuTzMANNs (1929), bei der Züchtung von 
Organanlagenstückchen junger Embryonalstadien von Urodelen und Anuren 
in Bombinatorhautbläschen vergleichbar. Aus einem Stückchen der Medullar
anlage mit Unterlagerung, das im Stadium des schlitzförmigen Urmundes etwa 
aus der Mitte der präsumptiven Medullaranlage entnommen worden war, hatte 
sich Chorda, Medullarrohr und Muskulatur entwickelt!. Die letztere kam im 
Explantat sogar zur sichtbaren Wirkung. Derartige auf dem Boden der Ent
wicklungsphysiologie erwachsene Untersuchungen werden durch manche Be
obachtungen an in vitro kultivierten embryonalen Geweben ergänzt werden 
müssen. Neubildung von elastischen Fasern in der Kultur, sobald Elastin vor
handen ist [ERDMANN (1921)], die Wechselbeziehungen zwischen Deckgewebe 
und Bindegewebe [ERDMANN (1926, S. 985)], Differenzierung und Wachstum 
embryonalen Muskelgewebes außerhalb des Körpers [Wo H. und M. LEWIS (1917)] 
und andere durch das Verfahren der Gewebekultur in Angriff genommene 
Fragen [so STRANGEWAYS und FELL (1926)] werden später für das kausale 
Verständnis der Differenzierung heranzuziehen sein. Gegenwärtig ist wohl der 
verschiedene Einfluß einer Reihe von Faktoren, wie des Alters der Embryonen 
oder Tiere, denen die Explantate entstammen, oder des Kulturmediums und der 
Kulturbedingungen noch nicht so weit geklärt, daß man über den Hinweis 
auf diese neuen Quellen der Erkenntnis hinausgehen dürfte. Und was vollends 
die vorher erwähnten entwicklungsphysiologischen Versuche anbelangt, welche 
nicht auf die Fragen nach der geweblichen Differenzierung, sondern vielmehr 
auf die nach der Organentwicklung und -Gestaltung gerichtet sind, so bedürfte 
es bei der offenkundigen Schwierigkeit ihrer Beurteilung nicht erst der gerade 
auf die in den Interplantaten entstandenen Gewebe bezüglichen Bemerkung 
DÜRcKENs, daß hier eine kausale Analyse vorerst vergebliches Bemühen sein 
dürfte, um uns von einer Auswertung dieser und ähnlicher Befunde abzuhalten. 

Aus den kurzen Hinweisen auf Ergebnisse der experimentellen Forschung 
kann man immerhin ersehen, wie bei der Zurückverfolgung der Differenzierungs
fragen in die frühen Perioden der Embryonalentwicklung diese Fragen in die 
Probleme der Entwicklungsphysiologie, besonders in das der Determination der 
Organanlagen einmünden. Der Anteil, welcher der Selbstdifferenzierung bei 
der Entstehung der Gewebe etwa zukommt, kann heute noch nicht ermessen 
werden. 

Daß demgegenüber in späteren Stadien der Entwicklung die Differenzie
rung zusammen mit dem Wachstum und der Gestaltung der Gewebe mehr 
und mehr als abhängiger Vorgang unter der Wechselwirkung von Beanspru
chung und Leistung sich abspielt, haben wir gesehen. Mit der fortschreiten
den Ausbildung des Organismus werden die in den Geweben ab
laufenden Vorgänge in die sich festigenden Korrelationen der 
Teile und Systeme einbezogen. Die histologischen Untersuchungen zur 

1 Vgl. mit diesen neuen Untersuchungen in bezug auf die hier ins Auge gefaßte Frage
stellung die Arbeit von E. SCHWALBE (1910) über die Differenzierung der Gewebe in experi
mentellen Teratoiden. 
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Analyse der Wirkung der Schilddrüsenfütterung auf Froschlarven von ROMEIS 
(1923,1924) haben eindringlicher als die vorangegangenen, lediglich den äußeren 
Befund berücksichtigenden Arbeiten den starken Einfluß des Schilddrüsen
hormons auf das Wachstum und die Differenzierung der Extremitäten bei 
Fro8chlarven dargetan. Die auf diesem Gebiete gewonnenen reichen Erfahrungen 
lassen keinen Zweifel darüber, daß die Inkretorgane so, wie bei den Fro8ch
larven, auch im Embryonalleben der Säugetiere von einer gewissen Periode 
ab ihren Einfluß auf das Ausmaß und die Geschwindigkeit der Differenzierungs
vorgänge, sowie auf die harmonische Entwicklung der verschiedenen Gewebe 
geltend machen werden. Wir müssen dabei, wie ROMEIS hervorhebt (1924, 
S.435) natürlich mit dem Zusammenspiel verschiedener Inkretorgane rechnen 
und können über die Angriffsweise der Hormone noch keine Angaben machen. 
Die Möglichkeit, daß sie über das Nervensystem wirken, wird bekanntlich 
erwogen (ROMEIS, ibidem). Dieser Gedanke legt den Vergleich von hormonalen 
und nervösen Einflüssen auf die gewebliche Differenzierung nahe: so, wie die 
erste Entstehung der Gewebe noch vor der Wirksamkeit der Inkretorgane im 
embryonalen Körper beginnt und später unter den Einfluß der von diesen 
Organen gelieferten Stoffe gerät, ebenso spielt sich die frühe Differenziel'Ung 
z. B. der Muskeln ganz sicher ohne Beziehung zum Nervensystem ab [HAM
BURGER (1928)] und wird gerade die Muskulatur nach gewonnenem Anschluß 
an die Nervenbahn von der Innervation in hohem Maße abhängig. 

Stoffliche Einwirkungen und solche von seiten des N erven
systems, die mit der Funktion Hand in Hand gehen, führen die 
gewebliche Differenzierung nicht nur zu ihrem Abschluß, sondern 
erhalten sie auch auf der erreichten Stufe der Anpassung und 
Einpassung. Denn die Differenzierung führt nicht zu einem gefestigten, 
sondern vielmehr zu einem korrelativ bedingten und bei .Änderung der Bedin
gungen jederzeit veränderlichen Zustand. Das Bild der Differenzierung vervoll
ständigt sich erst durch die Erinnerung an die Möglichkeit einer Steigerung des 
Differenzierungszustandes über die erreichte und in der Regel festgehaltene Stufe 
bei der Hypertrophie und an die entgegengesetzte Möglichkeit des Absinkens 
von der erreichten Höhe bei der entdifferenzierenden Atrophie. Zwischen 
beiden, durch fließende Übergänge ins Bereich des Pathologischen hinüber
führenden Veränderungen steht die Erhaltung des Differenzierungs
zustandes. Sie ist, wie RÖSSLE (1926, S. 945 u. f.) im Zusammenhang mit den 
Fragen des Wachstums anseinandersetzt, ebenso gut eine Leistung wie die 
Hypertrophie. In bezug auf die Erhaltung, Hypertrophie, Atrophie und Meta
plasie der Gewebe sei auf die umfassende Darstellung RÖSSLES (1926), sowie 
auf WEIDENREICH (1923, Entdifferenzierung) und J. NUSBAUM (1912, Meta
plasie) verwiesen. Was die entdifferenzierende Atrophie betrifft, so muß ihr 
Vorkommen im Verlaufe der physiologischen Entwicklung bei der Rückbildung 
embryonaler Organe hier besonders hervorgehoben werden [BARFuRTH (1887), 
Loos (1889), NÖTzEL (1895), FISCHEL (1915), SATO (1924), KREMER (1926, 
1927)]. Bei der Regeneration spielt sie gleichfalls eine wichtige Rolle. Auch 
für die Frage der Entdifferenzierung ist schließlich das Verfahren der Gewebe
kultur von besonderer Bedeutung geworden [CHAMPY (1913), BARTA (1926), 
ÜLIVO (1926) u. a.]. ,Um den Zusammenhang auch dieser Fragen mit dem 
Grundproblem der Differenzierung zum Schlusse noch anzudeuten, sei betont, 
daß Art und Ausmaß der Hypertrophie und Atrophie auch von der Konstitu
tion des Organismus wesentlich mitbestimmt werden (RÖSSLE, 1. c. S. 945) 
und also auch hierbei nicht nur abhängiges Geschehen anzunehmen ist, sondern 
jene Eigenschaften der lebendigen Masse dabei zur Geltung kommen, die ihre 
erblich bedingte Eigenart ausmachen und ihr ab ovo innewohnen. 
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Bastardbefruchtung,Ausschal
tung vonChromosomen395. 

Bastardbefruchtung, Chromo
somenzahl nach 180. 

- und Chromosomenkonju
gation 241. 

Befruchtung als teilungserre
gender Vorgang 457. 

Belichtung, indirekte, und 
Zellteilung 486. 

Bindegewebe-Bildung, mecha
nische Faktoren 727. 

- -Bildung ohne mechanische 
Einwirkung 729. 

- -Bildung bei Wirbellosen 
und Wirbeltieren 641. 

- -Entwicklung, ältere Theo
rien 606. 

- -Entwicklung und Um
bildungstheorie 724. 
in glatter Muskulatur 659. 
und Muskelentwicklung 
665, 667, 669, 671, 672. 
und Muskelgewebe, quer
gestreiftes, Beziehungen 
688. 

- -Neubildung unter patholo
gischen Verhältnissen 637. 

-, Quermembranellen des 
interstitiellen, in glatter 
Muskulatur 656. 

-, retikuläres, Begriff 624. 
-, Verharren auf früher Dif-

ferenzierungsstufe 623. 
Bindegewebsfibrillen, Ent

stehung, Endzustand 647. 
- -Entstehung aus Plasto

somen 718. 
- und Mesenchym 628. 
Biogenesistheorie und Diffe

renzierungsvorgänge 726. 
Blutzellen-Umwandlung in Fi

brocyten 729. 
BRoWNsche Molekularbewe

gung während Prophase 
149. 

Bukettstadien in der Prophase 
der Reifungsteilung 244. 

-, Schleifenanordnung 252. 

Carcinom, experimentelles, und 
Zellteilungserregung 484. 

Carnivora, Chromosomenzahl 
199. 

Centr. .. s. a. Zentr ... 
Centriolen s. a. Cytozentrum. 
-, Darstellung, Größe, Ge-

stalt, Entstehung 96. 



8.0.0 

Centriolen bei Kernmembran
auflösung 66. 

-, membranlösende Funktion 
113. 

- während Prophase 287. 
-, Teilung 101. 
- -Verdopplung in der Ana-

phase 128. 
Centroplasma, Begriff 97. 
- -Differenzierung in der 

Anaphase 128. 
Centrosomen und Amitose bei 

tierischen Zellen 579. 
- und Astrosphäre 96. 
-, Auseinanderweichen in 

der Prophase 3.04. 
-, Cytoplasmabeeinflussung 

29.0. 
- im Kern bei Protisten 389. 
- in Neuroblasten 715. 
- -Wanderung, Lebendbeob-

achtung 159. 
- undZellteilungsbeginn441. 
Centrotheka 99. 
Chiroptera, Chromosomen

zahl 198. 
Chondriodierese 426. 
Chromatin-Ausscheidung bei 

Reifungsteilung und Ei
entwicklung 212. 
an Chromosomenober
fläche 67. 

- -Diminution 184. 
- -Elimination während Me-

taphase 393. 
- -Einheiten der ersten 

Reifungsteilung 235. 
- im Kerngerüst 41. 
- -Konzentration und Kern-

gerüstentstehung 53. 
- -Mangel in Nervenzellen 

7.03. 
- -Menge und Chromosomen

zahl, Beziehung 15. 
- -Plasmarelation 521. 
-, Strahlenempfindlichkeit 

512. 
- -Umwandlung während 

Prophase 283. 
- als Vererbungssubstanz 

213. 
- -Vermehrung und Zellkern

vergrößerung 275. 
-, Wachstum und Teilung 26. 

im Zellkern nach Zell
kernwanderung in der 
Muskelfaser 683. 

Chromatinbrücken zwischen 
Chromosomen 131. 

Chromatinfäden-Entstehung 
im prophasischen Kern 
28.0. 

- durch mechanischen In
sult 47. 

Chromatingranula, BRowN
sehe Bewegung der 49. 

Sachverzeichnis. 

Chromatinknäuel, feinfädiger 
und dichter 57. 

-, kontinuierlicher 253. 
-,lockererunddickfädiger6.o. 
Chromidien-Lehre 721. 
- und Pigmentbildung 593. 
Chromiolen 71. 
- und Liningerüst 41. 
-, zweireihige Anordnung 

und Parallelkonjugation 
251. 

Chromomeren, Chromosomen
zerfall 19.0. 

-, Chromosomenzusammen
setzung aus 7.0. 

Chromoplasma 71. 
Chromosomen, Anaphasen-

127. 
- -Bau und früher Längs

spalt 66. 
- -Bewegung bei Aulacantha 

386. 
- -Bewegung, Fadentheorien 

375, 379. 
- -Bewegung und Kern

spindelentstehung 91. 
- -Bewegung und Polplasma 

34.0. 
- -Bewegungen und -Um

ordnung 85. 
-Bewegung, Lebendbeo
bachtung, Dauer 171. 
aus Chromomeren und 
metamerer Bau 7.0. 
Diakinese in der Anaphase 
397. 

- -Entstehung, Nucleolen
beteiligung 55. 

- -Entstehung und Kern
beschaffenheit während 
Prophase 43, 52. 

-, Form- und Größenver-
schiedenheit 225. 

- -Form in Metaphase 86. 
- -Fragmentierung 185. 
-, fremde, bei Bastard-

befruchtungen 395, 4.06. 
- -Größe, Wachstumsgesetz 

11. 
-, Größenschwankungen in 

Eizellen 211. 
-, heteromorphe 238. 
-, Individualität 217. 
-, Insertionspunkt 225. 
- -Konjugation 231, 237ff. 
- -Konjugation, frühzeitige 

249. 
- -Konjugation, späte 254. 
-, Kontinuität 2.06. 
-, Kreuzform im Änaphasen-

beginn 4.09. 
-, Langsspaltung 118ff. 
-, Längsspaltung in der 

Anaphase 4.o7ff. 
- -Lagerung während Ana

phase 125. 

Chromosom-Lagerung in der 
Metaphasenspindel 114. 

- -Lagerung in der Zentral
spindel 106. 

- in lebendem und fixiertem 
Zustand 15.off. 

-, metamerer Aufbau 227. 
- -Morphologie und Physio-

logie des Chromosomen
satzes 228. 

-, Perlstruktur 73. 
- -Plasmarelation 521. 
- -Platte s. Äquatorial-

platte. 
- - Querteilung, Vermehrung 

durch 184. 
~, Reduktion 242. 
-, Segmentierung 74. 
- -Struktur 55. 
- -Struktur, Chromatin und 

achromatische Bestand
teile 66. 
während Telophase 14.0, 
410. 

- -Transformation 231. 
- -Typen und Idiogramm 

228. 
- -Umordnung 77, 1.'54, 161, 

365. 
- -Umordnung und Meta

phasenspindelbildung 334, 
351, 357. 

- -Umordnung bei Protisten 
38.0. 

-, Ungleichwertigkeit 216, 
218. 

- als Wachstumseinheit 5. 
- -Zahl und Kernoberfläche, 

Beziehung 14ff. 
- -Zahl in männlichen Ge

schlechtszellen 2.06. 
- -Zahl des Menschen 2.o2ff. 
- -Zahl, Reduktion vor Be-

fruchtung, Geschicht
liches 235. 

- -Zahl, Unterschiede zwi
schen verwandten Arten 
227. 

- -Zahl bei Wirbeltieren als 
Artmerkmal 19.off. 

-, Zahlengesetz 178ff. 
Chromosomenkörbe, Ent

stehung 4.07. 
Chromosomenschleifen, An

ordnung 62, 83. 
COHNHEIMsche Felderung 24, 

25. 
Columba, Chromosomen

zahl 195. 
Cyclops, Chromosomenzahlen 

der verschiedenen Arten 
2.01. 

Cyclostoma ta, Chromosomen
zahlen 191. 

Cytaster-Bildung, künstliche 
296. 



Cytoplasma bei Befruchtungs
fähigkeit 458. 

- vor Fibrillenauftreten 
677. 

- der Fibrocyten 648. 
-, Metaplasma und para-

plasmatische Zellprodukte 
587. 

- in der Muskelfaser 681, 
682. 

-, prophasische Verände
rungen 261, 270. 

- -Strahlung 97. 
- -Strömung während Spin-

delbewegung 158. 
- -Strömung und Zelldurch

schnürung 424. 
- -Struktur und Myoblasten

entstehung 673. 
- und Teilungsbereitschaft 

453. 
-, Telophasenveränderungen 

410. 
- -Überlastung und Amitose 

582. 
- -Umordnung und mito

tische Polarität 322. 
- -Umwandlung und Fibril

lenbildung im Ektoplasma 
617. 

- -Vakuolisierung bei hohen 
Temperaturen 490. 

- -Veränderung in Centro
somennähe 290. 

- -Veränderung im Mitose
beginn 39. 

- -Veränderung bei Zell
teilung 148, 154, 164. 

- -Verbrauch und Umbil
dungstheorie 724. 

- -Verhalten an der Zell
peripherie bei Mesenchym
bildung 610. 

- -Viscosität am Ende der 
Prophase 328. 

-, Wassergehalt und Tei
lungsbereitschaft 475. 

-, Wasserstoffionenkonzen
tration und Mitosenbeginn 
473. 

Cytozentrum s. a. Centriolen. 
-, Aktivierung während 

Prophase 286, 298. 
- bei Amitose 572, 578. 
-, Auseinanderweichen und 

polare Einsi{lllung 302. 
- in Eizellen, Wanderung 

und polare Einstellung 
309. 

-, Lage während Prophase 
100. 

- und Metaphasenspindel 
109. 

-, polare Einstellung, Tei
lungsachse 308. 

- bei Protisten 380. 

Sachverzeichnis. 

Cytozentrum in somatischen 
Zellen, polare Einstellmig 
und Wanderung 315. 

-, Telophasenveränderungen 
410. 

- -Verdopplung in der Pro
phase 100. 

Determinantenlehre und Dif
ferenzierungsvorgänge 725. 

Determination der Zellteilung 
461, 463. 

Diakinese 64. 
-, Diastase der Chromo

somen 252. 
- der Tochterchromosomen 

78. 
Diastase der Chromosomen 79, 

252. 
Diaster-Bildung, Dauer 171. 
Dictiosome 38, 499. 
Didiploider Kern, Entstehung 

182. 
Differenzierung der Zelle und 

Zellteilung 495. 
Differenzierungsprodukte, fi

brilläre 596. 
- der lebenden Masse 586. 
- des Plasmas und Wachs-

tum 27. 
Differenzierungsvorgänge, ab

hängige, Histogenese als 
727. 

-, kausale Betrachtung 725. 
-, Protomerenhypothese und 

Micellarlehre 722. 
- und Wachstum, Zusam

menhang, Umbildungs
theorie 725. 

Diktokinese 39. 
Diploidie durch Rückwärts-

bewegung der Mitose 182. 
Diplosoma 94. 
- -Lage bei Amitose 555. 
Diplotänstadium der Gono-

cytenkerne 251. 
Dipnoi, Chromosomenzahl 

191. 
Dispersoidentropie und Diffe

renzierungsvorgänge 723. 
Dopareaktion und Pigment

bildung 592. 
Doppelspindel 342. 
Drüsenzellen-Granula 593. 

Edentata, Chromosomenzahl 
196. 

Eizelle, physikalische Verän
derung durch Besamung 
458. 

-, Teilungsbereitschaft, Be
fruchtungsfähigkeit 459. 

-, Zentreneinstellung und 
Wanderung 309. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/2. 
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Elastin-Entstehung, mechani
sche Faktoren 732. 

Elastische Fasern,Entstehung, 
Geschichtliches 643. 
Fasern nnd kollagene Fa
sern 644. 
Fasern und Silberfibrillen 
645. 
Membranen, Entstehung 
647. 

Elastoblasten 644, 646. 
Elektrische Kräfte und Zell

teilungsfiguren 358. 
Embryonalzellen des Men

schen, Chromosomenzahl 
in 205. 

Endkonjugation und Parallel
konjugation 250. 

Endoamitose 558. 
Endokrine Drüsen und ge

webliche Differenzierung, 
Beziehungen 735. 

Entmischungsprodukt, Kern
gerüst als 46 ff. 

Entwicklungserregung durch 
Besamung, Theorie nach 
HABERLANDT 524. 

-, künstliche 457. 
-, künstliche,durch Gifte 483. 
-, künstliche, durch chemi-

sche Mittel 485, 524. 
Entzündung, Zellteilung bei 

485. 
Ephebogenesis 218. 
Epithelzellen, Plasmafibrillen 

der 594. 
Ernährung und Zellteilung, 

Beziehung 468, 489, 517. 
Exoplasma-Bildung, einsei -

tige, und Fibrillenbildung 
636. 

- -Bildung, Umwandlungs
theorie 724. 

- als Grundsubstanz-Vor
stufe 612. 

- der Muskelzellen 657. 
Extremitätenmuskulatur, 

Entstehung 669. 

Fadentheorien und Chromo
somenbewegung 375, 398. 

Fasern s. a. Fibrillen. j 
-, elastische, abhängige Ent

wicklung 732. 
-, elastische, und elastische 

Membranen, Entstehung 
643, 646. 

Fibrillen-Bildung, einseitige, 
in Muskelfasern 681. 

- -Bildung und Umbildungs
theorie 724. 

- -Bildung in zelloser Grund
substanz 642. 

-, contractile, in glatter Mus
kulatur 653. 
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Fibrillen, contractile, des Me
senchyms 597. 
der contractilen Gewebe, 
Entwicklung und Struk
tur 651. 

-, DÜRcKsche Fasern 647. 
- -Endigung, Durchlaufen 

von Zelle zu Zelle 661. 
- "fibroglia fibrils" 629. 
-, kollagene, und Grundsub-

stanz 632. 
-, kollagene, und Mesen-

chymfibrille 629. 
- -Kontinuität 664, 692, 694. 
-, primäre, Bildung 615. 
-, Wachstum und Vermeh-

rung 683. 
-, Wachstumsrichtung unter 

Spannung 730. 
Fibrocyten im Bindegewebe, 

Bau, Funktion 649. 
-, Übergangsformen zu Mus

kelzellen 663. 
Fische, Chromosomenzahll91. 
Furchungsteilung, Ablaufzeit 

167. 

Gallinae, Chromosomenzahl 
195. 

Galvanischer Strom, zelltei
lungserregende Wirkung 
488. 

Ganglienzellen, Neurofibrillen
auftreten 708. 

Genome und Ungleichwertig
keitder Chromosomen 218. 

Geschlechtschromosom s. 
lIeterochromosom. 

Geschlechtszellen, Reifetei
lung 232. 

Geschwulst, Chromosomen
zahlen in den Zellen 205. 
durch mechanische Reize 
485. 
durch Parasiten 485. 

-, Teilungserregung und 
-hemmung des Gewebes 
482. 

Gewebe, contractile, Fibrillen 
der 651. 

Gewebekultur, Direktions
effekt und Intensitäts
effekt 730. 

-, Fibrillen-Neubildung in 
639. 

-. Gewebsautolysate und 
Wachstums steigerung in 
526. 

-, Mitosen in 472. 
-, Zellvermehrung in 474. 
Gifte und Zellteilung 482, 508. 
Gitterfasern, Entstehung 615. 
Golgiapparat und Cytozen-

trum 99. 
in Mitose 38. 

- in Nervenzellen 704. 

Saohverzeiohnis. 

Granula der Drüsenzellen 593. 
- der farblosen Blutkörper-

chen 590. 
- der Pigmentzellen 590. 
Granulationsgewebe 637. 
Grenzhäute-Bildung des Zen-

tralnervensystems 601. 
Grundsu bstanz-Bildung, Be

ginn 611. 
- -Bildung und Umbildungs

theorie 724. 
-, Exoplasma als Vorstufe 

612. 
- mit Fibrillennetzen im 

Bindegewebe 649. 
- und kollagene Faser 632. 
- -Lamellen mit Gitterfasern 

621. 
- -Netze 618. 
-, zellenlose, und Fibrillen-

bildung 641, 642. 

Halbspindel bei Anaphasen
bewegung und Zwischen
körperfunktion 404. 

- und Spindelbildung 356. 
lIantelfigur, Lebendbeobaoh

tung 157. 
lIeterochromosom, Begriff, 

Funktion 180. 
- bei Cyclopsarten 201. 
-, Geschichtliches, spezifi-

sche Qualitäten 219. 
-, Polwanderung 406. 
lIeteroplastiden-Mitose 384. 
lIeteropyknose 224. 
lIistogenese als abhängige 

Differenzierung 727. 
Histosysteme, Waohstums

grenze 21. 
Hormone und Zellteilung 477, 

521. 
lIunger und Zellteilung 470, 

517. 
Hyperbiose 526. 
Hypertrophie, Begriff 23,735. 
Hypoplasie, Begriff 26. 
Hysteresis des Protoplasmas 

493. 

Idiochromatin und Keim
plasma 212. 

Idiogramm der Chromosomen
typen 228. 

Idiomerie in Furchungs
mitosen 214. 

Induktionsapparat, mitogene-
tische Strahlen 535. 

Innere Teilung 521, 564. 
Inofibrillen 615. 
Insertionspunkt der Spindel-

fasern 87. 
Intercellularbrücken, exo- und 

protoplasmatische 660,664. 
Ionen in Kulturmedien und 

Zellvermehrung 472. 

Kanon und Syntonie der Teil
körper 16. 

Karyolyse s. Kern-Auflösung. 
Karyosomen und Liningerüst 

41. 
Karyotin, Kerngerüstsubstanz 

41. 
- -Synthese und Zellkern

vergrößerung 274. 
Kathodenstrahlen und Zell

teilung 513. 
Keimblatt-Spezifität, Ableh

nung des Begriffes 596. 
Kern-Auflösung und Meta

phasen- oder Kernspindei 
112. 

- -Auflösung, Spindelbildung 
und Chromosomenumord
nung nach 156. 

- -Auflösung und Spindel
entstehung 89. 

- -Auflösung und Zentral
spindelbildung 106, 109, 
369. 
und Chromidienlehre 722. 
und Cytozentrumaktivie
rung 301. 
und Cytozentrumlage bei 
Amitose 573. 

- -Durchschnürung und Ami
tose bei Pflanzenzellen 
579. 

- -Größe bei Amitose 580. 
- -Größe, Nucleolen- und 

Chromosomenzahl, Bezie
hungen 57. 

- -Größe und Sphärengröße 
307. 

- -Homogenität und Chromo
somenentstehung 45, 48. 

- -Inhalt, Kolloide im Sol
zustand als 47. 

- -Inhalt, Strukturänderung 
während Prophase 280. 

-, Mehrfachteilung 577. 
- und Mitoseneintritt 263, 

268. 
- und Myoblastenentste

hung 673. 
- -Oberfläche und Chromo

somenzahl 15. 
- und Pigmentbildung 592. 
- -Plasma-Norm naoh HERT-

WlG 518. 
- -Plasma-Relation 11, 14, 

17, 463. 
- -Plasma-Relation bei Myo

blasten und Amitose 564. 
- -Plasma-Relation, Tempe

ratureinfluß auf 519. 
- -Plasma-Relation und Zell

teilung, Beziehung 517. 
- während Prophase 39ff. 
- -Struktur während Ami-

tose 569. 



Kern-Veränderungen nach 
Flüssigkeitsaufnahme 
während Prophase 279. 

- -Vergrößerung im Beginn 
der Mitose 274. 

- -Verschmelzung und multi
polare Mitose 345. 

- als Wachstumseinheit 5. 
- -Wanderung an die Ober-

fläche der Muskelfaser 682. 
Kerngerüst, Chromatinkon

zentration 52. 
- -Veränderungen während 

Prophase 40. 
Kernkörperchen als Trans

formatoren der Chroma
tinstoffe 57. 

Kernmembran, Auflösung 
nach Beendigung der Pro
phase 324. 

- -Auflösung, Centriolen
funktion bei 66. 

KernspindeI s. a. Metaphasen
spindel. 

-, Begriff, Nomenklatur 89, 
91. 

Kernteilung, amitotische 568. 
-, heterotypische, bei Rei-

fungsteilung 235. 
-, indirekte 34. 
- ohne Zellteilung 430. 
- und Zellteilung, Ungleich-

zeitigkeit 429. 
Kinoplasma, Begriff 97. 
Knäuel, segmentierte und kon

tinuierliche, Kerngerüst
struktur 59. 

- -Stadien der Mitose 79. 
Knäuelschleifen, Stellung zur 

Teilungsachse und Äqua
toriale bene 81. 

Kollagene Faser 629, 631, 632. 
Kolloidchemie und Differen

zierungsvorgänge 723. 
Kolloide im Solzustand als 

Kerninhalt 47. 
Konjugation der Chromo

somen 237ff. 
-, frühzeitige, selbständige 

Chromatinfäden 249. 
-, späte 254. 
Konjugationsspalt nach Paral

lelkonjugation 252. 
Konstitution und Chromo

someneigenschaften 228. 
Kontiguitätstheorie über 

Muskel-Sehne-Verhältnis 
689. 

Kontraktionshypothese, Zell
teilungstheorie 418. 

Längsspalt, sekundärer, im 
Pachytänstadium 252. 

Längsspaltung der Chromo
somen 66, 75. 

Sachverzeichnis. 

Leptotänstadium, leptotänes 
Bukett 251. 

Leukocyten, Granula der 590. 
Lichtwirkung auf Zellteilung 

486, 509. 
Liningerüst und Chromiolen 

41. 
Lininscheiden der Chromo

somen 214. 
Lipoide, Mitosehemmung 492, 

507. 
- in Nervenzellen 704. 
Lymphknoten, Reticulum der 

627. 

Magnetische Kräfte und Zell
teilungsfiguren 358. 

Mammalia, Chromosomenzahl 
196. 

Mantelfasern der Spindel 88, 
92, 107. 

- und Zentralspindelwachs
tum 369, 371, 374. 

Marsupialia, Chromosomen-
zahl 196. 

Mehrlingsgeminus 240. 
Mesenchym, Begriff 596. 
-, Differenzierung zu Muskel

gewebe 654. 
-, Extremitätenmuskulatur 

aus indifferentem 670. 
- als Muttergewebe der 

Stützsubstanzen 607. 
- -Reserven des erwachsenen 

Körpers 623. 
Mesenchymfibrillen, Bildung 

615, 619_ 
-, Eigenschaften, Struktur, 

Reaktionsweise 621. 
- und kollagene Faser 628. 
Mesostroma 607. 
Metaboline 526. 
Metakinese der Chromosomen 

79. 
Metamerie der Kernfäden 73. 
Metaphase, Analyse 391. 
- bei Aulacantha 386. 
-, Dauer 175. 
- -Dauer und Fortgang der 

Mitose 393. 
-, Merkmale 85. 
-, Nomenklatur 79. 
Metaphasenchromosomen 64. 
-, Form, Zentrierung, An-

heftung der Spindelfasern 
87. 

Metaphasenspindel s. a. Kern
spindel. 

- -Bildung 89. 
- -Bildung und Chromoso-

menumordnung 357. 
-, Bildung, Ort der Ent

stehung 155, 334, 336. 
- und Zentren 109. 
Metaplasma, Begriff 587. 
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Metasyndese, Begriff, Beweis 
253, 255. 

Micellarlehre und Differen
zierungsvorgänge 722. 

Mikrocentrosomen s. Cen
triolen. 

Mikrozentrum s. Centriolen. 
Mitochondrien-Lage und -Ver

halten bei Grundsubstanz
bildung 612. 

Mitogenetische Strahlen, De
finition 529. 
Strahlen, geradlinige Fort
pflanzung, Spiegelung 
533, 546. 
Strahlen, Grundversuch, 
Tabellen 536, 543. 
Strahlen, Induktionsappa
rat 535. 
Strahlen, Induktions
quellen, Verbreitung 539. 
Strahlen, Konzentrations
effekt 545. 
Strahlen und örtliche Fak
toren der Zellteilung 476. 
Strahlen, physikalische 
Analyse 538, 546. 
Strahlen, Wellenlänge der 
539, 547. 
Strahlen, Zelldurchlässig -
keit für 531. 

Mitose s. a. Zellteilung 
-, Ablauf 34. 

und Amitose, Beziehungen 
553. 
bei amitotisch entstande
nem Kern 554. 
nach amitotischer Kern
teilung 575. 

-, Charakteränderung der 
115. 

- -Dauer, Zeitbestimmung 
durch Lebendbeobachtung 
165, 168. 
im fixierten Präparat 35. 
mit früher und mit später 
Kernauflösung 64. 
in Gewebekultur 472. 

-, hyperchromatische 183. 
-, Hypothesen zur Mechanik 

357. 
-, Hypothesen über die Me

chanik, Beziehung zur 
Anaphase 397. 

-, kausale Analyse 257ff. 
-, Lebendbeobachtung, Ab-

laufszeit, Dauer 146, 163, 
164. 

-, multipolare, und Analyse 
. der Spindelbildung 345, 

352. 
- im Muskel 686. 
-, Nomenklatur der Stadien 

79. 
-, Permeabilität der Zelle 

während 270. 
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Mitose, Polarität bei höheren 
Pflanzen 321. 
der Protisten 384. 
der Protisten, gemischter 
Typus 389. 

-, Schema der Haupttypen 
116. 

-, Synchronie bei Kernen des 
gleichen Plasmas 262. 

-, Synchronie bei selbstän
digen Zellen 268. 

-, Temperatureinfluß auf 
Dauer 165, 173. 

-, typische bipolare 334. 
- -Verteilung in Seeigel-

gastrula 463. 
-, Verwirklichungsfaktoren 

515. 
mit Zentralspindel 104, 
109. 
mit Zentren und Meta
phasenspindel 112. 
ohne Zentren 89. 

Mitosenwinkel 397. 
Mixoplasma 326, 337, 345. 
-, Begriff 150. 
-, Metaphasenspindelaufbau 

aus 91. 
- und Zellteilung 64, 432. 
Monaster-Bildung 87. 
-, Chromosomeneinordnung 

107, 109. 
Monospirem 58. 
Monotremata, Chromosomen

zahl 196. 
Muskel, glatter, contractile 

Faserzellen der 651. 
-, glatter und quergestreifter, 

genetische Verwandtschaft 
698. 

-, quergestreifter, und Bin
gewebe 688. 

-, quergestreifter, Regene
ration, Wachstum 683, 
687. 

- und Sehne, Beziehungen 
689, 694. 

Muskelfadentheorie 398. 
Muskelfasern s. Myofibrillen. 
Muskelgewebe und Binde-

gewebe, gemeinschaft
licher Ursprung 671, 672. 

-, Einheit 666, 698. 
- -Entstehung, mechanische 

Faktoren 732. 
Muskelröhre 681. 
Muskelzellen, funktionelles 

Wachstum 19. 
Mutterstern s. Monaster. 
Myoblasten-Entstehung aus 

muskelbildendem Mesen
chym 673. 

-, Herkunft, Begriff 667, 672. 
-, Kernplasmaverhältnis und 

Amitose 564. 
Myofibrillen 651. 

Sachverzeichnis. 

Myofibrillen-Bildung 677. 
- -Bildung aus Plastosomen 

719. 
- -Bildung und Umbildungs

theorie 724. 
- -Entstehung, uni- oder 

multicelluläre 674. 
-, quergestreifte, Entwick

lung 666. 
-, Vermehrung durch Tei

lung 24. 
-, vielkernige 667. 
-, Wachstum und Vermeh-

rung 683. 
Myotom und Extremitäten

muskelentstehung 669. 
M yotu be 681. 

Narkotische Mittel, Teilungs
hemmung durch 508. 

Nekrohormone und Zell
teilung 524, 526. 

Nekrohormonhypothese und 
Zellteilung 488. 

Nekrotine 526. 
Nervenfaser, polyneurobla

stische Genese 714. 
Nervengewebe, Differenzie

rungsvorgang 703. 
Nervensystem und gewebliche 

Differenzierung, Bezie
hungen 735. 

Nervenzellen, Chromatinar-
mut, Einschlußkörper 703. 

Netrum, Begriff 101. 
Netzknoten im Liningerüst 41. 
Neuroblasten, Ausbreiten der 

neurofibrillären Substanz 
in 711. 

-, primäre 709. 
-, sekundäre, Typen 710. 
Neurodesmen 714. 
Neurofibrillen-Bildung 708. 
-, Differenzierungsvorgang 

703. 
-, plastosomaler Ursprung 

720. 
- -Schlingen, perinucleäre 

713. 
-, Vorkommen, Funktion, 

Bedeutung, Differenzie
rungsvorgang 705. 
Wachstumsrichtung der 
Zellsubstanz 715. 

Neuroglia, Begriff 597, 601. 
-, Grenzhäutebildung, Fase

rung 601. 
-, stoffliche Zusammen

setzung der Fasern 603. 
Neuroreticulum 709. 
Nisslschollen und Chromidien

lehre 722. 
- in Nervenzellen 704. 
Normierung der Zellteilung 

461. 

Nucleolarsubstanz im Chromo
someninnern 67. 

Nucleolen bei Amitose 569, 
577, 578. 
bei Chromosomenbildung 
55. ~ 

auf Liningerüst 41. 
und Pigmentbildung 592. 

- -Struktur, basophileAußen
schicht, oxyphiler Kern 
571. 

-, symmetrische Lage und 
Zahl in Tochterkernen 142. 

- -Teilung, -Durchschnürung 
571. 

Obe~flächenspannung im 
Aquator und Zelldurch
schnürung 422, 427. 

Oxychromatin im Kerngerüst 
41. 

-, Wiederentstehung in der 
Telophase 415. 

OXY{Jhromiolen -Umwandlung 
während Prophase 282. 

Pachytänstadium der Gono
cytenkerne 252, 253. 

Parallelkonjugation 250. 
Parasiten, Zellteilungserre

gung durch 485. 
Parasyndese 250. 
Parthenogenese, Chromoso

menzahl 181. 
-, diploide, und Pseudo

reduktion 242. 
-, traumatische 524. 
Partialtod, Zellbildung und 

Wachstum durch 526. 
Perlstruktur der Chromoso

men 73. 
Perimysium internum und 

fibrillenhaltiges Sarko
lemm, Zusammenhang 
697. 

Periplastbildung 99. 
Permeabilität der mitotischen 

Zelle 270. 
PFITZNERsche Körner 71. 
Phänotypus und Chromoso

mensatz, Beziehungen 228. 
Photodynamische Stoffe in 

der Zelle und Strahlen
empfindlichkeit 486. 

Phragmoplast 402. 
Pigmente in der Zelle und 

Strahlenempfindlichkeit 
486. 

Pigmentzellen, Granulaent
stehung, Herkunft, Form 
590. 

Pisces, Chromosomenzahlen 
191. 

Plasma s. Cytoplasma. 



Plasmafibrillen der Epithel
zellen 594. 

- der Schmelzpulpa 606. 
Plastiden, Pigmentzellen-Vor~ 

läufer 592. 
Plastosomen, .Allgemeines 717. 
-, Bindegewebsentwicklung 

aus 718. 
und Chromidien, Bezieh
ungen 721. 
und Dillerenzierungspro
dukte, der lebenden Masse 
588. 

-, Größe und Form während 
Plasmaveränderung 37. 

- -Lage in Mesenchymkul
turen 611. 
in Mesenchymzellen und 
Myoblastenentstehung673. 
während Mitose 132. 
der Nervenzellen 704. 

-, Neurofibrillenentwicklung 
aus 720. 

- und Pigme)l.tbild,:wJ.g 593. 
- und Zellteilungsvorgang 

426. 
Plastosomentheorie und Neu

rofibrillenbildung 709. 
PLATNERSche periidiozomati

sche Bildungen 99. 
Pneumomeren, Wachstums-

grenze 13. 
Polfasern, Theorien 373. 
Polfeld, Begriff 100. 
Polkappen 83, 338, 383, 384. 
- und Kernauflösung 91. 
Polplasma und Spindelbildung 

341. 
Polradien 97. 
Polyploider Kern, Entstehung 

182. 
Polyploidie, somatische, gene

rative 183. 
Polyspermie 345, 346, 525. 
Präkollagenund präkollagene 

Fasern 623. 
Prophase, Astrosphärenbil

dung 289ff. 
-, Chromatinumwandlung 

283. 
-, Cytoplasmaumordnung 

302. 
-, Cytoplasmaveränderungen 

261ff. 
-, Cytozentrumaktivierung 

286, 300. 
- -Hemmung bei Tempera

tursteigerung 332. 
-, Kernvergrößerung und 

-inhalt während 39ff. 
-, mitotische Polarität bei 

höheren Pflanzen 321. 
-, Nomenklatur 79. 
-, Oxychromiolenumwand-

lung in Basichromiolen 
während 282. 

Sachverzeichnis. 

Prophase der Reifungsteilung 
232, 244. 

-, Übergang zur Metaphase 
324. 

-, Zelleib während 35. 
-, Zellkerninhaltstruktur 

280. 
-, Zellkernveränderungen 

274. 
Prophasenkern, Inhalt 149. 
Proportion, konstante, und 

binnenzellige Korrelation 
14, 28. 

Protomerenhypothese 28, 31. 
- und Differenzierungsvor

gänge 722. 
Pseudoamitose 556. 
Pseudoreduktion bei Rück

kreuzung 241. 

QuermembranelIen des inter
stitiellen Bindegewebes im 
glatten Muskel 656. 

Radiumwirkung auf Zell
teilung 487, 509. 

Reaktionsamitose 559. 
Reduktion der Chromosomen 

242. 
Regeneration und Zellteilung 

506. 
Reifungsteilung, Ablaufszeit 

167. 
- der Geschlechtszellen 232. 
-, Prophase der 244. 
- und Tetradenbau 256. 
Reptilien, Chromosomenzahl 

194. 
Reticulin und Reticulinfasern 

615, 622. 
Reticuloendotheliale Organe 

und undifferenziertes 
Bindegewebe 623, 625. 

- Organe, Zellen- und Faser
netz der 626. 

Richtungskörper-Bildung bei 
Reifeteilung der Protisten 
382. 

- -Bildung und Zellteilung 
437. 

Riesenkern durch Didiploidie 
182. 

Riesenmitosen, Entstehung 
183. 

Rodentia, Chromosomenzahl 
196. 

Röntgenstrahlenwirkung auf 
Zellteilung 487, 509. 

Säugetiere, Chromosomenzahl 
196. 

Sarkoblasten, Begriff, Her
kunft 667. 
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Sarkolemm und Sehne, Ver
bindung zwischen 696. 

Sarkolemmtheorie, Muskel
Sehne-Verhältnis 689. 

Sarkosomen im Sarkoplasma 
666. 

Satelliten am Chromosom 226. 
Sauerstoff-Mangel, Zelltei

lungshemmung durch 489. 
- -Verbrauch nach Befruch

tung 460. 
- -Verbrauch während Mi

tose 460. 
Schleifen, Chromatin-, Orien

tierung zur Achse der 
Teilungsfigur 83. 

Schleifenform der Chromo
somen 61. 

Schmelzpulpa, Entstehung, 
Reticulumfunktion 603, 
606. 

Sehne und Muskel, Bezie
hungen 6&9, 694. 

- und Sarkolemm, Verbin
dung zwischen 696. 

Selachii, Chromosomenzahlen 
191. 

Selbstdifferenzierung der 
Zellen und abhängige 
Differenzierung 726. 

Silberfibrillen und elastische 
Faser, Beziehungen 644. 

-, Entstehung 615. 
-, Vorstufe der kollagenen 

Fibrillen 631. 
Spannungshypothese, Zell-

teilungstheorie 315, 418. 
Sphärodictyosomen 99. 
Sphärosomen 99. 
Spindel s. a. Zentralspindel, 

Metaphasenspindel. 
- -Bildung während Äquato

rialplattenentstehung 91. 
- -Bildung bei Protisten 380. 
- -Einstellung in die Tei-

lungsachse, Lebendbeob
achtung 158. 

- in der Metaphase 85, 87. 
-, multipolare, der Pflanzen-

zellen 355. 
- -Stellung, Veränderlichkeit 

409. 
- -Streckung in Lebendbe-

obachtung 158. 
-, Tonnenfigur 90. 
-, zentrale, bei Mitose 93. 
Spindelraum, Spindelhöhlung 

336. 
Spindelrestkörper 131. 
Spiremstadium der Mitose 58. 
Spongioblasten und Epen-

dymzellen, Neuroglia
aufbau 599. 

Stemmhypothese 399, 404. 
Stimulation, zellstimulierende 

Mittel 483. 
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Strahlenwirkung auf Zell
teilung 486. 

Strepsitänstadium der Chro
mosomen 252. 

Stützgewebe aus Bindegewebe, 
Differenzierung 606., 

Sukzessionshypothese 209,213. 
Synapsis in frühen Prophasen

stadien 244. 
Synicesis, Zusammenballung 

des Kerninhalts 246. 
Syntonie und Kanon der Teil

körper 16. 

Teilkörpertheorie nach HEI
DENHAIN 6, 23. 

Teilung s. Kernteilung, Zell
teilung und die einzelnen 
Teilung~phasen. 

Teilungskern und Arbeitskern 
495. 

Teilungsplasma und Cyto
plasma 432. 

Teilungszelle und Arbeitszelle 
495. 

Teleostei, Chromosomenzahl 
191. 

Telophase bei Aulacantha 386. 
-, Begriff 133ff. 
- -Dauer 170. 
-, Lebendbeobachtung 161. 
-, Nomenklatur 79. 
-, Teilprozesse 410. 
Telophasenchromosomen und 

Gonocytenknäuel 250. 
Temperatur und Teilungs

bereitschaft 475. 
- und Zellteilungshemmung 

489. 
Tetraden-Bau und Reifungs

teilungen 256. 
Tetraster, Begriff, Schema 349. 
Thyroxin, Zellteilung und -ver

mehrung nach Wirkung 
von 474, 481. 

Tochtercentriolen, Separation 
101. 

Tochterchromosomen, Aus
einanderweichen 78. 

Tochterkern-Bildung während 
Telophase 410. 

Tochtersterne, Zentrenein -
wirkung auf 126. 

Tonofibrillen, Differenzierung 
594. 

- des Mesenchyms 596. 
Trabanten an Chromosomen 

und Trabantenchromo
somen 226. 

Trajektorien der Mitose 360. 
Transportationstheorie für 

Chromosomenbildung 56. 
Triaster, Begriff, Schema 349, 

356. 
Trophochromatin und So

matoplasma 212. 

Sachverzeichnis. 

tlbergangszelle, Beginn der 
.. Fibrillenbildung 663. 
Ubergangszone zwischen Mus-

kel- und Sehnenanlagen 
692. 

Ultrarote und ultraviolette 
Strahlen, zellteilungser
regende Wirkung 486. 

Umbildungstheorie 723. 
Umordnung der Chromosomen 

79. 
Ungulata, Chromosomenzahl 

199. 
Urfibrillen-Entstehung 615. 
Urlymphe und Mesenchym

bildung 609. 
Urochromosomen 184. 
Urodelen, Chromosomenzahl 

192. 

Vakuolisierungshypothese 139. 
Verdoppelungsgesetz, Wachs

tum der lebendigen Masse 
29, 30. 

Vererbung und Chromosomen 
228ff. 

Vermehrungsamitose 561. 
Vermehrungsbedürftigkeit 

465. 
Vermehrungsgeschwindigkeit, 

Ernährungseinfluß 468. 
Vielzellenbildung 430. 
Viscosität des Cytoplasmas am 

Ende der Prophase 328. 
des Cytoplasmas und Zell
kernvergrößerung 277. 
während Zellteilung 271, 
427. 

Vögel, Chromosomenzahl 195. 

Wabentheorie und Meta
phasenspindelbildung 361. 

Wachstum, Begrenztheit 7ff. 
und Differenzierung, Zu
sammenhang, Umbil
dungstheorie 725. 
und Differenzierungs
produkte des Plasmas 27. 

-, funktionelles 19. 
-, Phänomenologie 4. 
- -Rhythmus und Zell-

teilungsschübe 478. 
-, Theorien 28. 
- und Vermehrung durch 

Teilung 22ff. 
Wachstumseinheiten, intra

und erlracelluläre 6. 
Wärmestrahlen, Zellteilungs

erregung durch 486. 
Wasserstoffionenkonzentra

tion im Cytoplasma und 
Teilungsbereitschaft 473. 

Widerstandsfibrillen 594. 
Wirbeltiere, Chromosomen

zahlen 190ff. 

Wundreiz und Zellteilung bei 
Pflanzen, Wundhormone 
522. 
und Zellteilung bei Tieren 
529. 

Zelle, Altern und Teilungs
hemmung 491. 

- -Arbeit, Unterbrechung 
durch die Zellteilung 496. 

- -Arbeit und Zellteilung 
495, 500. 

-, Arbeitsstruktur während 
Mitose 503. 

- -Durchschnürung, Cyto
plasmaströmung bei 424. 

- -Durchschnürung, Zell
teilungsmodell 418. 

- -Form während Mitose 36. 
-, Formveränderung wäh-

rend Auseinanderweichen 
der Chromosomen 161. 

- -Funktion und Amitose, 
Zusammenhang 581. 

- -Größe und Wachstums
grenze 7ff. 

- -Stimulation und stimu
lierende Mittel 483. 

- -Teilung s. Zellteilung. 
- -Verbindungen in der 

glatten Muskulatur 658, 
660. 

- -Vermehrung nach Amitose 
555. 

-, Vermehrungsbedürftig
keit 463. 

- -Vermehrung in Cornea
epithel, Kurven 479. 

-- -Vermehrung und Gesamt
körperverhalten, Bezie
hungen 514. 

- -Vermehrung, Geschwin
digkeit, Rhythmus und 
Fähigkeit der 442. 

-, Vermehrung in Gewebe
kultur 474. 

Zellausläufer und Mesenchym 
bildung 607. 

Zellgranula als Differenzie
rungsprodukte 590. 

Zellkern s. Kern. 
Zellmembran, elastische, und 

elastische Fasern 643, 647. 
Zellteilung s. a. Mitose und 

die einzelnen Phasen. 
-, Ablauf nach Lebendbe-

obachtung 147. 
- -Achse 85. 
-, Ätiologie 441. 
- -Bereitschaft und Ver-

mehrungsfähigkeit 450. 
-, Determination 463. 
-, dynamische Hypothesen 

421. 1- -Ebene 85. 



Zellteilung bei Entzündung485. 
-, Ernährungseinfluß 468. 
- -Frequenz in der Haut bei 

männlichen und weib
lichen Tieren 513. 

- durch galvanischen Strom 
488. 

- -Geschwindigkeit, Bestim
mung 448. 

- ,Giftwirkung auf 482, 508. 
- -Hemmung nach Altern 

der Zelle 49l. 
- -Hemmung durch Differen

zierung und Zellarbeit 495. 
-, Hemmungsfaktoren 489. 
- -Hemmung durch Gifte-

wirkung und narkotische 
Stoffe 482, 508. 

- -Hemmung, Lipoidewir
kung 492, 507. 

- -Hemmung, negative De
termination 464. 

- -Hemmung, durch Strahlen 
509. 

- -Hemmung und Zellarbeit 
495, 500. 

- -Hormone 52l. 
-, Hormone als Faktoren 

477. 
bei Hunger und Nahrungs
zufuhr 517. 

Sachverzeichnis. 

Zellteilung, Hungerwirkung 
470. 

-, indirekte 34. 
- -Intensität, Faktoren des 

Ortes, Mitosenstraßen 475. 
-, kausale Analyse 415, 442. 

und Kernplasmarelation, 
Beziehung 517. 
ohne Kernteilung 433. 
und Kernteilung, Un
gleichzeitigkeit 429. 

-, mechanische Einwir
kungen 485. 

- und mitogenetische 
Strahlen 476, 529ff. 

-, Möglichkeitsfaktoren, 
obligatorische 466. 

-, Möglichkeitsfaktoren, 
Verwirklichungsfaktoren 
454, 456. 

-, Nekrohormonhypothese 
488. 

-, Normierung 46l. 
-, Parasiteneinfluß auf 485. 
- bei Pflanzen 428. 
-, REMAKsches Schema 550. 
-, Richtung, Richtungs-

körperbildung 436. 
-, Strahlenwirkung auf 486, 

. 509. 
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Zellteilung, Temperaturwir
kung 475, 489. 

-, Thyroxinwirkung auf 474, 
48l. 

-, Unfähigkeit zur 454. 
- und Wachstum 3, 22ff. 
Zellzerfallshormone 486. 
Zentr ... s. a. Centr ... 
Zentralkörper s. Centriolen. 
Zentralspindel , Entstehung, 

Wachstum, axiale Ein
stellung 368. 
und Metaphasenspindel 
109. 
bei Mitose 92. 

-, primäre und sekundäre, 
Begriff 100 ff. 

Zentralspindelrest 144. 
Zentrum s. Cytozentrum. 
Zugfasern in der Anaphase 

125. 
- und Zentralspindel 107. 
Zugfasertheorie 398. 
Zwischenkörper, Begriff 421. 
- -Bildung in der Anaphase 

402. 
- und Mitoseablauf 143. 
-, Struktur, Funktion 403. 
Zygotänstadium der Gono

cytenkerne 252. 
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Von Professor Dr. H. 'Vachs-Rostock. - Namen- und Sachverzeichnis. 

Zweiter Band: Mit 177 Abbildungen. VI, 729 Seiten. 1927. 
RM 56.-; gebunden RM 58.-

Inhaltsübersicht: 
Das Reizleitungsproblem bei den Pflanzen im Lichte neuerer Erfahrungen. Von Professor Dr. P. Stark-Breslau. 
- Die Blaauwscbe Theorie des Phototropismus. Von Dr. L. Brauner~Jena. - Die Georeaktionen der 
Pflanze. Von Privatdozent Dr. 'V. Zimmermann~TübiDgen. - Der Harnstoff im Haushalt der Pflanz~ und 
seine Beziehung zum Eiweiß. Von Professor Dr. A. Kiesel~Moskau. - Die Erscheinung der Heteroploidie, 
besonders im Pflanzenreich. Von Professor Dr. F. v. Wettstein .. Göttingen. - Der Golgische Binnenapparat. 
Ergebnisse und Probleme. Von Dr. W. Jacobs .. Müncben. - Histochemie der quergestreiften Muskelfasern. 
Von Geheimrat Professor Dr. W. Bieder m an n -Jena. - Die Milz. Mit besonderer Berücksichtigung des 
vergleichenden Standpunktes. Von Professor Dr. E. v. Skramlik-Freiburg i. B. - Die zygotischen sexuellen 
Zwischenstufen und die Theorie der Geschlechtsbestimmung. Von Professor Dr. R. Goldscbmidt- Berlin-

Dablem. - Namen- und Sachverzeichnis. 

D r i t t erB a n d: Mit 147 Abbildungen. V, 577 Seiten. 1928. 
RM 48.-; gebunden RM 49.80 

Inhaltsübersicht: 
Erl'egungsspezifität und Erregungsresonanz. Grundzüge einer Theorie der motorischen Nerventätigkeit auf Grund 
spezifischer Zuordnung ("Abstimmung"') zwischen zentraler und peripherer Erregungsform. (Nach experimentellen 
Ergebnissen).- Von Dr. P. Weiß- Wien. - Das Determinationsproblem. 1. Das Nervensystem und die Sinnes
organe der Seitenlinie unter spezieller Berücksichtigung der Amphibien. Von Privatdozent Dr. O. Mangold
Berlin-Dablem. - Die ,,'Manoiloff-Reaktion H. Ihre chemische und physiologische Begründung. Von 
Dr. E. Schratz-Berlin-Dahlem. - Das Halopbytenproblem. Von Studienrat Dr. O. Stocker-Bremerhaven. 
- Vergleicbende Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 3. Teil (Fortsetzung aus Band I). Von Geheimrat 

Professor Dr. W. Biedermann .. Jena. - Namen- und Sachverzeichnis. 

Vierter Band: Mit 293 zum Teil farbigen Abbildungen. VI, 717 Seiten. 1928. 
RM 66.-; gebunden RM 68.40 

Inhaltsübersicht: 
Ergebnisse der Symbioseforschung. 1. Teil: Die Übertragungseinrichtungen! Von Professor Dr. P. Buchner
Breslau. - Über Ertragsgesetze bei Pflanzen. Von Professor Dr. K. Boresch-Tetschen-Liebwerd. - Fort
schritte der Cbromosomentheorie der Vererbung. Von Dr. C ur t S te rn - Berlin - Dablem. - Vergleichende 
Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. 4. (Schluß-) Teil. (Fortsetzung aus Band I und IH.) Von Geheimrat 

Professor Dr. \V. Biedermann- Jena. - Namen- und Sachverzeichnis. 

F Ü n f te r Ban d: Mit 156 Abbildungen. VIII, 838 Seiten. 1929. 
RM 76.-; gebunden RM 78.80 

Inhaltsübersiebt: 
Die Kolloidchemie des pflanzlichen Zellkernes in der Ruhe und in der Teilung. Von Privatdozent Dr. R. Sch aede
Breslau. - Die pflanzliche Transpiration. ]. Teil. Von Privatdozent Dr. A. S eybo I d- Köln a. Rh. - Das Winden 
und Ranken der Pflanzen. Von Privatdozent Dr, H. Gradmann~Erlangen. - Die Wanderungen der Säuge
tiere. Von Dr. M. Hilzbeimer-Berlin. - Das Determinationsproblem. 11. Die paarigen Extremitäten der 
Wirbeitiere in der Entwicklung. Von Privatdozent Dr. O. Mangold-Berlin-Dahlem. - Die Wanderungen der 
Fische. I. Von Profe>Sor Dr. L. S ch eur in g- München. - Die vergleichende Pathologie der Geschwülste. 

Von Med.-Rat Professor Dr. K. \ViDkl~r-BresJau. - Namen- und Sachverzeichnis. 
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Berichtigungen. 

Seite 73 BOVERI 1888 statt 1880. 
98 u. f. Piscicola statt Pisciola. 

" 297 OSTWALD statt OSWALD. 
" 301 u. 306 RücKERT 1899 statt 1898. 
" 311 M. BOVERI 1903 statt 1902. 
" 310 BELAR 1924 statt 1921. 
" 325 GRNGOIRE 1908 statt 1918. 
" 337 HUETTNER statt HUETTER. 
" 347 F. LEVY 1921 b statt 1916. 
" 347 KORNFELD 1925 statt 1924. 
" 422 MCCLENDON 1913 statt 1924. 
" 426 ANDREWS statt QUDREWS. 
" 510 PACKARD statt BACKARD. 
" 519 BORING statt BORNIG. 




