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Vorwort. 

Eine umfassende Darstellung der mikroskopischen Anatomie des Menschen 
i::;t scit der letzten Auflage des KOELLIKERschen Werkes nicht versucht worden. 
Die Tatsachenkenntnis ist aber seit dieser Zeit gewaltig gewachsen, wenngleich 
trotzdem eine befriedigende Anschauung in sehr vielen Gebieten noch nicht 
erreicht ist. Da der Kreis derjenigen, die zur Erweiterung und Vertiefung 
unseres Wissens vom gestaltlichen Bilde des menschlichen Körpers beitragen, 
fast unübersehbar groß ist, Veröffentlichungen morphologischer Tatsachen daher 
in den verschiedensten Zeitschriften erscheinen, ist es heute schon für den 
unmittelbar Interessierten sehr schwer, die Fortschritte zu verfolgen. Dem
jenigen aber, der morphologischer Arbeit fernsteht, fehlt ein Werk, in dem er 
sich zuverlässig über das Erreichte unterrichten kann. 

Aus dieser Erwägung heraus unterzog sich der Herausgeber der Aufgabe, 
ein Handbuch der mikroskopischen Anatomie zustande zu bringen. Er gedenkt 
an dieser Stelle dankbar der großzügigen Voraussicht des Verlages, von dem 
die Anregung ausging und der durch seine bekannte vorzügliche Organisation 
und die stete Bereitschaft, auch schwierige Wünsche zu erfüllen, das Zustande
kommen des Werkes wesentlich gefördert hat. 

Nur dem freudigen Widerhall, den der Plan bei den Fachgenossen fand, 
ist es zu verdanken, daß unsere Generation diese mühevolle Arbeit leisten kann, 
deren Notwendigkeit um so dringender erscheint, als über dem großen Eifer, 
mit dem sich die jüngere Generation der Morphologen der experimentellen 
Forschung zuwendet, eine Unterschätzung morphologischen Wissens vielfach 
Platz gegriffen hat. 

Bei dem Entwurf zu dem Plan und dem Umfange des Handbuches war 
der Gedanke leitend, daß von diesem Werk in der Hauptsache eine zuverlässige 
Auskunft über den Stand morphologischen Wissens verlangt werden müsse. 
Dabei mußte der Mensch überall im Mittelpunkt der Darstellung stehen, da 
eine vergleichende Darstellung einen Raum eingenommen hätte, der nicht mehr 
an eine Fertigstellung des Werkes hätte denken lassen. Immerhin sind in den 
meisten Abschnitten die Beziehungen zur vergleichenden mikroskopischen Ana
tomie, ebenso wie zu Physiologie, Pathologie und Entwicklungslehre betont. 

Bei der Einteilung des Stoffes wurde nicht wesentlich von der in den mor
phologischen Darstellungen üblichen abgewichen, schon deshalb nicht, weil dies 
die Benutzbarkeit sehr wesentlich behindert hätte und weil einem Handbuch 
kein größerer Vorwurf gemacht werden kann, als daß es unhandlich ist. Zwei 
Bände des Werkes werden der allgemeinen Gewebelehre, fünf Bände der mikro
skopischen Anatomie der Organe gewidmet sein. 

Möge das Werk die Mühe lohnen, die mit seiner Herstellung verknüpft war; 
möge es vielen Forschern das sein, was ein Handbuch sein soll: ein zuverlässiges 
Nachschlagewerk, das von den verschiedensten Problemen ein abgerundetes 
Bild entwirft und die Wege in die Literatur nachweist! 

Die Mitarbeiter dieses Handbuches sind von einem schmerzlichen Verluste 
betroffen worden. Am 4. Dezember 1928 verschied plötzlich mitten aus frucht
barer Arbeit ALExANDER MAXIMOW. Mit berechtigter Befriedigung nannte 
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das Handbuch diesen hervorragenden Gelehrten seinen Mitarbeiter. In unüber
trefflicher Meisterschaft hat MAXIMOW seinen Abschnitt über Bindegewebe und 
blutbildende Organe für das Handbuch verlaßt und damit eine einzigartige 
Zusammenfassung unseres Wissens gegeben, die auch dann bleibenden Wert 
behalten wird, wenn manche seiner Grundanschauungen sich als unrichtig 
herausstellen sonten. Dies wird ihm den dauernden Dank der Wissenschaft 
erhalten. 

FreiburgjBr., April 1929. WILHELM V. MÖLLENDORFF. 
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A. Allgemeine mikroskopische Anatomie 
der lebenden Massel. 

Von GÜNTHER HERTWIG, Rostock. 

Mit 356 Abbildungen. 

I. Einleitung. 
Als ich vor 5 Jahren von Herrn v. MÖLLENDoRFF die Aufforderung erhielt, 

für sein Handbuch die mikroskopische Anatomie der lebenden Masse zu be
arbeiten, übernahm ich nur mit schweren Bedenken diese Aufgabe. War es 
mir doch von Anfang an klar, daß dieses Kapitel sich viel weniger zur Zeit für 
eine handbuchmäßige Darstellung eignet, als die Teile des Handbuches, welche 
sich mit der mikroskopischen Anatomie der Organe, speziell des Menschen, 
beschäftigen. Denn hier hat sich, dank der günstigen äußeren Forschungs
bedingungen, von denen nur die Gründung besonderer histologischer Unter
richts- und Forschungsinstitute in den meisten Kulturländern zu nennen ist, 
das neue Tatsachenmaterial seit dem Jahre 1889, in welchem die letzte Auf
lage von KÖLLIKERS Handbuch der mikroskopischen Anatomie erschien, so 
gehäuft, daß eine erneute zusammenfassende Bearbeitung durchaus notwendig 
und zeitgemäß ist. Hiervon eine handbuchmäßige Darstellung des gegen
wärtigen Standes der Forschung zu geben, ist um so leichter, als bei vielen Or
ganen ein gewisser Abschluß ihrer mikroskopischen Erforschung erzielt ist 
und mit den zur Zeit angewandten Methoden wohl noch eine weitere Vermehrung 
der Detailkenntnisse, aber keine grundlegende neue Erkenntnis zu erwarten 
ist. In den Teilen, die von der mikroskopischen Organanatomie handeln, wird 
also das MÖLLENDoRFFsche Handbuch aller Voraussicht nach ebenso einen 
Markstein einer zu einem gewissen Abschluß gekommenen Forschungsperiode 
darstellen, wie das HERTwIGsche Handbuch der Entwicklungsgeschichte (1901 
bis 1906) ein solches für die beschreibende und vergleichende Embryologie ge
worden ist. Wie hier die entwicklungsmechanische Forschung auf die im Hand
buch niedergelegten Ergebnisse der beschreibenden und vergleichenden Em
bryologie sich stützend systematisch weiterforscht und die Einsicht in das 
Entwicklungsgeschehen vermehrt, so wird auch das Tatsachenmaterial, das in 
diesem Handbuch der mikroskopischen Anatomie verzeichnet ist, dem experi
mentellen Morphologen die notwendige und willkommene Grundlage geben, 
um in der Richtung, wie sie OSCAR HERTWIG (1904) bei der Gründung seines 
anatomisch-biologischen Institutes vorgeschwebt hat, und wie sie klar bewußt 
zuerst H. BRAUS (1921) in seinem Lehrbuch für die makroskopische Anatomie, 
dann PETERSEN (1922) in seiner Histologie für die mikroskopische Anatomie 
gewiesen haben, zu einer biologischen Anatomie zu gelangen und dadurch 
unser morphologisches Wissen weiter zu vertiefen. 

Ganz anders ist dagegen die Sachlage, der sich der Bearbeiter der allgemeinen 
Cytologie gegenübergestellt sieht, und die es nicht gestattet, ein irgendwie 

1 Abgeschlossen am 31. Oktober 1928. 
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abgeschlossenes Bild von diesem Teil der mikroskopischen Anatomie zu geben. 
Zunächst haben die alten für die Organanatomie wohlbewährten Untersuchungs
methoden in ihrer Anwendung auf die feinen Strukturverhältnisse der Zelle 
und ihrer Organe eine zum Teil berechtigte Kritik erfahren, was dazu geführt 
hat, daß einmal die wissenschaftlichen Grundlagen dieser Methoden genauer 
erforscht, zweitens neue Methoden ausgearbeitet wurden, deren Bewährung 
aber zum Teil noch aussteht. Ich halte diese Entwicklung, die die neue cyto
logische Forschung genommen hat, für sehr begrüßenswert und betrachte es 
nur als Vorteil, wenn dabei so manche künstlich getrennten und abgesonderten 
Arbeitsmethoden zu einem gemeinsamen Ziel sich vereinigen und dadurch 
neue Grenzgebiete, z. B. zur Kolloidchemie, erschlossen werden. Während 
daher in dem großen 1907-1911 erschienenen Werke von HEIDENHAIN über 
"Plasma und Zelle" eine kritische Betrachtung über die cytologische Unter· 
suchungsmethodik fast ganz fehlt, muß ihr in einer modernen Bearbeitung ein 
wichtiger Platz eingeräumt werden. Denn nur so wird es möglich sein, kritisch 
Stellung zu nehmen zu Fragen, welche sich auf Grund der verschiedenen Methodik 
zum Teil neu ergeben haben, oder die wieder erneut diskutiert werden müssen. 
Erscheint doch so manches scheinbar gesicherte Forschungsergebnis auf Grund 
neuer Untersuchungsmethoden in wesentlich anderem Lichte. Die Schwierig
keit für eine handbuchmäßige Darstellung ist nun die, daß ein abschließendes 
Werturteil zur Zeit oft unmöglich ist, weil die wissenschaftlichen Grundlagen 
der Methodik bzw. die Tragweite der Ergebnisse noch nicht genügend zu über
sehen sind. Eine weitere Schwierigkeit für die Bearbeitung der allgemeinen 
Cytologie ist in der Fülle der Arbeiten gegeben, die auf diesem Gebiet von Jahr 
zu Jahr in wachsender Anzahl erscheinen und die dazu geführt haben, daß 
z. B. das erst in den Jahren 1907-1911 erschienene Werk von M. HEIDEN
HAIN "Plasma und Zelle" in vielen Abschnitten bereits veraltet ist. Ich ver
weise nur auf die Kapitel über Chromosomen, über Plastosomen und den GOLGI
apparat, die den raschen Fortschritt der Cytologie besonders deutlich wider
spiegeln. Eine erneute oder sogar ganz neue Darstellung ist hier also notwendig. 
Aber ich verhehle mir nicht, daß sie, soweit sie Gebiete behandelt, auf denen 
bisher keine allgemeiner anerkannte Lehrmeinung sich herauskrystallisiert 
hat und wo zur Zeit alles noch in Fluß ist, das Schicksal so vieler anderer, noch 
in neuester Zeit erschienener zusammenfassender Referate, wie z. B. von LUNDE
GARDH über pflanzliche Plasmastrukturen (1922), von TISCHLER über den pflanz
lichen Kern (1922), von DUESBERG über Plastosomen (1914) teilen und eben
falls bald als Tatsachensammlung überholt sein wird. 

Aber schließlich ist es ja nicht die alleinige Aufgabe eines Handbuches und 
namentlich nicht seines allgemeinen Teiles, Detailbefunde zu sammeln und 
systematisch einzuordnen, und mit Einzel- und Teilproblemen sich zu beschäftigen. 
Der Leser soll gleichzeitig auch ein Bild von den Gesichtspunkten erhalten, 
die für die gegenwärtige Forschungsperiode charakteristisch sind, und dadurch 
auch die Direktiven für seine eigene weitere Forscherarbeit gewinnen. Hier 
hat sich nun in der Cytologie ein grundlegender Wandel angebahnt. Mit Recht 
sagt WILSON (1926): "The cytology outgroad the limits of merely morphological 
inquiry. The earlier morphological cytology has broadened out into a many
sided cellular biology, in which observation and experi'llent, morphology and 
physiology have entered into elose affiliation with one another and with biophy
si es and biochemistry. The result has been to creat a new cytology". 

Um dieser "neuen" Cytologie gerecht zu werden, war einmal ein häufiger 
Hinweis auf biophysikalische und genetische Fragen und eine Anknüpfung 
an die Probleme dieser Zweige biologischer Wissenschaft notwendig. Vor allem 
aber mußte die ganze Darstellung grundlegend anders, als es früher üblich war, 
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gestaltet werden. Denn ich bin ganz mit GURWITSCH (1908) der Meinung, 
daß eine vornehmli:ch auf Morphostatik begründete Darstellung, wie sie 
sich noch in HEIDENHAINB Plasma und Zelle findet, nicht mehr genügt, und 
daß an ihre Stelle nur die morphokinetische oder genetische Betrach
tungsweise cytologischer Strukturen auf vergleichender Basis einer biologisch 
gerichteten Morphologie zugrunde gelegt werden kann. 

Die Möglichkeit, auf diese Weise mein Thema zu behandeln, war mir eine 
reizvolle Aufgabe, der zuliebe ich die eingangs erwähnten Bedenken zurück
stellte. Gerne gedenke ich der wertvollen Anregungen, die mir die zum Teil 
erst während meiner Arbeit erschienenen Werke von A. MEYER: Analyse der 
Zelle (1920), von COWDRY (1924): General Cytology und von E. B. Wrr..SON: 
The Cell in Development and Heredity. 3. Auf I. 1925, geboten haben. Auch 
die Allgemeine Karyologie von TISCHLER (1921-1922) und die Studie von 
BELAR (1926) über den Formwechsel der Protistenkerne habe ich viel benutzt. 
Den Herren K. BELAR und M. HARTMANN in Berlin-Dahlem, M. HEIDENHAIN 
in Tübingen, R. KRAUSE in Berlin, VON TELLYESNICZKY in Budapest sei an dieser 
Stelle bestens für die Bereitwilligkeit gedankt, mit der sie Originalvorlagen 
für meinen Handbuchbeitrag zur Verfügung gestellt haben. 

Die in den letzten Jahren erschienene cytologische Literatur ist bis in die 
neueste Zeit verwertet worden; oft waren hierdurch nicht nur ergänzende Zu
sätze, sondern auch Umänderungen in den bereits niedergeschriebenen Kapiteln 
notwendig, um der Bedeutung dieser neuen Untersuchungen gebührend Rechnung 
zu tragen. Ich habe mich dieser Aufgabe gern unterzogen, wenn auch die Ab
lieferung meines Manuskriptes dadurch länger, als ursprünglich vorgesehen, 
hinausgezögert worden ist; gibt doch die jüngst erfolgte Veröffentlichung einer 
Reihe wirklich wertvoller Untersuchungen die Gewähr, daß die "neue" Cyto
logie, von der Wrr..SON (1926) spricht, den richtigen Weg zu vertiefter biologischer 
Erkenntnis der lebenden Masse gefunden hat. 

11. Historische Übersicht über die Bedeutung 
der mikroskopischen Anatomie zur Erforschung der 

lebenden Masse. 
In der Einleitung habe ich schon auf die Schwierigkeiten und Gefahren 

hingewiesen, die einer handbuchmäßigen Darstellung der allgemeinen Anatomie 
der lebenden Masse aus dem Umstand erwachsen, daß bei dem Umfang des 
Themas eine erschöpfende Tatsachensammlung nicht geboten werden kann. 
Durch die hierdurch notwendige Auswahl und noch mehr natürlich durch die 
Bewertung dieses Materials ist der subjektiven Auffassung des Verfassers ein 
erheblicher Spielraum gelassen. Um trotzdem die Objektivität möglichst zu 
wahren, ist nichts besser geeignet, als die historische Betrachtung, die die 
verschiedenen Anschauungen zu Wort kommen läßt. Von ihr werde ich viel
fach Gebrauch machen und beginne gleich mit einer historischen Übersicht, 
die den Zweck verfolgt, die Bedeutung der mikroskopischen Anatomie für das 
Problem der lebenden Masse zu verfolgen und auf die bisher gelösten und die 
vielen noch strittigen Fragen hinzuweisen. So wird der Leser am besten sich 
selber ein Bild von dem gegenwärtigen Stand der mikroskopischen Erforschung 
der lebenden Masse bilden können und einen Einblick in die Gesichtspunkte 
erhalten, die für den Verfasser bei der Darstellung, und der Verwertung des 
Tatsachenmaterials in dem speziellen Teil maßgebend gewesen sind. 

Immer wieder stoßen wir bei dem Problem "lebende Masse" auf die 
große und bisher nicht gelöste Frage nach den Unterschieden, die zwischen der 

1* 
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lebenden und der toten Masse bestehen. Sind diese Unterschiede prinzipielle 
oder nur graduelle, sind sie in Verschiedenheiten der Struktur begründet 
oder gibt es besondere Lebenskräfte ~ Unter welchen Bedingungen, wenn 
überhaupt, kann eine Urzeugung stattfinden, welches sind ihre Produkte ~ 
Gibt es elementare Bestandteile der lebenden Masse, welche Größenordnung 
besitzen dieselben, sind sie konstant oder unterliegen sie allmählichen Ver· 
änderungen ~ Welches sind die Ursachen dieser Veränderungen 1 Auf alle 
diese Fragen suoht der Biologe naoh einer Antwort. Im folgenden soll untersucht 
werden, welohen Anteil die mikroskopisohe Forsohung an der Klärung dieser 
Frage bisher gehabt hat. 

Die mikroskopisohe Anatomie als Methode biologisoher Forsohung datiert 
mit der Erfindung des Mikroskopes im 17. Jahrhundert; sie brauchte nioht 
lange um Anerkennung zu kämpfen, denn zu jener Zeit war die Naturforsohung 
aus dem langen Sohlaf, in dem soholastisohe Büoherweisheit sie Jahrhunderte 
lang gehalten hatte, zu neuem Leben erwaoht, und jede neue Methode, die sich 
dem Forsoher bot, um das Naturobjekt selber zu studieren, wurde bereitwillig 
aufgegriffen. Zwar waren die damaligen Mikroskope optisoh nooh sehr un
vollkommen, die Untersuohungstechnik nooh eine ganz primitive, aber es 
genügte ja sohon die Beobaohtung eines Tropfens Wasser unter dem Mikro
skop, um eine ganz neue, bis dahin nooh unbekannte Formenwelt dem Forsoher 
zu enthüllen. Jede mikroskopisohe Untersuohung in damaliger Zeit wurde so 
zu einer Entdeokungsfahrt in unbekanntes Land mit all ihren überrasohungen 
und die Phantasie mäohtig anregenden Erlebnissen, und es ist nioht zum gering'lten 
das Verdienst des Mikroskopes, wenn in der Biologie so rasoh an Stelle der soho
lastisohen Überlieferung unbefangene und exakte Beobaohtung der belebten 
Natur selber trat. 

Als Hauptbegründer der mikroskopisohen Lebensforsohung kann LEEuVEN
HOECR (1632---1723) angesproohen werdeil. Er entdeokte vor allem in dem früher 
für unbelebt gehaltenen Süßwasser eine Fülle von neuartigen, mikroskopisoh 
kleinen Individuen, die sog. Infusionstierohen, die alle Charakteristioa des Lebens 
aufwiesen, und erweiterte so den Kreis der biologischen Untersuohungs
objekte in vorher ungeahntem Maße. MAI,PIGHI (1675) vertiefte das Wissen 
über die Anatomie kleiner Tiere, indem er zielbewußt an die makroskopisohe 
Zergliederung die mikroskopisohe Untersuohung ansohloß. In rasoher Folge 
reihte sioh auf zoologisohem Gebiete eine mikroskopisoh-anatomisohe Unter
suohung an die andere. Man entdeckte, daß auch kleine Tiere im Prinzip gleich 
gebaut sind als ihre der makroskopischen Zergliederung zugänglichen größeren 
Artverwandten, daß auch sie z. B. ein Herz, ein Zentralnervensystem, Ex
cretionsorgane besitzen, wenn auch von viel geringerer, oft nur mikroskopisch 
erfaßbarer Größenordnung. Man fand in der Raupe und der Puppe schon die 
Organe des Schmetterlings in mikroskopischer Größenordnung präformiert, 
die sioh dann durch Wachstum weiter "entwickelten". 

Während so einerseits die Entdeckung der Infusorien der alten Lehre von 
der Urzeugung neue Argumente lieferte, indem die scheinbar einfache Organi
sation dieser Lebewesen die Annahme ihrer Neuentstehung aus unbelebter 
Materie nahelegte, stützten mikroskopische Beobachtungen an den höheren 
Organismen die damals herrschende Lehre, die in dem Entwioklungsprozeß keine 
Entstehung neuer Formen, sondern nur ein durch Wachstum bedingtes Sicht
barwerden mikroskopisch präexistierender Organe erblickte. War aber diese 
Präformationslehre richtig - und sie war lange Zeit nach Art eines Dogmas die 
herrschende -, so hatte es keinen Zweck, ja war geradezu sinnlos, nach Ele
mentarbestandteilen im tierischen Organismus zu suchen, vielmehr war es 
die Aufgabe der mikroskopischen Anatomen, im tierischen Ei oder in den von 
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LEEUWENHOECK (1677) entdeckten Samenfäden alle die Organe aufzufinden, 
die durch den Entwicklungsprozeß aus dem Miniatur- in den erwachsenen 
Zustand übergeführt wurden. Es ist bekannt, wie heftig sich die beiden Schulen 
der Ovisten und Animalkulisten befehdeten, von denen die einen in den Eiern, 
die anderen in den Samenfäden die Miniaturausgabe des zukünftigen Tieres 
erblickten und wie nun die mikroskopische Untersuchung die Entscheidung 
fällen sollte. Als lehrreiches Beispiel, wie sehr der beobachtende Forscher durch 
vorgefaßte Meinungen sich beirren lassen kann, sei auf die Abbildung von HART
SOEKER hingewiesen, in welcher er in dem Kopf teil eines menschlichen Samen
fadens eine kleine, menschenartige Figur mit zusammengeschlagenen Armen 
und Beinen einzeichnete. DALENPATIUS lieferte ein Bild von der angeblich 
von ihm beobachteten Häutung eines menschlichen Samenfadens, an welchem 
er den noch von der Hülle bedeckten Kopf, Brust, Arme und Beine darstellte. 

So sonderbar uns diese phantasiereichen Bilder heute anmuten, so sei doch 
schon hier darauf hingewiesen, daß 100 Jahre später bei den Infusorien wieder 
einmal Organe entdeckt werden sollten und auch entdeckt wurden (EHREN
BERG 1838), die späterhin bei objektiver Beobachtung sich als ebenso irreal 
erwiesen, ein Zeichen, wie schwer, wenn überhaupt möglich, ganz objektive 
voraussetzungslose Naturbetrachtung ist. 

Um so mehr ist es zu bewundern, daß auf botanischem Gebiete MALPIGHI 
(1675, 1679) und GREW (1682) unbefangen genug waren, die Grundlage zu 
einer pflanzlichen Gewebe- und Zellenlehre zu legen, nachdem schon HOOKE 
in seiner Mikrographie 1667 im Flaschenkork "little boxes" oder "cells" be
schrieben hatte. Denn eigentlich war es das zeitgemäße Bestreben, auch bei 
den Pflanzen dem tierischen Organismus analoge Organe aufzufinden. Man 
suchte auch bei ihnen nach einem Herzen; man nannte das pflanzliche Parenchym 
das Fleisch der Pflanze, man entdeckte röhrenförmige Organe und bezeichnete 
sie als Gefäße oder Adern. MALPIGm (1675) und GREW (1682) beschrieben 
aber in den Pflanzenkörpern zahlreiche Säckchen oder Schläuche, von MAL
PIGHI als Utriculi bezeichnet, von GREW als bladders (Bläschen) benannt, 
und verglichen die Struktur der Pflanze mit einem Schwamm, oder mit einem 
Bierschaum oder mit porösem Brot. Diese poröse, zellige Struktur ist nach 
GREW eine allgemeine Eigenschaft der Pflanzenmaterie ; die Zellen und ebenso 
die röhrenartigen Gebilde sind Hohlräume in einem zusammenhängenden 
" Gewebe", das eine fädige Struktur besitzt daher von GREW direkt mit 
gewebten Kleiderstoffen verglichen wird und so den Namen "contexture" be
kommt. So ist GREW (1682) der Begründer der, wenn auch zunächst noch sehr 
primitiven "Gewebelehre" oder "Histologie" geworden. 

In theoretischer Hinsicht blieben diese wichtigen Ergebnisse mikroskopi
scher Forschung aber noch lange unfruchtbar; denn der genetische Gedanke, 
der späterhin eine so wichtige Rolle spielen sollte, lag der damaligen Zeit noch 
ganz fern. Eine neue Epoche der mikroskopischen Anatomie begann erst mit 
der Veröffentlichung von C. FR. WOLFFS "Theoria generationis" (1759). Ent
gegen der Annahme der Präformationstheorie stellte W OLFF durch richtige 
Beobachtung fest, daß beim Hühnerembryo das Nerven- und Darmrohr nicht 
als solche im Ei präformiert sind, sondern durch einen Faltungsprozeß neu sich 
bilden. Entwicklung ist nach W OLFF nicht mehr Wachstum und Vergrößerung 
bereits vorhandener Organe, sondern vielmehr Neubildung von komplizierten 
aus einfachen Formen. 

Dieser genetische Gedanke stellte die mikroskopische Forschung vor 
ganz neue Aufgaben und beherrscht sie bis zur Gegenwart. Anfänglich aber 
waren im Gegensatz zu später die tatsächlichen Ergebnisse nicht besonders 
erfreulich, woran nicht wenig der primitive Stand der Untersuchungstechnik 
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Schuld trug. So eilte dann die Hypothese der exakten Beobachtung voraus 
und führte die Forschung in mannigfaltige Irrwege. So erklärte W OLFF selber 
alle in der ausgebildeten Pflanze beobachteten Strukturen als gebildet aus einer 
unorganischen Substantia vitrea. Genau so wie die Infusorien sich täglich 
neu aus organischem leblosem Material durch Urzeugung bilden sollten, so 
sollten sich nach der Meinung der Anhänger W OLFFS auch die komplizierten 
Strukturen des tierischen und pflanzlic~en Körpers gleichsam durch Urzeugung 
aus einer schleimigen, unorganisierten Materie allmählich entwickeln. "Die 
damalige Pflanzenanatomie betrachtete daher die pflanzliche Zelle nicht als 
den Anfang der Entwicklung, sondern als das Endresultat", so faßt LUNDE
GARDH (1922) das Resultat dieser ersten genetischen Forschungsepoche zu
sammen und führt dafür als charakteristisch einen Ausspruch von SPRENGEL 
(1812) an, der schreibt: "In Kugeln drückt sich die ewige Lebenskraft des Uni
versums aus; in Kugeln tritt zuerst auch der schwache Keim des Lebens aus 
der Flüssigkeit hervor". Erst im Jahre 1845 lieferte MOHL in seiner Schrift 
"Palmarum structura", der Theorie von WOLFF, auf botanischem Gebiet eine 
tatsächliche Stütze, indem er den Nachweis erbrachte, daß die pflanzlichen 
Gefäße aus Zellenreihen entstehen, also nicht den Zellen gleichgeordnete, sondern 
von ihnen genetisch abhängige Strukturelemente darstellen. Dagegen beobach
teten DUMORTIER (1832), MORREN (1836), vor allem MOHL (1828) und MEYEN an 
verschiedenen pflanzlichen Objekten den Zellteilungsprozeß und stellten damit 
also im Gegensatz zu W OLFF die Entstehung neuer Zellen in Abhängigkeit 
von bereits präexistierenden gleichartigen Elementen sicher. Aber SCHLEIDEN, 
der sich in einer ausführlichen Schrift 1838 "Beiträge zur Phytogenesis" vor 
allem mit der Entstehung der Zellen beschäftigte, schrieb diesen Beobachtungen 
keinen größeren allgemeinen Wert zu, sondern ging von der allmählich zum 
Dogma gewordenen Vorstellung W OLFFS aus, daß der eigentümliche kleine 
Organismus der Zelle aus einer "Cytoblastem" genannten Muttersubstanz 
gleichsam durch Krystallisation sich bildet, wobei das Cytoblastem "keine 
lebende Substanz, sondern ein Gemisch aus Zucker, Dextrin und Schleim dar
stellt". Jedoch unterscheidet sich SCHLEIDENS Theorie der Zellgenese dadurch 
von denen seiner Vorgänger, daß er die Entdeckung des Zellkerns durch R. BROWN 
(1833) sich nutzbar machte und die Zellbildung folgendermaßen beschreibt, 
wobei wir uns der zusammenfassenden kurzen Darstellung von SCHWANN (1839) 
bedienen wollen: "SCHLEIDEN fand, daß bei der Bildung der Pflanzenzellen 
in einer körnigen Substanz zuerst kleine, schärfer gezeichnete Körnchen ent
stehen und um diese sich die Zellkerne (Cytoblasten) bilden, die gleichsam als 
granulöse Koagulationen um jene Körnchen erscheinen. Diese Cytoblasten 
wachsen noch eine Zeitlang, und dann erhebt sich auf ihnen ein feines, durch
sichtiges Bläschen, die junge Zelle, so daß diese' anfangs auf dem Cytoblastem 
wie ein Uhrglas auf einer Uhr sitzt. Sie dehnt sich dann durch Wachstum 
weiter aus" . 

. Obgleich diese Ausführungen SCHLEIDENS ausnahmslos als falsch und jeder 
tatsächlichen Unterlage entbehrend sich erwiesen haben, so haben sie doch 
dadurch eine historische Bedeutung gewonnen, daß R. SCHWANN (1839) durch 
sie zu seiner Untersuchung "über die übereinstimmung in der Struktur und 
dem Wachstum der Tiere und Pflanzen" angeregt wurde, durch die er mit 
Recht als Begründer der Zellentheorie bezeichnet wird. Wie groß der Fort
schritt war, den SCHWANNS Untersuchung brachte, können wir am besten 
erkennen, wenn wir kurz den Zustand der tierischen mikroskopischen Anatomie 
vor dem Erscheinen von SCHWANNS Schrift betrachten. 

Auch bei den Zoologen hatte die mikroskopische Untersuchung ihrer Ob
jekte, wenn auch später als in der Botanik, zur Entdeckung von elementaren 
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Strukturbestandteilen des lebenden Organismus und damit zu einer Histologie 
geführt. Im Vergleich zur Pflanze bot das Tier aber von Anfang an der mikro
skopisch-histologischen Untersuchung, auch schon in technischer Hinsicht, 
viel größere Schwierigkeiten. Denn so groß die Mannigfaltigkeit der Pflanzen 
in ihrem äußeren Aufbau ist, so einfach ist verhältnismäßig ihre innere durch 
das Mikroskop erschlossene Struktur; die Unterscheidung von Zellen, Fasern 
und Gefäßen genügte im allgemeinen der Beschreibung. Der tierische Organis
mus zeigte aber eine viel mannigfaltigere Elementarstruktur. Der erste, der mit 
Erfolg Ordnung in diese durch das Mikroskop entdeckten mannigfaltigen Form
elemente brachte, war BICHAT, der 1801 in seiner Anatomie generale eine syste
matische Gewebelehre begründete, indem er den Organü;mus und seine Organe 
in eine Anzahl von einfacheren Geweben aufzulösen trachtete, die er nicht nur 
von der morphologischen Seite, sondern auch durch ihre physiologischen Funk
tionen charakterisierte und so die Histologie zur Physiologie und Medizin in 
enge Beziehung brachte. Aber sein histologisches System konnte sich nicht 
halten, weil viele von seinen vermeintlich einfachen Geweben selber noch 
eine komplizierte Zusammensetzung aus mannigfaltigen Formelementen auf
wiesen. 

"So erschienen", wie SCHWANN (1839) den damaligen Zustand der tierischen 
Histologie charakterisiert, "die Elementarteile der tierischen Organismen unter 
den mannigfaltigsten Formen; mehrere von diesen waren einander ähnlich 
und man konnte nach dieser größeren oder geringeren Ähnlichkeit eine Gruppe 
der Fasern, der Zellen, der Kugeln usw. unterscheiden, und es gab in jeder dieser 
Klassen wieder verschiedene Arten. Alle diese Formen schienen untereinander 
nichts gemeinsam zu haben, als daß sie durch Ansatz neuer Moleküle zwischen 
die vorhandenen wachsen, daß es lebende Elementarteile sind. In der Art, 
wie sich die Moleküle zu den lebenden Elementarteilen zusammenfügen, schien 
nichts Gemeinsames stattzufinden. Hier fügten sie sich zu dieser, dort zu jener 
Art von Zellen, an einer dritten zu einer Faser usw. zusammen. Das Entwick
lungsprinzip schien für die physiologisch verschiedenen Elementarteile durch
aus verschieden zu sein. Zellen, Fasern usw. waren daher nur naturhistorische 
Begriffe und man konnte aus der Entwicklungsweise des einen Elementarteils 
nicht auf die eines anderen schließen". "Bei dieser Sachlage mußte die Idee 
ganz fernliegen, durch Vergleichung tierischer Zellen mit Pflanzenzellen die 
Gleichheit des Entwicklungsprinzips für physiologisch verschiedene Elementar
teile nachzuweisen." Die Arbeit von SCHLEIDEN über den Entwicklungsprozeß 
der Pflanzenzelle lenkte nun besonders die Aufmerksamkeit auf den Zellkern 
und enthielt dadurch vor allem ein charakteristisches Moment, das sie ihm, wie 
SCHW ANN ausführt, den Vergleich tierischer und pflanzlicher Zellen "in bezug 
auf ein gleiches Entwicklungsprinzip" möglich machte. SCHWANN verglich 
so die Elementarteile des Knorpels und der Chorda mit pflanzlichen Zellen 
und fand, "daß bei diesen tierischen Geweben Zellen, Zellmembranen, Zell
inhalt, Kerne und Kernkörperchen durchaus den gleichnamigen Teilen bei den 
Pflanzen analog sind". Schwieriger gestaltete sich der zweite, für die "Über
einstimmung von tierischer und pflanzlicher Struktur" notwendige Beweis, 
"daß die meisten oder alle tierischen Gewebe sich aus Zellen entwickeln", schon 
weil hier der Nachweis für die Zellnatur der Elementarteile oft viel schwieriger 
zu erbringen war. "Denn es kann sehr wohl etwas eine Zelle sein, wenn auch die 
gewöhnlichen Kennzeichen einer Zelle, die Unterscheidung der Zellmemblan 
und das Ausfließen des Zellinhaltes nicht in die Beobachtung fallen können. 
Aber mit der Möglichkeit, daß etwas eine Zelle ist, sind wir nicht viel weiter. 
Es müssen positive Kennzeichen da sein, um ein gegebenes Objekt als eine 
Zelle betrachten zu können." 
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Da nun aber, wie SCHLEIDEN gelehrt hatte, das erste, was bei einer Zelle 
entsteht, ihr Kern ist, so wurde für SCHW ANN "der wichtigste und häufigste 
Umstand zum Beweise der Existenz einer Zelle die Anwesenheit oder Abwesen
heit eines Kernes. Seine scharfe Begrenzung und dunkle Farbe machen ihn 
in den meisten Fällen leicht erkennbar, besonders wenn er Kernkörperchen 
enthält". "Es läßt sich zwar für jetzt noch nicht behaupten, daß der Kern 
allgemein bei den mit einem Kern versehenen Zellen das Primäre, die Zelle das 
Sekundäre sei, wahrscheinlich ist es aber gewöhnlich so, und das außerordent
lich häufige Vorkommen des Kerns selbst in den jüngsten Zellen beweist die 
hohe Wichtigkeit dieser Gebilde für die Existenz der Zelle." 

Von diesen Grundvorstellungen ausgehend untersuchte SCHWANN die tieri
schen Eier, die er für Zellen ansprach, und die sich aus ihnen bildende zellige 
"Keimhaut", dann die bleibenden Gewebe des tierischen Körpers, bei denen 
er 5 Klassen unterschied: Erstens isolierte selbständige Zellen (Blut- und Lymph
zellen), zweitens selbständige, zu zusammenhängenden Geweben vereinigte 
Zellen (Epithelien, Pigment, Nägel, Federn, Krystallinse), drittens Gewebe, 
in denen die Zellwände untereinander oder mit der Intercellularsubstanz ver
schmolzen sind (Knorpel, Knochen, Zähne), viertens Faserzellen oder Gewebe, 
die aus Zellen entstehen, indem die Zellen sich in Fasern verlängern, welche 
sich in Faserbündel teilen (Zellgewebe, Sehnengewebe, elastisches Gewebe), 
fünftens Gewebe, die aus Zellen entstehen, deren Wände oder deren Höhlen 
miteinander verschmelzen (Muskeln, Nerven, Capillargefäße). 

Wie wir aus dieser, ganz die Genese der Gewebe zu ihrer Klassifikation 
benutzenden Einteilung sehen, ist für SCHW ANN die Zelle die Grundlage aller 
Gewebe des tierischen Körpers, wobei jede Zelle sowohl bei Pflanze wie bei 
Tier innerhalb gewisser Grenzen "ein Individuum, ein selbständiges Ganzes" 
ist. "Die Lebenserscheinungen einer Zelle wiederholen sich ganz oder zum Teil 
in allen übrigen Zellen." "Diese Zellindividuen stehen aber nicht als bloßes 
Aggregat nebeneinander, sondern sie wirken auf eine uns unbekannte Weise 
in der Art zusammen, daß ein harmonisches Ganzes entsteht." So ist SCHWANNS 
Werk, wie HEIDENHAIN (1907) mit Recht sagt, "die Grundlage zur Lehre vom 
Zellenstaat geworden". 

Über die Rolle der Zellen und ihre Bedeutung für das Leben des vielzelligen 
Organismus stellt SCHWANN (1839) folgende, ganz modern anmutende Be
trachtungen an: "Ein Organismus entsteht durch Kräfte, die ebenso durch 
die Existenz der Materie gesetzt sind wie die Kräfte in der anorganischen Natur. 
Da die Elementarstoffe in der organischen Natur von denen der anorganischen 
nicht verschieden sind, so kann der Grund der organischen Erscheinungen 
nur in einer anderen Kombination der Stoffe liegen, sei es in einer eigentüm
lichen Verbindungsweise der Elementaratome zu Atomen zweiter Ordnung, 
sei es in der Zusammenfügung dieser zusammengesetzten Moleküle zu den ein
zelnen morphologischen Elementarteilen der Organismen oder zu einem ganzen 
Organismus. Wir haben zunächst die Frage zu beantworten, ob der Grund 
der organischen Erscheinungen in dem ganzen Organismus oder in seinen ein
zelnen Elementarteilen liegt". 

"Denn entweder wird durch das Zusammenfügen der Moleküle zu einem 
systematischen Ganzen, wie es der Organismus auf jeder Entwicklungsstufe 
ist, eine Kraft erzeugt, vermöge welcher ein solcher Organismus neue Stoffe 
von außen aufnimmt und zur Bildung neuer oder zum Wachstum seiner vor
handenen Elementarteile verwendet. Die Ursache des Wachstums der Ele
mentarteile liegt also hier in der Totalität des Organismus. Oder aber jeder 
Elementarteil besitzt eine selbständige Kraft, ein selbständiges Leben und der 
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ganze Organismus besteht nur durch die Wechselwirkung seiner einzelnen Ele
mentarteile. Hier sind also nur die einzelnen Elementarteile das Aktive bei der 
Ernährung und dem Wachstum des Organismus und die Totalität des Organis
mus kann zwar Bedingung sein, aber Ursache ist sie nach dieser Ansicht nicht." 

SCHWANN entscheidet sich zugunsten der zweiten Alternative auf Grund 
folgender Erwägungen: "Bei niederen Pflanzen kann jede beliebige Zelle von 
dem Gesamtorganismus sich lostrennen und selbständig weiter wachsen. Die 
Eier höherer Tiere sind ebenfalls solche selbständige, getrennt vom Organismus 
wachsende Zellen. Da nun alle Zellen nach denselben Gesetzen wachsen, also 
nicht in einem Fall der Grund des Wachstums in der Zelle selbst, im anderen 
Fall im ganzen Organismus liegen kann, da ferner nachgewiesen ist, daß einzelne 
von den übrigen in der Art ihres Wachstums nicht verschiedene Zellen selbständig 
sich entwickeln, so müssen wir überhaupt den Zellen ein selbständiges Leben 
zuschreiben. Der Grund der Ernährung und des Wachstums liegt nicht in dem 
Organismus als Ganzem, sondern in den einzelnen Elementarteilchen, den Zellen. 
Daß nicht wirklich jede einzelne Zelle, wenn sie vom Organismus getrennt 
wird, weiter wächst, ist gegen diese Theorie so wenig ein Einwurf, als es ein 
Einwurf gegen das selbständige Leben einer Biene ist, wenn sie getrennt von 
ihrem Schwarm auf die Dauer nicht fortbestehen kann. Die Äußerung der 
der Zelle innewohnenden Kraft hängt von den Bedingungen ab, die ihr nur 
im Zusammenhang mit dem Ganzen geliefert werden". 

Mit diesem Werk von SCHWANN, dessen grundlegende, in vieler Hinsicht 
auch noch für die Jetztzeit wichtige Gedankengänge ich soeben skizziert habe, 
hebt, wie LEYDIG (1867) mit Recht betont, eine "Neugestaltung der Histologie" 
an; es war das "Grundschema" gewonnen, innerhalb dessen nun in der Folge
zeit die Kenntnisse und Vorstellungen über die Lehre von der Zelle überhaupt 
und von den Beziehungen der Gewebe zueinander und zu den Zellen weiter 
bereichert und geläutert wurden. "Seit SCHWANN waren die Anatomen be
müht, die tierische Zelle nach allen Seiten auf ihren feineren Bau, ihre Ent
stehung und ihre Umbildungsmöglichkeiten genau zu verfolgen, und die Ge
webelehre oder Histologie ist so in den Rang der anatomischen Wissenschaften 
eingetreten"; so urteilt A. KÖLLIKER in seinem Handbuch der Gewebelehre. 

Als wichtigste Ergebnisse dieser weniger durch neuartige Ideen als durch 
exakte Beobachtungen mittels verbesserter und verfeinerter Untersuchungs
methoden ausgezeichneten bis zum Ende des 19. Jahrhunderts sich erstrecken
den Periode sind zu nennen: 

1. Die Fest~tellung, daß es keine freie Zellbildung gibt, sondern eine jede 
Zelle von einer anderen sich direkt ableitet. 

2. Die Umbildung und andersartige Fassung des Zellbegriffes. 
3. Die Beobachtung der indirekten Kernteilung und des Befruchtungs

prozesses. 
Die SCHLEIDEN-SCHWANNsche Anschauung über die Zellgenese im 

pflanzlichen und tierischen Organismus ging dahin, daß die Zellen in einer 
schleimigen Flüssigkeit, dem Cytoblastem, frei entstehen (von NÄGELI wurde 
daher dieser Vorgang als freie Zellbildung bezeichnet), indem nach Art von 
Krystallen zuerst ein Kernkärperchen, dann um ihn ein Kernbläschen, in einer 
dritten Schicht dann der Zelleib und die Zellmembran sich bilden, wobei aller
dings schon SCHWANN eine Mitwirkung von Nachbarzellen an diesen Krystalli
sationsprozessen für möglich hält. Aber schon wenige Jahre später sank, wie 
LUNDEGARDH (1922) ausführt, auf botanischem Gebiet diese Ansicht der Zell
bildung durch die Arbeiten von MOHL (1851), NÄGELI, HOFMEISTER (1849) u. a. 
von ihrer anspruchsvollen Stellung als allgemeingültige Theorie auf den Rang 
einer Ausnahmeerscheinung herab, um allerdings erst im Jahre 1879 durch den 
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Nachweis von STRASBURGER, daß es auch im Embryosack keine freie Zell
bildung gibt, endgültig aus der Welt geschaffen zu werden. 

Noch rascher wurde die Lehre von der freien Zellbildung im tierischen Orga-. 
nismus widerlegt. Eine Reihe von Embryologen, vor allem REICHERT, REMAK, 
KÖLLIKER (1844, 1852, 1859) verfolgten die Entstehung des vielzelligen Orga
nismus aus dem Ei; schon 1844 stellte KÖLLIKER in seiner Arbeit über "die 
Entwicklungsgeschichte der Cephalopoden" fest, daß die Furchungszellen in 
direkter Generationsfolge durch fortgesetzte Zweiteilung von dem Ei sich ab
leiten und daß auch bei der späteren Entwicklung und Entstehung der tierischen 
Gewebe "ebenso wie bei den Pflanzen keine Zellbildung außerhalb der schon 
vorhandenen sich finde, vielmehr alle Erscheinungen als die ununterbrochene 
Folge von Veränderungen ursprünglich gleichbedeutender und alle von einem 
ersten abstammender Elementarorgane aufzufassen seien". Ihm schloß sich 
REMAK an, der den SCHLEIDEN-ScHWANNschen Modus der Zellgenese völlig 
verwarf und die Entstehung sämtlicher Zellen auf Teilung schon vorhandener 
zurückführte. Schließlich wies R. VIRCHOW (1858) durch eingehende Unter
suchung der Bindesubstanzgruppen nach, daß auch hier die Lehre von der 
Entstehung der Zelle aus formlosem Stoff nicht haltbar ist und prägte den Satz: 
"Omnis cellula e cellula " . 

Wie sehr diese Untersuchungen über die Zellgenese die ganze Forschungs
richtung der damaligen Histologie in neue Bahnen drängten, zeigen am besten 
die einleitenden Worte KÖLLIKERs in der dritten Auflage seines Handbuches der 
Gewebelehre, die 1859 der im Jahre 1854 erschienenen zweiten folgte: "So
lange die Ansicht von SCHLEIDEN und SCHWANN Geltung hatte, daß die Zellen 
frei in den flüssigen Zwischensubstanzen des Körpers sich bilden, konnte die 
Gewebelehre nicht anders, als diesen Zwischensubstanzen und den in ihnen 
vorkommenden Formen (Körner, Bläschen, freie Kerne) gehörig Rechnung 
tragen, und mußte es selbst als zweckmäßig erscheinen, diese Gebilde zum Aus
gangspunkt der ganzen Darstellung zu wählen, wie es in den früheren Auflagen 
geschehen ist. 

Nun aber gezeigt ist, daß eine solche Zellbildung nicht existiert, vielmehr 
der Organismus in ununterbrochener Folge der Formen aus der Eizelle sich 
aufbaut, treten die Zwischensubstanzen mehr in den Hintergrund und ist es 
das naturgemäßeste, die Zelle zum Mittelpunkt der Schilderung der Elementar
teile zu machen." 

Je mehr aber die histologische Forschung von der Bedeutung der Zelle als 
Elementarteil der lebenden Masse durchdrungen war, um so stärker wurde das 
Bedürfnis, eine allgemeingültige Definition des Begriffes "Zelle" zu geben, 
um so einen gegebenen Gewebsbestandteil als "Zelle" zu identifizieren. Hier
mit stand es aber eigentlich noch sehr im argen. Die botanischen Entdecker 
der Zelle hatten sie als ein mit einer derben Membran umhülltes Kämmerchen 
oder Bläschen beschrieben, in dem sich entweder Flüssigkeit oder Luft als In
halt befand. Die Wand war für sie das Wesentliche des Zellbegriffes, wie es bei 
der wichtigen funktionellen Bedeutung dieses, wie wir heute wissen, akzessori
schen, so leicht der Beobachtung zugänglichen Bestandteiles der Pflanzen
zelle auch gar nicht anders sein konnte. "Die Pflanzenzelle ist ein von einer 
vegetabilischen Membran vollkommen umschlossener Raum", das war die 
Definition der Zelle, die 1830 MEYEN gab. 

Sie wurde bald durch eingehendere Beobachtung des Inhalts dieser Kammer 
erweitert, in der schon BONAvENTuRA CORTI (1774) und TREVIRANUS (1811) 
eigentümliche Bewegungserscheinungen gesehen hatten, BRoWN 1831 ein scharf 
begrenztes, stärker lichtbrechendes Bläschen, "den Zellkern", entdeckte. Aber 
war auch "der wichtigste und häufigste Umstand zum Beweis der Existenz 
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einer Zelle" für SCHWANN (1839) der Nachweis eines Zellkerns, notwendig blieb 
für ihn, wenigstens für die vollentwickelte, ausgebildete Zelle, stets die Existenz 
einer besonderen Zellmembran; sie galt es daher nachzuweisen, um den Beweis 
für die Zellnatur eines fraglichen Gebildes zu führen. Mißglückte dieser Nach
weis, wie z. B. bei den Furchungskugeln vieler tierischer Eier, so stand man, 
wie HEIDENHAIN sagte, "vor einem kaum lösbaren Problem", wofür der lange 
dauernde Streit über das Wesen des Furchungsprozesses ein gutes Beispiel ist. 

Aber auch sonst genügte diese Definition der Zelle keineswegs, wie am besten 
die Schwierigkeiten zeigen, die die Deutung des tierischen Keimbläschens 
SCHWANN und seinen Zeitgenossen machte. SCHWANN wirft die Frage auf, 
"ist das Keimbläschen eine junge, innerhalb der Dotterzelle entstehende Zelle 
oder ist es der Kern der Dotterzelle 1", kommt aber trotz der großen Bedeutung 
dieser Frage für seine Zelltheorie nach ausführlicher Diskussion aller Möglich
keiten zu dem Ergebnis: "daß für jetzt die Entscheidung der Frage, ob das 
Keimbläschen Zelle oder Zellenkern ist, nicht möglich ist". Den Wendepunkt 
in dieser Frage brachten erst viel später die Untersuchungen von K. GEGEN
BAUR, der 1861 den Satz scharf formulierte: "Die Eier der Wirbeltiere mit 
partieller Furchung sind keine wesentlich zusammengesetzteren Gebilde als die 
der übrigen Wirbeltiere; sie sind nichts anderes als zu besonderen Zwecken 
eigentümlich umgewandelte kolossale Zellen, die aber nie diesen Charakter auf
geben." 

Zu SCHWANNS Zeiten aber war diese Klarheit über die Natur der tierischen 
Eier schon aus technischen Gründen - GEGENBAUR bediente sich zu seinen 
Studien der embryologisch-histologischen Methodik am fixierten und gefärbten 
Material - nicht zu gewinnen und auch sonst blieb oft der exakte Beweis der 
"Zellnatur" eines fraglichen Bestandteiles unsicher infolge der Unklarheit und 
"Relativität des Zellbegriffes" , über die schon 1841 V ALENTIN mit Recht sich 
beklagte und der noch im Jahre 1859 von KÖLLIKER in seinem Handbuch der 
Gewebelehre folgendermaßen formuliert wurde: "Die Zellen, Cellulae, auch 
Elementarzellen oder Kernzellen genannt, sind vollkommen geschlossene Bläs
chen von 0,005--0,01" mittlerer Größe, an denen eine besondere Hülle, die 
Zellmembran, und ein Inhalt zu unterscheiden sind. Der letztere besteht aus 
Flüssigkeit, häufig auch aus geformten Teilchen dieser oder jener Art und ent
hält außerdem einen besonderen rundlichen Körper, den Zellenkern, Nucleus, 
der wiederum Flüssigkeit und ein noch kleineres Körperchen, das Kernchen 
oder Kernkörperchen in seinem Inhalt führt". 

Noch unbefriedigender wurde diese Definition, als durch die Widerlegung 
der SCHLEIDEN-SCHWANNschen Theorie der freien Zellbildung der Kern seine 
ihm dort zugesprochene Rolle als Bildungszentrum der Zelle verlor. Man be
obachtete vielmehr, daß die Kerne bei den Zellteilungen unsichtbar wurden, 
sich auflösten und erst später in den Tochterzellen wieder erscheinen, woraus 
HOFMEISTER (1849) folgerte, daß dem Zellkern die Fähigkeit der individuellen 
Fortpflanzung überhaupt nicht zukommt. 

Um so mehr richtete sich die Aufmerksamkeit der Forscher auf den übrigen 
Inhalt der Zelle und wieder waren es die Botaniker, die bahnbrechend voran
gingen. 

MOHL (1846) beschrieb den Inhalt der Zelle als eine trübe, zähe, mit Körn
chen gemengte Flüssigkeit, die sich nicht mit dem wässerigen Zellsaft mischt, 
sondern sich zu ihm wie eine schaumige Flüssigkeit zu Luft verhält und gab 
ihm im Anschluß an PURKINJE (1838) den Namen "Protoplasma". NÄGELI 
stellte fest, daß es sich um eine stickstoffhaltige (eiweißartige) Substanz handelt. 
FERDINAND COHN (1850) wies auf die Forschungen DUJARDIN (1841) hin, der 
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die Körpersubstanz der Rhizopoden mit ihren eigentümlichen Lebenserschei
nungen, der Körnchenströmung usw. studiert und derselben den Namen "Sar
kode" gegeben hatte. COHN verglich die Eigenschaften dieser "contractilen 
tierischen Sarkode" mit dem Inhalt pflanzlicher Zellen und stellte eine weit
gehende Übereinstimmung zwischen beiden fest: "Die Sarkode ist homogen 
oder feinkörnig, eiweiß artig, gallertähnlich, bricht das Licht mehr als Wasser, 
weniger als Öl; schrumpft in Alkohol und Salpetersäure gerinnend zusammen. 
Alle diese Eigenschaften besitzt auch jener Stoff der Pflanzenzelle, welcher 
als Hauptsitz fast aller Lebenstätigkeiten, namentlich aller Bewegungserschei
nungen, betrachtet werden muß, das Protoplasma. Nicht nur stimmt das 
optische, chemische und physikalische Verhalten desselben mit der Sarkode 
überein, sondern auch die Fähigkeit, Vakuolen zu bilden". 

Weiter beobachtete man schon damals, wie Algenschwärmer ihre Cellulose
hülle verlassen und frei im Wasser sich fortbewegen und folgerte, daß man 
nicht bloß das durch ringsum geschlossene Wände gebildete Kämmerlein, 
sondern mit mehr Recht seinen lebenden Inhalt als lebenden Elementarteil 
betrachten sollte: "Die Zelle", so sagt ALEX. BRAUN (1851), "ist somit ein kleiner 
Organismus, der sich nach außen eine Hülle bildet, wie die Muschel ihre Schale, 
die Schnecke ihr Haus, der Krebs seinen Panzer. Der von dieser Hülle um
schlossene Inhalt aber ist der wesentliche und ursprüngliche Teil der Zelle, 
ja er muß als Zelle betrachtet werden, schon ehe er seine Überkleidung er
halten hat". 

Man vergleiche diese Ausführungen mit der Zelldefinition von KÖLLIKER 
im Jahre 1859, um zu erkennen, wie rückständig die tierische Zellenlehre damals 
geblieben war. Allerdings protestierte 1857 LEYDIG gegen die "schulmäßige 
Gliederung der Zelle in Membran, Inhalt und Kern" und hält dieser Definition 
entgegen, daß nicht alle Zellen blasiger Natur sind, "nicht immer eine vom 
Inhalt ablösbare Membran sich unterscheiden läßt". Aber erst die Studien 
von MAx SCHULTZE (1854-1866), in denen er die Identität der .tierischen Sar
kode niederer Organismen mit dem Protoplasma bestätigte, verhalfen der An
schauung, daß nicht die Membran, sondern der lebende Inhalt das Haupt
charakteristikum des Begriffs "Zelle" ist, bei den Zoologen zum Siege. 

Die klassische Definition der Zelle durch MAX SCHULTZE (1861) als "eines 
mit den Eigenschaften des Lebens begabten Klümpchens von Protoplasma, 
in welchem ein Kern liegt", hebt mit Recht den morphologischen Dualismus 
als ein Hauptcharakteristicum der Zelle hervor, ist aber sonst in morphologi
scher Hinsicht noch recht dürftig zu nennen. Denn das Protoplasma wird von 
M. SCHULTZE entsprechend allerdings den unzulänglichen, ihm zur Verfügung 
stehenden Untersuchungsmitteln beschrieben als eine in sich homogene, glas
artig durchsichtige Grundsubstanz von zähflüssiger oder auch festerer Kon
sistenz, in welche Körnchen eingebettet seien; der Kern ist für ihn ein nahezu 
homogener, kugeliger, leidlich fester Körper mit einem glänzenden Kernkörper
ehen darin. 

Schon in demselben Jahre, 1861, in welchem die Arbeit von MAX SCHULTZE 
erschien, hat daher der Physiologe BRÜCKE in seinem berühmten Aufsatz "Die 
Elementarorganismen" den Gedanken ausgesprochen, daß die Substanz der 
Zelle nicht homogen sein kann, sondern eine Struktur besitzen muß. Er sagt: 
"Wir werden mit Notwendigkeit dazu geführt, im Zellinhalt einen im Ver
hältnis komplizierten Bau zu erkennen, wenn wir die Lebenserscheinungen 
berücksichtigen, welche wir an denselben wahrnehmen", sei es, daß "die Zellen 
aus noch kleineren Organismen zusammengesetzt sind, welche zu ihr in einem 
ähnlichen Verhältnis stehen, wie die Zelle zum Gesamtorganismus", sei es, 
daß die Zelle eine spezifische, für das Leben charakteristische Struktur besitzt. 
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Wenn wir von einigen mehr gelegentlichen Beschreibungen von mikro
skopisch wahrnehmbaren Zellstrukturen absehen, so war C. FROMMANN 1865 
und 1867 der erste, welcher faserartige Gebilde in den Zellen beschrieb und als 
allgemeingültige lebensnotwendige Strukturen hingestellt hat. Er ist daher der 
Begründer der Gerüst- oder Netztheorie des Protoplasmas, die namentlich von 
HEITZMANN näher ausgeführt, von KLEIN, LEYDIG, SCHMITZ ebenfalls ver
treten worden ist. Das Protoplasma, und zwar Kern und Zelleib, bestehen 
nach dieser Ansicht aus einem feinen Netzwerk von Fibrillen und Fäserchen, 
in dessen Lücken Flüssigkeit vorhanden ist. Die Struktur der Zelle wird so 
zu einer spongiösen, schwammartigen. "Das Kernkörperchen, der Kern, die 
Körnchen mit ihren Fädchen sind die eigentlich lebende, contracti1e Materie. 
Diese feste Materie ist eingelagert und aufgespannt in einer nicht lebendigen, 
nicht contractilen Flüssigkeit". 

Gegen diese Netztheorie sprach sich vor allem FLEMMING aus. "Wenn es 
bei manchen Zellen so sein mag, so ist doch daraus kein Typus zu machen. 
Bei vielen Zellen findet sich jedenfalls die geformte Substanz in Gestalt von 
ziemlich gleich dicken Fäden" (FLEMMING 1882, S. 67). Er nimmt daher im 
Protoplasma zwei verschiedene Substanzen an, eine Fädchensubstanz, die Filar
masse oder das Mitom, und eine Zwischensubstanz, die Interfilarmasse oder 
das Paramitom (FLEMMING 1882) und spricht sich über die Verbreitung und 
die vitale Konstanz dieser Filarstruktur folgendermaßen aus: "Für die Struk
turen der meisten Zellarten scheint ein Fluktuieren nicht zu gelten oder doch 
nicht die Regel zu sein. Wenn sie überhaupt vor sich gehen, müssen sie äußerst 
träge sein. Unter solchen Umständen hat man ein volles Recht, von geformten 
Strukturen zu sprechen. Wenn man temporär homogenes Protoplasma auf
treten sieht, so braucht dies darum nicht der Normalzustand zu sein, es kann 
auch der Ausnahmezustand sein, in welchem die Fäden unter Wegdrängung 
der Zwischensubstanz bis zur Berührung genähert, vielleicht zeitweise ver
schmolzen sind, um sich doch wieder separieren zu können" (FLEMMING .1882, 
66). über die Rolle, welche diese Fäden und die Zwischensubstanz im Zelleben 
spielen, drückt sich FLEMMING sehr vorsichtig aus. "Wir sind noch gar nicht 
darüber unterrichtet, ob und inwieweit die Interfilarmassen oder das Para
plasma an den Vorgängen, die Leben genannt werden, beteiligt ist. Es wäre 
also voreilig, ihm die "Lebendigkeit" von vornherein abzusprechen. - Es 
erscheint mir nicht logisch, die Interfilarmasse oder Teile derselben, auch für 
den Fall, daß sie flüssig sind, unbelebt zu nennen; das, was "lebt", bleibt einst
weilen für uns der ganze Zelleib" (FLEMMING 1882, 80-81). 

BÜTSCHLI (1890, 1892), der Begründer der dritten Strukturtheorie des 
Protoplasmas, bestreitet nicht die Richtigkeit der Beobachtungen von FRO
MANN und HEITZMANN, deutet aber die als Netze beschriebenen mikroskopischen 
Bilder als ein Waben- oder Schaumwerk mit allseitig abgeschlossenen Räumen. 
Zwar ist bei der Kleinheit der in Frage stehenden Strukturen, namentlich im 
Schnittbild, die Entscheidung, ob eine Netz- oder Wabenstruktur vorliegt, 
nicht immer möglich, denn in beiden Fällen muß das mikroskopische Bild das
selbe sein, aber Beobachtungen an lebenden Protoplasmen und an künstlich 
hergestellten Schaummodellen, ferner allgemeine physikalische Erwägungen 
und Vergleiche zwischen den Eigenschaften von künstlichen Schäumen und 
denen des Protoplasmas, die weitgehende übereinstimmung zeigen, lassen 
BÜTSCHLI zu der Annahme gelangen, daß das Protoplasma eine Schaum- oder 
Wabenstruktur besitzen muß. 

Als vierte Strukturtheorie des Protoplasma ist die Granulalehre von ALT
MANN (86, 90, 94) zu nennen. Mit einer besonderen Fixierungsmethode konnte 
ALTMANN in der Zelle Körnchen, Granula darstellen, die in einer homogenen 
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nicht lebenden Grundsubstanz befindlich durch Teilung sich vermehren sollten, 
und deshalb von ihm als "die Elementarorganismen der Zelle", als "Bioblasten 
oder Cytoblasten" bezeichnet wurden. Später wurde dann diese Lehre nament
lich auch von ARNOLD dahin erweitert, daß auch in der "Intergranularsubstanz" 
noch kleinste, ultramikroskopische Granula enthalten sein können, die erst 
durch ihr Wachstum oder Zusammenlagerung mit anderen Körnchen die Grenze 
der Sichtbarkeit überschreiten. 

Die historische Bewertung dieser Strukturtheorien darf nicht übersehen, 
daß sie sämtlich für die Weiterentwicklung der Cytologie, der Lehre von der 
Zelle, von großer Bedeutung gewesen sind. Denn durch dieselben angeregt 
sind eine große Menge auch heute noch wertvoller Strukturbeobachtungen 
gemacht worden, die, soweit sie auf tatsächlich bestehenden Verhältnissen 
basieren, von bleibendem Werte sind. Andererseits darf nicht verkannt werden, 
daß unter der suggestiven Vorstellung, daß das Protoplasma eine mikroskopisch 
sichtbare, dauerhafte, lebensnotwendige Struktur besitzen müsse, gerade solche 
Untersuchungsmethoden bevorzugt wurden, die möglichst deutliche und dauer
hafte Strukturbilder zeigten. Hatte man früher meist das lebende Objekt 
studiert, so gewöhnte man sich nunmehr daran, die Objekte zu fixieren, zu 
färben und in feine Schnitte zu zerlegen. 

Anfangs stießen diese Methoden auf erheblichen Widerspruch, aber die Er
gebnisse waren so neuartig und boten in vieler Hinsicht einen so unverkennbaren 
Fortschritt dar, daß die Kritik rasch verstummte. Die Entdeckung der karyo
kinetischen Prozesse, der feineren Vorgänge bei der Befruchtung waren ja tat
sächlich auch nur mit Hilfe dieser neuen Untersuchungsmethoden möglich; 
andererseits darf aber nicht übersehen werden, daß die Grundlagen der Fixierung 
und Färbung rein empirisch waren und bis auf den heutigen Tag es größtenteils 
geblieben sind. Es ist ferner zuzugeben, daß die histologischen Untersuchungs
methoden oft nach Art von Kochrezepten kritiklos angewandt worden sind, 
und Strukturen erst künstlich erzeugt und ausführlich als real beschrieben 
worden sind, die in der lebenden Zelle niemals existiert haben. So ist das Urteil 
von SPEK, wenn auch übertrieben einseitig, so doch nicht ganz ungerecht
fertigt, der sich folgendermaßen äußert: "So kam denn bei den Struktur
forschungen jener rein histologischen Periode der 80er und 90er Jahre trotz 
eines außerordentlichen Aufwandes minuziöser, gewissenhafter Arbeit zunächst 
nicht viel mehr heraus als eine Anzahl von "Strukturlehren", die sich auf das 
heftigste befehdeten, die "Lehre" vom fibrillären, vom retikulären (netzartigen), 
vom granulären (körnigen) und vom wabigen oder schaumigen Aufbau des 
Protoplasmas". "Jeder Untersucher schwor nur auf seine Technik und auf 
seine Präparate, und der von früher übernommene Leitgedanke, daß es natür
lich nur eine Elementarstruktur des Plasmas geben könnte, wurde zum Dogma, 
zum unbewiesenen Glaubenssatz, von dem man auch dachte, daß er gar nicht 
bewiesen zu werden brauchte." 

Aber wenn auch viele, eine Zeitlang als real im lebenden Zustand gedeutete 
Strukturen sich als reine Kunstprodukte der Fixierung erwiesen haben, so sei 
doch allzu großem Skeptizismus gegenüber schon hier betont, daß umgekehrt 
an der realen Existenz von zahlreichen Strukturen mikroskopischer Größen
ordnung im lebenden Protoplasma nicht gezweifelt werden kann. Gerade in 
neuerer Zeit sind in den Plastosomen einerseits, im GOLGI-Apparat andererseits 
Strukturgebilde in den Zellen beschrieben worden, deren angeblich konstantes 
Vorhandensein sie nach der Meinung vieler Cytologen zu brauchbaren Charak
teristica der Zelle machen. Für andere Strukturen ist dagegen durch Ver
besserung der Untersuchungsmethoden bewiesen worden, daß sie nicht starr 
und unveränderlich, für alle Phasen des Lebens absolut notwendig sind, viel-
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mehr einem raschen Wechsel unterworfen sind. Natürlich geht es nicht an, 
diesen nur temporär ausgebildeten mikroskopischen Strukturen jede Bedeutung 
für das Leben der Zelle abzusprechen, aber sie repräsentieren nicht die hypo
thetische, für das Leben charakteristische und spezifische Struktur, so daß 
sich nach der Meinung von TSCHERMAK "eine bestimmte mikroskopische Con
ditio sine qua non für das lebende Protoplasma nicht aufstellen läßt". 

Trotzdem halten viele Biologen an dem Grundgedanken von BRÜCKE fest, 
daß das Protoplasma eine feinere für das Leben notwendige Struktur besitzen 
muß, nur daß sie jetzt dieselbe auf ultramikroskopischem Gebiet suchen (0. HERT
WIG: Allg. Biol. 1923, 31). So schreibt auch SPEK (1925): "Das Schwergewicht 
der Strukturforschung hat sich von den mikroskopischen Strukturelementen, 
welche das Interesse der älteren Autoren so sehr fesselten, durchaus nach der 
Ultrastruktur verschoben." "Das Aktionsfeld für die Molekularkräfte, welche 
den vitalen Leistungen der Zelle zugrunde liegt, ist in der Ultrastruktur des 
Protoplasmas und in dem mikroskopischen Flächensystem des Plasmas und 
der Zelle selbst zu suchen" (1925, 900). 

Ich werde auf diese Untersuchungen, die ja erst in neuerer Zeit dank der 
Verbesserung der technischen Hilfsmittel mit Aussicht auf Erfolg in Angriff 
genommen werden, später noch einmal zu sprechen kommen. Wir kehren bei 
unserer histologischen Übersicht zunächst zurück in die 70er und 80er Jahre 
des vorigen Jahrhunderts, als eben die mikroskopische Fixierungs- und Färbe
technik sich ausgebildet hatte und mit ihrer Hilfe zwei wichtige, für den Fort
schritt der Cytologie folgenreiche Entdeckungen gelangen, die Aufklärung 
der Kernvermehrung durch die Mitose und die Aufdeckung der morphologi
schen Vorgänge bei der Befruchtung. 

Schon 1867 hattc HOFMEISTER die indirekte Kernteilung in ihren groben 
Umrissen bei einigen Pflanzenzellen richtig beobachtet, doch erst 1873 schilderte 
A. SCHNEIDER an einem tierischen Objekt "Die Karyokinese" genauer. STRAS
BURGER (1870) auf botanischem und namentlich FLEMMING (1879-1882) auf 
zoologischem Gebiete stellten die Einzelheiten dieses komplizierten Vorganges 
sicher, HEusER (1884), GUIGNARD und VAN BENEDEN entdeckten die genaue 
Zweiteilung der Chromosomen durch Längsspaltung, RABL (1885) stellte dann 
das Gesetz der Zahlenkonstanz der Chromosomen auf und wurde mit VAN BE
NEDEN und vor allem mit BOVER! der Begründer der wichtigen Individualitäts
theorie der Chromosomen. 

Die zweite grundlegende morphologische Entdeckung wurde von O. HERT
WIG gemacht, der 1875 "die Befruchtung als die Verschmelzung zweier Zellen 
und ihrer Kerne" definierte. VAN BENEDEN vervollständigte sie durch den 
Nachweis, daß die Chromosomen des befruchteten Eies zur einen Hälfte von 
der Mutter, zur anderen von dem Vater abstammen. Die befruchtete Eizelle 
und ihre Deszendenten, die den vielzelligen pflanzlichen oder tierischen Orga
nismus bilden, sind eigentlich also Doppelwesen, sie besitzen "diploide" Kerne. 
Diese diploide Chromosomenzahl wird bei der Bildung der Geschlechtszellen 
auf die Hälfte reduziert durch eine besondere Kernteilung, die Reduktions
teilung (FLEMMING 1887). 

Mit Recht sagt LUNDEGARDH (1922) von diesen morphologischen Entdek
kungen: "daß wenige Errungenschaften der allgemeinen Biologie so tief in die 
Denkweise eingegriffen und die Forschung auf bestimmte Bahnen gelenkt 
haben". Denn schon 1884 wurden sie zunächst von O. HERTWIG und STRAS
BURGER, dann von KÖLLIKER und WEISMANN in Beziehung gebracht zum Ver
erbungsproblem, indem sie die Hypothese aufstellten, daß das von NÄGELI hypo
thetisch geforderte Idioplasma in den Zellkernen lokalisiert sei. Diese Hypothese 
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wurde dann weiter für O. HERTWIG der Ausgangspunkt für seine Theorie 
von der Artzelle, ferner wurde durch dieselbe die Beziehung der mikroskopi
schen Forschung zur Genetik hergestellt und vor allem auch die physiologische 
Forschungsrichtung in der Cytologie angebahnt. Durch die Lehre von der Art
zelle erhält die Theorie von der Zelle eine wesentliche Bereicherung und Ver
tiefung ihres Inhalts. Die Zelle ist nunmehr nicht nur ein elementares Aufbau
element des pflanzlichen und tierischen Organismus, nicht nur, wie zuerst 
SCHWANN, dann VIRCHOW und BRÜCKE gelehrt hatten, eine elementare Lebens
einheit, vielmehr ist in Form der "Artzelle" (0. HERTWIG) für jedes Lebe
wesen die zur Zeit bekannte einfachste "vollwertige" (LuNDEGARDH) Lebens
einheit gegeben; "in der Artzelle sind alle wesentlichen Merkmale, durch welche 
eine Tierart charakterisiert ist, in ihrer einfachsten Form enthalten oder ge
wissermaßen auf ihren einfachsten Ausdruck gebracht" (0. HERTWIG). Es 
ist sehr wichtig, daß O. HERTWIG sich gegen eine irrtümliche Auffassung des 
Begriffes "einfache" Form wendet, zu dem deszendenztheoretisch Spekula
tionen nicht wenig beigetragen haben. Sollten doch nach dem biogenetischen 
Grundgesetz von E. HAECKEL in der Ontogenie jedesmal die verschiedenen 
Stadien, die in der Phylogenie aufeinander gefolgt waren, kurz rekapituliert 
werden und so der komplizierte vielzellige Organismus der Gegenwart das 
"Amöben" - oder "Monerenstadium " in seiner Eizelle wiederholen. Demgegenüber 
betont O. HERTWIG mit Recht, daß jede scheinbar noch so einfach gebaute 
Eizelle in Wirklichkeit das Endresultat einer langen, phylogenetischen Ent
wicklungsreihe ist und sich "der Anlage" nach genau so von jeder anderen Ei
zelle unterscheiden muß wie die ausgebildeten vielzelligen Endformen, die sich 
aus ihr entwickeln. Es gibt also so viele Artzellen, als es Arten gibt. Daß aber 
jede Ontogenie mit einer Zelle beginnt, zeigt den überragenden biologischen 
Wert dieser Formeinheit, so daß die Artzelle nach der Meinung von O. HERT
WIG, und ihr haben sich viele Forscher angeschlossen, für den Biologen das
selbe bedeutet, wie das Atom für den Chemiker. "Wie in der Gegenwart die 
Atome der chemischen Elemente für den Chemiker die letzten Einheiten sind, 
zu denen ihn seine Zerlegung des Stoffes hinleitet, so für den Morphologen die 
Artzellen, denn diese bilden zuerst die einfachsten, einander vergleichbaren, 
lebenden Stoffeinheiten, die jedem Lebewesen zugrunde liegen. In ihnen ist 
die Eigenart eines jeden Organismus gleichsam in der einfachsten Formel aus
gedrückt, in der Weise, daß wir sagen können, es existieren so viele verschiedene 
Artzellen, als das Organismenreich aus verschiedenartigen Lebewesen besteht" 
(0. HERTWIG: 1920, Werden der Organismen). 

Auf dem Boden der Vorstellung stehend, daß "die Zellen der normale Er
scheinungstypus der lebenden Substanz seien und daß dieselben das biologische 
Teilungsminimum seien" (LuNDEGA.RDH: 1922, 154), haben O. HERTWIG (1892, 
1923), E. B. WILSON (1904, 1926) und ganz neuerdings noch M. HARTMANN 
(1927) die Zelle zum Mittelpunkt ihrer Darstellungen über allgemeine Biologie 
gemacht, wobei M. HARTMANN zur Begründung ausdrücklich bemerkt: "daß 
jedes Lebewesen dadurch morphologisch charakterisiert ist, daß es aus einer 
oder vielen Zellen besteht, und daß die morphologische Zusammensetzung aus 
Zellen das einzige Kriterium zur Zeit wenigstens ist, wodurch wir ein Lebe
wesen scharf charakterisieren und definieren können". Für die Wertschätzung 
dieser modernen Zelltheorie spricht ferner, daß besondere Archive, so das Archiv 
für Zellforschung, das Archiv für experimentelle Zellforschung, La cellule, zum 
Studium der Zelle begründet worden sind, daß vor allem ein besonderer Zweig 
der mikroskopischen Anatomie, die Cytologie entstanden ist, die mit den ver
schiedensten Methoden und vor allem auch den umfassendsten Gesichtspunkten 
die Organisation der Zelle erforscht. 
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Wenn aber, wie WILSON (1926) mit Recht hervorhebt, "the cytology outgrew 
the limits of merely morphological inquiry, the earlier morpholQgical cyto
logy has broadened out into a many sided cellular biology", so wurde diese 
Entwicklung der modernen cytologischen Forschung eingeleitet durch die 
soeben erwähnte Theorie von O. HERTWIG und STRASBURGER, die das Idio
plasma in den Kern der Keimzellen lokalisieren. Denn in dieser Theorie wurde 
zum erstenmal für eine bestimmte Funktion, die Übertragung der väterlichen 
und mütterlichen Erbqualitäten eine bestimmte Zellstruktur in Anspruch 
genommen und damit das funktionell lokalisierende Verfahren der Physiologie 
am vielzelligen Organismus auf den Organismus der Zelle angewandt. 

Wie fruchtbar dieser Gedanke gewesen ist, zeigt vor allem die Entwicklung 
der cytologischen Vererbungsforschung mit den erfolgreichen Versuchen, die 
verschiedene Gene in bestimmte Chromosome zu lokalisieren (MoRGAN 1921) 
oder die Vererbung des Geschlechtes mit dem Heterochromosomenmechanismus 
in Beziehung zu setzen. 

Durch diese physiologische Betrachtungsweise ist aber auch ein ganz 
neuer Gesichtspunkt zur Erforschung der Zellstrukturen gegeben. Jetzt sucht 
man nicht mehr nach der lebensnotwendigen Zellstruktur, man fragt vielmehr 
nach der biologischen Wertigkeit der durch das Mikroskop oder Ultramikro
skop erschlossenen Strukturbestandteile, so wird der Spumoidbau in Beziehung 
gebracht zur Statik des Cytoplasmakörpers und auf diese Weise z. B. von 
RHUMBLER (1914) versucht, denselben, weil lebensnotwendig, auch als stets 
vorhandenes und allgemeingültiges Bauprinzip des Plasmas hinzustellen; andere 
Zellbestandteile werden mit den Erscheinungen der Kontraktion, der Sekretion 
in Beziehung gesetzt, wieder andere werden für die Erhaltung der Artspezifizität 
in Anspruch genommen; es wird die Rolle des Kernes und des Cytoplasmas 
für die Lebenserscheinungen der Zelle studiert, um nur einige der Hauptprobleme 
moderner cytologischer Forschung zu nennen. 

Eine andere moderne Betrachtungsweise arbeitet ganz mit Vorstellungen, 
die sie aus der Kolloidchemie übernimmt. Die Kolloide zeichnen sich durch 
ihre große Labilität aus und für den jeweiligen "Zustand" der kolloidalen Masse 
erweisen sich die Umweltsbedingungen als äußerst wichtig. Übertragen auf 
die lebende Masse der Zelle führt das zu der Vorstellung, daß jede spezialisierte 
Zellform und jede Zellstruktur gleichsam der Index für ein spezifisches Milieu 
ist, und in erster Linie das Reaktionsprodukt der lebenden Masse auf die Milieu
bedingungen darstellt. Durch experimentelle Umweltsänderungen werden 
künstlich Strukturen erzeugt, und es ergibt sich die bemerkenswerte Tatsache, 
daß die verschiedensten Artzellen auf identische Milieubedingungen mit der 
Ausbildung gleicher Strukturen reagieren. Unter diesem Gesichtswinkel werden 
nun auch die Strukturen, die bei den verschiedensten Artzellen zeitweise immer 
wieder auftreten, wie die Strukturen der Mitose, der Chromosomenkonjugation, 
der Reduktionsteilung, ferner die charakteristischen Erscheinungsformen, 
wie sie z. B. die verschieden differenzierten männlichen und weiblichen Fort
pflanzungszellen darbieten, betrachtete und in ihnen Reaktionen der lebenden 
Masse auf bestimmte, in ihre Einzelheiten noch unbekannte, aber analysierbare 
Milieubedingungen erblickt. Alle Strukturen sind nach dieser Auffassung 
etwas Vergängliches, sie sind der Ausdruck für reversible Zustandsänderungen 
des Materials der Zelle unter dem Einfluß äußerer Milieueinflüsse. 

Es ist leicht ersichtlich, daß diese kolloidchemische Betrachtungsweise 
der Zellstrukturen, deren Berechtigung und Fruchtbarkeit nicht geleugnet werden 
soll, in scharfem Gegensatz steht zu den älteren, auf S. 13 diskutierten Vor
stellungen, die in einer bestimmten Zellstruktur, der fädigen, körnigen oder 
schaumartigen, ein konstantes und in seiner Konstanz lebensnotwendiges, 
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morphologisches Charakteristicum der lebenden Masse erblickten. Der für 
HEIDENHAIN (1906) so selbstverständliche Satz, daß es in der lebenden Masse 
"ein Beharrendes gibt, nämlich die Form, auf welcher das Leben beruht", würde 
heute von keinem kolloidchemisch orientierten Cytologen unterschrieben werden. 
Gegenüber einer allzu weitgehenden Unterschätzung der Formkonstanz und 
ihre Bedeutung für die Erforschung der lebenden Masse, muß aber doch darauf 
hingewiesen werden, daß alle die soeben erwähnten Zustandsänderungen der 
lebenden Masse reversibel sind und reversibel sein müssen, solange der lebende 
Zustand erhalten ist; es muß ausdrücklich betont werden, daß es immer wieder 
die Form der Artzelle ist, die mit so überraschender Konstanz an den Anfang 
jeder neuen individuellen Entwicklung gestellt ist. So wird denn die Bedeutung 
der "zelligen Organisation" für die Entwicklungsphysiologie auch von solchen 
Forschern zugegeben, die sich neuerdings gegen die "klassische" Zelltheorie 
wenden, welche von uns bisher zur Grundlage unserer Darstellung der lebenden 
Masse gemacht worden ist. Ich halte diese Argumente nicht für gerechtfertigt, 
aber wir müssen sie kennen lernen, da vielfach von einer ernsten Krisis der 
Zelltheorie gesprochen und die Bedeutung der Artzelle als biologisches Atom 
im Sinne von O. HERTWIG nicht mehr anerkannt wird. 

Wenig stichhaltig erscheinen mir die Vorwürfe der Physiologen, wie z. B. 
SCHENCK (1899) gegen die Zelltheorie, daß mit ihrer Hilfe der Lebensprozeß 
der (vielzelligen) höheren Organismen nicht oder höchstens nur teilweise er
faßt werden kann. Es ist in der Tat nicht möglich, so wie es etwa VERWORN 
wollte, alle Lebenserscheinungen des vielzelligen Organismus aus der Summe 
der Lebenserscheinungen seiner einzelnen Zellen erklären zu wollen. Es sei 
nur auf die Lehre von den Fermenten und Hormonen hingewiesen, ohne die 
die moderne Physiologie nicht denkbar wäre, um die Grenzen der Zelltheorie zu 
erweisen. Aber die Tatsache, daß es unmöglich ist, alle Eigenschaften des viel
zelligen Organismus aus der Eigenschaft seiner einzelnen Zellen restlos ableiten 
zu wollen, ist kein Argument gegen die Zelltheorie, genau so wenig wie etwa die 
Atomtheorie dadurch widerlegt wird, daß es unmöglich ist, die Eigenschaft der 
Moleküle aus denen der Atome, welche dieselbe aufbauen, erklären zu wollen. 
Genau so wie bei der chemischen Verbindung der Moleküle u. a. die räum
liche Anordnung derselben eine Rolle spielt, so ist auch bei der biologischen 
Verbindung der Zellen zum vielzelligen Organismus ihre räumliche durch die 
mikroskopische Anatomie erforschbare Anordnung von großer Wichtigkeit. 

Schwerwiegender ist die Gegnerschaft, die der Zelltheorie von morphologi
scher Seite erstanden ist. So ist für M. HEIDENHAIN "die Zelle nur eine be
stimmte Form der lebenden Substanz oder besser ein bestimmter Apparat, 
welcher aus lebendem Material besteht", und HUECK (1926) schreibt: "Nicht 
die Zelle bildet den ersten Ausdruck des Lebens; die geheimnisvolle Organi
sation, die wir Leben nennen, beginnt schon mit den Protomeren". An Stelle 
der Zelltheorie soll also die Protomerentheorie treten, die in WIESNER (1892), 
dann vor allem in M. HEIDENHAIN (1907-1925) ihre erfolgreichsten Vorkämpfer 
gefunden hat. 

Zur Begründung führt M. HEIDENHAIN folgendes aus: "Der Gedanke, einen 
elementaren Formbestandteil aller Struktur herauszufinden und in letzter 
Linie zur Grundlage einer allgemeinen Strukturtheorie zu machen, ist zwar 
durchaus richtig, allein die Zelle hat den Wert einer elementaren Formeinheit 
verloren. Denn es ist zur Zeit unmöglich, zu beweisen, daß sämtliche bis auf 
die kleinsten an und unter der Grenze der Sichtbarkeit liegenden Lebewesen 
dem cellularen Prinzip folgen." Vor allem aber ist es nach HEIDENHAINS Meinung 
nicht richtig, daß "der Körper der höheren Organismen eine Vergesellschaftung 
von Zellen darstellt", er ist vielmehr "seinem effektiven Bestand nach eine 
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Assoziation von ungleichartigen Formbestandteilen (Zellen, Muskelfasern, 
Bindegewebsbündeln, Intercellularsubstanzen)" . Während nun die Anhänger 
der klassischen Zelltheorie, vor allem VIRCHOW und KÖLLIKER, die Meinung 
vertreten, daß im vielzelligen Organismus, im Zellenstaat die Zellen die alleinigen 
Vertreter des Lebens und die Intercellularsubstanzen nur ihre toten Abscheide
produkte seien, betrachtet M. HEIDENHAIN die Intercellularsubstanzen gleich 
den Zellen als integrierende Formbestandteile des lebenden Organismus oder 
seiner "lebenden Masse", wie HEIDENHAIN sagt, um damit auszudrücken, 
daß das Leben allen elementaren Formelementen, den Zellen sowohl wie den 
Zellprodukten "inhäriert". 

Denn für M. HEIDENHAIN genügt als Kriterium des Lebens, daß ein be
stimmtes Formelement wächst und sich durch Teilung fortpflanzt und er be
zeichnet deshalb auch die Bindegewebe, die Muskelfibrille, kurz, alle meta
plasmatischen Gebilde als lebendig. Da nun aber auch, "wie der vielzellige 
Organismus im ganzen", die einzelne Zelle eine Assoziation ungleichartiger 
Formbestandteile" (Kern, Mikrozentrum, Plasmafibrillen, Granula usw.) ist, 
die sich durch Teilung fortpflanzen, so steht HEIDENHAIN nicht an, auch diese 
Zellbestandteile als lebendig zu bezeichnen. "Nicht die Zelle ist der Träger 
des Lebens, sondern das Leben inhäriert jedem lebenden Teil bis auf kleinste 
Molekularverbände herab, die noch als lebendig bezeichnet werden dürfen." 

Der Satz von der "Inhärenz des Lebens" bildet für HEIDENHAIN eine der 
Grundlagen für seine Protomerentheorie, nach der die "lebende Masse" aus 
kleinsten, mikroskopisch nicht mehr nachweisbaren, teilungsfähigen Lebens
einheiten aufgebaut sein soll, eine Vorstellung, die außer HEIDENHAIN von zahl
reichen Physiologen und namentlich Morphologen (H. SPENCER: Physiologische 
Einheiten, WIESNER: Plasomen, WEISMANN : Biophoren, O. HERTWIG: Bio
blasten) verfochten wird. Nach die8er Anschauung ist die Zelle nicht der Ele
mentarorganismus, sondern "eine Kolonie von solchen Elementarteilchen mit 
eigenartigen Gesetzen der Kolonisation" (ALTMANN). Die Zelle sel\>er soll nach 
dem Wiederholungsprinzip gebaut sein, wie der vielzellige Organismus aus der 
Wiederholung vergleichbarer Einzelzellen". 

Ehe wir jedoch diese protomerale Strukturtheorie der lebenden Masse näher 
entwickeln, müssen wir auf die prinzipiellen Einwände eingehen, die gegen die 
Protomerentheorie geäußert werden. 

HEIDENHAIN bezeichnet seine Protomeren als elementare Lebenseinheiten. 
Hiergegen wendet sich nun vor allem die Kritik der Gegner, die wir zunächst 
einmal zu Worte kommen lassen wollen. PETERSEN schreibt in seiner (1922) 
erschienenen Histologie und mikroskopischen Anatomie, daß es durch keine 
Erfahrung zwingend gemacht wird, einen Aufbau der Zellen aus lebenden Ein
heiten niederer Ordnung anzunehmen. Er spricht der Protomerentheorie aber 
auch sonst jeden heuristischen Wert ab: "Als Hypothese erklärt sie gar nichts" ; 
"es ist erkenntnistheoretisch verfehlt, Dinge dadurch zu erklären, daß man 
sie Gebilden zuschreibt, von denen man gar nichts weiß". 

Fast noch schärfer spricht sich MAx HARTMANN in seiner allgemeinen Bio
logie (1927) gegen die Lehre von den kleinsten Lebenseinheiten aus: "Manche 
Forscher meinten zwar, daß einer derartigen Theorie der Elementarstruktur 
für die Lebenslehre ein ähnlich fruchtbarer Wert zukommen könne, wie etwa 
der Atomtheorie für die Chemie. Diese Behauptung ist jedoch nicht zutreffend." 

"Aus der Atomtheorie lassen sich deduktive Konstellationen ableiten, die 
experimentell prüfbar sind und hierauf beruht ja der große Fortschritt der 
Chemie. Aus einer Metastrukturtheorie des Lebens läßt sich dagegen nur ab
leiten, was an ungelösten Problemen in sie hineingeschaltet ist. Ihr kommt 
nicht der geringste heuristische Wert zu, wie die tauben Früchte, die sie bisher 
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getragen, auch zeigen. "Die aufgestellten Theorien bestanden im wesentlichen 
nur darin, daß sie die zu erklärende Eigenschaft von Organismen und Organen 
auf hypothetische organische Moleküle und Molekülgruppen übertrugen." 
Dieser Satz von WUNDT charakterisiert treffend das Wesen derartiger unfrucht
barer Theorien." 

Ebenso ungünstig fällt schließlich die eingehende und sehr beachtenswerte 
Kritik aus, die LUNDEGARDH (1922) den Vorstellungen der elementaren kleinsten 
Lebenseinheiten, die er unter dem Namen der Pangentheorie zusammenfaßt, 
widmet. "Die meisten Forscher, die die Pangentheorie übernehmen, erblicken 
in ihr ein Gegenstück zur Atomlehre der Chemie und Physik. Wie die Moleküle 
und Atome die letzten Einheiten der leblosen Materie sind, so sollen die Pangene 
die letzten noch mit den Fundamentaleigenschaften des Lebens, also Selbst
erhaltung, Wachstum, Fortpflanzung ausgerüstete Elemente der lebenden 
Substanz sein. Die Analogie ist aber ziemlich schief. Denn die Atome haben 
nichts von den allgemeinen Eigenschaften des zusammengesetzten Stoffes. 
Sogar die Moleküle sind auch physikalisch ganz andersartig als die Molekül
verbände, deren Eigenschaften eben durch die besondere Art entstehen, wie 
die Moleküle zusammenwirken". 

"Man geht bei der Pangentheorie von der willkürlichen Annahme aus, daß 
es eine durch und durch lebende Substanz gäbe. Mit dieser Annahme steht 
und fällt die ganze Pangentheorie. Nun hat die experimentelle Zellforschung 
längst die Hypothese der durch und durch lebenden Substanz aufgeben müssen. 
Das Leben ist die Summe der Lebenseigenschaften und zu der Entfaltung dieser 
ist ein Zusammenwirken der verschiedenen Teile der Zelle notwendig. Eine 
folgerechte Durchführung des Atomgedankens löst die lebende Substanz in 
die verwickelten Komponenten der chemischen und physikalischen Organisation 
der Zelle auf. Durch das Zusammenwirken dieser verschiedenen Stoffe und 
physikalischen Zustände entstehen die Äußerungen des Lebens ebenso wie durch 
Zusammenwirken der verschiedenen Atome die Eigenschaften eines chemischen 
Körpers. Die Materie weist überhaupt sozusagen Sprünge auf; die CorpuskeIn 
ändern, wenn man von System zu System geht, ganz den Charakter. Jedes 
Atom ist ein System von Elektronen, jedes Molekel ein System von Atomen, 
die Zelle kein Aggregat von Miniaturzellen, sondern ein Mikrokosmos, der sich 
aus den verschiedensten Elementen aufbaut", die aber andere Eigenschaften 
haben als das Gesamtsystem Zelle. "Die Pangentheorie verfälscht von vorn
herein das Problem des Lebens, indem sie die Lebenseigenschaften, die man 
erklären sollte, in unsichtbare Elementarteile verlegt. Sie verfährt hierbei 
gerade entgegengesetzt der Atomtheorie, die den Atomen selbst so wenig Eigen
schaften wie möglich zuerteilt, um stattdessen die Eigenschaften der Materie 
durch die Art, auf welche die Atome gruppiert sind oder zusammenwirken, 
zu erklären." 

Dieser Kritik gegenüber erscheinen mir die Argumente, die HEIDENHAIN 
zugunsten der Protomeren als lebender Elementareinheiten anführt, wenig 
stichhaltig. So weist HEIDENHAIN zur Begründung seines Satzes von der In
härenz des Lebens auf die Erfahrungen an Bruchstücken von Flimmerzellen 
hin, deren Bewegungsfähigkeit nach den Experimenten von K. PETER (1899) 
noch erhalten bleibt, sofern nur die Basalstücke der Cilien intakt sind. Da 
also ein solches Bruchstück noch "Bewegung, Umsetzung chemischer Spann
kräfte, Übergang von potentieller in kinetische Energie, Verbrennung, Wärme
bildung, Erregbarkeit, kurz den ganzen Komplex primitiver Lebenserschei
nungen" zeigt, so ist nach der Meinung von HEIDENHAIN der Nachweis erbracht, 
"daß die Flimmerzelle keineswegs jene elementare, physiologische Lebens
einheit ist, von der man bisher gesprochen hat; vielmehr ist "das Leben jedem 
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solchen Bruchstück inhärent, denn ein passives, eingeblasenes oder eingehauchtes 
Leben, welches entlehnt oder erborgt wäre von anderen selbst lebenden Teilen 
gibt es nicht". 

Gegenüber dieser Argumentation HEIDENHAINS ist zu bemerken, daß der 
von HEIDENHAIN geprägte Begriff des "primitiven Lebenserscheinungskomplexes" 
recht unklar ist. Wenig förderlich erscheint mir auch der mehrfach gemachte 
Versuch, eine "Abstufung der Lebendigkeit nach Graden" (WEIDENREICH) 
aufzustellen. Wenn es auch zur Zeit "ein unfruchtbarer und unerfüllbarer 
Gedanke und Wunsch ist, das Wesen des Lebens klar zu definieren" (GUR
WITSCH), so kann man das Leben als einen Prozeß, "wenn auch nicht definieren, 
so doch charakterisieren" (CLAUDE BERNARD 1878) durch eine Summe von 
Erscheinungen, als welche wir nennen: Stoffwechsel, Energiewechsel, Be
wegung, Sekretion, Wachstum und Fortpflanzung durch Teilung, Reizbarkeit, 
Regulation (nach PETERSEN). Alle diese Einzelvorgänge sind aufeinander ab
gestimmt und gegenseitig voneinander abhängig, der Lebensprozeß als Gesamt
vorgang oder Erscheinungskomplex ist ferner "im Prinzip selbst bestimmt 
oder autonom" (TscHERMAK); er spielt sich an den lebenden Wesen ab, die wir 
deshalb und solange dies geschieht, so bezeichnen" (PETERSEN 1922). 

Das Bruchstück einer Flimmerzelle, um auf HEIDENHAINS Beispiel zurück
zukommen, kann, da es nicht mehr selbsterhaltungs-, wachstums- und teilungs
fähig ist, überhaupt nicht mehr als lebendig bezeichnet werden, vielmehr können 
die Bewegungserscheinungen an demselben nur so aufgefaßt werden, "daß 
der Pendelschlag des Lebens", um HEIDENHAINS eigene Worte zu gebrauchen, 
eben doch "in den einzelnen Teilen der zertrümmerten Zelle passiv fortläuft, 
obwohl das Leben der Zelle als Ganzes eigentümlich ist". 

Zusammenfassend möchte ich mich also dahin äußern, daß die Kritik von 
PETERSEN, HARTMANN und LUNDEGARDH an der Protomerentheorie insofern 
berechtigt ist, als ich es mit diesen Forschern ablehne, die Protomeren als niederste 
lebende Einheiten zu bezeichnen. Vielmehr ist die Zelle der einzige wirk
lich lebende Teilkörper, weil er allein sich unabhängig von anderen Teil
körpern selbst zu erhalten, zu wachsen und durch Teilung sich fortzupflanzen 
vermag. "Die einkernige Zelle ist die normale Erscheinungsform der lebenden 
Substanz (LUNDEGARDH 1922), weil sie das "biologische Teilungsminimum" 
darstellt. " 

Wenn somit auch die vorhin erwähnten Angriffe von HUECK und HEIDEN
HAIN gegen die Zelltheorie in einem wesentlichen Punkte gescheitert sind, so 
wäre es andererseits aber doch verfehlt, durch die Argumente von HARTMANN 
und LUNDEGARDH etwa die gesamte Protomerentheorie als erledigt und wider
legt zu betrachten. Wenn LUNDEGARDH und HARTMANN glauben, durch ihre 
Kritik die Nichtexistenz von Teilkörpern niederer Ordnung als die Zellen er
wiesen zu haben, so ist dies Urteil ebenso ungerechtfertigt, als wenn der Bio
loge aus der Tatsache, daß er den Lebensprozeß des vielzelligen Organismus 
nicht aus den Eigenschaften seiner einzelnen Zellen restlos ableiten kann, die 
Existenz der zelligen Bauelemente bestreiten oder gar der Physiker bei den 
Krystallen oder Molekülen deren Aufbau aus Molekülen und Atomen leugnen 
wollte. Es ist bezeichnend, daß LUNDEGARDH (1922) "trotz der prinzipiellen 
Abweisung der Pangentheorie nicht die Möglichkeit leugnet, daß es im Plasma 
auch andere und kleinere Organe als Kern und Chromatophoren geben könne". 
Ich möchte weiter gehen und sagen: "Die mikroskopischen Beobachtungen 
namentlich der Zellteilung, ferner die Tatsache der Vererbungslehre zwingen 
uns direkt zu dem Schluß, daß in dem lebenden System der Zelle noch kleinere, 
wachstums- und teilungsfähige Einheiten, Teilkörper oder Protomeren im Sinne 
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HElDENHAINS enthalten sind, nur daß ich es eben im Gegensatz zu HEIDEN
HAIN ablehne, dieselben noch als lebend zu bezeichnen, da sie ja nicht autonom 
und selbsterhaltungsfähig, vielmehr ihre Reaktionen stets systembedingt sind" 
(G. HERTWIG 1927). 

Die Erfahrungen der Genetiker lassen den Schluß gesichert erscheinen, 
daß bei der Fortpflanzung der Zellen durch Teilung ihr Artcharakter sich er
hält; daß also durch den Teilungsakt stets 2 Zellen gleicher Art geliefert werden. 
Das gilt nicht nur für einzellige Organismen, sondern auch für die Zellen des 
vielzeJIigen Organismus. Denn die entwicklungsmechanischen Studien der letzten 
Jahrzehnte haben die Lehre von der erbungleichen Teilung widerlegt und immer 
deutlicher gezeigt. daß sämtliche Zellen eines vielzelligen Organismus äqui
potential hinsichtlich ihrer Anlagen sind, daß also jede von ihnen den Keim 
eines neuen artgleichen Individuums der Anlage nach in sich trägt; eine Vor
stellung, die zuerst von O. HERTWIG (1892) in der Biogenesistheorie gedank
lich konzipiert, durch DRIESCH u. a. experimentell bestätigt wurde. Da nun 
die Zelle ein heterogenes System ist, so müssen die einzelnen verschiedenen Teile 
des Systems, soweit sie von essentieller Bedeutung sind, sich vor jeder Teilung 
verdoppeln und bei der Teilung halbiert verteilt werden, damit der System
charakter, der u. a. auf dem Massen-Gleichgewicht der einzelnen Teile beruht, 
bewahrt bleibt. Die cytologische Beobachtung lehrt, daß das Plasma und der 
Kern, ferner die Chromatophoren dieser Forderung entsprechend sich verhalten; 
daß im Kern wiederum der Chromosomenapparat vor jeder Teilung auf das 
Doppelte heranwächst und durch Teilung jedes Mutterchromosom in zwei 
gleiche Spalthälften, die Tochterchromosomen, zerfällt. 

Mit Recht bezeichnete daher schon im Jahre l883 W. Roux in einem kleinen 
theoretischen Aufsatz "über die Bedeutung der Kernteilungsfiguren" dieselben 
als Mechanismen, welche es ermöglichen, den Kern nicht bloß seiner Masse, 
sondern auch der Masse und Beschaffenheit seiner einzelnen Qualitäten 
nach zu teilen. Für ihn ist hierbei "der wesentliche Kernteilungsvorgang die 
Teilung der Mutterkörner ; alle übrigen Vorgänge haben den Zweck, von den 
durch diese Teilung entstandenen Tochterkörnern desselben Mutterkornes 
immer je eines in das Zentrum der einen, das andere in das Zentrum der anderen 
Tochterzelle sicher überzuführen". 

Sehr anschaulich wird uns die Bedeutung und die Aufgabe des so kompli
zierten karyokinetischen Prozesses durch einen Vergleich von GOLDSCHMIDT 
gemacht (1923). Er vergleicht den Kern und seinen Inhalt mit einem Sack 
voll Bohnen verschiedener Größe und Qualität und wirft die Frage auf, wie kann 
dieser Sack voll Bohnen so geteilt werden, daß seine beiden Hälften einander 
genau gleichen. "Wir könnten die Teilung so ausführen, daß wir den Sack 
in der Mitte durchschnüren und so in zwei äußerlich gleiche Hälften zerlegten. 
Sehr genau wäre allerdings diese Teilung nicht. Besser wäre es, wir zählten die 
Bohnen ab und legten die Hälfte auf jede Seite; dann hätten wir in der Tat 
gleiche Zahlen, aber die eine Bohne ist groß, die andere klein, die eine sehr 
nährstoffhaltig, die andere verdorben, kurz, unsere beiden Haufen wären immer 
noch nicht gleich. Wirklich gut geteilt hätten wir erst, wenn jede Bohne der 
Länge nach halbiert und die Hälften verteilt würden." 

Machen wir die Nutzanwendung auf den Zellkern, von dem wir durch die 
Genetik wissen, daß in ihm einzelne voneinander qualitativ verschiedene dis
krete Erbeinheiten, Gene, enthalten sind, so kann deren exakte Verteilung 
offenbar nur so vollzogen werden, daß die Gene zum mindesten im Augen
blick der Verteilung nebeneinander in Fäden, den Chromosomen, angeordnet 
und dann einzeln in zwei gleiche Spalthälften der Quere nach halbiert werden. 
MORGAN hat daher auch die Hypothese der linearen Anordnung der Erbeinheiten 
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der Chromosomen aufgestellt, eine Hypothese, die sich als sehr fruchtbar zur 
Deutung zahlreicher Erblichkeitserscheinungen erwiesen und auch die Cyto
logen zu dem minutiösen Studium der Chromosomen angeregt hat. 

Auf alle näheren Einzelheiten wird erst später an geeigneter Stelle ein
gegangen werden; uns genügt hier die Feststellung, daß morphologische Be
obachtungen und unabhängig von ihnen die Ergebnisse der Vererbungslehre 
übereinstimmend zu dem Schluß führen, daß in der Zelle durch Wachstum 
sich verdoppelnde und durch Teilung sich vermehrende qualitativ voneinander 
verschiedene diskrete Teilchen vorhanden sind, mag man diese Teilkörperchen 
nun mit WIESNER als Plasome, mit O. HERTWIG als Bioblasten, mit HEIDEN
HAIN als Protomeren bezeichnen. 

Ihre Gesamtheit, soweit sie für die Erhaltung des Artcharakters der Zelle 
notwendig ist, bezeichnen wir mit NÄGELI als Idioplasma (1884). Da dasselbe, 
wie die Genetik zeigt, äußerst stabil ist, so müssen es auch seine einzelnen Teile, 
die Protomeren, sein, wobei wir über die Größenordnung dieser Teilkörper, 
ob Moleküle oder Molekülkomplexe, keinerlei präziiie Vorstellungen uns zur 
Zeit machen können. Hier ist der Hypothese ein weiter Spielraum gelassen. 

So nennt A. MEYER (1920) diese Teilkörperchen "Vitüle". Sie sollen nach 
seiner Ansicht amikroskopisch klein, dabei aber außerordentlich kompli
ziert gebaut sein, so daß sie nicht aus Molekülen oder Atomen der chemischen 
Substanzen aufgebaut sein können, da von diesen viel zu wenig in ein Vitül 
hineingehen. A. MEYER betrachtet daher das Vitül als etwas prinzipiell von 
den chemischen Atomen und Molekülen verschiedenes, es soll ein System von 
Mionen sein, die ähnlich wie die Elektronen das Atom, das Vitül bilden sollen. 
GOLDSCHMIDT schreibt diesen Teilkörpern Ferment- oder Enzymcharakter zu, 
wobei er u. a. darauf hinweist, daß die Enzyme bei ihrer Funktion sich nicht 
abnutzen, sondern qualitativ und quantitativ konstant sich erhalten, genau 
so, wie wir das für die Gene auch annehmen müssen. 

G. HERTWIG spricht (Allg. Biol. 1923) von biochemischen Verbindungen, 
um damit anzudeuten, daß es sich bei den Teilkörperchen um CorpuskeIn anderer 
Größenmdnung handeln kann, als sie den Chemikern gewöhnlich zur Unter
suchung vorliegen. Ihr Hauptcharakteristicum soll sein, daß diese CorpuskeIn 
in chemischem Sinne weitgehend stabil sind und nur ihre physikalisch-chemische 
Erscheinungsform in hohem Maße ändern können. Die Kontinuität des Lebens
prozesses beruht, wie G. HERTWIG ausführt, darauf, daß das Idioplasma, die 
Gesamtheit der für die Artbeständigkeit des Systems notwendigen Teilkörper 
der Zelle, das biochemische Vererbungssubstrat, wie wir es auch nennen können, 
wächst und sich durch Teilung vermehrt; daß es ferner unter den wechsel
vollen Erscheinungsformen, mit Bildung verschiedener sichtbarer Strukturen, 
wie z. B. Ruhekern, Teilungskern usw. in einem von äußeren Faktoren zeitlich 
beeinflußten inneren Rhythmus stets wieder zur Ausgangsform zurückkehrt. 
"Denn es ist für den Lebensprozeß als solchen charakteristisch, daß in gewisser 
Unabhängigkeit von der Umwelt in rhythmischem Wechsel stets sich wieder
holende Erscheinungsformen reproduziert werden." Das ist aber nur möglich, 
wenn das zugrunde liegende biochemische Vererbungssubstrat, das Idioplasma, 
in seiner ihm eigentümlichen Konstitution in den Zellen der verschiedenen 
Generationen unverändert bleibt. Aus dieser Unveränderlichkeit des Gesamt
idioplasma und seinen Aufbau aus einzelnen Teilkörperchen zieht nun G. HERT
WIG folgende Schlüsse über den Mechanismus des Wachstums und der Ver
mehrung des Idioplasma: 

1. "Seine einzelnen, qualitativ voneinander verschiedenen Gene stehen in 
einer gewissen Abhängigkeit voneinander und bilden für den Teilungsprozeß 
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eine Einheit; sie sind also integrierte Teile eines höheren Ganzen, des Gesamt
idioplasmas. 

2. Entweder müssen alle, unter sich sehr verschiedenen Gene (Teilkörper) 
gleich rasch wachsen, oder aber die Teilung der gesamten Gene erfolgt erst dann, 
wenn alle Gene, auch die langsamst wachsenden, ihre maximale Größe, d. h. 
ihre doppelte Quantität erreicht haben." Erst dann ist gleichsam das Gesamt
idioplasma teilungs bereit. 

3. "Ein Wachstum über die doppelte Quantität ist 
bei keinem Gen ohne Teilung in zwei gleiche Tochter-
gene möglich." . 

Diese von G. HERTWIG auf Grund von morpho
logischen Beobachtungen (namentlich der Vorgänge bei 
der Mitose) und den Ergebnissen der Genetik formu
lierten Gesetzmäßigkeiten haben in neuester Zeit durch 
eine Untersuchung von W. J.ACOBJ (1925) "über das 
rhythmische Wachstum der Zellen durch Verdoppelung 
ihres Volumens" eine sehr wertvolle Bestätigung und 
Erweiterung erfahren. Ausgehend von der Protomeren
theorie HEIDENHAINS und durch HEIDENH.AIN veran
laßt, hat J.ACOBJ quantitative Messungen an Kernen 
verschiedener Organe (Leber, Pankreas usw.) bei embryo
nalen, neugeborenen und erwachsenen Wirbeltieren vor
genommen und ist dabei auf sehr interessante Verhält
nisse gestoßen. Seine Befunde seien kurz mit J.ACOBJs 
eigenen Worten geschildert: 

"Bei der variationsstatistischen Untersuchung der 
Kerngrößen verschiedener Organzellen verschiedener Tier
arten erhielten wir in den einfachsten Fällen eine ge
wöhnliche Variation mit einem einzigen Häufigkeits-

I maximum (Kurvengipfel), von dem die Werte nach 
beiden Seiten ziemlich gleichmäßig abfallen. 

.5fJJO ,. u 
Kernvo/vl:a (73) 

Abb.1. Variation der Kernvolumina bei den Leberzellen einer erwachsenen Maus unter Zusammen
fassung der ein- und mehrkernigen ZeUformen (starke Linie, entspricht einer Sonderauszählung 

der ungewöhnliCh großen Zellformen). (Nach W. JACOBJ, 1925.) 

Bei allen untersuchten Organen, welche Zellen mit Kernen von erheblich 
unterschiedener Größe oder mehrkernige Zellen enthalten, bekamen wir 
dagegen mehrere Häufigkeitsmaxima (mehrgipflige Kurven). Besonders aus
gesprochen war dieser Befund bei den Leberzellen der erwachsenen Maus (Ab
bildung 1) und Ratte, bei welcher wir vier verschiedene Kernklassen K1, K 2, 

K 4, Ks unterscheiden konnten, deren Volumina sich also zueinander verhalten 
wie 1 : 2 : 4 : 8. Es wachsen also die steigenden Kernvolumina nach dem Ge
setz der Verdoppelung. 

Von den vier Zellklassen der reifen Mäuseleber ist die mit dem Kern K 2 

die häufigste Form, welche wir als Regelzelle bezeichnen, während demgegenüber 
Zellen mit den Kernen K1 und K 4 minder häufig, solche mit Ks selten vor
kommen. Dagegen war in der Leber der neugeborenen Maus (Abb. 2) K1 die 
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häufigste Kernform, K 2 nur in der Minderzahl, K 4 und K s gar nicht vorhanden, 
in der embryonalen Mäuseleber fand sich ausschließlich die Kernklasse K 1 

(Abb. 3). Mit fortschreitender Ontog enie entstehen a.lso bei der Maus aus den 
Kernen der Klasse K 1 zunächst solche der Klasse K 2. Dann wiederum durch 
Volumenverdoppelung Kerne der Klassen K 4 und K s. 

"Ziehen wir zum Vergleich auch die Phylogenese heran, so ist im Gegen
satz zu den vier bzw. drei Zell- und Kernklassen, 
welche die reife Mäuse- bzw. Rattenleber besitzt, die ... y.., 
ziemlich primitive Leber des Amphibiums (Proteus), Im" 
durch das Fehlen mehrkerniger Zellformen und den 
Besitz nur einer Zell- und Kernklasse charakteri
siert. Auch die Leber einer Echidna, welche der 
niedersten Säugetierordnung der Monotremen ange
hört, zeigt ebenfalls nur eine eingipflige Variation 
(Abb. 4), wobei bemerkenswerter weise die Zellkerne 
der Größenklasse K 1 der höher organisierten Säuge
leber angehören, so daß also die ausgewachsene 
Echidna-Leber in ihrer Kernvariation dem embryo
nalen Orga.n der höheren Säuger entspricht." 

Weitere Untersuchungen von JACOBJ am Pan
kreas von Ratte und Maus haben zu demselben 

Abb. 2. Variation der Kern· 
volumina bei den Leberzellen 

einer neugeborenen Maus. 
(Nach W. JACOBJ 1925.) 

Ergebnis geführt, daß die Kernvolumina der beobachteten zwei Häufigkeits
maxima im ungefähren Verhältnis von 1 : 2 standen; ebenso zeigten die Kerne 
der interstitiellen Hodenzellen des Schweines und die Belegzellen des Katzen
fundus ein entsprechendes Verhältnis. 

Auch bei den germinativen Zellen, den Kernen der Spermiogonien, Spermio
cyten und Spermiden des Meerschweinchens konnte JACOBJ (1926) durch Mes
sungen feststellen, daß ihre V olumina sich wie 1 : 2 : 4 verhalten. 

" 

Abb. 3. Variation der Kernvolumina bei den 
Leberzellen eines Mäuseembryos . ~ 

(Nach W. JACOBJ 1925.) 

Abb. 4. Variation der Zellkernvolumina bei den 
Leberzellen einer Echidna. 

(Nach W. JACOBJ 1925.) 

Wie ferner die "unmittelbare Anschauung" ihm zeigt, verändert sich bei diesen 
verschiedenen Generationen von Keimzellen ebenso wie bei den Leberzellen ent
sprechend den Kernvolumen auch das Plasmavolumen "offenbar in gleicher 
Weise" , wie es nach der Kernplasmarelationsregel von R. HERTWIG zu erwarten ist. 

So liefert das soeben referierte Beobachtungsmaterial einen zahlenmäßigen 
Beweis dafür, daß dem System der Zellen die Fähigkeit des rhythmischen 
Wachstums in konstanten Proportionen nach der Formel 

MK 2MK 4MK 8MK 
Mp: 2 MP : 4 MP : 8 MP 

zukommt, wobei MK die Kern- und MP die Plasmamasse bedeutet (Abb. 5). 
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"Die tatsächliche Beobachtung eines solchen gesetzmäßig geregelten Wachs
tums führt aber wie von selbst zu der schon früher von M. HEIDENHAIN auf 
Grund seiner Teilkörpertheorie abgeleiteten Annahme, daß allen Strukturen 
gewisse letzte Lebenseinheiten, die Protomeren, zugrunde liegen, deren charak
teristisches Merkmal die Fortpflanzung durch Spaltung ist." 

Durch die Untersuchung von JACOBJ, dessen Ergebnisse von CLARA (1928) 
und Voss (1928) bestätigt wurden, erhält die Protomerentheorie auf induk
tivem Wege einen neuen zahlenmäßigen Beleg. 

Die Existenz von Teilkörpern niederer Ordnung als die Zelle kann damit 
entgegen der Meinung von M. HARTMANN und LUNDEGARDH als erwiesen gelten, 
und der Biologe hat zu prüfen, inwieweit sich diese Erkenntnis für die Theorie 
der lebenden Masse verwerten läßt. Die weitgehendsten Folgerungen für eine 
allgemeine Strukturtheorie bat M. HEIDENHAIN gezogen, die im folgenden 
kurz referiert werden sollen. 

M. HEIDENHAIN führt dazu folgendes aus: "Betrachtet man die Zelle ana
lytisch, so ist sie nichts als eine Versammlung von kleinsten teilbaren Lebens
einheiten oder Protomeren, betrachtet man sie synthetisch, so ist sie ein 
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Abb.5. Schema zum synthetischen Wachstum der Zellen durch Verdoppelung des Plasmavolumens. 
(Nach M. HEIDENHAIN aus JACOBJ 1926.) 

zusammengesetztes Histosystem, welches eine Stufenordnung von Histomeren 
(kleineren Teilkörpern) in sich schließt. Es ist nicht möglich, theoretisch nicht 
denkbar und, praktisch genommen, nicht ausfübrbar, die entwicklungsgeschicht
lichen Funktionen der Zelle analytisch zu zerlegen und auf die Protomeren zu 
beziehen. Denn die kleinsten Formwerte treten stufenweise zu Verbänden 
oder Systemen oberer Ordnung zusammen, an denen neue Funktionen, neue 
Leistungen erkennbar werden, welche demgemäß als Systemfunktionen 
oder Gemeinschaftshandlung der in einem System vereinigten Formwerte 
niederer Ordnungen zu bezeichnen sind. Zu diesen Systemfunktionen gehören 
neben anderen in erster Linie alle Vorgänge der Fortpflanzung oder Teilung, 
welche die Histosysteme S. str. charakterisieren." Auf der Grundlage dieser 
Bortpflanzungserscheinungen der Teilkörper und ihrer Synthese zu Formen
werten immer höherer Ordnung wird der "Stufenbau" des Gesamtorganis
mus erschlossen. 

"Alle lebendige Form ist zurückführbar auf die eigenartige Synthese be
stimmter kleinerer Teilchen zu den mannigfachen Formwel'ten höherer Ord
nung. Die das Leben tragenden Apparate stammen immer wieder in irgend
einer Weise voneinander ab"; so faßt HUECK die HEIDENHAINsehe Lehre 
zusammen. "Dabei vollzieht sich der Zusammentritt von Formwerten niederer 
Mannigfaltigkeit zu den Graden einer höheren Mannigfaltigkeit in verschie
dener Weise. Zunächst haben wir die intracellularen Teilkörper. Die unsicht
baren Protomeren treten je nach ihrer Anlage durch fortwährende Teilung zu 
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den Histomeren Chromiol, Centriol usw. Histomere höherer Ordnung sind 
dann die Chromosomen, die Chondriosomen, der GOLGI-Apparat usw., aus denen 
sich dann die Histiosysteme Kern und Zelleib und schließlich wieder das System 
Zelle aufbaut. Sodann gibt es vielzellige oder supracelluläre Teilkörper, Muskel
fasern, Geschmacksknospen, Drüsenläppchen, Darmzotten, Extremitätenanlagen 
usw. Denn vom befruchteten Ei wächst der Körper des vielzelligen Organismus 
unter Aufrechterhaltung seiner Totalität durch "Teilung und Synthese". Hier
bei entsteht eine immer größere Mannigfaltigkeit der Formen, die je nach den 
Umständen auf direkter wirklicher oder nur innerer Teilung der Teilkörper, 
auf Polymerisierung (Mehrlingsbildung) oder Diachorese (Übergang einer leben
~.igen Totalität in eine Mannigfaltigkeit höherer Ordnung) ber-uht und zu einer 
Uberschichtung (Enkapsis) von Struktursystemen führt, die sämtlich unter
einander in Verhältnissen der morphologischen und physiologischen Korrela
tion stehen." 

"Das Wort Organisation bedeutet mithin", wie HEIDENHAIN ausführt, 
"die Synthese von Teilen oder Formen niederer Ordnung zu lebendigen Systemen 
oberer Ordnung, bei welchen Struktur im Inneren und Gestalt im Äußeren sich 
wechselseitig entsprechen. Mithin ist nach dieser Ansicht der gesamte Vor
gang der Entwicklung angefangen vom befruchteten Ei bis zum vollendeten 
Geschöpfe nichts anderes als eine Kette von Vorgängen der Synthese der leben
digen Teile, fortschreitend vom Einfachen zum Zusammengesetzten, von Zu
ständen niederer zu Zuständen höherer Mannigfaltigkeit." 

Während nun diese Synthese von Formelementen höherer Ordnung als der 
Zellen sich bei der Bildung der vielzelligen Organismen in jeder Ontogenese 
gleichsam unter unseren Augen vollzieht, gilt dies bemerkenswerterweise nicht 
für das Teilkörpersystem der Zelle. Niemals ist eine Synthese von Histomeren 
niederer Ordnung zu einer neuen Zelle beobachtet worden. Da aber jede Zelle 
aus Teilkörpersystem niederer Ordnung aufgebaut ist, so läßt sich mit einer 
gewissen Berechtigung die Hypothese aufstellen, daß in der Phylogenie der 
einzelnen Artzellen doch eine solche Synthese von ursprünglich unabhängig 
voneinander und selbständig lebenden kleineren Teilkörpern zu dem neuen 
und höheren Formelement der Zelle stattgefunden hat. Dieser zuerst von ALT
MANN (1894) geäußerte Gedanke, daß die Zelle eine Kolonie von Bioblasten 
oder Protomeren sei, die sich zu einer Art Symbiose vereinigt haben, ist nach 
dem Urteil von PETERSEN (1922) "durchaus nicht phantastisch", wie oft be
hauptet worden ist, "sondern steht mit beiden Beinen in der wirklichen Natu", 
kennen wir doch niedere Tiere genug, in deren Zellen andere Organismen, z. B. 
Algen leben; ja komplizierte Organismengebäude, die Flechten, sind aus zwei 
Pflanzenarten, einem Pilz und einer Alge, aufgebaut und biologisch ganz ein
heitliche und außerordentlich leistungsfähige Gewächse". Immerhin sind alle 
Versuche bisher gescheitert, einzelne isolierte Teilkörpersysteme der Zelle 
außerhalb des Zellorganismus am Leben zu erhalten, das gilt vom Kern, vom 
Plasma und wohl auch von den Plastosomen, obwohl von WALLIN (1927) be
richtet worden ist, daß ihm eine Züchtung derselben außerhalb der Zelle ge
lungen sei. In einer Polemik gegen WALLINS Lehre, daß die Plastosomen in 
der Zelle symbiotisierende Bakterien seien, warnt P. BucHNER (1928) vor einer 
allzu "uferlosen" Erweiterung des Symbioseprinzipes. 

Der Biologe, dem die Aufgabe zufällt, die lebende Masse unter den zur Zeit 
gegebenen Verhältnissen zu untersuchen, kommt daher immer wieder zu dem 
Ergebnis, daß die Zelle unter den verschiedenen Teilkörpersystemen insofern 
eine ganz besondere Stelle einnimmt, als sie allein die Bezeichnung lebend wirk
lich verdient. Aber wenn ich im Gegensatz zu HEIDENHAIN die anderen Teil
körpersysteme nicht als lebend bezeichne, so möchte ich andererseits betonen, 
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daß auch für die Formanalyse der Zelle und nicht nur für diejenige der viel
zelligen Organismen die Protomerentheorie sich als fruchtbar erweist. Denn 
wir gewinnen durch die Annahme der Protomerentheorie das Programm, 
das wir unserer Betrachtung im folgenden zugrunde legen werden und das wir 
hier kurz entwickeln wollen. 

Mit Recht haben die Cytologen schon lange die Meinung verfochten, daß 
die einzelnen Bestandteile der Zelle nicht alle von gleicher Bedeutung für den 
Lebensprozeß seien. So hat man lebloses Inhaltsmaterial, das Paraplasma, 
von der lebenden Substanz catexochen der Zelle, dem Protoplasma zu 
unterscheiden sich bemüht, und es entstand die Frage, was in der Zelle ist als 
lebend, was als tot zu bezeichnen, eine Fragestellung, die bei dem System
charakter des Zellorganismus stets etwas Mißliches hatte und von vielen Physio
logen daher überhaupt verworfen wurde. Die Annahme der Protomerentheorie 
gestattet jetzt, diese Frage genauer zu präzisieren. Wir fragen nunmehr: Was 
in Zelle ist Teilkörpermaterial, was nicht 1 Durch diese Formulierung 
ist zunächst dem unfruchtbaren Streit, was wir in der Zelle oder im vielzelligen 
Organismus als lebend oder als tot bezeichnen sollen, die Spitze abgebrochen; 
da ich ja die Protomeren nicht als lebend bezeichne (vgl. S. 22), so brauche 
ich z. B. den Bindegewebsfibrillen nicht, wie HEIDENHAIN es tut, "alle Quali
täten des Lebendigseins" zuzuerkennen, und kann mich trotzdem der Meinung 
von HEIDENHAIN anschließen, daß sie ein Histomer sind und Teilkörpermaterial 
enthalten. 

Weiterhin ergibt sich von selbst, daß diesem Teilkörpermaterial unter den 
Bestandteilen des lebenden Organismus eine höhere Wertigkeit zukommt, 
weil dasselbe für ihn besonders charakteristisch ist. Trotzdem aber brauchen 
wir die Bedeutung der anderen Bestandteile zur Ermöglichung des Lebendig
seins keineswegs gering einzuschätzen. So sind z. B. das Wasser oder die Zell
salze, ohne natürlich selber Teilkörpermaterial zu sein, doch für das Leben der 
Zelle unentbehrlich, indem sie die Protomeren bzw. die Systeme von solchen 
erst in den jeweiligen für das Leben nötigen physiko-chemischen Zustand ver
setzen. 

In jedem lebenden Organismus sind also als Bestandteile seiner lebenden 
Masse vorhanden: 1. Das Protoplasma, das Teilkörpermaterial, repräsentiert 
durch die Protomeren, 2. das Paraplasma, das ergastische Material, bestehend 
aus Ionen, Atomen, Molekülen und Molekülkomplexen. Aus diesem in seinen 
Elementarbestandteilen ultramikroskopischen Gesamtmaterial entstehen und 
bestehen durch Zusammenlagerung die Form bestandteile, die der mikro
skopische Anatom zu untersuchen hat; sei es, daß nur paraplasmatisches Ma
terial sich zu rein ergastischen Gebilden (A. MEYER 1920) vereinigt, sei es, 
daß die Protomeren zu mikroskopisch sichtbaren Histomeren sich zusammen
schließen, sei es schließlich, was bisher nicht besonders betont worden ist, wohl 
aber meistens der Fall ist, daß ergastisches und Protomerenmaterial sich zu 
einem Mischgebilde vereinigen. Die Bedeutung der Protomerentheorie liegt 
nach dem Urteil von A. VON TSCHERMAK (1924) darin, daß sie den metamikro
skopischen Weg, der zu mikroskopischen Differenzierungen führt, bezeichnet. 
"Sie hat gegenüber allen Theorien einer allgemeinen Mikrostruktur den un
bestreitbaren Vorzug, ohne weiteres auf alle Plasmen, auch auf mobile bzw. 
homogene, anwendbar zu sein und die stufenweise Ausbildung von Strukturen 
als Kombinationsstufen von Protomeren, sowie die Wandelbarkeit von Struk
turen, ihren Aufbau, Abbau und Wiederaufbau verständlich zu machen", bzw. 
die Gesetzmäßigkeiten, die diesen Vorgängen zugrunde liegen, aufzuzeigen." 

"Wird aber die aufsteigende Stufenfolge der Protomeren zu immer höheren 
Teilkörpersystemen, so wie sie HEIDENHAIN aufgedeckt hat, als Gesetz der 
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Organisation der lebenden Masse anerkannt, so ist", nach dem Urteil von HUECK 

(1926), "die Protomerentheorie zugleich auch ein Beitrag zu der Forderung, 
die morphologische Forschung als eigenartige Methode der Wissenschaft an
zuerkennen und ihr nicht mit der Behauptung, sie sei nur eine "Methode der 
Physiologie", ihre Eigengesetzlichkeit zu nehmen." 

Mit diesem Urteil von HUECK über den Wert der morphologischen Erfor
schung der lebenden Masse will ich den historischen Überblick schließen, der 
mit möglichst großer Objektivität bis in die neueste Zeit durchgeführt dazu 
dienen sollte, einen Einblick in die Probleme der morphologisch-anatomischen 
Erforschung der lebenden Masse zu geben und auf Grund derselben ein Arbeits
programm zu formulieren und zu begründen. Ehe ich nun aber an die Durch
führung dieses Programmes selber gehe, sollen die Methoden, die den Morpho
logen zur Erforschung der lebenden Masse zur Verfügung stehen, eine kritische 
Darstellung finden. 
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IlI. Die mikroskopisch-anatomischen 
Untersuchungsmetboden. 

Wie schon in der Einleitung hervorgehoben wurde, ist die Aufgabe des mikro
skopischen Anatomen in der Strukturforschung der lebenden Masse insofern 
eine beschränkte, als nur Strukturelemente bestimmter Größenordnung der 
Analyse durch das Mikroskop zugänglich sind. Definieren wir Struktur ganz 
allgemein im Anschluß an A. V. TSCHERMAK (1924) als ein Nebeneinander
bestehen zeitweilig oder dauernd voneinander abgegrenzter, sich nicht 
vermischender Phasen oder Phasenkomplexe von sprunghafter, nicht erst 
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allmählich fortschreitender Verschiedenheit, so werden, wie die Tabelle 1 
[nach TSCHERMAK-PETERSEN (1922)] zeigt, nur bestimmte Teilchen in dem 

Tabelle 1. 

Zerteilungs- Dimensional- Charakter- Charakter-oder bezeichnung bezeichnung bezeichnung l>ispersitAts-
grad des Systems der Teilchen des ·Systems 

I. fein Dispersid 1. Ionen 11. Iondisperses 
oder Lösung I 

2. Moleküle ' 2. Molekular-
Disperses 
System 

II. mittel Kolloide Molekular- Kolloidales 
oder verbindungen System 

Disperf'ide (meist 
Micellen) 

II!. grob Disperside Partikel Grobdisperses 
Emulsion Tröpfchen System 
Schaum Bläschen 

Auf- Granula 
schwemmung 

IDurChSChnittliChe I Größe der Optische 
Teilchen- Größenklasse 

Durchmesser 

unter 5 fAfA' Amikronen 
(= 5-1O-6 mm) (auf keine Weise 

sichtbar 
zu machen) 

6 fA'fA'-140 Nt Ultra- oder 
Submikronen 

evtl. im 
Ultramikroskop 

sichtbar) 

über 100 fA'fA' Mikronen 
(im Mikroskop 

sichtbar) 

Supermikronen 

I 
(mit freiem 

Auge sichtbar) 

dispersen System der lebenden Masse, nämlich solche von einer Größenordnung 
über 140 ftft bis etwa 1 mm Durchmesser, sog. Mikronen, das Untersuchungs
objekt des mikroskopischen Forschers bilden. Teilchen, Phasen oder Phasen. 
komplexe größerer Ordnung, sog. Supermikronen, z. B. ganze Organe viel. 
zelliger Organismen als Bestandteile der lebenden Masse, sind in ihrer Totalität 
. nicht Gegenstand der mikroskopischen Forschung, ebensowenig die Teilchen 
ultramikroskopischer Größenordnung, wie die Molekülkomplexe, die Moleküle 
und Ionen, alles Bestandteile jeder lebenden Masse. Da nun außerdem ganze 
lebende Individuen von ultramikroskopischer Größe als Erreger von Krank
heiten (pockenvirus usw.) mit mehr oder minder großer Sicherheit nachgewiesen 
sind, so ergibt sich ohne weiteres aus der nicht aus biologischen, sondern nur aus 
praktischen Gründen gebotenen Beschränkung ihrer Untersuchungsobjekte, 
daß die mikroskopische Anatomie nur ein Weg unter vielen ist, um 
die lebende Masse und ihre Struktur zu erforschen. Daraus folgert wieder die 
Notwendigkeit, die Resultate der mikroskopischen Anatomie mit denen der 
makroskopischen Anatomie einerseits, der Ultramikroskopie und Kolloid
chemie andererseits zu verknüpfen und in möglichst innige Beziehungen zu
einander zu bringen. 

A. Das Mikroskop und die optis'chen 
Untersuchungsmethoden. 

Hier ist .aber zunächst zu prüfen, wieweit denn die Strukturen mikrosko
pischer Größenordnung nun auch wirklich durch die mikroskopische Analyse 
erfaßt werden_ Daß der Mikroskopiker vor allem abhängig vou der Leistungs
fähigkeit seines Forschungsinstrumentes ist, zeigt die Geschichte der histo
logischen Wissenschaft zur Genüge; sind doch, wie FLEMMING (1882) mit Recht 
sagt, "ihre wesentlichen Entdeckungen und theoretischen Fortschritte meistens 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 3 
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nicht die Vorläufer, sondern erst die Nachfolger von Verbesserungen der In
strumente und der Arbeitstechnik gewesen". So verdankt die Histologie den 
Aufschwung, den sie in ihrer klassischen Periode von 1870-1900 genommen 
hat, nicht zum mindesten den optischen Physikern und vor allem ABBE, der 
erst das moderne Mikroskop geschaffen und die theoretische Begründung der 
mikroskopischen Abbildung im Hellfeld gegeben hat [ABBE (1904-1906)]. 
So wichtig natürlich für den Histologen die Kenntnis seines Arbeitsinstrumentes 
ist, so muß doch hier auf eine genauere Schilderung des Mikroskopes und der 
Theorie der mikroskopischen Abbildung verzichtet und auf die eingehenden 
Darstellungen von ABBE (1904), SIEDENTOPF (1911), SCHEFFER (1911), HAGER
MEz (1920) verwiesen werden. Man wird aus deren Studium ersehen, daß 
die Zeiten, wo eine jede Verbesserung des Mikroskopes ein weiteres Hinaus
schieben der wahrnehmbaren Teilchengröße und damit einen Zuwachs an histo
logischer Strukturerkenntnis mit sich brachte, vorüber sind, weil die theoretisch 
gegebene Grenze der Auflösbarkeit mikroskopischer Strukturen praktisch 
erreicht ist. Um so mehr regen sich in neuerer Zeit Versuche, alle Möglichkeiten 
der Strukturerforschung, die im Instrument gegeben sind, auch wirklich aus
zuschöpfen und nicht nur, wie früher meistens üblich, im Hellfeld bei gewöhn
lichem Licht zu untersuchen, sondern statt dessen auch polarisiertes, oder 
ultraviolettes und Röntgenlicht zu benutzen, ferner im auffallenden 
Licht und im Dunkelfeld histologische Beobachtungen anzustellen. Wenn
gleich die Resultate, über die in diesem Handbuch berichtet wird, nahezu alle 
durch die früher fast ausschließlich geübte Beobachtung im Hellfelde und ge
wöhnlichem Licht gewonnen worden sind, so sei doch mit einigen Worten auf 
die neuen, im Interesse des zukünftigen Fortschritts der Histologie sehr zu be
grüßenden optischen Untersuchungsmethoden hingewiesen. 

Die Untersnchung im Ht'll- und Dunkelfeld, im durch- und auf
fallenden Licht. Anwendung von ultraviolettem, Röntgen- und 

polarisiertem Licht. 
Das Auflösungsvermögen der Mikroskope hat seine physiologisch optisch 

bedingte Grenze einerseits am Unterscheidungsvermögen des menschlichen 
Auges für Lichtintensitäten, andererseits an der Abhängigkeit der Lichtempfin
dung von der Wellenlänge. Es wird gemessen durch den Abstand zweier Punkte, 

die gerade noch getrennt abgebildet werden, nach der Formel D = ~ für gerade, 
a 

bzw. = 2')..a für äußerst schiefe, durchfallende Beleuchtung, wobei').. die Wellen

länge des bilderzeugenden Lichtes, a die ausgenutzte, sog. numerische Apertur 
des Objektives bedeutet. Bei Trockensystemen ist die numerische Apertur 
unter 1, steigt bei Immersionssystemen bis 1,5 und wird nach der Formel be-

rechnet a = n . sin~, wenn n der Brechungsindex des Mediums zwischen Front

linse und Deckglas, a der Öffnungswinkel des Objektives, d. i. die Winkel
öffnung desjenigen Lichtbünde~s, das noch gerade vom Objektiv aufgenommen 
wird, bedeutet. Da nun unser Auge nur Wellenlängen von 700--400 ftft wahr
nimmt, so ergibt sich für das hellste Licht des Sonnenspektrum').. = 0,558 ft, 

ein Auflösungsvermögen mit den besten Apochromaten von D = 0~5: = 0,2 ft , 
bei Verwendung von violettem, eben noch vom Auge wahrgenommenen Licht der 

Wellenlänge 400 ftft läßt sich die Auflösungsgrenze auf D = ~': = 140 ftft herab-, 
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drücken. Schon vor Erreichung dieser mikroskopischen Auflösungsgrenze 
von etwa 140 pp ergibt sich aber insofern eine praktisch wichtige Beschränkung, 
als die Objektähnlichkeit des Bildes bei Strukturgrößen unter 1 p mit abnehmen
der Größe immer mehr abnimmt, so daß also die Struktur bewertungs
grenze [A. VON TSCHERMAK (1924)] schon bei 0,5-1 p, erreicht ist. Bei Gegen
ständen unterhalb 1 p, wie z. B. den Centriolen, ist also ein Schluß aus dem Bild 
auf die wirkliche Form und Gestalt nur mit Vorsicht zu ziehen, und ihre weitere 
Auflösbarkeit in möglicherweise noch kleinere Komponenten als 0,2 P, ist durch 
das Mikroskop unmöglich. Die Frage einer Meta- oder Ultrastruktur, die sich 
aus Teilchen unterhalb der Größe von 0,2 p, zusammensetzt, kann durch die 
mikroskopische Anatomie mit Hilfe ihres Arbeitsinstrumentes nicht gelöst 
werden, denn unterhalb dieser kritischen Grenze kann man weder die Form 
der Teilchen unterscheiden, noch ihre Größe messen; die Ultramikronen er
scheinen stets als kleine Kügelchen. 

Man hat nun versucht, das Auflösungsvermögen der Mikroskope weiter zu 
steigern, einmal, indem man an die Stelle des Cedernöles stärker lichtbrechende 
Flüssigkeiten, wie das Monobromnaphthalin mit n = 1,66 verwandte, anderer
seits indem man kurzweiligeres Licht benutzte. So ist eine beschränkte Er
weiterung der Auflösungsgrenze bei Verwendung einer Lichtquelle mit starker 
ultravioletter Strahlung (Ä zwischen 400 und 275 p,p,) möglich [Literatur: 
A. KÖHLER (1904, 1927), KAISERLING (1926)]. Das menschliche Auge muß 
dann durch eine für Ultraviolett empfindliche photographische Platte ersetzt 
werden, die Glasoptik des gewöhnlichen Mikroskopes durch eine solche aus 
Quarz; als Immersionsmittel wird Glycerin benutzt, wodurch sich die numerische 
Apertur auf 1,25 berechnet. So stellt sich im günstigsten Falle bei dem KÖHLER
ZEIssschen U-V-mikrophotographischen Apparat das Auflösungsvermögen auf 

0,275 
2 X -U5 = 0,11 p,. Da die Apparatur sehr kostspielig und schwierig zu hand-

haben ist, ist die Ultraviolettphotographie bisher nur wenig von den Histologen 
angewandt worden (MARcus, H. 1920, 1921, 1922), ein weiterer Nachteil ist ferner, 
daß die Konstruktion von Objektiven und Okularen für größere ultraviolette 
Spektralbezirke bisher nicht möglich war, und die zur Verwendung kommen
den "monochromatischen" Objektive und Okulare nur für die Wellenlänge 
von 275 p,p, korrigiert sind. Damit ist aber die Ultraviolettmikroskopie vor
läufig beschränkt auf die Feststellung des "Brechungs "bildes, während die 
Mikroskopie mit gewöhnlichem Licht neben diesem auch noch das Absorptions
bild zur Strukturanalyse ausnutzt, also nicht nur das verschiedene Licht
brechungsvermögen, sondern auch die verschiedene Absorption für Licht 
von verschiedener Wellenlänge verwertet, um dadurch die Anwesenheit von 
Strukturen oder Teilchen mit verschiedenen optischen Eigenschaften fest
zustellen. 

Es ist von historischem Interesse, zu beobachten, wie diese beiden Diffe
renzierungsmöglichkeiten für mikroskopische Strukturen zu verschiedenen 
Zeitepochen verschieden ausgewertet worden sind. Da bei der anfangs aus
schließlich geübten Untersuchung im Hellfeld die Bedingungen für das Ab
sorptionsbild optimal sind, im allgemeinen aber nur wenige Strukturteilchen 
der lebenden Masse, durch ein elektives Absorptionsvermögen ausgezeichnet, 
in natürlichen Farben erscheinen, so suchte man einzelne Strukturen künst
lich different zu färben. Da das nur ausnahmsweise vital, dagegen nach Ab
tötung relativ leicht gelang, so erklärt sich wohl zum Teil hieraus, daß vor nicht 
allzu langer Zeit die Histologie vorwiegend auf die Untersuchung abgetöteter 
und künstlich gefärbter Strukturen im Hellfeld eingestellt war, wobei man 
durch künstliche Aufhellungsmittel als Einschlußmedien die LichtbrechungE!-

3* 
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unterschiede ganz zum Verschwinden brachte und damit auf das Brechungs
bild mehr oder minder bewußt ganz verzichtete. 

Erst neuerdings wird wieder dem Brechungsbild, das man vorwiegend am 
lebenden Objekt studiert, mehr Aufmerksamkeit zugewandt. Man untersucht 
es vorteilhaft nicht bei maximaler Durchleuchtung; ja an Stelle der Hellfeld
untersuchung mit stark abgeblendetem Licht wird mit Erfolg auch das Dunkel
feld benutzt [LEWIs, SPEK (1924), STRANGEWAYS (1926)]. Denn "im Dunkel
feId genügen schon außerordentlich geringe Lichtbrechungsunterschiede der 
beiden Phasen, durch das an der Phasengrenze abgebeugte Licht selbst in solchen 
Fällen noch ein deutliches Strukturbild zu erzeugen, in denen das Bild im durch
fallenden Licht sehr problematisch erscheint". 

"In anderen Fällen ist das Strukturbild im durchfallenden Licht ebenso 
deutlich wie im Dunkelfeld. Im durchfallenden Licht ist aber die Verwechslung 
von Waben, Alveolen oder dgl. mit gewissen Granula eine nicht zu unterschätzende 
Fehlerquelle. Im Dunkelfeld ist die Leuchtintensität von Alveolen und Granula 
jeglicher Art so außerordentlich verschieden, daß eine Unterscheidung spielend 
leicht gelingt" [SPEK (1924)]. 

Die Tatsache, daß "gelegentliche Versuche früherer Autoren, die Dunkel
feldbetrachtung bei Strukturuntersuchungen heranzuziehen", fehlgeschlagen 
sind, führt SPEK (1924) auf die zu große Schichtdicke der Untersuchungs
objekte zurück. "Dicke Zellen oder Tropfen mit heterogener Struktur geben, 
da sich darin zu viele ab beugende Flächen überlagern, viel zu diffuses Licht, 
welches dann alles andere überstrahlt." Aber bei genügend dünnen Objekten 
bezeichnet SPEK die Dunkelfeldbetrachtung für Strukturuntersuchungen heute 
schon als "ganz unentbehrlich". Denn schon bei schwachen, etwa 200fachen 
Vergrößerungen "kann eine sehr feine und im durchfallenden Licht sehr un
deutliche Plasmastruktur durch die Summe der vielen auch noch so schlecht 
lichtbrechenden bzw. das Licht abbeugenden Grenzflächen zum mindesten 
einen (unter Umständen sogar sehr intensiven) diffusen mattgrauen Licht
schimmer erzeugen. Wird das abgebeugte Licht vom Granula mikroskopischer 
Größenordnung erzeugt, so sind diese dann, auch wenn es sich um sehr feine 
Granulationen handelt, bei starker Vergrößerung (Immersionsobjektive) und 
möglichst starker Beleuchtung (Stellarum-Lampe von Leitz'oder Liliput-Bogen
lampe) als solche ohne weiteres erkennbar. Sie erscheinen als außerordentlich 
stark, und zwar mit goldgelbem Rande leuchtende Körner oder als weißglühende 
Punkte mit einem schwachen Stich ins Bläuliche. Submikronen der Plasma
kolloide würden zwar auch zu sehen sein, fehlen jedoch meistens. Fehlen bei 
starker Vergrößerung trotz diffusen Leuchtens bei schwacher Vergrößerung 
die Granula, oder ist zwischen den Granula ein ziemlich diffus erscheinendes 
Licht bei starken Vergrößerungen erkennbar, so ist schon so gut wie sicher, 
daß das Plasma irgendeine mikroskopische Struktur haben muß, denn das 
Leuchten könnte sonst nur noch von Amikronen herrühren. Betrachten wir 
nun dies mattgrau leuchtende Plasma bei starker Vergrößerung nicht bei maxi
maler Beleuchtung, sondern mit einer schwächeren Lichtquelle (Gaslampe mit 
Schusterkugel oder Stellalampe), so erkennen wir darin meist ohne besondere 
Mühe eine Unzahl feinster Bläschen. Sind sie nicht zu klein, so erkennt man, 
daß ihr Inhalt völlig schwarz (nicht leuchtend) ist, während die Oberfläche 
mattgrau bis kupfern leuchtet. Das bei schwacher Vergrößerung diffus aus
sehende Leuchten des strukturierten Plasmas ist eben in Wirklichkeit nicht 
diffus, sondern setzt sich zusammen aus dem matten Leuchten der vielen Ober
flächen der Bläschen" [SPEK (1924)]. 

Wenngleich bei der Beobachtung im Dunkelfeld die wirksame Apertur des 
Objektivs eingeschränkt und im Maximum 0,85 beträgt, dadurch also das 
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Auflösungsvermögen im Vergleich zur HeIlfelduntersuchung herabgesetzt ist, 
wozu noch kommt, daß "die hellen Beugungsräume, welche im Dunkelfeld an 
die Stelle der linearen Phasenkonturen treten, für das beobachtende Auge 
vorschnell verfließen" [A. VON TSCHERMAK (1924)], so gewinnt gerade in neuester 
Zeit das Studium von Teilchen mikroskopischer Größenordnung im Dunkel
feld immer mehr an Bedeutung. So gelingt z. B. der Nachweis der Syphilis
spirochäten im Dunkelfeld am schnellsten und sichersten; für Untersuchungen 
über Bewegung kleiner mikroskopischer Teilchen ist die Dunkelfelduntersuchung 
ferner besonders geeignet. 

Noch mehr aber wird die Untersuchung im Dunkelfeld für den Biologen 
dadurch unentbehrlich, daß sie ja nicht nur das Studium von Teilchen mikro
skopischer Größenordnung gestattet, sondern darüber hinaus auch den Nach
weis von ultramikroskopischen Teilchen bis herab zur Merklichkeitsgrenze 
von 4-6 1-'1-' bei Suspensoidteilchen, bis 30 1-'1-' bei Emulsoidteilchen ermöglicht. 
Allerdings wird von diesen Ultrateilchen kein Brechungsbild entworfen, viel
mehr erfolgt die "Signalisierung" derselben nur durch " Beugungsscheibchen, 
welche nicht Bilder, sondern nur Lichtsignale darstellen" [HEIMSTÄDT (1915)]. 
Die Beugungsscheibchen sind nicht objektähnlich, auch die Größe gestattet 
nicht ohne weiteres einen Rückschluß auf ihre wahre Größe, auch vermag die 
ultramikroskopisehe Beobachtung keine sicheren Aufschlüsse über die gegen
seitige Anordnung dieser Ultrateilchen zu geben. Deshalb hat die Ultramikro
skopie für die Histologie, die sich ja vorwiegend mit den Teilchen mikroskopischer 
Größenordnung zu beschäftigen hat, nur eine mehr indirekte Bedeutung, während 
sie für die Kolloidchemie neben der Ultrafiltration die Hauptuntersuchungs
methode darstellt. [Literatur über Ultramikroskopie: SIEDENTOPF (1911), 
KAISERLING (1926) u. 11..] 

Ebenso gehören zu den kolloidchemischen Untersuchungsmethoden die 
Röntgen- und die polarisationsoptische Methode, mit deren Hilfe es neuerdings 
gelungen ist, auch für Bestandteile der lebenden Masse, wie z. B. Cellulose
membranen, pflanzliche und tierische Fasern, Skeletsubstanzen eine charak
teristische Anordnung von Ultrateilchen oder MicelIen, eine typische Ultra
struktur nachzuweisen und damit die Micellartheorie von NÄGELI weitgehend 
zu bestätigen. Näher kann jedoch, da außer dem Rahmen des Handbuches 
der mikroskopischen Anatomie fallend, auf diese, auch für den Histologen wich
tigen Ultrastrukturforderungen nicht eingegangen werden, ich verweise auf 
die grundlegenden Arbeiten von WIENER und AMBRONN (1916-1919), 
P. SCHERRER (1920) und HERZOG und JANCKE (1920), sowie auf die neuen, zu
sammenfassenden Referate von STEINBRÜCK (1925 u. 1927), sowie von FREY 
(1927), ferner W. J. SCHMIDT (1924), HERINGA (1926). 

Dagegen ist die Untersuchung im polarisierten Licht direkt für den Histo
logen von wesentlicher Bedeutung, zum besseren Nachweis und zur evtl. Identi
fizierung von Teilchen mikroskopischer Größenordnung. Zu der Prüfung ihres 
optischen Verhaltens gehört außer der Feststellung des Lichtbrechungs- und 
Lichtabsorptionsvermögens natürlich auch die Untersuchung im polarisierten 
Licht, die allerdings von den Histologen auffällig wenig geübt worden ist. Nach
dem G. VALENTIN im Jahre 1861 zum erstenmal das Verhalten von Teilen der 
Organismen zwischen gekreuzten Nicols in seinem Werke "Die Untersuchungen 
der Pflanzen- und der Tiergewebe in polarisiertem Licht" zusammenfassend 
dargestellt hat, finden wir erst in den neuesten Lehrbüchern der Histologie 
von SCHAFFER (1920) und PETERSEN (1922) eine etwas eingehendere Berück
sichtigung der polarisationsoptischen Methode. Vor allem aber ist es das Ver
dienst von W. J. SCHMIDT (1924), eine zum großen Teil auf eigene Forschungen 
gegründete Monographie über "Die Bausteine des Tierkörpers im polarisierten 
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Lichte" gegeben zu haben. In seiner Zusammenfassung bezeichnet SCHMIDT 
(1924) das polarisierte Licht als ein sehr geeignetes Mittel zur Erforschung des 
Aufbaues verwickelt zusammengesetzter histologischer Gebilde. "Bestehen 
sie aus isotropen und anisotropen Teilen, so verschwinden die ersten bei ge
kreuzten Nicols, die doppelbrechenden aber treten wie durch eine elektive 
Färbung hervor (man denke etwa an die Kolbenzellen in der Oberhaut der 
Neunaugen). Handelt es sich aber nur oder vorwiegend um anisotrope Teile, 
insbesondere um kompliziert angeordnete Fasern der gleichen Art, bei denen 
also ein färberisches Hervorheben der einzelnen gegeneinander nicht möglich 
wäre, dann bieten diese an sich gleichartigen Bestandteile je nach dem Azimut 
und der Lage der optischen Achse Unterschiede im polarisierten Licht dar. 
Darauf beruht die Bedeutung der polarisationsmikroskopischen Untersuchung 
für die Analyse des Faserverlaufes von Cuticularbildungen, im Knochen, Zahn
bein, in bindegewebigen und muskulösen Organen". "Sehr häufig lassen sich 
aus den Erscheinungen zwischen gekreuzten Nicols Strukturen erschließen, 
die sonst nur mit stärkeren Vergrößerungen gleich überzeugend wahrnehmbar 
sind (z. B. Lamellierung der HAvERsschen Systeme) oder aber überhaupt unter 
der Auflösungsgrenze des Mikroskopes liegen (z. B. Calcitkryställchen der 
Foraminiferenschalen) ." 

"So hat bereits in verschiedenen histologischen Streitfragen die polarisa
tionsmikroskopische Untersuchung zur Deutung des in gewöhnlichem Licht 
Wahrgenommenen entscheidend beigetragen. Erklärung der punktierten und 
streifigen Lamellen der HAvERsschen Systeme, Deutung des Glanzstreifens 
der Herzmuskulatur und der Schrägstreifung der Muskeln." "Prüfung zwischen 
gekreuzten Nicols ist ferner der bequemste Weg, Ausbildung und Rückbildung 
doppelbrechender Teile, etwa das Auftreten krystallisierter Produkte (z. B. 
von Guanin) in Zellen, das erste Auftreten von Kalkskeleten zu verfolgen, 
weiter eine empfindliche Reaktion für die Entwicklung und Degeneration des 
Nervenmarks, die Umwandlung der quergestreiften Muskelfasern zu elektrischen 
Organen und die fortschreitende Erhärtung des Schmelzes." So bildet die 
Untersuchung der Bausteine des Tierkörpers im polarisierten Licht als ein bio
physikalisches Verfahren, das über rein morphologische Feststellung hinaus
geht und sowohl am lebenden wie toten Material zur Anwendung kommen 
kann, ein noch zu locker geschürztes Band zwischen Morphologie und Physio
logie. " 

B. Das lebende Untersuchungsobjekt und die l\lethoden 
seiner mikroskopischen Untersuchung. Allgemeines. 
Nach der Besprechung der optischen Untersuchungsmethoden wenden wir 

uns nunmehr der lebenden Masse selber zu, die mit diesen Methoden untersucht 
werden soll, und die nur in einer beschränkten Anzahl von Objekten einer opti
schen Untersuchung ohne weiteres zugänglich ist. Denn die zumeist geübte 
Untersuchung im durchfallenden Licht erfordert durchsichtige und genügend 
dünne Objekte, wie sie in der Natur nur relativ selten gegeben sind. Erst neuer
dings hat man den Versuch gemacht, die mikroskopischen Untersuchungs
methoden mehr dem lebenden Objekt anzupassen [VONWILLER (1925)]. Die 
Mikroskopie im a uff allenden Lich t stellt es sich zur Aufgabe, das Unter
suchungsobjekt möglichst nicht zu verändern, und, wenn dies doch geschieht, 
nur mit unschädlichen Mitteln eine Verbesserung der Beobachtungsmöglich
keiten zu erzielen. Das Studium von Organen, ja einzelnen Zellen und Zell
bestandteilen in situ und vivo ist das erstrebte, allerdings wohl nur in be
schränktem Maße erreichbare Ziel. Die Methodik ist jedoch noch zu neu, als daß 
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schon heute wesentlich neue Resultate hätten erzielt werden können (vgl. 
S. 40). 

Demgegenüber ist die klassische, das durchfallende Licht benutzende Histo
logie den anderen, von vornherein nicht unbedenklichen Weg gegangen, die 
Objekte dem Untersuchungsmittel anzupassen. Der Name "mikroskopische 
Anatomie" kennzeichnet am besten diesen Weg der histologischen und cyto
logischen Forschung. Die an sich undurchsichtigen Objekte wurden zunächst 
nach den Methoden der makroskopischen Anatomie, später mit verfeinerten, 
speziell histologischen Methoden solange zerkleinert, bis sie eben genügend 
dünn und durchsichtig waren, um mit durchfallendem Licht studiert zu werden. 
Daß bei dieser anatomischen Zergliederung der lebenden Masse die inneren 
Milieubedingungen weitgehend verändert, die Lagebeziehung der Teile völlig 
zerstört werden, ist ein großer Nachteil dieser Methode, dem man indirekt 
wieder durch Anfertigung von Schnittserien und ihre plastische Rekonstruktion 
(BooN, K. PETER) abzuhelfen trachtete. Vor allem aber glaubte man durch das 
vorgehende "Fixieren" die Gefahren und Nachteile der später folgenden Zer
gliederung genügend beseitigt zu haben. So ist die Mehrzahl der histologischen 
und cytologischen Untersuchungsergebnisse an fixiertem, in Schnitte zer
legtem, später noch gefärbtem Material gewonnen worden. 

Wenn dem so arbeitenden Histologen der Vorwurf gemacht wird, daß er seine 
Resultate auf rein deskriptivem Weg gewonnen und nicht genügend Gebrauch von 
dem Experiment gemacht hat, so kann dem nicht zugestimmt werden. Denn 
gewaltsameren, tiefgreifenderen experimentellen Eingriffen kann man die lebende 
Masse kaum aussetzen, als es die Prozeduren sind, denen ein histologisches Prä
parat bis zu seiner :Fertigstellung und seinem Einschluß in Balsam unterworfen 
wird. Nur der physiologische Chemiker übertrifft darin noch den mit fixierten 
und gefärbten Präparaten arbeitenden Histologen. Aber wohl ist der Vor
wurf nicht unberechtigt, daß dieses Experimentieren oft ohne die nötige Kritik 
und schon deshalb nicht zielbewußt erfolgt ist, weil der Histologe sich allmählich 
so an seine gebräuchlichen Fixierungs- und Färbemethoden gewöhnte, daß 
er sich kaum oder gar nicht mehr bewußt war, daß er an der lebenden Masse 
experimentierte und dieselbe durch seine experimentellen Eingriffe wesentlich ver
änderte. "So kümmerte man sich", wie v. TELLYESNICZKY (1926) mit gewissem 
Recht bemerkt, "mehrere Jahrzehnte kaum oder überhaupt nicht um den Wert 
der Untersuchungsmethoden, wodurch die Cytologie größtenteils des Rechtes 
verlustig ging, für eine exakte Naturwissenschaft gehalten zu werden." Zwar 
fehlte es niemals an warnenden Stimmen, die sich gegen eine Überschätzung 
und kritiklose Auswertung der am fixierten und gefärbten histologischen Prä
parat gewonnenen Ergebnisse wandten [vor allem A. FISCHER (1899)], aber erst 
seit Anfang dieses Jahrhunderts ist ein grundlegender Wandel eingetreten. 
Vor allem und in erster Linie studiert man einmal mit verbesserten Unter
suchungsmethoden das lebende Objekt selber, und zweitens sucht man die 
Fehlergrößen der Fixation und Färbung aufzudecken, zu präzisieren, sie zu ver
meiden oder ihnen wenigstens in der Auswertung der Resultate gebührend 
Rechnung zu tragen. Ich bespreche zunächst die Methoden, die die le bende 
Zelle im möglichst adäquaten Milieu untersuchen (Gewebezüchtung, Explan
tation), dann diejenigen, die die Reaktionen der lebenden Zelle im künstlich 
veränderten Milieu und gegen mechanische Eingriffe studieren (vitale Fär
bungen, Mikrochirurgie der Zelle). In einem weiteren Kapitel kommen dann 
diejenigen histologischen und cytologischen Methoden zur kritischen Darstel
lung, die durch weitergehende experimentelle Eingriffe die Zelle abtöten, ein 
Momentbild zu fixieren versuchen und dasselbe dann auf färberischem oder 
mikrochemischem Wege weiter auszudeuten trachten. 
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1. Die Untersuchungsmethoden zum Studium der lebenden Zelle. 
Um die lebende Zelle zu studieren, werden je nach Lage des Falles bald die 

einen, bald die anderen früher besprochenen optischen Untersuchungsmethoden 

D 

Abb. 6. Bauchhaut des lebenden Laubfrosches bei senkrechter Beleuchtung und starker Vergrößerung. 
Hämatocystoskopie. [Nach P. VONWILLER (1925, S. 506).] A Capillarwand; B Erythrocyten in 
den Capillaren, die roten Blutzellen mehr oder weniger von der Kante sichtbar; C nrüsenhals; 

n metallä hnliche Reflexe der oberflächlichen Guaninzellen. 

Abb.7. Niere von Rana esculenta, in vivo et in situ betrachtet. Ok. Periplanat. 10. Obj. Leitz. 
4. Mignonlampe, sChräg. G Glomeruli; K Kapsel; T Tubuli contorti; Ca Blutcapillaren mit Blut

körperchen. [Nach P. VONWILLER (1927. S. 497).1 

benutzt. Da es sich ja um das Studium von Lebensvorgängen handelt, die 
sich zum Teil in Formveränderungen äußern, so sollte die kinematographische 
Mikroaufnahme hier eine wichtige Rolle spielen, ist aber bisher noch nicht 
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genügend zur Anwendung gebracht worden [z. B. BREssLAu (1922), GRÄPER 
(1911, 1926)] . 

Ganz neu und noch nicht erprobt ist die optische Methode der Untersuchung 
der Zelle im auffallenden Licht. Sie hat den Vorteil, daß die Zellen in ihrem 
normalen Gewebsverbande studiert werden können. VONWILLER (1926) hat 
mit dieser Methode lebende Blutzellen in den Gefäßen der Bauchhaut des"Frosches 
[Hämatocytoskopie (Abb. 6)], die Glomeruli der Niere beim lebenden Tier 
sichtbar gemacht (Abb. 7), und die Zellen der Rückenhaut des Frosches, nament
lich die Pigmentzellen, studiert, ferner die lebenden Zellkerne der pflanzlichen 

b 

Abb. 8. Karyoskopie an der Epidermis eines Blattes eines jungen, etwa 2.-em hohen Exemplars 
von Cotyledon arizoniea bei: Ok. Periplanat . 10 x. Leitz ölimmersion ' /", ohne Deckglas. Opak
illuminator (altes Modell). Glasplatte, Mignonlampe. a Zellgrenzen der Epidermis; b Zellkerne 
der Epidermiszellen. Lichtreflexe an der Kernoberfläche ; chelleuchtende Protoplasmabalken ; 
d Schließzelle einer Spaltöffnung mit granulärem Inhalt. [Nach P. VONWILLER (1925, S. 516).] 

Epidermis [Karyoskopie (Abb. 8)], und die Chlorophyllkörner, sowie andere 
kleinste Plasmakörner [Plasmoskopie (Abb. 9 u. 10)] untersucht, deren Zahl, 
Form und Lageveränderungen sich gut beobachten lassen. 

Vorwiegend angewandt sind die Mikroskopiermethoden, bei denen das durch
fallende Licht benutzt und das lebende Objekt im Hellfeld und neuerdings im 
Dunkelfeld untersucht wird. Aber nur zu häufig sind die lebenden, nament
lich die vielzelligen Organismen für eine solche Untersuchung nicht durchsichtig 
genug und man ist genötigt, an künstlich isolierten kleinen Gewebsteilen und 
Zellen seine Beobachtungen anzustellen, wobei man sich namentlich in früheren 
Zeiten nicht genügend bewußt war, daß solche "überlebenden" (supravitalen) 
Teile Strukturen zeigen werden, die nicht mehr als normal bezeichnet werden 
können, vielmehr Abwehrreaktionen, bzw. Absterbeerscheinungen darstellen. 



42 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

Solche mußten aber um so rascher und zahlreicher in den isolierten außerhalb 
der normalen Milieubedingungen befindlichen Zellen auftreten, je unphysio
logischer die neuen Umweltsbedingungen waren. Solange man, wie es die älteren 
Autoren taten, als Untersuchungsmedium Jodserum oder mehr oder minder 
isotonische Kochsalzlösungen, deren Giftwirkung man nicht kannte, benutzte, 
man ferner nicht auf die physiologische Temperatur (heizbarer Objekttisch) 
und die Zufuhr von Sauerstoff achtete, war daher der Einwand berechtigt, 

T 
daß die angeblich vitalen Strukturen 
zum wesentlichen Teil Kunstprodukte 
seien. Erst durch Einführung der äquili
brierten Salzlösungen, wie dem Gemisch 
von RINGER, LOKE usw., deren Kon

Op C 
A ~-Hf--E---L zentration für jede Tierart genau aus

Ob 

E 

p 

Abb. 9. Schema des Lichtstrahlenganges bei 
indirekter Beleuchtung im senkrecht auffallen· 

den Licht. 
[Aus P. VONWILLER (1927, S. 502).] 

L Licht von der Lichtquelle; Pr Prisma des 
Opakilluminators; lfr Frontlinie des Objek· 
tives; R Reflektor (Zellwand einer Parenchym· 
zelle); C Chloroplasten, L' durch Objektiv und 
Tubus zum Okular weitergeleitetes Licht; E 

Epidermis, P Parenchym, Ob Objektiv, 
Op OpakiIIuminator, T Tubus. 

probiert werden muß, durch Einfüh
rung des heizbaren Objekttisches und 
des Durchströmungskompressoriums, vor 
allem aber durch die Methoden der 
Explantation und der Gewebekultur in 
vitro, wie sie zuerst CARREL (1911) und 
BURRows (1911) ausgebildet haben, ist 
die vitale Untersuchung isolierter Zellen 
des vielzelligen Organismus für den Cyto
logen zu einer der wesentlichsten, auf
schlußreichsten Methoden geworden. 

2. Die Methoden der Explantation 
und der Gewebekultur. 

Allerdings warnt auch jetzt noch 
A. FISCHER (1927), "trotz der zahlreichen 
Vorteile, die die Explantationsmethode 
für den morphologischen Forscherbietet" , 
davor, allzu leicht Schlüsse aus derartigen 
Präparaten zu ziehen, da man stets 
bedenken muß, daß das Verhalten der 
Kulturen in Salzlösungen nach CARRELS 
Definition mehr als ein Überleben zu 
bezeichnen ist. Denn es hat sich heraus-
gestellt, daß die explantierten Zellen zu 

ihrem Wachstum zweierlei brauchen, einmal nahrungs- und wachstumsfördernde 
Stoffe, wie sie namentlich im Extrakt von embryonalen Geweben enthalten sind, 
zweitens einen Stützapparat. "Für die Zellen ist es von vitaler Bedeutung, 
irgendwelche solide Stützen zu finden, an denen sie entlang kriechen können, 
sonst werden sie kugelig und gehen allmählich zugrunde" [A. FISCHER (1927, 
S. 16)]. Als eine solche allerdings unvollkommene Stütze kann das Deckglas 
dienen, ferner Spinnweben, Glaswolle, Baumwollfäden, am besten ist aber 
hierzu das Fibringerinnsel geeignet, wie es sich im Blutplasma, dem idealsten 
Kulturmedium, bildet, wobei es "für die mikroskopische Untersuchung be
sonders günstig ist, daß dieses Netzwerk unsichtbar ist" (A. FISCHER). 

Wegen aller weiterer Einzelheiten über das Züchtungsmedium, sowie über 
die Untersuchungsmethoden der Gewebekultur in vitro, die ja in erster Linie 
den Zellphysiologen interessieren, verweise ich auf die zusammenfassenden 
Darstellungen von: OPPEL (1914), RH. ERDMANN (1922, 1927), A. FISCHER (1927). 
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Für den Zellmorphologen sind die wichtigsten Errungenschaften, die er der 
Gewebekultur verdankt, folgende: 

1. Die Erwei terung des Kreises seiner lebenden Untersuchungsobjekte, 
indem die Zellkultur in vitro die Möglichkeit gibt, auch solche Zellen des viel
zelligen Organismus im lebenden 
Zustand zu untersuchen, bei 
denen das früher nicht möglich 
war. 

2. Der vertiefte Einblick in 
die Morphogenese des viel
zelligen Organismus durch die 
Möglichkeit, einzelne Zellen ent
weder mechanisch oder durch 
die "physiologische Elektiv
methode" isoliert zu züchten 
und so Reinkulturen der ver
schiedenen, den vielzelligen Or
ganismus bildenden Zellrassen 
zu gewinnen. 

3. Den Ablauf des Lebens
prozesses morphologisch auch 
an den Zellen des vielzelligen 
Organismus verfolgen zu können 
(z . B. Mitose, Bewegung, Nah
rungsaufnahme) und denselben 
planmäßig experimentell zu be
einflussen. Hierzu sind die 
explantierten Zellen sogar be
sonders geeignet, weil sie sich 
oft an der Oberfläche des Deck
gläschens in einer dünnen, meist 
einschichtigen Lage ausbreiten 
und deshalb sowohl lebend, wie 
auch fixiert mit den stärksten 
Vergrößerungen untersucht wer
den können, namentlich wenn 
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Abb. 10. Beobachtung am lebenden Blatt von Aspi
distra bei indirekter Beleuchtung. Zeichenokular 4. 
Ölimmersion 12 von Leitz. Spaltopakillnminator mit 

Winkelblende, Mignonlampe, Zeichentisch. 
a EpidermiszeIlgrenzen (etwas schematisiert), b Paren
chymzeIlen, durch die intakte Epidermis hindurch ge
sehen; c ChlorophyJlkörner in Flächenansicht ; d Chloro
phyllkörner in K antenansicht ; e Zellkern einer Epidermis-

zelle. [Nach P. VONWILLER (1927, S. 502).] 

man, wie LEWIS (1915) es getan hat, die protektiven Salzlösungen benutzt, 
oder das Nährmedium kurz vor der Untersuchung abspült, um bei der späteren 
Fixierung und Färbung störende Niederschläge, die sich aus dem Kultur
medium bilden, zu vermeiden. Von wichtigen Arbeiten, welche die Morphologie 
explantierter Zellen betreffen, nenne ich vor allem HARRISON (1911, 1912), 
G. LEVI (1915, 1925), LEWIs, W. H. u. M. R. (1924), A. FISCHER (1927). 

3. Expel'imentelle Methoden zum Studium der lebenden Zelle 
(Zentrifugieren, künstliche Milieuvel'änderungen, Mikrochirurgie). 

Beruht die Bedeutung der Explantation und Zellkulturmethode für den 
Cytologen hauptsächlich darauf, daß sie ihm ein unter wirklich optimalen Be
dingungen lebendes Untersuchungsmaterial liefert, an dem er den normalen 
Ablauf des Lebensprozesses an einwandfrei vitalen Strukturen beobachten 
kann, so sind die nunmehr kurz zu besprechenden experimentellen Methoden, 
obgleich in erster Linie von und für die Zellphysiologen erfunden, auch für den 
Zellmorphologen von Wichtigkeit. Denn sie gestatten ihm, unter physikalisch 
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genau definierten Bedingungen einmal die mehr oder minder große Konstanz 
der Zellstrukturen und die Größe ihrer reversiblen Veränderlichkeit unter dem 
Einfluß des experimentellen Eingriffes festzustellen, weiterhin Aufklärung über 
die physikalisch-chemische Beschaffenheit der Strukturen zu erhalten und auf 
diese Weise Rückschlüsse ttuf die Bedeutung der Strukturen für das Leben der 
Zelle zu ziehen. Daß bei der Anwendung und ebenso bei der Auswertung dieser 
experimentellen Methoden Morphologie und Physiologie immer mehr Hand 
in Hand gehen müssen, führt zwangsmäßig zu der von O. HERTWIG und E. B. 
WILSON u. a. geforderten Zell biologie. 

Die Zentrifugiermethode, von O. HERTWIG (1899), LILLIE (1909), von LYON 
(1907), dann von MORGAN (1910) an tierischen Eizellen angewandt, später von 

Abb. 11. Experimentellvergröberte 
Struktur von Amoeba terricola (aus 
1,0 ccm MgCl. in 20 ccm desto 
Wasser nach 24 Stunden). Dunkel
feldbild. Was stark leuchtet, ist 

dunkel gezeichnet. 
[Nach SPEK (1924, S. 301).] 

HEILBRUNN (1926), NEMEC (1915), WEBER (1921, 
1926) an verschiedenartigem tierischen und pflanz
lichen Zellmaterial benutzt, dient zur Bestimmung 
des relativen spezifischen Gewichtes bestimmter 
Zellstrukturen, so der Dotterplättchen, des Zell
kerns, der Kernnucleolen, der Plastiden und der 
ganzen Zellen, ferner zu Viscositätsbestimmungen 
des Plasmas. Versuche von GURWITSCH (1904) 
haben gezeigt, wie weitgehend bei gewaltsamer 
Zentrifugierung tierischer Eier die Zerstörung der 
morphologischen Plasmastrukturen sein kann, 
ohne daß dabei die Zelle abstirbt. 

Noch bedeutungsvoller sind Aufschlüsse, welche 
die mikrochirurgische Methode dem Cytologen gibt, 
namentlich seit die zunächst ebenfalls an tieri
schen Eizellen und Protisten in ziemlich roher 
Weise (Schütteln, Durchschneiden) durchgeführte 
Methode durch die Konstruktion besonderer 
Mikrodissektionsapparate von CHAMBERS (1915 

bis 1923) und PETERFI (1924) so vervollkommnet worden ist, da.ß die Methoden 
der Anatomen und Chirurgen auf den Zellorganismus erfolgreich angewandt 
werden können. So kann man jetzt beliebige Bestandteile und Organe aus 
der Zelle entfernen, einzelne Zellteile mechanisch abtöten, Fremdkörper in die 
Zellen hineintransplantieren, so z. B. Farbstoffpartikelchen[ScHMIDTMANN (1925)] 
oder Farbstofflös1:mgen (mit der Mikropipette) in die lebende Zelle injizieren 
und auf diese Weise die pH im Zell- und Kerninneren bestimmen. Wichtig ist 
auch der Mikromanipulator [PETERFI (1924)] geworden, um mit seiner Hilfe 
einzelne Zellen aus einer Gewebekultur zu isolieren und aus dieser dann eine 
neue Zellkultur in reiner Linie zu erhalten, wobei A. FISCHER zu dem bemerkens
werten Ergebnis gelangt ist, daß im Gegensatz zu Einzellern einzelne Gewebs
zellen trotz bester äußerer Lebens- und Vermehrungsbedingungen sich niemals 
teilen, es sei denn, daß sie in gutem Kontakt mit einigen anderen Zellen 
stehen [A. FISCHER (1927)]. 

Allerdings ist bei allen diesen mikrochirurgischen Eingriffen in den Orga
nismus der Zelle stets zu beachten, daß die mechanischen Insulte trotz der 
vervollkommneten Instrumente sehr erheblich sind und die Reaktionen der 
Zelle (ph) bzw. die Zellstrukturen hierdurch verändert werden. Physiologi
scher ist daher, um einen Kern in artfremdes Plasma zu transplantieren, die 
Methode der Bastardierung, die über die Beziehungen zwischen Plasma und 
Kern auch für den Morphologen wichtige Aufschlüsse gebracht hat [BALTZER 
(1910), KUPELWIESER (1909), G. HERTWIG (1918), GODLEWSKI (1906)]. Auch die 
Bestrahlung von Ei- und Samenzellen mit Radium-, Röntgen- und ultraviolette 
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Strahlen hat als "Entkernungs"methode vor den mechanischen Eingriffen viele 
Vorteile. Wird auch durch die Bestrahlung der Kern nicht entfernt, so wird 
er doch, da er viel radiosensibiler als das Plasma ist, verhältnismäßig rasch 
abgetötet und damit außer Funktion gesetzt [G. HERTWIG (1911, 1928). 

An dritter Stelle nenne ich die experimentellen Untersuchungen, die das 
äußere Kulturmedium der Zellen in seiner physikalisch-chemischen Beschaffen
heit planmäßig variieren. Ihre Resultate sind für den Zellmorphologen äußerst 
beachtenswert, zeigen sie doch, wie weitergehend unter dem Einfluß äußerer 
Faktoren die Zellen sowohl ihrer äußeren Form nach, wie in ihrer Intimstruktur 
reversibel veränderungsfähig sind. An Einzellern haben namentlich SPEK 
(1924) und GIERSBERG (1922) experimentiert und die Abb. 11, 12, 13 zeigen 
einige Ergebnisse ihrer salzphysiologischen Untersuchungen. Man sieht, wie 

L c 

Abb .. 12 lt-c. FortEcbreitende Strukturvergröberung an Paramäzien aus einer' Rübenkultur. 
[Nach SPEK (1924, S. 308).1 

durch entquellende Mittel parallel mit einer Zunahme der Plasmaviscosität 
die Struktur vergröbert wird, zahlreiche, ständig sich vergrößernde Granula 
auftreten und schließlich eine typische Schaumstruktur entsteht, während 
umgekehrt quellende Mittel das Cytoplasma durchsichtig und homogen machen, 
wobei es gleichzeitig verflüssigt wird. Von entsprechenden Versuchen an den 
Zellen des vielzelligen Organismus in der Gewebskultur nenne ich als Beispiel 
das Verhalten der Fibroblasten, das durch Zusatz von oberflächenspannungs
herabsetzenden Substanzen grundlegend verändert wird. Unter der Einwirkung 
solcher Stoffe nehmen die Fibroblastenkulturen das morphologische Aussehen 
von Makrophagen an und erwerben die Eigenschaft der Phagocytose, die ihnen 
im gewöhnlichen Kulturmedium nicht zukommt [A. FISCHER (1927)]. 

Derartige Untersuchungen haben nicht wenig dazu beigetragen, daß dem 
Cytologen die Zellformen und Zellstrukturen in einem wesentlich neuen Licht 
erscheinen; daß er in ihnen nicht etwas Starres und in seiner Starrheit für den 
Ablauf des Lebensprozesses absolut Notwendiges erblickt, vielmehr in ihnen 
mehr den Ausdruck von Reaktionen der lebenden Masse auf die wechselnden 
Umwelts bedingungen sieht. Sie führen dem Cytomorphologen so eindrücklich 
wie nur möglich vor Augen, wie wichtig für die Beurteilung von Struktur· 
befunden. das Studium der lebenden Zelle ist. 
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Abb. 13a. Amoeba radiosa. Verschiedene Quellungs- und Entquellungszustände derselben Amöben. 
1 Auftreten zweierlei Granulationen im Plasma, Wasserrreichtum über den normalen Quellungs
zustand hinaus, Entmischung; 2 Wasserreichtum, maximale Dünnflüssigkeit des Plasmas, wenig 
Entoplasmagranula; 3 Plasma dünnflüssig, im Vergleich zu Abnahme 4 der Entoplasmagranula; 
4 normale Amöbe, ziemlich granulös, doch dünnflüssig, Ausgangstier; 5 normale Amöbe, etwas 

dunkler und granulöser: a Beginn der Pseudopodienbildung und der Barrlereerscheinung, 
b maximale Ausbreitung des Pseudopods_ 

(Nur eine optische Schnittebene gezeichnet, Nahrungsvakuolen weggelassen.) 
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4. Vitale Färbung. 
Schließlich bedürfen die Versuche mit Farbstoffen an lebenden Organismen, 

deren Ergebnisse unter dem Namen der vitalen Färbung zusammengefaßt 
werden, einer etwas eingehenderen Besprechung. Denn zur Erhebung der 
Befunde ist ja der Morphologe mit seinen Methoden in erster Linie berufen, 
mögen die Ziele der vitalen Färbung, soweit sie Fragen der Stoffaufnahme 
und des Stoff transportes betreffen, auch mehr physiologischer Art sein. Denn 

G 

Abb. 13 b . .Amoeba radiosa. Nach Behandlung mit Zucker oder Na triumacetat . 6 Zunahme der 
Endoplasmagranula , Dunklerwerden des Plasmas, spitze, starre Pseudopodien; 7 und 8 Ver
minderung des Wassergehaltes, Zuckerkultur, Zunahme der Eiweißgranula, zähes dunkles Plasma; 
9 extreme Erfüllung mit Eiweißgranula, Plasma äußerst wasserarm, sehr zäh und dunkel, Schaum
struktur durch Abplatten der Entoplasmagranula. Tiere sehr wenig bewegungsfähig. Vergr. 1000. 

[Nach GIERS BERG (1922).] 

dasjenige, was alle diese chemisch und kolloidchemisch so differenten, in ihren 
physikalisch-chemischen Eigenschaften oft nicht genau bekannten und des
halb für ein biologisches Experiment gar nicht besonders geeigneten Stoffe aus
zeichnet, ist eben ihr Charakter als Farbstoff, der es zum Unterschied von 
ungefärbten Substanzen ermöglichen soll, ihr Schicksal im Organismus im mikro
skopischen Bild zu verfolgen. 

Zunächst und vor allem sind es physiologische Probleme, denen die Vital
färbung dienstbar gemacht wird, um mittels derselben den Mechanismus der 
physiologischen Stoffaufnahme, der Stoffspeicherung und Stoffabgabe in dem 
Gesamtorganismus bzw. seinen einzelnen Zellen zu klären. Man hat Beziehungen 
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gefunden zwischen der Teilchengröße der ,Farbstof~e und ihrer Permeierfähigkeit 
[RUHLAND (1913) u. a.], zwischen der ph im Zellinneren [BETHE (1916)"RoHDE 
(1917)] und der elektrischen Ladung der Zellen [KELLER (1918)] einerseits 
und dem sauren bzw. basischen Charakter des Farbstoffes andererseits. Man 
hat gefunden, daß die Haut- "und Darmepithelien jugendlicher Tiere permeabeler 
sind als diejenigen erwachsener Tiere [v. MÖLLENDORFF (1925)]. Man kann 
mittels der vitalen Färbung den funktionellen Aufbau sezernierender Organe 
[z. B. der Vorniere bei Fro8chlarven; V.MÖLLENDORFF (1919)] und den Funktions. 
beginn der Organe beim Embryo [z. B. Urniere der Fro8chlarven; v. MÖLLEN
DORFF (1919)] analysieren. Hier beginnen die vitalen Färbungsversuche auch 
für den speziellen Zellmorphologen interessant zu werden, denn man kann 
mittels bestimmter Farbstoffe im vielzelligen Organismus mehr oder minder 
elektiv bestimmte Zellen, Zellgruppen, Organe kenntlich machen, dadurch, 
daß sie den Farbstoff aufnehmen und speichern und kann auf diesem Wege eine 
gewisse funktionelle Übereinstimmung zwischen ihnen feststellen. So beruht 
die Aufstellung des Begriffes reticulo-endothelialer Apparat auf dem charak
teristischen Speicherungsvermögen gewisser Zellen für saure halbkolloidale 
Farbstoffe. Gleichzeitig werden die Zellen und Zellformen durch ihre elektive 
vitale Färbung verdeutlicht; so ist es namentlich bei wirbellosen Tieren FrscHEL 
(1908), dann vor allem durch systematisch ausgedehnte Versuche KELLER 
(1920,1925) und seinem Schüler J. GICKLHORN (1925, 1927) gelungen, bestimmte 
Organe elektiv zu färben und dadurch zu verdeutlichen. So ist "das rudimentäre 
Cölomsäckchen der Cladoceren überhaupt erst durch Vitalfärbung gefunden 
worden" [GICKLHORN (1925)]. 

An dieser Stelle ist auch des Methylenblaus zur Nervenfärbung Erwähnung 
zu tun, obgleich es sich hier eigentlich nicht um eine vitale, sondern um eine 
supravitale Färbung handelt, wenn die Nervenzellen mitsamt den Fortsätzen 
und feinsten Ausläufern durch das Methylenblau gefärbt und dadurch ver
deutlicht werden [Po EHRLICH (1887)]. 

Größeren theoretischen Schwierigkeiten sehen wir uns in dem Augenbliok 
gegenübergestellt, wo wir das Schicksal der Farbstoffe im Inneren der lebenden 
Zelle verfolgen und die vitale Färbung Fragen der Zellmorphologie dienstbar 
zu machen suchen. Erst neuerdings ist hier, dank vor allem der Arbeiten von 
SCHULEMANN (1913) und VON MÖLLENDORFF (1913-1918), im Prinzip wenigstens 
eine gewisse Klärung erfolgt, nachdem noch 1907 nach dem Urteil von M. HEI
DENHAIN "der ganze hierher bezügliche Tatsachenkreis ein schwer durchdring
bares Konvolut heterogener Erscheinungen war". 

Wir gehen dabei von folgender Überlegung aus: Damit ein in w~sser~ger 
Lösung ins Zellinnere gelangter Farbstoff sichtbar wird, muß er dort aIig~reichert 
werden. Diese Anreicherung kann auf zwei prinzipiell verschiedene Weisen 
geschehen: 1. Die Zelle kann den Farbstoff, genau so wie andere zellfremde 
Stoffe, speichern. Diese Speicherung wird meistens in Granulaform geschehen, 
genau so wie ja auch Nahrungsstoffe (Fett, Glykogen, Eiweiß) in dieser Form 
gespeichert werden. 2. Die Farbstoffe werden an bereits präformierte Zell
bestandteile chemisch-physikalisch gebunden. 

Die Untersuchung der vel'schiedenen vitalen Farbstoffe hat nun. gezeigt, 
daß die sauren Farbstoffe vor allem gespeichert, die basischen Farbßtoffe da
gegen an bestimmte Zellstrukturen gebunden werden, ihr Schicksal in der Zelle 
also sich erheblich verschieden gestaltet und eine getrennte Darstellung erfordert. 

Von den sauren Farbstoffen sind die halbkolloidalen für erfolgreiche 
vitale Färbungen am geeignetsten; denn die hochdispersen werden zu rasoh 
wieder ausgeschieden,' die hochmolekularen gelangen überhaupt nicht ins 
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Zellinnere. Die chemische Strukturformel hat dagegen keinen erkennbaren 
unmittelbaren Einfluß auf den Ausfall der vitalen Färbung [Wo SCHULEMANN 
(1913, 1918)]. Es färben sich vor allem Zellen, die sekretorisch (Nierenzellen) 
oder resorptiv (Darmepithelien) tätig sind oder auch sonst durch ein erheb
liches Speichervermögen ausgezeichnet sind, wie die Zellen des reticulo-endo
thelialen Apparates .. In diesen Zellen beobachtet man zunächst kleinere, blaß 
gefärbte Tröpfchen, deren Zahl, Größe und Farbdichte allmählich zunimmt. 
In den größeren Farbstoff tröpfchen beobachtet man häufig ein Inhomogen
werden, indem der Farbstoff in fester Körnchenform ausflockt. Nach der wohl
begründeten Ansicht von v. MÖLLENDoRFF, SCHULEMANN und EVANs sind diese 
Farbstoffvakuolen und Farbstoffgranula nicht angefärbte präformierte Zell
granula, sondern neu gebildete Einschlüsse, die gen au so 
wie etwa Glykogentröpfchen extraplasmatisch durch die 
Lebenstätigkeit der Zelle neu gebildet werden. "Es han
delt sich bei den mit sauren Farbstoffen in den Zellen 
zur Darstellung gebrachten Granula nicht um eine Sub
stratanfärbung, sondern um eine Deponierung des Farb
stoffes in feinste Hohlräume des Cytoplasmas oder im 
Milieu des Dispersionsmittels der Zelle" und "wir verstehen 
es daher, daß diese Art der Farbstoffspeicherung von nur 
wirklich lebendem Material vollbracht werden kann" 
(v. MÖLLENDoRFF). 

Grundsätzlich von dieser typischen körnigen 
Speicherung der sauren Farbstoffe sind die vereinzelten 
Fälle zu trennen, wo der saure Farbstoff in sicher leben-

Abb. 14. Lebend ge
färbte Granula aus der 

Epidermis einer 
Froschlarve. 400 x. 
Die schwarzen Pünkt
chen sind Pigment· 
körner. [NachFIscHEL 
aus PETERSEN (1922, 

S. 29) .) 

den Zellen auch präformierte Einschlüsse diffus anfärbt. • Man wird in ihnen 
wohl tote Inhaltskörper zu erblicken haben, zumal man oft die Beobachtung 
machen kann, daß nekrotische Zellpartien und ganze tote Zellen sich diffus 
und besonders intensiv mit sauren Farbstoffen anfärben lassen. Ja diese 
diffuse intensive Färbbarkeit kann direkt als ein Erkennungszeichen dafür 
benutzt werden, daß eine Zellstruktur, wie z. B. der Kern, bereits abgestorben, 
bzw. stark geschädigt ist, denn wirklich lebende Zellstrukturen nud Zellorgane 
bleiben in der Regel bei vitaler Färbung durch saure Farbstoffe ungefärbt, 
wenn wir von den ganz neuerdings berichteten Ausnahmefällen absehen, wo 
angeblich völlig intakte pflanzliche Zellkerne durch Eosin deutlich gefärbt sein 
sollen [GICKLHORN (1927)]. 

Anders dagegen verhalten sich die basischen Farbstoffe, die im Gegensatz 
zu den sauren alle Zellen mehr oder minder stark vital färben. Dabei erscheint 
der Farbstoff entweder mehr diffus in den Zell strukturen verteilt, wobei die 
Stärke der Diffusfärbung der Lipoidlöslichkeit des Farbstoffes direkt, der 
Reduzierbarkeit zu Leukoverbindungen umgekehrt proportional geht, oder 
aber in Form gefärbter Granula (Abb. 14). 

Kommen also, oberflächlich betrachtet, wiederum wie bei den sauren auch 
bei den basischen Farbstoffen die Phänomene der diffusen und der granulären 
Färbung vor, so ist der Mechanismus namentlich der Granulafärbung doch ein 
wesentlich anderer. Denn, wie A. FISCHEL (1901, 1909), NmENsTEIN (1913, 
1919), vor allem aber E. HERzFELD (1916) und v. MÖLLENDoRFF (1918, 1920) 
gezeigt haben, handelt es sich bei den basisch gefärbten Granula nicht um eine 
Neubildung, sondern stets um eine Anfärbung bereits in der Zelle vorhandener 
körniger Gebilde. Da "nur solche basischen Farbstoffe eine Granulafärbung 
geben, die im R eagensglas mit sauren Kolloiden leicht ausflocken" (E. HERZ
FELD, v . MÖLLENDORFF), so ist es wahrscheinlich, daß "die Verankerung der 
basischen Farbstoffe an geformte Inhaltteile der lebenden Zelle von dem 
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Gehalt der letzteren an kolloiden Säuren abhängig ist" [v. MÖLLENDORFF (1918) J. 
Dabei flocken entgegengesetzt geladene Kolloide am Neutralpunkt aus, während 
der Überschuß einer der Komponenten das Flockungsprodukt löst und es "läßt 
sich auf diese Phänomene auch die häufig zu beobachtende Farbtonverschieden
heit in den gefärbten Granulis bei manchen Farbstoffen zurückführen". So 
gibt Neutralrot oft gelbrote, in anderen Fällen mehr blaurote Granula, gelbrot 
ist die Farbe im geflockten, blaurot im gelösten Zustand (v. MÖLLENDORFF), 
was wohl zu berücksichtigen ist, wenn man Neutralrot als Indikator für die 
ph gebrauchen will. 

Daß diese Deutung der Granulagenese richtig ist, dafür sind in erster Linie 
Versuche von E. HERZFELD und v. MÖLLENDORFF anzuführen, bei denen saure 
und basische Farbstoffe hintereinander und in wechselnder Reihenfolge zur 
vitalen Färbung benutzt wurden. Bei vorheriger Anwendung eines sauren Farb
stoffes konnten die durch Speicherung neugebildeten sauren Farbstoffgranula 
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Abb. 15a- c. Nierenkanälcben der weißen Maus im friscben Zupf präparat nacb Zusatz von Kocb
salzlösung nacb vorberiger subcutaner Injektion von Vit alfarbstoffen : a Neutralrot, dann Wasserblau. 
Proximaler Anteil des 2. Abscbnittes. Dunkelviolette Niederscblagsgranula neben rein roten. 
b Trypanblau vital, dann Neutralrot vita l. Distaler Anteil eines 2. Abscbnittes. RötUcbbraune 
Miscbgranula . c Lit bionkarmin, dann Nilblausulfat. Proximaler H auptstückabscbnitt. Rote, 

violet te und blaue Granula. [Nach E. HERZFELD (1917).) 

mit dem nachfolgenden basischen Farbstoff vital doppelt gefärbt werden, 
wobei der granulargespeicherte saure Farbstoff intracellulär genau so mit dem 
basischen reagierte, d. h. zum Teil als Neutralprodukte ausflockte, bzw. im 
Überschuß des einen Farbstoffes sich wieder löste und sich so ein Mischgranulum 
bildete (Abb.15 b). Erst wenn diese sauren Granula abgesättigt waren, entstanden 
auch weinrot gefärbte basische Granula. 

Anders dagegen gestaltete sich das Resultat, wenn zuerst mit dem basischen 
Farbstoff gefärbt wurde. Dann wurde derselbe an die im Plasma vorhandenen 
Zellgranula verankert, und da der basische Farbstoff somit schon gebunden 
war, so kam es niemals, wenn nun der saure Farbstoff nachfolgte, zur Bildung 
von Mischgranula, vielmehr wurde der saure Farbstoff in neugebildeten Farb
stoffvakuolen gespeichert. Das Endresultat war also: rein rote basische und rein 
violette, saure Granula (Abb. 15 a). 

Die soeben kurz referierten Experimente liefern nun auch gleichzeitig einen 
wichtigen Beitrag zu der Frage nach der Natur der mit basischen Farbstoffen 
vital darstellbaren Granula. Während die ersten Entdecker, O. SCHULTZE 
(1887) und dann FISCHEL (1901) die Meinung vertraten, daß es vor allem wirk
lich lebende granuläre Zellorgane seien, die durch die Vitalfärbung kenntlich 
gemacht würden, zeigen die Versuche von MÖLLENDORFF und von E. HERZ
FELD am Beispiel der sauren Farbgranula, daß zum mindesten hier sicher tote 
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Körncheneinschlüsse mit den basischen Farbstoffen gefärbt werden. Da man 
nun weiterhin beobachtet hat, daß Dotterkörnchen und phagocytierte Nahrungs
massen ebenfalls leicht vital mit basischen Farbstoffen gefärbt werden, so geht 
jetzt die allgemeine Ansicht dahin, daß das meiste, was granulär in den Zellen 
mit basischen Farben darstellbar ist, paraplasmatisch tote Gebilde der ver
schiedensten Art sind, die "dem Vorhandensein kolloider Säuren ihre Färb
barkeit verdanken, während andere Eigenschaften, wie Eiweißnatur, Lipoid
gehalt mehr nebensächlich sind [v. MÖLLENDoRFF (1926)]. Diese Anschauung 
erscheint auch noch dadurch gestützt, daß wir sicher protoplasmatische Zell
organe, wie den Kern, mit basischen Farbstoffen höchstens ganz schwach und 

Abb. 16. Cavia cobaya: a -d ausgewachsene Spermiocyten. a -c Neutralrotfärbung; 
d Janusgrünfärbung. Vcrgr. 800fach. [Nach HIRSCHLER-MoNNE (1928).] 

diffus färben können, schon aus dem Grunde, weil dieselben eben durch ihre 
Lebenstätigkeit den Farbstoff rasch in die ungiftige Leukoform überführen. 

Nur eine bemerkenswerte Ausnahme wird von L. MICHAELIS (1900), LA
GUESSE, COWDRY (1914), W. u. H. LEWIS (1915) berichtet, nämlich die für die 
Plastosomen als charakteristisch bezeichnete Vitalfärbung mit Janusgrün B, 
Janusschwarz, evtl. noch mit Dahlia und Gentianaviolett [La VALETTE (1886)]. 
Hierzu ist zu bemerken, daß die Anfärbung der Plastosomen bisher nicht an 
der Zelle im lebenden Organismus gelungen ist, sondern nur an explantiertem 
Zellmaterial ; daß ferner die Anfärbung stets längere Zeit erfordert, während 
die typische basische Granulafärbung stets sehr rasch eintritt. Außerdem ist 
grade das Janusgrün ein relativ giftiger Farbstoff. So scheint mir die Hypo
these v. MÖLLENDoRFFs (1926) diskutierbar, daß es nicht ganz lebenskräftige 
Zellen sind, in denen die Plastosomen im supravitalen Zustand angefärbt werden, 
wobei es möglich ist, daß die dichte Struktur und der hohe Lipoidgehalt der 
Plastosomen ihre Färbbarkeit begünstigt. Übrigens wird auch berichtet, daß 
bereits gefärbte Plast os omen sich wieder entfärben können, wahrscheinlich 
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durch Überführen des Farbstoffes in die Leukoform. Ich werde auf die Frage 
der Vitalfärbung der Plastosomen später noch einmal zu sprechen kommen. 

Ganz kurz seien hier noch die Angaben von PARAT und PAINLEVE (1925) 
erwähnt, die durch Neutralrot Gebilde vital dargestellt haben, die sie mit dem 
GOLGI-Apparat identifizieren. Ich werde auf diese Untersuchungen bei der 
Besprechung des GOLGI-Apparates noch näher eingehen. Hier sei nur auf 
Abb. 16 verwiesen, die zeigt, daß in den Spermiocyten des Meerschweinchens 
durch J anusgrün einerseits, Neutralrot andererseits verschiedenartige Struktur
gebilde vital gefärbt werden. 

C. Die Methoden der histologischen Fixation und 
konservierenden Nachbehandlung. 

Noch eingreifender insofern, als sie stets den Tod des Organismus zur Folge 
haben, sind die Untersuchungsmethoden, die in der Histologie unter dem Namen 
der Fixierung eine große Rolle spielen. Ihr experimenteller Charakter ist zum 
Schaden der Cytologie oft übersehen worden und mit gutem Grund beginnt 
daher v. TELLYESNICZKY (1901) sein Übersichtsreferat "Die Fixation im Lichte 
neuerer Forschungen" folgendermaßen: "Die Histologie ist, wenn sie den mikro
skopischen Bau der Organe auf Grund "fixierter" Präparate beschreibt, keine 
rein beschreibende Wissenschaft mehr; die Fixierungen, welche die Histologie 
notgedrungenerweise anzuwenden gezwungen ist, bedeuten eigentlich ebenso
viele experimentelle Eingriffe, welche sich nolens volens zwischen die lebendigen 
Verhältnisse und die Beschreibung des fixierten Präparates einschalten". Dieser 
Satz charakterisiert treffend die Stellung der Fixierungsmethoden zu den anderen 
Methoden der cytologisch-histologischen Forschung, die vorher besprochen 
worden sind, und läßt sie diesen in ihrem inneren Wesen viel näher verwandt 
erscheinen, als es oberflächliche Betrachtung zunächst scheinen lassen könnte. 
Da die überwiegende Menge des Beobachtungsmaterials, über die der Histologe 
heutzutage verfügt, sich auf fixierte Objekte stützt, so bedarf die Methode 
der histologischen Fixation einer eingehenden Kritik. 

Die Ausbildung und Vervollkommnung der histologischen Fixierungs
technik datiert erst seit den 70er Jahren des vorigen Jahrhunderts. Wohl 
wurden schon viel früher namentlich zu makroskopisch-anatomischen Unter
suchungen ganze Tiere oder einzelne Organe in Alkohol und anderen eiweiß
fällenden Flüssigkeiten (Chromsäure) konserviert und gehärtet, diese so fixierten 
Objekte auch für mikroskopische Studien benutzt; eine rationelle histologische 
Fixierungstechnik hat jedoch erst FLEMMING begründet und ihr dem anfäng
lichen Widerspruch zum Trotz zu allgemeiner Anerkennung verholfen. Ja, 
zeitweise hat die Untersuchung des fixierten, abgetöteten Objektes die von 
FLEMMING stets als Kontrolle geübte Lebendbeobachtung fast völlig verdrängt 
und dadurch nicht immer einen günstigen Einfluß auf die Forschungsrichtung 
der Histologie ausgeübt. 

Die Aufgabe der Fixierung, zunächst allerdings von den Histologen mehr 
unbewußt als klar und planmäßig erstrebt, ist es, ein erstarrtes Momentbild 
des strukturellen Zustandes der lebenden Masse zu liefern [LuNDEG.ARDH (1912)], 
indem durch Hitze oder chemische Einwirkungen die Strukturen der lebenden 
Zelle verfestigt, dauerhaft gemacht, kurz /!-lso fixiert werden. Eine solche Fi
xierung begünstigt in vieler Beziehung die mikroskopische Untersuchung im 
durchfallenden Licht. Vor allem erleichtert sie, ja ermöglicht meist überhaupt 
erst durch die gleichzeitige Härtung des weichen Zellmaterials die Anfertigung 
dünner Schnitte. Durch die Gerinnung verstärkt sie ferner Lichtbrechungs-
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unterschiede, oder ruft solche erst hervor, wodurch viele differente, vorher 
maskierte Strukturbestandteile überhaupt erst sichtbar gemacht werden. 
Schließlich begünstigt die Fixierung das Haften von Farblösungen und er
möglicht damit die Ausbildung der histologischen Färbetechnik am abgetöteten 
Untersuchungsmaterial. 

Diesen Vorzügen gegenüber sind die Nachteile der Fixierungsmethode 
folgende: "Es ist an und für sich schon", wie PETERSEN (1922) mit Recht be
tont, "etwas sehr Mißliches, wenn wir, um die lebende ,Zelle zu untersuchen, 
dieselbe erst abtöten müssen", damit also einen für den Ablauf des Lebens
prozesses offenbar ausschlaggebenden Bedingungskomplex grundlegend ver
ändern. Doch ist dieser Einwand namentlich gegenüber dem morphologischen 
Forscher kein so prinzipieller, daß.er zu einer Ablehnung der Fixierungsmethode 
von vornherein führen müßte. Vielmehr berechtigt wäre dieser Einwurf gegen 
den physiologischen Chemiker, der ja auch stets den lebenden Organismus 
abtötet, ja mit viel gröberen Methoden die Struktur der lebenden Masse völlig 
zerstört und die Substanztrümmer, die mit den in der lebenden Zelle tatsäch
lich vorhandenen chemischen Verbindungen oft nur eine entfernte .Ähnlichkeit 
haben, zur Untersuchung verwendet. Trotzdem verzichtet der physiologische 
Chemiker nicht auf diese Art der Analyse, die sich auch tatsächlich in vieler 
Hinsicht als äußerst fruchtbringend erweist. Gegenüber den von den physio
logischen Chemikern geübten Methoden muß aber die histologische Fixierung 
immerhin als schonend bezeichnet werden, denn es ist sicher, daß namentlich 
gröbere Formverhältnisse durch die Fixierung ziemlich naturgetreu erhalten 
werden. Fraglich ist dies allerdings bei den feineren Strukturen, die das Unter
suchungsobjekt des Cytologen bilden. Denn einmal können durch den Ge· 
rinnungsprozeß neue Strukturen erzeugt werden, die vorher in der lebenden 
Zelle nicht vorhanden waren, ferner können dort bestehende Strukturen gelöst 
oder durch Schrumpfung oder Quellung verändert werden. Es werden also 
durch die Fixierung in dem morphologischen Aufbau der lebenden Masse Kunst· 
produkte erzeugt, und es fragt sich, ob wir genügend sichere Kriterien besitzen, 
um diese von den natürlichen Strukturen zu unterscheiden. Gegenüber diesen 
Gefahren der künstlich veränderten Strukturen sind die Nachteile viel leichter 
vermeidbar, die durch den Anblick des fixierten Momentbildes hervorgerufen 
werden, und die bei mangelnder Kritik zur falschen Vorstellung einer dauer
haften Struktur führen, wo eine solche im lebenden Zustand gar nicht vor
handen ist. Aber gerade dieser Irrtum hat in der Cytologie eine zeitweise schwer
wiegende und verhängnisvolle Rolle gespielt, wie schon früher geschildert wurde. 
Zu seiner Vermeidung ist überall dort, wo Lebensvorgänge mit Hilfe fixierter 
Präparate studiert werden sollen, die Untersuchung von Serienmaterial un
entbehrlich. Dasselbe liefert der vielzellige Organismus in manchen Fällen 
·dem Untersucher selber, wo z. B. im Hoden und Eierstock mancher Tiere die 
einzelnen Folgezustände des gesetzmäßig ablaufenden Wachstums- und Diffe
renzierungsprozesses der Keimzellen zueinander bestimmt lokalisiert sind 
[z. B. Spermiogenese der Mau8, REGAUD (1901), GUTHERZ (1906, 1920, 1922)]. 
Andernfalls muß das Untersuchungsmaterial planmäßig in verschiedenen 
aufeinanderfolgenden, möglichst genau definierten Zeitpunkten der Funktion 
fixiert werden. 

Aus diesen mehr allgemein gehaltenen Bemerkungen ist schon ersichtlich, 
daß die histologischen Fixierungsmethoden nicht ohne Bedenken und nur 
mit äußerster Kritik angewandt werden dürfen. "Trotzdem aber die Erkenntnis, 
daß die histologischen Fixierungsmethoden das Gewebe nicht intakt lassen, 
so alt wie ihre Anwendung ist, sind", wie BERG (1900) mit Recht bemerkt, 
"fortgesetzt Strukturen als im natürlichen Zustand präformiert beschrieben 
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worden, die ihre Entstehung 3011 den Injurien verdanken, welche die Objekte 
a.usschalten müssen, bis sie den mikroskopischen Beobachtungen zugänglich 
gemacht werden können". Es ist also eine dringende Aufgabe, die Art und die 
Größe der Fehlerquellen dieser Untersuchungsmethoden möglichst genau kennen 
zu lernen, denn nur so wird uns das fixierte Präparat bei sachgemäßer Kritik 
richtige Aufschlüsse über den morphologischen Aufbau der lebenden Masse 
vermitteln. 

Schon bei der Frage, wieweit die Fixierung wirklich ein Momentbild des 
lebenden Zustandes dauerfähig machen kann, stoßen wir auf einen Punkt, 
der sonderbarerweise bisher nicht gebührend berücksichtigt worden ist. Wohl 
hauptsächlich deshalb, weil man dem lebenden Zustand des zu fixierenden 
Objektes nicht entsprechend Rechnung trug. 

Denn mögen wir auch noch zu rasch wirkende Fixierungsmittel auf das 
lebende Objekt einwirken lassen, stets werden vitale Abwehrreaktionen gegen 
die Fixierungsmittel eintreten, ehe die Abtötung erfolgt. Wir fixieren also nie
mals ein beliebiges, evtl. vorher von uns zu einem bestimmten Zweck aus
gesuchtes Stadium des normalen Lebensprozesses, sondern stets dasjenige, 
in dem sich die lebende Masse in Abwehr gegen das Fixierungsmittel befindet. 
Das gilt sowohl für ganze Organismen, man denke z. B. an die fast unüberwind
lichen Schwierigkeiten, gewisse Meerestiere in natürlicher Form zu konservieren, 
wie für einzelne lebensfrisch zu fixierende Organe, wie z. B. den Magen und 
Darm, dessen Form durch die krampfartige Kontraktion der glatten Muskulatur 
aufs stärkste verändert wird; das gilt gleichermaßen für einzelne, isolierte Zellen, 
wie z. B. die weißen Blutkörperchen, die stets in ihrer Abwehrstellung, der 
Kugelform fixiert werden, und die roten Blutkörperchen, die je nach der Art 
der Fixierung, z. B. beim Menschen als bikonkave oder konvexkonkave Scheiben 
erscheinen oder mehr Glockenform annehmen. Trotzdem hat man sich in Histo
logenkreisen lange Zeit darüber gestritten, ob nun die Scheiben- oder die Glocken
form die "normale" Gestalt der menschlichen Erythrocyten sei. Diese ganze 
Diskussion kann meiner Meinung nach nur als völlig verfehlt betrachtet werden. 
Erblicken wir in der fixierten Zellform nur das Reaktionsbild gegen die jeweils 
geübte Fixierung, so erscheint der Streit über die "natürliche" Form der roten 
Blutkörperchen im fixierten Präparat ganz irrelevant, und ist auf jeden Fall 
nur durch die Beobachtung der lebenden im natürlichen Milieu, d. h. im strö
menden Blut befindlichen Erythrocyten lösbar (z. B. durch die Mikroskopie 
im auffallenden Licht, vgl. S. 41). 

Was aber an den isolierten Zellen sich so leicht nachweisen läßt, das muß 
auch für die Strukturen innerhalb der Zelle gültig sein; auch sie müssen vitale 
Reaktionen gegen das eindringende Fixierungsmittel zeigen, ehe sie erstarren, 
nur sind diese Reaktionen viel schwerer zu beobachten. 

So hat man besonders ungünstige Erfahrungen bei der Fixation lebens
frischer quergestreifter Muskelfasern gemacht, weil bei der Einwirkung des 
Fixierungsmittels die kontraktionsfähigen Fasern sich kontrahieren und die 
Fibrillen zerreißen, und HEIDENHAIN hat deshalb vorgeschlagen, die Muskel
fasern nicht ganz lebensfrisch, sondern erst später in einem minder reaktions
fähigen Stadium zu konservieren. FRANK (1927) hat den eingespannten Frosch
sartorius gefroren und den gefrorenen Muskel fixiert. Das histologische Bild 
des fixierten Gefrierzustandes soll in allen Einzelheiten der lebenden Muskel
faser entsprechen. 

Um die Abwehrreaktionen der lebenden Masse auf ein Minimum herab
zusetzen, hat man bei der makroskopischen Konservierung ganzer Tiere die
selben vorher narkotisiert; v. WASIELEWSKI (1899) hat dies Verfahren auch für 
die Fixierung zu histologischen Zwecken vorgeschlagen, um die energische 
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Kontraktion der lebenden Zellen auf die Einwirkung des Fixationsmittels zu 
verhindern, und bei pflanzlichen Objekten auch über einige günstige Erfolge 
berichtet. Allgemeinere Anwendung haben die Narkotica in der histologischen 
Fixierungstechnik nicht gefunden, wohl von dem Gesichtspunkt aus, daß man 
ja günstigen Falles das "Abwehrreaktionsbild" mit dem "Narkose"bild ver
tauscht. Aber es muß doch mehr als bisher erwogen werden, ob nicht das letztere 
unter Umständen mehr dem natürlichen unbeeinflußten Strukturbild ähnelt. 

Von diesem Gesichtspunkte aus findet denn auch die den Histologen schon 
lange bekannte Erscheinung, daß die Randpartien lebensfrisch konservierter 
Organe häufig schlecht fixiert sind, ihre befriedigende Deutung. Denn die 
oberflächlich gelegenen Zellen, zu denen das Fixierungsmittel rasch gelangt, 
zeigen eben noch die vitalen Abwehrreaktionen, die zu starken Form- und Struk
turveränderungen führen, während die mehr in der Tiefe gelegenen Zellen 
schon in ihrer Vitalität geschädigt sind, ehe sie fixiert werden und deshalb ihre 
Form und Strukturen - die allerdings auch nicht mehr ganz denen entsprechen, 
die als ganz normal bezeichnet wer
den dürfen - besser bewahren . Der 
große Wert, den man eine Zeitlang 
auf ein rasches momentanes Ab
töten der Zellen legte, erscheint 
also gerade vom Standpunkt der 
möglichst lebensgetreuen Struktur
fixierung etwas problematisch. 

Trotz dieser Einschränkung muß 
der Histologe aber bei der Auswahl 
seiner Fixierungsflüssigkeiten nach-

a c d 

Abb. 17 a-d. Die Tiefenwirkung vier einfacher Fi
xierer n ach 4 Stunden, an Leberstücken. a 1'/, Os
miumsäure, 1/, -1 mm; b konzentriertes Sublimat, 

1'/, bis 2 mm; c 2' /, Salpetersäure, 3 -4 mm; 
d konzentriertes Formalin, 4 - 5 mrn. 

[VON T E LLYESNICZKY (1926).] 

drücklich Wert darauf legen, daß dieselben rasch eindringen; denn selbst 
bei den rasch permeierenden und deshalb als gut bezeichneten Fixierungs
mitteln vergehen oft Stunden, bei den langsam permeierenden Flüssig
keiten sogar Tage, bis selbst kleine Organstücke völlig "durchfixiert" sind. 
Die in der Mitte des Stückes gelegenen Zellen werden also ganz allmählich 
und auf jeden Fall aus ganz anderen Gründen und deshalb auch unter 
ganz anderen Erscheinungen absterben, als die in der Peripherie gelegenen 
Elemente. Eine ausführliche Tabelle über die Diffusionsgeschwindigkeit der 
Fixierer bei 20° für verschieden dichte Organe findet sich in der Encyklopädie 
der mikroskopischen Technik (3. Auflage. 1926, 764-765) . Die Abb. 17a-d 
zeigen die Tiefenwirkung von vier einfachen Fixierungsflüssigkeiten nach 4 Stun
den, festgestellt an Leberstücken. Dazu kommt noch, daß die in den häufig 
benutzten Fixierungsgemischen enthaltenen einzelnen Bestandteile verschieden 
rasch permeieren, und daß z. B. das Wasser, wie A. FISCHER (1899) meint, 
rascher in die absterbende Zelle eindringen könnte, als die eigentlichen Fixierungs
mittel, und dort Strukturen lösen könnte, die erst sekundär wieder in veränderter 
Form durch die später kommenden eiweißfällenden Reagenzien niedergeschlagen 
würden. "So klein man auch das zu fixierende Objekt zurechtschneidet, immer 
wird das Wasser schneller in sein Inneres vordringen als der fixierende Stoff 
selbst, der zunächst an der Peripherie festgehalten wird. Es muß also jeder 
Fixierung der inneren Schichten eine Wasserwirkung vorausgehen, die sich bis 
zur völligen Lösung etwa vorhandener geformter Strukturen steigern kann 
oder auf verschiedenen Lösungsstadien (Vakuolisierung) durch das nachfolgende 
Fixans unterbrochen und fixiert wird. Hierauf ist sicher ein gut Teil der wabigen 
Bilder, die im fixierten Objekt beschrieben worden sind, zurückzuführen_ Ihr 
Wert für die Erforschung der lebenden Strukturen ist nicht höher als der der 
schönen Wabenbilder, die wir in Holundermark erblicken, das durch Alkohol 
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gefällte homogene Massen aus Albumose enthielt" (Abb. 18). Die verschiedene 
Tiefenwirkung der einzelnen, verschieden rasch permeierenden Bestandteile 
bei Anwendung zusammengesetzter Fixierer illustrieren die Abb. 19a-d. Der 
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Abb. 18a- f. Künstliche Schaumstrnktur (Lösungsbilder) aus alkohol· und wasserlöslich gebliebener 
Fällung von 10 % Deuteroalbumose, die in Holundermark injiziert war. a u. b Flemmingsche 
Lösung hatte auf ganze mit der Albuminose injizierte Prismen des Markes, die vorher in Alkohol 
gelegen hatten und aus diesem unmittelbar in die Fixierungsflüssigkeit gebracht worden waren, 
20 Stunden eingewirkt. Statt der glasigen, ganz homogenen Masse der durch Alkohol gefällten 
Albumose erfüllte weites und gleichmäßiges (a) bzw. ein ungleiches maschiges Wabenwerk die Zellen. 
c - f Ebensolche Wabenbildung mit 0,1 % Sublimat in 25 % Alkohol. Die Albumose war granuIär 
mit 96 % Alkohol gefällt (c), schon nach 1-2 Minuten nach Zusatz der alkoholischen Sublimatlösung 
quellen die Albumosekörner (d), werden schnell feinvakuolig (e), um endlich zu dem Maschenwerk 
(f) sich zusammenzuschließen, das dann unverändert bleibt. Die Körner in Abb. c -e sind homogen 

zu denken, in c sehr glänzend, im gequollenen Zustand matter. Vergr. 600fach. 
[Nach ALFRED FISCHER (1899).] 

schattierte Teil ist die von dem Fixierungsmittel noch unberührte Mitte des 
Organstückes. Die unmittelbar darauffolgende Zone ist die Zone der immer 
vorauseilenden Essigsäure. Von derselben nach auswärts kommen die übrigen 
Bestandteile der Fixierungsflüssigkeit zur Geltung. 

b d 

Abb. 19a-d. Die Tiefenwirkung vier zusammengesetzter 
Fixierer n ach 4 Stunden an Leberstücken. a 1 % Os
miumsäure + 5 % Essigsäure; b konzentriertes Subli
mat + 1 0 / 0 Essigsäure; c K aliumbichromat-Essigsäure; 
d Chromosomiumessigsäure (FLEMMING). Der schat
tierte innere Teil ist der völlig unfixierte Teil des Organes. 
Die unmittelbar darauffolgende Zone ist die Zone der 

immer vorauseilenden Essigsäure. 
[VON TELLYESNICZKY (1926).] 

Neben der raschen Diffusions
fähigkeit ist die zweite minde
stens ebenso wichtige Bedingung, 
die der Histologe an ein gutes 
Fixierungsmittel stellen muß ,daß 
es die in lebendem Zustand be
stehenden Strukturen möglichst 
unverändert in eine unlösliche 
Form überführt, so daß sie später 
z. B. mit wässerigen oder alko
holischen Farblösungen weiter
behandelt werden können. Dieser 
Idealforderung genügt keine Fixie-
rungsmethode ; denn die lebende 

Masse besteht aus einer großen Anzahl auch chemisch verschiedener Substanzen, 
die sich außerdem noch in den verschiedensten physikalisch-chemischen Vertei
lungszuständen in den Zellen befinden, so daß es von vornherein ganz sicher 
ist, daß sie gegen die Fixierungsmittel ganz verschieden reagieren werden. 
Schon die Tabelle nach MANN-V. TELLYESNICZKY (1926) zeigt, daß die makro-
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skopisch sichtbaren Veränderungen der Eiweißkörper durch die Fixierer recht 
verschieden ausfallen; noch mehr gilt das für die Lipoide und Fette, und für 
Kohlehydratverbindungen, wie z. B. Glykogenkörner, von denen z. B. die 
Fette durch Alkohol gelöst werden, das Glykogen gerade im Alkohol unlöslich 
ist, aber durch alle wässerigen Fixierungsmittel nur unvollkommen erhalten 
wird. Bekannt ist ferner, daß die Essigsäure, die sonst bei der Fixierung eine 
günstige Wirkung ausübt, die Plastosomen fast immer völlig auflöst. 

Tabelle der makroskopisch sichtbaren Veränderungen der Eiweißkörper durch 
Zusammenmengen der Fixierer in Eprouvetten nach MANN-V. TELLYESNICZKY (1926). 
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3% Salpetersäure. I I I I 0 0 0 0 0 + X + + 0 0 
1% Chromsäure 0 + + + + + + + + + + 
10% Essigsäure. 0 0 0 0 0 0 + + + 0 0 
Konz. Pikrinsäure. X X X x? X? X? X? X X - X 

2% Tannin. X? X? X? + + + + + ? + + 
1 % Osmiumsäure . + +0 +0 +0 +0 + 0 0 0 - 0 
2,5% Kaliumbichromat 0 +0 +0 +0 +0 + +0 0 0 + ? 

2,5% Sublimat. + + + + + + + + + + + 
1 % Platinchlorid . + + + + + + + + + + + 
100% Alkohol X X X + + + + + X X + 
10 % Formaldehyd 0 +0 + 01+ 0 + + ? ? 0 0 0 
100% Aceton. X X + I + + I + + + X X .J... 

I I 
, 

Zeichenerklärung: S = sauer. A = alkalisch. + = in Wasser unlösl. Füllung. 0 = keine 
Fällung. X = in Wasser lös!. Füllung. X? = in Wasser sehr leicht lösliche Füllung. 
o = Fällung im Überschusse des Fixierers löslich. 

Noch schwerwiegender ist aber der namentlich von A. FISCHER (1899) und 
lIARDY (1899) gemachte Einwand, daß durch die Fixierungsmittel aus in der 
Zelle vorhandenen Lösungen Stoffe in fester Form niedergeschlagen oder aus
gefällt werden, dadurch also künstliche Strukturen geschaffen werden, die 
im lebenden Zustand nicht existieren. 

Zum Beweis der Berechtigung dieses Einwandes untersuchte A. FISCHER 
(1899) den Einfluß der gebräuchlichen Fixationsflüssigkeiten auf Lösungen 
von Eiweißkörpern. Tatsächlich trat eine Ausfällung der Proteide in mikro
skopisch sehr wechselnder Form auf. lIARDY fixierte Tropfen von Gelatine 
und Hühnereiweiß, die in Seidenfadenösen gehalten waren, behandelte sie 
weiterhin ebenso wie ein histologisches Präparat, bettete sie in Paraffin ein 
und untersuchte sie auf Schnitte. Einige Abbildungen mögen die Resultate 
von A. FISCHER und HARDY illustrieren (Abb. 20-26). 

Wir sehen, wie die in der Albumoselösung neu entstandenen Granulanieder
schläge von ganz verschiedener Größenordnung sind, je nach dem benutzten 
Fixierungsmittel und dem ph des Eiweißes (Abb. 20 u. 21). 
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Aber auch die Konzentration der Eiweißlösung spielt für die Größe der neu 
sich bildenden Granula eine wichtige Rolle (Abb. 22). 

• ,I. Andere Eiweißkörper geben wieder 
• .. ,', , ,~ ,;', anders geformte Niederschläge (Abb. 23 , .. . .. ,' . ..s,. , .:,'" ", f u. 24) : Die Hefenucleinsäure noch 

.. '" ",.".. , ",,~ ,( .. " typische Granula, das Hämoglobin , o~.. .... .1. . ., • ,. " schon Niederschläge, die sich mehr den .' ... .,. .. ~ 
t. ·0.00.. . .",:," Gerinnseln nähern. Typische Gerinnsel-

., 0 .. #; • .,. .: ,.,. bilder erhielt A. FISCHER bei Fixierung 
• ,. • .,..' von Albuminen, Globulinen, Nucleo-
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Abb. 20. Fällung einer deutlich alkalischen 
Albumoselösung, 5 '/, in 0,2 ' /, KOH mit aPlatin
chlorid, bFLEMJmNGScherLösung, cO,5 ' /, Chrom
säure, dALTMANNschemGemisch. Vergr. 600fach. 

[Nach A. FISCHER (1899).] 

albuminen und Nuclein. Abb. 25 
illustriert die Form dieser Gerinnsel. 

Sehr lehrreich sind auch Fixierungs
bilder von HARDY (1899) an Hühner
eiweiß (Abb. 26). Dieses konzentrierte 
Sol erstarrt unter der Sublimatwirkung 
und gewinnt dabei eine vor der Fixie
rung nicht vorhandene im Bereich der 
mikroskopischen Größenordnung sicht
bare Struktur in Form eines feinen Netz
werkes, die ganz derjenigen gleicht, 
die der Histologe durch die gleiche Be
handlung z. B. in der Pankreaszelle des 
Frosches zu sehen bekommt. Ist diese 
nun dort in lebendem Zustand bereits 

präformiert oder auch nur künstlich aus einem Sol durch Ausfällung entstanden? 
Man hat gegen diese Ergebnisse von A. FISCHER und HARDY zunächst ein

gewandt, daß die Eiweißkörper sich in der lebenden, zu fixierenden Zelle ganz 
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Abb. 21. Granula aus schwach saurer, 10·/, Albumoselösung gefällt, mit a 1 '/, Platinchlorid 
b 0,5 Chromsäure, c Flemming, d 2,5 Kaliumbichromat, e Müllerscher Flüssigkeit. Zum Vergleich in 
fei ne 3 · /,schwach saure Albumose mit 1 ' /. Osmiumsäure, die viel größere Granula fällt. Vergr. 600fach. 

[Nach A. FISCHER (1899).J 

anders verhalten können als im Reagensglasversuch, erstens weil sie ja dort 
stets in Mischung und Verbindung mit anderen Stoffen vorkommen und zweitens 
ihre Zustandsform meist nicht die eines Sols, sondern oft die einer Gallerte ist. 
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"Denn das Protoplasma ist nicht eine einfache Lösung von Eiweißkörpern 
in Wasser, ein Hydrosol. Es gleicht vielmehr einem sehr stark gequollenen 
Körper, einer Gallerte, wenigstens befinden sich in allen Protoplasmen große 
Teile dauernd oder zeitweise in einem derartigen physikalischen Zustand" 
[PETERSEN (1922)]. 

• ••• • • • 
,., -. . . ... 

• • .c. • ., At t 
r ·1 .. ,. 

t ., . 
.'"'1''' . 

• • 

• • ." .e: .. 
e -~, e. 

e, If • 
• 

" 
.. , • • • 

0 e ~. 

• , tt, • ... 
I. e 

·fII 
o· 

0 

g 

" .. " ~ 
,~. • e 
.. 0 .. 
• 

."" 

• 3 • 

.... .. . , .. 
. '" .J (' ,. ~ . . ~ ... . ... 

.. '., 
"" .. 

h 

Abb. 22. a -e Verschiedene Größe der Granula, die von dem unverdünnten ALTMANNschen Gemisch 
(Osmiumsäure-Kaliumbichromat) aus verschieden starken Lösungen von Deuteroalbumose (schwach 
sauer reagierend) gefällt werden: a 10'/" b 3'/" c l'i" d 0,5'/" e 0,1' /. Albumose; f-h die
selbe 10 ' /, Albumose wie in a, aber mit verdünntem ALTMANNschem Gemisch gefällt. f ' / .. , g ' / .. , 

h ' /'00' Vergr. 600fach. [Nach A. FISCHER (1899).] 
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Abb. 23. Hefenucleinsäure, gefällt, a und b 
mit Chromsäure, c Flemming, d 1 '/, Platin
chlorid. Der Unterschied von a und b be
ruht darauf, daß b aus einer viel dünneren 
(cc 1 'I,) Nucleinsäurelösung stammt. Die 
Abb. a, c, d gehören einer 3 ' /, Nuclein-

säure, schwach ammoniakalisch, an. 
Vergr.1500fach. [Nach A. F ISCHER (1899).1 
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Abb.24. Verschiedene Fällungsformen einer etwa 2'/, Hämo
globinlösung, mit a 96'/, Alkohol, b 25'/, Kaliumbichromat, 
c Müller, d 50'/, Salpetersäure, e Flemmlng, f 1 ' /, Platin-

chlorld. Vergr. 1500fach. 

Von diesen in der Zelle in gallertigem oder gar festem Zustand befindlichen 
Bestandteilen gibt auch A. FISCHER zu, daß sie in ihrer Form viel leichter zu 
fixieren seien: "Niederschläge von Eiweißkörpern, wie z. B. die Neutralisations
füllungen des Globulins, Albumins oder Caseins verändern durch die Ein
wirkung von Fixierungsmitteln ihr ursprüngliches Strukturbild nicht mehr, 
freilich nur, wenn die sie umgebende Flüssigkeit fällbare Stoffe nicht mehr 
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gelöst enthä.lt. Wenn wirklich die in der lebenden Zelle sichtbaren Strukturen 
bereits die Beständigkeit jener Niederschläge hätten, und die Zellflüssigkeit 
(Zellsaft, Kernsaft) frei von fällbaren Stoffen wäre, dann müßten die Fixierungs
mittel ganz naturgetreu konservieren; die Deutlichkeit des Gefüges könnte 
sich wohl steigern, aber es dürften keine neuen Strukturen dazu kommen". 

Aber auch dieses Urteil von A. FISCHER (1899) erscheint noch reichlich 
optimistisch. BERG (1903) benutzte als Testobjekt für seine Fixationsversuche 
einen chemischen Körper, das nucleinsaure Protomin, aus dem nach MIESCRER 
die entfetteten Köpfe der Lachsspermatozoen zu 96% bestehen. "Die Ver
bindung erhält man, wenn man Lösungen von Protamin und Nucleinsäure 
zusammenbringt, in Form eines Niederschlages, der anfangs aus Hohlkugeln 
besteht, die bald zu Schaumkomplexen zusammenfließen, dann allmählich ihre 
Vakuolen verlieren und zu homogenen gallertigen Tropfen werden" [BERG (1903)]. 

Bringt man "zu diesen frisch auf den Objektträger hergestellten Nieder
schlägen Fixationsflüssigkeit, so können die Gebilde nach kürzerer oder längerer 

n b 

Abb. 25ja, b. Gerinnsel aus Serumalbumin, 
2 ' /0' a saure Lösung, gefällt mit ALTMANNS 
Gemisch, b neutrale Lösung, gefällt mit l' /, 

Platinchlorid. Vergr. 600fach. 
[Nach A. FISCHER (1899).] 
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Abb. 26a-c. Rühnereiweiß mit Sublimat gefällt 
(fixiert) und mit EisenhämatoxylIn gefärbt. a Dünne 
Lösung. (13 ' /0 Eiweiß); b 30'10 Eiweiß. (Die dicke
ren Körner sind Karminkörnchen, die im Eiweiß 
verrieben wurden und sich in den Netzknoten ab
gelagert h aben.) c starke 60"io Eiweißlösung ; d Pan
kreas vom Frosch, ebenso behandelt, Teil einer Zelle. 

(Na ch HARDY 1899, aus PETERSEN 1922.) 

Zeit starr und dauernd wasserunempfindlich werden; dies wird namentlich 
durch Osmiumsäure erzielt, was deren Fähigkeit, kleine Objekte ideal zu fixieren, 
vollkommen entspricht. Bei den meisten Flüssigkeiten aber sind diese Wir
kungsäußerungen begleitet oder gar überdeckt von anderen mehr augenfälligen 
Erscheinungen: die vorhandenen Vakuolen vergrößern sich und vergehen 
ganz oder teilweise ; neue sekundäre Vakuolen treten auf, die sich wie die stehen
gebliebenen primären vergrößern, teilweise vergehen, ineinander platzen, un
regelmäßige Formen annehmen. Dann können die Vakuolenwände schrumpfen, 
erstarren, und aus dem Schaum wird ein Schwamm- oder Netzwerk. Diese 
Veränderungen bedeuten eine Umordnung der Struktur, und sind dem gleich
zusetzen, was man bei der Behandlung der Gewebe Kunstprodukt nennt. Es 
kann also das Volumenverhältnis von Hohlräumen und umschließender Substanz 
in komplizierter Weise sich stark ändern, es kann aber auch durch sekundäre 
V org~.nge mehr oder weniger wieder hergestellt werden." 

"Ubertragen wir die so am Modell gewonnene Anschauung auf die Wirkung 
der Fixation auf das Gewebe, so ist zu erwarten, daß neben der idealen Kon
servierung ohne nachweisbare Änderung der Struktur auch Zerstörung und 
Umänderung derselben eintritt. Die Wabenvakuolen des Protoplasmas werden 
sich vergrößern oder schwinden, es werden sich sekundär neue Hohlräume 
bilden, die Wabenwände platzen und schrumpfen zu gröberen Strängen, zu 
einem Schwammwerk zusammen, kurz, es wird auch hier eine Verschiebung 
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des Volumenverhältnisses von Hohlräumen und umgebender Substanz ein
treten und die Bilder entstehen, wie das Protoplasma sie im fertigen Schnitt 
so oft zeigt" [BERG (1907)]. 

Nach BERG erwächst also dem Histologen die Aufgabe, zu untersuchen, 
wie groß bei den ver
schiedenen Fixierungs
methoden und der ihnen 
folgenden Nachbehand
lung bis zur Paraffinein
bettung "die inneren Ver
schiebungen sind", wie
viel von der (festeren) 
Wandsubstanz aufgelöst 
wird und schwindet, wie
viel an Stoffen aus der 
Fixationslösung in das 
behandelte Material auf
genommen wird zu che
mischer Bindung oder 
Imprägnation. 

Einen gewissen Ein
blick in diese Verhält
nisse geben Messungen 

frisch 

70% Alk. 

95%Alk 
12fz" 116s.Alk Xylol 

~ Prr"'rffl" 

24% 
:5% 

Abb. 27. 1. Orth. 1 Teil Formalin + 10 Teile MttLLERsche Flüssig
keit. Längeveränderungen von 21 Stück, durchschnittlich 19,7 = 
langer Schweineembryonen bis zur Paraffineinbettung. 2. TEL
LYESNICZKY. 100 Teile Wasser, 3 Teile Kali. bichr., 5 Teile 
Essigsäure. Längeveränderungen von 24 Stück durchschnittlich 
18,3 = langer Schweineembryonen. 3. ZENKER. 100 Teile MttLLER
sehe Flüssigkeit, 5 % Sublimat, 5 % Essigsäure. Längeverände
rungen von 28 Stück durchschnittlich 16,1 mm langer Schweine
embryonen. [Zusammengestellt aus der Arbeit von PATTEN und 

PHILPOTT (1921), von v. TELLYESNICZKY (1926).1 

der Volumenveränderungen unter dem Einfluß der Fixation und der folgenden 
Nachbehandlung, wie sie zuerst KAISERLING (1893), GERMER (1893) und HAM
BURGER an isolierten Eizellen und Blutzellen vorgenommen haben. Die starken 
Schrumpfungen, die das fixierte Objekt namentlich durch die Paraffineinbettung 
erfährt, haben zuerst HOFFMANN 
und KopsCH (1901) an Hühner
keimscheiben durch Messungen 
festgestellt. In einer ausführ
lichen Untersuchung haben PAT
TEN und PHILPOTT (1921) den 
Einfluß verschiedener Fixierungs
flüssigkeiten, sowie der Nach
behandlung bis zur Paraffinein
bettung an Schweineembryonen 
verfolgt, indem sie die Kopf
Schwanzlänge vor dem Fixieren, 
sowie auf den verschiedenen Sta
dien des Konservierungsprozesses 
maßen. Ihre Hauptergebnisse hat 
TELLYESNICZKY in zwei Kurven
tafeln wiedergegeben, in der 
Abb. 27 sind die Wirkungen 
jener drei Fixiermittel zusam
mengefaßt, die im Verhältnis zu 

fi"xiel'er 
lJ 70% Alk. 

5%Ruellung 
1. fO%Förmolin 

FI'/sch 
2. Fol'_li" 1OfJer: 

!15% Alk. 'l50cr: 
Essi§säutV! Na: I%fue. 

W6s.set'IIJOa: 

V8I1a-IIIo/z% 
W/1/J-15'jz % 

Abb.28. 1. Längeveränderungen von 22 Stück durch
schnittlich 17,7 = langer Schweineembryonen bis zur 
Paraffineinbettung. 2. Längeveränderungen von 26 Stück 
durchschnittlich 19,8 mm langer Schweineembryonen. 
[Zusammengestellt aus der Arbeit von PATrEN und 

PHILPOTT (1921) von v. TELLYESNICZKY (1926).1 

der Dimension des frischen Embryos eine Schrumpfung bewirken_ In der 
Abb. 28 sind die Ergebnisse jener zwei Fixierer und der Nachbehandlung 
dargestellt, welche eine quellende Wirkung entfalten. Ich selbst habe kürzlich 
in einer noch nicht veröffentlichten Arbeit den Einfluß der Fixierung und Nach
behandlung auf die Kernvolumina am Salamanderknorpel untersucht. Zuerst 
wurden an ein und demselben Knorpelstück die Kerne im lebenden Zustand, 
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dann nach der Fixierung und auf den verschiedenen Stadien der Nachbehandlung 
einschließlich Paraffineinbettung gezeichnet und ihre Volumina berechnet. 
Es ergab sich dann, wenn das Volumen im lebenden Zustand = 100 gesetzt 
wird, für das Alkoholfixierexperiment nach der Fixierung: Vl = 90%' am Ende 
der Nachbehandlung nach Einschluß in Kanadabalsam: V2 = 70%. Bei Sub
limatfixierung waren die entsprechenden V olumina: Vl = 70 %, V 2 = 50 %; nach 
Fixierung in 10% Formol: Vl = 65 %, V2 = 40 %. Auch aus diesen Beobach
tungen ergibt sich wieder der große schrumpfende Einfluß der auf die Fixierung 
folgenden Nachbehandlung. 

Während diese Untersuchungen nur die Volumenveränderungen von Zell
kernen, von ganzen Zellen oder die Schrumpfung ganzer Organe feststellen, 
suchte BERG (1907) sich Klarheit darüber zu verschaffen über die feineren Ver
änderungen im Inneren, welche die lebende Substanz durch die histologischen 
Konservierungsmethoden erfährt. Durch sehr mühevolle genaue Messungen 
und Wägungen bestimmt er an Leber- und Milzstückchen l. das Feuchtgewicht, 
d. h. das Gewicht des Stückes, durchtränkt von der dem jeweiligen Behand
lungsstadium entsprechenden Flüssigkeit, 2. das Tauchgewicht, d. h. das Ge
wicht, untergetaucht unter die entsprechende Flüssigkeit, 3. das Trocken
gewicht. Aus diesen Daten ließen sich dann Veränderungen des Volumens des 
gesamten Stückes und seiner nichtflüssigen Teile (strukturgebende Substanz 
von BERG genannt) berechnen, ferner Änderungen der Porosität und des spezi
fischen Gewichtes der strukturgebenden Substanz feststellen. 

Einige Daten von BERG seien aufgeführt: Veränderungen der Porosität 
und des Volumens der strukturgebenden Substanz verlaufen oft in entgegen
gesetztem Sinne. Infolge Fixation nimmt bei Leber durch Formol, Alkohol, 
MÜLLER, Pikrinsäure, Sublima.t, bei Milz durch Kaliumbichromat, MÜLLER die 
Porosität zu, das Volumen der strukturgebenden Substanz ab. Durch Aus
waschen und Härtung wird die Porosität meist größer, das Volumen der Sub
stanz meist kleiner. Die Paraffinbehandlung vermindert die Porosität oft stark, 
verändert wenig die strukturgebende Substanz. 

Bei der Leber z. B. ergaben sich durch die Fixation folgende Veränderungen 
des Gesamtvolumens und der strukturgebenden Substanz (in Klammern): 

Chromsäure -29% (-5%), MÜLLER + 14% (-16%), 
ZENKER -19% (-5%); Alkohol Formol: - 2% (- 20%). 

Aus diesen Zahlen ist ersichtlich, wie Veränderungen des Gesamtvolumens 
nichts darüber auszusagen brauchen, ob ein Fixationsmittel auf die festen 
Strukturen quellend, schrumpfend oder indifferent wirkt. Die Veränderungen 
der strukturgebenden Substanzen interessieren aber den Cytologen besonders, 
denn diese sieht er ja im mikroskopischen Bild. 

Als wichtiges Ergebnis der Arbeit von BERG ist außerdem hervorzuheben, 
daß die Isotonie der Fixierungsflüssigkeiten für das Fixierungsergebnis nicht 
wesentlich ist, eine Tatsache, die neuerdings noch HIRSCH und JACOBS (1926) 
bestätigt haben; ferner, daß durch die sog. Nachbehandlung, das Auswaschen, 
Härten und Paraffinieren die Objekte "Insulten ausgesetzt werden, welche denen 
bei der Fixation gleichkommen", ein Resultat, das mit denjenigen von PATTEN, 
PHILPOTT und den meinigen vollkommen übereinstimmt. 

Wir haben so die Fehlerquellen aufgezählt, die der Fixierungsmethode in 
der Histologie anhaften, und es könnte fast so scheinen, als ob diese Unter
suchungsmethode überhaupt ganz ungeeignet sei und kein Vertrauen bean
spruchen könne. Trotzdem sind die Mehrzahl aller mikroskopisch-anatomischen 
Untersuchungen mit Hilfe der Fixationsmethode ausgeführt worden und auch 
jetzt gilt die Fixierung als ein unentbehrliches Untersuchungsmittel in der 
mikroskopischen Anatomie, und zwar mit vollem Recht. Denn, wie PETERSEN 
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(1922) in seinem Lehrbuch hervorhebt, gilt die Anfertigung des fixierten mikro
skopischen Präparates ja nicht nur der feinsten Struktur der lebenden Sub
stanz. Das Präparat soll uns vielmehr (in den meisten Fällen) Aufschluß geben 
über viel gröbere Strukturverhältnisse, über die Lagebeziehungen der einzelnen 
Zellen zueinander, über den Aufbau der Gewebe und der Organe. Für diese 
Ziele der mikroskopischen Anatomie ist 
aber die Fixierung und die Zerlegung der 
fixierten einzelnen Organe, bzw. ganzer 
Organismen in feine Schnitte unentbehrlich, 
in vieler Beziehung sogar die einzige zum 
Ziele führende Methode. Ihre Fehlerquellen, 
namentlich das Schrumpfen der Organe 
und Zellen sind gegenüber den Vorteilen, 
den die Erhaltung der Lagebeziehungen 
der Zellen und Gewebsbestandteile unter
einander bietet, ganz geringe. Schwer
wiegend werden erst die Bedenken gegen 
das Fixationsbild, wenn es sich um feinere 

Abb. 29 a u. b. Kerne aus demselben Knor· 
pelstück einer Salamanderlarve ; a lebens
frisch ; b nach Fixierung mit Chromosmium -

essigSäure und Fixierung mit Triazid. 
Vergr. 1000fach. [Nach PETERSEN (1922).] 

Strukturen geringer Größenordnung, etwa von der Zelle abwärts, handelt. 
Je kleiner die Strukturbestandteile werden, die fixiert werden sollen, um so 
unsicherer das Resultat, bis schließlich bei der ultramikroskopischen Größen
ordnung der Teilchen es keinem Zweifel unterliegt, daß ihre Form und An
ordnung durch den Eingriff der Fixierung in einem so hohen Grade geändert 
wird, "daß die ultramikroskopische Struktur der einzelnen Zellteile, ihr Auf
bau als kolloidales System bei der Fixierung immer zerstört wird und etwas 
anderes gröberes an seine Stelle tritt" [PETERSEN (1922)]. 

• 

Abb. 30. Lebende große Spermiogonie des 8all1-
manderhodens in seiner eigenen Flüssigkeit 
untersucht, gezeichnet bei günstigem Tages
licht. Leitz, homo Immersion. '/". Komp. Ok. 4. 

[Nach Y. TELLYESNICZKY (1926).] 

Abb. 31. Wirkung der 1 ' /oigen EssigSäure 
auf dieselbe isolierte Zelle, welche in Abb. 30 

dargestellt ist. 

Welche Möglichkeiten hat nun der Cytologe, um trotzdem aus dem Fixations
bild Rückschlüsse auf die Beschaffenheit der lebenden Strukturen zu ziehen? 

Mehrere Wege sind gangbar. Einmal kann man die Wirkung verschieden
artiger Fixierungsmittel miteinander vergleichen und wird so eine Reihe von 
sicheren Kunstprodukten der Fixation ermitteln können. So sind v. TELLYEs
NrcZKY (1898) an tierischem und v. WASIELEWSKI (1899) an pflanzlichem Material 
verfahren. Aufschlußreicher und unentbehrlich ist natürlich der stete Vergleich 
des fixierten mit dem lebenden Objekt, wie es namentlich von FLEMMING 
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auch stets geübt worden ist. Am besten verfahren wir dabei so, daß wir die 
lebende Zelle direkt unter dem Mikroskop fixieren und die evtl. Änderungen 
der Struktur unmittelbar in ihrem zeitlichen Ablauf verfolgen. Die Möglich
keit hierzu ist namentlich in neuerer Zeit durch die Methode der Gewebe- und 
Zellkultur gegeben, die Beobachtungen an isolierten Zellen sehr erleichtern. 
Von neueren Arbeiten nenne ich die Untersuchungen von LUNDEGARDH (1912), 

Abb. 32. Eine große Spermiogonie des Sala· 
manders nach Fixieren mit absolutem Alkohol 

aus der Peripherie des Schnittes. 
(Nach v. TELJ,YESNIOZKY.) 

Abb.33. Eine große Salamander·Spermiogonie 
aus der Peripherie des Schnittes nach Wirkung 
von 4 % EssigSäure. (Nach v. TELLYESNICZKY.) 

GROSS (1917), PETERSEN (1922, Abb. 29) und vor allem die kürzlich erschienene 
Arbeit von STRANGEWAYS und CANTI (1927), die die Wirkung der Fixierungs
flüssigkeiten auf die lebende Zelle und ihre verschiedenen Bestandteile, wie Kern, 
Mitochondrien Fetttröpfchen im Dunkelfeld verfolgten ferner die sorgfältige, 
durch gute Photographien belegte Untersuchung von BELAR (1927). 

BELAR studierte die Chromosomen in den Spermiocyten der Heuschrecke 
Stenobothrus zunächst intra vitam an Zupfpräparaten der Hodenschläuche ; 

Abb. 34. Eine große Spermiogonie des Sala· 
manders nach Wirkung von Kaliumbichromat· 
Osmiumsäure. [Nach v. TELLYESNICZKY (1926).) 

Abb. 35. Eine große Spermiogonie des Sala· 
manders nach Wirkung von konzentriertem 

Sublimat. [Nach v. TELLYESNIOZKY (1926).) 

die lebenden Zellen wurden photographiert, dann in Osmiumdampf 2 Minuten 
lang vorfixiert, mit starker FLEMMINGscher Flüssigkeit 5-12 Stunden lang 
nachbehandelt und abermals photographiert. Es zeigte sich, daß die Chromo
somen durch die Fixierung nur wenig geschrumpft, sonst aber im ganzen und 
großen unverändert geblieben waren. Ebenso zeigte ein Vergleich der von 
BELAR erhaltenen Chromosomen bilder mit denjenigen, die von den gewöhn
lichen Schnittpräparaten her bekannt sind, daß die zwischen dem späten Pachy
taenstadium und der Interkinese gelegenen Chromosomenstadien in guten 
Schnittpräparaten gegenüber dem lebenden Objekt fast ganz unverändert sind. 
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Sehr lehrreich sind auch die Abbildungen, diev. TELLYESNICZKYin der Encyklo
pädie der mikroskopischen Technik (1927) gibt und die ich teilweise hier repro
duziere (Abb. 30-39). Sie geben eine gute Vorstellung von der oft erheb
lichen Veränderung des Strukturbildes unter dem Einfluß der verschiedenen, 
zur Zeit am häufigsten angewandten Fixierungsflüssigkeiten. 

) 
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Abb. 36. Eine große Spermiogonie des Sala
manders nlLch \Virkung der konzentrierten 
Pikrinsäure. [Nach v. TEf"Ln'SNIC7:KY (19 26).] 
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Abb. 37. Eine große Spermiogonie des Sala
manders nach Wirkung von 10°/0 Formalin. 

[Nach Y. TELLYESNICZKY (1926).] 

Während man diese bisher meist am Objekt rein empirisch auf ihre günstigste 
Zusammensetzung hat ausprobieren müssen, scheint durch eine 1925 erschienene 
Untersuchung von YAMAHA ein Zusammenhang zwischen der ph des Fixierungs. 
mittels und der Fixierungsweise nachgewiesen. So geben nach YAMAHA alle 
Fixierungsmittel mit einem ph < 1, wozu die Flüssigkeiten von GILSON, PERENYI, 
VOM RATH und KLEINENBERG gehören, deutliche Bilder der Kernmembran, 
der Hülle der Chromosomen, der achromatischen Fasern und streifige Proto
plasmastrukturen. Flüssigkeiten von einer ph > 3, wie 5% Formol (ph = 3,3), 

• j [lOH r.-nd 
) 

Abb. 38. Salamander-Spermiocyte. Kalimn
bichromatessigsäure. Periphere Wirkung. 

[Nach v. TELLYESNICZKY (1926).1 

Abb. 39. Salamander-Spermiocyte. Kallum
bichroma,tesRigsäure. Tiefenwirkung. 

[Nach v. TELLYESNICZKY (1926).1 

ZENKER ohne Essigsäure (3,5), REGAUD (3,2), homogenisieren dagegen die 
Zellstrukturen ; zwischen diesen Extremen, was sowohl die Art der Fixierung 
(Verdeutlichung bzw. Homogenisierung), wie den ph-Gehalt angeht, bewegen 
sich die Fixierungsflüssigkeiten von FLEMMING, BOUIN (ph = 1,3), CARNOY (1,1), 
ZENKER mit Essigsäure (2,2), BENDA, CHAMPY (1,4). 

Die Aufgabe des Cytologen ist es, zu entscheiden, ob das durch die Fixierung 
veränderte Strukturbild nur auf einer Verdeutlichung und Sichtbarmachung 
schwer oder gar nicht im lebenden Zustand sichtbarer Strukturen oder aber auf 
einer wirklichen Neubildung vorher nicht vorhandener Strukturen beruht. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 111. 5 
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So zeigen z. B. die Kerne der Speicheldrüsen einer Chironomuslarve im leben
den Zustand untersucht geradezu nichts [KORSCHELT, FLEMMING (1882)], 

Abb. 40. Vier Zellen aus der Speicheldrüse 
einer Chironomuslarve. FLEMMINGSche 
Flüssigkeit. Hämatoxylin. KB Kernfaden, 
KK Kernkörperehen ; gr Stelle, an welcher 
die beiden Enden des Kernfadens nahe 
beieinander am Nucleolus sich festhaften. 

[Nach FOL aus HEIDENHAIN (1907).] 

sie sind glasklar, während nach der Fixie
rung eine komplizierte Strukturform "von 
spezifischer oder organologischer Natur", 
wie HEIDENHAIN sich ausdrückt, erscheint 
(Abb. 40). 

Hier wird niemand annehmen, daß 
diese bei verschiedener Fixierung konstant 
erscheinenden Strukturbilder Kunstpro
dukte, zufällige Gerinnungsbilder seien. 
Ebensowenig wird man "aus der Unsicht
barkeit eines Kernes" in der lebenden Zelle 
schließen, daß er in diesem Zustand nicht 
vorhanden sei, wie FLEMMING (1882) mit 
Recht bemerkt, gegenüber älteren An
gaben, daß die Erythrocyten des Frosches 
im Leben kernlos seien und ihr Kern sich 
erst beim Absterben bilden solle. Vielmehr 
können wir dem Satz FLEMMINGs zustimmen, 
der sich folgendermaßen äußert: "W 0 man 
in der lebenden Zelle keinen Kern sieht, 
wo aber Reagenzien und Färbung alsbald 
einen solchen im Zellkörper zeigen, der die 
gleichen Charaktere hat, wie andere Zell
kerne, die man auch schon lebend erken
nen kann, da ist es der vernunftgemäße 
Analogieschluß, daß die ersteren Zellen 
ebenfalls im Leben Kerne besitzen, die nur 
zu blaß sind, um gesehen zu werden". 

"Was würde wohl aus unserer heutigen 
Histologie werden, wenn man sich überall 
das Recht nehmen wollte, die vitale Exi

stenz von geformten Dingen abzuleugnen, welche man im lebenden Zustand 
der Gewebe nicht sehen kann. Dann hätte die KrystaIlinse keine celluläre 
Zusammensetzung, das Hornhautbindegewebe keine Zellen, Faserbündel und 
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Abb. 41. Vanessa antiopa. Spermatocytenkerne kurz vor der ersten Reifungsteilung. a lebend, 
b mit Osmiumdampf, c mit Chromosmiumessigsäure fixiert (und gefärbt) . Vergr.1950fach. [Original 

von BELAR aus 1II. HART1>IANN (1927).1. 

Nerven, Knochen und Knorpelsubstanz keinen Fibrillenbau. 
turen kann heute niemand zweifeln, obschon sie niemals 
Auge am wirklich lebenden Gewebe gesehen hat." 

An diesen Struk
ein menschliches 
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Schwierig oder gar unmöglich wird aber die Entscheidung, ob eine nach 
Fixierung erscheinende Struktur vital präformiert oder Kunstprodukt ist, 
bei den kleindimensionellen, in ihrer äußeren Form wenig charakteristischen 
Gebilden, wie Fasern, Stäbchen, Körnern, feinen Netz- und Schaumstrukturen. 
In Abb. 41 sind 3 Spermatocytenkerne im lebenden (a) und fixierten (b u. c) 
Zustand abgebildet. Während das mit Osmiumsäure fixierte Kernbild ebenso 
wie das lebende optisch homogen, leer aussieht, ist in c nach Chromosmium
essigsäurefixierung ein Kerngerüst aufgetreten, von dem es nicht ohne weiteres 
möglich ist, zu sagen, ist es ein Kunstprodukt, durch Gerinnung einer Eiweiß
lösung entstanden, oder ist es als "Linin"gerüst bereits strukturell präformiert 
gewesen. Hier zu einem richtigen 
Urteil zu kommen, erfordert eine 
scharfe, eingehende Kritik und es 
wird sich der persönliche Faktor 
des individuellen Untersuchers 
nicht immer ausschalten lassen. 
Denn es ist, wie C. E. Me CLUNG 
(1918) treffend sagt, die Eigenart 
der feinsten cytologischen Arbeits
weise, "daß sie, wie kaum eine 
andere Arbeit, so stark rechnet mit 
unbegrenzter Geduld und Vorsicht, 
Sorgfalt der Handgriffe, Genauig
keit der Beobachtung, Unter
scheidung von Wertstufen, Urteils
vermögen über Zusammenhänge, 
Anwendung von gesundem Men
schenverstand in Verbindung mit 
der nötigen, gut abgeglichenen 
aufbauenden Phantasie". 

Als Beispiel einer solchen Ana
lyse gebe ich die Abb. 42 wieder, 
an der v. TELLYESNICZKY die Wir
kung der FLEMlIHNGSchen Lösung 
auf den Salamanderhoden demon
striert. "Wir sehen in diesem 
Bilde, daß der Kern der rechts
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Abb. 42. Wirkung der FLEMMINGSchen Flüssigkeit 
auf d en Sa lamanderhoden. 

[Nach Y. TELLYESNICZKY (1926).1 

seitig befindlichen vier Spermiogonien (a) in allen Schichten des Schnittes 
von gleicher Struktur ist. Um so größer ist der Unterschied in cl,er Struktur 
der Kerne der an der linken Seite der Zeichnung befindlichen großen Spermio
cyten (1, 2, 3, 4) In den Kernen der ganz peripher gelegenen ersten zwei Spermio
cyten (1, 2) können wir nichts anderes entdecken als einige zerstreute Nucleolen. 
Der auf dieselbe folgende dritte Kern zeigt zur Hälfte die gleiche homogene 
Struktur, die zentrale Hälfte dagegen einen dünnen Kernfaden. Der vierte 
Kern weicht von den übrigen wiederum ab und besitzt einen sternartigen Bau. 
Wir wissen nun von diesen Kernen der großen Spermiocyten ganz sicher, daß 
sie alle von vollständig gleicher Struktur sind; welches von den Bildern, das 
homogene der Kerne 1 und 2, das sternartige von 4 oder das fädige der zentralen 
Kernhälfte von 3 entspricht nun dem lebenden Zustand 1" Das eingehende 
Studium der lebenden und verschiedenartig konservierten Spermiocyten führt 
zu dem Ergebnis, daß nur die zentrale Hälfte von Kern 3 lebensgetreu fixiert 
ist, die anderen Kernbilder dagegen Fixierungskunstprodukte darstellen. "Die 
FLEMMINGSche Lösung hat in der Reihenfolge ihres langsamen Eindringens 
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die ersten zwei Kerne der Spermiocyten homogenisiert, in der einen Hälfte 
des dritten Kernes einen Teil des Kernfadens konserviert, in dem viert,en Kern 
ein sternartiges Kunstprodukt hervorgerufen" [v. TELLYESNICZKY (1926)]. 

Aber selbst fraglos sichere Kunstprodukte der Fixierung können uns über 
die Beschaffenheit der lebenden Masse wichtige Aufschlüsse geben. So betont 
PETERSEN (1922), daß "die durch die Fixierung entstandenen Gerinnsel, Körn
chen und Fäden in mancher Beziehung keine reinen Kunstprodukte sind, weil 
ja dort, wo sie entstanden sind, ausflockbare Körper vorhanden waren, deren 
chemische Natur unter Umständen an den Reaktionen dieser Gerinnsel nach
gewiesen werden kann. Man kann daher sagen, für den Biologen, der die Zell
architektur studiert, haben solche Gebilde den Wert von Kunstprodukten, 
für die chemische Erforschung der Zellsubstanzen und deren Lokalisation 
sind sie jedoch keine" [PETERSEN (1922)]. 

In vielen Fällen schließlich kann der Cytologe auch auf die Naturtreue 
des Fixierungsbildes verzichten und dasselbe nur als "Äquivalentbild" (NISSL) 
benutzen, indem er einerseits stets die gleiche Fixierungsmethode anwendet 
und diesen konstanten Faktor nun den zu fixierenden, möglicherweise variablen 
Zellen gegenüberstellt. Wählt er z. B. Zellen von bekanntem, verschiedenem 
Funktionszustand zu seinem Fixierungsexperiment aus, und erhält nun ver
schiedenartige Fixierungsäquivalentbilder, so kann er aus dem Vergleich der
selben den Schluß ziehen, daß der Zustand der verschiedenartig fixierten Zellen 
auch im Leben im Moment der Fixierung ein verschiedenartiger war. Daraus 
lassen sich dann weiter über die Beziehung zwischen Funktion und Struktur 
Schlüsse ableiten, so wie das z. B. NISSL für die nach ihm benannte Granula 
der Nervenzelle mit Erfolg getan hat. Trotz allem aber bleibt die Fixierung 
besonders für den Zellmorphologen eine nur mit großer Vorsicht und eindring
licher Kritik anwendbare Untersuchungsmethode. Sie wäre überhaupt nicht 
zu so allgemeiner Anwendung und Verbreitung gelangt, wenn nicht mit ihr der 
große Vorteil verknüpft wäre, daß die fixierten Strukturen sich verhältnis
mäßig leicht und oft different anfärben lassen und nunmehr an Stelle des 
Brechungsbildes das viel leichter zu studierende Farbbild tritt. Was 
dieses uns über die Beschaffenheit der lebenden Masse aussagen kann, wird 
im folgenden Kapitel untersucht werden. 

D. Die Theorie der Färbung fixierter Präparate. 
Seitdem HARTIG (1854) und unabhängig von ihm GERLACH (1858) die 

für die mikroskopische Anatomie äußerst wichtige Entdeckung machten, daß 
die Kerne verschiedener Zellarten durch Carminlösungen sich intensiv rot 
färben lassen, spielt die Fä.rbung fixierter Präparate mittels basischer und saurer 
Farbstoffe in der histologischen Methodik eine besonders wichtige Rolle. Sie 
ist ein unentbehrliches Hilfsmittel des Histologen geworden, um das Fixations
bild weiter optisch zu differenzieren und an Stelle von Brechungsbildern Farben
bilder zu gewinnen; denn indem die mit dem Farbstoff imprägnierten Struk
turen bestimmte Teile des durchfallenden Lichtes absorbieren, andere hindurch
lassen und dadurch selber nun farbig erscheinen, werden "Strukturen ver
deutlicht, welche oft, infolge der geringen Differenzen im Lichtbrechungs
vermögen der Zellbestandteile, ohne Färbung nicht oder nur schwer gesehen 
werden können. Für diese Verdeutlichung sind die Färbemethoden von aller
größter Bedeutung" [A. MEYER (1921)]. 

Solange der Histologe in der Verdeutlichung und besseren Sichtbarmachung 
von Strukturen die alleinige Aufgabe der Färbung erblickt, braucht er nicht 
zu fragen, wie es kommt, daß eine bestimmte Farbtl die eine Struktur mehr, 
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die andere weniger oder gar nicht färbt. Diese Frage nach den Ursachen der 
Farbstoffverteilung und der Verankerung der Farben an bestimmte Strukturen 
wird erst für uns wichtig in dem Augenblick, wo wir "über die rein morpho
logische Aufgabe hinausgehend versuchen, Aufschlüsse zu gewinnen über den 
physikalischen, physikalisch-chemischen, kolloidchemischen, sowie analytisch
chemischen Aufbau der Strukturen (Metastruktur)" [EISENBERG (1926)]. 

Es ist begreiflich, daß der Wunsch nach einer weitergehenden Ausdeutung 
des Färbungseffektes schon bald nach der ersten rein empirischen Anwendung 
der Färbung auf das histologische Präparat sich regte, aber natürlich zu zahl
reichen Fehlschlüssen führen mußte, solange nicht die chemisch-physikalische 
Begründung des Färbeprozesses und ihre Anwendung auf das histologische 
Präparat auf ganz anderen Fundamenten beruhte und beruht, als es auch heut
zutage noch der Fall ist. Denn "wir müssen zugestehen, daß wir von einer end
gültigen und erschöpfenden Aufklärung der Färbungsvorgänge noch ziemlich 
weit entfernt sind. Daß dem so ist, liegt einerseits an der komplexen Natur 
des Färbeprozesses, die keineswegs einheitlich ist, sondern verschiedenartige, 
zum Teil untereinander kombinierte Vorgänge umfaßt, andererseits aber daran, 
daß dabei zwei Faktoren aufeinanderwirken, von denen der eine, die Farb
lösung, als leidlich bekannt gelten darf, der andere dagegen, das zu färbende 
Substrat in physikalischer, physikalisch-chemischer, kolloidchemischer und 
deskriptiv-chemischer Hinsicht noch vieles Unbekannte oder mangelhaft Er
forschtes bietet. Wenn man bedenkt, daß die industrielle Färbetechnik, die 
es prinzipiell nur mit drei verschiedenen Substraten - Seide, Wolle und Baum
wolle - zu tun hat, und die auf gleichmäßig "egalisierte" Färbungen ausgeht 
(nicht auf möglichst differenzierte, wie die histologische), die Frage nach der 
Natur der Färbeprozesse ebenfalls der Lösung nicht hat näher bringen können, 
wird man die Mängel der histologischen Färbungstheorie nachsichtiger be
urteilen" [EISENBERG (1926)]. 

Bei dieser Sachlage kann es nicht unsere Aufgabe sein, eine erschöpfende 
Darstellung aller Tatsachen oder vermeintlichen Gründe zu geben, die für die 
physikalische oder die chemische Theorie der histologischen Färbung sprechen. 
Hierfür sei auf die Spezialwerke verwiesen. Wohl aber müssen wir uns insoweit 
einen Überblick über den gegenwärtigen Stand des Problems verschaffen, daß 
wir zu dem jeweiligen Färbungsbild kritisch Stellung nehmen können, und auf 
Grund dieser Kritik zu einer begründeten Beurteilung der färberisch dargestellten 
Strukturen und weitergehend ihrer Bedeutung für den Lebensprozeß zu ge
langen vermögen. Hierfür ist es aber von ausschlaggebender Bedeutung, wie 
wir uns zu der physikalischen und der chemischen Theorie der Färbung stellen. 

Denn ist die Färbung, wie GIERKE, A. FISCHER, H. LUNDEGÄRDH, V. MÖL
LENDORFF u. a. annehmen, vorwiegend ein physikalischer Vorgang, der auf 
Adsorption beruht, so kann das Resultat der histologischen Färbung auch nur 
über den physikalischen Zustand der gefärbten Struktur, wie z. B. ihre Dichte, 
ihre Porengröße usw. etwas aussagen. Beruht dagegen die Färbung auf chemi
schen Reaktionen zwischen Farbstoff und Gewebssubstanz, wie P. EHRLICH, 
HEIDENHAIN und viele andere Forscher annehmen, so gewinnt die Färbung 
den Wert mehr oder minder spezifischer mikrochemischer Reaktionen, aus 
deren Ausfall sich Schlüsse über die chemische Zusammensetzung der gefärbten 
Strukturen ziehen lassen. Da diese aus der chemischen Theorie sich ergebenden 
Folgerungen viel weitgehender waren und erheblich mehr biologische Aufklärung 
versprachen, so waren die Histologen nur allzu geneigt, der chemischen Theorie 
den Vorzug zu geben, "denn man glaubt gern, was man wünscht", wie LUNDE
GÄRDH (1912) bei Besprechung der histologischen Färbetheorien mit Recht 
bemerkt. Sie erhielt eine scheinbar gute Stütze durch die sich immer mehr 
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einbürgernde Anwendung von Farbgemischen, und die an den histologischen 
Präparaten zu beobachtende Farbelektion aus Gemischen wurde mit Vorliebe 
als unwiderlegliches Zeugnis für die chemische Natur der Färbung verwandt. 
So hielt man sich für berechtigt, auf Grund gleicher färberischer Reaktionen 

, verschiedener Strukturbestandteile eine chemische 
~ . 

• _+te ,. ~ •.• Übereinstimmung im Aufbau ihrer Substanz anzuneh-
~ , .' e men, wofür die Lehre von dem Chromidialapparat ein 

• : . ~. • .. warnendes Beispiel ist. Sollte doch nach der Ansicht 
-;/' ..... , ~. .. • zahlreicher Zellforscher alles, was sich im Plasma . .. .,.. ... 

• " )"f r •• ~ . mit den sog. Kernfarbstoffen färben ließ, aus dem 
I:,· ,;·· Kern abstammen. Umgekehrt schloß man aus ver-
~ ~. " •• et 

.- ~ .,," . schiedenem Ausfall der Färbung bei Anwendung von 
Farbgemischen auf verschiedene chemische Beschaffen
heit der verschieden gefärbten Strukturen. So erregt.e 
es eine Zeitlang großes Aufsehen, als AUERBACH die 
sog. Chromat.ophilie der Sexualkerne ent.deckte, und 
auch STRASBURGER u. a. die Beobachtung AUER
BACHS bestätigten, daß aus homogenen Gemischen 
basischer Farben der generat.ive männliche Kern im 
Pollenschlauch den blauen, der weibliche Kern im 
Embryosack dagegen den roten Farbstoff aufnahm, 
daß also, wie A. FISCHER spöttisch bemerkt., "das 

Abb. 43. Hämoglobin 3% und 
0,3' f,iggesondertmit 96'/oigem 
Alkohol gefällt und die aus 
verschieden großen Granulis 
bestehenden Niederschläge auf 
dem Deckglas gemischt und an· 
getrocknet. Eisenhämatoxy· 
!in mittlerer Differenzierung, 
nachgefärbt mit Tropäolin, 
größere Granula schwarz, klei' 
nere desselben Stoffes tropäo, 

linfarbig. Vergr. 600. 
(Aus A. FISCHER 1899.) 

weibliche Geschlecht das Rot der Liebe, das männliche 
aber das Blau der Treue bevorzugt". AUERBACH suchte die Erklärung in der ver
schiedenen chemischen Beschaffenheit der beiden Sexualkerne und ZACHARIAS 
meinte, daß die Verteilung des Nucleins eine verschiedene sei und der Eikern 
ärmer an Nuclein sei. STRASBURGER stellte die Hypothese auf, daß die 
Chromatophilie der Sexualkerne auf ihrer ungleichen Ernährung beruhe, gute 
Ernährung führe zur Erythrophilie, schlechte zur Cyanophilie, was aber zur 
Vorstellung von ZACHARIAS, der sich auch ROSEN und SCHOTTLÄNDER 

• • ••• . ' •... 
: ..• • • 
• 0·' • • • 

Abb. 44. FLEMMINGS Safranin,Säurealkohol· 
Gentiana. 

• 
• • o • . . .. . ..• :. 
.' . • •• • · .. e 

• 
Abb. 45. Inversion des vorigen Gentlana·Säure· 

alkohol· Safranin. 
Abb. 44 u. 45. Chromatophilie. V<)rsuche mit einem Gemisch aus Granulis verschiedener Größen von 

Albumosechromat. Vergr. 600. (Nach A. FISCHER 1899.) 

anschloß, daß der männliche Kern besonders reich an Nuclein und deshalb 
cyanophil sei, schlecht paßte. 

All diesen auf Grundlage der chemischen Färbungstheorie üppig wuchernden 
Hypothesen entzog A. FISCHER durch den Nachweis den Boden, daß die ver
schiedene Färbung der männlichen und weiblichen Kerne auf keinen chemischen, 
sondern allein auf physikalischen Unterschieden der Strukturdichte beruht. 

A. FISCHER bediente sich zu seinen Versuchen, die der physikalischen Färbe
theorie wirklich gesicherte Grundlagen gaben, einer besonderen Methodik, 
indem er Färbungen an künstlichen Granulagemischen chemisch einheitlicher 
Substanzen vornahm, die er erhielt, indem er Fixierungsmittel verschiedener 
Art auf Eiweißlösungen einwirken ließ. Die Hauptergebnisse seiner grund
legenden Arbeit seien an einigen Abbildungen kurz erläutert. Abb. 43 lehrt 
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deutlich, daß es von der Größe der Granula, nicht von ihrer chemischen Be
schaffenheit abhängt, ob sie bei Doppelfärbung schwarz oder gelb gefärbt sind. 
Abb. 44, 45 veranschaulichen, daß allein die Reihenfolge, wie die Farben zur 
Anwendung gelangen, darüber entscheidet, ob die großen Granula rot, die 
kleinen chemisch mit dem großen identischen Granula blau gefärbt sind oder 
ob wir das inverse Färbungsbild erhalten, große blaue und kleine rote Granula. 

Ein weiteres Beispiel solcher inverser Färbungen, abhängig von der Reihen
folge und der Konzentration der Farbstoffe, zeigen die Abb. 46,47,48, die aber 
zugleich die von FISCHER sog. Spiegelfärbung verdeutlichen, d. h. das Zentrum, 
der Spiegel der großen Granula, ist anders gefärbt als die Schale. Aus diesen 
Färbungseffekten konnte FISCHER den sicheren Schluß ziehen, daß sich aus 
dem Ausfall der Färbung keinerlei Schlüsse auf die chemische Beschaffenheit 
seiner Granula ziehen lassen, die chemische Theorie also hier versagt. FISCHER 
vermochte aber zugleich auch zu zeigen, daß die Berücksichtigung physikali
scher Momente weitgehend das Färbungsresultat zu klären vermag. Bei den 
in Abb. 44, 45 abgebildeten Beispielen halten die großen, wie FISCHER meint, 

Abb. 46. ALTMANNS Granulafär
bung; die großen Granula bis zur 

Spiegelfä rbung differenziert. 
(Vergr. 600.) 

• • • · 0 o' 
• ••• • • 0 • 0 ,··· .... . . . ~ ........ . 
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Abb. 47. Inversion der ALT
MANNsehen Granulafärbung 
durch simultane Doppelfär
bung mit einem Gemisch von 
5 ccrnO,1 ' l,igemSäurefuchsin, 
10ccm 0,2Pikrinsäure. Spiegel 
rot. Schale und kleine Granula 

pikrinophil. (Vergr. 600.) 

Abb. 48. Färbung mit einem 
Gemisch von Pikrinsäure und 

Lichtgrün. (Vergr. 600.) 

Abb. 46-48. Chromatophilie. Versuche mit einem Gemisch von Granulis verschiedener Größe von 
Albumosechrornat. (Nach A. FISCHER 1899.) 

deshalb auch vergleichsweise substanzreicheren und kompakteren Granula 
uen einmal in sie eingedrungenen Farbstoff fester, als die kleinen, sich rascher 
ent- und umfärbenden Granula. Bei den in Abb. 46 - ·48 dargestellten Beispielen 
spielt ferner nach A. FISCHER das physikalische Moment der verschiedenen 
Diffusionsgeschwindigkeit der einzelnen Farbstoffe und die Konzentration, 
mit welcher sie in dem Farbgemisch vorhanden sind, eine wichtige Rolle. Er 
untersuchte die Diffusionsgeschwindigkeit zahlreicher Farbstoffe in Gelatine 
und stellte fest, daß die Pikrinsäure sehr rasch, erheblich langsamer das Säure
fuchsin, noch langsamer das Lichtgrün und das Indulin diffundiert. Dement
sprechend werden aus Gemischen dieser Farbstoffe, wobei auch noch, wie 
FISCHER klar erkannte, die relative Konzentration derselben wichtig ist, die 
großen Granula mit der Farbe des rascher diffundierenden Farbstoffes, die kleinen 
Granula mehr oder minder rein in der Farbe des langsamer diffundierenden 
Farbstoffes gefärbt, der dabei den zuerst eingedrungenen Farbstoff allmählich 
überdeckt bzw. verdrängt. 

v . MÖLLENDORFF und seine Schüler haben diese schon im Jahre 1899 von 
A. FISCHER erzielten Ergebnisse bestätigt und weitgehend ausgebaut, indem sie 
ihre Farbstudien direkt an geeigneten histologischen Präparaten, wie dem quer
gestreiften Muskel oder dem Nackenband anstellten. v. MÖLLENDORFF und sein 
Schüler KREBS kamen zu dem Ergebnis, daß "die Verteilung der sauren sowohl 
wie der basischen Farbstoffe in hohem Grade von ihrem Lösungszustand abhängig 
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ist"; denn "Farbstoffe mit gleicher Dispersität färben in gleicher Weise", mögen 
sie chemisch auch noch so verschieden konstituiert sein, während umgekehrt 
Farbstoffe von verschiedenem Lösungszustand auch stets verschieden wirken. 

Die Verteilung eines Farbstoffes auf die verschiedenen Strukturen des mikro· 
skopischen Präparates ist erstens abhängig von dem Dispersitätsgrad des Farb
stoffes, der seine Diffusionsgeschwindigkeit bestimmt. So färben alle Farb
stoffe progressiv um so rascher, und zwar alle Strukturen mehr oder minder 
diffus und gleichmäßig, je größer ihr Dispersitätsgrad und je diffusibler sie des
halb sind. Elektionen bestimmter Strukturen kommen dagegen um so prägnanter 
zum Vorschein, je kolloidaler die Farbstofflösung ist und je langsamer infolge
dessen der Farbstoff in die Strukturen hineindiffundiert. Denn nunmehr kann 
das zweite physikalische Moment, das für die Verteilung der Farbstoffe von 
Wichtigkeit ist, viel mehr sich bemerkbar machen, die "verschiedene Dichte" 
der einzelnen Strukturen. Denn im Gegensatz zu FISCHERS Annahme ist es 
nach der Meinung v. MÖLLENDORFFS nicht die absolute Menge von Struktur 
oder die Strukturengröße, sondern vielmehr die Dichte, bzw. nach der Ansicht 
von PAPPENHEIM die Porengröße, die die Verteilung des Farbstoffes reguliert. 
Ein leicht diffusibler Farbstoff dringt auch in die dichten Strukturen rasch 
und ungehindert ein, ein hochmolekularer Farbstoff dagegen zunächst nur in 
die locker gefügten, erst später und viel langsamer in die dichten Strukturen. 
Umgekehrt ist bei regressiver Färbung aus den dichten Strukturen der leicht 
diffusiblc Farbstoff leicht, der kolloidale dagegen nur schwer auszuwaschen. 

Einige Beispiele sollen uns diese von v. MÖLLENDORFF und seinen Schülern 
formulierten Regeln veranschaulichen. Der Vergleich der Abb. 49 u. 52 zeigt, 
daß basische grundsätzlich in genau gleicher Weise wirken wie saure Farbstoffe, 
vorausgesetzt, daß ihre Diffusibilität die gleiche ist. Das Baslerblau und das 
Isaminblau sind beide hochkolloidal und diffundieren infolgedessen nur äußerst 
langsam. Deshalb ist auch die progressive Färbung gut zu übersehen, weil 
sie entsprechend langsam verläuft. "Färbt man 10 Minuten mit Isaminblau 
in angesäuerter Lösung, so bekommt man das Bild (Abb.51), Z ist schwach 
gefärbt, die Fibrille fast gar nicht. Nach 20 Minuten ist Z deutlicher und breiter 
geworden. An wenigen Stellen tritt m schon hervor. Die Fibrillen sind stärker 
gefärbt als in Abb. 51, treten aber noch sehr zurück. Nach 2 Stunden ist jetzt 
auch J stark gefärbt, m breiter geworden, indem Q h mitgefärbt ist. Auf diesem 
Stadium bleibt die Färbung stehen, selbst nach Tagen ist das Bild nur wenig 
verändert (Abb .. 52). Eine vollkommene Färbung des Fibrillengliedes Q kommt 
nicht zustande. Bei Farbstoffen mit größerer Dispersität geht der Vorgang 
dagegen weitcl'. Beim Nilblausulfat z. B. läuft die Färbung viel schneller als beim 
Isaminblau ab. Schon nach 30 Sekunden erhält man ein ähnliches Bild wie 
Abb. 51. Nach 2 Stunden ist dann über Stadien, die Abb. 52 entsprechen, das 
Präparat (Abb. {53) entstanden. Im ganzen haben wir eine sehr starke Fär
bung; z ist allein noch hervorgehoben. Die Fibrillen sind gleichmäßig durch
gefärbt. Bei längerer Färbung kann eine völlige Übertingierung zustande 
kommen, bei der keine Differenzen in der Färbung mehr wahrzunehmen sind, 
wie es z. B. bei den hochdiffusiblen Farbstoffen Eosin sauer und bei Methylen
blau basisch schon nach kurzer Färbedauer der Fall ist. 

Bei der regressiven Färbung verläuft die Entfärbung der verschiedenen 
Strukturen in derselben Reihenfolge wie die progressive Färbung. Wie Abb. 54 
und ihr Vergleich mit Abb. 53 zeigt, ist z, das am schnellsten angefärbt war, 
durch das Wasser zuerst ausgewaschen worden. Extrahiert man durch Alkohol 
weiter, so entfärbt sich zunächst J, dann mund Q h, man erhält denselben 
Effekt, den HEIDENHAIN beim Eisenhämatoxylin, das durch Eisenalaun diffe
renziert wird, ausführlich beschrieben hat. 
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Auf Grund dieser Färbungsversuche am quergestreiften Muskel kommt 
KREBS zu folgendem Ergebnis: "Die Farbstoffe stellen uns beim Muskel Rea
genzien auf die Dichteverhältnisse seiner Strukturen dar. Über die chemische 
Beschaffenheit des Muskels läßt sich aus der Färbbarkeit nichts aussagen; 
daher kann aus der Tatsache, daß die z-Scheibe sich färberisch wie Bindegewebe 
verhält, nur gefolgert werden, daß z etwa die gleiche Dichte wie kollagene Binde
gewebsfibrillen besitzt,nicht wie HÄGGQVIST annahm, daß z kollagener Natur sei." 

Abb. 49. Färbung mit Baslerblau B. B. in alka
lischer Lösung (norm. 0,1 NaOH.) Vergr. 900. 

Abb. 50. Färbung mit Baslerblau B. B. in saurer 
Lösung (0,1 norm. HCI). Vergr. 900. 

Abb. 51. Färbung mit Isaminblau 6 B. in saurer 
Lösung (norm. 0,1 HCI). 10 Min. progressiv. 

Vergr.900. 

Abb. 52. 2 Stunden progressive Färbung, 
sonst wie Abb. 51. 

Abb.53. Färbung mit Nilblausulfat in neutraler 
Lösung. 2 Stunden progressiv. Vergr. 900. 

Abb. 54. Färbung wie Abb. 53. Nach der Färbung 
Abspülen im fließenden Wasser. 10 Minuten. 

Vergr. 900. 
Abb.49-54. Färbung des SkeletmuskeIs der weißen Maus mit Anilinfarbstoffen. Fixierung des 
Materials: Sublimat konz. 100,0, Formol 10,0. Einbettung Zelloidin-Paraffin nach JORDAN. Schnitt
dicke 5 f'. Nach der Färbung der mit Eiweißglycerin aufgeklebten Schnitte wurden dieselben mit 
Fließpapier möglichst wasserfrei gemacht und schließlich an der Luft vollständig getrocknet. Dann 

Xylol, Kanadabalsam. (Nach v. MÖLLENDORFF-KREBS 1923.) 

Eine weitere Stütze, daß physikalische und nicht chemische Faktoren für 
die Färbbarkeit der histologischen Strukturen maßgebend sind, liefern die 
Mehrfachfärbungen aus sauren Gemischen, auf die schon FISCHER und dann 
PAPPENHEIM hingewiesen hat, und die von v. MÖLLENDORFF noch eingehender 
am histologischen Präparat, wie namentlich dem Nackenband und dem quer
gestreiften Muskel, studiert worden sind. Wie schon A_ FISCHER klar erkannt 
hat, spielt bei der Verteilung der verschiedenen Farbstoffe der Unterschied 
in ihrer Diffusionsgeschwindigkeit die ausschlaggebende Rolle. Die Ergebnisse 



74 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

von MÖLLENDORFFil sind kurz folgende: "Wendet man 2 verschieden diffusible 
Farbstoffe nacheinander an, dann muß zweckmäßigerweise der diffusionsfähigere 
Farbstoff zuerst dargeboten werden. Im Falle der Pikrofuchsinfärbung (VAN 

GIESON) durchtränkt dann die Pikrinsäure alle Strukturen und wird am meisten 
in den dichten Strukturen angereichert, wo dieser gut diffundierende Farbstoff 
die günstigsten Haftbedingungen vorfindet. Bringt man die Schnitte nun in 
ein Säurefuchsinbad, so diffundiert einmal Pikrinsäure aus dem Schnitt heraus, 
und zwar aus den lockeren Strukturen am schnellsten; in diese dringt aber 
gleichzeitig das Säurefuchsin zuerst ein. Es kommt alles darauf an, diese Aus
tauschdiffusion im richtigen Augenblick zu unterbrechen, um eine differente 
Färbung der verschieden dichten Strukturen zu bekommen. Färbt man das Prä
parat zuerst in Säurefuchsin und dann in Pikrinsäure, so kann man bis zu einem 

Abb.55. Toluidinblau 1/'0000 mol, abgetrocknet, Balsam. 
Nackenbandquerschnitt. Violette Niederschlagsfärbung 
an der Oberfläche der elastischen Fasern. Ganz helle 

blaue Durchtränkung der elastischen Fasern. 
(Nach v. MÖLLENDORFF 1924). 

gewissen Grade die Färbung um
kehren. Bietet man schließlich 
dem Präparat beide Farbstoffe 
zu gleicher Zeit in Mischung an, 
so zeigt sich in den (ganz em
pirisch gewonnenen) Vorschrif
ten, daß der diffusionsfähigere 
Farbstoff im Überschuß gegeben 
zu werden pflegt; denn er dringt 
zwar leichter ein, wird aber in 
den meisten Strukturen mit 
weiteren Poren von dem nach
dringenden, schwerer diffundie
renden, aber besser haftenden 
Farbstoff so leicht verdrängt, 
daß bei gleicher Menge beider 
Komponenten schon nach kurzer 
Zeit der kolloidalere Anteil zu 
stark überwiegen würde. Eine 
differente Färbung mit sauren 
Farbstoffgemischen läßt sich also 

nur erzielen, wenn man das richtige Mischungsverhältnis und die günstigste Färbe
dauer ausprobiert hat. Ein Säurezusatz verstärkt die Differenz in der Färbung, 
weil, wie auch schon FISCHER richtig erkannt hat, die Säure auf die kolloidalen 
sauren Farbstoffe dispersitätsvermindernd einwirkt und damit der Diffusions
unterschied der beiden Farbstoffe im Gemisch noch gesteigert wird." 

Zusammenfassend können wir also mit v. MÖLLENDORFF sagen, "daß durch 
diese Beobachtungen das Märchen von einer besonderen Affinität einzelner 
Farbstoffe (etwa dem Säurefuchsin) zum Kollagen restlos zerstört ist. Das 
Säurefuchsin ist nur in Verbindung mit einem diffusibleren Farbstoff, wie 
Pikrinsäure, und auch dann nur bei ganz bestimmter Anwendung für kollagene 
Fibrillen "spezifisch''''. Wendet man es mit einem noch kolloidaleren Farb
stoff zusammen an, wie etwa dem Isaminblau oder Methylblau, dann färben 
sich die früher pikrophilen Strukturen rot und die kollagenen Fibrillen blau. 

Nun hat v. MÖLLENDORFF aber weiterhin zeigen können, daß neben dieser 
sog. Durchtränkungsfärbung, die sowohl durch saure wie durch basische Farb
stoffe erzielt werden kann, die basischen Farbstoffe außerdem ein andersartiges 
Färbungsphänomen zeigen, indem sie an den Oberflächen bestimmter Strukturen 
ausflocken und dortselbst eine sog. Niederschlagsfärbung erzeugen. "Diese 
ist am reinsten in den Mastzellen und den Schleimgranulis zu beobachten, 
dann folgen in den Präparaten Knorpel, Zellkerne, bei denen aber stets eine 
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Kombination mit der Durchtränkungsfärbung vorliegt. Sehr schön ist diese 
Kombination in ihrem Wesen an den elastischen Fasern (Abb. 55) des Nacken
bandes und an den Nucleolen (Abb. 57 -60) zu beobachten. In wechselndem 
Maße treten Niederschlagsfärbungen in den Cytoplasmenauf, am stärksten in den 
obenerwähnten Mast- und Schleimzellen, in geringerem Grade in den Nerven
zellen (an den NIssLschen Schollen), weiterhin deutlich im Cytoplasma der 
meisten Epithelzellen, während sie im Muskelcytoplasma z. B. regelmäßig zu 
fehlen scheinen" [Wo U. M. V. MÖLLENDORFF (1924)]. 

"Diese Niederschlagsfärbung ist morphologisch an gröberen Strukturen von 
der Durchtränkungsfärbung durch ihre Lage an der Oberfläche, durch ihr körnig
scholliges Aussehen und an der Prägnanz der gefärbten Strukturen erkennbar, bei 
metachromasierenden Farbstoffen zudem durch den abweichenden Farbenton 
zu unterscheiden. Es konnte ferner durch Reagensglasversuche festgestellt wer
den, daß nur solche basischen Farbstoffe Niederschlagsfärbung an geeigneten Struk
turen geben, die sich im Reagensglas mit sauren Kolloiden ausflocken lassen." 

Als solche saure Kolloide wurden verwandt: Phosphormolybdänsäure, 
Trypanblau und Nucleinsäure. Eine weitgehende Parallele zwischen der 

Abb. 56. Nackenband des Rindes. Toluidin
blau ]/",mol, abgespült in Wasser von 80·, dann 
abgetrocknet und in Canadabalsam überführt. 
Die gesamte Niederschlagsführung ist in Durch-

tränkungsfärbung übergeführt. 
(Nach V. MÖLLENDORFF 1924.) 

Abb.57. Kern aus dem Darmepithel von Sala
mandra maculosa in Sublimat· Eisessig fixiert. 
Färbung mit Bismarckbraun nach Alkoholdif
ferenzierung. Fast reine NIederschlagsfärbung. 

Reagensglasausflockung und der Güte der im mikroskopischen Präparat, z. B. 
an den Kernen erzielten Färbung (wobei die Alkohollöslichkeit des Nieder
schlages berücksichtigt wurde, die im Reagensglas und mikroskopischen Prä
parat ebenfalls übereinstimmte), ließ den Schluß zu, daß auch bei der Färbung 
im mikroskopischen Präparat die Niederschlagsbildung das wesentliche Phä
nomen sei, zumal bei metachromatischen Farbstoffen die Farbe der im Reagens
glas erzeugten Niederschläge mit derjenigen der an der Strukturoberfläche er
zeugten "Niederschlags"färbung übereinstimmte, sich dagegen von derjenigen 
des im Wasser gelösten Farbstoffes und der mit ihm erzielten Durchtränkungs
färbung deutlich unterschied. 

Einige Abbildungen werden das soeben Gesagte veranschaulichen. In 
Abb.55 erkennt man sehr deutlich den Unterschied zwischen der hellblauen 
Durchtränkungsfärbung der elastischen Fasern und der violetten Niederschlags
färbung an der Oberfläche der elastischen Fasern. Das zur Färbung benutzte 
Toluidinblau ist in Wasser mit blauer Farbe löslich, während der durch Aus
flockung erzielbare Niederschlag rot gefärbt ist. Derselbe ist in Alkohol und 
warmen Wasser leicht löslich, dementsprechend erhalten wir das Bild der Abb. 56, 
wenn wir das sonst gleich wie Abb. 55 mit Toluidinblau gefärbte Nackenband
präparat nicht mit kaltem, sondern mit heißem Wasser abspülen. Hierdurch 
wird die gesamte Niederschlagsfärbung gelöst und durch den gelösten Farb
stoff die hellblaue Durchtränkungsfärbung verstärkt. 
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Sehr interessant sind die Kernbilder, die v. MÖLLENDORFF mittels basischer 
Farbstoffe erhielt. Bei ihnen sind Niederschlags- und Durchtränkungsfärbung 
in wechselndem Ausmaß je nach der physikalischen Natur des Farbstoffes mit
einander kombiniert. Da die Präparate meist in Alkohol differenziert wurden, 
so lassen sie nicht ohne weiteres einen Schluß auf die Größe der ursprünglich 

Abb.58. Kern wieAbb. 57 
fixiert . Färbung luit Neu~ 
blau. R. Alkoholdifferen
zierullg. Niederschlagsfär
bung rötlich. Durchträn
kungsfärbung blau. (Nach 
\". MÖLLENDORFF 1924.) 

primären Niederschlagsfärbung zu; dieselbe ist vielmehr 
durch die Alkohollöslichkeit des Niederschlages, der bei 
verschiedenen Farbstoffen verschieden groß ist, modifi
ziert; der Alkohol verändert das Färbungsbild außerdem 
durch die mehr oder minder ausgiebige Entfernung 
der Durchtränkungsfärbung, wobei sich der Einfluß der 
Teilchengröße stark geltend macht . Die "schärfsten" 
Kernfärbungen erhielt v. MÖLLENDORFF mit Bismarck
braun, Basler Blau und Neublau R . "Bei Bismarckbraun 
(Abb. 57) tritt im Alkoholpräparat die Durchtränkungs
färbung schon aus dem Grunde ganz zurück, weil dieser 
Farbstoff sehr leicht diffundiert, sich also auch in den 
dichteren Strukturen nicht zu halten vermag. Anderer

seits ist seine Neigung auszuflocken sehr groß; schon bei Uberschichtung 
über Gelatine im Diffusionsversuch fällt der Farbstoff nach einigen Tagen 
in Brocken aus. Die tiefbraune Niederschlagsfärbung beschränkt sich durchaus 
auf das Kerngerüst, an dessen Oberfläche ebenso wie an der Oberfläche der 
Nucleoluskugel sich dunkelbraune Bröckchen vorfinden. Das Innere des 
Nncleolns ist ungefärbt. Dieselbe Beschreibung gilt für das Neublau" (Abb. 58). 

"Das Extrem nach der anderen Seite sehen wir in zwei 
so verschiedenen Farbstoffen wie Rhodamin 0 und Viktoria
blau. Bei Viktoriablau (Abb. 59) ist der Nucleolus lichtblau 
durchtränkt und nur von einer zarten Schicht von Flöckchen 
umgeben; das Chromatin erscheint zart. Die Niederschlags
färbung ist also hier gering, die Intensität der Färbung 
sehr wesentlich durch die Durchtränkung mit Farbstoff be
dingt. 

Rhodamin 0 zeigt eine starke, leuchtend rote Durchträn
kungsfärbung und eine schwache lichtblaue Niederschlags
färbung, gehört also zu den metachromatischen Farbstoffen. 

KcrnA\~~ i~b. 57 Entsprechend der leichten Diffusionsfähigkeit des Farbstoffes 
~:{1~ertvikt~;i~bbl~~ ist in dem Präparat (Abb. 60) die Durchtränkungsfärbung nur 
4. R. nachAlkohol· in den Nucleolen und in pyknotischen Kernen erhalten ge-

differenzierung. 
Deutliche Durch· blieben, die demnach leuchtend rot hervortreten. Die Nucleo-
tränkungs', wenig I . d . h llbl b .. klo K I h I Niederschlagsfär- en sm von emer e auen roc 1gen uge sc a e um-
v.\'rgi~E~~~'i'FF geben. Hellblau erscheint auch das Chromatin, die Kern-

1924.) membran besitzt ebenfalls einen bläulichen Ton." 

Zwischen diesen beiden Extremen gruppieren sich nun die anderen basischen 
Farbstoffe, die teilweise ebenfalls metachromatisch sind. 

Um das Wesen der Niederschlagsfärbung weiter aufzuklären, ging v. MÖLLEN

DORFF von der Erfahrung aus, daß entgegengesetzt geladene kolloidale Farb
stoffe sich gegenseitig ausflocken: Es wurde daher im Reagensglasversuch 
geprüft, wie sich die verschiedenen basischen Farbstoffe gegenüber den sauren 
kolloidalen Farbstoffen Diaminblau und Trypanblau, ferner gegenüber der 
kolloidalen Phosphormolybdänsäure und der Hefenucleinsäure verhalten. Es 
zeigte sich, daß die basischen Farbstoffe mehr oder minder leicht sich durch 
diese sauren Kolloide ausflocken lassen, also verschieden flockungsbereit sind. 
Diese so erhaltenen Niederschläge, ferner noch durch NaOH-Zusatz erzielte 
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Ausfällung von basischen Farbstoffen wurden nun auf ihre Farbe und auf ihre 
Alkohollöslichkeit untersucht und mit den Niederschlä.gen verglichen, die im 
mikroskopischen Präparat erzielt worden waren. Die in der nachstehenden Tabelle 
aufgezeichneten Ergebnisse von v. MÖLLENDORFF (1924, 45) mit der Nuclein
sä.ure, die sinngemäß auch für Diaminblau BB zutreffen, ahmen das Geschehen 
im Präparat völlig nach; denn Farbe und Alkohollöslichkeit des Nucleinsäure
niederschlags stimmen überein mit der im mikroskopischen Präparat erzielten 
Niederschlagsfärbung ; dagegen hat die durch NaOH zu erzielende Ausflockung 
bei den meisten Farbstoffen gerade umgekehrte Eigenschaften, als sie die Nieder
schlagsfärbung im Präparat aufweist. Wie diese Ausflockung zu deuten ist, 
darüber wissen wir allerdings weder bei dem 
durch NaOH erzeugten Niederschlag, noch bei 
der Nucleinsäurefällung etwas Einwandfreies, 
wenn auch STEUDEL annimmt, daß das chemische 
Präparat Nucleinsäure mit den Farbbasen 
4 säurige Salze bildet, wobei aber diese Reak
tion nicht quantitativ abläuft. 

"Soviel ist aber sicher, daß der beim Färben 
mit den basischen Farbstoffen im mikroskopi
schen Präparat entstehende Niederschlag sich 
nicht so verhält wie die durch Alkali in Frei
heit gesetzte Farbbase, sondern wie das Fällungs
produkt des betreffenden basischen Farbstoffes 
mit sauren Kolloiden. Wir können deshalb 
also vorläufig annehmen, daß wir diese Er
scheinungen im Präparat, die die "spezifische 
Hervorhebung der Zellkerne, Mastzellengranula, 
der Knorpelgrundsubstanz, des Schleims usw. 

b 

Abb. 60 a u. b. K erne wie in Abb. 57 
fixiert. Färbung mit Rhodamin O. 
Alkohol. Differenzierung. Nieder
schlagsfärbung hellblau. Durchträn-

kungsfärbung rot. 
[Nach v. MÖLLENDORFF (1924).] 

mit vielen basischen Farbstoffen bedingen, mit dem Vorhandensein kolloider 
anodischer Substanzen an diesen Orten in Beziehung bringen können. "Die Tat
sache, daß solche Substanzen außer in den Kernen in den verschiedensten 
Strukturen vorkommen, verhindert aber", wie v. MÖLLENDoRFF mit Recht 
bemerkt, "irgendwelche weitergehende Schlüsse über die chemische Natur der 
im Gewebe an dieser Reaktion beteiligten Substanzen zu ziehen" . 

Die Anwendung der Begriffe Durchtränkungs- und Niederschlagsfärbung 
erwies sich nun äußerst fruchtbar, um die Wirkungsweise der in der Mikro
technik viel angewandten sog. Beizenfarbstoffe eingehender zu analysieren. 

Farbe des Niederschlages mit Alkohollöslichkeit des Nieder-
schlages aus 

Farbstoff ------- -- --- -- -- -- - - - - - --

I I 

---
Nuclein-

I 
NaOH I 

im Prä- Nuclein- NaOH im Prä-
säure parat säure parat , 

I I 
, 

Rhodamin 0 blau 0 blau vollst. 0 sehr stark 
Viktoria blau B blau rot blau vollst . ,ziem!. stark: sehr stark 
Methylviolett violett violett violett stark stark , stark 
Malachitgrün grün graubraun grün stark 

I 
fast 0 sehr stark 

Methylengrün grün farblos grün stark ? ziem!. stark 
Nilblausulfat blau I rot blau wenig sehr stark, mäßig 
Methylenblau blau 

I 
rötlich blau wenig sehr stark : mäßig 

Toluidinblau rot rot rot wenig sehr stark ' mäßig 
Neublau R violett ? violett wen!g ? wenig 
Pyronin braun gelbrot gelbbraun wemg ' sehr wenig wenig 
Basler Blau R blau blau blau sehr wenig sehr wenig , sehr wenig 
Thionin. 

:1 
rot 

, 
rot rot sehr wenig , sehr stark I sehr wenig I 

Bismarckbraun braun , braun braun sehr wenig ' mittel sehr wenig , 
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V. MÖLLENDORFF und TOMITA konnten zeigen, daß durch die Beize die Diffu
sionsgeschwindigkeit und die Flockungsbereitschaft der "Beizenfarbstoffc" 
verändert wird und damit parallel gehend ihr färberisches Verhalten sich ändert, 
so daß "bei den Lacklösungen die gleichen Verteilungsgesetze im Prinzip walten 
wie bei basischen Farbstoffen". So "beruhen die Unterschiede im Färbetypus 
verschiedener (Eisenalaun -,Borax -, Alumini umsulfa t-, Chromalaun -) Häma toxy
lin-Lacklösungen auf der verschiedenen Flockbarkeit und Diffusionsfähigkeit 
dieser Lösungen". Am überzeugendsten ist aber der Einfluß der Beize auf 
das physikalisch-chemische Verhalten des Gallaminblaus und auf dessen hier
mit parallel gehendem Färbevermögen von v. MÖLLENDORFF und TOMITA 

Abb. 61 a. 1,5 Stunuen gefürbt in wässeriger 
Gallaminblaulösung; reine Durchtränkungs

fürbung von Uytoplasma unu Kernen. 

Abb.61c. Gallaminblau in 2,5°foiger Chrom
alaunlösung, 24 stunuen gefärbt . Durchträn
kungs- und Nieuerschlagsfärbung des Cytoplas
mas, Niederschlagsfärbung uer Kerne sehr stark. 

Abb. 61 b. Gallan,inblau in 0.5 'foiger Chrom
alaunlösung. 24 Stunden gefärbt. Beginn einer 

Niedersehlagsfärbung der Kerne. 

Abb.61d. Gallaminblauin 5,0 'f,igerChromalaun
lösung, 24 Stunden gefärbt. Reine Niederschlags

färbung des Kernes . Cytoplasma ungefärbt. 
(Nach v. MÖLLENDORF und TO~UTA 1925.) 

Abb. 61 a-d. Gallaminblau in \Vasser und in verschiedenen Konzentrationen von Chromalaun. 
(Leber der Maus.) 

dargelegt worden. Das Gallaminblau färbt in wässeriger Lösung wie ein halb
kolloidaler saurer Farbstoff, man erhält eine mäßig intensive reine Durch
tränkungsfärbung des Cytoplasma und der Kerne (Abb. 61 a) . 

Wie schon BECHER angibt, verändert ein Zusatz einer Beize, dem Chrom
alaun, das Färbungsbild grundlegend, denn man erhält an Stelle der dUfusen 
Zellfärbung eine ideale Kernfärbung (Abb. 61d). "Optisch ist aus der reinen 
Diffusionsfärbung der wässerigen Lösung eine reine Niederschlagsfärbung der 
Chromalaunlösung geworden. Hierbei sind physikochemisch zwei Phänomene zu 
erklären: einmal der Fortfall der Durchtränkungsfärbung und zweitens das Auf
treten der Niederschlagsfärbung. Beides gelang v. MÖLLENDORFF und TOMITA 
(1925) durch das Studium im Reagensglasversuch. Denn es zeigte sich einmal, 
daß die Diffusionsgeschwindigkeit der Gallaminblau-Chromalaunlösung erheblich 
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größer ist, als die der wässerigen Gallarninblaulösung, wie folgende Tabelle 
zeigt, und wir wissen ja bereits (S. 72), daß eine Steigerung der Dispersität 

Diffusion von je 10 ccm Gallaminblau-Chromalaun und Gallaminblau-Wasser 
in 5 ccm 10%iger Gelatine. 

Zeit nach 
Versuchsbeginn 

30 Minuten 
2 Stunden 
6 

24 
48 
72 
96 

120 

Chromalaun 

1,5 mm 
3,5 " 
6,0 " 

12,0 " 
17,0 " 
22,0 " 
28,0 " 
30,0 " 

Wasser 

1,0 mm 
2,0 " 
3,5 " 
6,0 " 
8,5 " 

11,0 " 
12,5 " 
12,5 " 

die Intensität der Durchtränkungsfärbung stark vermindert. Zweitens prüften 
v. MÖLLENDoRFF und TOMITA die Flockungsbereitschaft des Gallaminblau in 
wässeriger Lösung und nach Zusatz von Borax und Chromalaun als Beizen. 

Flockung von je 2 ccm Gallaminblau-Wasser, Gallaminblau-Borax, 
Gallaminblau-Chromalaun in Tropfen. 

Flockungsmittel 

Trypanblau 

Phosphormolybdänsäure . 

Nucleinsäure ..... . 

Beginn 
Maximum 

negativ bis zu 
Bemerkungen 

Beginn 
Maximum 

negativ bis zu 

Beginn 
Maximum 

negativ bis zu 

Borax 

20 

20 

10 

Chromalaun 

3 (1) 
? 

Niederschlag 
sehr fein 

2-3 
20-30 

1-2 
15-20 

Wasser 

20 

20 

10 

"Aus der Tabelle ergibt sich, daß eine Ausflockung nur mit der Chrom
alaunlösung gelungen ist. Diese stellt also eine sehr flockungsbereite Lösung 
dar. Bedenkt man, daß im mikroskopischen Präparat weder die wässerige 
noch die Boraxlösung eine Kernfärbung, d. h. Niederschlagsfärbung geben, 
daß dagegen die Chromalaunlösung eine äußerst prägnante Kernfärbung liefert, 
so ist", wie v. MÖLLENDoRFF mit Recht bemerkt, "der Zusammenhang zwischen 
Flockbarkeit und Kernfärbevermögen (Niederschlagsfärbung) so klar demon
striert, wie man es nur wünschen kann." 

Alle bisher referierten Untersuchungsergebnisse haben klar gezeigt, wie 
wichtig für den Erfolg der Färbung die physikalischen Eigenschaften der Materie 
sind. Das gilt sowohl für den Farbstoff wie für die zu färbenden histologischen 
Strukturen. Auf Seiten der letzteren sind wichtig die Strukturdichte, bzw. 
die Porengröße (PAPPENHEIM). Für den Farbstoff sind als wichtige physikalisch
ehemische Konstanten festgestellt die Diffusionsgeschwindigkeit und die Größe 
der Flockungstendenz. "Ein chemisch bestimmt strukturierter Farbkörper 
gibt nur dann eine bestimmte Färbung, wenn er in die geeignete Lösungsform 
gebracht ist; andererseits kann man die verschiedensten chemisch abweichend 
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st.rukt.uriert.en Subst.anzen zur gleichen Verteilung im SchniUe bringen, wenn 
man ihnen die gleichen physiko-chemischen Bedingungen gibt." [v. MÖLLEN
DORFF (1925)]. 

Ferner haben sich als für den Erfolg der Färbung wicht.ig erwiesen mehrere 
chemisch-physikalische Konst.ant.en; einmal der saure bzw. basische Charakt.er 
der Farblösung, andererseit.s der saure bzw. basische Charakt.er der Zelikolloide 
oder sagen wir besser, der st.ärkere oder schwächere elekt.rische Ladungszust.and 
der mehr oder minder dispersen Teilchen. Ob nun zwischen diesen verschieden 
geladenen Teilchen des Farbst.offes einerseit.s, der hist.ologischen St.rukt.ur 
andererseit.s Reakt.ionen eint.ret.en, hängt. von dem ganzen Milieu ab, in dem 
diese St.offe aufeinander t.reffen. Vor allem spielt. hier, wie BETHE und PrSCHINGER 
gezeigt. haben, die Wasserst.offionenkonzent.rat.ion (ph) eine ausschlaggebende 
Rolle. 

Es wurde schon auf S. 74 darauf hingewiesen, daß die Was3erst.offionen
konzent.rat.ion den Färbungseffekt. beeinflußt., indem die Tinkt.ion für saure 
Farbst.offe durch Säurezusat.z und umgekehrt. für basische Farbst.offe durch 
Alkalien vermehrt. wird. Nach der Annahme von A. FISCHER und v. MÖLLEN
DORFF beruht. diese St.eigerimg der Färbekraft. auf einer Verringerung der Dis
persit.ät. der Farbst.offe durch die verändert.e Wasserst.offionenkonzent.rat.ion 
der Farblösung. 

PISCHINGER konnt.e nun in einem "freien Diffusionsversuch" (Hydrodiffusion) 
zeigen, daß "die Änderung der Wasserst.offionenkonzent.rat.ion in einer Met.hylen
blaulösung zwischen ph 2,5-7,8 keine Änderung der Diffusionsgeschwindigkeit. 
im Gefolge hat." und somit. ent.gegen der Annahme von v. MÖLLENDORFF die 
Dispersität. des Farbst.offes nicht durch die Wasserst.offionenkonzent.ration be
einflußt. wird. Die entgegengesetzt.en Ergebnisse im Gelat.inediffusionsversuch, 
wo tatsächlich eine verändert.e ph die Diffusionsgeschwindigkeit. wesent.lich 
beeinflußt. und die v. MÖLLENDORFF nach den bis dahin vorliegenden Eifahrungen 
der Kolloidchemiker auf eine Änderung der Teilchengröße der Farbst.offe be
zog, sind für eine solche Dispersit.ät.sänderung nicht. maßgebend. "Solche 
Gelatinediffusionsversuc4e bei wechselnder CH vermögen keinen Aufschluß 
über die Dispersität. des Farbstoffes zu geben, wohl aber über das Ladungs
verhält.nis zwischen diesem und der Gelatine." Die von der jeweiligen ph ab
hängige elekt.rische Ladung der Gelatine soll nach PISCHINGER die verschie
denen Diffusionsgeschwindigkeiten, gleichzeitig aber und vor allem die ein
dringenden und verankerten F ar b s to ffm engen best.immen. Im Gegensatz 
zu v. MÖLLENDORFF, der eine Veränderung des Farbst.offes bezüglich seiner 
Dispersität annahm, macht PISCHINGER für den von der CH abhängigen Färbe
effekt Veränderungen des zu färbenden Substrates unter dem Einfluß der 
Wasserst.offionenkonzentration verantwort.lich. Er kommt so zu der allgemeinen 
hist.ologischen Färbungstheorie, daß der Färbeeffekt vor allem bedingt ist 
durch die elektrischen Ladungsverhältnisse der Gewebsbestandteile einerseits, 
der Farbstofft.eilchen andererseits, wobei gleichnamig geladene Gewebs- und 
Farbst.offt.eilchen sich abstoßen, ungleichnamig geladene sich anziehen, und zwar 
um so st.ärker, je differenter ihre Ladungen sind. . 

Während aber v. MÖLLENDORFF diesen Kräften nur eine Rolle bei dem Zu
standekommen der Niederschlagsfärbung zuweist., bei der ja saure Gewebs
kolloide mit basischen Farbstofft.eilchen reagieren sollen, glauben PISCHINGER 
und vor ihm schon BETHE diesen elektrischen Adsorpt.ionskräft.en bei allen 
Färbungsvorgängen eine ausschlaggebende Bedeutung zumessen zu sollen. 
Einen Hauptbeweis für die Richtigkeit ihrer Anschauung erblicken BETHE und 
PISCHINGER in der an verschiedenen Eiweißkolloiden und Gewebsbest.andteilen 
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festgestellten Tatsache, daß diese bei einer jeweils charakteristischen H-Kon
zentration ihr Färbevermögen fast völlig einbüßen (RHoDE, PrSCHINGER). 

Während die positive elektrische Ladung basischer und die negative Ladung 
saurer Farbstoffe als so gesichert und konstant angesehen werden kann, daß 
praktisch bei den meisten Versuchsbedingungen eine Um ladung von Farbstoff
teilchen nicht stattfindet, wenn sie auch tatsächlich nicht ausgeschlossen ist 
(A. BETHE), so hat die Kolloidchemie andererseits gezeigt, daß zahlreiche Kol
loide bei einer bestimmten, für jedes Kolloid charakteristischen H' -Konzen
tration ihre elektrische Ladung verlieren, "isoelektrisch" werden. Verändert 
man von diesem "Umladepunkt aus die H' -Konzentration in der einen oder 
anderen Richtung, so nimmt das entladene Kolloid entsprechend dem Milieu 
entweder eine positive oder eine negative elektrische Ladung an. Insofern, 
als die Umlade- oder isoelektrischen Punkte für die einzelnen Kolloide in einem 
jeweils charakteristischen, aber verschiedenen Bereich der H'-Konzentration 
liegen, kann man ein Kolloid als ein mehr positives oder negatives, bzw. basisches 
oder saures bezeichnen. 

PrSCHINGER untersuchte nun mittels der Kataphorese die Umladepunkte 
von Hühnereiweiß und alkoholfixierten Thymuskernen. "Die Teilchen von 
Hühnereiweiß strebten in einem Gemisch von ph = 7,0 - 4,2 zum positiven 
Pol, während bei ph = 3,3 die Richtung bereits zur negativen Elektrode um
geschlagen hatte. In einem Bereich von 0h = 10-3,3 -10-4,2 wäre also der 
isoelektrische Punkt des verwendeten Hühnereiweißes unter den gegebenen 
Bedingungen zu suchen." "Die Kerne der alkoholfixierten Thymus wanderten 
bei ph = 7,0, resp. 4,2 und, wenn auch schon langsamer, bei 3,3 zur Anode, 
bei 2,7 und 2,2 dagegen schon zur Kathode. Der Umschlagspunkt ist also zwischen 
10-3,3 und 10-2,2 zu suchen." 

PrSCHINGER bestimmte weiterhin auf colorimetrischem Wege, wieviel Farb
stoff eine bestimmte Menge Hühnereiweiß und Thymus aus einer gleichmäßig 
konzentrierten Farblösung, aber bei verschiedener ph derselben absorbieren. 
Als Farbstoffe benutzte er das basische Toluidinblau und das saure Oyanol, 
die beide hochgradig dispers sind und bereits annähernd reinen Elektrolyt
charakter zeigen, und die außerdem keine andersartigen Nebengruppen (basisch 
oder sauer) besitzen. 

Die Ergebnisse waren kurz folgende: "In den Adsorptionsversuchen zeigt 
jedes der untersuchten Eiweißkolloide und Gewebe (außer Hühnereiweiß und 
Thymus wurden noch Gelatine und Knorpel untersucht), bei einer ihm eigen
tümlichen H'-Konzentration der Farblösung einen raschen Verlust des Farb
bindungsvermögens und zwar ist diese Abnahme für Cyanol nach der alkalischen, 
für Toluidinblau in umgekehrtem Sinne nach der sauren Seite gerichtet". "Der 
Reaktionsbereich, in dem sich diese rasche Abnahme vollzieht, stimmt, soweit 
untersucht werden konnte, mit dem Umschlagsbereiche in der kataphoretischen 
Wanderungsrichtung der in Frage kommenden Substanzen überein, kann also 
mit der Lage ihres isoelektrischen Punktes in Zusammenhang gebracht werden." 

ph 

2,7 
3,3 
4,2 
6,05 
7 
7,6 
7,75 

mg Toluidinblau 

pro g Farblösung I pro g Adsorbens 

0,499 (0,496) 
0,499 (0,497) 
0,487 (0,478) 
0,48 (0,434) 
0,467 (0,408) 
0,466 (0,397) 
0,457 (0,407) 

0,222 ( 0,138) 
0,325 ( 0,199) 
6,03 (4,50) 
9,89 (17,71) 

16,22 (23,59) 
17,19 (26,22) 
21,19 (19,57) 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 6 
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Wie die vorstehende Tabelle zeigt, bei der die Farbkonzentration in der Farb
lösung und im Adsorbens angegeben sind, wobei die mit Klammern versehenen 
Zahlen sich auf Gelatine, die anderen auf Hühnereiweiß beziehen, waren die Farb
konzentrationen in den Substraten nach dem Versuch im sauren Bereich (ph 2,7 
und 3,3) um mehr als 50% geringer als in den Auße.nlösungen. Es müssen also 
Kräfte vorhanden sein, welche den Farbstoff hindern, mit dem Quellungs
wasser in die Gelatine einzudringen. In diesem Sinne kann man gleichsam 
von einer negativen Adsorption der betreffenden Farbstoff teilchen sprechen. 

10 -3,:. 10-G,' 

2 

• 
I ,Ii n )( ('1 J n H el 10 .,., 10 -:1," 

10 -~,s 

Abb. 62 a u. b. Makroskopische Intensitätsunterschiede bei Färbung von Organschnitten (a) und 
Rippenknorpel Kalb (b) mit Toluidinblau (1) und Cyanol (2) bei verschiedenen H-Ionenkonzentra
tionen (Alkoholfixierung). Zu a: T Thymuskalb, R Rückenmark Kaninchen, P Pankreas Meer· 
schwein, M Magenfundus Mensch, D Duodenum Meerschwein, L Leber Meerschwein. Zu b: 2. Reihe: 
Die schwache Färbung der Schnitte rührt von der Färbung der Zellkerne und des Plasmas mit 

Cyanol her. (Nach PISCHINGER 1926.) 

Andererseits wird bei maximaler Adsorption 100- bzw. 200mal soviel Farb
stoff in der Volumeneinheit aufgenommen als bei minimaler." Der Umschlag 
von negativer zu positiver Adsorption entspricht annähernd dem durch Kata
phoreseversuch festgestellten isoelektrischen Punkt. 

"In den histologischen Versuchen konnten die seinerzeit von BETHE be
schriebenen Tatsachen, daß bei einer fortschreitenden Änderung der Oh die 
Gewebe sich immer schwächer färben und in verschiedenen Bereichen auf
hören, sich zu färben, bestätigt, ergänzt und in analoger Weise auch bei der 
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Färbung mit Cyanol beobachtet werden. Färbt man eine Serie von Schnitt
präparaten bei verschiedener eh mit ToluidinbJau, eine andere mit Cyanol, 
so kann man schon makroskopisch eine Abnahme in der Färbungsintensität 
der einzelnen Organe erkennen, der für den basischen Farbstoff (Toluidinblau) 
nach der sauren, für den sauren (Cyanol) nach der alkalischen Seite gerichtet 
ist, wie Abb. 62 deutlich zeigt. Die Intensitätsabnahme der verschiedenen 
Schnitte erfolgt aber nicht gleichzeitig; man sieht z. B. in den Toluidinblau
präparaten, daß der Schnitt durch das Rückenmark schon bei ph = 3,3 makro
skopisch nicht mehr zu sehen ist, während sich Thymus auch bei ph = 10-2,7 

noch schwach färbt und Knorpel erst bei mehr als 1 n HCI-Gehalt der Farb
lösung deutlich abblaßt. Mikroskopisch bildet sich noch ein viel mannigfaltigeres 
Bild, indem die einzelnen Gewebselemente bei ganz verschiedener CH sich nicht 
mehr färben lassen. Da im Prinzip diese Erscheinungen die gleichen wie im 
Adsorptionsversuch darstellen, erscheint es möglich, mit der Färbung bei vari
ierter ph die isoelektrischen Punkte von Gewebsbestandteilen für den Zustand, 
in dem sie im fixierten Präparat vorliegen, annähernd zu bestimmen. Die ge
wonnenen Werte können im Sinne NrssLs alsÄquivalentbilder genommen werden. 
So zeigt nachfolgende Tabelle die Lage der raschen Färbungsabnahme verschie
dener Gewebsbestandteile und die vermutliche Lage ihrer Umladungspunkte." 

Kernchromatine : 
KnorpelzelIen . 
Lymphzellen . 
Thymuszellen . 
Glatte Muskelzellen . 
Leberzellen . . . . . 

Substanzen plasmatischer Herkunft: 
Leber ............ . 
Glatte Muskel . . . . . . . . . 

Magen: 
Hauptzellen (granulierte Substanz) 
Belegzellen . . . . . . . . 

Sekrete: 
Schleim der Brunerdrüsen . . . . . . 
Schleim der Becherzellen, Duodenum . 
Pankreasgranula ......... . 

Nervöse Elemente: 
NißI-Granula . 
Neurofibrillen 

Knorpel: 
Territoriale Substanz . . . . . . . . . . 
Interterritoriale Substanz . . . . . . . . 

ph Bereich 
der Abnahme 

2,2-3,3 
2,2-3,3 
2,7-3,3 
2,7-4,2 
2,7-4,2 

3,3-6,0 
3,3-6,0 

3,3-4,2 
4,2-6,4 

2,2 
2,6-4,2 

bei 7 noch 
schwach mit 

Cyanol gefärbt 

2,2-3,3 
4,2-6,4 

2-1 nHCI 
1,5-1/ 2 n HCI 

I 
ph des 

Umladepunktes 

2,7 
2,7 
3,0 
3,3 
3,3 

4 
4,2 

4,0 
6,0 

2,2 (?} 
3,3 
7 (1) 

2,7 
5,6 

1,5n 
In 

Knorpel und Thymus: Kalb, Magen: Mensch, Rückenmark: Kaninchen. Die übrigen 
Organe: Meerschweinchen. Die Zahlen sind schätzungsweise erhoben und verstehen sich 
auf die bei der Färbung eingehaltenen Verhältnisse (nach PISCHINGER, 1926, S. 185). 

"Es ergibt sich die interessante Tatsache, daß selbst die isoelektrischen 
Punkte der Chromatine bei gleich behandelten und fixierten Präparaten nicht in 
den gleichen CH-Bereich fallen, und ferner die Möglichkeit, bestimmte, durch 

6* 
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ihre extremen Ladungsverhältnisse charakterisierte Gewebsbestandteile von den 
übrigen ohne weitere Differenzierung im Schnitt färberisch hervorzuheben; 
so kann man mit einer Toluidinblaulösung, deren ph sich zwischen dem Fär
bungsabfall der Fibrillen (ph = 4,2) und dem der NISSLschollen (ph = 2,2-3) 
bewegt, ein reines Kern-NIssLbild erreichen (Abb. 63)." 
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Abb. 63a u. b. Schematische Kurven über die Färbung einiger Bestandteile; a des Knorpels; 
b des Rückenmarks bei variierter Oh. 

- - - Oyanol; - Toluidinblau mit lr::O Puffer; _. -. - Toluidinblau mit ~ Puffer. 

(Nach PISCHINGER 1926.) 

Warum "man mit substantiven sauren Farbstoffen nicht eine den basi
schen entsprechende scharfe Kernfärbung erzielen kann", sucht PISCHINGER 
auf Grund seiner theoretischen Vorstellungen folgendermaßen zu erklären. 
Er bedient sich dazu der Abb. 64 und sagt: "Ich habe hierin getrachtet, sche
matisch den Grad und den Sinn der Ladung von Kern (Chromatin) und "Plasma" 
der glatten Muskelfasern anschaulich zu machen. Auf der Abscisse sind die 

ph von 2-6 aufgetragen. Die Ordinate zeigt 
Kern in ilirem oberen Teil den Grad des anodischen 

Wanderungssinnes (der negativen Ladung), in 
ihrem unteren Teil des kathodischen Wande
rungssinnes (d. i. der positiven Ladung) der 
genannten Strukturen. Wo die Kurven die 

p"H::c_=r.z-:-+i+--H:------,!----:l6 Abscissen schneiden, wären die betreffenden 

Abb. 64. Ladungsschema von Kern und 
Plasma (von glatten Muskelfasern) bei 

variierter H-Ionenkonzentration. 
(Nach PISCHINGER 1927.) 

isoelektrischen Punkte gelegen. Aus der 
Abb. 64 geht hervor, daß der Kern solange 
stärker geladen als das Plasma ist, als beide 
negativ geladen sind. Treten sie jedoch posi
tiv geladen auf, dann kehren sich die Ver-
hältnisse um; es erscheint nunmehr das 
Plasma stärker geladen als der Kern". 

"Für die Färbung ergibt sich folgender 
Schluß: 

Im Bereich a) muß der positive, im Bereich b) der negative Farbstoff ver
sagen, weil sie den Geweben gleich geladen sind. Im Bereiche b) erzielte man 
mit dem entgegengesetzt geladenen (positiven) Farbstoffe eine Färbung in der 
Weise, daß die Kerne entsprechend ihrer stärkeren Ladung mehr Farbstoff 
aufnehmen als das Plasma. Im Bereich a) hingegen muß ein saurer Farbstoff 
die Kerne schwächer tingieren als das Plasma, da nunmehr dieses stärker ge
laden als jene erscheint. In der Tat kann man diese Umkehr der Färbungs-
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verhältnisse im Präparat verfolgen. Der Kern bleibt bei der Tinktion mit dem 
sauren Farbstoffe innerhalb eines gewissen Bereiches im Plasma ausgespart." 

Was nun die Beziehungen der von PISCHINGER an fixierten Präparaten 
erzielten Resultate zu dem unfixierten oder lebenden Gewebe angeht, so ist 
PISCHINGER der Meinung, "daß durch die Fixierung durch indifferente Flüssig
keiten (Alkohol oder Formol) keine so großen Änderungen in der Lage des iso
elektrischen Punktes hervorgerufen werden, als daß man nicht wenigstens das 
zur Geltung bringen könnte, was NISSL mit dem Begriff des Äquivalentbildes 
zum Ausdruck brachte. Denn es ist unwahrscheinlich, daß die relative Lage 
der Umladungspunkte verschiedener Gewebe zueinander durch die angewandte 
Technik wesentlich verschoben werde." 

Das Endresultat seiner Untersuchungen faßt PISCHINGER folgendermaßen 
zusammen: "Der Einfluß der Strukturdichte kommt erst dann zur Geltung, 
wenn die Möglichkeit einer Farbaufnahme durch ein günstiges Ladungsverhältnis 
zwischen Farbstoff und Substrat gegeben ist". Die einzelnen Gewebsbestand
teile sind relativ zueinander und zu den Farbstoffen mehr negativ oder positiv 
geladen und erweisen sich infolgedessen als acidophil oder basophil. In Über
einstimmung mit KELLER nimmt PISCHINGER "elektrische Kräfte als die Ursache 
der Färbung an". 

Während für PISCHINGER auf Grund seiner "spezifisch elektrostatischen 
Auffassung des Wesens der histologischen Färbung" "es angebracht erscheint, 
die Bezeichnung saure und basische Gewebe, welche eigentlich mehr einen 
chemischen Charakter tragen, durch negativ und positivelektrisch geladen zu 
ersetzen", betonen die Anhänger der chemischen Theorie der histologischen 
Färbung grade die Fähigkeit der Eiweißkörper, entweder als Basen oder als 
Säuren zu reagieren, um daraus die Hypothese abzuleiten, daß der Färbe
vorgang eine echte chemische Reaktion darstellt, bei der eine Salzbildung 
zwischen Gewebe und Farbstoff sich vollzieht. 

Von EHRLICH stammt die Unterscheidung histologischer Substrate in baso
phile, acidophile und neutrophile, die ersteren bevorzugen basische Farbstoffe, 
die zweiten saure Farbstoffe, während die neutrophilen sog. neutrale Farbstoffe, 
d. h. farbsaure Salze von Farbbasen binden. "Die chemischen Gewebsaffinitäten 
sollen nach dieser Vorstellung imstande sein, das Farbsalz zu sprengen und die 
freigemachte Farbbase- bzw. Farbsäure an sich zu ketten, etwa nach den Formeln: 
Salzsaure Farbbase + Gewebe = gewebssaure Farbbase + NaCI und farb
saures Na + Gewebe = farbsaure Gewebsbase + NaCl. Die verstärkende Wir
kung basischer Zusätze auf basische, diejenige saurer auf saure Färbungen wird 
durch erleichterte Spaltung der Farbsalze erklärt" [EISENBERG (1926)]. 

Die Wirkungsweise der sog. Beizenfarbstoffe wird von den Anhängern der 
chemischen Theorie "in Anlehnung an die EHRLICHsche immunochemische 
Symbolik" (EISENBERG) dahin gedeutet, daß die Beize als Amboceptor mittels 
einer Mfinität an das Gewebe, mittels einer anderen an den Farbstoff sich ver
ankert und auf diese Weise eine gefärbte Tripelverbindung entsteht. 

Durch die Anwendung der heterogenen Farbstoffgemische, die basische 
und saure Farbstoffe enthalten, wie z. B. das BIONDIgemisch: Methylgrün
Säurefuchsin-Orange soll es also gelingen, basophile und acido- (oxy-)phile Ge
websbestandteile voneinander zu trennen. Die Tatsache, daß neben absolut 
basophilen (wie z. B. den Mastzellgranula) und absolut oxyphilen (eosinophilen 
Granula der Leukocyten) Gewebsbestandteilen die Mehrzahl der histologischen 
Strukturelemente zwar aus dem heterogenen Gemisch nur eine Art Farbstoff 
aufnimmt, bei alleiniger Anwendung des konträren Farbstoffes aber auch mit 
diesem sich färbt, wird durch die Annahme zu erklären versucht, daß die meisten 
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Eiweißkörper Ampholyte sind, neben einem ausgesprochen basischen auch noch 
sauren Charakter besitzen und umgekehrt. 

Während durch die heterogenen Farbgemische der allgemeine chemische 
Charakter der Gewebselemente, ob baso- oder acidophil, festgestellt wird, soll 
weiterhin nach der chemischen Theorie durch die Anwendung der homogenen 
Farbstoffgemische, die also entweder nur basische oder saure Farben enthalten, 
weitere Aufklärung über die chemischen Mfinitäten der Gewebsbestandteile 
gewonnen werden. Wenn also nach der Färbung von UNNA-PAPPENHEIM ge
wisse Bestandteile des Kerns sich grün, andere sich rot färben, oder bei der 
VAN GIEsoNfärbung das elastische Gewebe gelb, das kollagene rot erscheint, 
so soll das auf der verschiedenen chemischen Affinität der durch das Farb
gemisch different dargestellten Strukturen beruhen. Aus dem differenten Aus
fall der Färbung werden also direkt Schlüsse auf die differente chemische 
Beschaffenheit der gefärbten Strukturen gezogen. 

Aber es wird selbst von den Anhängern der chemischen Färbetheorie zu
gegeben, daß die farbanalytische Bestimmung der Eiweißkörper doch nur in 
beschränktem Maße möglich ist, selbst ein so begeisterter Vertreter wie UNNA 
schreibt: "Soweit sind wir heute noch nicht, daß wir aus der chemischen Natur 
des Chromophors der verwandten Farbe, etwa der Azogruppe oder Nitrogruppe, 
bereits einen sicheren Schluß auf die chemische Natur des gefärbten Gewebs
teils machen könnten, wenn diese Art der Schlußfolgerung auch als schließ
licher Erfolg einer fernen Zukunft uns immer vorschweben mag." 

So ist denn, wie UNNA zugibt, "nur eine Färbungsdiagnose in der tierischen 
Gewebschemie" zu allgemeinerer Anerkennung gekommen, die "Methylgrün
färbung der Nucleine", und auch hier ist nicht einmal Einigkeit darüber er
zielt, ob es sich bei der Methylgrünfärbung des Kerns, dieser "Chromatin"
färbung "par excellence", um eine besondere chemische Mfinität zwischen 
Nucleinsäure und Farbbase handelt, oder ob, wie UNNA meint, die "oxypolare" 
Affinität von größerer Bedeutung ist, indem das "absolut reduktionsfeindliche 
Methylgrün" zur Färbung der sauerstoffreichen sauren Kerneiweiße besonders 
geeignet ist und daher außer dem Nuclein auch noch Mastzellgranula und 
Knorpelgrundsubstanz färbt. 

Ferner macht UNNA (1917, S. 6) darauf aufmerksam, daß die Tatsache, 
daß die meisten Strukturbestandteile sowohl mit basischen wie mit sauren 
Farbstoffen, wenn auch verschieden gut, sich färben lassen, nicht nur im Sinne 
von EHRLICH und HEIDENHAIN sich durch die Annahme deuten läßt, daß ein 
einheitlicher Eiweißkörper mit ampholyten Eigenschaften hier vorliegt, sondern 
daß vielmehr die Vorstellung ebensogut, wenn nicht, wie UNNA meint und durch 
seine "Chromolyse" (siehe später) zu beweisen versucht, besser sich begründen 
läßt, daß, "wenn irgendein Strukturelement sich mit konträren Farben färbt, 
es eben kein chemisch einheitliches Gebilde, vielmehr ein Gemisch von sauren 
und basischen Eiweißen ist". 

Überblicken wir das dargelegte Tatsachenmaterial, so ist eine befriedigende 
einheitliche Deutung zur Zeit wenigstens nicht möglich, ja teilweise klaffen 
auch noch ungeklärte Widersprüche zwischen den Angaben der einzelnen For
scher, die sich in der Auswertung ihrer vermeintlichen Befunde oft zu sehr von 
einseitigen theoretischen Vorstellungen leiten lassen. Grade aber diese scheinen 
mir von Übel zu sein, zumal es als höchstwahrscheinlich bezeichnet werden 
muß, daß "es eine einheitliche Färbungstheorie gar nicht geben kann, da die 
Färbung eine Reihe verschiedener Vorgänge umfaßt je nach der Art des vor
liegenden Substrates und der benutzten Farbstoffe" (EISENBERG). 

Gerade in neuester Zeit mehren sich auch wieder die Angaben aus der 
technischen Färberei, daß verschiedene teils physikalische, teils chemische, 
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teils kolloid-chemische Vorgänge bei der Färbung eine Rolle spielen. So berichtet, 
um nur ein Beispiel zu nennen, soeben K. H. MEYER über Färbeversuche an 
Acetatseide, "die als aliphatische Ester den Lipoiden nahesteht" , und findet, 
daß es sich bei seinen sauren Farben um eine "Lösung" der Farbe in der Acetat
seide handelt, die sich dabei wie "eine zähe Flüssigkeit, wie ein Glasfluß" ver
hält, während eine Oberflächenadsorption dabei keine Rolle spielt. Wohl aber 
zeigen basische Farbstoffe, wie PANETH gezeigt hat, ausgesprochen die Neigung, 
sich an der Oberfläche der Acetatseide zu fixieren, wobei sich an der Grenz
fläche Acetatseide-Wasser eine einfache Schicht von Farbstoffmolekülen, mit 
dem organischen Rest in der Seide, mit dem hydrophilen ins Wasser ragend, 
anlagert, ein Vorgang, der analog der Niederschlagsfärbung ist, die v. MÖLLEN
DORFF mit den gleichen basischen Farbstoffen an histologischen Struktur
oberflächen beobachtete. Daß übrigens auch saure Farbstoffe, wenn sie hoch
kolloidal sind, an der Faseroberfläche sich niederschlagen, zeigen Versuche von 
HALLER, der mit sauren Polyazostoffen, wie Kongorot, Benzopurpurin Baum
wollfasern nur an der Oberfläche gefärbt erhielt, und sie als regelrechte Adsorption 
deutet. Wieder anders sind die Färbevorgänge bei der Wolle und Seide, tieri-· 
schen Eiweißkörpern, bei denen neben der Lösung der Farbstoffe, wie er bei 
der Acetatseide allein zur Beobachtung gelangte, außerdem noch eine richtige 
chemische Reaktion, eine Salzbildung zwischen saurem Farbstoff und Gewebe 
von K. H. MEYER und seinem Mitarbeiter nachgewiesen wurde. Mit Recht be
merkt K. H. MEYER, daß die Wolle und Seide als tierische Eiweißkörper, die 
Acetatseide aber als den Lipoiden nahestehend wohl besonders geeignet für 
weitere Modellversuche sind, um auch für den Histologen klärend zu wirken, 
besser jedenfalls als die in der Biologie so oft zu Modellversuchen benutzte Tier
kohle, die nach ihrem Adsorptionsvermögen unter allen organischen Körpern 
eine AusnahmeAtelle einnimmt und keinem im Organismus vorhandenen Ge
bilde irgendwie auch nur im entferntesten ähnlich ist." Auf diesem Wege wird 
es vielleicht möglich sein, die komplizierten Färbevorgänge auf ihre einzelnen 
Komponenten zurückzuführen. 

Vorläufig jedenfalls müssen wir noch auf eine zu weitgehende chemisch
physikalische Ausdeutung der histologischen Färberesultate verzichten. Aber 
dieser Verzicht überhebt uns nicht einer Stellungnahme zu der prinzipiellen 
Frage, worin denn nun eigentlich die Bedeutung der histologischen Färbung 
für den Morphologen und Cytologen liegt, und welche Kritik an den färberischen 
Befunden notwendig ist. 

Unzweifelhaft hat die histologische Färbung ihre Hauptaufgabe in der 
Verdeutlichung von Strukturen durch den Ersatz des Lichtbrechungsbildes 
durch das viel besser wahrnehmbare Farbenbild. Hierbei ist aber, was bisher 
vor den Untersuchungen VON MÖLLENDORFFS jedenfalls nicht genügend oder 
gar nicht betont worden ist, wohl zu beachten, daß durch die Bildung von 
Niederschlägen an der Oberfläche eine Vergröberung der real vorhandenen 
Struktur verursacht werden kann, wobei es um so schwieriger wird, zu ent
scheiden, ob ein gefärbtes Etwas in toto einer präformierten Struktur entspricht, 
oder ob hier eine Vergröberung durch Oberflächenniederschläge vorliegt, je 
kleiner eine von einer Niederschlagsfärbung betroffene Struktur ist [v. MÖLLEN
DORFF (1924, 37)]. 

Über das Ausmaß der hierdurch bedingten histologischen Fehlerquelle sind 
sich v. MÖLLENDORFF und PISCHINGER allerdings nicht einig. PISCHINGER 
schätzt dieselbe gering ein. Er meint, daß die sog. Niederschlagsfärbung 
durch die Adsorption des Farbstoffes an Zellkolloide zustande kommt, und daß 
die adsorbierten Farbstoff teilchen stets von ultramikroskopischer Größen
ordnung seien. Der Farbstoff ist an die bereits durch die Fixierung gefällten 
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Gewebsbestandteile gebunden, es liegen aber "keine Farbflocken mikro. 
skopischer Größenordnung, sondern gefärbte Flocken vor". "Um von einem 
konkreten Fall zu sprechen, wären demnach jene Flocken, welche an der Ober. 
fläche eines Kernkörperchens gelegen sind, als gefärbte negative Eiweißkörper 
anzusprechen". Ihre Deutung durch v. MÖLLENDORFF (Abb. 57-60) ist 
dagegen eine andere. Auch er nimmt ein an der Kernkörperchenoberfläche be
findliches saures Kolloid an, das den basischen Farbstoff zum Ausflocken ver
anlaßt, nur daß diese Flocken, großenteils aus Farbstoff teilchen bestehend, 
zu mikroskopischer Größenordnung heranwachsen und nun als neuentstandene 
Niederschläge ein Kunstprodukt darstellen, welches, der vorhandenen Struktur 
aufgelagert, dieselbe vergröbert. 

Aber wenn wir auch PrSCHINGER zugeben müssen, daß vorläufig vom kolloid· 
chemischen Standpunkt nicht ohne weiteres einzusehen ist, warum soviel Farb
stoff teilchen an den Strukturoberflächen niedergeschlagen werden, daß sie 
mikroskopisch sichtbar werden - eine Bindung könnte nach PrSCHINGER 
doch nur soweit vor sich gehen, als freie Valenzen an der betreffenden Stelle 
vorhanden sind - so gibt die Erfahrung der Histologen zumindest bezüglich 
der Beizenfarbstoffe doch der Anschauung v. MÖLLENDORFF recht. Bei diesen 
kann nicht geleugnet werden, daß z. B. bei einer Eisenhämatoxylinfärbung 
eines Centriols es von dem Grade der späteren Düferenzierung in hohem Maße 
abhängt, wie groß das Centriol durch mehr oder minder weit getriebene Auf
lösung des an seiner Oberfläche entstandenen Farb-Niederschlages erscheint. 
Es ist das Verdienst v. MÖLLENDORFFS, auch für die "flockungsbereiten" basi
schen Farbstoffe eine solche Niederschlagsfärbung und dadurch bedingte mög
liche Strukturvergröberung nachgewiesen zu haben. Während aber v. MÖLLEN
DORFF eine ähnliche Niederschlagsfärbung durch saure Farbstoffe leugnet, 
glaube ich, daß auch durch geeignete hochkolloidale saure Farbstoffe eine 
Niederschlagsbildung von Farbstoffpartikelehen an basischen Gewebskolloiden 
sich erzielen läßt. Genau so wie HALLER durch saure hochkolloidale Farb
stoffe Niederschlagsbildung an der Oberfläche von Baumwollfasern erzielte 
und damit das Gegenstück für die Niederschlagsfärbung durch basische Farb
stoffe an Acetatseidenfasern im Modellversuch geliefert hat, so kann man durch 
hochmolekulare saureFarbstoffe(Pyrrholblau, Nachtblau) namentlich im sauren 
Milieu die Grenzflächen der Zellen und Kerne intensiv anfärben, wahrschein
lich auch durch Niederschlagsbildung an diesen Grenzflächen. 

Auf jeden Fall muß der kritische Cytologe mehr als bisher sich bewußt sein, 
daß nicht nur bei der Beizenfärbung, sondern auch bei allen flockungsbereiten 
basischen, vielleicht sogar auch bei den kolloidalen sauren Farbstoffen durch 
die Färbung das reale Strukturbild durch Niederschläge an der Strukturober
fläche vergröbert und feinere Einzelheiten verdeckt werden können. Es muß 
entschieden davor gewarnt werden, die Ergebnisse der histologischen Färbung 
ohne die nötige Kritik bis ins einzelne und bis in die kleinsten Details struk
turell auszuwerten. 

Noch mehr gilt natürlich diese Warnung gegenüber allen Bestrebungen, 
aus dem Ausfall der histologischen Färbungen Schlüsse auf die Beschaffenheit 
der gefärbten Strukturen, sei es in physikalischer, sei es in chemischer Hin
sicht, zu ziehen. In dieser Beziehung ist von seiten der Histologen durch vor
eilige, unbegründete Schlüsse sehr viel gesündigt worden. 

Im Gegensatz zu der Meinung von HEIDENHAIN und namentlich UNNA, 
dem extremen Verfechter der chemischen Theorie der Färbung, unterliegt es 
nach den Forschungen von A. FISCHER, PAPPENHEIM und namentlich v. MÖLLEN
DORFF keinem Zweifel, daß bei den Färbungen mit homogenen, namentlich 
sauren Farbgemischen die Dichte, bzw. Porengröße der Strukturen für die 
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Verteilung der Farbstoffe im Präparat von großer Bedeutung ist. Der kolloidalere, 
langsam diffundierte Farbstoff färbt zunächst die lockeren, der gleichzeitig 
oder vorher angebotenen diffusiblere Farbstoff die dichteren Strukturen an. 

Daß für das Haften des Farbstoffes an den Strukturen andere Faktoren, 
vor allem elektrokolloidale, von Bedeutung sind, wird für die basischen Farb
stoffe auch VON MÖLLENDORFF zugegeben, für die sauren, allerdings, wie mir 
scheint, nicht mit -zureichenden Gründen bestritten. Denn PrSCHINGER hat 
für die Theorie von BETHE und MICHAELIS den Nachweis erbracht, daß für das 
Haften des Farbstoffes an den Strukturen, und die Menge, die von den Struk
turen aufgenommen wird, das Verhältnis der elektrischen Ladung der Struktur 
einerseits, zu der des Farbstoffes andererseits verantwortlich zu machen ist. 
Wenn wir daher auch, im Gegensatz zu v. MÖLLENDORFF, die in der Histologie 
eingebürgerten Namen oxyphile und basophile Gewebsbestandteile insofern bei
behalten können, als wir durch den jeweiligen Ausfall der Färbung (nament
lich bei Anwendung heterogener Farbgemische) einen Anhalt darüber bekommen, 
ob und wie stark ein fixiertes Strukturelement + oder - elektrisch geladen 
ist, so erfahren wir über die chemische Zusammensetzung dadurch so gut wie 
gar nichts. Denn ob ein durch die Färbung als saure bzw. - geladen erwiesene 
Struktur nun Nucleinsäureverbindungen oder andere saure Eiweiß- bzw. Lipoid
eiweißverbindungen enthält, bleibt unentschieden. Bei dem gegenwärtigen 
Stand der Forschung sind auf jeden Fall Schlüsse auf den chemischen Cha
rakter eines Strukturbestandteiles, die sich auf eine besonders chemische 
Affinität zu bestimmten Farbstoffen gründen, nur in seltenen Fällen begründet. 

E. Mikrochemische Untersnchnngsmethoden einschließlich 
Nuclealreaktion und Chromolyse. 

Während so "die Bedeutung der histologischen Färbemethoden für die Chemie 
der Zelle außerordentlich gering ist" (PRATJE), hat die Anwendung der eigent
lichen mikrochemischen Untersuchungsmethoden schon manchen wertvollen 
Aufschluß über die chemische Zusammensetzung bestimmter Strukturelemente 
der lebenden Masse erbracht. Es handelt sich bei dieser Forschungsmethode 
darum, die Methodik der Makrochemie auf die viel kleineren Verhältnisse der 
Zelle in zweckmäßiger Weise zu übertragen, "denn die mikrochemischen Me
thoden müssen selbstverständlich außerordentlich fein und genau sein, da ja 
innerhalb der Zellen und Gewebe nur sehr geringe Mengen der betreffenden 
Stoffe zur Verfügung stehen, die durch charakteristische, unter dem Mikro
skop kontrollierbare Reaktionen, durch Fällungen oder Lösungen nachgewiesen 
werden sollen" [PRATJE (1920)]. Auf eine prinzipielle Schwierigkeit sei gleich 
hingewiesen, das ist die Frage der Lokalisation. Denn entsteht z. B. durch die 
Behandlung des Zellmaterials ein gefärbter, für einen chemischen Stoff charak
teristischer Niederschlag, so kann dieser, namentlich wenn er wasserlöslich ist, 
von dem Ort seiner Entstehung wegdiffundieren und bei späterer Untersuchung 
an ein ganz fremdes Strukturelement gebunden erscheinen. Der Schluß, daß 
in diesen gefärbten Strukturteilchen der Farbstoff entstanden und deshalb 
in ihm die durch die chemische Reaktion nachgewiesene chemische Verbindung 
enthalten sei, wäre durchaus irrig. 

Wegen aller Einzelergebnisse der histochemischen Untersuchungsmethodik 
muß auf die Darstellungen von PRATJE (1920), MAcALLUM (1908), STÜBEL (1920), 
NOLL (1924), auf die Histochemie von MOLISCH, auf die physiologische Histologie 
von MANN (1902), sowie auf die technischen Angaben in der Encyklopädie der 
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mikroskopischen Technik, sowie im Taschenbuch von ROM EIS (1924) hingewiesen 
werden. Hier sei nur folgendes gesagt: 

Auf mikrochemischem Wege durch Erzeugung charakteristischer, oft far
biger Niederschläge ist der Nachweis einer großen Reihe von Elektrolyten in 
den Zellen und Geweben einwandfrei gelungen und auch ihre Lokalisation und 
Verteilung aufgeklärt worden, so der für das Knochenbildungsproblem wichtige 
Nachweis von Ca und K, ferner von Fe in freier und maskierter Form, von Cu, 
von Phosphor, Chlor und Jod. Die Abb. 65-67 sollen die Anwendung und die 
Brauchbarkeit neuerer, mikrochemischer Elektrolytreaktionen auf das Verkal
kungsproblem bei der Osteogenese illustrieren. 

o ~m ~I __________________________ -Jr 

Abb. 65. Menschlicher Embryo . Ende des 7. Monats. Schädeldecke. Calciumnachweis nach v. KosSA.. 
Nur die zentralen, "verkalkten" Partien der Knochenbälkchenanlagen haben eine stark positive 
Reaktion. Alle übrigen Gewebsteile geben eine negative Reaktion. (Nach W. SCHULZE 1925.) 

Weiter haben sich die mikrochemischen Methoden für die Bestimmung 
chemisch einfach gebauter Zellbestandteile, die als Paraplasma bezeichnet 
werden, als recht brauchbar erwiesen, ich nenne vor allem den auf diesem Wege 
erbrachten Nachweis von Glykogen und Stärke, von Fettstoffen und von ein
fachen Eiweißkörpern (MILLONS Reagens, Ninhydrinreaktion usw.) . 

In methodologischer Hinsicht ist vor allem der Nachweis der Fettstoffe 
interessant. Einmal besitzen wir im Sudan und Scharlach Farbstoffe, die 
durch ihre besondere Löslichkeit im Fett dieses intensiv und elektiv gefärbt 
hervortreten lassen. Ein weiterer Farbstoff, das blaue Nilblausulfat, färbt 
Neutralfette durch die in wässeriger Lösung abdissoziierte rote Farbbase rot, 
Fettsäuren dunkelblau, ein Gemisch aus beiden lila (EISENBERG). Die Meinung, 
daß diese Farbnuance charakteristisch für bestimmte chemische Fettverbin-
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dungen sei, hat sich allerdings nicht bestätigt (ESCHER, BÖHMINGHAUS). Der 
zweite Weg zum Nachweis von Fett benutzt die Löslichkeit in starkem Alkohol, 
Äther, Benzol, Xylol, Chloroform, so daß in dem mit den gebräuchlichen histo
logischen Methoden hergestellten Paraffinschnitt das Fett völlig gelöst ist und 
die Stellen, wo es gelegen war, als Lücken erscheinen. Durch besondere Fixie
rungsmethoden kann diese Löslichkeit des Fettes herabgesetzt, bzw. ganz auf
gehoben werden, so ist osmiertes Fett relativ schwer in Xylol, Äther, fast gar 
nicht in Alkohol, Chloroform löslich, gleichzeitig zeigen alle ungesättigten Fett
verbindungen eine charakteristische, durch Reduktion des OS04 bedingte Schwarz
färbung , während andere Fettverbindungen zunächst nur gebräunt und erst 

o 1mm 
~I--------------------------~I 

Abb. 66. Rinderembryo. N-S-Länge 9,5 cm. Schädeldach. Phosphatnachweis nach ROEHL. Stark 
positive Reaktion der Knochenbälkchenanlage n peripher bis zu den Osteoblastenreihen. Positive 

Reaktion der Osteoblasten, schwächer positive Reaktion der kollagenen Bindegewebsfasern. 
(Nach W. SCHULZE 1925.) 

in 70% Alkohol sekundär geschwärzt werden. Durch rauchende Salpetersäure 
und Salzsäure, sowie Schwefelsäure wird das Fett mikroskopisch nicht ver
ändert, bei Zusatz von Kali-Ammon bilden sich ferner aus dem Fett charak
teristische Seifenkrystalle [A. MEYER (1920, S. 276, 277)]. 

Schwieriger und unsicherer ist der mikrochemische Nachweis der sog. Lipoide, 
ihre Unterscheidung gegeneinander und gegenüber gewöhnlichen Fetten. Man 
vgI. den Artikel Lipoide in der Encyklopädie der mikroskopischen Technik. 
(3. Auf I. 1926). 

Die Befunde von AscHoFF (1910), KAWAMURA (1912) u. a. hat GROEBBELS 
(1927) in folgender Tabelle zusammengestellt (S. 92). 

Am wenigsten geklärt ist die Mikrochemie der Eiweißverbindungen, was um 
so weniger wundernehmen darf, weil auch die Makrochemie dieser kompliziert 



92 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

gebauten Stoffe noch ungenügend erforscht ist. Besonders verdient haben 
sich auf diesem Forschungsgebiet die Botaniker SCHWARZ (1887), REINE (1895), 

Neutralfette (Glycerinester) . 
Lipoide (Phosphatide) 
Cholesterinester . . . 
Seifen und Fettsäuren 

Sudan III u. , Nilblau. ' Neutral· I Doppel. 
Scharlach R. sulfat rot brechung 

rot 
gelbrot 
gelbrot 
gelbrot 

rot 
blau 

rotviolett 
blau 

+ 
+ 

+ 
+ 
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Abb. 67. Menschlicher Embryo. Ende des 7. Monats. Schädeldach. Kaliumnachweis nach MACALLUlII. 
a Osteoblastenreihen mit stark positiver Reaktion. b Osteoide Säume mit negativer Reaktion. 

c Zentrale "verkalkte" Balkenteile mit positiver Reaktion. (Nach W. SCHULZE 1925.) 

ZACHARIAS (1896), später dann A. MEYER (1920) und neuerdings GROSS (1917) 
gemacht. Gute Zusammenstellungen der Ergebnisse finden sich bei ZIMMER
MANN (1896), bei A. MEYER (1920), TISCHLER (1922), PRATJE (1920), PRENANT 
(1910, 1921), MANN (1902), PARAT (1927). Das Prinzip ist folgendes: Auf die 
lebende oder durch Alkohol fixierte Zelle läßt man bei verschiedener Tem
peratur eiweißlösende oder -fällende Mittel einwirken und beobachtet, welche 
Struktur bestandteile gelöst, welche erhalten bleiben. Als Reagenzien werden 
benutzt verschieden stark konzentrierte Salzlösungen, Säuren, Alkalien, ver
dauende Fermente wie Pepsin-Salzsäure, Tyrosin. Die kritischen Bedenken 
sind folgende: "Die mikrochemischen Reaktionen finden, wenn man sie mit 
lebendfrischen Zellen anstellt, immer ein Beisein von zahlreichen im Zellsaft 



Die mikroskopisch-anatomischen Untersuchungsmethoden. 93 

gelösten Stoffen statt, z. B. Salzen, Gewebstoffen, Säuren, welche die Reak
tionen beeinflussen können (A. MEYER). 2. Die aus Eiweißstoffen bestehenden 
Strukturen sind nicht aus einer Eiweißspecies gebildet, sondern es sind Gemische 
von mehreren Eiweißkörpern bzw. Verbindungen mit Lipoiden. 3. Vor allem 
aber werden durch die genannten Reagenzien die mikroskopischen Struk
turen, deren chemische Zusammensetzung wir prüfen wollen, in ihrer Form 
außerordentlich verändert, ohne daß diese Formveränderung etwa nur auf 
Lösung oder Fällung der Eiweißbestandteile zu beruhen braucht. Vor allem 
spielt hier die Quellung durch osmotische Einwirkungen eine schwer zu analy
sierende Rolle. 4. Diese Veränderung des physikalischen Zustandes der Struktur
bestandteile, wodurch deren Lichtbrechungsverhältnisse sich völlig ändern 
können, macht eine Entscheidung über eine vollständige oder teilweise Lösung 
durch die Reagenzien häufig unmöglich; so sagt SCHWARZ hinsichtlich der 
20% Kochsalzeinwirkung auf die Kerne: "daß bei dem Mangel einer Struktur 
in der gequollenen Masse man sich fragen kann, ob das Chromatin, die achro
matische Gerüstsubstanz und die Grundsubstanz alle nur gequollen oder ob 
die eine oder die andere derselben sich auch gelöst hat". 

Um diesem Übelstand wenigstens teilweise abzuhelfen und nicht mehr 
allein auf die Lichtbrechungsdifferenzen angewiesen zu sein, haben schon 
SCHWARZ und vor allem ZACHARIAS ihren lösenden und verdauenden Lösungen 
Farbstoffe zugesetzt. In planmäßigen Versuchen hat UNNA (1921) chemische 
Lösung bzw. Fällung einerseits, histologische Färbung andererseits in der von 
ihm "Chromolyse" benannten Untersuchungsmethodik zu vereinigen versucht. 
"Das Wesentliche und Neue der Chromolyse ist die planmäßige und konsequente 
Verbindung von Lösung und Färbung." "Die Chromolyse erweist das positive 
Lösungsergebnis durch das negative Färbungsresultat. " "Wir schließen auf 
das Vorhandensein eines bestimmten Eiweißes nur aus dem Fällungs- und 
Lösungsergebnis, die wir mit Sicherheit aber nur an gefärbten Präparaten fest
stellen können. Wir schließen nicht mehr aus einer bestimmten histologischen 
Färbung auf ein chemisches Individuum, sondern umgekehrt aus der Lösung 
oder Nichtlösung des irgendwie färbbaren Gebildes auf seine chemische Natur." 

Es sei hier kurz ein typischer Chromolyseversuch von UNNA (1926) teilweise 
mit seinen eigenen Worten geschildert. "In bezug auf die Technik der Chromo
lyse ist das erste Erfordernis, bei der Färbung und Lösung von jeder vorher
gehenden Fixation des Gewebes abzusehen", da die entstehenden Metalleiweiß
verbindungen ganz andere Lösungseigenschaften haben als die natürlichen 
Eiweiße. Für die Chromolyse ist daher nur durch Ausstrich und Hitze fixiertes 
Zellmaterial brauchbar, ferner Gefrierschnitte von lebendem Material, allen
falls noch Celloidinschnitte von alkoholfixierten Organen. Als Beispiel diene 
uns das großzellige Epithel eines spitzen Kondyloms. Zunächst wird ein Gefrier
schnitt in Methylgrün-Pyronin-Carbol gefärbt. Die Kernwände und Kern
gerüste sind blaugrün, Kernkörperchen und Cytoplasma mit Pyronin rot ge
färbt. Ein zweiter Schnitt wird 12 Stunden bei Körperwärme in destilliertes 
Wasser gelegt und dann ebenfalls mit Methylgrün-Pyronin gefärbt. Bei ihm 
sind wieder Kerngerüste blaugrün, Kernkörperchen rot gefärbt, dagegen das 
Cytoplasma ungefärbt geblieben. UNNA schließt aus diesem Ergebnis, daß 
im destillierten Wasser ein saures Eiweiß, die nach seinen Angaben auch im 
destillierten Wasser nachweisbare Cytose gelöst worden ist. Ein dritter Schnitt 
wird 12 Stunden in 2% Kochsalzlösung gekocht, bei Färbung mit Methylgrüll
Pyronin färbt sich nunmehr nur noch das Kerngerüst blaugrün, dagegen findet 
das Pyronin nichts mehr zu färben. Außer der Cytose ist nunmehr auch das 
Globulin, ein im Kernkörperchen befindliches Eiweiß ausgezogen. Ein vierter 
mit 5% Salzsäure in der Kälte vorbehandelter Schnitt bleibt mit demselben 
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Farbgemisch schließlich ganz ungefärbt, nunmehr sind alle sauren Eiweiße, 
auch das mit Methylgrün färbbare Nuclein gelöst. Wird dieser selbe Schnitt, 
der ungefärbt den Eindruck macht, als ob er noch ganz unabgebaut sei, mit 
Hämatein-Alaun gefärbt, so färbt sich sowohl das Kerngerüst wie das Kern
körperchen noch ebenso, als wenn der Schnitt nicht mit Salzsäure vorbehandelt 
wäre. Diese mit Hämatein-Alaun färbbare sog. Mittelschicht von Eiweiß-Meso
plastin (nach GUTSTEIN von sauren Lipoiden) wird erst durch 15% HCI-Behand
lung gelöst. Nunmehr bleibt noch eine Grundschicht basischer Eiweiße in 
Zelleib und Zellkern übrig, der sich mit sauren Farben, z. B. Bordeau, noch 
intensiv färben läßt. Zu ihrer weiteren Erforschung wendet nun UNNA noch 
homogene Gemische saurer Farben an, mit denen sich die verschiedenen 
basischen Eiweiße noch verschieden stark (elektiv) anfärben lassen. 

Gegen die Beweiskraft der Chromolyseversuche und namentlich die weit
gehenden Schlußfolgerungen von UNNA lassen sich aber sehr schwerwiegende 
Einwände erheben, die namentlich von v. MÖLLENDoRFF sehr energisch betont 
worden sind. UNNA berücksichtigt viel zu wenig die Veränderungen vom lebenden 
in den toten Zustand seines Untersuchungsmaterials. Denn das Gefrieren
lassen, die Behandlung der Schnitte mit konzentrierten Farb- und Salzlösungen, 
ferner mit Säuren setzt eingreifende, nicht nur chemische, sondern vor allem 
auch physikalische Veränderungen, die schon bei der Kritik der mikrochemischen 
Untersuchungsmethode im allgemeinen hervorgehoben wurden und natürlich 
ebenso bei der Chromolyse eintreten. Diese physikalischen Veränderungen 
in der Strukturdichte, von der doch, wie v. MÖLLENDoRFF gezeigt hat, die Ver
teilung der Farbstoffe und damit das ganze Färbungsresultat weitgehend ab
hängig ist, werden von UNNA überhaupt nicht diskutiert. Als extremer An
hänger der chemischen Theorie der histologischen Färbung schließt er aus 
differenter Färbung aus homogenen sauren oder basischen Farbgemischen 
ohne weiteres auf chemische Eiweißdifferenzen; aus dem Ausbleiben einer 
Färbung nach der Vorbehandlung mit Salz- und Säurelösungen auf eine Lösung 
färbbarer Eiweißkörper, ohne dabei die Möglichkeit zu diskutieren, ob nicht 
durch die Chromolyse der physikalische Zustand der betreffenden Struktur 
so verändert worden ist, daß aus diesem Grunde die Farbe schlechter an ihr 
haftet. Wir müssen daher, glaube ich, zur Zeit den Standpunkt v. MÖLLEN
DORFFS durchaus teilen, daß die Schlußfolgerungen UNNAS bezüglich der mikro
chemischen Zusammensetzung der Zellstrukturen, soweit sie sich auf die Er
gebnisse der Chromolyse gründen, "solange mit großer Skepsis zu betrachten 
sind, bis dieselben auch den wichtigen physikalischen Faktoren der Farbstoff
verteilung Rechnung tragen". Es ist zu wünschen, daß eine kritische Nach
prüfung unter diesen Gesichtspunkten bald erfolgt, vorläufig hat die Chromo
lyse bei den eigentlichen Histologen noch keine Mitarbeiter gefunden, dagegen 
haben sich neuerdings einige Bakteriologen und Pathologen, so J. SCHUMACHER 
und GUTSTEIN, der chromolytischen Methodik bedient, namentlich zur Unter
suchung der Bakterien und der Hefenzelle. Zu einer völligen Ablehnnng der 
Chromolyse ist ganz neuerdings WERMEL (1927) bei seinen Untersuchungen 
über die Kernsubstanzen gekommen. 

In mancher Hinsicht ähnelt die Nuclealfärbung zum mikrochemischen 
Nachweis der Thymonucleinsäure, die FEULGEN und ROSSENBECK angegeben 
haben, der Chromolyse von UNNA. Denn auch bei ihr sollen im histologischen 
Präparat chemische Veränderung erzielt und diese dann durch eine charak
teristische und spezifische Färbung sichtbar gemacht werden. 

Bei Nuclealfärbung wird das allerdings vorher regelrecht fixierte Gewebe 
in l/12-Salzsäure bei 60° 4 Minuten lang hydrolysiert, dadurch sollen die Purin
körper der Zellkerne gespalten und reduzierende Aldehydgruppen frei werden. 
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Nunmehr wird der Schnitt in fuchsinschweflige Säure gebracht, mit ihr ver
binden sich die durch die Hydrolyse freigewordenen Aldehyde zu einem intensiv 
rotvioletten Farbstoffe, der die Kerne elektiv färbt. 

Die Einwände, die gegen diese Nuclealreaktion vorgebracht worden sind, 
sind folgende: 

L Sie ist keine spezifische Nucleinsäurereaktion, vielmehr nur eine all
gemeine Aldehydreaktion (PRATJE). 

2. Durch die Hydrolyse wird der physikalische Zustand der Kernstrukturen 
verändert. BERG hat die Berechtigung dieses Einwandes, durch genaue Ver
gleiche und Messungen nicht hydrolysierter und hydrolysierter vorher nach 
verschiedenen Methoden fixierter Kerne geprüft. Seine Resultate sind folgende: 
"Die Kerne von frisch fixiertem Sublimatmaterial verändern sich durch die 
Hydrolyse durch Quellung im Sinne einer allgemeinen Vergrößerung, dann 
aber auch in ihren feineren Strukturen. Größere Chromatinbrocken können 
aufgelockert, mehr oder weniger aufgebläht werden, ja bis auf Reste verschwin
den. Von kleineren Chromatinpartikeln kann die Mehrzahl gelöst werden, 
der Rest verquellen. So können vor der Hydrolyse vorhandene basophile 
Strukturen vermindert werden und dafür kann nach der Hydrolyse an Stellen 
im Kern, wo vorher keine Basophilie nachweisbar war, Nuclealfärbung auf
treten, also im kleinsten Maßstab ein der sekundären Färbung vergleichbarer 
Effekt hervorgebracht werden. Die Nucleolen können manchmal sehr stark 
vergrößert sein. Auch die Quellung mikroskopisch nicht strukturierter Bestand
teile des Kerns kann partiell sein (VakuolenbiIdung). Kerne von Sublimat
material, welches lange Jahre in Alkohol gelegen oder in Paraffin eingebettet 
war, ebenso frisch fixiertes ZENKERmaterial zeigte sich dagegen gegen die struk
turändernde Wirkung der Hydrolyse als unempfindlich." 

3. Die Aldehyde, die durch Hydrolyse abgespalten sind, bzw. der mit fuchsin
schwefliger Säure entstehende Farbstoff diffundieren von dem Ort ihrer Ent
stehung fort und bewirken eine von BERG als sekundär bezeichnete Färbung 
benachbarter Strukturbestandteile, welche selber keine Nucleinsäure enthalten 
haben. Dieser von v. MÖLLENDORFF auch der Nuclealfärbung gemachte Ein
wurf ist indes in diesem Falle wohl (abgesehen von den oben von BERG erhobenen 
Befunden) nicht stichhaltig, da zum mindesten die Aldehyde, wie FEULGEN 
selber gezeigt hat, nicht diffusibel sind und durch 24stündiges Wässern der 
hydrolysierten Schnitte nicht aus den Kernstrukturen entfernt werden können. 
Dagegen ist dieser Vorwurf der sekundären Färbung sicher bei mehreren anderen 
Methoden berechtigt, wo auch auf mikrochemischem Wege Farbstoffe in den 
Geweben erzeugt werden. 

Ist es schon bei der sog. Ninhydrinreaktion zum mikrochemischen Nach
weis niederer Eiweißkörper bzw. Eiweißabbauprodukte, bei welchen durch 
Reaktion zwischen diesen und dem Ninhydrin ein blauer, im histologischen 
Sinne saurer Farbstoff entsteht, nicht ganz leicht, zwischen der eigentlichen 
Reaktion in situ und einer sekundären Färbung der benachbarten Struktur
elemente zu unterscheiden (BERG), so verlieren die Angaben von UNNA über die 
färberische Darstellung sog. Sauerstoff- und Reduktionsorte, weil sie diesen 
Faktor überhaupt nicht in Erwägung ziehen, viel von ihrem Wert. 

UNNA behandelt Gefrierschnitte mit einer ungefärbten Rongalit-Methylen
blaumischung. Nach einiger Zeit bläuen sich dann bestimmte Strukturen des 
Schnittes, nach der Meinung von UNNA, weil diese Strukturen Sauerstoff leicht 
abgeben und die Methylenblauleukoverbindung oxydieren. Umgekehrt nennt 
UNNA diejenigen Gewebsbestandteile, die sich nach einer Behandlung mit 
Kaliumpermanganat braun färben, Reduktionsorte. Die Rongaliteiweißmethode 
hat eine scharfe Kritik von seiten SCHNEIDERS und OELZES erfahren, gegen die 
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Kaliumpermanganatmethode UNNAS zur Darstellung der Reduktionsorte wendet 
sich v. MÖLLENDORFF. "Wenn wir auch zugeben, daß die Braunfärbung des 
Substrates einer Reduktionswirkung zu verdanken ist, so vermögen wir nicht 
einzusehen, warum diese Reduktionswirkung von bestimmten Teilen des Ge
webes stärker ausgegangen sein soll als von anderen." 

Denn, wie v. MÖLLENDORFF gezeigt hat, entsteht unter der allgemeinen 
Einwirkung des Gewebes aus dem hochdiffusiblen und deshalb gar nicht färben
den Kaliumpermanganat ein brauner, wenig diffusibler, hochkolloidaler Farb
stoff, der sich nunmehr nach den allgemein von v. MÖLLENDORFF für die Durch
tränkungsfärbung gültigen Regeln im Gewebe verteilt, dessen Strukturdichten 
für den Ausfall der Färbung maßgebend ist. Es ist daher nach der Meinung 
von v. MÖLLENDORFF bisher kein Beweis erbracht, daß die braungefärbten 
Strukturen auch der Sitz der Reduktionswirkung sind, er lehnt mit Recht 
die umgekehrte Schlußfolgerung UNNAS ab, "daß saure Farben ganz allgemein 
eine "Affinität" zu Reduktionsarten haben, nur weil das Manganbild mit dem 
durch Färbung mittels sauren Farben erzielten prinzipiell weitgehend über
einstimmt" . 

Mit Recht warnt v. MÖLLENDORFF "vor der vielverbreiteten Bereitwillig
keit, Färbungsorte für Tätigkeitszentren zu halten" und diese Warnung richtet, 
sich auch gegen den Versuch, bestimmte Fermente namentlich oxydierender 
Art, die durch färberische Reaktion darstellbar sind, in bestimmte Strukturen 
hineinzulokalisieren, nur weil diese die Farbreaktion geben. So haben z. B. 
WINKLER und GRÄFF eine auf einer Indolphenolblausynthese durch Oxydations
fermente beruhende sog. Nadireaktion angegeben, durch die in weißen Blut
körperchen und anderen Zellen blaugefärbte Granula sich darstellen lassen. Aber 
GRÄFF hält es keineswegs für ausgemacht, daß die Oxydase-Granula grade 
auch die Träger des oxydierenden Fermentes seien. Ein weiteres Oxydations· 
ferment soll nach BLOCH (1917) durch die sog. Dopareaktion nachweisbar sein. 
Sie findet sich in Bd. 3, S. 50 u. 55 besprochen und kritisiert. 

Ich schließe die Ausführungen mit einem Hinweis auf den interessanten 
Streit, der sich kürzlich über den allgemeinen Wert der biochemischen Arbeits
methode zur Analyse der Zelle erhoben hat. 

Sehr skeptisch haben sich zwei physiologische Chemiker darüber geäußert. 
In seiner Schrift "Die Grenzen der biochemischen Methodik in der Biologie 
1923" kommt BRUNSWIK zu dem Ergebnis: "So wertvoll und unentbehrlich 
die mikrochemische Methode für die verschiedensten Zweige der Naturwissen
schaften ist, so wenig kann sie infolge zu geringer Empfindlichkeit und zu wenig 
subtiler Lokalisation als biologische oder Zellmikrochemie bei der Lösung der 
Stoffwechselprobleme und weiterhin der Formwechselfragen entscheidend 
mitwirken. Versuche in dieser Richtung müssen aus theoretisch errechen
baren Gründen zu völligem Mißerfolg führen. Denn die mikrochemischen Re
aktionen besitzen eine Erfassungsgrenze von durchschnittlich 0,01-10 y, 
für die Zellmikrochemie würden Reaktionen mit einer Erfassungsgrenze von 
0,02-0,000001 y die problemlösenden sein". Ebenso pessimistisch spricht sich 
A. MAYRHOFER über die "Anwendungsmöglichkeiten qualitativer mikrochemi
scher Reaktionen bei der Untersuchung tierischer Organe" (1925) aus. Als 
Beispiel weist er auf eine der empfindlichsten mikrochemischen Reaktionen, 
den Nachweis des Eisens als Berlinerblau hin. "In der Literatur wird als Emp
findlichkeitsgrenze 0,002 y Fe angegeben. Angenommen den einfachsten Fall, 
eine würfelförmige Zelle von 30 fl Kantenlänge habe aufgerundet einen Kubik
inhalt von 30000 fl3. Das spezifische Gewicht der Zelle samt Inhalt als 1 
angenommen, würde ein Gewicht von 0,03 y ergeben. Diese müßte also, um 
das Eisen noch nachweisen zu können, mindestens 0,002 y Fe, also rund 10% 
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enthalten, tatsächlich beträgt der Eisengehalt aber nur 0,005-0,01 %. Gegen 
diese Art der Berechnung wendet sich mit Recht GICKLHORN (1927). "Solche 
Berechnungen sind vom Standpunkt des Chemikers aus gewiß instruktiv, für 
den Biologen sind sie aber gegenstandslos, da für ihn ganz andere Verhältnisse in 
Betracht kommen. Denn 1. sind inhomogene Reaktionsräume für mikro
chemischen Nachweis in biologischen Substraten eben gegeben und die Annahme 
homogener Zellverbände auch als günstigste Vereinfachung ist illusorisch. 
2. Trüft die wichtigste Voraussetzung solcher Berechnungen, nämlich der 
diffusen Verteilung einer bestimmten Substanz, nicht zu. 3. Können die für 
homogene Medien in der Literatur normierten Empfindlichkeiten und Erfassungs
grenzen keinen Maßstab für die Reaktionen in strukturiertem Substrat dar
stellen, sondern sind erst zu bestimmen." 

Tatsächlich wird denn auch das Fe durch die Berlinerblau-Reaktion nur in 
bestimmten Stellen, wo es gespeichert vorliegt, nachgewiesen. So werden nach 
der Meinung von GICKLHORN bei gebührender Mitbeachtung der physikalischen 
Seite auch heute für unüberwindlich gehaltene Schwierigkeiten in der Mikro
chemie wegfallen oder sich bei weitem nicht in dem Maße gelten.d machen, als 
es derzeit der Fall ist. So hält GICKLHORN im Gegensatz zu BRuNswIK und 
Yt:AYRHOFER die mikrochemische Methodik, trotz unvermeidlicher Schwächen und 
Versager in einzelnen Fällen, doch für geeignet, an der Lösung der "physikalisch
chemischen" Analyse der Zelle und Gewebe mitzuarbeiten. 

F. Methoden zur Bestimmung von Volllmina und 
Oberflächen mikroskopischer Strukturteile. 

Waren die zuletzt besprochenen Methoden der Qualitätsuntersuchung 
gewidmet, so kommt der quantitativen Bestimmung von Struktureinheiten 
durch genaue Messungen ihrer Volumina und Oberflächen in der mikroskopischen 
Anatomie sowohl der Organe wie der Zellen keine geringere Bedeutung zu, 
namentlich wenn es sich darum handelt, die biologische Wertigkeit in ihrer 
Funktion unbekannter Strukturen zu ermitteln. Da genaue Messungen immer 
sehr zeitraubend, oftmals auch bei Strukturteilen von sehr unregelmäßiger 
Form oder von sehr geringen Dimensionen technisch sehr schwierig auszuführen 
sind, so mag die Tatsache, daß genaue und ausgedehnte Quantitätsbestimmungen 
in der mikroskopischen Anatomie bisher so wenig ausgeführt worden sind, 
erklärlich erscheinen. Es ist aber meiner Meinung nach ein dringendes Er
fordernis für die Zukunft, daß das Interesse der mikroskopischen Anatomen 
sich dieser Forschungsmethodik mehr als bisher zuwendet, und häufiger von 
Messungen Gebrauch gemacht wird. 

Es ist hierbei einmal festzustellen das absolute Volumen (bzw. die Ober
fläche) einer Struktureinheit und deren relatives Verhältnis zu den Volumina 
anderer, namentlich genetisch oder funktionell nahestehender Einheiten, wie 
etwa: HAssALscher Körperchen-Thymus-Gesamtkörper, oder Hodenzwischensub
stanz - generativer Hodenanteil-Gesamthoden oder Chromosomen-Kern-Zelle. 
Zweitens aber ist es erforderlich, die Schwankungen der absoluten und der 
relativen Volumina bzw. Oberflächen solcher Systemanteile zueinander während 
einer möglichst eindeutig bestimmten Funktionsphase zu registrieren, also z. B. 
bei der Thymus während der wechselnden Altersperioden, oder beim fortschrei
tenden Hungerzustand, beim Hoden während und nach der Brunstperiode. 

In den relativ wenigen Fällen, wo solche quantitativen Bestimmungen aus
geführt worden sind, haben sie bereits reiche Früchte getragen. Ich nenne 
nur die Arbeiten von HAMMAR (1914) über die Thymus, von HAMMAR und 
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HELLMANN (1920) über Pankreas und LANGERHANssche Inseln, ferner von HELL
MANN über das lymphatische Gewebe im Darmkanal (1922), von STIEVE (1919) 
über den Hoden und die Zwischenzellen, von v. MÖLLENDORFF über das Größen
verhältnis von Glomerulus und Hauptstück der Niere, von BOVERI (1907) 
u. v. a. über den Zusammenhang zwischen Zell- und Kerngröße und Chromo
somenzahl. 

Genauere technische Angaben über die Bestimmungen von Volumina und 
Oberflächen findet man; für die Thymus bei HAMMAR (1914), für das lym
phatische Darmgewebe bei HELLMANN (1922), für den Hoden bei STIEVE (1919) 
und ROMEIS (1921). Für den Cytologen sind von Wichtigkeit für Kernmes
sungen: Die Arbeiten von BOVER! (1905), TISCHLER (1910), GODLEWSKI (1918), 
G. HERTWIG (1911), P. HERTWIG (1916), RH. ERDMANN (1909, 1911), JACOBJ 
(1925), für Kern- und Nucleolenmessungen bezüglich Inhalt und Oberfläche: 
O. HARTMANN (1918, 1919). Messungen an Chromosomen haben vorgenommen: 
MEvEs (1911), RH. ERDMANN (1909), KATSUKI (1914), KUWADA (1919), FARMER 
und DIGBY (1914), ROSENBERG (1918), SEILER (1922), HEILBORN (1924). Quan
titative Untersuchungen an Mitochondrien verdanken wir vor allem COWDRY 
(1926), am GOLGI-Apparat: COVELL (1927). 

Zu Messungen cytologischer Bestandteile bedient man sich entweder der 
Mikrometer (Literatur und technische Angaben bei KAISERLING); oder aber 
die betreffenden Strukturen werden erst gezeichnet bzw. photographiert (SEILER, 
HEILBORN) und ihre Dimension dann entweder direkt oder erst nach aber
maliger Vergrößerung der Zeichnungen bzw. Photogramme ausgemessen. 
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IV. Definition des Begriffes "Zelle". 
Die mikroskopischen Strnkturelemente des Kerns 

und des Cystoplasmas. 
Nachdem in dem vorstehenden Kapitel die Methoden der mikroskopisch

anatomischen Forschung dargelegt wurden, sind nunmehr ihre Ergebnisse zu 
schildern. Ich knüpfe an das auf den Seiten 19-29 Gesagte an, wo ich die Gründe 
ausführlich dargelegt habe, die mich veranlassen, als Bestandteile der lebenden 
:Masse neben den Ionen, Molekülen und Molekülkomplexen, dem paraplas
matischen Material, ein besonderes Protomeren- oder Teilkörpermaterial an
zunehmen, das für die lebende Masse spezifisch ist. Das Charakteristikum 
dieser Protomeren ist ihre Konstanz in chemischem Sinne, ihre Wachstu:rp.s
und Teilungsfähigkeit. Da aber diese Eigenschaften nach RHUMBLER keine 
spezifisch "organismischen" sind, so lehne ich es ab, die Protomeren als lebend 
zu bezeichnen, solange nicht der Beweis ihres autonomen Verhaltens erbracht 
ist. Vielmehr sind die einzigen lebenden Teilkörper, die zur Zeit existieren, 
die Zellen, ein System eines protomeralen und paraplasmatischen Materials von 
einer spezifischen, zum wesentlichen Teil mikroskopisch faßbaren Organisation. 
Unsere erste Frage lautet, welche morphologischen Kriterien müssen erfüllt 
sein, um einem Gebilde den Namen Zelle zu geben 1 

Wir erinnern uns an die klassische Definition "ein Klümpchen Protoplasma 
mit einem Kern" und erkennen aus dieser absichtlich recht unbestimmt und all
gemein gehaltenen Begriffsbestimmung, daß offenbar die äußere Form und die 
Größe nicht zur Identifizierung benutzt werden kann. Denn wenn auch unter 
den Zellformen die Kugel und das Prisma häufig anzutreffen sind, so sind neben 
diesen 2 Haupttypen doch so ziemlich alle denkbaren Formmöglichkeiten 
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realisiert, sei es im freilebenden Zustand, sei es als Bestandteil des vielzelligen 
Organismus. 

Dieselbe Mannigfaltigkeit wie bei der Zellform treffen wir auch bei der Zell
größe an, schwankt doch die Größenordnung von Gebilden, die wir Zellen 
nennen, von einer mittleren Größe von 10-30 fl Durchmesser bis einerseits 

Abb.68. a Colpiiliumcolpoda. bStentor ; 
coeruleus . c Opalina r anarum. Alle 
3 Infusorien etwa 120mal vergrößert. 
(Nach P. KRÜGEn: N aturwiss. 1926.) 

zu makroskopischer, andererseits zu fast ultra
mikroskopischer Größe. Wenn wir ;trotzdem 
uns berechtigt glauben, allen diesen morpholo
gisch so vielgestaltigen Gebilden den gleichen 
Namen "Zelle" zu geben, so ist es die Feststel
lung ihres morphologisch-dualistischen Aufbaues 
aus 2 distinkten Bestandteilen, dem Zelleib und 
dem Kern, von STRASBURGER (1882) als Cyto
plasma und Nucleo-, besser Karyoplasma be
zeichnet. 

Die Schwierigkeit, die sich für die Definition 
der Zelle daraus ergibt, daß Gebilde sich finden, 
die, abweichend von der Definition nicht einen, 
sondern eine Vielzahl von Kernen besitzen 
(Abb. 68, 69) , die weitere, daß die Elemente 
des vielzelligen Organismus oft miteinander 
durch direkte Verbindungen in mehr oder 
minder kontinuierlichem Zusammenhang stehen, 
und daher die Abgrenzung derselben gegen
einander eine künstliche ist, werden in einem 
besonderen Abschnitt über die Organisation 
der lebenden Masse namentlich im vielzelligen 

Organismus besprochen. Hier wird auch die Frage zu erörtern sein, ob die 
K erne mancher Protisten den gewöhnlichen einfachen Zellkernen ohne weiteres 
gleichzusetzen sind oder als vielwertig, polyenergid betrachtet werden müssen, 
woraus sich dann die weitere Frage nach der Zellnatur dieser Protisten ergibt. 
Schließlich wird in diesem Zusammenhang auch zu erwähnen sein, daß die 
Zellnatur der Bakterien nicht einwandfrei festgestellt ist. 

Ahb.69. Tracheolacera, ein Infusor mit zerstreutem Kern nach GRUBEn. 
(Aus M. HEIDENHAIN. 1911.) 

Von den beiden für die Zelle charakteristischen Bestandteilen ist das Karyo
plasma leichter und sicherer zu identifizieren, und zwar vor allem auf Gn.ind 
seiner Morphokinese beim Zellvermehrungsprozeß mit den charakteristischen 
Chromosomenstrukturen, dann wenn auch weniger sicher im Zustand des sog. 
Ruhekerns, in welchem man als Strukturbestandteile unterscheidet: die Kern-



Definition des Begriffes "Zelle". 109 

membran, welche die Gerüstsubstanzen, die Kernkörperchen und die 
homogene Grundsubstanz (Kernsaft) einschließt. 

Schwieriger gestaltet sich die Diagnose: Cytoplasma, wenn wir uns dabei 
vornehmlich auf morphologische Kriterien verlassen. Denn die Hypothesen 
einer für das gesamte Cytoplasma spezifischen Struktur mikroskopischer Größen
ordnung haben sich als unhaltbar erwiesen (S. 13). Während die Grund
substanz bald optisch homogen, strukturlos, bald wabig, fädig, körnig ist, 
sind in den letzten 25 Jahren mehrere angeblich charakteristische Dauerstruk
turen vor allem in tierischen Zellen beschrieben worden, so die Zentren, das 
Chondriom, das GOLGI-Material, die in dem Zelleib gelegen sind und Teile des
selben bilden. 

Crnl riol.n 

I Echter Nucleolus 

ßasichromatio +;:...,..-:.:.tf,,;---;-"t,...g., 
Kern I Oxyehromatio od 'r -II---2---t ........ ""-~~ 
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Chl'omatin nueleolu 

"I';ehle Zellmembran 
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tische .rbilde 

Abb. 70. Schema einer Zelle. Die cytoplasmatisehe Grundsubstanz besteht aus einem körnigen 
Maschenwerk, in welchem verschiedenartige, geformte Bestandteile enthalten sind. 

(Nach E. B. WILSON: The Cello 1925.) 

Sollten diese Strukturgebilde sich ausnahmslos in allen Zellen nachweisen 
lassen, so würde die Diagnose "Zelle" eine präzisere werden, und müßte etwa 
folgendermaßen lauten: Die Zelle bp.steht aus Kern und Zelleib, in welchem 
sich stets neben einem morphologisch nicht konstant strukturierten Anteil 
die Zentren, das Chondriom, der GOLGI-Apparat als konstante Dauer
strukturen (cytoplasmatisch Zellorgane) nachweisen lassen. Ich verweise auf 
das Schema, welches E. B. WILSON (1925) von dem Bau der Zelle entworfen 
hat (Abb. 70). 

Allerdings ergeben sich zur Zeit bei der Homologisierung dieser cytoplas
matischen Strukturen in tierischen und pflanzlichen Zellen noch erhebliche 
Schwierigkeiten und eine Einigkeit ist keineswegs erreicht, wie die Tabelle 
zeigt, die BOWEN (1927) zur Veranschaulichung dieser verschiedenen Homo
logisierungsversuche entworfen hat (vgl. auch Abschnitt VI). 
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Aber sollte sich auch eine völlige Homologisierung der geformten cyto
plasmatischen Bestandteile der tierischen Zellen einerseits, der pflanzlichen 
Zellen andererseits nicht durchführen lassen, so wären doch die hierdurch ge
gebenen Unterschiede nur gering im Vergleich zu der überraschenden Über
einstimmung im morphologischen Aufbauprinzip aller zur Zeit existierender 
Zellen. Hierdurch ist meines Erachtens am besten die überragende Bedeutung 
der zelligen Organisation für die Erhaltung und den Bestand der lebenden 
Masse unter den zur Zeit gegebenen Milieubedingungen gezeigt. Denn nur 
unter diesem Gesichtspunkt, dem der zweckmäßigsten Organisationsform, 
betrachtet, gewinnen wir einigermaßen ein Verständnis für die überraschende 
und durchaus nicht selbstverständlichen Tatsache, daß das Aufbauprinzip 
aller der verschiedenen, artspezifischen le benden Teilkörpersysteme eben das 
zellige ist. Denn, wie schon S. 16 dargelegt wurde, dürfen wir bei aller morpho
logischen Übereinstimmung nicht übersehen, daß jeder Zelle, soweit sie nicht 
zu demselben Individuum (im vielzelligen Organismus) gehört, ein von allen 
anderen Zellen verschiedener, für sie aber art- (individual) spezifischer Charakter 
zukommt, durch welchen sie sich von allen übrigen "Art"zellen unterscheidet. 
Diese artspezifischen Unterschiede sind primär begründet in der von Art
zelle zu Artzelle verschiedenen Qualität und Quantität des Protomeren-, teil
weise auch des paraplasmatischen (artspezifische Reservestoffe) Materials; 
erst sekundär führt dieser Besitz an artspezifischem Protomerenmaterial 
zur Ausbildung artspezifischer Zellstrukturen, so beeinflußt z. B. die Quan
tität der Kernprotomeren (Gene) die Zahl und die Länge der Chromosomen. 

Zur Erhaltung dieser Artspezifität ist also einmal der bei der Fortpflanzung 
durch genau durchgeführte Teilung und Verteilung gewährleistete konstante 
Besitz an einem Minimum von Protomerenmaterial, zweitens aber die kon
stante Anordnung desselben zur Artzelle notwendig. Daß hier vor allem der 
morphologische Dualismus Kern-Zelleib stets in allen Phasen des Zellebens 
beibehalten wird, kann als Beweis dafür angesehen werden, daß ein Dualismus 
auch für das diese Zellstrukturen bildende Protomerenmaterial anzunehmen 
ist, daß es also ein für den Kern und ein für das Cytoplasma charakteristisches 
Protomerenmaterial gibt. 

Zu diesem Schluß sind auch die Vererbungsforscher gekommen, die die 
mendelnden Gene in den Kern lokalisieren und für ihre Gesamtheit den Namen 
Genom gebrauchen, während für das Teilkörpermaterial des Cytoplasmas von 
WETTSTEIN (1926) den Namen Plasmon vorgeschlagen hat. 
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Gemäß unserem auf S. 28 entworfenen allgemeinen Programm fragen wir 
bei der nun folgenden Analyse der morphologischen, d. h. mikroskopisch-ana
tomisch erfaßbaren, Zellgebilde erstens nach ihrer Zusammensetzung aus proto
plasmatischem Teilkörpermaterial oder paraplasmatischer Substanz, zweitens 
nach ihrer Beständigkeit oder Vergänglichkeit und drittens nach ihrer Be
deutung für die Leistungen des Zellorganismus. 

In dem ersten Hauptteil werden wir uns vor allem der bewährten ana
tomischen Methode bedienen, indem wir die einzelnen Bestandteile, in welche 
wir die Zelle zergliedert haben, zur Grundlage unserer Betrachtung machen, 
und nach deren biologischer Bedeutung fragen. In dem zweiten Hauptteil 
dagegen soll die Zelle als Ganzes in ihren Lebensäußerungen verfolgt werden. 
Es wird der Form- und Stoffwechsel sowie das Wachstum der Zelle mit be
sonderer Berücksichtigung der mikroskopisch faßbaren Vorgänge besprochen 
und auf diesem physiologischen Wege die funktionelle Bedeutung der einzelnen 
Strukturgebilde und ihr Anteil an den genannten Lebensvorgängen festgestellt 
werden. 
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V. Der Zellkern. 
A. Definition des Begriffes "Zellkern". 

Der Nachweis und die Identifizierung von "Kernen". 
Die Frage der kernlosen Organismen. 

Schon von LEUW;ENHOOK im 17., von FONTANA im 18. Jahrhundert als ge
sondertes Gebilde in der Pflanzenzelle gesehen, von MEYEN (1827) bei der Alge 
Spirogyra als "durchsichtiges und ungefärbtes Organ" beschrieben, ist der 
Zellkern doch erst 1833 von ROBERT BRoWN in seiner Bedeutung als charak
teristischer Zellbestandteil richtig erkannt und gewürdigt worden. Von ihm 
stammt der heute noch gebräuchliche Name Nucleus her. Diese Entdeckung 
von BRoWN gab, wie schon früher (S. 6) erwähnt, SCHLEIDEN (1838) die 
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Anregung zu seiner Theorie der Phytogenesis, und auf ihr fußend und den 
Nachweis von Kernen zur Identifizierung fraglicher Gebilde als Zellen benutzend 
gelang dann im Jahre 1839 THEODOR SCHWANN die Übertragung der Zell
theorie vom pflanzlichen auf den tierischen Organismus. Während aber SCHLEI
DEN und SCHWANN, die ja die Lehre von der Urzeugung der Zelle aus dem un
geformten Cytoblastem vertraten, an eine Neuentstehung des Kerns aus dem 
Cytoplasma bzw. aus dem Cytoblastem glaubten, prägte R. VIRCHOW (1858) 
den Satz: Omnis nucleus e nucleo. In "kontinuierlicher Entwicklung" soll 
sich nach seiner Meinung jeder Kern unter Erhaltung seiner Bläschenform 
durch direkte Teilung fortpflanzen. So war denn zwar der Kern, wie FROMMANN 
(1875) sagt, ein "in seiner Form etwas von dem übrigen Zellinhalte gänzlich 
verschiedenes Gebilde", sollte aber "wahrscheinlich aus derselben Substanz 
bestehen, welche sich im Plasma als kleinste Körner auch findet" . .Ähnlich äußert 
sich 1877 STRICKER: "Der Kern ist nichts als Protoplasma in einer eigentüm
lichen Anordnung, wahrscheinlich auch in einem eigentümlichen chemischen 
Zustand." 

Erst die morphologische Forschung der 80er und 90er Jahre des vorigen 
Jahrhunderts deckte den charakteristischen Formwechsel auf, den der Kern 
bei seiner Fortpflanzung durchmacht. Ja wir können direkt mit FLEMMING 
von einer "Metamorphose" des Kerns bei seiner Teilung sprechen, und der Satz 
Omnis nucleus e nucleo, treffend für die nunmehr als Ausnahme erkannte direkte 
Kernteilung, gilt für die typische [MAYZEL (1875)], indirekte [FLEMMING (1878)], 
Kernteilung, Karyokinese [SCHLEICHER (1878)], Karyomitose oder kurz Mitose 
[FLEMMING (1882)], Kernsegmentierung (0. HERTWIG), nur cum grano salis. 
"Denn der Kern besteht nicht in der Form fort und teilt sich nicht direkt, geht 
aber auch nicht unter" [FLEMMING (1882)]. Die Form des Kerns geht bei jedem 
Teilungsakt verloren; insofern hatten die älteren Cytologen gar nicht so un
recht, wenn sie von einer Auflösung und einem Schwund des Kerns sprachen 
und denselben nach beendeter Zellteilung von neuem als Bläschen entstehen 
ließen. Was vom Kern erhalten wird, ist nicht die Form, sind nicht gewisse 
Strukturen, wie z. B. die Kernmembran, die Nucleolen, erhalten wird der
jenige Teil seiner Substanz, der sich bei der Mitose in den Chromosomen vor
findet, und der durch sein morphologisches Verhalten bei der Längsspaltung 
der Chromosomen beweist, daß er Teilkörpersubstanz enthält. Mit Recht 
schreibt daher O. HERTWIG in seiner allgemeinen Biologie: "Wir definieren den 
Kern jetzt nicht mehr im Sinne von SCHLEIDEN und SCHWANN als ein kleines 
Bläschen in der Zelle, sondern als eine vom Protoplasma unterschiedene 
Masse eigentümlicher Kernsubstanzen, welche in sehr verschiedenartigen Form
zuständen sowohl im ruhenden, als auch im aktiven Zustand bei der Teilung 
auftreten" . 

Von diesen Formzuständen ist aber, wie später noch näher gezeigt wird, 
der Zustand der Kernteilkörpersubstanz während der Mitose der charakte
ristischere, und so lautet die von BELAR (1926) gegebene moderne sowohl für 
den Protisten- wie für den Heteroplastidenkern gültige Definition folgender
maßen: Kern ist jedes vom Cytoplasma abgegrenzte Gebilde, in 
dem bei seiner Teilung Chromosomen auftreten, bzw. welches sich durch 
Umwandlung von Chromosomen gebildet hat. 

Über die Bedeutung und die Eigenschaften dieser im Kern lokalisierten 
Teilkörpersubstanz hat die Entdeckung des Befruchtungsprozesses und der 
mit ihm im Zusammenhang stehenden Prozesse der Keimzellbildung weitere 
Aufklärung erbracht. Die Beobachtung, daß bei der Bildung des Befruchtungs
produktes die Samenzelle häufig nur mit ihrem Kern beteiligt ist, führte O. HERT
WIG (1884) und STRASBURGER (1884) zu der Theorie, daß die Übertragung der 
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väterlichen Erbanlagen nur durch den Spermakern, nicht durch das Sperma
protoplasma erfolgt, der Kern somit Träger des Idioplasma von NÄGELI ist. 
Da nun die moderne Erbforschung mit aller Deutlichkeit gezeigt hat, daß dieses 
Idioplasma, solange es vermehrungsfähig ist, durch äußere Einflüsse gar nicht, 
oder doch höchstens sehr wenig beeinflußbar ist, vielmehr als weitgehend kon
stant im Verlauf vieler Generationen betrachtet werden muß, so ergibt sich, 
daß die Kernsubstanz, soweit sie Teilkörpersubstanz, Genom, ist, ein nicht nur 
von Zellteilung zu Zellteilung, sondern auch von Individuum zu Individuum 
sich konstant erhaltendes Material, eine Art Dauersubstanz, sein muß. 

Schließlich hat auch die chemische Untersuchung gezeigt, daß der Zell
kern gegenüber dem Cytoplasma "besonders geartete lebende Substanz reprä
sentiert" [A. VON TSCHERMAK (1924)]. Denn die Mikroanalyse hat ergeben, daß 
der Kern im Gegensatz zum Zelleib sehr arm an Salzen ist, und daß sich freie 
K', Cl', Phosphat- und Carbonationen in ihm überhaupt nicht nachweisen 
lassen (nach A. VON TSCHERMAK, Allg. Phys.). 

Ferner haben zuerst MIESCHER (1871), dann KOSSEL durch makroche
mische Analyse isolierter Kerne von Spermien, von ganzen Thymuszellen, 
Leukocyten und kernhaltigen (VOGEL) Erythrocyten, deren protoplasmatische 
Anteile durch Behandeln mit Pepsinsalzsäure oder Hämolyse vorher nach Mög
lichkeit entfernt waren, den außerordentlichen Reichtum derselben an Nucleo
proteiden nachgewiesen; so sollen die Köpfe der Lachsspermatozoen 96% 
nucleinsaures Protamin enthalten. Der Aufbau der Nucleoproteine, so wie ihn 
die physiologischen Chemiker durch das hydrolytische Verfahren erschlossen 
haben, ist im Anschluß an E. WILSON (1925) in folgendem Schema nach SHER
MAN (1918), das sich auf die Forschungen von KaSSEL, WELLS und JONES (1914) 
gründet, wiedergegeben. 

Nucleoprotein 

Protein Nuclein 

Protein- Nucleinsäure 

Phosphorsäure Nucleoside 

Carbohydrate Nucleinbasen 
l. Pentosen (Pflanzen) l. Purinbasen, 
2. Hexosen (Tiere) Adenin u. Guanin 

2. Pyrimidinbasen, 
Cytosin, Thymin, Uracil. 

Mit Recht aber warnt A. MEYER (1920) davor: "aus den Resultaten 
dieser Untersuchungen zu schließen, daß die Zellkerne allgemein Nucleinsäure 
enthalten". "Beweise haben wir dafür nicht, denn es ist ja erst in den Zell
kernen weniger Zellarten die Nucleinsäure makrochemisch nachgewiesen worden." 
Neuerdings sind z. B. bei dem Coccid Eimeria gadi, von dem eine eingehende 
moderne makrochemische Analyse vorliegt, überhaupt keine Nucleoproteide 
gefunden worden, und in den, wenn auch nicht gerade zahlreichen tierischen 
Organen, in denen man makrochemisch Nucleinstoffe nachgewiesen hat, fehlt 
überall der exakte Nachweis, daß diese auch in den Kernen lokalisiert sind. 
Bei Weizenkeimlingen hat OSBORN (1899) makrochemisch keine Thymonuclein
säure, wie sie für tierische Zellkerne charakteristisch ist, gefunden, dagegen 
das Vorhandensein der sog. Triticonucleinsäure festgestellt, die mit der aus 
der Hefe isolierten Hefenucleinsäure identisch ist. Man schloß daraus, einmal, 
daß diese Hefenucleinsäure in den pflanzlichen Zellkernen enthalten ist, und 
zweitens, daß sie dort die Stelle der tierischen Thymonucleinsäure vertritt. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 8 
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Wie schlecht fundiert diese Schlüsse waren, zeigten die Untersuchungen von 
FEULGEN (1924), der mikrochemisch mittels der von ihm entdeckten Nucleal
reaktion nicht nur in zahlreichen tierischen Kernen die Thymusnucleinsäure, 
sondern auch in den Kernen einer Reihe höherer Pflanzen (Weizen, Küchen
zwiebel) die Thymonucleinsäure oder zum mindesten eine "nahe Verwandte" 
von ihr nachwies. 

Die mikrochemische Untersuchung nach der Methode von FEULGEN (1924) 
hat nun aber weiter ergeben, daß z. B. manche Eizellkerne [KOCH (1925)] nicht 
die Nuclealreaktion geben, der Thymonucleinsäuregehalt in ihnen also zum 
mindesten äußerst gering ist, ein Schluß zu dem auf Grund der färberischen 
Reaktionen mit Methylgrün schon JÖRGENSEN (1913) gekommen war. Dafür 
enthält aber das Plasma gerade der tierischen Eier oft erhebliche Mengen von 
Nucleinsäure, wie z. B. die Analyse von MASING (1910) bei den Seeigeleiern er
geben hat. 

Diese Angaben sollten, glaube ich, genügen, um den so' häufig gemachten 
Schluß als irrtümlich zu erweisen, daß die Nucleinsäuren charakteristische und 
notwendige Bausteine des im Kern lokalisierten Protomerenmaterials seien. 
Vielmehr ist, wie A. MEYER (1920) hervorhebt, die Wahrscheinlichkeit sehr 
groß, daß die Nucleinsäure "ergastische" , allerdings im Kern häufiger als im 
Zelleib lokalisierte "Substanzen" sind. Für diese Vermutung werden wir später 
noch weitere Argumente erhalten. 

Dann bliebe also, wenn wir nicht A. MEYER (1920) folgen wollen, der über
haupt jeden Aufbau des lebenden Protomerenmaterials aus Eiweißkörpern 
und sonst chemisch feststellbaren Substanzen leugnet, nur übrig, anzunehmen, 
daß die basischen Komponenten der Nucleoproteide, die Protamine und Histone, 
dauernde Bestandteile der Kernteilkörpersubstanz seien. Diese Annahme 
paßt nun auch gut zu der Feststellung der physiologischen Chemiker, daß die 
Nucleinsäuren, die bei den verschiedenen Tierarten beobachtet worden sind, 
unter sich sehr ähnlich, wenn nicht sogar gleichartig sind, während die Protein
komponenten eine große Mannigfaltigkeit und für die einzelnen Tierarten charak
teristische Beschaffenheit aufweisen (vgl. WILSON, The Cello 1925, S. 644 u. 652). 

Auf jeden Fall geht aus unseren Ausführungen hervor, daß auf Grund mikro
chemischer Indizien, etwa der Nuclealreaktion oder der Färbung mit basischen 
FBi"bstoffen (Methylgrün) der sichere Nachweis von "Kernsubstanz" nicht ge
führt werden kann, daß vielmehr nur morphologische Kriterien entsprechend 
der gegebenen Kerndefinition die endgültige Diagnose ermöglichen. Diese 
Erkenntnis ist von großer Bedeutung für die Frage, ob es kernlose Organis
men gibt. 

Diese ist heutzutage nur noch strittig für die Bakterien [TISCHLER (1921)] 
und die ultramikroskopischen Lebewesen, für letztere also mit unseren Methoden 
überhaupt nicht lösbar. Aber auch für die Bakterien lauten die Angaben sehr 
verschieden, wie ich dem Artikel von GOTSCHLICH im Handbuch der pathogenen 
Mikroorganismen (1927) entnehme. "Während FISCHER, MIGULA und MASSART 
die Ansicht von der Kernlosigkeit der Bakterien vertreten, indem sie sich auf 
das Fehlen einer Differenzierung des Bakterienleibes in Kern und Plasma stützen, 
vertritt RuzICKA den zuerst von ZETTNOW ausgesprochenen Gedanken, daß 
der ganze Bakterienleib, wie er sich bei der Färbung mit basischen Anilin
farbstoffen darstellt, als Analogon des Kernes höherer Zellen, kurz als "nackter 
Kern" aufzufassen sei." Erst in jüngster Zeit hat sich J. SCHUMACHER von dem 
falschen Dogma freigemacht, daß die angeblichen Kerne der Bakterien Nucleo
proteide und Nucleinsäuren enthalten müßten, eine Annahme, die ja auch für 
die tierischen Zellkerne nicht ausnahmslos zutrifft. "Erkennt man die ~lög
lichkeit an, daß es nucleinsäurehaltige Protoplasmen und nucleinsäurefreie 



Der Zellkern. 115 

Kerne geben kann", so ist damit nach der Meinung von SCHUMACHER ein wesent
licher Schritt zur Erkennung der Bakterienkerne getan. SCHUMACHER gibt 
nun an, daß er z. B. bei der Hefe und Bakterien wie Oidium lactis nucleinsäure
freie Kerne morphologisch nachgewiesen hat, daß in dem Hefekern nicht die 
Nucleinsäure, vielmehr eine saure Substanz aus der Lipoidreihe, die SCHU
MACHER als Karyoninsäure bezeichnet, mit basischen Eiweißkomponenten 
die Karyoproteide bildet. Es wird die nächste Aufgabe sein müssen, nach
zuweisen, daß diese von SCHUMACHER (1926) als Kern bezeichneten Gebilde 
diesen Namen auch wirklich verdienen auf Grund ihres morphologischen Ver
haltens bei der Fortpflanzung (und der geschlechtlichen Vermehrung). 

Wer allerdings auf Grund phylogenetischer Spekulationen der Anschauung 
huldigt, daß bei den Bakterien als Ausdruck ihrer niedersten Stellung in der 
phylogenetischen Reihe die Kernsubstanz in der Mehrzahl der Fälle noch un
vollständig vom Zelleib differenziert sei, eine Annahme, die sich schon bei 
WEIGERT und MITROPHANOW findet und die ZETTNOW weiter ausgebaut hat, 
und noch "primitive" Züge bei ihrer Vermehrung aufweisen werde, der ver
zichtet damit überhaupt auf den Nachweis von Kernen bei den Bakterien. 
Chemisch auf jeden Fall ist derselbe nicht zu erbringen. Aber es sei darauf 
hingewiesen, daß die Erwartung, primitive Charaktere der Zellorganisation 
auffinden zu können, schon einmal, nämlich bei den Protisten, fehlgeschlagen 
ist. Denn BELAR (1926) formuliert das Resultat seiner großen zusammen
fassenden Darstellung über den Formwechsel der Protistenkerne folgender
maßen: 

"Bei vielen Protistenkernen begegnen wir in allen Formwechselphasen den
selben Organisationsmerkmalen, die uns am Kern der Vielzelligen als wesent
lich erscheinen. Bei vielen können wir eine völlige Übereinstimmung mit dem 
Heteroplastidenkern konstatieren. Dies berechtigt zu der Vermutung, daß 
die künftige Forschung diese Übereinstimmung auch dort, wo sie bis jetzt noch 
nicht nachgewiesen werden konnte, vorfinden werde. Aber auch die Fälle, wo 
uns die Abweichung von den wesentlichen Charaktereigenschaften der Hetero
plastidenmitose als beträchtlich erscheint, können vorläufig nicht als primitiv 
bezeichnet werden. Vielmehr erscheint es in Anbetracht der verhältnismäßig 
monotonen Ausbildung des Chromosomenformwechsels als wahrscheinlich, 
daß der bizarre, atypische Charakter vieler Protistenmitosen außer durch un
bekannte Faktoren vielleicht in hohem Maße von dem relativ höchst mannig
faltigen Ausbildungsgrad der "achromatischen" Strukturen mitbedingt ist." 

"Die einzelnen Formwechseltypen der Protistenkerne und der Formwechsel 
der Heteroplastidenkerne müssen uns vorderhand als verschiedene Variationen 
ein und desselben Themas erscheinen, und darin liegt die Bedeutung der ersteren 
für die Cytologie." 

Wir können das bis hierher Gesagte dahin zusammenfassen, daß im Kern 
ein vom Cytoplasma verschiedenartiges, namentlich durch sein morphologi
sches Verhalten charakterisiertes Teilkörpermaterial lokalisiert ist, das, wie 
die Genetik gezeigt hat, aus einer großen Anzahl diskreter, voneinander weit
gehend unabhängiger und sehr beständiger Erbeinheiten oder Gene besteht. 
Gemäß unserem auf S. 28 entwickelten Arbeitsprogramm ist nunmehr die 
Frage zu erörtern, in welchen Formbestandteilen des Kerns ist dieses Teilkörper
material lokalisiert, ist deren morphologisches Bild konstant oder wechselnd; 
ferner besteht der Kern nur aus diesem TeiIkörpermaterial oder sind in ihm 
noch anders geartete, geformte oder ungeformte, meta- und paraplasmatische 
Materialien vorhanden, deren Bedeutung dann festzustellen ist. 

Die Untersuchung dieser Fragen muß naturgemäß sich ganz von morpho
genetischen Gesichtspunkten leiten lassen und muß in erster Linie die Morpho-

8* 
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kinese der Kernsubstanzen verfolgen, wie denn auch A. v. TSCHERMAK (1924) 
in seiner allgemeinen Physiologie nachdrücklich betont, "daß jede morpho
logische Charakteristik des Kerns in erster Linie den Umstand berücksichtigen 
muß, daß die Formbestandteile des Zellkerns einem sehr charakteristischen, 
periodischen Wechsel ihrer Erscheinungsform unterworfen sind und im Zustand 
der Ruhe (Interkinese) und der Teilung weitgehende Unterschiede aufweisen". 

Abweichend von der sonst üblichen Beschreibung des Kerns, die mit seiner 
Ruheform beginnt, halte ich es aber für zweckmäßiger, bei der uns am meisten 
interessierenden Frage, wo im Kern die Teilkörpersubstanz, das Genom, lokali
siert ist, von dem Teilungsstadium des Kerns auszugehen. Denn hier besteht 
einmal kein Zweifel, daß das Genom in den Chromosomen lokalisiert ist, sehen 
wir doch direkt den Teilungsakt, und zweitens werden wir erwarten können, 
daß hier in der Transportform das Kernidioplasma in möglichst reiner Form 
ohne viele paraplasmatische Beimengungen zur Untersuchung gelangen wird, 
wie es vielleicht sonst nur im Kern der reifen Samenfäden der Fall ist. Da der 
Vorgang der indirekten Kernteilung mit allen seinen gleichzeitig auch im Zell
plasma sich abspielenden Begleiterscheinungen erst später ausführlich dis
kutiert werden soll, so beschränke ich mich hier auf eine Beschreibung der 
Kernsubstanz im Zustand der Mitose, also in Form der Chromosomen. 

B. Die Kernsubstanz im Zustand der Mitose. 
Die Chromosomen [WALDEYER (1888)] oder die Kernsegmente (0. HERTWIG) 

sind morphologisch durch folgende Merkmale sicher und einwandfrei charak
terisiert: 1. Durch ihr Verhalten bei der Mitose, namentlich durch ihre Lage 
in der Äquatorialplatte, ihre Längsspaltung und die gleichmäßige Verteilung 
der Spalthälften als Tochterchromosome auf die beiden neu entstehenden 
Tochterkerne. 2. Die Form und die Zahl der Chromosomen ist artspezifisch. 
3. Im fixierten Mitosezustand zeigen sie eine besondere Affinität zu dem Methyl
grün. Das gilt auch von den Protistenchromosomen, von denen BELAR (1926) 
sagt: "Mir ist noch kein Fall vor Augen gekommen, in dem sich die Chromo
somen einer Teilungsfigur nicht grün gefärbt hätten, sobald überhaupt etwas 
von Methylgrün im Präparat verblieben wäre." 

1. Die typische Längsspaltung der Chromosomen. 
Angebliche Befunde von Querteilung. 

Was nun den ersten Punkt angeht, so wird der Vorgang der Mitose in allen 
seinen Einzelheiten später von WASSERMANN geschildert und dabei auch das V er
halten der Chromosomen besprochen werden. Dort wird auch die noch strittige 
Frage diskutiert werden, in welcher Phase der Mitose die Längsspaltung der 
Chromosomen erfolgt. Uns interessiert hier vor allem, daß eine solche Längs
spaltung, die zwei gleiche Spalthälften liefert, mit großer Regelmäßigkeit bei 
allen tierischen und pflanzlichen Mitosen festgestellt worden ist, nachdem 
FLEMMING bei Salamandra diese fundamentale Entdeckung (1879) gemacht 
hatte. Wir folgern aus dieser Beobachtung mit Roux (1883), daß die Längs
teilung eine "polare Differenzierung" der Chromosomen, eine stoffliche Ver
schiedenheit in der Längsrichtung äußerst wahrscheinlich macht; denn nur so 
erhält die Längsteilung, final betrachtet, einen Sinn"; nämlich die Lieferung 
zweier quantitativ und qualitativ ganz gleicher Spalthälften. 

Auch bei den Protistenmitosen ist häufig eine typische Längsteilung der 
Chromosomen beobachtet worden; aber wir begegnen auch nicht so selten Fällen, 
wo schleifenförmige oder kugelige Gebilde, die wir nach ihrem übrigen Ver
halten Chromosome nennen würden, der Quere nach geteilt und dann auf die 
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Tochterkerne verteilt werden. Da die Längsteilung eines der wichtigsten Cha
rakteristica der Heteroplastidenchromosomen ist, so würde, die Richtigkeit der 
Beobachtungen vorausgesetzt, eine Homologisierung der sich querteilenden 
Gebilde mit echten Chromosomen nicht möglich sein. Man hat zur Erklärung 
dieser, zu dem Sinn der Chromosomenteilung in so krassem Widerspruch stehen
den Querteilung die Hypothese aufgestellt, daß hier die Chromosomen eben 
keine polare Differenzierung besäßen, vielmehr einem primitiven Typus mit 
völlig homogener Teilkörpersubstanz angehörten, bei denen deshalb eine Quer
teilung zum Zwecke der genauen Massenhalbierung völlig genüge. Ehe wir 
aber eine so weitgehende, Rchwer beweisbare Hilfshypothese machen, wird es 
gut sein, weitere genauere Beobachtungen abzuwarten. So weist BtLAi (1926) 
darauf hin, "daß eine ganze Reihe von Fällen, für die früher Querteilung der 
Chromosomen beschrieben worden ist, auf das typische Längsteilungsschema 
zurückgeführt worden sind" und er sagt kritisch zusammenfassend: "Kann 
man somit nicht für alle Gebilde, die uns bei oberflächlicher Betrachtung der 
Protozoenmitosen als Chromosomen erscheinen, ihre völlige Homologie mit 
den Chromosomen der Heteroplastiden beweisen, so sind doch die Fälle, in 
denen dies möglich ist, so zahlreich und so verbreitet, daß der Rest den Ein
druck richtiger Ausnahmen macht. Und diese Ausnahmen scheinen ebenfalls 
auf dem besten Wege zu einer Einordnung in die überwiegend größere Kategorie 
des typischen Chromosomenformwechsels zu sein." 

2. Die artspezifische Konstanz der Chromosomen in Zahl nnd Form. 
Als zweites für die Chromosomendiagnose wichtiges Merkmal hatten wir 

die artspezifische Konstanz der Chromosomen in Zahl und Form hervorgehoben. 
Dic :Frage, ob die Zahl der Chromosomen in den einzelnen Mitosen des viel

zelligen Organismus eine konstante ist, die weitere Frage, ob die Zahl der Chromo
somen für jede Spezies eine typische ist, kann heutzutage als weitgehend ge
klärt betrachtet werden. Als erster beobachtete wohl STRASBURGER (1882), 
daß in Kernen der Pollenmutterzellen von Fritillaria und Lilium stets 12, bei 
einer anderen Art stets 8, bei einer vierten 24 Chromosomen auftraten. Auf zahl
reiche Beobachtungen an tierischen Mitosen, vor allem bei Salamandra, sich 
stützend, zeigte dann C. RABL (1885), daß in den somatischen Zellen eines 
jeden Individuums die Zahl der Chromosomen bei der Mitose eine konstante 
ist und BOVER! (1888) stellte dann den Satz auf: "daß die Zahl der aus einem 
ruhenden Kern hervorgehenden chromatischen Elemente direkt und ausschließ
lich davon abhängig ist, aus wieviel Elementen dieser Kern sich aufgebaut 
hat". "Die im allgemeinen herrschende Konstanz der Elementarzahl erklärt 
sich einfach so, daß im regulären Verlauf von den beiden aus einer Teilung ent
stehenden Tochterzellen die eine genau die gleiche Zahl von Elementen ent
hält, wie die andere, nämlich die Zahl, die auch in der Mutterzelle bestanden 
hat." Dieses "Grundgesetz der Zahlenkonstanz" (BOVER!) hat sich auch bei 
experimentell abgeänderter Chromosomenzahl bestätigt, und zwar nicht nur 
bei tierischen Mitosen (BOVERI), sondern auch bei den von KÜHN (1915, 1921) 
experimentell verursachten abnormen Kernteilungen eines Protisten, der 
Amöbe Wahlkampfia, bei der die abgeänderte Chromosomenzahl nicht auf
reguliert wird, vielmehr "in jedem Kern die Zahl der Segmente, die er in der 
Prophase hervorbringt, abhängt von der Segmentzahl, die in ihn eingegangen 
ist" (KÜHN). 

Daß die Zahl der Chromosomen bei jedem geschlechtlich gezeugten Organis
mus infolge der Vereinigung von Ei und Samenkern "diploid" ist, daß ent
sprechend dieser bei der Befruchtung erfolgenden Verdoppelung der Chromo-
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somenzahl durch eine besondere Kernteilung, die heterotypische Reduktions
teilung, in den Ei- und Samenzellen die Zahl der Chromosomen auf die Hälfte, 
die haploide Zahl reduziert wird, indem abweichend von der typischen Mitose 
hier nicht Chromosomenspalthälften, sondern ganze Chromosomen halb und halb 
verteilt werden, alle diese wichtigen cytologischen Prozesse werden später in 
einem besonderen Kapitel ausführlich besprochen werden. Dort werden auch 
Tabellen über Chromosomenzahlen gegeben werden, aus denen sich ergibt, 
daß jede Art eine für sie typische und charakteristische Chromosomenzahl be
sitzt. Bei den Protisten ist die Zahlenkonstanz allerdings erst in wenigen Fällen 
nachgewiesen, aber diese Fälle verteilen sich so ziemlich auf alle Protisten
gruppen [BELAR (1926, S. 457)]. 

Auf jeden Fall halten sich die zoologischen und botanischen Systematiker 
heute berechtigt, auf Grund eines Unterschiedes in der Chromosomenzahl zwei 
Individuen zu verschiedenen Rassen zu rechnen, selbst wenn sie sonst morpho
logisch keine Unterschiede aufweisen (z. B. .A8cari8 megalocephala univalen8 
mit zwei und bivalen8 mit vier Chromosomen [0. HERTWIG (1890)]. Meist aller
dings, und das ist natürlich für die Beurteilung der Chromosomen als Erbträger 
wichtig, gehen mit Verschiedenheiten in der Chromosomenzahl auch sonstige 
feinere oder gröbere anatomische Unterschiede Hand in Hand. Am besten 
studiert sind wohl die sog. Gigas-Formen, wo mit einer Verdoppelung der für 
die betreffende Art typischen Chromosomenzahl eine Verdoppelung der Kern
und Zellvolumina und eine ausgesprochene Neigung zu Riesenwuchs Hand in 
Hand geht [Oenothera gigaB, GEERTS (1907), GATES (1911, 1913); Primula, 
KEEBLE (1912); Artemia 8alina, ARToM (1912) u. a.]. 

Die Entstehung dieser Gigas-Formen ist von Fall zu Fall verschieden; meistens 
ist wohl das Ausbleiben der Reduktionsteilung bei der Keimzellbildung und 
die Bildung diploider statt haploider Keimzellen die Ursache gewesen; in anderen 
Fällen ist aber auch an eine Störung des Verteilungsmechanismus der Chromo
somen bei der gewöhnlichen Mitose (Monasterbildung) zu denken. Man ver
gleiche das ausführliche Referat von WETTSTEIN über Heteroploidie (1927). 

Solche Störungen des Verteilungsmechanismus erklären wohl auch die 
mitunter beobachteten Abweichungen von den typischen Chromosomenzahlen 
in den somatischen Gewebszellkernen. So sind z. B. von FRoLowA (1926) 
tetraploide und oktoploide Kerne als typischer Befund in den Tracheen und den 
Rectaldrüsen mehrerer Drosophilaarten beobachtet worden. Geringere Ab
weichungen von der Normalzahl sind in vielen somatischen Mitosen beschrieben 
worden. Schon DELLA VALLE (1909, 1911) hat eine große Reihe derartiger von 
verschiedenen Forschern beobachtete Fälle zusammengestellt, und sie sind 
nach neueren Angaben von WINKLER (1916), STOMPS (1916), WINGE (1917), 
HANCE (1918) für Pflanzen, von HANcE und KRALLINGER (1927) für Tiere offen
bar viel häufiger, als man früher annahm, wo sie, zum Teil mit Recht, auf un
richtige Zählungen zurückgeführt wurden. Außer den Unregelmäßigkeiten 
bei der Chromosomenverteilung können, wie TISCHLER (1922) zusammen
fassend bemerkt, solche "unrichtige Chromosomenzahlen" durch eine unvoll
kommene Trennung der Chromosomen oder ein Verkleben zweier benachbarter 
verursacht sein, zweitens aber durch einen zeitweisen queren Zerfall einzelner 
Chromosomen, wozu dieselben namentlich in der Meta- und Anaphase neigen 
sollen. [Vicia faba: LUNDEGARDH (1912), Hyacinthus: CAROTHERS (1921).] 

Ist schon die genaue Feststellung der Zahl der Chromosomen oft mit großen 
technischen Schwierigkeiten verknüpft, so daß z. B. beim Menschen die Zahl 
der Chromosomen noch immer strittig ist [die Angaben schwanken zwischen 
24 und 48 Chromosomen (diploid), GROSSER, WINIVATER (1926), SCHACHOW 
(1926)], so gilt dies in noch viel höherem Maße für die Größe und Form der 
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Chromosomen. Zwar hatten schon FLEMMING und STRASBURGER beobachtet, 
daß bei den von ihnen studierten tierischen und pflanzlichen Objekten die 
Länge der einzelnen Chromosomen in der Äquatorialplatte nicht gleich sei, aber 
erst MONTGOMERY (1901) erkannte bei seinen Studien an den Keimzellen der 
Insekten, daß diese Differenzen nicht zufällig und variabel, sondern konstant 
und artspezifisch sind. Bei den Insekten, wo die Verhältnisse besonders klar 
liegen, aber auch sonst bei zahlreichen anderen Tier- und Pflanzenarten ist dann 
namentlich von MONTGOMERY (1906), SUTTON (1902), Mc CLUNG (1914), WENRICH 
(1916), WILSON (1906), MORRIL, STEVENS (1908), METZ (1916), BRIDGES, für 

c 

d 

b 
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Abb. 71. Chromosomenpaare in diploiden tierischen (a-c) und pflanzlichen (d-h) Mitosen. 
(Nach E. B. WILSON. 1925.) In a sind 2 x 14 nach der Größe numerierte Chromosome vorhanden. 
jedoch ist keine paarweise Lagerung homologer Chromosome vorhanden. Diese ist .iedoch in allen 
anderen Figuren deutlich ausgesprochen, am vollkommensten in c, a Prophase, Peritonealzelle, 
Amblystoma tigrinum (PARMENTER), b Sperrniogonie von Tenodera superstitiosa (OGUMA), c Oogonie 
der Fliege Scattophaga pallida (STEVENS), d Wurzelspitze von Galtonia (STRASBURGER), e dasselbe 
Objekt (H. A . CL. MÜLLER), f, g, h Wurzel spitzen von Albuca, Bulbina, Eucomis (H. A. CL. MÜLLER). 

Insekten, H. A. CL. MÜLLER (1912), TISCHLER (1917),HEILBORN (1924) bei Pflanzen 
festgestellt worden, daß in den diploiden Kernteilungen die Chromosomen sich 
durch typische Größe- und Formunterschiede unterscheiden lassen, und zwar 
je zwei sich gleichen und von allen übrigen verschieden sind. Häufig, aber durch
aus nicht immer, liegen diese in Form und Größe korrespondierenden Chromo
somen auch noch paarweise bei der Mitose nebeneinander, wie namentlich bei 
den Dipteren (Abb. 71). Die Annahme liegt nahe, daß von diesen "homologen" 
Chromosomen eins väterlicher, das andere mütterlicher Herkunft ist. 

Die genaue Beobachtung dieser Verhältnisse hat dann zu der wichtigen 
Entdeckung der Heterochromosomen oder Geschlechtschromosomen geführt, 
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indem zuerst HENKING (1891), dann Mc CLUNG, WILSON, MORGAN, SEILER 
u. v. a. fanden, daß entweder bei allen männlichen (Orthopteren, Nematoden) 
oder weiblichen [Schmetterlinge (SEILER)] Individuen einer Species entweder 
ein Chromosom, das Hetero- oder X-Chromosom keinen Partner hat, also un
paar ist (sog. XO-Typus), oder aber einen durch Größe und Form mehr oder 
minder unterschiedenen Partner (das Y-Chromosom) aufweist (sog. XY-Typus) . 
Wie Abb. 72 zeigt, ist neuerdings auch bei der getrennt geschlechtlichen Licht
nelke ein XY-Chromosomenpaar festgestellt worden. 

Durch Vervollkommnung der Meßmethoden, die namentlich bei langen, 
schleifenförmigen Chromosomen mit großen Schwierigkeiten verknüpft sind 
[KATSUKI (1914) bei A8cari8 megalocephala, KUWADA (1919) bei Zea MaY8; 
(man vgl. S. 98 und die dort angeführte Literatur)) und durch Anwendung 
stärkster Vergrößerungen und genauer photographischer Reproduktionen 
[SEILER (1922)] ist es in den letzten Jahren gelungen, verschiedene Rassen der
selben Spezies miteinander bezüglich der Form und Größe der Chromosomen 
zu vergleichen. Man hat in einer Anzahl von Fällen zeigen können, daß korre
spondierende Chromosomen der verglichenen Rassen typische Form und Größen
differenzen aufwiesen. 

a b 

Abb. 72 a u. b. Melandrium album. Erste Reifungsteilung der Pollenmutterzelle; a frühe unu 
b späte Anaphase mit der Verteilung der XY·Chromosomen. Vergr. 3300fach. (Original von 

K. BELAR aus HARTMANN: Allg. Biologie. 1927.) 

Schon STRASBURGER (1900) beschrieb einen sehr klaren Fall bei der Gattung 
Iris, wo bei J. p8eudacorus die Chromosomen in der Diakinese kurz, aber breit, 
bei J. 8qualen8 dagegen doppelt so lang und halb so breit waren. Von neueren 
Arbeiten sind die Untersuchungen von HANIEL und SEILER (1921) bei verschie
denen Rassen von Lyrnantria di8par, von DELAUNAY (1915) an MU8cari8, von 
KUWADA bei Zea MaY8, von HEILBORN (1924) an Carex, von M. NAWASCHIN 
(1926) bei Crepi8 zu nennen. Ein sehr schönes Beispiel, das zeigt, wie Chromo
somenform und Gesamthabitus miteinander verknüpft sind, hat ferner TISCHLER 
(1918) beschrieben. "Bei Phragmites communi8 ist bei der Rasse P8eudodonax 
gegenüber der" Var. typica" durchweg eine nicht unbeträchtliche Chromosomen
vergrößerung zu konstatieren, sowohl bei allotypen wie bei somatischen Mitosen. 
Dabei war keine wesentliche Vergrößerung der Ruhekerne oder der Zellen ein
getreten, trotzdem zeigte Pseudodonax ausgesprochenen Riesenwuchs." 

Durch die schon vielfach festgestellte Parallele zwischen Variationen der 
Chromosomenzahl und -form und der Außenmerkmale der verglichenen Individuen 
ist ein wertvolles Argument für die Richtigkeit der Lehre erbracht, daß das 
Idioplasma in den Kernen, und zwar in den Chromosomen lokalisiert ist. 

Vor allem verspricht aber das genaue Studium der Chromosomenverhält
nisse bei verschieden nahestehenden Arten ein und derselben Familie auch 
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für das Problem der phylogenetischen Artumwandlung von großer Bedeutung 
zu werden. Für eine ganze Reihe von Pflanzengattungen [Salix: HERIBERT
NILSSON (1918), Oenothera: LUTz (1916), STOMPS (1919), HANCE (1918), Rosa: 
BLACKBURN u. HARRISON (1921), Zea Mays: KuwADA (1919), Crepis: RosEN
BERG (1920), NAWASCHIN (1926), Triticum: SAKAMURA (1918), Carex: HEIL
BORN (1924), Chrysanthemum: TAHARA (1921), Rosa: TÄCKHOLM (1922)] und 
Tiergattungen [Cyklops: BRAuN (1909), Drosophila: METz (1915 u. 1916), 
FRoLowA (1926)] liegen bereits Angaben vor, daß systematisch verwandte 
Spezies auch gleiche oder sehr ähnliche Chromosomenzahlen haben, während 
systematisch einander fernerstehende Spezies aU<lh gröBere Unterschiede in 
ihrem Chromosomenbestand aufweisen. Hierbei ist es wichtig, nicht nur die 
Chromosomenzahlen, sondern auch die Chromosomendimensionen bei den ver
schiedenen Arten miteinander zu vergleichen. 

So hat z. B. HEILBORN (1924) bei Carex gefunden, daß im allgemeinen die 
Größe der Chromosomen mit steigender Zahl abnimmt; daß ferner, um ein anderes 
interessantes Ergebnis zu nennen: Carex piluli/era haploid 3 lange (A), 4 mittlere 
(B) und 2 kurze (C) Chromosomen, Carex panicea 3 A, 2 Bund 11 C-Chromo
somen besitzt. Bei beiden Spezies besteht das Längenverhältnis A = B + C. 
Hieraus folgert HEILBoRN, daß diese beiden Carexarten homologe Chromo
somen in ihren Kernen führen, und daß die B- und C-Chromosomen durch Quer
spaltung aus den A-Chromosomen entstanden sind. 

Um aber zu vergleichbaren Resultaten zu kommen, ist es absolut notwendig, 
nur Chromosomen unter gleichen äußeren Umständen miteinander zu ver
gleichen, also in den gleichen Phasen der Mitose und in analogen Gewebszellen, 
also z. B. nur Spermiogonienmitose mit ihresgleichen. Denn es ist allgemein 
bekannt, daß die Chromosomen in den verschiedenen Phasen der Mitose sehr 
verschieden lang sind, ferner daß die Mitosen der einzelnen Gewebsarten bei 
ein und demselben Individuum typische, immer wiederkehrende Unterschiede 
aufweisen. "Die Differenzen", schreibt HANSEMANN (1893, 1909), "die bei der 
Kernteilung auftreten, sind überaus charakteristisch für alle solche Zellarten, 
die genealogisch miteinander verwandt sind, also z. B. für Epidermiszellen, 
Bindegewebszellen, Lymphocyten, Darmepithelien. Bei Zellen, die aber genea
logisch sich einander nahestehen, wie z. B. diejenigen der Epidermis, der Haar
follikel und der Talgdrüsen, sind wenigstens beim Menschen die Dilferenzen so 
gering, daß sie nicht mit Sicherheit hervortreten." Die Spezifität der Mitosen 
geht so weit, daß wir heute nach der Meinung von ELLERMANN z. B. bestimmte 
Blutzellen durch die verschiedenen charakteristischen Winkel der Mitosen
spindel unterscheiden können. 

HANsEMANN (1893) und ganz neuerdings B. FISCHER (1926), der wohl die 
Meinung vieler Pathologen wiedergibt, schließen aus diesen Beobachtungen, 
daß die Kerne und die Chromosomen der verschiedenen Gewebe desselben In
dividuums qualitativ voneinander verschieden wären, und erblicken die Ursache 
hierfür in einer qualitativerbungleichen Kernteilung. Diese Schlußfolgerungen 
sind aber völlig unzulässig, wie gleich gezeigt werden soll. 

Genauere Messungen an Chromosomen der befruchteten Eizelle und ihrer 
Deszendenten stellte RH. ERDMANN (1908) beim Seeigel an. Sie fand, daß das 
Volumen der Chromosomen der Pluteuszellen nur noch 1/4 desjenigen des zwei
geteilten Eies ist. Eine gleiche Volumenabnahme der Chromosomen, die schein
bar Hand in Hand geht mit dem Kleinerwerden der Zellen bei der Furchung be
obachtete CONKLIN (1902) bei Crepidula. Derselbe Forscher stellte aber auch 
fest, daß die Chromosomen, welche den Spermidenkern bilden, erheblich kleiner 
sind als die väterlichen Chromosomen im befruchteten Ei, die aus demselben 
Spermidenkern nach seiner Umwandlung zum Spermakern und nach seinem 
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Eindringen in das Ei sich wieder bilden. Da der Kern sich zwischendurch nicht 
geteilt hat, so kann für die Größenunterschiede natürlich nicht eine erbungleiche 
Teilung verantwortlich gemacht werden, und das gleiche gilt für den wohl noch 
übersichtlicheren analogen Fall der kleinen Chromosomen der zweiten Reife
teilung bei Ascaris und der sehr erheblich größeren, langen, schleifenförmigen 
mütterlichen .Eikernchromosomen, die sich aus dem Ovidenkern nach seiner 

Abb. 7:1 . Befruchtetes Ei von 
Ascaris megalocephala biva· 
lens mit dcn 2 Richtungskör· 
]lerchen. (Nach O . HERTWIG: 

Allg . Biol. 1923.) 

Wanderung in die Mitte der Eizelle kurze Zeit darauf 
bilden (Abb. 73). 

Die morphologischen Unterschiede, die sich zwischen 
den Chromosomen gleicher Abstammung im vielzelligen 
Osganismus in den verschiedenen Geweben feststellen 
lassen, können also nicht als ein Argument für erb
ungleiche Chromosomenteilung verwertet werden, liefern 
ferner ebensowenig einen Beweis dafür, daß die Quali
tät des Idioplasmas sich geändert hätte. Sie sind viel
mehr nur der Ausdruck von Zustandsänderungen 
der Chromosomen, die natürlich abhängig sind von 
dem Zustand des umgebenden Protoplasma. Im gleichen 
Plasmamilieu sind in dem Beispiel von Ascaris Eikern
und Spermakernchromosome unter sich gleich beschaf-
fen, kurz vorher hatten die Eikernchromosomen in 

dem peripheren Eiplasma, und ebenso vorher die Spermakernchromosome in 
dem Spermiocytenplasma ein wesentlich anderes morphologisches Bild dar
geboten. Daß das umgebende Cytoplasma die Form und das sonstige Ver
halten der Chromosome beeinflußt, zeigen ferner die Beobachtungen bei Bastar
dierung, wo im artfremden Eiplasma die väterlichen Chromosomen in manchen 
Fällen charakteristische Veränderungen im Teilungsvermögen zeigen, wie z. B. 
bei den von BALTzER (1910) und TENNENT untersuchten Seeigelkreuzungen. 

,,~~!~"'6 6<::~13t·.,.:,~ 
~' 

Abb. 74 a - d . K ernteilungen des Knochenfischbastarden Menidia notata <;> . x Fundutus hetero· 
elitus d. Die Menidiachromosomen sind kurz, die Funduluschromosomen lang. (Nach W. J. 
:MOENKHAUS. 1904.) a Anaphase der ersten Furchungsteilung, b Metaphase der zweiten Furchungs
tcilung, c frühe Anaphase der vierten Furchungsteilung, d Anaphase einer späteren Furchungsteilung. 

Immerhin ist es sehr bemerkenswert, daß im allgemeinen doch die charakte
ristische :Form der väterlichen Chromosome im artfremden Eiplasma weit
gehend aufrechterhalten wird, wie z. B. die Abb. 74 zeigt [MoENKHAus (1904), 
MORRIS (1914)]. 

Die von HANSEMANN, B. FISCHER, dann ERDMANN, CONKLIN beschriebenen 
morphologischen Unterschiede beziehen sich überhaupt mehr auf Größen
differenzen; das Chromosomenvolumen wird durch das Plasmamilieu un
zweifelliaft zwar verändert, sei es durch Wasseraufnahme oder durch Beimischung 
anderer paraplasmatischer, ergastischer Substanzen, aber die individuelle Form 
und die Größenunterschiede zwischen den einzemen Chromosomen bleiben 
meistens erhalten; diese sind vor allem unserer Meinung nach bestimmt von der 
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individuell verschiedenen Quantität und Qualität des Idioplasmas, dessen 
(physikalischer) Zustand allerdings abhängig vom Milieu ist. Wir werden dafür 
gleich noch weitere Belege kennen lernen bei der Besprechung der Beobach
tungen, die man an lebenden Chromosomen angestellt hat. 

Ein sehr interessantes Beispiel, daß die Chromosomenlängen abhängig von 
dem Milieu sind, hat kürzlich HANcE (1927) veröffentlicht. Er fand, daß bei 
den Eiern von Ascaris megalocephala bivalens im Anfang des Furchungsprozesses 
immer zwei Chromosome deutlich kleiner sind als ihre homologen Partner. Erst 
im weiteren Verlauf des Furchungsprozesses verschwinden diese Größenunter
schiede. HANcE nimmt an, daß die 2 kleineren Chromosome väterlicher Her
kunft sind, und erblickt die Ursache für das Kleinersein der väterlichen Chromo
somen trotz gleichen Idioplasmagehaltes in dem Einfluß des Spermiccytenplasmas, 
dessen Einwirken auf die väterlichen Chromosomen sich sogar als Nachwirkung 
noch bei den ersten Furchungsteilungen bemerkbar macht, wenn die väter
lichen Chromosomen sich in demselben Milieu befinden wie die mütterlichen. 

C. Der Intimbau des Chromosoms. 
Nachdem das allgemeine Verhalten der Chromosomen, ferner ihre artspezi

fische Zahlen- und Formkonstanz geschildert worden ist, wenden wir uns nun
mehr der Frage nach dem feineren, intimen Bau des einzelnen Chromosoms zu. 
Sie hat dadurch eine besondere Bedeutung gewonnen, weil die Genetiker ja 

Abb. 75. Lebende Bindegewebszelle von Triton in Teilung. (Nach M. HEIDENHAIN. 1911.) 

die Gene in die Chromosomen hineinlokalisieren und auf Grund der experi
mentellen Ergebnisse annehmen, daß diese Gene in den Chromosomen reihen
artig hintereinander angeordnet sind (MoRGANs Theorie der linearen Anord
nung der Gene im Chromosom). 

Es gilt, hierzu auf Grund der morphologischen Befunde Stellung zu nehmen; 
rechtfertigen diese die Annahme einer spezifischen Intimstruktur der Chromo
somen, bestehen ferner die Chromosomen ausschließlich aus der Teilkörper-
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substanz, dem Kern-Idioplasma, oder sind außerdem noch in ihnen metaplas
matische bzw. paraplasmatische (ergastische) Baustoffe anzunehmen 1 

Die Chromosomen sind allerdings nur bei günstigen Untersuchungsobjekten 
schon im lebenden Zustand sichtbar (Abb.75 u. 76), also sicher keine durch 
die Fixierung bedingte Kunstprodukte, ein Verdacht, der allerdings schon 
durch die konstante Zahl und Form, in der die Chromosomen bei der Mitose 
im fixierten Präparat auftreten, widerlegt wird, und die unmöglich durch die 
Annahme künstlicher GerinnseIfiguren erklärt werden könnte. Bei vitaler Be
obachtung sind die Chromosomen, falls sie sichtbar sind, von ihrer Umgebung 
durch ein etwas stärkeres Lichtbrechungsvermögen ausgezeichnet; sie sind 
ferner im polarisierten Licht, wie schon RETZIUS feststellte, isotrop. Versuche 
von GAIDUKOV, die lebenden Chromosomen bei Tradescantia ultramikro
skopisch zu beobachten, scheiterten, weil die starke Beleuchtung das Objekt 
zu sehr schädigte. An günstigen Objekten, wie den Gewebemitosen der Am
phibienlarven, an denen SCHLEICHER schon 1878 die lebenden Chromosomen 
sah, lassen sich die Formveränderungen der Chromosomen während der Mitose 

Abb. 76a-c. Drei aufeinanderfolgende Teilungsstadien ein und derselben Spermatocyte von Steno· 
bot.hrus lineatus, im Leben photographiert. Vergr. etwa 680fach. a frühe, b späte Anaphase 
(5 :Minut.en später aufgenommen als a). c frühe Telophase (15 Minuten später aufgenommen a ls a). 

(Nach K. BI~L.\i't: Naturwiss. 1927.) 

gut beobachten. So beschreibt HEIDENHAIN (1907, S. 167) einen Fall von Vital
beobachtung, wo die Chromosomen einer Dyasterfigur bei Triton sich rasch 
und stark verkürzten und scheinbar an den Winkeln miteinander verschmolzen. 
"Da die Mitose nunmehr stille stand, führte ich dies auf Sauerstoffmangel 
zurück und gab deswegen frisches Wasser hinzu; unmittelbar darauf trat eine 
Wiederverlängerung der Chromosomen ein und die scheinbare Verschmelzung 
löste sich, so daß die einzelnen Teile wieder distinkt hervortraten. Die Leb
haftigkeit der Kontraktionsbewegung der Chromosomen darf nicht unterschätzt 
werden; denn die Mitose läuft bei Gewebszellen in den späteren Stadien sehr 
rasch ab. Mehrfach beobachtete ich, daß zwischen dem Beginn der Metakinese 
und der vollendeten Durchtrennung der Tochterzellen nur 3--4 Minuten lagen." 
HEIDENHAIN glaubt aus dieser Beobachtung den Schluß ziehen zu dürfen, 
daß die Substanz der Chromosomen "nicht nur überhaupt formveränderIich ist, 
sondern ihrer Organisation nach in eine Reihe zu setzen ist mit denjenigen Sub
stanzen, welche für spezielle Bewegungsfunktionen angepaßt sind". 

Nachdem schon FOOT und STROBELL (1912) in Zerzupfungspräparaten 
von mitosereichem Gewebe einzelne Chromosomen unversehrt isoliert hatten, 
haben neuerdings CHAMBERS und SANDS (1923) lebende Chromosomen mit 
den modernen Methoden der Mikrochirurgie untersucht. Im Untersuchungs
objekt waren sowohl pflanzliche (Tradescantia) wie tierische (Heuschrecken) 
Chromosomen, die sie mit der Nadel isolierten und zerschnitten. Sie stellten so 
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fest, daß die Chromosomen sich beträchtlich in die Länge ziehen lassen (Abb. 77, 
78), ohne zu zerreißen. "The metaphase chromosome is a gelatinous and exten
sible body", das ist das Ergebnis dieser Untersuchungen, während weitere 
Angaben über eine angeblich bei diesen Experimenten beobachtete feinere 

A 
Abb. 77. Metaphasen-Chromosom mittels zwei 

Mikronadeln auseinandergezogen. 
(Nach R. CHAMBERS: General Cytology 1924.) 

Chromosomenstruktur mit großer Skepsis 
zu beurteilen sind. Denn hier handelt es 
sich sicher um Absterbeerscheinungen 
der durch den chirurgischen Eingriff 
schwer geschädigten Chromosomen, die, 
wie CHAMBERS selber feststellen konnte, 
gegen Änderungen des normalen Milieu 
recht empfindlich sind. Aus der Zelle 
isolierte Heuschreckenchromosome schwellen in Lymph- und Ringerlösung 
sehr rasch und lösen sich auf (Abb.79), während allerdings die Tradescantia
chromosomen länger ihre Form bewahren. 

Die meisten und aufschlußreichsten Untersuchungen an den Chromosomen 
gründen sich aber auf fixierte und gefärbte Präparate. Man hat dabei die 

a 

Abb. 78 a-c. Trauescantia-Chromosomcn mittels Mikronauein isoliert und auseinandergezogen (c). 
(Lcbend-Pbotogmpbie nacb CHAMBERS und SANDS. 1923.) 

Beobachtung gemacht, daß die Chromosomen in den verschiedenen Phasen der 
Mitose sich verschieden gut naturgetreu fixieren lassen, und kann die dem Fort
schreiten des Teilungsaktes parallelgehende Steigerung der Fixierungsstabilität 
wohl als ein Anzeichen dafür betrachten, daß im Verlauf der Karyokinese eine 
zunehmende Verfestigung der Chromoso
mensubstanz eintritt. Durch die Fixie-
rung werden die Chromosomen auch in 
den Fällen sichtbar, wo sie im lebenden 

a o 
o~ 

Zustand unsichtbar waren, und diese Bre
chungsdifferenzen zwischen Chromosomen ~ 
und umgebenden Cytoplasmen treten nach b ~ 
der Meinung von SPEK (1920) dadurch her- Abb.79. Zwei isolierte Heuscbreckenchro
vor, daß dickere Kolloide wie die Chromoso- mosomen a und b in RINGERS Flüssigkeit 
men und flüssigere, wie der Kernsaft oder zerfallend. (Nach R. CHA~mERS.) 

das Cytoplasma bei der Gerinnung graduell 
verschiedene Zustandsänderungen erfahren. Für die verhältnismäßig dichte 
Struktur der Chromosomen spricht ferner nach DELLA V ALLE ihre Opazität 
gegen ultraviolettes Licht ; eine optische Anisotropie der Chromosomen konnte 
bisher auch im fixierten Zustand nicht nachgewiesen werden [SPEK (1920)]. 
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Als charakteristische neue Eigenschaft erhalten die Chromosomen durch 
die Fixierung eine besondere Affinität zu namentlich basischen Farbstoffen, 
der sie ja auch ihren Namen: Chromosomen = färbbare Körper [WALDEYER 
(1888)] verdanken. Die vereinzelten Angaben, daß sich die Chromosomen 
vital [etwa mit Janusgrün: KITE und CHAMBERS (1912)] färben, lassen alle 
den Einwand berechtigt erscheinen, daß es sich bei diesen Beobachtungen 
um absterbende und gerade deshalb sich tingierende Chromosomen handelt. 

Mit Recht bemerkt SPEK (1920), daß sich die charakteristische starke Färb
barkeit der Chromosomen sowohl mit basischen wie mit sauren Farbstoffen 
schon aus ihrer Gelnatur erklärt, für die wir, wie soeben berichtet, schon mit 
anderen Untersuchungsmethoden genügend Beweise erhalten haben. Zu er
klären bleibt, warum die Chromosomen aus einem Gemisch saurer und basischer 
Farben stets die basische Komponente speichern, also ausgesprochen basophil 
sind. So gilt ja als besonders charakteristisch für die Chromosomen bei der 
Mitose, daß sie sich mit der Biondifärbung rein grün färben (vgl. S. 86). "Tritt 
der Kern in die indirekte Kernteilung ein, so wird im Kern die Intensität der 
Blaufärbung immer beträchtlicher und die sich bildenden Chromosomen nehmen 
eine deutliche Grünfärbung an. Diese Blau- resp. Grünfärbung des Chromatins 
tritt am schönsten hervor nach Fixation in Sublimat und in Alkohol, sie wird 
stark beeinträchtigt durch die Verwendung von chromsauren Salzen, so daß 
in Zencker fixiertes Material nur recht mangelhafte Blaufärbung des Chromatins 
zeigt. Das gleiche gilt, wenn auch nicht so ausgesprochen, von der Pikrinsäure" 
(R. KRAUSE: Enzyklopädie. 1926, S. 459). 

Aus diesen Beobachtungen über die Basophilie der Chromosomen kann 
man wohl schließen, daß sie einen niedrigen isoelektrischen Punkt besitzen 
(S. 86), wenngleich die Untersuchungen von Me CLENDON über das Verhalten 
der Chromosomen im elektrischen Stromfeld noch keine sicheren Ergebnisse 
in dieser Hinsicht ergeben haben. Ob allerdingfl dies!lr saure Kolloidcharakter 
der Chromosomen gerade durch Nucleinsäureverbindungen bedingt ist, kann 
nach dem Ausfall der histologischen Färbungen nicht mit Sicherheit bejaht 
werden, wie z. B. HEIDENHAIN (1907) im Anschluß an die typische Grünfärbung 
nach Anwendung des Biondigemisches meint. Denn bei der Biondifärbung 
färbt sich außer den Chromosomen z. B. auch noch der Schleim und die Körner 
der Mastzellen intensiv blau, beides Substanzen, die keine Nucleinsäure ent
halten. Immerhin scheint die weitverbreitete Meinung, daß die Chromosomen 
reich an Nucleinsäure seien, tatsächlich zu Recht zu bestehen, denn mit der 
Nuclealfärbung nach FEULGEN (1924) reagieren die Chromosomen stark positiv 
durch eine intensive Violettfärbung, was ihren Reichtum an Thymonuclein
säure wohl beweist. 

Viel weniger gesichert erscheinen mir alle weiteren Schlüsse, die sich auf 
das histologische Farbenbild der Chromosomen stützen. Zunächst reproduziere 
ich in Abb. 80 eine Spermiogonienmitose von Gryllus domesticus, die nach der 
FLEMMINGSchen Dreifachbehandlung gefärbt ist. Hier sind sämtliche Chromo
somen in derselben Kernteilungsphase, trotzdem haben sich die kleineren dickeren 
Chromosomen mit dem Safranin rot gefärbt, dagegen ist das eine lange, faden
förmige Hetero-Chromosom mit dem Gentianaviolett tingiert. Man hat auf 
Grund dieser färberischen Differenz die Chromosomennatur des langen faden
förmigen Gebildes abgestritten und in ihm Nuclearsubstanz erblicken wollen. 
Aber das morphologische Verhalten bei der Teilung, vor allem seine Längs
spaltung, zeigt, daß es sich doch um ein echtes Chromosom handelt. Wir müssen 
ganz GUTHERZ (1926) zustimmen, daß dieses Färbungsergebnis nichts mit einer 
chemischen Differenz des langen Chromosoms im Unterschied von den übrigen 
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zu tun hat; "das Ergebnis läßt sich am einfachsten so erklären, daß das im Gegen
satz zu den gedrungen gebauten Chromosomen lang fadenförmig ausgezogene 
Chromosom bei der der Safraninbehandlung folgenden Extraktion des Schnittes 
mit Salzsäurealkohol stärker das Safranin abgibt und daher bei der sich an
schließenden Gentianaviolettbehandlung mit diesem tingiert werden kann". 

Sind in diesem Beispiel die Verhältnisse, die das Färbungsresultat bestimmen, 
noch verhältnismäßig eindeutige, so gilt nicht das gleiche von anderen, häufig 
an den Chromosomen erhobenen Färbebefunden. Ihnen wird von zahlreichen 
Cytologen eine große Bedeutung zugeschrieben, sollen sie doch angeblich be
weisen, daß die Substanz des Chromosoms aus mindestens zweierlei verschie
denen Bestandteilen zusammengesetzt ist. WASSERMANN (1926) faßt das Er
gebnis dieser Beobachtungen, die nach seiner Meinung zu einer gemeinsamen 
Anschauung über den Bau des Chromosoms ge
führt haben, folgendermaßen zusammen: " Auf den 
verschiedensten Stadien seiner Entwicklung zeigt 
das Chromosom stets eine innere Differenzierung 
dergestalt, daß man eine Rindenschicht und eine 
Markzone an ihm unterscheiden kann. Mit Aus
nahme der allerjüngsten Chromatinfäden zeigt sonst 
der optische Querschnitt bei unseren nach den ge
bräuchlichen Methoden behandelten Objekten einen 
gefärbten Ring, der einen helleren Innenraum um
schließt. Es gleicht der Chromosomenquerschnitt 
einer Röhre mit einem der Markzone entsprechen
den Inhalt. Dieselbe Unterscheidung kann auch 
bei der Seitenansicht der Chromosomen getroffen 
werden, wenn die Einstellung ihres optischen Längs
schnittes gelingt; dann haben wir ein von zwei 
mehr oder weniger dicken dunklen Linien ein

Abb.80. Spermiogonien·Aqua. 
toria lplatte von Gryllus dome· 
sticus. Heterochromosom blaß
violett, die 20 Euchromosomen 
rot. Fixation: FLEMMINGS star
kes Gemisch. Färbung: FLEM-

MINGS Dreifachbehandlung. 
Vergr.2800fach. (Nach S. GUT
HERZ aus: Enzykl. d _ mikroskop. 

Technik. 1926.) 

gefaßtes Band mit helleren Innenstreifen vor uns. Allerdings ist das Chromo
som, während es sich bildet, ebenso wie während seiner Telophaseveränderungen 
kein regelmäßig geformtes Gebilde, sondern es sind da Anschwellungen mit 
dazwischen liegenden dünneren Stellen vorhanden und es kommen auch spiralige 
Drehungen der Fäden häufig vor. Auch ist die Rinde bei jungen Prophase
chromosomen offenbar keine geschlossene Schicht, sondern mannigfaltig ge
fenstert. Das hat zu den Beschreibungen von Spiralen und Doppelspiralen 
im Chromosom Veranlassung gegeben. Späterhin kommt es in manchen Fällen 
vor, daß die färbbare Rindenschicht kürzere Manschetten bildet, zwischen 
denen die achromatische Markschicht des Chromosoms frei zutage liegt." 

Zusammenfassend kommt WASSERMANN zu folgendem Schluß: "Man kann 
sagen, daß das Basichromatin an der Oberfläche des Chromosoms angesammelt 
ist und seine Hülle oder Rindenschicht bildet, eine achromatische Substanz 
aber das Innere des Chromosoms erfüllt." 

Wenn wir nun aber hören, daß alle die Befunde, die angeblich den Dualis
mus der Chromosomensubstanz beweisen sollen, von BONNEVIE (1908, 1911), 
von SCHUSTOW (1913), von TAMURA (1923) durch Färbungen mit basischen 
bzw. Hämatoxylinbeizenfarbstoffen gewonnen worden sind, so erscheint mir 
nach den farbanalytischen Untersuchungen von v. MÖLLENDoRFF (vgl. S. 75) 
die Schlußfolgerung WASSERMANNS durchaus nicht gesichert. Da die Chromo
somen sicher saure Kolloide enthalten, so wird sich nach den Untersuchungen 
von v. MÖLLENDoRFF an ihrer Oberfläche mit basischen Farbstoffen ein Nieder
schlag bilden, und so wäre denn das angebliche Basichromatin nichts weiter 
als ein der Oberfläche des Chromosoms aufgelagertes, durch den Färbeprozeß 
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bedingtes Ausflockungs-Kunstprodukt. Die schwächere Innenfärbung des 
Chromosoms würde dann nach der Nomenklatur und der Deutung von 
v. MÖLLENDORFF eine Durchtränkungsfärbung sein. 

Nun kann man aber auch mit zwei verschiedenen dispersen sauren Farb
stoffen eine Doppelfärbung des Chromosoms erzielen, wie ich feststellen konnte. 
Färbt man z. B. mit einem Gemisch von Eosin und dem hochkolloiden Pyrrol
blau bei geeigneter ph, so werden nach kurzer Färbedauer die Chromosomen 
an ihrer Oberfläche blau, im Zentrum dagegen rot gefärbt. Erst nach längerer 
Färbedauer diffundiert das schwer diffusible Pyrrolblau allmählich auch in 
die zentralen Partien des Chromosoms unter Verdrängung des Eosins. Dieser 
Befund läßt sich rein physikalisch aus der großen Strukturdichte des Chromo
soms ableiten, die durch diesen Befund abermals bestätigt wird. 

Nun vergleiche man das Farbenbild, das v. MÖLLENDORFF mit basischen 
Farbstoffen an anderen dichten Strukturen, wie den elastischen Fasern, er
halten hat (Abb.55, S.74). Die Ähnlichkeit der Befunde an den elastischen 
Fasern und den Chromosomen ist eine so frappante, daß man den Farbversuch 
an den elastischen Fasern gleichsam als Modellversuch im großen für die Ver
suche, die mit den kleindimensionellen und deshalb schwieriger zu analysieren
den Chromosomen arbeiten, betrachten kann. Sowohl bei dem Chromosom 
wie bei der elastischen Faser erzielt man mit basischen und Beizenfarbstoffen 
an der Oberfläche eine intensive Niederschlagsfärbung, im Inneren eine schwä
chere Durchtränkungsfärbung. Die Gleichheit der Färberesultate bei Chromo
som und elastischer Faser erklärt sich allein aus der Gleichheit der physikali
schen Verhältnisse, der ähnlichen Strukturdichte. Aber ebenso wie aus der 
Doppelfärbung der elastischen Faser niemand auf einen Dualismus der natür
lich einheitlichen elastischen Substanz schließen wird, so scheint mir der färbe
rische Befund an den Chromosomen einen Dualismus der Chromosomensubstanz, 
wie WASSERMANN meint, keineswegs zu beweisen. 

Dieser Beweis wird meiner Meinung nach auch nicht durch Chromosomen
färbungen mit basischen und sauren Farbstoffen erbracht. TAMURA (1923) 
färbte tierische und pflanzliche Chromosomen mit Hämatoxylin-Eosin doppelt, 
indem er "stark verdünntes Hämatoxylin nur einige Sekunden einwirken ließ 
und dann mittels Salzsäurealkohol genügend differenzierte", worauf er mit. 
Eosin nachfärbte. Sein Resultat, daß die Oberfläche des Chromosoms blau, der 
Inhalt rot gefärbt war, scheint mir im Anschluß an v. MÖLLENDORFF so am 
besten deutbar zu sein, daß an der Oberfläche eine blaue Niederschlagsfärbung 
erzielt worden ist, daß aber bei der geringen Färbungsdauer das Hämatoxylin 
keine Zeit gefunden hat, die dichte Chromosomensubstanz zu durchdringen, 
die sich dann mit dem nachfolgenden Eosin rot färbt. Die weiteren Angaben 
von TAMURA, daß bei der Biondifärbung das Chromosom außen grün, innen 
aber mit Säurefuchsin rot gefärbt sein soll, sprechen auch nicht eindeutig für 
eine basophile Hüllsubstanz und einen oxyphilen Chromosomeninhalt, wie 
TAMURA meint. Denn auch von dieser Doppelfärbung sagt TAMURA, daß 
sie nur erhalten wird, wenn man nicht überfärbt, weil sonst auch die innere 
Substanz sich mit Methylgrün grün färbt. Weiterhin aber bemerkt WASSER
MANN (1926), daß er sich beim Studium mit BiondiIösung gefärbter Chromo
somenpräparate nicht davon "überzeugen konnte, daß die Innenzone des Chro
mosomenquerschnittes regelmäßig mit Säurefuchsin gefärbt war, dagegen 
mußten wir erkennen, wie leicht hier, durch überstrahlung von der rot gefärbten 
Umgebung her, durch überfärbung u. a., Täuschungen möglich sind". 

Wir besprechen nunmehr eine andere Anschauung über den Intimbau des 
Chromosoms, die gleichfalls einen Dualismus der Chromosomensubstanz, einen 
chromatischen und achromatischen Teil, jedoch eine andersartige Anordnung 
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dieser beiden Bestandteile im Chromosom annimmt. Namentlich in den Pro
phasestadien kann man im fixierten Präparat häufig beobachten, daß die Chromo
somen das Aussehen einer Perlschnur darbieten, [HEIDENHAIN (1907) ver
gleicht sie mit dem in Schnüren abgelegten Krötenlaich), wobei die mit den 

Abb. 81 a u. b. Zwei aufeinanderfolgende Stadien der Entwicklung der Tochterkerne vom Epithel 
der Kiemenblättchen von Salamandra. Sublimata Gentiana. Vergr. 2300. In beiden Abbildungen 
sind die PFITZNERschen Körner zum Zwecke der Reproduktion im Buchdruck etwas zu regelmäßig 
und etwas zu scharf begrenzt gezeichnet worden; im übrigen sind die Bilder vollkommen genau. 
Die Polfeldanordnung tritt deutlich hervor. (Nach M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle 1907/11.) 

b 

d 

~ 
\ ~ 

, .. \1 

\~ \ " 0 
~ ~ \I \\ -, " ~ '. I I \\ 11 

e 
Abb.82. a Lebende Spermiocyte einer Heuschrecke; b, c, d Folgestadien des durch Na delstich 
beschädigten Kernes; in demselben werden Fäden sichtbar, welche sich allmählich verdicken; e die 

einzelnen Stadien dieses Verdickungsprozesses; f ein verdickter Kernfaden im optischen 
Querschnitt und in der Seitenansicht. (Nach CHA~mERS: General Cytology 1924.) 

Perlen der Schnur vergleichbaren Körnchen sich intensiv basichromatisch 
färben, während der (sie zusammenhaltende) Verbindungsfaden ungefärbt 
bleibt. An diese perlschnurartige Struktur des Chromosoms knüpfen sich nun 
sehr weitgehende Theorien über die Funktion und Bedeutung der achromatischen 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1f1. 9 
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und chromatischen Bestandteile. Der achromatische aus "Linin" (1894) 
bestehende Faden soll nach der Meinung HEIDENHAINS contractil sein und 
durch seine Zusammenziehung die Verkürzung des Chromosoms bei der Meta
und Anaphase bedingen, wodurch die einzelnen färbbaren Körner einander so 
genähert werden, daß sie als distinkte Teilchen sich immer schwerer nach
weisen lassen. Noch wichtiger ist die Rolle der chromatischen, zuerst von 
PFITZNER eingehend beschriebenen und früher auch nach ihm benannten Körner 
oder Chromomeren (Fol. 1881). Sie sollen sich bei jeder Chromosomenteilung 
genau querteilen [PFITZNER (1882), später VAN BENEDEN (1883 u. 1884) u. v. a.] 
und damit im Sinne von Roux (1883) ihren Aufbau aus Teilkörpersubstanz 
oder Idioplasma beweisen. Ihre Form wird als kugelig (PFITZNER, VAN BENEDEN) 
oder scheibenartig (STRASBURGER, CARNOY) beschrieben; in anderen Fällen 
sollen es chromatische Ringe sein, die den achromatischen Zylinder in gewissen 
Abständen umgeben. Diese letztere Vorstellung bildet dann einen gewissen 
Übergang zu der vorhin angeführten Hypothese (S. 127), daß der chromatische 
Anteil einen mehr oder minder kontinuierlichen Mantel um den achromatischen 
Inhalt bildet. 
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Abb. 83. a Ein Kernfaden aus dem angestochenen Heu
schreckenspermiocytenkern mit der Nadel in die Länge 

gezogen; b u. c ein Stück des Kernfadens im 
ungestreckten und gestreckten Zustand. 

(Nach R. CHAl\IBERS 1924.) 

~ 
~ ~ 

a b c 

Abb. 84 a-c. Das X-Chromosom der Sper
miocyte von Notonecta indica Im 

Prophasestadium. 
(Nach BROWNE aus WIIßON: The Cell1925.) 

Die Realität dieser "Perlstrukturen" ist heutzutage noch sehr umstritten. 
Lassen wir zunächst die Gegner zu Wort kommen. Von ihnen wird die An
sicht vertreten, so von GREGOffiE (1906), STOMPS (1910), TISCHLER (1908), 
daß die Chromomeren und Chromiolen Fixierungsartefakte seien. LUNDE
GARDH macht darauf aufmerksam, daß bis heute noch niemand die Chromiolen 
im lebenden Zustand gesehen hat, HEIDENHAIN, obwohl ein Anhänger der Chro
miolenlehre, schreibt selber, "daß die Frage der Existenz der kleinsten chromati
schen Individuen schließlich auf die Technik ihrer Darstellung herausläuft" 
und daß die PFITZNERschen Körner, die in der Abb. 81 reproduziert sind, "nur 
Verklumpungsfiguren der überaus feinen Chromatinkugeln, also der eigent
lichen Chromiolen, sein sollen". Nach VAN WISSELINGH (1899, 1921) spielt die 
Art und Weise der Fixierung bei der Darstellung der Chromiolen eine ausschlag
gebende Rolle, Chromsäurefixierung in bestimmter Konzentration läßt sie be
sonders deutlich in Erscheinung treten. So kommt TISCHLER zu dem Schluß 
(1922, S. 312), daß "die Grundlage der ganzen Strukturbeschreibung der 
Chromiolen eine Kritik schwerlich aushält, seitdem wir durch A. FISCHER (1899) 
und BERG (1903, 1905) wissen, wie ähnliche , Granula', ,Gerinnsel' oder Hohl
kugeln durch unsere Fixierungsmittel aus den Kolloiden herausgefällt werden" 
(vgl. auch das S. 60 Gesagte). 

Demgegenüber wird nun einmal auf die Beobachtung von CHAMBERS hin
gewiesen, der bei seinen mikro chirurgischen Beobachtungen an Chromosomen 
einen Aufbau derselben aus einem hyalinen Zylinder mit Körnchen, die ihm 
aufgelagert sind, beschreibt (Abb. 82 u. 83). Die durch Anstechen der Kerne 
in Erscheinung tretenden Chromosomen in den Versuchen von CHAMBERS 
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geben aber meiner Meinung nicht die geringste Garantie, daß es sich hier um 
normale, nicht aufs schwerste geschädigte Chromosomen handelt; sie sind daher 
nicht beweiskräftig, um die vitale Existenz von Chromiolen daraus abzuleiten. 

Einwandfrei allerdings wäre der Nachweis der Chromiolen geglückt, wenn 
der Nachweis ihrer Zahlenkonstanz in einem bestimmten Chromosom erbracht 
werden könnte. Dahingehende Beobachtungen sind nun wiederholt beschrieben 
worden. Als erster gab EISEN (1899) für Batrochoseps an, daß die Chromiolen 
"the only constant parts" der Chromosomen seien, jedes der 12 Chromosomen 
sollte aus 6 durch Einschnürungen voneinander abgesetzten Chromomeren be
stehen, und jedes Chromomer sechs winzige Körnchen (Chromiolen) enthalten. 

Eine Nachuntersuchung von JANSSENS und DUMEZ hat diese Angaben je
doch nicht bestätigen können. Erst aus neuerer Zeit liegen namentlich von 
amerikanischer Seite Beobachtungen vor, die tatsächlich eine gewisse Zahlen
und Formkonstanz der Chromomeren und ihre konstant reihenförmige An
ordnung in den einzelnen Chromosomen wahrscheinlich machen. Namentlich 

Abb. 85. Beispiele eines und desselben Chromosoms aus acht Spermiocytenkernen der Heuschrecke 
Phrynotettix. Die Chromosomen sind gleichartig orientiert nebeneinander gezeichnet, um die kon
stante reihenförmige Anordnung und Lagerung der fünf Hauptchrornorneren (1-5) zu zeigen. 

(Nach WENRICH 1916 aus E. B. WILSON: The Cell 1925.) 

die sog. X-Chromosomen sind geeignete Studienobjekte [(Abb. 84), WILSON 
(1912), BROWNE (1916)]. 

Bei Orthopteren machten PINNEY, CAROTHERS und vor allem WENRICH 
auch an den Autosomen Beobachtungen, die von vielen Cytologen (E. B. WILSON, 
MORGAN) als beweisend für die reale Existenz der Chromomeren und ihre Indi
vidualität und Persistenz der Zahl und Größe nach betrachtet werden (Abb. 85). 
Neuerdings berichtet v. GELEI (1922) auch über den Plattwurm Dendrocoelum, 
daß seine Chromosomen ebenfalls aus regelmäßig in Reihen angeordneten 
Chromiolen aufgebaut sind. Eine weitere Abbildung (86) über Chromiolen
bildung gibt BELAR (1927) für Paludina. 

Aber auch diesen sehr bestimmt lautenden Angaben gegenüber verharrt 
im Gegensatz zu WILSON (1926) TISCHLER (1922) skeptisch, der darauf hinweist, 
daß bei pflanzlichen Objekten der Nachweis der Zahlenkonstanz "der Körnchen" 
noch fehlt. Bei einem zoologischen Objekt, dem Grottenolm (Proteus anguineus) 
stellte STIEVE (1921 u. 1922) fest, daß "die Größe der Chromiolen sehr beträcht
lichen Schwankungen unterworfen ist" und daß sie " Veränderungen hinsich t
lich der Zahl und gegenseitigen Lage erfahren", und auch WASSERMANN bezeichnet 
(1926) die Perlstruktur "zum mindesten als sehr fragwürdig". 

Aber selbst wenn wir die reale und vitale Existenz der Chromiolen zugeben, 
so ist damit auch noch nicht bewiesen, daß sie aus einer anderen Substanz be
stehen als die sie verbindende Zwischensubstanz. Denn wir brauchen nur die 
naheliegende Annahme zu machen, daß die Chromosomensubstanz an der 
den Chromiolen entsprechenden Stelle eine größere Dichtigkeit als in den 

9* 
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dazwischen liegenden Abschnitten besitzt, so ist das intensivere Farbspeicherungs
vermögen der "Chromiolen" hinlänglich erklärt ohne die Annahme einer che
misch spezifischen, färbbaren , basophilen Chromiolensubstanz und einer von 
ihr verschiedenen, entweder achromatischen oder oxyphilen Verbindungssubstanz. 

Daß die Chromosomen auch in der Meta- und Anaphase nicht gleichmäßig 
dicht gebaut sind, dafür lassen sich eine ganze Anzahl von Beobachtungen 
anführen. So zeigen z. B. nach den Angaben von SAKAMURA (1915, 1916, 1928) 
bei einer größeren Anzahl von pflanzlichen Objekten bestimmte Chromosomen, 
selbst bei Lebendbeobachtung, charakteristische, ziemlich konstant zu be
obachtende Einschnürungen, die zu einer Gliederung derselben in mehrere 
Abschnitte führten (Abb. 87). 

Diese Lockerung des Zusammenhanges kann dann zu einer zeitweiligen 
Trennung eines Chromosomes in 2 oder mehr Bruchstücken der Quere nach 
führen, wodurch die Zahl der Chromosomen (scheinbar) vergrößert wird (Abb. 88). 
So gibt LUNDEGARDH an, daß ViciaFaba anstatt ihrer Normalzahl von 12 nicht 

Abb.86. Spermiocyte im Bukettstadium von 
Paludina vivipara. Bel· einChromosomenpaar 
sichtbar, dessen Hälften (= Konjugationspart
ner) an der Umbiegungsstelle durch ein da
zwischen gelagertes Chromosomen paar an der 
völligen Vereinigung verhindert sind. Vergr. 

3300 fach. Orig. von BELAR aus HARTMANN : 
Allg. Bio!. 1927.) 

Abb. 87. ViciaFaba. Romöotype Teiluug der Pol
lenmutterzellen. "M" -Chromosomen in der Meta
phase, die m- und e-Einschnürungen zeigend. 
(Nach SAKAMURA aus TISCHLER: Allg. Pflanzen-

karyologie. 1922.) 

selten infolge dieser Quersegmentierung auch 13-15 Chromosomen zu haben 
scheint. Bei Oenothera Lamarkiana scintillans zählte HANCE anstatt 15 bis 
zu 21 Chromosomen. Aber genaue Chromosomenmessungen zeigten, daß "the 
sum of the lengths of the chromosomes is the same, wether the number be 15, 
16, 17, 18, 19, 20 or 21" (weitere Angaben bei TISCHLER 1922, S. 525). 

Weitere Fälle von Einschnürung resp. zeitweiser Abschnürung kleiner Teil
stücke sind unter dem Namen von Satelliten-(Trabanten)chromosomen von 
NAWASCHIN (1912, 1914, 1915) zuerst beschrieben und von TSCHERNOGAROW 
(1914), M. NAWASCHIN (1915), STOMPS (1919) weiter studiert worden (Abb. 89). 

Auch von zoologischer Seite ist, namentlich wieder für die Geschlechts
chromosomen, aber auch für die gewöhnlichen Chromosomen, eine Zusammen
setzung derselben Chromosomen aus einer konstanten Anzahl von Einzel
teilchen beschrieben worden, so daß die Chromosomen dann als Sammelchromo
somen bezeichnet werden können. Am bekanntesten ist wohl der Zerfall der 
langen schleifenförmigen Chromosomen in den somatischen Zellen bei Ascaris 
megalocephala in zahlreiche kleine Einzelchromosomen. Ein zeitweiliger 
Zerfall einzelner Chromosome in mehrere Teilstücke wird für die Biene von 
NACHTSHEIM, für mehrere Schmetterlingsarten von SEILER und HANIEL (1921 
u. 1922) beschrieben und diesem Vorgang, wenn er sich bei den Reduktions-
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teilungen abspielt, eine große theoretische Bedeutung zur Erklärung gewisser 
Vererbungsvorgänge von SEILER (1921) zugeschrieben. 

Schließlich sei erwähnt, daß durch experimentelle Eingrüfe ein Zerfall der 
Chromosomen in kleinereTeilstückeherbeigeführt worden ist, so durch Temperatur
erhöhung von LUNDEGARDH (1914a), durch Narkotisierung von SAKAMURA 
(1915, 1916, 1920) an pflanzlichen Objekten, durch Radium- und Röntgen
bestrahlung von KÖRNICKE (1905) bei Pflanzenkernen und von PERTHES (1904), 
P. HERTWIG (1911) beim Ascarisei . Durch alle diese experimentellen Eingrüfe, 
und wir können auch getrost die Behandlung mit Fixierungsmitteln hier noch 
mit anführen, handelt es sich um teils reversible, teils aber irreversible, zum 
Tode führende Beeinflussungen der Chromosomenform. Die Frage, ob es sich 
bei dem Zerfall in einzelne Teilstücke um ein völliges Neuauf treten von Struk
turen handelt, oder ob diese Teilstücke bereits etwa dUrch verschiedene Dichtig
keit der Chromosomensubstanz präformiert und nur gleichsam verdeutlicht 

Abb. 88. Polansicht einer Äquatorialplatte 
mit 16 Chromosomen. Bei den mit • be
zeichneten Stellen ist ein Zerfall in die 

Chromomeren eingetreten. 
:"<ach J,UNDEGARDH aus TISCHLER 1922.) 

Abb.89. Naias marina. Kernplatte in polarer Ansicht 
aus der \Vurzel einer 9 Pflanze. Die Trabanten
Chromosomen sind mit ihren "zugehörigen" größeren 

Chromosomen durch feine Fäden verbunden. 
(Nach TSCHERNOGAROW 1914 aus TISCHLER 1922_) 

werden, muß hier wie auch in einem Teil der vorher zitierten Fälle, wo der 
Zerfall scheinbar spontan, jedenfalls ohne experimentelle Eingriffe erfolgt, 
offen bleiben, solange nicht die Zahlenkonstanz der Teilstücke erwiesen ist. 

Überblicken wir die referierten Ansichten über den Intimbau der Chromo
somen, so scheint mir trotz aller darauf verwendeten Mühe nur so viel wirklich 
einwandfrei festgestellt, daß jedes Chromosom aus einem dichten, gelartigen 
Material besteht, das mehr oder minder gleichmäßig mit Thymonucleinsäure 
durchtränkt ist. Ob wir darüber hinaus berechtigt sind, einen basichromatischen, 
nucleinsäurehaitigen von einem achromatischen oder oxychromatischen Anteil 
zu unterscheiden, ob die Chromosomen einen perlschnurartigen oder spiraligen 
Bau aufweisen, alle diese Fragen sind, wie wir auf Grund der umstrittenen 
morphologischen Befunde zugeben müssen, zur Zeit noch offen, und werden 
meiner Meinung nach auch nicht klar beantwortet durch die mikroskopische 
Analyse, die sich mit der pro- und regressiven Metamorphose, der Umbildung 
der Chromosomen in den Ruhekern und ihrem Wiedererscheinen aus demselben 
beschäftigen. Da diese Vorgänge eingehend in dem Artikel von WASSERMANN 
über die Mitose behandelt werden, so sei hier nur kurz, um Wiederholungen 
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möglichst zu vermeiden, an Hand von einigen Abbildungen das mir für unser 
Problem wesentlich Erscheinende besprochen und wegen aller weiteren Einzel
heiten auf WASSERMANN verwiesen. 

D. Die pro- und regressive Metamorphose der 
Chromosomen. 

Die Vorgänge bei der Telophase, der Umwandlung der Chromosomen zum 
bläschenförmigen Kern werden von den Autoren meist unter Hinweis, daß 

a b 

Abb. 90 a, b. Eier von Echinus microtuberculatus vor der Zweiteilung. Etwa 1000fach vergrößert. 
a Die Chromosomen beginnen sich in Kernbläschen umzuwandeln; b die Kernbläschen haben sich 

vergrößert. (Nach BOVERI aus O. HERTWIG, Allg. Bio!.) 

b 
c 
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Abb. 91 a-!. Chromosomen und Karyomeren bei der Furchung des Funduluseies. a -d Umbildung 
der Anaphase-Chromosomen in Karyomeren; e, f Telophase; g Ruhekern; h, i frühe Prophase; 

k Chromosomenbildung. I Metaphase-Chromosomen. (Nach RWHARDS 1917 aus WUßON 1925.) 
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Abb. 92a-d. Karyomeren aus Furchungszellen. a,-c Verschiedene Stadien bei Nereis limbata. 
(Annelid.) (Nach BONNEVlE.) d Bei Sycandra (Schwamm) (nach JÖRGENSEN). (Aus BRÜEL: Zelle. 

Handwörterbuch d. Naturw. X. 1915.) 

Il b 
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Abb. 93 a-d. Furchungskern von Cyklops viridis. a Ruhekern (normales Tier). b Frühe Prophase. 
c Schleifenreigen. Polansicht. d Mittlere Prophase (Polansicht). b -d (Wärmetiere, 8 -10' über 

Normal). (Nach G. HEBERER 1927.) 

es sich um den umgekehrt verlaufenden Prozeß wie bei der Entstehung der 
Chromosomen in der Prophase handelt, folgendermaßen beschrieben: 
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"Die Fäden rücken enger zusammen, krümmen sich stärker und werden 
durch Aufnahme von Kernsaft dicker. Sie erhalten eine rauhe und zackige 

" d 

(' h 

Abb. 94a-b. Metabolie eines Idiomers (KaryomerS) wäbrend einer Mitose. a-o Progressive Pbase; 
d stationäre Pbase; e-b regressive Pbase. (Sobema nacb G. HEBERER 1927.) 

Oberfläche, indem sie kleine Fortsätze nach außen hervorstrecken (vgl. Abb. 96). 
Um die ganze Gruppe herum bildet sich eine zarte Kernmembran aus" [0. HERT

Abb. 95. Cbara fragilis. 
Kerne mit Karyomeren· 
bildung. (Nacb NEMEC 1910 

aUH TISCHLER 1922.) 

WIG: Allg. Biol. (1923)]. GURWITSCH (1913) schildert 
den Prozeß folgendermaßen: "Es handelt sich zumeist 
um ein Undeutlichwerden der Kontinuität der zusam
mengeballten Chromosomen, die auch vielfach stark 
vakuolisieren und sich allmählich bis auf kleinere 
oder größere Chromatin brocken ähnlich wie ein Stück 
Zucker in Wasser auflösen. Gleichzeitig erscheinen 
auch die N ucleolen." 

Wir betrachten zunächst den Umbildungsprozeß 
der Chromosomen, wie er sich häufig bei den Fur
chungszellen tierischer Eier, selten bei pflanzlichen 
Objekten, beobachten läßt, und wo die Verhältnisse 
dadurch besonders klar liegen, daß jedes Chromosom 
für sich den Umwandlungsprozeß in ein bläschenförmi
ges Gebilde, Karyomer oder Idiomer (HAECKER) ge
nannt, durchmacht, ehe diese einzelne Karyomeren 
mehr oder minder vollkommen zu einem einheitlichen 
Kern verschmelzen. Solche Karyomerenbildung ist bei 
der Furchung der Seeigeleier (Abb. 90), [BOVERI (1907)], 
der Knochenfischeier (Abb. 91), von CONKLIN (1902) 
und besonders schön von RICHARDS (1917), der Milbe 
[REUTER (1909)] u. a. beschrieben worden (Abb. 92). 
Ein sehr günstiges Objekt sind ferner die Cyklopseier, 
wo zuerst HAECKER (1895), dann RÜCKERT (1895) die 
Karyomerenbildung entdeckten, und wo durch Äther
behandlung oder auch durch den viel schonenderen 
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Eingriff der Züchtung bei 12-15° anstatt bei der normalen Temperatur von 4° 
(HEBERER) die Karyomeren sich dauernd völlig getrennt bis zur nächsten Mitose 
erhalten. Die Abb. 93 und die mehr schema
tisch gehaltene Abb. 94 geben die Metabolie 
eines Idiomers während der Mitose wieder. 
Hier kann man sehen, wie das Chromosom 
durch Flüssigkeitsaufnahme aufquillt, bis ein 
richtiges Bläschen entsteht, das entweder eine 
stärker färbbare Rinde oder aber auch im Innern 
ein sich stärker färbendes Netzwerk aufweist, 
zu dem dann noch im Innern ein rundliches, 
stärker lichtbrechendes kugeliges Gebilde, der 
Nucleolus tritt. Die regressive Phase ist da
durch charakterisiert, daß im Innern wieder 
ein Faden deutlich wird, der sich verkürzt und 
wenigstens bei Cyklops mit einer Membran um
gibt. Dann lösen sich die alten Idiomeren
grenzen auf, die Grundsubstanz der Idiomeren, 
soweit nicht zur Bildung des Chromosoms be
nutzt, bekommt Spindelfaserstruktur. 

Während im Tierreich die Karyomerenbil
dung verhältnismäßig häufig, namentlich bei 
der Eifurchung auftritt, wird sie von den Bota
nikern nur ausnahmsweise bei normalen Mitosen 
beschrieben, wie z. B. bei Chara von NEMEc 
[1910 (Abb. 95)]. Dagegen begegnet man ihr 
häufiger bei abnormen, experimentell (Tempe
ratur, Narkose) beeinflußten Kernteilungen. 
Aber gerade daß die beiden Bildungsformen 
des bläschenförmigen Kerns, diejenige mit und 
diejenige ohne Karyomerenbildung, sich so leicht 
experimentell ineinander überführen lassen, zeigt, 
daß es sich hier nur um Modifikationen eines 
und desselben im Prinzip gleichen Bildungsvor
ganges handelt, und es liegt nahe, die Ent
stehung aus Karyomeren auf sämtliche Ruhe
kerne zu übertragen, wenn es auch wohl zu 
weit geht, allen Kernen eine versteckte Zusam
mensetzung aus einzelnen, voneinander wirklich 
getrennten Chromosomenbläschen zuzuschrei
ben, wie es VEJDOWSKY (1912) tut und ",ie ganz 
neuerdings von Mc. KATER (1928) durch allerdings 
nicht sehr überzeugende Abbildungen von 
gewöhnlichen Gewebskernen bei der Ratte zu 
beweisen versucht wurde. Aber gerade dann, 
wenn die Chromosomen in der Telophase, bevor 
sie aufquellen, schon dicht gedrängt liegen, 
werden sie bei ihrer Alveolisierung (Abb. 96 
u. 97) sich bald berühren, mit zackigen Fort
sätzen aneinanderstoßen und sich gegenseitig 
deformieren, so daß die Grenzen der einzelnen 
Chromosomen immer undeutlicher werden, 
wenngleich sich auch nach Bildung eines 

Abb. 96. Vicia Faba. Einzelchro
mosomen in Alveollslerung; In b 
u. c dabei fast "Spiralbänder" 
entstehend. Vergr. 1650. (Nach 

SHARP aus TISCHLER 1922.) 

Abb. 97. Vicia Faba. Telophase. Die 
Alveolisierung der Chromosomen be
ginnt, die Grenzen der EinzeIchromo
somen noch ziemlich deutlich erkenn
bar. Vergr. 1650. (Nach SHARP aus 

TISCHLER 1922.) 

a 

Abb.98. Späte Telophase; die Chro
mosomen sind stark alveolislert und 
lassen bereits wieder das Retlculum 
des ruhenden Kernes sichtbar wer· 
den; die einzelnen Chromosomen 
(a, b, c, d) sind aber noch unter
scheidbar, wie der Vergleich mit dem 
rechts gezeichneten Schema deutlich 
macht. (Vicia Faba nach SHARP aus 

E. KÜSTER 1915.) 
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einheitlichen Kerns die einzelnen Chromosomengrenzen häufig doch noch 
nachweisen lassen (Abb. 98). 

Das Hauptcharakteristicum der Chromosomenumwandlung während der 
Telophase ist jedenfalls ihre Flüssigkeitsaufnahme aus dem Zelleib; je nach 
dem Grade der dadurch bewirkten Quellung und Alveolisierung der Chromo
somensubstanz bleibt im Innern des neuentstandenen Kernbläschens ein dichteres 
oder lockeres Faden- oder Netzwerk übrig, oder aber erscheint der Kern schließ
lich optisch ganz homogen bis auf die Nucleolen, die sich als rasch vergrößernde, 
meist kugelige Gebilde zwischen dem Kerngerüst, falls dasselbe sichtbar bleibt, 
durch ihr starkes Lichtbrechungsvermögen bemerkbar machen. 

So kann man schließlich am ausgebildeten bläschenförmigen Kern, dem 
Kern der stationären Phase [HEBERER (1927)] meist, weil die Kernsubstanz 
nicht wie bei der Mitose sich in Bewegung befindet, als Ruhekern, neuerdings 
wohl besser als Arbeitskern [PETERSEN (1922)] bezeichnet, folgende Strukturen 
unterscheiden: ein oftmals nicht sichtbares Kerngerüst, eine optisch homogene 
Grundsubstanz, ein oder mehrere Nucleolen, eine Kernmembran. Wir fragen 
uns, wo ist das Protomerenmaterial im Ruhekern lokalisiert, hat dasselbe eine 
bestimmte morphologische Erscheinungsform. Gibt es im Kern ergastisches 
Material? Welches sind die Beziehungen der einzelnen Kernstrukturen zu
einander und des Kerns als Ganzem zu dem umgebenden Zelleib? 

E. Der Ruhekern. 
Die Entstehung des Ruhekerns aus den Chromosomen, namentlich die auf 

S. 136 besprochene Variante, daß die einzelnen Chromosomen zunächst isolierte 
Bläschen bilden, die dann zu einem einheitlichen Kern verschmelzen, läßt schon 
erwarten, daß die Größe des Kerns in einem bestimmten Verhältnis zu der 
Anzahl der ihn bildenden Chromosomen steht. BOVER! (1905), dann u. a. 
TISCHLER (1908), G. HERTWIG haben die Größe haploider, diploider und 
tetraploider Kerne, d. h. Kerne mit einem einfachen, doppelten und vier
fachen Chromosomensatz, durch genaue Messungen bestimmt. Das Ergebnis 
war für sämtliche untersuchten pflanzlichen Objekte, sowie für die Kerne von 
Amphibien- und Fischembryonen, daß die Volumina derselben proportional 
der Zahl des Chromosomen sind, die in ihnen enthalten sind. Auffälligerweise 
erhielt BOVERI, und ebenso BALTZER (1911), HERBST (1912), GODLEWSKI (1918) 
bei Seeigellarven andere Resultate; nach ihren Messungen ist hier nicht das 
Volumen, sondern die Oberfläche der Kerne proportional der in ihnen enthaltenen 
Chromosomenzahl. BOVER! sucht dies zunächst überraschende Ergebnis da
durch physiologisch verständlich zu machen, daß er jedem Chromosom die 
Tendenz zuschreibt, einen gewissen Teil der Kernoberfläche sich zu sichern, 
um an dem Stoffaustausch mit dem Plasma direkt teilnehmen zu können. Über 
Fehlerquellen, die bei Kernmessungen möglich sind, vergleiche man die Arbeit 
von P. HERTWIG (1916), die darauf hinweist, daß man bei ellipsoiden Kernen 
stets alle 3 aufeinander senkrechten Durchmesser bestimmen muß. 

Eine Nachprüfung dieser Ergebnisse bei einem größeren Material wäre in 
vieler Hinsicht erwünscht, um die durch P. HERTWIGS Befunde nahegelegte 
Frage zu entscheiden, ob nicht nur die Größe, sondern auch die Form der 
Kerne durch den Chromosomengehalt beeinflußt wird. 

Weiter scheinen proportionale Beziehungen zu bestehen zwischen der Größe 
bzw. dem Volumen der Chromosomen und der Größe des Kerns, den sie gebildet 
haben, bzw. aus dem sie wieder entstehen. Am einfachsten sind die Verhältnisse 
bei dem Furchungsprozeß zu verfolgen, wo wir schon auf S. 121 die Befunde 
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von RH. ERD MANN erwähnten, daß die Chromosomen des sich zweiteilenden 
Furchungskernes erheblich größer sind als die Chromosomen der sich teilenden 
Blastulazellen, und sich nun leicht feststellen läßt, daß ähnliche Größenunter
schiede auch zwischen den erheblich größeren Kernen des zweigeteilten Eies 
und den viel kleineren Blastulakernen bestehen. Wieweit die Größenabnahme 
des Chromosomenvolumens mit dem des Kerns während der Furchung parallel 
geht, ist bisher nicht genauer untersucht worden. Wahrscheinlich sind aber 
beide V olumina weitgehend bedingt durch die Beschaffenheit des umgebenden 
Zellplasmas, wie wir es bereits für das Chromosomenvolumen auf S. 122 an
genommen hatten. 

Damit kommen wir auf ein drittes, sehr wichtiges Moment, das die Kern
größe bestimmt, das ist die quantitative und qualitative Beschaffenheit des 
umgebenden Cytoplasmas. Schon 1893 machte O. HERTWIG darauf aufmerk
sam, daß "die Größe, welche ein Kern erreicht, in der Regel in einer gewissen 
Proportion zu der Größe des ihn um
hüllenden Protoplasmakörpers steht. 
Je größer dieser ist, um so größer ist der 
Kern. So finden sich in den großen 
Ganglienzellen der Spinalknoten auf
fallend große Kerne. Ganz riesige 
Dimensionen aber erreichen sie in 
unreifen Eizellen, und zwar in einem 
ihrer Größe entsprechenden Maßstabe". a b 

R. HERTWIG verwertete dann experi- Abb. 99. RoteBlutkörperchenaeinernormalen, b einer diploidkernigen Tritonlarve bei gleicher 
mentelle Beobachtungen an Protozoen, Vergrößerung. (Nach O. HERTWlG.) 
die lange Zeit hungerten und nicht nur 
ihre Cytoplasmamasse, sondern proportional auch ihre Kernmasse reduzierten, 
um das Bestehen einer für alle Zellarten gesetzmäßigen Relation von Kern
masse zu Plasmamasse, die von ihm als Kernplasmarelation benannt wird, 
zu folgern. 

Als besonders schlagendes Beispiel, wie sehr die Kerngröße von dem um
gebenden Plasma abhängig ist, führt GODLEWSKI (1918) die verschiedene Größe 
der Kerne der reifen Eizellen und der zweiten Richtungskörper an. Trotzdem 
beide die gleiche Chromosomenzahl bei der zweiten Reifeteilung erhalten haben, 
ist z. B. beim Seestern der ganze zweite Richtungskörper, also Kern und Plasma, 
kleiner als der Kern des reifen Eies. Während in diesem Beispiel die Kern
größe deutlich von der Plasmabeschaffenheit abhängig ist, zeigen die zahl
reichen Beispiele der meist im Experiment gewonnenen haploidkernigen Orga
nismen, die im Vergleich zu den diploidkernigen nicht nur halb so große Kerne, 
sondern auch nur halb so große Zellen besitzen, daß mit einer Verkleinerung 
der Kernvolumen eine proportionale Herabsetzung des Zellvolumens parallel 
geht (Abb. 99) [u. a. BOVER! (1905), GERASSIMOFF (1902), WINKLER, G. HERT
WIG (19ll)]. Die genaue Erfassung dieses je nach den einzelnen Gewebearten 
offenbar wechselnden und ebenfalls experimentell beeinflußbaren Gleichgewichts
zustandes zwischen Kern und Cytoplasma stößt nun aber auf erhebliche Schwie
rigkeiten. Ist schon die exakte Feststellung des Kernvolumens, sobald es sich 
nicht um kugelige, sondern um elipsoide oder gar unregelmäßig gestaltete 
Kerne handelt, nicht leicht, so ist die Messung des Cytoplasmavolumens bei der 
Vielgestaltigkeit und oft undeutlichen Begrenzung des Zelleibes noch viel 
schwieriger. 

Vor allem aber erhebt sich gleich die Frage, was sollen wir alles von dem 
Zelleib und ebenso auch von dem Kern abrechnen, um zu exakten, vergleich
baren Resultaten zu kommen. Denn wie B:iiJLAR (1926) mit Recht betont, "der 
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a c 

b d 

Abb. 100 a . f. Kernplasmarelation im zentrifugierten und sich furchenden Ei von Crepidula. In jeder 
Zelle des Zwei- oder Viertellungsstadiums ist die Kerngröße proportional der Menge des aktiven 
(punktierten) Protoplasmas, nicht dagegen der Größe der ganzen Zelle. (Nach CONKLIN 1912 aus 

WILSON: The Cell 1925.) 

Abb. 101. ::Vlalva crispa . Ein Pollenkorn mit seinem großen Kern, daneben links zwei Zellen aus der 
Antherenwand derselben Pflanze bei gleicher Vergrößerung. (Nach NEMEC aus TISCHLER 1922.) 
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eigentliche Sinn der ~ ist die Erfassung der Volumen beziehungen des lebenden 

Protoplasma". Bei der Messung des gesamten Zelleibes haben wir aber nur 
ein "Bruttovolumen" festgestellt, denn wir haben alle paraplasma
tischen und ergastischen Stoffe mitgerechnet. Dasselbe gilt auch von 
der üblichen Kernmessung, bei dem z. B. stets der Nucleolus mit
gerechnet ist. Dazu kommt schließlich, wie BELAR ausführt, noch 
das Quellungswasser, welches erst recht nicht aus der "Brutto" -Kern
plasmarelation eliminiert werden kann" [vgl. KOEHLER (1915)]. "So 
haben wir in der Kernplasmarelation, wie sie heute uns zugänglich 
ist, keineswegs die exakte Zahlenrelation vor uns, als die sie anfänglich 
schien, sondern eine ganz rohe Schätzung" [BELAR (1926, S. 442)]. 

Versuche, an Stelle dieser rohen Schätzung exaktere Angaben zu 
setzen, liegen erst wenige vor. So bestimmte z. B. A. MEYER (1917) ;:: :'.:; 
die Kernplasmarelation bei den Palisadenzellen der Blätter von Tro
paeolum majus, indem er von den Kernvolumina das Volumen der 
Nucleolarsubstanz abzog, von dem Zellvolumen 
die Gesamtmenge der Chloroplasten abrechnete. 
Aber selbst diese von A. MEYER mit seiner ver
besserten Methodik erhaltenen Zahlenwerte sind, 
wie TISCHLER (S. 102) ausführt, "noch ziemlich 
weit von wirklich genau vergleichbaren entfernt, 
da sie nicht berücksichtigen, ob und welche 
Strukturveränderungen innerhalb des Karyo
oder Cytoplasmas bei den miteinander ver
glichenen Blätterzellen stattgefunden haben. 
Schon eine Zu- oder Abnahme des Wasser
gehaltes müßte aber bei gleichem Volumen 
irrige Vergleichszahlen ergeben". 

b 
n 

Abb. 102. Asoarisembryo (a) und 
Darmzelle eines erwaohsenen Tieres 
(b) bei gleioher Vergrößerung. Die 
Zellen der Epidermis und des Darmes 
des Embryo sind nur teilweise ge· 
zeiohnet. (Naoh A. GURWITSCH 1913.) 

Daß aber tatsächlich nicht das gesamte Zellvolumen, sondern nur das Vo
lumen des lebenden, bzw. aktiven (CONKLIN) Protoplasmas das wichtige und 
die Kerngröße regulierende Moment ist, haben namentlich Beobachtungen und 
Zentrifugierversuche von CONKLIN (1902) am sich furchenden Grepidulaei gezeigt 
(Abb. 100). Im zwei- und viergeteilten Ei, bei dem die Zellen durch das Zentri
fugieren einen sehr ungleichen Dottervorrat erhalten haben, sind die Kern
größen proportional der Masse des aktiven Protoplasmas und nicht der haupt
sächlich durch den verschiedenen Dottergehalt bedingten "Brutto"zellmasse. 

Bei dieser Sachlage sind die meisten Angaben, die von einer Veränderung 
der Kernplasmarelation, sei es im normalen Entwicklungsgeschehen, sei es nach 
experimentellen Eingriffen, berichten, zur Zeit mit großer Vorsicht zu bewerten 
und noch mehr natürlich die Schlußfolgerungen, die namentlich R. HERTWIG 
und seine Schule aus diesen angeblichen Veränderungen der Kernplasma
relation für die Biologie der Zelle gezogen haben [R. HERTWIG (1908)], so sehr 
wir auch davon überzeugt sind, daß das Verhältnis von Kern zu Plasma ein 
für das Zelleben überaus bedeutsamer Faktor ist. Als einwandfreies Beispiel, 
wo die Kernplasmarelation sich sicher ändert, nenne ich daher vor allem den 
Furchungsprozeß, bei dem für den Seeigel genauere quantitative Messungen 
von GODLEWSKI vorliegen, der das Kernvolumen des unreifen Eies auf 41,5, 
des reifen Eies auf 1,1, die Summe der Kernvolumina der Blastula dagegen auf 
35,3 bestimmte. Da während der Furchung das Plasmavolumen konstant ge
blieben ist, und nur eine Synthese von Kernsubstanz aus dem Vorrat von im 
Ei gespeicherten "kernbildenden" Stoffen (GODLEWSKI) erfolgt, so muß die 
Kernplasmarelation sich sehr zugunsten des Kerns verschieben. Sehr eindrucks-



142 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

volle Bilder von dem Bestehen einer Kernplasmarelation, die zugleich auch 
die erheblichen Schwankungen von Kern- und Zellgröße im Laufe der Onto
genie illustrieren, geben die Abb. 101 u. 102. 

Ferner ist bekannt und MINOT (1908) hat nochmals ausdrücklich darauf 
hingewiesen, daß rasch wachsende und sich vermehrende Zellen relativ reich 
an Kernsubstanz sind, während bei nicht mehr wachsenden und namentlich 
bei hochdüferenzierten Zellen der cytoplasmatische Anteil stärker überwiegt. 
MINOT hat auf diese Beobachtungen seine Alterstheorie aufgebaut, indem er 
in dieser Verschiebung der Kernplasmarelation die Ursache des Alterns der 
Zelle, des Verlustes ihrer Vermehrungsfähigkeit erblickt, und dementsprechend 
die Furchung des Eies als einen Verjüngungsprozeß der hochdifferenzierten, 
gealterten Eizelle deutet. Aber es seien doch gegenüber diesen weitgehenden 
Schlußfolgerungen, zu denen MINOT gelangt, nochmals die Schwierigkeiten 
betont, die einer exakten Erfassung der Kernplasmarelation grade bei den hoch
spezialisierten tierischen Zellen entgegenstehen; wie sollen wir z. B. die meta
plasmatischen Anteile der Muskel- und Nervenzelle bewerten, dürfen wir sie 
ohne weiteres dem "aktiven" Protoplasma zurechnen 1 

Ähnliche Bedenken erschweren auch die Beurteilung der angeblichen Ver
schiebungen der Kernplasmarelation, die nach experimentellen Eingriffen be
schrieben worden sind. So reduziert nach den übereinstimmenden Angaben von 
RH.ERDMANN (1911), ÜHAMBERS (1908), KOEHLER (1915) undO.lIARTMANN (1918, 
1919) die Wärme die Zell- und Kerngröße, letztere jedoch stärker, so daß das 
Gleichgewicht zwischen Kern und Plasma zugunsten des letzteren verschoben 
wird. Diese Umregulierung der Kernplasmarelation durch die Temperatur
erhöhung erfolgt nach O. HARTMANN nicht nur bei wachsenden Zellen, sondern 
auch bei ausdüferenzierten, ruhenden Gewebszellen, nur daß bei ihnen die 
Zellgröße relativ wenig abnimmt, dagegen die Kerne stets eine wesentliche 
Volumenverkleinerung erfahren, wodurch auch hier die für die Wärme typische 
Kernplasmarelation hergestellt wird. 

Die Form des Kerns, sein Aggregatzustand, sein spezifisches 
Gewicht und seine Oberflächenbeschaffenheit. 

Bei den wechselseitigen Beziehungen zwischen Kern und Cytoplasma spielt 
außer den Volumina sicher auch die Oberfläche der Kerne eine Rolle, denn 
je größer diese ist, um so leichter und rascher werden sich Stoffwechselprozesse 
zwischen Kern und Cytoplasma abspielen können. Entsprechend dieser Er
wartung sind eine größere Anzahl von Kernformen beschrieben worden, deren 
unregelmäßige Gestalt mit ihrer großen Oberflächenentfaltung für einen regen 
Stoffaustausch mit dem Cytoplasma spricht (Abb.103). Das Bestehen eines 
solchen wird zur Gewißheit, wenn wir sehen, wie bei manchen Eizellen die 
Oberflächenvergrößerung des Kerns einseitig nach der Eintrittstelle von Nähr
material in das Ei gerichtet ist (Abb. 104). Aber solche Bilder, die einen deut
lichen Hinweis auf eine rege Funktion des Kerns geben, sind doch selten; im 
Vergleich zu dem vielgestaltigen Zelleib ist die Gestalt des Kernes recht ein
förmig, meist kugelig oder ellipsoid, und nur selten und dann meist in aus
differenzierten, wenig teilungsfähigen Zellen treffen wir auf ganz abenteuerliche 
Kernformen, wie sie z. B. in Abb. 105 abgebildet sind. 

Die umstrittene Frage, ob die Gestalt des Kerns aktiv von ihm selber oder 
passiv von dem umgebenden Zelleib bestimmt wird, muß dahin beantwortet 
werden, daß beide Faktoren eine Rolle spielen. Daß der Kern durch eigene 
Aktivität seine Gestalt ändern kann, das zeigen u. a. die Beobachtungen von 
amöboiden, teilweise recht energischen Bewegungserscheinungen an den Kernen 
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der Speicheldrüsen mancher Insekten, einiger pflanzlicher Algenschwärmer , 
sowie der tierischen Leukocyten (Abb. 106). "Hier entstehen unter den Augen 
des Beobachters die absonderlichsten Kernformen mit den mannigfaltigsten 
Ausziehungen und Auf teilungen der Kernrnasse, wobei indessen zwischendurch 

Abb. 103. Kern einer Nährzelle im Ovarium von Bombus. (Nach BUCHNER 1915.) 

immer wieder einmal der kugelige Zustand erreicht werden kann: kurz, es ent
stehen wechselweise die bedeutendsten Oberflächenvergrößerungen und Ober
flächenverminderungen" [HEIDENHAIN (1907, S. 136)]. 

Aus den Bildern ergibt sich, daß die Veränderungen der Kernform durch
aus nicht mit denen des Zelleibes konform gehen und daher sicher nicht rein 
passiv durch Pressung von seiten des Cytoplas
mas bedingt sein können. Daß aber natürlich 
auch die Beschaffenheit und Gestalt des Zell
leibes die Kernform, und zwar oft in hohem 
Maße beeinflußt, dafür kennen wir unzählige 
Beispiele, und ich brauche z. B. nur an die 
Kerne der Epithelien zu erinnern, bei denen bei 
kubischen Zellen die Kerne rundlich, bei pris
matischen Zellen dagegen ellipsoid sind, und mit 
ihrer Längsachse in der Richtung der längsten 
Zellachse stehen, während bei platten Epithelien 
die Kerne ebenfalls abgeplattet sind und bei 
höheren Pflanzen berichtet TISCHLER (1922, S. 5) 
über die gleichen Beobachtungen (Abb. 107). 

Abb. 104. Ein Eifollikel von Dyt.iscus 
marginalis mit angrenzendem Nähr

fach. (Nach KORSCHELT aus 
O. HERTWIG: Allg. Biol. 1923.) 

Passiv bedingt sind ferner die unregelmäßigen Formen, die der Kern durch 
den Druck von paraplasma tischen Zelleinschlüssen annimmt, so werden die 
Kerne von Zea Mays nach den Angaben von ZIMMERMANN zu "merkwürdig 
fädig verzweigten Gebilden, welche die Lücken zwischen den eng nebeneinander 
liegenden Stärkekörnern ausfüllen" (Abb. 108), W. EILERS (1925) beschreibt 
den Ruhekern im Fettkörper der Coleopteren als "oft langgestreckt und häufig 
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durch Fettvakuolen eingebuchtet" ; schließlich sei noch auf die Kerne der Phago
cyten hingewiesen, die durch den Druck der phagocytierten Inhaltsmassen, 
wie z. B . Erythrocyten, ebenfalls stark deformiert sein können. 

Andere eigenartige Kernformen, die bei manchen pflanzlichen Objekten 
beschrieben worden sind, so z. B. bei den Epidermiszellen der Hyazinthe (Ab
bildung 109), beruhen darauf, daß der Kern mit besonderen Fortsätzen an 
der Zellwand befestigt ist. Werden diese Fäden künstlich zerrissen [MIEHE 
1899)], so runden sich die Kerne sofort zur Kugel ab. 

Noch auffallender sind die Zwangsformen, die die Kerne bei vielen tieri
schen und pflanzlichen Samenfäden darbieten. Hier wird durch ein besonderes 

!\ 

(' 

Abb. 105 a-e. Galanthus nivalis. Kerne aus den Schleimsaftzellen. a annähernd kugelig, b -d amöboid 
st ark verlängert, e typischer Fadenkern. Vergr. etwa 300. (Nach MOLISCH aus TISCHLER 1922.) 

fibrilläres Skelet die eigenartige Kernform fixiert, wie namentlich KOLTZOFF 
(1908) durch Plasmolyseversuche gezeigt hat. Weitere Einzelheiten werden 
später in dem Kapitel über die Statik der Zelle besprochen werden. 

Aufschlüsse über den Aggregatzustand und das spezifische Gewicht, sowie 
über die Oberflächenbeschaffenheit des Ruhekerns haben experimentelle Ein
griffe erbracht. Durch Zentrifugierversuche ist gezeigt worden, daß der Kern 
meist schwerer als das Cytoplasma ist [MOTTIER (1899), NEMEc (1910)], nur bei 
Zellen mit viel Deutoplasma, wie dem Frosch- und Seesternei, ist der Kern 
spezifisch leichter als der Zelleib [SPEK (1920)]. Kerne, die durch die Zentri· 
fugalkraft durch das Plasma verschoben werden und dabei auf harte Gegen
stände stoßen (Nahrungseinschlüsse, Krystalle), werden mehr oder weniger 
deformiert ; diese Deformationen gleichen sich verschieden rasch aus [BELAR : 
für Protistenkerne (1926)]. 

Mittels operativer Eingriffe ist der Aggregatzustand und die Oberflächen
beschaffenheit (Membran) der Kerne untersucht worden. Da sich der Kern 
im Plasma nicht auflöst, vielmehr sich als gesonderte Phase erhält, so sind 
3 Möglichkeiten zu prüfen: Entweder ist der Kern in allen Teilen ein festes Gel, 
oder aber Kernsubstanz und Cytoplasma sind zwei miteinander nicht misch
bare wässerige Lösungen (Sole). Die dritte Möglichkeit ist die, "daß die Kerne 
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VOll einer mit dem Plasma entweder unmischbaren, flüssigen (lipoiden) oder gel
artigen Membran umgeben sind, dann können Kernsaft und Cytoplasma auch 
miteinander mischbar sein" . "Erweisen sie sich also als mischbar, so wird die 
Existenz von Membranen zum notwendigen Postulat" [SPEK (1920)]. 

Abb. 10G a-m. Lebender Leukocyt, beobachtet während seiner Wanderung im Bindegewebe des 
Sch"'anzes einer Tritonlarve. Zu beachten ist die enorme Formveränderlichkeit des Kernes. 

(Nach M. HEIDENHAIN 1907/11.) 

Die Untersuchungsergebnisse zeigen, daß sowohl Aggregatzustand wie 
Oberflächenbeschaffenheit bei den verschiedenen Kernen nicht gleichartig sind. 
Oftmals ist der Kerninhalt zum großen Teil flüssig, so beschreibt GROSS (1917) in 
den Limnaea-Keimbläschen deutliche BRowNsche Molekularbewegung kleinerer 
Inhaltskörner, ALBRECHT (1903) gibt an, daß die aus den Zellen des Seeigel-

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 10 
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keimes ausgepreßten Kerne zu zwei oder zu dritt miteinander verschmelzen 
können, so wie mehrere Flüssigkeitstropfen zu einem größeren zusammen
fließen. Nach der Beschreibung von CHAMBERS, die er von seinen Kernopera
tionen gibt, kann bei vorsichtigem Verfahren die Nadel in den Kern eingeführt 
werden, ohne daß Gerinnung des Kerninhaltes auftritt, und "the needle tip 
can be moved inside thenucleus 
from one side to the other, " ~ 
without meeting any appre- ~ 
ciable obstacle". Wichtiger 
und beweisender scheint mir 
für die flüssige Beschaffenheit 
des Kerninhaltes die weitere 
Angabe von CRAMBERS zu sein, 
daß sich der Kerninhalt mit 

6~ 
~ 

n b 
Abb. 107 n, b. Ephedra major. a Ruhender Kern 
aus dem Urmeristcm der Wurzel; b desgleichen aUR 

dem Xylemparenchym. (Nach TISCHLER 1922.) 

Abb. 108. Zea Mays. Kern aus dem Endosperm. 
(Vergr.1000.) 

(Nach ZIMMERMANN aus TISCHLER 1922.) 

Abb. 109. Ryacinthus orientalis. Epi· 
dermiszelle. Der Kern ist durch Fort

sätze am Plasmoderma aufgehängt. 
(Nach MIERE aus TISCHLER 1922.) 

der Mikropipette aufsaugen und in eine andere Zelle injizieren läßt, ferner 
daß der Kerninhalt nach Anstechen der Membran sich oft restlos mit dem 
Plasma vermischt und auf dasselbe eine verflüssigende, abtötende Wirkung 
ausübt (Abb. 110). In anderen Fällen ist das Resultat des operativen Ein
griffes allerdings eine sofortige Gerinnung des Kerninhaltes zu einem festen 
Gel, das mit der Operationsnadel in Stücke geschnitten werden kann. CRAM

BERS bringt diese leichte Gerinnungsfähigkeit des Kerninhalts mit dem Gehalt 
an Nucleinsäuren in Zusammenhang. 
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Während hier erst der operative Eingriff eine Verfestigung des flüssigen 
Kerninhaltes veranlaßt, scheint bei anderen Kernen von vorneherein der In
halt mehr gelartig zu sein. So erfolgt morphologisch die Verschmelzung von 
Ei- und Samenkern bei der Befruchtung mehr in der Art von zwei "zusammen
gekneteten Wachsklümpchen" (BELAR), und häufig läßt sich keine BRowNsche 
Molekularbewegung an kleinen Inhaltskörnern beobachten. 

Abb.110. Wirkung ues Kernstiches auf uas Seesternei. (Nach CHAMnERs 1924.) 

a b 

Abb.1U a, b. Kernmembran vonAmoeba cristallina. aMit Osmium
säuredampf, b mit Flemming fixiert. Bei b der ganze Kerninhalt 
geschrumpft. und die Kernmembran abgehoben. Vergr. 1950. 

(Nach BELAR aus HARTMANN 1927.) 

Abb. 112. Sehr starke Kern
membran von Entamoeba blat
tae. Vergr. 1950. (Nach BELAR 

aus HARTMANN 1927.) 

Die Tatsache, daß der Kern trotz seines oftmals flüssigen Aggregatzustandes 
und der teilweisen Mischbarkeit seines Inhaltes mit dem Cytoplasma in der 
Ruheform seine formale Integrität gegenüber dem Zelleib bewahrt und sie 
nur während der Karyokinese teilweise aufgibt, spricht ebenso wie das Er
gebnis vitaler Färbung dafür, daß der Grenzfläche Kern-Cytoplasma besondere 
Eigenschaften zukommen, die es, wie BELAR sagt, "berechtigt erscheinen lassen, 
auch in den Fällen, wo diese Grenzfläche morphologisch nicht sichtbar ist, 
von einer Kernmembran allerdings stets cum grano salis zu sprechen". 

10* 
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Dagegen schließe ich mich der vorsichtigen Meinung von BELAR an, daß man die 
Kernmembran in den Fällen, wo sie nicht deutlich als optisch oder gar mecha
nisch isolierbare Struktur erscheint, "nicht als morphologisches Struktur
element bezeichnen darf, so wenig wie die sog. Tonoblasten der Zellsaftvakuolen 
oder die Oberfläche nackter Zellen, so daß also eine Aufnahme der Kernmembran 
unter die ständig morphologisch erfaßbaren Strukturelemente des Ruhe
kerns unterbleiben muß". 

Häufig ist allerdings eine morphologisch darstellbare Kernmembran vor
handen. Namentlich die vitalen Beobachtungen von LUNDEGARDH (1912) 
für botanische, von BRUEL (1915) und GROSS (1917), von KITE (1913) und 
CHAMBERS (1918) an zoologischen Objekten sind hier beweisend. Durch Druck 
auf das Keimbläschen bewirkte CHAMBERS ein Platzen der Kernmembran und 
beobachtete den Austritt von Kernsubstanz aus dem Loch in der Membran. 
GROSS (1917) stach das Keimbläschen von Anodonta mit einer Nadel an, 
dasselbe platzt, "fällt dabei zusammen und ein feines Häutchen, das sich 
meist faltet und im Cytoplasma und Wasser unlöslich ist, bleibt zurück". 

Gegenüber diesen, die Existenz einer Kernmembran in morphologischem 
Sinne in den genannten Beispielen sicherstellenden vitalen Beobachtungen 
sind natürlich die Beschreibungen von Kernmembranen an fixierten Kernen 
viel mehr dem Einwand ausgesetzt, daß es sich hier entweder um ganz neu 
entstandene, also artifizielle oder doch zum mindesten sehr vergröberte Nieder
schlagsmembranen handelt. Diesen Einwand des Kunstproduktes überhaupt 
nicht gelten zu lassen, wie es z. B. M. HEIDENHAIN (1907) tut, geht doch wohl 
nicht an, andererseits gehen STAUFFACHER (1912, 1914) und v. DERscHAu (1917) 
entschieden viel zu weit, die die Bilder von Membranen an fixierten Kernen 
durchweg als Fixierungsprodukte deuten. In vielen Fällen ist auch an fixierten 
Präparaten der Nachweis einer morphologisch gut abgrenzbaren Kernmembran 
zu führen, besonders schöne Beispiele liefern nach BELAR manche Protozoen
kerne (Abb. 111), wo sie mitunter eine beträchtliche Dicke aufweisen und offen
bar eine feste gelartige Beschaffenheit besitzen (Abb. 112). 

Im übrigen kann ich dieser Kernmembranfrage nicht die prinzipielle Be
deutung zuerkennen, die ihr von mancher Seite zugeschrieben wurde und wird. 
Gegenüber der wohl feststehenden Tatsache, daß eine Kernmembran oder 
Oberflächenhaut in physikalischem Sinne stets vorhanden ist, erscheint es 
mir von sekundärem Interesse, wie oft dieselbe morphologisch erfaßbar ist. 
Ich verweise daher wegen weiterer Einzelheiten auf die Erörterungen von 
HEIDENHAIN (Plasma und Zelle: S. 132-136) und TISCHLER (Allg. Pflanzen
karyologie : S. 96--100). 

F. Der feinere morphologische Ban des Rnhekerns. 
Mit der Frage nach dem feineren Bau des Ruhekerns kommen wir auf ein 

zur Zeit sehr umstrittenes Problem der Cytologie zu sprechen. Mit Recht be
merkt HENNEGUY in seinem Werk: Le<;lons sur la cellule (1896), daß "l'histoire 
du noyau presente exactement les memes phases que celle du protoplasma"; 
er gibt dann eine ausführliche historische Schilderung der Kernforschung 
bis zum Jahre 1896, auf die ich hier verweise. Nur ganz kurz seien hier die 
Hauptgesichtspunkte der Forschung hervorgehoben. Ist anfänglich der Kern 
ein membranbegrenztes, mit Flüssigkeit erfülltes, morphologisch nicht weiter 
strukturiertes Bläschen, so werden mit vervollkommneten Untersuchungs
methoden später feinere morphologische Strukturen in ihm entdeckt, und diese 
dann ganz im Sinne der Vorstellung, daß jede lebende Masse, also auch der Kern, 
ebensogut wie das Protoplasma, eine spezifisch vitale, mikroskopisch sichtbare 
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Struktur besitzen muß, zu einer Netz-, Faden-, Waben- oder Granulatheorie 
des Kerns verallgemeinert. Daneben macht sich gleichzeitig auch das Be
streben geltend, den Strukturen auch eine bestimmte chemische Beschaffenheit 
zuzuschreiben. Begünstigend wirkt in dieser Richtung besonders die im Gegen
satz zum Cytoplasma leicht auszuführende histologische Färbung der einzelnen 
Strukturteilchen, die sich außerdem noch mit Farbstoffgemischen oft ver
schieden färben lassen. So werden im Kern eine Reihe morphologisch und 
chemisch differenter Substanzen unterschieden, das Chromatin mit seinen 
beiden Unterkomponenten, dem Basi- und Oxychromatin, das Achromatin, 
das Linin, das Lantanin, das Ödematin, die Nucleolarsubstanz. Der Höhepunkt 
dieser Forschungsperiode ist mit dem Werk von M. HEIDENHAIN (1907) er
reicht, der in seinem Plasma und Zelle "die Vitalität der als Kerngerüst be
schriebenen Bildungen aufs neue zu beweisen, für keine dringende Aufgabe 
mehr hält, da betreffs dieser fast einhellige Übereinstimmung herrscht". Ver
einzelte Gegner, wie v. TELLYESNICZKY (1905) werden gar nicht mehr erwähnt. 

Aber bald ändert sich das Bild. Von botanischer Seite äußert sich nament
lich LUNDEGÄRDH (1913) sehr skeptisch über die vitale Realität der Kern
strukturen und GURWITSCH (1913) schreibt gleichzeitig: "Den Fixierungs
strukturen der sog. Ruhekerne fehlt jede Überzeugungskraft, teils, weil an 
denselben nicht die bestechende, so regelmäßige und so individuelle Zeichnung 
wie in den Kernteilungsphasen wahrgenommen werden kann, aber in der Haupt
sache, weil das unregelmäßige, scheckige Bild der fixierten Ruhekerne ver
schiedenen Fixierungsartefakten eines nicht ganz homogenen Gemenges von 
Eiweißkörpern täuschend ähnlich sieht". Für DELLA V ALLE (1912) ist der 
ruhende Kern strukturlos, etwa sichtbare Gestaltungen sind lediglich "durch 
vorübergehende Verminderung der Dispersität eines Emulsoids" bedingt und 
erscheinen und vergehen wie "die Wolken am Himmel". 

Die allgemeine Übereinstimmung, auf die sich HEIDENHAIN (1907) berufen 
konnte, besteht also, wie WASSERMANN (1926) mit Recht betont, schon 1913 
nicht mehr und auch ganz neuerdings erklären W. H. und M. R. LEWIS (1924) 
über die Kernstruktur: "No linin thread or chromatin granules are to bee seen. 
These are fixation, coagulation or precipitations products, and do not represent 
li ving structures". 

Wäre dieses Urteil von LEWIS berechtigt, so würden natürlich die zahl
reichen Beschreibungen von Kernstrukturen im Ruhekern erheblich an Wert 
einbüßen. Wertlos wären sie allerdings auch in dem Fall nicht, wenn sie sämt
lich Kunstprodukte der Fixation und Färbung wären. Denn ihre Verschieden
heit in den einzelnen Kernen bei gleicher Fixierung und Färbung würde unter 
allen Umständen eine Verschiedenheit der Kernsubstanz in chemischer oder 
chemisch-physikalischer Hinsicht anzeigen. Man vergleiche das auf S. 68 Ge
sagte über Äquivalentbilder. Ich glaube jedoch, daß das Urteil von LEWIS 
überhaupt nicht haltbar ist. Die Gründe dafür werden im folgenden dargelegt 
werden. 

a) Das optische Bild des lebenden Kernes und seine experimentelle Beein
flussung. Argumente, die für die Realität und gegen die artifizielle Erzeugung 

der gerüstartigen Kernstrukturen sprechen. 

Wir beginnen mit den mikroskopischen Beobachtungen, die an lebenden 
Kernen gemacht worden sind, und die außerordentlich widerspruchsvoll lauten. 
Während FLEMMING (1881) und HEIDENHAIN (1907) und mit ihnen die Mehr
zahl der älteren Forscher angeben, daß sie in den meisten untersuchten lebenden 
Kernen Strukturen beobachtet haben, hält v. TELLYESNICZKY (1902, 1905) 
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fast alle lebenden Kerne für optisch leer und ganz neuerdings (1924, S. 410) 
erklären W. H. u. M. R. LEWIS ganz kategorisch: "The living nucleus is optically 
structurless and homogenous with both bright- and darkfield illumination. 
It has a slightly düferent refraction index from that of the cytoplasm and is 
slightly more opaque". Ebenso lautet das Urteil von CHAMBERS (1924, S. 265): 
"With improved methods it has been definitely shown, that the interkinetic 
nucleus in every living metazoan cell so far studied is fluid and possesses no 
visible structure except for one or several nucleoli and a delicate investing 
membrane [CHAMBERS germ cells and ova (1914, 1915, 1917, 1918), ÜHAMBERS 
and SCHMITT pancreas, kidney, epithelium, muscle, nerve]". Die Untersuchung 
lebender Kerne im Dunkelfeld gibt ihm das gleiche Ergebnis. Während GAI
DUKOW (1910), der sich als erster der Ultramikroskopie zur Untersuchung der 
lebenden Kerne bediente, berichtet, daß die Kernsubstanz von Tradescantia 
aus einzelnen Ultramikronen zusammengesetzt sei, welche im Leben in ständiger 
Bewegung seien, zweüelt DELLA VALLE (1912, 1913) diesen Befund GAIDU
KOVs an, er hält den lebenden Kern ultramikroskopisch für optisch leer und 
ÜHAMBERS schließt sich ihm durchaus an: "The method of darkfield illumi
nation reveals no internal structure in the interkinetic nucleus". 

Leider bemühen sich die genannten Forscher gar nicht um die Klärung 
des Widerspruches, in dem ihre Beobachtungen zu denen der älteren Forscher 
stehen; wie denn überhaupt sich in der mit den neuen Methoden arbeitenden 
Cytologie eine weitgehende Nichtberücksichtigung der älteren Literatur be
merkbar macht. Hiergegen wendet sich sehr scharf CHAMPY (1928), der schreibt: 
"La cytologie nouvelle ne peut etre basee exclusivement sur l'ignorance de 
l'ancienne" und ich stimme dieser Kritik durchaus zu. Es geht entschieden nicht 
an, die bestimmt lautenden positiven Befunde so erfahrener Cytologen wie 
FLEMMING und HEIDENHAIN entweder ganz zu ignorieren oder aber mit dem 
kurzen Hinweis auf vervollkommnete Methodik (CHAMBERS) zu erledigen, ohne 
zu sagen, worin diese besteht. Sollte man doch eher das Gegenteil erwarten, 
daß mit vervollkommneteren optischen Hilfsmitteln noch mehr an Strukturen 
gesehen würde, als es FLEMMING seinerzeit möglich war. Wenn nun aber nach 
den soeben zitierten Angaben das Gegenteil der Fall ist, so muß die angewandte 
Methodik der "vitalen" Untersuchung eine verschiedene gewesen sein. Die 
Berücksichtigung dieser Umstände gibt uns nun tatsächlich eine befriedigende 
Antwort, die die widerspruchsvollen Angaben über "vitale" im "lebenden" 
Kern sichtbare Strukturen aufklärt. Denn gerade beim Kern spielen die phy
siologischen Bedingungen, unter denen die Beobachtung erfolgt, eine für das 
Resultat ausschlaggebende Rolle. 

Denn immer wieder geben die Untersucher der "lebenden Kerne" von FLEM
MING angefangen an, daß bei veränderten Lebensbedingungen vorher unsicht
bare Strukturen in den Kernen auftreten. So genügte, wie z. B. GROSS (1917) 
angibt, ein leichter Druck auf das Deckglas und dadurch bewirkte Stockung 
in der Blutzirkulation, daß "in der Schwanzflosse von Triton sehr beträchtliche 
Umwandlungen der Epithelkerne sehr bald sich vollziehen". "Zunächst treten 
alle Kerne an der betreffenden Stelle deutlich und scharf hervor, und im Innern 
erscheinen fast augenblicklich größere und kleinere Klumpen oder Brocken, 
die in der Lichtbrechung von den Netzknoten nicht zu unterscheiden sind." 

Wenn hier schon bei kurzem Sauerstoffmangel im vorher optisch leeren 
Kern Strukturen sichtbar werden, so wird dies noch viel mehr zu erwarten 
sein bei solchen Kernen, deren zugehörige Zellen aus dem normalen Verband 
isoliert und dazu noch, wie es bei den älteren Untersuchungen die Regel war, 
in giftig wirkende "physiologische" Kochsalzlösungen oder Jodserum verbracht 
worden waren. Ebensowenig Vertrauen verdienen die Angaben von LUNDE-
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GARDH (1912) über vitale Kernstrukturen, die er an Schnitten durch lebende 
Wurzelspitzen erhob, weil, wie BELAR (1926) in einer Kritik mit Recht betont, 
"die von LUNDEGARDH beobachtete sofortige Sistierung des Zellteilungsvor
ganges eine ganz gewaltige Störung und Schädigung des Lebensprozesses be
weist". R. GROSS ist sich zwar in seinen 1917 erschienenen "Beobachtungen 
und Versuchen an lebenden Zellkernen" der methodologischen Fehler seiner 
Vorgänger bewußt gewesen, hat sie aber in seiner Untersuchung ebenfalls nicht 
vermieden. Denn auch er spricht z. B. Kerne als lebend an, die er aus den Zellen 
isolierte und in Ringerlösung verbracht hat, deren Isotonie geschweige denn 
ph nicht einmal festgestellt worden ist. 

Sicher handelt es sich bei den Strukturen, die in den lebenden Kernen bei 
ungünstigem Milieu auftreten, nicht immer gleich um Absterbeerscheinungen, 
wie die amerikanischen Forscher annehmen, sie sind vielmehr oft nur der Aus
druck für reversible Zustandsänderungen der Kernkolloide, deren Abgrenzung 
gegen irreversible Veränderungen allerdings schwierig sein kann. Ich werde 
gleich auf diesen Punkt noch zurückkommen. Aber wenn ÜHAMBERS und 
W. H. LEWIS, die sich der vervollkommneten vitalen Untersuchungsmethoden 
bedienten, und die Kerne in Zellkulturen beobachteten, mit solcher Bestimmt
heit angeben, daß sie diese sicherlich unter optimalen Lebensbedingungen be
findlichen Kerne stets optisch leer gefunden haben, so scheint mir für die über
wiegende Mehrzahl der lebenden Kerne der Satz gültig zu sein, daß in ihnen 
keine Strukturen sichtbar sind. Wenn ich im Gegensatz zu WASSERMANN 
(1926) hier der Meinung der amerikanischen Forscher beipflichte, so möchte ich 
andererseits doch scharf die ganz ungerechtfertigten Schlüsse von LEWIS zu
rückweisen, daß nun alle Strukturen, die in den Ruhekernen beschrieben worden 
sind, nichts als artifizielle Kunstprodukte der Gerinnung und Ausfällung seien. 
Denn gegen die Homogenität des Ruhekerns und für Inhomogenitäten in mor
phologischem Sinne, d. h. Strukturen, die infolge zu geringen Brechungsunter
schieden im lebenden Zustand nicht sichtbar sind, sprechen folgende Argumente: 

1. Die Möglichkeit, diese Strukturen auf verschiedene Art und Weise 
in annähernd gleicher spezifischer Form zur Darstellung zu bringen. 

2. Die Spezifizität für die einzelnen Kernarten nach Form, Zahl, Anordnung, 
kurz gesagt, der organologische Charakter (M. HEIDENHAIN) der Kernstrukturen. 

Nachdem durch einen so erfahrenen Kolloidforscher wie SPEK (1920) für das 
Sichtbarwerden der Chromosomen durch die Fixierung die Möglichkeit zu
gegeben wird, daß dichtere Kolloide, wie die Chromosomen, und wässerige 
wie der Kernsaft bei der Gerinnung graduell verschiedene Zustandsände
rungen erfahren, liegt, wie WASSERMANN (1926) ausführt, kein Grund vor, 
diesen Gedankengang nicht auch auf die umstrittenen Strukturen des Ruhe
kerns anzuwenden. Auch hier braucht ein typischer Entmischungsvorgang 
nicht etwa verschiedene Phasen aus einem homogenen Gemisch gegeneinander 
abzugrenzen und damit neue vital nicht präformierte Strukturen zu schaffen, 
vielmehr besteht ebensogut die Möglichkeit, daß bereits vital vorhandene, 
aber unsichtbare Strukturen sichtbar gemacht werden. 

Je verschiedenartiger aber die Eingriffe sind, durch die wir unter sich ähn
liche Strukturen am gleichen Objekt sichtbar machen können, um so wahr
scheinlicher wird die Präformation dieser Strukturen. v. TELLYESNICZKY, der die 
artifizielle Neuentstehung der Kernstrukturen nachweisen will, bemüht sich 
deshalb auch, die strukturverdeutlichende Wirkung der Fixierungsmittel auf 
Eiweißausfällungen zurückzuführen und schreibt, "daß wenn es sich auch nur 
in einem Falle erwiese, daß Kernstrukturen auf nicht eiweißfällende Reagenzien 
entstehen, die Frage nach den Kernstrukturen noch eine andere Erklärung 
(als die rein artifizielle) erheischen würde". 
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Nun wissen wir heute, daß nicht nur eiweißfällende Fixierungsmittel die 
Kernstrukturen sichtbar werden lassen, sondern ebenso ganz andersgeartete 
chemisch-physikalische Eingriffe, nämlich alle die größeren oder geringeren 
Schädigungen, die mit der "vitalen" oder supravitalen Zelluntersuchung ver
knüpft sind, ferner auch die mikrochirurgischen Operationen an der Zelle und 
dem Zellkern. Es ist äußerst bemerkenswert, daß die hierbei sichtbar werdenden 
Kernstrukturen häufig eine auffällige Übereinstimmung mit denen fixierter 
und gefärbter Kerne aufweisen. Einige Beispiele seien hier aus der neueren 
Literatur angeführt, nachdem schon FLEMMING hierauf aufmerksam gemacht 
hat, allerdings von der Vorstellung sich leiten lassend, daß seine "vitalen" 
Strukturen an ganz normalen Kernen schon sichtbar seien. 

GROSS (1917) findet in der Schwanzflosse lebender Tritonlarven, "daß nur 
sehr wenig Epithelkerne deutlich genug sichtbar sind, um ein genaues Studium 
zuzulassen". Was an diesen Kernen, die sofort deutlich sichtbar sind und da
durch nach meiner Meinung zeigen, daß sie nicht unter optimalen Lebens
bedingungen sich zur Zeit der Untersuchung befinden, zunächst auffällt, ist "ihre 
gefaltete und eingebuchtete Oberfläche". "Im Innern dieser Kerne sieht man 
stets einige mehr oder weniger unregelmäßig gestaltete größere und kleinere 
Brocken, dieNetzknoten FLEMMINGs, zwischen manchen von ihnen bei stärkerer 
Vergrößerung auch schwache lichtbrechende Verbindungen; es wären dies nach 
FLEMMING die stärkeren Teile eines Kernnetzes. Auch einige von FLEMMING 
für optische Durchschnitte des Kerngerüstes erklärte Gebilde treten deutlich 
hervor, befinden sich aber in BRoWNscher Bewegung, was für ihre Charakteri
sierung als freie Körner genügt. In manchen Kernen sind im Leben auch die 
Nucleolen, relativ kleine runde Gebilde sichtbar. In manchen Epithelkernen 
der Schwanz-Epidermis, dagegen nicht der Kiemenplättchen, findet sich außer 
den eben geschilderten Strukturteilen noch eine feine regelmäßige Körnelung, 
diese kleinen Körner befinden sich im Leben in BRoWNscher Bewegung". 

"Halten wir nun diesen Kernbildern die nach verschieden konservierten 
und gefärbten Präparaten hergestellten Bilder gegenüber, so finden wir im 
großen und ganzen ziemliche Übereinstimmung. Die Kernoberfläche ist unregel
mäßig, doch nicht so stark gebuchtet und gefaltet als im Leben, es zeigt sich 
also hier, wie schon FLEMMING angegeben hat, die Tendenz der Konservierungs
flüssigkeiten, die Kerne abzurunden. Im Innern finden wir die wenigen Körner 
und unregelmäßig gestaltete, mehr oder weniger große Brocken (Netzknoten) 
wieder, die zum Teil miteinander in Verbindung stehen. Die Netzknoten, Nu
cleolen und Körner liegen in allen konservierten Kernen in einer regelmäßigen 
Körnelung eingebettet, die aber in den einen feiner, in anderen gröber beschaffen 
ist. Feiner sind die Körnchen in allen konservierten Kiemenepithelkernen, 
womit wohl ihre Unsichtbarkeit im Leben zusammenhängt". GRaSS hält durch 
diese Beobachtungen den Beweis erbracht, daß nicht nur die Netzknoten und 
größere Körner, sondern auch die feinsten Körnchen, die er mit den Oxychro
miolen HEIDENHAINS identifiziert, vital präformiert sind. 

Wenn auch entgegen der Meinung von GROSS die Möglichkeit, ja Wahr
scheinlichkeit zuzugeben ist, daß die von ihm im "lebenden" Zustand beobach
teten Kernstrukturen erst durch die geringfügigen, sicher reversiblen Schädi
gungen des Kernes, wahrscheinlich den Sauerstoffmangel hervorgerufen worden 
sind, so ändert dies meiner Meinung nichts an der Schlußfolgerung von GRaSS. 
Denn wenn so verschiedene Eingriffe, wie z. B. Sauerstoffmangel und eiweiß
fällende Fixierungsmittel dieselben Strukturen erzielen, so ist es schwer vor
stellbar, daß diese nicht vital bereits präformiert seien, um so mehr, als wir 
wissen, daß auch sonst der Sauerstoffmangel ebenso wie die Fixierungsmittel 
vital sicher vorhandene, aber unsichtbare Strukturen verdeutlicht. Denn nach 
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den Angaben von PETERSEN (1922) sind "die Kern- und Teilungsfiguren der 
Bindegewebszellen im Tritonschwanz im lebenden Zustand immer sichtbar, 
bei den Epithelzellen ist das nur bei Sauerstoffmangel der Fall". 

Als zweites Beispiel nenne ich eine Beobachtung von PETERSEN (1922) an 
Knorpelkernen, die Abb. 29a u. b zeigen, daß die "lebensfrisch" in Ringer 
beobachtete Kernstruktur weitgehend mit der durch Chromosmiumessig
säurefixierung erzielten übereinstimmt. 

Von botanischen Autoren erklärt DE LITADrERE (1921): "Mes observations 
demontrent donc, que le noyau vivant possede une organisation identique 
a celle qu'offrent les noyaux fixes aux liquide de Benda", und genau so lautet 
das Urteil von LUNDEGARDH, der die Struktur fixierter Kerne mit denen "leben
der" verglich, die aber, wie BELAR (1926) mit Recht betont, sicher durch die 
Vorbehandlung, - die angeblich lebenden Kerne wurden an dünnen Schnitten 
durch Wurzelspitzen beobachtet, - geschädigt worden waren. Aber was die 
Hauptsache ist, die durch die "vitale" Untersuchungstechnik einerseits und 
durch die Fixierung mit FLEMMINGscher Lösung andererseits erzielten Struk
turen waren im wesentlichen identisch. "Vergleicht man das Aussehen des 
fixierten Kernes mit dem entsprechendem Stadium im Leben, bekommt man 
sogleich den Eindruck, daß der fixierte Kern dünnere Fäden, kleinere Körner 
und überhaupt eine in den Einzelheiten unregelmäßigere Struktur als der lebende 
Kern enthält. Aus der fortwährend im großen ganzen gleichmäßigen Vertei
lung der Strukturen kann man jedoch entnehmen, daß das Fixierungsmittel 
schnell und gleichförmig gewirkt hat. Ich habe in einigen Fällen den Vorgang 
unter dem Mikroskop verfolgen können, und größere Unordnungen schienen 
wirklich dabei nicht einzutreten" [LUNDEGARDH (1913) S. 214]. "Wenn auch 
das Gerüst, wie es im FLEMMINGpräparate hervortritt, im einzelnen kaum die 
lebende Struktur getreu wiedergibt, so waren wir nicht imstande zu sagen, 
in welchem Grade Deformationen und Niederschläge wirklich darin vorkommen. 
Die gefärbten Kerne in diesen Präparaten ähneln den lebenden auch darin, 
daß keine scharfe Sonderung zwischen Gerüst und Karyosomen zu beobachten 
ist" (S. 217). 

Sehr bemerkenswert sind in diesem Zusammenhang auch die Mikrodissek
tionsergebnisse von CHAMBERS (1924), der in lebenden, optisch leeren Sper
miocytenkernen von Heuschrecken durch Anstich mit einer Nadel dieselben 
Strukturen sichtbar machen konnte, die uns vom fixierten und gefärbten Prä
parat bekannt sind: "The different ways in which the prophase nuclei react to 
mechanical injury enable one to distinguish three stages in the development 
of the growing spermatocyte: 1. Nuclei of the first stage respond to the injury 
by revealing delicate granular filament which shorten and thicken into homo
geneous-appearing rodlets. 2. In the second stage, injury causes the appea
rance at once of early prophase chromosomes, which precociously resolve 
themselves into typical metaphase chromosomes (Abb. 82). 3. In the third stage, 
prophase chromosomes are already visible in the uninjured nucIeus and injury 
simply results in accentuating their visibility and in accelerating their trans
formation into compact, metaphase chromosomes". 

Aus diesen Ergebnissen folgert CHAMBERS: "The fact, that well-differen
tiated structures are spontaneously beginning to be visible in nuclei of the third 
stage, and the fact that these structures stand out with greater clearness on 
injury, suggest the possibility that the granular chromatin filaments are already 
present as such in the earlier stages and are not formed de novo as an effect 
of injury. Their invisibility may be accounted for by the identity of their refrac
tive index with that of the nuclear substance in which they lie". 
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Indem ich noch auf die übereinstimmung der Strukturen hinweise, die 
durch Mikrodissektion und durch Fixierung sichtbar gemacht werden, schließe 
ich mich ganz diesem soeben angeführten Urteil von CHAMBERS an. Um so 
befremdlicher ist dann aber der gleich auf diese Darlegung folgende Satz von 

Abb. 113. Oocyte von Proteus an
guineus. Polargerichteter Knäuel. 
Sublimat-Eisessig. Sa franin-Licht
grün. Kern 25: 30 .", Zelle 36: 38 p,. 
Das Basichromat.in bildet nurmehr 
die zentralsten Teile des Fadens, 
die seitlichen Ausläufer vollkorn· 
men oxychromatisch, Sphäre er
Hcheint vakuolisiert; in ihr 2 inten
"iv färbbare Körner (Centriolen). 
Zeiß. Apochrom. horn. Immersion. 

Ap. 1,30. Komp.-Okular 8. 
(Nach H. S-rIEVE 1921.) 

CHAMBERS: "Evidence has already been presen· 
ted regarding the abscence of structure in the 
interkinetic nucleus. The only structure which 
can be produced by injury in such nucleus is 
a network coagulum". Es ist wirklich nicht ein· 
zusehen, warum dieses Netzwerk, das übrigens 
nicht in allen Arten von angestochenen Ruhe· 
kernen erscheint, ohne weiteres als Kunstprodukt 
bezeichnet und nicht wenigstens die Möglichkeit 
erwogen wird, daß es auch bereits präformiert und 
durch den Anstich nur sichtbar gemacht wird. 

Ganz unmöglich wird aber die Deutung der 
Kernstrukturen als reine artifizielle Gerinnungs· 
produkte in all den Fällen, in welchen sie einen 
spezifischen oder wie M. HEIDENHAIN (1907) sagt 
"organologischen" Charakter besitzen. Von 
FLEMMING und HEIDENHAIN ist dieses Argument 
zugunsten der Vitalität der Kernstrukturen schon 
immer und mit Recht hervorgehoben worden. 
Ihr klassisches Beispiel sind die Speicheldrüsen. 
kerne der Chironomuslarven, die, wie BALBIANI und 
KORscHELT beobachteten, im frischen lebenden 
Zustand untersucht, so gut wie keine Struktur 

erkennen lassen, während sie im kunstgerecht hergestellten histologischen 
Präparat eine spezifische Strukturform, einen in Windungen zusammen· 
gelegten Chromatinfaden, aufweisen [M. HEIDENHAIN (1907) S. 115]. Als 
weitere Beispiele spezifischer Kernstrukturen nenne ich die Keimbläschen 
der Amphibien und Selachier, in deren vital optisch leeren Kernen durch 

Abb. 114. Zostera marina. Kern aus der Samen· 
schale mit 12 Chromozentren. 

(Nach ROSENBERG aus TISCHLER 1922.) 

Abb. 111i. Crepis virens . Pollenmutterzelle mit 
sechs Chromozentren. 

(Nach ROSENBERG aus TISCHLER 1922.) 

die Fixierung und Färbung die Chromosomen in typischer Anzahl ver
deutlicht werden, natürlich nicht künstlich de novo erzeugt werden, ferner 
die spezifischen Kernstrukturen der männlichen und weiblichen Geschlechts
zellen (Abb. 113), die unter dem Namen der Synapsisstudien bekannt sind. 
Wenn gegen diese Beispiele v. TELLYESNICZKY (1905) den Einwand erhebt, daß 
es sich hier nicht um typische Ruhekerne handelt, sondern um Kerne, die den 
Prophasestadien nahe stehen, so gilt dieser Einwand nicht gegenüber den von 
botanischer Seite beschriebenen Kernen mit Chromozentren [BACCARINI (1908)]. 
Bei einer Reihe typischer pflanzlicher Ruhekerne der Gattungen Capsella und 
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Abb. 116. Verschiedene Kerntypen. 1-4 Agapanthus floritlus. Junges Filamentgewebe aus Knospe. 
FLEMMING, Eisen·Hämatoxylin. Verschiedene Ausbildung des Kernes von feinwabigem Zustand (1) 
über Gerüst· und Netzknoten (2, 3) bis zum grobem Gerüst (4). 5 Agapanthus floridus. Tapetenzelle 
aus Knospe. 6 Monotropa hypotypis. Eikern. FLEMMING. Eisen·Hämatox. 7 Allium Cepa. Meri· 
"tem aus Wurzelspitzc. FLEMMING, Eisen·Hämatox. 8 Allium bulbiferum. Junges Fruchtknoten· 
gewebe aus Knospe. Alveolarkern. !l Lepus cuniculus. Spinalganglienzelle. Osmiumsäure. 10 Ascari, 
megalocephala. Junge Oocyten. FLEMMING, Eisen·Hämatox. 11-13 Mikronuclei von Infusorien. 
FLEMMING, Eisen·Hämatox. 11. Paramaecium caudatum. 12 Isotricha prostoma. 13 Paramaecium 
aurelia. 14 Lepus cuniculus. Gliazelle. Osmiumsäure. 15 Triton taeniatus. Epidermiszelle einer 
Larve. FLEMMING, Eisen·Hämatox. 16 Amoeba terricola. Binnenkörperchen. Osmiumsäure. 
Eisen·Hämatox. 17 Diplodinium caudatum. Makronucleus. Massiger Granulakern. S. A., Eisen· 
Hämatox. 18. Chara foedita, ältere Nodialzelle. FLEMMING, Eisen·Hämatox. Alle Figuren bis auf 

18 (JOOOfach) 1950facb. Orhrinal von Bl~;LAR. Aus HARTMANN, Allg. Biol. 1927. 
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Cucurbita beschrieb zuerst ROSENBERG (1904), später dann u. a. LUNDEGARDH 
(1913) Kerne mit Gerüstwerk und einer konstanten Zahl von Chromatin
kugeln oder Chromozentren (von LUNDEGARDH als Karyosomen bezeichnet), 
die genau mit der Chromosomenzahl übereinstimmte (Abb. 114 u. 115). 

Weiterhin machten FLEMMING und namentlich HEIDENHAIN darauf auf
merksam, daß auch in vielen tierischen fixierten Kernen eine typische Polfeld
anordnung der Chromatinbalken nachweisbar ist, die unmöglich als Fixierungs
wirkung angesprochen werden kann, vielmehr durch ihren spezüischen Charakter 
zeigt, daß es sich um vital präformierte Bildungen handeln muß, die nur durch 
die Fixierung verdeutlicht worden sind. 

Gegenüber den Beispielen spezüischer organologischer Kernstrukturen, an 
deren vitaler Realität nicht zu zweifeln ist, bieten allerdings, wie GURWITSCH 
zuzugeben ist, zahlreiche fixierte Kerne ein unregelmäßig scheckiges Bild dar, 
das unter Umständen den verschiedenen Fixierungsartefakten eines nicht 
ganz homogenen Gemenges von eiweißartigen Körpern täuschend ähnlich sehen 
kann [GURWITSCH (13)]. Es ist auch gar nicht daran zu zweüeln, daß manche 
derartige Kernstrukturen tatsächlich nur Kunstprodukte darstellen, so be
schreibt BELAR (1926) die artüizielle Erzeugung von Strukturen im Kern von 
Amoeba sphaerogranularis: "Der Außenkern der lebenden Amöbe erscheint 
völlig homogen nicht nur im Hell-, sondern auch im Dunkelfeld. Läßt man 
verdünnte Essigsäure in das Präparat hinein düfundieren, so bemerkt man 
ein Deutlichwerden der Kernmembran, der die Bildung von ganz feinen, gleich
mäßig verteilten Gerinnseln im Außenkern alsbald folgt. Dieser Zustand ist 
aber nicht definitiv; die Gerinnsel vereinigen sich sehr bald zu größeren Aggre
gaten, so daß schließlich ein grobes Reticulum mit strukturlosen Hohlräumen 
entsteht. Wir können also hier die artifizielle Entstehung des Reticulums aus 
den Gerinnselflocken direkt verfolgen." 

Wenn aber auch eine Abgrenzung dessen, was artüiziell neu erzeugte, 
was vital präformierte Kernstruktur ist, in vielen Fällen schwierig, ja oft 
sogar unmöglich sein kann, so halte ich entgegen der vorher zitierten Meinung 
von LEWIS an der auch heute noch von der Mehrzahl der Cytologen (von neueren 
Arbeiten nenne ich nur: SCARTH (1927, WASSERMANN (1926), KOLTZOFF (1928), 
MARTENs (1928)] vertretenen Lehre fest, daß die große Mehrzahl der Zell
kerne nicht eine morphologisch homogene Masse von flüssigem oder gel artigem 
Charakter darstellt, sondern daß die Kernsubstanz räumlich inhomogen ist, 
indem sie aus einem Gerüstwerk und einer homogenen Grundsubstanz besteht. 
"The resting nucleus is not devoid of structure" [SCARTH (1927)]. Durch die 
verschiedenartige Verteilung dieser beiden Bestandteile, des Gerüstwerkes und 
der homogenen Grundsubstanz, bekommen die Kerne bald mehr einen netz
förmigen, alveolären oder granulären Bau (Abb. 116), wobei ein Typus in den 
anderen bei demselben Kern übergehen kann, wofür das beste Beispiel die die 
Kernteilung vorbereitenden Phasen sind. 

Inwieweit das Gerüstwerk und die Grundsubstanz sich so innig vermischen 
können, daß eine in morphologischem Sinne homogene Masse entsteht, sei 
dahingestellt, schwerlich dürfte dieselbe aber die Eigenschaften einer Flüssigkeit 
haben. Die uns am besten bekannten optisch homogenen massiven [WILSON 
(1924)] Kerne vieler tierischer Spermien bestehen wohl vorwiegend aus Gerüst
substanz, sie gehen (nach dem Eindringen in das Ei) durch Flüssigkeitsauf
nahme und Produktion von Kernsubstanz rasch in den gewöhnlichen Kern
typus über. Von pflanzlichen Kernen, die sowohl lebend wie fixiert als homogen 
beschrieben worden sind, sagt TISCHLER (1922, S. 58), daß "es Ausnahmen 
sind, die jedesmal eine Spezialerklärung verlangen". "So hören wir es namentlich 
von den Kernen der a -Sexualzellen, und fortschreitende Technik räumt schon 



Der Zellkern. 157 

jetzt mit manchen alten Angaben auf, man vergleiche z. B. die älteren Beschrei
bungen verschiedener Forscher mit den neueren von NAwAscHIN (1909) für die 
Nuclei von Blütenpflanzen". 

Ich bin auf die Frage nach der Realität der Strukturen im Ruhekern deshalb 
so ausführlich eingegangen, weil für den Fall, daß wir uns für ihre rein arti
fizielle Natur entschieden hätten, jede weitere Diskussion an dieser Stelle über
flüssig wäre. Nicht dem Morphologen, sondern dem Kolloidchemiker mit seinen 
Methoden würde die Erforschung der Kernsubstanzen zufallen. Nachdem 
aber die Entscheidung zugunsten der Realität der Kernstrukturen gefallen 
ist, ist es natürlich die Aufgabe des Morphologen, diese Strukturen näher zu 
charakterisieren und den Versuch zu ihrer Identifizierung zu machen. Die 
reiche Nomenklatur der Kernbestandteile, die sich in der cytologischen Lite
ratur findet, zeigt, daß es an Versuchen hierzu nicht gefehlt hat; wie weit das 
Ergebnis ein befriedigendes ist, wird nunmehr zu zeigen sein. 

b) Versuche der Klassifikation der Kernbestandteile von morphostatischen, 
mikrochemischen und morphokinetischen (genetischen) Gesichtspunkten. Die 

verschiedone Definition des Begriffes Chromatin. 

Vergegenwärtigen wir uns den Gang der Forschung seit der Entdeckung, 
daß die Kerne eine morphologische Struktur besitzen, eine Erkenntnis, der 
vor allem FLEMMING seit 1882 zu allgemeiner Anerkennung verholfen hat. 
Rein morphologische Gesichtspunkte, die Berücksichtigung der Form und der 
Lichtbrechung führten zu einer Einteilung des von einer Membran umgrenzten 
Kerninhaltes in einen struktierten und einen dazwischen gelegenen optisch 
leeren, homogenen Anteil. Den letzteren bezeichnete R. HERTWIG als den Kern
saft (1876). FLEMMING (1880) wählte den Namen Zwischensubstanz oder Grund
substanz, später (1882) spricht er von Karenchylema oder Karenchym. LUNDE
GARDH (1912) nennt diese homogene Grundmasse Karyolymphe. 

Der strukturierte, durch Lichtbrechungsunterschiede, die durch die Fixie
rung vergrößert werden, von der Grundsubstanz ausgezeichnete Anteil wurde 
von FLEMMING als Kerngerüst bezeichnet. Er ging dabei von der Annahme aus, 
daß diese strukturierten Kernanteile stets fädigen Charakter hätten (Karyo
mitom von FLEMMING) und diese Fäden meist zu einem Netzwerk zusammen
gefügt seien. Verdickungen dieses Netzwerkes bezeichnete FLEMMING als Netz
knoten und unterschied von diesen als besondere, vom Kerngerüst verschiedene 
Kernbestandteile die durch ihr stärkeres Lichtbrechungsvermögen schon viel 
früher von SCHLEIDEN entdeckten Nucleolen [SCHWANN (1835)] oder Kern
körperehen, die er folgendermaßen charakterisiert: "Substanzportionen im Kern 
von besonderer Beschaffenheit gegenüber dem Kerngerüst und dem Kernsaft, 
fast immer von stärkerem Lichtbrechungsvermögen als beide, mit glatter Fläche 
in ihrem Umfang abgesetzt, stets von abgerundeter Oberflächenform, meist 
in den Gerüstbalken suspendiert, in manchen Fällen außerhalb desselben ge
lagert" . 

Die Berechtigung, in der Nucleolarsubstanz einen dritten besonderen Kern
bestandteil anzunehmen, wurde mehrfach bestritten. KLEIN (1878) z. B. wollte 
gar keine Grenze zwischen Nucleolen, Netzknoten und verdichteten Portionen 
des Kerngerüstes anerkennen. RETzIUs schrieb: "die Nucleolen hängen stets 
durch Fortsätze direkt mit dem Balkengerüst zusammen, und sind eigentlich 
nur als Ansammlungen der Substanz derselben zu betrachten". 

Noch zweifelhafter mußte die Identifizierungsmöglichkeit dieser Nucleolar
substanz am gefärbten Präparat werden, wenn man entgegen der Meinung 
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von FLEMMING die Möglichkeit zugab, daß die dem Kerngerüst zugerechneten 
Formbestandteile nicht immer fädig sind, oder wie BÜTSCHLI meinte, als 
Wandbestandteile mit Kernsaft erfüllte Hohlräume einschließen, sondern 
selber körnige Beschaffenheit annehmen (ALTMANN). 

Da also die Analyse der Kernbestandteile 
auf diesem Wege nicht weiter führte, so suchte 
man mittels gefärbter Präparate weiter zu 
kommen. Durch Färbung mit basischen Farb
stoffen, die man zunächst als sogenannte "Kern
farbstoffe" ausschließlich verwandte, stellte man 
fest, daß nicht alle Teile des Kernes sich färben. 
FLEMMING (1882) unterschied deshalb einen 
chromatischen und einen achromatischen Kern
anteil; färbbar erwies sich ein großer Teil des 
Gerüstwerkes, vor allem die Netzknoten, ferner 
eine Anzahl von Nucleolen; ungefärbt blieben 
das sogenannte achromatische Kerngerüst, viele 
Nucleolen und der Kernsaft. Als Grundlage 

Abb. 117. Spermiocyten der Locu· 
stide Tachycines asynamorus. Hete· 
rochromosom blaugrün, echteNucleo· 
larsubstanz rot. Carnoyfixierung. 
Biondifärbung. Vergr. 1400fach. 
(Nach GUTHERZ: Enzyklopädie1926.) 

der Färbbarkeit nahm nun FLEMMING eine Sub
stanz an, der er den Namen "Chromatin" gab. 
Da über die Definition des Begriffes "Chroma
tin" heutzutage sehr verschiedene Meinungen 
bestehen (vgl. Verhandl. Anat. Kongreß 1924, 
ferner S. 127), so gebe ich die Originaldefinition 
mit FLEMMINGs (1882) eigenen Worten wieder: 
"Als Chromatin bezeichne ich ganz empirisch 
die Substanz im Zellkern, die bei Kerntink-
tionen die Farbe aufnimmt. Es ist hierbei 

selbstverständlich auch die tingierbare Substanz einbegriffen, welche die 
Nucleolen enthalten. Hierbei stelle ich keineswegs auf, daß das Chromatin 
identisch sein soll mit dem Gerüst des Kernes und den Nucleolen. Ich er
kenne an, daß möglicherweise die ganze Substanz des Netzwerkes "Chromatin" 

sein kann. Es ist aber ganz ebenso möglich, daß dies 
nur als größter Massenanteil in dem Netzwerk und den 
N ucleolen enthalten ist, und daß ein Rest, ein Substrat 
darin übrig bleibt, das eben nicht Chromatin ist. Solange 
dies denkbar, und auch nach den Verhältnissen der 
Karyokinese annehmbar ist, bleibt mir Chromatin mehr 
ein chemischer als ein morphologischer Begriff." 

Da manchmal auch der Kernsaft sich schwach färbt, 
so läßt FLEMMING, entsprechend der gegebenen Chroma
tindefinition "die Frage offen, ob eine strenge Lokalisa
tion des Chromatins, i. d. der nucleinhaltigen Sub
stanz, in den geformten Teilen des Kernes allgemein 
besteht oder nicht". 

Eine erste Umänderung erfuhr die Chromatindefini
tion von FLEMMING, die allein auf die Färbbarkeit mit 
basischen Farbstoffen begründet war, durch M. HEIDEN

HAIN (1907). "Werden nämlich nicht basische, sondern umgekehrt saure 
Farbkörper, sogenannte Protoplasmafarbstoffe auf den Kern angewandt, 
so färbt sich in vielen Fällen eine ungemein dichte, die Kernvakuole durch und 
durch erfüllende, fein gegliederte Strukturmasse mit sehr großer Intensität, 
während die gröberen mit basischen Farbstoffen sich färbenden Netzwerke 

Abb. 118. Oocyte von 
Gryllus domesticus im 
Synapsisstadium. Volu
minöser Chromatinnucle
olus, umgeben von einem 
Kranz kleiner echter Nu
cleolen. Carnoyfixierung. 

Biondifärbung. Vergr. 
2000fach. (Nach GUT
HERZ: Enzyklopädie1926.) 
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in starkem Maße zurücktreten. Es sind daher zweierlei typisch verschiedene 
Chromatine im Kern vorhanden" [M. HEIDENHAIN (1907) S. 119]. HEIDENHAIN 
bezeichnet sie als Basichromatin und Oxychromatin, nur das erstere entspricht 
dem FLEMMINGSchen Chromatin. 

Am besten gelang HEIDENHAIN der 
Nachweis der beiden Chromatine durch 
simultane Färbung mit einer basischen und 
einer sauren Farbe. Am meisten wurde das 
BlONDIsche Farbengemisch angewandt, mit
tels derer die in Abb. 117 bis 120 abgebilde
ten Präparate erhalten sind. HEIDENHAIN 
stellte auf diese Weise fest, daß "in den 
Kernen verschiedener Gewebsarten die beiden 
Chromatine in verschiedenen Mischungsver
hältnissen vorhanden sind". So enthielten 
bei Triton helveticus von dem acidophilen 
Oxychromatin viel bzw. sehr viel: die Kerne 
der Becken- und Bauchdrüsen, eine mittlere 
Menge: die Kerne des Kloakenepithels und 

Abb. 119. Zellen der Beckendrüse von 
Triton helveticus. Biondifärbung. Die 
Kerne zeigen die doppelteFarbenreaktion 

des Chromatins. 
(Nach M. HEIDENHAIN: Plasma u. Zelle.) 

der sympathischen Ganglien, wenig oder sehr wenig: die Kerne der quer
gestreiften und glatten Muskulatur und des Bindegewebes, nichts: die Kerne 
oder Köpfe der Spermien. 

Bei absterbenden Kernen, die die Erscheinung der Chromatolyse zeigen, 
kommt es ferner nach HEIDENHAIN zu einer vollkommenen lokalen Scheidung 
der bei den Chromatine, "das Chromatin der Autoren (Basichromatin) entwich 
nach der Peripherie des Kernes" (Abb. 120), das "Kernsafteiweiß" (Oxychroma
tin) sammelte sich im Zentrum des Kernes an. 

a h 

Abb. 120a u. b. Chromatolyse des Kernes und Degeneration der Zellen der Beckendrüse bei Triton 
helveticus. a Beginn des Prozesses. Kern chromatolytisch. b Beginnender Zerfall des Cytoplasmas. 

Biondifärbung. (Nach M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle 1907 . ) 

Was nun die Lokalisation dieser beiden Chromatine angeht, so könnte es 
nach dem bisher Gesagten so scheinen, als wenn der Kernsaft oxychromatisch 
sei. HEIDENHAIN war vielleicht anfangs selber dieser Meinung, änderte sie 
aber bald auf Grund späterer Befunde und der Erwägung: "daß es höchst un
wahrscheinlich sei, daß von allen Zellbestandteilen allein der Kern mit dem 
Ballast einer konzentrierten, gerinnbaren Eiweißlösung beladen sein sollte". 
Dieses Argument scheint mir wenig stichhaltig, wichtiger die Ergebnisse, die 
HEIDENHAIN mit der Biondi- und namentlich der Vanadiumhämatoxylin
färbung erhielt (Abb. 121 u. 122). Bei dieser zeigt sich "am Kern bei richtiger 
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Anwendung das Oxychromatin dunkelsepiabraun, das Basichromatin licht· 
grau, die N ucleolen orangerot, während das Plasma sich heller braun tingiert". 
Mit dieser progressiven Färbung erhält man vielfach eine vollkommen distinkte 
und zugleich differente Darstellung der beiden Sorten von Chromatinkügelchen, 
so daß der Kern in einen Granulahaufen zerlegt wurde (Abb. 122). "Die Linin
masse war bei diesem mit Vanadiumhämatoxylin gefärbtem Präparat meist 
ungefärbt und nur dadurch kenntlich, daß hier und dort einige vereinzelte Granula 
durch Fädchen unter sich verbunden waren." Dagegen ist dasselbe, wenigstens 
in seinen dickeren Fäden bei einer Eisenhämotoxylinfärbung (Abb. 121), zu 
erkennen, bei einem Präparat, welches von demselben Paraffin block wie 
Abb. 122 stammt. 

HEIDENHAIN hält es auf Grund von Untersuchungen von PFITZNER und 
BALBIANI, sowie eigener Beobachtungen für sicher, daß die Basichromiolen 
in diesem Lininnetzwerk suspendiert sind, und namentlich die dicken Balken 
des Netzwerkes, die mit Eisenhämatoxylin homogen schwarz gefärbt sind, 

, 

hb. 121. bb. 122. 
Abb. 121 u. 122. Zwei Kerne aus den Keimlagern vom Darmepithel des Salamanders. Sublimat. 
Vergr. 2300. Abb. 121. Usuelle Färbung mit Eisenhämatoxylin. Schnittdicke 6!'. Der sehr 
große Kern ist auf der Ober· und Unterseite angeschnitten. Abb. 122. Vanadiumhämatoxylin. 
Chromiolen des Kernes, gezeichnet bei feststehender EInstellungsebene. (Schicht von 1-2 f' Dicke.) 

(Aus HEIDENHAIN: Plasma und Zelle 1907 -1911.) 

durch Verklumpung der zahlreich eingelagerten Basichromiolen entstanden 
sind. Er nimmt aber weiter an, daß auch die Oxychromiolen in Teile des Linin
netzes eingelagert sind, nur daß dasselbe so fein ist, daß es auch mit Eisen
hämotoxylinfärbung nicht zur Darstellung gebracht wird. Während diese 
Annahme für die in den Abb. 121 und 122 abgebildeten Präparate nur 
Hypothese ist, beschreibt HEIDENHAIN ein weiteres Präparat von Leukocyten 
aus dem Knochenmark der Kaninchen, wo bei Biondifärbung die Oxychromiolen 
auch in den gröberen Gerüstbälkchen auftreten, ja mit den Basichromiolen 
in buntem Durcheinander getroffen werden, obwohl auch hier die Chromo
somen der Mitose rein basophil sind. "Wir haben demnach im Kern außer der 
Membran und den Nucleolen eine etwas schwerer färbbare gerüstartige Grund
rnasse (Plastin, auch Linin der Autoren) und in diese eingelagert zweierlei 
Chromatingranula oder Chromiolen (Eisen), basophile und oxyphile, welche 
sich derart verteilen, daß die ersteren meist in die gröberen, die letzteren in die 
feineren Teile der Gerüststruktur zu liegen kommen" (1907, S. 150). 

Diese von HEIDENHAIN gegebene Beschreibung der Struktur des Ruhekerns 
findet sich in der Mehrzahl der heutigen Lehrbücher der tierischen Histologie. 
Besonders fällt an ihr im Vergleich mit FLEMMINGS Schilderung auf, daß HEIDEN
HAI~ einmal 2 Sorten von Chromatin unterscheidet, zweitens aber, daß während 
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FLEMMING als Chromatin alles bezeichnet, was im Kern basophil ist, HEIDENHAIN 
diese Bezeichnung nur auf die färbbaren Teile des Kerngerüstes und der Chromo
somen anwendet. Trotzdem die Nucleolen doch auch zumeist (nach HElDEN
HAIN sogar stets) oxyphil sind, sollen sie nach HElDENHAIN kein Oxychromatin 
enthalten. Für HEIDENHAIN, der sich hier A. FISCHER anschließt, ist im Gegensatz 
zu FLEMMING (S. 158) der Begriff Chromatin "in erster Linie morphologischer 
Natur". "Die Chromatine sind für uns nicht gestaltlos, vielmehr stellen wir 
sie uns immer in bestimmten Formen vor. In chemischer Beziehung mögen 
sie Stoffe sein, welche in verschiedenen Fällen, je nach Art der Vorbehandlung 
des Gewebes, von verschiedener Beschaffenheit sind. Trotzdem suchen wir 
bei allen möglichen Objekten möglichst übereinstimmende und möglichst reine 
Farbenreaktionen zu gewinnen, und gehen sogar auf färberische Trennung ver
schiedener Chromatine aus, weil diese morphologisch im Kern sich in verschie
dener Weise lokalisieren. Die Möglichkeit einer solchen Trennung beruht aller
dings auf chemischen Eigenschaften der Masse, aber auf solchen allgemeiner 
Natur, auf einer überwiegenden Säure- und Basenkapazität". Das Verhältnis 
der beiden Chromatine zueinander denkt sich HEIDENHAIN so, daß das Oxy
chromatin eine phosphorärmere Modüikation des Basichromatins sei, und 
daß die eine Form in die andere durch Anlagerung oder Abspaltung von phos
phorreichen Verbindungen leicht übergehen kann. HEIDENHAIN bezeichnet 
daher die differente Färbung der beiden Chromatine mittels der Biondilösung 
als "den Anfang einer mikrochemischen Analyse der Kernstruktur durch Farben
reaktionen" . 

Mit anderen mikrochemischen Methoden (namentlich Lösungs- und Fällungs
versuchen, angewandt auf die Kernstrukturen) haben namentlich CARNOY (1884), 
FR. SCHWARZ (1887), E. ZACHARIAS (1881, 1909), A. MEYER (1920) versucht, 
zu einer Klassüikation der Kernbestandteile zu kommen, vor allem festzustellen, 
in welchen morphologischen Strukturbestandteilen des Kernes die von den 
Chemikern beschriebenen Nucleoproteide enthalten sind. Indem ich zunächst 
auf die kritische Besprechung der mikrochemischen Methoden verweise (S. 89), 
gebe ich eine Tabelle wieder, die die wichtigsten der von ZACHARIAS erhaltenen 
Reaktionen enthält, und von PRATJE zusammengestellt ist, der dazu bemerkt, 
daß ZACHARIAS "in einzelnen Fällen, je nach dem verwandten Objekt oder der 
Vorbehandlung etwas abweichende Resultate erhielt" (S. 162). 

Weitere Angaben finden sich bei SCHWARZ (1887), ferner bei A. ZIMMER
MANN (1895,1896), A.MEYER (1920). Auch TISCHLER (1922) gibt in seiner Pflanzen
karyologie eine kurze Übersicht (S. 38). Während die genannten Untersucher 
sich für ihre Reaktionen zumeist fixierter Kerne bedienten, untersuchte GROSS 
(1917) das Verhalten lebender Kerne gegenüber destilliertem Wasser, konzen
trierter Salzsäure, 5% Ammoniak, 10% Natriumcarbonat und 5% Kochsalz
lösung. Zunächst wurde der frische, dann der beeinflußte Kern beobachtet, 
derselbe dann in den üblichen Fixierungsmitteln konserviert und darauf wieder
um untersucht und mit frisch konservierten Kernen verglichen. Seine Haupt
resultate sind, soweit sie uns hier interessieren, folgende: "Chromatische Netz
knoten, Chromatinkörner und Oxychromiolen verhalten sich den gewöhn
lichen Lösungsmitteln für Nucleoproteide gegenüber verschieden. Die ersteren 
werden von den benutzten leicht, die Oxychromiolen, außer von Salzsäure, 
gar nicht angegriffen. Die Chromatinkörner, in der Mitte stehend, zeigen unter 
sich häufig starke Verschiedenheiten im seI ben Kern und ebenso zwischen den 
verschiedenen untersuchtem Kernarten" . Im Gegensatz zu den älteren Erfah
rungen an konservierten Material lösen sich "die echten Nucleolen bei längerer 
Einwirkung von konzentrierter Salzsäure, starker Kochsalz- und Sodalösung, 
sowie Ammoniak auf den lebensfrischen Kern ganz oder zum größten Teil auf. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/I. 11 
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I· Chromatin Nucleolen Grundmasse Protoplasma des Kerns 

1. Künstl. Magen- quillt nicht, quillt, quillt quillt, 
saft, Pepsinsalz- stark teilweise gelöst aber ungelöst 
säure lichtbrechend 

2. HCI 01,-0,3% quillt nicht, 
stark 

quillt, quillt, quillt 

lichtbrechend 
3. HCI 4: 3 gelöst nicht gelöst nicht gelöst 

I 
quillt nicht 

4. NaCI 10% quillt quillt nicht quillt nicht quillt nicht 
5. NasSO, 10% quillt quillt nicht quillt nicht quillt nicht 
6. NasCOa je nach quillt oder I später als gelöst quillt oder 

Konzentration gelöst Chromatin gelöst oder gelöst 
7. KOH 1/2% gelöst später als Chro- quillt gelöst 

matin gequollen 
und gelöst 

8. Destill. Wasser quillt ohne quillt nicht 
Lösung 

9. HgO 100,0 quillt ohne quillt nicht, 
Na2S0, 10,0 Färbung Rotfärbung 
CHaCOOH 1,0 
Fuchsin S 0,1 

10. Methylenblau 
+ Fuchsin S 

blau rot rot rot 

(nach 0,3 % HCl) 
11. Methylgrün- grün färbt nicht färbt nicht 

Essigsäure ohne Quellung 
12. Essigcarmin rot quillt keine Färbung verschwommene 

(Schneider) ohne Quellung ohne Färbung Färbung 
13. Ammoniakalische quillt quillt nicht, 

Carminlösung rot 

Abgesehen von der hierbei nirgends vorhandenen übereinstimmung im einzelnen 
unterscheidet sie aber generell die viel größere Diffusionsfähigkeit ihrer gelösten 
Substanz im Kernsaft nach wie vor von den Chromatinkörpern" (S. 350). 

PRATJE urteilt, "daß durch diese Ergebnisse von GROSS (1917) die Resultate 
von ZACHARIAS und CARNOY wieder höchst problematisch geworden sind". "Es 
scheint wieder unmöglich geworden zu sein, verdünnte Alkalien, Salzlösungen 
und Salzsäure als lösungsanalytische mikrochemische Reagenzien anzuwenden." 
PRATJE fordert deshalb "eine neue Nachprüfung der Lösungsversuche an konser
vierten Zellkernen". Hierbei müßten auch die Methoden der Chromolyse nach 
kritischer Sichtung (vergleiche meine früheren Ausführungen S. 93) verwertet 
werden, ebenso die Nuclealreaktion (vgl. S. 94). 

Bei dem gegenwärtigen Stand unserer Kenntnisse haben die von SCHWARZ, 
ZAOHARIAS u. a. versuchten Klassifikationen der Kernsubstanzen nach chemi
schen Gesichtspunkten nur historisches Interesse. Ich gebe einen Versuch 
von SCHWARZ wieder, der besonders dadurch ausgezeichnet ist, daß die Ein
teilung der Kernsubstanzen zugleich nach chemischen und morphologischen 
Kriterien angestrebt wird. 

SCHWARZ unterscheidet folgende Stoffe im Kern: "Erstens das von der 
Kernfigur abstammende Chromatin, durch seine große Tinktionsfähigkeit 
in der Zelle leicht nachweisbar. Es kommt im ruhenden Pflanzenkern, in größeren 
und kleineren Kugeln und Körnchen vor, die der farblosen Gerüstsubstanz 
der Kernfäden eingelagert sind. Es ist identisch mit den Nucleomikrosomen 
STRASBURGERS. " 

"Zweitens das Pyrenin und Amphipyrenin, die beiden Stoffe, welche die Kern
körperehen und die Kernmembran bilden. Diese beiden Stoffe stimmen in 
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fast allen Reaktionen überein, sie unterscheiden sich jedoch durch ihre Tingier
barkeit, indem das Pyrenin der Kernkörperchen Farbstoffe fast immer leicht 
aufnimmt und festhält, während das Amphipyrenin fast gar nicht tingiert wird. 
Beide Stoffe zeigen dem Chromatin häufig entgegengesetzte Reaktionen (Nu
cleohyaloplasma von STRASBURGER)." 

"Drittens das Linin und Paralinin, die Stoffe der Kernfäden und der da
zwischen befindlichen Grundsubstanz (Zwischensubstanz von FLEMMING, 
Kernsaft R. HERTWIG). Ich muß es als möglich bezeichnen, daß weitere mikro
chemische Untersuchungen die Identität von Gerüst- und Grundsubstanz 
nachweisen können. Weitere Untersuchungen werden erst zu zeigen haben, 
ob die Trennung der morphologisch unterschiedenen Strukturelemente auch 
chemisch gerechtfertigt ist, oder ob der Name Paralinin zu streichen ist." Denn 
nach der Meinung von SCHWARZ gewinnen die einzelnen morphologischen Struk
turelemente ihre Bedeutung erst dadurch, daß sie chemisch differente Stoffe sind. 

Ein ganz anders gearteter und, wie mir scheinen will, am meisten den biolo
gischen Verhältnissen angepaßter Weg wird schließlich neuerdings zur Klassi
fikation und Nomenklatur der Kernbestandteile eingeschlagen, in dem die 
Morphogenese der Kernbestandteile in den Vordergrund gestellt wird. So 
kommt BovERI zu einer neuartigen Formulierung und Definition des Chromatin
begriffes, wenn er schreibt (1904): "Unter chromatischer Substanz verstehe 
ich also hier die Substanz, die uns in den Chromosomen vorliegt und das, was 
im ruhendem Kern aus ihr wird, oder was aus dem ruhenden Kern sich wieder 
zu den neuen Chromosomen zusammenzieht. Ob sich diese Substanz der Chromo
somen selbst wieder als irgendwie zusammengesetzt erweist, dies bleibt hier 
gänzlich unberücksichtigt. Es mag also sehr wohl sein, daß hier unter "chroma
tischer Substanz" auch Teile mit inbegriffen werden, die im ruhenden Kern 
gerade als achromatische, als Linin, Plastin oder anderswie bezeichnet werden; 
ja es wäre für unsere Betrachtung ganz gleichgültig, wenn das, was durch den 
ruhenden Kern hindurch die Kontinuität der Chromosomen vermittelt, über
haupt gar nicht ihr färbbarer Bestandteil wäre". 

Dieser auf rein morphogenetische Kriterien gestützten Definition BOVERIs, 
der Chromatin und Substanz der Chromosomen gleichsetzt, hat sich voll
inhaltlich nur B:ELAR (1926) angeschlossen, der die Kerne der Metazoen und 
Cormophyten, "so sehr sie auch nach Form, Größe und Detailstruktur varüeren", 
auf folgendes Bauschema zurückführt: "Zwei Strukturelemente sind fast stets 
vorhanden, Chromatin und Nucleolarsubstanz, dazu kommt noch sehr oft die 
Kerngrundsubstanz (Karyolymphe)". B:ELAR gibt dann folgende Definitionen 
dieser drei von ihm unterschiedenen Kernbestandteile : "Bei der Unmöglichkeit, 
das Chromatin mikro chemisch exakt zu charakterisieren, müssen wir uns be
gnügen, mit diesem Namen alle diejenigen Strukturen des Ruhekerns zu be
legen, die sich mit basischen Teerfarbstoffen intensiv färben, soweit die morpho
genetische Analyse der Kernteilung nicht zeigt, daß sie am Aufbau der Chromo
somen unbeteiligt bleiben. Eben diese morphogenetische Analyse zwingt uns 
aber andererseits, in vielen :Fällen Strukturen, die sich färberisch entgegen
gesetzt oder neutral verhalten, ebenfalls als Chromatin zu bezeichnen, sobald 
nämlich der Nachweis erbracht ist, daß sie genetisch mit den Chromosomen 
zusammenhängen. Die Ausdrucksweise "chromatinarmer" und "chromatin
reicher" Kern ist somit als Unfug zu bezeichnen". 

"Leichter als beim Chromatin fällt die Konstruktion eines lebenswahren 
Bildes für die Nucleolarsubstanz, wenn wir von den Fällen allzu großer Zer
splitterung absehen. In diesen letzteren kann man nur die Affinität zu sauren 
Teerfarben als Kriterium benützen. Bei größeren Nucleolen sind KugelgestaIt 
und das ungewöhnlich starke Lichtbrechungsvermögen als oft ausreichende 
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Kennzeichen anzusehen. Stets ist jedoch eine morphogenetische Probe aufs 
Exempel angezeigt, ob sich nämlich die als Nucleolen angesprochenen Gebilde 
nicht an dem Aufbau der Chromosomen sichtbar beteiligen. Die Affinität 
zu sauren Anilinfarben ist demgegenüber als ein zwar brauchbares, aber keines
wegs untrügliches Hilfskriterium anzusehen." 

"Neben diesen beiden Substanzen ist sehr oft noch eine Grundsubstanz, 
in der sie eingebettet liegen, nachweisbar, die jedoch ungemein schwer zu charak
terisieren ist; am besten wohl kann sie definiert werden als derjenige Bestand
teil des Kernraumes, der weder Chromatin- noch Nucleolarsubstanz ist. Nur 
selten ist sie schon im Ruhekern optisch von diesen trennbar; stets tritt sie 
jedoch in der Prophase der Kernteilung zutage." 

Von dieser Einteilung der Kernbestandteile ausgehend bespricht dann 
BELAR den Formwechsel der Protistenkerne und kommt dabei zu einer sehr 
klaren und übersichtlichen Darstellung der hier vorliegenden, oft sehr kom
plizierten Verhältnisse. Insofern erweist sich diese morphogenetische Klassi
fikation also als sehr brauchbar. Bedenken möchte ich nur äußern gegen die 
Beibehaltung und Umdeutung des Begriffes "Chromatin". So erwünscht, 
ja notwendig es ist, für die Substanz der Chromosomen einen kurzen Ausdruck 
zu prägen, so verfehlt scheint es mir, hierfür den ursprünglich von FLEMMING 
(1882) rein färberisch definierten Begriff "Chromatin" anzuwenden und den
selben, der ursprünglich doch mehr chemisch gedacht war (vgl. S. 158), nun ins 
Morphologische umzudeuten. Da nun aber niemand mehr weiß, welche Defini
tion des Chromatins, die FLEMMINGSche oder BOVERI-BELARsche gemeint ist, 
und der morphologisch und chemisch ausgeartete Zwitterbegriff "Chromatin" 
[FICK (1925)J nicht mehr zur gegenseitigen Verständigung dient, was z. B. be
sonders deutlich in einer Diskussion auf der Wiener Anatomen-Tagung 1925 
hervortrat (vgl. Bericht S. 124-125), so wäre es wohl am besten, diesen Namen 
ganz zu vermeiden. TISCHLER hat in seiner Pflanzenkaryologie den von LUNDE
GÄRDH geprägten Begriff "Karyotin" übernommen, der von LUNDEG.A.RDH 
für die Summe der Gerüstsubstanzen im Kern gebraucht, nunmehr auch für 
die Substanz der Chromosomen im Sinne BOVERIS und BELARs benutzt wird. 
Daneben gebraucht aber TISCHLER "aus praktischen Gründen" im Verfolg 
seiner Darstellung die alten Worte Chromatin und Linin weiter, wenn er den 
Grad der färberischen Differenzierung zum Ausdruck bringen will. PETERSEN 
(1922) hat vorgeschlagen, nicht von Chromatin, sondern von einem chromatischen 
Apparat zu sprechen, um damit zum Ausdruck zu bringen, daß "in den Chromo
somen keine chemische Substanz, sondern ein Organ der Zelle vorliegt". 

Für PETERSEN ist also "Chromatin" ein biologischer Begriff, wie es schon 
O. HERTWIG in seiner Allgemeinen Biologie früher ausdrücklich betont hat. 
Hier werden wir anzuknüpfen haben, wenn wir nunmehr die Beziehungen 
zwischen Chromosomen und Ruhekern erörtern. 

G. Die Beziehungen zwischen Chromosomen und Ruhekern. 
Das Kerngerüst und die Chromosomenindividualitäts

theorie. 
Wie schon früher (S. 112) dargelegt wurde, sind Chromosomen und Ruhe

kern für uns nur zwei Erscheinungsformen des Teilkörpermaterial des Kernes, 
wobei zu untersuchen ist, was wirklich Teilkörpersubstanz, was Beimengung 
von ergastischen und paraplasmatischen Stoffen ist. Erhalten bleiben muß 
in beiden Zustandsformen die Summe der Teilkörperehen (Gene) mindestens 
in einfacher (bei haploiden Kernen) oder doppelter Garnitur (bei diploiden 
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Kernen). Nun besitzt aber das Teilkörpermaterial im Chromosomenzustand 
eine bestimmte Organisation, indem es auf eine für jede Species charakteristi
sche Anzahl von Chromosomen verteilt ist (S. 117), ferner diese Chromosomen 
häufig schon morphologisch durch ihre Größe verschieden sind S. 119). Daß 
aber die einzelnen Chromosomen nicht nur quantitativ, sondern auch quali
tativ von einander verschieden sind, konnte zwar nicht durch direkte mikro
skopische Beobachtung festgestellt werden, wohl aber im Experiment durch 
die verschiedenen physiologischen Wirkungen, die von den einzelnen Chromo
somen ausgehen, erschlossen werden. Vor allem sind hier die Dispermieversuche 
von BOVER! (1902) zu nennen, weiter die Erfahrungen der Genetiker nament
lich an Drosophila über den Einfluß des Fehlens bestimmter Chromosomen 
auf die Lebensfähigkeit der mit diesen Chromosomendefekten behafteten Fliegen. 
Die einzelnen qualitativ von einander unterschiedenen Gene, die das Teil
körpermaterial bilden, sind also einmal auf die einzelnen Chromosome gesetz
mäßig verteilt, außerdem aber auch, wenigstens nach der wohl begründeten 
Annahme der Morganschule, in dem einzelnen Chromosom gesetzmäßig zu ein
ander gelagert (nach MORGAN in linearer Anordnung). 

Diese komplizierte Organisation des Kernteilkörpermaterials, die ebensogut 
zum Er bgu t jeder Art gehört, wie die einzelnen Gene, hat PETERSEN be
stimmt, von einem chromatischen Apparat zu sprechen. Sie tritt nun perio
disch in vollkommener Identität in Erscheinung, nämlich jedesmal, wenn der 
Kern die Mitoseform annimmt. Die Frage ist, ob die Gene ihre typische An
ordnung im Ruhekern jedesmal aufgeben und bei der Mitose wieder gewinnen, 
oder aber ob die Kontinuität der Genorganisationsform, der chromatische 
Apparat auch im Ruhekern erhalten bleibt. 

Wir können nun zwar nicht für die einzelnen Gene im Chromosom, wohl 
aber für die einzelnen Chromosomen zeigen, daß ihr Teilkörpermaterial sich nicht 
untereinander vermischt, daß vielmehr die zu einem bestimmten Chromosom 
zugehörige Substanz in einem bestimmten Kernbezirk lokalisiert sich un
vermischt erhält und dort bei der Prophase der Mitose in derselben Form wieder 
erscheint, den sie vor ihrem Unsichtbarwerden bei der Telophase besessen hat. 
Beobachtungen dieser Art haben zu der Theorie der Chromosomenindivi
dualität geführt, als deren Hauptbegründer wir RABL (1885), VAN BENEDEN 
(1887) und BOVER! (1887) bezeichnen müssen. 

Wenn auch chronologisch nicht die ersten, so doch die am eindeutigsten, 
die Individualitätstheorien der Chromosmen stützenden Beobachtungen gründen 
sich auf die Erscheinung der sogenannten Idiomerie, die zuerst von HAECKER 
und RÜCKERT bei den Furchungsmitosen von Cyklops beschrieben wurde. 
Auf Seite 134 ist bereits das zur Zeit bekannte Tatsachenmaterial verzeichnet 
worden, namentlich die Abb. 90 und 92 zeigen deutlich, wie die aus je einem 
Chromosom gebildeten Bläschen oder Karyomeren in der ganzen stationären 
Phase (HEBERER (1926)] des Ruhekerns, deutlich durch eine Membran gegen
einander abgrenzt, sich erhalten und wie dann in der Verbreitung zur neuen 
Kernteilung in jedem dieser Karyomere oder Idiomere wieder je ein Chromosom 
sichtbar wird. "Somit ist in der Persistenz der Idiomeren der Beweis für die 
Individualität der Chromosomen gegeben" [HEBERER (1926)J. 

Von den Fällen, wo eine Auflösung der Idiomerengrenzflächen nicht statt
findet, gibt es nun alle möglichen übergänge, wo zeitweise die Grenzen undeut
lich werden bzw. nicht mehr sichtbar sind (bezeichnenderweise bei Cyklopseiern, 
die sich anstatt in warmem in kälterem Wasser entwickeln), wo also ein Aus
tausch von Stoffen von einem Karyomer zum andern ungehemmter erfolgen 
kann. Daß auch bei völlig getrennt bleibenden Idiomeren ein Stoffaustausch 
und physiologische Beziehungen enger Art bestehen, ergibt sich übrigens aus 
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den Beobachtungen an Cyklops, wo nicht in jedem Idiomer ein besonderer 
Nucleolus, sondern für die Summe der Idiomeren 2 große Nucleolen sich bilden. 
"Die Möglichkeit einer Diffusion von Stoffen von einem Idiomer zum anderen 
setzt aber", wie HEBERER mit R echt betont, "nicht deren Selbständigkeit herab, 
da doch auch zwischen Gesamtkern und Cytoplasma ein ununterbrochener Stoff
austausch stattfindet." Die Individualität der Chromosomen würde erst in Frage 
gestellt, wenn zwischen ihnen ein Austausch von Genen stattfände. Die Beob
achtungen von RABL (1885) und namentlich BOVERI, dann neuerdings von BELAR 
(1926) zeigen, daß auch, wenn keine sichtbaren Karyomere gebildet werden, 
jedem Chromosom sein bestimmter Kernbezirk zukommt. 

Die Umbildung der Chromosomen in der Telophase, ihre Vakuolisation 
durch Flüssigkeitsaufnahme (Abb. 92), ihr Verschmelzen zum Ruhekern, 
wobei die einzelnen Chromosomengrenzen sich oft noch eine Zeitlang unter
scheiden lassen (Abb.98), bis dann jede Andeutung von diesen verschwindet, 
ist bereits kurz auf S. 134 geschildert worden. Beim Vergleich der Chromo
somenstellung bei der Telophase mit der bei der Prophase an den Epidermis
zellen von Salamandra fiel es jedoch C. RABL (1885) auf, daß die Chromosomen, 
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Abb.123a-g. Ascaris m egalocephala bivalens. a-c Muttersternfiguren der ersten Furchungs· 
teilung; d Kern einer ersten Furchungsblastomere mit dem durch die Chromosomenenden bedingten 

Aussackungen; e -g desgleichen in Vorbereitung zur Teilung. (Nach BOVER! 1904.) 

die aus dem ruhenden Kern hervorgehen, annähernd in der gleichen charak
teristischen Stellung auftreten, welche die Tochterchromosomen beim übergang 
in das Kerngerust zu einander einnahmen. RABL hält es für undenkbar, daß 
im ruhenden Kern keine Spur dieser polaren Anordnung mehr vorhanden sein 
sollte, und nimmt an, daß ein Rest der Chromatinfäden sich erhalte mit wesent
lich derselben Verlaufsrichtung wie im Knäuel. 

Ganz ähnliche, aber wegen der günstigen Verhältnisse noch präzisere Er
fahrungen machte BOVERI dann 1888 an den Blastomerenkernen der Pferde
spulwürmer, die ich mit BOVERIS (1904) eigenen Worten hier wiedergebe: "As
caris megalocephala enthält in seinen Teilungsfiguren 4 Chromosomen, die in 
der Äquatorialplatte so angeordnet sind, wie es Abb. 123a- c bei polarer Ansicht 
zeigen. Die verdickten Enden der Schleifen nehmen die Peripherie der Platte 
ein, die mittleren Abschnitte liegen mehr zentral. Im übrigen kommen, wie 
die Figuren lehren, gewisse Variationen in der Gruppierung vor. Durch Längs
spaltung der vier Schleüen überträgt sich die Anordnung der Äquatorialplatte 
auf die beiden Tochterplatten mit größter Genauigkeit. Die für unsere Frage 
wichtige Eigentümlichkeit des Pferdespulwurms liegt nun darin, daß die Kern
vakuole, die sich um die Tochterchromosomen bildet, nicht gleichmäßig gerundet 
ist, sondern daß jedes Schleifenende typischerweise einen fingerförmigen Fort
satz der Kernhöhle bedingt. Diese acht Aussackungen erhalten sich dauernd 



Der Zellkern. 167 

am ruhenden Kern (Abb. 123d), dessen chromatisches Gerüst auch hier keine 
Spur der früheren Schleifengruppierung erkennen läßt. Zieht sich das Gerüst 
wieder zu den Schleifen zusammen, so zeigen dieselben sofort bei ihrem Er
scheinen annähernd die gleiche Stellung, die der Kernbildung vorausgegangen 
war, wie sich z. B. die Gruppierung der Abb. 123 e leicht auf die der Abb. 123 b 
zurückführen läßt. Was Ascaris auf 
Grund der besprochenen Eigen
tümlichkeit gegenüber Salamander 
mehr feststellen läßt, das ist die 
Tatsache, daß aus jeder Aussackung 
der Kernvakuole, die durch die 
Schleifenenden verursacht war, wie
der ein Schleifenende hervorgeht." 

"Hier ist es also völlig sicher, 
daß die Chromosomenenden nicht 
beliebige Unterbrechungsstellen eines 
vorher einheitlichen Fadens sein 
können, jedes neue Ende ist mit 
einem Ende der in den Kern einge
gangenen Schleifen identisch. Frag
lich bleibt nur noch, ob auch die 
mittleren Bezirke identifiziert wer
den können, ob immer zwei vor
her zusammengehörende Enden jetzt 
wieder zu einem Element verbunden 
werden. Diese Frage läßt sich auf 
Grund folgender Tatsache mit außer
ordentlicher Wahrscheinlichkeit be
jahend beantworten. Gehen wir von 
einer Äquatorialplatte der ersten 
Furchungsspindel aus, wie sie z. B. 
in der Abb. 123b gezeichnet ist, 
so wird diese spezifische Gruppie
rung der vier Schleifen auf die bei
den Tochterplatten übertragen, den 
bei den Tochterkernen liegt also 
identische Schleifengruppierung zu
grunde. Da nun die Schleifen
enden in den Kernfortsätzen sozu
sagen festgelegt sind (Abb. 123d), 
so muß, wenn immer zwei ursprüng
lich zusammengehörende Enden 
wieder in einem Chromosom zu
sammenkommen, in dem einen 
dieser beiden Schwesterkerne bei 

,. 

b 

Abb. 124 a-o. Aggregata EBERTHI. Kernteilung8sta· 
dien aus der Sporogonie. a Telophase. b Interphase 
naoh unvollständiger Trennung der Toohterohromo
somen. Die beiden Ruhekerne bleiben duroh eine 
Brüoke miteinander verbunden. c Anaphase der 
näohstfolgenden Kernteilung, nur die Chromosomen 
sind dargestellt. Sie ersoheinen an derselben 
Stelle und in demselben Zustand, in welohem 
sie sich bei der vorhergehenden Telophase vor der 
Rekonstruktion der Ruhekerne befunden haben. 

(Naoh BELAR 1926.) 

der Vorbereitung zur nächsten Teilung genau die gleiche gegenseitige Schleifen
anordnung auftreten, wie in dem anderen. In den wenigen Fällen, welche in 
den beiden Kernen eine Analyse gestatteten, habe ich dies in der Tat so gefunden. 
In Abb. 123f u. g sind zwei solche Schwesterkerne gezeichnet; sowie man die 
Bilder etwas genauer betrachtet, bemerkt man, daß jeder Kern die gleiche, -
und zwar sehr seltene - Konfiguration besitzt, die der inAbb. 123c gezeichneten 
Äquatorialplatte entspricht. Dieses Faktum ist nicht anders zu erklären, als 
daß beide Kerne diese identische Gruppierung aus der Äquatorialplatte des 
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Eies überkommen und also während des Gerüststadiums, für unsere Hilfs
mittel nicht erkennbar, bewahrt haben" (BOVERI [1904] S. 7 u. 8). 

Ähnliche Beobachtung wie BOVERI an Ascaris hat SUTTON (1894/1902) bei 
Heu8chrecken-Spermiogonien gemacht, auch hier kann es kaum bezweifelt werden, 
daß jeder aus einem Chromosom entstandene Kernbezirk wieder ein Chromosom 
aus sich hervorgehen läßt. Neuerdings hat auch BELAlt (1926) bei Aggregata 
EBERTHI Beobachtungen gemacht, die dafür beweisend sind, daß "die beiden 
langen Chromosomen von Aggregata in der Prophase einer Teilung aus demselben 
Kernbereich hervorgehen, in dem sie sich in der Telophase der vorausgegangenen 
Teilung "aufgelöst" haben" [1926, S. 459-461, (Abb. 124)]. 

Abb. 125. SchemaeinesChro
mosoms im frühen Spirem. 
Dre hungen und Gegendre
hungen von gleicher Zahl. 

(Nach 1\1. HEIDEXHAIN 1907 .) 

Schließlich sei noch auf ein Argument von HEIDEN
HAIN (1907) hingewiesen, das ebenfalls dafür spricht, 
daß die Kontinuität des Chromosomenfadens im 
Ruhekern nicht verloren geht. Die Drehungen und 
Gegendrehungen, die Chromosomen im frühen Spirem
stadium sogleich nach ihrem Deutlichwerden bei 
Salamander aufweisen (Abb. 125), sind nicht deutbar, 
wenn wir annehmen, daß die Chromosomen im Ruhe
kern sich völlig aufgelöst haben und sich durch Ent
mischung oder Krystallisation neu aus der flüssigen 
Kernmasse bilden. Wohl aber werden sie ohne weiteres 
verständlich, wenn wir annehmen, daß der Chromo
somenfaden auch im Ruhekern persistiert, denn "bei 
dem Kernwachstum" müssen ja die Chromosomen, 
"die durch viele sekundäre Brücken unter sich und 
mit der Kernwand zusammenhängen, massenhaften 
und unregelmäßigen Zugwirkungen ausgesetzt sein, 
welche zu einer vielwinkeligen Knickung des Chromo
soms führen." 

Diese morphologischen Beobachtungen über die Chromosomenanordnung, 
ferner die wiederholt festgestellte Tatsache, daß in jedem Kern die Zahl der 
Chromosomen, die er in der Prophase hervorbringt, abhängt von der Zahl der 
Chromosomen, die in ihn in der Telophase eingegangen sind (vgl. S. 117), sind 
die Hauptstützen für die Theorie der Chromosomenindividualität [RABL (1885), 
VAN BENEDEN, BOVERI], die BOVERI schon 1887 folgendermaßen formuliert 
hat: "Ich betrachte die sog. chromatischen Elemente als Individuen, ich möchte 
sagen elementarste Organismen, die in der Zelle ihre selbständige Existenz 
führen. Die Form derselben, wie wir sie in der Mitose finden als Faden oder 
Stäbchen ist ihre typische Gestalt, ihr Ruheform, die je nach den Zellarten, 
ja je nach den verschiedenen Generationen derselben Zellart wechselt" (vgl. 
S. 121). " Im sog. ruhenden Kern sind diese Gebilde im Zustand ihrer Tätigkeit. 
Bei der Kernrekonstruktion werden sie aktiv, sie senden feine Fortsätze, gleich
sam Pseudopodien aus, die sich auf Kosten des Elementes vergrößern und ver
ästeln, bis das ganze Gebilde in dieses Gerüstwerk aufgelöst ist und sich sogleich 
so mit dem in der nämlichen Weise umgewandelten übrigen verfilzt hat, daß wir 
in dem dadurch entstandenen Kernreticulum die einzelnen konstituierenden 
Elemente nicht mehr auseinander halten können." 

Die Bere<lhtigung der Chromosomen-Individualitätserhaltungslehre, welche 
der Morganschule die Grundlagen für das großartige Lehrgebäude des "höheren 
::\1:endelismus" gegeben hat, wird heutzutage nicht nur von dem Genetikern, 
sondern auch von der Mehrzahl der Cytologen, unter denen ich nur HEIDEN
HAIN (1907), PETERSEN (1922) und E. B. WILSON (1925) nenne, anerkannt. 
Doch hat es auch an Widerspruch nicht gefehlt und namentlich FICK hält diesen 
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auch jetzt noch aufrecht (1925). Ein Hauptargument von FICK ist, daß die 
Substanz der Chromosomen während der Kernmetamorphose tiefgreifende 
chemische Umwandlungen durchmacht, also nicht so, wie sie in der Mitosephase 
vorliegt, erhalten bleibt. V. HAECKER hat diesem Argument Rechnung zu tragen 
versucht, indem er an Stelle der Chromatin- seine Achromatinerhaltungshypo
these setzte (1907-1911). Auch BOVERI (1904) gibt die Möglichkeit zu, daß das 
hypothetische Chromosomenindividuum die färbbare Substanz zeitweise völlig 
verlieren könnte, behält aber leider den Namen Chromatin auch bei für die 
Substanz der Chromosomen, die sich nicht mehr färbt. Dem hält dann FICK 
mit einer gewissen Berechtigung entgegen: daß ihm "ein Chromosom ohne 
Chromatin" "eine Perlenkette ohne Perlen scheine". Mir scheint diese ganze 
Diskussion, verursacht durch den unklaren Begriff Chromatin, an dem Kern 
des Problems vorbeizugehen, und ich schließe mich der jüngst von WILSON 
geäußerten Meinung durchaus an, der schreibt: That the continued presence of 
chromatin, i. e. basichromatin is essential to the genetic continuity of the 
chromosoma has become an antiquated notion" ; "for the theory of the genetic 
continuity of chromosomes need for the present go no further than to maintain 
that the old chromosome passes on to new a portion of its own substance which 
somehow carries with it the essential features of its own organisation." 

Ich möchte dies noch schärfer folgendermaßen ausdrücken: "Die Indi
vidualitätstheorie der Chromosomen besagt, daß das Kernteilkörpermaterial 
im Zustand sowohl der Chromosomen wie des Ruhekerns nicht nur als unge
formtes Material, sondern als morphologisch organisiertes Gebilde erhalten 
bleibt." FICKS Manövrierhypothese wird zur Not noch der ersten Anforderung 
gerecht, der Erhaltung des Genmaterials, gibt aber keine plausible Erklärung 
für die Erhaltung der komplizierten morphologischen Struktur, die wir diesem 
Genmaterial zuschreiben müssen. Denn es hieße diesen Genen schon beinahe 
übermenschliche Fähigkeiten zuschreiben, wenn wir annehmen wollten, daß 
sie im Ruhekern ihre "taktische" Ordnung aufgeben, sich regellos zerstreuen 
und doch nachher zur nächsten Kernteilung wieder ihre zugehörigen Chromo
somen und dort wieder ihren richtigen Platz fänden; werden doch, um bei FICKS 
militärischem Beispiel zu bleiben, auch die Mannschaften in der Kaserne nicht 
regellos auf die Räume, sondern stubenweise nach Kompanien verteilt. Solange 
nicht irgendwelche physikalisch-chemischen Erfahrungen vorliegen, daß die Ent
stehung einer so komplizierten Struktur, wie sie dem Kernteilkörpermaterial 
zukommt, und wie es sie im Laufe von Jahrtausenden erworben hat, aus einem 
ungeordneten Zustand im Lauf von wenigen Minuten oder Stunden möglich 
ist, scheint mir in jeder Beziehung die Annahme berechtigt, daß diese kompli
zierte Struktur nicht zu jeder Mitose neu entsteht, sondern stets, wenn auch 
zeitweise in schwer oder gar nicht mikroskopisch sichtbarem Zustand, vor
handen ist. 

Sehr ähnliche Anschauungen über den Bau und die Individualität der Chromo
somen, wie ich sie hier vorgetragen habe, entwickelt N. K. KOLTzoFF in einer 
nach Niederschrift dieses Kapitels erschienen Arbeit (1928), aus der ich folgenden 
Absatz zitiere: "Das Chromatin ist kein grundlegender struktureller Teil des 
Chromosoms, es ist nichts anderes als ein Gemisch verschiedener Bruchstücke 
der Chromosommoleküle vermischt mit einer großen Menge von Nucleinsäure." -
"Nach BOVERI, zusammen mit den Genetikern der Morganschule halte ich für 
richtig, daß die Chromosomen, genauer ihre Skeletfäden, die durch einzelne 
Moleküle oder durch Bündel von Molekülen dargestellt sind, bei jeder Kern
ruhe nicht in einzelne Teile zerfallen können, um sich dann wieder in derselben 
Ordnung zu versammeln, wie es die Manövrierhypothese FICKS verlangt. Das 
Chromosommolekül, welches aus Hunderten von Aminosäuren und polypeptiden 
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Radikalen besteht, ist sehr groß und läßt Zentillionen der kombinierten Isomeren 
zu; die Wahrscheinlichkeit dessen, daß die vollständig zerfallenen Bruchstücke 
von neuem in ehemaliger Ordnung zusammentreffen würden, überschreitet 
nicht die Wahrscheinlichkeit dessen, daß der in einzelne Buchstaben zerstreute 
Drucksatz einer Druckseite von selbst zufällig in ehemaliger Ordnung sich an
ordnen würde. Somit erscheint es mir sicher, daß im Laufe des ganzen Kern
zyklus die Bündel der Chromosomenmoleküle, die dünnen Achromatinfäden 
unverändert bleiben (1928, S. 367-368)." 

Hierzu ist allerdings zu bemerken, daß wir eine so komplizierte Struktur 
des Genmaterials nur in den Fällen anzunehmen gezwungen sind, wo entweder 

Abb. 126. Stentor, in drei kern· 
haltige Stücke zerschnitten (links). 
Die daraus hervorgegangenen drei 

regenerierten Stentoren (rechts). 
(Nach GRUBER und BALBIANI aus 

O. HERTWIG: Allg. Biologie.) 

die Beobachtung von typisch ungleichartigen 
Chromosomen (vgl. S. H9), oder das Experi
ment, wie bei BOVERIS (1907) Dispermiever
suchen an Seeigeln, oder schließlich die Erb
analyse wie bei Drosophila die qualitative Un
gleichheit der Chromosomen aufgedeckt haben. 
Es kann also durchaus sein, daß bei anderen, 
vor allem niederen Organismen die Chromo
somen nicht qualitativ voneinander verschieden, 
sondern unter sich gleich und dementsprechend 
der aus ihnen gebildete Ruhekern in seinen 
einzelnen Bezirken ebenfalls viel gleichartiger 
zusammengesetzt ist. Daß es tatsächlich solche 
Kerne gibt, das zeigen wohl die Durchschnü
rungsversuche an Protozoen, so bei Stentor, 
bei den aus einem Kernbruchstück sich ein 
ganzer Kern regeneriert, während ja dasselbe 
Experiment etwa an einem Seeigel-, Cyklops
oder Drosophilakern durchgeführt, denselben 
Effekt haben müßte, als wenn während der 
Mitose ein oder mehr Chromosomen eliminiert 
werden (Abb. 126). Man hat aus dem angeführ
ten Experiment bei Stentor deshalb den Schluß 
gezogen, daß sein Kern polyenergid sei, in ihm 

das Genmaterial gleichmäßig verteilt und in vielfacher Auflage vertreten sei, 
während es ja für die Kerne der Mehrzahl aller Organismen charakteristisch 
ist, daß das Genmaterial in haploiden Kernen nur in einfacher, in diploiden 
Kernen nur in doppelter Garnitur enthalten ist. "Nach allem was wir wissen, 
ist der chromatische Apparat der Zelle kein harmonisch-äquipotentielles System, 
er ist vielleicht der einzige Apparat, von dem das überall mit Bestimmtheit 
verneint werden kann. Ein durch die Mendelspaltung verlorenes Merkmal 
kommt auf keinen Fall wieder" (ebensowenig wie ein durch Störungen des Ver
teilungsmechanismus verloren gegangenes Chromosom bei den Dispermieversuchen 
BOVERIS). "Das System des chromatischen Apparates kann sich eben nicht in 
seinen Teilen vertreten, noch auch Verlorenes ersetzen." (PETERSEN 1922, 
S. 118.) 

Bei dem Versuch, eine genaue Lokalisation des Teilkörpermaterials im Ruhe
kern vorzunehmen, stoßen wir allerdings sofort auf große Schwierigkeiten. 
Am klarsten liegen die Verhältnisse bei den Geschlechtszellen während der 
Wachstumsperiode, wo die Chromosomen meist dauernd sichtbar bleiben, so 
daß diese Kerne auch das beste Beispiel von der Persistenz der Chromosomen 
und der Erhaltung ihrer Individualität zwischen zwei Kernteilungen abgeben. 
Fragen wir uns allerdings, worauf sich die Identifizierung dieser mikroskopisch 
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mehr oder minder deutlich darstellbaren Gebilde als Chromosomen gründet, so 
ist es außer ihrer Genese, die wir ja am fixierten Präparat nur indirekt verfolgen 
können, allein die charakteristische Zahl dieser Gebilde, nicht etwa eine charakte
ristische Form oder Färbbarkeit. Im Gegenteil, beide wechseln bei ihnen außer
ordentlich stark; die Abb. 127 zeigen die außerordentlichen Form- und Größen
unterschiede der Ovocytenchromosomen in verschiedenen Phasen des Eiwachs
turns, und ebenso schwankt die Färbbarkeit, die am Anfang und Ende basophil, 
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Ab b. 127 a - d. Die Cbromosomen des Keimbläscbens des Haifiscbes Pristiurus auf verscbiedenen Ent
wicklungsstadien. a Eldurchmesser 3 mm bei gleicher Vergrößerung. Maximale Größe und geringste 
Färbbarkeit der Chromosomen. bEidurchmesser 13 mm; 0 u. d noch ältere Ovooytenstadien; 

d sehr kleine, stark basopbile Chromosomen. (Nach RÜCKERT 1899.) 

dazwischen aber ausgesprochen oxyphil ist, wie man am besten mit dem Biondi
gemisch nachweist. Ganz entsprechend fällt auch die Nuclealfärbung in der 
oxyphilen Periode völlig negativ aus und die Resistenz gegen Pepsinsalzsäure ist 
sehr herabgesetzt. Aus diesen Befunden läßt sich nun der wichtige Schluß ziehen, 
daß die Nucleinsäure, die ja in einem Stadium des Chromosoms in ihm völlig 
fehlt, unmöglich Teilkörpermaterial sein kann. Ich schließe mich vielmehr 
ganz der Meinung von A. MEYER (1920), die schon auf S. 113 erwähnt wurde 
und die nun durch diese Befunde wesentlich gestützt wird, an, daß die Nuclein-
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säure ergastisches Material ist, wahrscheinlich dazu bestimmt, dem Teilkörper
material die für die Transportform geeignete Beschaffenheit (bei der Mitose 
oder im Kopf des Samenfadens) zu geben, etwa, wie HAAsE-BEssELL (1928) 
meint, "als Schutzkolloid" für das Genmaterial funktioniert. Weiterhin aber 
zeigt der Vergleich der so ungleichen Größen, welche die Chromosomen im 00-
cytenkern je nach dem Wachstumsstadium desselben besitzen - wobei aber 
nicht Kern- und Chromosomengröße parallel sich verändern -, daß auch das 
nucleinfreie, oxyphile Chromosomenmaterial noch nicht reines Teilkörpermaterial 
darstellt. Es scheint vielmehr wahrscheinlich, daß die ganz gewaltig vergrößerten 
Chromosomen (Abb. 127 a) ihre Größenzunahme der Produktion bzw. Aufnahme 
von paraplasmatischem Material, wobei wir wohl nicht nur an Wasser denken 
dürfen, verdanken, welches sie dann später bei ihrer Größenreduktion wieder 
abgeben; diesen Vorgang kann man übrigens bei Proteus- und Salamander
ovocyten morphologisch verfolgen, wo STIEVE (1921) das "Abschmelzen 
von Chromosomenausläufern" und Umwandlung dieses überschüssigen, von 
mir als paraplasmatisch gedeuteten Chromosomenmaterials zu Nucleolen be
schreibt. 

Bei der Mehrzahl der Ruhekerne ist die Lokalisation des Teilkörpermaterials 
nicht so leicht als bei den Ovocytenkernen. Die Entscheidung kann hier nur 
das genaue Studium der Morphogenese, namentlich der Prophase und Telophase 
geben, Stadien, die im Artikel von WASSERMANN ausführlich geschildert werden. 
Auf Grund derartiger Untersuchungen wird von allen Autoren, die überhaupt 
an die vitale Realität und den dauernden Bestand eines Kerngerüstes im Ruhe
kern glauben, angegeben, daß dasselbe die Chromosomen liefert, also in dem
selben das Kernteilkörpermaterial lokalisiert ist. So schreibt SOARTH (1927), 
der mit der mikrurgischen Methode lebende Pflanzenkerne untersuchte; "There 
seems to be no reason, as far as plant cells are concerned, for denying the 
existence of a persistent framework which might account for the genetic conti
nuity of the chromosomes." "Das Gerüst selbst wird Material für die Chromo
somen" [LUNDEGÄRDH (1912)], sei es daß nur ein Teil von ihm dazu verbraucht 
wird, ein anderer achromatischer Teil zur Bildung von Spindelfasern verwandt 
wird, wie STRASBURGER 1875 u. a. meinen, sei es, daß "das Gerüst als Ganzes 
zum Chromosomenaufbau benutzt wird" [WASSERMANN (1926)]. 

WASSERMANN, der diese zweite Ansicht vertritt, macht allerdings selber 
auf einige damit nicht harmonierende Beobachtungen aufmerksam: "Wenn 
es richtig ist, daß bei der Entstehung der Chromosomen das gesamte Gerüstwerk 
des Kerns verbraucht wird, dann darf natürlich nach der Bildung der Kernfäden 
außer dem Nucleolus kein geformter Bestandteil im Kern mehr übrig sein. Dies 
ist auch die Regel, und gerade darin sehen wir eine die Beobachtungen, aus denen 
wir den Ablauf der Strukturveränderungen erschließen, ergänzende, wesent
liche Tatsache." "Die Kerne der wachsenden Eizellen zeigen aber häufig neben 
den Chromosomen oder Tetraden, zu denen sie dann meist schon geworden 
sind, ein ausgesprochenes, wenn auch gewöhnlich blaß erscheinendes Gerüst
werk. [Piscicolaei nach JÖRGENSEN (1913), Seesternei nach BUOHNER (1905), 
Trematodenei nach WASSERMANN.] In all diesen Fällen ist aber die Tatsache 
ausschlaggebend, daß bei der Entstehung der Reifeteilungschromosomen im 
Oocytenkern ganz das gleiche gilt wie für alle Prophasenkerne ; das Gerüstwerk 
wird aufgebraucht, wenn sich die Chromosomen bilden, erst später in der eigent
lichen Wachstumsperiode gelangt neben den Reifeteilungschromosomen wieder 
ein achromatisches Gerüst zur Ausbildung." 

Betrachtet man allerdings die Abb. 128, die alle Phasen der Kernmeta
morphose bei Actinophrys wiedergibt, so sieht man, daß hier die Chromosomen 
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Abb. 128 a -m. Actinophrys sol. Kernteilung. Nur der Kern und die umgebende Plasmapartie ist ge 
zeichnet . a Ruhekern. b frühe, e u. d späte prophase. Auftreten der Polkappen. (Centrosphären. ) 
Zusamm enfließen der Nueleolarkörnehen. e Übergang zur Metaphase, f Met aphase. Verschwinden 
der Nucleolarsubstanz. g Beginnende Anaphase. Höhepunkt der "Dispersion" der Nucleolarsubst anz . 
h Mittlere Anaphase, i frühe, k mittlere Telophase, innige Vereinigung von Chromatin und Nucleolar
substanz, 1 Beginn der Rekonstruktion, "Schwund der alten Kernmembran", Entwicklung von 
Chromatin und Nucleolarsubstanz, m nahezu vollendete Rekonstruktion. Schwund der Centro
sphä.ren. (FLEMMING, H ERMANN oder B OUIN-DuBOSCQ.) 5 ,u Paraffinschnitte . Eisenhämatoxylin. 

Vergr. etwa 1500fach.) (Nach BELAR 1926.) 



174 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

sich bilden, ohne daß die alveoläre Grundstruktur schwindet; und auch in der 
Abb. 129 der Kernmetamorphose von Euglypha sehen wir im Telophasestadium 
(129k) ebenfalls einen alveolarstrukturierten Kern, während das Chromosomen
netzwerk an dem einen Kernpol noch angehäuft ist. Nun läßt sich allerdings 
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Ab b. 129 a-l. Eug) ypha spec. Kernteil ung. Es ist nur die im Scha)enfundus gelegene Cytop)asmapartie 
dargestellt. a Huhekern; b frühe Prophase, Auftreten der Centrosphäre; c späte Prophase, Wande
rung der Centrosphären, beginnende Auflösung der Nuc)eolen; d übergang zur Metaphase; e Meta
phase; f desgleichen in Polansicht bei Einstellung auf eine Ebene zwischen Äquatorialebene und 
Spindelpol ; g desgleichen bei Einstellung auf die Äquatorialebene ; h Beginn der Anaphase; i mitt
lere, j späte Anaphase (Streckung der Chromosomen); k frühe, I späte Telophase. Auftreten der 
Nucleolen. Verteilung des Chromatins im Karyoplasma. (Totalpräparate, Sublimatalkohol. Hämalaun. 

Vergr. 1300fach. (Nach BELAR 1926.) 

gegen diese feine Wabenstruktur der Einwand erheben, daß sie künstlich durch 
die Fixierung erzeugt ist; und ich glaube, daß diese Annahme die größte Wahr
scheinlichkeit hier wie auch in den von WASSERMANN genannten Ovocytenkernen 
für sich hat. Ich verweise hier auf den früher (S. 66) besprochenen Ovocyten
kern von V ANESSA, wo Z. B. HARTMANN das neben den kugeligen Chromosomen 
nach FLEMMINGfixierung sichtbar gewordene Kerngerüst ebenfalls als artifiziell 
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deutet. WASSERMANN (1926) zieht allerdings diese am nächsten liegende An
nahme nicht ausdrücklich in Erwägung, wenn er schreibt, "es könnte die inner
halb des großen Eikerns zwischen den Chromosomen gelegene Struktur eine 
neue nur in diesem Fall mögliche Entmischung aus dem flüssigen Keimbläschen
inhalt sein. Aber auch der Gedanke ist nicht von vornherein abzuweisen, daß 
die Chromosomen, die ja während der Diakinese eine starke Kondensation 
erfahren, ihre achromatischen Bestandteile dabei an den Kern wieder abgeben 
müssen, worauf dann die Wiederherstellung des Liningerüstes beruhen würde". 

Nach meiner Meinung kommt übrigens dieser ganzen Frage, so verdienstvoll 
es von WASSERMANN ist, sie zur Diskussion gestellt zu haben, nicht die prinzi
pielle Bedeutung zu, die WASSERMANN ihr beimißt. Denn wenn ich auch der 
Meinung bin, daß das Kernteilkörpermaterial in dem Kerngerüst enthalten ist, so 
kann es besonders nach den auf S. 17l erwähnten Erfahrungen an den Ovocyten
chromosomen nicht zweifelhaft sein, daß das im Vergleich zu den Chromosomen 
gewaltig vergrößerte Kerngerüst nicht nur aus Protomerenmaterial besteht. Es 
enthält vielmehr ebenso wie die Lampenbürstenchromosomen der Ovocyten 
(Abb. 130) - beides Zustandsformen des Protomerenmaterials, die mit einer 

Abb. 130. Stück eines Qvocytenchromosoms von Pristiurus nach RÜCKERT (1892). 

besonderen Stoffwechselaktivität desselben Hand in Hand gehen - ergastisches, 
paraplasmatisches Material beigemischt. 

Mit Sicherheit dürfen wir das nach dem S. 172 Gesagten annehmen für die 
basichromatischen Anteile des Gerüstes, in denen die ergastische Nucleinsäure 
enthalten ist, wahrscheinlich aber enthält auch der oxychromatische Anteil 
des Gerüstes solches paraplasmatisches Material, das dann bei der Bildung 
der Chromosomen nicht verbraucht wird, sich der Kerngrundsubstanz beimischt 
und dann bei der Fixierung ausfällt. 

Alle diese zum Teil noch strittigen Fragen stehen an Bedeutung weit zurück 
hinter dem positiven, wie mir scheint, genügend gesicherten Nachweis, daß das 
Protomerenmaterial des Kerns, das während der Mitose in den Chromosomen 
gelegen ist, in dem Gerüs twer k des Ruhekerns enthalten ist. Mit diesem wich
tigen Ergebnis unserer Untersuchung gewinnen wir zugleich auch feste Anhalts
punkte für die Beurteilung der anderen Strukturen, die sonst noch im Ruhekern 
unterschieden werden. 

H. Die Nncleolen. 
Unter den Formbestandteilen des Ruhekerns wurden schon mehrfach die Nu

cleolen genannt, deren Besprechung wir uns nunmehr zuwenden. Entdeckt wurden 
sie von SCHLEIDEN bei pflanzlichen Zellkernen ; illre häufige Anwesenheit auch 
in den Kernen tierischer Zellen wurde bald darauf von SCHWANN (1839) festgestellt, 
der ihnen den Namen Kernkörperchen gab. Nach der Meinung ihrer Entdecker 
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sollten die Nucleolen eine wichtige Rolle bei der Kern- und Zellbildung spielen: 
"Aus dem homogenen Cytoblastem wird zuerst ein Kernkörperchen gebildet, 
um dieses schlägt sich eine Schicht feinkörniger Substanz nieder, und indem 
zwischen die vorhandenen Moleküle dieser Schicht immer neue Moleküle abge
lagert werden, grenzt sich in einer bestimmten Entfernung von dem Kern
körperchen diese Schicht nach außen ab, und es entsteht ein mehr oder weniger 
scharf begrenzter Zellkern. Wenn der Kern eine gewisse Entwicklungsstufe 
erreicht hat, so bildet sich um ihn die Zelle" [SCHWANN(1839)]. Als diese Theorie 
der freien Zell- und Kernbildung dann widerlegt wurde, büßte der Nucleolus 
zwar seine dominante Rolle als Bildungszentrum des Kerns und der Zelle ein, 
blieb aber noch lange das einzige bekannte geformte Element des Kerns. Wichtig 
sind in der Periode von 1850-1875 nur die Arbeiten von LA VALETTE (1866), 
der feststellte, daß der "Keimfleck" des tierischen Eies dem Nucleolus der übrigen 
Zellen homolog ist, ferner die Untersuchungen von AUERBAcH (1876) über die 
Zahl und die Form der Nucleolen. In das Jahr 1876 fällt dann der Versuch 
von R. HERTWIG, zu einer einheitlichen Auffassung der verschiedenen Kern
formen und Kernbestandteile zu kommen; er unterscheidet den Kernsaft und 
die Kernsubstanz und lokalisiert die letztere in die Nucleolen. Die Nucleolen waren 
damit für ihn die Hauptträger der Kernfunktion, eine Meinung, in der er durch 
die allerdings bald als irrtümlich erkannten Angabe von O. HERTWIG bestärkt 
wurde, daß der Nucleolus des Keimbläschens den weiblichen Pronucleus liefern 
sollte. 

Erst die Entdeckung der gerüstartigen Strukturen des Ruhekerns und nament
lich der Karyokinese förderten auch die Kenntnisse über die N ucleolen, die nun 
nicht mehr die einzigen geformten Bestandteile des Ruhekerns waren. FLEMMING 
{1882) trennte scharf zwischen den echten Nucleolen und den sog. Netzknoten, 
Verdichtungsknoten des Kerngerüstes, und verfolgte deren Schicksal bei der 
Karyokinese. Während die Netzknoten als Teile des Kerngerüstes direkt die 
Chromosomen bilden helfen, verschwinden die echten Nucleolen während der 
Mitose, um erst später bei der Rekonstruktion der Tochterkerne wieder in Er
scheinung zu treten. Über die Frage, ob die Substanz der Nucleolen sich bei 
der Karyokinese völlig auflöst, ob sie ferner mit zum Aufbau der Chromosomen 
verwendet wird, drückte 1!LEMMING sich sehr zurückhaltend aus; "das eben 
besprochene Verhalten der N ucleolen bei der Kernteilung zeigt, daß ihre Substanz 
<»der doch deren Hauptmasse, bei derselben Lebenserscheinung mitzuspielen 
hat, wie das Chromatin der Gerüste. Daraus läßt sich aber weder schließen, 
daß beide Substanzen lediglich zwecks Mitwirkung bei der Kernteilung da wären, 
noch läßt sich andererseits schließen, daß N ucleolen und Chromatin der Gerüste, 
überhaupt beide ganz die gleiche Funktion im Kern haben müßten." 

Von der überwiegenden Mehrzahl der Forscher nach FLEMMING wird nun 
die Lehre vertreten, daß die Substanz der Nucleolen sich nicht an der Bildung 
der Chromosomen beteiligt, andererseits finden sich bis in die neuere Zeit immer 
wieder Angaben, daß Nucleolen, namentlich bei Eizellen, direkt aus ihrer Sub
,stanz die Chromosomen hervorgehen lassen. Zur Lösung dieses Widerspruches 
ist der Versuch gemacht worden, zwei verschiedene Arten von N ucleolen zl1 unter
scheiden, einmal die echten Nucleolen oder Plasmosomen (OGATA) und zweitens 
die Karyosomen (OGATA) oder Chromatinnucleolen [MoNTGOMERY (1899)]. Die 
Möglichkeit und Berechtigung einer solchen Klassifikation schien um so mehr 
gegeben, als auch in bezug auf Färbbarkeit und mikrochemisches Verhalten zwei 
verschiedene Arten von Nucleolen sich unterscheiden ließen, solche die oxyphil 
und gegen Verdauung mit Pepsinsalzsäure wenig resistent waren, und andere, 
die als basophil und resistent gegen Pepsinsalzsäure sich ähnlich dem Chromatin 
der Chromosomen verhielten. 
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Mitunter, so bei den Eiern vieler Mollusken, Anneliden und Arthropoden 
sind diese färberisch verschiedenen Nucleolarsubstanzen nebeneinander in einem 
einzigen Kernkörperchen vereinigt, der dann als Amphinucleolus bezeichnet 
wird (Abb. 131). 

Aber diese von vielen Forschern, so z. B. MONTGOMERY und WILSON (1926) 
angenommene Hypothese, daß es zwei aus verschiedener Substanz aufgebaute 
Sorten von Nucleolen gibt, muß nach den Untersuchungen von JÖRGENSEN 
(1913) doch als höchst unsicher bezeichnet werden. JÖRGENSEN stellt in seinen 
morphologischen Untersuchungen über das Eiwachstum fest, daß dieselben 
Nucleolen in verschiedenen Phasen des Eibildung- und Eiwachstumsprozesses 
ihre färberischen und mikrochemischen Reaktionen ändern, zeitweise also oxyphil 

b 
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Abb. 131a-d. Verschiedene Beispiele zusammengesetzter Nucleolen. a u. b Epeira diademata, 
c Unio batavus, d Limax maximus. Substanz des Hauptnucleolus blau, der paranucleären Elemente 
rot. Bei a u. b nur ein Teil des Eikerns gezeichnet. (Nach OBST aus O. HERTWIG: Allg. Biologie.) 

und leicht, zeitweise wiederum basophil und schwer verdaulich sind. Oxyphilie 
und Basophilie sind also wahrscheinlich nur der Ausdruck für verschiedene 
Zustandsformen ein und derselben, vielleicht chemisch etwas modifizierten 
Nucleolarsubstanz, sie lassen sich nicht mehr als Argument für das Vorhanden
sein zweier genetisch verschiedener Nucleolenarten verwerten. 

Da nun auch die meisten Angaben über morphologisch nachweisbare direkte 
Beteiligung der Nucleolen an der Chromosomenbildung sich als irrtümlich 
erwiesen haben, so schlägt BELAR (1926) ganz neuerdings eine radikale Lösung der 
Definitionsschwierigkeiten vor, indem er nur diejenigen geformten Bestandteile 
des Ruhekerns als Nucleolen bezeichnet, die sich nicht am Aufbau der Chromo
somen beteiligen. "Kugelgestalt, das ungewöhnlich starke Lichtbrechungsver
mögen, sind oft als ausreichende Kennzeichen anzusehen, stets ist aber eine 
morphogenetische Probe aufs Exempel angezeigt, ob sich nämlich die als Nu
cleolen angesprochenen Gebilde nich t an dem Aufbau der Chromosomen sich t bar 
beteiligen. Die Affinität zu sauren Anilinfarben ist demgegenüber als ein zwar 
brauchbares, aber keineswegs untrügliches Hilfsmittel anzusehen" (1926, S. 242). 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 12 



178 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

Wie aus unseren Ausführungen hervorgeht, ist der Begriff der N ucleolen bei 
den einzelnen Autoren ein recht schwankender. Da kann es nicht wundernehmen, 
daß die Vorstellungen über die Bedeutung dieser Gebilde noch verschieden
artiger sind. Schließen wir uns der Definition von BELAR an, so entfällt aller
dings damit die Möglichkeit, die Nucleolarsubstanz als Teilkörpermaterial der 
Chromosomen anzusprechen. Auch die Hypothese von ZIMMERMANN (1893), 
daß die N ucleolen zwar ein von der Chromosomensubstanz verschiedenes, 
aber doch ebenfalls Teilkörpermaterial des Kerns seien, hat wenig Wahrschein
lichkeit für sich, und der von ZIMMERMANN aufgestellte Satz: omnis nucleolus 
e nucleolo ist von ihm selber als nicht allgemein gültig erkannt worden. Läßt 
sich doch in den Fällen, wo sich der Nucleolus bis zum Metaphasenstadium 
der Kernteilung nicht auflöst, oft beobachten, daß seine Substanz gar nicht zur 
Bildung der Tochterkerne mitbenützt wird, sondern sich im Plasma späterhin 

o 
Abb. 132. Oocyte von Limax maximus mit der ersten 
Richtungsspindel und dem daneben liegenden ausge' 
höhlten Nucleolus. (Nach P. OBST aus KORSCHELT und 

HEIDER: Vergl. Entwicklungsgesch. Jena 1902.) 

auflöst (Abb. 132), und diese Be
obachtungen widerlegen gleich
zeitig die Hypothese von STRAS
BURGER, daß die Nucleolarsubstanz 
zur Bildung der Spindelfasern be
nützt würde. Die Mehrzahl der 
Autoren erblicken deshalb in der 

Abb.133. Keimbläschen mit Keimfleck 
(Nucleolus) und Chromatinfaden im Ei 

von Ophryot.rocha puerilis. 
(Nach KORSCHELT und HEIDER aus 

O. HERTWIG, Allg. Biologie.) 

Nucleolarsubstanz ergastisches Material, wobei aber die Meinungen über seine 
Rolle wiederum sehr auseinandergehen, HAECKER (1899) hält die Nucleolen für 
nutzlose Excretstoffe, andere Autoren vertreten die Meinung, daß es sich um 
Sekretstoffe des Kernes handelt, mit denen der Kern das Zellplasma beeinflußt. 
A. MEYER (1920) wiederum sucht die Hypothese zu beweisen, daß die Nucleolen 
ein Reservematerial für das Kernwachstum darstellen, also nicht der regressiven, 
sondern der progressiven Metamorphose von Kernmaterial angehören. 

Wie diese kurze historische Übersicht ergibt, stöß't der Versuch, eine exakte 
allgemeingültige Definition des Begriffes Nucleolus zu geben, auf große Schwierig
keiten. Oftmals sind zwar die als Kernkörperchen bezeichneten Gebilde die 
morphologisch durch ihre Größe und ihr starkes Lichtbrechungsvermögen 
am meisten ins Auge fallenden Bestandteile des lebenden und des fixierten 
Ruhekerns ; ist darin ihre Form noch kugelig (Abb. 133) oder bei länglichen Kernen 
manchmal ebenfalls oval, sind im Innern noch kleine Tröpfchen oder Vakuolen, 
die schon von SCHRÖN beschrieben und nach ihm benannten Körner vorhanden, 
so ist die Diagnose Nucleolus leicht. Aber nicht selten treffen wir auch im Ruhe
kern auf ganz anders geartete (Abb. 129), mitunter sogar ganz bizarre Strukturen 
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(Abb. 134-135), die trotzdem nach Kenntnis ihrer Genese (Abb. 129, 134 u. 
135) ebenfalls als Nucleolen bezeichnet werden müssen. Da nun außerdem 
die Formbeständigkeit der Nucleolen nicht groß ist, und passiv durch die Um
gebung bedingte, oder aber, wenn auch selten amöboide Bewegungen, z. B. in tieri
schen Eizellen von BRANDT (1875) und EIMER (1875), später von MONTGOMERI 

• 

• 
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Abb. 134 a-d. Verschledene Entwicklungsstadien des Obeliaeies (Leptomeduse). Vergr. 1080. 
3/. verkl. Fixierung: Formol. Färbung: Safranin·Lichtgrün. (Nach JÖRGENSEN 1913.) a Begin
nende Vakuolisierung des basichromatischen Nucleolus. b Cmwandlung des Nucleolus in ein unregel· 
mäßiges Band. Oxychromatische Chromosomen sichtbar. c Zerfall des Nucleolenbandes in zahl
reiche Stränge. Daneben die oxychromatischen (grünen) Chromosomen vorhanden. d Allmähliche 
Konzentration der noch immer basophilen Nucleolarsubstanz (rot) zu mehreren vakuoligen, kugeligen 

Nucleolen. 

h c d 

Abb. 135a -d. Oocytenkerne eines Knochenfisches (Melamphaes). Fixierung: Alkohol. Färbung: 
Safranin·Lichtgrün, Vergr. 820 fach. (Nach JÖRGENSEN 1913.) a Junge Oocyte mit einem baso
philen Nucleolus. b Auftreten zahlreicher Randnucleolen, c deren Vakuolisation und d Auflösung 

in fädig·körnige Nucleolargebilde. 

1898 und bei Chara von ZACHARIAS (1902) beschrieben worden sind, so ist die 
Form der Nucleolen kein untrügliches Identifizierungsmerkmal. 

Das gilt noch mehr von der Zahl derselben im Ruhekerne. Zwar ist dieselbe 
für gewisse Zellrassen im vielzelligen Organismus mitunter charakteristisch. Fehlen 
tun Nucleolen nur in den reifen Spermatozoenkernen und in den Infusorien
mikronuclei (Abb. 116). In der Einzahl sind sie vorhanden als Karyosom bei 
vielen Einzellern (Abb. 116), in den Keimbläschen vieler tierischer Eier, den 

12* 
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uninucleolären Ovocyten z. B. des Seeigels, vieler Säugetiere), in manchen Gan
glienzellen. Die Zweizahl wird als Charakteristicum angegeben von HAECKER für 
die gonomeren Furchungskerne von Cyklops, wobei das eine Kernkörperchen 
dem mütterlichen, das andere dem väterlichen Kernanteil zugehören soll. Als 
weiteres Beispiel einer konstanten Nucleolenzahl führe ich die Sertolizellkerne 
z. B. im Mäusehoden an, wo sich ein~größerer und 2 an gegenübergelegenen 

n 
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Abb.136. a Eikern von Scolopendia mit vielen' Nucleolen. bEikern mit verschieden färbbaren, 
t eilweise · in Lösung befindlichen Nucleolen von Patella (Schnecke). (Nach JÖRGENSEN 1913 aus 

HARTMANN: Allg. Biologie.) 

Seiten ihm angelagerte kleinere Kernkörperchen finden, von denen der größere 
oxy-, die zwei kleineren basophil (nucleinsäurehaltig, G. HERTWIG) sind. 

In anderen Fällen ist wiederun die Vielheit der Nucleolen charakteristisch für 
bestimmte Zellarten, wobei häufig ein Zusammenhang mit dem Funktionszustand 
des Kerns zu bestehen scheint, so daß z. B. die Zahl und das Gesamtvolumen 
der N ucleolen in den verschiedenen Phasen des Eiwachstums ein wechselndes 
ist, und das rasche Entstehen und Vergehen von Nucleolen wiederholt beschrieben 

~ 
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Abb. 137 a g. Amoeba terricola. Verschiedene Erscheinungsformen der Nucleolarsubstanz (alle Kerne 
aus typischen, vermehrungsfähigen Individuen eines Klons). a, c, e, f, g optische Durchschnitte, 

b u. d Oberfläctrenansichten, a resp. c Totalpräparat. ZENKER. EHRLICHS Hämatoxylin. 
Vergr. 1950 fach. (Nach BELAR 1926.) 

worden ist (Abb.136). Dann wieder finden sich, ohne daß wir einen Zusammenhang 
mit der Funktion nachweisen könnten , die verschiedensten Erscheinungsformen 
der Nucleolarsubstanz, z. B. in den Kernen aus typischen, vermehrungsfähigen 
Individuen eines Klons von Amoeba terricola (Abb. 137), oder wir sehen bei ver
schiedenen Exemplaren von Dimorpha mutans den typischen übergang vom 
typischen Kern mit Nucleolenrosetten (Abb.138a) zum Karyosomkern (Abb. 138d) 
[BELAR (1926)], ohne auch hier die Ursache der verschiedenen Erscheinungs
form der Nucleolarsubstanz zu kennen. JÖRGENSEN (1919) betont bei seinen 



Der Zellkern. 181 

Studien über das Eiwachstum ebenfalls ausdrücklich die "besonders auffällige 
Tatsache, daß ganz nahe verwandte Spezies ganz extreme N ucleolarverhältnisse 
aufweisen können." "Für die Tierstämme der Wirbellosen lassen sich keine 
Nucleolentypen aufstellen. Die Masse der Nucleolarsubstanz ist vielmehr 
unabhängig von der systematischen Stellung der Spezies." 

Was nun die Lage des Nucleolus in den Kernen angeht, so liegt bei uninucleo
lären Kernen derselbe meist im Kerninnern, bei den typischen Karyosom
kernen (Ab b. 138 d) direkt zentral, bei den m ultinucleolären Kernen liegen die Kern
körperehen dagegen auch oft dicht unter der Kernmembran, an welcher sie, wie 
BRoDERsEN (1927) angibt, durch Fortsätze mitunter festhaften. über die Be
ziehungen zum Kerngerüst lauten die Angaben verschieden. HEIDENHAIN 
schreibt (1907 S .17 3), daß dieselben stets 
in das Kerngerüst eingelagert sind. "Die 
N ucleolen sind diskrete fortsatzlose 
Gebilde, welche umgeben sind von 
einer chromatischen Schale, die ihrer
seits wiederum kontinuierlich mit den 
Gerüsten im Zusammenhang steht." 
Doch läßt sich diese Beobachtung wohl 
nicht verallgemeinern, vielmehr kom
men nach den Angaben von FLEMMING 
(1881) und RETZIUS (1881) Fälle vor, 
wo die Kernkörperehen außerhalb des 
Kerngerüstes liegen. Bemerkenswert 
sind schließlich noch die konstanten 
Lagebeziehungen der Nucleolen zu ge
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Abb. 138 a - u. Kerne verschieden großer Indivi
duen von Dimorpha mutans. Viele kleine Nucleo
len (a, b) fließen zu den größeren (c) und schließlich 
zu einem einzigen Binnenkörper (d) zusammen. 

Vergr. 1950. (Nach BELAR 1926.) 

wissen Chromosomenstrukturen z. B. in den Kernen der Speicheldrüse von 
Chironomus (Abb. 40) und in den Spermiocytenkernen der Maus. In ihnen 
beschreibt GUTHERZ (1920, 1922) unter dem Namen Intranuclearkörper ein 
Strukturgebilde, welches er als Heterochromosom deutet. Mittels der Biondi
färbung hat er das Schicksal dieses Intranuclearkörpers während der Spermio
cytenwachstumsperiode verfolgt. Er ist zunächst rein basophil und rein grün 
gefärbt, "durch Zwischenreaktionen geht seine Farbe allmählich in ein rötliches 
Violett über und wird schließlich nach Ausscheidung echter, leuchtend rot ge
färbter Nucleolarsubstanz wieder ausgesprochen basophil, wobei er die Struk
tur eines Doppelstäbchens annimmt". 

Durch Zentrifugierversuche, bei denen es gelang, den Nucleolus aus dem Kern 
herauszuschleudern, haben MOTTIER (1899), ANDREws (1903) und SCHMIDT (1914) 
gezeigt, daß das Kernkörperehen spezifisch schwerer ist als die übrige Kern
masse; im lebenden Zustand ist sie stärker lichtbrechend als der übrige Kern
inhalt, BRoDERsEN (1927) berichtet, daß die Nucleolarmasse aus verschieden 
stark lichtbrechenden Substanzen zusammengesetzt sei. 

Bei der Fixierung schrumpft häufig der N ucleolus, wie schon von W ASIELEWSKI 
beobachtet hat. Genauere Angaben gibt A. MEYER (1920 S. 191). "In reiner 
Osmiumsäure kontrahieren sich die Nucleolen (Allium) nur sehr wenig, dagegen 
in mittlerer FLEMMINGlösung um 8% (Galtonia), in Sublimat Eisessig 10% 
(Galtonia), in absolutem Alkohol um 15% (Galtonia) bis 30% (Allium) des Durch
messers." Die Ansicht von ZIMMERMANN, daß die hellen Höfe, die man an 
fixierten Kernen oftmals um die Nucleolen beobachtet, vitale Strukturen seien, 
ist sicher unrichtig, sie sind vielmehr durch die Schrumpfung des Nucleolus bei 
der Fixierung entstanden und ihr Ausmaß je nach dem angewandten Fixierungs
mittel verschieden. 
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Was nun die Färbbarkeit des fixierten Nucleolus angeht, so sind eine ganze 
Reihe von Doppelfärbungen empfohlen worden, um die Nueleolen von dem 
Kerngerüst unterschiedlich zu färben. Ich nenne die häufig angewandte Jod
grün(Methylgrün)-Fuchsinmischung von ZIMMERMANN, wobei die Nucleolen 
rot, das Chromatin blau sich färben, das Methylgrün-Pyroningemisch von PAPPEN
HEIM, das nach Sublimatfixierung die Nucleolen rot, das Chromatin grün, nach 
FLEMMINGscher Fixierung aber gerade umgekehrt darstellt, die Färbung nach 
OBST, wobei das Chromatin mit Boraxcarmin rot, die Nueleolen durch Methyl
grünlösung grünblau sich färben. Nach MOSSE nehmen im neutralen Methylen
blau-Eosingemisch die Nucleolen die blaue Farbe des basischen Farbstoffes an. 
Sie färben sich intensiv mit ammoniakalischen Farblösungen im Gegensatz zum 
Chromatin, das sich in sauren Farblösungen färbt [SCHNEIDER (1926 S. 1773)]. 

Eindeutigere Resultate gibt die Anwendung der heterogenen Farbgemische, 
des Safranin-Lichtgrün, der Hämatoxylin-Eosinfärbung und vor allem des 
Biondigemisches, weil man durch dieselben wenigstens eine relative Oxy- bzw. 
Basophilie feststellen kann. 

Durch die Anwendung dieser genannten Doppelfärbungen, wobei aber fast 
immer nur eins oder einige wenige an demselben Objekt ausprobiert worden 
sind, hat man festgestellt: 

l. Die meisten Nucleolen färben sich anders als das Kerngerüst und die Chro
mosomen; sie sind, namentlich im Gegensatz zu den Chromosomen, oxyphil. 

2. In vielen Ovocytenkernen während der Wachstumsperiode sind die Nu
eleolen basophil. 

3. Es gibt Nucleolen, von denen ein Teil oxyphil, der andere basophil ist 
(Abb. 131), sog. Amphinucleolen, die sich besonders häufig bei Lamellibranchiaten
eiern finden. 

4. Von diesen "Mischnueleolen" gibt es alle möglichen Übergänge, indem aus 
einem einzigen Mischnucleolus durch räumliche Trennung der beiden verschieden 
sich färbenden Anteile zwei oder auch mehrere N ucleolen entstehen, die man dann, 
soweit sie durch verschiedene Größe ausgezeichnet sind, als Haupt- und Neben
nueleolen (FLEMMING) bezeichnet hat. Die Nebennueleolenhat MONTGOMERY (1898) 
denn auch Paranucleolen, WILSON (1904) akzessorische Nueleolen genannt; 
STIEVE (1921) bezeichnet sie als Propfnueleolen. "Alle diese Ausdrücke sind 
ursprünglich rein morphologische Bezeichnungen, die nur auf Grund der Tat
sache geprägt wurden, daß sich einem großen Kernkörper ein oder mehrere 
kleinere anlagern" [STIEVE (1921)]. Wie u. a. die Abb. 131 zeigen, kann 
einmal der große Haupt-, das andere Mal der kleine Nebennucleolus basichro
matisch bzw. oxychromatisch sein und zwar wie Abb. 131au. b zeigt, bei Oocyten 
desselben Tieres, die sich nur durch ihre Größe unterscheiden. Meiner Meinung 
kommt dieser Unterscheidung der Nucleolen nach ihrer Größe aber überhaupt kein 
wissenschaftlicher Wert zu, da ja die Größe des oder der Nucleolen großen zeit
lichen Schwankungen ausgesetzt ist. Mehr Wert besitzt die Unterscheidung 
von basophilen und oxyphilen Kernkörperchen. 

Aus diesen Farbunterschieden hat man nun aber mehr herauslesen wollen, 
als nach dem gegenwärtigen Stand unserer Kenntnisse über den Färbungsprozeß 
(vgl. S. 87) berechtigt ist; man hat die oxyphilen Kernkörperehen Plastin
nucleolen, die basophilen Chromatinnucleolen (R. HERTWIG) genannt. Die 
letzteren sollen durch Einlagerung von Chromatin in die Plastinnueleolen 
gebildet werden (R. HERTWIG). Ich verweise auf die Kritik des Begriffes Chro
matin (S. 157), dessen Unklarheit schon genügend Grund ist, um ihn nicht auf 
die Substanz der basophilen Nucleolen zu übertragen. Aber auch die eingehendere 
Analyse und der Vergleich der färberischen Reaktionen von Mitosechromosomen 
und Nucleolen zeigt in den wenigen Fällen, wo er durchgeführt worden ist, bereits 



Der Zellkern. 183 

deutliche Unterschiede. Schon LUBOSCH hebt die "unbefriedigenden Ergebnisse 
von Doppelfärbungen (1914)" an den Eikernnucleolen hervor, die sich bei An
wendung verschiedener heterogener Farbgemische bald baso-, bald oxyphil er
weisen. STIEVE (1921) berichtet, daß bei Safranin-Lichtgrünfärbung die Ei
nucleolen von Proteus auf identischen Stadien sich rot mit dem basischen Safranin 
färben, bei Methylgrün-Eosinfärbung dagegen oxychromatisch rot erscheinen. 
Bei älteren Eiern zeigt es sich, daß die Randnucleolen bei Anwendung von 
Methylgrün-Eosin sich "genau in derselben Weise rein grün tingieren, wie das 
Chromatingerüst der Soma- und Follikelzellen. Daß aber trotz dieser völligen 
übereinstimmung der genannten Doppelfärbung doch noch ein Unterschied 
besteht zwischen der Substanz der älteren Randnucleolen und dem Chromatin 
der ruhenden Kerne zeigt andererseits die Dreifachfärbung nach BroNDI, bei 
der es niemals gelingt, die Nucleolen rein smaragdgrün darzustellen, sie zeigen 
vielmehr immer einen etwas bläulichen Ton. Dies ist nur ein Beweis für die 
äußerst verschiedene Wertigkeit der einzelnen von uns als basisch oder sauer 
bezeichneten Lösungen, sowie für die äußerst verwickelte Zusammensetzung 
der einzelnen Zellbestandteile" (STIEVE 1921 S. 174). 

Sehr interessant sind auch die Versuche von JÖRGENSEN (1913) an basophilen 
Eikernnucleolen, bei denen er ihre Resistenz gegen Pepsinsalzsäure studierte. 
"Während die basichromatischen Chromosomen der Mitose· und des Bukett
stadiums unverdaulich sind, verhalten sich die basichromatischen, vollkommen 
gleichartig gefärbten Nucleolarsubstanzen verschiedener Spezies und Tier
stämme gegen Pepsinsalzsäure verschieden. Die Einucleolen von Piscicola, 
Astacus, Tinca sind unverdaulich. Diejenigen von Patella und Leuciscus werden 
langsam, die von Salamandra sofort verdaut." "Diese Verdauungsanalysen 
zeigen aufs deutlichste, daß die N ucleolen verschiedener Formen trotz ihres 
gleichen färberischen Verhaltens beträchtliche Differenzen in ihrem chemischen 
Aufbau besitzen." Leider hat JÖRGENSEN zu der Doppelfärbung Safranin
Lichtgrün benutzt und nicht die BroNDrlösung. Es scheint mir wahrscheinlich, 
daß die bei Safranin-Lichtgrün einheitlich basichromatisch erscheinenden 
Nucleolen sich bei BroNDIfärbung doch zum Teil als eosino- bzw. oxyphil erwiesen 
und vielleicht nur die gar nicht verdaulichen das Methylgrün angenommen hätten. 
Es ist eine lohnende Aufgabe, gerade an den verschiedenartigen Einucleolen zu 
prüfen, ob etwa die Grünfärbung durch BroNDI mit der Verdauungsresistenz 
parallel geht und ob außerdem die Nuclealreaktion bei ihnen positiv ausfällt. 

Sonderbarerweise ist .die Nuclealfärbung auf Nucleolen noch nicht syste
matisch angewandt worden. Die mehr nebenbei gemachten Angaben lauten 
verschieden: Voss (1925) gibt an, daß die Kernkörperchen der Gewebezellen 
sich positiv färben, die Nucleolen der Eizellen von Petromyzon dagegen un
gefärbt bleiben. WERMEL (1927) kommt dagegen zur überzeugung, "daß in all 
den Fällen, wo der Nucleolus wirklich gefärbt erscheint, dieses auf technische 
Fehler zurückzuführen ist." In einer bisher unveröffentlichten Untersuchung 
stellte ich fest, daß bei den Sertolizellen des Mäusehodens von den 3 Nucleolen 
die 2 kleinen mit BroNDI grüngefärbten Nucleolen eine stark positive Nucleal· 
reaktion geben, während diese bei dem einen großen mittelständigen, mit BroND! 
rotgefärbten Kernkörperchen völlig negativ ausfällt. 

Aber selbst wenn es sich zeigen würde, was ich für wahrscheinlich halte, 
daß auch ein Teil der Eikernnucleolen (nämlich die schwer verdaulichen, mit 
BroND! grüngefärbten) eine positive Nuclealreaktion geben, so wären wir nur 
berechtigt, diese als nucleinsäurehaltig zu bezeichnen. Der Name Chromatin
nucleolus wäre nach wie vor abtmlehnen, denn Chromosom und "Nuclein
nucleolus" gleichen sich ja nur insofern, als sie beide dasselbe ergastische 
Material (eben die Nucleinsäure) enthalten, ohne daß zunächst dadurch erwiesen 
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wäre, daß eine direkte stoffliche Beziehung zwischen Chromosom und Nucleolus 
bestände. 

Die Annahme eines wechselseitigen Stoffaustausches zwischen Chromo
somen und Nucleolen legen nun aber andere Beobachtungen vor allem an Ei
kernnucleolen doch recht nahe. 

JÖRGENSEN (1913) hat festgestellt, daß im Beginn des Eiwachstums die 
färberische Reaktion sowohl der Chromosomen wie der Nucleolen umschlägt. 

" 

h 

d 

Abb. 139a -e. Oocytenkerne des Grottenolms, Proteus anguineus. Ver
änderungen in der fä rberischen Reaktion der chromatischen Substanz 
während der ersten Zeit des Oocytenwachstums bis zur Ausbildung des 
basichromatischen Netzwerkes. Vergr.: Zeiß Apochromat horn. Imm. 
2 mm. n. A. 1,30. Komp.·Ok. 4. Fixierung: CARNOY. Färbung: Safrauin' 
Lichtgrün. a Junge Oocyte. Oxychromatisches, chromatisches Netzwerk 
mit Einlagerung zahlreicher kleiner, basichromatischer Körner. b Polar· 
gerichteter Knäuel. Der Faden besteht aus basichromatischen Körnern, 
von denen nach allen Seiten oxychromatische Ausläufer in den Kern 
gehen. Nucleolen basichromatisch. c Längsgespaltene, paarweise ver· 
schlungene Chromosomen. Die Chromosomen bestehen fast ausschließlich 
aus quergestellten oxychromatischen Fäden. Zahlreiche basichromatische 
Nucleolen im ganzen Kern. d Oxychromatisches Netzwerk, in dem keine 
Spur von Basichromatin nachweisbar ist. Basichromatische Nucleolen. 
e Entwicklung des basichromatischen Netzwerkes. Der ganze Kern ist 
von einem oxychromatischen Netzwerk erfüllt, dessen Fäden jedoch 
sehr zahlreiche basichromatische Körner eingelagert sind. Zahlreiche 

basichromatische Randnucleolen. (Nach STIEVE 1921.) 

Die anfangs basophilen Chromosomen werden oxychromatisch, die oxyphilen 
Nucleolen dagegen basichromatisch und "diese Reaktionsumkehr ist nicht nur 
eine färberische, sondern auch eine chemische, wie die Verdauungsversuche 
mit Pepsinsalzsäure zeigen". STIEVE, der diese Beobachtungen bestätigt (Abb. 
139), formuliert das Resultat dahin: "Kurz zusammengefaßt können wir sagen, 
daß jeweils während der Eientwicklung mit dem Verschwinden irgendeiner 
Substanz aus den Chromosomen die Vermehrung der nämlichen Substanz 
in den N ucleolen einhergeht." "Dabei läßt ;Sich die Abhängigkeit der N ucleolen 
von den Chromosomen besonders in der letzten Periode der Eientwicklung 
bei Proteus unmittelbar beobachten. Hier schmelzen Tropfen der chromo-
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somalen Substanz ab, vereinigen sich zu mehreren miteinander und führen 
zur Bildung der großen Kernkörperehen. Im Anfang der Eientwicklung läßt 
sich das Abhängigkeitsverhältnis nur vermuten, da eben mit der Abnahme 
des Basichromatins in den Chromosomen die Entstehung und Vergrößerung 
der Nucleolen einhergeht. Der Übertritt von einer Struktur in die andere findet 
dabei offenbar in so feiner Form statt, daß er mit unseren optischen Hilfs
mitteln nicht nachgewiesen werden kann. Eine Ausnahme scheint nur bei der 
Umbildung des oxychromatischen in das basichromatische Kerngerüst statt
zufinden (Abb. 139), denn hier sehen wir gleichzeitig in den Chromosomen 
und Nucleolen, in den letzteren allerdings stärker, die Mfinität für basische 
Farbstoffe zunehmen. Dabei handelt es sich aber nicht um die Abstoßung 
des Oxychromatins und Neubildung von Basichromatin in den Chromosomen, 
sondern lediglich um eine unmittelbar zu beobachtende Umwandlung dieser 
Substanz in jene. Der Kern wird eben im fraglichen Abschnitt durch Zunahme 
der Phosphorsäure im ganzen säurereicher." Nach STIEVE sind "die Nucleolen 
also reine Erzeugnisse der Kerntätigkeit, aufgebaut aus Substanzen, die vom 
Chromosomenchromatin abgesondert werden", wofür auch ihre Lage in der 
Nachbarschaft der im Zentrum des Kerns angehäuften Chromosomen sprechen 
soll. Auch VEJDOWSKY (1911-1912) ist der Ansicht, daß "nicht die Kernsub
stanz im allgemeinen, sondern nur die Chromosomen allein sich an der Bildung 
der Nucleolen beteiligen", hält sie aber mit HAECKER für wertlose Abbau
produkte, HAECKER (1899) hat sie demgemäß auch als Excretstoffe des Kerns 
bezeichnet. STIEVE ist demgegenüber allerdings anderer Ansicht. Zwar läßt 
er das Argument von JÖRGENSEN (1910), daß solche Strukturvergrößerungen, 
wie sie in Abb. 134 und 135 abgebildet sind, nur als Strukturen einer stark 
funktionierenden Substanz verständlich sind, nicht gelten, betrachtet dieselben 
vielmehr als passive Zerfallserscheinungen; er meint aber, daß z. B. die starke 
Ausbildung von Randnucleolen zur Zeit der Entstehung des oxychromatischen 
Netzwerkes vielleicht dazu dient, den Durchtritt gelöster Substanzen aus den 
Nucleolen durch die Kernmembran zwecks Bildung des Dotters und evtl. der 
Plastosomen zu begünstigen. "Ihre ganze Rolle ist eine passive, sie dienen ledig
lich als Speicher und regeln dadurch die Intensität des Stoffwechsels von Kern 
und Plasma". Dabei bleibt aber, wie STIEVE ausdrücklich für das Proteusei 
angibt, die Kernmembran dauernd erhalten. "Ein Übertritt von geformten 
Substanzen findet in keinerlei Richtung statt." Demgegenüber beschreiben 
FICK (1899) und GAJEWSKA (1919) ein Auswandern von Nucleolen ins Eiplasma, 
SCHREINER (1917) bei Drüsenzellen und SAGUCm (1927) bei Zellen von Gewebs
kulturen das sichtbare Ausströmen von Nucleolarsubstanz ins Zellplasma, das 
dort nach der Ansicht von SAGUCm das Chondriom bildet (vgl. hierüber S. 197). 

Während die genannten Forscher die Nucleolen als ein Sekret (STIEVE, 
JÖRGENSEN, SAGUcm) oder als ein nutzloses Excret (HAECKER) des Kerns bzw. 
der Chromosomen deuten, das dem regressiven Kernstoffwechsel angehört, 
lassen umgekehrt MONTGOMERY, HEIDENHAIN u. a. die Nucleolen aus cyto
plasmatischen Substanzen entstehen. MONTGOMERY stützt sich dabei auf das 
natürlich unzureichende Argument, daß die periphere Lage vieler Nucleolen 
dicht an der Kernmembran im Moment ihres Auftretens für ihren extra
nucleären Ursprung spreche. 

HEIDENHAIN geht in seiner Argumentation davon aus, daß rasch wachsende 
und lebhaft funktionierende Kerne stets eine große Menge oxyphiler Nucleolar
substanz besitzen (was ja aber wie schon gesagt, für die Nucleolen tierischer 
Eier, die basophil sind, gar nicht zutrifft). Diese "Parallelität der Prozesse 
der Assimilation und Vermehrung des Chromatins einerseits, der Abscheidung 
und der Massenzunahme der Nucleolarsubstanz andererseits" sucht HEIDENHAIS 
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in Beziehung zu bringen "zu chemischen Erfahrungen". Nach seiner Meinung 
"ist der Zusammenhang der Dinge" folgender: Der wachsende Kern nimmt 
aus dem Zelleib eiweißreiche und phosphorarme Nucleoalbuminate auf, die 
durch Umsetzung unter Abspaltung von Eiweiß in das eiweißarme, phosphor
säurereiche Basichromatin umgewandelt werden. Das Basichromatin wird 
zum Aufbau der wachsenden Chromosomen verwandt, das abgespaltene Eiweiß 
aber als Nucleolarsubstanz gespeichert". 

Nicht gestützt, z. T. sogar widerlegt wird diese Hypothese von HEIDENHAIN 
aber durch die zahlreichen Beobachtungen, die JÖRGENSEN (1913) an den Ei
nucleolen der verschiedensten Tierarten gesammelt hat und die er folgender
maßen zusammenfassend formuliert (S. 109): 

Die Masse und Struktur der Nucleolarsubstanz ist unabhängig von: 
1. Der Masse der im Eikern vorhandenen oxychromatischen Chromosomen, 

so besitzt die Chilopode Himentria viele Chromosomen und wenig Nucleolen, 
die nahe verwandte Scolopendra wenig Chromosomen und sehr viel Nucleolen. 

2. Dem Wachstum des Eikerns. Bei Patella gibt es Spezies mit viel und 
solche mit wenig Nucleolarsubstanz. Die Eikerngrößen sind einander gleich, 
ebenso die Ernährungseinrichtungen der Eier. 

3. Der Zellgröße und dem Dotterreichtum. 
4. Der Ernährung des Eies, ob nucleärer oder nutrimentärer Wachstums

typus. 
5. Der systematischen Stellung des betreffenden Tieres. 
Dagegen ist die Masse und Verteilung der Nucleolarsubstanz, oder, was 

dasselbe ist, die Zahl und Größe der Nucleolen für die Eizellen auf identischen 
Stadien der Ovogenese für jede Tierart eine spezifische. 

Mit Recht bemerkte JÖRGENSEN hierzu, daß" diese große Spezifizität der 
Nucleolarsubstanzen, die sich bei gleich großen Eikernen nahe verwandter For
men in ganz enormen Massenschwankungen bemerkbar macht, eine exakte Vor
stellung über die Funktion der Nucleolarsubstanz ganz außerordentlich erschwert, 
ja zur Zeit ganz unmöglich macht. Um zu einer besseren Einsicht zu gelangen, 
ist, wie JÖRGENSEN mit Recht als eine Art Programm für weitere Forschung 
ausführt, vor allem nötig: 1. Eine möglichst eingehende mikrochemische Unter
suchung der Nucleolen. "Denn es ist wohl sicher, daß die Nucleolen in den 
Eiern verschiedener Tiere eine ganz verschiedene chemische Zusammensetzung 
haben und daher überhaupt nicht miteinander vergleichbar sind." 2. Eine ge
nauere Analyse der Wachstumsverhältnisse der Eizellen sowohl in bezug auf 
die speziellen Ernährungsverhältnisse des Eiplasmas sowie des Eikerns, als 
auch auf die Zeitdauer, die das Eiwachstum erfordert. Dieser Punkt erscheint 
mir besonders wichtig, "leuchtet es doch ein, daß ein Ei, wie z. B. ein }Iedusen
oder Sagittaei, das in wenigen Stunden heranwächst, einen ganz anderen Stoff
wechsel hat und dazu einer ganz anderen Ausbildung seiner cellulären Orga
nellen bedarf, als ein Jahr lang wachsende Fisch- oder Amphibieneier" [JÖRGEN
SE~ (1913) S. 111]. 

In diesem Programm betont also JÖRGENSEN, wenn wir es einmal schlag
wortartig formulieren, die Notwendigkeit einer von physiologischen Gesichts
punkten geleiteten morphogenetischen Nucleolenforschung, nachdem er 
sich selbst auf Grund seiner ausgedehnten Eiwachstumsstudien, soweit sie 
rein vergleichend anatomisches Material berücksichtigen, von der Ohnmacht 
der morphostatisehen Untersuchungs methode überzeugt hat. Es steht zu hoffen, 
daß das Programm von ,JÖRGEXSEX mit dazu hilft, die zahlreichen Schwierig
keiten, die dieser Betrachtungsweise der Nucleolen bei dem Eiwachstum gegen
überstehen, zu überwindon. 



Der Zellkern. 187 

Auch sonst hat es nicht an solchen Versuchen zu einer morphokinetischen 
Betrachtung der Nucleolen gefehlt. An wachsenden pflanzlichen Somazellen 
hat z. B. O. HARTMANN den Einfluß von Kälte und Wärme auf die Ausbildung, 
die Form und die Quantität des Nucleolenmaterials untersucht und bei Kälte 
eine Vermehrung, bei Wärme eine starke Abnahme des Nucleolenvolumens 
festgestellt. Aber der Schluß ist natürlich nicht gesichert, daß in der Kälte 
deshalb mehr Nucleolensubstanz da sei, weil der Verbrauch bei dem verlang
samten Stoffwechsel geringer sei. Aus alledem kann man höchstens Indizien 
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Abb. 140a-h. Aca nthocystis aculeata. Kernteilungsst,a dien. Die Zentralkörner sind topogra phisch 
korrekt eingezeichnet, um die wichtige Seriierung der Stadien zu zeigen. a -c Prophase, Ausbildung 
der Chromosomen im Außenkern und ihre Anlagerung ans Karyosom. f - h Übergang zur Meta· 
phase. Verteilung (1) der Nucleolarsubstanz zwischen die Spindelfasern. Totalpr äparate. FLEMMING 

Safranin·Lichtgrün. Vergr. 2300fach. (Nach BELAii,STERN 1926.) 

für die Reservestoffnatur der Nucleolen entnehmen, wie TISCHLER (1922) mit 
Recht hierzu bemerkt. 

Besser gestützt wird diese Ansicht über die Bedeutung der Nucleolensub
stanz durch die Beobachtungen und Experimente von A. MEYER (1918, 1920) 
und seines Schülers KIEHN (1917), nachdem schon ZACHARIAS (1885) und RosEN 
(1896) an alternden Pflanzenzellen eine Abnahme und Lösung der Nucleolen
substanz beschrieben hatten. Vergleiche zwischen einem normal gewachsenen, 
einem 36 Tage und einem 2 Monate lang verdunkelten Laubblatt von Galtonia 
candicans zeigten nun KIEHN und A. MEYER, daß die N ucleolenvolumina 
durchschnittlich sich verhielten wie 1: 0,38: 0,18, dabei war der Verlust an 
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Nucleolensubstanz im Assimilationsgewebe besonders stark (bis 95%), geringer 
in den Epidermiszellen. Überhaupt nimmt gleichzeitig und parallel mit der 
Speicherung von Stärke auch der Nucleolengehalt zu (z . B. bei dem Speicher
gewebe der Zwiebel), umgekehrt verschwindet im wachsenden Endosperm 
wieder parallel mit dem Verbrauch der Stärke die Nucleolensubstanz bis auf 
nicht mehr nachweisbare Spuren (KIEHN). 

Diese Beobachtungen machen in der Tat die Annahme wahrscheinlich, 
daß die Nucleolensubstanz eine Reservesubstanz ist, die im Kern gespeichert 
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Abb. 141a-1. Euglena viridis . Kernteilung (in Teilungscysten). a Ruhekern, b -c Prophase. In d u . 
e Parallellagerung der Chromosomenspalthälften, f Metaphase, g, h Anaphase, I, k, I Telophase. 

tAuf treten des Chromosomenlängsspaltes. Sublimatalkohol. Schnittpräparate. Eisen- oder 
Alaunhämatoxylin. Vergr. etwa 1000facb. (Nacb TSCHENZOFF 1916 aus BELAR 1926.) 

wird. A. MEYER führt hierfür noch als weiteres Argument an: Das Ver
schwinden der Nucleolen aus dem Kerne der reifen männlichen Geschlechts
zellen, die ja auch in ihrem Plasma sich möglichst von allen Reservestoffen 
befreit haben. Für die Gebrauchsstoffnatur der Nucleolen spricht ferner nach 
A. MEYER die Tatsache, daß die Spermakerne ja ohne Nucleolen leben, und daß 
ANDREWS in seinen Centrifugierversuchen beobachtete, daß Kerne, aus denen der 
Nucleolus herausgeschleudert war, nicht abstarben, sondern weiter lebten. 

Besonders wichtige Aufschlüsse über die Natur der Nucleolarsubstanz gibt 
schließlich das Studium ihres Schicksales bei der Kernteilung. Ich verweise 
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hier auf die eingehende Darstellung der Mitose durch WASSERMANN in diesem 
Handbuch und beschränke mich auf die Registrierung folgender Tatsachen; 
Zumeist verschwinden die Nucleolen in der Prophase und erscheinen erst wieder 
in der Telophase. In diesen Fällen kann der Morphologe keine Aussage über das 
Schicksal der Nucleolarsubstanz machen; um so mehr wuchern wieder unbe
wiesene Hypothesen, daß die Nucleolen zum Aufbau der Chromosomen benutzt 
werden oder die Spindelsubstanz "das Kinoplasma" (Abb. 140a-h) liefern. 
Allen diesen Hypothesen wird der Boden entzogen, durch die Fälle, wo die 
Nucleolen auch nach Auflösung der Kernmembran noch erhalten sind. Hier 
lassen sich zwei verschiedene Typen unterscheiden. In dem einen (Abb. 132), 

(' 

" 

h k 

Abb. 142ft-k. V ahlkampfia bistadialis. Kernteilung. (Auf d u. e ist ein Teil des Cytoplasmas 
dargestellt.) a Ruhekern, b Prophase, c Metaphase, d spiite Anaphase, e späteres Stadium, f, g 
Übergang zur Telophase, h Trennung der Polkörper von den Zwischenkörpern, i - k Ende der 

Telophase. Klatschpräpftrat. Sublimatalkohol. Eisenhämatoxylin. Vergr. 2000fach. 
(Nach KÜHN 1921 aus BELAR 1926.) 

den man namentlich bei Auflösung der Keimbläschen tierischer Eier, aber 
auch bei Gregarinen [BELAR (1926)] beobachtet, liegen die Nucleolen weit ab 
von den Chromosomen und der Spindel, werden ins Cytoplasma ausgestoßen 
und verfallen dort der Auflösung. Diese Beobachtungen beweisen, daß weder 
die Chromosomen noch die Spindelsubstanz von Nucleolensubstanz gebildet 
werden, daß ferner die Nucleolen kein Teilkörpermaterial enthalten. 

In anderen Fällen liegt die Nucleolarsubstanz in der Mitte der KernspindeI 
(Abb. 141) , und erfährt unter dem Einfluß der in der Spindel wirksamen Kräfte 
Gestaltsveränderungen. Der hier (Abb. 141) bei Euglena als Karyosom bezeich
nete Nucleolus wird hantelförmig ausgezogen und zerreißt schließlich in zwei 
ungefähr gleiche Stücke, die dann zum Bestandteil der sich bildenden Tochter
kerne werden. Ähnliche Beobachtungen kann man noch häufig bei Protisten
kernen machen (vgl. Abb. 142 und die Angaben von BELAR 1926), eine andere 
Varietät ist in Abb. 143 wiedergegeben. Hier kommt es zu einem Zerfall der 
kompakten NUcleolen in kleine Körner (Abb.143a- c), die aber stets im Verlaufe 
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der Mitose sichtbar bleiben und in der Telophase, nachdem sie ungefähr zur 
gleichen Hälftt> auf die Tochterkerne verteilt sind, wieder zu größeren N ucleolen 
verschmelzen (Abb. 143m). Derartige Beobachtungen lassen es in der Tat, wie 
BELAR (1926) betont, möglich erscheinen, daß die Nucleolarsubstanz auch 
in den Fällen, wo sie durch noch feinere Verteilung sich den Beobachtungen 
entzieht, doch als solche persistiert, und dann nach der Verteilung auf die Tochter
kerne durch eine Art Entmischung in der Telophase plötzlich wieder sichtbar 
wird ; sich also nicht aus den Cyto- bzw. Karyoplasma neu bildet. Aber auch diese 
Fälle von Persistenz der Nucleolarsubstanz bei der Mitose zeigen wiederum, 
daß die Nucleolarsubstanz weder Chromosomen noch Spindelsubstanz liefert, 
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Abb. 143 a - k. Amoeba terricola. Kernteilung . a Ruhekern. b, c Prophase. "Dispersion" der Nucieolar
substanz zu einem "chromatischen" Mantel, der die Kernteilungsfigur einhüllt. d Metaphase. e, f 
Anaphase . g Beginn der Telophase, Mitoseneharakter verschwunden. h, i Durchteilung des Kerns. 
AufqueIIung (1) der K ernmembran, Beginn der Entmischung der Nucleolarsubstanz. j -m Rekon· 
struktion der Nllclcolen. Klat schpräparat, SubIimatalkohoI. EHRLICHS Hämatoxylin. Vergr. 1900fach. 

(Nach BELAR 1926.) 

daß sie ferner kein Teilkörpermaterial ist, denn das Beispiel von Euglena 
beweist ja deutlich, daß hier der Nucleolus sich nicht aktiv teilt, sondern daß 
er passiv verteilt wird. Andererseits machen diese Beobachtungen es wahr
scheinlich, daß die Nucleolarsubstanz kein nutzloses Excret ist, sondern daß 
sie für die Funktion des Kernes doch irgend wie von Bedeutung ist. 

Überblicken wir am Schluß das über die Nucleolen angeführte Tatsachen
material, so ist offen zuzugeben, daß wir über die Natur und Funktion dieses 
Kerngebildes infolge der widerspruchsvollen Angaben nur wenig positive An
gaben machen können. Festgestellt halte ich folgendes: Unter dem Namen 
Nucleolen werden Substanzen sehr verschiedener chemischer Beschaffenheit 
zusammengefaßt ; nur teilweise wird diesem Umstand Rechnung getragen durch 
die Unterscheidung oxyphiler und basophiler Nucleolen, von den letzteren 
enthält ein Teil Thymonucleinsäure. Nur darin stimmen alle nucleolenartigen 
Gebilde überein, daß sie kein irgendwie geartetes Kernteilkörpermaterial ent
halten, sie sind vielmehr nur aus paraplasmatischem (ergastischem) Material 
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aufgebaut. Dieses stammt z. T. von den Chromosomen her, die ihr paraplas
matisches Material (z. B. Thymonucleinsäure) an die Nucleolen abgeben (Ab
schmelzungsnucleolen in den Keimbläschen tierischer Eier). Doch erscheint 
es unwahrscheinlich, daß dies die einzige Quelle des Nucleolarmaterials ist, 
welches wohl auch durch Aufnahme von Substanzen aus dem Zelleib Zuwachs 
erhält. über die funktionelle Bedeutung der Nucleolarsubstanz im Leben der 
Zelle wissen wir nichts Sicheres; namentlich ist es bisher ganz unklar, ob sie 
nun im Kern als Reservematerial oder als Oxydationszentrum (LOEB, UNNA) 
benutzt wird, oder aber durch Abgabe an das Cytoplasma dort weiter ver
wendet wird und somit ein Weg gezeigt wäre, auf dem der Kern Einfluß auf den 
Zelleib gewinnt. 

UNNA (1927) glaubt allerdings das Rätsel der Nucleolen durch seine Chromo
lysemethode bereits gelöst zu haben, wenn er schreibt: "Es liegt ein tiefer biolo
gischer Sinn in dem Umstande, daß auch an die zentralste Stelle der Zelle, 
in das Kernkörperchen, ein Sauerstoffspeicher in Form eines Globulinkügelehens 
hinverlegt ist, dem von seiner Nucleinhülle beständig etwas aktivierter Sauer
stoff zufließt. Das Kernkörperchen, dessen besondere Funktion bisher unbekannt 
war, obgleich schon FLEMMING seine Sondernatur unter den Chromatinkörnern 
behauptete, ist in der tierischen Zelle ein nie fehlendes Reservedepot des Sauer
stoffes, gleichsam ein "eiserner Bestand" desselben usw." (S. 2066-2067). Dem
gegenüber verweise ich auf die scharfe Kritik, welche die Chromolysemethode 
in der Arbeit von WERMEL (1927) erfahren hat, ferner auf meine Ausführungen 
auf S. 94. Ich glaube nicht, daß der soeben zitierten Anschauung von UNNA 
über die Nucleolen ein irgendwie begründeter wissenschaftlicher Wert zukommt; 
sie sind als Phantastereien, welche die wissenschaftliche Erkenntnis nicht fördern, 
zurückzuweisen, ebenso wie die ganz unhaltbare Hypothese, die neuerdings 
LEUPOLD (1924) über den geschlechtsbestimmenden Einfluß der Nucleolen ge
äußert hat. "Der Nucleolus der Eizelle stellt die Geschlechtsanlage dar. Man 
könnte den N ucleolus demnach das Geschlechtskörperchen nennen. Speichert 
der Nucleolus Lecithin (bzw. Phosphatid), so wird das Ei weiblich differenziert, 
entbehrt der Nucleolus histochemisch nachweisbaren Lecithins (Phosphatids), 
so ist es ein männliches Ei." 

Zu diesen cytologischen Schlußfolgerungen LEUPOLDS ist nur zu bemerken, 
daß sie auf ebenso schwachen Füßen stehen, wie seine angeblich mit positivem 
Erfolg durchgeführten Experimente, durch Cholesterin-Lecithinverfütterung 
einen Einfluß auf die Geschlechtsbestimmung beim Kaninchen auszuüben. 
Bei einer kritischen Nachuntersuchung kommt MIRBT (1928) nämlich zu fol
gendem Ergebnis: 

"Das von LEUPOLD in seinem Buch "Die Bedeutung des Cholesterin-Phos
phatidstoffwechsels für die Geschlechtsbestimmung" angeführte Zahlenmaterial 
hält einer zahlenkritischen Prüfung nach in der Genetik üblichen variations
statistischen Methoden nicht stand. Die Möglichkeit, durch Anreicherung des 
Blutes weiblicher Kaninchen mit Cholesterin und Lecithin das Geschlechts
verhältnis der Nachkommen zu beeinflussen, ist abzulehnen. LEUPOLDS Theorie 
der progamen Geschlechtsbestimmung beim Kaninchen entbehrt der experi
mentellen Grundlage." 

Daß das Ergebnis der Nucleolenforschung ein derart kümmerliches ist, 
ist offen zuzugeben, beruht aber, worauf ich mehrfach hingewiesen habe, zum 
nicht geringen Teil auf der oft wenig kritischen Forschung. Es ist kein Zweifel, 
daß mit den z. Z. zur Verfügung stehenden, namentlich den mikrochemischen und 
farbanalyten exakten Untersuchungsmethoden bei planmäßiger Forschung ein 
besseres Resultat erzielt werden kann; vor allem ist allerdings dazu eine Vertie
fung der physiologischen Gesichtspunkte notwendig (vgl. das auf S. 186 Gesagte). 
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J. Paraplasmatische Kerneinschlüsse. 
An die Besprechung der Nucleolen schließe ich diejenige der übrigen Kern

einschlüsse an, über deren paraplasmatische Natur kein Zweifel herrscht. Es 
sind dies vor allem die sogenannten Eiweißkrystalle, die sich in den mannig
faltigsten Formen in den Kernen zahlreicher Pflanzenarten vorfinden, dagegen in 

c 

Abb. 144 a~f . Zellkerne mit Eiweißkrystalloiden. 
a Melampyrum a rvense. Schwammparenchym. b 
Russelia juncea. Fruchtknotenwand. c Stylidium 
adnatum. Palisadenparenchym. d Alectorolophus 
m a jor. Fruchtknotenwand. e Polypodium caespi· 
tosum. BJattepidcrmis. f Melanpyrum pratense. 

Fruchtknotenwand. (Nach ZIl\GIERMANN aus 
TISCHLER 1922.) 

tierischen Zellkernen nur ausnahms
weise angetroffen werden (BERG, 
Zeitschr. mikro anat. Forsch. 16, 
1929). Als erster beschrieb sie 
RADLKOFER (1859), ZIMMERMANN 
studierte sie genauer, er gibt auch 
eine Zusammenstellung über die Lite
ratur (1896), die dann von MOHL 
(1913), A. MEYER (1920) und TISCH
LER (1922) fortgeführt worden ist. 
Die Abb. 144 gibt eine Vorstellung 
von den Form- und Größenverhält
nissen dieser Kerneiweißkrystalloide, 
ihre chemischen Eigenschaften be
handelt ausführlichA. MEYER (1920). 
"Es sind", wie TISCHLER (1922, 
S. 55) ausführt, "unzweifelhafte Pro
teine, die in Pepsin-Salzsäure, in 
Trypsin, in verdünnten Alkalien sich 

leicht lösen. Unlöslich sind sie in reinem Wasser. Sie geben die bekannten 
Eiweißfarbreaktionen" . 

Angaben über Stärke- und Chlorophylleinschlüsse in pflanzlichen Zell
kernen sind ebenfalls bei ZIMMERMANN (1896) zusammengestellt, sind aber 
nach dem Urteil von TISCHLER ganz "unglaubwürdig". Auch Fett soll als 
ergastisches Gebilde im Kern nicht ausgeschieden werden [A. MEYER (1920)], 
doch scheinen einige Angaben von CARNOY (1884) an Pilzen, und von BALLY 
(1911) eine solche Verallgemeinerung nicht zuzulassen. Pigmentkörner hat 
schließlich CARNOY in Crustaceeneiern beobachtet. 

Aus diesen wenigen Angaben geht aber schon zur Genüge hervor, daß der 
Kern im Gegensatz zum Cytoplasma arm an typischem, in morphologischer 
Form gespeichertem Reservematerial ist, namentlich wenn wir von den Nu
cleolen absehen, deren Reservestoffnatur nicht feststeht. 

K. Die funktionelle Bedeutung der morphologischen 
Strukturen des Ruhekerns. 

Morphologie des Stoffaustausches zwischen Kern und 
Cytoplasma. Die Chromidien. 

In seinen "Schlußbetrachtungen über die Struktur des Kerns" sagt HEIDEN
HAIN (1907, S. 211). "Das auffallendste an der Struktur des Kerns ist, daß 
sie keine unmittelbare Beziehung zur Funktion erkennen läßt. Ziehen wir die 
Struktur des Zelleibs vergleichsweise in Rechnung, so zeigt sich bei ihm sehr oft, 
daß seine Struktur in einer ausgesprochenen und leicht faßlichen Beziehung 
zur Funktion der lebenden Masse steht (Muskelsubstanz, Nervensubstanz usw.); 
etwas Ähnliches ist beim Kern nicht der Fall". Für die Form des Gesamtkerns 
trifft dieser Ausspruch nun allerdings nicht zu. Ich verweise auf Abb. 103, 104, 



Der Zellkern. 193 

ferner auf den Formwechsel den z. B. Drüsenzellkerne bei der Sekretion erleiden. 
Um so auffallender ist es, daß die inneren Strukturbilder der Kerne auf den 
ersten Blick so wenig oder aber ganz unverständliche morphologische Beziehungen 
zur Funktion erkennen lassen. Das gilt übrigens auch von den Protistenkernen, 
über die sich BELAR (1926, S. 416) 
folgendermaßen äußert: "Bei der 
Rolle, die wir dem Kern nicht nur 
bei der Vererbung, sondern auch 
bei vielen Vorgängen während des 
sogenannten vegetativen Lebens 
der Zelle zuschreiben, dürfen wir 
wohl erwarten, an ihm morpho
logische Spuren dieser Beteiligung 
vorzufinden. Indessen wird diese 
Erwartung bei den Protisten
kernen getäuscht, die Fälle, in 
denen wir Form oder Struktur
veränderungen des Kerns mit be
stimmten physiologischen Prozes
sen in Beziehung setzen können, 

a. b 
Abb. 145 a, b. Stylonychia pustulata. Makronucleus
struktur eines reichlich gefütterten (a) und eines 
hungernden (b) Individuums (bei b oben der Mikro
nucleus). Sublimat. Schultt. Vergr. etwa 3000 fach. 

(Nach ENRIQUES aus BELAR 1926.) 

sind selten genug. Der Atmungsprozeß, die Kohlensäureassimilation, die Nah
rungsaufnahme, Speicherung und Abbau von Reservestoffen, alle diese Vorgänge 
manifestieren sich (bei Anwendung der uns heute zur Verfügung stehenden 
Mittel), am Kern in keiner Weise, die uns ihre deutliche Beziehung zu diesen 
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Abb. 146 a -e. Droserakerne. a -d Aus den Tentakeln; a u. b nach Fütterung mit Pepton, cu. d 
desgleichen mit Dotter; e aus der Wurzelspitze, welche in eine Peptonlösung taucht. 

(Nach ROSENBERG aus TISCHLER 1922.) 

Prozessen eindeutig erkennen läßt. Eine Ausnahme macht der Hunger; bei 
hungernden Protozoen lassen sich nicht selten typische Kernveränderungen 
feststellen (Abb. 145) deren Wesen uns jedoch vorderhand völlig unverständ
lich ist." 

Typische Strukturveränderungen bei lebhaft funktionierenden Pflanzen
zellen sind von ROSENBERG (1899, 1909) u. a. bei fleischfressenden Pflanzen 
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(Drosera) beobachtet worden. Kurze Zeit nach dem Füttern nimmt der Chroma
tingehalt der Kerne zu, und es treten fädige Differenzierungen auf, die "an die 
Prophase der Kernteilung erinnern" [TISCHLER (1922) Abb. 146]. Ein weiteres 
Beispiel von mit der Funktion wechselnden Kernstrukturen liefern die Kerne 
der Wurzelzellen höherer Pflanzen, die mit gewissen Bodenpilzen in der soge
nannten Mykorrhiza-Symbiose leben. Ich verweise auf die Angaben von TISCH
LER (1922, S. 113). Aber die funktionelle Bedeutung aller dieser pflanzlichen 
Kernstrukturen ist unklar, ebenso auch die ganz sonderbaren, von dem ge
wohnten ganz abweichenden Strukturen in den Speicheldrüsenkernen von 
Chironomus [BALBIANI, KORSCHELT , ALVERDES (vgl. Abb. 40, S. 66)]. In 
einer soeben erschienenen Arbeit stellt Mc. KATER (1927) fest, daß die Kerne des 
Magenepithels von W in ter/röschen erheblich weniger basichromatisch sind 
als diejenigen von Sommer/röschen. 

Aber wenn auch "in der Morphologie des Kerns die spezielle Beziehung auf 
besondere Leistungen oft wegfällt" (M. HEIDENHAIN) oder zum mindesten 
uns unverständlich bleibt, so liefern andererseits diejenigen Strukturen, die in 
entwicklungsphysiologischer Hinsicht die Hauptrolle spielen, und in denen 
das Teilkörpermaterial des Kerns, das Kernidiopalsma lokalisiert ist, doch 
in ihrer typischen Ausprägung im Ruhe- oder besser Arbeitskern einen unzwei
deutigen Beweis für ihre :Funktion. Im Gegensatz zu den gedrungenen Chromo
somen, der typischen Transportform, finden wir das Teilkörpermaterial in 
den gewöhnlichen Körperzellkernen , den Arbeitskernen als ausgebreitetes 
Netzwerk, also in einer ganz typischen, durch Oberflächenvergrößerung charak
terisierten Funktionsform wieder. In dieser funktionellen Deutung der Kern
gerüststruktur werden wir einmal bestärkt durch die wiederholt, namentlich 
aber von K. PETER (1924) erhobenen Befunde, daß in lebhaft funktionierenden 
Zellen (und Kernen) die Kerne sich nicht mitotisch teilen, weil offenbar dasfunktio
nell beanspruchte Kerngerüst sich nicht in die Chromosomen umzubilden ver
mag, zweitens durch die Fälle, wo ein solches typisches Kerngerüst fehlt, wie 
in den Kernen der heranwachsenden Keimzellen, der Spermiocyten und der 
Ovocyten. 

Denn diesen Kernen ist eine ganz spezielle Aufgabe zugewiesen, in ihnen 
soll das Genmaterial für die exakte Verteilung der väterlichen und mütter
lichen Gene vorbereitet und so geordnet werden, daß die Verteilung nachher 
durch den Mechanismus der Reduktionsteilung gewährleistet ist. Die den 
Keimzellenkernen eigentümlichen, unter dem Namen der Synapsis, Chromo
somenkonjuktion, Tetradenbildung an anderer Stelle von WASSERMANN aus
führlich beschriebenen Kernstrukturen lassen dann auch ganz eindeutige Be
ziehungen zu dieser speziellen Funktion erkennen. Die Ovocytenkerne werden 
nun aber noch nach einer anderen Richtung funktionell beansprucht; unter 
ihrer Mitwirkung muß sich ja das Eiwachstum vollziehen (Teil 8); und so wird 
denn, wie BUCHNER (1915) bei einem Vergleich der Spermiocyten- und Ovo
cytenkerne ausführt, "das eigentliche Eiwachstum durch Chromosomengescheh
nisse ermöglicht, die im Hoden fehlen. Die Teilungsvorbereitung, die im Pachy
tänstadium bereits erreicht ist, muß geopfert werden und einer erneuten, dieser 
gerade entgegenarbeitenden funktionellen Entfaltung (des Genmaterials) weichen, 
wobei es von besonderem Interesse ist, daß ausnahmsweise auch in den Spermio
cytenkerntm die gleichen Veränderungen der Kernstruktur zur Beobachtung 
kommen, wenn in denselben wie bei den Myriapoden ein zur Ausbildung ei
ähnlicher Spermiocyten führendes, gesteigertes Wachstum erfolgt [BucHNER 
(1915, S. 107)]. 

So erfolgt denn in den Kernen der rasch wachsenden Eizellen ein gewaltiges 
Wachstum und eine Auflockerung der Chromosomen (Abb. 127), wobei die als 
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"Lampenbürstenchromosomen" bezeichneten Strukturen überaus charakte
ristisch sind (Abb. 130), und durch ihre maximale 'Oberflächenvergrößerung 
hinter den im gewöhnlichen Kerngerüst gegebenen Strukturen bezüglich funktio
neller Oberflächenentfaltung nicht zurückstehen. Diese Lampenbürstenchromo
somen sind nun ausgesprochen oxyphil und enthalten nach der Nuclealarreaktion 
zu urteilen keine Nucleinsäure, während ganz im Gegensatz zu ihnen die Chromo
somenstrukturen, die in den Spermiocyten- und Ovocytenkernen die Tetraden
bildung und Reduktionsteilung vorbereiten, ausgesprochen basophil und reich 
an Thymonucleinsäure sind. Ich habe ja schon auf S. 172 diese Beobachtung 
dazu benutzt, um die Nucleinsäure als ergastisches Material zu bezeichnen. 
Jetzt können wir aber über ihre mutmaßliche funktionelle Bedeutung doch 
noch einiges weitere aussagen. Denn es besteht allem Anschein nach eine 
Parallele zwischen dem Nucleinsäuregehalt des Kernes und der Art und Weise 
seiner funktionellen Beanspruchung. 

Nucleinsäurereich ist das Genmaterial des Kernes 1. in seiner Transport
form während der Mitose; 2. im Ruhekern der Keimzellen bei den taktischen 
Manövern, die zur Reduktionsteilung führen; 3. im reifen Spermatozoenkern, 
wenn es nur noch darauf ankommt, daß dieser Kern, der ja einer völlig aus
differenzierten, nicht mehr wachsenden Zelle angehört, durch den Motor seines 
Schwanzes, auf den er selber keinerlei Einfluß mehr hat, der Eizellen zugeführt 
werden soll. 

Das andere Extrem, völlig nucleinfreies, oxyphiles Genmaterial, finden 
wir in den soeben besprochenen rasch wachsenden Ovocytenkernen, die selber 
in rasch wachsenden Zellen gelegen sind, ferner aber in den Furchungskernen 
bis zum Blastulastadium, die ja die alleinige Aufgabe haben, das Genmaterial 
zu vermehren, in dieser Entwicklungsperiode aber noch nicht das Eiplasma 
ihrerseits beeinflussen [G. HERTWIG (1922)]. RETZIUS stellte bei der Furchung 
des Seeigeleies durch die Biondifärbung in den Ruhekernen keine Spur einer 
Grünfärbung, dafür aber eine ausgesprochene Rotfärbung des Kerngerüstes 
fest, und ebenso verhalten sich die ersten Blastomerenkerne bei Ascaris. Eine 
Untersuchung mit der Nuclealreaktion steht allerdings noch aus. 

Nach diesen Befunden scheint es mir also, als wenn rasch wachsendes oder 
sonst lebhaft in stofflicher Hinsicht funktionierendes Genmaterial nucleinsäure
arm, dagegen in Stoffwechselruhe befindliches Genmaterial reich an Nuclein
säure ist. Sollten sich derartige Beobachtungen bei speziell unter diesen Gesichts
punkten angestellten Untersuchungen noch vermehren lassen, so würde daraus 
zu folgern sein, daß die Nucleinsäure als ergastische Substanz die Stoffwechsel
intensität des Genoms, des Kernprotomerenmaterials reguliert. 

Damit kommen wir nun auf die oft diskutierte und in verschiedener Weise 
beantwortete Frage, welche stofflichen Beziehungen bestehen zwischen Kern 
und Cytoplasma und in welchem Umfange sind diese Stoffwechselvorgänge 
zwischen diesen beiden Zellkomponenten morphologisch erfaßbar ~ Daß der 
Kern zu seiner Funktion und zu seinem Wachstum allein auf den Zelleib 
als Stofflieferant angewiesen ist, steht außer Frage, ebenso ist sicher, daß diese 
Stoffe nur in feinverteiltem Zustand von dem Kern aufgenommen werden, 
denn niemals ist die Aufnahme gröberer, optisch wahrnehmbarer Partikel in 
dem Kern beschrieben worden. Desto verschiedener lauten die Angaben über 
die Stoffabgabe von seiten des Kerns. Daß eine solche erfolgt, läßt sich am 
leichtesten bei der Mitose beobachten, wenn die Kernmembran aufgelöst wird. 
Während STRASBURGER annahm, daß der Kernsaft, bzw. die aufgelösten Nu
cleoien das Material für die Spindelfasern liefert, scheint mir die Meinung von 
WASSERMANN (1926) besser begründet, daß die Kernspindelfasern aus dem 
"Mixoplasma" (WASSERMANN), dem Mischprodukt von Cytoplasma und 
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Kernsaft entstehen. Soweit die Nucleolen nicht vor der Kernmembranauflösung 
verschwunden sind, gelangen sie nunmehr in das Cytoplasma (Abb. 132), 
wo sie aber fast immer noch nachträglich gelöst werden (vgl. S. 189). Niemals 
ist aber beobachtet worden, daß bei der Kernteilung Kernmaterial in das Cyto
plasma gelangt, dort selbständig persistiert und durch Teilung sich fortpflanzt. 
Alles Kernprotomerenmaterial wird vielmehr den Tochterkernen zugeführt, 
und wo dieser Verteilungsmechanismus eben gestört ist, so daß einige Chromo
somen den richtigen Anschluß nicht erreichen, wie bei einigen von BALTZER 
studierten Mitosen bei Seeigelbastarden, da bilden diese versprengten Chromo
somen einen eigenen kleinen Kern, der dann früher oder später zugrunde geht. 

" 

• • 
• • • 
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Abb. 147a, b. Vielkernige Arcelle. Links: Chrornidialtier mit Pepsin angedaut, die Kerne kaum 
sichtbar. Rechts: Dasselbe mit Pepsin und Trypsin behandelt. Die Kerne sind deutlich sichtbar. 

Vergr. etwa 300fach. (Nach JOLLOS aus HARTMANN: Allg. Biologie.) 

Nicht geklärt in ihrer Bedeutung sind die Fälle der sogenannten Chromatin
diminution bei Nematoden (BOVERI), wo Teile der Chromosomen bei der Mitose 
nicht zur Bildung der Tochterkerne verwandt werden, vielmehr im Cytoplasma 
sich auflösen, ferner die Beobachtungen von KAHLE und SEILER, wo ebenfalls 
beträchtliche Teile der Chromosomen in das Cytoplasma eliminiert und dort 
resorbiert werden. Für die Beobachtungen von SEILER scheint mir die Deutung, 
daß es sich um ergastisches Chromosomenmaterial handelt (vgl. S. 172), die 
größte Wahrscheinlichkeit für sich zu haben; so viel ist jedenfalls sicher, daß 
das eliminierte Chromosomenmaterial weder bei Lymantria, noch auch bei 
den Nematodenfurchungszellen sich durch Teilung fortpflanzt; es verschwindet 
vielmehr stets durch völlige Auflösung spurlos im Oytoplasma. 

Diese Tatsache besonders hervorzuheben, scheint mir aus dem Grunde 
wichtig, weil R. HERTWIG, R. GOLDSCHMIDT und andere ihrer Schüler die Lehre 
vertreten haben, daß Kernprotomerenmaterial aus dem Kern ins Cytoplasma 
auswandert, dort als "generatives Chromidium" sich vermehrt und die Fähig
keit hat, neue Kerne zu bilden. Heute kann diese Lehre wohl als widerlegt 
gelten. Wohl kommt es bei den Radiolarien und Foraminiferen, an denen 



Der Zellkern. 197 

R. HERTWIG seine Beobachtungen machte, zu einem Zerfall eines großen Kernes 
in viele kleine "Chromidien", die sich dann in kleine Kerne umwandeln, aber die 
Deutung dieses Vorganges ist eine andere, als R. HERTWIG sie gab. Wie HART
MANN (1926) ausführt, handelt es sich hier um "die Auf teilung eines polyenergiden 
Kernes". Durch wiederholte Teilungen des Kern-Protomerenmaterials bei 
erhalten gebliebener Kernmembran entstehen bei den Heliozoen und Radio
larien, schließlich scheinbar einheitliche, tatsächlich aber vielwertige, aus zahl
reichen Einzelkernen gebildete Riesenkerne, die dann unter Umständen plötz
lich in ihre Einzelkerne zerfallen [vgl. HARTMANN (1926) S. 310-322]. Somit 
scheiden die Radiolarien als Beispiele generativer Chromidienbildung wohl 
aus. Alle übrigen zur Stütze der Theorie angeführten Beobachtungen ent
behren, wie HARTMANN ausführt, aber jeder tatsächlichen Unterlage. So handelt 
es sich bei den Chromidien der Thecamöben vermutlich um Reservesubstanzen 
in der Zelle, die bei den vielkernigen Arcellen so dicht im Zellplasma eingelagert 
sein können, daß sie die darin befindlichen Kerne unter Umständen völlig mas
kieren (Abb.147a). Man kann jedoch nach JOLLOS die betreffenden Substanzen, 
die das dichte Chromidialnetz bilden, durch Verdauung mit Trypsin und Pepsin 
zur Auflösung bringen und dann treten die typische Arcellakerne hervor (Abb. 
147 b). Von generativen Chromidien, aus denen wieder Kerne entstehen sollen, 
kann demnach keine Rede sein. Es sind vielmehr dieselben typischen, sich 
mitotisch teilenden Kerne vor und nach dem überhandnehmen des Chromidial
netzes vorhanden. Hinzugefügt sei dieser Kritik von HARTMANN noch, daß 
die Entstehung dieser "Chromidialsubstanz" aus dem Kern durchaus nicht 
erwiesen ist. 

Somit darf wohl die Lehre, daß durch in das Cytoplasma ausgewandertes 
Kernprotomerenmaterial (generative Chromidien) wieder ein Kern neu gebildet 
werden könne, als widerlegt gelten. Ganz indiskutabel sind natürlich die 
gelegentlich immer wieder in der Literatur sich findenden Angaben, daß bei 
höheren Tieren (z. B. der Insektenmetamorphose nachKREMER (1925) ein richtiger 
Kern de novo entstehen könnte, wobei von den betreffenden Autoren nicht ein
mal der Versuch gemacht wird, für das Kernmaterial eine gewisse genetische 
Kontinuität nachzuweisen, so wie es bei der Lehre von den generativen Chromi
dien doch der Fall ist. 

Ernsthafter auf ihre Richtigkeit sind dagegen alle Angaben zu prüfen, in 
denen eine Abgabe geformter, mikroskopisch nachweisbarer Substanzen aus dem 
Kern behauptet wird, und die namentlich von R. GOLDSCHMIDT zu der Lehre 
von den trophischen Chromidien verallgemeinert worden sind. Natürlich 
genügt zu der Annahme, daß eine im Cytoplasma gelegene Substanz aus dem 
Kern stammt, keineswegs, daß sie etwa basophil ist. Daß alles, was sich mit 
Kernfarbstoffen färbte, von R. GOLDSCHMIDT und seinen Anhängern als Chro
matin oder Chromidium bezeichnet wurde, hat mit Recht viel dazu beigetragen, 
die ganze Lehre von dem aus dem Kern stammenden vegetativen Chromidial
apparat zu diskreditieren; stellte es sich doch u. a. heraus, daß das von GOLD
SCHMIDT beschriebene Chromidialnetz in den Muskelzellen von Ascaris nichts 
weiter als paraplasmatische Cytoplasmaeinschlüsse waren [v. KEMNITZ (1912)], 
die mit dem Kern nicht das geringste zu tun hatten. 

Um für irgendeine Substanz die Abstammung aus dem Kern zu behaupten, 
muß natürlich der exakte Nachweis geführt werden, daß sie aus dem Kern aus
geschieden worden ist, also bei dem Ruhekern durch die Kernmembran hindurch 
getreten ist. Mit einem solchen einwandfreien Nachweis ist es aber selbst für 
größere geformte Substanzen schlecht bestellt, und sicher läßt sich sagen, daß 
eine Abgabe größerer geformter Bestandteile aus dem Kern, wenn überhaupt, 
so doch nicht häufig ist, und nur auf besondere Fälle (Drüsenkerne, Eizellkerne) 
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beschränkt ist. Eine große Anzahl angeblich positiver Beobachtungen haben 
sich als artifizielle Kunstprodukte erwiesen, so die Fälle, wo der Nucleolus 
durch das Messer aus dem Kern herausgerissen wurde und dadurch ein Loch 
in der Kernmembran entstand; ein häufiger Irrtum, für den schon PLATNER die 
richtige Deutung gab (vgl. Abb. 148). Bei anderen Angaben handelt es sich, 
wie die Nachprüfung ergab, um falsche Deutung. So beschrieben GALEOTTI und 
VIGIER den Austritt von Drüsengranula aus dem Kern der Hautgiftdrüsen der 
Amphibien. HEIDENHAIN bemerkte hierzu, daß "er. diese Hautgiftdrüsen so 
genau kennt, daß er auch die bloße Möglichkeit des Überganges corpusculärer 
Elemente aus dem Kern in das Plasma abstreite". Ja selbst die Angaben von 
MONTGOMERY für die Hautdrüse von Piscicola, "bei welcher dieAusstoßung massen
hafter Nucleolen aus dem Kern eine so großartige Erscheinung ist, daß der 

Abb. 148. Rattenovocyte. Kern mit angeblich 
auswanderndem Nucleolus. 

(Nach KREMER 1924.) 

Abb. 149. Angebliche "Chromatinemission" bei 
der Eibildung einer Meduse. c Aus dem Kern 
ausgetretenes "Chromatin". Vergr. 2250 fach. 

(Nach SCHAXEL 1910.) 

Autor", wie HEIDENHAIN (1907) meinte, "sich unmöglich getäuscht haben kann", 
sind durch JÖRGENSEN (1913) einwandfrei widerlegt worden. DUESBERG 
hat eine weitere Anzahl solcher Beobachtungen als irrtümlich erwiesen; zu 
einem völlig ablehnenden Urteil kommt TISCHLER (1922), der die Angabe über 
Chromatinemission (Abb. 149) von SCHAXEL an tierischen Eikernen, von 
DERSCHAU (1904, 1907, 1908), HARTMANN (1918), STAUFFACHER (1910) für pflanz
liche Kerne kritisch wertet, und als Endresultat kategorisch erklärt, "so dürfen 
wir denn für die gesunde Zelle mit Sicherheit den Satz aussprechen, daß eine 
Ausgabe "ungelöster Chromatinkörperehen" aus dem Ruhekern nicht existiert" 
(TISCHLER 1922, S. 139). 

Ganz soweit wie TISCHLER möchte ich allerdings nun nicht gehen; ich halte 
in einigen wenigen Fällen die Annahme, daß auch geformte Substanzen aus dem 
Ruhekern ins Cytoplasma abgegeben werden, für wahrscheinlich, wenn auch nicht 
für absolut bewiesen (z. B. die Angaben von JÖRGENSEN an den Oogonien kernen 
von Proteus (1910), ferner die Untersuchungen von K. E. SCHEINER an den 
Schleimzellen der Haut von Myxine, von MAZIARSKI (1910) an den Spinn
drüsenzellen der Lepidopteren (Abb. 150), von KRÜGER (1926) bei den Zement
drüsenzellen der Cirripedien, während mir die positiven Befunde einer in neuester 
Zeit erschienenen Untersuchung von KocH noch etwas zweüelhaft vor
kommen und jedenfalls einer Nachprüfung bedürfen. So viel aber scheint mir 
immerhin sicher, daß die Abgabe geformter Bestandteile aus dem Ruhekern 
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a b 

Abb. 150 a, b. Drüsenzellen aus der Spinndrüse eines Lepidopteren. (Nach MAZIARSKI. ) a Der Kern· 
raum ist von nucleolenartigen Körpern fast völlig ausgefüllt und das Chromatin auf einen dünnen 
Überzug reduziert. b Kernmembran aufgebrochen, der Kerninhalt (k) ergießt sich in den Zelleib. 

a IJ 

Abb. 151 a, b. Zementdrüsenzelle eines Cirripeds (Scalpellum). a Sekretionspause, ein Nucleolus; auf 
der dem Ausführungsgang entgegengesetzten Seite des Kernes Basalfilamente. b K ern einer in 
vollster Tätigkeit befindlichen Zellen; nur noch wenige Nucleolen, Kernmembran nach der Seite 

des Ausführungsganges aufgelöst . (Nach KRÜGER 1926.) 

nur in seltenen Ausnahmen stattfindet und diesem Vorgang keine allgemeinere 
Bedeutung zukommt. 
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Da wir nun aber u. a. durch Experimente sicher wissen, daß der Kern das 
Cytoplasma beeinflußt, so bleibt, wenn wir nicht eine rein dynamische Wirkung 
des Kerns auf das Cytoplasma annehmen wollen (RHUMBLER) nur übrig, an eine 
Sekretion gelösten Substanzen aus dem Kern zu denken. Morphologisch ist 
diese Abgabe amikroskopischer Teilchen natürlich direkt nicht nachzuweisen. 
Dagegen stellt TISCHLER einige Beobachtungen zusammen, wo im Cytoplasma 
gelagerte Formbestandteile, wie ~ie Chloroplasten vom Kern chemotaktisch 
angelockt werden, was indirekt für eine Abgabe "gelöster Anlockungsmittel" 
von seiten des Kernes an das Cytoplasma spricht [vgl. TISCHLER (1922) S. 140 
bis 141], ferner vergleiche man die Ausführungen, die ich im Handbuch der 
normalen und pathologischen Physiologie über die Beeinflussung des Cyto
plasmas durch den Kern gemacht habe (1927). 
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VI. Das Cytoplasma. 

A. Die Definition des Cytoplasmas und die Hypothesen 
über seinen morphologischen Bau. 

Wir wenden uns nunmehr der Besprechung des Cytoplasmas zu, dessen 
morphologische Definition zunächst mehr negativ lautet: "Derjenige Teil 
der Zelle, der nicht Kern ist." Fügen wir noch hinzu, daß der Zelleib das Licht 
etwas stärker bricht als Wasser, so ist damit alles gesagt, was bei den Cytologen 
auf einmütige Zustimmung rechnen kann. Natürlich hat man sich mit dieser 
wenig befriedigenden und nichtssagenden morphologischen Definition nicht 
zufrieden gegeben, aber alle Versuche, positive morphologische Kriterien für 
eine sichere Identifizierung des Cytoplasmas zu gewinnen, haben bisher 
zu nicht allgemein angenommenen Hypothesen geführt, von denen ich drei 
Gruppen unterscheide und nacheinander bespreche. 

1. Namentlich die älteren Cytologen huldigten der Anschauung, daß das 
Cytoplasma eine mikroskopisch sichtbare, charakteristische Dauerstruktur 
besitzt und durch dieselbe identifizierbar ist. 

2. Im schroffen Gegensatz zu dieser Vorstellung und das Extrem nach der 
anderen Seite darstellend, steht die Lehre, daß dem Cytoplasma keinerlei Dauer
struktur zukommt. Alle Strukturen, die sämtlich vergänglicher Natur sind, 
bilden sich aus einer optisch homogenen Grundmasse, dem Hyaloplasma. 

3. Die dritte Gruppe von Hypothesen nimmt einen mittleren, teilweise 
vermittelnden Standpunkt ein. Nach dieser von der Mehrzahl der Cytologen 
heute verteidigten Anschauung kommen neben einer optisch homogenen 
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Grundmasse im Zelleib mehrere Strukturbestandteile vor, die in keiner Zelle 
fehlen und somit zur morphologischen Charakteristik des Cytoplasma ver
wandt werden können. 

Die erste Gruppe von Struktur-Hypothesen basierte auf Argumenten mehr 
allgemeiner Art, daß eben die lebende Masse sich von der leblosen irgendwie prin
zipiell unterscheiden müsse, und daß dieses unbekannte Etwas eine Struktur 
mikroskopischer Größenordnung sei, die lebensnotwendig und für jede lebende 
Masse also charakteristisch sei. Aber schon, daß unter den Cytologen keinerlei 
Einigkeit über das Wesen dieser mikroskopischen Cytoplasmastruktur zu er
zielen war, die einen einen wabigen (BÜTSCHLI), die andern einen fädigen 
(FLEMMING, RETZIUS), noch andere einen granulären (ALTMANN) Bau des Zell
leibes annahmen, sprach nicht zugunsten dieser Theorie (vgl. S. 13). Wider
legt ist sie durch die Ergebnisse zahlreicher Experimente, daß die mikro
skopisch sichtbaren Cytoplasmastrukturen weitgehend zerstört bzw. abgeändert 
werden können, ohne daß hierdurch das Leben erlischt. 

Ich verweise auf die S. 45 mitgeteilten Versuche von SPEK (1924) und GIERS 
BERG (1922) mit verschiedenen Salzlösungen und die Abb. 12 und 13, die deutlich 
die Strukturvergrößerungen und Strukturabänderungen unter dem Einfluß der 
verschiedenen Elektrolyten zeigen; ich erinnere an die Zentrifugierversuche, 
bei denen eine weitgehende Umschichtung aller im Cytoplasma enthaltenen 
morphologischen Bestandteile erzielt wurde [GuRWITSCH (1913)] und führe 
schließlich noch die interessante Beobachtung GRUBERS an, der sah, wie ein 
von einem größeren Infusor (Clymakostomum vireus) als Beute verschlucktes 
Rädertierchen "wie toll im Parenchym des Infusors herumfuhr, alles durchein
ander rührend und die Rindenzone bald hervordrängend, bald mittels seines 
Strudelorgans einziehend. Trotzdem schwamm das Infusor ruhig und gleich
mäßig im Wasser umher, unbekümmert um den unruhigen Gast in seinem Innern, 
der erst am folgenden Tag abgestorben und verdaut war". 

Drittens gibt es zahlreiche Zellen, deren Cytoplasma entweder ganz oder, 
und das ist viel häufiger der Fall, teilweise optisch völlig homogen ist. Diese 
als Beweismittel gegen eine allgemem gültige mikroskopisch sichtbare Elementar
Struktur des Protoplasma natürlich stichhaltigsten Befunde müssen wir etwas 
ausführlicher besprechen, zumal sie auch gleichzeitig als Stütze für die unter 
Nr. 2 erwähnten Strukturhypothesen verwertet werden. 

Unter dem Namen Hyaloplasma beschrieb HANSTEIN im Jahre 1880 die 
glasklare Grundsubstanz des Zelleibes, in welcher in wechselnder Menge Körnchen, 
sog. Mikrosomen, ferner gröbere Einschlüsse eingelagert seien. Der Einwand, 
daß nur die Körnchen und die andern mikroskopisch sichtbaren Strukturelemente 
protoplasmatisch und das Hyaloplasma tote Substanz sei, wie ihn z. B. ALT
MANN gemacht hat, wird in dem Augenblick hinfällig, in welchem der Nachweis 
erbracht wird, daß es Cytoplasma gibt, das ausschließlich aus Hyaloplasma 
besteht. Dies gilt z. B. für die roten Blutkörperchen der Wirbeltiere, deren Cyto
plasma entsprechend den älteren Angaben von WEIDENREICH auch nach den 
neueren Untersuchungen von SPEK "bei stärksten Vergrößerungen im Hell
feld völlig homogen, im Dunkelfeld grauschwarz aussieht". Nach dieser Be
obachtung sind wir nicht mehr berechtigt, in den viel zahlreicheren Fällen, 
in denen nur Teile des Zelleibes optisch homogen sind, wie z. B. bei allen 
sogenannten strömenden oder mobilen Plasmen oder bei den Pseudopodien 
der Protozoen, diesen Gebilden deshalb die Bezeichnung als lebende Masse 
abzusprechen, um so weniger, als umgekehrt gerade für eine große Anzahl der 
Körnchen und anderen Einschlüssen der Nachweis ihrer paraplasmatischen 
leblosen Natur geführt worden ist (A. MEYER 1920). 
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Natürlich bleibt nun wieder für die Anhänger einer Mikrostruktur als letzter 
Einwand, daß der negative Befund nicht beweisend ist, und nur die Lichtbrechungs
unterschiede zwischen den einzelnen Phasen des Hyaloplasma so ungünstig 
seien, daß wir die tatsächlich doch vorhandenen Strukturen nicht wahrnehmen 
können. Aber diese Möglichkeiten lassen sich, wie SPEK mit Recht bemerkt, 
(1924, S. 899) doch beträchtlich einengen durch experimentelle Eingriffe, denen 
wir das Hyaloplasma unterziehen mit der Absicht, etwa vorhandene Inhomo
genitäten zu vergrößern, bzw. schwache Brechungsdifferenzen zu steigern. 
SPEK experimentierte mit den erwähnten Erythrocyten des Frosches und be
schreibt seine Resultate folgendermaßen: "Beim Ausfließen des Plasmas ver
schieben sich die Lichtbrechungsverhältnisse sicher ganz beträchtlich. Auch 
jetzt werden aber keine Bläschen sichtbar. Weiterhin rufen manche Salze, 
besonders KCI, oft schon in Spuren, eine Trübung des Hyaloplasmas hervor, 
durch welche die Brechungsdifferenzen auch wieder verändert werden. Bei 
den roten Blutzellen des Frosches äußert sich diese Wirkung des KCI sehr 
deutlich, indem alle Kernstrukturen scharf hervortreten; das Plasma wird jedoch 
nicht merklich getrübt. - Im stärker fällenden LiCI geht die Vergröberung der 
Kolloidteilchen schon über die diffuse Trübung hinaus. Es konnte in solchen 
isotonischen Lösungen von LiCI nach einigen Tagen wiederholt ein massen
haftes Auftreten von Submikronen oder noch gröberen Körnchen im Plasma 
beobachtet werden, welche in Brownscher Molekularbewegung hin und her 
tanzten, als ob durchaus keine anderen gröberen Strukturelemente und noch 
viel weniger ein festes "Stroma" dazwischen gewesen wäre. Im durchfallenden 
Licht sahen die Zellen unverändert rötlich aus." In ähnlicher Weise lassen sich 
auch die Beobachtungen von A. MEYER (1920, S. 463) verwerten, daß bei einer 
Fixierung durch Osmiumsäure oder Goldchlorid im lebenden Zustand ursprüng
lich optisch homogenes Plasma unverändert bleibt und auch durch nachfolgende 
Färbungen keinerlei Strukturen in ihm sichtbar werden. 

Das Ergebnis dieser und anderer ähnlicher Untersuchungen faßt WILSON 
(1925, S. 74) folgendermaßen zusammen: "Such facts point to the conclusion, 
that we are probably justified in regarding the continous substance i. e. the 
hyaloplasma as the most constant and active element and that, which forms the 
fundamental basis of the system, transforming itself into granula, drops, fibrills 
or netzwork in different phases of activity." "Probably the only element of 
protoplasm, that will be admitted by all cytologists to be omnipresent is the 
"homogeneous" hyaloplasma." 

In völliger übereinstimmung hierzu steht das Urteil O. HERTWIGS (Allg. 
Biol. 1923, S. 30): "Wenn man aus den Befunden, die man bald an diesen oder 
jenen pflanzlichen und tierischen Objekten mit den verschiedensten Methoden 
gewonnen und zur Netz-, Waben-, Faden- und Granulatheorie einseitig verwertet 
hat, zu einer richtigeren Vorstellung des Protoplasmas gelangen will, dann muß 
man von allen Besonderheiten der Einzelfälle absehen. Dann aber wird man 
finden, daß allen Strukturbildern, die im Zellkörper beschrieben worden sind, 
eine Substanz gemeinsam ist, das Hyaloplasma. - Diese in jeder Zelle wieder
kehrende und das gleiche Aussehen darbietende Substanz hat die Eigen
schaften eines Kolloids und ist optisch homogen. Was in der Literatur von 
Protoplasmastrukturen beschrieben worden ist, "ird entweder dadurch hervor
gerufen, daß in der optisch homogenen Substanz sich durch Reaktionswirkung 
Niederschläge gebildet haben, oder dadurch, daß sich Flüssigkeit in kleinsten 
oder größeren Hohlräumen, in \Vaben und Vakuolen angesammelt hat, oder 
dadurch, daß tote oder lebende Gebilde der verschiedensten Art im Lebensprozeß 
entstanden sind." Schließlich seien noch folgendo Ausführungen M. HEIDEN
HAINs (1907, S. 83) über den gleichen Gegenstand angeführt: "Die Unter-
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suchungen der letzten 15 Jahre haben ergeben, daß die mikroskopische Struktur 
in der Richtung des Kleinen ohne erkennbare Grenze in das Unsichtbare über
geht, während sie auf der anderen Seite ebenso unmerklich den Anschluß an das 
mit bloßem Auge Erkennbare erreicht. - Auch die Plasmatheorie muß in letzter 
Linie auf dem Boden der Physik und Chemie, also auf dem Boden der Mole
kulartheorie im weitesten Sinne gestellt werden. Hätte man sich dies immer vor 
Augen gehalten, so würde man nicht daran Anstoß genommen haben, daß die 
lebendige Masse an vielen Stellen optisch unauflösbar, homogen ist und es hätte 
sich wie von selbst ergeben, daß die unterschiedlichen Strukturen aus der 
Metastruktur des scheinbar homogenen Plasmas emporwachsen." 

Aus diesen soeben angeführten Urteilen dreier hervorragenden Cytologen, 
zu denen noch eine größere Anzahl ähnlich lautender hinzugefügt werden könnte, 
ergibt sich, daß die alte Lehre einer mikroskopisch sichtbaren Elementarstruktur 
des Protoplasma heute überlebt ist, daß vielmehr das Protoplasma in optisch 
heterogenem wie in optisch homogenem Zustand auftreten kann. Es ist selbst
verständlich, daß zur Erforschung des optisch homogenen Zustandes die bisher 
üblichen Methoden der Untersuchung nicht zum Ziele führen und durch neu
artige, namentlich kolloidchemische ergänzt werden müssen. Es ist sehr zu 
begrüßen, daß diese Aufgabe bereits von SPEK u. a. trotz der großen Schwierig
keiten, die zu überwinden sind, mit gutem Erfolg in Angriff genommen ist; 
aber es erscheint mir einseitig, von der Kolloidchemie und ihren Untersuchungs
methoden nun allein eine Klärung der vitalen Leistungen des Cytoplasmas bzw. 
der ganzen Zelle zu erwarten. Die Meinung von SPEK, daß "das Aktionsfeld 
für die Molekularkräfte, welche den vitalen Leistungen der Zelle zugrunde liegen, 
in der Ultrastruktur des Protoplasmas zu suchen sei, und daher "das Schwer
gewicht der Strukturforschung von den mikroskopischen Strukturelementen, 
welche das Interesse der älteren Autoren so sehr fesselten, sich durchaus nach 
der Ultrastruktur verschoben hat", wäre nur dann gerechtfertigt, wenn wir diese 
Ultrastruktur als die Struktur des Protoplasma ansehen, während doch gerade 
der Fortschritt darin besteht, daß wir erkannt haben, daß es nicht eine allein 
mögliche Struktur gibt, vielmehr dieselbe durchaus wandelbar ist. Wenn wir 
also daran festhalten, daß das optisch homogene Hyaloplasma nur eine Er
scheinungsform des Cytoplasma und nicht einmal die häufigste ist, dann ist 
nicht einzusehen, warum die Analyse der optisch sichtbaren Strukturen gegen
über dem Studium der Ultrastruktur weniger bedeutungsvoll sein sollte. Als 
neue Aufgabe ergibt sich jetzt aber für den Cytologen, die Art und Weise und die 
Bedingungen des Übergangs von einer Struktur in die andere zu erforschen 
und auf diese genetische Weise auch in die Beschaffenheit und die Bedeutung 
der mikroskopisch sichtbaren Strukturelemente tiefere Einblicke zu gewinnen. 

Mikroskopisch sichtbare Strukturen in optisch homogenem Hyaloplasma 
können sich aber auf zweierlei prinzipiell verschiedene Weise bilden. 

Erstens: die leblosen Bestandteile desselben werden andersartig verteilt 
und schließen sich zu größeren Verbänden von optischer Größenordnung zu
sammen, oder aber es werden solche von außen neu aufgenommenen und in 
mikroskopisch erkennbarer Form abgelagert. Ich denke dabei an Salze und 
Eiweißverbindungen, die in Krystallform ausgeschieden werden, vor allem aber 
an das Wasser, das in Form von Bläschen und Tröpfchen sichtbar werden kann 
(z. B. in der Abb. 12) und so dem ganzen Zelleib eine Struktur von mikro
skopischer Größenordnung verleiht. Alle diese aus leblosen Einschlüssen des 
Cytoplasmas entstandenen Gebilde sind paraplasmatischer Natur. 

Zweitens aber können die Teilkörper des Cytoplasma selber sich zu größeren 
Verbänden zusammenfinden und so optisch wahrnehmbar werden. Während der 
übergang von dem amikroskopischen in den mikroskopischen Größenzustand 
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bisher noch nicht verfolgt ist und hierzu ein Zusammenwirken der neuen kolloid
chemischen mit den älteren mikroskopischen Beobachtungsmethoden notwendig 
ist, kann die Weiterentwicklung der gerade sichtbar gewordenen Teilkörper
verbände zu solchen erheblich größerer Größenordnung, sei es durch Zusammen
schluß oder selbständiges Wachstum, bereits als durch Beobachtung sichergestellt 
bezeichnet werden. "Man kann aus der Beobachtung der Plastosomen in der 
Tat schließen, daß die FLEMMINGsche Fila von 1882, die Bioblasten ALTMANNS 
und die Chondriosomen eine und dieselbe Substanz sind, die in der Form von 
Körnern, bald in der von Fäden auftritt" [DuESBERG (1911)], so daß "die 
Histologen zu einer höchst wünschenswerten Vereinigung der verschiedenen 
Beobachtungen über die Struktur des Protoplasmas geführt worden sind" 
[DuESBERG (1911)]. 

Diese soeben kurz ausgeführten Gedankengänge haben ihren Ursprung in 
der Mizellartheorie von NÄGELI, sie finden sich weiter ausgebaut namentlich 
bei HEIDENHAIN (1907). Dieser Autor nennt das Hyaloplasma das "Hypo
blem" , da es die Unterlage oder das Substrat neuzubildender Strukturen dar
stellt. Durch "Epanorthose" werden aus ihm die (mikroskopisch sichtbaren) 
Strukturen aufgerichtet. "Sie ist eine Form der Organisation, bei welcher die 
Assimilation ungeformter Nahrungsstoffe nicht unbedingt notwendig ist. Die 
Epanorthose wirtschaftet vielmehr vorzugsweise mit dem gegebenen augen
blicklich vorhandenen Bestande kleinster bewegbarer Teilchen. Der Epan
orthose entgegengesetzt wirkt die "Katachonie", "die Einschmelzung und der 
Abbau der Strukturen und die Auflösung in die elementaren Bauteile oder in 
kleinere Komplexe von solchen". "Hier stellt sich die Frage: bis zu welchem 
Grade werden die der Einschmelzung verfallenen Strukturteile zertrümmert? 
Nun darf ich wohl der Übereinstimmung aller sicher sein, wenn ich zunächst 
feststelle, daß das Produkt der Einschmelzung immer eine Plasmamasse ist, 
daß also die Zertrümmerung nicht bis auf diejenigen Bestandteile der Struktur 
hinabgeht, welche sich als Eiweißkörper kennzeichnen. Wäre dies letztere 
der Fall, so müßten beim Aufbau anderweitiger Strukturen diese Eiweißkörper 
wiederum weiter assimiliert und in lebendige Substanz" (ich würde vorziehen, 
Teilkörpersubstanz zu sagen) "verwandelt werden." Für HEIDENHAIN sind daher: 
"Katachonie und Epanorthose die beiden Grundformen im Strukturwechsel 
der lebenden Substanz." 

Trotz der erwähnten Befunde von SPEK (1924), trotz ihrer theoretischen 
Begründung von HEIDENHAIN wird aber die Hypothese, daß es im Zelleib 
keinerlei beständige Strukturelemente von optischer Größenordnung gäbe, zur 
Zeit von der Mehrzahl der Cytologen nicht geteilt. Sie suchen vielmehr zu be
weisen, daß neben dem Hyaloplasma mit seinen wechselnden Strukturen in 
allen Zellen Strukturgebilde optischer Größenordnung vorhanden sind, die nicht 
de novo aus dem strukturlosen Hyaloplasma entstehen, sondern stets durch 
Teilung aus ihresgleichen hervorgehen, d. h. also Teilkörpermaterial enthalten. 
Als solche permanente, stets durch Teilung sich fortpflanzende Zellstrukturen 
werden bezeichnet: die Centriolen, die Plastosomen, die Elemente des Golgi
apparates, die Chromatophoren. 

Der zunächst prinzipiell wichtige Einwand, daß es Zellen gibt, die keine 
Centriolen, keine Plastosomen, keinen Golgiapparat besitzen, wird von den 
Anhängern dieser dritten Hypothese über die Struktur des Cytoplasma entweder 
auf mangelhafte Technik und Beobachtung zurückgeführt, bzw. bei den roten 
Blutkörperchen, an denen SPEK seine soeben erwähnten Beobachtungen anstellte, 
so erklärt, daß diese spezialisierten Zellen dies für die Arterhaltung wichtige 
cytoplasmatische Teilkörpermaterial nicht mehr bedürfen, und dasselbe genau 
so wie ja auch ihren Kern bei den Säugererythrocyten verloren haben. }Iehr 
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oder minder offen bleibt die Frage, ob das Hyaloplasma auch noch Teilkörper
material amikroskopischer Größenordnung enthält. Zumeist wird es so wie die 
Plastosomen, der Golgiapparat usw. als lebend bezeichnet, so von DUESBERG(1911) 
und neuerdings noch ausdrücklich von GATENBY (1919) in seiner Klassifikation 
der Zellbestandteile. Aber ich habe schon auf S. 21-28 auseinandergesetzt, 
warum die Bezeichnung lebend, auf einzelne Teile des lebenden Systems der Zelle 
angewandt, so vieldeutig und unbestimmt ist, und die Gründe aufgeführt, die 
mich zu der Fragestellung veranlaßt haben, die wir nunmehr auch auf das 
Cytoplasma anwenden wollen: Was in der Zelle, was speziell im Cytoplasma 
ist Teilkörpermaterial ? 

Entgegen der Lehre, daß das gesamte idioplasmatische Teilkörpermaterial der 
Artzelle in dem Zellkern lokalisiert sei, herrscht jetzt wohl Einigkeit darüber, 
daß auch in dem Cytoplasma Protomeren enthalten sind. Daran kann um so 
weniger gezweifelt werden, als die Anschauung sich als irrtümlich herausgestellt 
hat, daß "generative Chromidien" aus dem Zellkern auswandern und sich im 
Zelleib eine Zeitlang weiter vermehren (vgl. S. 197). Da das Cytoplasma also kein 
Protomerenmaterial von seiten des Kernes geliefert bekommt, sich aber trotz
dem durch Wachstum und Teilung fortpflanzt, so muß es eigene, ihm eigentüm
liche Teilkörper enthalten. So schreibt denn auch O. HERTWIG (1909), mit 
STRASBURGER der Begründer der Kernidioplasmatheorie : "Da die befruchtete 
Eizelle auch aus Protoplasma besteht, und da dasselbe bei ihren Teilungen 
auf die beiden Tochterzellen, auf die Enkelzellen und alle weiteren Generationen 
verteilt wird, so ist es von vornherein ganz selbstverständlich, daß auch die 
Eigenschaften des Protoplasmas mit seiner Substanz übertragen werden. Das 
gleiche gilt natürlich auch von den verschiedenen, in das Protoplasma einge
lagerten Teilkörpern, von den Leukoplasten, Amyloplasten, vom Centrosom usw., 
auch von den Mitochondrien, soweit sie zu den selbständig wachsenden und teil
baren Zellorganen gehören." Dazu kommt noch, daß die neuesten Erbforschungen 
positive Argumente dafür geliefert haben, daß nicht nur der Kern, sondern 
auch das Cytoplasma Erbmaterial enthält, welches von WETTSTEIN zum Unter
schied von dem Kernidioplasma, dem Genom, den Namen Plasmon erhalten hat. 
(über die Frage, wieweit sich die Kernidioplasmatheorie, wenn auch in etwas 
modifizierter Form, aufrechthalten läßt, verweise ich auf meine Ausführungen 
in BETHES Handbuch der normalen und pathologischen Physiologie Bd. 1 (1927). 

Auf die Frage über die Lokalisation dieses Plasmons im Cytoplasma gibt aber 
weder die Erbforschung noch die experimentelle Cytologie bisher nähere Aus
kunft, ganz im Gegensatz zu dem Genom. Für den Kern haben die Entker
nungsexperimente an Zellen gezeigt, daß in ihm besonders geartetes und von dem 
Cytoplasma nicht regenerierbares Protomerenmaterial enthalten ist. Experimen
telle Cytologie und Genetik haben übereinstimmend erwiesen, daß dieses Teil
körpermaterial aus einer großen Anzahl unter sich verschiedenartiger Gene 
besteht, die zueinander eine typische, artcharakteristische und vererbbare An
ordnung aufweisen. Diese Feststellungen waren für mich mit ein Grund, mich 
zugunsten der Individualitätstheorie der Chromosomen zu entscheiden, im 
Ruhekern die nicht immer sichtbaren Gerüststrukturen als stets vorhanden 
anzunehmen und in dieselben das Genom zu lokalisieren, woraus dann weiter 
folgerte, daß die Kerngrundsubstanz (der Kernsaft) keine Kernprotomeren 
enthält. Für den Kern gilt also nicht die Theorie von HEIDENHAIN, daß die 
lebende Masse bis zu den kleinsten Einheiten, den Protomeren durch Katachonie 
abgebaut wird, und wenn eine übertragung unserer am Kern gemachten Er
fahrungen auf das Cytoplasma ohne weiteres erlaubt wäre, so würden sie eher 
zugunsten der unter Gruppe 3 besprochenen Strukturtheorie des Cytoplasma 
sprechen, und bei Homologisierung von Kerngrundsubstanz und Hyaloplasma 
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für das Fehlen von Protomeren in letzterem sich verwerten lassen. Aber dieser 
Schluß ist doch zur Zeit nicht zulässig, solange wir so wenig von den Eigen
schaften des Plasmons wissen. 

Bisher ist durch die Erbforschung nichts über die etwaige Existenz verschieden 
gearteter cytoplasmatischer ErbteiIchen bekannt geworden. Ebensowenig ist 
auf experimentellem Wege die Entfernung der Plastosomen oder des Golgi
apparates möglich gewesen, um festzustellen, ob diese Gebilde etwa aus dem 
Hyaloplasma ersetzt werden könnten, bzw. welchen Einfluß ihr Fehlen auf das 
Leben der Zelle ausübten. Für die Centriolen lauten die Angaben noch sehr 
verschieden, wie wir gleich hören werden. So sind wir bei der Lokalisation des 
cytoplasmatischen Teilkörpermaterials, des Plasmons, zur Zeit vorwiegend auf 
die morphologischen Befunde und namentlich das Studium der Morphogenese 
der Strukturen angewiesen, die nunmehr besprochen werden sollen. 

B. Die Centriolen. 
Zuerst wurden die später als Centriolen benannten Strukturgebilde von 

O. HERTW!G im Jahre 1875 anläßlich seiner Entdeckung des Befruchtungs
prozesses beim Seeigelei beschrieben und abgebildet. "Die Spitze der Spindel", 
so heißt es in der Arbeit von O. HERTW!G (1875) "nimmt gerade die Mitte der 
körnchenfreien Stelle ein und tritt als ein besonders deutlich erkennbares, dunkel 
geronnenes Korn hervor." An demselben Objekte fand dieselben Körner bald 
darauf FOL (1875), er benannte sie "Corpuscules centrals de l'aster". 1876 
beschrieb sie VAN BENEDEN in Dizyemideneiern unter dem Namen Corpuseule 
polaire, aber ihre genaue Beobachtung war durch die Kleinheit und Ungunst 
des Objektes erschwert. Hingegen bot das Ei von Ascaris megalocephala besonders 
günstige Beobachtungsverhältnisse, und so gelang denn auch an diesem Objekt 
gleichzeitig im Jahre 1887 BOVERI und VAN BENEDEN und NEYT die wichtige 
Entdeckung, daß die Zentren der ersten Furchungsspindel nach der Zellteilung 
im Cytoplasma der Furchungszellen erhalten bleiben, sich in die Länge strecken, 
in der Mitte sich durchschnüren und so zwei Tochterzentren entstehen, zwischen 
denen sich die Spindel für die zweite Furchungsteilung bildet. BOVERI gab 
jetzt dem Zentralkörperchen den sich rasch einbürgernden Namen Centrosom, 
der es einhüllenden homogenen Protoplasmakugel den Namen Archoplasma. 
V AN BENED,E,N verallgemeinert seine Entdeckung und gab ihr eine größere 
wissenschaftliche Tragweite durch die Verbindung mit einer Theorie, die er 
folgendermaßen formulierte: "Nous sommes donc autorise a penser que la sphere 
d'attraction avec son corpuscule central constitue un organe permanent, non 
seulement pour les premieres blastomeres, mais pour toute cellule, qu'elle con· 
stitue un organe de la cellule au meme titre que le noyau lui-meme; que tout 
corpuscule central derive d'un corpuscule anterieur; que toute sphere procede 
d'une sphere anterieure, et que la division de la sphere procede celle du noyau 
cellulaire." "Il est clair que la cause immediate de la division cellulaire ne 
reside pas dans le noyau, mais bien en dehors du noyau, et specialement dans le 
corpuscule central des spheres." 

Ausgehend von dieser Hypothese, daß die Centriolen permanente Zellorgane 
seien, entwickelte C. RABL (1890) in Verbindung mit seiner Hypothese, daß 
jeder Zelle eine Polarität zukommt, die Vorstellung, daß auch in der sich nicht 
teilenden Zelle alle Zellorgane auf das Centriol konzentriert seien, und SOLGER 
(1889/1891) lieferte für diese Annahme von RABL bald darauf eine teilweise Be
stätigung, als er bei den Chromatophoren von Fischen eine radiär angeordnete 
ReihensteIlung der Pigmentkörnchen tatsächlich beobachtete. 



Das Cytoplasma. 219 

Durch verbesserte Färbetechnik gelang bald darauf FLEMMING (1891), 
dann vor allem K. W. ZIMMERMANN (1898) und HEIDENHAIN (1893, 1894, 1897) 
in zahlreichen ruhenden Gewebszellen der Nachweis von Centriolen, die entweder 
einzeln oder zu zweien, dann als "Diplosom" bezeichnet, in Leukocyten, den 
verschiedensten tierischen Eiern und den Keimblättern von Vogelembryonen 
aufgefunden wurden. Allerdings fehlte hier die für die sich teilenden Zellen so 
charakteristische Sphärenbildung um das Centriol, und es entstanden in der Mitte 
der neunziger Jahre des vorigen Jahrhunderts nomenklatorische Schwierigkeiten, 
zumal in den Centrosomen der Furchungszellen z. B. beim Seeigel nicht immer 
kleine Zentralkörner, Centriolen nachgewiesen werden konnten. An ihrer Stelle 
fand man vielmehr ein vakuoliges "Centroplasma", dessen Homologisierung 
mit den als Centriolen oder Centrosomen bezeichneten körnerartigen Gebilden 
der ruhenden Zelle verschieden beantwortet wurde. Den meisten Anklang 
hat jedoch der Vorschlag von HEIDENHAIN (1907), dem sich bald darauf auch 
O. HERTWIG anschloß, gefunden, die kleinsten färbbaren Zentralkörner als 
Centriolen zu bezeichnen und den Namen Centrosom für die Gebilde zu reservieren, 
die aus Centriol und den Plasmadifferenzierungen bestehen, welche in der Nach
barschaft der Centriolen und durch sie veranlaßt im Cytoplasma sich zeitweilig 
ausbilden. 

Einen weiteren Fortschritt verdankt die Lehre von den Centriolen und ihrer 
Bedeutung den Untersuchungen von K. ZIMMERMANN über den "Zentralgeißel
apparat" sezernierender Epithelien, und vor allem den Studien über die Spermio
histogenese von MEvEs, von LENHOSSECK, von KORFF, BENDA u. a. Es wurde 
nämlich der Nachweis erbracht, daß die Centriolen für die Entstehung und Bil
dung der Geißeln und Schwanzfäden der Spermatozoen eine wichtige Rolle 
spielen. Im Jahre 1898 stellten dann gleichzeitig v. LENHOSSEK und HENNEGUY 
die Hypothesen auf, daß die Basalkörner aller Flimmercilien identisch mit den 
Centriolen seien, oder direkt von ihnen abstammten. Diese Lehre ist in ihrer 
allgemeinen Gültigkeit bis in die neueste Zeit viel umstritten worden, ebenso 
wie über die Homologisierung der Blepharoblasten der Einzeller mit den Cen
triolen die Meinungen noch stark auseinandergehen. 

Von größerer prinzipieller Wichtigkeit für unsere Deutung der Centriolen 
sind aber die Schwierigkeiten, die der Lehre von der Teilkörpernatur der Centriolen 
und ihrer Bedeutung als permanentes Teilungsorgan der Zelle erwachsen einmal 
aus dem Fehlen der Centriolen bei den höheren Pflanzen, bei denen die Mitosen 
ohne Centriol ablaufen, zweitens aus den Untersuchungen über die künstliche 
Parthenogenese. Eine Reihe von Forschern nimmt auf Grund dieser Unter
suchungen an, daß Zentren de novo aus dem Cytoplasma sich bilden können. 

Diese kurze historische Übersicht über die Lehre von den "Centriolen" 
mag genügen. Unsere Aufgabe ist es nunmehr, das Tatsachenmaterial selber 
vorzuführen und nach dessen kritischer Sichtung zu den strittigen Problemen 
Stellung zu nehmen. 

Die Größe der Centriolen liegt an der unteren Grenze der Dimensionen, 
welche wir mit unseren Mikroskopen sehen können. Es besteht kein nachweis
barer Zusammenhang oder Abhängigkeitsverhältnis zwischen Zellvolumen und 
Centriolengröße, welche nach den Angaben von HEIDENHAIN (1907) zwischen 
Werten von höchstens 0,8,u bis herab zu 0,2,u sich bewegt, wobei letzteren aber 
kein objektiver Wert mehr zukommt, wie HEIDENHAIN mit Recht bemerkt, 
vielmehr könnten "Centriolen, die wir auf 0,2 messen oder schätzen", in Wahr
heit noch kleiner sein, sie würden "dennoch durch den Apochromaten in der 
Größe von 0,2,u abgebildet werden, nur daß sie dann in entsprechend hellerem 
Ton gefärbt erscheinen würden." [HEIDENHAIN (1907, S. 257).] (Man vergleiche 
auch die Ausführungen auf S. 35.) 
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Die Form der Centriolen ist wenig chrakteristisch, meist ist sie kugelig; nur 
sclten sind stäbchenförmige Centriolen beschrieben worden und dann zumeist 
in den männlichen Geschlechtszellen verschiedener Tiere, so von MEvEs bei 
Lepidopteren, ferner bei Myxine (Abb. 152) von A. u. K. E. SCHREINER. So 

Abb. 152. Spermiocytc von Myxine 
mit stäbchenförmigen Centiolen. 

(Nach A. u. K. E. SCHRBIXBR aus 
HEIDE~IIAI~, Plasma und Zellen.) 

ist es denn kein Wunder, daß bei der Lebend
beobachtung in den meisten Zellen kein Centriol 
nachweisbar ist, und eine Identifizierung eines 
bestimmten Körnchens als Centriol zumeist nur 
in den Fällen mit einiger Wahrscheinlichkeit 
gelingt, wo dasselbe Mittelpunkt einer Plasma
strahlung ist; denn die Angaben über starke 
Lichtbrechung der Centriolen beziehen sich nicht 
auf lebende, sondern auf fixierte Präparate. 
Nur an besonders geeigneten Objekten ist es 
daher gelungen, in der überlebenden sich nicht 
teilenden Zelle Centriolen zu erkennen, so in 
dem Salpenepithel [BaLLOWITz (1898, 1900)] und 
in Magenepithelzellen von Frosch und Katze 
[HEIDERICH (1910)]. 

Zumeist verdanken wir daher unsere Kennt
nisse über die Centriolen fixierten und gefärbten 
Präparaten, die eine mehr oder minder spezifische 
Darstellung der Centriolen ermöglichen. Am 
ältesten ist die von FLEMMING (1891) ein

geführte Dreifarbenmethode, weitere Methoden verdanken wir BENDA (1900); 
LaNDAu (1924) gibt ein einfaches Verfahren zur Darstellung der Centriolen mit 
Tinte an, RIO-HoRTEGA (1922) empfiehlt eine modifizierte Tanninsilbermethode 
(vgl. KRAUSE, Encyklopädie der mikroskopischen Technik 1926, Bd. I, S. 304). 

a h 

Abb. 15 3 a, b. Zwei vVanderzelien von Salamandra. a Einkerniger Leukocyt mit Sphäre, welche durch 
eine dunkle Konturlinic begrenzt ist. b Lcukocyt mit mehrteiligem Kern. Sphäre begrenzt ,"on 

einer einfachen Schicht grühercr Mikrosomen. BIONDlfärbung. (Nach M. HEIDENHAIN 1907.) 

Am meisten angewandt wird die von HEIDENHAIN angegebene Eisenhämato
xylinmethode, namentlich mit Vorfärbung durch Bordeaux, die aber ebenso 
wie alle vorgenannten Färbungen nicht als spezifisch betrachtet werden kann, 
und als "regressive" Färbung noch den Nachteil hat, daß sie leicht zu Irrtümern 
namentlich über die wahre Größe der Centriolen Veranlassung geben kann. Denn 
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es handelt sich bei der Eisenhämatoxylinfärbung ja um eine Niederschlagfärbung 
(vgl. S. 77), die an der Oberfläche des Centriols gelegen dasselbe vergrößert, 
ja unter Umständen mehrere dicht benachbarte Centriolen als ein einheitliches 

Abb. 154. Zentren und Sphären des Salpenepithels. Sublimat· Essigsäure. Eisenhämatoxylin. 
(Nach BALLOWITZ 1898.) 

Gebilde erscheinen läßt, bis dessen weitere Differenzierung die Zusammensetzung 
des "Mikrozentrums" aus mehreren isolierten Centriolen enthüllt. 

Als spezifisch für die Centriolen wird von HEIDENHAIN nach Sublimat
fixierung die Färbung nach BIONDI-EHRLICH betrachtet (Abb. 153), nament
lich in der Modifikation der anfänglichen Überfärbung und nachfolgenden 

Abb. 155. Diplosom in einer 
Hodenzwischenzelle des Men
schen. Um das Diplosom eine 
besondere Anordnung des 
Protoplasmas (Archoplasma). 

Vergr. 1300fach. 
(Aus PETERSEN 1922.) 

Abb. 156. Diplosom in einer 
Wanderzelle aus dem Dünn
darmepithel des Menschen. 

Operationsmaterial. 
Vergr. 1700fach. 

(Nach PETERSE~ 1922.) 

Abb. 157. Geißelzelle aus der 
Niere VOn Salamandra mit 
Zentralgeißel. b Basalkörnchen. 
(Nach MEVES aus HEIDENHAIN : 

Plasma und Zelle.) 

verlängerten Einwirkung von absolutem Alkohol. "Unter diesen Umständen 
treten die Centriolen im Zellplasma neben dem grünlich gefärbten Kern ganz 
allein in schwärzlich grauem Ton hervor, während sämtliche Zellenmikrosomen 
einschließlich aller degenerativen Körnchen sich nur rosa tingieren. Auf diese 
Weise war es möglich, in den großen Phagocyten der Proteusleber trotz der 
gleichzeitigen Gegenwart einer Unzahl aus df'r Funktion der intracellulären 
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Verdauung sich herleitender granulärer Gebilde dennoch die Centren genau heraus
zufärben und ihre Lage zu bestimmen. Da es sich um eine Simultanfärbung 
aus einem Farbgemisch handelt, wobei die Extraktion unmerklich langsam 
im Lauf von 24 Stunden zustande kommt, so schließen wir aus den beobachteten 
Erscheinungen auf eine materielle Differenz gegenüber der Masse des Zelleibes" 
[HEIDENHAIN (1907, S. 261)]. 

,1 

C e 
Abb. 158 a - f. Entwicklungsstadien roter Blutkörperchen beim Entenembryo. a -c Zellen aus den 
Blutinseln von kugeliger Form; d-f erstes Auftreten des DEHLERschen Reifens, durch dessen ver· 
hältnismäßig schnelles Wachstum die Zellen zur bikonvexen Linsenform umgestaltet werden. Bei 
a - c Stellung des Zentrums ä hnlich wie beim weißen Blutkörperchen nächst der Zellmitte, in den 

späteren Stadien (d -f) jedoch wechselt. (Aus M. HEIDENHAIN 1897.) 

Nach unseren jetzigen Kenntnissen über die Natur des histologischen Färbe
prozesses (vgl. S. 88) kann dieser Schluß von HEIDENHAlN aber nicht mehr 
als gesichert bezeichnet werden. Wir müssen also nach anderen Identifi~ie
rungsmöglichkeiten für die Centriolen uns umsehen. Auch die Lage der Cen
triolen in der Zelle bietet eine solche im allgemeinen nicht dar. Zumeist 
liegen ja die Centriolen im Cytoplasma oft in der Nachbarschaft des 

Abb.159. Darmepithel aus dem Kolon 
des Menschen. 

(Nach K . W. ZIMMERMANN 1898.) 

Abb. 160. Oberflächenepithel vom menschlichen Magen. 
Die Zentren sind verklumpt und erscheinen daher als 
einheitliche solide Körperchen; sie liegen in dem ver· 
schleimten Zell teil in wechselnder Höhe, jedoch fast 
immer entsprechend der mittleren Längsachse der Zelle. 

(Aus M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle.) 

Kerns (Abb. 154-156), oft aber auch dicht unter der freien Oberfläche 
des Zelleibes , so bei vielen Zylinder- und Geißelzellen (Abb. 157); eine 
wechselnde Stellung nehmen die Centriolen bei den verschiedenen Ent
wicklungsstadien roter Blutkörperchen beim Entenembryo ein (HElDENHAlN) 

(Abb. 158); bei den Becherzellen des Darmes (Abb. 159), dem Oberflächen
epithel des Magens (Abb. 160) und den Epithelien der Schleimdrüsen sind 
die Centren innerhalb der verschleimten Zellteile gelegen (Abb. 160). In 
anderen Zellarten variiert aber die Lage der Centriolen im Zelleib erheblich. 
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Ziemlich häufig bei den Protisten, selten bei den Vielzellern, dann meist in 
den Geschlechtszellen (Abb. 161) sind die Centriolen nicht im Cytoplasma, 
sondern innerhalb der Kernmembran im Kern selber gelegen (Nucleocentrosom). 
Bei den Protisten soll das Centriol bei manchen Formen auch im Karyosom oder 
dem Nucleolus gelegen sein, man hat dann von einem Nucleolencentrosom 
gesprochen [vgl. BELAR (1926, S. 483)]. Aber der exakte Nachweis der "Cen
triolen" ist, wie BELAR ausführt, bei den Protisten nicht überall einwandfrei 
geglückt. BELAR gebraucht daher auch den Namen Centrosom, weil in vielen 
Fällen die Entscheidung zwischen Centriol und Centrosom nicht möglich ist, 
er verzichtet auf den Nachweis kleinster (durch Eisenhämatoxylin darstell
bare) Körnchen, der Centriolen und kommt dadurch zu einer weiteren Fassung 
des Centrosombegriffes, daß er die zu ihrer Charakterisierung ausreichender 
Kriterien auf die Feststellung des Teilungsvermögens und der Spindelbildungs
potenz beschränkt (S. 482 und 490). 

An diese intranukleäre Lage der Centriolen ist von den Protistenforschern 
eine Reihe von Hypothesen geknüpft worden. Sie wurde als die ursprüngliche, 
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Abb. 161 a-g. Spermiocytenkernc von Ascaris megalocephala univalens vor und während der ersten 
Reifeteilung. n Nucleolus. Fixierung: Heißes Sublimat. Hämatoxylinfärbung. Vergr.1060fach . 

(Nach A. BRAUER 1893.) 

die Lage im Cytoplasma als die phylogenetische jüngere angesprochen, und das 
Centriol, auch wenn es dauernd im Cytoplasma gelegen ist, als Teil des Kerns 
betrachtet; Centriol und achromatische Kernbestandteile bilden nach dieser 
Auffassung die lokomotorische, die chromatischen Kernbestandteile die idiogene
rative Kernkomponente, und namentlich MAX HARTMANN hat den Versuch 
gemacht, die "mannigfaltige Konstitution der Protistenkerne aus der wechselnden 
Anordnung und Ausbildung dieser beiden Komponenten" abzuleiten. Eine nähere 
Darstellung dieser Hypothese muß aber an dieser Stelle unterbleiben. Ich ver
weise auf die Ausführungen von HARTMANN (1927) und BELAR (1926). 

Aber so mannigfaltig die Lage der Centriolen in den sich nicht teilenden 
Zellen ist, so charakteristisch und fest definiert ist sie in allen Zellen im Zustand 
der Mitose. Liegen dann doch die Centriolen stets an den Spindelpolen und sind 
häufig noch von einer Polstrahlung umgeben. Diese charakteristische Lage der 
Centriolen ist am einfachsten durch die Annahme zu erklären, daß die Centriolen 
von sich aus die Spindelpole bestimmen. Die Richtigkeit der Annahme wird 
durch die Dispermieversuche von BOVERI (1907) am Seeigelei bewiesen, wo die 
Zahl der Spindelpole abhängig ist von der Zahl der eingeführten Spermacentriole. 
Damit lernen wir aber eine charakteristische Funktion der Centriolen kennen, 
"in einem nicht fibrilläl' strukturierten Cytoplasmabereich eine faserige Anordnung 
der Elementarteilchen epigenetisch hervorzurufen" [(BELAR (1926, 591)]. 
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Die strukturelle Beeinflußbarkeit des Cytoplasmas ist allerdings weitgehend 
verschieden und abhängig von seinem physikalisch. chemischen Zustand, dem
entsprechend fallen die unter dem Einfluß der Centriolen entstehenden Cyto
plasmastrukturen auch verschieden aus und haben verschiedene Namen be
kommen, wie Spindelfasern, Centrosom, Archosphäre, Polstrahlung, Idiozom, 
centroplasmatische Zonen (JÖRGENSEN), Centrodesmose. 

Daß die Deutung dieser vielgestaltigen Cytoplasmagebilde als Reaktions
produkte der Centriolentätigkeit auf jeweils physikalisch-chemisch verschieden
artig beschaffenes Cytoplasma richtig ist, dafür führe ich folgende Argumente an: 

Abb. 162. Ei v on A scnris m ega locephala bivalens. 
Fixierung : Pikrinessigsäure . Färbung: E isenhä m a · 
toxy lin . Verg rößerung : Zeiß Obj. 1,45 mm. K omp. 

Okular 12. (Nach VEJDOVSKY 1926 /27 .) 

Wir wissen - und genauere An
gaben werden später in dem Kapitel 
über die Zellteilung von W ASSER
MANN gemacht werden - daß das 
Cytoplasma während der Mitose in 
allen Zellen eine eigentümliche, vom 
Ruhestadium differente physikalisch
chemische Beschaffenheit aufweist; 
dementsprechend sind auch die unter 
dem Einfluß der Centriolen gebilde
ten Cytoplasmastrukturen sehr über
einstimmend, stets findet sich 
die charakteristische Spindelbildung, 
meist auch die Polstrahlung. Wir 
wissen ferner, daß dem unreifen Ei, 
der Ovocyte oder dem Praeovum eine 
andere physikalisch -chemische Be
schaffenheit des Cytoplasma zu
kommt, als der reifen Eizelle. Dem
entsprechend beobachten wir z. B . 
beim Seestern, wo die Samenfäden 
sowohl in die Ovocyte wie in die 

reifen Eier einzudringen vermögen, daß im Plasma des reifen Eies sofort die 
Strahlen bildung um das Spermacentriol einsetzt, im unreifen Ei dagegen das 
Spermacentriol zunächst untätig bleibt und erst nach vollendeter Polzellbildung 
und beendeter Eireife die Strahlen- und Spindelbildung auftritt. 

Ein weiteres Argument entnehme ich der neuesten Untersuchung von VEJ
DOWSKY (1926) über die Befruchtung des Ascariseies. Nach seinen Angaben soll 
sich das Spermacentriol während der Zeit der Reifeteilung des Eikerns bereits 
vielfach teilen, so daß im ganzen Eiplasma einzelne oder durch Centrodesmosen 
paarweise vereinigte Centriolen verstreut liegen. Erst im Augenblick, wo der reife 
Eikern auf den Spermakern zuwandert, also die Eireife vollendet ist, bekommt 
eine Centrodesmose, und zwar charakteristischerweise diejenige, welche zwischen 
die beiden Kerne zu liegen kommt, die Fähigkeit zur Spindelbildung, offenbar 
deshalb, weil in der Nachbarschaft der Kerne die Protoplasmabeschaffenheit 
am frühesten sich ändert (Abb. 162). 

Schließlich führe ich in diesem Zusammenhang noch die eigenartigen Cyto
plasmastrukturen an, die während des Eiwachstums und bei der ersten Fur
chungsteilung in unmittelbarer Nachbarschaft der Centriolen häufig beobachtet 
worden sind, und in dieser Ausbildung sich bei gewöhnlichen Gewebszellen 
nicht finden. Ich verweise auf das Schema, das JÖRGENSEN von der Centro
plasmaentwicklung der ersten Richtungsspindel des Piscicolaeies gibt (Abb. 163), 
ferner auf Abb. 164 und bemerke ferner, daß auch LAMS (1910) bei Arion, ferner 
VEJDOWSKY und MRAzEK bei Rynchelmis ein sehr ähnliches periplasmatisches 
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Abb. 163 a-e. Schema der Centroplasmenentwicklung der ersten Richtungsspindel des Piscicolaeies. 
(Nach JÖRGENSEN 1913.) 

b 

c d 
Abb. 164 a-d. Erste Furchungsteilung von Ascaris megalocephala. a Teilung der Centriolen, daneben 
der Ei· und Samenkern. b Die beiden Tochtercentriolen und Centrosomen wandern auseinander. 

c Auflösung der Kernmembranen. d I~rste Furchungsspindel. (Nach BOVERI 1887.) 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I /I. 15 
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geschichtetes System um die Centriolen der Richtungsspindeln beschrieben 
haben. JÖRGENSEN faßt alle diese komplizierten centroplasmatischen Zonen 
einschließlich der Centrosomen "als vorübergehende Plasmaprodukte" auf, 
die "auf intermittierende Substanzströmungen nach dem CentrioI" zurückge
führt werden, so daß im Endzustand "centroplasmatische Verdichtungszonen" 
mit "centroplasmatischen Erschöpfungszonen" abwechseln (Abb. 165). Ich 
schließe mich dieser Deutung von JÖRGENSEN im Prinzig durchaus an. Es ist 

Abb. 165. Ausbildung der ersten Richtungsspindel im Piscicolaei. Das ganze Eiplasma in Sphären
plasmen geordnet. Um das Centriol die erste centroplasmatische Verdichtungszone (= das Centrosom) 
sichtbar. Darauf folgt eine Erschöpfungs·, dann eine zweite Verdichtungszone. Die beiden 
Sphärenapparate werden von dem peripheren Plasma durch eine zweite Erschöpfungszone getrennt. 

Sublimat·Eisenhämatoxylin. Vergr. 1500fach. '/. verkl. (Na~h JÖRGENSEN 1913). 

leicht vorstellbar, und harmoniert sehr gut mit den gleichzeitigen Befunden 
am Kernapparat während des Eiwachstums, die als eine gehemmte und ver
zögerte Prophase gedeutet werden können, daß rhythmische Zustände des Cyto
plasma, die die Mitose und damit die Centrosom- und Spindelbildung fördern, 
mit solchen hemmender Natur alternieren, bis dann schließlich als Abschluß 
eine abortive Zellteilung, die Bildung des Richtungskörpers resultiert. 

Während die als Centrosomen, Archoplasma, Sphären, Idiosome beschrie
benen morphologischen Gebilde mit größter Wahrscheinlichkeit als unter dem 
Einfluß des Centriols entstandene Differenzierungsprodukte des Cytoplasma 
aufgefaßt werden können, ist die Deutung der Centrodesmosen umstritten. 
Einige Forscher [z. B. BucHNER (1915)] nehmen an, daß das Centriol durch 
Längenwachstum die ganze Desmose bilden kann, die dann namentlich bei der 
Spermienausbildung zu Stab-, Ring- oder Kegelbildung führt und den Achsen
faden des Spermienschwanzes hervorbringt (Abb. 166). Aber ich glaube mit BELAR 
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(1926), daß wir "nicht mit Bestimmtheit angeben können, ob wir in den Centro
desmosen tatsächlich nur Centriolensubstanz vor uns haben oder nicht vielmehr 
unter dem Einfluß der Centriolen gelatinisierte Protoplasmastränge" , die dann 
zur Bildung der Achsenfäden des Spermienschwanzes benutzt werden. Eine 
Entscheidung zwischen diesen beiden Alternativen ist zur Zeit wohl nicht mög
lich. Wie dem aber auch sei, mit der Bildung von Geißelfäden, bzw. des 
Achsenfadens ist eine weitere wichtige Funktion der Centriolen festgestellt, und 
es fragt sich, ob etwa alle Geißeln und Flimmern von Centriolen gebildet werden, 
wie es die Hypothese von HENNEGUY und von LENHOSSEK (1898) annimmt. 
Ich verweise wegen aller Einzelheiten auf das Kapitel über die Bildung der 
cytoplasmatischen Differenzierungsprodukte - nach einer soeben erschienenen 
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Abb. 166 a -d. Histogenese der Samenfäden von Salamandra maculosa. Fixierung: HERMANN. 
Färbung: Eisenhämatoxylin. Zeiß Apochromat 2 mm (Apert. 1,40). Okular 12. Tubuslänge 160. 

Nach MEVES (1897.) 

Arbeit von WOLBACH (1928) sollen die Centriolen sogar die Myofibrillen des 
quergestreiften Muskels produzieren - und möchte nur soviel sagen, daß mir der 
genetische Zusammenhang von Centriolen, Basalkörpern und Geißel- und Flimmer
fibrillen durch die neueren Forschungen äußerst wahrscheinlich vorkommt. Für 
die Protisten hat namentlich SCHAUDINN (1905) hierfür Belege erbracht, die 
Geißelgenese der merkwürdigen Kragenzellen der Spongien ist durch die Unter
suchung von ROBERTSON und MINCHIN (1910) dahin beantwortet worden, daß 
die Geißeln von Basalkörperchen entspringen, die bei der Mitose als Centriole 
fungieren. Schließlich ist die so lange umstrittene Genese der Flimmerhaare 
der tierischen Flimmerzellen wohl durch die Untersuchung von RENYl (1924) 
ebenfalls zugunsten der HeNNEGuy -LENHossEKschen Hypothese geklärt, 
RENYI beschreibt die Entwicklung des Flimmerapparates der menschlichen 
Trachea folgendermaßen: "Es lassen sich 4 Phasen unterscheiden: 1. Das von 
Anfang an oberflächlich und in der Mitte der freien Zellfläche gelagerte Diplosom 
verschiebt sich in eine Ecke der Zelle (Abb. 167, 168). 

2. Es erfolgen Teilungen des Diplosoms (Abb. 169) und die entstehenden 
Körnchen ordnen sich an der Zelloberfläche zuerst unregelmäßig, dann in eine 

15* 
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einzige flächenhaft angeordnete Serie als präbasale Körperchen an. Bei diesem 
Vorgang scheint weder dem Kern noch dem Protoplasma eine Rolle zuzukommen. 
Die Veränderungen spielen sich lediglich am Cytozentrum ab. Die Anordnung 

-.::-: . ... ::: -" .. 

bb. 167 . bb. 16 . bb. 169. bb. 170. bb. 171. 

Ab b. 167 -171. Epithelien der Trachealschleimhaut eines menschlichen Fetus-(ganze Länge 213 mm). 
Fixierung: Susagemisch. Färbung: HEIDENHAINS Hämatoxylin. Vergr.: Zeiß Apochr. Imm. 1,5 mm. 

Komp. Okul. 12. Tubuslänge 160 mm. (Nach RENYI 1924.) 

Abb. 172. In der Mitte eine spindeIförmige, indifferente Zelle, ihr Diplosom steht senkrecht zur 
Oberfläche. In den Zellen zu beiden Seiten ordnen sich die präbasalen Körperchen flächenhaft. 

In den bei den äußeren Zellen sind die Flimmerhaare entwickelt, die Basalkörperchen oval. 
(Nach RENYI 1924.) 

der präbasalen Körperchen erfolgt vor dem Erscheinen der Flimmerhaare 
(Abb. 170, 171). 

3. Aus den präbasalen Körperchen wachsen die Cilien als protoplasmatische 
Fortsätze hervor in derselben Weise wie die Geißeln aus den Centriolen der 
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Spermiden. Die prä basalen Körperchen werden hierdurch zu Basalkörperchen, 
wobei sie ovale Gestalt annehmen (Abb. 172). 

4. Die Entwicklung der Wimperwurzeln bildet die vierte Phase im Entwick
lungsvorgang des Flimmerepithels. Leider war es mir an meinem Material nicht 
möglich, diesen Vorgang bis zum Ende genau zu beobachten" [RENYI (1924, 
S. 356)]. 

Diese Beschreibung der Entstehung der Basalkörner aus Centriolen hat uns 
nun mit einer weiteren für die Identifizierung wichtigen Eigenschaft der Centriolen 
bekannt gemacht, ihrer Fortpflanzungsfähigkeit durch Teilung. Sie 
wurde durch VAN BENEDEN und BOVERI bei dem Furchungsprozeß tierischer 
Eier entdeckt, allerdings zunächst nicht nur den Centriolen, sondern auch dem 
in ihrer Umgebung ausdifferenzierten Cytoplasma, dem Centrosom zugeschrieben. 
Aus diesen Beobachtungen leiteten dann VAN BENEDEN und BOVERI die Hypo
these ab, daß die Teilung des Centriols das primum movens der mitotischen 
Kern- und Zellteilung sei, und bezeichneten infolgedessen das Centriol auch als 
das Teilungsorgan der Zelle. So einfach liegen indessen die Verhältnisse nicht. 
Eine eingehende Analyse an Zellen verschiedenster Art hat vielmehr gezeigt, 
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Abb. 173 a-t. Verschiedene gewöhnliche und ungewöhnliche Formen von Mikrocentren der Leuko· 
cyten vom Kaninchen; hierunter die gewöhnlichen: bei d zu 2 Centriolen, bei 0, s, t zu 3 Centriolen, 

bei f und I zu 4 Centriolen. (Nach M. HEIDENHAIN : Plasma u. Zelle 1907.) 

daß die Teilung der Centriole unabhängig von der Zellteilung verläuft, daß eine 
Teilung der Centriole durchaus nicht immer von einer Kern- und Zellteilung 
gefolgt ist. Das beste Beispiel liefert das Centriol der Spermiden, wo mehrere 
Generationen von Centriolen erzeugt und teilweise zur Bildung des Achsen
fadens des Schwanzes benutzt werden, bis dann ein Enkelcentriol dasjenige 
Centriol des reifen Samenfadens liefert, das später als Zentrum der Furchungs
spindel Verwendung findet. Ein weiteres Beispiel hat die bereits besprochene 
Abb. 162 geliefert, wo das ganze Eiplasma von Abkömmlingen des Sperma
centriols erfüllt ist. Häufig, besonders bei langsam ablaufenden Kern- und Zell
teilungen, wie sie bei den Reifeteilungen beobachtet werden, vermehren sich die an 
dem Spindelpol gelegenen Centriolen, so daß, wie Abb.165 zeigt, ein aus 4 Einzel
centriolen zusammengesetztes "Mikrozentrum" entsteht; wird die Differenzierung 
bei Eisenhämatoxylinfärbung nicht genügend weit getrieben, so kann ein solches 
tatsächlich aus mehreren Einzelcentriolen bestehendes Gebilde als ein scheinbar 
einheitliches Riesencentriol imponieren. Solche Mikrocentrenbildung durch 
mehrfache Centriolenteilung wird gar nicht so selten beobachtet, in Abb. 173 
sind verschiedene Formen von Mikrocentren bei Leukocyten abgebildet. Nach 
der Beschreibung von HEIDENHAIN sind bei diesen Zellen "sehr gewöhnlich 
drei unter sich ungleich große Centriolen vorhanden. Das kleinste der Körper
chen liegt nun ganz besonders häufig in unmittelbarer Nachbarschaft des größeren 
der beiden anderen Centriolen (Abb. 173c u. i.), und da im übrigen die Stellung 
dieses Körperchens sowie seine Einschaltung in die Centrodesmose durchaus 
gesetzmäßiger Natur ist, so kann geschlossen werden, daß das kleine Körperchen 
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aus dem größeren durch einen Akt der inäqualen Teilung oder Knospung hervor
gegangen ist. Man wird beim weißen Blutkörperchen die Sache so ansehen können, 
daß das größte Centriol das älteste, das kleinste das jüngste ist, und dem ent
sprechen dann häufig die Färbungsintensitäten" [HEIDENHAIN (1907, S. 362)J. 
Eine große Anzahl von Centriolen hat ferner HEIDENHAIN in den mehrkernigen 
Riesenzellen aus der Lymphdrüse eines Kaninchens festgestellt (Abb. 174). 

Da nun bei den angeführten Beispielen, und ihre Zahl ließe sich leicht ver
mehren, nichts dafür spricht, daß die Teilung der Centriolen durch äußere Ein
wirkungen veranlaßt und somit passiver Natur ist, vielmehr die Teilung durchaus 
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Abb. 174a-c. Mehrkernige Riesenzellen aus der Lymphdrüse eines Kaninchens mit vielen Centriolen. 

(Nach M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle 1907.) 

den Eindruck eines aktiven Vorganges macht, so ist damit der Nachweis erbracht, 
daß das Centriol Teilkörpermaterial enthält. Unsere Definition der 
Centriolen lautet nunmehr : Centriolen nennen wir kleine, vorwiegend im Zell
leib, mitunter auch im Kern gelegene, nicht spezifisch färbbare, aber durch 
aktives Teilungsvermögen ausgezeichnete, Protomerenmaterial enthaltende Ge
bilde zumeist von Körnerform, die bei Zellen im Zustand der Mitose an den 
Spindelpolen gelegen, durch ihre Einwirkung auf das Cytoplasma charakteristi
sche Strukturen, wie Spindeln, Centrosomen, Sphären, Centrodesmosen, Achsen
faden von Geißeln und Flimmerhaaren erzeugen. 

Erhebliche Zweifel bestehen indessen zur Zeit noch, ob wir die Centriolen 
als per man e n t e, allen Zellen zukommende Zellorganelle bezeichnen dürfen. 
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Zunächst ist ihr Fehlen für die höheren Pflanzen wohl allgemein anerkannt 
[TISCHLER (1922)], wo an den Spindelpolen der Nachweis distinkter Körnchen 
stets mißlungen ist. Aber auch für tierische Zellen wird von einer Reihe von 
Forschern angenommen, daß die Centriolen Zellorgane sind, die sich abnutzen, 
und dann zugrunde gehen können. Es wird dabei meist auf das Centriol der 
reüen Eier hingewiesen, das durch das Spermacentriol ersetzt wird; es wird 
ferner angenommen, daß hochdifferenzierte Zellen, wie etwa die nicht mehr 
teilungsfähigen ausdüferenzierten Nervenzellen oft kein Centriol besitzen. 
Indessen ist hier doch Vorsicht geboten. Daß der Nachweis der Centriolen in 
vielen Zellen nicht gelingt, spricht noch nicht für ihr wirkliches Fehlen, da die
selbe, wenn sie nicht im Cytoplasma strukturerzeugend tätig sind, sich leicht 
dem Nachweis entziehen. Daß der 
Nachweis der inaktiven Centriolen 
mit verbesserten Methoden unter 
Anwendung stärkster Vergrößerun· 
gen auch jetzt noch möglich ist, 
zeigt das Beispiel des vielstudierten, 
befruchteten Ascariseies, wo ent· 
gegen aller bisherigen Erfahrun . 
gen und Erwartungen VEJDOWSKY 
(1926) zahlreiche im Eiplasma ver· 
streute Centriolen nachgewiesen hat 
(Abb. 162). 

Derartige Befunde sollten, wie 
auch VEJDOWSKY (1926/27) betont, 
uns den Angaben gegenüber recht 
skeptisch machen, die eine Erzeu
gung von Centriolen de novo aus 
dem Eiplasma evtl. unter Mitwir· 
kung des Eikerns bei Versuchen 
über künstliche Parthenogenese be· 

Abb. 175. Neugebildete Centren in einem mit CO, 
behandelten Seesterne. (Nach BUCHNER 1915.) 

weisen wollen. MORGAN (1896, 1900), WILSON (1901, 1904), CONKLIN (1904), 
PETRUNKEWITSCH (1904), YATSU (1904/J905), Mc. CLENDON (1908), BucH
NER (1911), THARALDSEN (1926) haben übereinstimmend nachgewiesen, daß 
in künstlich, mit verschiedenen Methoden zur Entwicklung angeregten Eiern 
Strahlungen, Cytaster, oft in erheblicher Anzahl auftreten, und daß einige 
von diesen Zentralkörnchen in ihrem Zentrum besitzen, die sich z. B. bei 
der Spindelbildung genau so verhalten wie typische Centriolen (Abb. 175). 
Dem an sich sehr berechtigten Einwand, daß es sich um keine Neu
entstehung, sondern nur um ein Sichtbarwerden von Centriolen handelt, 
die in diesem Fall Abkömmlinge des durch die entwlcklung,,:erregenden Mittel 
aktivierten Eicentriols sein müßten, hat man dadurch zu widerlegen versucht, 
daß man auch in kleinen, selbst in kernlosen Eüragmenten das simultane 
Erscheinen mehrerer Centriole beobachtete [THARALDSEN (1926)]. So hält 
WILSON (1926) in seiner letzten Auflage der "Cell" die Entstehung von Centriolen 
de novo aus dem Cytoplasma für erwiesen, und THARALDSEN (1926) faßt seine 
Untersuchungsergebnisse ebenfalls dahin zusammen, daß: "it would therefore 
appear that central bodies which at times persist from one cell generation to 
another may at tim es degenerate and be formed anew out of the formative 
substances of the protoplasm" (S. 203). Andere Forscher, so MEVES und neuerdings 
M. HARTMANN (1927), ferner VEJDOWSKY (1926) verhalten sich demgegenüber 
aber immer noch skeptisch. HARTMANN verweist u . a. auf das Verhalten der 
Eicentriolen bei der natürlichen Parthenogenese, wo das Eicentriol tatsächlich 
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nach den Reifeteilungen erhalten bleibt. So trennt sich nach den Untersuchungen 
von MÜLLER-CALE (1913) bei den Ostracodeneiern nach der Reifeteilung von dem 
stark zurückgebildeten inneren Pol der Reifungsspindel ein sekundäres Centriol 
mit seinem Centrosom ab, rückt in die Eimitte und teilt sich dort. Zwischen 
die geteilten Centren rückt dann später der Eikern und es bildet sich die erste 
Furchungsspindel, deren Centriole also nicht de novo entstanden, sondern Ab· 
kömmlinge des Eicentriols sind. 

Eine andere Schwierigkeit darf indes auch nicht verschwiegen werden, 
die der Lehre von der Permanenz der Centriolen und ihrem Charakter als per
manentem Zellorganell erwächst, das ist die anscheinend fehlende Artspezi
fität der Centriolen. Die cytologischen Untersuchungen von KupELWIEsER 
an art- und sogar stammfremd bastardierten Eiern haben ergeben, daß sich das 
Spermacentriol ganz im Gegensatz zu dem vermehrungsunfähigen und bald zu
grunde gehenden Spermakern in dem stammfremden Eiplasma genau so ver
hält wie ein arteigenes Centriol, sich teilt, die Spindelpole bildet usw. Weitere 
Experimente von G. HERTWIG (1913, 1918) haben gezeigt, daß dieses unspezifische 
Verhalten der Spermacentriolen und ihrer Descendenten nicht nur für die ersten 
Furchungsteilungen gilt. Besamt man Kröteneier einmal mit eigenen, das andere 
Mal mit Froschsamenfäden, deren Kerne beide Male durch intensive Radium
bestrahlung vermehrungsunfähig gemacht sind, so entwickeln sich aus beiden 
Versuchen wohldifferenzierte, sich völlig gleichende Krötenzwerglarven, obwohl 
in dem einen Fall sämtliche Embryonalzellen arteigene Kröten- in dem zweiten 
Fall dagegen artfremde Froschcentriolen besitzen. Allerdings steht in diesem 
Fall die genaue cytologische Untersuchung der Centriolenbildung aus dem art
fremden Spermacentriol noch aus, und das gleiche gilt auch von dem einzigen Fall, 
der bisher in der Literatur berichtet worden ist, wo G. u. P. HERTWIG (1914) 
bei einer Fischkreuzung ( Crenilabrus pavo ~ X Smari s alcedo Ö' ) trotz monospermer 
Besamung merkwürdige Störungen der Eifurchung beobachteten, die evtl. 
auf einer mangelhaften Funktion der artfremden Spermacentriolen im artfremden 
Eiplasma beruhen könnten. [G. u. P. HERTWIG (1914, S. 77)]. Doch kommen 
wir hiermit schon auf die Beteiligung des Centriols bei der Kern- und Plasma
teilung, die später in einem besonderen Kapitel von WASSERMANN behandelt wird. 

c. Die Plastosomen oder Mitochondrien. 
Im Mittelstück des Mäusespermiums konnte BENDA (1898) mittels einer beson

deren Fixierungs- und Färbemethode Körner elektiv gefärbt darstellen, die er 
wegen ihrer Tendenz, Ketten zu bilden, Mitochondrien oder Fadenkörner 
nannte. Es gelang ihm bald darauf, mit seiner Methode auch in vielen anderen 
Zellkategorien ähnliche Körner festzustellen. BENDA kam daher 1899 zu dem 
Schluß, daß alle protoplasmareichen Zellen die Mitochondrien wenigstens spur
weise enthalten, und stellt die Hypothese auf, daß die Mitochondrien ein spe
zifisches, differenziertes Zellorgan seien, das vielleicht mit der Contractilität 
des Plasma in Beziehung stünde, und durch Ei und Samenfaden als plasmati
sches Erbgut dem Zeugungsprodukt übermittelt würde. Bald darauf wurden 
im Zellplasma anders geformte Gebilde, homogene Fäden und Stäbchen fest
gestellt, die aber sonst gegenüber Fixierungs- und Färbemitteln sich genau 
so wie die Mitochondrien verhielten; sie bekamen von MEvEs den Namen Chon
driokonten. Von der Hypothese ausgehend, daß Mitochondrien und Chondrio
konten verschiedene Erscheinungsformen ein und derselben Substanz seien, 
schlug MEVES für beide Formen den Namen Chondriosomen vor und nannte 
die Gesamtheit der Chondriosomen in einer Zelle das Chondriom. Später 
hat dann MEvEs (1908) auf Grund von hypothetischen Erwägungen über die 
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funktionelle Bedeutung der Chondriosomen als "primitive, indifferente Anlage
substanz, die im Laufe der Entwicklung die verschiedensten Differenzierungen 
in den Zellen epigenetisch ausbildet, wobei sie die elterlichen Eigenschaften 
in die Erscheinung treten läßt", die Namen Plastosomen, Plastochondrien 
und Plastokonten gebraucht. 

Die ursprüngliche Meinung von BENDA und MEVES, daß es sich bei den 
Mitochondrien um neuentdeckte Zellbestandteile handle, konnte, wie MEVES 
zuerst nachwies (1907-1908) nicht aufrechterhalten werden. MEVES zeigte 
vielmehr, daß die Chondriokonten mit den Fila FLEMMINGS von 1882, die Mito
chondrien mit den Granulis von ALTMANN z. T. identisch sind, daß also die 
Befunde von BENDA und MEVES schon früher gesehene und beschriebene Bil
dungen betreffen, von denen ich nenne: Archoplasmaschleifen (HERMANN), 
Cytomikrosomen (HEIDENHAIN), Mikrosomen (VAN BENEDEN), Nebenkern 
(BÜTSCHLI), (man vgl. auch E. V. COWDRY 1921). Aber der Vorwurf von 
RETzIUs (1914), daß nur neue Namen für alte Dinge von BENDA und MEVES ein
geführt seien, ist trotzdem nicht berechtigt. Denn es ist sicher, daß ALTMANN 
unter dem Namen Granula Dinge heterogenster Art zusammengefaßt hat, 
daß FLEMMING wenigstens zwei verschiedene Arten von Fäden im Proto
plasma beschrieben und irrtümlicherweise miteinander identifiziert hat, näm
lich erstens die "Fila", welche er 1876-1882 an lebenden Zellen im Stadium 
der Interkinese entdeckte und zweitens die fadenartigen Gebilde, die sich während 
der Mitosen im Plasma ausbilden. Demgegenüber ist es das Verdienst von 
BENDA und MEVES, einen Teil dieser Körner und Fäden unter dem gemein
samen Namen Chondriosomen bzw. "Chondriom" zusammengefaßt zu haben 
auf Grund ihrer gemeinsamen, angeblich spezifischen Reaktionen bei der Fi
xierung und Färbung, wie sie zuerst von BENDA beschrieben worden sind. Zu 
ihnen haben sich dann später noch einige weitere Reaktionen gesellt (vitale 
Färbung usw.). 

Da nach dem Gesagten eine Identifizierung der fraglichen Gebilde auf Grund 
ihrer Form, ebenso auch auf Grund der bisher ihnen zugeschriebenen Funk
tionen nicht möglich ist, so haben Namen, die auf die besondere Form in einem 
Spezialfall gegründet sind, wie Chondriomiten (BENDA), Chondriorhäbden, 
Chondriosphären (BENDA und VAN DER STRICHT (1904)], Chondriokonten [MEVES 
(1907)] ebenso Namen, die eine spezielle Funktion bezeichnen sollen, wie Eclec
tosomen [REGAUD (1909)], Chondrioplastes [CHAMPY (1913)], Myochondria 
[JORDAN und FERGUSON (1916)] nur einen zweifelhaften Wert und erweisen sich 
wie COWDRY (1921) mit Recht betont, direkt als schädlich, weil sie allzu leicht 
den Eindruck erwecken, als seien alle diese so verschieden benannten Gebilde auch 
innerlich etwas recht Verschiedenes, während sie in Wahrheit und auch nach 
der Meinung ihrer Benenner im Grunde doch nur verschiedene Erscheinungs
formen ein und desselben Materials darstellen. 

Wie verschieden und unter Umständen rasch wechselnd das morphologische 
Bild des Chondrioms ist, zeigt am besten die Le bend beo bach tung. Günstige 
Objekte zu einer solchen sind vor allem die männlichen Geschlechtszellen. 
Schon im Jahre 1884 entdeckte VON BRUNN bei den Mäusespermiden die nach 
ihm benannten stark lichtbrechenden Körner, die, wie BENDA später nachwies, 
nichts anderes als Mitochondrien sind. Auch die künstlich kultivierten Ge
webszellen eignen sich sehr zu einem Studium der lebenden Mitochondrien. 

In ihnen sind die Plastosomen nach den Angaben von W. H. und M. R. 
LEWIs im lebenden Zustand meist leicht zu beobachten; sie haben die Form 
von Körnern, Stäbchen, zumeist aber von leicht geschlängelten Fäden. Ihre 
Anzahl ist selbst bei der gleichen Zellart sehr verschieden, ist in gesunden Zellen 
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einer jungen Zellkultur größer als in solchen aus alten Kulturen, wo schließ
lich nur noch wenige Plastosomen übrig bleiben. Durch Zusatz von Säuren, 
namentlich Carbolsäure zum Kulturmedium kann ihre Zahl rasch vermindert 
werden, ohne daß die Zellen notwendigerweise dabei absterben. überhaupt 
erweisen sich die Plastosomen in ihrer Zahl und noch mehr in ihrer Form äußerst 
abhängig von äußeren Einflüssen, die auf die Zelle einwirken. Jede Veränderung 
der Kulturbedingungen macht sich sofort und zuerst an den Mitochondrien 
bemerkbar; bald bilden dieselben reich verästelte Netzwerke, bald zerfallen 

bb. lii. 

Abb. 1;6. .\ h1>. 1- , . 

Abb. 176-178. Axolotlleber. F ormolfixierung. Gefriermikrotomschnitte. Eisenhämatoxylinfärbung. 
Zeiß Apochr. Obj. 2 mm. Ap. 1,40. Komp. Okul . 18. (Nach ANITSCHKOW 1923.) (Bei Reproduktion 
'I, verkleinert.) Abb. 176: Zellen der normalen Axolotlleber. Verschiedene Chondriosomenformen. 
Abb. 177. Wirkung einer hypotonischen NaCI·Lösung. Umwandlung der Chondriosomen in kugelige 
Tropfen, Ausscheidung za hlreicher "intrachondriosomaler" Körperchen. Abb. 178: Wirkung einer 
hypertonischen NaCl·Lösung. Sämtliche Chondriosomen haben die Form langer, dünner Fäden 

angenommen. (Arch. mikro Anatom. 97. 1923.) 

die Fäden in einzelne Stäbchen und Körnchen. Charakteristisch für den Zustand 
des Cytoplasma bei der Mitose ist, daß die fadenförmigen Plastosomen sich 
oft zu kurzen, dicken Stäbchen verkürzen. In alten, zur Degeneration neigenden 
Zellkulturen beobachtet man meist einen körnigen Zerfall der Mitochondrien, 
während in kräftig wachsenden Kulturen und bei Zusatz von etwas Aceton 
die Zahl der Plastosomen ansteigt. 

In einem stark sauren Medium (ph = 4,4) schwellen die Plastosomen zu 
kleinen Bläschen an und die Zellen sterben damit ab; werden die Zellen jedoch 
bevor diese Bläschen voll ausgebildet sind, rasch aus dem sauren Milieu ent
fernt , so können die bereits im Aufquellen befindlichen Mitochondrien wieder 
ihre normale Form zurückgewinnen, und die Zelle bleibt am Leben. Im stark 
alkalischen Medium verkürzen sich die Plastosomen sofort zu dicken Stäbchen 
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und Granula. Im hypertonischen Kulturmedium nehmen die Plastosomen 
von Leberzellen des Axolotl nach kurzer Zeit die Form von langen, äußerst 
dünnen Fäden an (Abb. 178), während bei Leberzellen, die in einer hypotonischen 
Kochsalzlösung während 5-15 Minuten verweilt hatten, die rasch fortschrei
tende Umwandlung der ursprünglich zumeist fädigen Plastosomen (Abb. 176) 
in tropfenartige Gebilde beobachtet wurde (Abb. 177). [ANITSCHKOW (1923)]. 

In der lebenden Zelle (Abb. 179) befinden sich die 
Plastosomen in dauernder drehender und kreisender Be
wegung. Säurezusatz zum Kulturmedium bringt diese 
Bewegung zum Stillstand, wahrscheinlich dadurch, wie 
LEWIS meint, daß die Konsistenz des Cytoplasma sich 
vermehrt. Im strömenden Plasma der Pflanzenzellen 
passen sich die Plastosomen in ihrer Form den Strömungs
verhältnissen und Widerständen, auf die sie stoßen, leicht 
an, was nach COWDRY für ihre halbflüssige Konsistenz 
spricht. Günstige pflanzliche Beobachtungsobjekte sind 
dieBlütenepidermis vonTulipa[GUILLIERMOND(Abb.180)] , 
ferner die Wurzelspitzen von Cucurbita (LUNDEGARDH). 
Während in pflanzlichen Embryonalzellen die Plasto-

Abb. 179. Lebende Knor· 
pelzelle einer Salamander
larve. Die runden Plasma
einschlüsse sind Fetttröpf
chen, die Stäbchen Plasto
somen. Vergr. 1300fach. 
(Nach PETERSEN 1922.) 

somen meist Kugelform haben, sind sie in ausdifferenzierten Zellen vorwiegend 
fadenförmig, können lebhafte Bewegungen und Wanderungen vornehmen 
[GUILLIERMOND (1917)], BOREscH (1914)], wobei sie teils passiv vom strömen
den Cytoplasma fortbewegt werden, teils sich aber auch aktiv fortzubewegen 
scheinen [LUNDEG.aRDH (1921) S. 304]. 

Wie aus den angeführten Lebendbeobachtungen hervorgeht, sind die Plasto
somen, namentlich was ihre Form angeht, äußerst empfindlich gegenüber äußeren 

a 

b 

Abb. 180. a Plastosomen in den Blumenblattzellen von Tulipa. b Gibt die Bewegungen eines 
Chondriosoms wieder. (Nach GUILLIERMOND aus LUNDEG.aRDH 1922.) 

Beeinflussungen aller Art, und es wird oft unmöglich sein, reversible oder irre
versible Veränderungen der Plastosomen als Folge äußerer Eingriffe ausein
anderzuhalten, wenn z. B. Pflanzenzellen an dünnen Schnitten durch die lebende 
Zwiebelwurzel studiert werden, wie z. B. von VEJDOWSKY (1926/27). Auch 
die Befunde über vitalgefärbte Plastosomen dürfen aus diesem Grunde nicht 
bis in alle feinsten Einzelheiten strukturell ausgewertet werden, so bemerkens
wert und zur Identifizierung wichtig das Verhalten der Plastosomen gegenüber 
der vi talen Färbung ist (man vergleiche das auf S. 51 Gesagte) . 

So bemerkt VON MÖLLENDORFF (1927), daß "im lebenden Organismus eine 
Anfärbung der Mitochondrien bisher nicht geglückt ist, sondern außer in Ge
webskulturen nur im supravitalen Verfahren; daß es ferner relativ lange (20 



236 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

bis 30 Minuten) dauert, bis eine Anfärbung der Plastosomen eintritt". A. FISCHER 
(1927) betont nachdrücklich, daß man Lebendbeobachtungen mit Vitalfarb
stoffen an Plastosomen nicht über 15 Minuten (nach Eintritt der Färbung) 
ausdehnen und spätere Ergebnisse nur mit allergrößter Vorsicht verwerten 
sollte. "Denn die Farbstoffe verursachen eine Reizung der ganzen Zelle, so daß 
auch die Mitrochondrien bei längerer Einwirkung mehr oder minder verändert 
werden." 

Von älteren Literaturangaben, daß sich Gebilde, die wir jetzt als Mito
chondrien bezeichnen würden, mit Dahlia und Gentianaviolett supravital 
färben, seien erwähnt: LA VALETTE ST. GEOME (1886/87) und HENNEGUY; 
neuerdings haben W. H. und M. R. LEWIS (1924) noch festgestellt, daß in ihren 
Gewebskulturen die Mitochondrien nicht durch Neutralrot und Brilliant
kresylblau gefärbt werden, während das Methylenblau ihnen eine schwache, 
bald wieder schwindende blaue Färbung verleiht. Dagegen sind das Janus
schwarz und das von L. MICHAELIS zuerst empfohlene Janusgrün (B. HÖCHST) 
diejenigen Farbstoffe, die nach den übereinstimmenden Angaben von MICHAELIS, 
COWDRY (1924), LEWIS (1924), A. FISCHER (1927), die Mitochondrien in der 
lebenden Zelle spezifisch und elektiv färben, so daß diese Methode die beste 
und einwandfreieste sein soll, um Mitochondrien überhaupt darzustellen und 
von andern Zellbestandteilen zu identifizieren. Es ist dabei bemerkenswert, 
daß z. B. das Janusgrün C, in dem 2(C2R 5 ) Gruppen durch (CR3)-Gruppen substi
tuiert sind, das aber sonst denselben chemischen Bau besitzt, für die vitale 
Färbung der Mitochondrien unbrauchbar ist. 

Da das Janusgriin verhältnismäßig recht giftig ist, so sind meist nur schwache 
Lösungen (1: 10 000 bis 50000) benutzt worden. In diesen färben sich die 
Mitochondrien nach einiger Zeit zuerst dunkel blaugrün, dann geht, wenn man 
die weitere Aufnahme von Farbstoff unterbricht, die Farbe allmählich in rosa 
über und verschwindet schließlich ganz durch Reduktion zur Leukobase (Cow
DRY). In einer stark sauren Janusgrünlösung (ph = 4,4) oder in einer alka
lischen Janusgrünlösung mit Zusatz von Kaliumcyanid (ph = 8,6) bleiben 
die Mitochondrien scheinbar ungefärbt, sie werden aber sofort dunkelblaugrün, 
wenn man die Gewebszellen aus diesen sauren oder alkalischen Farblösungen 
in ein ungefärbtes Kulturmedium von normaler ph bringt. Überträgt man die 
blaugrün gefärbte Mitochondrien enthaltenden Zellen wieder in ein alkalisches 
Medium, so schwindet rasch die Farbe, um aber bei Übertragung in ein normales 
Medium sofort wieder zu erscheinen. Dieser V oigang läßt sich mehrmals an der
selben Zelle wiederholen, ehe sie abstirbt. Diese Versuche zeigen, daß an dem 
in den Mitochondrien gespeicherten Janusgrün je nach dem Zustand, in dem 
die Zelle sich befindet, bald oxydative, bald reduktive Prozesse (Überführung 
in die Leukoverbindung) sich abspielen [LEWIS (1924)]. Bemerkenswert sind 
die Angaben von CHAMBERS (1914), daß die mit Janusgrün gefärbten Mito
chondrien bei weiterem Verbleiben in der Farblösung ständig an Masse zu
nehmen, bis schließlich die Zelle abstirbt. In diesem Augenblick verlieren die 
Mitochondrien ihre Farbe, die von dem abgestorbenen Kern nunmehr gespei
chert wird. "The mitochondria can hold the stain only, when they are within 
a healthy, intact cell" [CHAMBERS (1925)]. Deshalb entfärben sich auch die 
Mitochondrien sofort, wenn die Zelle zertrümmert wird und ihr Inhalt 
ausfließt. 

Die mikrochirurgischen Methoden haben bezüglich der Mitochondrien er
geben, daß eine Verletzung der Zelle durch Anstich die Mitochondrien deutlich 
sichtbar werden läßt. Wird die Zelle zerstört, so lösen sich Cytoplasma und 
Kern rascher auf als die Mitochondrien, die sich im Kulturmedium verteilen 
und BRowNsche Bewegung zeigen [CHAMBERS (1925)]. 
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Bei der großen Labilität der Plastosomen gegenüber allen Milieuverände
rungen kann es nicht wundernehmen, daß ihre naturgetreue Fixierung sehr 
schwierig ist. Völlige Lebensfrische des Materials und schnelle Abtötung durch 
die Fixierungsmittel sind daher nach BENDA (1926) absolute Grundbedingung. 
GUILLIERMOND (1918) hat Vergleiche zwischen lebendem und fixiertem Material 
angestellt, aus denen hervorgeht, daß nur die Methoden von ALTMANN, BENDA 
und REGAUD die Plastosomen einigermaßen naturgetreu in der Form erhalten. 
Die übrigen Fixierungsmittel ordnen sich in zwei Gruppen, Pikrinsäure, Sub
limat, FLEMMING fixieren unter starker Schrumpfung, Alkohol, ZENKER, CARNOY 
sind ganz unbrauchbar. Als Fixierungsartefakte treten häufig Vakuolisierung 
der Plastosomen auf, oft auch körniger Zerfall. ANITSCHKOW (1923) gibt an, 
daß in Gefrierschnitten nach Formolfixierung die Chondriosomen viel dicker 
werden als an Präparaten, die in Champy oder Müller-Formol fixiert und in 
Celloidin eingebettet worden waren. BANG und SJÖVALL (1916) beobachteten 
eine tropfige Umwandlung der Mitochondrien bei Fixierung in schwachprozenti
gem Formol. Als Ursache nehmen sie die Hypotonie der wässerigen Formol
lösung an, denn durch Zufügen von NaCI soll die hypotonische Wirkung des 
Formols in eine hypertonische verwandelt und die Tropfenumwandlung der 
Plastosomen verhindert werden. Keinen Einfluß der Konzentration des 
Fixierungsmittels auf die Plastosomen konnten indessen HmsCH und JACOBS 
(1925) bei Anwendung des Champy-Gemisches feststellen. ZIRKLE (1928) 
kommt in einer soeben erschienenen Arbeit zu dem Ergebnis, daß die Form der 
Mitochondrien bei Fixierung mit verschiedenen Bichromatsalzen sowohl von 
dem Kation wie von der ph abhängt. 

Charakteristisch ist, daß alle die zahlreichen, für die Darstellung der Plasto
somen empfohlenen Fixationsmittel entweder Osmiumsäure oder Formol ent
halten [DuESBERG (1912)], daß ferner Kaliumbichromat günstig einwirkt, 
während Essigsäure die Mitochondrien zur Quellung bringt und meist sogar 
ganz auflöst. Immerhin gibt es hier Ausnahmen. MEVES konnte bei Paludina 
die Mitochondrien der Samenzellen mit LENHossEKscher Flüssigkeit konser
vieren, REGAUD hat durch genaue Untersuchungen festgestellt, daß die Lös
lichkeit der Mitochondrien in verdünnter Essigsäure in den verschiedenen Zell
arten des Hodens bemerkenswerte Unterschiede aufweist, und NICHoLsoN 
(1916) fand dasselbe für Mitochondrien, die verschiedenen Typen von Ganglien
zellen angehören. In Äther-Aceton und Alkohol (von 80% ab) sind die nicht 
mit Formol, Kaliumbichromat oder Osmiumsäure vorbehandelten Mitochon
drien löslich. 

Neuerdings hat WATANABE (1925) auf die Wichtigkeit der vorsichtigen 
Durchtränkung mit Paraffin hingewiesen; um künstliche Veränderungen der 
Mitochondrien bei der Einbettung zu vermeiden, gibt er genaue Vorschriften 
zur Durchtränkung mittels Cedernholzöl-Paraffin. 

Zur Färbung der Mitochondrien im Schnittpräparat geben die ALTMANN
sehen Säurefuchsinfärbung, evtl. mit den Modifikationen nach METzNER und 
KULL, und die Eisenalizarin-Krystallviolettmethode von BENDA die besten 
Resultate, diesen beiden Färbungen ist gemeinsam, daß die Farbe bei hoher 
Temperatur auf den Schnitt einwirkt, und daß dann so lange differenziert wird, 
bis nur noch diejenigen Strukturbestandteile gefärbt sind, an denen die Farbe 
am festesten haftet. Bei gelungener Differenzierung sind bei der ALTMANNschen 
Färbung die Zelleiber und Kerne blaßgelb, die Mitochondrien und Sekret
granula leuchtend rot gefärbt. Das Resultat der BENDAschen Färbung ist in 
den Abb. 181, 182 dargestellt. "In gelungenen Präparaten sind die Kerne 
dunkelbraunrot, die Cytoplasmafäden (der Spindel) und das Archiplasma 
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(Idiozom) hellbraunrot; die Zentralkörperchen haben eine dunkle, rötlich
violette Farbe. Manche Sekretgranulen sind blauviolett. Die Mitochondrien 
und ihre Derivate sind von intensiv violetter Farbe und so scharf abgegrenzt, 
daß sie oft wie Bakterien erscheinen" [BENDA (1926)]. 

Doch bemerkt GATENBY (1919), daß die Eisenalizarin-Krystallviolett
färbung nicht ganz spezifisch für Mitochondrien ist, denn der Golgi-Apparat 
färbt sich mitunter schwach violett, und stark violett manche Dotterkörner, 
namentlich diejenigen von Insekteneiern. Bekannt ist ferner, daß der "Neben
kern", der aus Mitochondrienmaterial gebildet ist, oft nur teilweise oder aber 
auch gar nicht nach BENDA sich färben läßt. 

IJ 

Abb. 181. a Spermiocyt. b Spermiden und Spermien der Maus. BENDAS Mitochondrienfärbung. 
(Nach BENDA 1926.) 

Noch viel weniger elektiv färbend, wenn auch häufig zur färberischen Dar
stellung der Mitochondrien benutzt, ist die HEIDENHAINsehe Eisenhämatoxylin
methode. "Bei richtig getroffener Differenzierung kann man neben dem die 
Farbe am festesten haltenden Kernchromatin sehr schöne Bilder der Mito
chondrien und ihrer Derivate erhalten, aber durch ihre Vielseitigkeit gibt diese 
Färbung die weitesten Möglichkeiten für Trugschlüsse", so urteilt BENDA (1926). 
Die Abb. 183, 184, 185 geben eine Vorstellung von den Formen- und Größen
verhältnissen der mit den üblichen histologischen Methoden dargestellten 
Mitochondrien, deren kleinster Durchmesser 0,2 fl betragen kann. 

Auf die chemische Zusammensetzung der Mitochondrien lassen folgende 
Reaktionen gewisse Schlüsse zu. Die Mitochondrien sind fast immer in Alkohol, 
Äther, Chloroform, Xylol, ferner in verdünnter Essigsäure löslich, werden aber 
durch vorhergehende Chromierung unlöslich gemacht. Sie sind einfach licht
brechend, färben sich nicht mit Sudan IU und Scharlach R. und schwärzen 
sich nur ausnahmsweise mit Osmiumsäure. Diese Reaktionen sprechen für 
einen Phosphatid-(Phosphorlipoid-)gehalt der Mitochondrien [REGAUD (1908), 
FAURE-FREMIET (1910), MEYER und SCHAEFFER (1908-191O)J. Daneben 
scheint aber auch ein Albumin als Eiweißkomponente an dem Aufbau der Mito
chondrien beteiligt zu sein, da Formol und Kaliumbichromat, bekannt als 
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starke Fäller des Albumins, die Mitochondrien besonders gut fixieren und bei 
einfacher Formolbehandlung trotz nachfolgender Anwendung fettlösender 
Medien die Mitochondrien oft noch färberisch darstellbar bleiben. MILLONS 
Reagens gibt im Schnittpräparat aller
dings bezüglich der Mitochondrien 
ein negatives Resultat (BARG, NOEL). 
LÖWSCHIN berichtet, daß er durch 
Mischung von Lecithin und Albumin 
künstliche Mitochondrien erhielt, welche 
nach Einbettung in Glycerin-Gelatine 
dieselbe Fixierungs- und Färbungs
reaktionen zeigten als natürliche Mito
chondrien. 

COWDRY (1924) und GATENBY (1919) 
nehmen an, daß der prozentuale An
teil der Phosphatide und Proteine in 
den Mitochondrien verschiedener Zell
arten ein wechselnder sei, und daß 
darauf die unterschiedliche Lösbar
keit der Mitochondrien in fettIösenden 
Agenzien und in schwacher Essigsäure 
zurückzuführen sei. 

Abb. 182. Reifungsteilungen der Spermiocyten 
von BLAPS. Chromatin dunkelrot, Chondriom 
dunkelviolett. Centriol blaßviolett. BENDAS 
Mitochondrienfärbung. (Nach BENDA 1926.) 

Nachdem wir die Methoden zur Darstellung und Identifizierung der Mito
chondrien kennen gelernt haben, erörtere ich nunmehr die Frage, ob sie aus
nahmslos in allen Zellen vorkommen. Es sei gleich bemerkt, daß die bisherigen 
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Abb. 183. Plastosomen (p) in 
einer Urgeschlechtszelle aus 
dem Hoden eines neugebore· 
nen Hundes, teils einzeln, teils 
in Fäden aneinandergereiht. 
Fixiert nach MEVEs. Benda-
färbung. Vergr. 1800fach. 

(Nach PETERSEN: Histologie 
1922.) 

Abb. 184. Zellen aus der 
Glandula submaxillaris eines 
Menschen. Fixation: FLEM
MING. Bendafärbung.1200fach 
vergrößert. s Sekretgranula. 

b Basalfilamente. 
(Nach PETERSEN: Histologie 

1922.) 

I , 
Abb. 185. Becherzelle im Darm 
von Triton taeniatus. Fixie
rung nach CHAMPY. Färbung 
nach KULL. Ansammlung der 

Chondriosomen unter dem 
Becher. Zeiß. Apochr. homo 
Immersion 1,5 mm. Okular 4. 

Reprod. ' /. verkI. 
(Nach NASSONOV 1923.) 

Beobachtungen nicht ausreichen, um eine abschließende Antwort zu geben, 
zumal sich die Angaben der Autoren mitunter bei ein und demselben Objekt 
widersprechen. So fanden bei Spirogyra Z. B. RUDOLPH (1912) und GUILLIER
MOND (1916) keine "Chondrisomen", während A. MEYER (1920) über einen 
positiven Befund berichtet. Wenn wir aber einmal von den Bakterien absehen, 
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deren Zellnatur ja überhaupt noch zweifelhaft ist, so sind Mitochondrien be
obachtet worden bei Algen [BERTHOLD, (1886) S. 60], ZIMMERMANN (1893), 
RUDOLPH (1912), MOREAu (1915), A. MEYER (1920), GUILLIERMOND (1921), 
bei Pilzen [A. MEYER (1904), GUILLIERMOND (1911, 1913, 1915) u. a.], bei Moosen 
[SCHERER (1913), SAPEHIN (1913), BORESCH (1914), A. MEYER (1920)]. Schwan
kend sind die Angaben über das Vorkommen der Mitochondrien bei den Proto
zoen, um deren Erforschung sich vor allem FAURE-FREMIET (1916) verdient 
gemacht hat. Dieser Forscher hat bei allen von ihm studierten Protisten das 
Vorhandensein von Mitochondrien festgestellt (1916). Doch wird von M. HART
MANN (1926) angegeben, daß sie bei manchen Arten überhaupt ganz fehlen, bei 
anderen nur zeitweise im Zelleib auftreten sollen. 

Auch COWDRY (General cytology 1924, S. 318) gibt die Möglichkeit ihres 
zeitweisen :Fehlens und späteren Wiederauftretens zu und verweist auf die 

Abb. 187. Chondriokonten im Darmepit.hel 
eines Hühnerembryos. (Nach MEVES 1908.) 

Abb. 186. Fadenförmige Plastosomen aus den 
Mesenchymzellen eines Hühnerembryos. 
Vergr. 2200 fach. (Nach MEVES 1908.) 

Abb. 188. Entwicklungsreiche rote Blutkörper· 
ehen aus dem Knochenmark eines Kaninchens. 
Supravitale Janusgrünfärbung. Parallel mit 
dem Schwinden der Mitochondrien geht eine 

Zunahme des Hämoglobins. 
(Nach N. H. COWDRY 1917.) 

Angaben von THEILER (1910), daß z. B. Anaplasma marginale in den roten 
Blutkörperchen ein Entwicklungsstadium durchläuft, wo dies Protozoon fast 
nur aus Kernmaterial besteht, und der Zelleib, auf ein Minimum reduziert, keine 
Mitochondrien enthält. 

Eine ausführliche Zusammenstellung aller Untersuchungen, die über das 
Vorkommen von Mitochondrien in den Zellen der Metazoen berichtet, findet 
sich bei DUESBERG (1912), seitdem sind namentlich von amerikanischer Seite 
zahlreiche weitere Beiträge geliefert worden, eine gute Literatursammlung 
findet man bei COWDRY (1924). 

Das Gesamtergebnis dieser Arbeiten läßt sich dahin zusammenfassen, daß 
bei den höheren Tieren die Mitochondrien am zahlreichsten in den embryo
nalen Zellen enthalten sind, wo ihre Darstellung verhältnismäßig leicht gelingt. 
MEvEs hat zuerst auf diese Tatsache aufmerksam gemacht und in den Abb. 186 
und 187 sind einige seiner Befunde wiedergegeben, die dann von DUESBERG 
u. v. a. bestätigt und erweitert wurden. 
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über das Vorkommen der Mitochondrien in den ausdifferenzierten Gewebs
zellen der Metazoen bemerkt DUESBERG (1912) in seinem Referat folgendes: 
"Die Zahl der Plastosomen ist außerordentlich verschieden in den verschiedenen 
Geweben. Unter den Epithelzellen sind sie besonders reichlich in den Drüsen
und in den Darmzellen, selten dagegen (vielleicht ganz fehlend) in den Epithel
zellen, denen nur eine einfache Schutzrolle zugeteilt ist. Bei den Bindegewebs
zellen ist ihre Zahl sehr reduziert in den gewöhnlichen fixen Zellen und in den 
Knochenzellen, gering in den beweglichen Zellen, sehr beträchtlich dagegen 
in den Knorpelzellen, den Osteoblasten, den jungen Fettzellen. In den quer
gestreiften Muskelfasern sind sie gleichfalls sehr reichlich", wo sie nach der 
Meinung von HOLMGREN (1907-1908), REGAUD (1909) und DUESBERG (1910) 
durch die Q- und J-Körner repräsentiert werden. Als unsicher bezeichnet 
dagegen DUESBERG das Vorkommen von Mitochondrien in den ausdifferen
zierten Erythrocyten, den glatten Muskelzellen und den Zellen des Zentral
nervensystems. Während MEvEs (1911) für die Blutkörperchen der Amphibien 
das Vorhandensein von Mitochondrien angibt, ist der Nachweis in den reifen 
Säugetiererythrocyten nicht geglückt [MEvEs (1911) und neuerdings COWDRY 
(1924) vgl. Abb. 188]; für die roten Blutkörperchen der Vögel gibt DUESBERG 
nach eigenen Beobachtungen an, daß die Mitochondrien von einem bestimmten 
Entwicklungsstadium des Huhnes "nicht mehr sichtbar" sind, nach der Meinung 
von DUESBERG, weil sie "durch das niedergeschlagene Hämoglobin verdeckt 
werden". 

Von den Beobachtungen über Mitochondrien in ausdifferenzierten Zellen 
des Zentralnervensystems hält DUESBERG nur die positiven Angaben VOnNAGEOTTE 
und MAVAS für Gliazellen, ferner für Zellen der Pars ciliaris des Retinaepithels 
für beweiskräftig, während er den Befunden von Mitochondrien in den Nerven
zellen und Nervenfasern von FÜRST (1902), NAGEOTTE (1909) und MAVAS (1910) 
keine Beweiskraft beimißt, "weil sie mit Methoden zur Ansicht gebracht sind, 
die sich keineswegs zur Konservierung und Färbung der Plastosomen eignen". 
Vielmehr haben ihm eigene Untersuchungen der Nervenzellen die Angaben 
von BENDA (1899) und LEGENDRE (1909) bestätigt, "daß beim Erwachsenen 
die Zahl der mit den typischen Methoden darstellbaren Mitochondrien sehr 
gering, ja oft gleich Null ist". "Es ist eine unbestrittene Tatsache, daß die Zahl 
der in den Nervenzellen enthaltenen Plastosomen sich im Laufe der Entwick
lung vermindert; so erklärt sich ganz natürlich, daß man davon beim Erwach
senen keine oder fast keine mehr findet" [DUESBERG (1912), S. 809]. 

Seitdem ist allerdings namentlich von COWDRY (1912/1914) in den Spinal
ganglienzellen der Nachweis von Mitochondrien mit den spezifischen Methoden 
geführt worden. THURLOW (1917) hat mit einer besonderen Methode in den 
Ganglienzellen des Zentralnervensystems die Zahl der Mitochondrien pro Plasma
volumeneinheit festzustellen sich bemüht. 

Was nun die Zellen der höheren Pflanzen angeht, so ist das Vorkommen 
von Plastosomen von MEvEs, LEVITZKI, DUESBERG, COWDRY (1917) und vor 
allem von GUILLIERMOND (1921) bei so vielen Objekten mit Sicherheit fest
gestellt worden, daß wir an der weiten Verbreitung derselben nicht zweifeln 
dürfen. Allerdings ist der Kritik von LUNDEG.A.RDH (1922) und A. MEYER (1920) 
gegenüber zuzugeben, daß nicht selten Gebilde als Plastosomen bezeichnet 
worden sind, welche diesen Namen nicht verdienen und ·n Wahrheit para
plasmatische Einschlüsse sind. Auch Chloroplasten sind sicher öfters mit Plasto
somen verwechselt worden (vgl. später 293). Eine Abnahme der Zahl der 
Plastosomen, die ebenso wie bei den tierischen Organismen in embryonalen 
Zellen am größten ist, ist von GUILLIERMOND und COWDRY parallel der Chloro
plastenvermehrung beschrieben worden; sie soll unter Umständen zu einem 

Handbuoh der mikroskop. Anatomie I/I. 16 
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völligen Schwund der Plastosomen in den ausgebildeten Assimilationsgeweben 
führen, aber ein solches Fehlen der Plastosomen würde etwa auf eine Stufe zu 
stellen sein mit dem Fehlen der Plastosomen in ausdifferenzierten, hochspeziali
sierten tierischen Zellen, über das soeben berichtet wurde. 

Anders dagegen ist über das zeitweilige Fehlen von Plastosomen in den 
em bryonalen Zellen junger Keime von Pisum sativum zu urteilen, über die 
WASSERMANN (1920) in einer sehr sorgfältigen Untersuchung berichtet. Die 
Wurzelspitze des Erbsenembryos ist, bevor sie in das Ruhestadium eintritt, 

Abb. 191. 

Abb. 11)2. bb. 193. 

Abb.189-193. Zellen der keimenden Erbsenwurzel. Abb. 189 nach Alkoholfixierung. Abb. 190 
bis 193 nach Flemmingfixierung mit wenig Essigsäure. Zeiß. Hom. Immersion 2 mm. 

Komp. Okul. 12. (Nach WASSERMANN 1920.) 

bereits geweblich differenziert. Die Plastosomen in den Wurzelzellen einer 
grünen Erbse sind leicht und in größerer Zahl darstellbar, wie auch schon DUEs
BERG und HOVEN angegeben haben. Nachdem nun die Erbse die Ruheperiode 
durchgemacht hat und aus der Trockenstarre durch etwa 12 stündige Quellung 
in Wasser zu keimen beginnt, konnte WASSERMANN in den Wurzelzellen dieser 
jungen Erbsenkeime durchaus keine Plastosomen nachweisen (Abb. 189), weder 
mit der BENDAschen noch mit der ALTMANNschen Färbung. Erst bei weiterer 
Keimung traten die Plastosomen allmählich in Erscheinung, so daß nach 24 Stun
den ein Zustand erreicht war, wie in Abb. 190. 

Das allmähliche Erscheinen der Plastosomen im Verlauf der Keimung konnte 
WASSERMANN dadurch nachweisen, daß er verschieden alte Erbsenkeimlinge 
untersuchte. Da sich ganz junge, soeben quellende Keime nicht genügend gut 
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fixieren lassen, so stellte er seine ersten Untersuchungen an 12-24 Stunden 
lang quellenden Keimlingen an. Hier waren manche Dermatogenzellen ganz 
frei von Plastosomen, andere enthielten bereits eine mehr oder minder große 
Anzahl (Abb. 191). In einem etwas älteren Stadium sah das Bild dagegen 
anders aus. Nicht nur in sämtlichen am oberflächlichsten gelegenen Derma
togenzellen, sondern auch in der darauf folgenden äußersten Periblemschicht 
war ein ansehnlicher Plastosomenbestand vorhanden (Abb. 192). Die nächste 
Zellreihe war dagegen noch nahezu, die vierte und die folgende Zellreihe mit 
wenigen Ausnahmen frei von Plastosomen. WASSERMANN deutet seine Befunde 
dahin, daß durch den Eintrocknungsprozeß während der Keimruhe die Plasto
somen zugrunde gehen und nachher beim Auskeimen, wie Abb. 193 zeigt, 
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Abb. 194. Mitochondrien in den Hodenzellen der Maus. F.Z. Sertolizelle. S.Z.I. Spermiogonie. 
S.Z.J1. Spermiocyte. S.Z.m. Spermide. Vergr. 1400fach. (Nach BENDA aus HEIDENHAIN, Plaama 

und Zelle.) 

zunächst in der Nachbarschaft des Kerns, von wo sie sich später durch den 
ganzen Zelleib verteilen, neu gebildet werden. Ich werde auf diese Befunde 
von WASSERMANN noch einmal zu sprechen kommen, wenn ich die Frage der 
Entstehung der Plastosomen diskutiere. 

Wenn wir von diesem Befund von WASSERMANN absehen, so können wir 
es mit DUESBERG (1912) und MEVES als allgemeine Regel bezeichnen, daß bei 
allen vielzelligen Organismen die Plastosomen sich reichlich in den embryo
nalen, undifferenzierten Zellen vorfinden, daß ihre Zahl dagegen, mitunter 
sogar beträchtlich, mit fortschreitender Differenzierung der Gewebszellen ab
nimmt. Um so auffallender ist die Ausnahmestellung der männlichen und weib
lichen Geschlechtszellen. Diese besitzen nicht nur im undifferenzierten Zustand 
als Oogonien oder Spermiogonien (Abb. 194), sondern auch in dem ausdifferen
zierten, hochspezialisierten Endstadium der reifen Eizelle oder des reifen Sper
matozoons eine große Anzahl von Plastosomen (Abb. 207, 208). Daraus erklärt 
sich, daß die Entdeckung der Mitochondrien, wie schon erwähnt, zuerst bei den 
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Abb. 195a-p. Spermiogenese von Paludina vivipara. Fixierung: Sublimat-Eisessig. Färbung: 
Bordeaux-Eisenhämatoxylin. Zeiß Apochrom. 2 mm (Apertur 1,3). Okul. 18. 

(Nach MEVES: Arch. mikrosk. Anat. 56. 1900.) 
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Samenzellen erfolgte, daß ferner die Spermio- und Oogenese ein Lieblings
objekt der Mitochondrienforscher gewesen und bis jetzt noch geblieben ist. 
Eine Zusammenstellung der einschlägigen Literatur gibt DUESBERG (1912). 
Außer den grundlegenden Untersuchungen von BENDA, MEvEs, DUESBERG 
sind vor allem noch die Arbeiten von WILSON zu nennen. 

Da~ das Studium der Keimzellbildung uns über die Morphokinese des 
Chondrioms die beste Aufklärung gibt, so wollen wir an Hand einiger Abbil
dungen das Schicksal der Mitochondrien bei der Spermio- und Oogenese in 
bezug auf ihren Formwechsel und ihre Verteilung bei der Zellteilung verfolgen. 

Bei den höheren Vertebraten behalten die Plastosomen ihre körnige Be
schaffenheit während der Vermehrungs- und Wachstumsperiode der männlichen 
Geschlechtszellen dauernd (Abb. 194) ; bei den Reifeteilungen werden sie passiv 
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Abb. 19G a- i. Spermiogenese des Skorpions Opisthaca n t hus . a , b E rste R eifeteilung mit 24 einzelnen 
"Chondriospheren". c, d Zweite R eifeteilung mit 12 Chondrospheren. e Spermide mit einem aus 
6 kugelförmigen Mitochondrien bestehenden Nebenkern. f , g Spermiden in der Umbildung zu Sper· 
mien mit t y pischem Nebenkern. h, i Variationen des Nebenkerns mit 7 bzw. 5 Mitochondrienkugeln. 

(Nach E. B. WILSON 1925.) 

zu 4 ungefähr gleichen Teilen auf die 4 entstehenden Spermiden verteilt. Bei 
den Evertebraten zeigen dagegen die anfänglich ebenfalls körnigen Plastosomen 
im Verlauf der Samenentwicklung beträchtliche Modifikationen ihrer Form; 
die Körner reihen sich aneinander, verschmelzen und bilden größere Kugeln 
(Abb. 196), Stäbchen, Fäden (Abb. 195) oder Ringe (Abb. 197). 

Nach der Schilderung von MEvEs (1900), die ich z. T. wörtlich wiedergebe, 
enthält "die Zellsubstanz der Spermatogonien bei Paludina vivipara außer 
dem Kern und einem Idiozom, welches zwei Zentralkörper einschließt, in der 
Umgebung des letzteren ziemlich zahlreiche, sehr kleine Körner, Mitochondrien, 
welche durch Eisenhämatoxylin nur schwach färbbar sind (Abb. 195 a) "und 
erst im Anfang der Wachstumsperiode größer und intensiver färbbar werden". 

"Im Verlauf der Prophase der ersten Reifungsteilung beginnen sich die 
Mitochondrien zu Fäden (Chondriomiten) aneinander zu remen (Abb. 195 cl. 
Diese Fäden schließen sich weiterhin zu Ringen zusammen, welche in der Um
gebung des Idiozoms gelegen sind (Abb. 195 d) . Die Ringe sind anfangs zahlreich 
und klein, nehmen aber dann an Zahl ab und werden größer. Sie erscheinen 
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nunmehr meistens stark in die Länge gezogen, so daß sie den Eindruck von 
Doppelfäden machen." 

Auf späteren Stadien nach Auflösung der Kernmembran und Anordnung 
der Chromosomen zur Äquatorialplatte "liegen die Doppelfäden in unregel
mäßiger Anordnung um die Teilungsfigur herum in der Peripherie der Zelle 
(Abb. 195 e, f)". "Die Zahl der Doppelfäden beträgt ungefähr 8, mitunter 
aber auch weniger." Nachdem die Tochterchromosomen auseinandergerückt 
sind, geben die Doppelfäden ihre periphere Anordnung in der Zelle auf und 
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Abb. 197 a-f. Spermiogenese des Skorpions Centrurus. a Spermiogonien mit zahlreichen Mitochon
drienkörnern: b, c frühe Spermiocyten mit langen, fadenförmigen Mitochondrien, welche sich an 
dem einen Kernpol zusammengeballt haben; d, e die Mitochondrien haben einen Ring um das 

Idiosom gebildet ; f Metaphase. 

verteilen sich so, daß sie eine ungefähr parallele Lage zur Spindelachse einnehmen 
und an der Oberfläche der Spindel gelegen sind. "Bei dieser Umlagerung kommt 
nicht etwa die Mitte jedes Doppelfadens in den Äquator der Zelle zu liegen. 
Nichtsdestoweniger findet man, wenn die Durchschneidung der Zelleiber vor 
sich geht (Abb. 195 f), daß beide Tochterzellen gleiche oder annähernd gleiche 
Anteile der Fäden bekommen." "Nach Abschluß der ersten Reifeteilung setzt 
sofort die zweite ein, ohne daß ein eigentliches Ruhestadium des Kernes durch
laufen würde. Auch die Doppelfäden lösen sich nicht etwa in illre Konstituenten 
auf, sondern bleiben an einer Seite zusammengehäuft. Jedoch treten sie während 
der zweiten Reifeteilung (Abb. 195 g) nicht etwa in der halben, sondern wieder 
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in der gleichen oder annährend der gleichen Zahl auf, wie bei der ersten; auch 
im übrigen ist ihr Verhalten bei der zweiten Reifeteilung das gleiche wie bei 
der ersten (Abb. 195 fund Abb. 195 g)." 

Während bei Paludina aber nach der Beschreibung von MEVES trotz der 
unmittelbar aufeinander folgenden zwei Reüeteilungen eine zahlenmäßige 
Reduktion des Mitochondrienmaterials nicht bewirkt wird, so hat an anderen 
Objekten eine solche nachgewiesen werden können (zuerst 1908 von DUESBERG). 

Die Genauigkeit, mit der die zur Reduktion führende Verteilung des Chon
drioms auf die vier Spermiden erfolgt, ist von Art zu Art recht verschieden, 
besonders groß ist sie bei den von WILSON studierten Skorpionen, Opisthacanthus 
und Centrurus. 

Bei Opisthacanthus vereinigen sich die anfangs zahlreichen kleinen Mito
chondrien zu genau 24 größeren Kugeln (Chondriospheren), "which certainly 
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Abb. 197 g-p. g Anaphase; h, i Telophase der ersten Reifeteilung. Teilung des Mitochondrienringes. 
k Interkinese zwischen den Reifeteilungen; I, m zweite Reifeteilung; n Spermlde mit zwei Mito
chondrienkugcln (Nebenkern); 0, p Umwandlung der Spermiden In Spermien. Streckung und 

Umschlingung der Mitochondrienkörper zur Bildung der Schwanzspirale. ch Chondriom. 
(Nach E. B. WILSON 1925.) 

do not divide but are merely segregated passively into two nearly equal groups" 
[WILSON (1925), S. 163]. In 75% der Fälle war die Verteilung eine ganz regel
mäßige, jede Präspermide erhielt je 12 und jede Spermide 6 Chondriospheren 
(Abb. 196 e-g), in den andern 25% der Fälle traten in der Verteilung der 
Chondriospheren leichte Unregelmäßigkeiten auf, so daß Spermiden mit 7 und 
5 Chondriospheren entstanden (Abb. 196 h, i). 

Am auffallendsten ist die Präzision, mit der das Mitochondrienmaterial 
auf die Spermiden durch die Reüeteilungen verteilt wird, bei dem Skorpion 
Centrurus (Abb. 197). Das in den Spermiogonien aus einzelnen kleinen Körnern 
bestehende Chondriom bildet in den Spermiocyten einen das Idiozom um
lagernden Ring, der bei der ersten Reüeteilung genau in zwei gleichgroße Halb
ringe zerteilt wird (Abb. 197 g). Die beiden Halbringe brechen in der Mitte 
durch, und es entstehen so zwei parallel gelagerte Stäbe, die bei der zweiten 
Reüeteilung in der Mitte zerschnürt werden (Abb. 197 i-I). Aus dem Originalring 



248 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

der Spermiocyte sind so 8 gleiche Stäbchen entstanden, von denen jede Spermide 
2 erhält. "a process comparable in precision with the division of a heterotypic 
chromosome ring, though very different in detail" [WILSON (1925), S. 165]. 

Während der Spermiohistogenese beteiligen sich die Mitochondrien meist 
in ziemlich typischer Weise am Aufbau des definitiven Spermatozoons, wenig
stens gilt dies für die fadenförmigen typischen Samenzellformen. Bei ihnen 

bb. 19 . Abb.19!) . Abb.200. 

Abb. 201. Abb.202. Abb. 203. 

Abb. 198 -206. Ovogenese und Befruchtung bei Filaria papillosa. Fixierung: Modifiziertes FLEM
MINGSches Gemisch. Färbung: Eisenhämatoxylin. Zeiß Apochrom. 1,5 mm. Komp. Okul. 12. 

(Nach FR. MEvEs: Arch . mikrosk. Anat. 87, 1916.) 
Abb. 198 -199. Verschiedene Entwicklungsstadien von Ovocyten. Zerfall der stäbchenförmigen Mito
chondrien in einzelne Körner. Abb. 201. Das Spermium ist eben eingedrungen, liegt dicht unter der 
Eiobcrfläche. Abb . 202 u. 203. Auswandern der väterlichen, dunkler gefärbten Mitochondrien 

aus dem Spermienkörper. 

nehmen die Plastosomen, die sich namentlich bei den Evertebraten zu einem 
homogenen Körper, dem "Nebenkern" von LA VALETTE ST. GEORGE verdichtet 
haben, das Mittelstück (Abb. 195, 196) ein und bilden, soweit sich dieses er
streckt, eine Scheide um den Achsenfaden (Abb. 197 p). "Auch die Form dieser 
Scheide ist außerordentlich wechselnd, von der plastochondrialen Scheide 
gewisser Evertebraten und der Fische, bis zum Spiralfaden (Abb. 181), dessen 
vollkommenster Typus der der Spermien der Muriden und Cheiropteren ist" 
[DUESBERG (1912)]. 
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In den schwanzlosen Spermien der Nematoden, Dekapoden usw. ist die An
ordnung der Mitochondrien oft keine so typische (Abb. 265k), doch gibt VEJ
DOWSKY (1926/27) für die Spermien von Astacus an, daß "without the Chon
drioma no lenticular, bell shaped or similar forms of spermatozoon would devellop", 
denn das Chondriom bildet hier ein als "polar cup" oder Schwanzkapsel bezeich
netes hoch differenziertes Organ. 

Während die Beteiligung der Mitochondrien an der Ausbildung für die reifen 
Spermien spezifischer Organellen durch die Beobachtung sichergestellt ist, 
und diese auch dadurch erleichtert wird, daß das gesamte Plastosomenmaterial 
oft zu einem einheitlichen Gebilde sich vereinigt, sind die Meinungen über die 
Rolle der Mitochondrien bei der Oohistogenese sehr geteilt. Namentlich die 
Frage, ob die Plastosomen direkt in Dotterelement sich umwandeln können, 
oder sich in anderer Weise an der Produktion des Dotters beteiligen, ist noch 

Abb. :tot. bb. :10':;. A bb. t06. 

Abb. 204. Zweizellenstadium. Das Cytoplasma enthält außer den Mitochondrien graugefärbte Ballen 
von homogenem Aussehen. Abb. 205. Furchungsstadium, acht Zellen auf dem Schnitt getroffen. 
Abb. 206. Stark vorgerücktes Furchungsstadinm, etwa 70 Zellen auf dem Schnitt getroffen. Das 
Cytoplasma enthält dicke Mitochondrien, welche in einer homogen aussehenden Grundsubstanz 

eingebettet sind. 

sehr strittig. Ich verweise auf meine Ausführungen in dem Teil VII über den 
Zellstoffwechsel und auf das Kapitel von 'VASSERMANN, in welchem die Bil
dung der Differenzierungsprodukte der Zelle besprochen wird. Uns interessiert 
an dieser Stelle mehr, daß sowohl in den Ovogonien wie den Ovocyten Mito
chondrien regelmäßig nachgewiesen worden sind. Während die Plastosomen in 
den Ovogonien und im Anfang des Ovocytenwachstums oft die :Form von Stäb
chen oder Fäden besitzen (Abb. 19R), beginnt auf späteren Wachstumsstadien 
(Abb. 199, 200) der Zerfall der Fäden in kleine Körner, so daß am Ende der 
Wachstumsperiode nur noch Mitochondrienkörner vorhanden sind. Dabei 
hat sich ungefähr proportional der Größenzunahme des Zelleibes auch die 
Quantität des Mitochondrienmaterials vermehrt, das ziemlich gleichmäßig im 
ganzen Zelleib verteilt ist (Abb. 199 u. 200). Durch die Abschnürung der Rich
tungskörper bei der Reifeteilung erfährt es nur eine geringfügige Verminderung. 

Das Studium des Befruchtungsprozesses zeigt mit wenigen, aber für das 
Nereisei durch LILLIE (1912) ganz sicher gestellten Ausnahmen, wo das die Mito
chondrien enthaltende Spermamittelstück nicht in das Ei eindringt, daß väter
liche Plastosomen in das Ei hineingelangen (MEvEs, HELD, VAN DER STRICHT, 
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bb. 207. 

Abb.20 

bb' 209. 

Abb. 207 -209. Samcnfaden und Eier von Parechinus miliaris. Fixation: ALTMANNsches Gemisch. 
Färbung: Säurefuchsin·Pikrinsäure nach ALTMANN. (Nach MEVES 1912 und 1914.) Abb.207. 
Samenfaden von Parechinus. a u. b Seitenansicht. c Flächenansicht vom Kopf- oder Schwanzende 
gesehen. Abb. 208. Ei sechs Minuten nach der Befruchtung. Abb. 209. Ei eine Stunde nach der 
Befruchtung in Zweiteilung. Das Spermamittelstück mit den väterlichen Plastosomen gelangt 

unverändert in die eine Blastomere. 

LAMS). Aber ihr Schicksal ist dort ein verschiedenes. In der Mehrzahl der bis
her untersuchten Fälle, so namentlich bei den Nematoden, kommt es zu einer 
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Durchmischung des väterlichen mit dem mütterlichen Plastosomenmaterial, 
indem die väterlichen Mitochondrien sich mehr oder minder gleichmäßig in 
der ganzen Eizelle verteilen (Abb. 202, 203). HELD hat bei Ascaris die väter
lichen und mütterlichen Plastosomen, offenbar infolge ihrer verschiedenen 
Größe und Dicke different färben können und so gezeigt, daß dieselben entgegen 
der Hypothese von MEvEs nicht miteinander verschmelzen, sondern sich ge
trennt erhalten. Anders dagegen verhalten sich die väterlichen Plastosomen 
im Säuger- und Seeigelei. V AN DER STRICHT zeigte bei der Fledermaus und LANs 
(1910) am Meerschweinchen (1909), daß bei der Furchung der die Plastochon
drien enthaltenden Spiralfaden des Spermamittelstückes nur der einen der beiden 

Abb. 210. Gefurchtes Ei von Parechinus miliaris. Schnitt durch ein 3Z·Zellstadium. Fixierung 
und Färbung wie Z07. Mittelstück (in Kantenansicht) in einer Zelle der animalen Hälfte. 

(Nach MEvEs 1914. Arch. mlkr. Anatom. 85.) 

ersten Blastomeren zugeteilt wird. MEvEs verfolgte das Mittelstück des Echini
denspermiums durch die ersten Zellgenerationen des befruchteten Eies (Abb. 207 
bis 210), und stellte fest, daß es auf dem 32. Zellstadium unverändert in eine 
einzige Zelle, die der animalen Hälfte angehört, hineingelangt war. Die für 
das Säugetierei allenfalls plausible, aber durch keinerlei tatsächliche Befunde 
gestützte Hypothese, daß die mit väterlichen Plastosomen versehene Blasto
mere den Embryo, die andere Blastomere dagegen das Trophoblastmaterial 
liefern soll, entbehrt bei ihrer auf die Verhältnisse beim Seeigel von MEvEs ver
suchten übertragung jeglicher Überzeugungskraft. Denn es gibt keinen Anhalts
punkt dafür, daß nur die eine, das väterliche Plastosomenmaterial enthaltende, 
Blastomere des 32. Zellstadiums den definitiven Seeigel, alle anderen Zellen 
dagegen nur die bei der Seeigelmetamorphose zugrunde gehenden larvalen 
Organe produzieren sollten. 
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Von einer gleichmäßigen Verteilung des väterlichen Plastosomen auf die 
einzelnen Blastomeren kann also in vielen Fällen keine Rede sein, wie denn 
überhaupt durch die Furchung an der Gesamtverteilung der mütterlichen und 
väterlichen Plastosomen, wie sie im Augenblick der beginnenden Eiteilung 
besteht, nichts mehr geändert wird. Bei der Zerlegung des Eies in seine Blasto
meren wird vielmehr das Mitochondrienmaterial ganz passiv mitverteilt und 
ändert zunächst auch nicht seine morphologische Beschaffenheit. Erst am Ende 
der Furchung bei der Fledermaus [LEVI (1914)], während der Gastrulation 
bei Amphibien oder auf noch späteren Stadien, Kaninchen [DuESBERG (1910)], 
Meerschweinchen [RUB.ASCHKIN (1910)] erscheinen in den Embryonalzellen 
an Stelle der Körner dünne oder dickere Fäden, eine Form, die für die 
meisten Embryonalzellen als typisch bezeichnet werden kann (vgl. Abb. 206, 
ferner Abb. 186). Nach den Beschreibungen namentlich von MEVES (1918) 
sollen diese Fäden dadurch sich bilden, daß die Körner sich in Reihen anordnen 
und dann zu mehr oder minder gleichmäßig dicken Fäden verschmelzen. 

Da die Rolle, welche die Plastosomen im Leben der Zellen spielen, später, 
namentlich in den Abschnitten des Handbuches, die über die Sekretion und die 
Bildung der metaplasmatischen Differenzierungsprodukte handeln, besprochen 
wird, so wende ich mich gleich der Frage zu, ob die Plastosomen idioplasmati
sches Teilkörpermaterial enthalten, oder ob sie nur als paraplasmatische, ergasti
sche Zellprodukte zu betrachten sind. 

In einer Reihe von Untersuchungen, die ihren Abschluß und ihre Zusammen
fassung in der 1918 erschienenen Arbeit: "Die Plastosomentheorie der Ver
erbung" gefunden haben, hat MEVES, und ihm haben sich viele andere Cyto
logen, vor allem DUESBERG (1912) angeschlossen, die Lehre aufgestellt, daß 
das cytoplasmatische Erbmaterial, das Plasmon (vgl. S. 217) in den Plasto
somen, und ausschließlich in ihnen, lokalisiert sei. Wie die Chromosomen das 
Kernidioplasma, das Genom, so sollen die Plastosomen das Plasmon enthalten; 
wie bei der Befruchtung väterliche und mütterliche Chromosomen sich zu einem 
gemeinsamen Kern vereinigen und dann bei der Furchung gleichmäßig allen 
Furchungszellen zugeteilt werden, so sollen auch die Plastosomen väterlicher 
und mütterlicher Herkunft durch die Verschmelzung von Ei und Samenfaden 
zusammengeführt und dann gleichmäßig auf alle Embryonalzellen verteilt 
werden, so daß jede Embryonalzelle sowohl mütterliche wie väterliche Plasto
somen zugeteilt erhält. Aber die tatsächlichen Beobachtungen des Verhaltens 
der Plastosomen bei der Befruchtung, ist dieser Hypothese von MEVES nicht 
günstig gewesen, wie wir ja soeben gesehen haben; und WILSON (1925, S.712) 
hebt auch ausdrücklich hervor: "There is no satisfactory evidence that the 
chondriosomes play any part in fertilization. Not the slightest proof has been 
produced of a fusion between the paternal and maternal chondriosomes. It 
is not even certain, that those brought into the egg by the sperm do not de
generate as maintened by VEJDOWSKY (1911) and RETzIUs (1911)." Vor allem 
aber sind es eben die Beobachtungen am Seeigel gewesen, die ein starkes Argu
ment gegen die Mitwirkung der väterlichen Plastosomen bei der übertragung 
der väterlichen Erbcharaktere liefern. Durch welche unwahrscheinliche Hilfs
hypothesen MEvEs die Mitwirkung der väterlichen Mitochondrien bei der Ver
erbung für den Seeigelbastard nach der Metamorphose zu retten sucht, habe 
ich auf S. 251 besprochen. Wichtiger ist, daß MEvEs selber den Folgerungen, 
die ich 1912 bei einem Vergleich der Ergebnisse von Kreuzungsexperimenten 
und der cytologischen Untersuchung bei Echinodermen gezogen habe, bei
stimmt und wörtlich zugibt: "daß von allen Bestandteilen des Spermiums 
nur der Kern auf die Gestaltung des PI u teus Einfluß besitzt; denn nur die Kerne, 
nicht aber die Plastosomen sind in allen Zellen des Pluteus männlich und 
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weiblich zugleich. Treten aber, wie es bei der Kreuzung einiger Echinidenarten 
der Fall ist, Plutei auf, welche in bezug auf die Skeletstruktur gemischten 
Vererbungstypus zeigen, so können die hier zum Vorschein kommenden Merk
male nur durch den Kern übertragen sein" [MEvEs (1918), S. 118]. 

Während ich 1912 auf Grund dieser Befunde beim Seeigel die Ansicht ver
trat, daß das gesamte Teilkörpermaterial der Zelle im Kern lokalisiert sei, 
möchte ich heute allerdings diesen Schluß, wenn auch immer noch manches 
zu seinen Gunsten spricht, nicht mehr ziehen. Ich habe ja schon auf S. 217 die 
Argumente dafür angeführt, daß auch im Zelleib Teilkörpermaterial, das Plas
mon, enthalten ist und habe unlängst im Handbuch der Physiologie (1927, 
Bd. 1) versucht, die alte Kernidioplasmatheorie mit dieser Lehre vom Plasmon 
in übereinstimmung zu bringen durch die Annahme, daß bei der Bastardierung 
der Kern seine Artspezifität dem cytoplasmatischen Teilkörpermaterial zu 
induzieren vermag. Nach dieser Hypothese wäre es also nur notwendig, um die 
Resultate artfremder Bastardierung bei Seeigeln zu erklären, daß überhaupt 
cytoplasmatisches Erbgut übertragen wird, nicht aber, daß bei der Befruchtung 
väterliche und mütterliche Plasmone sich vereinigen, und es steht der Annahme 
nichts im Wege, daß die Plastosomen solches cytoplasmatisches Erbgut ent
halten. 

Aber was sind denn nun die positiven Anhaltspunkte dafür, daß die Plasto
somen überhaupt Teilkörpermaterial enthalten ~ Die häufig beobachtete Vo
lumenzunahme des Chondrioms ist kein stichhaltiges Argument (denn auch dje 
von mir als ergastisches Kernmaterial betrachteten Nucleolen wachsen); die 
mehr oder minder gleichmäßig bei der Zellteilung erfolgende Verteilung des 
Plastosomenmaterials auf die Tochterzellen ist es ebensowenig. Denn in der 
Mehrzahl der Fälle ist es ganz klar, daß die einzelnen Plastosomen sich bei der 
Zellteilung selber ganz passiv verhalten, und wirklich nur bei der Plasmadurch
schnürung verteilt werden. Bei den nicht eben häufigen Beispielen, wo faden
förmige oder ringförmige Plastosome (vgl. Abb. 197) der Quere nach zerteilt 
werden, spricht ebenfalls nichts für einen aktiven Teilungsvorgang der Plasto
somen, so daß auch WILSON (1925) zu dem Ergebnis kommt: "On the whole 
the present evidence points to the conclusion, that the division of the plasto
somes is a passiv and mechanical result of cell constriction." 

Die bemerkenswerte Präzision, mit der diese Verteilung der Plastosomen 
z. B. in den auf S. 247 angeführten Beispielen auf die Spermiocyten erfolgt, 
spricht wohl dafür, daß die Plastosomen ein für die betreffenden Zellen wichtiges 
und wertvolles Material enthalten, bildet aber ebenfalls kein beweiskräftiges 
Argument für ihre Teilkörpernatur. Denn ich erinnere nur daran, daß z. B. auch 
die Nucleolen mitunter bei der Kernteilung ziemlich genau halbiert auf die 
Tochterkerne verteilt werden, und daß diese Beobachtungen für uns kein Anlaß 
waren, die Nucleolen für Teilkörpermaterial zu erklären (S. 190). 

Allen angeblichen Beobachtungen von einer direkten, aktiven Teilung der 
Plastosomen kann aber, namentlich so weit sie nur auf fixierte Präparate ge
stützt sind, keine absolute Beweiskraft zugesprochen werden. Denn wenn 
mehrfach biskuitförmig eingeschnürte Plastosomen, die neben fadenförmigen 
und kugeligen in derselben Zelle vorkommen, als Teilungsformen der faden
förmigen gedeutet werden, so läßt sich ebenso gut die Meinung vertreten, daß 
zwei kugelförmige Plastosomen durch ihre Aneinanderlagerung die biskuit
förmigen gebildet haben. Allerdings gibt FAuRE-FREMIET an, daß er die Teilung 
von Plastosomen am lebenden Objekte (Protozoen) hat verfolgen können, 
aber es ist durchaus WILSON (1925) zuzustimmen, wenn er sagt: "On the whole, 
nevertheless, the direct evidence of division on the part of mitochondria still 
remains very deficient" (S. 712). 
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Eine Reihe von Forschern, so namentlich A. MEYER (1920), ferner M. HART
MANN (1927), vertreten deshalb auch die Ansicht, daß das Chondriom über
haupt kein Teilkörpermaterial enthalte, sondern ganz aus ergastischem Material 
bestände. Zugunsten dieser Hypothese führen sie die Tatsache an, daß jugend
liche, rasch wachsende und sich noch differenzierende Zellen reich an Plasto
somen sind, die nachher bei dem Differenzierungsprozeß verbraucht werden, 
daß ferner der Hunger zu einem Aufbrauch und Schwund der Plastosomen auch 
in ursprünglich plastosomenreichen Zellen führen soll. A. MEYER weist auf 
Beobachtun,gen von ALTMANN an Leberzellen von Hungerfröschen hin, ferner 
auf die Erfahrungen von Russo (1908, 1910), der bei Kaninchen, welche länger 
als 10 Tage gefastet hatten, eine Abnahme der Mitochondrien in den Eizellen 

b c 

Abb.21la-c. NierenepitheUen aus den Tubuli contorti des Kaninchens. Fixierung: CHAMPY, Cel
loidineinbettung. Färbung: KULL. a Normales Tier. Stäbchenförmige Plastosomen. b Hungertier. 
Zerfall der Stäbchen in Körner. c Hungertier. Die Plastosomen sind in tropfenartige Gebilde um
gewandelt, von denen einzelne die Erscheinung der "lipoiden" Entartung zeigen. In der Zelle rechts 

ein abgestorbener pyknotischer Kern. (Nach OKUNEFF 1923.) 

beschreibt. Aber nach den Untersuchungen von OKUNEFF (1923) über Zell
veränderungen im Hungerzustand scheinen doch die Verhältnisse kompli
zierter zu liegen. Er hat zwar auch beobachtet, daß z. B. in Leberzellen und 
noch ausgesprochener in Nierenzellen hungernder Kaninchen die Plastosomen 
allmählich morphologische Veränderungen zeigen (Abb. 211 a-c), die über 
einen Zerfall der stäbchenförmigen Plastosomen zu einer starken Schwellung 
und tropfigen Veränderungen derselben führen. OKUNEFF deutet diese Ver
änderungen der Plastosomen aber als destruktive Zerfallserscheinungen im 
Absterben begriffener Zellen und weist darauf hin, daß in manchen von den 
Nierenzellen mit tropfigen Plastosomen auch die Kerne bereits im Absterben 
begriffen sind (Abb. 211c rechts). Solange aber die lebende Zelle noch völlig 
intakt ist, soll die Atrophie, d. h. die Massenabnahme des Zelleibes nicht auf 
Kosten der Plastosomen erfolgen, vielmehr wird "durch den Hungerzustand 
die Zahl der Chondrosome augenscheinlich nicht vermindert, und sie nehmen 
scheinbar in ihrem Umfange nicht ab, so daß die Atrophie der Zellen im Hunger
zustand nicht auf Kosten dieser "Organoide" der Zellen geschieht" [OKUNEFF 
(1923) S. 201). 

Auch die auf S. 242 besprochenen Befunde von WASSERMANN (1920) geben 
uns keine entscheidenden Argumente weder für die ergastische noch gegen die 
Protomerennatur der Plastosomen. Denn es scheint mir entgegen der Meinung 
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von WASSERMANN doch noch nicht die Entstehung von Plastosomen de novo 
bewiesen zu sein. Es ist immerhin denkbar, daß in diesem besonders gelegenen 
Fall, bei dem der Zellinhalt einen großen Teil seines Wassergehaltes verliert, 
der Zerfall der ursprünglich fadenförmigen Plastosomen nicht bei Körnern 
optischer Größenordnung Halt macht, sondern noch weiter fortschreitet, und 
daß später die ultramikroskop ischen Plastosomenteilchen sich wieder zu größeren 
Verbänden zusammenschließen. 

Der Versuch von J. E. WALLIN (1922, 1923), die Bakteriennatur der Mito
chondrien zu erweisen, wobei er als Argumente einmal die Ähnlichkeit der 
histologischen Farbenreaktionen , dann den angeblich positiven Erfolg der 
Kultur der Mitochondrien außerhalb der Zelle benutzte, haben namentlich 
von COWDRY (1922, 1923) und neuerdings von P. BUCHNER (1928) eine wie 
mir scheint, berechtigte ablehnende Kritik erfahren. 

So müßte denn die wichtige Frage nach der Natur und der Bedeutung der 
Plastosomen noch ganz in suspenso bleiben, wenn wir nicht doch über einige 
Befunde verfügten, die mir nun doch dafür zu sprechen scheinen, daß die Plasto
somen Teilkörpermaterial enthalten. Sollte es richtig sein, daß aus den Plasto
somen die Trophoplasten der höheren Pflanzen entstehen, die ihrerseits sicher 
die Fähigkeit der Fortpflanzung durch aktive Teilung besitzen, sollte es sich 
ferner bestätigen, daß die Plastosomen sich zu metaplasmatischen Zellgebilden 
umwandeln, die wie die Myofibrillen wahrscheinlich sich durch Teilung ver
mehren, so wäre damit meines Erachtens bewiesen, daß auch die Plastosomen 
Teilkörpermaterial enthalten. Allerdings ist die Frage, ob die Plastosomen 
sich in Trophoplasten umwandeln, ob sie ferner derartige teilungsfähige meta
plasmatische Strukturen bilden können, noch sehr umstritten, und ich ver
weise auf meine (Abschnitt VI E) und WASSERMANNS diesbezüglichen Aus
führungen. 

D. Der Golgiapparat. 
1. Historische Übersicht. Problemstellung. 

Mittels einer Modifikation der Silbernitratmethode von CAJAL stellte GOLGI 
im Jahre 1898 in den PURKINJESchen Ganglienzellen und den motorischen 
Vorderhornzellen der Eule (Strix flammea) , bald darauf auch in den Spinal
ganglienzellen junger Katzen gerüst- oder netzartige Strukturen dar, denen 
er den Namen: "Apparato reticulare interno" gab. Die Entdeckung von GOLGI 
wurde bald darauf von seinen Schülern bestätigt und erweitert. VERATTI (1898) 
beschrieb einen Golgiapparat in den Ganglienzellen des Halssympathicus des 
Hundes, PENSA (1899) einen solchen in den Markzellen der Nebenniere. Im 
Jahre 1902 gelang es KOPscH, eine neue Methode der Darstellung aufzufinden, 
bei welcher der Golgiapparat, der seitdem auch häufig als GOLGI-KoPscHscher 
Apparat bezeichnet wird, durch längere Einwirkung von Osmiumsäure eine 
intensive schwarze Farbe annahm. 

In den folgenden Jahren wurde der Golgiapparat mittels der Osmierung 
nach KOPscH oder mit modifizierten und namentlich von CAJAL (1915) ver
besserten Versilberungsmethoden nicht nur in den Nervenzellen von zahl
reichen Evertebraten nachgewiesen, sondern auch in vielen anderen Gewebs
zellen, vor allem den Epithelien, den Bindegewebszellen, den Geschlechts
zellen von Vertebraten und Evertebraten aufgefunden [VON BERGEN (1904), 
NEGRI (1900), PENSA (1901), SJÖVALL (1906), WEIGL (1912), CAJAL (1915), 
HIRSCHLER (1913), BOWEN (1922)] u. a. bzw. Gebilde, die schon früher gesehen 
und beschrieben worden waren, als Golgiapparat identifiziert, wie z. B. das 
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Trophospongium von HOLMGREN (1900), die PLATNERschen (1885) Fäden und 
Pseudochromosomen [HEIDENHAIN (1900)] der Geschlechtszellen, die Centro
phormien [BALLOWITZ (1900)]. 

Schon SJÖVALL hatte 1906 die Hypothese ausgesprochen, daß der Golgi
apparat ein allen Zellen zukommendes Strukturgebilde sei; jetzt auf Grund der 
neuen Entdeckungen konnte schon mit einem gewissen Recht die Lehre von 
der Ubiquität des Golgiapparates in den tierischen Zellen vertreten werden, 

Abb. 21~. 

bb. 213. 

zumal PERRONCITO (1909) auch das Schicksal des Golgiapparates bei der Zell
teilung verfolgte und eine Verteilung seiner Elemente auf die Tochterzellen 
unter dem Namen "Dictyokinese" beschrieb. 

Während aber bei den meisten Wirbeltierzellen der Golgiapparat die von 
den Ganglienzellen her bekannte Netzform besaß, fand man bei den Everte
braten statt des Golginetzes oder Binnengerüstes, des Endopegma, wie KOPSCH 
(1925) neuerdings den Golgiapparat nennt, häufig an dessen Stelle diskrete 
Körperchen oder Brocken oft von Scheibenform in verschiedener Anzahl [Peg
matosomen (KOPSCH 1925), Golgi bodies (BOWEN)]. 
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Durch diese wichtigen Entdeckungen wurde die ursprüngliche Auffassung, 
daß die Gerüststruktur ein Hauptcharakteristicum des Golgiapparates sei, 
erschüttert; an ihre Stelle trat nunmehr die Lehre, daß der Golgiapparat ein 
Zellbestandteil ist, der alle möglichen Formen annehmen kann, entweder 
die "komplexe" [HIRSCHLER (1916)] Netzform, oder die diffuse mit einzelnen 
diskreten "Golgi bodies". Wenn der Name "Golgiapparat" für diese diffuse 
Form auch nicht mehr recht passend ist, so halte ich es indessen mit BowEN 
(1926) und JACOBS (1927) für zweckmäßig, den Namen Golgiapparat für die 
Gesamtheit des Golgi-"Materials" [COWDRY (1924)] beizubehalten, gleich
gültig, ob dasselbe in der netzförmigen, besser gerüstartigen, oder in der düfusen 
Form vorliegt. 

Durch die Entdeckung der diffusen Form des Golgiapparates hatte nun aber 
die ursprünglich von GOLG! als Hauptcharakteristicum für seinen Apparat 

Abb. 214. 
Abb. 212 -214-. Froschdarm. "Erhohung der Osmiophilie" des Golgiapparates. 

Abb. 212. Hungertier. Abb. 213 u. 214 nach Futterung mit Sahne. Abb. 213. Der Fettablage
rungsvorgang hat sich nur des Faltengipfels bemächtigt. Die Fetteinschlüsse sind nicht mit Osmium 
geschwärzt und werden nur bei Färbung mit Sudan sichtbar . Abb. 213. Der Fettablagerungsvorgang 
hat sich der ganzen Faltenoberfläche bemächtigt, jedoch sind nur die größten Fetteinschlüsse mit 
Osmium geschwärzt. Der Golgiappara t ist nur in den Zellen geschwärzt, die sich im Zustand der 
Fettablagerung befinden. Die Behandlung der abgebildeten drei Därme ist identisch. 2'/, 0 80, 
bis 24 Stunden bei 37 '. Vergr. Leitz. Objekt. 3. Ok. Zeiß Orthoskop. X. 18. (Nach P. WEINER 1928.) 

betrachtete Netzform viel von ihrem diagnostischen Wert eingebüßt, und es 
mußten die Identüizierungsmerkmale, auf die wir die Diagnose "Golgiapparat" 
gründen, exakt festgestellt werden. Dies ist bisher trotz vielfacher Bemühungen 
nicht mit der unbedingt notwendigen Präzision gelungen; namentlich bei pflanz
lichen Zellen werden von den verschiedenen Forschern ganz verschiedene Ge
bilde mit dem Golgiapparat homologisiert. So leidet die ganze moderne Lehre 
von dem Golgiapparat, wie sie im Augenblick vorliegt, unter einer beträcht
lichen Unklarheit und höchst unerwünschten Unsicherheit, aus der sich noch 
keine allgemeiner anerkannte Lehrmeinung herauskrystallisiert hat trotz mehr
facher, zusammenfassender Referate über den Golgiapparat von BowEN (1926), 
COWDRY (1924), JACOBS (1927), WILSON (1925). 

Prüfen wir hier zunächst einmal kurz die Identifizierungsmöglichkeiten des 
Golgiapparates. Liegt derselbe in wohlausgeprägter Netzform vor, so ist eine 
Wahrscheinlichkeitsdiagnose auf Grund der charakteristischen Gestalt mög
lieh; aber ihr kommt keine absolute Beweiskraft zu, wie ja der bis jetzt noch 
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nicht einwandfrei entschiedene Streit beweist, ob die von HOLMGREN (1900) 
beschriebenen Saftkanälchen oder das "Trophospongium" der Nervenzellen 
mit dem Golgiapparat identisch sind [KOPSCH (1900, 1926), PENFIELD (1921)]. 
Ganz und gar läßt die Form uns im Stich bei der Diagnose des Golgiapparates 
in seiner ganz uncharakteristischen "diffusen" Form. Verhältnismäßig ein
fach ist sie dann nur in den Fällen, wo wir den Übergang von der komplexen 
in die diffuse Form beobachten können, sei es, daß das Golginetz, das Endopegma, 
in seine einzelnen Pegmatosomen zerfällt, wie häufig bei der Zellteilung, sei es, 
daß die diffus verteilten "Golgi bodies" sich zu einem typischen Netzwerk wieder 
vereinigen, wie es z. B. häufig bei den Gewebszellen mit ihrer fortschreitenden 
ontogenetischen Reifung und Differenzierung der Fall ist. Überall aber, wo die 
Morphokinese unbekannt ist, bzw. die diffuse Form dauernd beibehalten wird, 
ist die Identifizierung der "Golgi bodies" als solche auf andere Kriterien als die 
:I!'orm angewiesen. Mitunter geben gewisse, häufig, aber nicht immer vorhandene 
topographische Beziehungen des Golgiapparates zu den Centriolen oder 
zu dem Zellkern einen allerdings nicht sehr hoch einzuschätzenden Anhalts
punkt; zumeist sind wir aber vor allem auf das Verhalten des fraglichen Materials 
gegenüber der Fixation und der histologischen Färbung angewiesen, um das
selbe als Golgiapparat zu identifizieren. 

Diagnostisch wertvoller als die Silbermethoden, die häufig auch andere 
Strukturen als den Golgiapparat imprägnieren, sind die Osmiummethoden ; 
aber auch diese können selbst bei genauer Befolgung aller technischen Einzel
vorschriften nicht als absolut spezifisch gelten. Die Identifizierungsschwierig
keiten ergeben sich aus folgenden drei Momenten: 

1. Namentlich in neuerer Zeit wird von verschiedenen guten Kennern des 
Golgiapparates (BowEN, HIRSCHLER, KOPSCH) die Meinung vertreten, daß der 
Golgiapparat aus zwei gegen die Osmierung verschieden reagierenden Substanzen 
besteht, einer osmiophilen und einer osmiophoben, die sich auch sonst durch 
ihr Verhalten gegen saure Konservierungsflüssigkeiten und durch ihre topo
graphische Lage zueinander [osmiophiles Apparatexternum und osmiophobes 
Apparatinternum [HIRSCHLER (1927)] unterscheiden. 

2. Der Golgiapparat reagiert nicht nur in verschiedenen Zellarten, sondern 
auch bei ein und derselben Zellart unter Umständen verschieden; wahrschein
lich ist sein chemisch-physikalischer Zustand ein wechselnder, so daß zeitweise 
eine Schwärzung mit Osmium nicht oder nur unvollkommen zu erzielen ist 
(Abb. 212-214). 

3. Ähnlich wie der Golgiapparat schwärzen sich mittels Osmierung mit
unter auch die Mitochondrien, die sich mit Silbersalzen ebenfalls oft imprägnieren 
lassen. Die meisten Forscher nehmen deshalb auch an, daß die Substanzen des 
Golgiapparates und der Mitochondrien chemisch nahe verwandt sind, aber nur 
wenige schließen daraus weiter auf einen genetischen Zusammenhang dieser 
beiden Strukturgebilde [KARPowA (1925)]. Denn es lassen sich doch verhältnis
mäßig häufig die Mitochondrien und der Golgiapparat in derselben Zellart 
different zur Darstellung bringen (Abb. 215-218, vgl. ferner Abb. 265). 

Immerhin sind Verwechselungen nicht ausgeschlossen und sicher auch häufig 
vorgekommen. "Allein auf Grund der gebräuchlichen Imprägnationsmethoden 
ist eine genaue Beantwortung der Frage: Was ist der Golgiapparat 1 nicht 
möglich" [JACOBS (1927)]. 

Um so mehr wäre es zu begrüßen gewesen, wenn in der vitalen Färbung 
eine sichere Unterscheidungsmöglichkeit der Mitochondrien und des Golgi
apparates gefunden wäre, wie namentlich PARAT und PAINLEVE (1924, 1925), 
DANGEARD (1919) und GUILLIERMOND (1918, 1927) annehmen. Diese Forscher 
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stützen sich auf den angeblich spezifischen und differenten Ausfall der Vital
färbung mit Janusgrün einerseits, mit Neutralrot andererseits. Ersteres soll 
spezifisch die Mitochondrien, das Chondriom, färben, durch das Neutralrot soll 
spezifisch das sog. Vacuom dargestellt werden, welches mit dem Golgiapparat 
identisch sein soll. Hiergegen ist jedoch einmal zu bemerken, daß, allerdings 
nur ausnahmsweise, durch das J anusgrün auch Strukturen vital gefärbt werden, 
die nach anderen Identifizierungsindizien mit guten Gründen als Golgiapparat 
angesprochen werden [KARPOWA (1925)]. Vor allem aber ist es, wie mir 
scheint, nicht zulässig, alles, was sich in den Zellen mit Neutralrot vital färbt, 
als Golgiapparat zu bezeichnen, da sich zweifellos viele andere Strukturgebilde, 
namentlich auch solche paraplasmatischer Natur, mit dem Neutralrot färben 
lassen. HIRSCHLER, der neuerdings (1927 und 1928) mit dem Neutralrot 

Abb.2 17. 

bb. 2 15. Abb. 21.6 . 

Abb. 215 -218. Embryonale Zellen von Limnaeus stagnalis (Mollusk.). Abb. 215 u. 216. Blasto· 
meren des Zweizellenstadiums. Schnittbild. Abb. 217 u. 218. Späteres Larvenstadium. Schalen
drüsenepithel. Abb. 215 u. 217. Vorfixierung in Sublimat-Osmiurnsäure, dann längere Osmierung 
nach KOPSCH. Abb. 216 u. 218. Fixierung: Champygemisch. Färbung mit Anilin-Fuchsin-Pikrinsäure. 

(Nach HIRSCHLER 1918.) 

ausgedehnte vergleichende Färbungsversuche an Samenzellen angestellt hat, 
spricht sich daher auch mit äußerster Vorsicht und Zurückhaltung über die 
Homologisierung der mit Neutralrot vital angefärbten Strukturen aus (vgl. 
Abb. 219, ferner Abb. 16, Seite 51). 

Die Deutungsschwierigkeiten der vitalen Färbungsergebnisse werden nun auch 
noch dadurch erhöht, daß die Meinungen darüber weit auseinandergehen, ob 
der Golgiapparat als solcher, d. h. sein Material selber vital gefärbt wird, oder 
ob der Golgiapparat den in die Zelle diffus eingedrungenen Farbstoff an seiner 
Oberfläche kondensiert und in seiner Nachbarschaft abscheidet, eine Hypothese, 
die besonders NASSONOV (1926) für die sauren Vitalfarbstoffe, wie Trypanblau, 
vertritt, oder ob schließlich durch die basischen Farbstoffe, wie das Neutral
rot, nicht der Golgiapparat selber, sondern nur die von ihm gebildeten Sekrete 
gefärbt werden [NASSONOV (1926)]. 

Damit kommen wir nun zu den Befunden über die Funktion des Golgi
apparates in den Zellen, die aber bis jetzt ebenfalls noch in den meisten Fällen 
schwierig zu deuten sind und voller Widersprüche sind. In einigen Spezial
fällen scheint allerdings die Beteiligung des Golgiapparates bei der Ausbildung 

17* 
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bestimmter Strukturen erwiesen zu sein, so erfolgt die Bildung des Akrosoms 
der Samenfäden sicher unter aktiver Mitwirkung des Golgiapparates, und es 
ist nach den übereinstimmenden, an verschiedenen Objekten von GATENBY 
(1919-1921) und BowEN (1920-1926) erhobenen Befunden nunmehr wohl 
erlaubt, eine fragliche Struktur allein auf Grund ihrer funktionellen Beteiligung 
bei der Akrosombildung als Golgiapparat zu identifizieren. Ob aber die 
angebliche funktionelle Bedeutung des Golgiapparates als Trophospongium, als 
Zelldrüse (NASSONOV), als Excretionsapparat für eine Identifizierung unbekannter 
Strukturgebilde als Golgiapparat geeignet und brauchbar ist, erscheint in 

j k 

I 

Abb.219a-k. Cavia cobaya. a-i Spermatiden steigenden Alters. j, k Spermatozoen. 
a-k Neutralrotfärbung. Vergr. 800. (Nach HrnsCHLER-MoNNE 1928.) 

hohem Maße zweifelhaft; und doch stützen sich die Identifizierungsversuche 
der pflanzlichen Vakuolen und der contractilen Vakuolen der Protozoen 
mit dem Golgiapparat der tierischen Zellen, wenn auch nicht ausschließlich, 
so doch zu einem wesentlichen Teil auf die angeblich homologe Funktion aller 
dieser Strukturgebilde. So schreibt schon 1910 BENSLEY, daß das Netz oder 
der "Cananicular apparatus" der tierischen Zelle "is the physiologie and 
morphologie equivalent of the vacuolar system of the plant cell (S. 193)" und 
PARAT (1921-1927), GUILLlERMOND (1920-1927) haben diesen Homologi
sierungsversuch weiter zu der Lehre von dem "Vacuom" ausgebaut, welchen 
Namen sie dem tierischen Golgiapparat, dem pflanzlichen Vakuolensystem 
und den contractilen Protistenvakuolen in gleicher Weise geben. 
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Wie aus dieser kurzen historischen Übersicht über die Lehre von dem Golgi
apparat hervorgeht, verfügen wir bisher nicht über ein eindeutiges Identifi
zierungsmerkmal für den Golgiapparat. Die Diagnose, ob ein unbekanntes 
Strukturgebilde als Golgiapparat bezeichnet werden darf, gründet sich viel
mehr auf eine Anzahl verschiedener Merkmale, die einzeln nicht absolut 
charakteristisch und eindeutig sind. Es ist deshalb dem Forscher ein gewisser, 
an sich natürlich nicht erwünschter Spielraum gelassen, wie hoch er die einzelnen 
auf verschiedenem Wege erhaltenen Befunde gegeneinander abschätzen und 
zu einem Gesamtbilde verwerten will. Daraus erklären sich die vielen Wider
spruche, die sichin der Literatur über das, was wir Golgiapparat nennen dürfen, 
finden, und die namentlich bei pflanzlichen Zellen von einer Lösung noch weit 
entfernt sind (vgl. den nächsten Abschnitt). 

Unsere Aufgabe ist es nunmehr, die für den Golgiapparat als charakteristisch 
bezeichneten Befunde im einzelnen aufzuführen und auf ihre Wertigkeit gegen
einander abzuschätzen. 

2. Ergebnisse der Lebenduntersuchung , der Vitalfärbung, der 
Fixierungs- und Imprägnationsmethoden. 

Im Gegensatz zu allen bisher besprochenen Zellstrukturen, namentlich 
auch den Mitochondrien, ist der Golgiapparat im lebenden Zustand fast nie
mals sichtbar. Eine Ausnahme machen nur die männlichen Geschlechtszellen. 
Schon PLATNER (1886) beschrieb unter dem Namen Nebenkern den Golgiapparat 
an lebenden Pulmonatenspermiden, dann beobachtete KARPOWA (1925) bei 
Helix, SOKOLOW (1924) bei Skorpionspermatocyten, TERNI (1912) bei Geotriton 
ebenfalls den Golgiapparat im lebenden Zustand. Nach ClIAMPY und MORITA (1928) 
wird im Keimepithel des Kaninchen der Golgiapparat im Leben dadurch sichtbar, 
daß die sonst dicht und gleichmäßig die Zellen erfüllenden Lipoidkörner 
die Stellen, wo der Golgiapparat liegt, frei lassen. Hiervon abgesehen finden 
wir aber in der ganzen, gerade in neuester Zeit gewaltig angewachsenen Literatur 
über Strukturbefunde an lebenden Zellen keine Angaben über den Golgiapparat 
[z. B. in der zusammenfassenden Darstellung von A. FISCHER (1928) über die 
Ergebnisse der Gewebe- und Zellkultur), was um so mehr wundernehmen muß, 
als der Golgiapparat in seiner typischen Netz- oder Gerüstform, wie wir sie aus 
den fixierten und imprägnierten Präparaten kennen, doch ein ganz charakte
ristisches und gar nicht so kleines Zellgebilde darstellt. Erst ganz neuerdings 
hat man dieser doch recht auffälligen Tatsache mehr Beachtung geschenkt und 
nach einer Erklärung gesucht. Die Deutungsversuche bewegen sich in zwei 
ganz verschiedenen Richtungen. LUDFoRD (1927) kommt auf Grund von Be
obachtungen an Gewebskulturen zu dem Ergebnis, daß die komplexe Netzform 
des Golgiapparates durch die spezielle Kulturmethode der Zellen im hängenden 
Tropfen, bei der die Zellen sich an der Deckglasoberfläche flach ausbreiten, 
zerstört wird. "As some cells spreads out on the surface of the coverglas, the 
Golgi apparat is stretched until it fragments, and its individual particles become 
dispersed in the cytoplasm eventually to such an extent, that the individual 
particles are below the limit of microscopical resolution." 

In striktem Gegensatz zu LUDFoRD suchen KARPOWA und vor allem PARAT 
und seine Schüler die Unsichtbarkeit des netzförmigen Golgiapparates in der 
lebenden Zelle dadurch zu erklären, daß sie kurzerhand die Netzform, wie wir 
sie vom fixierten Präparat her kennen, als ein Fixierungsartefakt erklären. In 
einer soeben erschienenen Arbeit suchen COVELL und SCOTT für diese Annahme 
von KARpOWA und PARAT einen experimentellen Nachweis zu erbringen, indem 
sie in lebenden Ganglienzellen von Meerschweinchen und Mäusen zunächst mit 
Neutralrot dilfus verteilte Granula darstellten und unter dem Einfluß der 
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nachfolgenden Fixierung eine Umlagerung und reihenförmige Zusammen
lagerung dieser rotgefärbten Granula beobachteten, die zu einer gewissen Ähn
lichkeit mit dem Golginetzwerk führte 
(Abb. 226). Sehr beweisend scheinen 
mir die Versuche und die Abbildungen 
von COVELL und SCOTT noch nicht und 
es ist natürlich auch gleich zu fragen, 
warum denn nicht stets bei der 
Fixierung eine Zusammenlagerung der 
"Golgi bodies" zu Strängen erfolgt. 
Wäre die Hypothese von PARA']' richtig, 
so müßte im fixierten Präparat stets 
die Netzform und niemals die diffuse 
Form vorhanden sein. 

Abb.220. Abb. 221. 
Abb. 220 u. 221. Künstlich mit Osmiumsäure sich schwärzender Niederschlag aus homogenen' kol· 
loidalen Gemischen. Abb. 220. Wässeriges Gemisch von Eiweiß 9 % , Gelatine 1 0/ .. Eigelb 75 % , 
Abb.221. Wässeriges Gemisch von Eiweiß 7,25%' Gelatine 1°/ .. Pepton 0,5°/ .. Lecithin 0,2%, 

Fixierung MANN, dann 4 -5 Tage OsO,. (Nach WALKER und ALLEN 1928.) 

b 

Abb. 222 a, b. Querschnitte durch gewundene Harnkanälchen der weißen Maus. a Osmiummethode 
nach KOLATSCHEV. Äquatorialer Typus des Golgiapparates. b Gespeicherte Trypanblaugranula nach 
einmaliger Injektion von 1 ccm 1 % Trypanblaulösung. 10 ' /0 Formolfixierung. Paraffineinbettung. 

(Nach NASSONOV 1926.) 

Aber es ist schon etwas sehr Mißliches, wie offen ausgesprochen werden 
muß, daß durch die Unsichtbarkeit des Golgiapparates im lebenden Zustand 
die Realität der Strukturbefunde im fixierten Präparat in Zweifel gezogen 
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werden kann und damit, wie JAOOBS sagt, "ein sehr wunder Punkt in der ganzen 
Frage nach dem Wesen des Golgiapparates gegeben ist". 

In diesem Zusammenhang sei denn auch gleich über Versuche der künst
lichen Nachahmung des Golgiapparates von WALKER und ALLEN (1928) be
richtet. Diese :Forscher behandelten Gemische von Kolloiden, denen sie Lecithin 
und Cephalin zugefügt hatten, mit den für den Golgiapparat üblichen Fixierungs
mitteln. Sie erzielten auf diesem Wege netz ähnliche Strukturgebilde, die sich wie 
der Golgiapparat durch Osmiumbehandlung schwärzen ließen und sich in Essig
säure, falls diese dem Fixierungsmittel zugesetzt war, auflösten (Abb. 220 u. 221). 
WALKER und ALLEN sind auf Grund dieser Experimente geneigt, alle von den 
Histologen als Golgiapparat beschriebenen Strukturgebilde als reine Fixierungs
artefakte aufzufassen, worin ich ihnen aber nicht zu folgen vermag, namentlich 
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Abb. 223 a, b'. Querschnitt durch gewundene Harnkanälchen der Katzenniere. a GolgisiIbermethode. 
Der Golgiapparat ligt zwischen Kern und Lumen. b Supranucleäre Lage der Trypanblaugranula. 
1°/olge Trypanblauinjektion. 5rnal tägl. 5 ccrn. 10 0 / oige Formolfixation. Gefriermikrotornschnitte. 

(Nach NAssoNov 1926.) 

im Hinblick auf die häufig doch ziemlich charakteristische Form und die oft 
ganz typische topographische Lage des Golgiapparates in den verschiedenen 
Gewebszellen. Auch daß in den wenigen Fällen, wo der Golgiapparat im leben
den Zustand sichtbar ist, das Bild seiner lebenden Elemente gut mit dem fixierten 
Imprägnationsbild übereinstimmt, wie SOKOLOW (1926) ausdrücklich betont, 
spricht nicht zugunsten der Annahme von WALKER und ALLEN. 

Ich wende mich nunmehr den Versuchen zu, mit Hilfe der Vitalfärbung 
den Golgiapparat selber färberisch darzustellen und durch möglichst spezifische 
Vitalfärbung von anderen Zellbestandteilen zu unterscheiden bzw. seine physio
logische Bedeutung aufzuklären. Ich erinnere zunächst an die allgemeinen 
Ausführungen über "vitale Färbung" auf S. 47; dort wurde von mir die nament
lich von v. MÖLLENDORFF (1914-1926) begründete Theorie besprochen, daß 
bei der Vitalfärbung zwei prinzipiell verschiedene Prozesse zu unterscheiden 
sind, je nachdem ob saure oder basische Vitalfarbstoffe zur Anwendung kommen. 
Die sauren Farbstoffe werden in Form von Vakuolen ausgeschieden, die durch 
die Zelltätigkeit also neu im Cytoplasma entstehen. Durch die basischen 
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Farbstoffe dagegen werden nur bereits präexistierende (sauer reagierende) Zell
einschlüsse angefärbt. NASSONOV (1926), der sich dieser Deutung von MÖLLEN
DORFF vollinhaltlich anschließt, untersuchte mit Hilfe saurer Vitalfarbstoffe 
verschiedenartige Drüsenzellen. Er fand, daß die gespeicherten sauren Farb
stoffgranula in ganz auffallender Weise konstante Lagebeziehungen zu dem 
mit den üblichen Imprägnationsmethoden dargestellten Golgiapparat auf
wiesen, indem sie in seiner unmittelbaren Nachbarschaft zuerst auftraten (Ab
bildung 222 u. 223). So konnte NASSONOW auf Grund von "KRAFTs Abbildungen 

Abb. 224. Golgiapparat in den Leberzellen von 
Lacerta vivipara. Osmiummethode nach 

KOLATSCHEV. (Nach NASSANOV 1926.) 
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Abb. 225. Speicherung der Trypanblaugranula 
in den Leberzellen von Lacerta vivlpara. Inter
peritoneale Injektion von 1 ccm einer l' i. 
Trypanblaulösung im Laufe von zwei Tagen. 

(Nach NASSONOV 1926.) 

der Farbspeicherung" voraussagen, wie der bis dahin noch bei diesem Objekt 
unbekannte Golgiapparat aussehen" und wie er in der Zelle gelagert sein würde 
(Abb. 224 u. 225). Nach NASSONOVS Meinung "werden die Farbgranula vom 
Golgiapparat ausgeschieden, infolgedessen bestimmt die Lage dieses Organes 
in der Zelle den Ort des ersten Auftretens der Farbkörner. Die Verschieden
heit im Speicherungstypus in den Nierenhauptstückzellen von Katze (Abb. 223) 
und Maus (Abb. 222) oder in den Leberzellen der Eidechse (Abb. 225) und der 
Maus (hier liegen die Farbstoffgranula ebenso wie der Golgiapparat um den 
Kern herum gelagert), der auf den ersten Blick unbegreiflich erscheint, kann 
ohne weiteres erklärt werden, wenn wir die Richtigkeit der Apparatentheorie 
der Sekretion anerkennen" (S. 497). "Die Trypanblaugranula werden in den 
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Leber- und Nierenzellen auf dieselbe Weise ausgeschieden wie die normal 
auftretenden Zellensekrete vom Apparat exkretiert werden." 

Auf Grund dieser Färbungsversuche mit sauren Farbstoffen und der Deutung 
ihres Mechanismus legt sich nun NASSONOV die Frage vor, "wie steht es mit 
den basischen Farben, etwa dem Neutralrot, die ja nur präexistierende Ein
schlüsse' färben". "Müssen die Neutralrotgranula ihrer Lage nach mit dem 
Golgiapparat zusammenfallen 1 Wir können apriori voraussagen, daß in einigen 
Fällen diese Übereinstimmung eintreten müßte, in anderen nicht. Nehmen 
wir an, daß wir es mit einer ununterbrochen sezernierenden Zelle zu tun haben, 
deren Granula aus der Zelle exkretiert werden, ohne daß sie sich von den Appa
ratbalken loslösen, d. h. stellen wir uns eine Zelle vor, die keine Phasis der 
"freien Granula" besitzt. Unter diesen Umständen wird das Neutralrot nur 
die "gebundenen Granula", deren Lage mit der des Golgiapparates zusammen
fällt, färben. Wenn aber die Granulaproduktion der Zelle die Granulaexcretion 
überwiegt, und die Körner sich von dem Apparat loslösen, und die Zelle aus
füllen (Stadium der "freien Granula"), so wird die basische Farbe dieselben 
tingieren und territorial dem Golgiapparat nicht entsprechen." 

Für beide Fälle führt NASSONOV Beispiele aus der Literatur an. "ZAWARZIN 
(1909) beschreibt in den Epithelzellen der DEscEMETschen Membran in vivo 
mit Methylenblau und Neutralrot gefärbte Granula, die an den Balken des 
Golgiapparates liegen und die Konturen des letzteren genau wiedergeben." 
"In der Arbeit von CHLOPIN (1925) finden wir Beispiele sowohl des ersten als 
auch des zweiten Falles. CHLOPIN hat die Speicherung von Neutralrot in den 
in vitro kultivierten Gewebszellen untersucht, wobei in einigen Fällen (Binde
gewebszellen) die Übereinstimmung in der Lage der Farbgranula mit dem 
Apparat nicht beobachtet werden konnte, in anderen Fällen jedoch (Leber
zellen des Axolotls) eine solche zweifelsohne bestand." Auf Grund seiner Über
legungen besteht daher für NASSONOV "kein Zweifel", daß auch bei den Vital
färbungsversuchen von PARAT und PAIKLEVE mit Neutralrot "nicht die Ele
mente des Golgiapparates selber, sondern die jungen Granula oder Vakuolen 
- das Produkt dieses Organoids - gefärbt worden sind". Hiermit stellt sich 
also NASSONOV auf die Seite der Gegner der Lehre von PARAT und PAINLEVE, 
daß das Neutralrot den Golgiapparat' selber spezifisch färbe. Während u. a. 
GUILLIERMOND (1927) sich den Anschauungen von PARAT vollinhaltlich an
schließt, bestreiten AVEL, JACOBS (1927) und vor allem BowEN (1926, 1927) 
energisch ihre Richtigkeit, und auch mir scheinen die Argumente, auf die PARAT 
und seine Schule sich stützt, in vieler Beziehung anfechtbar zu sein. 

PARAT und PAINLEVE haben durch systematische Vitalfärbungsversuche 
an verschiedenen tierischen Zellen gezeigt, daß sich durch Janusgrün einer
seits, durch Neutralrot andererseits in jeder Zelle zwei getrennte Struktur
gebilde vital gefärbt darstellen lassen. Sie nehmen mit der Mehrzahl der For
scher (vgl. S. 236) an, daß alles das, was sich mit Janusgrün vital färben läßt, 
ein biologisch einheitliches Strukturgebilde, das Chondriom ist, meinen aber 
weiterhin, daß auch das Neutralrot ein spezifisches Zellorganoid färbt, dem sie, 
fußend auf den Beobachtungen von DANGEARD und GUILLIERMOND, daß in pflanz
lichen Zellen die Vakuolen sich mit Neutralrot färben, auch bei den tierischen 
Zellen den Namen "Vacuom" geben. 

Hier stoßen wir auf den ersten schwachen Punkt der Argumentation von 
PARAT. Denn lassen sich schon gegen die Lehre, daß das Janusgrün nur das 
Chondriom spezifisch färbt, Bedenken erheben (vgl. S. 51), so wissen wir durch 
die sorgfältigen Vitalfärbungsversuche von FISCHEL (1901) und namentlich 
MÖLLENDORFF (1914) doch ganz sicher, daß das Neutralrot nicht etwa wie das 
Janusgrün eine Ausnahmestellung einnimmt, sondern sich im allgemeinen wie 
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jeder andere basische Farbstoff von gleicher Dispersität verhält, nur daß er 
sehr wenig giftig und daher zu einer sehr allgemeinen Anwendung brauch
bar ist. 

Das bedeutet aber nach der Theorie von v. MÖLLENDORFF (vgl. S.49), daß 
durch das Neutralrot nicht etwa nur ein spezifisches Zellorganoid, sondern 
alle möglichen Arten vital präformierter Zelleinschlüsse gefärbt werden, so der 
tote Inhalt von Nahrungsvakuolen oder saure Farbstoffgranula. Von einer 
Beschränkung der Neutralrotfärbung auf ein spezifisches Zellorganoid, wie 
sie PARAT annimmt, ist also sicher keine Rede; namentlich wenn der Farb
stoff längere Zeit einwirkt, werden sich die heterogensten Zelleinschlüsse rot 
färben. Auf diesen wichtigen Punkt haben PARAT und PAINLEvE bei ihren 
Versuchen überhaupt nicht geachtet, erst ganz neuerdings hat HIRScHLER 
(1928) in seinen Studien über die Plasmakomponenten an vitalgefärbten männ
lichen Geschlechtszellen festgestellt, daß tatsächlich eine bestimmte Reihen
folge sich nachweisen läßt, in der verschiedene Zellbestandteile das Neutralrot 
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Abb. 226. a Isolierte Rüekenmarksnervenzelle einer mit Neutralrot vital gefärbten Maus noeh lebend. 
b - d Dieselbe Zelle nach verschieden langer Behandlung mit 2 0 / 0 OEmiumsäure, b nMh 10 Min., 

c nach 17 Stunden, d nMh 75 Stunden. Vergr. 1000fach. (Nach COVELL und SCO'IT 1928.) 

aufnehmen. So ist: "in den Spermiden von 4 untersuchten Säugerarten das 
Akrosom derjenige Zellbestandteil, der zuerst Neutralrot aufnimmt (erstes 
vitales Färbungsstadium) ; hierauf färben sich in den jungen und mittelalten 
Spermiden kleine Granula, die nach außen oder nach innen vom Schalengebilde 
gelegen sind (zweites vitales :Färbungsstadium). Danach tritt eine Färbung der 
Schalengebilde und in den Spermiden der Ratte und Maus auch eine Färbung 
der Kontaktmembranen ein (drittes Färbungsstadium, welches wir nicht mehr 
den vitalen zurechnen), mit welcher gewöhnlich eine diffuse Plasmafärbung 
einhergeht. Die vitale Affinität des Akrosoms zu Neutralrot vermindert sich 
im Lauf der Spermidenentwicklung" [HIRSCHLER (1928, S. 227)]. Von all 
diesen nicht unwesentlichen Detailbefunden einer Vitalfärbung mit Neutral
rot ist bei PARAT und PAINLEVE keine Rede, für sie ist eben alles, was sich mit 
Neutralrot vital färben läßt, ein einheitliches Zellorgan, das Vacuom bzw. der 
Golgiapparat. Dies ist ja nun sicher falsch, möglich aber und daher noch näher 
zu prüfen ist die modifizierte Hypothese, ob nicht neben oder vielleicht auch 
zeitlich vor anderen verschiedenen Zellstrukturen spezifische Zellorgane mit 
dem Neutralrot gefärbt werden, so die pflanzlichen Vakuolen und der Golgi
apparat in den tierischen Zellen. 
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Für die Vakuolen der Pflanzenzellen muß diese Frage nach den Unter
suchungen von DANGEARD und GUILLIERMOND mit Ja beantwortet werden. 
Denn hier sind die Vakuolen in der lebenden Zelle sichtbar und die Rotfärbung 
ihres Inhalts läßt sich direkt unter dem Mikroskop beobachten (vgl. den späteren 
Abschnitt über das Vacuom). Da der tierische Golgiapparat intravital fast 
immer unsichtbar ist (vgl. S. 262), so muß der Nachweis seiner evtl. vitalen 
Färbbarkeit durch Neutralrot andere Wege gehen. 

W. P. COVELL und G. H. SCOTT (1928) haben isolierte Nervenzellen mit 
Neutralrot vital gefärbt und dann diese Zellen nachträglich mit Osmiumsäure 
oder mit Silbersalzen nach geeigneter Fixierung behandelt. Sie stellten fest, 
daß die anfänglich mit Neutralrot gefärbten Granula sich nach kurzer Zeit 
mit Osmiumsäure schwärzten (Abb. 226), bzw. mit Silber sich imprägnierten. 
Fast gleichzeitig beobachtet A. RUMJANTZEW (1928) an Zellen von Gewebe
kulturen, daß "die morphologische Ähnlichkeit in der Ablagerung von Osmium, 
Tusche und Neutralrot sehr groß ist", was nach seiner Meinung "auf eine Gleich
artigkeit der beim Durchdringen dieser Substanzen in die Zelle wirkenden 
Ursachen hinweist". "Mit anderen Worten muß Osmium sich ebenso an der 
Oberfläche ausflocken, wie das in bezug auf jede beliebige Farbe oder Tusche 
geschieht." Nach der Meinung von COVELL und SCOTT sprechen jedoch ihre 
Befunde für die Richtigkeit der Lehre von PARAT, daß eben Neutralrotgranula 
und Golgiapparat identisch sind. Hierzu ist aber zu bemerken, daß bei der 
typischen Darstellung des Golgiapparates nach KOPSCH die Schwärzung durch 
Osmium nicht nach wenigen Minuten wie bei COVELL und SCOTT, vielmehr 
erst nach einigen Tagen erfolgt, und daß das Bild des dann zutage tretenden 
Golgiapparates ein strangförmiges ist, das mit den isolierten Vakuolen keine 
Ähnlichkeit hat. Die schon erwähnte (S. 262) Deutung von COWELL und SCOTT, 
daß durch die langdauernde Osmierung ein allmähliches Zusammenkleben 
der ursprünglich einzelnen Vakuolen zu Strängen erfolgt, scheint mir durch 
die tatsächlichen Befunde nicht wahrscheinlich gemacht. 

Die soeben angeführten Befunde von COVELL und SCOTT waren jedoch 
PARAT unbekannt, als er seine Hypothesen von der Identität der Neutralrot
granula mit dem Golgiapparat aufstellte. Er gründete sie ausschließlich auf 
die topographische übereinstimmung in der Lage der Neutralrotgranula bei 
Vitalfärbung und der mittels Osmierung oder Silberimprägnation dargestellten 
Golgielemente. Nun soll eine solche durchaus nicht ganz abgeleugnet werden. 
Bei pflanzlichen Zellen hat kürzlich GUILLIERMOND eine beträchtliche über
einstimmung in Lage und Form von vakuolenartigen Gebilden festgestellt, 
die einmal durch vitale Neutralrotfärbung, das andere Mal durch Osmierung 
oder Versilberung dargestellt waren (Abb. 267, S. 298). Für tierische Zellen 
verweise ich auf das auf S. 263 bereits Gesagte. 

Aber genaue Vergleiche zeigen doch, daß die Lagerung der Vitalrotgranula 
und der durch Imprägnation dargestellten Strukturen oft doch keine genau 
identische ist. AVEL (1925) findet sogar häufig, daß die imprägnierten Struk
turen in ihrer Lage völlig unabhängig von dem Neutralrotvacuom sind, JACOBS 
(1927) sagt in seinem zusammenfassenden Referat: "Offenbar sind es in der 
Mehrzahl der Fälle nicht die Vakuolen selbst, die imprägniert sind, sondern 
die zwischen ihnen liegenden Zellteile". CHAMPY und MORITA (1928) kommen 
in ihrer soeben erschienenen Untersuchung an Zellkulturen von Hoden- und Eier
stocksgewebe zu dem Ergebnis, daß ihre Befunde "ne sont pas favorables a 
l'identification de l'appareil de Golgi avec le vacuome colorable au rouge neutre" 
(S. 320). Ich führe noch folgende drei Beispiele an, wo die Neutralrotfärbung 
und die Osmierung ganz verschiedene Resultate geben: 
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1. "Nach der Untersuchung von KARPOWA färben sich die PLATNERSchen 
Fäden oder Dictyosomen, die sich durch Osmierung schwärzen lassen und 
deshalb dem Golgiapparat homologisiert werden, nicht mit Neutralrot, wohl 
aber schwach mit Janusgrün. Dagegen sind durch Neutralrot Vakuolen dar
stellbar, die aber von den PLATNERschen Fäden ganz unabhängig sind. 

2. HIRSCHLER (1913) hat festgestellt, daß der Glanzkörper der Ascaris
spermatozoen sich vital mit Neutralrot intensiv färbt, der durch Osmierung 

n b 

d c 

Abb. 227 a - g. Cavia, Akrosombildung in den Spermiden. aca Äußere Schicht des Akrosoms; acg 
granuläre Vorläufer des Akrosoms; aci innere Schicht des Akrosoms; ar Archoplasma = ldiosom 
(BOWEN); c, Ch C2 Centrosom (erstes, zweites); d Dictyosom; GA im Spermium bleibender Teil des 

Golgiapparates. (Vereinfacht nach GATENBY und WOODGER 1921 aus JACOBS 1927.) 

dargestellte Golgiapparat (Abb. 265) hat keine Beziehungen (S. 292) zu dem 
Glanzkörper. 

3. Bei den Spermiden mehrerer von HIRSCHLER (1928) untersuchten Säuger
und Wirbeltierarten färben sich mit Neutralrot intensiv das Akrosom und 
andere kleine Granula, nicht aber die Schalengebilde (Abb. 219), die durch 
Osmierung geschwärzt werden und deshalb als Golgiapparat von GATENBY 
(1921), BowEN (1926) u. a. angesprochen werden (Abb. 227). 

Angesichts derartiger, sich rasch häufender Befunde, die nicht mehr durch 
die Annahme von Fixierungsartefakten erklärt werden können, gibt jetzt PARAT 
(1926) selber zu, daß die durch Osmierung dargestellten Strukturen nicht immer 
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den Neutralrotgranula, dem Vacuom entsprechen, hält aber trotzdem an der 
Gleichsetzung von Vacuom und Golgiapparat fest; er bezeichnet die nicht durch 
Neutralrot, wohl aber durch Osmierung darstellbaren Gebilde als Lepido
somen oder Dictiosomes faux und will sie als eine spezielle Mitochondrienart 
angesehen wissen. Mit Recht bemerkt hierzu JACOBS (1927), daß dieser Versuch 
von PARAT, den Golgiapparat durch die Vitalfärbung mit Neutralrot eindeutig 
zu fassen, als verfehlt anzusehen ist. Ich schließe mich diesem Urteil an und 
fasse das Ergebnis der Vitalfärbungsversuche mit Neutralrot folgendermaßen 
zusammen: Durch das Neutralrot werden in der lebenden Zelle präformierte 
Gebilde heterogens ter Art vital gefärbt, die allerdings nicht selten in 
unmittelbarer Nachbarschaft des durch die Imprägnationsmethoden dar
gestellten Golgiapparates liegen. Aus diesen häufigen topographischen Be
ziehungen zwischen Neutralrotvakuolen und Golgiapparat läßt sich unter 
Vorbehalt und mit großer Vorsicht der Schluß ziehen, daß die Vakuolen durch 
den Golgiapparat gebildet werden; selber aber wird der Golgiapparat durch 
das Neutralrot im lebenden Zustand nicht gefärbt. Zu demselben Schluß kommt 
auch R. H. BowEN (1928), der kategorisch erklärt: "The conclusion seems 
to be unavoidable, that neutral red never stains Golgi material proper." 

Um so wichtiger sind also für das Studium und die Darstellung des Golgi
apparates die Fixierungs- und Imprägnationsmethoden, deren Schilderung 
und Kritik wir uns nunmehr zuwenden. Wegen genauer technischer V orschrilten 
verweise ich auf die Angaben von KOPSCH (1926, 1927) und BowEN (1928). 
Mehr noch als anderswo ist eine peinliche Befolgung der technischen Rezepte 
notwendig, wenn man zu exakten und vor allem zu vergleichbaren Resultaten 
kommen will. 

Nach der Wirkung teilt KOPSCH (1926) die Konservierungsflüssigkeiten 
in drei Gruppen ein: "Der Golgiapparat wird 1. nicht konserviert durch Essig
säure und saure Konservierungsflüssigkeiten, selbst wenn sie Chromsäure oder 
Chromsalze nebst Osmiumsäure enthalten (z. B. FLEMMINGS und CARNOYS 
Flüssigkeiten, Pikrinsublimat (Abb. 228), saures Formalin). 2. Zum Teil 
konserviert durch Trichloressigsäure und Trichlormilchsäure; Färbung durch 
Resorcinfuchsin [HOLMGRENS Trophospongienmethode (Abb. 229). 3. Ganz 
konserviert und zugleich imprägniert durch 2% Osmiumsäure nach KOPSCH 
[primäre Osmierung (Abb. 230)]; ganz konserviert durch FLEMMINGS Flüssig
keit ohne oder mit wenig Essigsäure, ALTMANNs Gemisch, ÜHAMPYS und BENs
LEYs Flüssigkeiten, Sublimat-Osmiumsäure, Kaliumbichromat-Formalin nach 
KOPSCH, neutrales Formalin und wird in so konserviertem Material imprägniert 
durch sekundäre Osmierung nach den Modifikationen von SJÖVALL, WEIGL, 
KOLATSCHEV (Abb. 231), HIRSCHLER. In diese Gruppe gehören wohl auch das 
Uran-Formolgemisch von CAJAL und das Arsen-Formolgemisch von GOLGI 
mit folgender Silberimprägnation." 

Diese Einteilung trüft im allgemeinen zu für das Binnengerüst der somatischen 
Zellen der Wirbeltiere. Bei Wirbellosen, Wirbeltierembryonen und Geschlechts
zellen der Wirbeltiere verwischen sich die Grenzen der drei Gruppen. So läßt 
sich, um einige von HIRSCHLER (1927) zusammengestellte Beispiele anzuführen, 
"der Golgiapparat der Mollusken- und Arthropodenzellen nach Mitochondrien
fixierungen leicht mittels Eisenhämatoxylin, Anilin-Säurefuchsin und Krystall
violett färberisch darstellen, während dem Golgiapparat der Wirbeltierzellen 
diese Reaktionsweise der Regel nach abgeht, und er nach dieser Behandlung 
nur ausnahmsweise bei manchen Zellarten (Zentralkapseln der Geschlechts
zellen, Centrophormien der DESCEMETschen Membran) mittels Eisenhämatoxylin 
zur Darstellung zu bringen ist". "So läßt sich in den Spermiocyten der Wirbel
tiere der Golgiapparat während der Zellruhe mittels gewöhnlicher Methoden 
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(FLEMMING - Fixierung - Eisenhämatoxylinfärbung) nachweisen, während der 
Mitose dagegen nur mittels der speziellen Apparatmethoden." 

Aber auch diese sind keineswegs spezifisch, am wenigsten die von KOPscH 
unter 2. genannte Trophospongienmethode. KOPscH (1902, 1926) allerdings, 
ferner u. a. CAJAL, HOLMGREN für Nervenzellen, COWDRY (1923) für Drüsen
zellen vertreten den Standpunkt, daß Trophospongium und der durch die 

bb. 2~ . bb. 229. 

bb.2:10. bb. 23 1. 

Abb. 228 - 231. SpinalgangIienzelIen desselben Kanincbens, die mit verschiedenen Methoden zur 
Darstellung des Golgiapparates behandelt worden sind. Vergr. 1500. (Nach KOPSCH: Enzyklop. 
d. mikro Technik 1926.) Abb. 228. HOVWRENS Saftkanälehen. Pikrinsublimat. Toluidinblau. 
Erythrosin. Abb. 229. HOLMGRENS Trophospongium. 5 'I, Trichlormilchsäure. Resorcinfuchsin. 
Abb. 230. KOPSCHS Osmiummethode. Abb. 231. KOPSCHS-KoLATSCHEVS Methode, nachgefärbt mit 

1 'I, Lösung von Säurefuchsin. 

Imprägnationsmethoden dargestellte Golgiapparat identische Bildungen seien. 
"Das Trophospongium, die "Saftkanälchen" HOLMGRENS entstehen bei Ver
wendung gewisser saurer Konservierungsflüssigkeiten, welche die Substanz 
des Golgiapparates ganz oder zum Teil lösen oder vielleicht fällen, jedoch nicht 
in unlöslicher Form." "Es ist wahrscheinlich, daß die intracellulären Kanälchen 
in gewissem Sinne Kunstprodukte sind, insofern, als vorerst nicht genauer 
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bestimmte niedere Eiweißkörper (vielleicht dieselben, welche bei anderer Be
handlung das Binnennetz liefern) durch die Behandlung in nicht unlöslicher 
Form ausgefällt und beim Aufkleben und Färben der Schnitte wieder gelöst 
werden. An ihrer Stelle wird alsdann eine Lücke sein" (Abb. 228). "Deshalb 
ist der von CORTI (1924) für den gesamten Golgiapparat eingeführte Name 
"Lacunoma" unrichtig, denn er erweckt die Vorstellung, als habe an dieser 
Stelle in der lebenden Zelle nur Wasser oder irgendeine dünne Salzlösung ge
legen" [KoPscH (1926)]. 

Andere Forscher dagegen, wie BETHE (1900) und neuerdings PENFIELD 
(1921) haben sich von der identischen Lagerung der Saftkanälchen mit dem 

Abb. 232. a Drei Spinalganglienzellen de r K a tze, 17 Tage nach Durchsehneidung der hinteren Wurzel. 
Deut licher Zerfall des Golgiapparates In einzelne peripher gelagerte Stücke. CAJALS Silbermethode. 
b Dieselben Zellen hei gleicher Vergrößerung naeh Auflösung des Silberniederschlages und F ä rbung 
mit Elsenhämatoxylin. Die Lage der H OLMGRENschen K anä lchen ist durch den operativen Eingriff 

im Gegensatz zum Golgiappa rat nicht verändert. (Nach PENFIEU) 1921.) 

Golgiapparat in den Nervenzellen nicht überzeugen können. PENFIELD hat bei 
der Katze die hinteren Wurzeln durchschnitten und dann in den betreffenden 
Spinalganglienzellen als Folge des Eingriffs eine periphere Verlagerung des 
mit CAJALA Silbermethode dargestellten Golgiapparates festgestellt. Er konnte 
dann in denselben Zellen, nach Bleichung des Silberniederschlages und Färbung 
mit Eisenhämatoxylin zentral gelegene helle Kanälchen darstellen, die er als 
das Trophospongium deutet (Abb. 232). Diese Befunde sprechen nach der 
Meinung von BIELSCHOWSKY (1928, vgl. Bd. 5, 1, S. 85) "entschieden zugunsten 
der Annahme, daß die fraglichen Strukturen morphologisch nicht zusammen
gehören". Ich glaube, es wird gut sein, noch weitere, namentlich experimentelle 
Untersuchungen vor einem endgültigen Entscheid abzuwarten. 

Wenden wir uns nunmehr der Kritik der Imprägnationsmethoden zur Dar
stellung des Golgiapparates zu, so bemerkt JACOBS (1927) mit vollem Recht, 
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daß es wohl kaum einen Strukturbestandteil der Zelle gibt, der nicht gelegent
lich mit Silber imprägniert werden könnte". Daher kommt nach JACOBS der 
Silbermethode nur "ein beschränkter Erkenntniswert" zu, zumal auch bei 
genauer Durchführung der speziellen technischen Vorschriften von GOLGI, 
CAJAL u. a. die Mitochondrien sehr oft neben dem Golgiapparat versilbert 
werden. 

Spezifischer und diagnostisch am wertvollsten ist daher die Imprägnation 
des Golgiapparates mittels Osmiumsäure [KOPSCH (1902)]. Allerdings schwärzt 
sich bei dieser Behandlung auch das Fett, aber diese Schwärzung erfolgt sehr 
rasch, während der Golgiapparat sich nur sehr langsam, nach mehreren Tagen, 
färbt; auch läßt sich durch Behandlung mit Terpentin die Schwärzung des 
Fettes sehr rasch, diejenige des Golgiapparats dagegen sehr langsam entfernen. 
Daher ist eine Verwechselung von Fett und Golgiapparat leicht zu vermeiden, 
zumal auch der Golgiapparat sich nicht durch die bekannten Fettfarbstoffe 
färben läßt. Nicht immer möglich ist dagegen eine scharfe Unterscheidung 
von Golgiapparat und Mitochondrien, die durch die Osmierung ebenfalls, wenn 
auch oft in anderem Ausmaße, geschwärzt werden können. Hier führen dann 
zumeist die topographischen und morphologischen Verschiedenheiten der beiden 
Zellbestandteile zu der Differentialdiagnose, wobei diese erheblich an Sicher
heit gewinnt, wenn es gelingt, Golgiapparat und Mitochondrien nebeneinander 
in derselben Zelle nachzuweisen (vgl. Abb. 215-218, S. 259). Als wertvoll 
hat sich hier die Methode von NASSONOV (1924) erwiesen, der mittels Osmierung 
mit darauffolgender Färbung mit Fuchsin-Krystallviolett-Aurantia den Golgi
apparat schwarz, die Plastosomen violett, Sekrettropfen rot gefärbt erhielt. 

3. Chemische Beschaffenheit des Golgiapparates. Unterscheidung 
von osmiophiler und osmiophober Substanz. 

Ebenso wie bei den Mitochondrien hat man aus dem Verhalten des Golgi
apparates gegen die Konservierungsflüssigkeiten, die Farbstoffe und vor allem 
die Osmierung versucht, gewisse Schlüsse über die chemische Konstitution des 
Golgimaterials zu ziehen. Wie KOPSCH (1926) dazu bemerkt, sind indessen 
Verallgemeinerungen schon aus diesem Grunde vorsichtig zu bewerten, weil, 
wie schon erwähnt (S. 258), "der chemische Aufbau des Golgiapparates Unter
schiede zeigt bei verschiedenen Tierarten, verschiedenen Zellarten desselben 
Organismus, bei Embryonen und erwachsenen Tieren". Ein vorstechendes 
Merkmal ist jedenfalls die Ähnlichkeit der chemischen Reaktionsweise des 
Golgiapparates und der Mitochondrien, die von der Mehrzahl der Forscher 
auf eine ähnliche chemische Beschaffenheit der beiden Zellkomponenten be
zogen wird. So schreibt GATENBY (1920): "The constitution of the Golgi Appa
ratus is probably much like that of the mitochondria, i. e. proteid in some way 
linked with lipin materials". Allerdings spricht nach KOPSCH (1926) gegen die 
zuerst von v. BERGEN, SJÖVALL (1905), dann von WEIGL (1912) und CAJAL 
(1915) angenommene Lipoidkomponente das Verhalten des Golgiapparates 
gegen Chrom- oder Kupfer-Hämatoxylinlack. "Mit diesen kann man wohl die 
Plastosomen in blauer Farbe darstellen, das Binnengerüst wird höchstens braun" 
(KOPSCH). Auch auf die Lipoidreaktionen von SMITH-DIETRICH und CrACCIO 
spricht der Golgiapparat nur ausnahmsweise [z. B. bei den Spermiden von Helix 
nach KARPOWA (1925)] positiv an. KOPSCH nahm daher früher Albumosen oder 
Peptone an, die ebenfalls Osmiumsäure reduzieren, gibt aber jetzt die Möglich
keit zu, daß die Substanz des Golgiapparates "lipoide Stoffe frei oder gebunden 
enthalten kann". Bei der Unsicherheit der mikrochemischen Reaktionen stimme 
ich KOPSCH (1926) zu, der erklärt: "Welcher Art die beiden den Golgiapparat 
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bildenden Substanzen sind, ist zur Zeit nicht bekannt". Wichtiger ist auch, 
daß, wie aus dem Zitat hervorgeht, KOPscH in Übereinstimmung mit der Mehr
zahl der Forscher (BowEN, HIRSCHLER u. v. a.) einen Dualismus des Golgi
materials annimmt. KOPSCH folgert diesen aus dem Verhalten des Golgiapparates 
gegen Osmiumsäure und bei der Trophospongienmethode. "Durch Trichlor
essigsäure oder Trichlormilchsäure wird eine Substanz konserviert, die sich 
mit Resorcinfuchsin stärker färbt als das andere Cytoplasma, die jedoch nicht 
die Eigenschaft hat, Osmiumsäure zu reduzieren, wie ich auf Grund zahlreicher 
Versuche sagen kann." "Das Binnengerüst ist aus zwei verschiedenen Substanzen 
aufgebaut, einer osmiophilen (O-Substanz) und einer das Trophospongium 
bildenden (T-Substanz), die in den verschiedenen Zellarten in verschiedenem 
Verhältnis neben- oder miteinander vorhanden sind, wodurch das verschiedene 
Verhalten des Gerüstwerkes verschiedener Zellarten, verschiedener Tierarten, 
der Embryonen und Erwachsenen gegen Imprägnation, Konservierungen, 
Färbungen erklärt werden könnte." 

Statt 0- und T-Substanz unterscheiden die meisten Forscher eine osmio
phile (chromophile HIRSCHLER, HYMAN) und eine osmiophobe (chromophobe) 
Substanz, von denen die erstere bei der Osmierung sich tiefschwarz, die andere 
nur schwach braun, wenn auch dunkler als das umgebende Cytoplasma schwärzt 
und die namentlich bei Wirbellosen [HIRSCHLER, SOKOLOW (1925), HYMAN 
(1923)] deutlich nebeneinander als Bestandteile des Golgiapparates zu unter
scheiden sind. 

Besteht also bezüglich der chemischen Konstitution des Golgiapparates 
eine gewisse einheitliche Anschauung, so gehen bezüglich seiner physikalischen 
Beschaffenheit die Meinungen noch sehr auseinander. Da der Golgiapparat 
in der lebenden Zelle zumeist unsichtbar ist, so ist durch mikrochirurgische 
Experimente die Frage, ob er eine flüssige oder feste Konsistenz hat, nicht 
lösbar. Für eine gewisse Dichte des Golgiapparates spricht nach GATENBY 
(1919) sein Verhalten bei der Fixierung und Imprägnation. Beim Zentrifugieren 
ändert er seine Lage in der Zelle nicht, woraus COWDRY (1922) folgert, daß 
er ungefähr dasselbe spezifische Gewicht wie das umgebende Cytoplasma be
sitzt. 

4. Morphologie des Golgiapparates. 
Ich komme nunmehr auf die Morphologie des Golgiapparates zu sprechen, 

so wie sie durch die Fixierungs- und Imprägnationsmethoden dargestellt wird. 
Wieweit diese den lebenden Zustand exakt wiedergeben, ist noch strittig, ich 
verweise auf die Ausführungen auf S. 261 und S. 267 und bemerke hier noch, 
daß bei den Spermiocyten von Obesium, wo ein direkter Vergleich möglich war, 
das fixierte Bild mit dem lebenden ganz übereinstimmte. "Infolge seines nicht 
unbedeutenden Lichtbrechungsvermögens tritt hier der Golgiapparat klar 
hervor und hat ganz dieselbe Form, die auch auf fixierten Präparaten zu be
obachten ist [SOKOLOW (1925)]. 

Ganz allgemein wird jetzt zwischen einer komplexen und einer diffusen 
Form des Golgiapparates unterschieden, von denen die erstere sich nament
lich bei den Gewebszellen erwachsener Wirbeltiere findet, während der diffuse 
Golgiapparat für die Wirbellosen, ferner für die Embryonen und die Geschlechts
zellen der Wirbeltiere charakteristisch ist. 

Eine mehr in die Details gehende schematische Übersicht der verschiedenen 
Gestaltungen des Golgiapparates im Tierreich gibt HIRSCHLER (1927), einer 
der besten Kenner auf diesem Gebiet der Cytologie, in dem Schema Abb. 233. 
Er legt diesem Versuch, "den Formenreichtum des Golgiapparates auf einen 
gemeinsamen Bauplan zurückzuführen", die Annahme zugrunde, daß den 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/I. 18 
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chemischen Unterschieden, die zu einer Unterscheidung von osmiophiler und 
osmiophober Golgisubstanz geführt haben (vgl. S. 273), auch topographische, 
morphologische Verschiedenheiten entsprechen. HIRSCHLER schlägt daher an Stelle 
der Bezeichnung osmiophile Substanz den Terminus Apparathülle oder Apparat
externum und an SteUe der Bezeichnung osmiophobe Substanz den Terminus 
Apparatinhalt oder Apparatinternum vor. Er führt aus seinen eigenen Arbeiten 
und aus der neueren Literatur eine größere Reihe von Befunden an, die zugunsten 
dieser Annahme von dem chemischen und morphologischen Dualismus des 
Golgiapparates sprechen und seine weitere Auffassung stützen, daß die Apparat
elemente "geschlossene oder offenstehende Vakuolen oder Vesiceln seien, 
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Abb.233. Schema der verschiedenen T ypen des Golgiapparates. (Nach HIRSCHLER 1927.) 

Gebilde, die aus einer Eigenwand und Eigeninhalt bestehen, wobei die Sub
stanzen, die je eines dieser beiden Bestandteile aufbauen, sich untereinander 
in ihrer Reaktionsweise unterscheiden und zwar vor allem in dem Sinne, daß 
die lamellöse bzw. membranöse Vesicelwand sich mit Osmium schwärzt, während 
der Vesicelinhalt bei gleicher Behandlung ungeschwärzt bleibt oder nur eine 
graue Tönung annimmt. Stehen die Vesiceln offen, so bezeichne ich sie als 
Schalen und weise auf ihre Ähnlichkeit mit deri Halbmondkörperchen HEIDEN
HAINS hin". 

"An Hand von drei Kriterien, seinem inneren dualistischen Bau (Apparat
externum und -Internum), seiner äußeren Vesicelform und schließlich danach, 
ob er als ein räumlich kontinuierliches (komplexes) oder diskontinuierliches 
(düfuses) Gebilde in der Zelle auftritt", unterscheidet HIRSCHLER zwei Haupt
typen, den univesiculären(Abb.2331, 2) und den polyvesiculären (Abb. 233/3-7). 
"Den ersten Haupttypus mit kugeligem Veeiculum würde z. B. der Golgi
apparat einer SpongiUa Choanocyte (HIRSCHLER), einer Hemipterenspermatide 
(BowEN), einer Campanella (NASSONOV; pulsierende Vakuole) zeigen, während 
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z. B. Trypanoplasma einen länglichen Golgiapparat (Schema 233/2) besitzt." 
"Die Schematen 3-7 auf Abb. 233 geben alle den zweiten, also den polyvesicu
lären Haupttypus wieder, der uns im Tierreich in Form von zwei verschiedenen 
Untertypen , nämlich eines diskontinuierlichen diffusen Typus (3) oder eines 
kontinuierlichen komplexen Typus (4-7) entgegentritt." 

"Der erste, also der diskontinuierliche diffuse Typus ist uns im Golgi
apparat, z. B. einer somatischen Insektenzelle, einer ausgewachsenen Wirbel
tierovocyte, einer Gregarine oder einer Amöbe gegeben" (man vergleiche auch 
Abb. 215), "während der zweite, also der kontinuierliche oder komplexe Typus 
in mehreren Untertypen im Tierreich erscheint: im cavulären, hohlkugelförmigen 
Untertypus (Schema 233/4, dessen vesiculäre und schalenförmige Elemente 
in eine Schicht zu liegen kommen, die die Wand einer Hohlkugel ausmacht, 

b o 

Abb. 234 a-c. Excretionsapparat bei Dogielella sphaerii. Osmiummethode. a Anfang der Teilung des 
Infusors. Der Makronucleus ist etwas in die Länge gezogen, die Plasmaeinschnürung ist angedeutet. 
In dieser Gegend hat sich schon ein kleiner Excretionsapparat gebildet. Der alte (obere) Apparat 
im Stadium der Diastole. Seitenansicht. b Anfang der Ausleerung der Vakuole. Ihre Konturen 
sind verschmälert und haben sich von der Oberfläche des Apparates losgelöst. c Systole der Vakuole. 

In dcr Masse des Apparates treten Vakuolen auf. (Nach NAssoNov 1925.) 

im annulären, ringförmigen Untertypus (Schema 233/5 u. 6) und im retiku
lären Untertypus (Schema 233/7)". "Der cavuläre Untertypus liegt im Golgi
apparat vor, der in den Geschlechtszellen mitsamt dem Centriol dasjenige Ge
bilde aufbaut, welches in der Literatur unter dem Namen Idiosom bekannt ist" 
(Abb. 227, S. 268). Am annulären Untertypus könnten zwei Varianten unter
schieden werden, nämlich einer, der auf Schema 5 wiedergegeben ist und sich 
dadurch auszeichnet, daß die Golgielemente streng in einer Reihe zu liegen 
kommen und zusammen einen Faden oder Strang ausmachen, der zu einem 
Ring geschlossen ist, wie z. B. der Golgiapparat (Ringkörper) von Lophomonas, 
und ein zweiter Variant (Schema 6), dessen Elemente auch einen Ring aus
machen, aber nicht die regelmäßige Anordnung aufweisen, weswegen die Dicke 
dieses Ringes eine verschiedene ist; für diese Variante würden als Beispiele 
der Golgiapparat einer Dogielella (NASSONOV, Abb. 234), einer Nesselkapsel 
von Hydra oder einer Kiemenepithelzelle der Axolotllarve (NASSONOV) an
zuführen sein." "Und schließlich den dritten Untertypus, nämlich den retiku
lären (Schema 7), denken wir uns so zusammengesetzt, daß seine Golgielemente, 

18* 
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die als Vesiceln oder Schalen auftreten und von kugeliger oder gestreckter 
Gestalt (Kanälchen, Rinnen) sein, können, in einer Reihe aneinander gelegen 
sind, wodurch Stränge oder Fäden entstehen, die in der Zelle mit anderen ähnlich 

" 

ALL. 235. Golgiapparat in Spinalganglienzellen einer neugeborenen Katze. (Nach GOLGI aus 
M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle 1911.) 

AbL.236. Tracheadrüse (Paries membranaceus tl'acheae). Querschnitt einer Schleim-Endkammer 
mit geladenen Zellen. Golgiappaat. 22jähl'. Mann. Kons.: Chrom-Osmium-Bichromat, geschwärzt 

durch 1'/. OsO, 6 Tage. Schnittdicke 3 f'. Vergr. 1500 : 1. (Nach KOPSCH 1926.) 

gebauten mit ihren Enden zusammenhängen und auf diese Weise zusammen 
ein dreidimensionales Netz oder Gerüst (KoPscH) ergeben," Diesen Untertypus 
haben wir z. B. bei den meisten somatischen Zellen der Wirbeltiere, vor allem 
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in ihren kubischen und zylindrischen Epithelzellen und ihren Nervenzellen 
realisiert. Ich verweise auf die Abb. 235 und füge noch die Abb. 236-243 von 
verschiedenen menschlichen Gewebszellen nach der kürzlich erschienenen Unter
suchung von KOPscH (1926) hinzu, weil ich glaube, daß 3ie für dies Handbuch, 

Abb. 237. Wie Abb. 236. Die Schleirnzellen jedoch halb entleert. Osrnierung: 5 Tage. Schnittdicke 
5 ,H. (Nach KOPSCH 1926.) 

Abb. 238. BRUNNERsche Drüse. 44jähr. Mann. Querschnitt einer Endkamrner mit getadenen Zellen. 
Golgipaparat. Kons.: Chrom-Osmium·Bichromat. 1 % OsO, 3 Tage. Schnittdicke 5 1'. 

Vergr. 1500 : 1. (Nach KOPscH 1926.) 

das in seinen speziellen Teilen ja vorwiegend die mikroskopische Anatomie 
des Menschen behandelt, von besonderem Interesse sind. 

Gegenüber diesen soeben ausführlich wiedergegebenen Ansahauungen von 
HIRSCHLER über die Morphologie des Golgiapparates möchte i\.,h folgönde Punkte 
hervorheben, die kritisiert werden können. 
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1. Die Unterscheidung von Apparatexternum und Apparatinternum ist 
bisher keineswegs überall durchführbar. So äußert BOWEN Bedenken, ob neben 
der osmiophilen auch stets eine osmiophobe Substanz vorhanden sei; noch 
weniger ist auf Grund der vorhandenen Abbildungen des Golgiapparates die 

Abb. 239. BRU:<JNERscbc Drüse. Längsschnitt einer Endkammer mit etwa halb entleerten Zellen. 
Sonst wie Abb. 238. (Nach KOPscH 1926.) 

Abb. 240. Darmepithelzellen ans dem Dnodenum. Golgiapparat. 44jähr. Mann. Kons.: Chrom· 
Osmiurn·Bichromat. 1 '1,080,9 Tage. Schnittfläche 5 1-'. Vergr. 1500 : 1. (Nach KOPSCH 1926.) 

Annahme von HIRSCHLER gesichert, daß die osmiophobe Substanz, falls über· 
haupt vorhanden, stets nach innen von der osmiophilen gelegen ist. 

2. Zweifelhaft erscheint mir, ob das Apparatinternum = osmiophobe Sub· 
stanz stets in seiner Tptalität als obligatorischer Teilbestandteil des Golgi. 
apparates aufgefaßt werden darf, ob es vielmehr nicht zum Teil oder sogar ganz 
das Produkt des eigentlichen Golgiapparates, des Apparatexternum darstellt. 
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Mit dieser zweiten Möglichkeit ist durchaus ernsthaft zu rechnen. So bezeichnet 
AVEL (1925) die osmiophile Substanz als "l'appareil de Golgi classique, den er 
von einem cytoplasma special, que l'osmium n'impregue pas", begleitet sein läßt. 

Besonders deutlich ausgeprägt ist die 
Scheidung in zwei verschiedene, aber dicht 
zusammengelagerte Substanzen in den 
heranwachsenden Samenzellen. Hier waren 
sie als Zentralkapseln schon früher, ehe 
ihre Beziehungen zum Golgiapparat ent· 
deckt waren, und ihre beiden Anteile 
unter zwei verschiedenen Namen, als 
Idiosom und als Pseudochromosomen (für 
den osmiophilen Anteil) beschrieben wor· 
den (Abb. 244 u. 245). Aber erst BowEN 
hat exakt nachgewiesen, daß entgegen der 
früher herrschenden Meinung, daß Idiosom 
und Pseudochromosomen nur vorüber
gehend sich zur Bildung der Akroblasten 
zusammenlagern, die beiden Bestandteile 
"are never separated from each other" 
(vgl. Abb. 227) und spricht von einem 
Golgiapparat-ldiosomkomplex. Er wendet 
sich dann gegen den Vorschlag von 
VOINOW (1925), den Terminus Idiosom 
ganz fallen zu lassen. Entgegen der 

Abb. 241. a Epithelzellen aus der Wand der 
trichterförmigen Mündung des Hauptaus
tührungsganges einer Tracheadrüse. b Mit 
Flimmerhaaren. 22jähr.Mann.Kons.: Chrom· 

Osmlum-Bichromat. 10'0 OsO, 6 Tage. 
Schnittdicke 3 f'. Vergr. 1500 : 1-

(Nach KOPSCH 1926.) 

Meinung von VOINow : that the wh0le complex is rather to be viewed as a single 
thing-the term idiosome being without any real significance, vertritt BowEN 
ebenso wie HIRScHLER die Meinung, daß wirklic~ zwei substantiell ver
schiedene Bestandteile den Akroblasten bilden. Über ihre genetische Be
ziehung äußert er sich folgendermaßen: 
"On one hand it is possible, that the 
Golgi Apparatus is constantly diffe
rentiated into two components" -
das ist die Annahme HIRSCHLERS -
"on the other hand it is possible, that 
the idiosomic material is a specialized 
differentiation product of the Golgi 
substance peculiar to the conditions 
in germ cells". 

Abb. 242. Flaches Epithel. Abb. 243. Hohes Epithel. 
Abb. 242 u. 243. Prostatadrüse. 22jähr. Mann. Kons.: Chrom·Osmium-Bichromat. l°'oOsO, 4 Tage. 

Schnittdicke 5 f'. Vergr. 1500 : 1. (Nach KOPSC'H 1926.) 

Zugunsten dieser zweiten Annahme läßt sich anführen, daß das Akrosom, 
das nach BOWEN als Differenzierungs- bzw. Sekretionsprodukt des Golgiapparates 
betrachtet werden muß, im idiosomalen Anteil in Erscheinung tritt (vgl. Abb. 264, 
S. 289). Ebenfalls in diese Richtung weisen die Befunde von KOLATSCHEWS 
(1916) über den Golgiapparat in den Ganglienzellen von Planorbis und 
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Limnaea. Während die osmiophile Substanz durch Osmiumsäure tief schwarz 
gefärbt wird, erscheint die osmiopqobe Substanz nur in schwach grauem Ton, 
gibt aber außerdem die Glykogenreaktion, was dafür spricht, daß die osmio
phobe Substanz, soweit sie wenigstens aus Glykogen besteht, ein Produkt 
des Golgiapparates ipt. Vor allem aber sind es natürlich die schon auf S. 263 
besprochenen Ergebnisse der vitalen Färbung, die das Apparatinternum oder 

Abb.244. Zentralkapseln (Golgiapparat) der Samenzellen von Proteus, bestehend aus einzelnen 
schleifenartigen Pseudochromosomen, welche durch sekundäre Brücken stellenweise unter sich 

zusammenhängen. Vergr. 2300 (auf '/. verkl.) (Nach M. HEIDENHAIN 1900.) 

die osmiophobe Substanz als das Produkt des eigentlichen Golgiapparates 
erscheinen lassen, identifiziert doch HIRSCHLER (1928, S. 776) die jungen Granula 
und Vakuolen, die bei Vitalfärbung in Erscheinung treten, "größtenteils" mit 
seinem Apparatinternum, und für NASSONOV besteht "kein Zweifel", daß 
durch das Neutralrot nur die Produkte des Golgiorganoids, nicht dagegen die 
Elemente des Golgiapparates selber gefärbt werden. 

Die verschiedenen referierten Anschauungen zusammenfassend möchte ich 
es zur Zeit als noch unentschieden bezeichnen, ob nur die osmiophile Substanz, 

b c d 

Abb. 245 a-e. Zentralkapseln aus den Samenzellen von Proteus. a Im optischen Durchschnitt mi t 
der Sphäre und den Centriolen. b Von oben her angeschnitten. c Beiderseits angeschnitten mit zwei 
spitzen Ausziehungen. d Von oben her angeschnitten mit einer knospenartigen Excrescenz. e Gesamt
zeichnung einer Kapsel mit Knospen und Einfaltung der Wand (ohne Berücksichtigung der Fenster). 

(Nach M. HEIDEN HAIN 1900.) 

das Apparatexternum nach HIRSCHLER als eigentlichen Golgiapparat und Zell
organoid bezeichnet werden soll, und die osmiophobe Substanz (das Apparat
internum) nur eine von ihm gespeicherte bzw. sezernierte Substanz darstellt, 
die dann bei vollkommener Inaktivität bzw. Erschöpfung des Golgiapparates 
auch ganz fehlen kann, oder aber ob das Internum selber als integrierender 
Bestandteil zum Golgiapparat hinzuzurechnen ist und erst in ihm die Bildung 
von Abscheidungsprodukten stattfindet. 

Wie aber die Entscheidung in dieser Frage auch ausfallen mag, so viel scheint 
doch schon sicheres Forschungsergebnis zu sein, daß der Golgiapparat bei der 
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Speicherung bzw. Produktion von Zellsekreten aktiv beteiligt ist. Zugunsten 
dieser Annahme lassen sich auch noch die wiederholt von verschiedenen For
schern gemach ten Beobachtungen verwerten, die KOPSCH für die von ihm studierten 
Epithel- und Drüsenzellen des Menschen folgendermaßen zusammenfaßt : 
"Unterschiede in der Masse des Binnengerüstes sind vorhanden a) bei ver
schiedenen Zellarten und b) bei verschiedenen Tätigkeitsstufen derselben Zell
arten", "insofern als aktive Zellen ein größeres, passive Zellen ein kleineres 
Binnengerüst besitzen" . Eine sehr schöne Illustration hierfür hat Z. HIRSCHLEROW A 

uns geliefert. Sie untersuchte die Schilddrüse von mehreren Amphibienarten 
vor und während der Metamorphcse und fand, daß zusammen mit einer Volum-

- ;. -
Abb. 246. Golgiapparat der Schilddrüsenzellen 

einer jungen Esculentalarve. Vergr. 1850. 
(Aus Z. HrnsCHLEROWA 1927.) 

Abb. 247. Golgiapparat der SchilddrüsenzeIlen 
einer metamorphosierenden EscuJentalarve. 

Vergr. 1850. (Nach Z. HIRSCHLEROWA 1927.) 

Abb. 248. Golgiapparat der Schilddrüsenzellen von Rana esculenta nach der Metamorphose. 
Vergr. 1850. (Nach Z. HrnsCHLERoWA 1927 . ) 

zunahme des Gesamtorgans und seiner einzelnen Zellen der Golgiapparat zur 
Zeit der Metamorphose "bedeutend an Größe gewinnt und eine Verzweigung 
aufweist, wie sie ihm nie zuvor und auch hernacb nicht zukommt" (Abb. 246 
bis 248). Auch HIRSCHLEROWA schließt aus dieser Beobachtung, daß der Golgi
apparat "an der Bereitung des Drüsensekretes der Schilddrüse beteiligt ist". 

5. Topographische Lage des Golgiapparates in der Zelle. 
Lagebeziehungen zum Kern und Centrio1. 

Schließlich läßt auch die Lage des Golgiapparate!" in der Zelle gewisse Schlüsse 
auf seine physiologische Bedeutung zu. In seinem Referat faßt JACOBS (1927) 
das Ergebnis seiner Betrachtung über Golgiapparat und Zellpolarität dahin 
zusammen, daß "die Lage des Golgiapparates in Beziehung steht zur Rich
tung des Sekretstromes in solchen Drüsenzellen, in denen die Richtung dieses 
Stromes sich stetf gleich bleibt, und in denen dieser Strom morphologisch und 
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physiologisch eindeutig faßbar ist, wie z. B. in den Speicheldrüsen oder Darm
epithelzellen. Hier liegt der Golgiapparat stets supranucleär, d. h. zwischen Kern 
und sezernierender Oberfläche (vgl. Abb. 249, 250 u . Abb. 240, S. 278), besonders 

I 

a b c 

Abb. 249 a-c. Triton taeniatus. Becherzellen des Darmes. a Gewöhnliche, nicht sezernierende Epithel
zeIle. b_Erstes Auftreten von Schleimtropfen im Bereich des Golgiapparates. c Zellen mit maximal 

entwickeltem Becher. (Nach NASSONOV 1923.) 

ausgeprägt ist diese polarisierte Lage des Golgiapparates, wenn er in der 
komplexen, netzförmigen Form vorliegt. Auch in anderen Epithelzellen kann 
man meistens eine polarisierte Lage zwischen Kern und freier Zelloberfläche 
feststellen (vgl. Abb. 251). Dagegen ist nach LUDFoRD (1925) in epithelialen Ge

Abb. 250. Darmepithelien des Menschen mit Dar
stellung der intracellulären Kanälchen nach HOLM
GREN. (Aus M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle.) 

schwulstzellen diePolarität des Golgi
apparates nicht so ausgesprochen, 
was als ein Zeichen der Entdifferen
zierung betrachtet wird. Denn setzt 
man zu Epithelzellkulturen oder Ge
schwulstzellkulturen Bindegewebs
zellen hinzu, so beginnen diese 
wieder sich zu dilferenzieren, bilden 
Drüsenacini usw. und der vorher 
nicht polar gelagerte Golgiapparat 
nimmt wieder seine supranucIeäre 
Lage ein. 

Über Lageveränderungen des Golgiapparates in den Epithelien der Schild
drüse berichtet COWDRY (1922). Er fand bei der Untersuchung der Schilddrüse 
eines erwachsenen Meerschweinchens, daß zwar bei der Mehrzahl der Epithel
zellen der Golgiapparat dicht über dem Kern gelegen ist, in anderen Zellen 
dagegen dicht an das Follikellumen gerückt ist und noch in anderen Zellen 
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infranucleär liegt (Abb. 252a, b) . COWDRY glaubt, daß diese Wanderungen 
des Golgiapparates der Ausdruck für Veränderungen der Zellpolarität sind, 
und schließt, überzeugt von der Richtigkeit der Annahme, daß der Golgiapparat 
das Schilddrüsensekret bereitet, weiter, daß in den Zellen mit infranucleär 
gelagertem Golgiapparat der Sekretstrom nicht nach dem Follikellumen, sondern 

Abb. 251. Larve von Limnaea stagnalis. Epithel der Radulatasche uml der Mundhöhle, Ganglion 
pedale. Vorfixierung: Sublimat-Osmiumsäure, nachfolgende Osmierung nach KOPscH. 

(Nach HIRSCHLER 1918.) 

b 

Abb. 252a u. b. Verschiedene Lage des Golgiapparates in den Schilddrüsenzellen eines erwachsenen 
Meerschweinchens. a Gewöhnliche Lage zwischen Kern und FoIlikellumen. b Lage zwischen Kern 

und Bindegewebe. CAJALS Uraniumnitrat-Silbermethode. (Nach COWDRY 1922.) 

nach außen nach dem Bindegewebe zu sich ergießt. Doch haben bisher die 
Angaben von COWDRY über eine Inversion der Lage des Golgiapparates an 
anderem Schilddrüsenmaterial nicht bestätigt werden können, so fand HIRSCH

LEROWA bei ihren schon auf S. 281 erwähnten Untersuchungen an metamorpho
sierenden Amphibien ausnahmslos den Golgiapparat supranucleär gelagert 
(Abb. 246-248)_ 



284 GÜNTHER HERTWIG: Allgemeine mikroskopische Anatomie der lebenden Masse. 

Dagegen berichtet JASSWOIN über typische, mit den verschiedenen Stadien 
deI Diurese von ihm in Zusammenhang gebrachte Wanderungen des Golgi-

Abb. 253. Triton. Die H auptstück
zellen aus Nieren bei Anurie. Der 
Golgiapparat liegt in der supranu
cleären Zone. CHAMPY-KoLATSCHEV
methode. (Nach JASSWOIN 1925.) 

apparates in den Zellen der Tubuli contorti 
der Amphibienniere. Er fand, daß bei Triton 
in den Hauptstückzellen der Niere bei Anurie 
der Golgiapparat in der supranucleärenZone liegt 
(Abb. 253); wird durch Kochsalzinjektion eine 
gesteigerte Diurese hervorgerufen, so wird der 
Golgiapparat in der paranucleären (Abb. 254) 
und infranucleären (Abb. 255) Lage aufgefunden, 
wobei er auch seine Form ändert. "In den 
weiteren Phasen der fortdauernden Diurese setzt 
der Apparat seine Wanderungen fort und er
scheint bald in der einen, bald in der anderen 
Zellzone. In die supranucleäre Zone gelangt er, 
wie es scheint, erst wieder während der Periode 
der mehr oder minder andauernden Anurie. 
Bei Injektion von Trypanblau erhielt JASSWOIN 

die in den Abb. 256-257 wiedergegebenen Spei
cherungsbilder. Die erste Phase der Vitalfärbung 
6-12 Stunden nach der Farbstoffinjektion 
"äußerte sich in dem Auftreten von kleinen, 

blaß gefärbten Gebilden in der inneren supranucleärenZellzone (Abb. 256). Nach 
Verlauf von 12-18 Stunden lokalisierten sich die an Zahl und Umfang ver
größerten Farbstoff tropfen in der paranucleären (Abb. 257), noch später dann 
in der infranucleären (Abb. 258) Zellzone. Starke Dosen von Trypanblau riefen 

Abb.254. Triton. Äquatoriale Lage des Golgiapparates. In der Balkensubstanz sind Tropfen von 
verschiedener Größe zu sehen. (Nach JASSWOIN 1925.) 

Abb. 255. 'l'riton. Der Golgiapparat liegt in der infranucleären Zone. In den Apparatfalten sind die 
in Entstehung begriffenen Einschlüsse zu sehen. (Nach JASSWOIN 1925.) 
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in den Hauptstückzellen keine tropfige, sondern eine diffuse Färbung hervor. 
Diese auf eine schwere Schädigung der Zelle durch den Farbstoff hindeutende 
Erscheinung war mit einer Zerstörung des Golgiapparates verbunden". Aus 
diesen kurz referierten Beobachtungen zieht 
JASSWOIN folgende Schlüsse: "Der Golgi
apparat ist eine konstante, intracelluläre 
Vorrichtung, vermittels deren die Haupt
stückzellen der Amphibienniere ihre Fähig-
keit verwirklichen, verschiedene dieselbe 
passierende Substanzen, u. a. auch vital ein
geführte saure Farbstoffe abzusondern und 
aufzuspeichern. Die Migration des Golgi
apparates und die Veränderung der Lokali

.;. 
,'. 

Abb.256. Triton. Nierenepithel. Das Auf
treten der ersten farbigen Einschlüsse in 
der supranucleären Zone. Vitale Trypan-

blaufärbung. (Nach JASSWOIN 1925.) 

sation der unter Teilnahme dieses Apparates entstehenden Einschlüsse muß 
als morphologisches Kernzeichen der zweüachen Funktion der Hauptstückzellen 
betrachtet werden, deren Aufgabe sowohl in der Ausscheidung wie in der Rück
resorption von Harnbestandteilen besteht." Diese Folgerungen JASSWOINS 
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Abb. 257. Triton. Vitale Trypanblaufärbung. Die farbigen Einschlüsse lokalisieren sich der Lage 
des Golgiapparates entsprechend (Abb. 254) in der paranucleären Zone. (Nach JASSWOIN 1925.) 

lehnt allerdings JACOBS (1926), wie mir scheint, mit gutem Grunde als zu 
weitgehend vorläufig ab. Er fordert, daß erst weitere Forschungen die Voraus
setzungen JASSWOINS sicherstellen, daß die Lage des Golgiapparates die 
physiologische Polarität der sezernierenden Zellen eindeutig anzeigt. Fraglich 
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Abb. 258. Triton. Vitale Trypa nblaufärbung. Die farbigen Einschlüsse lokalisieren sich, der Lage 
des Golgiapparates (Abb. 255) entsprechend, in der infranucleären Zone. (Nach JASSWOIN 1925.) 

bleibt, wie JACOBS ferner hervorhebt, bei all diesen soeben angeführten Be
obachtungen, "ob die Lagebezeichnungen des Golgiapparates mit Bezug auf 
den Zellkern (supra- bzw. infranucleär) überhaupt sinngemäß sind", ob nicht 
vielmehr das wesentliche Moment in der jeweiligen Lage des Golgiapparates 
zur aktiven (sezernierenden oder resorbierenden) Zello berfläche zu suchen ist. 
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In einer soeben erschienenen Arbeit beschreibt LITWER eine Inversion des 
Golgiapparates in den Dotterentodermzellen der weißen Maus. Diese Zellen 

' .' . 
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abc 
Abb. 259a -co ZottenzeJlen aus dem Dotterentoderm der weißen Maus. (Sekretionsphase.) Fixiert: 

CHAMPY, nachfolgende Osmierung. Vergr. Komp. Okular 12. Apochr. Imm. '/ .. Leitz. 
(Nach G. LITWER 1928.) 
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Abb. 260 a - o. ZottenzeJlen aus dem Dotterentoderm der weißen Maus (Resorptionsphase). Fixierung, 
Osmierung und Vergrößerung wie Abb. 259. (Nach G. LITWER 1928.) 

sollen anfänglich sekretorisch tätig sein, der Golgiapparat liegt dann supra
nucleär (Abb. 259a-c), in seinen Maschen erscheinen die ersten Sekretgranula 

Abb. 261. Centrophormien 
(Golgiapparat) und Cen· 
trolcn in den Zellen dcr 

Membrana Descemeti. 
(Nach BALLowrrz 1900.) 

(Abb.259a). Nachdem diese herangewachsen (Abb. 259 b) 
und durch Verflüsftigung entleert worden sind, beginnt 
die resorptive Tätigkeit der Dotterentodermzellen. Der 
Golgiapparat liegt nunmehr infranucleär (Abb. 260a-c), 
auf seinen Balken erscheinen Tropfen resorbierten Fettes. 

Hier ist nun auch noch über die Lagebeziehungen 
des Golgiapparates zu einem anderen Zellorgan, dem 
Centriol, zu berichten. BOWEN (1926) behandelt in seinem 
Referat diesen Gegenstand ausführlich mit Literatur
angaben und kommt zu folgendem Ergebnis: "If now 
we rnay summarize these rather confusing details, the 
following conception seems for the present justified. 
Between central apparatus and Golgi Apparatus there 

is a frequent recurring topographical relationship. This is typically developped 
in sorne epithelial (Abb. 261), connective tissue, blood and germcells (Abb. 244) 
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and very probably in embryonic tissues generally. But it is often laclung in 
the earliest oocytes, in growing spermatocytes and oocytes, and always in 
spermatids and in the earlier stages of development. It is similarly lacking in 
nerve oells and striated muscle and occasionally in many other kinds of cells. 
Rence it may be concluded, that the relation between Golgi apparatus and 
central apparatus is primarily topographical effected perhaps by the same 
factors as those, with organize cellular polarity in general and is not of the 
nature of an anatomical relation as suggested by BARINETTI (1912) and BALLo
WITZ (1900). Nor is this relation of any special use as a mean of critical 
identification of the Golgi material; for those cases which present real diffi
culties are exactly those in which the central bodies have no distinguishable 
relations with the Golgi apparatus. Further more the material which in 
the germ cells has often been confused with the sphere, actually has no 
relations with the central apparatus, but is probably apart of the Golgi 
complex to be carefully distinguished from the "archoplasm" as the idiosome 
(idiozom.) (vgl. Abb. 227 u. S. 279)". 

6. Ist der Golgiapparat ein Protomerenmaterial enthaltendes 
permanentes Zellorgan ? 

Nachdem die Morphologie und Topographie des Golgiapparates aus
führlich diskutiert und dabei auch schon manches über seine wahrscheinliche 
physiologische Bedeutung gesagt worden ist, wende ich mich genau so wie es 
bei den Centriolen und den Plastosomen geschehen ist, der Frage zu, ob der 
Golgiapparat idioplasmatisches Teilkörpermaterial in dem von mir definierten 
Sinne (S. 28) enthält oder ob er als ergastisches Zellgebilde anzusprechen ist. Für 
die Beantwortung dieser Frage sind folgende vier Momente von Wichtigkeit: 
1. ob der Golgiapparat als permanentes Zellorgan in allen Zellen enthalten ist, 
2. ob er bei der Zellteilung gleichmäßig verteilt wird, 3. ob er aktives Teilungs
vermögen besitzt, 4. ob er bei der Befruchtung den Anforderungen entspricht, 
die wir an das plasmatische Erbgut (vgl. S. 217) stellen müssen. 

Zu Punkt 1 ist zu bemerken, daß wir zur Zeit nicht wissen, in welcher Form, 
ja ob überhaupt ein Golgiapparat in den Pflanzenzellen vorkommt. Ich werde 
auf dies Problem im nächsten Abschnitt noch zurückkommen, für unsere vor
liegende Fragestellung müssen die pflanzlichen Zellen jedenfalls ausscheiden. 
Für die tierischen Zellen können wir, nachdem die Darstellungsmethoden in 
den letzten Jahren vervollkommnet worden sind, feststellen, daß der Golgi
apparat in ihnen nur selten vermißt wird. Daß baldigem Tode geweihte Zellen, 
wie kernlose Erythrocyten und verhornte Epithelien keinen Golgiapparat 
besitzen, ist nicht weiter auffallend, sehr bemerkenswert, namentlich in bezug 
auf die Rolle als Idioplasma, ist aber der Mangel eines Golgiapparates in reifen 
Samenfäden. Wohl berichten hier WEIGL für Cavia, HmsCHLER für Ascaris 
(Abb.265k), GATENBY und WOODGER für das Meerschweinchen (Abb. 227) und 
die Ratte über positive Befunde eines bei den typischen Flagellospermien im 
Mittelstücke gelegenen Golgiapparates, aber andererseits geht nach SOKOLOW 
bei den Pseudoskorpionen der Golgiapparat am Ende der Spermiogenese zu
grunde; im reifen Sperma haben BowEN und GATENBY bei einer größeren Reihe 
von untersuchten Arten keinen' Golgiapparat gefunden, und es besteht wohl 
kein Zweifel, daß er hier tatsächlich auch fehlt. Wenn daher auch bisher das 
Verhalten des Golgiapparates bei der Befruchtung noch nicht studiert worden 
ist, so ist seine Nichtbeteiligung als Überträger väterlichen Erbgutes bezüg
lich der Arten, wo er im Samenfaden fehlt, sichergestellt. Da aber andererseits 
ein Golgiapparat anscheinend in allen reifen Eizellen vorhanden ist, so ist 
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wenigstens von dieser Seite seine Kontinuität durch die Zellgenerationen nicht 
in Frage gestellt, und die Annahme seiner Entstehung "de novo" keine Not
wendigkeit. 

11 b C d 

Abb. 262 . a u. b Teilung der Spermiocyten; c u. d Bildung der Präspermiden bei Tegenaria 
domestica . Darstellung des Golgiappa ra tes mit der Chrom-Osmiummethode nach HIRSCHLER. 

Inäquale Verteilung (a u. c) oder völlig ausbleibende Teilung (b u. d) des Golgipaparates. 
(Nach SOKOIBKA 1924.) 

c 

Abb.263a - i. Spermiogenese des Pseudoskorpions Obisium muscorum. a Junge Spermiocyte. Ell).heit
licher Golgiapparat . Chondrosomenansammlung daneben. CHAMPy-KoLATSCHEV-KuLL. b .Ältere 
Spermiocyte. Schalenförmiger Golgiapparat, Zerstreuung der Chondriosomen. CHAMPy-KoLATSCHEV
K ULL. c u. d Spermiocyten. Zerfall des Golgiapparates. KOLATSCHEV. e Präspermiden nach der 
ersten Reifeteilung. KOLATSCHEV. f Spermide mit diffusem Golgiapparat. g Spermide mit schalen
förmigem Golgiapparat. KOLATSCHEV. h Akrosombildung. KOLATSCHEV. i Akrosom gebildet. Champy-

Eisenhämatoxylin. Vergr. 2800fach. (Nach SOKOLOW 1926_) 

Über das Verhalten des Golgiapparates bei der Zellteilung wird in emem 
besonderen Abschnitt von WASSERMANN berichtet werden. Hier sei nur kurz 
gesagt, daß der komplexe, gerüstartige Golgiapparat bei der Mitose häufig in 
einzelne Teilstücke, die Dictyosomen (Perroncito) zerfällt, und diese, begünstigt 
durch die erwähnten Lagebeziehungen zum Centriol, unter seinem Einfluß 
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oft verhältnismäßig gleichmäßig auf die Tochterzellen verteilt werden (Dictyo
kinese [PERRONCITO (1909), DEINEKA (1912)]. Aber eine Regel läßt sich hier 
keineswegs feststellen, ich verweise auf die Abb. 265d, die eine völlig regellose 
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Abb. 264 a-r. Spermiogenese des Psendoseorpions Chelanops eyrnens. a, m, n, 0 Champyfixiernng
Kullfärbung, alle übrigen Osmiummethode nach KOLATcHEv. a, b Spermiogonien, a mit Chondrio
somen, b mit Golgiapparat. c -e Spermiocyten während der Wachstumsperiode. c Anfang der 
Konzentration des Golgiapparates. e Golgiapparat einheitlich geworden. f Präspermide mit diffusem 
Golgiapparat nach der ersten Reifeteilung. g Junge Spermide nach zweiter Reifeteilung mit dif· 
fusem Golgiapparat. h Beginnende Konzentration des Golgiapparates (Akroblast). i, k Golgi
apparat einheitlich geworden, funktioniert als Akroblast . I, m, n Ausbildung des Akrosombläschens, 
Anlage der Akrosomspitze. 0 Weitere Entwicklung des kegelförmigen Akrosoms, Differenzierung 
des Spermienkopfes. p, q Golgiapparat nach der Akrosombildung, löst sich vom Akrosom ab. 
r Spermillmlitngs"chnitt. Golgiapparat a.ls .. Golgirestkörper" am basa len Teil des Spermiumkopfes 

gelegen. Vergr. 2000fach. (Kach SOKOLOW 1926.) 

Verteilung der Golgielemente ohne jegliche Beziehung zum Centriol zeigt, und 
auf Abb. 262a-d kann man die völlig ungleichmäßige Verteilung des Golgi
apparates bei der Spermiocytenteilung der Hausspinne (Tegenaria domestica) 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/I. 19 
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sehen, wo die eine Zelle überhaupt leer ausgeht, während die andere das 
ganze Golgimaterial zugeteilt bekommt [SOKOLSKA (1924)]. 

Auch über das Wachstum und das evtl. aktive Teilungsvermögen des Golgi
apparates wird WASSERMANN noch ausführlich berichten. Daß hier eine klare 
Antwort besonders schwierig, nach meiner Meinung zur Zeit überhaupt nicht 
möglich ist, davon kann man sich am besten überzeugen, wenn man das Ver
halten des Golgiapparates bei der Spermio- und Oogenese verfolgt. Ich gebe 
daher hier die Abb. 263-265 wieder, zumal an ihnen auch noch das Bild, 
das wir von dem Golgiapparat bisher gewonnen haben, in mancher Hinsicht 
vervollständigt werden kann. 

Zunächst verweise ich auf das äußerst wechselvolle Aussehen des Golgi
apparates im Verlauf der Spermiogenese. Bald sind seine Elemente diffus 

h k 

Abb.265a-k. Spermiogenese von Asearis hunbricoides. b u . c BENDAscbe Mitocbondrienmetbode, 
Aonst SJÖVALT,scbe Golgiapparatmethode. Vergr. ZeIß. Hom. Imm. ' J", Okul. 4. a, b Spermiocyten 
ans der Wacbstumsperiode. c, d Präspermiden In der zweiten Reifeteilung. e -i Spermlden. Bei g 

Abscbnürung des PlasmalappenA. k Fertiges Spermatozoon. (Nacb HIRSCHLER 1913.) 

verteilt, dann sammeln sie sich wieder zu einem einheitlichen Apparat,'zerfallen 
wieder, um sich dann später abermals zu vereinigen. -

So besitzen die jungen Spermiocyten von Pseudoscorpions Obisium mus
corum (Abb. 263a, b) einen einheitlichen Golgiapparat, ältere Spermiocyten 
(Abb. 263 c, d) zeigen verschiedene Stadien seines Zerfalles, bis bei der ersten 
Reifeteilung eine größere Anzahl "Dictyosomen" gebildet sind, die in der Nähe 
der Spindelpole gelegen auf die beiden Präspermiden annähernd gleichmäßig 
verteilt werden (Abb. 263e). Auch in den jungen Spermiden ist der Golgi
apparat noch diffus (Abb. 263f), vereinigt sich aber bald zu einem schalen
förmigen Gebilde (Abb. 263 g) mit deutlich unterscheidbarem osmiophilen Appa
ratexternum und osmiophobem Apparatinternum. 
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Ein sehr ähnliches Bild von den morphologischen Wandlungen des Golgi
apparates ergibt das Studium der Spermiogenese von Chelanops cyrneus. In 
den Spermiogonien (Abb. 264b) besteht der Golgiapparat aus einigenosmiophilen 
Körnern. Mit Beginn der Wachstumsperiode der Spermiocyten (Abb.264c) 
konzentrieren sich die einzelnen Teile des vorher diffusen Apparates, und ver
schmelzen weiterhin zu einem einheitlichen Gebilde (Abb.264e). Während der 
Reifeteilungen ist er wieder in den diffusen Zustand übergegangen (Abb. 264 f) 
und konzentriert sich dann abermals in den jungen Spermiden (Abb. 264i, k) 
zum Akroblast. 

Angesichts dieser wechselvollen Bilder eine Massenzunahme bzw. ein aktives 
Teilungsvermögen des Golgiapparates mit Sicherheit erschließen zu wollen, 
ist unmöglich. Viel eher erwecken jedenfalls diese Bilder den Eindruck eines 
regellosen Zerfalls in unregelmäßige Bruchstücke, wobei nur das charakteristisch 
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Abb. 266 a-i. Spermiogenese bei Hemipteren nach BOWEN. a Akroblast; A Akrosolll, G Golgiapparat 
n Kern; N Nebenkern (Chondriom). a, b, c, i Brochymena; d Euchistus, e - h Murgantia. 

(Aus E. B. WILSON 1925.) 

ist, daß vor bzw. während der Zellteilung "Dictyosomen" gebildet sind. Wie 
auch häufig sonst zu beobachten ist, liegen auch bei Obisium die einzelnen 
Dictyosomen in der Nachbarschaft der Centriolen, bzw. Spindelpole und werden 
annähernd gleichmäßig auf die Tochterzellen verteilt; vergleichen wir aber 
mit diesen Bildern von Obisium die Reifeteilungen der Spermiocyten von Ascaris 
(Abb. 265), so vermissen wir hier jede Beziehung der Golgikörper zu den Cen
triolen. Auch sonst ist das Verhalten des Golgiapparates bei der Ascarisspermio
genese ein anderes, als wir es soeben bei den Pseudoskorpionen kennen gelernt 
haben. Bei Ascaris finden wir den Golgiapparat stets nur in der diffusen Form, 
sein Bild ist deshalb auf den verschiedenen Stadien der Spermiogenese ein recht 
einförmiges. 

Ich mache ferner, worauf schon früher hingewiesen wurde (S. 258), darauf 
aufmerksam, daß Golgiapparat und Plastosomen morphologisch leicht aus
einandergehalten werden können, falls sie in derselben Zellart zur Darstellung 
gebracht werden. Man vergleiche Abb. 264 a mit Abb. 264 b, ferner die 
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Abb. 265 e-k, wo beide Zellbestandteile gleiohzeitig dargestellt sind. Meist 
haben sie keinerlei topographische und funktionelle Beziehung zueinander. So 
bilden die Plastosomen bei Askaris nach HIRSCHLER die Glanzkörperkugeln 
(Abb. 265 b, c) und lösen sich erst später von ihrer Oberfläche wieder ab, 
während der Golgiapparat hieran völlig unbeteiligt ist. Dagegen bildet der 
Golgiapparat, wie die Abb. 266 von der Spermiogenese verschiedener Hemipteren
arten und namentlich die Abb. 263h, i, S.288 und Abb.264k-n, S.289 von 
den Pseudoskorpionen ganz einwandfrei zeigen, als sog. Akroblast das Akrosom. 

SOKOLOW beschreibt die Bildung des Akrosoms bei Chelanops folgender
maßen: "In den jungen Spermiden tritt der rekonstruierte Golgiapparat als 
ein dickwandiges Schalengebilde auf, wobei die Schalenmündung stets vom 
Kern abgewandt ist (Abb. 264k). 

Bei Seitenansicht (Abb.263g) zeigt die Schale eine Zusammensetzung aus 
zweierlei Substanzen, von denen die osmiophile an der äußeren und an der 
inneren Schalenoberfläche konzentriert ist, die osmiophobe aber die dazwischen 
liegende Schicht bildet. Die ersten Veränderungen des Apparates werden 
damit eingeleitet, daß innerhalb seiner Wand sich verschieden große Bläschen 
bilden, die sich allmählich zu einem großen runden Bläschen vereinigen, welches 
aus der Schalenmündung hervorragt und die erste Anlage des Akrosoms bildet. 
Diesen ganzen Vorgang deute ich mir als einen sekretorischen Prozeß. Kurz 
nach dem Entstehen des Akrosombläschens erscheint an seiner Membran eine 
kleine Verdickung (Abb. 263 h) ; der Sekretionsprozeß schreitet immer weiter fort, 
das Bläschen nimmt eine kegelförmige GeE'talt an (Abb. 263h), wobei die kleine 
Verdickung sich zuspitzt" (Abb. 263i). Von dem so gebildeten Akrosom, das 
sich später weiter streckt und schließlich eine fadenförmige Gestalt bekommt, 
wobei das basale Ende des Akrosoms trichterförmig erweitert bleibt, löst sich 
der Rest des Golgiapparates los (Abb. 264p); "er bleibt als "Golgi-remnant" in 
dem hinteren Teil der Spermide liegen und unterliegt wahrscheinlich einer 
Degeneration" (Abb. 264 q), ein Vorgang, der für die Hemipterenspermiden 
typisch ist (BowEN). Auch bei Askaris, wo allerdings ein Teil des Golgiapparates 
in das reife Spermium übernommen wird (Abb. 265k), hat HIRSCHLER festgestellt, 
daß ein großer Teil des Golgimaterials bei der "Pollappen"bildung in diesen 
zu liegen kommt und mit demselben abgestoßen wird (Abb. 265g). 

Hiermit schließe ich die Betrachtung des Golgiapparates ab und fasse nun
mehr das Resultat, so wie es mir sich darstellt, kurz zusammen: Mehr noch wie 
bei den Plastosomen ist es fraglich, ob der Golgiapparat Teilkörpermaterial 
enthält. Zugunsten dieser Hypothese spricht eigentlich nur sein Vorkommen 
in fast allen tierischen Zellen; dagegen ist von einer regelmäßigen Verteilung 
des Golgiapparates bei der Zellteilung keine Rede, sein aktives Teilungsvermögen 
ist nirgends sichergestellt; bei der Befruchtung ist sein Anteil oft nur ein ein
seitiger, insofern als der Vater durch den Samenfaden kein Golgimaterialliefert. 
Wenn überhaupt die Beteiligung von Protomerenmaterial am Aufbau des Golgi
apparates anzunehmen ist, so scheint es mir sehr wahrscheinlich, daß dieses 
nur einen Teil des Golgiapparates ausmacht, und daß ihm ergastisches Material 
in wechselnder Menge beigemischt ist. Die Möglichkeit ist jedenfalls in Be
tracht zu ziehen, daß der morphologische und chemische Dualismus des Golgi
apparates, der durch die Termini osmiophile und osmiophobe Substanz, bzw. 
Apparatexternum und Apparatinternum vielleicht nicht ganz eindeutig be
zeichnet wird, den Ausdruck für die Zusammensetzung des Golgiapparates 
aus Protomeren- und ergastischem Material darstellt. Der wechselnde Ge
halt an osmiophober Substanz, die manchmal ganz fehlt, manchmal sehr reich
lich vorhanden ist, spricht jedenfalls zugunsten der Annahme, daß sie ergasti
sches und nicht Protomerenmaterial darstellt. Hiermit würde auch gut der 
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Ausfall der Vitalfärbungsversuche mit Neutralrot übereinstimmen, bei denen 
nur die osmiophobe Komponente sich färbt, wie es eben nach v. MÖLLENDORFF 
für tote Inhaltsstoffe der Zelle charakteristisch ist, während die eigentlich 
lebende Masse des Golgiapparates, die osmiophile Substanz, sich nicht durch 
Neutralrot vital darstellen läßt. Entgegen der Hypothese von PARAT ist die 
vitale Neutralrotfärbung kein brauchbares Identifizierungsmittel, sondern 
nur ein unspezifisches Hilfsmittel bei der Diagnose "Golgiapparat", das not
wendigerweise durch andere spezifischere Darstellungsmethoden, vor allem die 
Osmierung, ergänzt werden muß. Was nun die physiologische Bedeutung des 
Golgiapparates angeht, so scheinen mir eine Reihe guter Argumente dafür 
beigebracht, daß er sich an der Speicherung von ergastischem Zellmaterial 
bzw. an der Sekretion beteiligt. Hiervon wird noch später in dem Kapitel, 
welches über den Stoffwechsel der Zelle handelt, die Rede sein. Über die Ver
suche, in Pflanzenzellen einen "Golgiapparat" aufzufinden, vergleiche man 
den folgenden Abschnitt. 

E. Die pflanzlichen Plastiden, die Lehre vom "Vacuom" und die 
osmiophilen Pl~ttchen von R. BOWEN. 

Ausgehend von dem zuerst von SCHWANN (1838) ausgesprochenen Grund
gedanken, daß pflanzliche und tierische Zellen im Grundprinzip identisch organi
sierte Gebilde seien, hatte ich bisher die tierische Zelle meiner Beschreibung 
der in Zellen organisierten lebenden Masse zugrunde gelegt, sowie es der Plan 
dieses Handbuches erfordert. Stets jedoch wurden daneben auch die Befunde 
an Pflanzenzellen zum Vergleich herangezogen, und tatsächlich auch eine, 
wenn wir von dem Fehlen der Centriolen bei höheren Pflanzen absehen, über
raschende Übereinstimmung in der feineren und feinsten Organisation der tieri
schen und pflanzlichen Zellorgane gefunden. Zum erstenmal bin ich von diesem 
bis dahin so bewährten vergleichenden Verfahren bei der Beschreibung des 
Golgiapparates abgewichen, und es erhebt sich jetzt die Frage, ob es d.enn 
bei den Pflanzenzellen kein Homologon des tierischen Golgiapparates gibt. 
Hierüber ist gerade in der letzten Zeit viel geschrieben worden und damit 
zugleich die Frage erneut zur Diskussion gestellt worden, wieweit überhaupt 
eine Homologisierung aller tierischen und pflanzlichen, Teilkörpermaterial ent
haltender Strukturen miteinander möglich ist. 

Drei für die pflanzliche Zelle charakteristische Strukturgebilde sind es vor 
allem, die hier unsere Aufmerksamkeit auf sich ziehen, die Plastiden, das Va
kuolensystem (Vacuom) und die kürzlich von BowEN entdeckten osmophilen 
Plättchen ["Osmiophilic platelets", BowEN (1927 u. 1928)]. Wenn auch eine 
eingehende Beschreibung dieser Gebilde den Rahmen dieses Handbuches über
schreiten würde, so glaube ich doch eine kurze Besprechung derselben nicht 
unterlassen zu dürfen, einmal wegen der Versuche, dieselben mit schon von 
uns besprochenen tierischen Zellstrukturen zu homologisieren, zweitens, weil 
ihre Teilkörpernatur behauptet, für die Plastiden sogar sichergestellt ist. 

1. Die Plastiden. 
In LINSBAUERB Handbuch der Pflanzenanatomie schreibt P. N. SCHÜR

HOFF (1924) in seiner Monographie über die Plastiden, auf die wegen aller mor
phologischer Einzelheiten verwiesen sei, folgendes: "Unter der Bezeichnung 
Plastiden oder Chromatophoren [SCHMITZ (1882)] faßt man die unter dem 
Namen Chloro-, Chromo-, Leuko-, Amyloplasten usw. beschriebenen Form
elemente pflanzlicher Zellen zusammen. Es handelt sich hier um plasmatische 
Organe, die bei allen Pflanzengruppen mit Ausnahme der Pilze vorkommen. 
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Sie bestehen aus dichtem Protoplasma und stellen in embryonalen Geweben 
kleine, scharf umschriebene, farblose im Plasma zerstreute Körperehen dar. 
Sie sind durch den Besitz von Pigmenten oder wenigstens die Fähigkeit, ge
wisse Farbstoffe zu bilden, gekennzeichnet". - "Alle Plastiden sind durch 
Zwischenglieder miteinander verbunden und können sich ineinander umwandeln; 
selbst Chromoplasten, die wohl am meisten spezialisiert erscheinen, können 
unter Umständen wieder zu Chloroplasten werden." 

Bei dieser progressiven und regressiven Differenzierung spielen außerhalb 
der Plastiden gelegene Faktoren oft die entscheidende Rolle, so die Belichtung, 
oder beim vielzelligen pflanzlichen Organismus die Lage der betreffenden, 
die Plastiden beherbergenden Zellen zum ganzen Organismus. Die Form und 
Funktion der Plastiden ist in der gleichen Pflanze abhängig von der Gewebe
art [SOHÜRHOFF (1924)]. Ja auch der Zellkern nimmt entscheidenden Einfluß, 
so auf die Chlorophyllbildung, welche bei bestimmten Gendefekten im Kern 
unterbleibt [BAuR (1922), CORRENS (1913)], ferner auf die Form und Größe 
der Plastiden. Besonders eindeutig sind hier die Befunde von MAROHAL (1909) 
an polyploiden Moosen, von WINKLER (1916) an der tetraploiden Gigastomate, 
wo durch Verdoppelung der Chromosomengarnitur nicht nur die Größe der 
Zellen, sondern auch diejenige der Plastiden anwuchs. 

Trotz dieser mangelhaften Autonomie der Plastiden wird heute, wie SOHÜR
HOFF (1924) schreibt, die Theorie von der Individualität der Plastiden noch 
"von der überwiegenden Mehrzahl der Forscher geteilt". Wie schon SOHIMPER 
(1883) und A. MEYER (1883) beobachteten, bildet sich ein Plastid niemals de 
novo, sondern entsteht stets durch Teilung aus seinesgleichen, und wir haben 
auch heute, wo sich das Beobachtungsmaterial stark gehäuft hat, allen Grund, 
an der Teilkörpernatur der Plastiden festzuhalten. Denn wenn auch die Ver
teilung der Plastiden bei der Zellteilung, obgleich oftmals mit überraschender 
Präzision, nicht immer so exakt wie bei den Chromosomen erfolgt, so sind die 
Befunde über das aktive Teilungsvermögen der Plastiden ganz eindeutig und 
beweisen, daß die Plastiden Teilkörpermaterial enthalten. 

Auch Idioplasmacharakter dürfen wir ihnen zusprechen, wenngleich der 
Vererbungsmodus des in den Plastiden lokalisierten Erbgutes "ein anderer ist, 
als der durch die "mendelnden" Chromosomen bedingte. Da durch die Pollen
körner oftmals keine väterlichen Plastiden übertragen werden, so schaltet 
damit der Vater als Lieferant von Plastidenidioplasma aus, und die Übertragung 
der Plastiden erfolgt allein durch die mütterliche Eizelle. Bei dem Studium 
der erblichen Chlorose hat nun BAuR (1922) festgestellt, daß sie nur durch 
die Mutter (durch die Eizelle), nicht aber vom Vater auf die Nachkommenschaft 
übertragen wird. Dieser (sog. rein mütterlicher) Vererbungs modus wird sofort, 
wie BAuR ausführt, durch die Annahme einer erblichen Veränderung der 
Plastiden, die ihr Ergrünen verhindert, erklärt. 

Trotzdem ist es natürlich verfehlt, in den Plastiden nur Teilkörpermaterial 
zu suchen; es ist vielmehr ganz sicher, daß die zeitweise in ihnen auftretenden 
Farbstoffe, wie das Chlorophyll, und die Stärkekörner und Eiweißkrystalle 
ergastische bzw. paraplasmatische Einschlüsse sind. 

Wenn ich auf S. 28 betonte, daß die Fragestellung, ob eine Zellstruktur 
aus Protomerenmaterial oder aus paraplasmatischen (ergastischen) Stoffen 
besteht, zu einseitig ist, und die Möglichkeit ebenso vorhanden ist, daß ein Ge
misch beider Materialien vorliegt, so ist in den Plastiden dieser letzte Fall 
unzweifelhaft realisiert. Die Plastiden bestehen aus Protomerenmaterial, 
dem je nach den wechselnden äußeren Bedingungen quantitativ und qualitativ 
verschiedenes ergastisches Material beigemischt ist. Hierdurch wird die Er
scheinungsform der Plastiden so verändert, daß ihre verschiedenen Namen 
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(Chloroplasten, Amyloplasten usw.) gerechtfertigt erscheinen; trotzdem zweifelt 
kein Botaniker an der Individualität der Plastiden. 

Diese Feststellung halte ich für prinzipiell wichtig, namentlich im Hinblick 
auf die vielumstrittene Individualität der Chromosomen. Hier scheint mir 
zur Klärung der Sachlage ein Vergleich zwischen Chromosomen und Plastiden 
sehr förderlich zu sein. Er ist tatsächlich weitgehend durchführbar. Genau so 
wie bei den Plastiden ist die Form und Größe der Chromosomen weitgehend 
milieubedingt (S. 122); ebenfalls sind physikalische und chemische Unterschiede 
der Chromosomen, je nach dem Zeitpunkt, in welchem sie zur Untersuchung 
gelangen, durch ihre wechselnde Färbbarkeit nachgewiesen. Sollten die Gründe 
für diese wechselnde Erscheinungsform der Chromosomen nicht auch wie bei 
den Plastiden in der Beimischung wechselnder paraplasmatischer Stoffe (z. B. 
der Nucleinsäure bei den Chromosomen der Mitose) beruhen 1 Müssen wir 
nicht trotzdem, ebenso wie bei den Plastiden, von einer Individualität der 
Chromosomen sprechen, die eben auf der konstanten Anwesenheit des idio
plasmatischen Protomerenmaterials beruht 1 Ich bin jedenfalls geneigt, diese 
Fragen durchaus zu bejahen. 

Indem wir das Protomerenmaterial der Plastiden als den Produzenten ver
schiedener wichtiger ergastischer Stoffe, allerdings unter Mitwirkung anderer' 
Zellbestandteile wie des Kerns, bezeichneten, ist schon über die Funktion 
der Plastiden das wichtigste gesagt. Ihre Bedeutung für die Pflanzenzelle be
ruht vornehmlich, wenn nicht ausschließlich, auf der Produktion von Stärke 
und von Farbstoffen, unter denen das Chlorophyll der wichtigste ist, weil er 
das Leben der grünen Pflanzen überhaupt erst auf die Dauer ermöglicht. 

Sioher ist es, daß es in den tierischen Zellen nichts gibt, was einem aus
gebildeten, ausdifferenzierten pflanzlichen Plastid vergleichbar ist. Aber das 
ist von vornherein auch nicht zu erwarten, da die spezielle Erscheinungsform 
des Chloroplasten, des Amyloplasten usw. vorwiegend durch die ergastischen 
Stoffe bedingt ist, die unter der Mitwirkung der anderen, spezifisch pflanz
lichen Zellgebilde (Kern usw.) in den Plastiden als spezifische und spezialisierte 
pflanzliche Produkte entstehen. Anders dagegen steht es mit den undifferen
zierten Plastiden in den embryonalen Zellen der höheren Pflanzen, den "Archi
plasten", wie SCHÜRHOFF sie zu nennen vorschlägt. Es ist unzweifelhaft, daß 
diese eine große Ähnlichkeit mit den Chondriosomen (Plastosomen) der tieri
schen Zellen aufweisen. Zwar wird zur Unterscheidung der Plastiden von den 
Chondriosomen angegeben, daß die Plastiden nicht wie die Chondriosomen in 
Essigsäure und 2% Kalilauge verquellen, daß die Archiplasten mit Jodkalium 
sich gelb, die Chondriosomen dagegen sich nicht färben [DANGEARD (1920)], 
aber in seinem Referat kommt schließlich SCHÜRHOFF (S. 26) doch zu dem 
Endergebnis, "daß, wie aus allen Angaben zu ersehen ist, sich in den jüngsten 
Stadien zwischen Chondriosomen und Plastiden morphologisch keine Unter
schiede finden." Nichts würde also der Homologisierung der Archiplasten 
und Chondriosomen im Wege stehen, wenn nicht der Umstand, daß in differen
zierten pflanzlichen Zellen neben den differenzierten Plastiden auch echte 
Chondriosomen gleichzeitig nachgewiesen wären. Da es bei der Annahme einer 
gemeinsamen Abstammung der Plastiden und Chondriosomen, wie RUDoLPH 
(1912) schreibt, unerklärlich bleibt, wieso es kommt, daß in der entwickelten 
Pflanzenzelle normale teilungsfähige Chloroplasten mit typischen Chondrio
somen, au" denen nun gewiß keine Chloroplasten mehr hervorgehen, zu sammen 
vorkommen, so betrachtet RUDoLPH, und die Mehrzahl der Botaniker ist der
selben Meinung [SAPEHIN (1913), MOTTIER (1918), NOAcK (1921)], die Plastiden, 
auch in Form der Archiplasten, und die Chondriosomen als selbständige, von
einander genetische unabhängige Gebilde. Gewissermaßen einen vermittelnden 
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Standpunkt nimmt GUILLIERMOND (1920) ein, der die Plastiden (das Plastidom) 
als aktiven, die indifferenten Chondriosomen als inaktiven Teil des Chondrioms 
bezeichnet und weiter annimmt, daß phylogenetisch die aktiven Plastiden 
durch Umwandlung aus den inaktiven Chondriosomen hervorgegangen sind. 

Wenn wir allerdings die Ergebnisse der tierischen Histogenese berück
sichtigen, wo wir doch oft dafür Beispiele finden, daß in derselben sich düferen
zierenden Zelle indüferente und bereits in der Umwandlung zu metaplasmati
schen Gebilden begrüfene Plastosomen nebeneinander sich nachweisen lassen, 
so will mir das oben angeführte Argument von RUDOLPH, das für einen dualisti
schen Ursprung von Chondriosomen und Plastiden sprechen soll, doch nicht 
beweisend erscheinen, und die ursprüngliche Hypothese von MEvEs, LEWITZKI, 
PENSA, daß die Plastiden als metaplasmatische Teilkörpergebilde durch direkte 
Umbildung und Weiterdüferenzierung von Chondriosomen entstehen, bleibt 
doch immer noch ernsthaft diskutierbar. 

Das ist auch die Meinung von WILSON (1926), der schreibt: "In recent years 
strong evidence has been brought forward, to show that plastids are of the 
same nature as chondriosomes and are actually derived from them in the course 
of early development." Von neuesten Arbeiten, die sich zugunsten der Um
wandlung von Chondriosomen in Plastiden aussprechen, nenne ich die soeben 
erschienenen Untersuchungen von SENJANINOVA (1927) und PROSINA (1928). 
Eine sichere Entscheidung wird allerdings erst die experimentelle (vielleicht 
die mikrochirurgische) Forschung herbeüühren können. Sollte sie zugunsten 
der Hypothese ausfallen, daß die Plastiden direkt aus Chondriosomen entstehen 
können, so wäre damit zugleich auch die noch strittige Protomerennatur der 
Chondriosomen (Plastosomen) erwiesen (vgl. S. 255). 

2. Die Valmolen. (Die Lehre vom Vacnom.) 
Während bei den pflanzlichen Pla8tiden Einmütigkeit darüber herrscht, 

daß sie durch Teilung sich fortpflanzende, mit weitgehender Autonomie begabte 
Organe der Pflanzenzellen sind, ist die Bedeutung der unter dem Namen "V a
kuolen" in den Pflanzenzellen beschriebenen Strukturgebilde noch keineswegs 
geklärt. Schon darüber, wie im pflanzlichen Cytoplasma die Vakuolen definiert 
werden sollen, sind die Meinungen der Botaniker geteilt; so sagt KÜSTER (1914): 
"Alle Zellsaftansammlungen im Cytoplasma heißen Vakuolen". A. MEYER 
nennt "jede mit einem ergastischen Gebilde erfüllte Höhlung des Cytoplasmas 
eine Vakuole, die Zellsaft enthaltende speziell Zellsaftvakuole" , und unterscheidet 
damit also den Behälter, die eigentliche Vakuole, von dem Inhalt. Während 
aber nach A. MEYER die Zellsaftvakuolen genau so wie jeder andere ergastische 
Einschluß an jeder beliebigen Stelle des Zelleibes sich neu bilden können, nehmen 
DE VRIES (1885) und WENT (1888) an, daß die Flüssigkeitstropfen nur in bereits 
präformierten Behältern, eben den Vakuolen, ausgeschieden werden. Diese 
sollen das Vermögen haben, sich durch Teilung zu vermehren; sowohl DE VRIES 
wie WENT berichten über derartige Befunde. Namentlich DE VRIES verglich 
ferner die pflanzlichen Vakuolen mit den pulsierenden contractilen Vakuolen 
der Protozoen, beide sollen eine semipermeable, unter Umständen contractile 
Membran besitzen, DE VRIES taufte deshalb die pflanzlichen Vakuolen auch 
"Tonoplasten", und erblickt in ihnen Dauerorgane der Pflanzenzelle mit ge
wisser Individualität und Autonomie. Nun legen die contractilen Vakuolen 
der Infusorien allerdings den Gedanken nahe, daß sie spezifische Dauerorgane 
ihrer Träger f'ind. Denn wenn auch die pulsierende Vakuole oft nach der Ent
leerung scheinbar spurlos verschwunden ist, so erscheint sie doch stets wieder 
an der gleichen Stelle aufs neue, manchmal ist die Vakuolenhaut auch so derb 
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und stark licht brechend, daß sie auch bei völliger Entleerung des Vakuolen
inhaltes deutlich sichtbar bleibt und bei Euglena z. B. hat KLEBS (1883) die 
Fortpflanzung der contractilen Vakuole durch Zweiteilung beschrieben; doch 
berichten andererseits MAUPAS (1883) und KLEMENSIEWICZ (1903) über spon
tane Neubildung von contractilen Vakuolen. Nach LUNDEGARDH (1924) gibt 
es "primitivere und mehr entwickelte Typen" von contractilen Vakuolen. 

Als zweifelhaft muß es aber bezeichnet werden, ob der Vergleich und die 
Homologisierung der pflanzlichen Vakuolen mit den contractilen Vakuolen der 
Protozoen überhaupt berechtigt ist, ob nicht vielmehr die Vakuolen der Pflanzen
zellen nicht mit denjenigen Gebilden der Protozoen auf eine Stufe gestellt werden 
sollen, die bei ihnen als Nahrungs- bzw. Lösungsvakuolen neben den contractilen 
Vakuolen vorkommen. Daß die Nahrungsvakuolen keine permanenten Zell
organe sind, ist kaum bestritten, wenn wir vielleicht von der Hypothese ab
sehen, daß die Wand der Nahrungsvakuolen durch Abschnürung der Zell
oberflächenmembran sich bildet. Durch Injektion von salzhaltigen Flüssig
keiten in Amöben und Seeigeleier konnten jedenfalls KITE und CHAMBERS 
an beliebigen Stellen des Zelleibs künstlich Vakuolen neu erzeugen. 

Vor allem aber sprechen gegen DE VRIES Tonoplastentheorie Versuche von 
PFEFFER (1890). "Er brachte Plasmodien 6-20 Stunden in eine gesättigte 
Asparaginlösung, in welcher Asparaginkrystalle lagen. Diese Krystalle wurden 
in das Cytoplasma der Plasmodien aufgenommen, und als dann die Asparagin
lösung durch Wasser ersetzt wurde, bildeten sich da, wo die Asparaginkrystalle 
lagen, unter Lösung derselben Flüssigkeitf:?tropfen." Hierdurch scheint die 
Neubildung von Vakuolen an jeder beliebigen Stelle des pflanzlichen Cyto
plasmas in hohem Grade wahrscheinlich gemacht zu sein, wenngleich, wie 
A. MEYER (1920) vorsichtig bemerkt, die Möglichkeit nicht ganz auszuschließen 
ist, daß "die Krystalle in schon vorhandene kleine Zellsaftvakuolen hinein
geraten sind, die sich bei der Lösung des Krystalles nur vergrößert hätten". 

Erneut zur Diskussion gestellt wurde die ganze Frage der Vakuolen, als 
vor allem DANGEARD (1919, 1920) und dann GUILLIERMOND (1920, 1926, 1927) 
mit neuen Untersuchungsmethoden, vor allem der Vitalfärbung die Vakuolen 
studierten. DANGEARD findet, daß die Vakuolen sich vital intensiv und angeb
lich spezüisch mit Neutralrot färben, und bezeichnet die Gesamtheit der mit 
Neutralrot vital gefärbten Gebilde als das "Vacuom", das er als besonderes 
Zellorgan mit dem "Plastidom" in eine Reihe stellt. GUILLIERMOND geht weiter, 
er vergleicht das "Vacuom" mit dem Golgiapparat der tierischen Zellen und 
kommt dabei ganz neuerdings zu einer völligen Homologisierung des pflanz
lichen Vacuoms mit dem tierischen Golgiapparat, die er, sich dabei weitgehend 
auf die Untersuchungen von PARAT über den Golgiapparat stützend, als iden
tische Strukturgebilde bezeichnet. Da GUILLIERMOND (1927) zugleich auch eine 
gute und ausführliche Zusammenstellung und Besprechung der betreffenden 
Literatur gibt, so möchte ich auf diese verweisen und sogleich die Ergebnisse 
der Forschungen und der theoretischen Erwägungen von GUILLIERMOND zum 
Teil mit seinen eigenen Worten hier wiedergeben, um daran dann die Kritik 
anzuschließen. 

Indem GUILLIEJtMOND (1927) im Anschluß an DANGEARD alles, was f:?ich in 
der lebenden Pflanzenzelle mit Neutralrot färbt - eine Ausnahme bilden nur 
gewisse gleichfalls rot sich färbenden Fetttropfen (Ricinusöl enthaltend) - als 
Vacuom bezeichnet (S. 76) stellt er fest (S. 83), daß dasselbe in allen pflanz
lichen Zellen vorkommt, "meme dans les Cyanophycees et les Bacteries ou l'on 
a longtemps nie la presence des vacuoles". Wenngleich nun bei der Zellteilung 
das Vacuom, anscheinend allerdings rein passiv auf die Tochterzellen verteilt 
wird, so gibt es doch andererseits Beispiele für eine Neu bildung des Vacuoms 
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im Cytoplasma. Als solche nennt GUILLIERMOND die sprossende Hefe, ferner 
da,; Mycel von Penicillium glaucum. "Une etude minutieuse a l'aide de colo
ration vitales nous a montre, que tres souvent un rameau se forme aux depens 
d'un filament pourvu deja de grosses vacuoles. Or ce rameau peut apparaitre 

GJ· ' .. J'-.; 
l ~ ,. _ 

a. 

b 

~-\ bb. 267 a-d. Verschiedene Entwicklungsstadien des "Vaeuoms" nach vitaler Neutralrotfärhung 
in den Meristemzellen der Erbsenwurzel. Vergr. 1500fach auf 'I, verkleinert. 

(Nach GUILLIEmIO~D 1927.) 
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Abb. 268a -<1. Verschiedene Entwicklungsstadien des "Vacuoms" in den Meristemzellen der 
Erbscnwurzel, dargestellt nach der Methode DA FANO. Vergr. 2000fach auf '/. verkleinert. 

(Nach GUILLIERMOND 1927.) 

loin de ces vacuoles et ne possede au debut aucune vacuole. Ce n'est qu'apres 
avoir subi un certain developpement qu'il montre de petites vacuoles qui grossis
sent peu a peu et se fusionnent a la base du rameau, tandis que de nouvelles 
petites vacuoles apparaissent au sommet. Il ne parait exister aucune relation 
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entre les petites vacuoles du rameau et la grosse vacuole du filament, dont 
il derive" (S.83). "Les vacuoles sont donc susceptibles de se former de novo 
dans le cytoplasme." 

Die Untersuchung des mit Neutralrot vital gefärbten Vacuoms bei em
bryonalen, durch Wasseraufnahme rasch sich vergrößernden Zellen ergab, 
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Abb. 269a -co Entwicklungsstadien des Vacuoms in Meristemzellen der Erbsenwurzein, dargestellt 
nach der Methode von KOLATCHEV. Vergr.1500. a, bin Originalgröße; c auf 3f. verkl. reproduziert. 

V Vacuom, M Mitochondrien. (Nach GUILLIERMOND 1927.) 

daß seine Form in typischer Weise wechselt. In den Abb. 267a-d ist eine 
solche Entwicklungsreihe des Vacuoms für das Meristemgewebe der Erbsen
wurzel wiedergegeben. Am Beginn der Keimung ist das Vacuom netzförmig 
(Abb. 267 a), dann schwillt es durch Wasseraufnahme an und zerfällt in runde 
Tropfen, die sich gleichmäßig mit Neutralrot färben (Abb. 267 b). Bei weiterer 
Zellvergrößerung durch Wasseraufnahme färben sich die Vakuolen nicht mehr 
gleichmäßig; während der größte Teil des Vakuoleninhalts 
ungefärbt bleibt, treten in jeder Vakuole ein oder mehrere 
intensiv rot gefärbte Körnchen auf (Abb. 267 c); schließlich 
verschmelzen die zahlreichen kleinen Vakuolen zu einigen 
wenigen großen, die in ihrem Innern zahlreiche rote Körn
chen bergen, welche BRowNsche Molekularbewegung zeigen 
(Abb. 267 d). 

GUILLTERMOND brachte nun an demselben Material, der 
Erbsenwurzel, die für die Darstellung des Golgiapparates 
geübten Fixierungs- und Imprägnationsmethoden zur An
wendung. Die Abb. 268a-d sind mittels der Silber
imprägnationsmethode nach DA F ANO, die Abb. 269 a-c 
mittels der Osmierung nach KOLATscHEv, Abb. 270 schließ
lich nach der Methode von BENSLEY, bei welcher der Golgi
apparat ungefärbt auf dunklem Untergrunde erscheint, 
gewonnen. 

Die Übereinstimmung der mit diesen verschiedenen 
:Fixierungs- und Imprägnationsmethoden, sowie mit der 
Vitalfärbung gewonnenen Strukturbilder - es korrespon
dieren Abb. 267a, 268a, 269a; Abb. 267c, 268c, 269b; 
Abb.267 d, 268d, 269c - ist so groß, daß wir mit GUIL
LIERMOND annehmen dürfen, daß tatsächlich mittels der ver
schiedenen Methoden dieselben Strukturgebilde zur Dar-

Abb. 270. Meristem
zellen der Erbsen
wurzel nach der Me
thode von BENSLEY. 
Vergr. 1500fach auf 

3 f. verkleinert. 
(Nach GUILLIERMOND 

1927.) 

stellung gelangt sind. Zu Abb. 269 b ist allerdings noch zu bemerken, daß 
außer, den}n den Vakuolen gelegenen Körnchen noch fadenartige Gebilde 
imprägniert sind, die nach GUILLIERMOND als Chondriosomen anzusprechen sind. 

Schließlich gebe ich noch einige Abb. 271a-c von Schnitten durch die Kotyle
donen der keimenden Erbse wieder, die nach DA FANo behandelt worden sind. 
GUILLIERMOND deutet sie so, daß in Abb. 271 a die Aleuronkörner, die hier 
eine Tendenz zeigen, sich in die Länge zu strecken und ein Netzwerk zu bilden, 
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imprägniert worden sind. Bei der weiteren Keimung quellen die Aleuron
körner und verwandeln sich in die Vakuolen, wie sie in Abb. 271 bund 271c 
zu sehen sind und welche genau den Vakuolen der Wurzelzellen gleichen (man 
vergleiche Abb. 271 und 268). 

Auf Grund der in ihren Hauptergebnissen referierten Untersuchungen 
an Erbsenkeimen, die noch durch solche an Pilzen, Algen und an Elodea
blättern ergänzt sind, kommt GUILLIERMOND bezüglich der Natur des "Vacuoms" 
zu folgenden Ergebnissen: Das Vacuom der Pflanzenzelle ist kein Dauerorgan. 
,,11 est constitue par des colloides (produits du metabolisme) qui paraissent 
Hecretes par la cellule sous forme non miscible avec le colloides cytoplasmi
ques et qui, par suite de leur fort pouvoir d'absorption de l'eau, se transforme
raient par hydratisation en vacuoles liquides. Selon les conditions d'hydratation 
plus au moins forte de la cellule, le vacuome peut offrir une consistance solide, 
semifluide ou liquide. A l'etat solide, le vacuome apparait sous forme de cor
puscule spheriques (grains d'aleurone). A l'etat semüluide il peut revetir des 
form es filamenteuses ou reticulairef'. A l'etat liquide il correspond aux vacuoles, 
selon la definition classique, c'est-a-dire inclusions d'eau contenant diverses 
substances a l'etat de solution tres diluee. 11 semble que ces trois formes du 

b c 

Abu. ~71a - c. Zellen aus dem keimenden Kotyledo der Erbse. a Im Anfang, bund c in späteren 
Stadien der Keimung. Methode DA FANO. Vergr. 1500, auf '/. verkl. (Naeh GurU.IERl\IOND 1927.) 

vacuome soient dans une certaine mesure reversibles. A tous les stades, sauf 
a l'etat solide, le vacuome a la propriete de fixer les colorants vitaux et en parti
culier le rouge neutre." 

"Le vacuome est forme de substances tres variees, selon les cas et ne parait 
pas renfermer frequemments de substancs lipoides. 11 joue un role important 
non seulement dans les phenomenes osmotiques de la cellule, mais comme reser
voir d'un grand nombre de produits importants du metabolisme cellulaire." 

Hierzu möchte ich folgendes bemerken: Der Ansicht, daß alle, von GUILLIER
MOND in der soeben besprochenen Arbeit beschriebenen Strukturgebilde ergasti
scher (paraplasmatischer) Natur sind, stimme ich zu. Ich betrachte es weiter
hin als erwiesen, daß die echten Vakuolen ergastische Gebilde darstellen, weil 
sie ja durch direkte Umwandlung und Wasseraufnahme aus solchen (z. B. 
Aleuronkörnern) entstehen. Für verfehlt halte ich aber das Verfahren von 
GUILLIERMOND, alle diese von ihm beschriebenen ergastischen Gebilde als Va
cuom, bzw. Vakuolen zu bezeichnen; Gebilde, die, wie er selber angibt, weder 
chemisch, noch morphologisch untereinander übereinstimmen, die sogar, was 
das Hauptcharakteristicum des Vacuoms sein soll, die vitale Färbbarkeit mit 
Neutralrot zum Teil nicht einmal besitzen. Die Bezeichnungen Vakuole, VacuoIll 
sind durchaus morphologisch, sie verlieren in dem Augenblick jeden Sinn, 
wenn damit Gebilde bezeichnet werden, die morphologisch keine Vakuolen sind, 
und sind daher als irreführend abzulehnen. Bleiben wir ruhig bei der Bezeich
nung Paraplasma bzw. ergastische Gebilde für alle in der Zelle morphologisch 
nachweisbaren Stoffwechselprodukte, die nur dann, wenn sie morphologisch in 
Vakuolenform erscheinen, mit diesem speziellen Namen bezeichnet werden mögen. 
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Mit dieser Kritik der "Vacuom"theorie ist eigentlich auch schon die weitere 
Hypothese von GUILLIERMOND widerlegt, daß das "Vacuom" der pflanzlichen 
Zelle, wie GUILLIERMOND es definiert, dem Golgiapparat der tierischen Zelle 
homolog)ein soll. Denn sicher repräsentiert der Golgiapparat nicht die Summe 
der ergastischen Einschlüsse, die sich in der tierischen Zelle mit Neutralrot 
färben - ich nenne z. B. die Dotterkörner, die sich vital mit Neutralrot färben 
und doch kein Golgiapparat sind. In dieser Verallgemeinerung ist also die Gleich
setzung: pflanzliches Vacuom nach der Definition von GUILLIERMOND == tieri
scher Golgiapparat schon gar nicht ha1tbar, Aber auch im einzelnen ist der 
Homologisierungsversuch von GUILLERMOND sehr anfechtbar. GUILLIERMOND 
gründet ihn auf die angebliche Gleichheit der Form, die sein Vacuom mit dem 
Golgiapparat besitzen soll, bei Anwendung gleicher Darstellungsmethoden 
(Vitalfärbung, Imprägnation). 

Ich habe schon auf S. 269 die Lehre von PARA'l', daß die Neutralrotgranula 
in tierischen Zellen identisch mit dem Golgiapparat seien, zurückgewiesen. 
Damit entfällt schon ein Hauptargument von GUILLIERMONDS Homologisierungs
versuch. Hinzukommen aber noch folgende Unterschiede zwischen Vacuom 
und Golgiapparat: 1. Bei Pflanzen färbt sich das Vacuom in seiner retikulären 
Form leicht mit Neutralrot (Abb.267a), bei tierischen Zellen ist die Neutral
rotfärbung des retikulären Golgiapparates bisher stets mißlungen (S. 267). 
2. Die typische Vakuolenform, wie sie das pflanzliche Vacuom doch meist be
sitzt (Abb. 268d u. 271 d), findet sich nicht beim tierischen Golgiapparat, mag 
er durch Silberimprägnation oder durch Osmierung dargestellt sein. Die 
Silbermethode ist übrigens so wenig spezüisch, daß mit ihr schließlich alle 
Strukturen einmal imprägniert werden können. Die für die Darstellung 
des Golgiapparates beste Methode, die Osmierung, imprägniert ja auch nicht 
ausschließlich den Golgiapparat (S. 258); die Imprägnationsbilder des Vacuoms 
von GUILLIERMOND (Abb.269) ähneln sehr wenig den typischen Bildern, wie 
wir sie vom tierischen Golgiapparat her gewöhnt sind. Dafür hat aber jüngst 
R. BowEN, was allerdings GUILLIERMOND bei der Veröffentlichung seiner Unter
suchung noch unbekannt war, in verschiedenen Pflanzenzellen mittels der 
Osmiummethode Strukturgebilde, von ihm als "osmiophilic platelets" benannt, 
imprägniert, die mit dem Vacuom keinerlei Beziehungen haben, dafür aber 
dem Golgiapparat tierischer Zellen erheblich ähnlicher sehen als die Vacuom
gebilde von GUILLIERMOND. 

Ich glaube, das Gesagte genügt, um den Homologisierungsversuch von 
GUILLIERMOND zwischen pflanzlichem Vacuom und Golgiapparat als gescheitert 
zu betrachten. Wohl kommen in den tierischen Zellen ebenfalls mit Neutral
rot vital färbbare paraplasmatische Einschlüsse vor, ihnen aber sämtlich den 
Namen tierisches Vacuom zu geben, ist aus denselben Gründen, die ich bei den 
Pflanzenzellen angeführt habe, abzulehnen. Der falsch gewählte und falsch 
angewandte Name Vacuom würde ja nur zu völlig zwecklosen Homologisierungs
versuchen zwischen tierischem und pflanzlichem Vacuom führen und eine "Über
einstimmung zwischen Strukturgebilden vortäuschen, die zwischen pflanz
lichen und tierischen ergastischen Stoffwechselprodukten tatsächlich weder 
chemisch noch morphologisch besteht. Der Name "Vacuom" als ein rein mor
phologischer Begrüf erscheint mir überflüssig; sobald weitergehende Vorstel
lungen mit ihm verknüpft werden (GUILLIERMOND, PARAT), ist er irreführend; 
er hat deshalb am besten ganz aus der Literatur zu verschwinden. 

3. Die osmiophilen Plättchen (BOWEN). 
Unter dem Namen "osmiophilic platelets" hat BowEN 1927/28 bis dahin 

noch nicht bekannte Strukturgebilde in Pflanzenzellen beschrieben, die er 
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allsschließlich durch die Osmiumsäureimprägllation, besonders nach den Methoden 
von KOLATSCHEV und NASSONOV, weniger sicher nach denen von HIRSCHLER 
und WEIGL, in den somatischen und generativen Zellen von Bryophyten, Pterido
phyten und Spermatophyten zur Darstellung bringen konnte. BowEN (1928) 
gibt eine genaue Beschreibung ihrer Darstellungsmethode, denn nur bei sorg
fältiger Befolgung aller technischen Vorschriften kann man mit positiven Er
folgen rechnen. 

Die Ergebnisse BowENs sind folgende : Was zunächst die Darstellungs
methoden angeht, so sind sie keineswegs für die osmiophilen Plättchen spezifisch; 
neben ihnen werden fast immer auch noch andere Zellstrukturen (wie Chondrio
somen, Vakuolen) durch die Osmiumsäure imprägniert. "It will be observed 

Abb. 272. Dermatogene Zelle. 
Querschnitt einer Wurzelspitze 
von Vicia Faba. Fixierung nach 
KOLATCHEV und nachfolgende 
Osmierung. Vergr. 1250 fach. 
(Nach R. H. BOWEN 1928.) 

Abb. 273. Pleromzelle. Sonst 
wie Abb. 272. 

(Nach R. H. BOWEN 1928.) 

Abb. 274. Pleromzellen in 
Teilung. Sonst wie Abb. 272. 
(Nach R. H. BOWEN 1928.) 

that about everything in the cell can be demonstrated by osmic acid except 
chromosomes in dividing cells and probably centrioles, when they occur." 
"But it is important to note, that the osmiophilic platelets of all the kinds of 
cellular materials are more easely blackened, usually alone or at times in various 
combinations with other cellular constituents." 

Die osmiophilen Plättchen (Abb. 272-275) liegen fast immer unregel
mäßig im ganzen Cytoplasma verteilt, ohne topographische Beziehungen zum 
Kern oder den Vakuolen, ihre Morphologie beschreibt BowEN folgendermaßen: 
"The osmiophilic platelets are characterized by a wing or disc-shape, the peri
phery blackening very intensely and rather selectively with osmic acid. -
The optical appearance seem to demonstrate that an osmiophilic platelet is 
not a spherical vesicle or vacuolar structure of any kind, but a flattened body 
which, when seen on edge, could alone give the appearance of a rod. - There 
is still some question, as to the exact structure of these osmiophilic bodies, 
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but the most probable interpretation seems to be that they are platelets or discs 
of an essentially osmiophilic material, the rim of which consists of an inten
sely osmiophobic substance". 

"In number, the osmiophilic bodies vary enormously, more of them being 
present in large cells than in small ones. In size, the platelets are always com
paratively smalI, as a rule much smaller in proportion to the size of the cell 
than the similarly shaped Golgi bodies of animals. Within a single cell they 
vary somewhat in size, suggesting that the fragmentation of large platelets 
may lead to the production of several small ones. There is also sometimes a 
relation between cell-size and the size of individual platelets." 

Während der Zellteilung teilen sich die Plättchen 
nicht, haben keinerlei Beziehungen zur Spindel und ("' , ' .. 0 . ~ werden 'anscheinend zufällig auf die Tochterzellen 
verteilt (Abb. 274). Das Problem ihrer Vermehrung, 
ob durch kontinuierliche Teilung oder Neubildung, ist 
durch Beobachtung nicht gelöst, doch möchte BOWEN 
als wahrscheinlicher annehmen, daß keine Neubildung 
der,Plättchen stattfindet. "Not infrequently one finds 
groups of several small platelets which suggest an 
origin from a single, original large one. It seems 
probable that the substance of the platelets is specific 
in the same sence that the Golgi material and chon
driosomes of animal cells may be said to be specific. 
This substance (or substances) is distributed in theform 
of characteristic platelets. This platelets increase in 
size by processes of independent growth and having 
attained certain dimensions, are fragmented into 
several smaller platelets, each of which gradually 
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Abb. 275. Periblemzelle. 
Wurzelspitze von Equisetum 

arvense. Fixierung nach 
KOLATCHEV und nach

fOlgende Osmlerung. 
Vergr. 1250fach. 

(Nach R. H. BOWEN 1928.) 

attains the size of the original and thus the multiplication of the platelets 
is assured." 

Was nun die Funktion angeht, so hat BowEN bisher keinerlei Anhaltspunkte 
für eine solche aus den morphologischen Befunden ableiten können. "The 
osmiophilic platelets have not been seen to undergo changes of any kind which 
might conceivably be interpreted as visible evidences of some physiological 
function. " 

Angesichts dieser soeben referierten Befunde von BowEN ist es verfrüht, 
heute schon in eine eingehende Diskussion darüber einzutreten, in welche Kate
gOIie von Strukturgebilden die osmiophilen Plättchen einzureihen sind, ob 
sie spezifisches Teilkörpermaterial enthalten oder nur paraplasmatisches Material 
dan"tellen. Dazu reichen die interessanten Befunde von BowEN noch nicht 
aus, und es bleibt vor allem auch ihre Bestätigung durch andere Autoren ab
zuwarten. BowEN selber spricht sich übrigens sehr vorsichtig aus, wenn er 
auch geneigt ist, die osmiophilen Plättchen der Pflanzenzellen dem tierischen 
Golgiapparat auf Grund der gleichen Darstellungsmethode und der ähnlichen 
morphologischen Eigenschaften (vgl. vor allem die Befunde von osmiophiler 
und osmiophober Substanz sowohl bei den osmiophilen Plättchen wie bei dem 
Golgiapparat) zu homologisieren. 

Ein wichtiger positiver Anhaltspunkt für die Berechtigung dieser Homo
logisierung wäre gewonnen, wenn der Nachweis geführt würde, daß bei der 
Spermienbildung der Moose das Akrosommaterial, das bei den tierischen Sper
mien vom Golgiapparat produziert wird (vgl. S. 292), von den osmiophilen 
Plättchen geliefert wird. Eine Untersuchung hierüber, die zu positiven Er
gebnissen geführt haben soll, ist von BowEN angekündigt. 
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F. Die Mikrosomen und das Hyaloplasma. 
Gemäß unserem auf S. 28 aufgestellten Arbeitsprogramm und auf Grund 

von Erwägungen zunächst mehr allgemeiner Natur, daß das Cytoplasma 
Erbmaterial (Plasmon) enthalten müsse (S. 217), ist bisher bei denjenigen 
Strukturgebilden des Cytoplasmas, von denen behauptet worden ist, daß sie 
Teilkörpermaterial enthalten, die Berechtigung dieser Anschauung geprüft 
worden. So bin ich bezüglich der Plastiden, der Plastosomen und der Centriolen 
zu dem Ergebnis gekommen, daß in ihnen spezifisches Protomerenmaterial 
enthalten ist, bei dem Golgiapparat und den osmiophilen Plättchen (BOWEN) 
wurde die Frage noch offen gelassen, bei dem sog. Vacuom (PARAT, GUILLIER
MOND) mußte sie verneint werden. Das Vacuom ist ausschließlich ergastischer 
(paraplasmatischer) Natur. Aber auch bei den anderen, soeben genannten 
Zellgebilden, die wir als Dauerorgane und Träger des Idioplasmas betrachten, 
ist stets eine, von Fall zu Fall qualitativ und quantitativ wechselnde Beimischung 
von ergastischen Stoffen anzunehmen. Dies war mit ein Hauptergebnis unsere: 
Untersuchung. Es taucht nunmehr die Frage auf, ob wir mit unserer bisherigen 
morphologischen Analyse schon alles Protomerenmaterial im Zelleib erfaßt 
haben. Es ist zunächst klar, daß der positive Nachweis, daß etwas Teilkörper
material enthält, um so schwieriger ist, je kleiner ein solches Gebilde ist. Denn 
alles das, was in positivem Sinn für die protomerale Natur spricht, nament
lich also das autonome Wachstum und die Fortpflanzung durch aktive Teilung, 
ferner aber die morphologische Identüizierbarkeit erfordern ja eine gewisse 
Mindestgröße und irgendein charakteristisches morphologisches Verhalten. 
Da nun andererseits die protomeralen Eigenschaften an Strukturgebilde ultra
mikroskopischer Größenordnung geknüpft sein können, wie wir es von den 
ultravisiblen Virusarten, ferner aber auch von den Genen im Kern wissen, 
so ist die Möglichkeit natürlich zuzugeben, daß auch in dem optisch homogenen 
Hyaloplasma oder in den gerade an der optischen Untersuchungsgrenze stehen
den Mikrosomen Teilkörpermaterial enthalten ist. Nur möchte ich an dieser 
Stelle davor warnen, allzu rasch mit einer solchen Annahme bei der Hand zu 
sein. Wennz. B. von HELD (1916) inden Samenfäden durch Versilberungsmethoden 
Mikrosomen dargestellt werden, und von diesen nun angenommen wird, daß 
sie Überträger väterlicher Erbqualitäten sein könnten, so läßt sich diese Hypo
these zwar nicht widerlegen, aber zu ihren Gunsten spricht doch kein einziges 
stichhaltiges Argument. Ist es doch noch nicht einmal sichergestellt, daß die 
angeblichen Mikrosomen nicht einfach Artefakte und nichts weiter als Silber
niederschläge sind. Ich glaube, mit unseren heutigen Untersuchungshilfs
mitteln und -Methoden ist die Frage, ob außer in den besprochenen mikro
skopisch sichtbaren Zellstrukturen noch anderswo im Zelleib Protomeren
material enthalten ist, weder mit ja noch mit nein zu beantworten. 

Da die sog. metaplasmatischen Differenzierungsprodukte später von W ASSER
MANN besprochen werden, so wende ich mich gleich der Besprechung derjenigen, 
im Zelleib optisch wahrnehmbaren Strukturgebilde zu, von denen feststeht, 
daß sie kein Protomerenmaterial enthalten und keine Dauerorgane der Zelle 
sind, vielmehr nur vorübergehend in der Zelle erscheinende ergastische (para
plasmatische) Produkte darstellen. 

G. Paraplasmatische, ergastische Strukturgebilde im 
Cytoplasma. 

Im Gegensatz zum Zellkern, dessen Gehalt an optisch wahrnehmbaren 
paraplasmatischen Einschlüssen ein verhältnismäßig geringer ist (vgl. S. 192), 
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ist der Zelleib fast immer reichlich mit paraplasmatischen toten Inhaltstoffen 
erfüllt. Die morphologische Diagnostizierbarkeit dieses Paraplasmas ist an 
folgende Bedingungen geknüpft: 

1. Zuerst und vor allem müssen die paraplasmatischen Einschlüsse eine 
genügende Teilchengröße, dazu noch ein anderes Lichtbrechungsvermögen, 
bzw. andere chemisch-physikalische Eigenschaften als ihre Umgebung be
sitzen, damit sie überhaupt mit Hilfe des Mikroskopes erfaßbar sind. Alles, was 
von den paraplasmatischen Stoffen in molekular disperser Form in der Zelle 
vorhanden is', entgeht, soweit es nicht etwa an andere größere Struktur
gebilde gebunden ist (z. B. Chlorophyll an die Chloroplasten, Nucleinsäure 
an die Chromosomen), der morphologischen Analyse durch das Mikroskop. 

2. Um einen Strukturteil als paraplasmatisch zu diagnostizieren, muß ent
weder die Möglichkeit seiner völligen Neubildung oder seines restlosen Ver
schwindens in der Zelle erwiesen sein. 

3. Als weitere Kennzeichen ergastischer Gebilde gibt A. MEYER an: "Als 
ergastisch dürfen wir ein Gebilde auch ansprechen, wenn wir nachweisen können, 
daß es nur aus chemischen Substanzen besteht. Hier wird es aber leicht un
sicher bleiben, ob wir die Analyse völlig durchführen können". Nur dann ist 
"der Beweis für die ergastische Natur eines Gebildes erbracht, wenn wir ent
weder gezeigt haben, daß es krystallisiert ist - denn Krystalle sind stets nur 
aus Molekülen chemischer Substanzen aufgebaut - oder wenn es in einem 
oder mehreren nacheinander angewandten Reagenzien völlig löslich ist, welche 
erfahrungsgemäß Organsubstanz nicht zu lösen vermögen (Osmiumsäure, 
Alkohol, Äther usw.)". 

Sämtlichen auf Grund der genannten Kriterien als "ergastisch diagnosti
zierten Strukturbestandteilen der Zelle, soweit sie von mikroskopischer Größen
ordnung sind", gibt A. MEYER den Namen "Ante" ; er ordnet sie nach ihrer 
physiologischen Bedeutung in 1. Gebrauchsgebilde, 2. Abfallgebilde, 3. Stütz
gebilde, und unterscheidet auf Grund ihrer chemischen Zusammensetzung 
folgende Gruppen: Die Zellsaftante, die Fettante, die Kohlenhydratante, die 
Eiweißante, die anorganische Salzante. 

Es ist auf dem mir zur Verfügung stehenden Raume unmöglich, eine auch 
nur annähernd erschöpfende Aufzählung sämtlicher in den verschiedenen Zell
arten bisher beobachteten ergastischen Strukturen zu geben. Ich möchte dafür 
auf die ausführliche Darstellung von A. MEYER (1920, S. 34-403), der neben 
den pflanzlichen auch die tierischen Zellen eingehend berücksichtigt, verweisen 
und hier nur einige, mir prinzipiell wichtig erscheinende Beispiele anführen. 
Wegen der zum Nachweis der ergastischen Ante besonders geeigneten mikro
chemischen Untersuchungsmethoden verweise ich auf S. 89, wo ich dieselben 
in ihrer allgemeinen Bedeutung besprochen habe, ferner auf den Beitrag von 
TscHoPp in diesem Bande. 

1. Die Zellsaftante. 
Der wichtigste, in kein;:>i' Zelle fehlende ergastische Stoff ist das Wasser. 

Es ist in der mannigfaltigsten Form in den Zellen enthalten, als Suspensions-, 
als Imbibitions-, als Konstitutionswasser; nur ein oft verhältnismäßig kleiner 
Teil ist jedoch, in Form von Tröpfchen verschiedener Dimensionen verteilt, 
der mikroskopischen Analyse direkt zugänglich und namentlich bei Pflanzen
zellen unter dem Namen Zellsaftvakuolen und Zellsafträume schon lange be
kannt. Durch ultramikroskopische und experimentelle Studien hat SPEK 
(1924) neuerdings unsere Kenntnisse über die Wasserbläschen in tierischen 
Zellen erweitert und festgestellt, daß sie "das Bauelement einer sehr verbreiteten 
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Plasmastruktur , der sog. Wabenstruktur von BÜTSCHLI" (vgl. S. 13) bilden. 
SPEK faßt die Ergebnisse seiner salzphysiologischen Untersuchungen an Protozoen 
folgendermaßen zusammen (vgl. auch S. 213) : "Den von BÜTSCHLI beobachteten 
Wabenstrukturen liegt bei den Protozoenzellen zum größten Teil etwas Reales 
zugrunde. Dies erweist sich jedoch in den meisten Fällen schon bei direkter 
Beobachtung mit unseren Dunkelfeldmethoden als eine Emulsion, deren Tröpf
chen (Bläschen), das sind also die vermeintlichen Waben, in BRoWNscher Mole
kularbewegung durcheinander tanzen können. Zum gleichen Resultat führen 
Beobachtungen an ausgeflossenem Plasma und zahlreiche Versuche mit meist 
salz physiologischen Methoden, in denen eine kontinuierliche Strukturvergröbe
rung erzielt werden konnte bis zu Größenordnungen hinauf, die schon bei mitt
lerer Vergrößerung ohne weiteres erkennbar sind (vgl. Abb. 12, S. 45). 

Es entstand dabei meist eine typische Emulsion heller, kugelrunder Blasen 
im hyaloplasmatischen Dispersionsmittel. Die Wasserbläschen des Plasmas 
sind von dickeren Hüllen umgeben (Abb. 276), deren Löslichkeitsverhältnisse 

Abb. 276. H y pothetisches 
Schem a eine r Gitterstruktur 
durch Gelhöfe , we lche die 

Plasm ablasen umgeben. 
(Nach SPEK 1924.) 

und Färbbarkeit nicht für eine Lipoidnatur sprechen, 
denn diese Hüllen färben sich nicht mit Vitalfarb
stoffen wie Neutralrot, Methylenblau, Nilblausulfat 
und sind nicht löslich in Wasser + Fettsäuren und 
Wasser + Äther. Doch machen die unter Umständen 
ziemlich derben , vielleicht schon gelatinösen Hüllen 
(offenbar an den Grenzflächen verdicktes kolloides 
Dispersionsmittel) ein Zusammenplatzen der Bläschen 
nicht unmöglich, vielmehr haben die Bläschen hierzu 
mehr Neigung als zur gegenseitigen Abplattung. 
Vielleicht spielen sich in diesen Hüllen mit ihrer 

großen Oberflächenentfaltung ähnliche Vorgänge ab wie in den Zellmem
branen." 

Da diese Bläschen niemals aus chemisch reinem Wasser bestehen, vielmehr 
stets anorganische Salze oder organische Stoffe in gelöstem Zustand enthalten, 
so bezeichnen wir ihren Inhalt wohl besser als Zellsaft und die morphologischen 
Gebilde selber mit A. MEYER als Zellsaftante. 

Die chemische Zusammensetzung der Zellsaftante ist, wie A. MEYER hervor
hebt, "höchstwahrscheinlich eine andere wie die der Summe der ergastischen 
wasserlöslichen Stoffe des Cytoplasmas". Mit Hilfe des Mikroskopes ist ein 
Nachweis dieser Stoffe in der lebenden Zelle nur dann möglich, wenn sie dem 
Zellsaft eine charakteristische Farbe verleihen, in der konservierten Zelle nur 
dann, wenn sie in unlöslicher Form ausgefällt werden. Bei Zellen, deren In
halt zum größten Teil aus Zellsaft besteht, wie namentlich vielen Pflanzen
zellen, ist unter Umständen auch auf makrochemischem Wege eine Analyse 
des Zellsaftes durchführbar. " Es geht natürlich nicht an, die Preßsäfte der 
Pflanzenteile ohne weiteres als Zellsäfte zu betrachten, da nicht nur aus dem 
Protoplasten, sondern auch unter Umständen aus Sekretzellen und Drüsen 
ergastische Stoffe in solche Preßsäfte hineingeraten. Würde man aber reine 
Parenchymgewebe mit sehr großen Zentralzellsaftanten auswählen, so würden 
Stoffe, die so reichlich vorhanden wären, daß ihr Volumen das des Cytoplasmas 
der Gewebe überträfe, sicher als Zellsaft bestand teil anzusprechen sein" (A.MEYER) . 
"Wenngleich es an Untersuchungen noch fehlt, die mit besonderer Rücksicht 
auf die Frage: "welche Stoffe finden sich in den Zellsäften" angestellt worden 
sind" , so gibt doch A. MEYER (1920, S. 391) eine Zusammenstellung von solchen 
Stoffen, deren Vorkommen in den Zellsaftanten mit einiger Sicherheit an
genommen werden kann, ich nenne daraus außer einigen anorganischen Salzen 
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und organischen Säuren (z. B. Oxalsäure), Kohlenhydrate, Schleim, Glykoside, 
Anthozyane, Gerbstoffe, Alkaloide, Eiweiß, Enzyme. 

Über die Form der Zellsaftanten sagt A. MEYER, "daß sie von allen ergasti
schen Gebilden die mannigfaltigsten Gestalten haben und ihre Form am 
raschesten wechseln können." "Kleine Zellsaftante, welche von einer genügenden 
Menge leichtflüssigen Cytoplasmas umhüllt sind, werden kugelförmig. Geraten 
aber Zellsaftante in dünnflüssige Cytoplasmaströmungen, die von Cytoplasma
partien größerer Zähflüssigkeit umgeben sind, so können sie gedehnt und ge
bogen werden und fadenförmige Gestalt annehmen." 

Die physiologische Bedeutung der Zellsaftante ist eine außerordentlich 
mannigfaltige. Je nach ihrem chemischen Inhalt und seiner Bedeutung für 
den Stoffwechsel der Zelle kann man sie als Sekretante, Abfallante usw. be
zeichnen. Häufig spielt sie auch eine mechanische Rolle, so namentlich bei 
den meisten Pflanzenzellen und den tierischen Chordazellen, wo die mit Zell
saft erfüllten Hohlräume für den Zellturgor ausschlaggebend sind. 

Eine gewisse Schwierigkeit der Nomenklatur sei noch erwähnt, die sich aus 
dem wechselnden Gehalt des Zellsaftes an gelösten Substanzen ergibt. Nimmt 
das Wasser in einer Vakuole so ab, daß der Inhalt mehr gallertige oder gel
artige Konsistenz bekommt, so benennen wir dies ergastische Gebilde besser 
nicht mehr nach dem Wasser als Zellsaftante, sondern nach seinem nunmehrigen 
Hauptbestandteil und sprechen etwa von Glykogen- oder Eiweißtropfen. Doch 
gibt es natürlich hier Übergänge, wo die Nomenklatur zweifelhaft bleibt. Hüten 
muß man sich auch, an dem fixierten Präparat jeden vakuolenartigen Hohl
raum als Zellsaftante diagnostizieren zu wollen. Derselbe kann ebensogut 
durch Lösung eines mehr oder minder festen Strukturgebildes in dem Kon
servierungsmittel oder sogar durch einen Entmischungsprozeß völlig neu ent
standen sein. SPEK (1924) hat gezeigt, wie hier in zweifelhaften Fällen durch 
ultramikroskopische Untersuchung der lebenden Zelle die Entscheidung ge
bracht werden kann. 

2. Anorganische Salze in Krystallform. 
In der Regel viel einfacher gestaltet sich der Nachweis von ergastischen Ge

bilden, die aus anorganischen Salzen bestehen. Als Skeletsubstanzen 
spielen namentlich die wasserunlöslichen Kalk- und Siliciumsalze, im Inneren 
der Zelle oder an ihrer Oberfläche abgeschieden, eine wichtige mechanische Rolle. 
Weitverbreitet, oft durch rasche Lösung bzw. Auskrystallisieren den Zellturgor 
beeinflussend, oder auch als Abfallante sind bei den Pflanzen ferner anorganische 
Salze in Krystallform, namentlich die Calciumkrystalle. In tierischen Zellen 
finden sich anorganische Salzkrystalle seltener, z. B. in den MALPIGHISchen 
Gefäßen der Insekten. 

3. Kohlenhydratante. 
Die Kohlenhydrate sind, soweit sie nicht diffus im Zellinneren gelöst sind 

entweder in Krystall- oder in Tropfenform als Gebrauchsstoffe in der Zelle ge
speichert. Schon lange bekannt sind die mit Jod sich meist blau, selten rot 
färbenden Stärkekörner in Pflanzenzellen, welche stets innerhalb der Tropho
plasten (vgl. S. 295) gebildet werden. Ihr Bau ist namentlich von A. MEYER 
(1895) studiert worden, welcher sie als geschichtete Sphärokrystalle bezeichnet 
und diese Deutung auch gegen den Widerspruch von A. FISCHER (1898) und 
CZAPEK (1913) aufrecht erhält [A. MEYER (1920, S. 255)]. "Wie bei allen Sphä
riten wird auch bei den Stärkekörnern die Schichtung erkennbar gemacht: 
1. durch verschiedene dichte Stellung der Trichite; 2. durch die verschiedene 
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Länge der Trichite; 3. durch deren verschiedene Dicke, 4. und verschieden 
reiche Verzweigung. Die so durch verschiedenartige Ausbildung der Kryställ
ehen in wechselnden Lagen hervortretenden Schichten der Stärkekörner sind 
dann verschieden stark lichtbrechend, verschieden kräftig radial gestrichelt, 
verschieden porös, auch gegen Reagenzien verschieden widerstandsfähig. Selbst
verständlich sind die am schwächsten lichtbrechenden Schichten auch die 
porösesten und lockersten. Nach Makro- und Mikrochemie zu urteilen, be
stehen die Kryställchen der gewöhnlichen Stärkekörner aus ß-Amylose; Kryställ
ehen aus a-Amylose sind seltener. Die sich mit Jod rein rotbraun färbenden 
Stärkekörner bestehen anscheinend hauptsächlich aus Amyloerythrin, doch 
enthalten sie sicher auch a-Amylose." 

AIs Ursachen der Schichtung kommen vor allem äußere Faktoren der mannig
faltigsten Art in Frage, verschieden starke Zufuhr von Krystallisationsmaterial, 
Einfluß von Temperaturschwankungen. "Ob daneben bei vollkommenem 
Fehlen äußerer, Schichtung bedingender Ursachen durch "innere Rhythmen" 
Schichten entstehen können", läßt A. MEYER dahingestellt. Daß die Zelle als 
Ganzes, nicht der einzelne Trophoplast die Schichtenbildung hauptsächlich 
beherrscht, geht nach A. MEYER daraus hervor, daß sich die in einer Zelle liegen
den Stärkekörner durch annähernd gleichartige gröbere Schichtung auszeichnen. 

Das andere, bei Pflanzen nur in Pilzen und Eubakterien gefundene, dagegen 
bei Tieren äußerst verbreitete ergastische Kohlenhydrat ist das Glykogen, das 
entweder im Cytoplasma oder Zellsaft gelöst ist, oder im zähflüssig, gallertigen 
oder festen Zustand "Ante" im Zelleib bildet. Die sicherste Methode für den 
Glykogennachweis ist die Jodreaktion in Verbindung mit der Speichelreaktion. 
Wegen seiner großen Wasserlöslichkeit ist es nur in alkoholischen Gemischen 
fixierbar und dann nach der Methode von BEST zu färben. "Da aber das BEsTsehe 
Carmin auch manches andere färbt, so muß dieselbe durch die Jodreaktion 
im Zweifelsfall geprüft werden" [B. ROMEIs (1924)]. 

Bei Berücksichtigung des Umstandes, daß durch die alkoholischen Fixie
rungsmittel das Glykogen oft in seiner Lage und Form verändert wird, ist es 
wahrscheinlich, daß größere kugelförmige Glykogentropfen, wie sie in der fixierten 
Zelle beobachtet werden, bereits Fixierungskunstprodukte sind, und daß "die 
Glykogenante im lebenden Cytoplasma in Form kleiner, selten größerer Körner 
von meist unregelmäßigen Umrissen, wie sie im Cytoplasma wachsende Klümp
chen einer pastenartigenTröpfchengallerte annehmen müßten, liegen" [A.MEYER 
(1920) J. 

An dieser Stelle ist schließlich noch der Cellulose wenigstens kurz Erwähnung 
zu tun, wenngleich diese Kohlenhydratverbindungen ja nicht innerhalb der 
Zellen, sondern als besondere Membranen als Ausscheidungen des Zelleibes 
sich vorfinden. Die Cellulosemembranen sind neuerdings mit den verschie
densten Methoden, der Imbibitionsmethode von AMBRoNN, der Röntgen
methode, der polarisationsoptischen Methode, erfolgreich studiert worden. Dabei 
wurde die Micellartheorie von NÄGELI über den submikroskopischen Auf
bau der pflanzlichen Zellmembranen aus anisodiametrischen doppelbrechenden, 
krystallinen Micellen weitgehend bestätigt. Da die spezielle Darlegung dieser 
Befunde nicht mehr ins Gebiet der mikroskopischen Anatomie, sondern in das 
der ultramikroskopischen Strukturlehre gehört, so verweise ich auf die Ab
handlung von FREY (1927) über den submikroskopischen Feinbau der Zell
membranen, woselbst auch die Literatur angeführt ist. 

4. Fettante. 
Weit verbreitet als ergastische Ante sind ferner die Fettstoffe (Neutral

fette, Fettsäuren, Seifen), die Cholesterinester der Fettsäuren (im polarisierten 
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Licht doppeltbrechend) und die fettähnlichen Stoffe (Lecithine, Lipoide). Ihre 
quantitative Analyse mit dem Mikroskop ist schon aus dem Grunde unmög
lich, weil das Fett oft in feinst disperser Form dem histologischen Nachweis ent
zogen ist. Nach A. MEYER (1920) ist der Beweis, daß ein flüssiges, stärker licht
brechendes wasserunlösliches Ant oder ein festes wasserunlösliches Ant wesent
lich aus Fett besteht, erbracht, wenn 1. aus dem Gewebe, welches solches Ant 
enthält, durch Extraktion mit Fettextraktionsmitteln Fette dargestellt und aus 
diesen Glycerin dargestellt werden kann; 2. wenn die Ante mit Ammonkali 
Krystalle geben; 3. wenn sie in Schwefelsäure und rauchender Salpetersäure 
klar bleiben; 4. wenn sie sich in 95% Alkohol nicht, in Chloroform und Petro
leumäther leicht lösen; 5. sich mit Osmiumsäure schwärzen. 

Die Versuche, mikrochemisch in den Fetttropfen die einzelnen Fettarten 
diagnostizieren zu wollen, sind als gescheitert anzusehen. Denn einmal ent
halten die Fettante stets Gemische von verschiedenen Fetten, so daß höchstens 
eine Aussage über die Hauptkomponente eines Fetttropfens möglich ist, außer
dem sind aber die Fettfarbstoffe (Sudan, Nilblausulfat) nicht genügend spezi
fisch (KAUFMANN, ESCHER). Auch ändert die meist angewandte Formolfixierung 
unter Umständen das Färbungsresultat [ROMEIS (1928)]. Ich verweise auf 
das auf S. 90 Gesagte, ferner auf ROMEIS (1928), A. MEYER (1920), ASCHOFF 
(1911), KAUFMANN und LEHMANN (1926), FISCHLER (1904), ESCHER (1919). 

5. Eiweißante. 
Zum Schluß will ich noch die Frage besprechen, wie weit das Eiweiß erga

stische Ante, d. h. also tote Formgebilde mikroskopischer Größenordnung, 
in der Zelle bildet und wie diese von dem lebenden Protoplasma unterscheidbar 
sind. Diese Frage ist deshalb von prinzipieller Bedeutung, als ja seit PFLÜGER 
(1875) und VERWORN (1903) von vielen Forschern die Eiweißverbindungen, 
die Hauptbestandteile des Zellinhaltes, als Träger des Lebens katexochen be
trachtet werden, bzw. den Protomeren Eiweißcharakter zugeschrieben wird; 
so bezeichnet O. HERTWIG "die elementaren Lebenseinheiten als Komplexe 
von Eiweißmolekülen" (vgl. meine Ausführungen auf S. 23). Diese weit
verbreitete Anschauung wird allerdings von A. MEYER (1920) bekämpft. "Es 
läßt sich in der Tat zeigen, daß für die zur Gewohnheit gewordene Anschauung, 
die Eiweißkörper dienten für den Aufbau der vererbbaren Struktur der Zelle, 
irgendwelche Beweise nicht vorliegen, und daß es sogar viel wahrscheinlicher 
ist, daß die Eiweißkörper keine Bausteine der lebenden Substanz sind, sondern 
ausschließlich ergastische Stoffe" [A. MEYER (1920, S. 441)]. 

So bezeichnet A. MEYER alles Eiweiß, das sich in gelöster, fein verteilter 
Form im Zellinhalt findet, als ergastischen Organstoff, welcher mit den "Vi
tülen" , den nicht eiweißhaitigen Protomeren, zusammen das Hyaloplasma 
bildet. Ich möchte auf die Streitfrage, ob die Protomeren eiweißhaltig sind 
oder nicht, hier nicht eingehen, zumal sie ja auch nicht mit mikroskopisch
anatomischen Methoden entschieden werden kann; wichtig ist für uns an dieser 
Stelle, daß A. MEYER neben diesem diffus gelösten Organeiweiß mikroskopisch 
nachweisbare tote ergastische Eiweißante unterscheidet. Allerdings ergeben 
sich bei der speziellen Durchführung, welche eiweißhaitigen Strukturgebilde 
als ergastische Ante zu bezeichnen sind, zwischen A. MEYER und mir Differenzen, 
indem A. MEYER die Plastosomen zu den ergastischen Eiweißanten hinzu
rechnet, während ich es für wahrscheinlich halte, daß die Plastosomen, vielleicht 
neben ergastischem Eiweiß und Lipoiden, Protomerenmaterial enthalten (vgl. 
S. 255). Wir müssen also die Kriterien prüfen, welche mit Sicherheit zur 
Diagnose "ergastische Eiweißante" führen. 
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Nicht strittig ist diese Diagnose, wo das Eiweiß in Krystallform in den Zellen, 
seIten im Kern (vgl. S. 192), häufiger im Cytoplasma enthalten ist. Eine aus
führliche Tabelle über das Vorkommen von Eiweißkrystallen in Pflanzen
zellen gibt A. MEYER (1920, S. 52): "Sie sind anscheinend stets frei von Nuclein
säure und scheinen zumeist den Albuminen und Globulinen zuzugehören; so 
bestehen die Krystalle der Aleuronkörner der Mehrheit nach aus Globulinen. 
Es scheint, als ob sich in der Pflanze vorzüglich aus solchen Eiweißstoffen 
Krystalle innerhalb der Zellen bilden, welche auch am leichtesten künstliche 
Krystalle liefern" . 

Auch in den verschiedensten tierischen Zellen, wenn auch nicht so häufig 
als bei den Pflanzen, sind Eiweißkrystalle beschrieben worden, z. B. von BIEDER
MANN (1898) im Darmepithel der Mehlkäferlarve (Tenebrio molitor), von EBNER 

Abb.277. 
Hodenzwischenzelle 
vom Menschen mit 

Eiweißkrystall. 
Vergr. 900 fach. 

(Nach PETERSEN 1922. ) 

in den Eiern des Rehes; bekannt sind beim Menschen die 
Eiweißkrystalle in denZwischenzellen des Hodens (Abb. 277), 
deren Bedeutung noch nicht geklärt ist. 

Für die nichtkrystallisierte, zähflüssige Eiweißante in 
Tropfenform läßt sich dagegen der Beweis, daß sie zu den 
toten ergastischen Gebilden und nicht zu den lebenden 
Organen des Protoplasmas zu stellen ist, nicht so einfach 
erbringen. Da ist nachzuweisen, daß die fraglichen Struk
turgebilde tatsächlich aus Eiweiß bestehen, daß sie nicht 
etwa bei der Fixierung entstandene Kunstprodukte, son
dern vital bereits präformiert sind, und vor allem eben, 
daß sie nicht der lebenden Masse der Zelle angehören, 

sondern tote Einschlüsse sind. Wie ein solcher Nachweis mit Sicherheit erbracht 
werden kann, möchte ich am Beispiel der in Tropfen- bzw. Schollenform 
gespeicherten Eiweißante der Leberzellen (Amphibien, Säuger) zeigen, die von 
BERG (1912-1926) genau studiert worden sind. Seine Ergebnisse faßt BERG 
(1928) neuerdings folgendermaßen in übersichtlicher Weise zusammen: 

"BERG stellte (1912) fest, daß in den Leberzellen gut genährterFeuersalaman
der Tropfen und Schollen vorhanden sind, welcbe beim Hungern schwinden 
und bei Hungertieren mit "leeren" Leberzellen nur nach Fütterung mit Eiweiß, 
nicht nach solcher mit Kohlenhydraten oder Fett wieder auftreten. Über die 
Natur dieser Tropfen konnte nun mit histologischen und histochemischen 
Methoden folgendes festgestellt werden [BERG (1926)]: 

1. "Die Tropfen finden sich in beliebig fixierten, dann gewässerten, ent
wässerten und in Paraffin eingebetteten Präparaten, sind also nach der Vor
behandlung weder in Wasser, noch in Alkohol, noch im Intermedium löslich. 
Sie geben, entsprechend vorbehandelt, weder Fett- noch Glykogenfärbung, 
bestehen danach mit ziemlicher Sicherheit aus Eiweiß." 

2. "Die Tropfen werden beim Anstellen der MILLoNschen Reaktion am un
gefärbten Schnitt rötlich-mahagoni braun, enthalten also die für das Eiweiß 
charakteristische Tyrosingruppe." 

3. "Sie werden durch Pepsinsalzsäure gelöst und sind nach Verdauung des 
Glykogens durch Speichel noch vorhanden." 

4. "Hochaufgebaute Eiweißkörper, wie sie nach allgemeiner Anschauung 
in unendlicher Komplikation in den Protoplasmastrukturen enthalten sind, 
fallen bei den Veränderungen, welche die histologische Fixation zu begleiten 
pflegen, als Gerinnsel oder gekörnte Häute aus, welche beide an der Grenze 
der mikroskopischen Sichtbarkeit liegende Granulierung aufweisen. Weniger 
hohe Aufbauprodukte der Eiweißkörper liefern, unter gleichen Umständen 
ausgefällt, Körnchen von teilweise ansehnlicher mikroskopischer Größe, welche 
nicht sofort starr werden, sondern zu Tropfen zerfließen können. Es scheint 
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erlaubt zu sein, das Vorkommen entsprechender Reaktionen innerhalb der 
lebenden Substanz anzunehmen und aus dem differenten Aussehen der groben 
unregelmäßigen Tropfen und des fein strukturierten Protoplasmas einen Schluß 
auf die qualitative Differenz zu ziehen." 

5. "Daß die Tropfen nicht etwa durch Autolyse vor oder während der Fixation 
entstanden sind, ließ sich dadurch zeigen, daß die gegen solche Wirkungen 
höchst empfindlichen Plastosomen neben ihnen nachzuweisen waren." 

6. "Dafür, daß die Tropfen nicht in den Verband der Protoplasmaorgani
sation aufgenommen seien, sondern gespeichert in den Zellen liegen, sprach 
das Vergehen und Wiederauftreten beim Hunger- und Fütterungsversuch. " 

7. "Der Beweis dafür, daß sie nicht "lebendes" Material darstellen, ließ 
sich durch supravitale Färbung isolierter Leberzellen mit Neutralrot führen 

11 

Abb. 278 a, b. Supravital gefärbte Leberparen· 
chymzellen von gut genährten Salamandern. 
Obj. 3 mm 0,95 n. A. Komp. Okul. 6. Zeiß. 
a In den ersten Minuten nach Eintreten der 
Färbung gezeichnet. b 125 Minuten später. 

(Nach BERG 1922. ) 

,/ 

--Abb. 279. Leberparenchymzelle aus einem Paraffin
schnitt. Gut genährter Salamander. Methylgrün· 
Pyroninfärbung. Obj . 2 mm 1,30 n . A. Komp. 

Okul. 6. Zeiß. (Nach BERG 1922.) 

(Abb. 278). Hierbei färbten sich die Tropfen deutlichst illllerhalb der intakt 
bleibenden, sonst ungefärbten Zellen genau wie sonstige "passive Zellinhalte" . 
(Sie wären also nach der Meinung von PARAT, PAINLEVE und GUILLIERMOND 
dem Vacuom zuzurechnen; vgl. S. 265 und S. 297.) "Hierdurch war nach
gewiesen, daß die Tropfen nicht in den Verband des Protoplasmas aufgenommen, 
aber auch, daß sie intravital präformiert waren." 

8. " Auch eine summarische chemische Charakterisierung der Tropfen ließ 
sich durchführen. Unterwirft man Gefrierschnitte von passend fixiertem 
Material der makrochemisch so vielfach verwendeten Ninhydrinreaktion zum 
Nachweis niederer Eiweißkörper, so färben sich die homogenen und ein Teil 
der vakuolisierten Tropfen violett. Hierdurch ist der Nachweis geliefert, daß 
diese Tropfen aus niederen Aufbauzuständen des Eiweißes bestehen oder einen 
starken Gehalt an solchen aufweisen. An den Tropfen gelingt die Nucleal
färbung von FEULGEN nicht mit Sicherheit." 

9. "Zur bequemen histologischen Darstellung der Tropfen hat sich als 
besonders demonstrativ die Methylgrün-Pyroninfärbung nach PAPPENHEIM 
erwiesen, durch welche die Tropfen leuchtend rot gefärbt werden (Abb. 279). 
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Ein Vergleich der lebenden (Abb.278) mit der fixierten Zelle (Abb.279) ergibt 
zwar Veränderungen in der Form und Lagerung der Tropfen. Sie beruhen 
auf den Prozeduren der histologischen Konservierungstechnik. Daß durch 
andringende Fixierungsflüssigkeit flüssige oder halbflüssige Tropfen in die 
Länge gezogen, aufgeteilt, um eine Strecke versetzt, gegen eine Wand, wie die 
Kernmembran, gedrückt werden können, hat BERG zum Teil direkt unter dem 
Mikroskop schon früher beobachtet und die Versetzung von Tropfen und dgl. 
innerhalb einer Zelle ist z. B. bei Glykogenstrukturen nachAlkoholfixation nichts 
Seltenes und von SOHAFFER (1918) auch für andere Strukturen beschrieben 
worden. "Die Tropfen (resp. Schollen) des in den Leberzellen gespeicherten 
Eiweißes sind vital präformiert und werden durch die Prozeduren der histo
logischen Technik nur in ihrer Form und Lage verändert" [BERG (1922)]. 

Im Anschluß an UNNA hat GROEBBELS (1927) für Eiweiß, welches in die 
Organisation des Zellprotoplasmas nicht aufgenommen ist, den Terminus Grano
plasma geprägt. BERG (1928) lehnt ihn ab, weil "es sich bei den gespeicherten 
morphologischen Eiweißeinschlüssen offenbar um flüssige oder zähflüssige 
Tropfen, nicht um Körnchen handelt, und schlägt an seiner Stelle die Bezeichnung 
Stalagmoid vor. Es scheint den Autoren unbekannt geblieben zu sein, daß 
A. MEYER (1920) bereits früher für ergastische mikroskopische Strukturgebilde 
den Namen "Ante" geprägt hat. Wir bleiben daher in dem vorliegenden spe
ziellen Fall des gespeicherten Eiweißes bei der Bezeichnung Eiweißante. Es sei 
noch bemerkt, daß außer den Amphibien auch noch in der Leber der Fische, 
Reptilien und Säugetiere, darunter auch des Menschen [BERG (1912 u. 1926)] 
Eiweißante mit Sicherheit nachgewiesen worden sind. 

Zu den Eiweißanten sind ferner noch die unter dem Sammelnamen "Dotter" 
in den meisten tierischen Eizellen beschriebenen morphologischen Einschlüsse 
zu rechnen. Allerdings wird neuerdings angenommen, daß die Dotterplättchen 
und Dotterkörner neben dem Eiweiß eine lipoide Komponente (Lecithine) 
enthalten, wie denn "Dotter" überhaupt keine chemische, sondern eine morpho
logische Bezeichnung ist, zumal nunmehr feststeht, daß der Dotter verschie
dener Species nicht nur eine sehr verschiedene chemische Zusammensetzung, 
sondern auch artspezifische Unterschiede aufweist, wie G. HERTWIG (1922) durch 
Auswertung artfremder Bastardierungsexperimente nachwies. Schon von 
RADLKOFER (1859) wurde die Krystallnatur vieler Dotterplättchen sichergestellt, 
so sind die Dotterplättchen des Karpfeneies doppelbrechende, rechteckige oder 
nahezu quadratische platte Täfelchen, die anscheinend dem rhombischen System 
angehören. Bei den Dotterelementen der Elasmobranchier [RÜOKERT-GROTH 
(1899)] kam dagegen GROTH bei krystallographischer Prüfung zu dem Ergebnis: 
"Das Fehlen jeder Spur von Doppelbrechung in Verbindung mit der eigentüm
lichen Gestalt beweist, daß diese Körper keine Krystalloide sind". Also nicht 
bei allen Species treten die Dotterplättchen als Krystalle auf. 

Ebenfalls als Eiweißante dürfen wir die sog. NIssLschen Granula oder die 
Tigroidsubstanz bezeichnen, die für viele Nervenzellen ein typisches para
plasmatisches Gebilde ist. Sie ist mit Farbanalysen und mikrochemischen 
Methoden viel studiert worden Cu. a. HELD (1897), MÜHLMANN (1914), UNNA 
und GANS (1914)], ohne daß über ihre chemische Beschaffenheit und funk
tionelle Bedeutung bisher Klarheit gewonnen ist [BIELSOHOWSKY, dieses Hand
buch Bd. 4/1 (1928)]. 

PISOHINGER hat gefunden, daß der isoelektrische Punkt der Nißlsubstanz 
weit nach der negativen (sauren) Seite hin gelegen ist (ph = 2,7). REDENZ 
(1925) hat die Nißlschollen mit der Nuclealreaktion nach FEULGEN (vgl. S. 94) 
untersucht und glaubt festgestellt zu haben, daß sie nucleinsäurehaltig sind. 
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Diese Angaben werden aber von WERMEL (1927) bestritten, dem die Nucleal
reaktion ein durchaus negatives Ergebnis gab. Auch ich habe mich nicht von 
dem positiven Ausfall der Nuclealreaktion an den Nißlgranula überzeugen 
können. Im Biondifarbgemisch färben sich die Nißlschollen nicht grün, sondern 
rot, mit Methylgrün-Pyronin nach PAPPENHEIM ebenfalls rot. 

Hiermit möchte ich die Besprechung der ergastischen Ante des Cytoplasmas 
abschließen. Bei der großen Mannigfaltigkeit dieser Strukturgebilde in chemi
scher und morphologischer Hinsicht konnten nur die häufigsten Formen hier 
charakterisiert werden und auch diese nur, soweit ihre chemische Beschaffen
heit genügend feststeht. Bei systematischer Anwendung der schon zur Ver
fügung stehenden, bzw. noch zu vervollkommnenden mikrochemischen und 
optischen (ultramikroskopischen) Untersuchungsmethoden liegt hier noch ein 
weites und aussichtsreiches Gebiet für den Cytologen vor. 
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VII. Biologische Morphologie der Zelle. 
Unsere bisherige Betrachtung hat uns mit den einzelnen Formbestandteilen 

der Zelle auf einem durchaus analytischen Wege bekannt gemacht, so wie es 
ja auch den Forschungsmethoden der mikroskopischen Anatomie entspricht. 
Genau so wie der Chemiker eine ihm unbekannte komplizierte chemische Ver
bindung in ihre einzelnen Elementarbestandteile zerlegt, so zergliedert auch 
der mikroskopische Anatom die lebende Einheit der Zelle in ihre einzelnen 
Komponenten. Diese analytische Methode ist sowohl für den Chemiker, wie 
für den Morphologen unerläßlich, aber nicht erschöpfend. Der Chemiker be
trachtet seine Aufgabe erst dann für abgeschlossen, wenn ihm auch die syn
thetische Darstellung seiner komplexen Verbindung aus ihren Elementen ge
lungen ist. Ein entsprechendes Vorgehen ist für den Morphologen nicht mög
lich, weil er ja nicht künstlich einen Organismus wie die Zelle aus ihren ein
zelnen Elementarbestandteilen synthetisch herstellen kann. Daß trotz der 
ihm gesetzten Grenzen auch der Morphologe durch eine synthetische Betrach
tungsweise zu allgemeinen Regeln der Formbildung und so zu einem besseren 
Verständnis der Formen selber zu gelangen vermag, hat vor allem M. HEIDEN
HAIN (1920-1927) gezeigt. Ich habe schon in der Einleitung die "Synthesio
logie" M. HEIDENHAINS in ihren Gedankengängen und ihren Ergebnissen skiz
ziert, es wird in dem Kapitel über die Organisation der lebenden Masse Ge
legenheit sein, ausführlicher die synthetische Morphologie zu Worte kommen 
zu lassen. 

Gleichfalls in der Einleitung habe ich aber schon im Anschluß an O. HERT
WIG, E. B. WILSON u. a. betont, daß die moderne Cytologie ja nicht mehr aus
schließlich oder vorwiegend Morphologie der Zelle sein will, sondern bei ihrer 
Problemstellung ganz von biologischen Gesichtspunkten sich leiten läßt. Die 
Formbetrachtung ist dem modernen Cytologen nicht mehr Selbstzweck, sondern 
nur ein Mittel zum Verständnis des Lebensprozesses der Zelle. 

Ich habe dieser modernen Richtung in der Cytologie bisher dadurch Rechnung 
getragen, daß ich bei jedem durch die morphologische Analyse ermittelten Form
bestandteil der Zelle seine biologische Wertigkeit festzustellen trachtete und 
entweder dem Protomeren- oder dem paraplasmatischen, ergastischen Material 
zuteilte. Es wurde ferner die Bedeutung des Kerns, der Plastiden, der Cen
triolen, des Golgiapparates usw. für einzelne Partialfunktionen der Zelle er
örtert. 

In den nachfolgenden Abschnitten soll nun das Problem von der funktio
nellen Bedeutung der Zellstrukturen von einer anderen Seite in Angriff genommen 
und beleuchtet werden. Es wird 'nunmehr von einer bestimmten Funktion, 
wie dem Stoffwechsel oder dem Wachstum ausgegangen und gefragt werden, 
welche morphologisch erfaßbaren Veränderungen sind bei dem Ablauf dieses 
Lebensprozesses an der ganzen Zelle bzw. ihren einzelnen Strukturgebilden 
festzustellen. Dabei tritt naturgemäß die morphokinetische Betrachtungsweise 
(S. 3) ganz in den Vordergrund. 

Ein wichtiges Ergebnis dieser Betrachtungsweise sei hie~ schon gleich vor
weggenommen, daß nämlich die Funktion das Moment ist, welches "die Struk
tur stabilisiert, orientiert, begünstigt und ausgestaltet" [A. v. TSCHERMAK 
(1924)]. Wir werden daher, um unser Studium mit der größten Aussicht auf 
einen Erfolg zu betreiben, bei der Auswahl unserer Studienobjekte neben den 
Einzellern vor allem diejenigen Zellen des vielzelligen Organismus benutzen, 
die nach dem Prinzip der Arheitsteilung für diejenige Funktion hCHOlHlers 
spezialisiert sind, welche wir gerade untersuchen wolleIl. 
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Wir untersuchen nunmehr, natürlich immer unter morphologischen Ge-
sichtspunkten, so wie es die Aufgabe dieses Handbuches ist, der Reihe nach: 

1. Die Strukturen, welche die Form der Zelle bestimmen und erhalten. 
2. Die Bewegungserscheinungen. 
3. Den Stoffwechsel der Zelle. 
4. Das Wachstum und die Vermehrung der Zellen. 
Hieran schließt sich dann noch ein Kapitel, welches die Bildung der Diffe

renzierungsprodukte behandelt. 

A. Strukturen, welche die Form der Zelle bestimmen 
und erhalten (Statik der Zelle). 

Wie schon auf S. 107 betont wurde, sind die Zellformen von einer ungeheuren 
Mannigfaltigkeit. Während manche Zellrassen äußerst formveränderlich ent
weder vorübergehend oder auch Zeit ihres Lebens sind, besitzen andere eine 
große Formstabilität. Hier ist dann die Form häufig eine so charakteristische, 
artspezifische Zelleigenschaft, daß sie das brauchbarste Mittel zur Artdiagnose 
liefert, wie bei vielen freilebenden Protisten oder auch bei den Spermien der 
vielzelligen Organismen. Die Zellform ist abhängig von inneren, in dem ultra
mikroskopischen bzw. mikroskopischen Bau der Zelle selber gelegenen und von 
äußeren, durch die Umwelt bedingten Faktoren. Hier interessieren uns vor
wiegend die inneren Faktoren, namentlich soweit sie als formbestimmende 
bzw. formfixierende Strukturgebilde mikroskopisch faßbar sind. 

Man hat sich lange Zeit darüber gestritten, ob der Aggregatzustand der Zelle' 
ein fester oder ein flüssiger ist. Dieser Streit hat viel ven seiner prinzipiellen 
Bedeutung verloren durch die neuen Vorstellungen, die auf kolloidchemischer 
Basis über den Bau der Zelle entwickelt worden sind. Auch wissen wir heut
zutage, namentlich durch die experimentelle Cytologie, daß der physikalische 
Zustand des Cytoplasmas raschem Wechsel unterworfen ist und reversibel. 
zwischen den eines Sols und Gels schwanken kann. Allerdings waren wir bei 
unserer Analyse des chromatischen Apparates (der Chromosomen) zu dem Er- \ 
gebnis gekommen, daß dieser Teil der Zelle niemals, auch nicht im Zustand 
des Ruhekerns, die Beschaffenheit eines Sols mit freiverschieblichen Einzel
teilchen aufweisen kann (S. 169). "Die Rolle der Chromosomen und mit 
ihnen des Kerns als Vererbungsmaschine steht und fällt mit der Kontinuität 
des chromatischen Apparates von Teilung zu Teilung. Besteht sie nicht und 
leistet der Kern dennoch, als ein mit wirklicher Flüssigkeit gefülltes Bläschen, 
die Vorgänge, die wir Vererbung nennen, so ist die immaterielle Maschine, 
d. h. der Vitalismus, schon hier unvermeidlich", so äußert sich PETERSEN 
(1922) und ich stimme ihm hierin ganz zu, nicht dagegen, wenn er folgender
maßen fortfährt: "Was wir vom Kern und dem chromatischen Apparat in 
ihm gesagt haben, gilt in derselben Weise vom Protoplasma. Ein System aus 
beliebig verschiebbaren Teilchen ist auch hier nicht anzunehmen." Für diesen 
Schluß, den PETERSEN hier zieht, fehlen uns zur Zeit wenigstens die sach
lichen Gründe. Im Gegensatz zu den Kernprotomeren sprechen bisher keine 
Tatsachen der Vererbungslehre dafür, daß den Protomeren des Cytoplasma 
eine bestimmte, artspezifische feste Architektur zukommt. Dagegen besitzen 
wir eine Reihe von Argumenten dafür, daß das Cytoplasma, oder doch wenigstens 
ein großer Teil desselben tatsächlich flüss~ge Beschaffenheit haben kann. 

Ist aber der Aggregatzustand des Zelleibes ein flüssiger, so ergibt sich daraus 
für die Form der Zelle folgendes, wic namentlich RHuMBLER (1914) auseinander
gesetzt hat:. 
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1. Die Zelle muß bei dem Mangel einer inneren Elastizität innerhalb einer 
starren Hülle die Form dieses Behälters annehmen. Die besten Beispiele hier
für liefern die Foraminiferen, deren Zelleib einen naturgetreuen Abguß der oft 
bizarr geformten Gehäuse bildet. 

2. Die Zelle muß nach dem ersten Capillaritätsgesetz infolge der Oberflächen
spannung in einem freibeweglichen Medium die Kugelform annehmen. Tat
sächlich besitzen viele sog. nackte Zellen, wie die Amöben oder tierischen Leuko
cyten, eine Kugelform, bzw. sie kugeln sich ab, wenn sie wie die Foraminiferen 
aus ihren Schalen herauspräpariert werden, oder wie die Pflanzenzelle, durch 
Plasmolyse zum Schrumpfen gebracht, den Kontakt mit der Cellulosemembran 
verlieren, oder wenn sie, wie viele tierische Gewebszellen, aus dem Gewebs
verbande künstlich isoliert werden. 

Allerdings beweist die Kugelform einer Zelle uns keineswegs, daß ihr Zelleib 
durch und durch eine flüssige Beschaffenheit hat. Viele Eizellen besitzen, 
frei im Wasser schwimmend, eine Ku gelgestalt , und gleichwohl hat man, z. B. 
mit Hilfe der Mikrochirurgie an ihrer Oberfläche das Vorhandensein einer festen 
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Abb. 280 a-e. Verschiedene Formen der die Zelle an allen Teilen bedeckenden Grenzsohichten: 
a Grenzplasma, b Pellicula, c Membrana, d u. eCrusta. (Naoh STUDNIÖKA 1925.) 

Membran feststellen können. So besitzen z. B. die Seeigeleier, auch schon vor 
der Befruchtung, "eine äußerst dünne und zähe Haut, die sich mit Mikronadeln 
leicht abpräparieren läßt" [PETERFI (1927)] . Dann treten aber an Stelle der 
Oberflächenspannung, deren "Wirkung bei einer gelartigen Natur der Ober
flächenschicht weitgehend oder ganz ausgeschaltet ist [SPEK (1926)], andere, 
die Zellgestalt bestimmende Faktoren, "wie z. B. die elastische Spannung dieser 
Oberflächenschicht, oder ein osmotischer Überdruck, wenn die Oberfläche 
semipermeabel ist, oder ein lokaler oder totaler Wechsel in der Beschaffenheit 
dieser Oberflächenschicht" . 

Als Beispiel, wie schon geringe Veränderungen dieser Oberflächenschicht 
die Zellgestalt beeinflussen können, führe ich das Seeigelei an. F. VLES (1926) 
untersuchte die Gestalt von Seeigeleiern, die in einer dünnwandigen mit Meer
wasser gefüllten Glascuvette dem Boden des Gefäßes auflagen, mit einem hori
zontal gestellten Mikroskop von der Seite und stellte die Größe ihrer Abplattung 
in den verschiedenen Stadien nach der Befruchtung fest. Er fand eine relativ 
starke Abplattung der Eier bis zu etwa 30 Minuten nach der Befruchtung, dann 
ein starkes Absinken der Abplattungsfähigkeit mit mehreren kleinen Schwan
kungen in der Periode zwischen 50 Minuten und F/2 Stunden. Das Minimum 
fiel in das Stadium nach dem Auftreten der Spindel, aber noch vor Ausbildung 
des fertigen Dyasters. Mit diesem zeitlich zusammenfallend folgt dann wieder 
eine Steigerung der Abplattungstendenz, die bis zur Durchschnürung der Ei
zelle immer weiter fortschreitet. 
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SPEK (1926) macht nun darauf aufmerksam, daß "der Kurvenablauf der 
Abplattung des befruchteten Seeigeleies recht gut übereinstimmt mit den 
bekannten Schwankungen der Zellpermeabilität vor und während der Zellteilung" , 
und hält daher folgende Erklärung der Versuchsresultate von VLES für die ein
fachste: "In den Stadien gesteigerter Permeabilität ist die Oberflächenschicht 
offenbar wasserreicher und weicher. Das Ei gibt der Schwerewirkung nach 
und sinkt auf der Unterlage stärker zusammen. Verdichtet sich dann die Ober
fläche wieder, so wird sie erstens schwerer durchlässig, zweitens wird hierdurch 
die Möglichkeit gegeben, daß ihre eigene elastische Spannung oder ein kleiner 
osmotischer Überdruck ihr einen eigenen Spannungszustand verleiht, der von 
der Schwere nicht mehr in dem Grade überwunden werden kann." 

Wir sehen also an diesem Beispiel, daß der Oberflächenschicht ein wichtiger 
Einfluß auf die Zellform zukommt, und diese, die Zellgestalt stabilisierende 
Funktion der Zelloberflächenschicht nimmt natürlich in dem Maße zu, je dichter, 
dicker und fester dieselbe ist. Wir können daher die Grenzschicht als äußeres 

" b c d 
Abb. 281. a Deckplatte, b, c Cuticula (vergleiche die Lage derselben oberhalb der Zellen). 

d Knorpelkapsel, e Zellhof einer Knorpelzelle. (Nach STUDNICKA 1925.) 

statisches Organell der Zelle bezeichnen, das, sobald es die ultramikroskopische 
Größenordnung der "physikalischen Membran" überschreitet, Gegenstand 
mikroskopischer Forschung wird. 

Bei der Nomenklatur der histologischen Grenzschichten der Zellen folge 
ich der zusammenfassenden, kritisch-historischen Darstellung, die dieser in 
vieler Hinsicht noch strittige Gegenstand durch STUDNICKA (1925) kürzlich 
erfahren hat. Er gibt folgende tabellarische Übersicht über die histologischen 
Grenzschichten und erläutert sie durch die schematischen Abb. 280 und 281. 

Tabellarische Übersicht der histologischen Grenzschichten 
nach STUDNICKA 1925. 

Allseitig I 

Einseitig 

Zu der Zelle (= dem 
Protoplasten) gehörend 

Extracellulär 

Epiplasma Kapsel 
Limes (Grenzplasma) Area 

Pellicula Zona 
Membrana (Pflanzliche Zellmembran) 

Crusta (Exoplasma s. str.) 
(Zellwand) 

Deckplatte 
Basalplatte 

Cuticula 
Cllticularkappe 
Basale Cuticullt 
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Zur Erläuterung füge ich hinzu, daß STUDNICKA zu den Pelliculae die dünn
sten "histologischen" Membranen rechnet, "die sich unter dem Mikroskop am 
lebenden oder am fixierten Objekt als eine dunkle äußere Kontur repräsen
tieren". "Es sind das Schichten von manchmal ziemlich großer Festigkeit, 
die sich wohl auch dadurch von den einfachen, für uns unsichtbaren, "physi
kalischen" Membranen unterscheiden". Als Beispiele nennt STUDNICKA die 
Pellicula vieler, namentlich jugendlicher Epithelzellen, die Pellicula der In
fusorien und diejenige an der Oberfläche des Amöbenplasmas, deren Existenz 
durch den Mikromanipulator festgestellt wurde. Allerdings möchte ich bei der 
Ausdeutung mikrochirurgischer Experimente doch zu bedenken geben, daß 
durch die Tixotropie [PETERFI (1927)], d. h. die Eigenschaft des Protoplasmas, 
auf mechanische Einwirkungen hin seinen kolloidalen Zustand zu verändern 
und mit einer Sol-Gel-Umwandlung auf den Reiz zu reagieren, möglicherweise 
erst festere Grenzschichten künstlich durch die Operationsnadeln erzeugt werden, 
die in der ungereizten Zelle als solche gar nicht vorhanden sind. 

Unter "Zellmembran" versteht STUDNICKA etwas "dickere" Grenzschichten, 
"die am lebenden Objekt als ein heller homogener Oberflächensaum, am ge
färbten Objekte dagegen als eine deutlich doppelkonturierte, dunkler als das 
innere Zellplasma sich färbende Membran erscheint". "Beispiele solcher Zell
membranen findet man zahlreich in den festeren Epithelgeweben, vor allem 
der Epidermis der Vertebraten, wo die Zellen häufig den Wert von Turgor
zellen haben, weiter an den speziellen Turgorzellen einiger Stützgewebe, vor 
allem des blasigen Gewebes, wo die Zellmembran dem Drucke des Zellsaftes 
Widerstand leisten soll. Schließlich bietet das Sarkolemm der Muskelfasern 
ein sehr schönes Beispiel einer festen Zellmembran." 

Wie aus der Tabelle hervorgeht, rechnet STUDNICKA die Pelliculae und 
Membranen zu der Zelle selber, sie sind durch Umwandlung dee Zellcytoplasmas 
entstanden zu denken. Ob dabei auch Protomerenmaterial Verwendung findet, 
die Zellmembranen dann als metaplasmatische Bildungen zu bezeichnen 
sind, oder ob an ihrer Bildung nur paraplasmatisches, ergastisches Material 
sich beteiligt, wird in dem Kapitel besprochen werden, das von der Bildung 
der Differenzierungsprodukte handelt. Ich wende mich gleich zu der Bespre
chung anderer Vorrichtungen, mit denen die Zelle ihre Form zu stabilisieren 
vermag. 

Da ist zunächst die nicht auf die Oberfläche beschränkte Umwandlung 
des Cytoplasmas in ein mehr oder minder festes Gel zu nennen. Es ist durch 
die Zentrifugiermethode (vgl. S. 44) und auf mikrochirurgischem Wege fest
gestellt, daß das Cytoplasma häufig und oft in erheblichem Ausmaß seine Vis
cosität ändern kann; als Beispiele nenne ich die Eizellen bei und nach der Be
fruchtung [HEILBRUNN (1927)], die Zellen während der Zellteilung (vgl. das 
Kapitel über die Zellteilung), die Amöben und Infusorien in verschiedenen 
Salz- und Nährlösungen (SPEK, GIERSBERG), die reversiblen Gelbildungen, die 
VAN HERWERDEN (1925) am Oberflächenepithel von Froschlarven duroh Ein
wirkung schwacher Essigsäure hervorrufen konnte. 

Bei diesen Viscositätsänderungen des Cytoplasmas, die für die Formstabilität 
der Zelle von erheblicher Wichtigkeit sind, spielt das Wasser eine aussschlag
gebende Rolle. Entweder handelt es sich um eine echte Quellung bzw. Ent
quellung des ganzen Zelleibes mit Wasseraufnahme bzw. Wasserabgabe an die 
Umwelt. Oder aber der absolute Wassergehalt der Zelle erfährt keine Verände
rung, sondern es ändert sich nur die Verteilung des Wassers auf die einzelnen 
Zellbestandteile. Für beide Vorgänge kennen wir zahlreiche Beispiele. 

So wissen wir, daß am Beginn der Ontogenie die Furchungszellen durch 
Wasseraufnahme aufquellen, daß die Zellen des Embryos durch ganz besonderen 
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Wasserreichtum ausgezeichnet sind, ein Plasma von sehr geringer Viscosität 
besitzen und deshalb äußerst weich, plastisch und formveränderlich sind. Mit 
höherem Alter des Individuums nimmt dann im 
allgemeinen der Wassergehalt seiner Zellen ab -
es ist in diesem Zusammenhang sehr bemerkens
wert, daß die bösartigen Geschwulstzellen bedeutend 
wasserreicher sind als normale [BIERICH (1924), 
DOMAGK (1925), WATERMANN (1922)] und sich auch 
dadurch als dem embryonalen Typus angehörig er
weisen. Bei manchen Zelltypen führt die Wasser
verarmung schließlich zum Tode der Zelle, wie bei 
den völlig starr gewordenen, verhornten Epithelien 
der Epidermis. 

Als Beispiel für Viscositätsänderungen durch 
andersartige Verteilung des Zellwassers nenne ich 
die Zelle während der Teilung und die Protisten in 
den schon mehrmals erwähnten Salzversuchen. 

Oft spielt sich dieser Vorgang im ultramikro
skopischen Gebiet ab; er ist, wie GIERSBERG (1924) 
ausführt, dadurch "charakterisiert, daß (vorher frei 
bewegliche) Wasserteilchen an die einzelnen Mole
küle angelagert werden, entweder in chemischer 
Bindung oder aber als Adsorptionshüllen um den 
Molekülkern ; die einzelnen Moleküle erhalten 
dadurch eine vergrößerte Oberfläche, quellen so
zusagen auf und bedingen dadurch, da sie ja jetzt 
mehr Raum einnehmen und sich dadurch mehr 
aneinanderlagern, eine größere innere Reibung und 
dadurch eine Zunahme der Zähigkeit" . Bei dieser 
Art der Wasseraufnahme durch die Kolloide, die als 
"Hydratation" der einfachen Quellung gegenüber

b 

Abb. 282 a, b. Schaumstruk' 
turen des Cytoplasmas. a Pro· 
toplasmastrang aus den Haar· 
zellen einer Malve. b Pseudo· 

pOdium eines Rhizopoden. 
(Nach BÜTSCHLI 1892 aus 

PETERSEN: Histologie 1922.) 

gestellt wird, kann bei absoluter Erhöhung des Wassergehaltes die Viscosität 
einer Zelle sogar abnehmen. 

Mikroskopisch ist dieser Vorgang der "Hydratation" mit Strukturvergröbe
rung durch Änderung der Wasserverteilung besonders gut an den Amöben 

a b 

Abb.283a- <1. Spermien von Coronclla. aNormal, h - -<1 
in sta.rker Bion(lilösung gequollen. Vergr. etwa 3500 fach. 

(Nach KOI:r7.0FF 1908. ) 

b 

Abb. 284 a , b. Zwei Spermien von 
HelJx nemoralis in hypotonischcr 
Lösung. Vergr. etwa 3500 fach. 

(Nach KOJ_TZOFF 1908.) 
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und Infusorien in den bereits mehrfach erwähnten salzphysiologischen Ver
suchen von GIERSBERG (1924) und SPEK (1926) zu verfolgen. Ich verweise auf 
die Abb. 13 auf S. 46. In Abb. 13a ist eine normale, gut bewegliche Amöbe 
mit hellem, dünnflüssigen Cytoplasma und zahlreichen, aber kleinen, frei be
weglichen Wasserbläschen zu sehen. In der Zuckerkultur wird das Cytoplasma 
trüber und gleichzeitig durch Wasserverlust zäher, dafür haben sich die Bläschen 

1111 _ •• 

mn 

Abb. 285. Isotricha, prostom(t. Infusor mit kompliziertem Stützapparat am Schlund und um die 
Kerne. Längsschnitt. Vergr. 1000fach. c Zellmund, ma Makronucleus, mi Mikronucleus. Original 

von K. BELAR. (Aus HARTMANN: Allg. Biologie 1927.) 

durch Wasseraufnahme erheblich vergrößert. Schließlich in Abb. 13 b ist das 
Endstadium dieses Prozesses erreicht. Das Cytoplasma ist äußerst wasserarm, 
sehr zäh und dunkel, die extrem vergrößerten Wasserblasen liegen dicht gedrängt 
nebeneinander, platten sich gegenseitig ab und verleihen dem ganzen Zelleib 
eine Schaum- oder Spumoidstruktur. Die Amöbe ist fast ganz unbeweglich 
und starr geworden. 

Da nun durch den Spumoidbau der flüssige Zelleib in einfachster Weise, 
schon bei ganz geringer Verfestigung der Zelloberfläche strukturfest in beliebiger 
Anordnnng gehalten werden kann, wie namentlich RHUMBLER (1914) gezeigt 
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hat, so findet er sich tatsächlich auch weit verbreitet (Abb. 282), wenngleich 
der Bau des Cytoplasmas aus mikroskopisch noch erkennbaren oder auch ultra
mikroskopischen Schaumkämmer
chen keine der lebenden Masse 
an sich inhärente Elementarstruk
tur ist, wie BÜTSCHLI meinte, viel
leicht nicht einmal "der gewöhn
lichste Zustand des Protoplasma" 
[nach RHUMBLER (1914)] ist. Wir 
können ihn daher als eine Art von 
Innenskelet der Zelle bezeichnen, zu 
dem dann noch unter Umständen 
faserartige Strukturgebilde hinzu
kommen, bzw. auch ohne das 
Spu~oid in der Zelle ausgebildet 
sein können. 

In seinen "Studien über die 
Gestalt der Zelle" hat KOLTZOFF 

Abb. 286. Erythrocyt vom Salamander 
mit fibrilliir strukturiertem Randreifen. 

(Nach MEVES 1904.) 

a b 

Abb. 287 a, b. Darmepithelzellen vom Frosch; a in der 
ventralen Ansicht, b in der Seit.enansicht mit Plasma· 
fasern und deutlichem Spreizungskegel oberhalb des 

Kernes. Vergr. 2300fach, auf '/. verkleinert. 
(Nach M. HEIDENHAIN, Plasma und Zelle.) 

(1903-1912) die Skeletfunktion von faserartigen Zellstrukturen und deren häufi
ges Vorkommen nachgewiesen. Im Gegensatz zu der weitverbreiteten Anschauung, 

Abb. 288. Epidermis von der Menschenhand. Die Intercellularbrücken sind nach zwei Richtungen 
11es Raumes verschiedcnart.ig ausdifferenziert.. (Nach ID~: ans M. HEIDENHAIN : Plasma und Zelle.) 
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daß alle faserartigen Zellstrukturen contractile Elemente seien, zeigte KOLTZOFF 
vor allem am Bau des Spermienkopfes, daß den dort ausgebildeten Fibrillen 
ausschließlich eine formbestimmende Rolle als inneres Zellskelet zukommt. 
Indem er die Spermien entweder in hypo- oder hypertonischen Salzlösungen 
untersuchte, oder sie mit starken Säuren oder Alkalien macerierte oder mit 

Abh. 289. Zelle aus dem Interverte
hra lknorpel des Axolotls. REGAul', 
Eisenbiimatoxylin. Vergr. 500fach. 

Intracellulares Skelet. 
(Nach 'l'RETJAKOFF 1928.) 

Biondilösung färbte, stellte er fest, daß "der 
Kopf des Spermiums von einer semipermeablen 
Membran umhüllt wird, welche kontinuierlich 
auch auf den Hals und den Schwanz übergeht", 
und sich in hypotonischer Lösung von den 
spiraligen Skeletfasern, welche den Chromatin
teil desKopfes umwinden, ablöst(Abb. 283 u. 284). 
Das Innenskelet sämtlicher untersuchter Sper
mien, welche eine längliche Kopfform besitzen, 
ist aber durch einen "äußerst einförmigen Bau" 
ausgezeichnet. "Dem Skelet liegen zwei Fäden 
zugrunde (Abb. 283), der Längsfaden und der 
Spiralfaden ; letzterer nimmt stets eine ober
flächliche Lage ein, während der erstere an der 
Oberfläche verläuft (z. B. Axolotl, Regenwurm) 
oder aber innerhalb der Chromatinmasse ein
gelagert sein kann (Murex). Von dem bisweilen 
doppelten Längsfaden ist die Länge und Biegung 
des Kopfes abhängig, während der Spiralfaden, 
der gleichfalls von zwei oder selbst drei Kom
ponenten gebildet werden kann, die Dimensionen 
des Durchmessers bestimmt. Die Schrauben
form kann entweder durch den Längs- oder 
durch den Spiralfaden hervorgerufen sein. Der 

eine solche Schraubengestalt des Kopfes veranlassende Faden besteht aus zwei 
ungleich langen Fasern, die entweder, wie bei Paludina, in einem großen Ab
stand voneinander verlaufen oder aber einander wie bei Coronella (Abb. 283) 
dicht genähert sein können." 

"Diese elastischen, die Form des Spermienkopfes bestimmenden Fasern", 
welche sich bei Biondifärbung im Gegensatz zum grüngefärbten Chromatin 

--. 
. • ,.... --_ . "_ .4 _ "--

Abb. 290. Achsen faden im Pseudopodium eines Rhizopoden, Aktinosphaerium im Dunkelfeld. 
(Nach DOFLEIN 1916 aus PEl'ERSEN: Histologie.) 

rot färben, bestehen, wie die Macerationsversuche zeigen, "aus einer chemisch 
äußerst stabilen Substanz, wahrscheinlich Kolloiden im Gelzustand". 

Auch bei den durch ihre atypische, abenteuerliche Form ausgezeichneten 
Spermien der Krebse und Spinnen konnte KOLTzoFF das Vorhandensein eines 
faserartigen Innenskelets nachweisen. Weitverbreitet ist es, wie zuerst GOLD
SCHMIDT (1907) nachgewiesen hat, bei den Protozoen. "Namentlich bei den 
Infusorien treffen wir die kompliziertesten Fibrillensysteme mit statischen 
Funktionen. Ein kaum entwirrbares System von sich kreuzenden Fibrillen 
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findet sich bei den Infusorien des Wiederkäuermagens. Bei manchen Arten 
sind Fibrillen vorhanden, die den Kern umgreifen und Mund und After stützen" 
[M. HARTMANN (1927), Abb. 285]. 

Als weitere hierhergehörige Beispiele nenne ich die unter dem Namen des 
"Randreifens" von MEvEs beschriebenen Skeletstrukturen der Amphibien
erythrocyten (Abb. 286), ferner die Fibrillen, die in der Längsachse der 
Darmepithelien ausgebildet sind [Abb. 287, HEIDENHAIN (S. 1014)] und dem 
auf die Zellen einwirkenden Seitendruck Widerstand leisten sollen und die 
weitverbreiteten Fasern im mehrschichtigen Plattenepithel der Epidermis, 
Abb. 288, schließlich die intracellulären "Skeletfasern" in Knorpelzellen 
[Abb. 289, TRETJAKOFF (1928)]. 

In all diesen genannten Fällen kann es als sicher angenommen werden, 
daß die in dem Zelleib entwickelten Fibrillen, die Tonofibrillen, wie sie auch 
genannt werden, die Zellform stabilisieren etwa in der Art, wie es die Drähte 
tun, die in den PLATEAus ehen Drahtmodellen den Flüssigkeitstropfen die mannig
faltigsten Formen aufzwingen. Fraglich ist es dagegen, ob, wie KOLTzOFF und 
GOLDSCHMIDT annehmen, auch den Neurofibrillen der Nervenzellen und Nerven
fasern eine solche Skeletfunktion zukommt, oder ob diese nicht vielmehr als 
reizleitende Elemente funktionieren (BETHE, vgl. auch dies Handbuch, Bd. 4, 
S. 81). Ebenso ist die weitere Hypothese von KOLTzoFF noch umstritten, ob 
auch die Fibrillen, die sich in den glatten und quergestreiften Muskelfasern, 
dem V orticellenstiel, den Spermienschwänzen, den Wimper- und Flimmer
haaren finden, als "feste Skeletelemente zu deuten sind, durch welche die un
geordnete Kontraktion des flüssigen Kinoplasmas in eine geordnete Bewegung 
verwandelt wird" (Abb. 290). Ich werde auf diese Hypothese in dem nächsten 
Abschnitt, der über die Morphologie der Bewegungserscheinungen handelt, 
noch zurückkommen. 

Wir haben also eine ganze Reihe von morphologischen Strukturen kennen 
gelernt, welche die Form der Zelle stabilisieren und dazu dienen können, daß 
der Zelle trotz ihres größtenteils flüssigen Inhaltes eine mehr oder minder starre 
und feste Form aufgeprägt wird. Da aber das Studium der fixierten und da
durch künstlich verfestigten Zellen den Histologen namentlich in früheren 
Zeiten zu einer Überschätzung der Formbeständigkeit vieler Zellen geführt hat, 
so ist es vielleicht nicht überflüssig, darauf hinzuweisen, daß namentlich im 
vielzelligen tierischen Organismus die Zelle keinen oder nur einen beschränkten 
Gebrauch von diesen Skeletstrukturen machen, vielmehr in der Mehrzahl weich 
und plastisch bleiben. So kennen wir aus dem ausgewachsenen wie nament
lich aus dem embryonalen vielzelligen Organismus eine große Reihe von Bei
spielen, wo die Zellen in ihrer Form sich weitgehend abhängig erweisen von 
äußeren Faktoren, die als chemische und namentlich als mechanische form
bestimmend auf sie einwirken. Als Beispiele nenne ich die variabeln Formen 
der übergangsepithelien, die sich ganz in Abhängigkeit von dem jeweiligen 
Druck und Zug entwickeln. Ich verweise ferner auf den Versuch von RHUMBLER 
an gefurchten Seeigeleiern hin, wo die Abb. 291 u. 292 deutlich zeigen, "daß 
sich die lebenden Embryonalzellen nach Maßgabe der auf sie- einwirkenden Zug
und Druckkräfte plastisch in den Trajektorienverlauf einordnen". Sehr schön ist 
auch an dem in Abb. 293 abgebildeten Regenerationsstadium einer Armknospe 
von Salamandra zu sehen, wie die Gewebsspannungen die Form der Zellen 
und ihrer Kerne bestimmen, so daß "die Zellkerne als Indikatoren für die Zell
drucke im wachsenden Gewebe dienen können" [RHUMBLER (1914)]. Ich hatte 
ja schon früher (S. 143) gesagt, daß die Form der Zellkerne in hohem Grade 
abhängig von der Form der ganzen Zelle ist, und wir können wohl weiter schließen, 
daß die formbestimmenden Kräfte, die auf die Zelle von außen einwirken, nicht 

Handbuch der mikroskop. Anatomie Iil. 22 
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an ihrer Oberfläche, falls diese plastisch ist, Halt machen, sondern auch im 
Zellinnern strukturerzeugend, strukturfördernd und strukturerhaltend sich 
auswirken können. 

Abb. 291. Abb. 292. 

Abb.291 u. 292. Eier von Echinus microtuberculatus, 71 /, Stunden nach der Befruchtung so 
geschüttelt, daß die Blastomeren aus Löchern der unter dem Druck geplatzten Eihülle hervor
treten. Die Blastomeren formieren sich innerhalb der Eihülle und an den Austrittsstellen zu tra
jektorielIen Bahnen (T, T,), In Abb. 291 tritt dieBlastomerenmasse aus zwei, in Abb. 292 aus fünf 
Öffnungen aus. Die Versuche zeigen, daß sich lebende Embryonalzellen nach Maßgabe der auf sie 

einwirkenden Zug- und Druckkräfte plastisch In den Trajektorienverlauf einordnen. 
(Nach RHUMBLER 1914.) 

Abb. 293. 22 Tage altes Regenerationsstadium einer Larve von Salamandra maeulosa nach erfolgter 
Amputation der vorderen Extremität im Humerus. Blz Blastemzellen. E Epidermis. H Humerus. 
M Muskula,tur. N Nerv. n. Kn Neugebildeter Knorpel. X Letzte Spuren des Einschmelzungs
prozesses. Die eingetragen eu Pfeile geben die Gewebsspannungen an; die gestrichelten Kreise Im 
Blastemgewebe geben Stellen an, die unter keinem einseitigen Druck stehen und darum abgekugelte 

Zellkern formen zeigen. (Nach C_ FRITSCH aus RHU~lBLER 1914.) 

Einen Einblick, wie diese unter dem Namen der "funktionellen" (Roux) 
zusammengefaßten Zell- und Gewebsstrukturen zustande kommen, eröffnen 
Versuche von P. WEISS (1928) über "die experimentelle Organisierung des 
Gewebewachstums in vitro". Es ist für eine Gewebskultur im künstlichen Nähr
JnE'dillm charakteristisch, daß sie mit großer Gleichmäßigkeit in allen Richtungen 
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des Raumes wächst, außerhalb des Organismus also die für diesen typische 
"räumliche Heterogenität" des Wachstums vermissen läßt. Dadurch, daß er 
eine Fibroblastenkultur in einem dreieckigen Rahmen eingespannt wachsen 
ließ (Abb. 294), in welchem die Spannungsmaxima in den Verbindungslinien 
der Kultur mit den Kantenmitten, die Spannungsminima in den Verbindungs
linien mit den Ecken des Rahmens liegen, konnte WEISS ein ungleichförmiges 
Wachstum der Kultur erzwingen. In den dynamisch ausgezeichneten Richtungen 
ist da8 Wachstum ein bevorzugtes (Abb. 294): 

1. Es sind die sonst gleichmäßig auswachsenden Zellstränge nach jenen 
V orzugsrich tungen hin abgelenkt (Direktionseffekt ). 

Abb.294. Fibroblastenkultur im ureieckigen Rahmen. Nach 72 Stunden. 'Wachstum in drci 
Strahlcnbüscheln auf die Dreieckskanten zu. Vergr. 10fach. (Nach P. WEISS 1928.) 

2. Das Wachstum schreitet in den bevorzugten Richtungen auch rascher 
fort (Intensitätseffekt). 

Durch weitere Experimente konnte ,\-VEISS zeigen, daß "die Spannungs
verhältnisse in der Kultur sich nicht jeweils unmittelbar auf das Wachstum 
des Gewebes auswirken, sondern daß sie primär das Kulturmedium, gewisser
maßen in statu nascendi organisieren und darin eine unsichtbare Metastruktur 
schaffen; "die Zellen folgen dann bloß dem vorhandenen Gefüge des Mediums". 
WEISS löste das im Rahmen entstandene und geronnene Plasmakoagulum, 
das in seiner Mitte die Fibroblasten enthielt, aus dem Rahmen und züchtete es 
auf einem Deckglas weiter. Der Direktionseffekt auf die auswachsenden Fibro
blasten blieb derselbe, als wenn die Kultur weiter im Rahmen verblieben wäre, 
das Zellwachstum wurde in die bestimmten Richtungen hineingelenkt und die 
Form der Zellen fixiert (Abb. 295). 

Zur Deutung und Erklärung des "Intensitätseffektes" geht WEISS von der 
"kolloidchemischen Überlegung" aus, daß die capillare Bindung des Wassers 
in den organisierten fibrillären Zonen des Mediums eine viel losere ist als in den 

22* 
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maschigen, nicht geordneten Zonen. Wasser ist also innerhalb der Fibrillen
züge reichlicher disponibel und muß aus mechanischen Gründen entlang der 
Fibrillenzüge am leichtesten verschiebbar sein. Das Wachstum der Fibroblasten 
wird am stärksten in jenen Richtungen vor sich gehen, in welchen Flüssigkeit 
bezogen werden kann, das ist aber eben in den organisierten Hauptspannungs
zonen der Rahmenkultur" . "Ein Flüssigkeitsentzug durch die wachsenden 
Zellen, der in einer bestimmten Richtung erfolgt, hat aber seinerseits zur Folge, 
daß sich die MicelIen des Kulturmediums in der Strömungsrichtung parallel 

Abb. 295. Fibroblastenkllltllr im rechteckigen R a hmen. 48 Stunden. In der Spannuugsrichtung 
sind die Zellen zu Strängen aneinandergereiht, in der spannungsarmen Zone locker und plump. 

(Nach P. WEISS 1928.) 

lagern, zu Fibril~en sich vereinigen und zu den bereits ursprünglich durch die 
Rahmenspannung erzeugten, neue Fibrillen in der gleichen Richtung durch die 
Le bens t ä tigkei t der wachsenden Fibroblasten dazu organisiert werden. 
Daß nun tatsächlich von den wachsenden Fibroblasten eine Saugwirkung aus
geht, konnte WEISS in sehr schöner Weise dadurch demonstrieren, daß das aus 
dem Rahmen nach seiner Bildung herausgeschnittene dreieckige Koagulum nach 
48 Stunden eine starke typische Deformation erfuhr, indem es die, Form einer 
"dreistrahligen Blüte" annahm, deren Zentrum die stark gewachsene Zellkultur 
einnahm (Abb. 296) . Unterblieb aber aus irgendeinem Grunde das Auswachsen 
der Zellen, so blieb das Koagulum stets in seiner Form völlig unverändert 
(Abb. 297). 
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Aus dieser Beobaehtung, sowie aus der weiteren, daß zwei in einem gewissen 
Abstand voneinander in das Rahmenmedium eingesetzte Fibroblastenkulturen 

Abb. 296. Fibroblastenkultur. 48 Stunden. Koagulum aus dreieckigem Rahmen auf Deckglas. 
Starke Deformation bei wachsender Kultur. (Nach P. WEISS 1928.) 

Auu. 297. Koagulum aus dreieckigem Rahlllen auf Deckglas. Kultur nicht gewachsen, keine 
Deformation. Vergr. 6fach. (Nach P. WEISS 1928.) 

außer in Richtung des üblichen Direktionseffektes mit besonderer Intensität 
aufeinander zu wachsen, weil "durch die saugende Wirkung beider Zellkulturen 
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das Medium zwischen ihnen sich zu einer fibrillären Leitstrecke anordnet, der 
die Zellen nur zu folgen brauchen", erkennen wir, daß sich "die Zellkultur 
zweifellos durch ihre Lebenstätigkeit selbst an der Strukturierung des Mediums 
beteiligt und eine etwa bereits bestehende Organisation des Mediums ausbauen 
hilft". Kurz zusammengefaßt ergibt sich also folgendes: 

"Durch die Spannungsverhältnisse im Rahmen werden in dem erstarrenden 
Kulturmedium metamikroskopische Fibrillen erzeugt. Durch die räumlich 
heterogen auswachsenden Fibroblasten findet in der Richtung dieser Fibrillen 
ein Flüssigkeitsentzug aus dem Medium statt, der wieder weitere Fibrillen
bildung in der gleichen Richtung hervorruft. "Das geht so, sich gegenseitig 
bedingend, immer weiter nach Art eines Perpetuum mobile, und wir sehen uns 
der interessanten Tatsache gegenüber, daß ein anfänglich auch nur schwach 
form bildender Effekt sich selbst aus eigenem zusehends zu steigern vermag, 
eine Tatsache, die es uns wahrscheinlich leichter machen wird, die in vitro 
gewonnenen Erkenntnisse auf den Organismus zu verallgemeinern. Denn 
auch für die Formbildungsvorgänge im Organismus ist es bezeichnend, daß 
sie nach Ablauf einer einleitenden labilen Phase sich fortan aus eigenem in der 
eingeschlagenen Richtung weiterentwickeln (selbstdifferenzieren) können." 
Die Erfahrungen von WEISS über die Faktoren, welche die Ausbildung der Zell
form und der intercellulären Fibrillenstrukturen hervorrufen, lassen sich aber 
auch auf die Bildung der intracellulären und extracellulären Skeletstrukturen 
der Zelle selber übertragen. Sie werden sich nach dem gleichen Prinzip bilden, 
indem von kleinen Anfängen aus auch hier durch die Funktion einmal entstandene 
Strukturen weiterhin nach Art eines "Perpetuum mobile" sich weiter aus
gestalten und stabilisieren (vgl. S. 328). 

B. Morphologie der Bewegungserscheinungen. 
Als eine für die lebende Masse besonders charakteristische und augenfällige 

Lebensäußerung hat man von alters her die Bewegungserscheinungen aufgeführt. 
Soweit dieselben sich an Zellen oder Zellorganen abspielen, ist das Mikroskop 
das bevorzugte Forschungsmittel, welches auch dann oft nicht versagt, wenn 
es sich um Bewegungen von Teilchen ultramikroskopischer Größenordnung 
handelt. Denn an der Verlagerung passiv mitgeführter mikroskopischer Par
tikel (ChlorophyIIkörner,Pigmentgranula, künstlich eingeführter Farbstoff
partikel) kann man häufig, wenn auch mit einer gewissen Vorsicht, das Vor
handensein einer Plasmaströmung erkennen. Beim mikroskopischen Studium 
der Bewegungserscheinungen spielt natürlich die Lebenduntersuchung die 
Hauptrolle. Die neuen Forschungsmöglichkeiten, die durch Anwendung der 
Mikrokinematographie sich ergeben, sind bisher noch kaum für die Bewegungs
erscheinungen der Zelle ausgenutzt worden. 

Im Gegensatz zu den rein passiven, etwa durch den Druck der Umgebung 
auf das plastische Zellmaterial bedingten Formveränderungen oder zu den durch 
Änderungen des spezifischen Gewichtes indirekt bewirkten Lageveränderungen 
frei im Wasser schwebender Einzeller hat man die im wesentlichen durch die 
Lebenstätigkeit der Zellen bedingten als aktive Bewegungserscheinungen be
zeichnet. Wenn die einzelnen Teilchen innerhalb der Zelle bei Ruhelage der 
Zelloberfläche (Zellmembran) sich gegeneinander verschieben, so spricht man 
von innerer Protoplasmabewegung und unterscheidet namentlich bei pflanz
lichen Objekten eine Rotation und eine Zirkulation, neuerdings bei den Infu
sorien noch eine "Zyklose" [HIRSCH (1927)], eine nach Art der Darmperistaltik 
hin- und herwogende Plasmabewegung. Beteiligt sich auch die Zelloberfläche 
oder Teile derselben an der Bewegung, so werden dadurch Form- und Orts-
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veränderungen der Zelle bewirkt. Diese "aktiven Kontraktionsbewegungen" 
teilt man ein in: 

1. Bewegung durch Pseudopodien oder amöboide Bewegungsform. 
2. Bewegung durch Undulipodien oder Flimmerbewegung. 
3. Muskelbewegung. 
Die biologische Bedeutung der Bewegung für die lebende Masse ist eine sehr 

verschiedenartige. Bei den Einzellern dienen die Bewegungserscheinungen 
vorwiegend der Begünstigung des Stoffwechsels. (Nahrungsaufnahme durch 
Phagocytose, Zuführung bzw. Wegschaffung von Partikeln durch Flimmer
haare, Stoff transport bzw. Nahrungszerkleinerung durch innere Protoplasma
bewegung) ; bei den Vielzellern stehen die Zell- und Organbewegungen vielfach 
ebenfalls im Dienste des Stoffwechsels. Eine wichtige Rolle spielen aber die 
aktiven Bewegungen und Formveränderungen des Zellmaterials auch bei allen 
ontogenetischen und regenerativen form bildenden Prozessen. Die meisten 
embryonalen Zellen sind amöboid beweglich. Aber auch viele an und für sich 
formbeständigen Zellen des erwachsenen vielzelligen Organismus haben sich, 
wie namentlich die Explantationsexperimente gezeigt haben, die Fähigkeit 
bewahrt, unter besonderen Umständen (Milieuwechsel, Regeneration) wieder 
amöboide Beweglichkeit zu gewinnen, "gehört doch", wie SPEK (1927) sagt, 
"unter Umständen herzlich wenig zur Erlangung amöboider Beweglichkeit, 
manchmal nicht mehr als ein Stückchen flüssiger Oberfläche". 

1. Morphologie der Plasmaströmungen und der amöboiden 
Bewegung. 

Das genauere Studium der Protoplasmaströmungen und amöboiden Be
wegungen ist für den Cytologen schon deswegen von großem, allgemeinem 
Interesse, weil diese Lebenserscheinungen mit Recht schon 
seit langem als wichtige Argumente für den flüssigen Aggregat
zustand des Zelleibes und gegen eine starre Plasmaarchitektur 
gelten. 

Teilweise haben allerdings die Auseinandersetzungen über 
den Aggregatzustand des Protoplasmas an Schärfe dadurch 
verloren, daß die Kolloidchemie uns alle möglichen Übergänge 
zwischen dem flüssigen und festen Zustand und die rever
sible Umwandelbarkeit von dem einen in den anderen Zu
stand kennen gelehrt hat: aber so viel ist sicher, daß der 
flüssige Aggregatzustand wenigstens eines Teiles des Zell
leibes die Hauptbedingung für jede aktive Beweglichkeit 
und Formveränderlichkeit der Zellen ist, und daß die Gesetze 
der Hydromechanik zur Erklärung der Pseudopodienbildung 
mit herangezogen werden müssen, wie das namentlich 
BÜTSCHLI und RHuMBLER erfolgreich getan haben. Trotz
dem sind wir von einem mechanischen Verständnis auch 
dieses Lebensvorganges in den meisten Fällen noch weit ent

Abb. 298. Amoeba 
terricola, nach unten 

vorfließend. 
(Nach SPEK 1925.) 

fernt; die Verhältnisse, die in dem lebenden System der Zelle tatsächlich ge
geben sind, sind eben nicht so einfache, daß wir die physikalischen Be
dingungen auch nur einigermaßen alle übersehen könnten, und das Bild, 
unter dem die Pseudopodienbildung erfolgt, ist ein sehr mannigfaltiges, wenn 
auch kein regelloses. 

Man hat morphologisch meist 4 Typen von Pseudopodien unterschieden. 
Ich führe dieselben nach der Beschreibung von M. HARTMANN (1927) kurz an: 

a) Die Lobopodien, mehr oder weniger breite, lappige oder fingerförmige 
Fortsätze mit abgerundetem, distalem Ende. Kleinere Lobopodien können 
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ganz aus Ektoplasma bestehen, größere weisen dagegen im Inneren auch Ento
plasma auf. Im einfachsten Falle bildet die ganze Zelle ein einziges breites 
Pseudopodium (Abb. 298), meist werden jedoch mehrere nach verschiedenen 
Richtungen ausgesandt. 

b) Die Filopodien, durch verschiedene Übergänge mit den Lobopodien ver
bunden, sind sehr feine zugespitzte Pseudopodien, die in der Regel nur au,s Ekto
plasma bestehen. Häufig entspringen sie in Büscheln und verzweigen sich, 
bilden aber keine Anastomosen unter sich, auch finden sich keine Körnchen
strömungen wie bei dem folgenden Typus. Die Einziehung derartig glasartig 
strukturloser Filopodien geschieht oft in der Weise, daß das Pseudopodium 
plötzlich welk und schlaff wird und sich wellig schlängelt. Hierauf kann es sich 

/ 
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Abb. 299a-e. Bewegungstypen der Amoeba polypodia. (Nach SPEK 1925.) 

ohne weiter bemerkbare Veränderungen allmählich verkleinern und schließ
lich ganz eingehen. 

c) "Der dritte Typus: Die Rhizopodien oder retikulosen Pseudopodien sind 
charakterisiert durch ihre außerordentliche Neigung, sich zu verästeln und 
untereinander durch Anastomosen zu verbinden. Während bei den Lobopodien 
und Filopodien die Oberfläche aus zäherem, homogenen Protoplasma besteht, 
ist bei den Rhizopodien die Oberfläche sehr dünnflüssig und zeigt eine charak
teristische sog. Körnchenströmung. Derartig feine Pseudopodien sind natür
lich nur möglich, wenn in ihnen eine Achse von festerer Konsistenz vorhanden 
ist, die durch Untersuchung im Dunkelfeld auch tatsächlich nachgewiesen 
werden kann (Abb. 290, S. 336)." 

d) "Der vierte Typus, die Axopodien der Helizoen, sind eine Modifikation 
der Rhizopodien; es sind meist fein zugespitzte, nur selt~n sich verzweigende 
fadenartige Gebilde mit dünnflüssiger Hülle und einem deutlich sichtbaren 
festen, im Gelzustand befindlichen Achsenfaden, welcher im Dunkelfeld eine 
fibrilläre Struktur aufweist und ein dauerhaftes Differenzierungsprodukt dar
stellt. " 
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Die Art der Pseudopodien ist für die einzelnen Gruppen, sowie für die ein
zelnen Arten von Zellen meist außerordentlich charakteristisch, so daß z. B. 
bei den Rhizopoden gerade hieraus wichtige Gesichtspunkte für die systema
tische Einteilung der Klasse gewonnen werden [M. HARTMANN (1927)]. 

tl b c 

cl 

h a,lUUI. 

Abb. 300a-h. Bewegungstypen der Amoeba proteus. a Tier aus wasserreicher salzarmer Kultur; 
b u. c aus salzreicherer Kultur; d u . e Geweihformen mit starren Schlauchpseudopodien aus 
CaCl,-Kultur; f dasselbe aus Na,SO, -Kultur; g ganz leichtflüssige "dynamische" Gabelform aus 

hyperalkalischer Kultur; h "Kenlentier" aUS Milchsäure-Kultur. (Nach SPEK 1925.) 

Andererseits ändert sich die Form, noch mehr die Zahl und die Verteilung 
der Pseudopodien bei ein und derselben Art oft erheblich je nach den im Augen
blick der Untersuchung gegebenen inneren und äußeren Bedingungen (Abb. 299). 
Daß neben inneren auch äußere im Milieu gegebene Faktoren die Pseudopodien
bildung weitgehend beeinflussen, haben Kulturversuche in verschiedenen 
Medien gezeigt (Abb. 300). Die systematische Auswertung dieser Versuche durch 
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SPEK (1925) und GIERSBERG (1924), bei denen verschiedene Kolloide verflüs
sigende bzw. verfestigende Salzlösungen zur Anwendung kamen, sprechen sehr 
zugunsten der sog. Oberflächenspannungstheorie der Plasmabewegung, wie sie 
BÜTSCHLI (1889), QUINCKE (1888) und RHUMBLER (1898) entwickelt haben. 

+ 

Abb. 301. Strömungsbild eines frei
schwebenden Öltropfens mit lokal bei 
- verminderter Oberflächenspannung. 

(Nach SPEK 1925.) 

Sehr optimistisch über den Erklärungs
wert dieser Theorie spricht sich von neueren 
Autoren PETERSEN (1922) aus: "Die amö
boide Bewegung ist eine der wenigen Vorgänge 
am lebenden System, dessen physikalische 
Bedingungen einigermaßen zu übersehen 
sind. Sie wird allgemein als eine Erscheinung 
aufgefaßt, die durch das Spiel der Ober
flächenkräfte hervorgerufen wird. Man kann 
analoge Erscheinungen am Flüssigkeitstropfen 
hervorrufen, wenn man die Oberflächenspan
nung lokal erniedrigt (Abb. 301)." 

"Dann ist eine Störung im Gleichgewicht 
der Oberflächenkräfte des Tropfens gesetzt. 

Man muß sich das Innere des Tropfens unter einem Druck stehend vor
stellen, gleichsam als wenn eine elastisch gespannte Haut ihn umschlösse. 
Wird die Spannung an einer Stelle herabgesetzt, so wird das Innere hervor
gepreßt. Das gibt genau das Bild eines Pseudopodiums." So einfach, wie hier 
die Bildung eines Pseudopodiums geschildert wird, verläuft dieselbe nun aller
dings niemals. Eine ausführliche Darstellung dieses Prozesses gibt auf Grund
lage der Oberflächenspannungstheorie der Bewegung RHUMBLER (1898), der 
seine Ansicht folgendermaßen zusammenfaßt : 

z 
3 

a b c 

Abb. 302a- c. Dynamische Gabelformen einer Amoeba protens aus hyperalkalischem Medium. 
a Amöbe mit "Schopf", im Pseudopodium 1 eiu kräftiger Vorstrom, in 2 und 3 ein Rückstrom; 
b Folgestadium, in 3 ist von der Spitze beginnend, ein Vorstrom entstanden; c der Mitteltell 
von 1 zwischen den punktierten Linien besitzt ruhendes Plasma; später greift der Vorstrom von 
1 und l' über den ganzen Mitteltell hinüber und läßt auch noch die Basis von 2 zurückströmen. 

(Saugwirkung von der Spitze 1 und I" entstehend.) (Nach SPEK 1925.) 

"Die Amöbenbewegung durch Pseudopodien hat ihren Grund darin, daß 
entweder durch äußere oder durch innere Einwirkungen (Veränderungen der 
inneren oder äußeren Zustände) an der Stelle, wo die Pseudopodienbildung statt
findet, eine Herabminderung der Oberflächenspannung eintritt. Diese Herab
minderung hat zur Folge, daß aus dem Amöbeninneren, das unter dem zentri
petalen Druck der gesamten Amöbenoberfläche steht, Protoplasma an der Stelle 
der Spannungserniederung herausgesogen, bzw. herausgepreßt wird. Das 
hervortretende Protoplasma ist das Pseudopodium." 
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Daß tatsächlich die zur Pseudopodienbildung führende Plasmabewegung 
an der Spitze des neuentstehenden Pseudopodiums einsetzt, um von hier immer 
weiter auf den Zellkörper überzugreifen und schließlich andere ältere Pseudo
podien auszuleeren, und nicht etwa auf einer primären aktiven Kontraktion 
des zentralen Plasmakörpers selber beruht, hat schon WALLICH (1863) betont 
und neuere Beobachtung(\n haben es immer wieder bestätigt (Abb. 302), daß 
die primäre Ursache der Pseudopodienbildung auf einer lokalen Veränderung 
der Oberfläche im Sinne einer Herabsetzung der Oberflächenspannung beruht. 

Die weiteren Vorgänge bei der Pseudopodienbildung beschreibt RHUMBLER 
nun folgendermaßen: "Das aus dem Inneren hervortretende Protoplasma 
ändert aber, sobJ,ld es mit dem äußeren Medium, dem Wasser, in welchem die 
Tiere leben, in Berührung kommt, seine Eigenschaften; es wird durch Einwir
kung des Wassers an seiner Oberfläche zähflüssiger, dichter und drängt durch 
diese Verdichtung die kleinen Körner aus sich heraus, die es bei seinem Aufent
halt im Innenkörper der Amöbe enthielt, so daß diese Körperchen nicht mit an 
die Oberfläche des Pseudopodiums herantreten, sondern im Amöbeninneren 
verharren und die Amöbe aus zwei Körperschichten zusammengesetzt erscheint, 
einer äußeren, körnchenlosen, zäheren, welche als Ektoplasma bezeichnet 
wird, und einer inneren, dünnflüssigeren körnchenhaltigen, die man E n t 0-

plasma nennt. Das Ektoplasma ist also ein Umwandlungsprodukt des Ento
plasmas, entstanden durch die die Oberfläche verdichtende Wirkung des äußeren 
Wassers und die dadurch bedingte Zurückweisung der körnigen Einlagerungen". 

"Das Wasser bedarf zur Verdichtung der Pseudopodienoberfläche einer 
gewissen, bei den verschiedenen Amöbenarten allerdings sehr verschiedenen 
Zeitdauer. So kommt es, daß die vortretenden Pseudopodien noch längere 
Zeit eine weniger dichte Oberfläche aufweisen als die übrige Amöbenoberfläche, 
daß ferner die Druckdifferenzen, welche durch die lokale Druckerniedrigung 
an der Spitze des Pseudopodiums entstanden sind, nicht momentan aufhören 
und ein längere Zeit andauerndes Verfließen des Amöbenprotoplasmas nach der 
Pseudopodienspitze entsteht, deren Oberfläche sich fort und fort mit neu zu 
verdichtendem Protoplasma deckt. Dieses V orfließen des Protoplasmas bringt 
den axialen Vorwärtsstrom im Inneren des Pseudopodiums zustande, während 
der abfließende Fontänerandstrom je nach der Schnelligkeit der Umwandlung 
in starres Ektoplasma mehr oder minder deutlich ausgeprägt ist." Erfolgt der 
Endo-Ektoplasmaprozeß sehr rasch dicht unterhalb der Pseudopodienspitze, 
so entstehen die sog. Schlauchpseudopodien, welche durch einen flüssigen 
strömenden Inhalt und eine starre Ektoplasmahülle ausgezeichnet sind. 

Fortgesetztes Vorstrecken von Pseudopodien hätte eine ständige Zunahme 
der zähflüssigen Ektoplasmaschicht der Amöbe zur Folge, wenn nicht anderer
seits auch ein der Umwandlung von Entoplasma zu Ektoplasma entgegen
gesetzter Prozeß, nämlich die Hineinziehung von Ektoplasma in das Ento
plasma unter Verflüssigung des eingezogenen Ektoplasmas vor sich ginge." 
Diese entgegengesetzt verlaufenden Umwandlungsprozesse kann man neben
einander sehr gut beobachten bei der Bildung der sog. Bruchsackpseudopodien 
(Abb. 303). Hier breitet sich das Pseudopodium über der Zelloberfläche aus, 
die bedeckten Ektoplasmateile werden zu Entoplasma, während an der Ober
fläche des Pseudopodiums eine neue Schicht von verdichtetem Ektoplasma 
entsteht. 

Dabei ermöglicht der Ento-Ektoplasmaprozeß eine ektoplasmatische Ober
flächenvergrößerung, der Ekto-Entoplasmaprozeß umgekehrt eine ektoplas
matische Oberflächenverkleinerung der Amöbe. Bei allen Bewegungsphasen, 
die die Oberfläche der Amöbe vergrößern, wird also Ento- zu Ektoplasma 
(Expansionsphase), während umgekehrt bei der Kontraktionsphase Ekto- in 
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Entoplasma verwandelt wird. Je nachdem, welcher Prozeß überwiegt, kommt 
es zu einer reichlichen Pseudopodien bildung oder zu einer Abkugelung der 
Zelle. 

Eine Vorwärtsbewegung der ganzen Amöbe kommt dann zustande wenn 
das Vorstrecken der Pseudopodien in einer bevorzugten Richtung erfolgt und 
das vordringende Amöbenende gleichzeitig einen Halt auf einer Unterlage ge
winnt. Dieser notwendige Halt, die zur Fortbewegung notwendige Reibung 

der Amöbe auf der Unterlage, wird 
durch die Abscheidung einer klebrigen, 
bei den schalentragenden Formen in 
hohem Grade fadenziehenden Substanz 
vermittelt, welche die Amöbe vorüber
gehend an dem voranschreitenden Ende, 
oder auf ihrer ganzen Berührungsfläche 
mit der Unterlage festklebt, was zu 
einer bald mehr schreitenden (Abb. 304), 
bald mehr fließenden Ortsbewegung der 
Amöbe führt. 

Abb. 303. Bruchsackpseudopodien einer 
Amöbe. Die Pfeile zeigen die Strömungs' 
richtung an. (Nach RHUMBLER 1898.) 

Ganz abgesehen aber davon, daß 
wir über die Ursachen der von der 
Oberflächenspannungstheorie der Proto

plasmabewegung geforderten Veränderungen der Oberflächenspannung keine 
irgendwie sicher begründete Theorie besitzen. - JENSEN hat die Hypothese 
aufgestellt, daß die Expansion, also die Verminderung der Spannung dort 
eintritt, wo assimilatorische Prozesse (Verminderung der Molekülzahl) über
wiegen, dagegen die Kontraktion bei überwiegender Dissimilation erfolgt -
läßt sich auch nicht leugnen, daß eigentlich nur bei den Zellen mit ziemlich 
flüssiger Oberfläche die von der Oberflächenspannungstheorie geforderten mor
phologischen Begleiterscheinungen auch tatsächlich sich beobachten lassen, 
wie etwa bei Entamoeba blattae (Abb. 305). So kommt denn SPEK in seinem 

Abb. 304. Kriechende Amöbe im Profil. 2 Stadien, der Pfeil zeigt die Bewegungsrichtung. 
Der Kreis ist der Kern. (Nach DELLINGER aus PETERSEN 1922.) 

Referat über die Plasmabewegung zu folgendem Ergebnis: "Die alten physikali
schen Modelle der Plasmabewegung und die daran geknüpften Überlegungen er
möglichen uns ein mechanisches Verständnis der Plasmabewegungen der 
Pelomyxa (Abb. 306), der Amoeba blattae (Abb. 305) und guttula, mehr 
aber nicht" . "Weitergehende Analyseversuche erfordern vor allem neue 
Modelle mit Membranen, die außerdem einer gewissen Veränderlichkeit 
fähig sind." 

So haben Mikrodissektionsexperimente von KITE (1913), CHAMBERS (1917) 
und SEIFRITZ (1920, 1921) an Amoeba proteus übereinstimmend ergeben, daß 
diese Amöbenart eine dünne, scharf begrenzte Membran von der Konsistenz 
eines steifen Gels besitzt. Darauf folgt eine dickere, nach außen scharf ab
gegrenzte, nach innen allmählich übergehende Schicht von ziemlich dichtem 
Ektoplasma, das in seiner Konsistenz einer 0,8% Gelatine oder einem Brotteig 



Biologische Morphologie uer Zelle. 349 

entspricht. Erst das Innenplasma ist dünnflüssiger, einer 0,4-0,6% Gela
tinelösung oder Paraffinöl vergleichbar. "Wegen dieses Gelzustandes der Ober
fläche können wir", wie SPEK ausführt, "nicht erwarten, daß an solchem Zell
material etwaige Oberflächenspannungsdifferenzen so ohne weiteres wie an 
einem Öltropfen die Zellmasse und die Zelloberfläche in Bewegung setzen werden. 
Hier dürften einzig und allein di,e vor
strömenden Spitzen der Pseudopodien 
noch den Flüssigkeitsgesetzen gehor
chen." 

Bei der mit einer festen Oberflächen
membran ausgestatteten Amoeba verru
cosa kommt es daher zu keiner Pseudo
podienbildung mehr, vielmehr rollt die 
Amöbe bei der Ortsbewegung wie in 
einem geschlossenen Sack nach vorn, wie 
J ENNINGS zuerst genau nachgewiesen 1\ b 
hat (Abb. 307) . "Die Rollbewegung der Abb.305a, b.AusbreitungsströmungeinerAmoeba blattae. Verschiebung der oberflächlich ange
Oberflächenteilchen ist keine Strömung, papptenPartikelnachhinten. (Nach RHUMBLER.) 

sondern sie ist ein Nachgezogenwerden 
der festen Oberflächenhaut, die solange die Amöbe vorwärts strömt, und dabei 
an einzelne Punkte ihrer unteren Flächen fixiert ist, ja überhaupt anders kaum 
denkbar ist, als es in der Abb. 307 dargestellt ist, und die sich sofort ändert, 
sowie sich das Tier gelegentlich vorne aufrichtet und die Adhäsion aufgibt." 

Wenngleich die inneren Strömungserscheinungen des Protoplasmas, wie sie 
bei diesen Amöben mit starrer Oberfläche sich finden, und wie man sie besonders 
schön in manchen Eizellen im Anschluß an das Eindringen des Samenfadens 
beobachten kann (Abb. 308-309), in vielen Einzelheiten [Fontäneströmungen 

" a, b 
Abb. 306. Bewegungstypen der Pelomyxa. (Nach SPEK 1925.) 

(Abb. 308)] den Plasmaströmungen bei der Pseudopodienbildung gleichen, so 
ist es doch nicht ohne weiteres möglich, diese inneren Strömungen auf Ober
flächenspannungsdifferenzen zurückzuführen. Nur bei den in Abb. 310 darge
stellten Strömungen, welche bei der Zweiteilung des Nematodeneies auftreten, 
ist mit ziemlicher Sicherheit eine lokale Veränderung der Oberflächenspannung 
als Ursache anzunehmen. 

SPEK hat den Vorgang der Zellteilung im Modellversuch genau nachahmen 
können. Im Wasser schwebende Öltropfen, deren Oberflächenspannung er an 
gegenüberliegenden Polen durch in die Nähe gebrachte Sodakryställchen ver
minderte, schnürten sich in dem Äquator als einer Zone relativ höhere Ober
flächenspannung allmählich völlig durch, wobei von den Polen aus allseitig 
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ein oberflächlicher "Ausbreitungsstrom" nach dem Äquator hin ausgeht, und 
hier gegen das Innere des Tropfens einbiegt. Genau dieselben Strömungs
erscheinungen beobachtete nun SPEK an den sich teilenden Nematodeneiern 

2 ) ~ 

I~' 
(Abb. 310) und zieht daraus den Schluß, 
daß die Teilung der Zelle ganz all
gemein durch Erhöhung der Ober
flächenspannung der Einschnürungs
zone zustande kommt (wegen weiterer 
Einzelheiten vergleiche man den Artikel 
von WASSERMANN). Abb. 307. Schema einer .. Rollbewegung" einer 

" dhärierendcn Amöbe im Sinne DELLINGERS. 
1- 5 aufeinantlerfolgcnde Position eines oberflä ch
lich angepapptenKohleteilchens. (Nach SPEK 1925.) 

Keineswegs genügt aber das Prinzip 
der Oberflächenspannungsveränderung 
zur Erklärung der anderen Formen 

der Pseudopodienbildung und -Bewegung, die wir auf S. 344 unter b-d an
geführt haben. 

So nimmt GIERSBERG für die Entstehung und die Bewegung der zähen Filo
podien, bei denen keine Randströmung zu beobachten ist, an, daß hier Gelbil
dungen, Hydration und Deshydration von Plasmakolloiden eine Rolle spielen. 

0. iJ 
Abb. 308 a. b. Starke Fontäneströme in Nematodeneiern. (Aus SPEK 1918.) 

a b 
Abb. :\09 n. b. Strömungen während der Kopulation der Vorkerne im Ei von Diplogaster longicanda. 

Spermakern rechts nnten. (Aus SPEK 1918.) 

.. h 
Allh. 310a, h. Strömungen wührend der ersten Teilung des Eies von Rhahditis dolichura. 

(Aus SPEK 1918.) 

Durch Aufnahme von Quellungswasser wird die Viscosität der Plasmakolloide 
erhöht unter gleichzeitiger Volumenzunahme. Es entsteht zäheres Protoplasma 
und gleichzeitig übrigens auch eine Abnahme der Oberflächenspannung, die sich 
nun ihrerseits weiter auswirken kann. Entquellung von Plasmakolloiden führt 
umgekehrt zu einer Verringerung der Viscosität, einer Vermehrung der Ober
flächenspannung, und falls die Abgabe des Wassers nach außen erfolgt, auch 
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zu einer Volumenverminderung, zu einer Kontraktion. Wieweit allerdings diese 
Hydrationen und Deshydrationen bei der Bildung und Formänderung der Filo. 
podien und der Rhizopodien eine Rolle spielen, ist bisher keineswegs näher fest· 
gestellt. Von einer irgendwie gesicherten physikalischen Erklärung sind wir also 
auch bei diesem Lebensvorgang entgegen der vorher zitierten Meinung von 
PETERSEN noch weit entfernt. Ich führe deshalb hier auch einen anderen Deu· 
tungsversuch der Plasmabewegung und Pseudopodienbildung an, den M. HEI
DENHAIN (1911) auf Grund seiner Protomerentheorie und seiner Vorstellungen 
über die "mobilen Plasmen" gibt: 

"Wenn ein Pseudopodium, sagen wir ein fadenförmiges, von einem Protisten 
entsendet wird, so bedeutet das nicht, daß an der betreffenden Stelle das Plasma 
herausgetrieben wird, wie man eine breüge Masse aus einer Spritze heraus· 
treibt, sondern es ist dies eine Form des Wachstums, welche durch den regel. 
rechten Übereinanderbau der kleinsten lebenden Teilchen sich vollzieht. Der 
Umstand, daß das Pseudopodium in Tausenden von Fällen eine rein geometrische, 
absolut geradlinige Figur bildet, zeugt dafür, daß die kleinsten lebenden Teile 
eine bestimmte Gestalt besitzen, so daß aus ihrer Übereinanderordnung sich 
die Form des Pseudopodiums gleichsam wie von selbst ergibt. Also ist mit 
dem Wachstum des. Pseudopodiums dessen innere Struktur bereits implizite 
gegeben." 

"Es ist nun bekannt, daß die feinen Plasmafäden, welche den Saftraum 
der Pflanzenzelle durchspannen, wesentlich identisch sind mit den Pseudo
podien der Rhizopoden und die gleichen Bewegungserscheinungen erkennen 
lassen (schon MAx SCHULTZE). Die Masse der feineren und feinsten Fäden ist 
aber wiederum absolut identisch mit derjenigen der groben Strangwerke, welche 
den Zellraum durchziehen. Es tritt also die räumliche plasmatische Substanz, 
welche beim Rhizopoden als äußere Organelle erscheint, hier als innerer Bestand· 
teil, oder sagen wir sogar als Repräsentant des Zelleibes auf. Die wesentliche 
Struktur der in Rede stehenden plasmatischen Substanzen muß daher hier und 
dort die gleiche, und zwar metamikroskopischer Natur sein. Für diese Struk· 
turen ist es charakteristisch, daß sie ebenso rasch abgebrochen und in ihre 
kleinsten lebenden Bestandteile aufgelöst werden, wie sie durch Übereinander. 
bau derselben entstehen. Der Wechsel sich ablösender Strukturfolgen, von 
denen immer die eine im Anschluß an die andere entsteht, ist hier die Regel." 

An diesen Ausführungen ist zunächst interessant, daß auch nach HEIDEN. 
HAINs Ansicht die Bewegungserscheinungen des Plasmas dafür sprechen, daß 
es keine starre Plasmaarchitektur im Sinne der alten Strukturtheoretiker (vgl. 
S. 13) gibt, sondern daß bei jeder Plasmabewegung sich ein Umbau des Plasmas, 
ein Abbau bis zu kleinsten Teilstücken sich vollzieht. In dieser Beziehung 
besteht also, wenn wir einmal von der Bezeichnung dieser Teilstückchen als 
Protomeren, für die übrigens HEIDENHAIN den Beweis schuldig bleibt, absehen, 
kein prinzipieller Gegensatz zu den Anschauungen der kolloidchemisch ein
gestellten Cytologen. Prinzipiell anders ist dagegen die Antwort, welche HEIDEN· 
HAIN auf die Frage gibt nach den Ursachen, welche diese mobilen Protomeren 
bewegen, also z. B. an die Spitze eines sich bildenden Pseudopodiums hin· 
bewegen, damit sie dort zu dem "Wachstum" des Pseudopodiums sich in Reihen 
einordnen. HEIDENHAIN führt jede Bewegungserscheinung, die Formverände· 
rungen sowohl der quergestreiften Muskelfasern und glatten Muskelzellen, 
die Flimmer· und die amöboiden Bewegungen, sowie die Plasmaströmungen 
auf Kontraktionswellen zurück, die sich an zu Fibrillenreihen angeordneten 
Protomeren abspielen. "Die Kontraktilität der mobilen und amöboiden Plasmen 
beruht auf der Fähigkeit der Erzeugung und biologischen Verwertung kleinster 
Kontraktionswellen an allerfeinsten Protoplasmafilamenten. " 
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Als solche contractilell Fibrillen deutet HEIDENHAIN die "organischen 
Radien" , welche von dem Celltriol als Zentrum ausgehend die Leukocyten des 
Salamanders durchziehen (vgl. Abb. 153) und an denen HEIDENHAIN "unter 
dem Namen des Phänomens der konzentrischen Kreise" Erscheinungen be
schrieben hat, die er jetzt als Kontraktionswellen deutet (1892, 1911). Auch bei 
den Chromatophoren der Knochenfische kann man eine "streng radiale Auf
stellung" der Chromatophoren in Abhängigkeit von der Lage des Centriols 
feststellen und HEIDENHAIN schließt hieraus auf das Vorhandensein von fibrillären 
Strahlen, die von dem Centriol als Zentrum die Zelle durchziehen. Diese Radiär
fasern sind nun nach HEIDENHAIN "die aktiv wirksamen Bestandteile der Kon
traktion der Chromatophoren", sie werden direkt innerviert und durch diese 

Abb.31l. Schema, darstellend einen Sektor aus einem Chromatophor. Kleinste KontraktiollBwellen 
treiben die Pigmentgranula in der Richtung auf das Zentrum vor sich her. 

(Nach M. HEIDENHAIN: Plasma und Zelle.) 

nervösen Impulse "entstehen massenhaft kleinste Kontraktionswellen, welche 
beispielsweise an der Peripherie beginnend gegen das Zentrum hin verlaufen 
und die Pigmentgranula vor sich her treiben". 

"In der Abb. 311 bedeuten die dunklen konzentrischen Linien die kurzen 
Wellen, welche an den Fibrillen lokal entstehen, und da sie zu vielen neben
einander angeordnet sind, zum Verschluß oder zur Verengerung der interfilaren 
Lücken führen. Laufen mithin die Wellen in der Richtung zentralwärts ab, 
so müssen die Granula in eben dieser Richtung mitgenommen werden. Aus 
diesen Beobachtungen geht auch hervor, daß wahrscheinlich eine doppelte 
Innervation der Pigmentzellen vorhanden ist, da die Wellen nach zwei ver· 
schiedenen Richtungen hin zum Ablauf kommen können." 

Als weitere Beispiele solcher contractiler Fibrillen nennt HEIDENHAIN die 
sog. Stäbchenstrukturen in den Darm-, Drü~en- und Nierenepithelien, welche 
"durch ihre Funktion die motorische Funktion des Flüssigkeitstransportes be
sorgen" . Er berichtet ferner, daß er "die Entstehung und den Ablauf von 
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kleinsten Kontraktionswellen an den ,,:Fibrillen" (Schaumlamellen) in den 
Zellen lebender Kürbishaare beobachtet hat (1897). 

Diese Hypothese von HEIDENHAIN hat bisher wenig Beifall gefunden. Die 
Gegner [u. a. GURWITSCH(1913)] machen ihr zum Vorwurf, daß man Erfahrungen, 
die man an den contractilen Faserelementen der Muskelzellen gemacht hat, 
zur Erklärung viel einfacherer Bewegungsvorgänge, wie sie die amöboide Be
wegung darstellt, nutzbar machen will. "Den Versuchen, den amöboiden Form
wechsel und die Flimmerbewegung auf entsprechende Zusammenwirkung zahl
reicher contractiler Elemente (Fibrillen) zurückzuführen, fehlen namentlich 
in Anwendung auf ersteren Bewegungsmodus die tatsächlichen Belege, d. h. 
die Nachweisbarkeit solcher Gebilde im amöboiden Plasma so vollständig, oder 
bei Leukocyten sind die anderen, sich für diese Annahme ergebenden Schwierig
keiten so groß, daß dieser Erklärungsversuch des amöboiden Formwechsels 
wohl fast allgemein aufgegeben wurde" (GURWITSCH). Trotzdem hält HEIDEN
HAIN bis in die neueste Zeit an seiner Hypothese fest und kündigt eine um
fassende Untersuchung über dieses Thema an. 

2. Morphologie der Flimmerbewegung. 
Ich wende mich nunmehr der Besprechung der Flimmerbewegung zu, wobei 

vom morphologischen Standpunkt besonders auffallend ist, daß die Unduli
podien, Flimmerhaare und Cilien im Gegensatz zu den vorher besprochenen 
Pseudopodien Organe bzw. Differenzierungsprodukte von einer viel größeren 

~-_.~ 

b 

·0 
I» 

Abb. 312 a u. b. Die Wirkung von verdünntem Meerwasser auf die CllIen a von Cyphonautos. 
b von Pleurobrachia. (Nach KOLTZOFF 1921.) 

Formbeständigkeit und Dauerhaftigkeit darstellen. Allerdings bestehen Über
gänge namentlich zu den Axopodien, sowohl in physiologischer wie in morpho
logischer Beziehung. Denn auch den Cilien kommt, wenn auch in geringem 
Ausmaß, die Fähigkeit der axialen Expansion und Retraktion zu [vgl. HEIDEN
HAIN (1911, S. 1000)], wenngleich im allgemeinen die Geißeln und Cilien Organe 
von gleichbleibender Länge sind; vor allem aber bestehen sowohl Axopodien, 
Rhizopodien wie die Flimmern aus einem zentralen festen (gelartigen) Faden 
und einer mehr flüssigen Hülle. Diese Hülle ist zwar bei den Flimmern meist 
viel schwerer nachzuweisen, als bei den Axopodien, aber ihre Existenz ist 
namentlich durch die Untersuchungen von KOLTZOFF mit hypotonischen und 
hypertonischen Salzlösungen sichergestellt (Abb. 312). Schließlich ist noch der 
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genetische Zusammenhang zwischen Flimmer- und Pseudopodien bewegung be
merkenswert, schon PERTY und später DE BARY, HAECKEL, R. HERTWIG u. a . 
beobachteten das Entstehen der Flimmer- aus der Pseudopodienbewegung ; 
umgekehrt findet mitunter bei der Rückbildung der Cilien ein Übergang in 
amöboide Bewegung statt [ERHARD (1910)]. 

Nach M. HARTMANN (1927) "unterscheidet man die Und ulipodien als 
Geißeln oder Flagellen, wenn sie lang und nur in geringer Anzahl vorhanden 
sind (meist 1-8), als Wimpern oder Cilien, wenn es sich um feinere und kürzere, 
meist in sehr großer Anzahl vorhandene Undulipodien handelt. Erstere sind 

Abb. 313. Flinunerhaare und binnenzelliger 
Hilfsapparat. ob Obere, ub untere Basalkörner. 
zw Zwischenstück in der Krusta = Fortsetzung 
des Achsenfadens. fw Fußwurzeln, dazwischen 
ein Diplosom. d Darmepithel einer Muschel. 

Vergr. 2250 fach. 
(Nach ERHARD IVlO aus PETERSEN 1922. ) 

n b 

Abb. 3H a u· b. Vertikalschnitte dureh Flimmer
zellen aus der Typhlosolis von Anodonta . a Von 

der Schmalseite, b von der Breitseite. 
(Nach GURWITSCH 1913.) 

für die Flagellaten, die Schwärm zellen von Algen und Pilzen, sowie die Spermien 
charakteristisch, letztere für die Ciliaten und die Flimmerzellen der Metazoen. 
Doch wird der Ausdruck Flimmern auch für die Geißeln angewandt, da ja in 
der Tat kein wesentlicher Unterschied besteht" . 

"Alle Geißeln von Protozoen gehen von Basalkörperehen aus, die meist 
in der äußeren Zone des Ektoplasmas der Zelle liegen, aber auch tiefer in die 
Zelle eingesenkt sein können. Das gleiche gilt auch, entgegen älteren Angaben 
der botanisch-cytologischen Literatur, für die Geißeln der Schwärmer von Algen 
und Pilzen. Auch die Geißeln der Spermatoiden von Moosen, Farnen, Characeen 
und Cycadeen sind an Basalkörperehen inseriert, die in der botanischen Literatur 
meist Blepharoplasten genannt werden. Die Geißeln der Schwanzfäden tieri
scher Spermien gehen durchweg von Centriolen aus, die hier ganz wie Basal
körperehen aussehen." Man vergleiche Abb. 166, S. 227. 
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"Die Cilien oder Wimpern bei den Infusorien sind ebenfalls mittels Basal
körpern unterhalb der Pellicula im Protoplasma inseriert. Die gleichen Ver
hältnisse wie bei den Cilien der Infusorien finden wir bei den Flimmerzellen der 
Metazoen. Auch hier sind die Cilien in der oberen Grenzschicht des Plasmas 
mittels Basalkörperehen inseriert. Häufig erscheinen die Basalkörperehen als 
Stäbchen oder als Doppelkörner, sog. Diplosomen (Abb. 313). Im Inneren 
der Flimmerzellen finden sich von den Basalkörperehen ausgehende feine Fort
sätze der Cilien, die feiner sind als die freien Cilien (Abb. 313); nach innen kon
vergieren sie meistens und vereinigen sich zu einem spitzen Kegel. Es sind das 
die sog. Faserwurzeln (Abb. 314). Auch Ciliaten, z. B. Stentor und die Amöbe 
Mastigella vitrea [GOLDSCHMIDT (1907)] besitzen ähnliche, jedoch einfachere 
Faserwurzeln. Sie sind deutlich dünner als die Cilien selbst, was sich daher 
erklärt, daß sie nur dem axialen Faden der Cilie, nicht der protoplasmatischen 
Hülle entsprechen" [M. HARTMANN (1927)]. 

Die Form der Geißelbewegungen ist sehr mannigfaltig; besonders bemer
kenswert ist, daß die einzelne Geißel selbst plötzliche Änderungen ihres Be
wegungsmodus auszuführen vermag. "Der allgemeine Charakter der Bewegung 
kann als ein abwechselndes Beugen und Strecken oder Rotieren bei gleich
bleibender Länge des Organells bezeichnet werden" [M. HARTMANN (1927)], 
je nachdem unterscheidet man die beiden Haupttypen der "rudernden" und der 
"rotierenden" (nach Art eines Propellers wirkenden) Cilien. Wegen näherer 
Einzelheiten und Unterscheidung von mehreren Untertypen der Flimmer
bewegung verweise ich auf die Arbeiten von ERHARD, BUDER und METzNER; 
namentlich die Benutzung der Dunkelfeldbeleuchtung hat die feineren Einzel
heiten dieses im allgemeinen sehr rasch sich vollziehenden Bewegungsvorganges 
(40-60 Umdrehungen pro Sekunde bei rotierenden, 10-28 Schläge pro Mi
nute bei frei rudernden Cilien) besser analysieren lassen. 

Die Genese des Geißelapparates ist schon auf S. 227 besprochen und dort 
die Bedeutung der Centriolen für die Bildung der Geißeln dargelegt worden. 
Nach der HENNEGuy-LENHossEKschen Theorie sollen aber die Centriolen oder 
Blepharoplasten nicht nur für die Entstehung, sondern auch für die Funktion 
der Geißeln und Flimmerhaare von ausschlaggebender Bedeutung sein, sie 
sollen das kinetische Zentrum für die Flimmerbewegung darstellen. Gegen diese 
Deutung der Centriolen als Kinozentren wendet sich in sehr scharfer Form 
GURWITSCH (1913). 

"Die Schwäche dieser Hypothese liegt nicht in ihrer Unbewiesenheit oder 
evtl. sogar Unbeweisbarkeit, sondern in ihrer völligen Inhaltslosigkeit. Die 
Physiologie der Flimmerbewegung hat die Vorstellung eines "Zentrums" für 
dieselbe nicht wachgerufen; es bleibt daher die Aufoktroyierung derartiger 
inhaltsleerer Eigenschaften einem ganz unbekannten Gebilde völlig sinnlos". 

K. PETER (1899) hat zwar versucht, der HENNEGuy-LENHossEKschen Hypo
these eine festere Basis zu geben, aber seine Experimente an Bruchstücken von 
Flimmerzellen zeigen nur (Abb. 315), daß der Zellkern und das Zellprotoplasma 
ohne Bedeutung für die Flimmerbewegung sind, daß ferner Flimmerorgane 
mit stark verletztem Wurzelkegel unverändert weiter schlagen. Während nun 
in PETERS Versuchen Flimmerhaare ohne Basalkörperehen sofort ihre Be
wegung einstellen, eine Beobachtung, die K. PETER zugunsten der Kinozentrum
hypothese deutet, hat MEvEs beobachtet, daß der Schwanz des Meerschweinchen
spermatozoons auch nach seiner Trennung von dem im Mittelstücke liegenden 
Centriol beweglich bleibt. Es folgt also aus allen diesen Experimenten nur, 
daß der Sitz der Geißeltätigkeit in der Geißel selber liegt, die Bewegung des 
Geißelorgans also autonom ist. 

23* 
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Über die Bedeutung der :Faserwurzeln hat ERHARD (l!HO) Experimente an
gestellt, deren Ergebnis er folgendermaßen zusammenfaßt : "Da es sich zeigte, 
daß durch experimentelle Einwirkung wie auf natürliche Weise in den Zellen 
mit den stärksten Faserwurzeln die bedeutendsten, in solchen mit weniger 
entwickelten geringere und in solchen endlich ohne Faserwurzeln (Frosch, 
Rachenepithel) keine Verkürzungen der Cilien zu erreichen waren, so erhellt 
daraus, daß den Faserwurzeln die Rolle der Verkürzung der Cilien zukommt. 
Dies geschieht in dem Sinne, wie GOLDSCHMIDT das gleiche Phänomen an der 
Mastigellageißel gedeutet hat. Es kann sich nämlich in beiden Fällen, da jedes
mal gezeigt wurde, daß der Achsenfaden, bzw. die Faserwurzel als Fortsetzung 
desselben, der elastische, das ihn umgebende Plasma dagegen der contracti1e 
Teil ist, nur um ein Vorstoßen bzw. Rückwärtsziehen des Fadens und nicht 
um eine Eigenkontraktion desselben dabei handeln." 

Mit diesen Ausführungen stellt sich ERHARD ganz auf den Boden derjenigen 
Theorie der Flimmerbewegung, welche das contracti1e Element der Geißel bzw. 

II ,I 

Abb. 315 a - d. Bruchstücke von Flimmerzellen aus dem Darm von Anodonta. Bei a u. b hängt 
noch ein runder Tropfen von Cytoplasma an dem Flimmerapparat, c stellt einen isolierten Flimmer
apparat ohne Cytoplasma vor, bei d ist ein Teil des Wurzelkegels entfernt. Alle Bruchstücke sind 

kernlos und zeigen noch Flimmerbewegung. (Nach K. PETER 1899.) 

des Flimmerhaares in dem flüssigen Hüllplasma und nicht in dem Achsen
faden erblicken. ERHARD schreibt denn auch ausdrücklich: "Die Erregung geht 
vom außen umgebenden Plasma der Geißel aus, nie vom inneren Achsenfaden 
oder von den Basalkörperchen. Das umgebende Plasma ist der contractile, 
der eingeschlossene Achsenfaden der elastische Teil des Geißelapparates. Die 
Basalkörper dienen lediglich zur Verstärkung des Stützpunktes bei der Be
wegung als eine Art Gelenk und als Führung für die Achsenfäden. Die Achsen
fäden sind das elastische innere Skelet der Cilie" (1910, S. 430). 

Diese Theorie über den Mechanismus der Flimmerbewegung, welche zuerst 
von GURWITSCH, PÜTTER und PROVAZEK aufgestellt, später namentlich durch 
die Befunde von KOLTZOFF, GOLDSCHMIDT und HARTMANN fester begründet 
wurde, erfreut sich zur Zeit der meisten Anhänger. HARTMANN (1927) erblickt 
einen Hauptvorteil derselben darin, daß nach dieser Theorie "dasselbe Prinzip, 
das, wenigstens der Hauptsache nach, der Protoplasmabewegung zugrunde 
liegt, auch die Ursache der Flimmerbewegung ist" . "Das nackte flüssige Geißel
plasma liefert wie bei der Amöbenbewegung durch Änderung der Oberflächen
spannung die Bewegungsenergie; es ist das aktive contractile Element. Die im 
Vergleich zur Masse außerordentlich große Oberfläche, die hierbei in Betracht 
kommt, würde völlig genügen, um den erheblich größeren mechanischen Effekt 
der Flimmerbewegung gegenüber der Pseudopodienbewegung zu erklären." 
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"Dadurch, daß aber das contractile flüssige Plasma durch die Kohäsion 
mit einer festen Skeletfibrille innig verbunden ist, wird die sonst ungeordnete 
Pseudopodienbewegung in eine bestimmte Bahn, in die Richtung des Achsen
fadens gelenkt. Die Folge ist eine seitliche oder schraubige Verbiegung der 
Geißel, der nun die Elastizitätskräfte der aus ihrer Gleichgewichtslage ver
bogenen Axialfibrille antagonistisch entgegenwirken. Aus dem Zusammen
wirken der beiden Geißelkomponenten kann somit ein komplizierterer Mecha
nismus resultieren, die schwingende oder rotierende geordnete Bewegung der 
Geißel. Wir wollen uns hier mit dieser ganz allgemeinen Fassung der Hypo
these begnügen, da zur Zeit keine Mittel und Wege ersichtlich sind, wie sie 
einer exakten Prüfung unterzogen werden kann." (M. HARTMANN 1927.) 

Dieses in dem letzten Satz ausgesprochene Zugeständnis, daß die Hypothese, 
welche den Sitz der Contractilität der Geißel in das flüssige Hüllplasma ver
legt, nicht bewiesen ist, macht es mir um so mehr zur Pflicht, auch die Gegner 
dieser Hypothese zu Wort kommen zu lassen, wenngleich ihre Zahl zur Zeit 
nur klein ist. Vor allem ist hier HEIDENH.AIN zu nennen, der ja schon die Plasma
bewegung und die Pseudopodienbildung auf die Contractilität feinster Fibrillen 
zurückführt, und als Ursache der Geißel- und Flimmerbewegung die Contractilität 
des Achsenfadens bezeichnet. 

HEIDENH.AIN führt hierzu u. a. folgendes aus: "Es ist mit Recht in der Lite
ratur mehrfach betont worden, daß es nicht genüge, zu sagen, die Bewegung 
der Cilien, Geißeln usw. sei auf "Contractilität" zurückzuführen, denn dieser 
Begrüf wird leer und inhaltlos, sobald er ohne nähere Begründung von dem 
Gebiete der Muskelsubstanzen auf die niederen Plasmen übertragen wird. 
Man muß ihm zugleich eine festere, anschauliche Fassung geben, wenn er auf 
diesem Gebiet verwendbar sein soll. Darum habe ich die Tatsache, daß Con
tractilität auf Wellenbewegung beruht, in den Vordergrund des biologischen 
Interesses gestellt und die typische Unterscheidung kleinster, kurzer und langer 
Wellen eingeführt. Im Zusammenhang damit habe ich wahrscheinlich zu machen 
gesucht, daß die phylogenetische Entwicklung des Muskelprozesses von den 
kleinen Wellen der niederen Plasmen ausging. Contractilität beruht demnach 
überall auf Wellenbewegung, deren Modalitäten im einzelnen überaus verschie
denartig sein können." 

"Die ungeheure Variabilität der Bewegungsform der Cilien, Geißeln, Ten
takeln usw. führe ich meinerseits auf mehrere Variabeln der Wellenbewegung 
zurück. Eine erste Variable ist darin enthalten, daß die kleinen Wellen, welche 
an den linienhaften Organen entstehen oder entlang laufen, nicht den ganzen 
Querschnitt der metafibrillären Struktur zu treffen brauchen, sondern bei allen 
seitlichen und schraubigen Durchbiegungen der Organelle einseitwendig ver
laufen. Um kein Mißverständnis aufkommen zu lassen, hebe ich hier in Paren
these hervor, daß zwischen der unsichtbaren Kontraktionswelle und der sicht
baren wellenähnlichen Durchbiegung der fadenartigen Organelle, welche der 
äußere Effekt der ersteren ist, strenge unterschieden werden muß. - Eine 
zweite Variable kann sicherlich in der absoluten Länge der Kontraktionswelle 
gegeben sein. Die Effekte werden verschiedene sein müssen, je nachdem die 
Welle größere oder kleinere Längsabschnitte der bündelartig geordneten Strnk
turelemente der Cilie gleichzeitig betrüft. - Drittens mag auch die Länge 
der Wegstrecke, welche die Welle an der Cilie durchläuft, der Variation unter
worfen ist. - Schließlich müssen wir unter allen Umständen damit rechnen, 
daß Lage, Frequenz und Rhythmus der Wellen je nach den verschiedenen 
Typen der Bewegung in außerordentlichem Grade wechseln." 

"Auf Grund dieser Besprechungen, welche darauf hinauslaufen, daß die maß
gebliche Struktur relativ stabil und unüorm, die physiologischen Bedingungen 
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der Kontraktion dagegen ungemein variabel sind, mag es erlaubt sein, an der 
Hand einiger Schemata die Verteilung und den Verlauf der Wellen bei einigen 

Abb. 316. Schemata der Flimmerbewegung nach M. HEIDENHAIN 1911. 

,\ 
A 

Abb.317. bb.31 . 

Abi:>. 317 u . 318. Schemata der Geißelbewegung nach M. HEIDENHAIN 1911. 

typischen Bewegungsformen schematisch zu illustrieren, um die Leistungsfähig
keit unserer Prinzipien darzutun. 

In den Schemata (Abb. 316-318) ist die Lage und Länge der Wellen überall 
in roter Farbe angegeben. Hierbei habe ich die Wellen neben die Cilie (Geißel) 
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gesetzt an jene Seite, an welcher sie - proximodistalwärts - entlang laufen. 
Die Wellen wurden ferner in Spindelform gezeichnet; wo sie am stärksten ist, 
denken wir das Maximum der Kontraktion." 

"Abb. 316 Al und A2 illustriert die einfache Pendel- oder Sockelbewegung ; 
die Welle liegt einseitwendig an der Basis der Cilie und erlischt sofort beim 
Vorwärtschreiten in der Richtung nach aufwärts. Abb. 316 Bl und B2 zeigt die 
Verhältnisse bei der gewöhnlichen hakenförmigen Einkrümmung der Flimmer
cilien. Die Welle ist langgestreckt, betritt die Cilie von deren Basis und er
lischt im Fortschreiten von deren Mitte anfangend in der Richtung nach auf
wärts." 

"Abb. 317 bringt die peitschen- oder seilwellenähnliche Bewegung zur An
schauung, welche lediglich in einer Ebene statthat. Die Wellen folgen einander 
in diesem Fall in gleichen Zeitintervallen auf den entgegengesetzten Seiten der 
Organelle. Bei A sieht man die Art der Verteilung der Wellen, bei B den Effekt 
des Kontraktionsaktes. Jeder Punkt der Geißel führt eine rein transversale 
Schwingung aus. Weichen die Wellen in ihrer Lage nicht um 180°, sondern 
nur um 90° voneinander ab, so ist der Effekt der Durohbiegung eine regel
mäßige Schraube (Abb. 318 A und B). Schreiten die Kontraktionswellen an 
der Organelle mit gleichförmiger Geschwindigkeit fort, so werden die Schrauben
wellen das gleiche tun. Das Problem bestand in der Lösung der Frage: wie 
kann eine kontinuierliche Schraubenbewegung ohne gleichzeitige Torsion der 
Organelle um ihre Längsachse erfolgen 1 Träte nämlich Torsion ein, so müßte 
die Organelle an ihrer Basis abgedreht werden. Dies Problem der Schrauben
welle ohne Torsion haben wir im obigen, wie wir glauben, auf eine ansprechende 
Art gelöst." - "Es lassen sich die sämtlichen außerordentlich verschieden
artigen Formen der Bewegung der Cilien, Geißeln usw. auf die in Rede stehende 
einfache anatomische Basis zurückführen, wenn man die Theorie der kleinsten 
Wellen benutzt, und von der Variabilität der Länge, der Zahl, des Rhythmus, 
der Frequenz und des Ortes der Wellen ausgeht." (M. HEIDENHAIN: Plasma 
und Zelle, 1911, S. 1006.) 

3. Morphologie der JUuskelbewegung und Kritik der allgemeinen 
Theorien der Bewegungserscheinungen. 

Nur ganz kurz möchte ich schließlich noch die Bewegung der glatten und 
quergestreüten Muskelfasern besprechen, da die anatomischen Bauverhältnisse 
dieser höchstspezialisierten contractilen Elemente der lebenden Masse in dem 
Kapitel über das Muskelgewebe ausführlich zur Darstellung kommen. (Bd. II.) 
Hier interessiert uns vom allgemeinen theoretischen Standpunkt aus, daß auch 
bei der Theorie der Muskelkontraktion dieselben Streitfragen wiederum auf
tauchen, die uns schon bei der Theorie der amöboiden und der Flimmer
bewegung beschäftigt haben, ob nämlich die fibrillären Elemente oder das homo
gene, nicht düferenzierte Plasma der Sitz der Contractilität sind. 

Im Gegensatz zu der vorherrschenden Meinung, daß bei der glatten Muskel
zelle die Fibrillen das contractile Element sind, nehmen KOLTZOFF und ROSKIN 
an, daß die Fibrillen der glatten Muskelfasern nur elastische Skeletelemente 
sind, und daß die Kontraktion der glatten Muskelfasern ebenso wie die des Vorti
cellenstieles auf Veränderungen der Oberflächenspannung des homogenen 
flüssigen Plasmas, des Kinoplasmas, an der Grenze zu den starren, bzw. elasti
schen Fibrillen oder dem Sarkolemm beruht. Auch HARTMANN schließt sich 
neuerdings dieser Theorie von KOLTZOFF für die glatten Muskelfasern an, betont 
aber gleichzeitig, daß noch "weitere eingehendere Untersuchungen über den 
Aggregatzustand der einzelnen Elemente der glatten Muskelzellen, ihr Verhalten 
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bei der Kontraktion usw. abgewartet werden müssen, ehe sie als völlig bewiesen 
angesehen werden kann." "Vor allem müßte nachgewiesen werden, wie sich 
die vermutlichen Skeletfibrillen bei der Kontraktion verhalten; denn wenn es 
sich tatsäChlich um feste Fibrillen handelt, und die Contractilität auf das Plasma, 
in dem sie eingebettet sind, beschränkt ist, dann müßten sie bei einer erheb
lichen Kontraktion der ganzen Muskelfaser, resp. Zelle, in irgendeiner Weise 
spiralig aufgerollt werden, wovon aber bis jetzt nichts bekannt ist." "Sollte 
sich die DarstellUI~g von ROSKIN aber bestätigen und auf alle Arten von glatten 
Muskelzellen ausdehnen lassen, dann wäre offenbar der innere Mechanismus 
der Kontraktion der glatten Muskelzellen derselbe wie bei den Myonemen, 
z. B. im V orticellastiel. " 

Noch einen Schritt weiter geht schließlich KOLTZOFF selber, der im Gegen
satz zu der herrschenden und wie mir scheint gut begründeten Lehre, daß die 
quergestreiften Muskelfibrillen das contractile Element darstellen, folgender
maßen sich äußert: "Die komplizierte Struktur der quergestreiften Muskel
faser scheint mir in erster Linie durch den komplizierten Bau ihres festen Skeletes 
bedingt zu sein, welches an und für sich nicht contractil ist, jedoch durch seine 
Elastizität die Form der Kontraktion bedingt. In diesem Skeletgerüst sind die 
von Thekoplasma umgebenen Tropfen flüssigen Kinoplasmas verteilt. Die 
einzelnen Kinoplasmatropfen sind bei gestreckter Faser, dank den elastischen 
Eigenschaften des Skelets, in die Länge gezogen; bei Erhöhung der Oberflächen
spannung nähern sie sich alle der Kugelform, was die Kontraktion der ganzen 
Faser zur Folge hat." 

"Die Auffassung, die ich hier als Arbeitshypothese zum Studium der Con
tractilitätserscheinungen vorlege, besteht in folgendem: Gleichviel, ob wir es 
mit dem Stiel einer Vorticelle, einer Wimper, einem Spermienschwanz, einer 
glatten oder quergestreiften Muskelfaser zu tun haben, in all diesen Fällen wird 
die Form der Kontraktion durch das für jeden einzelnen Fall typische feste 
Skelet bestimmt, durch welches die ungeordnete Kontraktion des flüssigen 
Kinoplasmas in eine geordnete Bewegung verwandelt wird. Die Ursache der 
Kontraktion liegt in der Steigerung der Oberflächenspannung zwischen Kino- und 
Thekoplasma, was ein Kleinerwerden der Oberfläche, d. h. eine Annäherung der 
mehr oder weniger gestreckten Kinoplasmasäulen an die Kugelform zur Folge 
hat. Umgekehrt strecken sich die Kinoplasmatropfen bei Herabsetzung der 
Oberflächenspannung und nehmen die eine oder andere Gestalt an in Abhängig
keit von den Elastizitätseigenschaften des festen Skelets." "Das Kinoplasma 
ist eine der Contractilitätsfunktion speziell angepaßte Protoplasmaart. Im 
elementarsten Sinne verfügt ein jedes flüssiges Protoplasma ebenso wie ein 
jeder Flüssigkeitstropfen über eine gewisse Contractilität, da die Gestalt eines 
jeden Tropfens unter dem Einfluß von Schwankungen der Oberflächenspan. 
nung Veränderungen erfährt. Die spezielle Anpassung des Kinoplasmas an die 
Kontraktionsfunktionen besteht darin, daß die Oberflächenspannung dieser 
Flüssigkeiten besonders weiten Schwankungen unterworfen ist, wodurch die 
Kontralüionsenergie ganz besonders anwächst." 

"Würden diese Vermutungen", so urteilt M. HARTMANN (1927), "sich in 
positive wissenschaftliche Ergebnisse umsetzen lassen, so würde damit allen 
aktiven Bewegungserscheinungen der lebenden Systeme ein einziges physikali
sches Prinzip zugrunde liegen, und eines der großen Probleme des Lebens, 
die Contractilität, wäre in einheitlicher Weise erklärt. Doch das ist weit voraus
eilende Spekulation." Ich verweise demgegenüber auf die schon mehrfach 
diskutierte Hypothese von HEIDENHAIN hin, der von einem ganz anderen Stand
punkt auch zu einer allgemeinen Theorie der Contractilität gekommen ist. 
Nach HEIDENHAIN ist jede Kontraktion und jede Protoplasmabewegung an 
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das Vorhandensein fibrillärer Strukturelemente geknüpft, an denen wellen
förmige Kontraktionen sich abspielen. 

Aber auch diese Hypothese von HEIDENHAIN leidet an dem gleichen Mangel 
wie diejenige von KOLTzoFF. Steht diese in Widerspruch zu den morphologi
schen Befunden der quergestreiften, ganz offenbar selber contractilen und nicht 
nur elastischen Muskelfibrillen, so ist bei HEIDENHAINs Hypothese das tatsäch
liche Vorhandensein von contractilen Fibrillen bei den niederen Plasmen mit 
amöboiden Bewegungen keineswegs erwiesen, bzw. sogar unwahrscheinlich. 
So ist denn zur Zeit, so ansprechend eine einheitliche Theorie der Protoplasma
bewegung auch ist, die Möglichkeit nicht von der Hand zu weisen, daß es ein 
einheitliches Erklärungsprinzip nicht gibt, die einfachen Protoplasmabewegungen 
(Strömungen, amöboide Bewegungen) tatsächlich ohne besondere morpho
logische Strukturen ablaufen, die komplizierten geordneten Bewegungen da
gegen an das Vorhandensein höherer fibrillärer, sei es starrer oder selber 
contractiler Strukturen geknüpft sind. 

C. Die Morphologie (les Zellstoffwechsels. 
In diesem Kapitel, das über die Stoffwechselvorgänge der lebenden Masse 

handelt, beschränken wir uns vornehmlich auf die morphologischen, mit Hilfe 
des Mikroskopes und der mikroskopischen Methoden feststellbaren Erschei
nungen des Stoffumsatzes der Zellen. Alle Prozesse dagegen, welche im Gebiet 
des Ultramikroskopischen sich abspielen und vor allem von den physiologischen 
Chemikern studiert werden, können hier nur insoweit berücksichtigt werden, 
als die mikrochemisch-histologischen Methoden zu ihrer Klärung benutzt worden 
sind. Ganz unerörtert bleibt, weil aus dem Rahmen dieses Handbuches fallend, 
die energetische Seite der Stoffwechselprozesse. 

Ich bespreche der Reihe nach: 1. Die Morphologie der Stoffaufnahme ins 
Zellinnere ; 2. die Morphologie der Stoffabgabe von seiten der Zelle; 3. die mor
phologischen Erscheinungen der Stoffwanderung, der Stoffverarbeitung, der 
Stoffspeicherung im Zellinneren, während das Wachstum der Zellen später 
von WASSERMANN dargestellt wird. 

1. Die lUorphologie der Stoffaufnahme ins Zellinnere, vor allem 
die Phagocytose. Strukturelle Einrichtungen, welche dieser 

Funktion dienen. 
Die Stoffe können ins Zellinnere als Ionen und Moleküle, als Kolloidteilchen 

oder als Mikronen gelangen. Den Vorgang der Molekül- und Kolloidpermeation 
kann der mikroskopische Anatom nicht direkt erfassen. Dagegen kann er ihn 
unter Umständen daraus erschließen, daß er nach vollzogener Permeation 
innerhalb bzw. auch erst jenseits der Zelle das Erscheinen der permeierten 
Teilchen entweder direkt dadurch nachweist, daß die ultramikroskopischen, 
einzeln unsichtbaren Teilchen zu größeren Komplexgebilden aggregiert worden 
sind, oder daß er indirekt die permeierten Teilchen an ihren Wirkungen auf 
andere Zellbestandteile erkennt. Als Beispiel nenne ich die Anfärbung von 
gewissen Zellbestandteilen durch permeierte Farbstoffe. Direkt auf mikro
skopischem Weg erfaßbar ist der Vorgang der Permeation von Mikronen, d. h. 
also von Teilchen von mindestens 0,1 fl Größe; dieser Vorgang wird mit dem 
Namen der Phagocytose bezeichnet und ist am eingehendsten an den Amöben 
studiert worden. Bei ihnen kann man vier Vorgangsarten des Nahrungserwerbes 
unterscheiden, die RHuMBLER (1910) folgendermaßen beschreibt: 

1. "Nahrungsaufnahme durch "Import". Hierbei rückt der Nahrungs
körper in den Plasmaleib der Amöbe hinein, nachdem er mit ihrer Oberfläche 
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in Kontakt gebracht worden ist, ohne daß die Amöbe dabei selbst irgendwelche 
nennenswerten Bewegungen auszuführen braucht." 

2. "Nahrungsaufnahme durch Umfließung (Circumfluenz). Auch hierbei 
wird der aufzunehmende Körper von der Amöbe direkt berührt, das Proto
plasma fließt um denselben in enger Anschmiegung herum, indem es sich auf 
dessen Oberfläche ausbreitet, was selbstverständlich eine Gestaltsveränderung 
der Amöbe zur Folge hat, welche der Amöbe von dem Fremdkörper aus induziert 
ist. Die Gestaltsveränderung der Amöbe richtet sich ganz nach der Oberflächen
form des aufzunehmenden Fremdkörpers." 

3. "Die dritte Art, das Einfangen der Nahrungskörper, die "Circumvallation" 
ist dadurch merkwürdig, daß sie ganz den Eindruck einer berechnenden Hand
lungsweise der Amöbe hervorruft. Das Amöbenplasma schickt nämlich an 
beiden Seiten der Beute vorbei Pseudopodien, die sich jenseits der Beute mit
einander vereinigen, nach ihrer Verschmelzung emen vollständigen Wall um 
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Abb. 319 ",-1. Schematische Darstellung einer Nahrungsaufnahme durch Invagination bei Amoeba 
terricola. a - e aufeinanderfolgende Studien, f Bewegungsrichtung der Pellicula. 

(Nach GROSSE·ALLERMANN aus RHUMBLER: Arch. Entw.·mechan. 30.) 

sie herum bilden und sich bald darauf auch auf der Ober- und Unterseite 
der Amöbe zusammenschließen, so daß die Beute vollständig eingekerkert 
wird, ohne daß das Plasma selbst bis dahin mit ihr irgendwo in direkten Kon
takt gekommen zu sein braucht." 

4. "Bei der Nahrungsaufnahme durch "Invagination" wird der Nahrungs
körper von der hier deutlich häutigen und offenbar stark klebrigen Oberflächen
schicht erfaßt und alsdann dadurch in das Innere der Amöbe hineingebracht, 
daß sich die dem Fremdkörper anhaftende Strecke des Ektoplasmas schlauch
artig in das Entoplasma hineinstülpt, um später nach Auflösung des eingestülpten 
Ektoplasmaschlauches den eingeführten Nahrungskörper dem Entoplasma 
zur weiteren Verarbeitung zu überantworten" (Abb. 319). 

Nach RHUMBLER (1898, 1910) lassen nun diese verschiedenen Arten der 
Nahrungsaufnahme der Amöben "sich ebenso wie ihre Bewegungserscheinungen 
auf Grund von Spannungsinhomogenitäten in kolloidalen Grenzflächen mecha
nisch erklären". "Trifft nämlich ein importfähiger Fremdkörper mit der Grenz
fläche zweier nicht mischbarer Flüssigkeiten zusammen, so wird er von der
jenigen Flüssigkeit umflossen, bzw. importiert, zu der er die größere Adhäsion 
besitzt, vorausgesetzt, daß diese Adhäsion größer ist als die Kohäsion der 
importierenden Flüssigkeit." 
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"Ist das Amöbenektoplasma in gleicher Weise flüssig wie das Entoplasma, 
so werden Körper von ausreichender Adhäsion zum Plasma durch die Adhä
sionskräfte 1. importiert, wenn sie nicht zu schwer und leicht beweglich 
oder 2. durch Circumfluenz in den Amöbenkörper eingeschlossen, wenn sie 
schwer und nicht leicht zu bewegen sind." 

"Sobald aber das Ektoplasma der Amöbe eine feste hautartige Konsistenz 
annimmt, so wird die Nahrung durch Circumvallation dem Entoplasma 
zugeführt, falls die Ektoplasmahaut "kontraktiv" gespannt ist. Zeigt dagegen 
die Oberflächenhaut der Amöbe eine "expansive" Spannung, dann führt die 
Verflüssigung dcr KontaktsteIle" zu einer Invagination der Nahrung." "Das 
Vorkommen von Spannungen einander entgegengesetzten Sinnes erklärt sich 
aus der Eigenschaft der in Betracht kommenden Kolloide, von dem Sol- in den 
Gelzustand und auch umgekehrt von dem Gel- in den Solzustand graduell über
treten zu können. In der Verlaufsrichtung des Prozesses vom flüssigen Sol 
zum festen Gel verläuft der Prozeß mit "kontraktiver" Spannung, während 
bei dem Gegenprozeß vom festen über das elastische Gel zum flüssigen Sol 
eine expansive Spannung auftritt, die schließlich der Geltung der Oberflächen
spannungsgesetze Platz macht, sobald der flüssige Solzustand erreicht ist." 

Um die Richtigkeit seiner physikalisch-chemischen Deutung der Phago
cytose zu erweisen, hat RHuMBLER eine Reihe sehr geistreicher Modellversuche 
ersonnen, durch welche er alle 4 Modifikationen der Phagocytose "mit mecha
nisch entsprechend konstituierten anorganismischen Substanzen künstlich bis 
in alle Einzelheiten nachakLmen konnte. So nimmt ein Chloroformtropfen, 
der in Wasser liegt, einen feinen Schellackfaden, der seine Oberfläche berührt 
hat, in sein Inneres auf und wickelt ihn dort genau so zu einem Knäuel auf, 
wie etwa die "Nahrungsathletin" Amoeba verrucosa einen Oscillariafaden 
von 20 facher Länge ihres Leibes, ohne selbst nennenswerte Bewegungen aus
zuführen, in ihrem Inneren aufrollt. 

Allerdillgs ist durch diese mechanischen Analogieversuche, und dies gilt 
prinzipiell von jedem Modellversuch, nur so viel gezeigt, daß der imitierte 
Lebensvorgang sich mit denselben Mechanismen wie im Modellversuch abspielen 
kann, nicht, daß er es wirklich auch so tut. RHUMBLER macht selber darauf 
aufmerksam, daß "die Amöbenoberfläche ganz unbestreitbar für die meisten 
mit ihr in Berührung kommenden Fremdkörper nicht von vornherein Import
fähigkeit besitzt, die unter jedweden Umständen in Wirksamkeit tritt". "Es 
muß erst eine ganze Reihe chemischer und physikalischer Bedingungen erfüllt 
sein, damit die Amöbenoberfläche für den betreffenden Fremdkörper import
fähig wird; je größer die Bedingungsreihe ist, desto leichter wird der Anschein 
psychischer Handlungsweise entstehen." 

So ist z. B. die Oberflächenspannung einer Amöbe nicht nur von der je
weiligen Konstitution des Amöbenplasmas selbst abhängig, sondern auch von 
derjenigen des Außenmediums, oder derjenigen etwa berührter fester Gegen
stände. 

Auf der Basis dieser Überlegungen ergibt sich nun auch die Möglichkeit, 
den Vorgang der Phagocytose selber experimentell zu beeinflussen, und die Er
gebnisse der bisher vorliegenden Experimente sprechen zum Teil entschieden 
für die Brauchbarkeit des mechanischen Erklärungsprinzipes von RHuMBLER. 
Den Einwänden gegen dasselbe, die man auf die Beobachtungen einer scheinbar 
"aktiven Nahrungswahl" von seiten der Amöben und anderer phagocytieren
der Zellen stützte, kommt keine prinzipielle Bedeutung mehr zu. 

HAMBURGER untersuchte schon 1912 den Einfluß chemischer und physi
kalischer Verhältnisse auf die Freßtätigkeit der Leukocyten und konnte dabei 
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erhebliche Unterschiede feststellen. KOLTZOFF zeigte, daß die Fremdkörper
aufnahme bei dem Infusor Carchesium von der Konzentration der H-Ionen 
im Außenmedium abhängig ist. So wird bei Carchesium durch Zufügung von 
HCI in einer Konzentration von 0,00006-0,00008 m zur Kulturflüssigkeit 
die Aufnahme von Tusche herabgesetzt, durch 0,00005 m vollkommen ver
hindert. Durch Neutralisation kann die Tuscheaufnahme wieder hergestellt 
werden. Nach den Angaben von A. FISCHER (1927) beobachtet man an normalen 
Fibroblasten nie, daß sie Tuberkelbacillen oder Carmin phagocytieren. Setzt 
man aber die Oberflächenspannung herab, indem man dem Züchtungsmedium 
im Explantatversuch gewisse Narkotica wie Äthylurethan oder Natriumoleat 
zugibt, so kann man diese Zellen zum Phagocytieren bringen. Man sieht, wie 
die Fibroblasten sich abrunden und sich mit Tuberkelbacillen oder Carmin
körnchen beladen. 

In diesem Zusammenhang sind auch die neuen mikrochirurgischen Unter
suchungen von PETERFI und KAPEL (1928) an Sarkom- und Carcinomzellen 
zu nennen. Beide Zellarten sind durch ihren Wasserreichtum ausgezeichnet, 
beide zeigen in ihrem Stoffwechsel und ihrem Verhalten im Explantatversuch 
keine nennenswerten Unterschiede. Aber die Carcinomzelle zerstört durch 
Phagocytose und wächst auf Kosten anderer Zellen, welche sie selber zerstört 
hat. Dagegen konnte bei der Sarkomzelle weder eine Phagocytose noch ein 
Wachstum auf Kosten von ihr unmittelbar zerstörter Gewebszellen festgestellt 
werden [PETERFI (1928)]. 

Als nun diese beiden Zellarten mit der Mikronadel angestochen oder mit 
Mikroelektroden elektrisch gereizt wurden, ergab sich bezüglich ihrer "Tixo
tropie", d. h. der Fähigkeit des Protoplasmas, auf mechanische Einwirkungen 
hin seinen kolloidalen Zustand zu verändern und mit einer Sol = Gel-Um
wandlung auf den Reiz zu reagieren, ein sehr beträchtlicher Unterschied. Die 
Sarkomzelle "bleibt nach dem Cytoplasmastich genau so, wie sie früher war, 
und auch der Kernstich erweist sich als fast wirkungslos." "Im Gegensatz dazu 
erweist sich die Carcinomzelle ganz außerordentlich dem mechanischen Reiz 
gegenüber empfindlich. Schon die Bewegung der Nadelspitze in der Nähe 
genügt, um an der Carcinomzelle Formveränderungen hervorzurufen. Sticht 
man in die Zelle ein, so verflüssigt sich momentan der ganze Bereich der Stich
stelle. Beim Kernstich verflüssigt sich sozusagen der ganze Zellkörper. Die 
Zelle dehnt sich stark aus, und es entstehen überall kürzere oder längere Fort
sätze. Charakteristischerweise löst sich jedoch die Carcinomzelle nach dem 
Kernstich nie derart auf, wie es von anderen Zellarten, z. B. Myoblasten und 
Nervenzellen her bekannt ist. Die Carcinomzelle stirbt nach dem Kernstich 
nicht ab, sondern behält ihre zwar stark veränderte Form bei, und entfaltet eine 
Art amöboider Tätigkeit noch stundenlang weiter." 

Nach diesen Ergebnissen von PETERFI mit mechanischen und elektrischen 
Reizen liegt es nahe, an die gleichen kausalen Zusammenhänge auch bei chemi
schen Reizen zu denken, die von den Nahrungskörpern ausgehen. Wenn und 
nur wenn die Zelle, deren Oberflächenschicht nicht von vornherein flüssig ist, 
auf diese mit reversiblen Zustandsänderungen ihres Cytoplasmas antwortet, 
wird die Aufnahme durch Phagocytose erfolgen. Ist aber diese Veränderung 
im Sinne einer lokalen Verflüssigung der Oberfläche einmal erfolgt, so werden 
dann unter Umständen auch solche J!'remdkörper mit phagocytiert werden, 
welche, wenn sie allein der Zelle dargeboten werden, niemals aufgenommen 
werden. Auf diese Weise ist wohl die Beobachtung von BEUTLER (1924) bei 
Hydra, daß deren Darmzellen reine Stärkekörner nur in Verbindung mit Ei
weiß phagocytieren, unserem Verständnis näher gerückt, ohne daß hiermit 
alle Einzelheiten dieses biologischen Vorganges der Nahrungsauswahl in diesem 
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und vielen anderen Fällen schon auf einfache physikalisch-chemische Faktoren 
zurückgeführt wären. Von diesem Ziel sind wir natürlich noch weit entfernt, 
da ja immer ein wesentlicher Faktor in der Reaktionskette zwischen dem Reiz, 
der von dem Nahrungskörper ausgeht, und dem Enderfolg der Phagocytose 
von dem lebenden komplizierten System der ganzen Zelle mit all seinen nicht 
nur auf die Oberfläche der Zelle beschränkten Veränderungsmöglichkeiten 
gebildet wird. 

Wenn wir uns nunmehr nach der Verbreitung der Phagocytose umsehen, 
so ist di,e Fähigkeit hierzu primär wohl allen Zellen gegeben. Zu diesem Schluß 
berechtigen uns namentlich die neuen Erfahrungen, die man in Explantat
versuchen gemacht hat. "Die verschiedensten Typen von embryonalen Zellen, 
praktisch fast alle, die uns in der Kultur zugänglich sind, phagocytieren unter 
den Kulturbedingungen, so die Clasmatocyten, Fibroblasten unter besonderen 
Bedingungen, die weißen Blutkörperchen, Endothel, epidermale Zellen, Zellen 
der Lungenalveolen, der Leber, der Nierentubuli, sowie entodermale Zellen, 
Pigmentzellen der Retina, glatte Muskelzellen" [A. FISCHER (1927)]. Aber 
von dieser Möglichkeit der Nahrungsaufnahme fester Körper von Mikronen
größe, die ja eine flüssige und damit wenig geschützte Oberflächenbeschaffen
heit voraussetzt, machen alle diejenigen Zellen keinen Gebrauch, welche mit 
Nahrungsstoffen in echter oder kolloidaler Lösung ausreichend versorgt werden. 
So vermissen wir die Phagocytose bei allen autotrophen Pflanzenzellen, weil 
sie mit Gasen und wassergelösten Salzen ihre Ernährung bestreiten, so phago
cytieren nicht die parasitischen, darmschmarotzenden Infusorien (z. B. Opalina 
ranarum) und viele Somazellen der vielzelligen tierischen Organismen, denen 
extraplasmatisch verdaute Nahrung in fein verteiltem Zustand zur Verfügung 
steht. 

Wenn auch nach JORDAN und HIRSCH (1927) die Frage, "in welchem Ver
hältnis steht die Molekelpermeation zur Phagocytose in den verschiedenen 
Tiergruppen" bisher "keineswegs systematisch erforscht worden ist", so scheint 
für die Resorption der Nahrung im Darmkanal der vielzelligen Tiere festzustehen, 
daß überall dort, wo die Nahrung extraplasmatisch auf mechanischem oder 
auf fermentativem Wege gut verdaut wird, die Darmzellen nicht mehr das 
Vermögen zur Phagocytose besitzen, so bei allen Wirbeltieren. Allerdings 
hat v. MÖLLENDORFF (1926) neuerdings beobachtet, daß saugende neugeborene 
Mäuse zum Unterschied von älteren mittels ihres Darmepithels Tuschepartikel
chen aufnehmen. Aber es ist, wie v. MÖLLENDORFF hervorhebt, möglich, daß die 
Tuscheteilchen in kolloider Größe permeieren und erst dann in der Zelle zu 
Partikeln konzentriert werden, daß also auch bei den neugeborenen Mäusen 
im Darmkanal keine Phagocytose stattfindet. 

Vorwiegend durch Phagocytose ernähren sich nach den Angaben von HIRSCH, 
Hydra, vermutlich auch die meisten Aktinien, die Tricladen, die lecitophoren 
Rhabdocoelen, ferner Teredo, in dessen Magensaft sich wohl eine Amylase, 
aber keine Cellulase findet [JORDAN und HIRSCH (1927)]. Fast ausschließlich 
erfolgt die Nahrungsaufnahme durch Phagocytose bei den Spongien, ferner bei 
Planaria [WILLIER, HYMAN und RIFENBURGH (1925)], "die keinen Eiweißabbau 
im Darmlumen besitzt". "Die aufgenommenen Leberstücke werden nur mecha
nisch zerkleinert und dann phagocytiert." 

Was hier für die Darmzellen festgestellt ist, daß diese nur dann phago
cytieren, wenn ihnen nicht ausreichendes Nährmaterial in gelöster feindisperser 
Form dargeboten wird, das gilt auch für die auf den Bezug großer Nahrungs
mengen angewiesenen tierischen Eizellen. In der Regel werden dieselben von 
besonderen "Nährzellen" (Follikelzellen usw.) mit flüssiger Nahrung versorgt, 
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bei den Eizellen der Schwämme erfolgt aber die Nahrungsaufnahme auf dem 
Wege der Phagocytose (Abb. 320). 

Aber auch bei den Zellen, welche ihre Nahrung durch Phagocytose auf
nehmen, finden wir häufig insofern eine Beschränkung und Spezialisierung 
ausgebildet, als nicht mehr wie bei den Amöben, Plasmodien und Leukocyten 
die ganze, sondern nur ein Teil der Zelloberfläche phagocytiert, wie bei den 

Abb.320. Eier von Sycandra raphanns, NährzelJen fressend. (Nach GÖRICH 1903, ans BUCHNER 19l5.l 

höher organisierten Einzellern, den ciliaten Infusorien und den tierischen 
Darmzellen. Um trotz dieser Beschränkung der phagocytierenden Oberfläche 
eine ausreichende Nahrungsaufnahme zu gewährleisten, finden wir mannig
faltige strukturelle Hilfseinrichtungen verwirklicht, von denen einige kurz 
besprochen seien. 

So weisen JORDAN und HIRSCH (1927) auf die morphologischen Beziehungen 
eines sehr engen Darmbaues zur Phagocytose und intraplasmatischen Ver
dauung hin. "Die Phagocytose kommt bei den Metazoen gerade in denjenigen 
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Abb.321. Mitteldarmdrüse von Teredo navalis. Die Zellen sind teilweise zu einem Syncytium zu· 
sammengeflossen; teilweise schnüren sich "Phagocyten" ab. Anfangsstadium der Intraplasmatischen 

Verdauung abgeraspelter Holzstückchen. (Nach POTTS 1923, aus G. C. HIRSCH 1925.) 

Darmteilen vor, wo enge Lumina gebildet sind." Durch enge Kanäle bei den 
Schwämmen, durch starke Einengung des Magenraumes bei vielen Cölen
teraten mittels Kontraktion oder Septenbildung, durch enge Mitteldarmschläuche 
bei den Mollusken, Turbellarien und Seesternen wird die direkte Berührung 
der Nahrungspartikel mit den phagocytierenden Epithelien begünstigt. 

Da die Fähigkeit zur Phagocytose bei diesen Epithelien nur auf die relativ 
kleine lumenwärts gerichtete Oberfläche beschränkt ist, so findet sich zum 
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Ausgleich, um auch größere Partikel aufzunehmen, bei diesen Zellen die Fähig
keit entwickelt, Syncytien zu bilden. Bei Teredo [POTTS (Abb. 321)], bei Murex 
(HIRSCH), bei Ostrea [YONGE (1926)] und bei Ctenophoren hat man beobachtet, 
daß die Zellgrenzen der phagocytierenden Darmepithelien schwinden, und in 
einigen :Fällen, z. B. Turbellarien [WESTBLAD (1923)] nach vollzogener Nah
rungsaufnahme sich wieder herstellen; hier scheint also ein ständiger Wechsel 
zwischen zelliger und syncytialer Gliederung der resorbierenden Darmwand 
stattzufinden. Der Zweck dieser Syncytienbildung ist biologisch gut verständ
lich; er hat übrigens sein Analogon schon bei den Einzellern. Bei den Helio
zoen hat man die Bildung kolonialer Verbände aus ursprünglich freilebenden 
Individuen gleichfalls zum Zweck er
leichterter Nahrungsaufnahme beob
achtet. Bei Actinophrys sol und 
Actinosphaerium verschmelzen zeit
weise zwei oder mehrere Individuen 
zu einer einzigen Plasmamasse, in 
deren Mitte Nahrungskörper von einer 
derartigen Größe angetroffen werden, 
daß ihre Bewältigung einem einzelnen 
Individuum niemals möglich gewesen 
wäre. Nach erfolgter Verdauung 
trennen sich dann die Individuen 
voneinander (Abb. 322). 

Bei den Flagellaten und namentlich 
bei den Infusorien, deren Oberfläche 

Abb. 322 . Zwei verschmolzene Exemplare von 
Actinophrys. In der gemeinsamen Vakuole liegt 
ein Stärkekorn neben anderen unverdaulichen 
)[ahrungsresten. (Nach MEISSNER aus WINTER. 
STEINS H andbuch der vergl. Physiologie 2, 1.) 

größtenteils aus einer festen Pellicula besteht, besitzt nur eine kleine oft in 
die Tiefe eingestülpte Oberfläche als "Cytostom" die Fähigkeit der Phago
cytose. Bei ihnen finden sich, um trotzdem eine genügende Nahrungsaufnahme 
zu gewährleisten, die mannigfaltigsten und mitunter kompliziertesten Hilfs
einrichtungen namentlich in Form von Strudelapparaten vor, welche für eine 
Anreicherung der Nahrungspartikel an der Stelle des Cytostoms sorgen. 

NIRENSTEIN (1927) gibt von ihnen folgende kurze Schilderung: "Die Strudel
apparate bestehen aus Wimpern, welche durch ihre Anordnung und Schlag
richtung in weitem Umkreis rings um das Tier lebhafte Strömungen erzeugen, 
die alle gegen die Mundöffnung gerichtet sind. Der Mund liegt im Grunde 
einer muldenförmigen Einsenkung der Körperoberfläche, des Peristoms, das 
wie ein Trichter die gegen die Mundöffnung konvergierenden, die Nahrungs
partikel mit sich fortreißenden Ströme aufnimmt, um sie zum stets offenen 
Munde zu leiten. Aus der Mundöffnung gelangen die Partikelchen in den Zell
schlund. Durch die Tätigkeit der Schlundwimpern bzw. durch die wellen
förmigen Bewegungen der undulierenden Membranen, deren Tätigkeit zeit
lebens nicht sistiert, werden die Nahrungsteilchen in den Grund des Zellschlundes 
befördert, von wo sie in die Nahrungsvakuole eintreten. Diese stellt einen an 
der inneren Schlundöffnung hängenden, ins Endoplasma hineinragenden Tropfen 
dar, der, soweit er mit dem Endoplasma in Berührung steht, von einer feinsten 
Haut, der Vakuolenhaut, überzogen ist. 

Die Bildung der Nahrungsvakuole erfolgt durch aktive Tätigkeit des dem 
Schlundende unterlagerten Plasmas, das sich halbkugelig aushöhlt, wodurch 
die den Schlund füllende Flüssigkeit in Form eines Tropfens ins Innere des 
Zellkörpers hineingezogen wird, während gleichzeitig die den Grund des Schlun
des einnehmende plasmatische Lamelle sich entsprechend ausbaucht und zur 
Vakuolenhaut wird. Dieses Hineinziehen des Flüssigkeitstropfens entspricht 
vollkommen dem Vorgang der Nahrungsaufnahme bei den schlingenden 
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Infusorien. Während aber bei diesen der Nahrungskörper sofort völlig ins Innere 
des Infusorienkörpers hineingezogen wird, und sich hinter ihm Schlund- und 
Mundöffnung schließen, wird bei den Strudlern der Schlingakt vorerst ge
wissermaßen eingeleitet. Der geschlungene Wassertropfen, die Nahrungs
vakuole, bleibt zunächst noch mit der Schlundflüssigkeit in Verbindung und 
füllt sich allmählich mit den Partikelchen, welche durch die Schlundbewim
perung zuges trudelt werden. Erst wenn die Füllung der Nahrungsvakuole 
mit corpusculären Elementen einen gewissen Grad erreicht hat, löst sich die 
Nahrungsvakuole vom Schlund. Es geschieht dies in der Weise, daß von seiten 
des Endoplasmas, wie an den Gestaltveränderungen der Nahrungsvakuole 
deutlich zu erkennen ist, eine Zugwirkung auf diese ausgeübt wird, während 
gleichzeitig durch konzentrische Zusammenziehung des die Schlundmündung 
umsäumenden Plasmaringes die Vakuole vom Schlundende abgeschnürt wird. 
Ist der Zusammenhang zwischen Schlundflüssigkeit und der Vakuole gelöst, 
dann kann diese der Zugwirkung des Endoplasmas folgen und gelangt ins Innere 
des Tieres." (Abb.323.) 

Sehr komplizierte Einrichtungen zur Nahrungsaufnahme finden sich bei 
manchen heterotrichen Ciliaten. So z. B. bei den Balantidien. BRETSCHNEIDER 

Cll 

Abb.323. Bildung und Ablösung der Nahrungsvakuole bei Paramaecium caudatum. cp Cytopharynx, 
nv Nahrungsvakuole. (Aus NmENSTEIN 1927.) 

und HIRSCH (1927) beschreiben zwei Durchtrittspforten durch das Ektoplasma; 
einmal eine offene trichterförmige Röhre am Grunde der Peristomealhöhle, 
durch welche eingestrudelte kleine Nahrungspartikel in das Endoplasma auf
genommen werden: den S trudelm und (Abb. 324); zweitens einen vom Stru
delmund abgetrenntEm, in der Ruhe geschlossenen Spaltmund, der für den 
Schlingakt dient: den Schlingmund (Abb.325). 

Schließlich müssen wir noch der Aufnahme molekular gelöster Stoffe durch 
die Zelle einige Worte widmen, obgleich die direkte mikroskopische Analyse 
dieses Vorganges nicht möglich ist. Unzweifelhaft ist die molekulare Ver
teilungsform die für den Import in die Zellen geeignetste und günstigste. So 
sehen wir denn, wie allmählich über Arten, wo im Darm corpusculärer und 
molekularer Import nebeneinander vorkommt (Schwämme), "der Molekular
import den Corpuscularimport auf allen Geleisen tierischer Stammeslinien 
den Rang abläuft und sich an seine Stelle setzt, nachdem der Darm einen Raum 
bot, in welchem die chemische Zerkleinerung der Nahrungsmittel vorgenom
men werden konnte" [RHUMBLER (1914)]. 

"Denn der Import gelöster Substanzen hat vor dem Corpuscularimport 
den Vorteil voraus, daß er mit größerer Kraft, größerer Sicherheit und größerem 
Ausnutzungseffekt arbeitet" (RHUMBLER), ferner sich auch der Transport 
und die Weiterverarbeitung der importierten Moleküle im Zellinnern im Gegen
satz zu den Corpuskein wesentlich einfacher gestaltet. Diesen Vorteilen steht 
nur der eine Nachteil gegenüber, daß die aufzunehmende gelöste Substanz, 
wie das Verteilungsgesetz zeigt, nicht in ihrem vollen Betrag dem Molekular
import der aufnehmenden Zelle verfallen kann. Denn da jede lösbare Substanz, 
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welche mit den Grenzflächen zweier nicht misch barer Lösungsmittel in Kon
takt gebracht wird, sich in seinem Löslichkeitsverhältnis (Teilungskoeffizient) 
innerhalb der beiden Lösungen verteilt, so muß immer ein Restbetrag der ge
lösten Substanz im Außenmedium zurückbleiben, der nicht resorbiert würde, 

Abb. 324. Kicht schema tischer Längsschnitt durch Balantidlum giganteum in der Mitte der Ver
dauung. Die Abbildung zeigt die belden Phasen der Verda uung nach dem Schllngakte und auch die 
Verdauung eingestrudelter Bakterienhaufen. Unterha lb des Strudelmundes (vgl. Abb. 32B) Ist deut
lich der Strudeloesophagus zu sehen, dessen Lumen mit Plasma erfüllt ist, dessen Wand von Fibrillen 
gebildet wird. Zu beachten ist ferner die circumösophageale Fibrille und die intra plasmatische 
Verankerung der MembranelIen. Am a nalen Pol eine Sammelblase und zwei Nebenblasen. Fixierung: 

FLE~lMING. 5,. dicker Pa ra ffinschnitt. R EGAUDS H ämatoxylin. Längsachse 300,.. 
(Nach BRETSCHNElDER und HIRSCH 1927 .) 

wenn die Zelle nicht durch irgendwelche mechanische Hilfsmittel sich auch 
diesen Restbetrag anzueignen vermocht hätte. RHUMBLER (1914) macht nun 
darauf aufmerksam, daß u . a. stärker gekrümmte Oberflächen einen Molekular
import begünstigen würden und weist in diesem Zusammenhang auf die den 
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Cuticularsaum der Darmepithelien durchsetzenden Porenkanäle hin, denen er 
eine wichtige Rolle zur Erhöhung der molekularen Importfähigkeit der Darm
zellen zuschreibt. "In den Darmzellen besitzen die Cuticularsäume oder, physi
kalisch ausgedrückt, die festen Grenzflächenmembranen besondere Poren
kanäle, welche das Protoplasma zu den Importgeschäften befähigen. Der Cuti
cularsaum ist zur Abwehr der Schädigungen nötig, welche der vorbeistreifende 
Darminhalt den Zellen zufügen könnte. Die Existenz der Porenkanäle zeigt 
recht deutlich, daß hier nicht mit bloßer Diosmose gearbeitet werden soll; für 
letztere wäre eine einheitliche Membran ausreichend gewesen; das Protoplasma 
mußte vielmehr mit den Resorptionsstoffen in direkte Berührung gebracht 
werden, um den Import vollziehen zu können. Durch den Turgor der um
gebenden Gewebe wird es wahrscheinlich in die kleinen Porenkanäle hinein
gepreßt, erhält dadurch bei der Feinheit der Kanäle und der dadurch ermög
lichten Kleinheit der Krümmungsradien seiner importierenden Endflächen 
auf seiner Grenzfläche eine vermutlich sehr beträchtliche Krümmungsspan
n ung, deren den Import steigernde Wirkung durch die außerordentlich große 
Zahl derartiger in die Porenkanäle eingepreßter minimaler Protoplasmazapfen 
additiv, wahrscheinlich bis zur fast restlosen Resorptionsfähigkeit für impor
tierbare Moleküle gesteigert sein könnte [RHUMBLER (1914, S. 608)]. 

Auch zur Beantwortung der Frage, welche molekular gelösten Stoffe ins 
Zellinnere importiert werden, hat man morphologische Beobachtungen ver
wertet. Seit den Untersuchungen von DE VRIES (1885) und PFEFFER (1890) 
spielen für die Frage der molekularen Permeabilität die Erscheinungen der 
Plasmolyse eine ausschlaggebende Rolle. Fand man bei einem Stoff, daß er 
osmotisch wirksam ist und Plasmolyse hervorruft, so schloß man aus dieser 
Beobachtung, daß ihm der Eintritt ins Zellinnere verwehrt sei, und kam zu der 
Auffassung, daß die Zelle ein mit Cytoplasma gefüllter Sack sei, an dessen Ober
fläche eine wenn auch oft unsichtbare, semipermeable Membran entwickelt 
sei, welche über den Eintritt der Substanzen ins Zellinnere entscheidet. Über 
die Beschaffenheit dieser semipermeablen M~mbran ist man bisher zu keiner 
Einigung gelangt. OvERTON und H. H. MEYER (1899) haben angenommen, daß sie 
aus Lipoiden bestehe, weillipoidlösliche Stoffe leicht ins Zellinnere permeieren. 
Gegenüber dieser Lipoidtheorie hat TRAUBE (1908) seine Haftdrucktheorie ent
wickelt, wonach besonders leicht solche Stoffe permeieren sollen, die sehr ober
flächenaktiv sind. Auf Grund von Farbstoffversuchen hat RUHLAND (1912) seine 
Ultrafiltertheorie aufgestellt. Er fand, daß hochkolloidale Farbstoffe gar nicht 
oder sehr schwer, molekulardisperse Farbstoffe dagegen meistens rasch per
meieren und stellt sich die Plasmahaut nach Art eines Ultrafilters gebaut vor. 
Mit Recht betont aber v. MÖLLENDORFF (1918) im Anschluß an HÖBER, "daß 
eine allen Erscheinungen des Stoffaustausches gerecht werdende Vorstellung 
über den Aufbau dieser hypothetischen semipermeablen Oberflächenmem
branen bisher nicht gewonnen worden ist", und veröffentlicht gleichzeitig Ex
perimente, welche geeignet sind, die ganze Vorstellung über diese bisher all
gemein angenommene Oberflächenmembran einer Revision zu unterziehen. 
v. MÖLLENDORFF stellte zunächst fest, daß Urannitrat im Gegensatz zu Koch-

salz, welches erst in einer Konzentration von l~ wirksam ist, schon in einer 

Konzentration I~OO eine wässerige Trypanblaulösung ausflockt. 

Als er nun Zellen von Froschembryonen, welche Trypanblau in homogenen 
Farbstoffvakuolen reichlich vital gespeichert hatten, in einer isotonischen 
Kochsalzlösung untersuchte, blieben die Farbstoffvakuolen völlig unverändert; 
ihr Farbstoff flockte aber sofort "so vollkommen aus, daß man innerhalb jeder 

24* 
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Vakuole eine Anzahl unregelmäßig begrenzter und intensiv gefärbter Flocken 

erkannte, als ein Zusatz von 20~O Urannitrat zur isotonischen Kochsalzlösung 

erfolgte". Für die Vitalität der Zelle ist dieser Zusatz von Urannitrat ganz 
irrevalent, denn sie behalten ihre osmotische Reaktionsfähigkeit lange Zeit 
noch unverändert bei. Außer Urannitrat untersuchte v. MÖLLENDORFF noch 
Mangansulfat und Calciumsulfat, welche gleichfalls, wenn auch weniger in
tensiv, ausflocl5.end wirken. "Diese Versuche lehren, daß die leicht diffusiblen 
Salze fast momentan in die lebende Zelle eindringen und ihre charakteristische 
Wirkung auf die kolloiden Farbstoffe ausüben, obgleich sie osmotisch wirk
sam sind". "Diese Tatsache zeigt, daß Permeabilität in dem bisher gebrauchten 
Sinne als Durchlässigkeit der Zelloberfläche und osmotische Wirksamkeit 
zwei vollständig voneinander zu trennende Begriffe sind. Ein Stoff kann un
gehindert in dll!!! Zellinnere eindringen und trotzdem einen starken osmotischen 
Einfluß auf das Protoplasma ausüben." 

VA 

Abb. 326. Hypothetisches Schema über den BeLU der Zelloberfläche. Zwischen den schwarz umran· 
deten Sehaumwaben sind, hier übertrieben breit dargestellte, helle Straßen' ausgebildet, welche von 
einer wässerigen Flüssigkeit erfüllt sind. In dem Straßennetz können Vakuolen (va) entstehen, z. B. 
bei Zufuhr saurer Farbstoffe. Die Schaumwaben haben eine aus Lipoiden und EIweißstoffen bestehende 

Hülle und enthalten im Innern eine salzhaltige Flüssigkeit. (Nach v. MÖLLENDORFF 1918.) 

V. MÖLLENDORFF fährt dann in Auswertung seiner Versuche folgendermaßen 
fort: "Meine Ergebnisse können der Lipoidtheorie eine, wenn auch negative 
Stütze geben, indem sie die Plasmahaut aus dem Vorstellungskomplex der 
Permeabilitätsfragen streichen. Die Bedeutung der Lipoide liegt eben offenbar 
gar nicht darin begründet, daß sie eine semipermeable Plasmahaut bilden, 
sondern in ihrem Vorhandensein im Zellinneren. Das Zellinnere ist nach meiner 
Vorstellung von einem Straßennetz durchzogen (Abb. 326), das an allen Teilen 
der Zelloberfläche frei ausmündet. Nur so ist es zu erklären, daß offenbar alle 
Substanzen befähigt sind, in das Zellinnere einzudringen. Mit dem Eindringen 
in das Zellinnere ist den Substanzen Gelegenheit gegeben, mit allen Struktur
elementen desselben in innige Berührung zu treten." 

"Wir können uns das Protoplasma als Emulsion vorstellen, wobei als Dis
persionsmittel Wasser, als disperse Phase Tropfen in Betracht kommen, deren 
Hülle semipermeabel ist. Die einzelnen Tropfen werden immer durch eine, 
unter Umständen allerdings sehr geringe Schicht von Dispersionsmittel von
einander getrennt. Diese Schicht ist identisch mit dem überall an der Zell
oberfläche frei ausmündenden Straßensystem. Aus der Art der Salzwirkung 
ergibt sich nun mit Sicherheit, daß die Farbstoffvakuolen (Abb. 326) als Teile 
dieses Straßensystems anzusehen sind, d. h. mit der Zelloberfläche in freier 
Verbindung stehen. Zu ihnen haben die Salze ungehinderten Zutritt. Da die 
Salze trotzdem ihre charakteristische Wirksamkeit entfalten, muß ein Teil 
der Zelle für sie unzugänglich sein. Die Annahme einer Schaumstruktur läßt 
das Verhalten der Salze sehr leicht verständlich erscheinen. Jeder einzelne 
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Tropfen der dispersen Phase besteht aus einer semipermeablen (evtl. lipoid. 
haItigen) Hülle; im Inneren muß eine wässerige Salzlösung vorhanden sein, 
deren Salze die osmotische Reaktionsfähigkeit der Zelle ermöglichen. Die 
osmotischen Vorgänge spielen sich also im Zellinneren ab." 

2. Die morphologischen Erscheinungen der Stoft'abgabe 
von seiten der Zelle. 

In direktem Anschluß an die morphologischen Erscheinungen der Stoff· 
aufnahme bespreche ich diejenigen der Stoffabgabe von seiten der Zelle, weil 
dieselben Gesetzmäßigkeiten, vor allem wieder die Oberflächenkräfte, welche 
bei dem Stoffimport beteiligt sind, auch bei dem Stoffexport in Wirksamkeit 
treten und dieselben morphologischen Erscheinungen, nur in umgekehrter 
Reihenfolge bedingen. So zeigt Abb. 327 den Vorgang der "Defäkation, 
der mit Hilfe einer Invagination sich im Prinzip genau so abspielt, wie die 

Abb. 327. Schematische Darstellung einer Defäkation mit Hilfe einer Invagination bei Amoeba 
terricolla. (Nach GROSSE·ALLERMANN aus HARTMANN 1927.) 

Nahrungsaufnahme bei derselben Amöbenart (Abb. 319). Es gilt eben für den 
Export genau so wie für den Import das Adhärenzgesetz, und wenn ein vorher 
im Zellinneren gelegener Fremdkörper zur Zeit seines Anstoßens an die Zell· 
oberfläche eine geringere Adhäsion zu dem Plasma der Zelle als zu deren äußeren 
Umgebung besitzt, so wird er in die äußere Flüssigkeit ausgeschieden. Die 
Importbedingungen können eben leicht in Exportbedingungen übergeführt 
werden, sei es, daß der phagocytierte Fremdkörper durch die Verdauung be· 
züglich seiner Adhärenz verändert wird, oder aber, daß sich die Kohäsions· 
und Adhäsionsverhältnisse im Cytoplasma, evtl. nur lokal an einer bestimmten 
Abscheidungsstelle, die als Zellafter bezeichnet wird, für den Export günstig 
gestalten. 

RHUMBLER hat im Modellversuch Nahrungsimport und Defäkation durch 
ein und denselben Chloroformtropfen vollziehen lassen; denn ein überschel· 
lackter Glasfaden wird zunächst von einem Chloroformtropfen ins Innere auf· 
genommen; nachdem sich aber der Schellacküberzug in Chloroform gelöst hat, 
und dadurch die Adhäsion des :Fadens zum Chloroform vermindert war, wurde 
der Glasfaden wieder ausgestoßen. " In analoger Weise nimmt eine Amöbe 
eine Diatomee auf, um nach Lösung des Weichkörpers der Diatomee den Kiesel· 
panzer derselben nach außen zu werfen. In beiden Fällen ist die Einfuhr an 
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die Anwesenheit, die Ausfuhr an die Abwesenheit der löslichen Substanz ge
knüpft" (RHUMBLER). 

Mitunter werden diese ausgeschiedenen unverdaulichen Partikel benutzt, 
um ein Gehäuse um die Zelle zu bauen. So entstehen die kunstvollen Schalen 
der Thekamöben dadurch, daß die defäkierten Kalkpartikel durch Capillar
attraktion und Kohärenz zu einem festen Außenskelet zusammengefügt werden. 
Die Thekamöben bilden nach den Untersuchungen von RHUMBLER ihre neuen 
Schalen nur bei der Fortpflanzung; nachdem sie zuvor mittels Pseudopodien 
kleine Steinehen in ihren Weichkörper aufgenommen haben, quillt das Cyto
plasma unter starker Wasseraufnahme aUf! der alten Schalenmündung hervor, 
gleichzeitig treten die phagocytierten Bausteinehen auf die Oberfläche des 

• F. kai mkuolc 

Abb. 328. Längsschnitt dnrch das a na le Körperende von Balantidlnm giganteum. Die Hauptblase 
ist nach dem Anus zu durch eine Membran verschlossen: die Membran der vorigen Hauptblase. Aus 
dem Protoplasma treten F äkalien entweder direkt in die Hauptblase oder aus Nebenblasen. Die 
Cilien sind fortgelassen. Technik wie Abb . 324. Das Bild wurde gewonnen durch Übereinander
konstrnieren von 3 Schnitten; ist also 15 lt dick zu denken; da her die körperliche Darstellung des 

Anus. (Nach BRETSCHNEIDER und HIRSCH 1927 . ) 

hervorgequollenen Plasmateiles, werden hier zusammen mit einer zunächst 
flüssigen Kittmasse ausgeschieden, und alsdann durch die rasch erstarrende 
Kittsubstanz zu dem festen Mauerwerk der neuen Schale zusammengehalten. 
"Daß derselbe Weichkörper, der die Bausteinehen zuvor importiert hat, die
selben später exportiert, hat nichts Verwunderliches, da ja der Weichkörper 
zur Zeit der Tochterschalenbildung durch seine plötzliche Aufquellung deutlich 
genug innere Umwandlungen verrät, die mit Veränderungen der Kohäsions
und Adhäsionsverhältnisse der agierenden Substanzen verknüpft sein müssen, 
und die darum auch leicht die früheren Import- und Exportbedingungen um
wandeln können" [RHUMBLER (1914)]. Tatsächlich hat RHUMBLER im Modell
versuch mit anorganischen Flüssigkeiten und beigemengten festen Fremd
körpern den Vorgang der Gehäusebildung weitgehend nachahmen können. 

Analog dem der lokalisierten Nahrungsaufnahme dienenden morphologisch 
besonders strukturierten Zellmund finden wir bei den höher organisierten In
fusorien auch besondere strukturelle Einrichtungen, welche dem Nahrungs
export dienen und als Zellafter und als contractile Vakuolen bezeichnet 
werden. Während durch die contractilen Vakuolen nur Flüssigkeiten bzw. 
aUHschließlich Wasser aus dem Zelleib entfernt werden, können am Zellafter 
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auch corpusculäre Elemente ausgeschieden werden. Bei den Balantidien finden 
sich beide Excretionsapparate als persistierende Zellorgane nebeneinander, 
bei heiden spielen rhythmische Entleerung1m eine 
wichtige Rolle. Ich verweise auf die Abb. 328 ,und 
die Beschreibung, welche BRETSCHNEIDER und HIRSCH 
(1927) von dem Vorgang der Defäkation am Plasma
anus der Balantidien geben. 

Bezüglich der Funktion der contractilen Vakuolen, 
welche sich bezeichnenderweise nur bei den im 
Süß was s er lebenden nackten einzelligen Organismen, 
sowohl den Protisten wie auch den freischwimmenden 
Geschlechtszellen der Pilze und Algen finden, exi- U\' 

stieren verschiedene Theorien, wonach die pulsierende 
Vakuole als Respirations-, als Excretionsorgan oder 
schließlich als ein Organ betrachtet wird, welches 
den osmotischen Druck im Inneren reguliert und 
konstant erhält. Diese letztere Theorie ist durch 
Beobachtung und Experimente am besten gestützt 
[HARTOG (1888), GRUBER (1889), DEGEN (1905), 
STEMPELL (1914)]. Namentlich DEGEN hat die innige 
Abhängigkeit des Mechanismus der Pulsation von 
dem osmotischen Druck des Mediums durch zahl
reiche Versuche sichergestellt. Man muß also an
nehmen, daß erstens dem Inhalt der pulsierenden 
Vakuole ein höherer osmotischer Druck eigen ist 
als dem umgebenden Cytoplasma, und daß zweitens 

LOn 

bb.320. die Vakuolenwand semipermeabel ist. Denn nur unter 
diesen Bedingungen wird das Wasser aus dem Zelleib 
durch die semipermeable Membran ins Vakuoleninnere 
hineindiffundieren und wird sie bis zur Diastole 
ausdehnen, wonach die dünne Pelliculaschicht, welche 

Paramaecium caudatum mit 
osmiertemExcretionsa pparat. 
Totalpräparat. nv Nahrungs
vakuole, ma Makronucleus. 

(Nach NASSONOV 1924.) 

die Vakuole von dem Außenmedium trennt, durch den erhöhten Binnendruck 
einreißt und der Inhalt entleert wird. 

Die Form der in Ein- oder Mehrzahl in einer Zelle vorhandenen pulsierenden 
Vakuolen ist eine verschiedene, einfach ist ihr Bau zum Beispiel bei Dogiella 

--
Abb. 330. Paramaecium cauuatum, contractile Vakuole. a In Diastole. b in Systole. 

Osmiummethode. (Nach NASSONOV 1924.) 

(Ahh. 234, S. 275) . Einen kompliziert gebauten Vakuolenapparat mit zu
führenden Kanälchen besitzen z. B. die Paramäcien (Abb. 329 u. 330). 

Vor kurzem hat NASSONOV mit verschiedenen Fixierungs- und Färbe
methoden, namentlich auch mit der Osmierungsmethode, die pulsierende Vakuole 
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bei einigen Protisten untersucht und faßt seine Ergebnisse folgendermaßen 
zusammen: "Die sog. pulsierende Vakuole der Protozoen stellt einen Hohl
raum eines besonderen Organs dar, den ich "Excretionsapparat" nenne. Die 
Substanz dieses Excretionsapparates der Protozoen ist von dem sie umgebenden 
Plasma verschieden und wird durch folgende Eigentümlichkeiten charakterisiert : 

a) Ihr Brechungskoeffizient nähert sich dem des Cytoplasmas, deswegen 
ist sie bei Beobachtung in vivo nicht sichtbar. b) Sie wird bei Anwendung 
sogenannter nicht mitochondraler Fixationsmittel zerstört. c) Nach Fixierung 
in mitochondralen Fixationsmitteln läßt sie sich weder mit ALTMANNschem 
Fuchsin, noch mit HEIDENHAINschem Hämatoxylin elektiv färben. d) Sie 
hat die Fähigkeit, nach entsprechender Fixation und bei andauernder Ein
wirkung des Osmiumtetroxydes dasselbe zu Metallosmium zu reduzieren und 
sich intensiv zu schwärzen. e) Alle diese Tatsachen, besonders die letztere 

7 

Abb.331. Nebenhoden. Mensch. Aza n färbung. Vergr. lOOOfach. Beginn der Sekretion. Bei 1 - 3 
dic Pars secretoria im Ruhezustande. Bei 4 -7 Schwellung derselben durch das eintretende Sekret. 

(Nach H E IDENHAIN und WERNER 1924.) 

zwingen uns, anzunehmen, daß zum Bestand der Apparatsubstanz lipoide 
Komponenten gehören. Organisation und Bestand des Excretionsapparates 
harmonieren ausgezeichnet mit der osmotischen Theorie vom Mechanismus 
der pulsierenden Vakuolen. Die lipoide Membransubstanz der pulsierenden 
Vakuolen muß folgende zwei Eigenschaften besitzen: 1. Die Fähigkeit, osmotisch
aktive Substanzen ins Lumen der Vakuolenapparate auszuscheiden, d. h. eine 
Sekretionsfähigkeit, und 2. die Eigenschaften einer semipermeablen Membran. " 

Auf Grund der für die pulsierenden Vakuolen der Protisten und für den 
Golgiapparat der höheren Tiere angenommenen sekretorischen Funktion und 
der für beide Zellorgane identischen Darstellungsmethoden (Osmierung) homo
logisiert NAssoNov den Apparat der pulsierenden Protistenvakuolen mit dem 
tierischen Golgiapparat. Ich möchte mich dem vorsichtigen Urteil von JACOBS 
(1927) anschließen, der sich in seinem Referat hierzu folgendermaßen äußert: 
" Daß z. B. bei Paramaecium die contractile Vakuole und die zuführenden 
Kanäle überhaupt eine scharf abgesetzte Membran haben, ist neuerdings auch 
durch v. GELEI und HOWLAND bestätigt worden. Wieweit sonst die von NAssoNov 
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vorgetragene Ansicht über die Homologisierung der pulsierenden Vakuolen 
mit dem tierischen Golgiapparat, die allzu sehr von unbewiesenen Hypothesen 
über den Bau und das Wesen des letzteren durchsetzt ist, zu Recht besteht, 
müssen weitere Untersuchungen zeigen" (man vgl. bezüglich Golgiapparat : 
S. 293 und S. 296). 

Auch bei den sezernierenden Epithelien der vielzelligen Organismen sind 
an der absondernden Oberfläche mitunter besondere strukturelle Einrichtungen 
beschrieben worden, welche bei der Stoffausscheidung eine Rolle spielen sollen. 
Besonders auffallend sind die unter dem Namen der Stereocilien bekannten 
fadenartigen Strukturen der Nebenhodenepithelien. In einer neuerdings er
schienenen Arbeit bezeichnen M. HEIDENHAIN und F . WERNER (1924) diesen 
Fadenapparat der Nebenhodenepithelien direkt als die Pars secretoria dieser 

Abb. 332. Nebenboden. Menscb. Tecbnik wie Abb. 331. Abbebung der Sekrettropfen von der P ars 
secretoria, z. B. b ei 3. Bei 2 Sekretbläscben nacb Lösung der Granula . Bei 1 Samenmasse untermlscbt 
mit Granula haufen, welcbe au s den Sekrettropfen st ammen. (Nacb HEIDENHAIN und WERNER 1924.) 

Zellen (Abb. 331 - 332). "Sobald das Sekret in den Sezernenten, den Faden
apparat, eintritt, beginnt dieser zu schwellen. So gewinnt dieses Organ zunächst 
die Form eines Schlauches mit stumpfem Ende, später bei stärkerer Anschwel
lung die einer Keule (Abb. 331 1- 5). Weiterhin schreiten die Veränderungen 
der Pars secretoria fort, indem das körnchenhaltige Sekret immer mehr gegen die 
Spitze des Fadenapparates gedrängt wird. Dort bildet sich mit der Zeit ein 
tropfenartiges, von einer feinen Membran umschlossenes Körperehen, welches 
schließlich sich ablöst und frei in das Kanallumen zu liegen kommt. Hier findet 
man die abgeschnürten Teilchen in Gestalt zahlloser Bläschen, welche anfangs 
noch stark granuliert sind, später aber leer erscheinen, da die Granula all
mählich zur Lösung gelangen (Abb. 332). Es ist aber gar kein Zweifel, daß 
wir hier eine sog. tropfenförmige Sekretion vor uns haben." Welche mechanische 
Rolle hierbei der Fadenapparat spielt, scheint mir indes noch nicht genügend 
geklärt. "M. HEIDENHAIN faßt den Fadenapparat als eine Art motorische Preß
vorrichtung auf, durch welche das mit Körnchen untermischte Sekret einerseits 
angesaugt, andererseits aus der Zelle herausgedrückt wird" (SCHAFFER 1927). 
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3. Das Schicksal der in die Zelle aufgenommenen Stoffe. 
Wir verfolgen nunmehr das Schicksal der in die Zelle aufgenommenen Stoffe. 

Ich betrachte zunächst den Transportweg, soweit sich derselbe in der Zelle 
feststellen und verfolgen läßt, dann die regressive (intraplasmatische Verdauung) 
und progressive Metabolie der aufgenommenen Substanzen und ihre Verwen
dung zur Bildung von paraplasmatischen, bzw. ergastischen Substanzen (Spei
cherung, Dotterbildung, Sekretion). Im Anschluß daran wird WASSERMANN 
die Verwertung der Nahrungsstoffe zur Neubildung von Protoplasma in dem 
Kapitel über das (echte) Wachstum der lebenden Masse besprechen. 

a) Die Transportwege der aufgenommenen Substanzen innerhalb der Zelle. 

Als Transportwege innerhalb der Zellen funktionieren in erster Linie wohl 
die auf S. 372 besprochenen Flüssigkeitsstraßen zwischen dem eigentlichen 
Cytoplasma; aber auch das Cytoplasma selber kann sich an dem Transport be
teiligen, namentlich wenn es flüssig und in Bewegung (S. 382) ist. In den Fällen, 
wo an jeder beliebigen Stelle der Zelle Stoffaufnahme und -Abgabe erfolgen 
kann, werden wir keine morphologisch besonders ausgezeichneten Stoffbahnen 
erwarten dürfen, anders dagegen, wenn bestimmt lokalisierte Aufnahme- und 
Abgabeorgane (Zellmund, Zellafter) bzw. resorbierende und sezernierende 
Oberflächen ausgebildet sind und der Strom der aufgenommenen und abzu
gebenden Stoffe in einer bevorzugten Richtung fließt. Nachdem, was über die 
physikalischen Bedingungen der Stoffaufnahme und -Abgabe gesagt wurde, 
werden wir nicht erwarten können, daß wir morphologisch zwischen resor
bierenden und exzernierenden Oberflächen prinzipielle charakteristische Unter
schiede werden feststellen können, höchstens wären graduelle Unterschiede 
zu erwarten, namentlich nach der Ansicht von MACALLUM (1911) in der Grenz
flächenspannung. Besitzt die importierende Zelloberfläche eine höhere Grenz
flächenspannung als die exportierende, so wäre in der Spannungsdifferenz 
auch die Ursache für den Stoff transport von Orten höherer zu solcher niederer 
Spannung gegeben. "Importiert die Zellseite mit stärkerer Grenzflächen
spannung mehr Moleküle, als dem Teilungsgesetz entsprechen, so erhöht sie 
dadurch den osmotischen Druck der bereits importierten Moleküle innerhalb 
der importierenden Zelle in der Nähe der Importfläche ; die Moleküle werden 
nunmehr, um diese lokale Erhöhung des osmotischen Druckes diffusionell 
auszugleichen, von der Importfläche wegwandern und dabei die Exportfläche 
erreichen, die infolge eines geringeren Grenzflächendruckes die Moleküle nach 
dem GIBBS-THOMsoNschen Prinzip zusammenstapelt, aber sie nicht festzuhalten 
vermag, da die Importfläche immer neue Moleküle gegen sie vorschickt, sondern 
sie in die anstoßende Umgebung exportiert" [RHUMBLER (1914)]. 

MACALLUM hat weiter, wie schon erwähnt, gefunden, daß sich die Kalium
ionen an Orten geringster Oberflächenspannung angehäuft nachweisen lassen. 
Bei Untersuchung einiger Drüsen (Pankreas) stellte er dann eine, die niedere 
Grenzflächenspannung anzeigende Kaliumanhäufung an der sezenlierend 
lumenwärts gerichteten Zelloberfläche mit der KobaItnitritreaktion fest. Sollten 
sich die der Methode anhaftenden Fehlerquellen des lokalisierten Kalium
nachweises ganz ausschalten lassen, so wäre hiermit ein wichtiger Anhalts
punkt gewonnen, wo in strittigen Fällen, wie z. B. bei den Hauptstückzellen 
der Niere oder den Zellen der Nebenhodenkanälchen (LANZ, WAGENSEIL) die 
resorbierende bzw. sezernierende Zelloberfläche gelegen ist. Denn andere mor
phologische Kriterien, wie die Stellung des Kernes, der Plastosomen, des 
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Golgiapparates haben bisher die Frage, in welcher Richtung der Stoff transport 
die Zelle passiert, nicht klarstellen können. 

Wohl finden wir bei allen polar differenzierten Zellen, und die einseitig 
resorbierenden bzw. sezernierenden Zellen gehören ja zu diesen, stets eine exzen
trische Lage des Kerns. Wir kennen ferner eine ganze Anzahl von Beispielen, 
wo der Kern dort gelagert ist, wo Stoffe in die Zelle eintreten (vgl. S. 400). 
Aber sowohl bei den resorbierenden, wie bei den sezernierenden Darmepithelien 
liegen die Zellkerne an der Basis, also einmal der stoffexportierenden, das 
andere Mal der stoffimportierenden Zelloberfläche genähert. 

Bezüglich der Plastosomen hat namentlich CHAMPY (1911) darauf auf
merksam gemacht, daß das Chondriom in sezernierenden Drüsenzellen (z. B. 
Pankreas) stets am (absorbierenden) basalen Zellpol konzentriert ist, während 
an der sezernierenden Oberfläche nur spärliche oder gar keine Chondriosomen 
sich nachweisen lassen. Bei den Darmzellen findet man dagegen häufig an 
beiden Zelloberflächen eine Ansammlung von Plastosomen (z. B. beim Frosch). 
Diese Strukturbipolarität der Zelle bezüglich des Chondrioms sucht CHAMPY 
mit einer Funktionsbipolarität der Darmzelle zu erklären; er nimmt an, daß 
dieselbe Darmzelle erstens Stoffe aus dem Darmlumen resorbiert und an der 
Basis nach dem Bindegewebe abgibt und zweitens wiederum an das Darm
lumen den Darmsaft abgibt, zu dem sie das Material aus dem Körperinnern 
bezogen hat. Hiergegen wendet sich jedoch WEINER (1928). Er macht geltend, 
daß die sezernierende Funktion des Darmepithels nach dem Darmlumen durch 
die bipolare Anordnung des Chondrioms nicht erwiesen sei. 

Während die typischen sezernierenden Drüsenzellen (Pankreas usw.) "Nutri
tivsubstanzen bloß aus dem betreffenden Bindegewebe (bzw. Blut) aufnehmen, 
ist es unzweifelhaft, daß die Darmepithelien nicht nur vom Darmlumen her, 
sondern gleichzeitig auch vom Bindegewebe (Blut) Stoffe aufnehmen. Es 
genügt die Voraussetzung, daß die Chondriosomen sich dort ansammeln, wo 
Stoffe in die Zelle eintreten, um "die Chondriombipolarität der Darmepithelien 
verständlich zu machen. "Die Zellen des Darmepithels treten im Vergleich 
mit anderen Drüsenzellen bezüglich des Chondrioms als bipolar in Erscheinung, 
jedoch nicht im Sinne von Excretion (Ausscheiden von Stoffen sowohl in 
das Bindegewebsstroma wie in die Darmhöhle), sondern im Sinne von Absorption 
(Aufnehmen von Substanzen aus der Darmhöhle und aus dem Bindegewebs
stroma)" [WEINER (1928)]. 

Was die Lage des Golgiapparates in sezernierenden resp. absorbierenden 
Zellen angeht, so verweise ich auf meine Ausführungen auf S. 282; namentlich 
die bisher allerdings noch nicht anderweit bestätigten Angaben von COWDRY 
(1922) über eine "Polaritätsumkehr" der Schilddrüsenzellen, bei denen der 
Golgiapparat teils supra-, teils infranucleär liegen soll, sind hier von Interesse, 
ebenso die Befunde von JASSWOIN (1925) an den Hauptstücknierenzellen von 
Amphibien, bei denen der Golgiapparat seine Lage in verschiedenen Sekretions
perioden mehrmals wechseln soll. Ganz neuerdings berichtet LITWER (1928) 
über eine Inversion des Golgiapparat.es in den Dotterentodermzellen der Maus, 
je nachdem diese Zellen sekretorisch oder resorptiv tätig sind. Aber es muß 
bei unseren geringen und unsicheren Kenntnissen über den Golgiapparat noch 
als verfrüht bezeichnet werden, aus diesen vorläufig noch vereinzelt stehenden 
Beobachtungen über die Topographie des Golgiapparates auf einen Wechsel der 
Zellpolarität und namentlich auf einen Wechsel der Strömungsrichtung von 
Substanzen im Zellinnern im Sinne einer resorbierenden bzw. exzernierenden 
Zellentätigkeit irgendwie bindende Schlüsse zu ziehen. 

Immerhin sollte man angesichts derartiger Befunde doch mehr als bisher 
die Möglichkeit ins Auge fassen, daß dieselbe Zelle je nach den jeweiligen 
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Umständen bald resorptiv, bald exkretorisch tätig sein und den Stoff transport 
in zwei verschiedenen, einander entgegengesetzten Richtungen vollziehen kann. 
Denn es braucht sich hierzu weder an den Oberflächenstrukturen, noch an den 
Strömungsbahnen, soweit solche im Cytoplasma präformiert sind, irgend etwas 
zu ändern. Ein Wechsel der relativen Oberflächenspannungsverhältnisse 
gegenüber gelagerter Zellgrenzflächen könnte genügen, um aus einer impor
tierenden eine exportierende Zelle zu machen. 

In all den zahlreichen Fällen, wo ein konstant gerichteter Stoff transport 
in der Zelle von einem Pol zum anderen stattfindet, ist zu erwarten, daß diese 
"dimensionale Funktion, welche sich entsprechend einer Richtung des Raumes 
vollzieht" [M. HEIDENHAIN (1911)], auch die Struktur des Zelleibes entsprechend 
beeinflussen wird. Dementsprechend finden wir auch bei lebhaft in einer Rich
tung funktionierenden Zellen (Speicheldrüsen-, Nierenzellen) in der Richtung 
des Sekretionsstromes eine reihenförmige Anordnung der Zellgranula, bzw. 
der Plastosomen, die als basale Streüung, als Stäbchenstruktur, als basale 
Lamellenbildung beschrieben worden ist. Auch die als Tonofibrillen in den 
Darmepithelien gedeuteten faserartigen Strukturen (vgl. Abb. 287) verlaufen in 
der Strömungsrichtung. Vielleicht ist in all diesen "gerichteten" Strukturen 
jedoch nichts weiter erblicken, als eben die Folgeerscheinung eines die Zelle 
in einer Richtung passierenden Flüssigkeitsstromes, der gerichtete Strömungs
bahnen zur Folge bzw. zur Voraussetzung hat und denen sich wiederum das 
Cytoplasma bzw. die Zelleinschlüsse in ihrer Lage anpassen müssen. Denn die 
Hypothese von HEIDENHAIN, daß den Stäbchen ganz allgemein eine "motorische 
Funktion" bei der Fortbewegung der Sekretstoffe zukäme, erscheint mir nicht 
sehr wahrscheinlich [1911, S. 1035 (vgl. S. 352)]. 

Eher könnte diese Vorstellung schon zutreffen für den auf S. 377 be
schriebenen Fadenapparat der Nebenhodenepithelien, ferner für die zahl
reichen, gut ausgebildeten Fibrillen, die bei den Ciliaten die Wand des sog. 
Oesophagus bilden. So besteht bei Balantidium (Abb. 324) "die Wand des Oeso
phagus aus Fibrillen, welche tief in den Körper hineinreichen und auf Schnitten 
gut wahrnehmbar sind"; "nach dem Schlingakt füllt sich der "oesophagische 
Hohlraum" aufs neue wieder mit Plasma" und es ist so "der Versuch geglückt, 
auf nichtzelligem Wege zu einem Verdauungskanal zu gelangen" [BRET
SCHNEIDER und HIRSCH (1927)]. 

Allerdings muß es auch hier noch als fraglich bezeichnet werden, ob diese 
Fibrillen contractil sind oder nur gleichsam als Wegweiser für die aufgenommenen 
Nahrungspartikel funktionieren, welche, wie man bei den Infusorien gut be
obachten kann, durchaus nicht den kürzesten Weg zwischen Zellmund und 
Zellafter einschlagen. Sie legen vielmehr bis zu ihrer Ausscheidung sehr kom
plizierte Wege zurück (Abb. 325 a und b), und diese sollen sogar nach Be
funden von METALNIKOV bei Paramäcien je nach der Art der zu verdauenden 
Nahrung in typischer Weise wechseln. Welche Kräfte hier die Fortbewegung 
der Nahrungsbestandteile bewirken, bzw. wenn das Plasma selber etwa durch 
Cyklose, d. h. kreisende Bewegung oder durch "Plasmaperistaltik" den Trans
port übernimmt, die Bewegungen des Cytoplasmas regulieren, ist nicht bekannt. 
Eher läßt sich schon der Zweck dieser Bewegungsvorgänge erkennen. Es 
soll offenbar dadurch erreicht werden, daß die aufgenommene und zu ver
arbeitende Nahrung mit möglichst vielen Zellbestandteilen und Zellorganen, 
etwa dem Kern, in Berührung kommt, damit diese dissimilatorisch bzw. assimi
latorisch auf dicRelhen bei der "intraplftRmatiRchen Verdauung" einwirken 
können. 
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b) Die intraplasmatisehe Verdauung. 

Da die lebende Masse zu ihrem Aufbau nur arteigen gewordenes Material 
benutzt, so muß zunächst die zugeführte Nahrung ihres artfremden Charak
ters entkleidet und in indifferente Bausteine von molekularer Größe zerlegt, 
das heißt also verdaut werden. Bei den höher organisierten Vielzellern findet 
diese Verdauung, die teils auf mechanischem, teils auf chemischem Wege außer
halb der lebenden Masse selber in den verschiedenen Abschnitten des hierfür 

,---

Abb. 333 a- g. Sieben Stadien der intraplasmatIschen Verdauung. a-c vor allem Vorverdauung 
(Nahrungszerkleinerung). d-g vor allem Hauptverdauung In runden Vakuolen. Die Umrlß· 
zeichnung jeder einzelnen Abbildung ist schematisch und zeigt die Verteilung des Ektoplasmas. 
welches nicht verdaut, und des Endoplasmas mit Verdauung. Die Vorgänge Im Endoplasma sind 
nicht schematisch, sondern mit dem Zeichenapparat nach Längsschnitten verschiedener Tiere ge· 
zeichnet. - Die Abbildungen zeigen die allmähliche Oberfiächenvergrößerung der Nahrung während 
der Vorverdauung und das Schwinden der Vakuolen während der Hauptverdauung. 1 Endoplasma, 
2 dorsales, 3 ventrales Ektoplasma, 4 Analblase, 5 Anus. (Nach BRETSCNEIDER und HIRSCH 1927.) 

gebildeten Darmkanals statt, so daß nur molekulare Bausteine zur Resorption 
gelangen. Bei den Einzellern jedoch und den Tieren, welche Nahrungspartikel 
von Mikronengröße im Darm phagocytieren (S. 365), erfolgt die Verdauung 
dagegen intraplasmatisch. Ebenfalls finden wir intraplasmatische Verdauungs
vorgänge in allen übrigen phagocytierenden Zellen der höheren Organismen, 
welche wie die Leukocyten organisches Material von Mikronengröße, z. B. 
Bakterien oder Zelltrümmer aufnehmen, ferner bei den embryonalen Zellen, 
welche von ihrem eigenen in Form von "Dotter" gespeicherten paraplasmati
schen Nährmaterial unter Zerlegung desselben leben. 

Am genauesten sind die Vorgänge der intraplasmatischen Verdauung bei 
den Einzellern (Amöben, Infusorien) verfolgt worden. Wir unterscheiden 
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zweckmäßig mit HIRSCH (1927) eine intraplasmatische mechanische Vorverdau
ung (Nahrungszerkleinerung, Abb. 333a-c) und eine intraplasmatische che
mische Hauptverdauung (Abb. 333d-g). 

Die erste Phase ist dadurch gekennzeichnet, daß große Nahrungspartikel, 
welche unter Umständen die Länge des Erbeuters übertreffen, im Körper ge
knickt werden (Abb. 333a), dann sanduhrförmig auseinandergezogen, und in 
kleinere Stücke zerlegt werden. "Die einzelnen Teile nehmen dabei oft eine 
tortierte und spindelförmige, zugespitzte Form an; solange die Beutestücke 
eine noch nicht völlig abgerundete Form haben, können wir sagen, daß sie sich 
im Zustande der Vorverdauung befinden" [BRETSCHNEIDER und HIRSCH (1927), 

Abb.334. Teredo navalis. Mitteldarmdrüse. Die phagocytierten Holzpartikelchen liegen anfangs 
ohne Nahrungsvakuole im Plasma. (Nach POTTS 1923 aus G. C. HIRSCH 1925.) 

ferner ENTZ (1925)]. Dieses Auseinanderziehen der Nahrungspartikel, die 
tortierten Formen, welche dieselben zeitweise annehmen, zeigen, daß Zugkräfte 
nach entgegengesetzten Richtungen die Nahrung angreifen und zerkleinern. 
Dieses spricht, wie BRETSCHNEIDER und HIRSCH (1927) ausführen, für eine 
selbständige Bewegung einzelner Plasmabezirke gegeneinander nach Art einer 
hin- und herwogenden Verschiebung gegeneinander, welche BRETSCHNEIDER 
und HIRSCH als "Plasmaperistaltik" bezeichnen. Im Gegensatz zu der bisher 
allgemein angenommenen Cyklose, d . h. kreisenden Bewegung des Gesamt
cytoplasmas, bewegt sich bei der Plasmaperistaltik das Plasma als Ganzes 
nicht, vielmehr bleibt es an Ort und Stelle; es schiebt durch seine peristaltischen 
Bewegungen die Nahrung weiter, zerlegt sie mechanisch in kleinere Stücke 
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Abb.335. Limnaea. (Süßwasserschnecke. ) Einzelne Zellen der zerzupften Mitteldarmdrüse nach 

Fütterung eines Gemisches von Tusche und Eiweiß. Keine genaue Stufenuntersuchung. 
(Nach PECZENIK 1925 aus G. C. HIRSOH 1925.) 

und begünstigt weiterhin auch die chemische Hauptverdauung. Denn während 
bei der Cyklose die mit dem strömenden Plasma mitgeführten Nahrungspartikel 
ständig mit demselben Umgebungsplasma in Berührung bleiben, verändert sich 
durch die Plasmaperistaltik die plasmatische Umgebung der Nahrung ständig, 
es werden immer wieder neue Cytoplasmapartien mit dem zu verdauenden 
Material in Berührung gebracht. 

Für die intraplasmatische Hauptverdauung ist nun besonders charakteri
stisch, daß dieselbe, falls es sich nicht um Fett handelt, stets in einem von dem 
übrigen Cytoplasma abgegrenzten Hohlraum, in der sog. Nahrungsvakuole 
erfolgt. Ist eine solche Vakuole nicht bereits bei der Nahrungsaufnahme, wie 
z. B. bei Paramaecium (vgl. S.368) gebildet worden, so wird nachträglich noch 
um den zunächst frei im Plasma liegenden Nahrungspartikel ein Flüssigkeits
mantel abgeschieden (Abb. 334 und 335). 
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Die Vorgänge, die sich in diesen Nahrungsvakuolen abspielen, sind am ein
gehendsten bei Protisten studiert worden, wo sie bei den Rhizopoden, Flagellaten 
und Oiliaten in ziemlich übereinstimmender Weise ablaufen. NIRENSTEIN 
(1927) unterscheidet in seiner zusammenfassenden Darstellung "zwei scharf 
geschiedene Perioden"; "in die erste Periode der sauren Vakuolenreaktion 
fällt die Formung des Nahrungsballens, in die zweite Periode der alkalischen 
Vakuolenreaktion die hauptsächliche chemische Verdauung und Auflösung 
des Nahrungsballens" . 

Die Reaktion des Vakuoleninhalts wurde durch Lackmus, Verfütterung 
von Alizarinsulfat, durch Neutralrot, Kongorot, Dimethylamidoazobenzol 
und Tropäolin festgestellt. Die beiden letztgenannten Indikatoren sind ver
hältnismäßig wenig säureempfindlich und geben einen Farbumschlag erst bei 
ph = 4, bzw. ph = 1,4. Trotzdem erhielt NIRENSTEIN (1925) mit ihnen bei 
Paramaecium caudatum noch ein deutlich positives Resultat in der ersten Periode, 
was für die starke saure Reaktion des Vakuoleninhalts spricht. Mittels Kongo
rotalbumin als Indikator bestimmte NIRE~STEIN bei Paramaecium caudatum 

"einen Säurewert, welcher der H-Konzentration einer ~ HOl entspricht und 

von der Größenordnung des Säurewertes im Hundemagen ist". "Gleichzeitig 
konnte wahrscheinlich gemacht werden, daß die Vakuolensäure von Paramaecium 
Salzsäure ist." Bei den meisten Arten werden allerdings solche exzessiven 
Säurewerte nicht beobachtet. Die alkalische Reaktion wurde durch Bläuung 
bei Lackmus, durch Gelbfärbung bei Neutralrot nachgewiesen. 

Morphologisch beobachtet man an den Vakuolen während der ersten Periode 
zunächst eine Trübung, welche NIRENSTEIK auf eine Absonderung eines "trüben 
Vakuolenschleimes" zurückführt. Zweitens die Abscheidung einer "überaus 
zarten hyalinen Membran als Hülle um den Vakuoleninhalt". Dann wird ein 
Teil des Inhalts resorbiert, "die ganze Vakuole verkleinert sich, die Vakuolen
wand liegt jetzt der Oberfläche des Nahrungsballens dicht an". "Damit ist die 
erste Periode abgeschlossen und der Nahrungsballen kann in diesem Zustand 
stunden-, ja tagelang verweilen, bis dann plötzlich die zweite Periode einsetzt." 

"Diese wird eingeleitet durch den Erguß einer wasserklaren Flüssigkeit in 
die Nahrungsvakuole, so daß der Nahrungsballen wieder inmitten eines Flüssig
keitsstropfens liegt", bald darauf zerfällt dann der Nahrungsballen in immer 
kleinere Partikel und löst sich, soweit überhaupt verdaulich, schließlich völlig 
auf. An diesen Verdauungsprozeß schließt sich dann die Resorption der Ver
dauungsprodukte, kenntlich an der Verkleinerung der Nahrungsvakuole. Un
verdaute Rückstände liegen nach Schwund der Vakuole wieder frei im Zelleib 
und werden dann, an der Zelloberfläche angelangt, von dieser exportiert (vgl. 
S. 373). 

Bei den vielzelligen Organismen sind die Vorgänge der intraplasmatischen 
Verdauung neuerdings besonders eingehend an den phagocytierenden Darm
epithelien untersucht worden (Abb. 336) und verlaufen im Prinzip ganz gleich 
wie bei den Protisten. Eine genaue "Stufenuntersuchung" , wobei die Tiere in 
38 verschiedenen Zeitabschnitten nach der Fütterung mit Leberstückehen 
getötet wurden, wurde 1925 von WILLIER, HYMAN und RIFENBURGH an Pla
narien veröffentlicht (Abb. 336). "Zuerst besteht der Inhalt der Nahrungs
vakuolen aus Leberstücken, welche noch wie frisches unverändertes Leber
gewebe sich verhalten. Dann beginnt die Verdichtung des Lebermaterials zu 
einer "Körnerkugel", die Leberzellgrenzen schwinden, Kern und Protoplasma 
zerfallen; die Eiweißreaktionen sind positiv, Fettreaktionen negativ. Durch 
mehrere Übergangsstadien mit wachsender Verdichtung, Homogenisierung 
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und Verkleinerung des Lebermaterials wird schließlich das Stadium der "homo
genen Kugel" erreicht, diese liegt schließlich direkt von Protoplasma um
geben in der Zelle und zerfällt dann weiter." Nach WILLIER war das Endschicksal 
ein doppeltes: entweder es wurde in Form sehr kleiner Proteinkügelchen in der 
Zelle gespeichert oder das Eiweiß wurde zu Fett umgebildet. 

In Zusammenhang mit der Besprechung der intraplasmatischen Verdau
ung haben JORDAN und HIRSCH (1927) die Frage aufgeworfen: wie verhalten 
sich Stoffe, welche eine kleinere Größe als die Partikel besitzen? HIRSCH (1925) 
hat darauf hingewiesen, daß die morphologisch zu beobachtenden, intraplasma
tischen Vorgänge nach der Aufnahme von Ferrum saccharatum und vitalen, 
sauren Farbstoffen "sehr denjenigen ähneln, welche man nach Aufnahme der 
größeren Partikel beobachtet. Er hat zur Verdeutlichung dieses Vergleiches 
das Schema Abb. 337 entworfen. Danach "ist die Parallelität der intraplasma
tischen Vorgänge nach Phagocytose, Eisenresorption und Farbstoffpermeation 
sehr auffallend". 

Demgegenüber ist aber zu bemerken, daß sich bei dem Ferrum sacch. wohl 
ein intraplasmatischer Verdauungsvorgang abspielt, daß es sich dagegen bei 

WMd der 
nhrung -

"okuol 

4 .Ylnut n 

0. 

\ 'aku I 

öm r· 
Img~1 

J ' I. lund n 
b 

Abb. 336a-f. Vorgänge in den einzeln gezeichneten Nahrungsvakuolen während der ersten 6 Stunden 
nach Fütterung bei Planaria dorotocephala. Einschmelzung und Verdichtung phagocytierter Leber
stücke. (Sublimatfixierung, Färbung mit EisenhämatoxylIn.) Vergr. 900fach. (Nach WILLIER, 

HYMAN und RIFENBURGH 1925.) 

den sauren unverdaulichen Farbstoffen um Vorgänge handelt, welche mit 
einer Verdauung mittels Fermentproduktion nichts zu tun haben, vielmehr 
in das Gebiet der intracellulären Stoffspeicherung fallen. Nach den Unter
suchungen von MÖLLENDORFF (1925) über Trypanblau- (und Tusche) resorption 
im Darmkanal bei neugeborenen Mäusen handelt es sich bei den in den Darm
epithelien sichtbar werdenden blaugefärbten Einschlüssen um eine Anfärbung 
von präformierten Eiweißgranula, während ein anderer Teil des resorbierten 
Farbstoffes nicht gespeichert die Epithelien unverändert passiert. Während 
diese angefärbten Eiweißtropfen weiter verarbeitet werden, kann um sie eine 
Flüssigkeitsvakuole gebildet werden, und so können nach vitalen Farbstoff
versuchen Bilder entstehen, welche eine Ähnlichkeit mit denjenigen haben, 
welche bei einer intraplasmatischen Verdauung auftreten (vgl. S. 382). Sie 
können den falschen Eindruck erwecken, als ob entgegen der früher er
wähnten Regel um die unverdaulichen Farbstoffe und Rußteilchen selber eine 
Verdauungsvakuole gebildet worden sei. 

Um eine echte intraplasmatische Verdauung handelt es sich dagegen bei der 
Verwertung gespeicherter paraplasmatischer (ergastischer) Cytoplasmaeinschlüsse, 
wenn etwa Glykogentropfen oder Stärkekörner innerhalb der Zellen in die 
leichtlösliche Transportform des Traubenzuckers übergeführt werden, oder 
wenn in den embryonalen Zellen die Dotterkörner dureh fermentativen Abbau 
gelöst und verarbeitet werden. 
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Das Schicksal des Eidotters haben SAINT-HILAIRE (1913) und neuerdings 
mit den modernen mikrohistologischen Methoden M. und B. KONOPACKI (1927) 
und HIBBARD (1928) bei den Amphibien studiert. In der ersten Entwicklungs
periode, während der Eifurchung bis zum Beginn der Gastrulation bleibt der 
Dotter unverändert, im zweiten Stadium der Embryonalentwicklung dagegen, 
von der Bildung der Neurula bis zum Verlassen der Eihüllen sind die Ver
änderungen an den Dotterplättchen sehr ausgesprochen; der Dotter wird unter 
Bildung von einfacheren, chemisch nicht genauer analysierbaren Eiweißsub
stanzen und von Lipoiden zersetzt, gleichzeitig wird in den Embryonalzellen 
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Abb. 337. Schemata zur Verdeutlichung des Vergleiches zwischen den mikroskopisch erkennbaren 
Vorgängen im Cytoplasma nach der Permeation von: Links j{olloidalem Ferrum saccharatum oder 

kolloidalen sauren Vitalfarbstoffen, rechts von verdaubaren phagocytierten Partikeln. 
(Nach G. C. HIRSCH 1925.) 

mit Ausnahme der Darmepithelien, der Leber- und Pankreaszellen, Glykogen 
nachweisbar; in kleinen Mengen findet sich letzteres im Mesenchym, in der 
Chorda dorsalis, im Zentralnervensystem, größere Mengen von Glykogen finden 
sich in der Epidermis und in der sich bildenden Skelet- und Herzmuskulatur. 
Beim Verlassen der Eihüllen besitzen die Embryonen noch einen ganz ansehn
lichen Rest von Reservematerial, allerdings weniger in Form von unzersetztem 
Dotter, der sich hauptsächlich noch in den Verdauungsorganen und der Körper
muskulatur findet, als in Form von Lipoiden. Läßt man die Larven sich ohne 
Nahrungszufuhr weiter entwickeln, so werden diese Reservestoffe, vor allem 
auch die Lipoide, aufgebraucht, wobei die Lipoide nach der Ansicht von KONo
PACKI besonders bei der Histogenese der Gewebe und Organe verwandt werden. 

H andbuch der mikroskop. Anatomie I /I. 25 
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Daß die Lipoide und das Glykogen tatsächlich direkt aus den verdauten 
Dotterplättchen stammten, dafür sind die Beobachtungen von KONOPAOKI 
entscheidend, daß diese beiden Substanzen "font leur apparation sous forme 
de granulations ou de croissants, accol!~s a ces plaques. Ce n'est que plus tard, 
qu'ils s'en separent et apparaissent dans le cytoplasme. La reaction des plaques 
vitellines envers les colorants change en meme temps, de sorte qu'elles deviennent 
acidophiles" . 

Diese morphologischen Erscheinungen des Dotterabbaues spielen sich, 
wie M. und B. KONOPAOKI, ferner HIBBARD (1928) weiterhin feststellten, in 
genau der umgekehrten Reihenfolge ab, wie diejenigen, welche bei der Dotter
bildung in den Ovocyten beobachtet werden. Zu dem gleichen Ergebnis kam 
RIDDLE (1911), der die progressive und regressive Metamorphose des Vogelei
dotters studierte und seine Ergebnisse folgendermaßen formuliert: "The 
immediate mechanism of yolk formation and of yolk deformation are the same". 
"Chiefly is involved the reversible action of enzymes." 

Von welchen Zellorganen diese verdauenden Enzyme oder Fermente, die 
natürlich in gleicher Weise wie bei der intracellulären auch bei der extracellu
lären Verdauung tätig sind, produziert werden, war bis vor kurzem noch völlig 
unklar. Bei den Fermente sezernierenden Zellen der Metazoen erscheint die 
Fermentproduktion an eine bestimmte Zellstruktur, nämlich an die Entwicklung 
granulärer Elemente gebvnden. Bei den Einzellern berichtet PROVAZEK, daß 
bei mit Neutralrot gefärbten Paramäcien rings um die in Bildung begriffenen 
Nahrungsvakuolen eine feinste Ansammlung feinster rotgefärbter Endoplasma
körnchen auftritt, welche nach NIRENSTEINS Beobachtungen ins Innere der 
Vakuolen eindringen und von ihm, allerdings mit großem Vorbehalt, als Ferment
träger gedeutet werden [NIRENSTEIN (1927)]. Nach der Meinung von ALT
MANN und vor allem von M. HEIDENHAIN werden die Drüsengranula als "leben
dige" Organe der Zelle betrachtet, welche, aus cytoplasmatischem Teilkörper
material bestehend, nach einer ersten "Periode des Wachstums" in einer "zweiten 
Periode des histologischen Zerfalls und der Auflösung" die verdauenden Fer
mente liefern. Nach einer spezielleren Ansicht sollen die Plastosomen sich in 
die Sekretgranula umwandeln. Ich verweise auf meine späteren Ausführungen 
gelegentlich der Besprechung der Sekretbildung (S. 407). 

Nach der Meinung anderer Forscher soll die Produktion der Verdauungs
säfte unter dem Einfluß des Kernes stehen, und man versuchte diese Hypothese 
durch Beobachtungen an kernlosen Teilstücken von Amöben zu entscheiden. 
NIRENSTEIN (1927) berichtet über diese Experimente folgendermaßen: "Nach 
den übereinstimmenden Beobachtungen von STOLO und von K. GRUB ER nehmen 
kernlose Amöbenfragmente selbst bewegliche Beuteobjekte auf und verdauen 
sie in Nahrungsvakuolen. Während nun STOLO daraus den Schluß zieht, daß 
auch dem kernlosen Plasma das Vermögen zukommt, Verdauungssäfte zu er
zeugen, dürfte es sich nach GRUBER eher um eine Nachwirkung von Sekreten 
handeln, die noch zur Zeit der Kernhaltigkeit im Plasma gebildet wurden. 
Die Frage scheint also nicht genügend klargestellt." 

Um so wichtiger ist es, daß für die intracellulare Dotterverdauung der Nach
weis, daß der Kern an ihr maßgebend durch spezifische Fermentproduktion 
beteiligt ist, von G. HERTWIG (1922), wie mir scheint, mit aller wünschens
werten Deutlichkeit geführt werden konnte. G. HERTWIG hat hierfür folgende 
Beobachtungen verwertet: BovERI (1918) hat bei der Kreuzung zweier nahe 
verwandter Seeigel, P. HERTWIG (1923) bei der Kreuzung: Rana arvalis 2 X 
fusca Ü' und Bufo vulgaris 2 X viridis Ü' gefunden, daß 1. die Bastarde sich 
zu wohlausgebildeten durchaus lebensfähigen Larven mit deutlichen Bastard
charakteren entwickeln, daß 2. künstlich zur Parthenogenese angeregte Eier 
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haploidkernige Larven mit rein mütterlichem Kernapparat und dement
sprechend auch rein mütterlichen Larvencharakteren liefern, daß dagegen 
3. künstlich entkernte und dann bastardierte Eier sich wohl normal furchen, 
ihre Entwicklung dagegen stets auf dem Blastulastadium mit Beginn der 
Gastrulation einstellen. Diese Blastulae, deren haploide Kerne nur artfremdes 
väterliches Kernmaterial enthalten, sterben durchaus nicht rasch ab, zeigen 
keinerlei Krankheitserscheinungen, leben vielmehr noch einige Tage, ohne 
jedoch igrendwie zu wachsen und sich weiter zu differenzieren. 

Diese drei Experimente verwertet G. HERTWIG zu folgenden Schlüssen: 
Aus 2 folgert er, daß die Haploidkernigkeit als solche nicht Ursache der Ent
wicklungshemmung in 3 ist, aus 1, daß der artfremde Spermakern, falls ein 
artgleicher Eikern zugegen ist, an der Weiterentwicklung des Bastardkeimes 
über das Blastulastadium hinaus sich aktiv beteiligt und dieselbe in väterlicher 
Richtung maßgebend beeinflußt. Aus dem Vergleich von 2 und 3 ergibt sich, 
daß das Wachstum und die Vermehrung der Zellen, welche zur Gastrulation 
und Weiterentwicklung notwendig sind, nur dann erfolgen, wenn ein artgleicher, 
nicht dagegen, wenn nur ein artfremder Kern zugegen ist. Da wir nun wissen, 
daß nach Beendigung der Furchung und dem Aufbrauch der kernbildenden 
Stoffe [GODLEWSKI (1918)] eine Weiterentwicklung nur auf Kosten der Ei
reservestoffe erfolgen kann, wofür die soeben referierten Untersuchungen von 
KONOPAKI ja ganz besonders beweisend sind, so ist der von G. HERTWIG ge
zogene Schluß einleuchtend: der artgleiche Eikern vollzieht diese Verwertung 
des artspezifischen Eidotters durch Absonderung intracellulär wirksamer spezi
fischer Verdauungsfermente, der artfremde Spermakern jedoch versagt hierbei, 
weil seine von ihm produzierten Fermente eben artfremd sind und deshalb 
unwirksam bleiben. 

Aus Mangel an vcrdautem Dotternährmaterial stockt daher bei 3 die Weiter
entwicklung auf dem Blastulastadium, während bei 1 und 3 unter dem Ein
fluß des artgleichen Eikerns der Abbau des Eidotters sich vollzieht und die 
Entwicklung weiter fortschreitet. Werden aber, wie in 1. dem artfremden 
Kernanteil durch die artgleiche vom Eikern abstammende Komponente ver
daute und ihrer Artspezifität entkleidete Dotterabbauprodukte zur Verfügung 
gestellt, so vermag er sich selbst nicht nur weiter zu vermehren, sondern greift 
auch aktiv in die zum Weiterwachstum erforderlichen, zur Synthese lebender 
Masse führenden Aufbauprozesse ein, so daß eine Bastardlarve mit deutlich 
väterlichen Erbcharakteren entsteht. 

Zu diesem experimentell geführten Nachweis, daß bei so verschiedenen 
Arten wie Echinodermen und Amphibien der Kern artspezifische, Dotter ver
dauende Enzyme liefert, kommen noch weitere Argumente aus der deskriptiven 
Embryologie, welche namentlich von K. PETER (1922) zusammengestellt und 
in gleicher Richtung verwertet worden sind. In seinen "Betrachtungen über 
die Furchung und die Dotterverarbeitung bei den Wirbeltieren" schreibt 
K. PETER: "Sind die Dotterkörner durch Protoplasma voneinander geschieden 
und nicht in allzu großer Menge vorhanden, dann können die Blastomeren 
die Verarbeitung (intracellulär mit Hilfe ihrer "Kerne) selber übernehmen. 

Genügt dieser Modus bei den partiell sich furchenden Eiern mit ihrem ge
waltigen, fast plasmafreien Dottervorrat nicht mehr, so treten die Merocyten
kerne in Tätigkeit, Kerne doppelter Herkunft, teils Abkömmlinge von Fur
chungskernen, teils überzählige Spermakerne bei den Eiern mit physiologischer 
Polyspermie. Sie verdauen Dotterschollen wie Dotterlösung (Teleostier) 
und können selbst die größten Dottermassen bewältigen (Teleostier.) Bei 
den Amnioten genügt ihre Tätigkeit nicht und die Merocytenkerne werden 
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abgelöst durch besondere Dotterzellen und die Epithelien eines besonderen 
Resorptionsorganes, des Dottersackes." 

Diese vergleichend-anatomische Betrachtung der Dotterverarbeitung bei 
den Wirbeltieren ist übrigens noch dadurch von besonderem Interesse, daß 
sie zeigt, wie schon in frühen Embryonalstadien bei den phylogenetisch höher
stehenden Formen die intracelluläre Verdauung durch die extracelluläre ab
gelöst bzw. durch dieselbe ersetzt wird, nur daß der Prozeß der extracellu
lären Verdauung dadurch gegenüber demjenigen der intracellulären kompli
ziert ist, daß zwischen die Stelle der Fermentproduktion (dem Kern) und dem 
Ort seiner Verwertung außerhalb der Zelle zumindestens der Zelleib und die 
Zelloberfläche (Zellmembran) eingeschaltet ist. 

Diese Trennung zwischen Produktions- und Verbrauchsort bedeutet in
sofern einen Nachteil, als die Fermente gegen vorzeitige Verwendung und der 
Zelleib selber gegen die v(lrdauende Wirkung geschützt werden müssen, auch 
eine volle Ausnützung außerhalb der Zelle nicht sicher gewährleistet ist. Als 
offenbar überwiegende Vorteile stehen gegenüber: einmal die Entlastung der 
Zelle selber von den zu verdauenden Nahrungsbestandteilen, zweitens die Mög
lichkeit, Fermente in größerer Menge intracellular zu speichern. So ist denn 
von vornherein zu erwarten, daß das Erscheinungsbild einer extracelluläre 
Verdauungsfermente liefernden "sezernierenden" Zelle sich durch diese zu 
dem eigentlichen Akt der Fermentproduktion hinzukommenden akzessori
schen Vorgänge komplizieren wird. Während wir daher in den Zellen mit 
intraplasmatischer Verdauung zumeist nichts von den Fermenten selber im 
Mikroskop sehen, werden dieselben in den sezernierenden Drüsenzellen in Form 
von Granula sichtbar, wenn sie in größerer Menge, evtl. zur Inaktivierung an 
besondere Trägersubstanzen gebunden, gespeichert werden. Ich verweise auf 
den besonderen Abschnitt, der über die Morphologie der Sekretion handelt 
(S. 406). 

c) Histophysiologie der Stoffpassage durch die Zelle bei der Resorption 
und Excretion. 

Die Komplikationen, die sich für Stoffaufnahme und -abgabe im vielzelligen 
Organismus im Vergleich zum Einzeller ergeben, und die Arbeitsteilung, 
welche sich zwischen den einzelnen Zellen herausbildet, bringen es mit sich, 
daß gewisse Oberflächenepithelien (Darm-, beim Embryo Dottersack- und 
Placentaepithelien) die Aufgabe erhalten, nicht nur für den Eigenbedarf, sondern 
darüber hinaus für den ganzen Organismus Nahrungsstoffe aufzunehmen (Re
sorption) und an die übrigen Zellen weiterzugeben. 

Andere Epithelien, vor allem die Nierenepithelien, müssen dann die un
brauchbaren Abfallstoffe aus dem Körperinneren wieder nach außen abgeben 
(Excretion). Die Aufgabe, die dabei den resorbierenden bzw. exzernierenden 
Zellen zufällt, ist einmal die elektive Aufnahme, zweitens der rasche Durch
transport, nicht dagegen die chemische Verarbeitung der zu befördernden 
Substanzen. Wasser, Salze, "harnfähige" Stoffe werden unverändert resorbiert 
bzw. exzerniert, während es allerdings für die extracellulär verdauten Nahrungs
stoffe nicht feststeht, ob sie unverändert die Darmepithelien passieren, was 
mir das wahrscheinlichste scheint, oder dabei chemisch noch verändert werden. 
Je weniger aber ein Stoff bei seiner Zellpassage verändert wird, um so weniger 
wird er morphologisch Spuren in der Zelle hinterlassen; auf die besonderen, 
evtl. präformierten Transportwege, welche wir in den Darmzellen mikroskopisch 
nachweisen können, ist auf S. 380 hingewiesen worden. Die besonderen morpho
logischen Einrichtungen an der Zelloberfläche sind bereits früher besprochen 
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worden; l:iie gestatten oft, wie wir gesehen haben, kein sicheres Urteil, ob es 
sich um eine aufnehmende bzw. um eine abgebende Oberfläche handelt. 

In den meisten Fällen besteht ja trotzdem über die Richtung der Passage 
kein Zweifel; aber es sei auf die Hauptstückzellen der Wirbeltierniere hingewiesen, 
wo bis heute die Frage, ob dieselben exzernieren oder resorbieren, umstritten 
ist [GURWITSCH (1913), ANIKIN (1927), V. MÖLLENDORFF (1914-1926), WAL
DEYER (1928), K. PETER (1928) , ferner auf die Darmepithelien, welchen von 
einigen Forschern (z. B . CHAMPY) neben der Resorption auch eine Ausscheide
tätigkeit in das Darmlumen zugeschrieben wird. 

Leider haben die Experimente mit vitalen, namentlich sauren Farbstoffen, 
die doch sonst für die Frage des Stoff transportes im vielzelligen Organismus 
so klärend gewirkt haben [GOLDMANN (1907), V. MÖLLENDORFF (1926)], bei den 
intracellulären Stofftransportvorgängen nicht die erwartete Entscheidung ge
bracht. 

Denn als man bei der Niere die Ausscheidungskurve des in den Körper in
jizierten Farbstoffes mit den histologischen Bildern verglich, da zeigte es sich, 

Abb. 338. Kochsalz mit Silbernitrat gefällt im 
Nierenhauptstück (Ratte 1 Stnnde nach Injek
tion von 2 ccm einer 20 010 Kochsalzlösung). 
Vergr.900fach. (Ans W. v. MÖLUi;NDORFF 1922.) 
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Abb. 339. Ferriammoninmcitrat + Natrinmferro
cyanid im Nierenhauptstück der Mans. (2 Stunden 

nach Injektion von 1 Ccm des Gemisches.) 
Vergr.900fach. (Nach W. v. MÖLLENDORFF 1922.) 

daß der :Farbstoff sich bereits im Urin nachweisen ließ, als noch keinerlei Farb
stoff in den Zellen selber mikroskopisch nachweisbar war. Die Farbstoffe pas
sieren also so rasch, so stark verdünnt und in diffuser Form die Nierenepithelien, 
daß sie der mikroskopischen Wahrnehmung sich entziehen und die Richtung 
ihres Transportes infolgedessen nicht direkt feststellbar ist. Wenn dann später 
im weiteren Verlauf der Farbstoffausscheidung auch Farbstoffgranula bzw. 
Vakuolen in den Hauptstückzellen auftreten, so handelt es sich hier um eine 
Anfärbung von paraplasmatischem oder totem Zellmaterial (besonders bei 
basischen Farbstoffen) oder um eine echte "Speicherung während der Aus
scheidungszeit" [v. MÖLLENDORFF (1922)], um Vorgänge also, welche mit der 
eigentlichen Excretion nicht direkt etwas zu tun haben und scharf von ihr zu 
unterscheiden sind [v. MÖLLENDORFF (1922)]. Wenn daher mehrfach, besonders 
einwandfrei soeben von K. PET ER (1928) nachgewiesen worden ist, daß die 
gespeicherten Farbstoffvakuolen in den Hauptstückzellen der Niere zuerst 
in der Nachbarschaft des Lumens sichtbar sind, bei späteren Stadien dagegen 
der Zellbasis genähert angetroffen werden, so kann in diesen Beobachtungen wohl 
ein Argument für die resorbierende Tätigkeit der Hauptstückzellen erblickt 
werden, aber kein vollgültiger Beweis. Denn es braucht ja die Verlagerung der 
Farbstoffvakuolen von einem Zellpol zum anderen nicht passiv durch den Flüs
sigkeitsstrom erfolgt zu sein, sie könnte z. B. auch durch aktive Verlagerung 
des Speicherapparates der Zelle, etwa des Golgiapparates, bewirkt sein, eine 
Deutung, welche JASSWOIN diesen Vorgängen gibt (vgl. S.284). 
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. Man hat weiterhin durch mikrochemische Reaktionen den Weg und die 
Art des Stoff transportes bei der Resorption bzw. Excretion zu bestimmen ge
sucht. Die Ergebnisse der "Salzversuche" an der Niere faßt v. MÖLLENDORFF 
(1922) folgendermaßen zusammen: "Alle Erfahrungen an Farbstoffen sprechen 
dagegen, daß bei diesen diffusiblen Salzen körnige Konzentrierungsgranula 
entstehen; es ist über die Existenz derartiger "Salzgranula" vor Anstellung 
der entsprechenden mikrochemischen Reaktionen nichts bekannt. Die Form, 
in der sich diese Salze im Anschluß an die Reaktion in der Zelle vorfinden (Abb. 338 
und Abb. 339), dürfte wesentlich von zwei Faktoren abhängig sein; einmal 
von der Lokalisation der Salze im Cytoplasma, dann aber auch sehr wesentlich 

a 

c tl 

Abb.340a-d. Darmepithel der Fledermaus. a Huugertier. b -d Nach Fütterung mit Sahne. Ver
t eilung dcr nach FISCHLERS Methode ' dargestellten Fettsäure in den Epithelzellen auf verschiedenen 

Stadien der Fettresorption. (Nach WEINER 1928.) 

von der Form der Niederschlagsbildung bei der mikrochemischen Reaktion. 
Diese letztere ist für das Silberchlorid (Abb. 338) eben feinkörnig und kann 
deshalb in der Nierenzelle nicht anders auftreten; bei der Reaktion des Harn
stoffes mit Xanthydrol [STÜBEL (1921), OLIVER (1921)] bilden sich strahlige 
Düsen, gleichgültig ob diese intra- oder extracellulär angetroffen werden. Die 
Bilder, die LEscHKE (1922), OLIVER, STÜBEL, STIEGLITZ u. a. bei der Aus
scheidung von Salzen gefunden haben, beweisen also nur, daß während der 
Ausscheidungszeit eine zum Entstehen der Reaktion ausreichende Konzen
tration des Salzes in den Hauptstücken vorhanden ist. Über die Anordnung 
des Salzes sagen sie gar nichts aus. Die wahrscheinlichste Annahme ist hier 
das Fehlen präexistenter "Granula", resp. ein Durchtritt des Salzes in gelöster 
Form während der Ausscheidungsperiode" . "Nur bei giftigen Salzen genügt 
die rasch vorübergehende Anreicherung in den Hauptstückzellen, um hier 
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umschriebene Cytoplasmabezirke abzutöten; solche nekrotischen Teile ins bio 
bieren sich dann mit dem betreffenden Salz (z. B. Eisen) und bleiben auch über 
die Hauptausscheidungszeit hinaus nachweisbar", wodurch eine granuläre 
Transportform vorgetäuscht werden kann. 

Schließlich weise ich noch auf die Form hin, in welcher das Fett von den 
Darmzellen resorbiert wird. Hier hat man, getäuscht durch "Speicherungs
bilder" , ebenfalls bis vor kurzem angenommen, daß das Fett in Granulaform 
durch die Epithelien hindurchtransportiert würde. 

WEINER (1928) hat nun bei hungernden und dann mit Sahne gefütterten 
Fledermäusen gezeigt, daß schon 71/ 2 Minuten nach der Fütterung Fettsäuren 
nicht nur in den Epithelzellen, sondern schon im bindegewebigen Stroma und so
gar in den Chylusgefäßen nachweisbar waren, geraume Zeit bevor eine Speicherung 
von Neutralfettgranula in den Epithelzellen sichtbar wurde. Die Abb. 340a-d 
zeigen die Verteilung der nach der Methode von FISCHLER dargestellten Fett
säure in den Darmepithelzellen der Fledermaus in verschiedenen (fortschrei
tenden) Stadien der Fettresorption. "Das Eindringen der Fettsäure geht durch 
den Cuticularsaum vor sich (Abb. 340b), wobei die eintretenden Körner sich in 
senkrechte Reihen lagern und eine Art Querstreifung des Cuticularsaumes er
zeugen." In späteren Stadien ist die ganze Zelle mit Fettsäure erfüllt, nur der 
Kern bleibt selber stets frei. Durch diese Beobachtungen von WEINER ist es 
also erwiesen, daß das im Darm in Form von löslicher Fettsäure resorbierte 
Fett bei der Zellpassage nicht erst als Neutralfettgranulum gespeichert zu werden 
braucht, sondern in unveränderter, löslicher Form die Epithelien "transitorisch" 
durchwandert. "Die Fettablagerung ist kein integraler Teil des Resorptions
vorganges, sondern bloß eine Begleiterscheinung" [WEINER 1928, S. 264)]. 

Die angeführten Beobachtungen über die intracelluläre Passage von Farb
stoffen, Salzen und Fett durch resorbierende und exzernierende Epithelien 
stehen also sämtlich in guter Übereinstimmung; ihr Ergebnis läßt sich dahin 
zusammenfassen: In gelöstem Zustand aufgenommene Substanzen können in 
dieser Form die Zellen unverändert passieren, zu ihrem Transport durch den 
Zelleib ist keinerlei Mitwirkung von besonderen Zellorganen, etwa von Granula 
anzunehmen. Sämtliche Beobachtungen über Granulabildung in resorbieren
den bzw. exzernierenden Zellen beziehen sich nicht auf den Stoff transport als 
solchen, sondern auf Vorgänge ganz anderer Art, welche wir unter den Begriff 
der Stoff speicherung zusammenfassen und nunmehr besprechen wollen. 

d) Morphologie der Stoffspeicherung in der Zelle. 

Das Vermögen, Stoffe, die von außen aufgenommen oder in der Zelle selber 
produziert worden sind, zu speichern, und zwar in vakuolärer Form, iE't eine 
Eigenschaft, die sämtlichen Zellen, allerdings in verschiedenem Ausmaße, zu
kommt. Am ausgeprägtesten ist sie im vielzelligen Organismus bei denjenigen 
Zellen entwickelt, welche Reservesubstanzen, sei es zu eigenem späteren Ge
brauch (Eizellen), sei es zugunsten des Gesamtorganismus (Fettzellen, Leber
zellen, Retikuloendothelien) anhäufen. 

Ein großes Speicherungsvermögen besitzen ferner die meisten Drüsenzellen, 
welche ihre extracellulär zur Verwendung kommenden Sekrete oft vor der 
Abgabe nach außen in großer Menge im Inneren aufhäufen. Dieses Speiche
rungsvermögen geht aber auch nicht ab den soeben besprochenen, besonders 
für raschen Stoff transport eingerichteten resorbierenden und exzernierenden 
Epithelien des Darmes und der Niere. Dies haben namentlich wieder vitale 
Farbstoffversuche gezeigt, durch welche auch das große Speicherungsvermögen 
vieler Bindegewebszellen (Pyrrholzellen von GOLDMANN, Retikuloendothelien) 
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zuerst in das rechte Licht gerückt worden ist. Allerdings muß man sich hüten, 
worauf v. MÖLLENDORFF (1926, S. 597) mit Recht aufmerksam gemacht hat, 

Abb. 341. Golgiapparat 

• 

in den Epithelzellen des Duodenums beim Kaninchen. KOLATSCHJ>VS 
Methode. (Nach NASSONOV 1927.) 
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Abb. 342a-d. Fettablagerung in den Darmepithelien des Frosches nach Fettfütterung. a Anfangs' 
stadium. Die Fetteinschlüsse sind ihrer Feinheit wegen nicht tingiert. Der Golgiapparat ist 
geschwärzt, zeigt erhöhte Osmophilie (2 '/, OsO, bis 24 Stunden bei 37 '). b Späteres Stadium. 

Beginnende Vakuolisation des Golgiapparates. KOLATSCHEv-Methode. 

die Stärke der Speicherung in direkte Beziehung zur Stoffwechselintensität 
zu setzen. "Wenn man früher das Bindegewebe vorzugsweise unter mechanischen 
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Gesichtspunkten betrachtete, so droht demselben heute in der Ära der 
Stoffwechselforschung wiederum eine falsche Einschätzung, weil man unter 
dem Einfluß der Vitalfärbungsergebnisse den Hauptbestandteil desselben, 
das wenig speichernde Fibrocytennetz an der Stoffverarbeitung für weniger 
beteiligt anzusehen gewillt ist als die stark speichernden Retikuloendothelien. 
Wir haben nun, wie wir hoffen, überzeugend dargetan, daß diese Ansicht nicht 
haltbar ist, daß im Gegenteil gerade das Fibrocytennetz von Anfang an intensiv 
mit der Verarbeitung (und Zerstörung) des Farbstoffes einsetzt, daß die Ab
lagerung des Farbstoffes erst die Folge eines Mißverhältnisses zwiscben An
gebot und Stoffwechselintensität ist." 

o d 

Abb. 342. (Forts.) c Auftreten von Fetteinschlüssen an den Trabekein des Golgiapparates. Fixierung 
wie bei a. d Spätes Stadium der Fettablagerung. Starke Vakuolisation und Fragmentation des 

Golgia pparates. KOLATScHEv-Methode. (NachP. WEINER 1928.) 

Wir können dies auch kurz so ausdrücken: je stärker die Stoffverarbeitung 
und der Stoffverbrauch in der Zelle ist, um so weniger kann dieser Stoff ge
speichert werden. Stoffspeicherung und Stoffverarbeitung sind zwei ganz 
verschiedene, scharf voneinander zu trennende Vorgänge. 

Diese Betrachtungen führen uns nun schon zu der Frage nach den Bedin
gungen, unter welchen ein Stoff in der Zelle gespeichert werden kann. Wieder 
haben hier die vitalen Farbstoffversuche weitgehend klärend gewirkt. Wir 
können danach zwei Formen der Stoffspeicherung unterscheiden, deren Mecha
nismus ein ganz verschiedener ist. 

Das eine Mal erfolgt die Stoffspeicherung durch Bindung, sei sie chemisch 
oder physikalisch bedingt, an tote Einschlüsse der Zelle. Namentlich basische 
Farbstoffe werden in dieser Form - ich möchte sie die passive nennen -
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gespeichert. Chemisch-physikalische Eigenschaften des zu speichernden Stoffes, 
zweitens das Vorhandensein imprägnierbarer toter Zelleinschlüsse sind die 
bedingenden Momente, wobei zu berücksichtigen ist, daß chemisch differente 
Stoffe (giftige Salze, viele namentlich basische Farbstoffe) sich nach ihrem Ein
dringen in die Zelle diese toten Einschlüsse unter Umständen erst selber schaffen 
können, indem sie ursprünglich lebende Cytoplasmapartien zum Absterben 
bringen (man vgl. das auf S. 47 über die vitale Färbung Gesagte). 

Von dieser passiven Speicherung ist scharf zu trennen die aktive Form der 
Speicherung, bei der die zu speichernden Stoffe durch aktive, vitale Zelltätig
keit in neugebildeten Vakuolen in Tröpfchen-, bzw. Granulaform im Zelleib 
abgelagert werden. In dieser Form werden die sauren Farbstoffe zumeist ge
speichert (vgl. S. 49) und durch die Analyse vitaler Farbstoffexperimente hai; 
man zunächst die eine Seite des Bedingungskomplexes, der zu aktiver Speiche
rung führt, klären können. Denn wie namentlich v. MÖLLENDoRFF gezeigt hat, 
erfolgt die Speicherung der sauren Farbstoffe nur, wenn sie in genügender 
Menge und nicht zu rasch die Zelle passieren. Hochmolekulare Farbstoffe 
gelangen überhaupt nicht oder in zu geringen Mengen in die Zelle, molekular
gelöste passieren sie zu rasch; am ausgiebigsten werden kolloide Farbstoffe von 
mittlerer Teilchengröße gespeichert (Trypanblau, Pyrrholblau). Verschlechtert 
man die Abgabebedingungen aus der Zelle, so wird dadurch die Speicherung 
vergrößert. 

Da es sich, wie wir annehmen, bei der vakuolären "aktiven" Speicherung 
um eine aktive Zelltätigkeit handelt, so war weiter die Frage zu stellen, welche 
Zellbestandteile sind an dieser Speicherung beteiligt. Die wichtigen, bereits 
S. 264 referierten Beobachtungen von NASSONOV haben die Frage meiner 
Meinung nach eindeutig dahin beantwortet, daß der Golgiapparat das haupt
sächlichste Speicherungsorgan der Zelle ist. 

Die Übereinstimmung in der Lage des Golgiapparates und der eben sicht
bar werdenden gespeicherten Farbstoffgranula ist so frappant, daß schon die 
von NASSONOV gegebenen Beispiele (vgl. Abb. 225) überzeugend dartun, daß 
die Speicherungsvakuolen an der Oberfläche des Golgiapparates entstehen. 
Von neuesten Beobachtungen über die übereinstimmende Lagerung von Farb
stoffvakuolen und Golgiapparat führe ich noch folgende an: Bei seinen Unter
suchungen über vitale Farbstoffspeicherung im Darmepithel fand v. MÖLLEN
DORFF (1926), daß "bei der Maus und ebenso beim Meerschweinchen die Trypan
blau-Granula ausschließlich supranucleär anzutreffen sind". "Nur beim 
Kaninchen, das wir allerdings nur in fortgeschrittenen Speicherungsgraden 
untersucht haben, liegen zahlreiche Farbstoffeinschlüsse basalwärts vom Kern." 
"Ich halte es nicht für ausgeschlossen, daß wir es hier mit einer sekundären 
Verlagerung zu tun haben. Immerhin bildet das Kaninchen in meinen Versuchen 
einen Sonderfall, dessen Aufklärung bisher nicht durchgeführt ist." Diese 
Aufklärung haben die cytologischen Untersuchungen von NASSONOY (1927) 
erbracht, der den Dünndarm eines jungen Kaninchens mit Osmiumsäure im
prägnierte und fand, daß abweichend von der bei anderen Tieren üblichen aus
schließlich supranucleären Lage der Golgiapparat in den Darmepithelien des 
Kaninchens teils supra-, teils aber auch infranucleär liegt (Abb. 341). 

NASSONOV zieht aus-diesen Beobachtungen den Schluß, daß die Neubildung 
von Farbstoffvakuolen nicht überall gleichmäßig im Zelleib erfolgt, sondern 
stets streng lokalisiert am Golgiapparat. Derselbe konzentriert den diffus im 
Plasma verteilten Farbstoff an seiner Oberfläche und scheidet ihn, gebunden 
an die Apparatsubstanz, in Vakuolenform aus. Was aber hier für die sauren 
Farbstoffe nachgewiesen ist, das soll nach NASSONOV auch für andere speiche
rungsfähige Substanzen gelten; auch diese werden durch die Tätigkeit des 
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Golgiapparates konzentriert und unter Bildung von Vakuolen oder Granula 
gespeichert. 

Als Beispiel für die speichernde Tätigkeit des Golgiapparates nenne ich 
zuerst die Ausscheidung von Fett in Tropfenform in den Darmepithelien, welche 
als häufige Begleiterscheinung des eigentlichen Fettresorptionsvorganges 
durch die Darmepithelien zu beobachten ist [WEINER (1928, vgl. S. 391)]. 
"Das erste Auftreten der Fetteinschlüsse in den Darmepithelzellen der Maus 
und des Frosches, welche nach einer Hungerperiode mit Sahne gefüttert worden 
sind, ist nicht subcuticulär [KREHL (1890)], sondern stets supranucleär zu be
obachten in der Golgiapparatzone, in engem Anschluß an die Trabecula dieses 
Organoids" (Abb. 342). Die Synthese des Fettes aus seinen in die Zelle ein
tretenden Spaltprodukten vollzieht sich wahrscheinlich außerhalb des Golgi
apparates und es liegen Gründe vor zu der Vermutung, daß das Chondriom, 
welches einen Zerfall in Körner erfährt, hierbei eine Rolle spielt" (Abb. 343); 
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Abb. 343 a-e. Modifizierungcn (les Chondrioms während der Fettablagerungsvorgänge bei der FIeder· 
maus. CHAMPY·Ku LL·Mcthode. a Kont rolle, b 15 Minuten, e 30 Minuten nach Fütterung mit 

Sa hne. (Na ch P. WEINE R 1928.) 

"die Funktion des Golgiapparates ist ausschließlich eine Akkumulation, eine Aus
arbeitung von Sekretionsgranula, nicht aber eine chemische Ausarbeitung des 
Sekretes." "Weder an dem Resorbieren, noch an der chemischen Bearbeitung zu 
neutralem Fett beteiligt sich der Golgiapparat, nur das dritte Moment im Fett
ablagerungsvorgang - die Bildung morphologisch formierter Einschlüsse - darf 
auf Kosten der Aktivität des Golgiapparates bezogen werden" [WEINER (1928)]. 
"In dem Maße, wie sich die Zelle mit Fetttropfen anfüllt, werden dieselben größer; 
in den späten Fettablagerungßstadien sind die Zellen prall mit Fetttropfen ge
füllt; von einer festen Lokalisation des Fettes kann nun keine Rede mehr sein. 
In betreff des Wachstums ist schwer zu beurteilen, ob diese Volumenzunahme 
infolge eines Ineinanderfließens der Tropfen zustande kommt, oder ob hier den 
einzelnen Tropfen ein selbständiger Wuchs eigen ist, wie es ALTMANN behauptet" 
(WEINER). Diese letzte Annahme ist wohl entschieden abzulehnen, denn es 
handelt sich bei den Fetttropfen entgegen der Ansicht von ALTMANN sicher 
um kein Protomerenmaterial der Zelle, sondern um tote paraplasmatische Ein
schlüsse. Dagegen erscheint es mir sehr wahrscheinlich, daß wenn einmal Fett
tropfen durch die aktive vitale Speichertätigkeit des Golgiapparates gebildet 
sind, diese späterhin durch passive Anlagerung von weiterem Fett sich weiter 
vergrößern, zu der aktiven sich also die passive Speicherung gesellt. 

Zahlreiche weitere Beispiele über die speichernde Tätigkeit des Golgiapparates 
sind den Beobachtungen an Drüsenzellen zu entnehmen. Ich verweise auf meine 
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Ausführungen auf S. 284 und die dort bereits angeführten Beispiele; ferner 
auf die Abb. 344 und mache noch besonders auf die häufig beobachtete Massen
zunahme des Golgiapparates aufmerksam, welche sich kurz vor und während 
des Auftretens der ersten Sekretgranula in den verschiedensten Drüsenzellen 
feststellen läßt (u. a. KOPSCH, NASSONOV). 

n 

• 

d 

Abb. 344 a-f. Die Entwicklnng, welche die Golgiapparatelemente bel der Sekretbildnng in der Mittel
darmdrüse, vom Astacns leptodaotylns dnrohmaohen. Die Elemente sind alle bei gleioher Vergrößerung 
gezeiohnet nnd stammen aus Zellen eines einzigen Drüsensohlauohes. Aus einer Zelle sind immer 
mehrere Elemente gezeiohnet worden; auoh alle anderen Elemente der betreffenden Zellen befanden 
sioh jeweils auf dem gleiohen Entwioklungsstadium. Es stammen: a ans einer embryonalen Zelle, 
b aus einer embryonalen Zelle mit wenigen, aber bereits größeren Elementen distal vom Zellkern, 
c aus einer Zelle, deren ganzer Leib bereits mit Golgielementen angefüllt ist, d -f aus typisohen 
Fibrillenzellen. In d hat die Masse der imprägnierbaren Substanz bereits abzunehmen begonnen: 

in f fertige Sekretgranula. (Naoh JACOBS 1928.) 

Durch die Untersuchungen von NASSONOV, JACOBS (1928) scheint mir die 
Rolle des Golgiapparates als aktives Speicherungsorgan bei denjenigen Drüsen
zellen erwiesen, welche ihr Sekret im Zelleib in mehr oder minder größerer 
Menge vor der Abgabe nach außen speichern. Wie weit darüber hinaus die 
Befunde uns berechtigen, eine aktive Beteiligung des Golgiapparates bei 
der Sekretbereitung selber anzunehmen [BOWEN, JACOBS (1928)], wird in 
dem Abschnitt, welcher über die Sekretbildung handelt (S. 408), noch zu 
besprechen sein. 
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e) Morphologie der progressiven Stoffumwandlung in der Zelle. Die Verarbeitung 
von Nahrungsstoffen zu ergastischen Zellprodukten (Betriebsreservematerial ). 

Ich wende mich nunmehr dem Schicksal der verdauten und resorbierten 
Nahrungsstoffe zu, soweit dieselben nicht unmittelbar zur Bestreitung des 
Betriebsstoffwechsels verbrannt werden, wobei nach WARBURG den Struktur
oberflächen der Zelle eine große Bedeutung zukommt, sondern durch die Tätig
keit der Zelle in progressiver, vorwiegend also synthetischer Weise verändert 
werden. 

Im Gegensatz zu der zerlegenden, spaltenden Wirkung des Verdauungs
vorganges werden nunmehr die Nahrungsstoffe entweder als Aufbaumaterial 
zur Neubildung des Teilkörpermaterials der Zelle verwandt (diese assimilato
rische Tätigkeit der Zelle, welche zu echtem Wachstum der lebenden Masse 
führt, wird in dem nachfolgenden Kapitel von WASSERMANN besprochen werden); 
oder aber die Zelle verwertet die ihr zugeführten Nahrungsstoffe zur Synthese 
ergastischer Zellprodukte, welche als Betriebsmaterial entweder zu eigener 
Verwendung (z. B. Dotter in Eizellen) oder zugunsten des ganzen Organismus 
(z. B. Drüsensekrete) gebildet werden. Es versteht sich von selbst, daß dieses 
Betriebsmaterial, da es ja gleichzeitig auch Reservematerial darstellt, zumeist 
nach seiner Bildung auch noch gespeichert wird, wir also nebeneinander in 
derselben Zelle Produktion von Betriebsmaterial und Speicherungsvorgänge 
kombiniert antreffen müssen. Trotzdem müssen wir natürlich den Vorgang 
der Betriebsmaterialproduktion scharf von dem seiner Speicherung unter
scheiden, was bisher aber zumeist nicht geschehen ist. 

Wie uns die mikrochemische Analyse der ergastischen Zelleinschlüsse zeigt, 
bestehen dieselben meistens nicht aus den einfachen, durch die Verdauung 
abgebauten chemischen Verbindungen. Kohlenhydrate werden vorwiegend 
nicht als wasserlösliche Zuckerverbindungen, sondern als schwerlösliches Gly
kogen oder Stärke gespeichert, die Fettsubstanzen finden sich nicht als Fett
säuren, sondern als Neutralfetttropfen, das Eiweiß nicht in Form der niedersten 
Spaltprodukte (Aminosäuren, Peptone), sondern als höher molekulare, evtl. 
noch die Ninhydrinreaktion gebende Verbindungen. Chemisch sehr kom
pliziert ist z. B. die Zusammensetzung der unter dem Namen des Dotters zu
sammengefaßten paraplasmatischen Reservestoffe (vgl. S. 399) und schließ
lich der Sekrete. Wir haben also die Frage zu stellen, wie entstehen aus den 
chemisch einfach gebauten Nahrungsstoffen die kompliziert gebauten ergasti
schen Zelleinschlüsse, und welche Zellorgane beteiligen sich an ihrer Synthese ~ 

Hierzu möchte ich noch einige prinzipiell wichtige Bemerkungen anfügen. 
Man hat nämlich in dem an und für sich gerechtfertigten Bestreben, die Be
teiligung der verschiedenen Zellorgane an dieser Synthese nachzuweisen, wie 
mir deucht, schließlich ganz übersehen, daß das allerdings morphologisch 
zumeist nicht faßbare, weil in feindisperser Form vorliegende Nährmaterial 
die Hauptquelle für diese produktive Tätigkeit der Zelle bildet. Man spricht 
gar nicht mehr von diesem, sondern nur noch von dem Kern, den Plastosomen, 
dem Golgiapparat usw., als wenn durch direkte und ausschließliche Umwand
lung derselben der Dotter oder die Sekrete entstünden. Bezeichnend ist dafür 
z. B. folgende Zusammenfassung, welche HARVEY (1925) von der Dotterent
stehung bei Lumbricus gibt: "No direct metamorphosis of either mitochondria, 
Golgi apparatus or nucleolus into yolk was observed. Yolk probably arises 
from the cytoplasm". Demgegenüber möchte ich betonen, daß diese ganze Be
trachtungsweise mir prinzipiell falsch erscheint. Gehen wir von unserer Ein
teilung der Zellbestandteile in paraplasmatisches und protomerales Material 
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aus (vgl. S. 28), und hier scheint sie mir ihre Früchte zu tragen - so ist keines
wegs einzusehen, warum die lebende Masse, um ergastisches, totes Zellmaterial 
zu produzieren, zuerst Nährmaterial in Protomerenmaterial umwandeln und 
dieses dann wieder in paraplasmatische Stoffe (regressiv) metamorphosieren 
sollte. 

Das ist so unbiologisch gedacht, daß für mich kein Zweifel besteht, daß 
alles ergastische Zellmaterial, Fetttropfen so gut wie Dotterschollen und Sekrete 
im Prinzip dadurch entstehen, daß von der Zelle aufgenommene einfache Nähr
stoffe zu diesen chemisch oft sehr kompliziert gebauten Verbindungen syn
thetisiert werden. Diese Synthese erfolgt unter der Mitwirkung des Proto
merenmaterials der Zelle, das dabei aber selber nur in Ausnahmefällen selber 
verbraucht wird, vielmehr höchstwahrscheinlich nur katalytisch wirkt. Wenn 
es bei den holokrinen Drüsen zu einem Zerfall der ganzen Zelle kommt, und als 
Folge davon auch Protomerenmaterial zugrunde geht, evtl. zur Sekretbildung 
benutzt wird, so liegt hier ein Spezialfall vor, der auch nur im vielzelligen Orga
nismus möglich ist und kein Analogon bei den Einzellern hat. 

Morphologisch wird die Mitwirkung des Protomerenmaterials bei der pro
gressiven Stoffumwandlung zu ergastischem Material dadurch zutage treten, 
daß sich entweder an der Oberfläche oder im Innern der Zellorgane (Kern, 
Plastosomen, pflanzliche Plastiden usw.) das sich bildende ergastische Material 
anhäuft (Volumenvergrößerung der betreffenden aktiven Organe) oder daß 
eine Oberflächenvergrößerung der in Frage stehenden Zellorgane Schlüsse auf 
ihre Aktivität zuläßt. 

a) Kohlensäureassimilation bei den grünen Pflanzen. Synthese 
von Glykogen, Stärke, Fett, Eiweiß. 

Am besten sind wir über den Prozeß der Kohlensäureassimilation bei den 
grünen Pflanzen orientiert. Denn die Synthese von Zucker und Stärke erfolgt 
hier lokalisiert an ganz bestimmte Zellorgane, die Chloro- und Leukoplasten, 
welche nicht nur als Kohlenhydratbildner, sondern auch als -speicher funk
tionieren. Ich verweise bezüglich der chemischen Seite dieses Assimilations
prozesses auf die Arbeiten von WILLSTÄTTER, ferner auf die zusammenfassende 
Darstellung in der Biologie von HARTMANN (1927), die morphologischen Er
scheinungen an den Chloroplasten sind neuerdings von SCHÜRHOFF (1924) 
monographisch in dem Handbuch der Pflanzenanatomie ausführlich geschildert 
worden. 

Viel weniger wissen wir über die Bildung von Glykogen aus Zucker, zumal 
das Glykogen oft ganz diffus in den Zellen sich findet, seltener in Tropfen
form lokalisiert gespeichert wird, wie z. B. in der quergestreiften Muskulatur 
in Form der interstitiellen Körner. Für diese ist von DUESBERG angegeben 
worden, daß sie aus den Plastosomen entstehen. ARNOLD glaubt, daß die Plasto
somen das Glykogen speichern, DUESBERG legt den interstitiellen Körnern, 
welche seiner Ansicht nach Plastosomen sind, "den Wert von vegetativen 
Organellen bei, welche bei der Speicherung der Reservestoffe und beim Stoff
wechsel beteiligt sind." Aber die Rolle der Plastosomen bleibt in allen diesen 
Untersuchungen schon aus dem Grunde zweifelhaft, weil die Autoren (ARNoLD, 
DUESBERG, REGAuD) überhaupt nicht den Versuch machen, zwischen Speiche
rung anderswo synthetisierten Glykogens und Synthese von Glykogen durch 
die Plastosomen eine Unterscheidung herbeizuführen. Über die etwaige Rolle 
des Golgiapparates bei der Speicherung von Glykogen in Tropfenform ist nichts 
Sicheres bekannt. 

Tiefer einzudringen in das Problem der Synthese und Speicherung des 
Neutralfettes versucht, wie schon erwähnt, P. WEINER (1928). Nach seinen 
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Angaben wird das Neutralfett in Granulaform gespeichert von dem Golgi
apparat der Darmepithelien (vgl. S. 392 und Abb. 342); dagegen sollen an der 
Synthese des Neutralfettes aus Fettsäuren und Glycerin möglicherweise die 
Plastosomen beteiligt sein, welche einen körnigen Zerfall und eine gewisse Massen
reduktion während der Fettresorption und Fettspeicherung durch die Darm
epithelien aufweisen (Abb. 343). Auf diese Veränderungen habenschonCHAMpy 
(1911) und POLICARD (1910) hingewiesen und WEINER bestätigt sie, während 
CRAMER und LUDFoRD (1925) allerdings zu negativen Ergebnissen gelangten. 
Während aber CHAMPY eine unmittelbare Umwandlung von Chondriosomen 
in Fetteinschlüsse annimmt, hat WEINER "kein einziges Mal die Umwandlung 
von Chondriosomen in "plastes" und das Auftreten von Fetteinschlüssen an 
ihrer Oberfläche beobachtet." "Deswegen glaube ich gemeinschaftlich mit 
POLICARD (1910), daß die Chondriosomen an der Ausbildung der Fetteinschlüsse 
keinen unmittelbaren, sondern nur einen indirekten Anteil nehmen, indem sie 
sich an der chemischen Umarbeitung (Synthese zu Neutralfett) beteiligen." 

Gesichert scheint mir allerdings diese Folgerung keineswegs und es wird 
sich durch einfache cytologische Beobachtung ja auch nicht der Nachweis 
führen lassen, daß die Plastosomen etwa Fermente produzieren, durch welche 
die Synthese der Neutralfette bewirkt wird. Diese chemischen Vorgänge spielen 
sich eben in einem nicht mehr der mikroskopischen Analyse zugänglichen Ge
biet ab. Hier können nur Experimente weiterführen. 

Wenn wir aber über Vorgänge im Zellplasma, welche zu einer so einfachen 
Synthese wie des Neutralfettes aus seinen Komponenten führen, so mangel
hafte Kenntnisse besitzen, so ist von vornherein nicht zu erwarten, daß die 
mikroskopische Analyse die Entstehung komplizierter gebauter Verbindungen, 
wie der Dotterkörner oder der fermenthaitigen Drüsensekrete, in befriedigen
der Weise wird klären können. 

ß) Morphologie der Dotterbildung tierischer Eizellen. 

Zwar nennt GURWITSCH die Dotterbildung tierischer Eizellen "sozusagen 
das Paradespiel unserer Lehre von der Ernährung der Zelle"; aber dieses Urteil 
von GURWITSCH war im Jahre 1913, als es ausgesprochen wurde, allzu opti
mistisch und die Fülle seither erschienener Arbeiten über das Problem des Ei
wachstums und der Dotterbildung haben den Optimismus von GURWITSCH 
keineswegs gerechtfertigt. 

Zunächst sei vorweg festgestellt, daß "Dotter" keineswegs ein einheitlicher 
chemischer Begriff ist, daß es vielmehr sehr verschiedene (artspezifische), bald 
mehr eiweißhaitige, bald mehr fett- und lipoidhaltige Dotterpartikel gibt (vgl. 
S. 312), welche oft in ein und derselben Eizelle nebeneinander vorkommen 
(z. B. weißer und gelber Dotter der Vogeleizelle). Es ist klar, daß der chemische 
Vorgang, der zur Dottersynthese führt, von Fall zu Fall ein verschiedener sein 
muß. Ferner ist zu berücksichtigen, daß neben der eigentlichen synthetischen 
Produktion von Dotter auch Speichervorgänge einhergehen. Ein nicht gering 
einzuschätzender Vorzug beim Studium der Dotterbildung ist die Möglichkeit, 
die einzelnen Stadien dieses progressiv verlaufenden Dotterbildungsprozesses 
(zumeist in demselben Ovarium) sich verhältnismäßig einfach beschaffen zu 
können, wobei die Ermittlung der richtigen Reihenfolge der einzelnen Stadien 
(Stufenuntersuchung, vgl. S. 409) keine Schwierigkeiten macht. 

Wir gehen bei unserer Erörterung des Problems der Dotterbildung von 
der Vorstellung aus, daß der Dotter sich durch direkte synthetische Umwand
lung von zugeführten Nahrungsstoffen bildet (vgl. S. 398). Diese werden den 
Eizellen in den Fällen des "auxiliären" Eiwachstums in großer Menge und 
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flüssiger Form durch besondere Nährzellen (Follikelzellen) zugeführt, welche 
entweder allseitig oder unter Bevorzugung einer Seite (Abb. 345) der Eizelle 
angelagert sind. In letzterem Fall kann man dann fast immer die Beobachtung 
machen, daß der Eikern der Seite genähert liegt, wo die Nahrungsstoffe ein
treten, und oft sogar pseudopodienartige Fortsätze nach den Nährzellen hin 
entwickelt (Abb. 345). Auch bei den Eiern mit solitärem Eiwachstum finden 
wir den Kern dort gelagert, wo die Stoffaufnahme vorzugsweise erfolgt. So 
reichen bei manchen Aktinien die Eier mit einem stielartigen Fortsatz in das 
Darmepithel bis an dessen Oberfläche heran. Der Stiel (Abb. 346) läßt eine 
besondere fibrilläre Struktur erkennen, wie sie oft dort auftritt, wo Stoffwechsel
produkte auf bestimmten Bahnen in die Zelle eintreten (vgl. S. 380). Regel
mäßig liegt das Keimbläschen an der Basis dieses Stieles. 

Diese Beobachtungen lassen es, wie schon KORSCHELT (1891) und HABER
LANDT (1887) ausgeführt haben, als sicher erscheinen, daß der Zellkern an der 
Verarbeitung dieses Nährmaterials irgendwie beteiligt ist. Eine Möglichkeit 

Abb. 345. Ein Eifollikel von Dytiscus margi· 
nalis mit angrenzendem Nährfach, in welchem 
eine reichliche Körnchenausscheidung statt· 
findet. Das Keimbläschen des Eies sendet 

Fortsätze aus nach der Richtung der 
Körnchenanhäufung. (Nach KORSCHELT.) 

Abb.346. Querschnitt durch das periphere Ende 
und den Stiel einer Eizelle von Sagartia parasitica. 
(Nach O. und R. HERTWIG.) Nach oben sieht man 
den gestreiften Stiel der Eizelle in das Epithel 

eindringen. 

ist die, daß der Kern :Fermente liefert, welche zur Synthese der Nahrungs
stoffe dienen. Hierfür spricht einmal die von mir schon früher besprochene 
Beobachtung, daß die Abkömmlinge des Eikerns, die Furchungskerne, dotter
spaltende Fermente liefern. Da wir nun wissen, daß ein und dasselbe Ferment 
je nach den äußeren Bedingungen sowohl spaltend wie synthetisierend wirken 
kann, so scheint mir die Annahme, daß der Kern bei dem Eiwachstum dotter
synthesierende Fermente liefert, nicht allzu gewagt, zumal wir gerade von Ei
zellkernen Beispiele kennen, welche zeigen, daß der Kern aktiv an der Bildung 
von ergastischen Zellprodukten, welche hier allerdings nicht "Dotter" sind, 
beteiligt ist. Bei den Wasserwanzen verschmelzen je zwei Zellen des Eifollikels 
zu einer sog. Doppelzelle. In der Mitte dieses so gebildeten Protoplasmakörpers 
wird ein Chitinstrahl ausgeschieden. Während dieser Ausscheidung schicken 
die beiden besonders großen Kerne an der dem sich bildenden Chitinstrahl zu
gekehrten Seite zahlreiche Fortsätze aus (Abb. 347). 

Die zweite Möglichkeit, wie der Kern auf die von der Zelle aufgenommene 
Nahrungsstoffe einwirken kann, ist die, daß er dieselben in sein Inneres auf
nimmt, und dort weiter verarbeitet. Die starke Größenzunahme des Eikerns 
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während des Eiwachstums ist ein genügender Beweis, daß diese Stoffaufnahme 
durch den Kern tatsächlich auch erfolgt. 

Daß diese Stoffaufnahme nur zu einem kleinen Teil der Assimilation und 
Produktion von Chromosomen(protomeren)material dient, geht aus der am 
Ende der Wachstumsperiode des Eies nicht vermehrten Chromosomenzahl 
hervor. Vielmehr wird das aufgenommene Nahrungsmaterial zu ergastischem 
Kernmaterial, vor allem den Nucleolen verarbeitet (vgl. S. 185), wobei beson· 
ders auf die schon früher (S. 184) besprochene Mitwirkung der Chromosomen 
(Lampenbürstenform) noch einmal hingewiesen sei . Da nun außerdem eine 
auffällige Parallele zwischen der Größe des Keimbläschens und dem Dotter
reichtum des Eies besteht (beson
ders große K eimbläschen besitzen 
die dotterreichen Eier der Vögel und 
Reptilien), so hat die weitere An
nahme viel Wahrscheinlichkeit für 
sich, daß der Kern das in seinem. 
Innern verarbeitete Nahrungsmate
rial zur Produktion von Dotter an 
den Zelleib weitergibt. Wie diese 
erfolgt, ist bisher allerdings nicht 
eindeutig nachgewiesen worden. 
SCHAXEL hat eine sog. Chromatin
emission aus den Eikernen bei meh
reren Arten beschrieben; ich ver
weise auf die Kritik (S. 198) und 

b 

Abb. 347. a Querschnitt einer sezernierenden Dop· 
pelzelle aus dem Eifollikel von Nepa cinerea. Die 
Bildung des Strahles ist noch im Gange. Vergr. 
270fach. b Längsschnitt einer Doppelzelle aus dem 
Eifollikel von Nepa. Bildung der Basis des Strahles. 

Vergr. 195fach. (Nach KORSCHELT.) 

betone hier nochmals, daß es sich hier keinesfalls um eine Abgabe von Kern
protomerenmaterial handeln kann, vielleicht aber um eine solche von ergasti
schen Kernstoffen, etwa von Nucleinsäure (vgl. S. 200). Allerdings sind bisher 
Versuche, mittels der Nuclealreaktion (S. 94) die Anwesenheit von Thymo
nucleinsäure im Eiplasma, bzw. in den Dotterkörnern nachzuweisen, nicht 
einwandfrei gelungen. Denn HIBBARD(1928) berichtet, daß die Dotterelemente 
bei Discoglossus bereits ohne Hydrolyse sich mit der Fuchsinschwefelsäure 
rosa färben lassen. Neuerdings mehren sich dagegen wieder die Angaben, 
daß Nucleolen durch die Eikernmembran hindurchtreten und im Eiplasma sich 
in Dotter umwandeln [GATENBY (1919-1922) , LUDFORD (1921),McKATER (1929), 
KOCH (1929)]; sollten sie sich bestätigen, so wäre damit der sichere Nachweis 
erbracht, daß durch Vermittlung des Kerns die von der Eizelle aufgenom
menen Nährstoffe in Dottermaterial synthetisch umgewandelt werden können. 

Damit ist natürlich noch nicht gesagt, daß nicht auch andere Zellbestandteile 
(Zellorgane) sich an der Dotterbereitung beteiligen. Von zahlreichen Forschern 
wird den Plastosomen eine wichtige Rolle bei der Dotterentstehung zugeschrieben; 
die einen Autoren [GRAJEWSKA (1915, 1921), ZOJA (1891), DUESBERG (1912), 
Russo (1910), FAURE-~~R:EMIET (1910), HIRSCHLER (1917, 1918) nehmen an, 
daß die Plastosomen sich direkt in Dotterkörner umbilden, bzw. bei der Ver
arbeitung des Nährmaterials selber ihre Protomerennatur verlieren; die anderen 
Forscher lassen die Plastosomen mehr indirekt an der Dotterbildung beteiligt 
sein [VAN DER STRICHT (1908, 1909)]. 

BLUNTSCHLI (1904) , BAILLARD (1904), EMBERGER (1925), NOEL (1924) 
lassen sie als "Katalysatoren" wirken, KONOPACKI (1927), der die Dotterbildung 
beim Frosch untersucht hat, stellt die Tätigkeit der Plastosomen in Parallele 
mit derjenigen der Plastiden bei den Pflanzen. "Les chondriocontes correspon
dent aux plaste3 des botanistes et peuvent etre nommes vitelloplastes. 
Le röle du vitelloplaste n 'est qu'indirect et cyclique dans l'elaboration des 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 26 
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substances de reserve. Il constitue un catalysateur de la cellule." "Les vitello
plastes (= chondriocontes), en assimilant les substances du milieu, les syn
tbetisent en lipoproteides, sans prendre pourtant un part directe dans cette 
transformation. Ils les placent tout autour de la substance lipoproMique en 
formant en quelque sorte une enveloppe mitochondriale." Nach der Ansicht 
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Abb. 348 -353. Ovogenese von Ciona intestinalis. Fixierung nach KOPscH, Färbung nach ALTMANN. 
(Aus HmsCHLER 1916.) 

Abb. 348. Jüngste Ovocyten; im Plasma rote Mitochondrienkörper und schwarze Golgiapparat
elemente. Abb. 349. Etwas ältere Ovocyten, außer den Strukturen wie in Abb. 348 noch rote, granula
förmige Mitochondrien. Abb.350. Ovocyten verschiedenen Alters. Im Plasma der Golgiapparat, 
:Mitochondrien und Dotterkern zu sehen. Abb.351. Ältere Ovocyte mit komplexem Golgiapparat; 

am Kern ein großer Dotterkern, im Plasma die roten Mitochondrien. 

von KONOPACKI sollen dann später, wenn die Dotterverarbeitung mit Beginn 
der Gastrulation einsetzt (vgl. S. 387), die Vitelloplasten ihres Dotters sich 
entledigen und wieder zu Plastosomen werden. Wieweit diese Annahmen von 
KONOPACKI gerechtfertigt sind, muß die definitive Arbeit zeigen - vorläufig 
liegt nur eine kurze Mitteilung vor. - Daß aber etwas .Ähnliches tatsächlich 
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Abb.352. Noch ältere Ovocyte. Der Golgiapparat in Auflösung. Die Dotterbildung hat begonnen. 
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Abb.353. Ziemlich ausgewachsene Ovocyte. Der Golgiapparat beteiligt sich an der Dotterbildung. 
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vorkommt, dafür sprechen die Bilder, welche HIRSCHLER (1913) von den Be· 
ziehungen der Plastosomen zu den "Glanzkugeln" in den Ascarisspermiocyten 
gibt. Auf der Abb. 265 b (S. 290) ist zu sehen, wie an der Oberfläche jeder Glanz
kugel ein stäbchenförmiges Plastosom angelagert ist. - HIRSCHLER ist geneigt, 
"eine Genese der Glanzkugeln aus den Mitochondrien anzunehmen und erstere 
als Mitochondrienderivate zu bezeichnen." - Besonders wichtig ist aber, daß 
später die stäbchenförmigen Mitochondrien sich ausnahmslos von den Glanz
kugeln - gleichsam nach vollbrachter Arbeit - loslösen, in Granula zerfallen 
und das Chondriom der Samenzellen liefern (Abb.265e-k). 

Noch komplizierter insofern, als außer den Plastosomen auch der Golgi
apparat beteiligt ist, verläuft der Prozeß der Dotterbildung bei den Ascidien. 
HIRSCHLER (1916) hat hier die Plasmakomponenten in den weiblichen Ge
schlechtszellen und ihren Anteil an der Dotterbildung mit den verschiedensten 
Methoden sehr gründlich untersucht, und ich gebe hier an Hand einiger Ab· 
bildungen seine Hauptergebnisse kurz wieder: 

Sämtliche in den Abb. 348-353 dargestellten Ovocyten wurden nach der 
Methode von KOPSCH in Osmiumsäure fixiert und dann nach ALTMANN mit 
:Fuchsin gefärbt. In den jüngsten Ovocyten (Abb. 348) sind im Plasma schwarz
gefärbte Golgiapparatelemente und rote Mitochondrienkörper zu sehen. Bei etwas 
älteren Ovocyten (349) ist ein Teil dieser Mitochondrienkörper in kleine Mito
chondriengranula zerfallen, ein oder auch mehrere der Mitochondrienkörper 
haben dagegen durch Ansammlung einer schwach gelbgefärbten Masse im 
Innern sich vergrößert und durch einen stielförmigen Fortsatz Verbindung 
mit der Kernmembran erhalten. Aus diesen entwickeln sich durch weitere 
Vergrößerung die zunächst meist in der Mehrzahl (3-5) vorhandenen sog. 
"Dotterkerne" (Abb. 350). Bei dem auf Abb. 351 abgebildeten noch älteren 
Ovocytenstadium findet man in der Regel nur noch einen großen Dotterkem. 

Die übrigen haben sich nach der Annahme von HIRSCHLER aufgelöst. Für 
diese großen Dotterkerne ist typisch, daß die an ihrer Oberfläche noch auf 
dem Stadium der Abb. 350 reichlich lokalisierten Mitochondrien sich von ihm 
völlig losgelöst haben, daß in seinem Innern eine hellere (flüssige 1) Partie auf
getreten ist, die von den peripheren Partien kapselartig umschlossen ist. Sehr 
deutlich sind auch die Stiele zu sehen, mit denen der Dotterkern regelmäßig mit 
der Kernmembran in Verbindung steht. Im Plasma dieser Ovocyten (Abb. 351) 
sind ferner zahlreiche Mitochondriengranula vorhanden; die vorher diffus 
verstreuten Golgielemente haben sich zu einem mehr "komplexen" Apparat 
gesammelt. In noch älteren Ovocyten beginnt nun die Auflösung des Dotter
kernes (Abb. 352), der schließlich spurlos verschwindet (Abb. 3!l3); gleichzeitig 
setzt aber die Dotterbildung ein. 

Auf Grund der geschilderten Beobachtungen betrachtet HIRSCHLER die 
Dotterkerne der Ascidieneier "als plasmatische Strukturen, die mit den Mito
chondrien gemeinsamen Ursprungs sind, zu den Zellkernen in eine sehr intime 
topographische und wahrscheinlich auch physiologische Beziehung (Aufnahme 
von Kernsubstanzen durch die Stiele) treten und gegen das Ende der Ovogenese 
der Degeneration verfallen." Ich schließe mich dieser Deutung von HIRSCHLER 
an, möchte ihr aber noch eine etwas präzisere Fassung geben: Meiner Meinung 
nach ist der Dotterkern der Ascidien eine Ansammlung von ergastischem Ma
terial, das aus den dem Ei zugeführten Nährstoffen durch Vermittlung zunächst 
der Mitochondrien, später vor allem auch des Kern gebildet wird, später sich 
auflöst, im Plasma verteilt und zum Aufbau der Dotterelemente weiter benutzt 
wird. Denn diese bilden sich, wie schon erwähnt, gerade dann, wenn der Dotter
kern verschwindet, und zwar dadurch, wie HIRSCHLER nachgewiesen hat, daß 
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"an verschiedenen Stellen des Plasmas manche Mitochondrien zu etwas an
sehnlicheren Kugeln heranwachsen. In älteren Stadien wird die Zahl der heran
gewachsenen Mitochondrien immer größer (Abb. 352) und ihre Größe nimmt 
ebenfalls weiter zu." "Wir haben es bei unserem Objekt mit einer direkten Um
wandlung des Mitochondriums in eine Dotterkugel zu tun. Das Wachstum 
des Mitochondriums, welches zur Entwicklung einer Dotterkugel führt, kann 
natürlich nur auf diese Weise geschehen, daß gewisse Substanzen aus dem 
Plasma in das Granulum aufgenommen werden. Die Aufnahme dieser Sub
stanzen muß eine Metabolie des Granulums verursachen, die sich auch im mikro
skopischen Bild erkennen läßt. Die ausgewachsene Dotterkugel zeigt noch 
zuerst an KOPscH-ALTMANN-Ptäparaten die typische Mitochondrienreaktion, 
hernach wird aber ihre Affinität zu dem Anilinfuchsin viel geringer. Über den 
Metabolismus unterrichten uns noch deutlicher die Biondibilder nach Carnoy
fixierung. Da dieses Gemisch ein Lösungsmittel für Lipoide ist, so orieutieren 
uns diese Bilder bloß über den Metabolismus der Eiweißsubstanz. Wir sehen 
nun an ihnen, daß die Mitochondrien sich kräftig rot färben, die Dotterkugeln 
der jüngeren Ovocyten einen Mischton in den älteren Ovocyten dagegen eine 
rötliche Tingierung annehmen. Über das Verhalten des zweiten Hauptbestand
teiles, des Lipoides, unterrichten uns SJövALL-Bilder. Auf solchen Präparaten 
finden wir neben den schwarzen Mitochondrien auch alle ihre Wachstumsstadien 
und die Dotterkugeln mehr oder minder geschwärzt, ein Beweis, daß während 
des Metabolismus, welcher zur Entwicklung der Dotterkugeln führt, die Lipoid
substanz in denselben erhalten bleibt. Daß diese Schwärzung nicht auf Fett
gehalt zurückzuführen ist, ergibt sich aus ihrer Resistenz dem Terpentin gegen
über." 

An Hand der nach KOPSCH mit Osmiumsäure behandelten Präparate be
spricht HlRSCHLER dann die Beziehungen des Golgiapparates zu den Dotter
kugeln : "Man kann direkt beobachten, wie sich die Apparatpartikelchen an 
die Dotterkugeln anlegen und sie haubenförmig umgreifen. In dem Maße, 
wie sich die Apparatelemente auf einen größeren Plasmabezirk ausbreiten, 
ergreift die Schwärzung auch einen größeren Teil der Dotterkugeln (Abb. 353). 
Viele zeigen jetzt eine intensivere Schwärzung, anderen sitzen haubenförmige 
Apparatelemente auf. Im jungen Ei sind überhaupt nur geschwärzte Dotter
kugeln anzutreffen." "Alle diese Bilder deuten nun, wie mir scheint, ganz 
sicher darauf hin, daß der Golgiapparat am Aufbau des Dotters beteiligt ist, 
und daß die Massenreduktion, welcher er am Ende der Ovogenese unterliegt, 
dadurch verursacht wird, daß der größte Teil seiner Elemente in die Dotter
kugeln übergeht" [HmscHLER (1916, S. 23)]. 

Zu recht ähnlichen Anschauungen über die Entstehung des Dotters kommen 
neuerdings GATENBY (1919-1922) und HOPE-HIBBARD (1928). HIBBARD faßt 
ihre Ergebnisse über die Dotterbildung bei Discoglossus folgendermaßen zu
sammen: 

"Le vitellus nait dans l'oeuf aux depens des elements du vacuome, par 
condensation et deshydratation de leur contenu. Ces elements, colorables par 
le rouge neutre et decelables par les impregnations metalliques, correspondent 
aux dictyosomes de l'appareil de Golgi. Ils disparaissent dans l'oeuf mur." 

"Le vitellin, envacuole au debut, est essentiellement proteique; d'autre 
part, il parait accumuler certaines substances d'origine nucleaire. Arrive au 
terme de sa condensation et de sa deshydratation, il s'impregnue de lipoides, issus 
du cytoplasme fondamental. It s'agit donc, selon la terminologie de GATENBY 
d'un vitellus G(golgien) + C (cytoplasmique) + N. (nucleaire)." 

"Les graisses et le glycogene naissent au sein du cytoplasme homogene, 
sans intervention directe d'aucun constituant cytoplasmique." 
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In einer soeben erschienenen Arbeit beschreibt Mo KATER (1929), der die 
Oogenese bei dem Krebs Cambarus mit den modernen cytologischen Methoden 
sorgfältig studiert hat, die Dotterbildung folgendermaßen: "It is suggested, 
that mitrochondria function in vitellogenesis as a catalytic agent which alters 
incoming food material and that GOLG! element complete the conversion of 
this matter into yolk." 

Trotz der in den Arbeiten von GATENBY, LUDFoRD, HIRSOHLER, HmBARD, 
I(ONoPAoKI, Mo KATER durch Ausnutzung der verbesserten mikrochemischen 
Untersuchungsmethoden erzielten Fortschritte sind unsere gegenwärtigen Kennt
nisse über die Dotterbildung im einzelnen doch noch sehr ungenügende. So macht 
z. B. HIRSOHLER darauf aufmerksam, daß das ;,Grundplasma" in den verschie
denen Wachstumsstadien der Ascidienovocyten eine sehr variable Tingierung 
nach Biondifärbung aufweist, "was wohl darauf schließen läßt, daß es während 
dieser Zeit tiefgreifenden Metabolien unterliegt". "Wir können drei gesetz
mäßige, einander folgende Zustände des Grundplasmas unterscheiden: "Den 
Zustand der primären Oxyphilie (reine Fuchsinfärbung), den Zustand der Baso
philie (reine Methylgrünfärbung) und den Zustand der sekundären Oxyphilie 
(wieder reine Rotfärbung). " 

"Dabei fällt die primäreOxyphilie des Grundplasmas zeitlich mit dem primär 
diffusen Zustand des Golgiapparates zusammen, die Basophilie mit dem kom
plexen Zustand des Apparates, die sekundäre Oxyphilie des Grundplasmas mit 
dem sekundär diffusen Zustand des Golgiapparates." Die etwaige Bedeutung 
dieser Reaktionsänderung des Grundplasmas für den Dotterbildungsprozeß ist 
noch ganz unklar. 

Vor allem aber ist die prinzipiell wichtige Frage (vgl. S. 398) keineswegs 
gelöst, ob die Plastosomen, bzw. die Elemente des Golgiapparates bei der Dotter
bildung verbraucht werden und zugrunde gehen, oder präziser ausgedruckt, 
ihre Protomerennatur einbüßen. Letzteres wäre nicht unbedingt notwendig 
anzunehmen, wenn die Darstellung von HIRSCHLER von dem weiteren Schick
sal der Dotterplättchen der Ascidieneier bei der nachfolgenden Verdauung das 
Richtige trifft: "Während der Embryonalentwicklung findet ein stärkerer An
wuchs und eine Regeneration der Apparat- und vielleicht auch der Mitochon
drialsubstanz statt. Diese Regeneration würde nun, wie wir vermuten, auf diese 
Weise zustande kommen, daß der Dotter die in ihm enthaltene Apparat- und 
Mitochondrialsubstanz an die in der sich furchenden Eizelle in geringer Menge 
vorhandenen Apparat- und Mitochondrienstrukturen abgibt und sich dadurch 
an der Massenzunahme dieser Strukturen beteiligt." HIBBARD (1928) beschreibt 
übrigens auch eine solche Massenzunahme der Mitochondrien auf Kosten der 
sich auflösenden Dotterplättchen bei Discoglossus. 

"Les mitochondries, d'abord granuleuses entre les plaquettes vitellines, 
augmentent enormement, en meme temps que le vitellus disparait, bien qu'on 
ne puisse voir de transformation directe" [HIBBARD (1928, S. 314). 

y) Morphologie der Drüsensekretproduktion , bzw. des ganzen 
komplexen Vorganges der Sekretion. 

In vieler Beziehung, sowohl was die Entwicklung als den gegenwärtigen 
Stand der Probleme angeht, gleicht die Frage nach der Entstehung der Drusen
sekrete, d. h. nach der Umwandlung der den Drüsenzellen zugeführten Nähr
stoffe in spezifische Sekrete, derjenigen, welche ich soeben bei der Dotter
bildung diskutiert habe. 

Ganz neuerdings macht auch Mo KATER (1929) auf diese Ähnlichkeit der ge
nannten Probleme aufmerksam; er geht sogar noch einen Schritt weiter, wenn 
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er schreibt: "The process of vitellogenesis is probably fundamentally the same 
as secretory activity of gland-cells." 

Wie bei der Dotterbildung hat man auch bei der Drüsensekretproduktion 
die verschiedenen Zellorgane mit mehr oder minder Erfolg für diese produktive, 
synthetische Tätigkeit verantwortlich gemacht, wobei je nach der herrschen
den Mode, wenn ich mich so ausdrücken darf, bald der Kern, bald die Plasto
somen und neuerdings der Golgiapparat im Vordergrund des Interesses standen. 

Was bezüglich der Mitwirkung des Kernes an der Sekretbereitung bekannt 
ist, wurde schon größtenteils früher auf S. 198 erwähnt. Die direkte Abgabe 
geformter Nucleolen8ubstanz aus dem Zellkern und ihre direkte Umwandlung 
in Sekretgranula ist sicher oft zu Unrecht behauptet worden, in vereinzelten 
Fällen (z. B. Spinndrüsenzellen der Raupen) scheint aber eine solche tatsäch
lich vorzukommen. Sichergestellt ist dagegen eine sehr häufige Beteiligung des 
Kerns an der Sekretbildung durch Abgabe ungeformter (flüssiger) Stoffe an 
das Zellplasma, wenngleich nicht jede basophile im Zelleib nachweisbare Stoff
masse nun unbedingt von dem Zellkern ausgeschieden zu sein braucht. 

Solche basophilen, vor allem nach Fixierung mit sublimat- und essigsäure
haltigen Fixierungsmitteln mit basischen Farbstoffen darstellbaren Plasma
massen, sind namentlich von GARNIER und BOUIN in vielen Drüsenzellen be
schrieben und als Ergastoplasma benannt worden. Oftmals tritt es in Faden
form auf (Basalfilamente von SOLGER (1891)]. War man anfangs geneigt, das 
Ergastoplasma eben wegen seiner Basophilie als Kernabkömmling aufzufassen, 
so trat später namentlich infolge der Untersuchungen von PRENANT (1910) 
die Hypothese in den Vordergrund, daß das Ergastoplasma nichts anderes als 
das durch die Sublimatessigsäure schlecht fixierte Chondriom sei. Doch haben 
LUTZ (1922), RORKIN (1926), JACOBS (1928) wenigsten8 für ihre Objekte (Plan
orbis-, Pteropoden- und Astacusdrüsen) nachgewiesen, daß hier "das Ergasto
plasma ein selbständig und unabhängig neben den Plastosomen bestehender 
Zellbestandteil ist" [JACOBS (1928)]. 

Wegen der sehr umfangreichen Literatur über die angebliche Beteiligung 
der Plastosomen an der Sekretbereitung verweise ich auf die zusammenfassen
den Referate von DUESBERG (1912) und COWDRY (1924); die Literatur über 
das Verhalten des Golgiapparates in Drüsenzellen ist bei JACOBS (1927) zu
sammengestellt (vgl. ferner S. 293 und die Literaturverzeichnisse S. 319). Da 
in sehr vielen Fällen, wenn wir von den neuesten Arbeiten [z. B. JACOBS (1928)] 
absehen, einseitig entweder nur das Verhalten des Kerns, oder des Plastosomen 
oder des Golgiapparates bei der Sekretbildung untersucht worden ist, so ver
lieren diese Untersuchungen sehr viel von ihrem Wert und das Urteil von JACOBS 
scheint mir durchaus berechtigt, daß "die betreffenden Ergebnisse, insbesondere 
was die feinen Einzelheiten angeht, mit großer Vorsicht zu beurteilen sind". 

Vor allem erhebt sich ja bei all diesen Mitteilungen über die angebliche 
Beteiligung der verschiedenen Zellorgane an der Sekretbildung wieder die 
prinzipielle Frage, ob das Protomerenmaterial der Zelle, was im Kern, evtl. 
auch in den Plastosomen (vgl. S. 255) und dem Golgimaterial (vgl. S. 292) 
enthalten ist, bei der Sekretbildung nur katalysatorisch wirkt und selber er
halten bleibt, oder selber dabei verbraucht wird. Ich habe meinen prinzipiellen 
Standpunkt zu dieser Frage schon auf S. 398 dargelegt und kann mich keines
wegs der Hypothese von ALTMANN und HEIDENHAIN anschließen, welche "die 
Drüsengranula (in ihrer Wachstumsphase) für lebendige Organe der Zelle" 
halten [HEIDENHAIN (1911, S. 395)]. Denn HEIDENHAIN (1911, S. 395) gibt 
selbst zu, daß "aus den mikroskopischen Beobachtungen über die erste Ent
stehung der Drüsengranula allein kein genügender Schluß auf die Natur der 
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Granula gezogen werden kann". Von den folgenden 5 Argumenten HElDEN
HAINs für die Protomerenabstammung der (serösen) Drusengranula ist aber 
kein einziges stichhaltig. Nach HEIDENHAIN (1911, S. 381) besitzen die serösen 
Granula 1. ein immer begrenztes Wachstum. 2. Sie gelangen zu einer bestimmten 
Durchschnittsgröße, welche bei verschiedenen Drusen derselben Tierart und 
sogar bei der nämlichen Drüse verschiedener Tierarten spezifisch variiert. 
3. Sie konfluieren niemals untereinander, sondern bewahren ihre morphologische 
Individualität. 4. Sie bringen in bestimmten Fällen eine besondere Binnen
struktur zur Ausbildung (Halbmondkörperchen). 5. Sie lassen in ihrer Ge
schichte zwei deutlich unterschiedene Perioden erkennen, eine erste des syste
matischen Aufbaues, eine zweite der atypischen Auflösung und des Zerfalls. 

Wenn neuerdings JACOBS bei der Sekretbildung in den Mitteldarmdrüsen 
von Astacus einen Verbrauch des Golgimaterials bis zum völligen Schwund 
desselben beschreibt (Abb. 343), so ist, abgesehen davon, daß die Protomeren
natur des Golgiapparates keineswegs feststeht (vgl. S. 292), die Umwandlung 
von Golgimaterial in Sekretstoffe schon aus dem Grunde nicht als allgemeine 
Regel, wie übrigens auch JACOBS selber betont, erwiesen, weil es sich bei 
Astacus um eine holokrin arbeitende Druse handelt, und bei dem Tode der 
Zelle alles Protomerenmaterial, mag es nun an der Sekretbildung selber be
teiligt oder unbeteiligt sein, zugrunde geht. 

So schließe ich mich denn ganz der Meinung von GURWITSCH (1913) an, 
daß "die Drusensekrete wirkliche Elaborate der Drusenzellen und nicht vorher 
in ihnen (als Protomeren) präformiert sind". Daß wir aber über den Vorgang 
der Sekretproduktion so wenig Sicheres, noch weniger wie über die Dotter
bildung, wissen, das hat verschiedene, zum Teil schwer, zum Teil aber auch 
schon bei dem gegenwärtigen Stand der Untersuchungstechnik vermeidbare 
Grunde, auf die im folgenden noch hingewiesen werden soll. 

Zunächst ist es ein unbedingtes Erfordernis, daß gleichzeitig alle Zellorgane 
(Kern, Plastosomen, Golgiapparat, Grundplasma) auf ihre evtl. Mitbeteiligung 
bei der Sekretbereitung mit den verschiedenen Methoden untersucht werden. 
Das ist bisher, wie schon erwähnt wurde, kaum geschehen. 

Schwierig, aber unbedingt notwendig ist ferner, wie GURWITSCH (1913) mit 
Recht betont, "für das rationelle Studium der Sekretbereitung, daß der Vor
gang in seiner jeweiligen Spezifizität dargestellt wird". "Es wären mit anderen 
Worten für die Differenzen der fertigen Enderzeugnisse entsprechende Kor
relate in irgendeiner Phase des Werdeganges nachzuweisen, sei es struktureller 
oder chemischer Art". Allerdings ist das Charakteristicum der Spezifität der 
Drusenzelle schwer zu bestimmen, "solange nicht bekannt ist, ob in den ver
schiedenen Drusenzellen aus gleichem Ausgangsmaterial spezifisch differente 
Elaborate entstehen, oder ob die Spezifität der Drusenzelle in erster Linie in 
der elektiven Auswahl von Stoffen besteht, welche dann in den verschiedenen 
Zellarten gewissermaßen nach ähnlichem Muster synthetisiert werden". "Der 
gegenwärtige Stand der Forschung steht daher noch auf einer primitiven Stufe 
und die Darstellung des ganzen Herganges der Sekretbereitung wird gewisser
maßen aus Einzelerfahrungen zusammengeflickt, welche verschiedensten Drüsen
zellarten entliehen werden; es wird dabei stillschweigend angenommen, daß 
die entsprechenden Prozesse verschiedenen Ortes nicht nur vergleichbar, son
dern wesensgleich sind. Hier liegt jedoch ein offenbarer Trugschluß vor. Das 
Wesensgleiche und durchgehend Vergleichbare bei allen Drusenzellen ist nur 
die Tatsache der Stoffaufnahme und Sekretbereitung (und Stoffabgabe) selbst, 
nicht jedoch die Fabrikation der verschiedenartigen, spezifischen Sekrete. 
Werden daher von sehr verschiedenartigen Drusenzellarten übereinstimmende 
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Befunde gemeldet, so können wir dies nur dahin interpretieren, daß die be
obachteten Tatsachen den Kernpunkt der Vorgänge nicht treffen, d. i. nur der 
Sekretbereitung als solcher, nicht jedoch der Bildung eines gegebenen spezifi
schen Sekretes zu gehören." 

Durch diese Ausführungen ist ein sehr wesentliches Moment hervorgehoben, 
das die Deutung der morphologischen Bilder der Driisenzellen sehr erschwert, 
daß es nämlich meist unmöglich ist, die Vorgänge, die für die Sekretzellen 
wesentlich sind, von den oft nebenher laufenden (akzessorischen) Vorgängen 
der Rohstoffaufnahme, der Sekretspeicherung und der Sekretabgabe einwand
frei zu unterscheiden. Auf einen Fall, wo eine solche Unterscheidung mit Sicher
heit gelungen ist, komme ich noch zu sprechen (S. 411). 

Schließlich ist das Studium "der Morphokinese" der Driisenzellen - und 
nur ein solcher ist erfolgversprechend, schon an und für sich mit technischen 
Schwierigkeiten verknüpft. Denn die anatomische Erforschung aufeinander
folgender Entwicklungsstadien, welche die Analyse der Dotterbildung in vielen 
Beziehungen erleichterte, ist nur bei den holokrinen Driisen möglich, und auch 
hier besitzen wir kaum irgendwelche Kenntnisse über den zeitlichen Ablauf 
dieses Sekretbildungsprozesses, d. h. über die Geschwindigkeit, mit der ein 
Stadium in das nächstfolgende übergeht. Bei den merokrinen Drüsen waren 
wir aber bis vor kurzem größtenteils auf die Verwertung der histologischen 
Zustandsbilder angewiesen, aus denen dann durch "willkürliche Konstruktion 
cytologischer Übergangsbilder" auf den morphologischen Ablauf des Sekretions
prozesses [B. FISCHER (1928)] Rückschlüsse gezogen wurden (vgl. auch S. 53). 
Mit Recht warnt B. FISCHER (1928) vor einer kritiklosen Verwertung histo
logischer Zustandsbilder. "Klare Erkenntnis der Fehlergrenze der anatomischen 
Methode muß Allgemeingut der Morphologen werden, soll nicht der "ana
tomische Gedanke" in der Wertung der Naturwissenschaft schwersten Schaden 
erleiden und das morphologische Bedürfnis grade bei den biologisch eingestellten 
Forschern auf den Null- und Gefrierpunkt heruntergehen." "Vorgänge kann 
man mit der anatomischen Methode allein überhaupt nicht beobachten und er
forschen. Histologische Zustandsbilder gewinnen ihre große Bedeutung erst 
im Zusammenhang mit all unserem anderen Wissen und mit der direkten Be
obachtung des Lebensvorganges selber." 

Diese Worte von B. FISCHER verdienen ganz besondere Beriicksichtigung, 
wenn es sich um die Analyse eines so komplexen Vorganges wie den der Tätig
keit merokriner Driisenzellen handelt, in denen die Prozesse der Stoffaufnahme, 
der Stoffumwandlung (Sekretbereitung), der Stoffspeicherung und der Stoff
abgabe oft alle gleichzeitig nebeneinander sich abspielen. Es ist das große 
Verdienst von G. eHR. HIRSCH (1918-1928), diese schwer zu übersehenden Ver
hältnisse zunächst durch mehr theoretische, begriffliche Auseinandersetzungen 
übersichtlicher gestaltet zu haben, und im Anschluß daran "durch Stufen
untersuchung" eine einwandfreie Seriierung der aufeinanderfolgenden Sekre
tionsstadien ermöglicht zu haben. 

HIRSCH gibt von den Grundlagen seiner Stufenuntersuchung der Driisen
sekretion neuerdings (1927) eine zusammenfassende Darstellung, der ich im 
wesentlichen hier folge. 

"Die reaktive Sekretion der Verdauungsdrüsen vieler Tiere verläuft in den 
bisher bekannten Fällen auf zwei verschiedene Weisen." "Bei der ersten Gruppe 
fließt ein gleichmäßiger Strom vom Blut zum Driisenlumen." "Die Zelle schöpft 
basal die für die Absonderung nötigen Stoffe, sie verarbeitet sie zur gleichen 
Zeit im Protoplasma und gibt ebenfalls gleichzeitig Stoffe an ihrem freien Ende, 
mit dem Wasserstrome gemischt, ab." Die morphologischen Bilder dieser 
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Drüsenzellen sind ziemlich konstante, "die Fermentkurve während der Ver
dauungszeit ist also schematisch eine eingipflige Kurve". 

Bei der zweiten Gruppe von Drüsenzellen baut die Zelle, nachdem sie vor
her ihre Sekrete entleert hat, "langsam neue Sekrete auf". Diese nehmen ihren 
Ursprung aus Stoffen der Zelle selbst und aus solchen, die dem Blute in diesem 
Augenblick entnommen werden; bei der Reifung durchläuft die Sekretberei
tung in langsamem Tempo mehrere (viele) Stadien. 

Nach Ausstoßung des neuen fertigen Sekretes kann die Zelle wieder neue 
Stoffe basal aufnehmen und so eine neue Portion Stoff zur Reifung bringen, 
hierbei werden wieder alle Stadien durchlaufen, die hierzu nötig sind. Während 
dieser Fabrikationszeit ist die Sekretion "refraktär"; es wird kein Ferment 
abgeschieden. Dieser Wechsel wiederholt sich in mehreren Perioden. Die 
Fermentkurve dieser Gruppe von Drüsen muß demnach in einer mehrgipfligen 
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Abb.354. Helix pomatia. Mitteldarmdrüse. Vergleich der Kurve der Fermentstärke im Magensaft 
(- - - - - - -) mit der Kurve der prozentualen Durchschnittszahl der sezernierenden Follikel (--). 
Die Ziffern über "FolI" beziehen sich auf die Anzahl der sezernierenden Follikel in Prozenten allel' 
Follikel. Die Ziffern über "Chem" stellen die Stunden dar. welche der Magensaft brauchte, um 
Stärkekörner in einer bestimmten Menge Kartoffel zu lösen. Nach der Granulaausscheidung (1 Std.) 
steigt die Fermentkraft (2 _2 1 /, Std.), nach einer neuen Sekretiou (4 1 / 2 Std.) tritt eine neue Ferment
kraftsteigerung (5 1 / 2 -6 Std.) auf. (Aus B. J. KRIJGSl\IAN 1925, aus JORDAN und HIRSCH 1927.) 

Kurve (Rhythmus) bestehen. Den verschiedenen einzelnen Stadien der Sekret
entwicklung entsprechen verschiedene, morphologisch charakterisierbare Sta
dien der Driisenzelle." 

"Lehren uns zukünftige Untersuchungen, daß dieser Unterschied zwischen 
beiden Gruppen in dieser Schärfe aufrecht erhalten werden kann, so könnte 
man die sekretorischen Erscheinungen bei der ersten Gruppe wegen der Gering
fügigkeit der morphologischen Veränderungen "morphostatisch" nennen; hin
gegen die Zellerscheinungen bei der Sekretion der zweiten Gruppe: "morpho
kinetisch". "Denn diese Driisenzellen zeigen morphologisch und chemisch 
tiefe (rhythmische) Schwankungen, wie sie G. C. HIRSCH (1918) für die Protease 
sezernierende Fundusschleimhaut des Schweines festgestellt hat. Ebenso wahr
scheinlich sind die neugefundenen tiefen periodischen Schwankungen der Parotis 
des Menschen während kontinuierlicher Reizung durch Geschmack und Geruch 
[GRISOGNANI (In25)] und der Rhythmus der BRUNN ERsehen Drüsen [TSCHASSO
WARKOW (In26)] als eine morphokinetische Sekretion zu deuten. Bei den BRuN
NERschen Drüsen sollen bis zur 3.-5. Stunde nach der Fütterung die im Hunger 
gebildeten Sekrete ausgestoßen werden, dann soll die Sekretion viel schwächer 
werden, ·während neue Sekretmengen sich bilden; erst 10-12 Stunden nach 
Fütterung sind diese Sekrete verbraucht und eine neue Refraktionsperiode 
tritt ein." 
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Wirklich beweisen und tiefer analysieren kann man aber den Ablauf der 
Sekretion nur durch gleichzeitige Verfolgung mehrerer Sekretionssignale während 
der Verdauung in regelmäßigen "Stufen" . Die Signale sind nach G. C. HIRSCH 
(1915) folgende: 1. Die Verdauungskraft des Saftes. 2. Die Verdauungskraft 
des Extraktes aus der Drüse. 3. Die unter dem Mikroskop wahrnehmbaren 
histologischen Bestandteile des Darmsaftes (abgestoßene Drüsenzellen, noch 
nicht aufgelöste Granula). 4. Die histologischen Befunde der Drüse. Diese 
vier Signale werden gleichzeitig auf jeder Verdauungsstufe in regelmäßiger 
Folge untersucht. 

Mittels dieser "Stufenuntersuchung" wurden bisher die Mitteldarmdrüsen 
von Pleurobranchaea [HIRSCH (1915-1918)] und Helix pomatia [KRIJGS
MAN (1925)] untersucht, bei H elix die Methodik noch dadurch exakter ge
staltet, "daß die Stufen gleichmäßig zu einer halben Stunde von der Fütterung 

ItV",9erbulm 

Abb. 355. Helix pomatia. Speicheldrüse. Schema des Arbeitszyklus innerha lb einer Zelle während 
des Hungers und während der Fütterung. Während des Hungers wird aus der ruhenden Zelle (I) 
über 11 und 111 Stadium IV gebildet; dieses bildet über V und VI Stadium VII, wird n ach Aus
scheidung zu Stadium VIII und nach R egeneration zu I. 'Vä hrend der Fütterung wird die Granula
phase (IV + V + VI) au sgeschaltet. Stadium 111 bildet durch Alveolenvermehrung Stadium. P, 

dieses Sta dium Q, dieses wird zum Stadium VII, welches über VIII wieder I gibt. 
(Nach B. J. KRTJGSMAN 1925, aus JOR DAN und HIRSCH 1927.) 

ab genommen wurden und die Schätzung des histologischen Bildes ersetzt 
wurde durch eine genaue prozentuale Berechnung der einzelnen Stadien jeder 
Periode". Mit dieser Untersuchungstechnik stellte KRIJGSMAN an der Mittel
darmdrüse von Helix ein rhythmisches Funktionieren fest. Zunächst werden 
die im Hunger gebildeten und gespeicherten Sekrete ausgestoßen; diese "Hunger
periode" reicht bei Helix histologisch bis zur ersten Stunde (Abb. 354), im 
Magensaft bis zur dritten Stunde. In der nun folgenden ersten (rhythmischen) 
Sekretionsperiode spielt sich der Wiederaufbau ab histologisch bis zur vierten 
Stunde, im Magensaft bis zur fünften Stunde ; das Ausstoßen des Fermentes 
zeigt sich histologisch nach 4-41/ 2 Stunden, chemisch nach 5-6 Stunden. 
Die- zweite Sekretionsperiode verläuft in der Zelle von 41/ 2-10 Stunden; im 
Magensaft liegen noch keine Ergebnisse vor" (JORDAN und HIRSCH). 

Bei der Speicheldrüse von Helix unterscheidet KRIJGSMAN morphologisch 
8 Zellstadien (vgl. Abb. 355). 
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1. Phase Rohstoffaufnahme : 
I. Der Kern ist reich an Chromatin, färbt sich stark mit Häma

toxylin. Protoplasma feinkörnig, homogen. 
11. Die Kernmembran löst sich teilweise auf. Verminderung des 

Chromatins. 
III. Auftreten von Vakuolen in Plasma. 

2. Phase Bildung der Vorstoffe : 
IV. In den Vakuolen erscheinen Sekretgranula. 
V. Die Granula füllen die Zelle, das Protoplasma wird durch sie ver

drängt. Der mit Hämatoxylin sich schwach färbende Kern er
scheint geschrumpft. 

VI. Aus den Granula entstehen durch Zerfließen mit Hämatoxylin 
sich blau färbende Mucinfäden. Kern eosinophil. 

3. Phase Bildung des Sekretes: 
VII. Die Granula sind verschwunden. Die Zelle ist erfüllt mit Mucin

fäden. 
4. Phase Ausscheidung: 

VIII. Der Kern ist klein, geschrumpft und seine Membran ist gefaltet; 
er ist eosinophil. Eine einzige große leere Vakuole befindet sich 
in zentraler Lage. 

Alle diese Stadien kann man in einer Hungerdrüse nebeneinander finden. 
Die Reihenfolge ist zunächst rein statisch und hypothetisch. Es gelingt dann 
aber, durch Stufen und Berechnung den Zusammenhang zu beweisen. "Man 
zählt auf jeder Fütterungsstufe mehrere Male von jedem Zellstadium die An
zahl, die sich in einem mikroskopischen Gesichtsfelde findet und bestimmt 
sie prozentual. Dann wird von diesen Resultaten eine Kurve gemacht, wobei 
für jedes Zellstadium zunächst eine besondere Kurve gezeichnet wird, mit 
dem Zeitabstande nach der Fütterung als Abscisse und der prozentualen An
zahl per Gesichtsfeld als Ordinate. Trägt man nun alle Kurven auf ein einziges 
Koordinatensystem ein (Abb. 356) und beschränkt man die Aufmerksamkeit 
auf die Maxima, so nimmt man eine regelmäßige Folge der Maxima der ein
zelnen Stadien wahr. Damit ist die Abfolge der Stadien bewiesen." 

Zweitens kann aus der Abb. 356 ersehen werden, daß diese Abfolge binnen 
6 Stunden rhythmisch zweimal sich abspielt: 

Erste Sekretionsperiode : Vor und unmittelbar nach der Fütterung findet 
man ein Maximum von Stadium I. 1/2 Stunde nach der Fütterung kommt das 
Maximum von Stadium II + III (Kernmembranauflösung, Auftreten der 
Vakuolen). - 1 Stunde nach Fütterung beobachten wir das Maximum von 
Stadium VII mit Mucinfäden. - F/2 Stunde nach Fütterung kommt das Maxi
mum von Stadium VIII. Die Zelle ist leer geworden. 

Zweite Sekretionsperiode : Nach 2 Stunden tritt Stadium I wieder maximal 
auf und der Kreislauf wiederholt sich (Stadium II und III nach etwa 21/ 2 Stun
den, Stadium VII nach 3-31/ 2 Stunden, Stadium VIII nach 41/ 2 Stunden 
usw.)." 

"Drittens ergibt sich, daß die Stadien IV, V, VI, welche im Hunger 12% 
der Zellen ausmachen, 1 Stunde nach der Fütterung vollständig verschwinden, 
um während der reaktiven Sekretion nicht mehr aufzutreten. Die Granula 
sind nicht das Merkmal einer besonderen Zellart, wie man das früher dachte, 
sondern bilden einen Reservestoff des Sekretes im Hunger. Damit zeigt sich 
auch, daß die alte Lehre von zweierlei Zellen, wovon die eine Art Mucin, die 
andere Enzym liefern soll, falsch ist. Es gibt in der Speicheldrüse von Helix 
pomatia nur eine Zellart, die beide Stoffe absondert." 
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"Was geschieht nun während der Hungerperiode ~ Während des Hungers 
findet eine geringfügige chaotische Sekretion statt, d. h. die einzelnen Zell
rhythmen laufen nicht parallel. Sobald wir das Tier füttern, hat das zunächst 
den Einfluß, daß alle Zellen, die im Reservestadium sich befinden (IV, V, VI), 
in das Stadium VII mit reifen Sekretfäden übergehen (Abb. 355). Zellen im 
früheren Stadium (II, III) aber werden beinahe unmittelbar zu reifen Sekret
zellen (VII), d. h . ohne vorherige Granulabildung; nur die Vakuolen nehmen 
an Zahl zu (Stadium P) und es treten Sekretfäden auf (Stadium Q). SO kommt 
es, daß sehr bald nach der Fütterung (nach 1 Stunde) die Mehrzahl der Zellen 
in diesem reifen Stadium sind; hierdurch ist zugleich erreicht, daß im weiteren 
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Abb.356. Helix pomatia. Speicheldrüse. Die Kurven zeigen das prozentuale Verhältnis der ein· 
zeinen Zellstadien (vgl. Abb. 355) zur Gesamtzahl der Zellen. Sta dium I -. -' -. Stad. II und III 

- - - , Stadium IV, V. VI - - - - - -, Stad. VII + + +. Stadium VIII --. 
(Aus B. J. KRIJGSMAN 1925, aus JORDAN und HIRSCH 1927.) 

Verlauf der Sekretion, welche auf diese Fütterung folgt, die Zellen im gemein
samen synchronen Rhythmus weiterarbeiten. So kann "trotz der Zellindi
vidualität" das Sekret nach Maßgabe des Bedarfes in größeren Schüben auf 
einmal abgegeben werden." 

Es steht zu hoffen, daß bei gleichzeitiger Verwertung der "Stufenunter
suchung" und der vervollkommneten histologischen Technik mit Berücksichtigung 
aller Zellorgane das komplexe Problem des Sekretionsvorganges sich besser als 
bisher in seine einzelnen Komponenten (Stoffaufnahme, Stoffumwandlung, 
Stoffspeicherung, Stoffabgabe) wird auflösen lassen. Erst dann wird, nament
lich wenn ein großes an verschiedenartigen Drüsenzellen gewonnenes V er
gleichsmaterial vorliegt, das Problem mit mehr Aussicht auf Erfolg als gegen
wärtig zu erörtern sein: welchen Anteil nehmen die einzelnen Zellorgane 
bzw. das Protomerenmaterial der Zelle an der Umwandlung der unspezifischen 
Rohstoffe, welche in die Drüsenzelle eintreten, zu den spezifischen Drüsen
sekreten ~ 
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B. Die Organisation der lebendigen Masse. 

Von F. K. STUDNICKA, Brünn. 

Mit 61 Abbildungen. 

Wie es in den vorangehenden Teilen dieses Werkes gezeigt wurde, stehen 
der Natur .sehr verschiedene Substanzen, Plasmen und ihre Produkte, zur Dis
position, und es soll jetzt darauf hingewiesen werden, auf welche Weise und wo, 
das ist in welchen Teilen sich diese Substanzen am Aufbau des tierischen Körpers 
beteiligen, welche sind die "Elementarbestandteile" und die "Massen" des 
Tierkörpers, die aus ihnen gebaut werden, auf welche Weise sich die Elementar
bestandteile (und die Massen) unter einander verbinden, und so beim Aufbau 
der Gewebe und des G;anzen Verwendung finden. Die morphologischen Eigen
schaften. der lebendigen Masse sollen in der ersten Reihe das Thema dieses 
Abschnittes sein. 

Noch am Anfang dieses Jahrhunderts würde man die hier angedeuteten 
Fragen sehr einfach beantworten, und der vorliegende Abschnitt würde damals 
den Titel "Die Lehre von der Zelle" erhalten; mit der Zeit ist es anders geworden. 
Jetzt ist es nicht möglich, dasjenige im Körper, "was nicht Zelle ist", und was 
sich da außerhalb der Zellen befindet, bei allem Respekt für die Zellen, bei
seite zu lassen, oder den spezielleren Kapiteln der Histologie zu überlassen, 
wie es früher in der Regel geschehen ist. 

Es handelt sich nicht nur um die einzelnen Bestandteile des Körpers, um ihre 
Charakteristik und um die Frage, wie sich diese Teile untereinander zu ver
binden pflegen, sondern auch darum, wie dadurch ein Gewebe entsteht, und was 
eigentlich ein "Gewebe" ist; auch um die Frage, welche die Haupttypen der 
tierischen Gewebe sind. Unser Abschnitt über die "Organisation" soll auch 
eine histologische "Promorphologie", ;,Prohistologie" möchte ich es nennen, 
enthalten. Daß man dabei jederzeit auch an die Funktion und auf das Zu
sammenwirken der Teile im Gesamtkörper, zu dem die Teile gehören, denken 
Jlluß, braucht man vielleicht nicht besonders erwähnen; rein morphologisch kann 
das Thema des Abschnittes also nicht sein. Die "Organisation" der lebendigen 
Masse des Wirbeltierkörpers kommt da in erster Reihe zur Berücksichtigung. 

I. Geschichtliches. -
Die Erforschung der mikroskopischen Struktur. 
Die Histologie des tierischen, bzw. des menschlichen Körpers hat zweierlei 

Geschichte. Zuerst entwickelte sie sich als eine Lehre von den Geweben, die 
sie zu klassifizieren versuchte (vgl. Kap. X), und als solche kann sie sogar auf 
ARISTOTELES, als auf ihren Vater, hinweisen, dann hat sie sich, bedeutend 
später, als eine Lehre von der mikroskopischen Struktur des Tierkörpers, von 
dessen "Elementarbestandteilen", wie man dann sagte, entwickelt; seit der 
Zeit, als (im siebzehnten Jahrhundert) dank den optischen Hilfsmitteln, dar
unter dem zusammengesetzten Mikroskope, solche Bestandteile, oder wenigstens 
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ihre Gruppen und Bündel, gesehen werden konnten. ROBERT HooKE, MARcELLO 
MALpIGm und ANTON VAN LEEUWENHOEK sind ihre vorzüglichsten Gründer. 
Erst vor nicht einmal hundert Jahren vereinigte sich diese zweite Richtung 
mit der ersteren, und es entstand dasjenige, was wir heute unter den Namen 
"Histologie" - "Allgemeine Histologie'" - verstehen, die Lehre von den "Ele
mentarbestandteilen" und von den einfachen Geweben (den "Grundgeweben") 
des tierischen Körpers. In den achtziger Jahren hat sich von dieser Histologie, 
auf deren Geschichte wir unten nochmals zu sprechen kommen, die "Cytologie", 
als eine besondere, speziell mit der ),Zelle" und ihren Organen sich beschäfti
gende Lehre zu trennen angefangen und heute genügt auch dieser Begriff nicht 
mehr; man könnte jetzt auch von einer "Plasmatologie", einer Lehre von der 
"lebendigen Masse" im allgemeinen oder Vom "Bioplasma" sprechen. 

Beim Studium der tierischen Strukturen werden die Forscher zu jeder Zeit 
-von den' Resultaten der pflanzenanatomischen Untersuchungen (die pflanz
lichen Objekte sind eben einfacher und in der Regel leichter zu verstehen) be
einflußt, und so ist es ratsam, auch an dieser Stelle, um die Orientierung zu 
erleichtern, die Hauptsache aus der Geschichte der Erforschung der pflanz
-lichen Strukturen vorauszusenden. Vieles in der Geschichte der tierischen 
Histologie wird durch den Hinweis auf die Pflanzenanatomie klarer. 

1. Die Elementarbestandteile des Pftanzenkörpers \ 
Der erste, der einen Schnitt durch einen Teil des Pflanzenkörpers unter 

das Mikroskop legte, entdeckte - so können wir sagen - die "Zellen", kleine 
,KaII1merchen in der sonst einheitlichen - so schien es damals - Pflanzensub
stanz. Der englische Physiker ROBERT HOOKE tat mit de..m von ihm selbst 
verfertigten Instrumente diese Entdeckung, und in seiner 1665-1667 erschie
,nenen Schrift "Mikrographia" befinden sich zwei Abbildungen:"schematisme 
or texture of corc", in denen die "Cellulae" - er hielt sie für Poren des Korks -
abgebildet werden. NEHEMIA GREW (1672) und MA!,PIGHI (1675-1679) fanden 
solche Höhlen bei ihren sorgfältigen, auf alle Pflanzenteile sich beziehenden 
mikroskopischen Untersuchungen überall. - GREW gibt ihnen den Namen 
"cells" und "bladders", MALPIGffi nennt sie "utriculi". - Besonders der Name 
"utriculi" hat sich dann lange gehalten; man begegnet ihm z. B. auch in der 
"Philosophia botanica" von LINNE (1751). Neben den Zellen wurden in den 
Pflanzenteilen auch lange röhrenförmige enge Höhlen gefunden, die Tracheen, 
wie sie MALPIGHI nach ihrer Bedeutung ("ab officio") benannte. 

Seit der Zeit hielt man die Substanz des Pflanzenkörpers für eine schaum
artige Masse, für eine Substanz, in der massenhaft, dicht nebeneinander kleine 
Kammerchen, daneben aber auch jene Kanäle vorkommen. Im Jahre 1812 
überzeugte sich MOLDENHAWER davon, daß man durch Mazeration aus der 
Pflanzensubstanz kleine Bläschen isolieren kann, daraus mußte man schließen, 
daß die intercellulare Substanz nicht homogen ist und daß die "Cellulae" keine 
einfache Kammerchen vorstellen; es sind das Bläscheri mit eigenen Wänden, 
und man sollte für sie jetzt eigentlich einen neuen Namen einführen. Dazu 
ist es nicht gekommen, man hat den Namen "Zellen" einfach auf die Bläschen 
übertragen. 

Einen anderen Schritt tat etwas früher, 1806, L. C. TREVIRANus. Es ist ihm 
gelungen nachzuweisen, daß sich die Tracheen aus reihenweise aufeinander sich 
schließenden und verschmelzenden "Zellen" entwickeln. Auch von den anderen, 
unterdessen entdeckten röhrenförmigen Gebilden, den Milchgefäßen - wenigstens 

1 Literatur siehe bei SACHS (1875), HENNEGUY (1896), und LUNDEGAARD (1921). 
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einigen von solchen - konnte später dasselbe nachgewiesen werden. - Jetzt 
lag der Gedanke, der Pflanzenkörper bestehe anfangs bloß aus "Zellen", 
die erst später .hie und da untereinander verschmelzen, ganz an der Hand, 
doch es sollte noch einige Z~it dauern, ehe man sich gehörig vergegenwärtigte, 
die "Zellen" seien hier das Wichtigste. Zuerst hat es TURPIN (1826) ganz deut
lich, sogar im Titel eines s!=liner Werke, ausgesprochen. Es zeigte sich weiter, 
daß es auch einzellige Pflanzen gibt; darauf hat vor allem 1830 MEYEN in seiner 
"Phytotomie", - in der auch eine für die damalige Zeit sehr gute Definition 
der Zelle enthalten war - hingewiesen. Im Jahre 1838 machte auf die Be
deutung der Zellen SeHLEIDEN nochmals aufmerksam, und erst ihm gelang 
dann die Zellenlehre in der Botanik populär zu machen; seitdem hielten ihn 
viele sogar für den Vater des Gedankens. 

Eine Entdeckung, deren hohe Bedeutung man sich zuerst nicht vergegen
wärtigen konnte, geschah ebenfalls in den dreißiger Jahren. Im Jahre 1831 
entdeckte ROBERT BRoWN ein kleines Bläschen im Innern der Zelle, "areola 
or nucleus of the cell". Kurz vordem, 1825, entdeckte PURKINJE den Zellkern, 
als "Keimbläschen" im Inneren des Vogeleies, COSTE (1833) und BERNHARDT 
(1834) sahen ihn im Inneren des Säugetiereies. 

Die Pflanzenzelle konnte man jetzt als ein von einer "vegetabilischen Mem
bran" umschlossenes Bläschen definieren, in dessen Innerem sich ein je nach 
der Art der Zelle verschiedener "Inhalt" und dann der BRowNsche "nucleus" 
befindet. Im Jahre 1832 beobachtete DUMORTIER bei Conferva, 1836 MOHL 
bei Cladophora Erscheinungen der Zellteilung, 1844 entdeckte v. MOHL den sog. 
"Primordialschlauch" und 1846 vergegenwärtigte er sich die Gegenwart einer 
besonderen Substanz im Inneren der Pflanzenzellen, des "Protoplasmas". 

2. Die Elementarbestandteile des Tierkörpers 1. 

HOOKE, derselbe, der die Pflanzenzellen zuerst sah, untersuchte unter 
anderem auch die Muskeln des Krebses (MUYs, 1678; ich zitiere nach HENLE, 
1841), und er beobachtete hier faserige Strukturen; feine Fädchen und deren 
Bündel. Als man später andere tierische Gewebe mit dem Mikroskop zu unter
suchen anfing, konnte man derartige Strukturen nicht überall finden. MAL
PIGHI, der auch als Begründer der tierischen mikroskopischen Anatomie gilt, 
mußte sich davon überzeugen, daß in der mikroskopischen Struktur der tieri
schen Gewebe sogar eine sehr große Mannigfaltigkeit herrscht. Er untersuchte 
z. B. das Fettgewebe, in dem er offenbar schon die Fettzellen beobachtete, 
dann die Epidermis, die Lungen, verschiedene Drüsen, Gehirn usw., und er fand 
da meistens "drüsenartige" Strukturen. Er sah zuerst die Blutkörperchen. LEEu
WENHOEK, der sich bekanntlich um die Erforschung der mikroskopischen 
Welt von den alten Mikroskopikern die größten Verdienste erworben hat, konnte 
sich ebenfalls von der großen Mannigfaltigkeit in der Struktur der tierischen 
Gewebe überzeugen. Er beobachtete wieder die Muskelfasern, von denen er 
bereits gute Abbildungen lieferte, er fand eine faserige Struktur in den Nerven, 
wahrscheinlich die Bündel von Nervenfasern, und er hat schon die Bindegewebs
bündel, die in einigen Geweben (Sehnen) schon bei schwacher Vergrößerung 
leicht erkennbar sind, gesehen. Daneben beobachtete auch er die roten Blut
körperchen, und sein Schüler HAMM entdeckte die Samen-"Körperchen". -
Gleich in der ersten Zeit der Mikroskopie entdeckte man also in den tierischen 
Geweben Fasern, größere und kleinere Körper und Körnchen; je nachdem, 
auf welche von diesen Gebilden man mehr Nachdruck legte, entwickelte man 

1 Vgl. auch TYSON (1878), HENNEGUY (1896) und M. HEIDENHAIN (1899, 1907). 
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in der darauf folgenden Zeit verschiedene auf die Elementarstruktur des tieri
-schen Körpers sich beziehende Lehren. 

a) Die Fasemtheorie. 
ALBRECRT V. HALLER, der berühmte Physiologe, legt auf die "Fasern" der 

tierischen Gewebe den Hauptnachdruck und nach einem Ausspruch, den er 
in den "Elementa physiologiae" (1757) tat, soll die "Fibra" dem Physiologen 
dasselbe sein, "wie die Linie dem Geometer". Jedenfalls fügt er diesem Aus
spruche gleich zu: "Fibra, quo nomine multiplex genus elementorum comprehen
dimus" und er hatte neben den eigentlichen Fasern wohl auch flächenhafte 
Gebilde im Sinne. Charakteristisch ist die Bemerkung, die er weiter in seiner 
Physiologie folgen läßt: "Invisibilis est ea fibra, sola mentis acie distinguimus". 
Dadurch wollte er offenbar andeuten, daß sich die Fasern auch da in den Ge
weben befinden, wo wir sie nicht direkt beobachten können, daß man eine 
Faserstruktur überall im Tierkörper voraussetzen soll. Ganz deutlich spricht 
er sich über diesen Umstand nicht aus. HALLER hat sich gewiß viel mit dem 
Studium der Muskelfasern und der Nervenfasern beschäftigt, deren Kontraktili
tät" und "Irritabilität" ihn interessierten, und ganz bestimmt mußte er auch 
die Bündel der Bindegewebsfasern mit der Hilfe des Mikroskopes beobachtet 
habenl • TYSON (1878) erwähnt, indem er auf die Lehre von HALLER zu sprechen 
kommt, eine englische Ausgabe von HALLERS -Physiologie vom Jahre 1779, 
in der direkt auf mikroskopische Untersuchungen hingewiesen wird. 

b) Die Körnchen- oder Kügelchen(Granula)-Theorie. 

Schon oben sagten wir, daß MALPIGHr und LEEUWENHOEK im Blut "Körper
chen" entdeckten. SWAMMERDAMM beobachtete schon früher, 1658, kleine 
Körperchen in zerdrückten Körpern der Fro8cklarven. Körnchen verschie
dener Größe mußte man in beinahe allen zerdrückten Geweben, die man da
mals untersuchte, beobachten. In den Nerven und in den nervösen Zentral
organen waren das die Tropfen des herausfließenden Myelins, anderswo die 
Fetttropfen, die aus den verschiedensten Geweben ausgedrückt wurden, Blut
körperchen sah man überall, Fettkügelchen sah man außerdem in der Milch, 
im Embryonalkörper auch die Dotterkörperchen usw. Gewiß beobachtete 
man in zahlreichen Fällen auch die Zellen, die unter den alten Mikroskopen 
größtenteils ebenfalls als Körnchen erscheinen. mußten, und wenn nicht diese, 
so wenigstens die bei der Zerdrückung eher sich erhaltenden Zellkerne. Zahl
reiche Körnchen und eigentümliche gewundene Zylinder sah man in allen Geweben, 
die man unter Anwendung von direktem Sonnenlicht untersuchte, besonders 
MONRO (1787) und FONTANA haben auf diese Bilder, die sie an zerdrückten 
Organen beobachteten, aufmerksam gemacht. 

Wieder verallgemeinerte man das Gesehene. Man erklärte die Bilder der 
Fasern einerseits als Reihen von Körnchen, andererseits dachte man, daß es 
sich um schlauchartige Gebilde handelt (Muskelfasern), die Körnchen in ihrem 
Inneren enthalten. So entstand die zweite Strukturtheorie, jene der Körnchen. 

Man kann annehmen, daß diese Theorie als Gegensatz zu der Fibralehre 
verteidigt wurde, und sie fand in der Tat den größten Aufschwung erst dann, 
nachdem der Einfluß HALLERS nach seinem Tode schwand. GEORG PROCHASKA, 
der ausgezeichnete Wiener Physiologe, war (1779) einer ihrer Verteidiger, und 

1 Ich beobachtete jetzt alles das ganz deutlich mit der Hilfe eines alten CULPEPERSchen 
Mikroskopes, das sich in unserem Institute in Brünn befindet, und das gewiß nicht besser 
ist. als die Mikroskope. deren sich HAT.LER seinerzeit bediente. 
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die Lehre' fand auch in den ersten Jahrzehnten des vorigen Jahrhunderts viele 
Anhänger. MlLNE EDwARDs verteidigte die Körnchenlehre im Jahre 1823 von 
neuem und zuletzt vertrat sie, in einer Zeit, wo andere schon die "Zellen" kannten, 
E'RmDRICH .AR:NOLD in seinem Lehrbuche der Physiologie (1836). Er liefert 
Abbildungen, an denen die Körnchen im Inneren von Muskelfasern und sogar 
der von ihm richtig beobachteten Knorpelzellen dargestellt sind. Auch DUT
ROCHET muß hier. genannt werden, nach dessen Ansicht (1837) sich die Körnchen 
verschiedenster Art zu kleinen Bläschen und schließlich zu Zellen entwickeln 
sollten. Man nennt ihn oft unter den Vorgängern von SCHW ANN. 

Ein Teil der Granulalehre ist später in die Zellenlehre von SCHLEIDEN und 
von SCHWANN (s. unten) mit übergegangen. Diese Autoren stellten sich vor, 
daß Zellen aus "Körnchen" einer Ursubstanz entstehen und HENLE führt in 
seiner "Allgemeinen Anatomie" (1841, S. 163) die "Elementarkörnchen" neben 
den Zellen als Elementarbestandteile des tierischen Körpers an. Er führt unter 
diesem Namen jedenfalls Bestandteile von sehr verschiedener Bedeutung an. 
Dotterkörnchen neben den Fettkügelchen der Milch usw. Noch im Jahre 1852 
figurieren im KOELLIKERs "Handbuch der Gewebelehre" "Elementarkörner" 
und "Elementarbläschen". Als später die Protoplasmalehre zur Geltung ge
kommen ist, suchte und fand man "Körnchen" in dieser Substanz, und man 
kann diese Bestrebungen bis zu ALTMANN und zu der modernen Plastosomen
lehre verfolgen. 

c) Die Körnchen- und Faserntheorie. 

Am Ende des achtzehnten und am Anfang des neunzehnten Jahrhunderts 
wurde die Aufmerksamkeit der Mikroskopiker von neuem auf die Fasern der 
tierischen Gewebe gewendet. FONTANA (1787), den wir schon im vorangehenden 
nannten, beobachtete im "Zellgewebe" feine geschlängelte Zylinder, offenbar 
die heutigen Bindegewebsfasern , er beobachtete sehr deutlich die Nerven
und die Sehnenfasern und lieferte neue, sehr vollkommene Abbildungen von 
Muskelfasern. Später, 1816, beschrieb G. R. TREVIRANus, der vielleicht schon 
mit dem vervollkommneten achromatischen Mikroskope arbeitete, ziemlich 
einwandsfrei die Elementarfibrillen des Bindegewebes, "Zellgewebsfasern", 
wie man damals sagte. 

Das Vorhandensein von "Fasern" oder von "Elementarzylindern" konnte 
jetzt nicht so leicht, Wie früher, bestritten werden, und es war weniger leicht in 
den feinen Fasern, um die es sich handelte, Reihen von Körnchen zu erblicken, 
welche man früher z. B. an den zerdrückten Gliedern der quergestreiften Muskel
fasern zu sehen glaubte. Das Vorhandensein von körnchenartigen Gebilden, 
Kügelchen usw., ließ sich daneben auch nicht bestreiten, und so bekannten sich 
manche der vorsichtigeren Autoren, G. R. TREVIRANUS (1816) unter anderen, 
zu einer Theorie der "Körnchen und Fasern", wie wir es jetzt zu nennen ver
mögen, der "Kügelchen und Zylinder", wie man damals sagen würde. 

d) Die Theorie der kernhaltigen Körnchen und Zellen.' 

Während die Körnchen, auf welche die vorangehenden Lehren Nachdruck 
legten, ganz deutlich von sehr verschiedenem Wert waren, handelt es sich in 
der Lehre, auf die ich jetzt zu sprechen komme, um "Körnchen", die einen 
"Kern" in ihrem Inneren enthalten. Auf solche haben seit dem Jahre 1835 
J. E. PURKINJE und seine Schüler aufmerksam gemacht. 

In den Dissertationen mehrerer Schüler von PuRKINJE werden als Bestand
teile von Geweben "Körperchen" und "Körnchen" erwähnt und VALENTIN, 
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der Schüler und Mitarbeiter von PURKINJE, kennt aus dem Embryonalkörper 
der Vertebraten aus der Chorda dorsaIis usw. "Kugeln", daneben sahen jedoch 
diese Autoren schon (darüber erst später) auch "Zellen". Später fanden sie in 
solchen Gebilden Zellkerne, zuerst in Knorpel- und Epithelgewebe, dann in 
den gangIiösen Körperehen. Als "vesicula germinativa" kannte PuRKINJE 
- wie wir schon wissen -- schon früher den Zellkern der Eizelle (der Vögel), 
früher, als man ihn anderswo fand (s. meine Abhand!. v. J. 1927). 

In einem im Herbst des Jahres 1837 vor der Versammlung der deutschen 
Naturforscher und Arzte in Prag gehaltenen Vortrage erwähnte nun PURKINJE 
solche, von ihm auch in zahlreichen Drüsen, den Lymphdrüsen usw. entdeckten 
kernhaltigen "Körnchen" (Abb. 1) von neuem und er verglich sie mit den Pflanzen
zellen; er bemerkte von ihnen, daß sie im Tierkörper (er hatte die Drüsen im 
Sinne) eine ähnliche Rolle besorgen wie die Pflanzenzellen. Im Pflanzenkörper 
gäbe es demnach "Zellen", das ist blasenartige Gebilde, im Tierkörper kompakte 

b 

Abb. 1. a "Körnchen" aus den Fundusdrüsen des 
Magens. b Ebensolche von der Oberfläohe eines 
Plexus chorioideus des Gehirns. [Nach PURKINJE 

(1837).] 

kernhaltige Körnchen. - PURKINJE 
wußte nun sehr gut und gab dem 
später in einer Kritik des 1839 er
schienenen Werkes von SCHWANN 
Ausdruck, daß es in einigen tieri
schen Geweben auch "Zellen
gebilde" gäbe und er definierte 
1840 seine "Zellen - Körnchen
Theorie", so können wir es viel
leicht bezeichnen, viel präziser. 
Neben' den Körnchen und Zellen 
unterscheidet er jetzt noch Fasern 
und eine homogene Substanz. 
Unter seiner Leitung veröffentlichte 
ROSENTHAL (1839) eine Abhand
lung über die "Substantia granu
losa" verschiedener Gewebe. Es 

sollte dies offenbar eine Erweiterung der Körnchenlehre sein, doch in vielen 
Fällen handelte es sich da nicht um Zellen, sondern um Zellkerne. 

e) Zellentheorie. 

Die kernhaItigen Körnchen von PURKINJE entsprachen, das ist ganz klar, 
den "Zellen" der späteren Histologie und ich sagte bereits oben, daß mehrere 
Forscher schon früher solche gesehen haben. 

Sehr frühen Datums sind die Bestrebungen, in diesen und in anderen Be
standteilen des Tierkörpers direkt "Zellen" nach der Art der pflanzlichen 
zu erblicken. 

Die Pflanzenzellen bezeichnete man früher meistens mit dem Namen "utriculi" und 
wenn man in der Anatomie des tierischen bzw. des menschlichen Körpers den Namen "Zellen" 
zuerst einführte, dachte man nicht viel an die pflanzlichen Zellen, am wenigsten an eine 
direkte Analogie der Kämmerchen, um die es sich da handelte, mit solchen. ALBIN erwähnt 
1722 zuerst unter dem Namen "textus cellulosus" das lockere Bindegewebe, vor allem das 
Subcutangewebe, in dem ein "zelliger" Bau beobachtet wurde. Dementsprechend sprach 
man damals von "Zellgewebsfasern", wodurch Bindegewebsfasern gemeint wurden. 

Im Jahre 1759 erschien die erste Lehre, welche sich zur Aufgabe stellte, 
die Lücke zwischen der Auffassungsweise der tierischen und pflanzlichen Struk
turen auszufüllen. C. F. WOLFF, der im Embryonalkörper kleine "Kügelchen" 
beobachtete, erwähnt die "zellige" Struktur der jungen Gewebe und er hat 
offenbar in erster Reihe das junge Bindegewebe (s. oben) im Sinne, er ver-
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gleicht seine "Zellen" mit den Pflanzenzellen. Er meint, daß die Pflanzenzellen 
in einer homogenen Masse durch Flüssigkeitsansammlung ihren Ursprung 
nehmen, und dieselbe Ansicht spricht er auch von den vermutlichen ,tierischen 
Zellen aus. 

Später, 1809, fand der Gedanke von der Zusammensetzung des tierischen 
Körpers aus Zellen in dem Zoologen und Naturphilosophen LORENz OKEN, 
einen Anhänger. Vielleicht beobachtete OKEN, der sich viel mit entwicklungs. 
geschichtlichen Untersuchungen beschäftigte, ebenfalls die "Kügelchen" der 
Anlage, sonst ließ er sich wahrscheinlich durch die Lehre von WOLFF, die er 
auf eigentümliche Weise ergänzte, verleiten. 

Nicht nur, daß der Körper der Pflanzen und der Tiere aus "Zellen" zu· 
sammengesetzt sein sollte, er entsteht auch aus solchen Gebilden und er zerfällt 
nach dem Tode, bei der Fäulnis, wieder in seine Elementarbestandteile. Das 
sind - so meint OKEN - die "Infusorien" und er spricht direkt von der Zu. 
sammensetzung der Gewebe aus Infusorien. Der Gedanke von der "Einzellig. 
keit" und der "Vielzelligkeit" der Organismen wäre demnach schon bei OKEN 
vertreten, doch leider handelt es sich in seiner Lehre 
bloß um ein Phantasiegebilde. - Trotzdem kann 
man die Bedeutung OKENS nicht ganz unterschätzen. 
Seine "Naturgeschichte für alle Stände" wurde in 
den dreißiger Jahren viel gelesen und so wurden 
schon aus ihr viele der Histologen auf das Kommen 
der Zellenlehre gut vorbereitet. 

Unabhängig von W OLFF, so kann man annehmen, 
sind auf den Gedanken eines Vergleichs der tierischen Abb.2. Zellen mit Zellkernen. 

Aus der Epidermis des Aales. 
Elementarbestandteile mit den Pflanzenzellen einige [Nach FONTANA (1787)]. 

französische Autoren gekommen; schon oben nannten 
wir DUTRocHET (1824, 1837) und hier können wir noch den Namen vOn RASPAIL 
(1827) erwähnen. 

Nun wollen wir die faktischen Beobachtungen von tierischen "Zellen", 
das ist von pflanzenzellenähnlichen Gebilden erwähnen, die mehreren Forschern 
gelangen. Oben haben wir die "Kugeln" von VALENTIN (1835) und die von 
PURKINJE (1837) beobachteten kernhaItigen "Körnchen" erwähnt; das waren, 
wie es schon PURKINJE angedeutet hat, keine "Zellen", d. i. Bläschen, doch es gab 
auch andere Angaben. Im Jahre 1787 beobachtete FONTANA, dessen Namen 
wir schon kennen, in der Epidermis vom Aale Elementarbestandteile in der 
Gestalt von Zellen (vgl. unsere Abb. 2); er vergegenwärtigte sich damals die 
Ähnlichkeit noch nicht. Als Anfang der dreißiger Jahre die neuen achroma· 
tischen Mikroskope zu weiteren Untersuchungen angezogen wurden, mehrten 
sich die Angaben über pflanzenzellenähnliche Elemente. PURKINJEs Schüler 
RASCHKOW beobachtete im Zahnfleisch der Säugetierfeten ein "parenchyma 
plantarum cellulis simillimum" und fand im Inneren der Zellen auch Zellkerne. 
PURKINJE selbst beobachtete 1835 Knorpelzellen mit Zellkernen bei Frosch. 
larven, wo das Knorpelgewebe sehr an ein Pflanzengewebe erinnert. JOHANNES 
MÜLLER lieferte in demselben Jahre eine Abbildung des Chordagewebes und 
des Parenchymknorpels der Cyklostomen, wieder mit pflanzenzellenähnlichen 
Elementen. DUTROCHET beobachtete 1837 zellenartige Gebilde in der Leber. 
anlage der Mollusken usw. Man wußte jetzt, daß das Gewebe der Chorda dor· 
salis, verschiedenster Epithelien und Drüsen, dann das Knorpelgewebe in ihrem 
Bau sehr den Pflanzenparenchymen ähneln, und der Gedanke an eine Ana
logie ihrer Elementarbestandteile lag ganz an der Hand. PURKINJE wehrte sich 
(1837), wie wir wissen, gegen den Gedanken, daß sowohl der Pflanzen-, wie der 
Tierkörper aus "Zellen" bestehen sollten, aber THEoDoR SCHWANN, ein junger 
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Schüler von JOHANNES MÜLLER, hat sich des Gedankens angenommen, und 
bearbeitete ihn in seinem bekannten klassischen Buche (1839) zu einer "Zellen
Theorie". Er ließ sich von der Richtigkeit des Gedankens durch histogenetische 
Untersuchungen, die er im Anschluß an die analogen Untersuchungen seines Freun
des MATTHIAS SCHLEIDENs, des Jenenser Botanikers, angestellt hat, überzeugen. 

Es war eine alte, bis auf C. F. WOLFF 
zurückgehende Lehre, nach der neue 
Zellen in einer homogenen Masse zwischen 
den bereits bestehenden entstehen sollten. 
MmBEL formulierte die Lehre 1832 von 

/ f ' ". neuem, und SCHLEIDEN hat 1838 auf 
~.' 0 .. ' 

~ ' . . ; .. Objekte hingewiesen, an denen man, 
• :r, .. j ... nach seiner Ansicht, die Entstehung 

~., •.. , ....... ·.:. :".~.,' .. ,~::·.~.·.,~!:.F neuer Zellen in einer Ursubstanz sehr 
".' ~ deutlich beobachten kann; er war der 

Abb. 3. Zu der Theorie der Cytogenese von Meinung, daß sich die zellbildende Sub-
M. SCHLEIDEN (1838). stanz vor allem im Inneren der Pflanzen-

zellen befindet, und er hat (darin unter
scheidet sich eben seine Zellbildungslehre von den älteren) den Kernen, die er 
direkt als Zellbildner ("Cytoblasten") bezeichnet, bei diesem Prozesse eine be
sondere Rolle zugeschrieben. Seine Angaben beziehen sich auf den Embryosack 
und auf das Ende des Pollenschlauches der Phanerogamen; er meint, daß sich 
da kleine Körnchen bilden, aus denen Zellkerne entstehen, von diesen löst sich 
dann die Zellmembran ab, unter der der Zellinhalt zum Vorschein kommt 
(vgl. Abb. 3). 

". 

& c 
Abb. 4. Abbildungen aus dem Werke von TH. SCHWANN 

(1839): 
a Zellen der Chorda dorsalis einer Plötze, b Knorpelzelle 
einer Froschlarve, C Zelle aus dem Gallertgewebezwischen 

Chorion und Amnion eines Schweinefetus. 

THEODOR SCHWANN, der als 
Schüler von JOHANNES MÜLLER 
und als Mitarbeiter von HENLE 
bereits die Zellen aus Chorda
gewebe, Knorpel und aus den 
Epithelien gut kannte und dem 
auch die Angaben der PURKINJE
sehen Schule nicht unbekannt 
waren, dachte nun, daß es ihm 
ähnliche Bilder auch bei der 
Genese der tierischen Gewebe zu 
finden gelungen ist. Die zell
bildende Substanz nennt er 
"Cytoblastem", und er meint, 
daß sie sowohl zwischen den 
Zellen, wie auch in ihnen vor
handen ist. Im Chordagewebe 
und im Knorpel sah er neue 

Zellen im Inneren der alten, anderswo sah er, so meinte er, kleine Körnchen, 
Zellkerne und neue Zellen zwischen den alten entstehen. Dadurch schien seine 
Lehre von der Analogie der pflanzlichen und der tierischen Zellen eine Bestäti· 
gung zu finden. 

SCHWANN war der Ansicht, daß es in allen tierischen Geweben, wenigstens 
am Anfang, "Zellen", das ist bläschenartige, aus einer Zellmembran bestehende 
und Zellkern enthaltende Elementarbestandteile gibt. Einmal erhalten sich 
diese Zellen als solche, in Fällen, wo der Zellinhalt weich ist, ein anderes Mal 
wird der Zellinhalt dicht und die Zellmembran ist dann an der Zelloberfläche 
wenig deutlich (vgl. Abb. 4); schließlich verändern sich die Zellen auf ver-
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schiedene Weise. Ähnlich, wie es früher die Botaniker an ihren Objekten be
obachtet haben, können auch tierische Zelleri reihenweise untereinander ver
schmelzen, und so entstehen, nach der Meinung von SCHWANN, die Muskel
und Nervenfasern, sogar, wie er meint, die Capillaren, sonst können die Zellen 
in feine Fädchen zerfallen; so erklärt er die Entstehung der kollagenen Binde
gewebsfibrillen. 

Der Tierkörper besteht nach SCHWANN aus Cytoblastem und aus Zellen, 
beziehungsweise ihren Umwandlungsprodukten. Die Zellen sollen nach ihm 
auch "metabolische Fähigkeiten" entwickeln und SCHWANN sagt bereits, daß 
sich "die Frage über die Grundkraft der Organismen reduziert" "auf die Frage 
über die Grundkräfte der einzelnen Zellen". Dadurch spricht er einen Gedanken 
aus, den' die neuere Zeit weitgehend zu verwerten wußte. 

Neben den Zellen ist hier das "Cytoblastem" einmal als Flüssigkeit, ein 
anderes Mal als eine feste Substanz, die "Grundsubstanz" der neueren Histo
logie. Auch die Blutflüssigkeit hält SCHWANN für ein Cytoblastem und er will 
die anderen Cytoblasteme von dieser Flüssigkeit, deren Ursprung er nicht kannte, 
ableiten. Ein Teil der alten Humoraltheorie ist auf diese Weise in seiner Theorie 
mit enthalten; im Körper kann ohne jene Flüssigkeiten nichts geschehen. -
SCHWANN war der Ansicht, daß die Zellen in dem Cytoblastem durch eine Art 
Krystallisation entstehen und er dachte, daß jetzt sogar auch die Lücke 
zwischen den anorganischen Welt und jener der Organismen kleiner wird. 

Von größter Bedeutung war jedenfalls der Gedanke von der prinzipiellen 
Übereinstimmung der Elementarbestandteile des pflanzlichen und des tierischen 
Körpers, der sogleich überall Beifall fand, später zeigte es sich jedenfalls, daß 
man die pflanzlichen Zellmembranen mit denen der tierischen Zellen nicht 
direkt vergleichen darf; schon PURKINJE hat ja eine solche Ansicht ausge
sprochen und erst der Befund von Protoplasma, auf den wir da später zu sprechen 
kommen, hat den Gedanken von der prinzipiellen Übereinstimmung auf eine 
andere Weise, als sich das SCHWANN vorgestellt hat, gerettet. Unrichtig war 
bei SCHWANN auch die Auffassung der Muskel- und der Nervenfasern, ganz 
verfehlt jene der Capillaren und der kollagenen Fibrillen, vor allem ließ sich 
jedoch seine Lehre von der Genese der Zellen nicht halten. 

Die Botaniker erinnerten bald darauf, daß sich die Zellen der Fadenalgen 
durch Teilung vermehren; Angaben darüber [DUMORTIER (1832), MOHL (1836) 
gab es schon vor SCHWANN und bald beobachtete man Zellteilungen bei den 
Pflanzen überall. Die Zoologen und die Anatomen hielten länger an der Lehre 
von der Urzeugung der Zellen fest, doch Untersuchungen an sich teilenden Ei
zellen, dann solche an Gewebszellen belehrten auch sie schließlich eines anderen. 
BISCHOFF (1842), KOELLIKER (1844) und BERGMANN (1847) beobachteten Zell
teilungen überall bei der ersten Entwicklung des Metazoenkörpers. REMAK 
beobachtete 1841 die Teilung von Leukocyten; man nahm dann an, daß die 
Cytogenese aus Cytoblastem in pathologischen Prozessen irgendeine Rolle 
spiele und schließlich vertrat VIRCHOW (1858) den Gedanken "Omnis cellula 
e cellula". Schon vor ihm hat REMAK (1855) dasselbe deutlich genug behauptet. 

Man mußte jetzt fragen, was für Bedeutung haben denn eigentlich das, 
"Cytoblastem", die Flüssigkeiten und die festen intercellularen Substanzen 
des tierischen Körpers, auf welche Weise sie eigentlich entstanden sind. SCHW ANN 
hat diese Frage nicht gelöst, und nach dem Fall seiner Cytoblastemlehre war 
ihre Beantwortung besonders dringend., Schon aus dem Jahre 1845 stammen 
wichtige, auf die Grundsubstanzen sich beziehende Angaben von C. B. REI
OOERT. Sie stellen nicht das Zellbildende vor, sondern es sind das umgekehrt Zell
produkte, die bei der ,Entwicklung erst später zum Vorschein kommen und 
durch Ausscheidung entstehen. Ähnlich mußte man dann auch die Flüssig-
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keiten des tierischen Körpers deuten. Es sind das sekundär entstandene Stoffe, 
und VIRCHOW hat jetzt darauf hingewiesen, daß sie nicht der Sitz der Lebens
erscheinungen sein können; dies seien eben nur die Zellen. Auf diese Weise 
gründete VIRCHOW (1858) die bis heute noch nicht überwundene Lehre von der 
Passivität der Interzellularsubstanzen, welche nach ihm vollkommen unter dem 
Einflusse der Zellen stehen sollen. Dasjenige, was im. tierischen Körper selbständig 
lebt, sind nur seine Zellen; der Tierkörper kann als Komplex von lebendigen 
Zellen aufgefaßt werden. Das ist schon eine Ansicht, die sich von derjenigen 
der älteren Forscher unterscheidet; noch im Jahre 1841 hielt HENLE die Grund-
substanzen für lebendig. 

Vom Anfang an fragte man, ob es überall im. Tierreich, d. i. bei allen Tieren, 
Zellen als Elementarbestandteile des Körpers gibt, und vom Anfang an hat 
man sich um die mikroskopischen Organismen, die Infusorien, Rhizopoden usw. 
interessiert; man war neugierig, wie sich diese mit Rücksicht auf Zellentheorie 
deuten lassen. Einzellige Pflanzen kannte man bereits, und SIEBOLD hat (1849) 
definitiv bewiesen, daß die hier erwähnten Tiere ebenfalls einfachen, selbständig 
lebenden Zellen entsprechen. 

Man kannte zu dieser Zeit "Zellen", Bläschen - von einer- Zellmembran 
gebildet - mit verschiedenem Inhalt und mit Zellkern, dann Produkte dieser 
Zellen, die Grund- und die Cuticularsubstanzen. Zellen als Teile von mehr~ 
zelligen Organismen und als Einzellige. 

f) Die Protoplasma-( = "Zellplasma"-) Theorie. 

Die Zellentheorie von SCHW ANN wußte eigentlich nichts von dem Vorhanden
sein eines besonderen Lebensstoffes, ihr Cytoblastem war bloß eine zellbildende 
Substanz und von den die Zellmembranen und die Zellkerne zusammensetzenden 
Substanzen wußte sie wenig zu erzählen. Später wurde das Cytoblastem als 
Zellprodukt erklärt. Durch diese Lehre blieb also, wie man sieht, die Sucht 
der alten Physiologen des achtzehnten Jahrhunderts, die die Irritabilität und 
die Contractilität der tierischen Gewebe besonderen Stoffen zuschreiben wollten, 
unbefriedigt. Die Zellenlehre war eigentlich eine Lehre von Zellmembranen. 

Auch im achtzehnten Jahrhundert haben einzelne Physiologen eine alles 
durchdringende lebendige Substanz anerkannt und haben ihr verschiedene 
Namen erteilt. BBIssEAu MmBEL hat 1808 eine Lehre vom "Cambium", einer 
in allen Zellen und in den intercellularen Räumen der Pflanzenkörper vorkommen
den Flüssigkeit, aufgestellt, aus der, wie wir schon wissen, die Zellen entstehen 
sollten. L. C. TREVIBANUS hat 1835 die Ansicht von einer "dem Tierreich und 
dem Pflanzenreich gemeinschaftlichen Lebensmaterie" entwickelt. Auch 
PuRKINJE wollte zuerst für die Substanz, aus der sich im Körper der Pflanzen 
und der Tiere neue Zellen entwickeln sollen, den MmBELschen (bzw. DUHAMEL
schen) Namen "Cambium" wählen. In allen diesen Fällen handelte es sich 
um vorauszusetzende Substanzen. 

Die wirkliche, der heutigen Biologie gut bekannte lebende Substanz, das 
"Protoplasma", haben die Naturforscher, ohne sich zuerst deren Vorhandensein 
deutlich zu vergegenwärtigen, sehr bald beobachtet. In den Körpern der Amöben 
bewunderte man seine Bewegungen, man sah es deutlich in den Körpern der 
Infusorien, dann beobachtete man [CORTI (1774)] die Rotation dieser Substanz 
im Inneren der Pflanzenzellen (CHARA). Der erste, der sich die Gegenwart 
einer solchen Substanz in den Körpern der mikroskopischen Organismen ganz 
klar vergegenwärtigte und sie bereits ganz zutreffend charakterisierte, war 
DUJARDIN, der ihr 1835 den Namen "Sarcode" erteilte. Aus solcher Sarcode 
sollen nach ihm die Körper der kleinsten, jetzt für einzellig gehaltenen Tiere 
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bestehen. DUJARDIN gehört somit die Priorität bei der Entdeckung der leben
digen Substanz, und dem von ihm vorgeschlagenen Namen sollte eigentlich 
Vorrang vor anderen gegeben werden. Für die Substanz der "Elementar
moleküle" der tierischen Embryone, "der gallertartigen Kügelchen oder Körn
chen, die einen Mittelzustand zwischen dem Flüssigen und Festen darstellen", 
hat PuRKINJE (1839) den Namen "Protoplasma" vorgeschlagen und er ist 
sotnit der zweite Entdecker der lebendigen Substanz. Später, 1846, vergegen
wärtigte sich HUGO v. MOHL, daß auch in Pflanzenzellen, in denen man bisher 
nur den ZelIsaft und etwas "Pflanzenschleim" beobachtete, eine besondere Sub
stanz vorhanden ist, zu der auch der kurz vordem von ihm gefundene "Primordial
schlauch" gehört. Für diese Substanz wählte nun MOHL den früher schon von 
PURIUNJE benützten Namen "Protoplasma". 

Auch die Zoologen und die Anatomen suchten jetzt an ihren Objekten etwas 
Ähnliches, doch es dauerte noch einige Zeit, ehe sie in dem "Inhalt" der tieri
schen Zellen und in der Substanz ihrer "Umhüllungskugeln" (so naunte man 
einmal das Cytoplasma der Eizellen und der Ganglienzellen; den Zellkern hielt 
man dabei für die eigentliche Zelle - VALENTIN, KOELLIKER) eine besondere 
dem Protoplasma der Pflanzen vergleichbare Substanz erkannten. Noch im 
Jahre 1852 schreibt KOELLIKER in seiner "Gewebelehre": "Sehr verbreitet ist 
namentlich eine durch Wasser und verdünnte Säuren sich niederschlagende, 
stickstoffhaltige Substanz, die an den Schleimstoff erinnert und die mikro
skopische Untersuchung der Zellen und Gewebe erschwert, indem sie dieselben 
statt hell und klar, trübe und gekörnt erscheinen läßt". Man hat für diese Sub
stanz zuerst den Namen "Zooplasma" vorgeschlagen, doch im Jahre 1855 spricht 
REMAK schon vom "Protoplasma". Auch die DUJARDINsche Sarcode der Proto
Zoen identifizierte man jetzt mit dem Protoplasma [FERD. COHN (1850)] und 
von großer Bedeutung war der Hinweis auf DE BARYS Untersuchungen über 
M yxomyceten, in deren Plasmodien man Massen nackten Plasmas erkannte (1859). 

Das Lehrbuch der Histologie von FRANZ LEYDIG (1857) war das erste, das 
~ich auf den Standpunkt der neuen Lehre stellte und bereits auch eine richtige 
Deutung der tierischen Zellmembranen enthielt, es sind das oberflächliche 
Verdichtungen des Protoplasmas der Zellen. Bisher half man sich in jenen 
Fällen, in denen die Zellmembran nicht zu sehen war, mit der Ausrede, sie sei 
hier so dünn, daß man sie nicht zu sehen bekommt, jetzt war es klar, daß es 
auch nackte Zellen gibt. MAx SCHULTZE, ein Autor, der sich damals am meisten 
mit Untersuchungen über den Protoplasmakörper der Rhizopoden beschäftigte, 
lieferte auch eine sehr gute Analyse der embryonalen und der fertigen Gewebe des 
Metazoenkörpers vom Standpunkte der neuen Lehre aus; er prägte (1861) auch 
eine neue Definition einer "Zelle"; es soll das ein "Klümpchen von Protoplasma" 
sein, "in dessen Inneren ein Kern liegt" und der auf seiner Oberfläche von einer 
Membran umgeben sein kann. Offenbar waren schon die zellkernhaltigenKörn
chen PURKINJES dieser Art. 

Nachdem jetzt der ehemalige "Inhalt" der Zelle zur Hauptsache erklärt 
wurde, sollte es eigentlich zu einer neuen Namengebung kommen; die "Zelle" 
war jetzt doch etwas ganz anderes als früher. Dazu ist es wieder nicht gekommen; 
·wieder behielt man, diesmal ganz unrichtigerweise, den Namen ,,zelle". Man 
erblickte jetzt in dem Protoplasma eine "Zellsubstanz" , wie man es auch nannte, 
das "Zellplasma", und so ist es erklärlich, daß es keine große Mühe kostete, die 
Eigenschaften der bisherigen Zellen auf das Protoplasma zu übertragen; in 
der Tat hat die neue Lehre das gesamte Inventar der alten Zellenlehre über
nommen. 

Bisher sagte man, bei der Zellteilung teile sich die Membran und dann der 
Inhalt der Zelle, jetzt mußte man die Fähigkeit, sich durch Teilung vermehren 
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zu können; dem Protoplasniaklümpchen, den die Zelle vorstellt, zuschreiben. 
Die Grundsubstanzen hielt man für Produkte der Zellen, jetzt mußte man sie 
für Produkte des Protoplasmas halten, doch hier teilten sich die Ansichten. 
MAx SCHULTZE selbst war der Ansicht, daß die Grundsubstanzen durch Um
wandlung des Protoplasmas der unter einander zusammenhängenden Zellen 
entstehen, andere deuteten sie als Sekrete des Protoplasmas (vgl. darüber im 
Kap. VII). 

Sehr bald hat man darauf hingewiesen, daß man in dem Protoplasma nicht 
eine einfache strukturlose Substanz erblicken dürfe, sondern daß es offenbar 
Strukturen enthält und daß somit der Protoplasmaklumpen - die Zelle - als 
ein Organismus aufzufassen sei. Von dem Physiologen ERNST- BRÜCKE stammt 
dieser Gedanke, und ihm verdanken wir den Begriff des "Elementarorganismus" . 
In der weiteren Verfolgung dieser Gedanken ist dann eine neue Lehre von der 
Organisation der Zelle, die Cytologie, entstanden. 

g) Die Theorie der lebendigen Masse, die Bioplasmalehre, die Einheitslehre. 

Die im vorangehenden erwähnte Zellplasmatheorie war, streng genommen, 
nur eine wenig modifizierte Zellenlehre. An die Stelle der Bläschenzellen sind 
einfach die Zellplasmaklümpchen getreten, Und sonst ist, wie wir schon sagten, 
alles beim alten geblieben. Wohl versuchte schon 1861 SCHULTZE die Fibrillen 
und die Grundsubstanzen als Produkte der Protoplasmaumwandlung aufzu
fassen, doch diese Deutung fand wenig Beifall, und man blieb schließlich bei 
der alten Lehre, die alles, was da außerhalb der Zellen ist, für ihre passiven oder 
toten Produkte halten wollte, und man hielt den vielzelligen Metazoenkörper 
auch weiter für einen "Zellenstaat" , in dem alles den "Zellen" untergeordnet ist. 

Am Ende des vorigen Jahrhunderts erschien die Umbildungslehre von neuem; 
in ihrem Gefolge kam jetzt auch eine andere Lehre, die bisher nur von einzelnen 
vertreten wurde und für die man früher keine gewichtigeren Beweise anführen 
konnte, die Lehre von der Vitalität der extracellulären Teile des Metazoenkörpers. 
Diese Lehren, zu deren Gunsten sich heute schon ein ziemlich umfangreiches 
Material anführen läßt, änderten wesentlich die bisherige Auffassung der Organi
sation des Metazoenkörpers. Man hat sich jetzt [M. HEIDENHAIN (1907)] gegen 
die "Zellenstaatstheorie" ausgesprochen. Wir kommen auf diese Lehren unten 
- im Kap. IX (S. 551) - zu sprechen. 

Ir. Die Zelle und der celluläre Aufbau des 
lUetazoenkörpers. 

Unter dem Namen einer "Zelle" verstehen wir die einfachsten, des selbstän
digen Lebens fähigen Systeme, oder, wie man in diesem Falle sagt, "Elementar
organismen" [BRÜCKE (1861)], Protoplasmaklümpchen mit Zellkern, wie sie 
zuerst MAX SCHULTZE (1861) definierte. Solche existieren einerseits frei in 
der Natur, als einzellige Organismen (es gibt auch Kolonien von solchen), sie 
beteiligen sich am Aufbau der Körper der sog. "vielzelligen" Organismen, in 
deren Körpern sie verschieden differenziert sind, oder sie leben schließlich im 
Inneren von solchen Körpern; parasitische einzellige Organismen. Von jenen 
Zellen, die als "Elementarbestandteile" der vielzelligen Körper auftreten, 
können die Geschlechtszellen eine kurze Zeit außerhalb des Organismus leben, 
sonst lassen sich unter geeigneten Umständen, in künstlichen Kulturen, auch 
die somatischen Zellen (in der Regel jedoch nicht einzeln, sondern in ganzen 
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Gewebsteilen), wie es scheint, sogar eine unbegrenzte Zeit, am Leben erhalten.
Kleinere des selbständigen Lebens fähige Teile gibt es offenbar nicht. 

Die Regel ist eine "Zelle", Protoplasmaklümpchen mit einem Zellkern mit 
Centriol, und mit Plastosomen. Es gibt "Einzellige" (Protozoen), in denen 
der Zellkern (regressiv) durch diffus verbreitete Chromatinkörperchen vertreten 
wird, dann Einzellige und Gewebszellen, in denen zahlreiche blasenartige Zell
kerne vorkommen. Im letzteren Falle spricht man von "Polykaryocyten" und 
diese vermitteln den Übergang zu den "Syncytien"; es ist praktisch unmöglich, 
die Polykaryocyten von den Syncytien - da, wo man sich nicht auf das Vor
handensein eines Cytozentrums berufen kann - zu trennen (näheres darüber 
s. im Kap. V). Fraglich ist, ob die zellkernfreien Cytoplasmaklümpchen, sog. 
"apyrennen Zellen", den Namen "Zellen" noch verdienen; man könnte sie als 
"Akaryocyten" bezeichnen und den Namen "Karyocyten" für typische Zellen 
verwenden. Für die Zelle als einen Apparat, ein System, wäre vor allem charakte
ristisch, daß sich da eine bestimmte Menge von Cytoplasma in der Umgebung 
eines Kernes ansammelt und zu ihm in ein näheres, heute noch schwer definier
bares VerhäItnis tritt, welches vor allem durch die Kunstanz der Volumina 
der beiden Plasmaarten - die "Kernplasmarelation" - charakterisiert wird 
[M. HEIDENHAIN (1907)]. 

Bereits im vorangehenden Abschnitte habe ich darauf hingewiesen, daß man 
die "Zelle" zu verschiedenen Zeiten verschieden definierte und noch heute ist 
darin eigentlich keine Einigkeit erzielt. Es gibt Zellen von verschiedenem 
Wert, worauf ich besonders dann zu sprechen komme, bis die Genese der 
Zellen besprochen sein wird. Die die Gewebe bauenden Zellen eines Metazoen
körpers hängen untereinander innig zusammen, einmal mittels ihrer Grenz
schichten (vgl. Kap. 1[1), ein anderes Mal mittels besonderer "Zellverbindungen" 
(Kap. IV), und dann legen sich in einigen Geweben Grundsubstanzen 
(Kap. VII) zwischen die Zellen; die Zellen können zu Netzen untereinander 
verbunden sein und sie können schließlich in den Geweben von plasmodialen 
Zuständen ersetzt werden (Kap. V). Es gibt auch "extrazelluläre" Plasmen 
(S. 503). 

1. Die Objekte. 
a) Die Pßanzenzelle. 

Bei einigen niedrigsten Pflanzen - Algen, Pilze - und in einigen anfänglichen Ent
wicklungsstadien beobachtet man nackte oder bloß von eiweißhaItigen Grenzschichten 
bedeckte Zellen, die aus mobilem Cytoplasma bestehen können. Sonst stellt im Pflanzen
reich eine mit fester cellulosehaItiger "Zellmembran" (die den cytoplasmatischen "Proto
plasten" enthält) versehene Zelle die Regel. Bloß der Protoplast kann mit einer typischen 
tierischen Zelle verglichen werden. - Weiter sind für die Pflanzenzellen die mit einem 
"Zellsaft" gefüllten Vakuolen charakteristisch, deren Inhalt oft das gesamte Cytoplasma 
zu einer die Zellmembran innen bedeckenden Schicht - dem sog. "Wandplasma" - ver
drängt. Schließlich der Mangel an Zentriol und Zentroplasma; bloß bei den niedrigen 
Algen beobachtet man jenes Zellorganoid. - Es gibt einzellige, acelluläre (vgl. Kapitel V) 
und vielzellige Pflanzen. Eine scharfe Grenze zwischen den Kolonien der Einzelligen und 
den Vielzelligen läßt sich im Pflanzenreich nicht führen. 

b) Die Protozoenzelle. 
Vollkommen nackte, amöboide, von einem weichen Exoplasma oder von einer festeren 

eiweißhaltigen Grenzschicht (KapitelllI), sogar mit festen, ausgeschiedenen Einlagerungen 
umgrenzte Zellen, die in zahlreichen Fällen außerdem noch innere "Skelete" enthalten, 
oder von einem, von den Grenzschichten verschiedenem, wie man sagt ausgeschiedenem 
"Gehäuse" umgeben sind. 

Nicht alle Protozoen stellen typische Zellen vor; die vielkernigen, oft sehr umfang
reichen Körper einiger Heliozoen und Fora miniferen müssen wir anders beurteilen (vgl. 
Kapitel V). Es gibt einzellige und pseudosymplasmatische, bzw. nichtzellige Protozoen. 
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c) Die Metazoenzelle. 
Während man im Pflanzenreich Übergänge von den einzelligen Formen und von deren 

Kolonien zu den vielzelligen findet, und während es da Fälle gibt, in denen man in Verlegen
heit kommen kann, ob man eine Kolonie oder ein vielzelliges Wesen vor sich hat, gibt es 
im Tierreich zwischen den "Einzelligen" (Protozoen) und den "Vielzelligen" (den Meta
zoen) eine scharfe Grenze, welche eben die Aufstellung diesel' beiden systematischen Gruppen 
ermöglichte. Jedenfalls kommen, abgesehen von den "polyenergiden" "Foraminiferen, 
auf die wir unten zu sprechen kommen. auch einige Entwicklungsstadien [Sporen der Sporo
zoen (z. B. der Actinomyxidien), STOLO (1889)] in Betracht, wo sich mehrere Zellen 
zu einem Gebilde vereinigen, das man nicht so leicht als eine Kolonie auffassen kann [vgl. 
DOFLEIN (1916)]. Die einfachsten Metazoen, die sog. Mesozoen [VAN BENEDEN (1876)], 
sind ganz deutlich vielzellig mit bereits in zwei oder drei verschiedenen Richtungen diffe
renzierten somatischen Zellen, übrigens wird von ihnen behauptet, daß sie nicht primitive 
Wesen vorstellen, sondern eher regressiv, vielleicht aus Coelenteraten, entstanden sind. 
. Aus den Zellen sind bei den Metazoen in der überwiegenden Mehrzahl der Fälle die 
primitivsten Gewebe, die Epithelien, zusammengesetzt, sonst kann jedoch, wie wir darauf 
unten (Kapitel V) zu sprechen kommen, die Bildung der Zellen in den Geweben in sehr 
zahlreichen Fällen unterdrückt werden; wir begegnen dann den Syncytien und verschiedenen 
plasmodialen Zuständen der Gewebe. Zellen können (vgl. unten auf S. 452) auch nach
träglich aus nicht oder nicht typisch cellulären Teilen der embryonalen Anlage oder der 
Gewebe entstehen. 

d) Geschlechtszellen. 
In den meisten Fällen, bei den Wirbeltieren immer, entstehen die "vielzelligen" Körper, 

die sich bei den niederen Tiergruppen auch durch Teilung und durch Knospenbildung ver
mehren können, aus einfachen Zellen. Bei der Parthenogenese entsteht ein Metazoon aus 
einer Art von Zellen, aus der nicht befruchteten Eizelle, doch der andere Fall, wo sich früher 
zwei Zellen, das Ei und das Spermatozoon, zu verbinden haben, stellt das Typische vor, 
und die Parthenogenese muß für eine Ausnahme gehalten werden. Jedenfalls kann sich 
sogar bei den Säugetieren die nichtbefruchtete Eizelle unter Umständen selbständig 
teilen - sogar im Innern des Ovariums - und kann manchmal einen ansehnlichen Zellen
haufen produzieren. Darauf beziehen sich z. B. die Versuche von N OVAR: und EISINGER (1923), 
und es gelang auch schon die Teilung der nicht befruchteten Eizelle in Kulturen zu beob
achten [z. B. MJASSOJEDOFF (1925), ClrAMPY (1927)]. 

Die Eizelle ist immer eine "vollwertige" Zelle, das ist eine Zelle mit einem großen Cyto
plasmaanteil, in dem Dotter enthalten zu sein pflegt, mit großem bläschenartigem Zellkern, 
der eine deutliche Kernstruktur und den Nucleolus zeigt. Bereits SCHWANN hat die ZeIlen
natur der Eizelle richtig erkannt, aber noch später hielten einzelne ihren Kern, das "Keim
bläschen" von PuRKINJE, für die eigentliche Zelle und das Cytoplasma für eine Umhüllungs
masse. Es gibt Eizellen mit reich in "organbildende" Bezirke differenziertem Plasma, in 
denen also bestimmte Teile des späteren Körpers präformiert sind und dann solche, an denen 
man eine solche Differenzierung nicht sieht, und höchstens voraussetzen kann, daß sie hier 
in metamikroskopischem Zustande vorhanden ist. 

Demgegenüber ist das Spermatozoon (die Spermie) in der Regel eine "rudimentäre" Zelle, 
das ist eine Zelle, die nur das zum Zellenleben notwendigste enthält, und in der vor allem 
der Cytoplasmaanteil auf ein Minimum beschränkt zu sein pflegt (vgI. unten S. 446). Der 
Zellkern ist kompakt und besteht scheinbar bloß aus Chromatin, neben ihm sind hier das 
oft zerteilte Centriol und die Plastosomen vorhanden. Beinahe immer auch ein Lokomotions
apparat; meist eine Geißel, mit deren Hilfe sich das Spermatozoon (das man früher für einen 
Parasiten hielt) auf eine ähnliche Weise wie ein Protozoon bewegt. - Bekanntlich ist 
der Chromatingehalt eines typischen Spermatozoons und einer zur Befruchtung vorbe
reiteten Eizelle reduziert. 

e) Furchungszellen. 
In allen Fällen, in denen es die allzu große Menge von Dottersubstanz, oder 

andere Umstände, auf die später hingewiesen wird (Kap. V), nicht verhindern, 
entstehen durch Teilung der Eizelle die "Furchungszellen". Bei partieller 
Furchung der extrem telolecithalen Eier entstehen Zellen bloß aus dem wenig 
Dotter enthaltenden "animalen" Pole des Eies, und nur bei den zentrolecithalen 
Eiern der Arthropoden gibt es eine Ausnahme, indem hier die Furchungs
zellen erst nachträglich, auf der Oberfläche des Eies, in dem sich früher die 



Die Zelle und der celluläre Aufbau des Metazoenkörpers. 435 

Zellkerne allein vermehrt haben, entstehen können (vgl. im KORSCHELT und 
HElDERs Lehrbuch 1909, Allg. Teil II, S. 115). 

Die Teilung ("Furchung") der Eizellen und die Entstehung der Vielzelligkeit 
des Metazoenkeimes ist die Regel- nicht ein Gesetz. Man beobachtet sie in 
allen Fällen, wo das Cytoplasma dotterarm ist, und sie stellt gewiß den ursprüng
lichen Zustand vor (vgl. unten auf S. 496). 

f) Die Zellen der Keimblätter und der Organanlagen. 
Die nach der Beendigung des Furchungsprozesses zustandekommenden 

Keimblätter bestehen de norma aus deutlich voneinander unterscheidbaren, 
sogar sehr scharf gegeneinander abgegrenzten Embryonalzellen. Andere Fälle, 
auf die wir im Kapitel V zu sprechen kommen, stellen Ausnahmen vor. Aus 
den Keimblättern entstehen, bzw. von ihnen trennen sich die Organanlagen, 
welche wieder de norma aus Zellen bestehen, bei deren Bildung (der Organo
genese) sich jedoch schon bedeutend häufiger die nicht cellulären Zustände 
des Protoplasmas betätigen können. Jetzt enthält der Metazoenkörper unter 
Umständen Tausende von Elementarbestandteilen, die alle den Charakter von 
indifferenten oder "primären" Zellen besitzen. Es sind das Zellen (bzw. die einer 
Mehrzahl von solchen entsprechenden Syncytien und Plasmodien), die in 
ihrem Inneren noch keine funktionelle Strukturen (oder bloß die allerersten 
Anfänge von solchen) ausgebildet haben, und welche die in ihnen oft enthal
tenen Dotterkörnchen und Pigmentkörperchen noch von der ehemaligen Eizelle 
erhalten haben. [Das Pigment konnte sich hier gewiß vermehrt haben und man 
könnte gewiß sehr bald auch die ersten Anfänge der Glykogenbildung beobachten. 
LIVINI (1927)]. Solche Zellen sind in der Regel in einem und demselben Keim
blatte, oder in derselben Gegend eines solchen, annähernd gleich groß, und ihre 
Gestalt, die noch möglichst einfach ist, wird bloß durch den gegenseitigen Druck 
und durch die Raumverhältnisse bestimmt. Sehr bald beobachtet man die 
Zellverbindungen, später auch die. ersten Anlagen der Grundsubstanzen, durch 
welche die Zellen untereinander verbunden sein können (näheres darüber in 
den Kapiteln IV und VII). 

Neben den Zellteilungen spielen beim Ordnen der Zellen auch Verschie
bungen der Zellkörper und ganzer Zellschichten, sogar auch aktive Wanderung 
der Zellen eine gewisse Rolle [vgl. VOGT, (1913)] und bald kommt es (s. unten) 
auch zur Auswanderung von Zellen aus den Keimblättern, in denen sich der 
enge Zellverband übrigens später auch selbst auflockern kann, so daß man 
statt dicht liegender Zellen Zellnetze erhält. 

Dem Wachstum widmete SCHAPER (1902) eine umfangreichere Studie, 
in der er beweist, daß es nicht allein im Vermehren der Zellen besteht, sondern 
auch im Anhäufen von Flüssigkeiten und in anderen Vorgängen [vgl. auch die 
zusammenfassende Darstellung von RössLER (1926) mit weiteren Literatur
angaben]. 

g) Differenzierte Zellen der fertigen Gewebe. 
Wo der Embryo die Fähigkeit hat, sich von den Eihüllen frühzeitig zu be

freien und sehr bald ein selbständiges Leben anfangen soll, differenzieren sich 
die funktionellen Strukturen in seinen Zellen selbstverständlich früher als 
dort, wo er sich lange in den Eihüllen oder sogar in den Embryonalhüllen ent
wickeln muß. Eine Amphibienlarve zeigt noch innerhalb der Eihüllen Myo
fibrillen und Nervenfasern und ist sehr bald 'fähig sich zu bewegen, in einem 
noch früheren Entwicklungsstadium (Gastrula, Trochophora) bilden sich z. B. 
bei den Anneliden Flimmercilien und dann die nervösen Zentren. Dagegen bilden 
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die Zellen der Amnioten ihre Strukturen sehr spät. Auch jetzt entstehen aus 
oder an der Stelle der Zellen oder schließlich zwischen ihnen nicht celluläre, an 
den Funktionen ebenfalls beteiligte oder passive Massen und Gebilde. Es er
scheinen die Grundsubstanzen und im Gebiete des Nervensystems die für dieses 
Gewebe charakteristischen Fasergebilde, ihre Geflechte und Netze. Die Diffe
renzierung bezieht sich also, und das muß man sich gleich jetzt vergegenwärtigen, 
nicht auf die Körper der Zellen allein. - Früher hat man, nach dem Vorgange 
von WEISSMAN, einen Nachdruck auf den Unterschied der "somatischen" Zellen 
und der "Keimzellen" (des somatischen und des Keimplasmas) gelegt, man 
hat gefunden, daß sich Keimzellen auf dem Wege einer "Keimbahn" aus be
stimmten Furchungszellen oder sogar aus bestimmter Partie der Eizelle ent
wickeln. Nachdem neuestens (JANDA, TIRALA) festgestellt werden konnte, 
daß sich die Geschlechtszellen aus somatischen Zellen (des Peritonealepithels) 
entwickeln können, erscheinen die betreffenden Lehren etwas hinfällig. Bei 
verschiedenen eölenteratengruppen entstehen die Gonaden einmal im Ekto
derm, ein anderes Mal im Entoderm. 

2. Gewebszellen und freie Zellen. 
In den Geweben, bzw. in den Organanlagen, wandeln sich die indifferenten, 

primären Zellen unmittelbar in die "eigentlichen Gewebszellen" um, das ist 
in solche Zellen, die untereinander oder (auch) mit den Grundsubstanzen zu 
einem "Gewebe" fest verbunden sind (Kapitel IV), ähnlich beobachtet man es 
an den differenzierten Plasmodien (Kapitel V), die an dieser Stelle vorläufig 
beiseite bleiben müssen. - Daneben gibt es in einem in der Entwicklung weiter 
fortgeschritteneren Embryonalkörper und dann im fertigen Metazoenkörper, 
bzw. in den einzelnen seiner Gewebe, auch "freie" Zellen, das ist solche, die sich 
zu verschiedenen Zeiten aus dem relativ festen Verbande des Gewebes losgelöst 
haben und nun in dessen Lücken oder in den Lücken des Gesamtkörpers 
(Kapitel VIII) verbleiben, sich hier evtl. aktiv oder passiv bewegen und von 
denen sich einige evtl. früher oder später wieder zu einem Gewebe vereinigen 
können. Es wandern ganze Zellen oder nur die Endoplasmen heraus. 

Die aus dem Verbande der Keimblätter (offenbar ursprünglich aus allen 
Keimblättern, bei den Vertebraten vor allem oder ausschließlich aus Mesoderm) 
austretenden "Mesenchymzellen" sind die ersten Elemente dieser Art. Indem 
sie sich mit dem interdermalen Mesostroma (Kapitel IV), dann auch unter
einander verbinden, bilden sie ein netzartiges Mesenchymgewebe, von dem 
sich früher und später, besonders nachdem sich das Mesenchym in ein fibril
läres, retikuläres usw. Bindegewebe umgewandelt hat, neue und neue Zellen 
loslösen können, die als Blutkörperchen, als WanderzelIen, Phagocyten usw. 
dem Körper dienen. Das Wandern der austretenden freien Mesenchymzellen 
kann man, wie LAGUESSE (1901) zeigte, bei durchsichtigen Fischembryonen 
gut beobachten; über die mannigfachen gegenseitigen Beziehungen der Ele
mente, und zwar jener des lockeren Bindegewebes liegen jetzt genaue Nachrichten 
von v. MÖLLENDORFF und seinen Schülern (1926,1927) vor (vgl. Abb. 24, S. 478). 

Ein anderes Beispiel liefert uns das auf der Grundlage eines "Neurosyncy
tiums" entstehende Nervengewebe der Vertebraten. Von dem später zum 
Neuroglianetz und zum Ependymepithel werdenden Plasmodium lösen sich die 
Neuroblasten, cytoplasmaarme (rudimentäre) Zellen (Abb. 10, S. 447), die in die 
Lücken zwischen den "Spongioblasten" gelangen und sogleich sich mit ihren 
Fortsätzen zu verflechten evtl. zu verbinden anfangen. 

Man könnte erwarten, daß sich auch in Epithelien, vor allem in den mehr
schichtigen, wo dazu in den oft sehr breiten Intercellularlücken Platz ist, freie 
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Zellen durch das Loslösen aus dem festen VerbaRoo der anderen bilden werden, 
doch vorläufig ist darüber nichts Sicheres bekannt. Man muß sich hüten, freie 
Zellen mit absterbenden und ebenfalls aus dem Zellverband sich loslösenden (vgl. 
unten auf S. 456) zu verwechseln. Auf das Loslösen von Zellen aus den unteren 
Epithelschichten und die Umwandlung derselben zu Lymphzellen beziehen 
sich die Angaben von RETTERER. Man muß diese Fälle von jenen trennen, in 
denen sich Basalzellen eines Epithels loslösen und als Geschwulstzellen in das 
darunterliegende Bindegewebe einwachsen. 

Später erscheint zwischen den Zellen einiger Gewebe der Mesenchymreihe, 
aber auch in der Chorda dorsalis, die Grundsubstanz. und jetzt kann man "ein
fache Gewebszellen" von "Grundsubstanzzellen", die oft durch große Mengen 
einer Grundsubstanz zusammengehalten werden, unterscheiden. 

Die Zellen eines Gewebes sind aneinander und an den Gesamtkörper, dessen 
"Elementarbestandteile" sie sind, angewiesen, sie sind deshalb sehr genau mit 
Rücksicht auf die Funktionen der Gewebe, der Organe usw. organisiert; sie 
bauen z. B. gemeinschaftlich zweckmäßig angeordnete Fibrillen und Fasern, 
bzw. Grundsubstanzen mit zweckmäßigen Strukturen. Explantiert man die 
Zellen (bzw. die sie enthaltenden Gewebe) und züchtet man sie nach dem von 
IlARRISON (1907) und von CARREL (19lO) vorgeschlagenen Verfahren in Gewebs
kulturen, erhalten sich beim Beibehalten gewisser Kautelen die Zellen am Leben, 
doch sie haben sich jetzt gewissermaßen um sich selbst zu kümmern. Sie de
differenzieren sich hochgradig, niemals jedoch so vollkommen, daß ihre Unter
schiede ausgeglichen wären. Sie haben jetzt keine Ursache, solche Strukturen, 
Netze und Massen, zu bauen, die früher dem Gesamtkörper zu dienen hatten, 
und sie bauen solche wirklich auch beinahe nicht. Höchstens die Fähigkeit, 
Fibrillen in ihrem Plasma zu differenzieren, ist ihnen erhalten geblieben, die 
Grundsubstanzen und ihre Vorstufen, das Mesostroma, bauen sie, von geringen 
Anläufen dazu abgesehen, nicht; und von einer Zweckmäßigkeit des aus 
ihnen entstehenden Gewebes kann selbstverständlich gar keine Rede sein [vgl. 
ALBERT FISCHER (1927)]. 

3. Das Eindringen von Zellen in Zellen. - Die Trophocyten. 
Unter dem Namen "Trophocyten" (zuerst als "Zellen 2. Ordnung") beschreibt 

EMIL HOLMGREN (1900, 1904) Zellen, die gewissermaßen das Gegenteil der 
"freien" Zellen vorstellen. Es sind das Zellen, deren Fortsätze, die "Tropho
spongien", in das Innere von anderen einwachsen sollen. Es sollten das Zellen 
ganz besonderer Art sein, doch es können auch gewöhnliche Zellen in das Innere 
von anderen größeren Zellen eindringen; man beobachtete z. B. im Inneren 
von Ganglienzellen Neurogliazellen mit Neurogliafasern, daneben auch Wander
zellen (MENcL, 1903, KRONTHAL u. a.). In das Innere von großen Ganglienzellen 
können übrigens sogar Capillaren eindringen [G. FRITSCH (1886), STuDNn"JKA 
(1903 d) (Abb. 6, S. 442)]. 

4. Aktive differenzierte Zellen. Ihre Beurteilung. 
Aus den "primären Zellen" [FÜRBRINGER (1909)] des Embryonalkörpers 

entstehen, wie wir schon sagten, die differenziert~n oder "sekundären" Zellen 
der jungen und der definitiven Gewebe. Der Histologe beurteilt solche Zellen 
auf folgende Weise: Nach ihrer Gestalt, nach dem Gehalt an von ihnen diffe
renzierten funktionellen Strukturen und nach dem Gehalt an von ihnen pro
duzierten und in ihrem Körper (zeitlich oder dauernd) abgelagerten paraplas
matischen ("metaplasmatischen", wie ich sonst sage) Substanzen. 
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Im allgemeinen teilen sich die Zellen um die Funktionen, doch es gibt, be
sonders bei niederen Metazoen, nicht selten Fälle, in denen eine und dieselbe 
Zelle zwei oder mehrere Funktionen übernehmen muß, und schließlich sind alle 
Zellen neben ihrer eigentlichen Funktion im gewissen Sinne auch Drüsenzellen, 
da sie Stoffe von sich an das innere Medium, evt. an die Grundsubstanzen ab
zugeben haben. Auch bei den Pflanzen, wo die Verhältnisse gewiß bedeutend 
einfacher sind, kümmern sich, wie neuestens HABERLANDT (1925) zeigte, die 
Funktionen - sozusagen - nicht immer um die Grenzen der Zellen. Ein 
Teil einer Zelle kann da z. B. eine, ein anderer derselben Zelle eine andere Funk
tion besorgen. (Umgekehrt: "In vielen Fällen entspricht das betriebsphysio
logische Organ nicht einer 'einzelnen Zelle, sondern nur dem Teil einer solchen". 
Die Pflanze ist "nicht daran gebunden", "sich bei der Herstellung zweckmäßig 
gebauter Elementarorgane an die morphologisch und entwicklungsgeschicht
lich gegebenen Zellgrenzen zu halten".) Unter den tierischen Zellen bieten 
z. B. die Epithel-Muskelzellen der Cölenteraten ein schönes Beispiel dieser Art. 

Was die von der Funktion abhängige Gestalt der sekundären Zellen be
trifft, so genügt da ein Hinweis auf die Gestalt der Deckzellen eines Epithels, 
diejenige vieler Drüsenzellen, auf die Sinneszellen, glatte Muskelfasern, die 
Pigmentzellen, Nervenzellen, die Cnidoblasten usw. 

Von den funktionellen Strukturen, den "Organulen" der Zellen - und 
der Syncytien, der plasmodialen Massen usw. - seien hier die Tono-, Myo
und Neurofibrillen, die Cilien der Flimmerzellen usw. genannt, die im Inneren 
von Zellen (aber auch extracellulär, wie wir später hören werden) auf Grundlage 
des Cytoplasmas entstehen können, und die man von den eigentlichen Zell
organen, den Organoiden ("Zellorganoiden"), zu denen der Zellkern, das Centriol, 
oie Plastosomen usw. gehören, unterscheiden muß. Wie kompliziert und wie 
zweckmäßig gebaut solche Organula sein können, sehen wir an den Körpern 
vieler I ntu80rien und von den Metazoenzellen können hier wieder die Cnido
blasten mit ihrem merkwürdigen höchst komplizierten Mechanismus [vgl. 
P. SCHULZE (1922)] erwähnt werden. . 

Vom eigentlichen "Inhalt" der Zellen sieht man an fixierten Objekten ge
wiß nur dasjenige, was hier im geformten Zustande vorhanden war, oder was 
bei der Fixierung koagulierte, und es ist klar, daß man an lebenden oder über
lebenden Zellen [in den Kulturen z. B. vgl. A. FISCHER (1927, S. 249 ff.)] noch 
weniger davon zu sehen bekommt. Es handelt sich da, wie darüber die früheren 
Teile des vorliegenden Werkes berichten, um Substanzen, die vom Zellkern 
geliefert wurden, die das Cytoplasma selbst vorbereitet hat, aber auch um solche, 
die die Zelle von außen übernommen hat. KOELLIKER wollte in den neueren 
Auflagen seiner Gewebelehre (1889, S. 32) die solchen Inhalt führenden Zellen 
als "diplasmatisch" den "monoplasmatischen" entgegenstellen, doch man 
könnte demgegenüber dasjenige einwenden, was schon hier unlängst gesagt 
wurde; beinahe eine jede Zelle produziert irgendetwas und außerdem müssen 
nicht alle Zellprodukte durch unsere Untersuchungsmethoden nachweisbar 
sein. (Ich selbst wende die Termine "mono-" und "diplasmatisch" in einem 
anderen Sinne - vgl. S. 447 - an.) Große Mengen passiver Stoffe enthaltende 
Zellen können selbst passiv werden oder schließlich vollkommen absterben 
(vgl. S. 456). 

5. ZeHen, Endoplasmazf'llen, Gesamtzellen. 
Von den gewöhnlichen Zellen kann man "Endoplasmazellen" und dann, 

wie ich darauf unlängst (1927) von neuem hingewiesen habe, "Gesamtzellen" 
sogar zweierlei dieser Art, unterscheiden. 
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Von "Endoplasmazellen" ["endoplasmatische Zellen", F. C. HANSEN (1889)] 
kann man in jenen Fällen sprechen, wo das innere Zellplasma ("Endoplasma"; 
vgl. im KapitelllI) die Gestalt einer inneren Zelle angenommen hat, evt. sich 
im Inneren der " Gesamtzelle" , so kann man es jetzt nennen, selbständig be
nimmt, mit eigenen Grenzschichten sich umgrenzt, sich sogar teilt usw. Die 
"Gesamtzelle" ist also die ursprüngliche Zelle, zusammen mit der in ihr ent
haltenen Endoplasmazelle (meine Bezeichnung vom Jahre 1903b). Man kann 
den Terminus "Gesamtzelle" auch in solchen Fällen anwenden, in denen sich 
das Exoplasma der Zelle zu der älteren Grundsubstanz - als Knorpelkapsel -
angeschlossen hat. Als eine "Gesamtzelle" kann man z. B. die eigentliche 
(endoplasmatische) Knorpelzelle und die zu ihr zugehörenden, jetzt praktisch 
einen Teil der Grundsubstanz vorstellenden Knorpelkapseln auffassen. Die 
Knorpellmpsel wäre in diesem Falle als ein "extracellulär gewordenes Exo
plasma" aufzufassen (Abb. 5b). 

Neben solchen Gesamtzellen, für die ich 1927 den Namen "Holocyten" 
vorgeschlagen habe, kann man auch Gesamtzellen ganz anderer Art unter-
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Abb.5. a Eine vesiculöse Zelle . bEine Knorpelzelle mit Knorpelkapsel. Schematisch. 

scheiden, die eigentlichen, das ist ursprünglichen Zellkörper zusammen mit der 
gesamten Menge der von ihnen produzierten ("gesponnenen", wie man nicht 
ganz richtig sagen kann) Cytoplasmafädchen. Ein Neuron, dessen Hauptteil die 
eigentliche "Ganglienzelle" vorstellt, wäre eine Gesamtzelle dieser Art ("Cyton" 
1927), ein anderes Beispiel kann man in den Mesenchymzellen, besonders jenen 
der niederen Vertebraten (Amphibien), erblicken, deren Körper sehr große 
Mengen fädigen oder lamellären Cytoplasmas produzieren können, wie dar
über noch später die Rede sein wird (8. 503). LEWIS beobachtete 1922, daß 
sich die Zellfortsätze in einem mechanisch und anders gereizten Mesenchym
gewebe zusammenziehen können, woraus man erkennt, daß ihr Cytoplasma 
in der Tat unter dem Einflusse der Zellkerne steht; von den Zellfortsätzen 
der Ganglienzellen ist bekannt, daß sie (Versuche mit Durchtrennung!) vom 
Zellkörper abhängig sind. Trotzdem muß man sich vorstellen, daß das Cyto
plasma der in Betracht kommenden extracellulären Fädchen und anderer Teile 
ziemlich selbständig ist; gewiß müssen die bei ihrem Aufbau und bei ihrer Er
nährung verwendeten Moleküle nicht zuerst den eigentlichen circumnucleären 
Zellkörper passieren; sie wachsen selbst. A. FISCHER wehrt sich neuestens 
(1927, S. 278) gegen die obenerwähnte Auffassung von LEWIS. 
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6. Nicht aktive Zellen, Reservezellen. Die Entdifferenzierungder 
Zellen. 

Nicht alle Zellen des Metazoenkörpers sind auf diese oder auf die früher 
im vorangehenden Abschnitte charakterisierte Weise differenziert. In den 
verschiedensten Geweben findet man auch wenig differenzierte oder, so scheint 
es, beinahe undifferenzierte Zellen, die den Eindruck erwecken, als handle 
es sich in ihnen um eine Art Reserve, aus der später unter Umständen wieder 
differenzierte, mit verschiedenen Funktionen betraute Zellen entstehen können. 
Man dachte ehemals, daß es für jede Art von differenzierten Zellen besondere 
Reserven dieser Art gibt und daß sich überhaupt jede Art von Zellen aus dazu 
bestimmten Anlagen in der Form von indifferenten Zellen entwickeln kann. 
Die Muskelzellen aus "Myoblasten", Nervenzellen aus "Neuroblasten", Knorpel. 
zellen aus "Chondroblasten" usw., und man wollte [BARD (1899)] die Devise 
"omnis cellula e cellula eiusdem generis" aufstellen. Dieser Gedanke ließ sich 
nicht aufrecht halten, da es gar zu zahlreiche Fälle gibt, in denen aus denselben 
primitiveren Zellen Zellen verschiedener Art entstehen und dann sah man immer 
mehr ein, daß sich Zellen verschiedener Art in solche einer anderen umbilden 
können, wovon man als von einer Metaplasie der Zellen (das wäre ein anderer 
Fall, als derjenige, den wir da zuerst erwähnten) sprechen kann (s. unten S. 441). 

Die Beurteilung vieler der in den Geweben bleibenden primitiveren, das 
ist nicht deutlich differenzierten Zellen als "Reservezellen" ist nicht so leicht, 
wie man sich das noch unlängst vorgestellt hat. Man könnte z. B. in den basalen 
Zellen eines mehrschichtigen oder in den niedrigen Zellen eines mehrreihigen 
Epithels Reservezellen erblicken, doch man beobachtet, daß die Zellen der 
höheren Schichten oder die großen mehr differenzierten Zellen nicht aus ihnen, 
das ist durch ihre Teilung, entstehen müssen; auch in den höheren Schichten 
teilen sich nämlich die Zellen, und so könnte man in den basalen Zellen schließ
lich höchstens die letzte Reserve des Epithels erblicken. Auf der anderen Seite 
muß man bedenken, daß diese Zellen doch nicht ganz primitiv sind und sogar 
auch ihre eigene Strukturen besitzen. Eine größere Aussicht auf die Annahme 
hätte vielleicht die Auffassung kleiner nicht sezernierenden Zellen in gewissen 
Drüsen als Reservezellen, aus denen später Drüsenzellen entstehen, für sich, 
aber auch hier sind die Verhältnisse nicht ganz eindeutig (vgl. ZIMMERMANN 
in diesem Handb., Bd. 5, Abt. S. 69, 129). Viel schwieriger läßt sich das auf der 
Grundlage von Mesenchym entstandene, sehr mannigfache Zellenmaterial, 
wie wir es z. B. im lockeren Bindegewebe beobachten, von einem solchen Stand
punkte aus beurteilen; die eigentlichen Mesenchymzellen gehören der Embryonal
zeit an, und die Fibroblasten, welche ihre Nachkommen vorstellen, sind gewiß 
schon höher differenziert; trotzdem beobachtet man hier ganz bestimmt, wie 
sich aus einigen Zellen, die sozusagen "niedrigeren Grades" sind, solche eines 
höheren Grades bilden können. Aus den Fibroblasten bilden sich, abgesehen 
von anderen, z. B. 'Knorpelzellen, Osteoblasten, Odontoblasten usw. Von gänzlich 
indifferenten Zellen läßt sich auch in ersterem Falle schwer sprechen. (Ich ver· 
weise auch auf die Darstellung von MAXIMOW, die im Bd. 2, Abt. 1 dieses Werkes 
enthalten ist und auf die Arbeiten von v. MÖLLENDORFF und seiner Schüler). 

Besonders groß ist die Umwandlungsfähigkeit der primitiveren Zellen bei 
Regenerationsprozessen; sogar Geschlechtszellen können sich da, wie JANDA 
(1924) und TIRALA (1912) bei Oligochiiten feststellen konnten, aus gewöhn
lichen somatischen Zellen entwickeln. Andere Umwandlungen beobachtet man 
bei einigen pathologischen Prozessen (Entzündung, Bildung von Geschwülsten), 
doch man hat bei beiden Prozessen umgekehrt auch mit hochgradig dedif· 
ferenzierten Elementen zu tun. 
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Die Entdifferenzierung der Zellen spielt, besonders bei der sog. Morphal. 
laxis, wo sich der ganze Körper entdüferenziert und von neuem organisiert 
wird, eine sehr große Rolle [vgl. KORSCHELT (1927). Auch in den Gewebs. 
kulturen entdifferenzieren sich die Zellen, wie wir schon oben sagten, oft sehr 
weitgehend. [Vgl. die Darstellungen von B. FISCHER (1927, S.1299), daselbst 
Literaturangaben, und von A. FISCHER (1927)]. 

Die Umwandlungsfähigkeit der Zellen scheint bei niederen Metazoen in der 
Tat uneingeschränkt zu sein, dagegen bilden bei den Vertebraten die Epithelien 
einerseits und die auf der Grundlage von Mesenchym entstehenden Gewebe zwei 
große Gruppen, deren Grenzen bei der Entwicklung und bei der Regeneration 
in späteren Entwicklungsstadien, soviel wir heute wissen, nur sehr schwer 
überschritten werden. 

7. Umdi:fferenziernng (Metaplasie) von Zellen. 
Bereits oben wurde angedeutet, daß wir darunter die gegenseitigen Um· 

wandlungen von vollwertigen, das ist differenzierten Zellen verstehen, und be. 
reits im Vorangehenden zeigten wir an Beispielen, wie schwer es sich in der 
Praxis entscheiden läßt, ob bestimmte Zellelemente gleichwertig oder einander 
untergeordnet sind. Die Zellen können sich übrigens zuerst entdifferenzieren 
und sie entwickeln sich erst dann in einer anderen Richtung. 

Von verschiedenen Autoren wurde z. B. die Frage erörtert, ob sich Epithel. 
zellen in Bindegewebszellen oder in lymphoide Elemente umwandeln können, 
und man bezeichnete den ersteren Fall als eine "Desmoplasie" [KROMEYER 
(1899).; vgl. auch KROMPECHER (1904)]. Genaue Beweise für normale Fälle 
stehen noch aus. Ein anderer Fall bezieht sich auf Ependymzellen und Gan· 
glienzellen. STUDNICKA (1900) und AGDUHR (1920) veröffentlichten Angaben, 
aus denen hervorgeht, daß sich vom Ependym Zellen loslösen können, die sich 
zu Ganglienzellen umwandeln. Man muß bedenken, daß sich dabei relativ 
hoch differenzierte Zellen, die als Drüsenzellen und als Flimmerzellen tätig 
sein können, in Elemente einer ganz anderen Bedeutung umwandeln. Andere 
Angaben müssen nicht eine derartige Bedeutung haben. Wenn man z. B. von 
Umwandlung von glattem Muskelgewebe in Bindegewebe spricht, so muß das 
nicht bedeuten, daß sich glatte Muskelzellen in Fibrocyten umwandeln - ob· 
zwar es nicht unmöglich erscheint, sondern das Bindegewebe kann die zu· 
grundegehenden Muskelzellen bloß verdrängen. Gut gesichert erscheinen da· 
gegen die sehr zahlreichen, im Gebiete der Mesenchymgewebe vorkommenden 
Fälle. Aus Knorpelzellen können, wie heute wieder angenommen wird, wenig. 
stens in einigen Fällen Knochenzellen entstehen, aber man beobachtete [WOLF 
(1923), STUDNICKA (1925)], daß aus den Innenkörpern der vesiculösen Knorpel. 
zellen wieder den ursprünglichen Fibrocyten vollkommen ähnliche Elemente 
entstehen können. Endothelzellen können sich in Fibrocyten und umgekehrt 
die Fibrocyten wieder zu Endothelzellen einer Capillare oder eines Lymph. 
raumes verwandeln. Von den blasigen Elementen des Chordagewebes wird 
von einer Reihe von Autoren angenommen, daß sie sich zu Knorpelzellen des 
sog. Chordaknorpels umwandeln können, und ganz bestimmt entstehen in vielen 
Fällen Knorpelzellen aus dem Chordaepithel, doch in diesem Falle könnte man 
einwenden, es handle sich in letzteren um eine Art Reservezellen und daß der Fall 
somit in das vorangehende Kapitel gehört. Die Chordazellen machen auch 
andere Umwandlungen durch, doch da handelt es sich um Umwandlungen 
im Bereiche eines und desselben Gewebes und solche kommen da nicht so in 
Betracht (meine Abhandlung vom Jahre 1913 b). 

Jedenfalls gibt es unter den Zellen der Metazoen auch Terminalformen, 
das sind solche hochdifferenzierte Zellen, die sich nicht weiter umbilden können 
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und nicht dedifferenziert werden können. Von den Ganglienzellen kann man 
es bestimmt annehmen [näheres vgl. bei B. FISCHEL (1927), S. 1306. Daselbst 
Literaturangaben ]. 

8. Die Größe der Zellen. 
Die Tatsache, daß die als "Zellen" bezeichneten Systeme von der Natur 

einmal so klein gebildet werden, daß man sie mit den stärksten Linsen schwer 
erkennen kann und daß dieselben Systeme in a,nderen Fällen wieder so groß 
werden können, daß man sie sogar mit bloßem Auge erblicken kann, gehört 

zu den überraschendsten Erkenntnissen in 
der Biologie. 

Ein jeder war gewiß verwundert, als er 
einmal einen Stentor (Infusor) mit einem da
neben schwimmenden, viel kleinerenRotator 
verglich und sich vergegenwärtigte, daß 
es sich im ersteren Falle um eine einzige 
reich düferenzierte große Zelle handelt, in 
dem anderen um ein Wesen, das aus vielen 
Hunderten von kleinen kernhaitigen Zellen 
zusammengesetzt ist. Nicht weniger auf
fallend ist der Anblick einer der auffallend 
großen Ganglienzellen aus der oberen Seite 
der Oblongata von Lophius (Teleostier), 
deren Nucleolus vielmals größer ist als ein 
im Inneren der Zelle in einer endocellulären 
Capillare sich befindendes Blutkörperchen 
oder als eine daneben liegende kleine 
Neurogliazelle (vgl. Abb. 6). Man könnte 
schließlich auf die Dimensionen kleiner 
Bakterien (Mikrokokken) und von Gewebs
zellen hinweisen. 

Sehr häufig wird die Frage aufgeworfen, 
Abb. 6. Eine Riesenganglienzelle von 

L 0 p hi us mit endocellulärer Capillare. 
[STUDNICKA 1903 d.1 

ob es nicht submikroskopische Zellen, bzw. 
einzellige Wesen gibt, solche, deren Körper mit unseren optischen Hilfs
mitteln nicht sichtbar wäre. Eine solche Frage erheben vor allem die Para
sitologen, die sich so die Existenz der unsichtbaren und filtrierbaren Keime 
erklären wollten. Jetzt nach der Feststellung des D. HERELLEschen Phänomens 
wird diese Frage besonders ventiliert, ohne bisher definitiv gelöst zu werden. 
Soviel können wir gewiß heute als festgestellt annehmen, daß es unter den 
Elementarteilen der Metazoenkörper keine für uns unsichtbare Zellen gibt. 

Angaben, die sich auf die Größe verschiedener Zellen beziehen, findet man, 
soweit sie sich auf den menschlichen Körper beziehen, in dem Lehrbuch von 
GEGENBAUR - FÜRBRINGER (1909, S. 15, 156-158) zusammengestellt. 
Die kleinsten Zellen der Metazoenkörper sind in der Regel ihre Blutkörperchen 
(Größe beim Menschen von 4·5 # an, die Blutplättchen nur 3 #) , dagegen gehören 
die Eizellen und die Ganglienzellen immer zu den größten (die Eizelle des Men
schen 220 bis 320 #). Die Größe der Eizellen wird sehr oft durch große An
häufung von Dotterkörperchen bedingt und die Zelle erreicht dann sogar 
die Größe mehrerer Zentimeter. Dann erreichen einige Ganglienzellen, be
sonders bei den Mollusken, den Crustaceen und bei einigen Teleostiern 
(Orthagoriscus, Lophiu8) eine bedeutende Größe; bis über 1 mm. Daneben 
gibt es lange Zellen, Zellen des glatten Muskelgewebes, die 100 bis 200 # groß 
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sind und das Maximum von 500 fl erreichen können. Die "Neurone" des Nerven
systems, welche in extremen Fällen sogar einige Meter lang sein können, kann 
man jedenfalls (vgl. Seite 504) auch anders beurteilen, und in jedem Falle 
handelt es sich in ihnen nicht um einfache Zellen. - Sieht man von den Ex
tremen ab, kann man sagen, daß sich die Größe der Zellen in ziemlich geringen 
Grenzen, ungefähr zwischen 10 bis 30 fl beim Menschen, bewegt. Bei sehr großen 
Tieren sollte man eigentlich größere Dimensionen der Zellen erwarten, und 
es wurden da z. B. in der Größe der Ganglienzellen (Elephant, Maus) gewisse 
Unterschiede festgestellt [HARDESTY (1902)). 

Etwas ganz anderes sind die Unterschiede in der Zellengröße, die man bei 
den Repräsentanten verschiedener Tiergruppen beobachten kann. Die Amphi
bien, und von diesen vor allem die U rodelen (Proteus und M enopoma werden 
besonders genannt), besitzen auffallend große Zellen, dagegen sind diejenigen 
der Teleostier, der Vögel und 
der Säugetiere relativ klein. Als 
Beispiele der verschiedenen Größe 
werden gewöhnlich die Dimen
sionen der Erythrocyten erwähnt!, 
doch diese sind da nicht ganz ent
scheidend, da gerade hier die Größe 
auch von anderen Momenten ab
hängen kann [BABAK (1908)]. Die 
Größe der Zellen · kann, sogar bei 
verschiedenen Arten einer und 
derselben Gruppe (ohne Rücksicht 
auf die Artgröße), verschieden 
sein; LEVI (1906) behauptet, daß 
sie sogar bei verschiedenen Indi
viduen einer und derselben Art 
verschieden sein kann, wie es 
auch aus den auf die Größe der 
Zellkerne der Herzmuskelzellen 

Abb. 7. Eine abnorm große (multivalente) Knorpelzelle 
aus dem harten Knorpel von Petromyzon inmitten 

von normalen Zellen. [Nach STUDNIOKA (1897).) 

(bzw. seiner Territorien) sich beziehenden Angaben von SCHIEFFERDECKER (1916) 
hervorzugehen scheint. 

Schließlich gibt es in verschiedenen Geweben abnorme Zellen von besonderer 
Größe, Riesenzellen im wahren Sinne des Wortes, doch vom Aussehen der 
gewöhnlichen Zellen. Es handelt sich darunter wohl auch um Zellen, die ihre 
das mehrfache der Dimensionen der Nachbarzellen betragende Größe der Anhäu
fung des Chromatins in ihren Kernen 2 und der daraus folgenden Vergrößerung 
des Cytoplasmaanteiles verdanken. Unsere Abbildung 7 stellt eine derartige 
Knorpelzelle, die ich einmal inmitten von normalen Zellen in einem Flossen
strahl von Petromyzon beobachtete, bei Amphioxus beobachtete ich kolos
sale Zellen in der einschichtigen Epidermis, bei Orthagoriscus einmal (1900) 
inmitten typischer Ependymzellen. Es gibt bekanntlich auch kolossale, deutlich 
multivalente Eizellen; bei Ascaris hat solche durch Verschmelzung zustande
kommenden "Rieseneier" ZUR STRASSEN (1898) beschrieben [vgl. sonst RössLE 
(1926, S. 932ff.)] . (Neuestens TRETJAKOFF im An. Anz. 1928.) 

9. Zelle. Zellkern. Zentriol. Riesenzellen. 
HAECKEL wollte einmal, 1866, als "Zellen" bloß jene Protoplasmaklümpchen 

auffassen, die einen einzigen, scharf umgrenzten Zellkern enthalten. Klümpchen 
1 Amphiuma 78 x 46 p.. Frosch 22 X 15 f<, Mensch 7,5 p., Moschustier 2,5 p.. 
2 Nach unterdrückten Zellteilungen oder nach Zellverschmelzungen ? 
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ohne Zellkern nannte er "Cytoden", und er dachte, daß die Cytoden die 
Vorstufen der eigentlichen Zellen vorstellen. Klümpchen mit zwei oder mit 
mehreren Zellkernen · hielt er für Elementarbestandteile höheren Grades, für 
einfache Organe (darüber im Kapitel V). 

Seit der Zeit hat man auch in den für Cytoden gehaltenen Protisten Zell
kerne, meist in der Mehrzahl und im Zellkörper diffus verteilt, aufgefunden 
[vgl. SCHEPOTIEFF (1912)], und heute wird angenommen, daß die Kernver-
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Abb. 8. Einkernige Zellen im Vergleich mit vielkernigen: a, b: Fadenalgen, a Splrogyra, b Clado· 
phora. c, d: Infusorien,. c Nassula eie gans (nach SCHEWIAKOFF aus LANG), d Opalina [nMh 
ZELLER (1877) aus DOFLEIN], e Knorpelzellen aus dem harten Knorpel von Petromyzon, f Zellen 

aus dem Deciduaepithel des Kaninchens [nach HEIDENHAIN (1907)]. 

hältnisse, soweit sie sich z. B. bei der mitotischen Zellteilung offenbaren, bei 
allen Protozoen sogar sehr kompliziert sind [vgl. BELAit (1926)]. - Von den 
zellkernfreien, "apyrennen" , wie man sagt, Gebilden der Metazoenkörper, 
den Akaryocyten, wissen wir andererseits, daß sie sekundär aus typischen Zellen 
entstanden sind. Was die zwei oder mehrkernigen Zellgebilde betrifft, so fragen 
wir heute bei ihrer Beurteilung nach dem Centriol, und alle Gebilde mit zen
triertem Cytoplasma, sie mögen noch so viel Zellkerne enthalten, bezeichnen 
wir als "Zellen". Zellkernfreie Zellen sind z. B. die Erythrocyten der Säuger 
und die "apyrennen Spermien" einiger Mollusken und Spinnen [vgl. MEvEs 
(1902)]. Die ebenfalls zellkernfreien Thrombocyten des Säugetierblutes 
halten wir für Fragmente von Zellen, doch ihre Kernlosigkeit steht noch nicht 
über alle Zweifel [vgl. BRODERSEN in diesem Werke, Bd. 2, Abt. 1]. 
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Früher behauptete man, daß sich zellkernfreie Zellen nicht durch Teilung 
vermehren können, doch heute wissen wir, daß die Fähigkeit sich zu teilen 
nicht an die Gegenwart des Zellkernes gebunden sein muß. JOLLOS und PETERFI 
haben (1923) gefunden, daß sich sogar der Zellkerne künstlich beraubte Ei
zellen (von Amblystoma) durch Teilung vermehren könI).en und schließlich 
eine Blastula produzieren und die älteren Versuche von STOLC (1910), haben 
die große Lebensfähigkeit der zellkernfreien Fragmente von Amöben, die 
bis zu einem Monat am Leben blieben, bewiesen. Trotzdem kann man nicht 
im geringsten bezweifeln, daß die zellkernfreien Gebilde nicht besonders lange 
am Leben bleiben; von den oben erwähnten Blutelementen wissen wir, daß 
ihr Leben besonders kurz bemessen ist. Nur das aus Kern- und Cytoplasma 
gebildete System kann sich eben, wie wir anfangs sagten, dauernd erhalten. 
Durch Teilung vermehren sich sonst einige Zellorganoide, sogar die Bindegewebs
fibrillen (vgl. Kap. VI). 

Jetzt die Frage nach der Bedeutung der zwei- und mehrkernigen Zellen!. 
Von den zweikernigen Leberzellen konnte MÜNZER (1923) beweisen, daß ihre 

B b 

Abb. 9a, b. Zwei Riesenzellen aus dem Knochenmark von Kaninchen. [Nach M. HEIDENHAIN (1894).1 

Zellkerne durch Amitose entstehen und etwas Ähnliches muß man wohl auch 
von anderen Fällen annehmen, wo Zellen typischer Größe sogar viele Kerne 
enthalten, wie wir es z. B. bei der von anderen Infusorien sonst wenig sich 
unterscheidenden Opalina [vgl. SCHUSTER (1911)] oder von den Zellen der 
Fadenalge Cladophora beobachten (vgl. Abb. 8 b, d). 

Etwas anderes muß man in den sog. "Riesenzellen", den "Mega"- oder "Gigan
tocyten" der Metazoen erblicken. Es sind das Zellen von einer durchaus nicht 
außerordentlichen Größe (die Eizellen und manche Ganglienzellen sind mehrmals 
größer), doch sie unterscheiden sich in ihren Dimensionen auffallend von den 
mit ihnen verwandten Zellen, zwischen denen man sie in einem Gewebe findet, 
und dann unterscheiden sie sich, und das ist das Wichtigste, von ihnen durch 
ihre eigentümlichen, oft abenteuerlich gestalteten, großen oder in großer Anzahl 
vorhandenen Zellkerne. Riesenzellen kommen entweder als normale Bestand
teile gewisser Gewebe vor, dann findet man sie in pathologischen Geweben ver
schiedener Art, Epithelien, wie auch und vor allem der Gewebe der Mes
enchymreihe, in Geschwülsten: Carcinome, Sarkome; wo sie durch Reizwirkung 
verschiedener chemischer Stoffe oder durch mechanische Reizung verschiedener 
Art (Fremdkörperriesenzellen) hervorgerufen wurden. Man konnte sie auch 
künstlich in verschiedenen Geweben oder schließlich in künstlichen Kulturen 
von solchen [LAMBERT und HANES (1911), vgl. A. FISCHER (1927)] hervorrufen. 

Es gibt "Megakaryocyten" mit einem einzigen "polymorphen", das ist stark 
gelappten, rosenkranzförmigen oder hufeisenförmigen Zellkerne, die den Anschein 

1 Solche gibt es im Epithel der Harnblase, in der Leber, in einigen Knorpeln usw. 
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erwecken könnten, es handle sich in ihnen um Zellen, die den oben erwähnten 
"multivalenten" (die jedoch typisch aussehende Zellkerne enthalten) ver
wandt wären, dann gibt es sog. "Polykaryocyten" [HOWELL (1891)J, die in ihrem 
ebenfalls bedeutend großen Körper - mit großem Cytoplasmaanteil - eine 
größere Anzahl von kleineren kugelförmigen, ovoiden usw. Zellkerne enthalten, 
welche hier sehr oft rings herum, das ist an der Peripherie des Zellkörpers, an
geordnet sind. 

Über den Wert der "Riesenzellen" wurden verschiedene Ansichten aus
gesprochen und es scheint, daß sie in der Tat auf verschiedene Weise entstehen 
können (nähere Angaben darüber siehe in dem über das Knochenmark handeln
den Teile des Bd. 2 dieses Werkes). - Nach der Ansicht der einen würden die 
Megakaryocyten den Wert von einfach vergrößerten gewöhnlichen Zellen haben, 
in denen die Zellkerne die jetzige eigentümliche Gestalt (s. oben) erhalten haben. 
Indem ihre polymorphen (ob sie "multivalent" sind oder nicht, darüber sagt 
die Lehre nichts aus) Zellkerne zerfallen, entstehen aus den Zellen die "Poly
karyocyten". VIRCHOW und M. HEIDENHAIN (1894) sind die Vertreter dieser 
Ansicht. Daneben entstehen die Polykaryocyten gewiß auch nicht durch einen 
einfachen Zerfall der Kerne, sondern durch multiple Mitosen. Solche beobach
tete in der neueren Zeit z. B. F. LEVY (1921). Nach einer anderen Deutung, 
die neuestens, z. B. in GUGLIELMO (1925) einen Vertreter findet (bei ihm die 
weitere Literatur), sollten die Polykaryocyten durch Verschmelzung gewöhn
licher kleiner Zellen entstehen. Jede von den Zellen bringt ihren Zellkern und 
ihre Centriolen mit, und es entstehen zuerst mehrkernige Zellen mit mehreren 
Cytozentren und erst später durch Verschmelzung der Zellkerne Megakaryo
cyten mit polymorphen Zellkernen und mit einem Mikrozentrum. Auch die 
Centriolen haben sich nämlich einander genähert (und vielleicht vermehrt 
(Abb. 9). Die Anhäufungen sehr zahlreicher kleiner Centriolen, manchmal in 
Bandform, sind für die Riesenzellen sehr charakteristisch; man hat sie z. B. auch 
in den Riesenzellen der Tuberkuloseknoten gefunden [vgl. HERXHEIMER (1914)]. 
Schließlich wurde von seiten der Pathologen, welche besonders oft mit den 
Riesenzellen zu tun haben, die Ansicht ausgesprochen, daß sich Polykaryo
cyten auch so bilden können, daß die Elemente einer Blutcapillare unterein
ander verschmelzen und eine Cytoplasmaanhäufung mit kreisförmig angeord
neten Zellkernen bilden. 

Mega- und Polykaryocyten kommen in der Placenta, in der embryonalen 
Leber und vor allem im Knochenmark und als Osteoblasten vor. Ich beobachtete 
sie auch an den Meningen von Lophius piscatorius (einem Teleostier). Sehr 
deutliche Riesenzellen beobachtete ich einmal in der regenerierten mehrschich
tigen Epidermis von Petromyzon, wo sie vielleicht durch den Einfluß von 
Parasiten hervorgerufen waren (vgl. Abb. 37, S. 498). Über die Bedingungen 
ihrer Entstehung sprachen wir schon oben [vgl. P. ERNST (1915) und MARCHAND 
(1924)]. 

10. Rudimentäre Zellen. 
Einen Gegensatz zu den Riesenzellen stellen gewissermaßen rudimentäre 

Zellen vor, die man sowohl in sich entwickelnden Geweben, hier besonders oft, 
aber auch in fertigen Geweben beobachten kann. Ich sagte oben, daß die Sperma
tozoen in der Regel den Wert von rudimentären Zellen haben. 

Zellen, die ich (1918) so benannt habe, sind Elemente, in denen sich der 
Cytoplasmaanteil bedeutend verkleinert hat, so daß die Zelle oft so aussieht, 
als ob es sich um einen nackten, das ist allein lebenden Zellkern handeln würde. 
Bei der Bildung der Spermatozoiden handelt es sich allem Anscheine nach um 
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eine Deminution bzw. Auflösung des Cytoplasma, anderswo kann das Cytoplasma 
bei schnell aufeinander folgenden Karyokinesen, nach denen die Zellen nicht 
Zeit haben sich zu vergrößern (solche Elemente sieht man am meisten im Mes
enchym und im embryonalen Nervengewebe, als Neuroblasten), verloren gehen 
und schließlich können sich die cytoplasmatischen Anteile der Zellen bei der 
Bildung der Grundsubstanzen, vielleicht auch der Cuticularsubstanzen, redu
zieren, und zwar so, daß Teile von ihnen beim Bau dieser Substanzen Ver
wendung finden. Auch im fertigen Nervengewebe sieht man an vielen Stellen 
Zellen mit geringer Menge von Cytoplasma ("Körner", 
wie man sie hier nennt), und das gesamte zu dem 
Zellkern gehörende Cytoplasma scheint hier in den 
Fortsätzen, den Neuriten und den Dendriten, ent
halten zu sein. Das Vorhandensein von "nackten" 
Zellkernen im Bindegewebe verzeichnen z. B. LA
GUESSE (1914) und WETEKAMP (1915). Cytoplasma
arme Elemente gibt es auch unter den Lymphocyten 
des Blutes. 

Nach meiner Überzeugung (1918) handelt es sich 
in keinem dieser Fälle um nackte Zellkerne, sondern 
in der Nähe des Zellkernes bleibt immer ein Cyto
plasmaanhängsel mit dem Centriol, offenbar immer 
auch mit den Plastosomen erhalten; es ist das eine 
Zelle, deren Körper eben auf das zum Leben Not
wendigste verkleinert wurde. 

b 

Abb.l0 a , b. Neuroblasten aus 
der Hemisphärenwand eines 
5 em langen menschlichen 
Fetus. [Nach His (1904).1 

11. Nackte Zellen. Begrenzte Zellen. Diplasmatische Zellen. 
Schon in dem Unterschiede der PURKINJESchen "Körnchen" und "Zellen

gebilde" - vgl. oben auf S. 426-, dann in dem Unterschiede der "Protoplasten" 
und der "Zellen", die KOELLIKER im Tierkörper unterscheiden wollte, wird dar
auf hingewiesen, daß nicht alle Elementarbestandteile des Tierkörpers den 
Pflanzenzellen, das waren eben die Prototypen von "Zellen", ähneln oder ent
sprechen. Die heutige Histologie legt auf die hier in Betracht kommenden 
Umstände, ob eine Zelle nackt oder von Grenzschichten begrenzt wird, wenig 
Nachdruck, da die Grenzschichten seit der Entdeckung des Protoplasmas 
[LEYDIG (1857), M. SCHULTZE (1861)) für nebensächlich gehalten werden; 
sie benützt dafür gewöhnlich keine besonderen Namen, aber vollkommen unter
schätzen kann man die sich da ergebenden Unterschiede nicht. 

Den "Grenzschichten" der tierischen Zellen wird unten das Kapitel III ge
widmet; an dieser Stelle sollen bloß einige Bemerkungen über "diplasmatische 
Zellen", wie ich es nennen möchte, eingefügt werden. Es handelt sich um Zellen, 
welche an ihrer Oberfläche aus abweichend gestaltetem Cytoplasma, dem 
homogenen Exoplasma, wie man es seit HAEcKEL (1872) nennt (unrichtig 
sprechen jetzt einige vom "Hyaloplasma"), gebaute breite Zonen besitzen, Zonen 
von manchmal solcher Breite, daß der Zellkörper eigentlich in zwei Partien, 
eine oberflächliche und eine innere, das "Endoplasma" , zerfällt, von denen sich 
beide mehr oder weniger deutlich an den Lebenserscheinungen der Zelle be
teiligen. Es ist klar, daß die äußere Zone, das homogene Exoplasma, unter 
anderem den Schutz des Zellkörpers übernehmen und die Festigkeit des Gewebes 
bedingen kann, während sich das Endoplasma mehr den Beziehungen zu dem 
in ihm liegenden Zellkern widmen kann und in der Regel auch die übrigen Or
ganoide der Zelle enthält; nicht ausschließlich, da die Plastosomen, wie es scheint, 
in das Gebiet des Exoplasmas übertreten können (Abb. 16b, c) . 
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Diplasmatische Zellen besitzen, wie ich sagte, eine exoplasmatische äußere 
Zone, eine "Crusta", wie F. E. SCHULZE (1896) sagen würde, doch es gibt auch 
diplasmatische Zellen anderer Art, solche nämlich, bei denen beinahe nur die 
Zellfortsätze aus dem hyalinen, homogenen, wohl auch festeren Exoplasma 
bestehen. Diplasmatische Zellen ersterer Art sind die Kolbenzellen der Verte
bratenepidermis und einige Chordazellen, zu jenen der anderer Art gehören die 
von FAURE-FREMIET unlängst (1927) als Blutkörperchen beschriebenen Choano
leukocyten, aktive Formen der Amöbocyten, vieler Evertebraten. Hier ist 
das die Form lamellärer Fortsätze annehmende äußere Plasma relativ 
passiv und man könnte einwenden, daß es sich um eine Art Sekret handelt, doch 
man beobachtete ähnliche Bilder auch an den Monocyten der Säugetiere, die 
in Gewebskulturen sogar aktiv sich bewegende Exoplasmasäume produzieren. 

Aus einer "diplasmatischen" Zelle kann, so scheint es, wieder eine mono
plasmatische werden. Entweder so, daß sich das gesamte Plasma wieder zu 
dem Zustande des Endoplasmas rückverwandelt. Bilder, die ich an Epidermis
zellen aus den Hornzähnen von Petromyzon, die ihr Exoplasma verloren haben, 

" b 

Abb. 11. a Eine nackte weiche Zelle. bEine diplasmatische Zelle mit breiter Crusta. 
c Eine Exoplasmazelle. Schematisch. 

beobachtete (1909), sprechen für die Möglichkeit dieser Umwandlung. Oder 
kann sich aus einer diplasmatischen Zelle eine "Exoplasmazelle" entwickeln, 
so daß sich das gesamte Cytoplasma, mit der Ausnahme eines die Centriolen 
umgebenden kleinen Hofes, in das homogene Plasma verwandelt (Abb. 11 c). 
Es gibt Chorda- und Epidermiszellen dieser Art, und dann gehören hierher die 
Chondroidzellen der Achillessehne des Frosches mit ihrem eigentümlich homo
genen, glasartig hellen Cytoplasma. Schließlich kann - als Beispiele dazu wurden 
gewisse Kolbenzellen der Teleostier [Tinca nach N ORDQUIST (1908)] beschrie ben -
das Endoplasma aus der Gesamtzelle auskriechen und sich auf ihrer Ober
fläche ausbreiten. Das wäre ein Vorgang, dem ähnliche man auch im Gebiete 
der Grundsubstanzgewebe - in den Synexoplasmen (vgl. Kapitel V) - beob
achten kann, und ich komme auf ihn unten (S. 354) nochmals zu sprechen. 

Manche "diplasmatischen" Zellen entsprechen, wie der letzte Fall deutlich 
zeigt, den oben erwähnten Gesamtzellen , im allgemeinen legt man jedoch 
beim Anwenden des Wortes "diplasmatisch" auf die Selbständigkeit des Endo
plasmas keinen Nachdruck. 

12. Blasige oder vesiculöse Zellen. 
Unter den tierischen Zellen nehmen weiter die sog. "blasigen" oder "vesi

culösen" Zellen [LEYDIG (1864), SCHAFFER (1903)] eine besondere Stellung ein 
(Abb. 5 a, S. 439, 12 a, S. 449). 
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Diese Zellen sind durch eine feste dünne Grenzschicht und einen flüssigen, 
das Cytoplasma zur Seite oder gegen das Zentrum der Zelle zu verdrängenden 
Inhalt charakterisiert, und sie erinnern sehr auffallend an die eine große zentrale 
Vakuole enthaltenden typischen Pflanzenzellen. Die ersten tierischen Zellen, 
die man beobachtete (Chordazellen, Knorpelzellen und gewisse Epithelzellen) 
gehörten zu dieser Kategorie. An den Präparaten erscheinen solche Zellen 
gewöhnlich fast leer, da die sie füllende Substanz in der Regel bei der Behand
lung des Objektes beseitigt wird; erst mittels spezieller Methoden informiert 
man sich über das Wesen des Zellinhaltes. Es gibt Zellen, die, ohne "diplas
matisch zu sein", Endoplasmazellen enthalten (Abb. 12a). 

Hierher gehören typische Fettzellen mit ihrem großen, das gesamte Cyto
plasma zur Seite verdrängenden Fetttropfen, jedenfalls gibt es auch Fett
zellen mit vielen kleinen Fetttropfen, die hierher nicht gehören. In der "Wand" 

R 

einer solchen Zelle befindet sich der 
Zellkern und daselbst wurden auch 
die Plastosomen [GUYON (1924)] ent
deckt l . 

\; 

Abb.12. a Eine vesiculöse Zelle aus der Chorda dorsalis von Belone (Teleostier). Im Inneren eine 
sternförmlge Endoplasmazelle. [Nach STUDNICKA (1913 b). ) b Eine junge Fadenzelle von Myxine 

als Beispiel einer Exoplasmazelle. 

Andere blasige Zellen stellen die Glykogenzellen vor. Zellen, in deren Körper 
sich massenhaft Glykogen angesammelt hat, und in denen infolgedessen das 
Cytoplasma mehr und mehr gegen die Mitte der Zelle, wo sich auch der Zellkern 
mit dem Centriol in einem cytoplasmatischen "Innenkörper" befindet, verdrängt 
wird. Jedenfalls kann es auch ähnlich wie in den Fettzellen seitlich verdrängt 
werden und bildet dann zusammen mit der Zellmembran eine Begrenzung 
der blasenförmigen Zelle. Die Zellen des blasigen Stützgewebes [des chor
doiden Typus nach J. SCHAFFER (1903)] sind nach dem ersteren Typus, die 
vesiculösen Chordazellen nach beiden hier erwähnten Typen gebaut. Die blasigen 
Epithelzellen sind manchmal nach dem zweiten Typus gebaut, doch es gibt, 
darauf darf man nicht vergessen, auch glykogenhaltige Epithelzellen, in denen 
das überall mit Glykogen durchsetzte Cytoplasma bloß einen etwas lockereren 
Bau zeigt. Es gibt eben Übergänge von den blasigen Zellen zu den gewöhnlichen, 
kompakten. 

1 Abweichend ist die Auffassung von WASSERMANN (1926), nach der die sich ver
größernden Fetttropfen das Cytoplasma eines Plasmodiums, ohne Rücksicht auf die Zell
kerne, zu Fettblasen umwandeln können und nach der sich nicht jeder Fetttropfen in 
einer Fettzelle befinden muß. Die Grundsubstanz baut eine fibrillenführende Scheide 
um die Fettzellen herum. 
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Schließlich gibt es blasige Zellen, welche bloß eine eiweißhaltige Flüssigkeit 
enthalten und genau dasselbe Aussehen haben wie diejenigen, die wir im vor
angehenden erwähnten und die besonders auffallend an Pflanzenzellen erinnern. 
Die sog. "serösen Fettzellen" gehören hierher. Es gibt auch Zellen, die neben 
einem serösen Inhalt auch kleine Fetttropfen behalten haben, und dann gibt 
es [TRETJAKOFF (1927)] Zellen, die sowohl Fett wie Glykogen enthalten. Viele 
Chordazellen enthalten Glykogen und in ihrem Zentrum eine eiweißhaltige 
Flüssigkeit [STUDNICKA (1926)]. Hier sollten jetzt eigentlich auch Drüsen
zellen, die vom festeren Sekret gefüllt sind, Becherzellen z. B., folgen, doch 
diese rechnet man nicht in diese Kategorie. 

Fettzellen entstehen in vielen Geweben der Mesenchymreihe, im lockeren 
Bindegewebe, auch die Knorpelzellen werden durch Fettanhäufung manchmal 
in dieser Richtung umgewandelt. Glykogenhaltige blasige Zellen findet man 
in der Chorda dorsalis und in den Geweben der Mesenchymreihe, hier stellen 
sie vor allem im sog. blasigen Gewebe ("Chondroiden" nach SCHAFFER) einen 
charakteristischen Gewebsbestandteil vor; dann wurden sie in dem Gewebe 
der Lumbalintumeszenz des Rückenmarkes der Vögel beobachtet [TERNI 
(1924)], schließlich sind blasige Zellen für manche mehrschichtige Epithelien 
des fetalen Körpers der Säugetiere charakteristisch (vgl. SCHAFFER im Bd. 2, 
Abt. 1, S. 78 u. 202 dieses Werkes und meine Abhandlung vom Jahre 1925). 

13. Die Gestalt der Zellen. 
Ich komme zu diesem Thema erst jetzt, nachdem ich bereits eine Reihe, 

der die Gestalt bedingenden Umstände erwähnt habe. 
Die einfachste Gestalt einer tierischen Zelle ist gewiß diejenige einer Kugel; 

man kann sie mit einigen Modifikationen und Komplikationen (besonders 
oft wird sie durch ZeIlfortsätze, auf die ich aber erst unten eingehen will, modi
fiziert) schon bei pelagisch lebenden Protozoen beobachten, und man kann sie 
auch bei frei lebenden Metazoenzellen, den Lymphocyten, feststellen. Organismen 
und Zellen, die sich auf einer festen Unterlage bewegen, verlassen diese Gestalt, 
wie man an den Amöben und an den im Gewebe kriechenden Wanderzellen 
beobachtet, und ihr Körper kann bei der amöboiden Bewegung jedes Moment 
eine andere Gestalt bekommen; Zellen mit fortwährend sich ändernder Gestalt. 
Auch solche Zellen können, wenn ihr Plasma gereizt wird, wieder ihre Fort
sätze und Unebenheiten der Oberfläche einziehen und wieder die Gestalt einer 
Kugel annehmen. Die Form einer Kugel beobachtet man an vielen Zellen der 
Mesenchymreihe, die man als "Rundzellen" den Fortsätze aussendenden oder 
im netz artigen Zellverbande lebenden Elementen entgegenstellen kann, jeden
falls. erhalten eine kugelförmige oder davon abgeleitete Gestalt auch einige der 
Grundsubstanzzellen, vor allem die Knorpelzellen, die in einer gleichförmigen, 
in großen Massen auftretenden Grundsubstanz eingeschlossen sind. Dann 
beobachtet man sie an den oben erwähnten "blasigen" oder "vesiculösen" 
Zellen, wo sie durch den Turgor bedingt sein kann. 

Schließlich beobachtet man die Kugelgestalt an den Eizellen mit nur 
seltenen Ausnahmen (Poriferen, einige Cölenteraten). Hier sucht sie die 
Natur sozusagen künstlich zu erhalten, indem sie die betreffenden Zellen durch 
eine feste Hülle (Zona pellucida) umgibt, welche sie vor dem Drucke der benach
barten Elemente schützt (S. 464). 

In der überwiegenden Mehrzahl der Fälle wird die ursprüngliche Gestalt 
durch den gegenseitigen Druck der Zellen eines und desselben Gewebes, durch 
den Druck bzw. Zug des ganzen Gewebes, die Lage der Zellen im Keimblatte usw. 
geändert, und schließlich hat, wie wir schon wissen, die Funktion einen großen 
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Einfluß auf die Gestalt der Zellen. Man spricht von "kubischen" und von 
"zylindrischen" (in der Wirklichkeit sind sie jedoch prismatisch), von "pflaster
förmigen" (oft direkt membranösen), von "ovoiden", "birnförmigen", "becher
förmigen", "pyramiden -", "spindeIförmigen ", "faserartigen ", "glockenförmigen" 
usw. Zellen. 

Nun ändert sich die Gestalt einer Zelle auch in jenen Fällen sehr, in denen 
der "Zellkörper" "Zellfortsätze" aussendet. Die Bildung von solchen hängt 
gewöhnlich wieder mit der Funktion der Zellen zusammen, oder haben die
selben - so oft bei freilebenden Zellen - verschiedene ökologische Bedeutung. 
Man beobachtet sie an den kugelförmigen Zellen, die dadurch zu sternförmigen 
werden, aber auch an solchen von verschiedenster anderer Gestalt. Wie mannig
faltig ihre Erscheinung sein kann, zeigen am besten die Foraminiferen und 
die Nervenzellen. Es scheint, daß das Aussenden von Zellfortsätzen gewisser
maßen zu den Elementarerscheinungen, die man an den Cytoplasmaklümpchen 
- den Zellen - beobachten kann, gehört. ANDREWS beobachtete es - er 
spricht davon (1898) als von einer "filose activity" des Zellplasmas - an Ei
zellen und an Blastomeren der Echiniden, und neuestens 1926 beobachtete 
es an Eizellen SEIFRITZ. 

Die Fortsätze der Zellen kölUlen fadenförmig oder flach segelförmig, bzw. 
lamellenartig, sein und man kann I;logar behaupten, daß die Form der Fädchen 
und der Lamellen eigentlich die zweite und dritte Form vorstellt, in der das Cyto
plasma (neben der Form der kerhhaltigen Klümpchen) in der Natur auftreten 
kann. Auf die extremen Fälle, die man auch von einem anderen Standpunkte aus 
beurteilen kann, komme ich auf S. 503 von neuem zu sprechen. Hier sollen 
von den fortsätzeführenden Zellen bloß die "Stachelzellen", die "sternförmigen" 
(flache und allseitig entwickelte), die "spinnenförmigen" Zellen, "Rüfzellen", 
"Flügelzellen", usw. genannt werden. Die Fortsätze können aus homogenem 
Exoplasma bestehen. Sie sind starr oder sie können eingezogen werden oder 
bewegen sich auf eine andere Weise. 

Die Fortsätze endigen entweder frei oder sie verschmelzen mit denen der 
benachbarten Zellen oder sie verflechten sich schließlich (in den "Neuropi
lernen") mannigfaltig miteinander. Sie können zum Verbinden der Zellen (vgl. 
Kapitel IV) dienen. 

Die Gestalt der Zellen kann sich weiter bei noch anderen Gelegenheiten 
ändern. Beim Wachstum der Zellen, welche mit anderen Zellelementen in Be
rührung - und in Verbindung - kommen, bei der Funktion, wie wir schon 
sagten, bei einer passiven Dehnung des Gewebes und bei Kontraktionen des Zell
inhaltes. (Pigmentzellen, Muskelzellen, Epithelzellen der Harnblase usw. sind 
Beispiele dazu.) . 

Vor einiger Zeit knüpfte man auf die Frage nach der Gestalt der Zellen noch 
diejenige nach ihrer "Polarität" an [VAN BENEDEN, M. HEIDENHAIN (1894)]. 
Man stellte sich vor, daß die Zellen polar düferenzierte Wesen vorstellen und 
man wollte die Pole nach der Lage des Zellkernes und des Centriols, nach der 
Lage der Zellen in den Zellschichten usw. bestimmen. Bei den Epithelien würde 
der eine Pol dem nach außen gewendeten Ende der zylindrischen Zellen ent
sprechen, bei den Ganglienzellen der Seite, wo der Neurit die Zellen verläßt, 
auf welcher Seite sich in diesen Zellen auch die Centriolen bafinden. In flachen 
Epithelzellen, wo das Centriol seitlich vom Zellkern liegt, kann man sich nach 
ihm nicht richten. In den Zellelementen der Mesenchymreihe liegen die Centriolen 
wohl an verschiedenen Seiten, in glatten Muskelzellen sind sie seitlich vom 
Zellkern. Von einer Polarität kann man in solchen Fällen nicht sprechen. 

29* 
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14. Die Genese der Zellen. 
REMAK hat (1855) schon ganz deutlich erkannt, daß im Tierkörper neue 

Zellen immer nur von den alten abstammen, und VIRCHOW gab dem (1858) in dem 
bekannten Spruch "omnis cellula e cellula" den Ausdruck. Man . dachte, daß 
sich die Zellen immer einfach durch Teilung der bereits bestehenden vermehren, 
doch diese in den schematischen Darstellungen der Lehrbücher allgemein ver
tretene Ansicht läßt sich nicht vollkommen aufrecht halten. Die Zellen teilen 
sich in zwei gleich große Teile, sie können (bei Protozoen) schnell in eine 
große Anzahl von neuen Zellen zerfallen, sie teilen sich bei der Knospung, wo
bei die Knospe eigentlich einen zellkernhaltigen Auswuchs der Mutterzelle 
vorstellt, und schließlich teilen sich die Zellen so, daß sich in der Umgebung 
des Zellkernes eine bestimmte Partie des Cytoplasmas abgrenzt und zum Cyto
plasma einer Tochterzelle wird. In allen diesen Fällen stammt eine neue Zelle 
wirklich von einer Zelle, die da früher vorhanden war, von einer "Mutterzelle", 
die entweder in die "Tochterzellen" zerfällt oder solche in ihrem Inneren oder 
auf ihrer Oberfläche produziert. 

Nun entstehen in zahlreichen Fällen neue Zellen durch den Zerfall von viel
kernigen Syncytien oder Plasmodien (Kapitel V). Das waren keine "Zellen", doch 

Abb.13. Zwei Muskelkörperehen aus dem lateralen Rumpfmuskel von Amphioxus. 
[Nach STUDNICKA (1920).] 

man kann, darauf komme ich unten nochmals zurück, darauf hinweisen, daß hier 
'die Zellen latent, als "Energiden",zugegen sind. Solche zusammenhängende 
Cytoplasmapartien können nun wieder Zellen, und zwar auf wesentlich ver
schiedene Weise, produzieren. Sie zerfallen -einmal einfach in Zellen, ein anderes 
Mal entstehen hier die Zellgrenzen in bestimmten Entfernungen von den ein
zelnen Zellkernen, und es bleibt da, wie man es -bei der Sporenbildung der 
Ascomyceten und der Foraminiferen beobachtet, ein an der Teilung nicht 
beteiligter cytoplasmatischer "Restkörper" (Foraminiferen) übrig. Schließ
lich begegnet man in einigen Fällen Bildern, die man nach meiner Überzeugung 
nicht anders erklären kann, als so, daß man annimmt, die Zellkerne haben 
ringsherum durch Ausscheidung eines frischen Cytoplasmas selbst neue Zellen 
gebildet und sind selbst die Gründer von "Tochterzellen" des ursprünglichen 
cytoplasmatischen Gebildes. Gewiß muß man annehmen, daß das alte Cyto
plasma an dem Prozesse der Zellbildung nicht ganz unbeteiligt sein kann; ein 
Cytoplasmarest bleibt, so nehme ich an, immer bei dem Zellkern und stellt 
zusammen mit ihm, wie wir schon oben sagten (S. 446), ein "Zellrudiment" vor, 
von dem wieder eine neue "volle" Zelle entstehen kann (vgl. meine Abhand
lungen vom Jahre 1918). 

Ganz eigentümliche, ebenfalls sekundär entstandene Zellen sind die sog. 
"Muskelkörperchen" des Muskelgewebes. ZellähnIiche Sarkoplasmaanhäufungen 
bei den Zellkernen der quergestreiften Muskelfasern, die zusammen mit dem 
Zellkern die Gestalt spindelförmiger Zellen nachahmen. Man findet solche 
nur in einigen, vor allem in sarkoplasmaarmen Muskeln, und sie fehlen in jungen 
Muskelfasern, wo das Sarkoplasma überall reichlich verbreitet ist. Besonders 
deutlich fand ich sie in der symplasmatischen Myomere von Amphioxus (meine 
Abhandlung vom Jahre 1920), wo sie sehr deutliche Grenzen besitzen und 
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sich genau so wie gewöhnliche Zellen durch Teilung vermehren. Dieser Fall 
beweist wieder, daß Zellen oder zellähnliche Gebilde in nichtzeIligen Gebilden 
des Tierkörpers nachträglich entstehen können (vgl. Abb. 13). 

Der auf die Genese der Zellen sich beziehende bekannte Spruch von VmcHow 
läßt sich, wie wir im vorangehendem zeigten, nicht wörtlich nehmen, dagegen 
läßt sich gegen die Richtigkeit des anderen, später entstandenen Spruches, 
"omnis nucleus e nucleo " , nichts einwenden; die Zellkerne sieht man nirgends 
frei im Cytoplasma entstehen. Eine jede Zelle muß aus einer Cytoplasmapartie 
entstehen, die schon einen Zellkern enthielt. Es wurde das nicht immer an
erkannt und noch in die neueste Zeit hinein lassen sich die Bestrebungen einiger 
Pathologen verfolgen, welche die Zellkerne gerne aus Grundsubstanzen sogar 
von Bindegewebsfibrillen ableiten wollten. Es ist wohl nicht notwendig, 
näher darauf einzugehen. 

Die Vermehrung der Zellen ist selbstverständlich nicht, oder nicht in allen 
Fällen, unbegrenzt. Bei der Entwicklung der Metazoen vermehren sich die 
Zellen solange, bis die für jede Art bestimmte Größe des Gesamtkörpers er
reicht wird, wenn sich dann noch die Zellen vermehren, so wird das nur so er
möglicht, daß unterdessen alte Zellen verbraucht und abgestoßen werden oder 
sich in den Geweben auflösen; es handelt sich also um den Ersatz verloren 
gegangener Zellen. Auf alle Zellen bezieht es sich nicht, die Ganglienzellen 
bleiben, so wird es übereinstimmend von allen Autoren angegeben, an ihren 
Stellen, und sie können sogar auch bei der Regeneration des Gewebes (oder 
vielleicht bis auf wenige Ausnahmen ?) nicht ersetzt werden. 

Bei kleinen Tierformen konnte man sich davon überzeugen, daß die Anzahl 
der in ihrem Körper oder in einzelnen ihrer Organe enthaltenen Zellen konstant 
sein kann; die Zellen vermehren sich hier also so lange, bis diese Anzahl erreicht 
wird. MARTINI hat (1912) bei Hydatina senta, einem Rotator, 959 Zellen im 
Körper gezählt, GOLDSCHMIDT (1908) zählte die Anzahl der Zellen im Nerven
system von Ascaris, PROEBSTING (1923) im Labyrinth von Triton usw. In Fällen, 
wo die Zellenzahl konstant ist, hängen die Unterschiede in der Körpergröße 
von der Größe der Zellen ab; nicht überall gibt es jene Konstanz. Bei höheren 
Vertebraten am ehesten in den nervösen Zentralorganen, wo sich die Zellen, 
wie wir unlängst sagten, nicht vermehren. Zusammenfassende Referate, auf 
die wir hier hinweisen können, wurden von MARTINI (1924) und von LEVI (1925) 
veröffentlicht. 

15. Die Bedeutung einer Zelle. 
Bereits oben vergegenwärtigten wir uns, daß man die Zellen für primäre Ge

bilde halten muß; man findet sie am Anfang der "Reihe" in beiden Reichen 
der lebendigen Wesen, man findet sie de norma bei der Furchung und man 
findet sie in den primitivsten Geweben, den Epithelien. In den Epithelien 
erhalten sich die Zellen [STUDNICKA (1909 S. 210)] mit einer eigentümlichen 
Hartnäckigkeit, obzwar gerade hier - so scheint es - ihre Gegenwart nicht 
unumgänglich notwendig wäre - es gibt doch auch nichtzellige Epithel
schichten. - Man muß jetzt fragen, worin eigentlich die Bedeutung der Zellen 
besteht. 

Es ist klar, daß ein typischer kleiner einzelliger Körper einer Alge, eines 
Pilzes oder eines Protozoons ein sehr einfaches, aus wenigstens zwei Arten von 
Plasma (im Kern und im Körper) bestehendes, der Umgebung vorzüglich adap
tiertes System vorstellt, und wir kennen derzeit nichts, was einfacher wäre und 
dabei so selbständig leben könnte, wie jene einzelligen Organismen. Anders 
verhält es sich mit jenen Zellen, welche die Körper der "vielzelligen" Organismen 
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zusammensetzen, hier sind die Zellen offenbar nicht unumgänglich notwendig 
und in der Tat hat die Natur (vgl. Kapitel V) in einigen "acellulären" Organis
men sogar in beiden Reichen der Organismen gewissermaßen den Versuch 
gemacht, ohne die Zellen auszukommen, einen Versuch, den sie eben nur bei 
in Wasser lebenden Organismen machen konnte, den sie aber auch hier nicht 
weiter verfolgte. 

Bei den vielzelligen pflanzlichen Organismen haben die von festen Zell
membranen umgebenen Zellen, soviel wir beurteilen können, etwa die folgende 
Bedeutung: Die in einzelne Zellen zerteilte Protoplasmamasse des Körpers 
läßt sich dfenbar besser ernähren, als wenn sie unzerteilt und vollkommen 
einheitlich geblieben wäre. Die Pflanzenzellen stellen mit ihren von Turgordruck 
gespannten Zellmembranen vorzügliche, auf andere Weise nicht ersetzbare 
Bauelemente vor, die auf die bekannte Weise die Festigkeit ihres Körpers be
dingen. Schließlich stellen die Pflanzenzellen mit ihren für sich beinahe ge
schlossenen Räumen voneinander abgeschlossene, von semipermeablen Wänden 
begrenzte chemische Laboratorien vor. - Die Zellen betätigen sich hier so
wohl bei der Entwicklung der Gewebe, wie beim späteren Leben der fertigen 
Pflanzenorgane [vgl. darüber z. B. HABERLANDT (1918)]. 

Die Bedeutung der tierischen Zellen, die nur selten die Gestalt der Pflanzen
zellen (urid diese auch nicht vollkommen) erhalten, scheint eine andere zu sein. 
Bei der Entwicklung des Tierkörpers wird die gesamte Cytoplasmamasse eben
falls in kleine kernhaltige Teile, eben die "Zellen", .zerteilt, und die Zelle ist 
auch hier ein "Werkzeug der Entwicklungsphysiologie", wie sich über die Pflan
zenzellen unlängst HABERLANDT geäußert hat. Die Natur kann hier, wie die 
Erfahrung lehrt, bei der Entwicklung schon in bedeutend zahlreicheren Fällen 
ohne die Zellen auskommen, und dazu erscheinen hier sehr bald zwischen 
den Zellen des Embryonalkörpers Protoplasmateile, die nicht, den Zellen ent
sprechend oder nach der Art der Zellen in Territorien zerteilt sein müssen und 
die sich sogar, so scheint es, dem direkten Einfluß der Zellen entwinden können 
(vgl. Kapitel V). Trotzdem sind die Fälle der von festeren Grenzschichten 
umgrenzten Zellen in Embryonalgeweben sehr zahlreich, und man beobachtet 
auch, sogar auch unter den Dauergeweben des Tierkörpers, in vielen der oben 
erwähnten "blasigen" Zellen Elemente, die sich ähnlich wie Pflanzenzellen 
am Aufbau eines druckfesten Gewebes beteiligen. Gewiß haben alle tierischen 
Zellen, und zwar auch jene, die sich durch keine deutlichen Grenzschichten 
ausweisen können, den Wert von chemischen Laboratorien, und jene, welche 
größere Mengen eines bestimmten Produktes (Sekrets) produzieren, können 
sich ebenfalls von festeren Grenzschichten, wenn auch ganz anderer Natur 
als bei den Pflanzenzellen, umgeben. Wieder muß man jedenfalls zulassen, 
daß im Tierkörper die chemischen Prozesse und schließlich alle Lebensprozesse 
nicht auf die Zellen allein beschränkt sein können; das ist ein Gedanke, der 
uns noch an anderer Stelle (vgl. Kap. V-VIII) beschäftigen wird. 

M. HEIDENHAIN bezeichnete (1907) die Zellen des Tierkörpers als dessen 
"trophische Einheiten", doch es läßt sich schwer entscheiden, ob diese Auf
fassung heute noch voll haltbar wäre. Für die weitaus größte Mehrzahl der 
Fälle wäre die Auffassung gewiß richtig, doch für die umfangreichen Netze 
und Geflechte des Nervensystems ist sie bisher eigentlich nur eine Voraussetzung. 
Jene Ursache der Zellenbildung, auf welche die physikalische Chemie einen so 
großen Nachdruck legt, daß nämlich durch die Zellenbildung neue und neue 
Oberflächen in der Protoplasmamasse zustandekommen, läßt sich nicht gut 
halten. Die so oft vorkommenden Cytoplasmanetze verschiedener Gewebe 
haben doch ebenfalls ihre Oberflächen und diese müssen schließlich genügen. 



Die Zelle und der celluläre Aufbau des Metazoenkörpers. 455 

Was nun die Definition einer Zelle betrifft, so kann man die Zellen als Zell
kern enthaltende und dem Zellkern (und dem Centriol) unterworfene Cyto
plasmaklümpchen auffassen, die sich überall da bilden, bzw. sich bei der Ent
wicklung der Gewebe überall da erhalten, wo es für die Funktion der Gewebe 
und des Gesamtkörpers von Nutzen ist oder wo es für die Funktionen wenig
stens nicht hinderlich ist. Oft erhalten sich die Zellen nur durch die primäre 
Kohärenz eines Cytoplasmaanteiles mit einem bestimmten Zellkern und wir 
können es an den Gewebskulturen kontrollieren, wo die Zellen in der über
wiegenden Mehrzahl der Fälle als gut abgegrenzte Gebilde entstehen, da sich 
das Cytoplasma in dieser Form. wohl besser ernähren kann als in jeder anderen. 
- Wo es für den fertigen Metazoenkörper von Vorteil ist, verläßt das Cyto
plasma ohne weiteres und offenbar sehr leicht die Form der Zellen und wir 
begegnen dann den anderen Formen, in denen es auftreten kann. Auch in Ge
webskulturen ist das Cytoplasma, wie die bisherigen Erfahrungen lehren, durch
aus nicht unbedingt auf die Form von "Zellen" gebunden. 

Wie aus dem vorangehenden hervorgeht, gibt es gewisse Beziehungen zwi
schen dem Karyoplasma der Zellkerne und dem Cytoplasma, welches die ersteren 
in der Gestalt der Zellkörper umgibt. Diese Beziehungen werden durch die 
gegenseitigen Massenverhältnisse beider Plasmaarten ausgedrückt. Schon 
im Jahre 1902 zeigte GERASSIMOFF, daß das Verhältnis der Zellkernmasse zur 
Masse des Cytoplasmas bei den Zellen derselben Natur unter verschiedenen 
Umständen konstant bleibt und R. HERTWIG hat 1903 die große Bedeutung 
dieser Tatsache hervorgehoben. Von ihm stammt der Terminus "Kernplasma
relation" . Es sind zahlreiche auf diese Sache sich beziehende Untersuchungen 
erschienen, deren Ergebnisse in seinem zusammenfassenden Referate von ERD
MANN (1918) gesammelt wurden. 

16. Die Metamorphose der Zellen. Umwandlung in nicht zellige 
Elementarbestandteile. 

Unter dem Namen der "metamorphosierten Zellen" verstand die alte Histo
logie (SCHWANN und seine unmittelbaren Nachfolger) Gebilde des Tierkörpers, 
die durch unmittelbare Umwandlung ganzer Zellkörper entstanden sein sollten. 
SCHWANN selbst wollte auf diese Weise die elastischen Fasern deuten, welche 
Deutung in etwas anderer Fassung (neben einer anderen) sogar noch bei LOISEL 
(1897) erschien; man deutete so auch die Prismen des Zahnschmelzes und die 
Fasern der Linse. 

Die heutige Histologie kann mit vollem Rechte bloß die Linsenfasern in 
diese Kategorie rechnen. Sie haben, wie ihr allmählicher Übergang in die kubi
schen Zellen des vorderen Linsenepithels und Überhaupt ihre Entwicklungs
geschichte lehrt, den Wert von stark in die Länge ausgezogenen ehemaligen 
Zellen, deren Cytoplasma sich in eine lichtbrechende Substanz verwandelte, 
während der Zellkern aufgelöst wurde. Wenn man wollte, könnte man hierher 
auch die verhornten flachen Epithelzellen des Stratum corneum der mehr
schichtigen Epithelien rechnen, doch hier bleibt die Gestalt der ehemaligen 
Zelle ziemlich erhalten und die Zelle wird als abgestorben abgeworfen, der 
Fall gehört daher eher in den folgenden Abschnitt. Abseits liegen eben
falls die beim Ausüben ihrer Funktion absterbenden Drüsenzellen, die als 
Ganzes abgeworfen werden. Die früher hierher gerechneten Schmelzprismen 
entstehen nicht durch Zellenumwandlung, sondern werden gegenüber den 
Schmelzepithelien in einer besonderen extracellulären Schicht abgelegt (vgl. 
S. 541). 
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17. Das Absterben der Zellen - ihr Zugrundegehen bei der 
Grundsubstanzbildung. 

In den mehrschichtigen Epithelien kann man sehr deutlich beobachten, 
wie die oberflächlichen Zellen, deren Plasma sich durch Verschleimung oder 
durch Verhornung veränderte, absterben und abgestoßen werden. Ebenso 
deutlich beobachtet man die zum Tode der Zellen führenden Veränderungen 
an den Zellen im Chordagewebe der Fische. Hier gehen die Zellen im Zentrum 
der Chordagallerte, welche der freien Oberfläche eines mehrschichtigen Epithels 
entspricht, zugrunde. Im Chordagewebe vieler Teleostier findet man abgestorbene 
und geschrumpfte Zellen außerdem auch vereinzelt, überall zwischen den 
lebensfrischen, und man kann auch von den mehrschichtigen, den mehrreihigen 
usw. Epithelien annehmen, daß in ihnen nicht bloß die oberflächlichen oder die 
zur Epitheloberfläche reichenden, sondern auch die mitten im Gewebe liegenden 
Zellen absterben können. Der Ersatz für die "abgestorbenen" Zellen kommt 
hier aus den unteren, im wachsenden Chordagewebe aus den peripheren Zell
schichten. 

Weiter konnte man das Zugrundegehen der Zellen sehr deutlich bei der 
Chondrogenese beobachten. STRASSER (1879) sah, wie sich (bei den Amphibien) die 
"dunklen prochondralen Elemente" in Grundsubstanz verändern, und SOHAFFER 
spricht von "Interkalarzellen" und von "verdämmernden" Zellen des jungen 
Knorpelgewebes [auch STUDNICKA (1903c)]. Diese Zellen gehen als solche ge
wiß zugrunde, doch ihr Plasma geht in der Grundsubstanz, wie wir darauf unten 
zu sprechen kommen, für den Organismus nicht ganz verloren. Schon SOHWANN 
(1839), dann BOLL (1872) und andere nahmen an, daß bei der Bildung des 
fibrillären Bindegewebes Zellen "verbraucht" werden. 

Auch in fertigen Geweben der Mesenchymreihen gehen Zellen, und zwar 
verschiedenster Art, fortwährend zugrunde, während andere fortwährend neu 
gebildet werden. Hier läßt sich der Prozeß des Unterganges nicht so gut beob
achten wie in den vorangehenden Fällen und vor allem im Chordagewebe, da die 
Körper der zugrundegehenden Zellelemente sogleich aufgelöst werden und sich 
vollkommen verlieren. Von den Blutkörperchen ist es allgemein bekannt, daß 
ihr Leben nur kurz bemessen ist. 

Von allen Zellen und allen Geweben kann man es nicht behaupten. Die 
Zellen des fertigen Knorpel- oder Knochengewebes, die in fester Grundsubstanz 
eingeschlossen sind, müssen wohl an ihren Stellen bleiben, und können schließlich 
fast so alt werden wie das Individuum, zu dessen Körper sie gehören. Besonders 
von den hochorganisierten Nervenzellen ist es bekannt, daß sie sich niemals 
teilen und ebenfalls zu jenen Zellen gehören, die an ihrer Stelle als solche bis 
zum Ende ausharren. 

Bei Protozoen wurden sogar an einzelnen Körpern Erscheinungen be
obachtet, die zum Tod der Teile führten, einzelne Teile des einzelligen Körpers 
können bei den Infusorien abgestoßen und durch Regeneration wieder neu
gebildet werden (WALLENGREN) . 

Schließlich kann man da den massenhaften Untergang der Zellen erwähnen, 
zu dem es in jenen Fällen kommen kann, wo eine Metamorphose vom Larven
zustande stattfindet: Bei den Echinodermen und bei Anurenlarven. Bei den 
letzteren wurden die sich hier abspielenden Prozesse von zahlreichen Autoren 
sehr genau verfolgt [N OETZEL (1895), neuestens KREM ER (1927) ; hier die Literatur ]. 

Eine zusammenfassende Darstellung der auf das Altern der Zellen und anf 
ihren Tod sich beziehenden Angaben s. bei KORSOHELT (1925). 
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III. Die Grenzschichten der Zellen. 
Das die Zellkörper zusammensetzende Cytoplasma, bzw. dessen einzelne 

Formen oder Phasen, bestehen aus Kolloiden und von kolloiden Stoffen ist es 
bekannt, daß sie sich an ihren freien Flächen, da, wo sie mit einem fremden 
Medium in Berührung kommen, durch ganz feine "physikalische Membranen" 
bedecken. Solche bedecken also auch die Protoplasmakörper der "nackten" 
Zellen und sie stellen wohl - in zahlreichen Fällen - die allererste Anlage 
der dickeren, mikroskopisch und durch Färbung nachweisbaren Oberflächen
schichten, um die sich der Histologe interessiert, der sog. "histologischen Mem
branen". Sie fehlen dort, wo das Cytoplasma in eine Grundsubstanz all
mählich übergeht. Es gibt also auch "Zellen" ohne Grenzschichten. 

Man erklärt die physikalischen Membranen durch das Einwirken der Ober
flächenkräfte, die man an der freien Zelloberfläche, aber auch zwischen den ver
schiedenen Plasmapartien voraussetzen kann. Bei der Deutung der histologischen 
Membranen kann man sich auf solche Kräfte nicht immer berufen. Die Membranen 
entstehen oft als Scheidewände zwischen sich teilenden Zellen und inmitten 
der Plasmodien. Gewiß könnte man mit Rücksicht auf solche Fälle einwenden, 
daß es sich da um die Grenzen der Einflußsphären zweier Zellkerne handelt, 
nun kann man aber auf solche Fälle hinweisen, wo eine Zellmembran in gewisser 
Entfernung von der Oberfläche des Zellkernes mitten im Cytoplasma entsteht, 
wie man es z. B. bei der Sporenbildung, in dem Ascus eines Ascomyceten am 
besten beobachten kann. Ich wollte hier bloß darauf hinweisen, daß die Bildung 
der Grenzschichten nicht in jeder Hinsicht so einfach sein muß, wie man es so 
oft voraussetzt; sie hängt, wie wir noch hören werden, auch mit der bisher 
wenig beleuchteten Frage der Schichtung des Cytoplasmas in den tierischen 
Zellen zusammen. 

Die die Zellen begrenzenden Schichten bieten offenbar dem weichen Zell
inhalt Schutz und sie machen das aus solchen Zellen bestehende Gewebe re
sistenter, als es sonst wäre; nun gibt es auch andere Vorrichtungen zum Schutz 
der Zellen und zum Stützen der Gewebe. Bei den Protozoen sind es die ver
schiedenen inneren Skelette und die Gehäuse, bei den Metazoen vor allem die 
Fibrillen, dann die Grund- und Cuticularsubstanzen (vgl. Kapitel VI, VII). 

Außerdem muß man sich vergegenwärtigen, daß die Grenzschichten auch 
andere Aufgaben zu besorgen haben; man spricht von "Membranfunktionen" 
und die Physiologie interessiert sich viel um die Durchlässigkeit dieser Schichten, 
die darüber entscheiden, welche Stoffe in die Zelle aufgenommen werden sollen. 
Die breiten Krusten, die man ebenfalls hierher rechnen muß, stellen schließ
lich große Teile des Zellkörpers vor und entwinden sich sogar schon dem Begrüfe 
der Grenzschichten. - Von den "Grenzschichten", wir bleiben schon bei diesem 
Termin, kann man also vom Standpunkte der Morphologie (der morphologischen 
Histologie) von dem der Physiologie und schließlich der physikalischen Chemie 
sprechen. Nur der erste von diesen Standpunkten interessiert uns an dieser 
Stelle, sonst verweise ich auf die Abhandlungen und die Werke von ZANGGER 
(1908), P. ERNST (1914, 1915) und VON TSCHERMAK (1924). 

Man muß sich vergegenwärtigen, daß die "Zellmembranen" (im weiteren 
Sinne des Wortes) nicht die einzigen "Membranen" des Tierkörpers vorstellen; 
es sind da noch die Zellkernmembranen und auch das Mesostroma, das 
Zellbrückennetz des Mesenchyms, das Bindegewebe und die Neuroglia 
bauen ganz feine, verschiedene Medien voneinander trennende Membranen. Ich 
meine die verschiedenen Membranae limitantes, terminales, primae nsw. der 
Histologie. 
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Ich hatte im vorangehenden die Grenzschichten der "Zellen" im Sinne, 
doch gleich hier muß ich den Umstand betonen, daß sich genau solche Schichten 
auch auf der Oberfläche einiger Syncytien (das Sarkolemm der Muskelfasern kann 
als ein Beispiel erwähnt werden) und der symplasmaitischen Schichten und Ge
webe bilden können. Bereits im vorangehenden Abschnitte sagten wir, daß 
die Zellen wohl gegen die Gewebsflüssigkeit oder gegen die Grundsubstanz ab
gegrenzt zu sein pflegen, sonst aber untereinander zl,lBammenhängen könnenl . 

A. Zur Geschichte der Grenzschichten. 
Aus dem die Geschichte der Strukturlehre behandelnden Kapitel (Kapitel I) wissen 

wir bereits, daß man zuerst die Zellmembranen der Pflanzenzellen kannte, aber auch diese 
hat m~n erst im Jahre 1812 (MoLDENHAVER) entdeckt. Man hat ihnen wegen ihrer Bedeu
tung, die sie für die Festigkeit des Pflanzenkörpers haben, immer sehr große Aufmerksamkeit 
zugewendet, auch nachdem man in ihrem Inneren die lebendigen Protoplasten entdeckte. 

Im Tierkörper hat man zuerst solche "Zellen" beobachtet, die mit deutlichen Zell
membranen versehen waren (PURKINJE, VALENTIN, MÜLLER, HENLE); erst SCHWANN 
war der Ansicht, eine jede tierische Zelle werde von einer Zellmembran umgeben. LEYDlG 
zeigte (1857), das'wissen wir ebenfalls, daß eine Zellmembran auf der Oberfläche des Proto
plasmaklümpchens, das war später die Zelle, fehlen kann, und daß sie sich da, wo sie ist, 
wie eine Rinde durch Protoplasmaverdichtung bildet. KOELLIKER machte fast gleichzeitig 
auf einen anderen Modus der Zellmembranbildung aufmerksam; er dachte, daß besonders 
die festeren Grenzschichten (wie sie die Knorpelkapseln vorstellen) durch Ausscheidung 
aus dem Zellkörper entstehen und seit der Zeit hat man meistens zweierlei Grenzschichten 
unterschieden; solche, die durch Plasmaumwandlung entstehen und zum Zellkörper zuge
hören und solche, die aus der Zelle ausgeschieden wurden. Schon früher haben einige 
[VIRCHOW (1847), SCHACHT (1851)] darauf hingewiesen, daß die gewöhnliche tierische 
Zellmembran unmöglich der pflanzlichen entsprechen kann. Auch die zusammenhängenden 
Cuticulen der tierischen Epithelien sind eher mit den pflanzlichen Membranen, als den typi
schen tierischen Grenzschichten vergleichbar. Besonders groß ist jedenfalls der Unterschied 
zwischen einer tierischen und einer pflanzlichen Schicht, wenn man auf das chemische 
Rücksicht nimmt. Alle tierischen Grenzschichten bestehen, soviel man entscheiden kann, 
aus eiweißhaitigen Stoffen, während bei der Pflanze die Cellulose wenigstens anfangs bei 
der Entwicklung zur Regel gehört. Der Tunicatenmantel, der aber in eine andere Kategorie 
(Kapitel VII) gehört, enthält jedenfalls auch eine Art Cellulose. Umgekehrt kann man 
bei den Pilzen in der Zellmembran Chitin nachweisen. 

In der neueren Zeit hat man auf jene Unterschiede (Typus von LEYDlG und Typus von 
KOELLIKER) beinahe vergessen, man gewöhnte sich, alle dickeren, wenn nicht alle Grenz
schichten für Ausscheidungen der Zelle zu halten. 

Ganz unabpängig davon ist der Begriff eines "Exoplasmas" entstanden ("Ektosark", 
WALLICH, "Ectoplasma", HAECKEL). Hier handelte es sich um ganz weiche oberflächliche 
Protoplasmaschichten, die bei der Amöbe, wo man sie zuerst beobachtete (HAECKEL erwähnt 
jedoch 1872 das Exoplasma auch bei den Zellen der Calci8pongien), sogar die Fähigkeit der 
Rückverwandlung in das innere gekörnte Protoplasma haben. Man hielt sie lange (und noch 
heute sind sehr viele dieser Ansicht) für etwas ganz anderes als die festen Grenzschichten, 
doch die Untersuchung zahlreicher Gewebe, vor allem des Epithels, des Chordagewebes 
und des Knorpels hat bewiesen, daß es unmöglich ist, jenes Exoplasma von den starren 
Schichten an der Oberfläche vieler Gewebszellen vollkommen zu trennen. Schon die feste 
Rindenschicht, von ,der LEYDlG 1857 sprach, war ein Exoplasma. Neuestens kompliziert 
sich die Frage wiederum dadurch, daß man auf der Oberfläche des Exoplasmas eine feine 
"Pellicula" entdeckte, und man muß jetzt von mehrfachen Grenzschichten sprechen, wenn 
man den Begriff einer "Grenzschicht" - das wäre eben auch möglich - nicht für die aller
letzte, die Zelle in der Tat "begrenzende" Schicht, "die Pellicula", reservieren will 2. 

B. Die Objekte. Die Genese der Grenzschichten. 
Die Zellmembranen der Pflanzenzellen - das ist der typischen Pflanzenzellen - sind 

vom Standpunkte der tierischen Histologie "extracellulär" - so merkwürdig dies auch 
scheinen mag. Der Protoplast, der allein der tierischen Zelle entspricht, besitzt unter der 
Zellmembran eine eigene dünne Grenzschicht, das Hyaloplasma, wie es einige Autoren 
nennen, jene Schicht, von der die Cytodesmen ausgehen. Man kann die pflanzliche Zell-

1 Vgl. meine Abhand!. darüber vom Jahre 1925 b. Hier ein Literaturverzeichnis. 
2 'Vie es amlerswo in diesem Werke geschieht. 



Die Grenzschichten der Zellen. 459 

membran höchstens mit einer tierischen Kapsel (Knorpelkapsel, vgl. S. 463) mit einer 
Cuticula oder mit einer Grundsubstanz vergleichen. Auch der Vitalitätsgrad einer pflanz
lichen Zellmembran ist am ehesten z. B. einer Grundsubstanz vergleichbar; gewiß sind die 
Grundsubstanzen nicht tot (Kapitel VII). aber auch von den Zellmembranen der Pflanzen hat 
man neuestens einsehen müssen, daß sie ihr eigenes Leben, und dazu noch ein nicht bloß 
formatives Leben besitzen. Die Untersuchungen von IlANSTEEN-CRAMER (1922), neuestens 
jene von LLOYD und ULEHLA (1926), beweisen es ganz deutlich (vgl. auch meine Ab
handlung vom Jahre 1917, S. 45). 

Die Protozoen besitzen "tierische", das ist eiweißhaltige und zum Zellkörper zuge
hörende Grenzschichten; man muß solche von den "Gehäusen" unterscheiden, die bei 
manchen ihren Gruppen eine sehr große Rolle spielen 1. 

Man hat bisher viele .der Protozoenformen für nackt gehalten, doch neuestens hat man 
ganz genau das Vorhandensein einer feinen Pellicula auf der Oberfläche des Amöbenexo
plasmas nachgewiesen und so kann man voraussetzen, daß eine ähnliche auch anderswo das 
"nackte" Cytoplasma bedeckt. 

C. Metazoenzellen. 
Bei den Metazoen zeigen wohl das primitivste Verhalten - was die Grenz

schichten betrifft - die Blastomeren und die Zellen· des Embryonalkörpers 
(Keimblätter, Organanlagen). Gewöhnlich hält man solche Zellen für nackt, 
doch man muß voraussetzen, daß da etwas vorhanden ist, was das Verschmelzen 
der Cytoplasmaklümpchen, welche sie vorstellen, verhindert. Entweder müßte 
man da das Vorhandensein einer fetten (ölartigen) Schicht auf ihrer Oberfläche 
voraussetzen, welche etwa so wirkt, wie eine Haptogenmembran an der Ober
fläche der Öltropfen einer Emulsion, oder es handelt sich da - wie man es 
heute annimmt - um eine lipoidhaltige, ganz feine, mit dem Mikroskope nicht 
oder kaum erkennbare Pellicula. Das, was man in der Tat sieht, ist eine feine 
Linie dort, wo die Zellen beieinander liegen - die Blastomeren können übrigens 
auch weiter voneinander liegen - und auch von relativ sehr breiten Gallert
hüllen umgeben sein, bei den Echiniden z. B. An Scheidewände darf man wohl 
in keinem dieser Fälle denken. 

D. Die Grenzschichten in fertigen Geweben. 
Hier gibt es bekanntlich Zellen von der verschiedensten Natur. Von den freien 

Zellen verhalten sich die Leukocyten beinahe so wie die Embryonalzellen, 
die Erythrocyten sind jedoch schon von feinen Membranen umgeben; sie haben 
eben den Wert von Hämoglobinbehältern. Auch die Gewebszellen sind einmal 
"nackt", ein anderes Mal von Zellmembranen verschiedener Natur umgeben. 
Sie enthalten einmal ein Sekret, oft einen Reservestoff und stellen von ihm 
gefüllte Säcke vor, ein anderes Mal sind sie als feste Bausteine des Körpers 
aufzufassen. Es gibt auch Grenzschichten, die sich am Aufbau der Grund
und der Cuticularschichten beteiligen. Einerseits gibt es also, um mit HAECKEL 
(1866) zu sprechen, "Gymnocyten", andererseits "Lepocyten" sehr ver
schiedener Natur. 

F. E. SCHULZE betonte 1896 in seiner Nomenklatur, der noch heute viele 
folgen, den Umstand, ob eine Grenzschicht vom inneren Cytoplasma scharf 
abgegrenzt ist oder mit ihm durch allmähliche Übergänge zusammenhängt. 
Im ersteren Falle spricht er von einer "Membran", in dem anderen von einer 
"Crusta". Unter den Membranen unterscheidet er solche, die eine Zelle all
seitig umgeben, das wäre die "Pellicula", und solche, welche die Zelle bloß 
einseitig bedecken, die "Cuticula". 

1 Vgl. das Kapitel von BIEDERMANN in WINTERSTEINS Handbuch (1913). Daselbst auch 
über die pflanzlichen Zellmembranen. 
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Gegen diese Einteilung und Nomenklatur läßt sich verschiedenes einwenden 
(vgl. meine Abhandlungen vom Jahre 1925b); erstens darf man nicht vergessen, 
daß die Grenze gegen das innere Cytoplasma (das Endoplasma) zu nicht besonders 
wichtig ist; sie kann an verschiedenen Stellen derselben Zelle verschiedenes 
Aussehen haben und ihr Aussehen kann sogar durch die Art der Fixierung be
dingt werden. Auch die Dicke der Schicht kann gewissermaßen von der Fi
xierung abhängen, da die Schicht einmal aufquellen, ein anderes Mal wieder 
schrumpfen kann, aber im ganzen kann man sich doch am ehesten nach der 
Dicke richten. Sehr wichtig ist der Umstand, ob die Membran eine Zelle 
einseitig oder allseitig umgibt. 

Es kann keine vollkommene Klassifikation geben und es ist am besten, wenn 
man womöglich die älteren Termine, wie sie sich mit der Zeit eingebürgert 
haben, anwendet. Daß es zahlreiche Zwischenformen zwischen einzelnen Typen 
von Grenzschichten gibt, .ist selbstverständlich. 

Offenbar sind alle Grenzschichten der tierischen Zellen durch Plasmaum
bildung entstanden. Bei den dicken, den Krusten, kann man direkt Belege 
für diese Art der Entstehung finden und nach ihnen kann man dann den Wert 
der dünnen beurteilen. Ich komme auf die Frage später nochmals zurück. 

1. Die Scheidewände. 
Von den "Grenzschichten" muß man hier erstens jene einheitlichen dünnen 

Schichten erwähnen, die sich gleich bei der Zellteilung (z. B. nach dem Beendigen 
der Mitose) zwischen den auf einer breiten Fläche voneinander trennenden 
Zellen entstehen (nur in einigen Fällen teilen sich die tierischen Zellen so, öfter 
werden die sich teilenden Zellen einfach durchgeschnürt). Bei der Pflanze ge
hören die Scheidewände zur Regel und ihre Vorstufe stellt hier eine Zwischen
körper- "Dermatosomen" - Schicht vor. FLEMMING und REINKE (1894) be
obachteten die Scheidewände bei der Teilung der Fibroblasten bei Amphibien. 

NOVIKOFF (1908) beobachtete sie sehr deutlich in sich teilenden Knorpelzellen, IDE (1888) 
im jungen Epithelgewebe des Blättermagens, wo sich die Scheidewände dann in zwei 
Spezialmembranen der Tochterzellen zerspalten. Ich beobachtete dasselbe in der Epidermis 
(1909) und ich berichtete 1912 b über Fälle von Riesenzellen aus der regenerierten Epidermis 
von Petromyzon, in denen man unvollkommene Scheidewände beobachten konnte (vgl. 
Abb.37, S. 498). 

Scheidewände sieht man auch sonst in zahlreichen Fällen, doch in den 
meisten Fällen sind sie so entstanden, daß sich dünne PelIiculen oder Mem
branen miteinander verklebt haben und eine Scheidewand bloß vortäuschen. 

Durch Spaltung von Scheidewänden, so daß sich zwischen ihnen mit der 
Zeit konfluierende Vakuolchen bilden, entstehen spezielle Grenzschichten. In 
einzelnen Fällen (Knorpelanlage) kann aus den Scheidewänden direkt die Grund
substanz entstehen. 

2. Verschiedene Formen der Grenzscbichten. 
Von den "Grenzschichten" muß man das "Epiplasma" (einige Autoren 

nennen es unpassend auch "Exoplasma") solcher Zellen unterscheiden, die 
eine oberflächliche, manchmal ziemlich breite Schicht des Cytoplasmas besitzen, 
die sich von dem darunterliegenden Teile des Plasmas nur dadurch unterscheidet, 
daß sich da gewisse Gebilde in geringerer Anzahl befinden oder sogar fehlen, 
Neurofibrillen, Tigroidsubstanz, Dotterkörperehen, Granula usw. Den Namen 
Epiplasma hat FÜRBRINGER (1909) vorgeschlagen. 
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a) Die die Zellen allseitig bedeckenden Grenzschichten. 

a) Das Grenzplasma, "Plasma limitans" ("Zona limitans"). 

Dadurch, daß sich ganz nahe unter der Oberfläche einer Zelle kleine, mit 
Flüssigkeit gefüllte Vakuolchen bilden, wird die oberflächlichste Plasmaschicht, 
die wohl schon bei der Entstehung der Vakuolchen ein wenig fester sein mußte, 
vom übrigen Cytoplasma abgehoben und bildet jetzt selbst eine Zellbegrenzung. 
Ihre Substanz ändert sich, sie wird zur Pellicula oder zur Zellmembran und kann 
schließlich sogar zur Knorpelkapsel werden. Solange sie sich vom übrigen Cyto
plasma nicht deutlich unterscheidet, kann man sie mit dem Namen "Grenz
plasma" bezeichnen. Hierher die Grenzschichten einiger Knorpelzellen (meine 
Abhandl. v. J. 1925b) und die sog. "Befruchtungsmembranen" der Eizellen. 
HIS bezeichnete (1897) das wenig veränderte Oberflächenplasma der Blasto
meren als "Zona limitans" . 

ß) Die Pellicula. 

Hierher kann man die feinsten festen Grenzschichten tierischer Zellen rech
nen, solche, die man als eine dunkle einfache Kontur auf der Zelloberfläche 

a b c d 

Abb. 14. Verschiedene Formen der die Zelle an aUen Teilen bedeckenden Grenzschichten: 
a Grenzplasma, b Pellicula, c lI1embrana, d u. eCrusta. 

erblickt und die sich durch Färbung als etwas vom Cytoplasma Abweichendes 
kaum nachweisen lassen. Am überlebenden Objekte heben sich manchmal solche 
Schichten nach Einwirkung von Wasser vom Cytoplasma ab und sind dann sehr 
deutlich [KoELLffiER (1855)], sonst kann man ihr Vorhandensein mittels Mikro
manipulators, dessen Nadel sie in Falten legt, nachweisen [HoWLAND an der 
Amöbe (1924)]. LEPESCHKIN zeigt 1925, daß sich die Pellicula bei Infusorien 
.sehr leicht auflöst und schließt daraus, daß sie umgewandeltes Cytoplasma 
vorstellt. 

y) Mem brana. 
Hierher kann man jene dünne Grenzschichten tierischer Zellen rechnen, 

an denen man bei starker Vergrößerung deutlich ihre beiden Konturen sieht. 
Die Membranen können wieder verschiedener Art sein. Einmal sind es weiche 
homogene Oberflächenschichten des Cytoplasmas, ein anderes Mal wieder Schich
ten von bedeutender Festigkeit. Das Sarkolemm - das aber auch die Muskel
faser, also ein Syncytium, bedeckt - ist z. B. eine Zellmembran der letzteren 
Art, und seine Festigkeit kann, wie es Versuche mit dem Mikromanipulator 
oder mit dem Zerreißen der Muskelfaser beweisen, ziemlich bedeutend sein. 

Die Zellmembran ist vom eigentlichen Cytoplasma in der Regel scharf ab
gegrenzt. Sie kann sich durch Schrumpfung oder durch Aufquellung ändern, 
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und die geschrumpfte Schicht kann sich stärker färben lassen als die aufquellende. 
So wie eine Pellicula ist bis auf wenige Ausnahmen auch die Membran lückenlos. 

J) Das Exoplasma und die Crusta (das Exoplasma sensu str.) 
(Abb. 11 b u. 15, 16). 

Endlich können tierische Zellen auch von einer dicken Oberflächenschicht 
bedeckt werden, die so aussehen kann, als ob sie einen Teil des Zellkörpers ("di. 
plasmatische Zelle", S. 447) vorstellen würde. 

Bei einigen Rhizopoden, vor allem bei den Amöben, gibt es breite weiche 
Schichten dieser Art, das sog. "Exoplasma" [HAEcKEL (1872»)1. Diese Schichten 
dienen nicht zum bloßen Schutz des Körpers; die sich bewegenden Pseudopodien 
bestehen oft allein aus dem dichteren Plasma und es besorgt auch die Atmung 
und die Nahrungsaufnahme. Auch an den Seeigeleiern bildet sich ein breites 
homogenes Exoplasma, das man auch an den Blastomeren, die es untereinander 
zu verbinden hilft, sieht. [Vgl. GOLDSCHMIDT und POPOFF (1908).] Ähnlich 
sogar an Amphibienblastomeren. 

Die breite, starre Oberflächenschicht vieler Gewebszellen der Metazoen, die 
"Crusta", wiederholt sehr auffallend die Formen eines solchen Exoplasmas, 

Abb.15. Schnitt durch 
Am'oeba verruco· 
sa, Mit KOH behan· 
delt. Nur das Exo· 

plasma erhalten. 
[N ach RHUMBLER 

(1898).) 

so daß man sogar beide unter einem und demselben Titel 
vereinigen könnte, und man könnte dann von einer weichen 
und von einer harten "Crusta" sprechen. Jedenfalls findet 
diese Deutung nicht überall Beifall, sogar die meisten Autoren 
halten das mobile Exoplasma und die starre Crusta für zwei 
verschiedene Sachen. Ich selbst habe früher in beiden 
Fällen von einem "Exoplasma" (HAEcKEL, RENAUT) ge. 
sprochen, man sollte jedoch unter diesem Namen womög. 
lich nur die Substanz, das Plasma der Krusten verstehen. 

Schließlich gibt es "Krusten", die so aussehen, als ob sie 
aus einer dem Cytoplasma fremden Substanz bestehen 
würden. Dieses Aussehen kann durch die Gegenwart von 
zahlreichen Fibrillen, aber auch durch sekundäre Imprägna. 

tion der Schicht bedingt werden. Schon von dem weichen Exoplasma der Amöben 
hat man [RHUMBLER (1898)] nachgewiesen, daß es SIch vom Endoplasma ver· 
schieden verhält und daß es nach Einwirkung von Kalilauge vom Zellkörper 
schließlich als ein hohler Sack allein übrig bleibt (Abb. 15). 

Wieder kann die Grenze der Schicht dem Endoplasma gegenüber (so bezeichnet 
man jetzt das weiche innere Cytoplasma, als Gegensatz zu 'dem starren der Crusta, 
bzw. des Exoplasma) verschieden aussehen; die ~egel sind - trotz allem Er. 
warten - Fälle; in denen die Crusta dem inneren Plasma gegenüber scharf 
abgegrenzt ist, Fälle, wo man einen allmählichen Übergang sieht, sind seltener. 
Die Dicke der Schicht kann verschieden sein, und zwar sogar an einer und der. 
selben Zelle (vgl. Abb. 16d, dann die Abb. 30 auf S. 483). Es gibt Zellen 
(Kolbenzellen von Petromyzon viele Basalzellen der Epidermis z. B.), die in 
ihrer einen Hälfte eine breite Crusta, in der anderen eine Zellmembran besitzen. 

Der Wert der "Krusten" kann nach meiner Überzeugung ein sehr verschie· 
dener sein. Die einen sind so wie die Zellmembranen durch das Verdichten 
des oberflächlichsten Cytoplasmas entstanden, andere entstanden dagegen 
so, daß sich im Innern der Zelle das Cytoplasma vermehrt oder neugebildet hat, 
wobei das alte Plasma zu der Zelloberfläche verschoben wurde und hier zu einer 
Crusta erstarrte (vgl. meine Abhandlungen vom Jahre 1914 und 1918). 

(Bemer kung: Das "Exoplasma" entsteht in zahlreichen Fällen auch in 
hreiten Schichten, die vielen Zellen gemeinschaftlich sind. Das ist das "Syn. 

1 Ein Exoplasma kommt, vgI. BÜTSCHLI in BRONN, nur bei wenigen Rhizopoden vor. 
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exoplasma", auf das wir im Kapitel VII zu sprechen kommen - ein Gegen
satz zu dem "Autexoplasma", das wir im vorangehenden im Sinne hatten). 

e) Die Kapsel (Abb. 17d, S. 464, 58d, S. 534). 

Während die typische Crusta noch einen Teil des eigentlichen Zellkörpers 
vorstellt, welcher unter ihr in normalen Fällen keine weitere Grenzschicht be
sitzt, bildet das innere Zellplasma unter der "Kapsel" eine neue, meist ganz feine 
Grenzschicht (ein Grenzplasma z. B.) und so wird die Schicht, um die es sich 
handelt, "extracellulär". Sie trennt sich auch sehr leicht von der "Zelle", die 
unter ihr schrumpfen kann (auch unterhalb einer typischen Crusta kann aber 
das Endoplasma schrumpfen! Meine Abhandlung vom Jahre 1909). 

Neben ihrer Lage ist für eine Kapsel auch ihre Beschaffenheit charakteristisch. 
Die Knorpelkapseln, die den einzigen uns bekannten Fall dieser Art vorstellen, 
sind feste, sogar harte Schichten, welche ihre Festigkeit und ihr vom Cytoplasma 

d 

Abb.16. a Zellen aus dcm dicken Epithel der Mundhöhle von Chimae.ra monstrosa. bEine 
Kolbenzelle aus der Epidermis vom Aale. Das Exoplasma zerfasert. c Eine Kolbenzelle von 0 p hi
dium barbatum. Das Exoplasma homogen, das Endoplasma sternförmig. la -c nach STUDNIÖKA 

(1909).] dEine Knorpelzellc von Myxinc mit langem Fortsatz. [Nach dcmselben (1903 c).] 

verschiedenes Aussehen dadurch erlangt haben, daß sich in ihre zuerst rein exo
plasmatische Substanz feste Zellsekrete eingelagert haben; Substanzen meist 
derselben Natur, wie man sie in der Intercellularsubstanz nachweisen kann, 
zu der sich die Kapsel auch zugesellt und mit der sie schließlich (Kapitel VII) 
vollkommen verschmelzen kann. 

C) Area pericellularis (Zellhof) (Abb. 17e). 

Pericelluläre Schichten, die im fertigen Zustande genau so wie die Kapseln 
aussehen, können (Knorpelgewebe) auch auf eine ganz andere Weise ent
standen sein 1. 

Der später zur Knorpelkapsel werdende Grenzsaum einer Knorpelzelle 
(elastischer Knorpel der menschlichen Epiglottis) kann feine Fortsätze aus
senden, die sich verzweigen und sich mannigfach untereinander verbinden. 
Das so entstandene Netz (bzw. ein Lamellenwerk) verdichtet sich, wird im
prägniert und bildet schließlich kollagene Fibrillen in tangentialer Anordnung 
(meine Abhandlung vom Jahre 1925). 

1 Nach SCHAFFER (1901 b) sollte man die auf die unmittelbare Hülle der Knorpelzellen 
(die Kapsel) folgende äußere Schichte als "Zellhof" bezeichnen. 
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'Y)) Die Zona pericellularis (Zona pellucida). 
Eine dicke, feste, eine Zelle (diesmal handelt es sich um die Eizelle der Verte

braten) begrenzende und schützende Schicht oder Zone, die ihrer Anlage nach, 
im Unterschied zu dem vorangehenden Falle, extracellulär ist. 

Sie entsteht nach der Art einer Grundsubstanz aus dem dichten Zellbrücken
netz, das sich zuerst zwischen der Eizelle und den sie umgebenden Corona 
radiatazellen befindet. Wieder ist diese Schicht imprägniert und enthält 
Fibrillen [MJASSOJEDOFF (1923)]. 

ß) Die Zellwand. 

So kann man das zur Seite geschobene Plasma einer Fettzelle oder einer 
blasigen Chordazelle bezeichnen, das festgeworden ist und das Aussehen einer 
Zellmembran erhielt. Der Zellkern befindet sich in oder an einer solchen Zell
wand. (Einige Autoren nehmen an, daß es sich in den betreffenden Fällen um 

B b c d c 

Abb. 17. a Deckplatte. b, c Cuticula (vergleiche die Lage derselben oberhalb der ZeHen), 
d KnorpelkapseJ. e ZeHhof einer KnorpelzeHe. 

eine Zellmembran handelt, unter der sich eine minimal dünne Schicht des weichen 
Cytoplasmas mit Zellkern befindet (vgl. die Anm. 2 auf S. 449). 

b) Die Zelle einseitig bedeckenden Grenzschichten. 

Solche kommen an Epithelzellen vor, bei denen die obere freie Seite der Zellen 
oder die basale Seite, mit der sie sich an das darunterliegende Gewebe ansetzen, 
von einer besonderen festen Schicht bedeckt sein kann. Die Schichten, um die 
es sich handelt, sind lokale Verdickungen der die Zelle an den übrigen Seiten 
bedeckenden Grenzschicht; man muß sie streng von den extracellulären "Cuti
culen" (vgl. Kap. VII, S. 538) trennen. 

a) Die Deckplatte ("Zellsaum", "der gestreifte Cuticlliarsaum"). 

Der die obere freie Fläche der Epithelzellen (in einem mehrschichtigen 
Epithel der sog. "Deckzellen") bedeckende dickere Saum besteht aus einer 
Grundmembran und aus auf ihr senkrecht stehenden Lamellen, zwischen denen 
sich längliche, manchmal ein Sekret enthaltende Vakuolchen befinden. Bei 
den Cyclostomen gibt es zwischen den "Streifen" (so hat man die optischen 
Querschnitte der Lamellen bezeichnet) ganze Reihen kleiner Vakuolchen. Oben 
sind die Vakuolchen durch die sog. WOLFFsche Cuticula (vgl. Kapitel VII) ver
schlossen (Abb. 17 a, ISa). Bei Anuren-Larven gibt es sehr große, in einer Schicht 
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liegende Vakuolen mit einem gallertartigen Inhalt in der Deckplatte [vgl. 
O. SCHULTZE (1907 und meine Abh. v. J. 1909)]. 

Da alle Deckplatten in einem Epithel im gleichen Niveau liegen, hat es oft 
den Anschein, als ob es sich um eine zusammenhängende Cuticularschicht 
handeln würde, doch die Intercellularlücken reichen bis zum oberen Rande der 
Deckplatten, wo sie erst durch "Schlußleisten" verschlossen sind (Epidermis 
der meisten in Wasser lebenden Anamnier) (Abb. I8a). 

n b 

Abb.18. a Eine Deckzelle von Petromyzon. [Nach STUDNIÖKA (1909); etwas modi!.]. bEine 
Basalzelle aus dem Mundhöhlenepithel von Chimaera. [Nach demselben (1903).] 

ß) Die Basalplatte. 
Diesmal handelt es sich um eine am basalen Ende der Epithelzellen (Basal

zellen) entstandene festere Schicht von einfacherem Bau, ohne Vakuolen. [In 
der Epidermis und dem Mundhöhlenepithel einiger Fische. STUDNICKA (1903, 
1909) (Abb. 18 b, 28, S. 481).] 

E. Die Bildung mehrfacher Grenzschichten. 
Die Zellen, Riesenzellen oder Syncytien können auf ihrer Oberfläche auch 

mehrere Grenzschichten nacheinander bilden [vgl. HEIDENHAIN -WERNER (1924)], 
die hier entweder verbleiben oder nacheinander abgeworfen werden, und die 
im Grundsubstanzgewebe zum Vermehren der Menge der Grundsubstanz bei
tragen können. 

Es können sich mehrere Grenzschichten derselben Art bilden und man erhält 
dann eine geschichtete breitere Hülle. HEIDENHAIN beobachtete z. B. (1894) 
sehr breite geschichtete Exoplasmen an Riesenzellen aus den Lymphknoten und 
ich selbst fand etwas .Ähnliches an den Zellen der Chorda dorsalis bei Teleostiern. 
An solchen Objekten (Belone) beobachtete ich (1913b), daß die neuen Schichten 
in einer blasigen Zelle auf die alten vom Inneren angelagert werden. Allgemein be
kannt sind die geschichteten Kapseln vieler Knorpelgewebe, die bereits SCHWANN 
erwähnt und die SCHAFFER (1901 b) bei Cyclostomen sehr genau untersuchte. 

Außerdem können sich auf der Oberfläche einer Zelle (oder eines anderen 
protoplasmatischen Gebildes) verschiedenartige Schichten bilden. An der Ober
fläche des Amöbenexoplasmas (Amoeba verrucosa) hat man jetzt eine ganz 
feine Pellicula entdeckt und so liegt der Gedanke ganz nahe, daß auch die 
starren Exoplasmen bzw. Krusten von einer solchen kaum sichtbaren Schicht 
bedeckt sind; vielleicht befindet sich eine solche sogar auf der Oberfläche der 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I / I. 30 
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dickeren Zellmembranen. FICALBI (1914) nimmt z. B. auf der Oberfläche der durch 
eine besonders _ dicke Crusta sich auszeichnenden Kolbenzellen von Petromyzon 
das Vorhandensein von einer feinen Grenzschicht an. An den Seeigeleiern gibt 
es zu einer Zeit zugleich eine Befruchtungsmembran und ein breites Exoplasma. 
Es gibt gewiß auch Zellen, die zugleich eine Crusta und eine wirkliche Membran 
besitzen. Oft bemerkt man eine Schichtung im ganzen Zellkörper, so in dem 
oben erwähnten Fall von HEIDENHAIN (1894), und es sollten besonders die Be
ziehungen dieser Schichtung zum Cytozentrum näher untersucht werden. Die 
Frage der Grenzschichten bzw. der Oberflächenschichten erscheint hiermit in 
einem ganz anderen Lichte als früher. 

F. Der Artefakteneinwand. 
Bereits oben (S. 460) sagte ich, daß das Aussehen der Grenzschicht sehr von 

der Art der Fixation abhängt, diesmal will ich darauf aufmerksam machen, 
daß bei schlechter Fixierung krustenartige Oberflächenschichten, manchmal 
auch an "nackten" oder nur von einer dünnen Pellicula bedeckten Zellen ent
stehen können. DEMOLL zeigte z. B. (1914), daß man an Leberzellen von 
Frosch durch Fixierung verschieden dicke Krusten erhalten kann. Das gesamte 
Cytoplasma kann manchmal schrumpfen und, indem es sich vom Zellkern 
trennt, den Eindruck einer Grenzschicht machen. Unter Einfluß von Fixierung 
können, wie ich ebenfalls schon oben sagte, Grenzschichten auch zu einheitlichen 
Scheidewänden zusammenschmelzen usw. 

Es ist ratsam die Bilder, die man an fixierten Objekten erhält, womöglich 
am überlebenden Objekte (auch im Dunkelfeld!) zu überprüfen. Die geeig
netesten Objekte sind die Epidermis und die Chordazellen der Vertebraten Hier 
sieht man Pelliculen als scharfe äußere Konturen, die Zellmembranen und die 
Krusten meist als helle Oberflächenschichten, in denen die für das innere Plasma 
charakteristische Körnelung fehlt. Sonst kann man die Resultate, die man nach 
verschiedenen, einerseits Schrumpfung bedingenden, andererseits das Plasma 
und die Grenzschicht zur Aufquellung bringenden FixierungsmitteIn erhält, 
vergleichen. Gerade auf diesen Weg ist man in den meisten Fällen angewiesen. 

G. Die Grenzschichten und die Zellfortsätze 
(bzw. die Zellverbindungen). - Die Exoplasmazellen. 
Bei Zellen, deren Körper Zellfortsätze aussenden, können sich die Grenz; 

schichten verschieden verhalten. Die dünneren Pelliculen bedecken offenbar 
auch die oft sehr feinen Zellfortsätze und es wird z. B. von den ganz feinen, 
übrigens oft exoplasmatischen Filopodien der Rhizopoden vorausgesetzt, daß 
sie nicht nackt sein können, da sie sonst untereinander bei ihrer Berührung 
sehr leicht verschmelzen würden (vgl. oben auf S. 459). 

Die dickeren Grenzschichten - schon die Membranen - verhalten sich 
ganz anders. Oft beobachtet man, z. B. an Epidermiszellen oder an ganz jungen 
Knorpelzellen, daß die Fortsätze, welche der Zellkörper aussendet, oder auch 
nur dir Kanten, die er bildet, kompakt sind, während die Grenzschicht an anderen 
Stellen sogar sehr dünn sein kann. Am Epithelgewebe beobachtet man z. B., 
daß die Zellen untereinander verbindenden "Stacheln" kompakt sind; spindeI
förmige Zellen besitzen z. B. sehr häufig kompakte Enden, während die Mitte 
ihres Körpers von einer dünnen Membran bedeckt ist usw. (vgl. Abb. 16d). 
Es kann kompakte sternförmige Zellen mit kleinem abgerundetem innerem 
Cytoplasmaanteil geben, polygonale Zellen können an verschiedenen Seiten 
ihres Körpers verschieden dicke Krusten besitzen und ilir weiches Endoplasma 
verhält sich in ihrem Innern genau so, als ob es sich um einen Flüssigkeits-
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tropfen handeln würde. In der Tat läßt sich die verschiedene Dicke der Crusta 
sehr oft aus dieser Eigenschaft des Endoplasmas erklären (vgl. Abb. 30). 

Nun gibt es Fälle, in denen die Crusta bis nahe zum Zellkern reicht und solche, 
in denen sich das Endoplasma kaum oder nicht naphweisen läßt. So eigentümlich 
dies auch erscheinen mag, ist es trotzdem nichts Außerordentliches; auch die 
Substanz der Crusta besteht ja aus lebendem Plasma und so kann eine solche 
"Exoplasmazelle" (vgl. oben S. 448), ganz gut e:x:istieren und den Zellkern am 
Leben erhalten. (Vgl. meine Abhandlungen vom Jahre 1903 und 1909). 

H. Die Beziehungen der Grenzschichten zu den Cuticulen 
und den Grundsubstanzen. 

Nach der Sekretionstheorie ist die Grundsubstanz ein festes, plastisches 
Sekret der Zellen, oder ist sie durch Verdichtung einer von den Zellen zuerst 
in flüssigem oder halbflüssigem Zustande ausgeschiedenen Substanz entstanden, 
und hätte somit mit den Grenzschichten, die wir da als Protoplasmaumwand
lungen beurteilten, nichts gemeinschaftlich; nach der Umwandlungstheorie 
entsteht auch die Grundsubstanz (ähnlich auch die Cuticulen) durch Protoplasma
umwandlung, sie wäre demnach den Grenzschichten nicht fremd und sogar 
wird, so behaupten es die Anhänger der Theorie, die Menge der Grundsubstanz 
durch die abgestoßenen Grenzschichten vermehrt. Auf dieses Thema wird im 
Kapitel VII ausführlich eingegangen. 

I. Die Grenzschichten und die Tonofibrillen. 
Die ganz dünnen Pelliculen und viele der Membranen sind wohl vollkommen 

strukturlos, doch schon in den letzteren, und vor allem in den Krusten, hier 
beinahe in allen Fällen, beobachtet man faserige Strukturen, Plasmofibrillen, 
die den ganzen Zellkörper umkreisen, und die - davon kann man sich jedoch 
nur in besonders günstigen Fällen überzeugen (vgl. Abb. 45, S. 511) - durch 
Zell brücken von einer Zelle zur anderen verlaufen können. Wo es zahlreiche 
Fibrillen gibt, kann es den Anschein haben, als ob die Grenzschicht (eine Crnsta 
z. B.) nichts anderes wäre, als eine Anhäufung von Plasmofibrillen in der ober
flächlichsten Partie des Zellkörpers. Daß dem nicht so ist, beweisen Fälle, in 
denen man dicke, einerseits fibrillenfreie, andererseits fibrillenführende Grenz
schichten findet (einige Kolbenzellen!), übrigens lassen sich auch in den mit 
den gewöhnlichen Krusten zusammenhängenden Deckplatten keine Fibrillen 
nachweisen. Das Exoplasma und die Fibrillen sind also zwei verschiedene 
Sachen. Fibrillen können übrigens auch im inneren weichen Cytoplasma vor
kommen, doch darüber und über andere ihre Eigenschaften handelt das 
Kapitel VI. (Vgl. Abb. 16b, S. 463.) 

K. Die Bedeutung der Grenzschichten. 
Von diesem sehr umfangreichen Thema sollen da bloß wenige auf das Morpho

logische sich beziehende Bemerkungen angeführt werden, durch die das anfangs 
(8. 457) Gesagte etwas vervollständigt wird. 

Von der Verbreitung der ganz feinen Pelliculen sind wir bisher nicht genau 
unterrichtet, ich sagte, daß beinahe eine jede Zelle solche besitzt, festere Mem
branen besitzen nur solche Zellen, die es wegen dem Gewebe, dessen Teil sie sind, 
oder wegen dem in ihnen angehäuften Inhalt brauchen. 

Den ersteren Fall kann man in Epithelien beobachten, wo die durch Inter
cellularlücken getrennten Zellen sehr häufig von Membranen oder von Krusten 
bedeckt sind, wodurch das Gewebe fester wird, jedenfalls gibt es da auch 

30* 
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(Säugetiere) feste Exoplasmazellen (vgl. S. 448), womit derselbe Zweck erreicht 
wird. Die Nervenzellen brauchen offenbar keine besonderen festeren Grenzschichten 
und man hat solche an ihnen auch nicht nachgewiesen; ihr Plasma scheint übrigens 
selbst relativ fest zu sein. Dagegen sind feste Grenzschichten, Membranen, die man 
mit dem Namen "Sarkolemm" bezeichnet, für das Muskelgewebe charakteristisch 
und wohl sehr wichtig. In Grundsubstanzgewehen sind die Grenzschichten 
wieder mehr nebensächlich, die meisten Zellen sind da "nackt" und nur vesi
culöse Zellen, Fettzellen, dann die Knorpelzellen brauchen aus naheliegenden 
Gründen feste Membranen. Von den freien Zellen besitzen festere Grenzschichten, 
wie wir schon oben sagten, die Erythrocyten. [Vgl. LÖHNER (1907) lll,ld 
GUTSTEIN (1927).] 

Wir wissen, und ich habe es bereits anfangs angedeutet, daß die Zellmem
branen bei der Nahrungsaufnahme die entscheidende Rolle spielen; gewiß sind sie 
auch fähig, die nervösen Impulse weiter zu übertragen usw. Die Grenzschichten 
isolieren also nicht im mindesten die Protoplasmaklumpen, die sie bedecken. 
Ihre Substanz ist eben, das geht schon aus allem, was wir da sagten, hervor, 
von der des Endoplasmas gar nicht viel entfernt. Man kann Fälle beobachten, 
wo sich dicke Grenzschichten (Krusten) wieder in das weiche Endoplasma 
zurückverwandeln können; bei dem weichen Exoplasma der Amöben ist dies 
bekanntlich die Regel. (Meine Abh. v. J. 1909, S. 49). 

IV. Die Zellverbindungen. 
Zellen, die sich am Aufbau eines tierischen Gewebes beteiligen - daneben 

gibt es bekanntlich in Geweben auch "freie" Zellen - müssen untereinander 
auf irgendwelche Weise verbunden sein. Die Art und Weise der Verbindung 
kann verschieden sein. 

Die einfachste Verbindung der Zellen untereinander, die man z. B. an roten 
Blutkörperchen auf dem Objektträger beobachten kann, ist die durch Adhäsion; 
die Blutkörperchen bilden dadurch, daß ihre Körper aneinander adhärieren, 
ganze Reihen. Man hat vielfach angenommen, daß sich auch die Blastomeren 
und die Zellen des Embryonalkörpers auf ähnliche Weise vereinigen; besonders 
Roux hat (1894) auf diese Weise der Verbindung hingewiesen; sonst ist es klar, 
daß diese Art der Verbindung, die vielleicht am Anfang der Entwicklung genügen 
könnte, in den fertigen Geweben bestimmt nicht ausreichen würde, um ihnen 
eine gewisse Festigkeit zu verleihen. Hier sind die Gewebszellen, soweit wir 
zu erkennen vermögen, entweder durch cytoplasmatische "Zellverbindungen", 
oder so untereinander verbunden, daß sich zwischen ihre Körper "Intercellular"
oder "Grundsubstanzen" einlegen; vielfach beobachtet man auch beides davon. 
Viele Autoren halten auch heute noch die Grundsubstanzen für Zellsekrete, 
die Zellen wären demnach durch ihre eigenen Sekrete verklebt, nach den Anderen 
handelt es sich um umgewandeltes Cytoplasma, das sie verbindet (vgl. Kap. VII). 

Heute suchen wir beim Betrachten der histologischen Präparate vor allem die 
cytoplasmatischen Zellverbindungen, in denen wir zugleich auch Wege erblicken, 
auf welchen sich Reize von einer Zelle zur anderen verbreiten können. Dann 
erblicken wir in ihnen auch einen Teil der Wege, auf welchen sich Nährstoffe 
im Körper verbreitern. Was das Übertragen von Reizen betrifft, so gibt es 
im Körper aller höheren Metazoen noch ganz besondere Einrichtungen, die nur 
diesem Zwecke dienen und die in letzter Reihe oft wieder nichts anderes 
sind als Zellverbindungen; wir sollen ihre Vorstufen, die "Neurodesmen" 
(HELD), von den übrigen Zellverbindungen unterscheiden. 

An dieser Stelle handelt es sich uns vor allem um rein cytoplasmatische Ver
bindungen gewöhnlicher benachbarter Gewebszellen. Solche können dünn 
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sein, aber auch so dick, daß man schließlich nicht erkennt, wo der eine Zell
körper aufhört und der andere beginnt. Es können so alle Zellen eines Gewebes 
zusammenhängen, und das Gewebe erhält schließlich das Aussehen eines Proto
plasmanetzes, in dessen Knotenpunkten sich die Zellkerne befinden. Derartige 
Fälle stellen nun Übergänge zu den "Plasmodien" oder "Symplasmen" (Kapitel V) 
vor, doch ist es ratsam, von solchen erst dann zu sprechen, nachdem die Umrisse 
der Zellkörper im Gewebe nicht einmal angedeutet sind. Sonst handelt es sich 
um "Zellverbände", "Syndesmien". (Vgl. Abb. 34e, S. 492.) 

Noch auf andere Umstände muß man beim Definieren der tierischen Zell
verbindungen Rücksicht nehmen. Ursprünglich verbinden sich die nackten, 
das ist von keiner sichtbaren Grenzschicht bedeckten Zellkörper so unterein
ander, daß das Protoplasma der Zellen direkt zusammenhängt, nun bilden 
sich an den Zelloberflächen Grenzschichten, und da sehen wir - das ist die 
Regel- daß sich mit dem Verdichten des oberflächlichen Cytoplasmas zugleich 
auch die Substanz der Zellverbindungen verdichtet; es kann aber bei der 
Bildung der Zellverbindungen noch zu etwas ganz anderem kommen. Während 
das Cytoplasma nackt bleibt, ändert sich die Substanz der Zellverbindungen 
und dadurch kann der erste Anlauf zur Bildung einer "Intercellularsubstanz" 
(Kapitel VII) geliefert werden. Noch etwas. In der Zelle entstehen "Fibrillen" 
(Kapitel VI); sie lassen sich in die Zellverbindungen hinein verfolgen und man 
bekommt den Eindruck, die Zellen würden bloß von den Fibrillen zusammen
gehalten. 

Beim Beurteilen der Zellverbindungen muß man also trachten, daß man 
mit den Begriffen der Symplasmen oder Plasmodien, der Grundsubstanzen 
und der Fibrillen nicht in Kollision kommt. Daß man die "Neurodesmen" 
abseits halten muß, sagte ich schon oben. Das Thema "Zellfortsätze" deckt sich 
nur zum Teil mit dem Thema "Zellverbindungen". 

A. Geschichtliches 1. 

Die Frage nach dem Zusammenhang der Zellen mußte die Histologie von 
Anfang an beantworten. Zuerst sah man nur eine "Substanz" zwischen den 
Zellen. Für SCHWANN (1839) war sie das .,Cytoblastem", die alle Zellen bildende 
und verbindende Masse, doch REICHERT (1845) und seine Nachfolger erkannten 
darin eine umgekehrt von den Zellen gebildete Grundsubstanz. Daneben gab es 
schon von Anfang an vereinzelte Angaben über einen direkten Zusammenhang 
der Zellen, denen man zuerst keine besondere Aufmerksamkeit widmete.' 

SCHWANN zeichnete zuerst (1839) Pigmentzellen mit langen Fortsätzen, und 
bemerkt, "es kommt zuweilen vor, daß eine solche Pigmentfaser ununterbrochen 
von einem Zellenkörper zum anderen fortgeht." BERGMANN beobachtete zuerst 
(1850) verzweigte und mittels ihrer Fortsätze zusammenhängende KnorpelzelIen 
der Oephalopoden. VIRCHOW kannte seit 1851 sternförmige Bindegewebs
zellen, die mittels ihrer Fortsätze anastomosieren und er erwähnt Anastomosen 
auch aus dem Knochengewebe, wo schon vor ihm MIESCHER und JOH. MÜLLER 
(1836) mit Luft gefüllte Kanälchen sahen. REMAK fand 1852 "netzförmig ver
bundene" Zellen im Gallertgewebe der Fro8chlarven, HIS (1854) in der Substan
tia propria der Cornea usw. 

Andere Angaben beziehen sich auf das Nervengewebe. Schon 1846 beob
achtete R. WAGNER im Lobus electricus von Torpedo Anastomosen der Gan
glienzellenfortsätze, doch es handelte sich da vielleicht um einen Irrtum in der 
Beobachtung, da man derartige Verbindungen später oft vergebens suchte. 

1 Die Literatur ist bei STUDNICKA (1898), SCHUBERG (1903) und vor allem bei A. MEYER 
(1920) zUBammengestellt. 
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Später hat man - vor allem GERLACH (1871) - auch das Vorhandensein von ganz 
feinen, durch Zersplitterung von Nervenfortsätzen entstehenden Netzen zwischen 
den Ganglienzellen angenommen. 

Im Epithelgewebe beobachtete man die Zellverbindungen zuletzt. Gewiß 
sah schon 1852 KOELLIKER Verbindungen zwischen den verzweigten Zellen der 
Schmelzpulpa, doch man rechnete diese damals noch zum Bindegewebe. Im 
typischen Epithelgewebe hat man zuerst das Vorhandensein von "porösen Zell
membranen" angenommen · [LEYDIG (1857), SCHRÖN (1863)] und erst 1864 
beobachtete MAX SCHULTZE an Isolationspräparaten von mehrschichtigim 
Epithelien und von Karzinomen "Stacheln" und "Riffe". Er meinte, daß die 
"Stachelzellen" etwa so miteinander zusammenhängen, "wie zwei ineinander 
gepreßte Bürsten" -. Erst BIZZOZERO konnte sich 1871 von dem Vorhanden
sein von wirklichen Intercellularlücken und von der brückenartigen Natur der 
vermeintlichen "Stacheln" überzeugen. Dann fand man die Stachelzellen, bzw. 
die Zellbrücken, auch in ahderen Epithelien. 

Nach HEITZMANN (1873) sollten alle Zellen des Tierkörpers eine netzartige 
Struktur ihres Zellplasmas besitzen und die Trabekein dieses Plasmagerüstes 
sollten in den Intercellularverbindungen ihre Fortsetzung finden. Nicht nur in 
den Epithelien, sondern auch in Grundsubstanzgeweben, sogar im Knorpel, 
sollte es feine Zellverbindungen und ihre Netze (die HEITZMANN mit Gold
chlorid nachzuweisen versuchte) geben. Der ganze Metazoenkörper wäre demnach 
nichts anderes, als ein allgemeines lebendiges Netz, dessen Lücken einmal von 
Flüssigkeit, ein anderes Mal (in den eigentlichen Grundsubstanzgeweben) von 
fester Substanz ausgefüllt wären. 

In den späteren Jahren fand man Zellverbindungen auch im Endothel 
[KOLLOSOW (1892)] und es tauchten die ersten Angaben über das Vorhandensein 
von solchen im glatten Muskelgewebe [KULTSCHITZKY (1887)] auf. 

Bei den Pflanzen fand man die Zellverbindungen viel später. Zuerst sah 
sie hier im Jahre 1877 GOROSHANKIN [ich zitiere nach A. MAYER (1920)], doch erst 
die Angaben von TANGL (1879) fanden eine allgemeine Beachtung. Seit der Zeit 
hat man die Plasmodesmen in allen pflanzlichen Geweben gefunden; in den 
tierischen Geweben konnte man sie später, wie wir noch hören werden, nicht 
überall finden. 

B. Die Objekte. 
1. Zell verbindungen in den Kolonien einzelliger Organismen. 

b 

Abb.19. a Zwei Individuen aus der Kolonie von Volvox aureus. b Mehrere Zellen aus der 
Kolonie von Vol vox globator; von der Fläche ausgesehen. [BeideAbbildungen nach JANET(1912).] 
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läßt sich der Zweck des Zusammenseins und des Zusammenhanges schwer 
erkennen. Bedeutend lehrreicher ist der Fall der Volvoxkolonie, in welcher 
die zahlreichen, in einer Gallertsubstanz eingebetteten Individuen mittels 
feiner oder auch dickerer Zellverbindungen (Abb. 19 a u. b) zusammenhängen, 
und wo der Zusammenhang aller Zellplasmen offenbar bei der Reizübertragung 
- alle Geißeln der einzelnen Individuen müssen ja bei der Bewegung der Kolonie 
in derselben Richtung schlagen - zugunsten kommt. Ob die Zellverbindungen 
hier auch andere Aufgaben zu besorgen haben, läßt sich nicht entscheiden. 

A. MAYER (1896) sah diese Verbindungen zuerst, und er widmete ihnen be
sondere Aufmerksamkeit. Ein Bericht darüber ist auch in seinem Buche über 
die Pflanzenzelle (1920) enthalten. Auch bei Stephanosphaera, vielleicht auch 
anderswo, gibt es offenbar Zellverbindungen, doch in den meisten pflanzlichen 
Organismen, die man als Kolonien auffassen muß, fehlen sie bestimmt. Man 
vermißt sie z. B. bei den Fadenalgen, von denen man gerade Übergänge zu den 
vielzelligen Zuständen der Pflanzen gerne verfolgen würde. 

2. Die "Plasmodesmen" der vielzelligen Pflanzen. 
Nach dem Vorschlage von STRASBURGER (1901) bezeichnet man die Zell

verbindungen der höheren Pflanzen allgemein mit dem Namen "Plasmodesmen", 

a b 

Abb.20. Die Plasmodesmen der Pflanzenzellen (a) und die Cytodesmen tierischer Zellen (b). 
(Schematisch.) 

da sie nicht ganze Zellen, sondern bloß ihr Cytoplasma, die "Protoplasten", 
untereinander verbinden. (Abb. 20a.) 

Es handelt sich um feine, aus dichtem homogenen Plasma bestehende Fäd
chen, welche von der Hautschicht (dem sog. "Hyaloplasma") des einen Proto
plasten ausgehen, in engen Kanälchen die Zellmembran der einen Zelle, die 
Zwischenschicht und dann die Membran der benachbarten Zelle durchtreten, 
um sich mit der Hautschicht ihres Protoplasten zu verbinden, das ist mit ihr 
zu verschmelzen. Erweiterungen in ihrer Mitte, die man hie und da beobachtet, 
erklärt man heute (vgl. A. MAYER (1920)] so, daß man annimmt, die Kanäl
chen erweitern sich in der bei der Fixierung etwas mehr schrumpfenden Zwischen
lamelle in der Mitte zwischen den beiden Zellen. 

Man findet sie in der Membran oft in der Gegend der "Tüpfel"; auf diese 
Weise muß ihre Länge nicht immer der Dicke der Zellmembran entsprechen. 
Einmal sind sie zahlreich, ein anderes Mal in geringer Menge vorhanden. 

Die Plasmodesmen der Pflanzen, zu deren Nachweis man besondere Methoden 
verwenden muß (am lebenden Objekte sieht man sie nicht - näheres darüber 
siehe z. B. bei A. MAYER (1920)] - können bei der Fixierung an verschiedenen 
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Stellen zerreißen und daraus muß man schließen, daß sie einheitlich sind und 
nicht aus zwei in der Mitte sich bloß berührenden Hälften bestehen, wie man auch 
meinen könnte. 

3. Die Zell verbindungen der Metazoen. 
Bei den Metazoen, wo sich zwischen den Zellen einmal Intercellularlücken, 

ein anderes Mal Scheidewände oder gerüstartige und kompakte Grundsubstanzen 
befinden, sind die Verhältnisse selbstverständlich bedeutend komplizierter 
als bei den Pflanzen, und man muß da - auch wenn man von den "Neuro
desmen" absieht verschiedene Formen der Zellverbindungen unterscheiden. 

Die "Zellverbindungen", "Intercellularverbindungen" oder "Intercellular
strukturen" (letzterer Name ist jedenfalls nicht ganz eindeutig, da man unter 
ihm alles verstehen kann, was sich zwischen den Zellen befindet) der tierischen 
Gewebe verbinden in der Regel ganze Zellen untereinander, da im Tierkörper 
den pflanzlichen Zellmembranen entsprechende (extracelluläre) Schichten selten 
sind. Sie gehen von den Zelloberflächen aus, und es ist für sie gleichgültig, ob 
diese Oberfläche weich ist oder aus verdichtetem Plasma besteht (Kapitel III). 

Solche Zellverbindungen verdienen, wie ich darauf 1911 hingewiesen habe, den 
Namen "Cytodesmen", und nur jene Verbindungen, die in einer festen Grund
substanz eingeschlossen von dem weichen Körper einer Grundsubstanzzelle 
zu dem der anderen führen, könnte man mit den "Plasmodesmen" der Pflanzen 
vergleichen. Es gibt einen Fall, das epidermoide Chordagewebe von E80X luciua 
[STUDNICKA (1927 b)], wo man in einem und demselben Gewebe die "Cytodesmen" 
und die "Plasmodesmen" nebeneinander sehen kann; die Endoplasmen der 
Chordazellen verbinden sich hier auf eine ähnliche Weise, wie man es an den 
Protoplasten der Pflanzen sieht. (Abb. 29, S. 482.) 

Die Mehrzahl der tierischen Zellverbindungen sind Cytodesmen, und wir 
werden später hören (S. 485), daß die tierischen Cytodesmen (dieser Name 
läßt sich gewiß viel allgemeiner anwenden, als es hier angedeutet wurde) auf eine 
vollkommen andere Weise entstehen, als die Plasmodesmen der Pflanzen. 

Das Aussehen der tierischen Zellverbindungen ist äußerst mannigfaltig und 
wieder hängt dies, wenigstens teilweise, mit der Art ihrer Genese zusammen. 

Man findet z. B. polygonale Zellen, die dicht nebeneinander liegen und mittels 
zahlreicher kurzer "Brücken", wie man sagt, zusammenhängen. Dieser Art 
sind die MAx SCHuLTzEschen "Stachelzellen" der mehrschichtigen Epithelien 
(1864). Auf der anderen Seite gibt es - als das andere Extrem - sternförmige 
Zellen, deren spärlichere, lange, vielfach sich verzweigende Fortsätze hie und 
da, oft an vielen Stellen, "anastomosieren", so daß man ein zwei- oder drei
dimensionales Netz vor sich hat. Dieser Art sind oft die Pigmentzellen. - Sind 
die Cytodesmen breit, läßt sich, das sagten wir jedoch bereits in der Einleitung 
zu diesem Kapitel, manchmal kaum entscheiden, wo der Körper der einen Zelle 
aufhört und derjenige der anderen beginnt; das "Netz" wird zu einem netz
artigen "Plasmodium" (vgl. Kapitel V), früher war es ein "Syndesmium". 

Jetzt gibt es noch Unterschiede, die durch die Umgebung der Zellen bedingt 
werden. Ist zwischen den Zellen eine Intercellularlücke und überbrücken die 
Intercellularverbindungen als kurze Fädchen oder Lamellchen eine solche, 
spricht man von "Zellbrücken" ; solche besitzen eben die "StacheIzellen" . Sind 
die brückenartigen Cytodesmen sehr breit als breite Lamellen entwickelt, 
spricht man dann von "Rüfzellen". Häufig gibt es auch lamelläre Verbindungen 
als Wände von intercellulären Vakuolen; sogar mehrere Schichten von solchen 
kann es da geben, doch darüber erst später, da man ein solches Verhalten 
bloß aus der Genese der betreffenden Strukturen verstehen kann (vgl. S. 485). 



Die Zellverbindungen. 473 

a) Zellverbindungen zwischen den Blastomeren. 

HAMMAR hat 1897 die Ansicht ausgesprochen, daß die Blastomeren unter
einander zusammenhängen und daß es sich da um einen primären Protoplasma
zusammenhang handelt. Er meinte zuerst, daß hier (Echinideneier) bloß eine 
äußere Exoplasmahülle zusammenhängt, dann beobachtete er hier breite, spär
liche Zellverbindungen. Die Existenz des Exoplasmas, aber auch der aus ge
körntem Cytoplasma bestehenden Verbindungen, konnten später an demselben 
Objekte GOLDSCHMIDT und POPOFF (1908) bestätigen. Daß die Blastomeren 
durch je eine Cytodesme mit den benachbarten verbunden sein können, haben 
andere gesehen. RHUMBLER (1905) beobachtete einen solchen Zusammenhang 
an den zerdrückten Blastomeren von Triton, andere Autoren berichten jedoch -
so wie HAMMAR - über zahlreiche feine Zellverbindungen zwischen den Blasto
meren. Solche zeichnen z. B. VEJDOVSKY und MRAzEK (1902) bei Rhynchelmis 
und KLAATSCH hat (1898) solche bei Amphioxus beobachtet. Außerdem können 
hier die Angaben von FRoMANN (1889), von SCHAXEL (1915), von HERBST usw. 
erwähnt werden. 

An lebenden Objekten wurden die interblastomeralen Cytodesmen bisher 
selten mit voller Bestimmtheit beobachtet. Die Angaben von ANDREws (1898) 
und die oben schon erwähnten von GOLDSCHMIDT und POPOFF gehören hierher. 
Sonst wurde die Ansicht ausgesprochen, es könne sich in den in Betracht 
kommenden Fällen um artifizielle Strukturen, um Schleimfädchen z. B., handeln, 
welche sich bei der Schrumpfung des fixierten Schleimes zwischen den Blasto
meren aufspannen [CHAMBERS (1924) Z. B.]. 

b) Zwischen den einzelnen Zellen der Keimblätter vorkommende Zellverbindungen. 
In der überwiegenden Mehrzahl der Fälle beobachtet man (an lebenden Objek

ten, besonders jedoch an fixierten), daß sich die einzelnen Zellen der Keim
blätter (bei Wirbeltieren muß da vor allem das Ekto- und das Entoderm genannt 
werden) direkt berühren, und es läßt sich nicht entscheiden, auf welche Weise sie 
miteinander verbunden sind. Die Berührung der Zelloberflächen schließt gewiß, 
das muß man sich vergegenwärtigen, die Existenz von ganz kurzen Cytoplasma
brücken nicht aus. In der Tat gelang es in einigen Fällen dieser Art solche zu 
finden, doch wieder ist da der oben erwähnte Einwand möglich. 

KLAATSCH beobachtete (1898) bei Amphioxus zahlreiche feine Zellverbin
dungen von dem Zweiblastomerenstadium angefangen bis zu dem Stadium der 
Gastrula. MINOT macht (1913) auf die sehr deutlichen Zellverbindungen in den 
Keimblättern (vor allem im Ektoderm) des Huhne8 aufmerksam. Hier sind 
die Zellen, wie ich selbst finde, mittels weniger, dagegen jedoch breiter Brücken 
untereinander verbunden. Ich selbst beobachtete (1911 c) zahlreiche feine Zell
verbindungen zwischen den Zellen der Keimblätter bei Anurenembryonen, 
dagegen fand ich an den von Herrn Dr. FLORIAN in unserem Institute in Brünn 
bearbeiteten jungen menschlichen Embryonen (Bi II und TF.) deutliche Zell
verbindungen nur im Bereiche des Mesoderms; im Ektoderm und Entoderm 
liegen die von deutlichen Zellmembranen bedeckten Zell,en, so viel es sich unter
scheiden läßt, dicht aneinander. (VgI. C. r. Assoc. Anat. 1928.) 

c) Zwischen den Keimblättern und zwischen den Organanlagen des embryonalen 
Körpers, "interdermal" , vorkommende Zellverbindungen. 

Sehr deutliche Brücken hat zwischen den Elementen zweier gegenüber
liegenden Epithelschichten in der Anlage der Lepidopterenschuppe A. G. MAYER 
(1896) gefunden. Seine Abbildung reproduziere ich hier in der Abb. 21a, da sie 
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uns wie ein Schlüssel beim Deuten der weniger deutlichen Bilder, denen man 
in jungen Entwicklungsstadien der Vertebraten begegnet, dienen kann. Mannig
fach verzweigte, zwischen zwei Epithelschichten sich befindende Zellbrücken
netze boebachtete in den Leuchtorganen von Acholoe KUTSCHERA (1909). Ich 
erwähne sie hier aus einem ähnlichen Grunde. Jetzt die Vertebraten. 

b 

Abb.21. a Teil eines Längsschnittes durch die Flügelanlage nebst Cuticnla einer Puppe von Samia 
cecropia. [Nach MAYER (1896), aus BIEDERMANN (1913).1 b Beide Epithelschicbten aus dem 

Amnion eines 8 mm langen Scbweineembryos. 

Schon 1875 machte HENSEN auf ein feines Netz aufmerksam, welches er 
bei Säugetierembryonen zwischen den Keimblättern und der Medulla spinalis 
beobachtete. Er wollte von dieser, wie er meinte, primären Verbindung dieser 
Teile die Nervenfasern, welche die aus den Keimblättern entstehenden definitiven 

Körperteile mit dem Rückenmark ver
binden, ableiten. In neuerer Zeit wid
mete diesem Netz SZILY (1904, 1908) 
von neuem Aufmerksamkeit, und er 
untersuchte es vor allem bei Fisch- und 
Vogelembryonen. SZILY beobachtete, 
daß die Zellen des Ektoderms in sehr 
frühen Entwicklungsstadien an ihrer 
unteren Seite feine spitzige Fortsätze 
besitzen (Abb. 22), von denen sich 
in die darunter befindende "Interder
mallücke" hinein feine Protoplasma
fäden verfolgen lassen, die sich 
schließlich mit den Körpern der 
Somatopleurazellen, den Zellen des 
Cutisblattes usw. verbinden. SZILI sah 
solche Fäden in allen Lücken der von 
ihm untersuchten Embryonalkörper, ich 
beobachtete solche Strukturen (1911 c) 

Abb. 22. Das Zellbrückennetz ("Mesostroma") bei Anurenlarven, dann (1926) bei 
zwischen Ektoderm und der Somatopleura eines Embryonen von Gallus und Sus und Forellenembryos. [Nach SZILY (1908).] 

zusammen mit FLORIAN fand ich sie 
(1928) schließlich auch bei menschlichen Embryonen, wo man sie besonders 
deutlich beobachten kann. (Abb. 21 b, 59, S. 535.) 

In älteren Entwicklungsstadien werden die soeben erwähnten einfachen Zell
verbindungen durch sehr komplizierte Netze und schließlich durch ein Gallert
gewebe ersetzt, aber auch dann beobachtet man in diesem neben den feinen zu 
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dem Netze gehörenden Trabekeln auch direkt z. B. vom Ektoderm zur Somato
pleura oder von Entoderm zu der Splanchnopleura usw. verlaufende, ganz deut
lich protoplasmatische dickere Fädchen. Eine Eigentümlichkeit dieser Netze, 
auf die ich unten nochmals zu sprechen komme (S. 528), ist, daß sie sich später 
gegen die Keimblätter zu durch feine Grenzmembranen [Membrana terminans, 
MERKEL (1909)] abgrenzen und sich somit gewissermaßen für sich abkapseln. 

Die auf solche Netze sich beziehenden Angaben von SZILI bestätigte 1909 bei 
der Gelegenheit seiner Untersuchungen über die Genese der Nervenfasern 
HELD. Sehr dichte "interdermale" Netze bzw. ein interdermales, zuerst zell
freies, daraus entstehendes Gallertgewebe beobachtete ich (1907 b) bei jungen 
Lophiuslarven, dagegen vermißte ich derartige Netze, bzw. Gallerten ganz be
stimmt bei der Gelegenheit meiner Untersuchungen über das Mesenchym der 
Fro8chlarven, wo sie sich nur lateral von der Chorda, an einem engen Bezirke 
bilden. Es gäbe demnach Unterschiede sogar bei verschiedenen Vertebraten
gruppen. Beim Menschen gibt es, wie ich 1928 zusammen mit FLORIAN feststellen 
konnte, ebenfalls dichte interdermale, auf der Grundlage von Cytodesmen ent
stehende Netze und schließlich eine Gallerte. 

Nach SZILY, nach HELD und nach meinen Untersuchungen an Lophiu8, 
neuestens auch an menschlichen Embryonen, dringen in das "Mesostroma", 
so habe ich jenes Netz (1911) benannt, später Mesenchymzellen hinein und das 
Netz verschmilzt mit dem Mesenchymgewebe zu einem Ganzen. 

Einige der neueren Autoren [IsAAcs (1919), BAITSELL (1921), NAGEOTTE (1922)] 
erblicken in dem interdermalen Netze, bzw. dem daraus entstehenden Gallert
gewebe einfach Koagulate' einer eiweißreichen Flüssigkeit oder einer inter
dermalen Gallerte, die bei der Fixierung des Objektes entstanden sind. Sie 
berufen sich auf den Umstand, daß man jene Netze am lebenden Objekte nicht 
beobachten kann, dann darauf, daß sie nach der Fixierung ein verschiedenes 
Aussehen erhalten können. Auch den Glaskörper, den SZILI zuerst für ein 
persistierendes Gewebe dieser Art erklärte, soll nach diesen und anderen Autoren 
eine strukturlose Gallerte vorstellen. 

Der Einwand, daß man am lebenden Objekte jene Strukturen nicht beob
achten kann, läßt sich auf folgende Weise abwenden. Auch im Glaskörper sieht 
man weder beim durchfallenden Lichte, noch bei Dunkelfeldbeleuchtung jene 
Strukturen, die hier an fixierten und gefärbten Objekten gefunden werden, 
und doch gelang es neuestens [BAUERMANN und THIESSEN (1922)] mit der Hilfe 
des ffitramikroskopes am lebenden Objekte nachzuweisen, daß da Strukturen 
in der Tat vorhanden sind. Das sind die feinsten Strukturen; die dickeren die 
Keimblätter untereinander verbindenden Zellverbindungen sind auch an den 
gewöhnlichen Präparaten so deutlich, daß man an ihrem Vorhandensein gar nicht 
zweifeln darf. Die "Kegel" und die kopfförmigen Auswüchse, von denen die 
interdermalen Cytodesmen in zahlreichen Fällen ausgehen, beobachtet man 
ebenfalls vollkommen deutlich. 

d) Die Zellverbindungen des Mesenchyms. 
Im Mesenchym, dessen Zellen die entweder nur vereinzelte "interdermale" 

Zellbrücken aufweisenden, sonst leeren Lücken zwischen den Keimblättern und 
den Organanlagen zu füllen beginnen (wir haben hier Amphibienembryone 
im Sinne) oder in das im vorangehenden Abschnitte erwähnte "Mesostroma" 
eindringen, sieht man sehr bald, auch am überlebenden Objekte, Intercellular
verbindungen, da sich hier die zuerst freien Zellen untereinander verbunden 
haben (vgl. S. 436). Das Gewebe ist jetzt ausgesprochen "retikulär". 

Das Aussehen des Mesenchymnetzes kann sehr verschieden sein, je nachdem 
die Zellen ganz nahe beieinander liegen oder sich voneinander weit entfernen. 
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Die kurzen Verbindungen können dick, die langen dünn sein, einfach oder 
verzweigt; es können sogar ·kleinere Netze zwischen den Zellen entstehen, und 
umgekehrt können wir solche Fälle beobachten, in denen die Verbindungen so 
dick sind, daß es sich nicht entscheiden läßt, wo sich ungefähr die Grenze der 
Zellen befindet. Zellen mit zahlreichen kurzen Verbindungen können das Aussehen 
von "Stachelzellen" erhalten. (V gl. meine Abhandlung vom J.1913, vgl. Abb. 56a, 
S. 530.) Das Mesostroma, das sich hier befand, läßt sich anfangs noch in 
den Lücken des Mesenchymgewebes beobachten, es wird jedoch sehr bald, soviel 
sich beurteilen läßt, darin vollkommen eingeschmolzen; ßein Plasma diE)nt zur 

for 

Vermehrung der Cytoplasmamenge in den 
extracellulären Teilen des Mesenchymnetzes. 

Das Mesenchymnetz entwickelt sich auch 
in künstlichen Kulturen, aber man hat den 
Einwand erhoben, es handle sich da nicht um 
ein wahres Netz, sondern man wollte es als 
einen Komplex von gegenseitig sich mit ihren 
Fortsätzen berührenden sternförmigen Zellen 
auffassen. LEWIS hat (1922) auf diese Mög
lichkeit hingewiesen, indem er zeigte, daß sich 
das Cytoplasma unter verschiedenen Umstän
den (wenn es gereizt wird) zu den Zellkernen 
zurückzieht [vgl. darüber auch LEVI (1923)]. 
Was dies betrifft, so muß man bedenken, daß 
in dieser Hinsicht gerade die Kulturen, in 
denen sich jede einzelne Zelle vor allem um 

Abb. 23. Das Zellbrückennetz des Mesen· sich selbst kümmert, nicht entscheidend sein 
chymgewebes einer S a la man dr alarv e. 

[Nach SCHNEIDER (1902).] können. Im Metazoenkörper entsteht ganz 
bestimmt ein ihm allein nützliches Mesen

chymretikulum, in welch sm - und das wird auch von den Gegnern des Zusammen
hanges (LEWIS) nicht bestritten - Mesenchymfibrillen ohne jede Rücksicht auf 
die evtl. Grenzen der "Zellen" ununterbrochen und auf weite Strecken verlaufen. 

Ein Objekt, an dem sich das protoplasmatische Netz des Mesenchyms am 
überlebenden Objekte sehr deutlich beobachten läßt, sind die Urodelenlarven. 
Bei Arnhlystoma sieht man sogar die sehr feinen Zersplitterungen der Zellfort
sätze sehr deutlich (vgl. Abb. 23), und man bemerkt nicht, daß sie beim An
wenden eines stärkeren Druckes auf das Deckglas zerrissen würden. 

e) Zellverbindungen der fertigen Gewebe des Metazoenkörpers. 

a) Das Epithelgewebe. 

Das mehrschichtige Epithel der Körperoberfläche der Kranioten und das
jenige der vorderen Teile der Verdauungsröhre [MAx SCHULTZE (1864)] stellt 
immer noch das vorzüglichste Untersuchungsobjekt vor. Als überlebendes Objekt 
kann man mit Vorteil die aus wenigen Zellschichten bestehende und daher 
durchsichtige Epidermis der Urodelenlarven (Triton, Salamandra), dann die 
junge Hufanlage von Wiederkäuern (letztere an Freihandschnitten durch das über
lebende Objekt) untersuchen (vgl. meine Abhandlung vom Jahre 1909). Hier 
sind die Cytodesmen fadenförmig oder lamellär. ÜHAMBERS und RENYI unter
suchten (1925) das überlebende Objekt - Epidermis der Amphibien - mit der 
Hilfe des Mikromanipulator, und es gelang ihnen die Reste der Cytodesmen 
auch an der Oberfläche künstlich voneinander abgetrennter Zellen als kleine 
Höcker zu beobachten. (Abb. 16a, S. 463, Abb. 28, S. 480, Abb. 30, S. 483, 
Abb. 45, S. 5Il, Abb. 61, S. 541.) 
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MAX SCHULTZE beobachtete (1864) die Zellbrücken auch in der Conjunctiva, 
LANGHANS (1873) im Epithel der Cornea. In den einschichtigen Epithelien des 
Magens und des Darms beobachteten reichliche feine und kurze Zellverbindungen 
an fixierten Objekten BRÜMMER (1875, Magen), R. HEIDENHAIN (1888) und 
M. HEIDENHAIN (1907, Darm). Im Uterus sah sie BARFURT (1896). Zwischen 
den Follikelzellen des Ovariums KOLOSSOW, zwischen den Spermatogonien und 
Spermatocyten derselbe. KOLOSSOW sah sie (1892, 1893) auch in den Endo
thelien der Blut- und Lymphgefäße, dann in denen der serösen Höhlen, weiter in 
dem Epithel der Membrana Descemeti. Schließlich gelang es ihm (1898, 1903), 
sie wieder an fixierten Objekten, in allen von ihm untersuchten Drüsen, darunter 
auch in der Leber, zwischen den Zellen zu beobachten. Heute müssen wir gewiß 
verlangen, daß diese Angaben durch neue, an überlebenden Objekten ausge
führte Untersuchungen kontrolliert werden, damit der Einwand, daß es sich 
um Artefakte handeln hönnte, möglichst abgewendet wird. 

Auf die sehr eigentümlichen langen Zellverbindungen der "retikulären 
Epithelgewebe" (Schmelzpulpa, Hornzähne der Cyclostomen usw.) komme ich 
llnten besonders zu sprechen (Abb. 31, S. 484, Abb. 33, S. 487). 

ß) Das Gewebe der Chorda dorsalis. 

Das sog. "epidermoide" Chordagewebe der Teleostier [v. EBNER (1896)], 
welches dem Gewebe der mehrschichtigen Epithelien (Stachelzellenschicht der 
Epidermis) auffallend ähnlich sein kann, ist wieder ein Objekt, an dem sich 
die Zellbrücken sehr bequem und sogar am überlebenden Objekte [STUDNICKA 
(1926)] untersuchen lassen. (Abb. 29, S. 482, Abb. 32, S. 486.) 

y) Die Binde-, Stütz- und l<'üllgewebe. Die "Baugewebe" der 
Mesenchymreihe. Die Grundgewebe. 

Hier beobachtet man die größte Mannigfaltigkeit in der Form und in dem 
Verhalten der Zellverbindungen. Einmal sind sie hier frei, ähnlich wie im 
Epithel und in der Chorda dorsalis (Cytodesmen); ein anderes Mal befindet sich 
zwischen den Zellen eine Intercellularsubstanz, in der die Zellverbindungen 
verlaufen. Im letzteren Falle können sie auch vollkommen fehlen und die Zell
körper sind dann bloß durch die Grundsubstanz verbunden, wie man es deutlich 
im Knorpel sieht, wo die Zellverbindungen von vielen Forschern vergeblich 
gesucht wurden. 

Die Gewebe, um die es sich handelt, entstehen aus Mesenchym (in einigen 
Fällen aus Mesostroma-Mesenchym) und man beobachtet, daß die Verbindungen 
nach Möglichkeit, soweit sich wenigstens die (fixen) Zellen nicht abgerundet und 
mit eigenen kapselartigen Grenzschichten umgeben haben, den Charakter der 
Zellverbindungen des Mesenchyms zeigen. Das Gewebe ist manchmal (am deut
lichsten bei den Anuren, wo ein Mesostroma fehlt) ein überall zusammenhängendes 
Netz, bzw. Gerüst, in dessen Knotenpunkten sich die Zellkörper befinden. Trotz
dem darf man sich nicht vorstellen, daß derartige Protoplasmanetze, bzw. Ge
rüste, die man in verschiedenen Geweben dieser Reihe antrifft, direkt ein um
gewandeltes Mesenchym vorstellen; die Zellen können sich in einem Grundsub
stanzgewebe auch später zu einem Netz verbinden und den Bau des Mesenchyms 
können sie dann nur nachahmen. Sogar Knorpelzellen (ihre Endoplasmen) können 
sich unter Umständen nachträglich zu einem Netz verbinden. 

Im Gallertgewebe [Nabelstrang, VIRCHOW (1851)] kann man die in einer 
weichen Grundsubstanz eingeschlossenen Zellverbindungen schon am über
lebenden Objekte, oder am Gefrierschnitte beobachten. Sie sind nicht in jedem 
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Gallertgewebe vorhanden. Bei Selachiern und bei Anurenlarven sah ich weit von
einander liegende Zellen ohne jede Verbindung, man muß jedoch bedenken, daß 

b d die Verbindungen sehr fein 
und sehr lang sein können, 
und nicht nach jeder Behand
lung sichtbar sind. GOLD
SCli~nDT (1908) hat solche 
bei Amphioxus mit der Hilfe 
von Vergoldung deutlich ge
macht. 

Abb. 24 . Lockeres Bindegewebe vom Oberschenkel der Maus. 
Eisenhämatoxylin. Die hellen Kerne gehören dem unver· 
ä nderten Fibrocytennetz an. Bei a liegen 2 kleine weiche 
Kerne, die offenbar vor kurzem durch Amitose entstanden 
sind; bei b bereitet sich vielleicht eine Amitose vo~; c zeigt 
Kern und Cytoplasma eines NetztelIes, die offenbar der Form 
der ruhenden Wanderzelle zustrebt; bel d ist durch "Ver· 
dichtung" des Kernes, Zunahme seiner chromatischen Be · 
standteile und Verkleinerung durch teilweise Abgrenzung 
des Cytoplasmas die Bildung einer ruhenden Wanderzelle in 

Im lockeren fi brillären 
Bindegewe be gibt es, wie 
aus den neueren Untersuch
ungen von HERINGA (1926) 
und besonders aus jenen 
von M. und W. v. MÖLLEN
DORFF (1926) hervorgeht, 
ebenfalls zahlreiche Verbin
dungen. Nach Letzterem ent
hält das lockere Bindegewebe 
überhaupt ein überall zusam
menhängendes Protoplasma
netz, da.s stellenweise da.s 
Aussehen eines Plasmodiums 
erhält (Abb. 24). Nach 
LAGUESSE (1914) gibt es Ge
webe dieser Art mit lamellär 
angeordneter Grundsubstanz, 
an der die Zellen bzw. die 
"Fibrocytennetze" liegen. 

vollem Gange. Nach W. u. M. v. MÖLLENDORFF (1926). 

Abb. 25. Junges retikuläres Bindegewebe 
aus der Milz von Aeanthias. 

Nach LAGUESSE (1904). 

sich hier in ihnen wieder manchmal 
DOUROVA (1913)]. 

Im festen (geordneten) fibrillären 
Bindegewebe sind die Zellverbindungen 
ebenfalls in vielen Fällen sehr deutlich. 
Bekannt sind z, B. die Bilder, die man aus 
der Hornhaut nach Argentum nitricum 
oder nach Goldchlorid erhält [HIS (1854) 
Abb. 26a), dann die Bilder, die man am 
Querschnitte einer Sehne beobachtet. Im 
letzteren Falle sind die Zellverbindungen 
flügelartig (Abb. 26 b). Aus dem Urodelen
corium hat SCHUBERG (1903) sehr deutliche 
Zellverbindungen beschrieben. In allen 
diesen Fällen sind die Zellverbindungen 
in der Grundsubstanz eingeschlossen und 
haben somit den Wert von Plasmodesmen. 

Schließlich muß ich hier die allgemein 
- wegen der Leichtigkeit, mit der man 
sie beobachten kann - bekannten Ver
bindungen der Pigmentzellen erwähnen. 
Es gibt z. B. bei den Urodelenlarven der
artige in dem Integument und es lassen 
die Zellgrenzen schwer nachweisen [ASWA-
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Im retikulären Bindegewebe gibt es ebenfalls ein Netz, doch im fertigen 
Gewebe dieser Art bestehen dessen Trabekein aus verdichtetem Cytoplasma 
(Exoplasma) und haben eigentlich den Wert von Grundsubstanztrabekeln, 
denen die "Zellen" wie angeklebt sind [LAGUESSE (1904)]. Abb. 25. Näheres im 
Kapitel VII. 

Von den Knorpelgeweben soll hier in erster Reihe dasjenige der Cepha
lopoden erwähnt werden, dessen Zellen untereinander mittels zahlreicher Fort
sätze zusammenhängen [BERGMANN (1850)], sonst findet man in Grund
substanz eingeschlossene Zellverbindungen (Plasmodesmen) vielf~ch in Selachier
knorpeln und am Rande der Gelenkknorpel der Säugetiere [VAN DER STRICHT, 
HAMMAR, HANSEN, neuestens O. SCHULTZE (1920)]. In typischen Knorpeln 
aller Art fehlen die Zellverbindungen. 

Seit langer Zeit sind die Zellverbindungen des Knochengewe bes bekannt, 
die zuerst MrESCHER und JOH. MÜLLER (1836) deutlich gesehen haben und die 
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Abb. 26. a Untereinander zusammenhängende Hornhautzellen. [Nach KOELLIKER·EBNER (1902).~ 
h Untereinander zusammenhängende Sehnenzellen, im Querschnitte. [Nach SCHAFFER (1920).) 

dann R. VIRCHOW (1851) als solche erkannte. Sie verbinden die festeren Grenz
schichten der einzelnen Zellen untereinander und verzweigen sich dabei viel
fach. Im Zahnbein, das de norma keine Zellen enthält, verbinden sich bloß 
die in seine Substanz eindringenden langen TOMEsschen Fasern, die streng 
genommen eine Art extracellulären Cytoplasmas (vgl. unten auf S. 503) vor
stellen, untereinander und bilden zusammen mit ihren Seitenzweigen ein sehr 
kompliziertes Netz. 

0) Das Muskelgewebe. 

Das glatte Muskelgewebe enthält gegenüber einer älteren Auffassung 
[KULTSCHITZKY (1887)] relativ spärliche wahre Zellverbindungen. Die einzelnen 
Muskelzellen sind da, wo sie nicht unmittelbar nebeneinander liegen, durch ein 
interstitielles" Bindegewebe verbunden [SCHAFFER (1899)], das jedoch, genau 
so wie die Muskelzellen selbst, aus Mesenchym entstanden ist [MAC GILL (1907), 
neuestens PLENK (1927)] und somit ebensogut zu den Muskelzellen wie zu den 
manchmal sehr spärlichen Fibroblasten des Gewebes gehört. Stellenweise, 
so in dem glatten Muskelgewebe der Nabelstranggefäße, fehlen diese Fibro
blasten beinahe [FLORIAN (1923)]; man hat dann an zahlreichen Stellen bloß die 
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Muskelzellen und das zwischen ihnen sich befindende Gerüst (gegen das die 
Zellen wie abgekapselt erscheinen) vor sich; das Gewebe erinnert jetzt an 
einige Formen der retikulären Epithelgewebe (Abb. 27). Sehr deutliche Zell
verbindungen sieht man zwischen den Muskelzellen in den Sinussen der Milz 

Abb.27. Zwei Muskelzellen aus der Arteria umbiIicaIis des Nabelstranges des Menschen. 
[Nach FLORIAN (1923); etwas schematisiert.] 

[MOLLIER (1911)]. Auch das quergestreifte Muskelgewebe zeigt manch
mal ein ähnliches Verhalten seines interstitiellen Bindegewebes, dessen Bedeu
tung hier vielleicht dieselbe ist. 

e) Das Nervengewebe. 

. Das eigentliche Nervengewebe - die Neuroglia erwähne ich später - weist 
bekanntlich die am schwierigsten zu deutenden Bilder auf, und es ist hier sehr 
Vieles noch heute der Gegenstand von Kontroversen. Breite Anastomosen 
zwischen Ganglienzellen, die schon 1846 R. WAGNER erwähnte, gehören gewiß zu 
seltenen Ausnahmen [vgl. MENCL (1902)], dagegen muß man jetzt in den "ner
vösen Netzen" der alten Histologen, die man später als einfache Geflechte von 
Bestandteilen verschiedener Neurone auffaßte, Anastomosen suchen. Schon 
1891 hat darauf DOGIEL in seinen Arbeiten über die Netzhaut und allerneuestens 
(1923) STÖHR jun. hingewiesen. Sonst weicht der Bau des Nervengewebes sehr 
auffallend von dem der anderen Gewebe, und wir müssen es hier noch an einer 
anderen Stelle (im Kapitel V) besprechen. 

Die Neuroglia ist wieder ein großmaschiges Netz mit zellkernhaltigen 
Cytoplasmaanhäuftingen und mit Fibrillen, dem Mesenchym anfangs nicht 
unähnlich (HARDESTY (1904) J. 

C. Verbindnngen zwischen den Zellen verschiedener Gewebe 
oder zwischen verschiedenartigen Gewebsbestandteilen. 

Schon im Embryonalkörper sind, wie wir oben sagten (S. 473), die verschie
denen Keimblätter, bzw. die Organanlagen mittels fadenförmiger Cytodesmen 
und mittels ganzer Netze untereinander verbunden, es überrascht daher nicht 
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im mindesten, daß man derartige Zellverbindungen auch im fertigen Metazoen
körper findet 1. Den bekanntesten hierher gehörenden Fall stellen die Ver
bindungen (Plasmodesmen) zwischen Epidermiszellen und den obersten Fibro
cyten des Coriums vor, die SCHUB ERG (1903) bei Amblystoma sehr genau unter
suchen konnte. Ich selbst fand solche (1909) auch bei Pet1Omyzon, und ich 
beobachtete, daß in ihnen das Endoplasma der Epidermiszellen mit den Cyto
plasma der Fibrocyten verbunden sein kann (Abb. 28). 

In anderen Fällen handelt es sich um Verbindungen zwischen verschiedenen 
Elementen, die zu einem und demselben Gewebe gehören (streng genommen 
waren schon die "interstitiellen" Gerüste 
des glatten Muskelgewebes dieser Art), 
dann gehören hierher die Verbindungen 
zwischen Endothelzellen und benachbarten 
Bindegewebszellen, schließlich Verbindun
gen zwischen Nerven- und Neurogliazellen 
bei Ascaris, auf die GOLDSCHMIDT (1910) 
hingewiesen hat. 

Sehr interessant sind die Verbindungs
stränge zwischen den Eizellen und den sie 
umgebenden Zellen der Corona radiata im 
Ovarium der Säugetiere [FLEMMING (1882) , 
RETZIUS (1889), PALADINO (1890)]. Sie 
dienen offenbar der Ernährung der Eizelle 
und man kann etwas Ähnliches in zahl
reichen Fällen bereits bei Evertebraten 
beobachten. Offenbar handelt es sich -
die Sache scheint nicht definitiv gelöst zu 
sein - auch in den nervösen Verbindun- Abb. 28. Basalzellen aus der Epidermis von Petromyzon in Verbindung mit Corium-
gen, motorischer Nerv-Muskelfaser, Nerv- zellen. [Nach STUDNICKA (1909).] 

Drüsenzelle usw. um einen Zusammenhang 
der Teile und nicht um bloßen Kontakt. BOEKE konnte jetzt (1926) nach
weisen, daß sich in ähnlichen Fällen - Epithelzellen - die Neurofibrillen im 
Irtnern der Zellen und nicht zwischen ihnen, wie man früher voraussetzte, 
befinden. Das Thema gehört schon in das große Kapitel über die "Neuro
desmen". 

D. Die gegenseitigen Beziehungen der Zellverbindungen 
und der Zellmembranen bzw. der Grenzschichten überhaupt. 

Bedeckt sich irgendeine tierische Zelle auf ihrer Oberfläche (auf diese oder 
auf jene Weise) mit einer Oberflächen- oder Grenzschicht, beobachtet man bei
nahe immer, daß jetzt die Zellverbindungen von dieser Schicht und nur ganz aus
nahmsweise vom inneren weichen Zellplasma ausgehen. 

Ich erwähnte bereits oben die vom Endoplasma ausgehenden und zu den ober
sten Fibrocyten des Coriums sich hinziehenden Zellverbindungen des Integu
mentes von Petromyzon. BARFURT erwähnt (1896), daß im Uterusepithel die 
Zellmembranen perforiert sind und die Zellverbindungen somit nur die inneren 
Plasmapartien untereinander verbinden. Ich selbst beobachtete neuestens mit 
Perforationen versehene Knorpelkapseln im elastischen Knorpel der menschlichen 

1 Ältere Literatur findet man z. B. in meiner zusammenfassenden Arbeit vom Jahre 1898 
zusammengestellt. 

Handbuch <Ier mikroskop. Anatomie I / I. 31 
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Epiglottis (1925); auch an den Hornschichten der verhornenden Epidermis
zellen beobachtete ich einigemal dem Durchtritt der Zellverbindungen dienende 
Perforationen. Sehr deutlich sah ich solche an den inneren "epidermoiden" Zellen 
der Chorda dorsalis von Esox lucius. Die Zellen, um die es sich handelt, hängen 

Abb. 29. Zellen aus der mittleren Partie der Chorda 
dOl'saHs von Esox lucius. Die Endoplasmen mittels 

Plasmodermen untereinander verbunden. 
[Nach STUDNICKA (1927 bl]. 

ursprünglich mittels Cytodesmen 
zusammen (vgl. oben S. 477), nun 
wandeln sich ihre Endoplasmen in 
sternförmige innere Endoplasma
zellen um, deren Fortsätze das 
Exoplasma durchbrechen und sich 
zu einem Plasmodesmennetz ver
binden (meine Abhandlung vom 
Jahre 1927b). [Abb. 29.] 

E. Die gegenseitigen 
Beziehungen der Zell
verbindungen und der 

Fibrillen. 
Es wurde mehrmals die Frage 

aufgeworfen, ob in einigen Ge
weben - mehrschichtiges Epithel, 
Chordagewebe, Mesenchym - die 
Existenz der Zellverbindungen 
nicht bloß durch in solchen Ge
weben verlaufende und die Zellen 
untereinander verbindende Fibril
len vorgetäuscht wird, anders 
gesagt, ob die Zellen nicht bloß 
durch Fibrillen - Plasmofibril
len - miteinander verbunden 

sind [vgl. darüber z. B. HOEPKE (1924)]. Dazu kann man folgendes bemerken: 
Die Fibrillen (vgl. Kapitel VI) entstehen durch Cytoplasmaverdichtung (es 

gibt jedenfalls auch andere Theorien der Fibrillogenese, die sich jedoch bloß 
auf die Bindegewebsfibrillen beziehen, die Plastosomentheorie der Fibrillenbil
dung halten wir für abgetan), nun verdichtet sich einmal das Cytoplasma des 
Zellkörpers, in der Regel an seiner Oberfläche, ein anderes Mal das Plasma einer 
Zellbrücke zu einer Fibrille. Die Brücke kann sich, wenn es die im Gewebe 
herrschenden mechanischen Momente verlangen, gänzlich in eine Fibrille oder 
in einen Fibrillenbündel verwandeln. In der Tat gelang es bisher auf der Ober
fläche der in einer Zellbrücke verlaufenden Fibrillen keine deutliche Hülle zu 
beobachten, die hier von der ursprünglich einfach cytoplasmatischen Masse der 
Zellverbindung übrig geblieben wäre und die hier einige Autoren in der Tat 
voraussetzen wollten. In jungen Entwicklungsstadien, in denen es noch keine 
Fibrillen gibt, wären die Zellen also durch einfach cytoplasmatische Ströme, 
später durch Fibrillen untereinander verbunden. (Vgl. Abb. 45a-c, S. 511.) 

j1"'. Die "Zwischenkörperehen", "Desmosomen" der 
Zellbrücken. 

Die Zellbrücken des mehrschichtigen Plattenepithels (vor allem der Epi
dermis), dann jene des Chordagewebes, besitzen [BIZZOZERO (1871), STUDNICKA 
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(1897») in zahlreichen Fällen, nicht immer - besonders die ersteren nicht -
in ihrer Mitte dunkle, mit Hämatoxylin und mit anderen Farbstoffen dunkel 
sich färbende Knötchen, welche sie, den Zellen entsprechend, in zwei Hälften 
teilen (Abb. 30). Sie ähneln, wie darauf HANS RABL (1897) hingewiesen hat, 
den "Dermatosomen" , die der Zellteilung pflanzlicher Zellen, bzw. der Bildung 
der pflanzlichen Zellmembranen vorausgehen, undRABL hat sie ebenso bezeichnet. 
FLEMMING hat den am Ende der Mitose zwischen den Tochterzellen in tierischen 
Geweben (Bindegewebe) sich bildenden, jedoch vereinzelt hier vorkommenden 
Gebilden den Namen "Zwischenkörper" erteilt, 
und so habe ich 1903 (c) für unsere Gebilde den 
Namen "Zwischenkörperchen" vorgeschlagen. 
SCHAFFER nennt sie seit 1920 und in dem über 
Epithelien handelnden Kapitel dieses Werkes 
"Desmosomen", und es ist in der Tat ratsam, 
diesen indifferenteren Namen zu wählen, weil die 
Homologie mit den früher erwähnten Gebilden 
zur Zeit doch nicht ganz wahrscheinlich erscheint; 
niemand hat bisher genau nachgewiesen, in welchen 
Beziehungen die Desmosomen zu den Zellteilungs
prozessen, und ob überhaupt in welchen, stehen. 
Um Artefakte handelt es sich da bestimmt nicht, 
da man die Gebilde z. B. im Chordagewebe an 
überlebenden Objekten ganz deutlich sehen kann 
[STUDNICKA (1926)]. 

Man versuchte sie wiederholt als Querschnitte 
von inmitten der Intercellularlücke verlaufenden 
Tangentialfasern aufzufassen, doch diese Auf
fassung läßt sich nicht halten. Im Chordagewebe 
von Belone kann man derartige intercelluläre 
Tangentialfibrillen sogar in größerer Anzahl 

Abb. 30. Epithelzelle mit diokem 
Exoplasma (Crusta) aus einemHorn

zahn von Petromyzon. 
[Naoh STUDNIÖKA (1909).] 

finden, und man überzeugt sich hier davon, daß ihre Querschnitte mit den 
Desmosomen nichts zu tun haben. Die letzteren sind Gebilde, welche die 
Zellbrücken, bzw. die aus ihnen entstehenden Plasmofibrillen nicht unter
brechen, sondern umgeben, wie man daraus zu erkennen vermag, daß die nach 
DEL RIO HORTE GA (1926) verfertigten Präparate die Plasmofibrillen auch an 
solchen Stellen ununterbrochen zeigen, wo Desmosomen vorhanden sind. Eigen
tümlich ist, daß die in Betracht kommenden Gebilde im epidermoiden Chorda
gewebe gerade in den längsten Zellbrücken fehlen, während die ganz kurzen 
hier mit ihnen beinahe immer versehen sind. Man sieht sie im Chordagewebe 
auch an solchen Stellen, wo die Zellbrücken unsichtbar sind, und es scheint dann, 
als ob die einzelnen Zellkörper bloß durch die Schichte der Desmosomen von
einander getrennt wären. SCHAFFER (in diesem Handb., Band 2, Kapitel über 
das Epithelgewebe S. 41) meint, daß es sich in den Desmosomen um eine Art 
Kittsubstanz handelt, welche die Zellen miteinander verbindet. Er beruft sich 
dabei offenbar gerade auf die zuletzt hier erwähnten Bilder. 

G. Die ZwischenmembranelIen und der Anfang der 
GrundsubstanzbiIdnng. 

Die "Desmosomen" sind in der Epidermis in einigen Fällen durch eine feine 
Linie untereinander verbunden, die zuerst H. RABL (1897) beobachtete, und 
die man für den optischen Querschnitt einer Membran halten muß. Im Chorda
gewebe beobachtete ich [Belone (1915)] dasselbe, und ich konnte hier sogar 

31* 
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mehrere derartige Zwischenschichten, die aus feinen tangential verlaufenden 
Fibrillen zusammengesetzt waren, beobachten. Die ganze Intercellularlücke 
kann sich im Chordagewebe durch solche Strukturen füllen, als ob sie durch 
Grundsubstanz ausgefüllt wäre. 

H. Die aus Zellverbindungen entstehenden "Netze". Die 
"Zellbrückennetze", das "Mesostroma ". 

Schon im vorhergehenden Falle handelte es sich um ein intercelluläres Netz, 
bzw., da es dreidimensionale Strukturen sind, um ein "Gerüst"; solche Fälle 

1\ h 

sind auch anderswo nicht selten. Vor allem gehören hierher die auf S. 474 
erwähnten Zellbrückennetze, welche sich zwischen den Keimblättern und den 

e 

Organanlagen bilden. In diesem "primären 
Mesostroma" bilden sich die Trabekein viel
fach in zwei zueinander senkrechten Rich
tungen, was gewiß dagegen spricht, daß 
es sich in diesen Strukturen um einfache 

d 

Abb. 31 a - d. Sternförrnige Epithelzellen. a, b Aus der Schmelzpulpaeiner Zahnanlage von B 0 s ta urus. 
c Aus dem basalen Teile eines Hornzahnes von Myxine. d Epithelzellen aus der Schicht zwischen 

zwei nacheinanderfolgenden Hornzähnen von Petromyzon. [Nach STUDNIÖKA (1899).1 

Koagulate handeln könnte, wie manche meinen. Das im Corpus vitreum des 
Auges enthaltene Gerüst stellt eine Dauerform des Mesostroma vor und besitzt 
bei seiner Entwicklung sehr deutlich jene senkrecht zueinander verlaufenden 
Systeme von TrabekeIn [LENHOSSEK (1903), SZILY (1908) ST. GYÖRGYI (1914)J. 
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Mehr oder weniger komplizierte Zellbrückennetze kann man schließlich 
in modifizierten, und zwar den "retikulären" Epithelgeweben beobachten, 
wo sie einfach intercellulär durch die Verlängerung der gleichzeitig sich ver
zweigenden, vielleicht auch sich spaltenden Zellbrücken zustandekommen. Man 
beobachtet solche in den den Hornzähnen der Cyclo8tomen (M yxine, Petromyzon) 
zur Unterlage dienenden Gewebspartien (Abb. 31), an den Flossenstacheln 
von Spinax [KOEPPEN (1901)] und vor allem in der Schmelzpulpa der Anlagen 
der Dentinzähne, wo sie neuestens sehr genau REICHENBACH (1926. 1928) unter
suchte; hier entstehen auch besondere Faserungen im Verlaufe der Trabekeln des an 
das Mesenchymgewebe sehr erinnernden Gewebes. Das Zellbrückennetz des 
Mesenchyms, das man z. B. an jungen Urodelenlarven bequem untersuchen 
kann, wurde schon oben (S. 476) erwähnt. Auch das interstitielle Gewebe 
des glatten Muskelgewebes stellt manchmal sehr komplizierte Netze bzw. Ge
rüste dieser Art mit meistens lamellären Verbindungen vor [FLORIAN (1923)]-

J. Die Genese der Zellverbindungen. 
1. Die Genese bei den Pflanzen. 

Bei der Zellteilung, am Ende der Mitose z. B., entsteht in der Mitte zwischen 
den sich differenzierenden Tochterzellen eine aus kleinen, stärker sich färbenden 
Anschwellungen der Spindelfasern ("Dermatosomen") bestehende Schicht, 
dann eine kompakte einheitliche Scheidewand. An diese schließen sich dann 
von beiden Seiten weitere Schichten an, die schließlich zu den beiden Spezial
membranen der aneinander hier grenzenden Zellen werden. Nachdem diese 
Schicht einige Zeit bestanden hat, entstehen [STRASBURGER (1901)] die "Plasmo. 
desmen". Sie wachsen von beiden Seiten in die zuerst kompakten Schichten 
hinein und verbinden sich in der Mitte zu einheitlichen Protoplasmafädchen. Erst 
jetzt ist die Verbindung zwischen den beiden zuletzt voneinander getrennten 
Protoplasten wieder hergestellt. 

Neben diesen "sekundären" Plasmodesmen gibt es auch "primäre" [A. MEYER 
(1920)], in denen es sich um den letzten Rest des ursprünglichen Zusammen
hanges der beiden Protoplasten handelt. 

2. Die Genese in den tierischen Geweben. 
Die Zellbrücken des mehrschichtigen Pflasterepithels und jene des Chorda

gewebes entstehen wohl alle auf die zuerst von F. E. SCHULZE (1896) angegebene 
Weise, so daß zwischen den auf breiter Fläche sich teilenden Zellkörpern zuerst 
eine Schicht von kleinen Vakuolchen entsteht, welche später untereinander 
verschmelzen (Abb. 32), so daß dadurch eine zusammenhängende, anfangs 
nur enge Intercellularlücke zum Vorschein kommt. Diese wird durch feine 
lamellenartige, dann fadenförmige Brücken, Reste der intervacuolären Wände, 
überbrückt. Im Chordagewebe sieht man einzelne dieser Entwicklungsstadien 
manchmal sehr deutlich und auch an überlebenden Objekten. 

Hie und da erhalten sich solche Vakuolchenschichten im Epithelgewebe 
und vor allem im Chordagewebe lebenslang. Bei Chimaera sah ich sie z. B. 
deutlich in den oberen Schichten des dicken Mundhöhlenepithels, während hier 
in den mittleren und in den unteren Schichten desselben Epithels durch
gängige Intercellularlücken mit fadenförmigen Zellverbindungen zu sehen waren 
[STUDNICKA (1903)]. Die Vakuolchenschichten kann man in der Urodelen
epidermis an überlebenden Objekten ganz deutlich beobachten [F. E. SCHULZE 
(1896) ]. 
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Die soeben erwähnten Vakuolchen entstehen entweder zwischen nackten 
Zellkörpern, im weichen Cytoplasma, oder sie bilden sich inmitten von festeren 
intercellulären Scheidewänden (vgl. S. 460), und die später wieder durch Inter
cellularlücken voneinander getrennten Zellen besitzen auf diese Weise gleich 
von Anfang an ihre Spezialgrenzschichten. 

Unter ganz anderen Umständen entstehen die äußerst variablen Zellver
bindungen der Mesenchymzellen. Diese Zellen teilen sich seltener auf breiten 
Flächen, sondern ihre Körper werden eingeschnürt, und die Zellverbindungen, 
die zwischen benachbarten Zellen nur vereinzelt vorkommen, stellen dann den 
letzten Rest des ehemaligen Zusammenhanges vor; die Tochterzellen hängen 
schließlich mittels einfacher Cytoplasmafädchen zusammen. Es wurde bereits 
oben angedeutet, daß sich im Mesenchym in der ersten Zeit Zellverbindungen 
auch durch das Verschmelzen der Zellfortsätze mit den früher da (jedoch nicht 
in allen Fällen) vorhandenem Mesostroma und überhaupt mit den interdermalen 
Cytodesmen bilden. Es gehört also nicht notwendig alles Cytoplasma, das man 
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Abb. 32. a -co Nacheina nder folgende Stadien der Durchreißung des intercellulären Lamellensystems. 
Chordagewebe von Belone. [Nach STUDNICKA (1903c).) 

da sieht, den Mesenchymzellen an; trotzdem beobachtet man später, da schließ
lich alles zu einem Ganzen verschmilzt, keine Unterschiede im Aussehen der ein
zelnen Verbindungen. 

Die " interdermalen" Zellverbindungen, die ich soeben erwähnte (S. 474), ent
stehen gewiß sekundär, so daß sich fadenförmige Fortsätze der einen Zellen, z. B. 
jener des Mesoderms, an die gegenüberliegenden, z. B. jene des Ektoderms. anheften, 
oder auch so, das läßt sich eben nicht durch direkte Beobachtung entscheiden, daß 
sich die gegeneinander wachsenden Fortsätze begegnen. Einen sehr lehrreichen 
Fall von sekundären Zellverbindungen beobachtete LEO LOEB (1927). Er sah, 
daß sich die Amöbocyten von Limulus mittels ihrer Fortsätze verbinden können, 
und daß auf diese Weise ein netzartiges Gewebe zustandekommen kann. - Man 
könnte sich auch einen Fall vorstellen, in dem Zellverbindungen durch VakuoIi
sierung eines Symplasmas, in dem sich um die Zellkerne herum neue Zellkörper 
bilden, entstehen. 

In Grundsubstanzgeweben - einige Gallertgewebe und die meisten Knorpel 
- sieht man auch vollkommen voneinander isolierte Zellen; nun ist es möglich, 
daß solche Zellen Zellfortsätze bilden und sich zu einem Netz - Plasmodesmen 
und Zellen - verbinden. J. WOLF hat (1923) aus Erweichungsherden der Tra
cheenknorpel derartige Netze beschrieben und ich beobachtete Anläufe zur Bil
dung von solchen in der menschlichen Epiglottis (1925). Die im Chordagewebe von 
Esox sekundär entstehenden Plasmodesmen wurden schon oben (S. 482) erwähnt. 
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K. Die Regeneration der Zellverbindnngen. 
Die Cytodesmen des mehrschichtigen Epithels der Vertebraten müssen oft 

den in den Intercellularlücken sich bewegenden Wanderzellen weichen, und sie 
werden dabei oft zerrissen; auf diese Weise bilden sich manchmal sogar größere 
Lücken im Gewebe. REINKE, der 1906 auf diese Vorgänge aufmerksam machte, 
meint, daß sich die zerrissenen Brücken wieder vereinigen und somit regenerieren. 

L. Das Zusammenschmelzen der Zellverbindungen. Bündel 
von solchen. 

Im mehrschichtigen Epithelgewebe der Vertebraten beobachtet man manch
mal an jenen Stellen, wo sich durch die in größerer Menge in das Gewebe ein
gedrungene Wanderzellen die Intercellularlücken stark verbreitert haben, 

1\ 

daß sich die stark in die Länge 
gedehnten Brücken zu mehreren 
zusammenlegen. Man sieht dann 
ganze Bündel vonZellbrücken, und 
sogleich auch, da die Zellbrücken 

L 

Abb. 33 a, b. Sternförmige Epithelzellen. a Sternförmige Zellen aus dem Mundhöhlenepithel von 
Chimaera. b Aus der Epidermis von Carassius auratus. [Nach STUDNICKA (1902).] 

dabei verschmelzen können, dicke zusammengesetzte Brücken zwischen den 
jetzt sternförmigen Epithelzellen [Mundhöhle von Ohimaera, STUDNICKA 
(1903), Abb. 33a]. 

M. Die Aufgabe der Zellverbindungen. 
Die Plasmodesmen der Pflanzen entstehen in typischen Fällen, wie wir oben 

sagten, erst nachdem die Zellmembranen angelegt worden sind, wahrscheinlich 
erst dann, nachdem diese undurchgängig zu werden beginnen. Jetzt stellen die 
Plasmodesmen die eigentlichen Kommunikationen zwischen benachbarten 
Protoplasten und die Zellmembranen befinden sich sozusagen abseits von dem 
frischen Zellplasma. Die Plasmodesmen gestatten, daß sich die Protoplasten 
gegenseitig beeinflussen und sie stellen - so scheint es - die Hauptbedingung 
zum Erzielen einer Einhcit des Gesamtkörpers vor. Sie sind gewiß die einzigen 
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Wege, auf denen sich die Reize im Pflanzenkörper verbreitern, da dieser Körper 
anderer Wege, wie sie der Tierkörper in den Nervenfasern besitzt, entbehrt. Trotz 
dem allgemeinen Vorkommen der Plasmodesmen sieht man im Pflanzenkörper 
(abgesehen von seltenen Ausnahmen, vgl. Kapitel V) überall die "Zellen", bzw. 
die Protoplasten und die von solchen abgeleiteten Gebilde, und wenn man mit 
Russow (1883) die Pflanze für einen einheitlichen, durch die Zellmembranen 
nur partiell zerteilten Protoplasmaklumpen halten wollte, so wäre damit 
gar nichts gewonnen. Die pflanzlichen Plasmodesmen dienen also dem über
tragen der Reize und daneben teilweise auch der Ernährung, übertragung 
flüssiger Stoffe. 

Die Zellverbindungen der Tiere haben in erster Reihe die Verbindung der 
Zellen, also das Mechanische zur Aufgabe, und zwar gilt dies von allen jenen 
Fällen, in denen die Zellen nicht auf eine andere Weise, das ist durch eine Grund
bzw. Kittsubstanz zu einem Gewebe verbunden sind. Im ersteren Falle haben 
wir "Cytodesmen", in den anderen "Plasmodesmen" vor uns. Bei den letzteren 
fällt die mechanische Rolle weg, und wir haben Einrichtungen vor uns, die jenen 
der Pflanzen nicht unähnlich sind. - Wie fest die Zellverbindungen z. B. die 
Epithel- oder die Chordazellen untereinander verbinden, überzeugt man sich 
leicht, wenn man ein Stückchen eines solchen Gewebes unter dem Mikroskop 
zerdrücken will; eher platzen hier die Zellen. Jedenfalls muß man auch darauf 
Rücksicht nehmen, daß die Zellen in zahlreichen Fällen durch Plasmofibrillen 
zusammengehalten werden. Am macerierten Gewebe trennen sich die Zellen 
leichter voneinander, da hier die dünnen Protoplasmafädchen eher erweichen 
als die kompakten Zellkörper. 

Auch die langen und dünnen Zellverbindungen des Mesenchyms, bzw. des 
larvalen Gallertgewebes einiger Vertebraten, können sehr fest sein, wie man 
sich davon wieder durch die Anwendung eines stärkeren Druckes, z. B. auf ein 
Stückchen des subcutanen Gallertgewebes einer jungen Axolotltarve, überzeugen 
kann. 

Jetzt kommen den Zellverbindungen, und zwar sowohl den Cyto-, wie den 
Plasmodesmen der tierischen Gewebe, noch die beiden Aufgaben zu, die wir 
oben beim Besprechen der pflanzlichen Plasmodesmen verzeichnet haben. 

Sie leiten wohl überall die Reize von einem Zellkörper zum anderen und auf 
weitere Strecken im Gewebe; das hat besonders dort Wichtigkeit, wo es keine 
besondere diesem Zwecke gewidmete Bahnen gibt. Sie können somit auch ohne 
die Gegenwart des Nervensystems in irgendeinem primitiven Tierkörper oder 
in irgendeinem Gewebe - z. B. in einem der Nervenfasern entbehrenden Flimmer
epithel, dessen Zellen einfach nebeneinander liegen - das Zusammenwirken der 
Teile bedingen. Eine andere Auffassung, nach der sich die Zellen durch den 
bloßen Kontakt ihrer Oberflächen gegenseitig beeinflussen könnten, ist gewiß viel 
weniger wahrscheinlich. 

Schließlich noch der Stoff transport. Gewiß sind für diesen vor allem die 
in den tierischen Geweben sehr verbreiteten Intercellularlücken (Kapitel VIII) 
bestimmt, vielleicht auch Spalten, die in Grundsubstanzgeweben den Zellfort
sätzen entlang führen (und auf die man besonders früher einen großen Nach
druck legte), doch wir haben direkt Beweise dafür, daß Stoffe von einer Zelle 
der anderen mittels der Zellverbindungen übergeben werden können. Schon 
im Embryonalkörper der Fro8chlarven sieht man Dotter- und Pigmentkörn
chen sehr häufig in den Zellverbindungen und man konnte das Wandern ver
schiedener Körnchen in diesen Wegen auch in künstlichen Kulturen beobachten. 
Es können hier außerdem die Zellverbindungen zwischen den einer besonders 
guten Ernährung bedürftigen Eizellen und den sie umgebenden Nährzellen 
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erwähnt werden, auf die man sehr bald aufmerksam gemacht wurde, und die 
besonders in den Ovarien der Evertebraten in verschiedenen Formen auftreten. 
Gewiß können sich sehr verschiedene Produkte der Zellen auf die soeben ange
deutete Weise im Gewebe verbreitern, unter anderem vielleicht auch innere 
Sekrete. 

N. Die Theorie der Ubiqnität der Zellverbindungen 
im Tierkörper. 

Bald darauf, als man die Zellverbindungen in den wichtigsten tierischen Ge
weben entdeckte, hat man schon eine Theorie ihrer Ubiquität aufgestellt; man 
wollte unter anderem auch die Ansicht verbreitern, daß Zellverbindungen als 
mehr oder weniger feine Netze auch alle Grundsubstanzen durchtreten, und 
HEITZMANN (1873) (vgl. oben auf S. 470), der eifrigste Verteidiger dieser Lehre, 
dachte, daß der Metazoenkörper in allen seinen Teilen eigentlich ein Cytoplasma
netz vorstellt, in dem die Zellen bloß als lokale Verdichtungen erscheinen. 

Die Ansicht von dem Vorhandensein der Zellverbindungen zwischen allen 
tierischen Zellen ließ sich nicht halten; es gibt Gewebe, in denen sich trotz 
aller darauf gerichteten Untersuchungen Zellverbindungen nicht nachweisen 
ließen. 

Bis unlängst konnte man glauben, daß die Zellverbindungen in allen Epi
thelien vorkommen, aber heute verlangt man, daß ihre Befunde, besonders 
jene in den einschichtigen Cylinderepithelien, durch Untersuchungen an über 
lebenden Objekten kontrolliert werden. In manchen Fällen sieht man hier an 
den Zellgrenzen deutliche Scheidewände und in embryonalen Geweben, in den 
Keimblättern, lassen sich die Zellbrücken oft trotz aller darauf gewendeten 
Sorgfalt nicht entdecken. Ganz bestimmt fehlen die Zellverbindungen in einigen 
Grundsubstanzgeweben, dazu in solchen, in denen man sie wegen der Beschaffen
heit der Grundsubstanz sehr leicht beobachten müßte, wenn sie hier vorhanden 
wären. Hierher gehört vor allem der Hyalinknorpel. Er besitzt an einigen 
oben schon erwähnten Stellen deutliche Plasmodesmen, doch sonst ist seine 
Grundsubstanz kompakt; nur die bei Cephalopoden vorkommende Abart dieses 
Gewebes enthält als Regel reiche Netze von Zellverbindungen. Strukturen, 
die man im Hyalinknorpel früher häufig für Zellverbindungen, bzw. für 
"Saftbahnen" halten wollte, haben sich schließlich als PhänoJllene entpuppt, 
die bei der Schrumpfung des wasserreichen Gewebes zustandekommen [vgl. 
HANSEN (1905), meine Abhandlung von Jahre 1905, O. SCHULTZE (1920)]. 

Daß die Zellverbindungen in jenen Fällen vermißt werden, wo die Zellen 
durch Scheidewände getrennt sind, überrascht am wenigsten. Wir wissen, 
daß solche ein Analogon der aus verdichtetem Plasma bestehenden Grenzschichten 
bzw. Spezialschichten vorstellen, mit deren Oberfläche die Zellbrücken ja in 
der Regel zusammenhängen. Nun stellen die Grundsubstanzen, wie wir darauf 
später (im Kapitel VII) zu sprechen kommen, breite Schichten derselben oder 
ähnlicher lebendigen Substanz, wie sie in den Grenzschichten und in den Scheide
wänden enthalten ist vor und sie trennen somit die Zellen nicht so streng von
einander, daß ihre Existenz unbedingt an das Vorhandensein von Zellver
bindungen (jetzt der Plasmodesmen) gebunden wäre. - Die Zellverbindungen 
sind also in den tierischen Geweben keine allgemein vorhandene Erscheinung. 
Das Cytoplasma kann übrigens, und darauf komme ich gleich im folgenden 
Kapitel zu sprechen, auch auf eine andere Weise als mittels der Zellverbindungen 
im Zusammenhange bleiben. 
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v. Nicht in Zellen differenziertes Protoplasma: 
Syncytien, Plasmodien, extracellnläres Protoplasma. 

In dem den Zellen gewidmeten Abschnitte' (Kapitel 11) wurde auf das Vor
handensein von "Polykaryocyten" hingewiesen und es wurde bemerkt, daß man 
in diesen "Ries~nzellen" ("Megacyten") Gebilde erblicken soll, die zwar meistens 
den Wert von mehreren Zellen besitzen können, sich jedoch sonst vollkommen 
so benehmen wie typische Zellen, mit denen sie auch darin übereinstimmen, 
daß ihr Cytoplasma sehr oft - nicht in jedem einzelnen Falle - zentriert ist, 
das ist, daß die Gebilde ein Cytozentrum (oft mit zahlreichen Zentriolen) besitzen. 
Einmal beteiligen sich derartige Riesenzellen zusammen mit den Megakaryo
cyten und mit typischen Zellen am Aufbau eines Gewebes, ein anderes Mal kann 
man sie zwischen typischen "freien" Zellen antreffen. 

Nun gibt es im Metazoenkörper auch andere protoplasmatische Gebilde, 
Gebilde von bestimmter Form und Größe, ebenfalls "Elementarbestandteile" 
von Geweben, die sich in die Kategorie der Riesenzellen nicht einreihen lassen, 
die sich in ihrem Aussehen von den Zellen vollkommen unterscheiden, deren 
Cytoplasma niemals zentriert ist und deren Zellkerne - dies sieht man jedoch 
auch in einigen Polykaryocyten - in dem Gebilde zerstreut liegen und nicht 
um ein Zentrum herum angeordnet sind. Sie können genau so, wie die Zellen von 
besonderen Membranen umgeben werden. Das sind die "Syncytien", so können 
wir, einen von HAECKEL (1872) (siehe unten) vorgeschlagenen Namen benützend, 
diese ebenfalls einer Vielzahl von Zellen entsprechende Gebilde nennen. Eine 
ganz scharfe Grenze zwischen ihnen und den Riesenzellen einerseits und den 
zugleich zur Besprechung kommenden Plasmodien andererseits läßt sich nicht 
führen. [STUDNICKA (1911 b) u. in d. Z. Zellforschg u. mikro Anat. 7 1928.] 

Als "Syncytien" kann man vor allem die Bestandteile der quergestreüten 
Muskeln der Vertebraten auffassen, die sog. "Muskelkästchen" der Petromy
zontiden, dann die Muskelfasern von Myxine und jene der Gnathostomen. Weiter 
auch die Elementarbestandteile des Muskelgewebes der Anneliden, die quer
gestreüten Muskelfasern der Arthropoden usw. 

So wie die Riesenzellen - von denen wir es bereits im Kapitel II sagten -
können auch die Syncytien auf verschiedene Weise, einmal durch das Größer
werden von Zellen, in denen sich die Zellkerne vermehrt haben, ein anderes Mal 
durch das Verschmelzen von zuerst voneinander getrennten Zellen, aber auch 
auf beiderlei Weise, entstehen. (Vgl. Abb. 446.) 

Außer den "Riesenzellen" ("Megacyten") und den "Syncytien" gibt es noch 
einen dritten Fall, in dem sich Teile des Metazoenkörpers über den Zustand 
der einfachen Zellen erheben, den der "Plasmodien", oder, wie ich früher (1911 b) 
zu sagen pflegte, der "Symplasmen". 

Während man bei den beiden früher erwähnten Zuständen mit "Elemen
tarbestandteilen" des Körpers, bzw. seiner Gewebe zu tun hatte, handelt es sich 
diesmal um einen besonderen Zustand der Gewebe selbst; neben den aus Zellen 
und aus Syncytien gebauten Geweben gibt es nämlich auch "plasmodiale" (bzw. 
"symplasmatische") Gewebe, oder man kann von einem "plasmodialen Zu
stand" eines Gewebes sprechen. 

Ein derartiges Gewebe kann ein sehr verschiedenes Aussehen haben: Es 
gibt erstens Schichten von Cytoplasma, in denen in regelmäßigen Abständen 
voneinander Zellkerne eingelagert sind; dieser Art sind die plasmodialen Epi
thelien. Dann gibt es kompakte plasmodiale Gewebe, wie man es in der Anlage 
cinigcr Knorpel, in dell Gonaden usw. beobachten kann, und schließlich gibt 
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es netzartige, bzw. gerüstartige Plasmodien, Cytoplasmapartien mit Lücken 
oder Cytoplasmanetze, in deren Knotenpunkten Zellkerne liegen, in denen sich 
jedoch die Zellkörper wegen der Dicke der Trabekeln des Netzes (bzw. Gerüstes) 
nicht unterscheiden lassen. Schließlich kann es auch aus Lamellen vom plas
modialen Bau bestehende Gewebe geben. In den beiden letzteren Fällen läßt sich 
eine scharfe Grenze zwischen dem, was man für ein netzartiges, gerüstartiges, 
bzw. lamelläres, zellhaltiges Gewebe halten kann und einem Plasmodium von 
einem solchen Bau, nicht führen. In einem und demselben Gewebe können Partien 
mit deutlich ausgebildeten zellkernhaltigen Cytoplasmaanhäufungen, die mittels 
Zellverbindungen zusammenhängen ("Syndesmien"), in solche Partien, in denen 
die Zellkörper nicht einmal angedeutet sind, ganz allmählich übergehen. 

Wieder können die "Plasmodien" auf die uns schon bekannte zweierlei Weise, 
einmal durch nachträgliches Verschmelzen von Zellkörpern (dies ist wohl der 
seltenere Fall), ein anderes Mal durch die Vermehrung von Zellkernen in einer 
Cytoplasmapartie, welche nicht durch Teilung des Cytoplasmas gefolgt wird, ent
stehen. Die "Plasmodien" können jedenfalls auch - und das ist sehr wichtig 
(eben deshalb würde ich für sie den Namen "Syncytien" nicht wählen) - durch 
die Verschmelzung von "Syncytien" zustandekommen. 

Man wollte, doch darauf komme ich unten noch besonders (S. 494) zu sprechen, 
die in Betracht kommenden "nichtcellulären" Zustände des Cytoplasmas nach 
ihrer Genese einteilen und die durch Zellenverschmelzung entstandenen anders 
benennen als diejenigen, die durch das einfache Wachstum des Cytoplasmas 
entstanden sind [BONNET (1903)]. Es muß gleich hier bemerkt werden, daß 
man an einem derartigen Gebilde bzw. Gewebe niemals sieht, auf welche Weise 
es zu seinem zusammenhängenden Cytoplasma gekommen ist; schon 1902 hat 
sich STÖHR mit Recht gegen derartige Bestrebungen gewendet. 

Etwas ganz anderes sind die "Zellfusionen", welche die Pflanzenanatomen aus 
Pflanzengeweben beschreiben. In solchen handelt es sich um untereinander 
reihenweise verschmolzene, von Anfang an von pflanzlichen Zellmembranen 
umgebene Zellen, die ihr Cytoplasma (den "Protoplasten") entweder behalten 
oder auch verlieren und sich im letzteren Falle in hohle, röhrenartige Gebilde 
verwandeln. Die Tracheen und einige Milchgefäße gehören hierher. Die letzteren 
konnten ihren Inhalt behalten haben. In den tierischen Geweben gibt es Zell
fusionen dieser Art nicht. Man wollte so früher die Muskelfasern, dann Nerven
fasern, in denen noch 1902 BETHE Ketten von untereinander verschmolzenen 
Zellen erblicken wollte, deuten, doch die Zellverschmelzungen, die wahrschein
lich bei der Genese einiger Muskelfasern seltener im Nervengewebe irgendeine 
Rolle spielen können, sind ganz anderer Natur als jene des Pflanzenreiches. Es ver
schmelzen da bloß nackte Zellen, während es sich in den pflanzlichen Geweben 
vor allem um die Verschmelzung von Zellmembranen handeln muß und dieses 
eben das Charakteristische der "Zellfusionen" vorstellt. 

Wieder etwas anderes stellt uns das "extracelluläre Protoplasma" vor, dessen 
Begrüf ich 1911 aufzustellen versuchte und den ich unten im Anschluß an dieses 
Kapitel näher erklären werde. Alle die im vorangehenden erwähnten "syn
cytialen" (wie man gewöhnlich zu sagen pflegt) Gebilde und Gewebe enthalten, 
soweit in ihnen lebendiges Cytoplasma vorhanden ist (in den Pflanzentracheen 
gibt es solches nicht), zahlreiche Zellkerne, und alle lassen sich schließlich als 
mehreren oder sogar sehr zahlreichen Zellen entsprechende Gebilde und Massen 
deuten. Das extracelluläre Protoplasma ist demgegenüber aus Zellfortsätzen 
und aus besonderen Teilen von Zellen entstanden, befindet sich außerhalb 
(bzw. neben) der zellkernhaltigen Cytoplasmaklümpchen der Zellen und neben 
den anderen zellkernhaitigen Teilen. 
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Der Begriff eines "Synexoplasmas" gehört schließlich auch nicht hierher; 
unter ihm wird das zusammenhängende Exoplasma vieler Zellen, die Anlage 
einer Grundsubstanz (im Sinne der Umwandlungslehre) verstanden (Kap. VII). 

Wir haben da also folgende Begriffe auseinanderzuhalten : Zelle, Riesenzelle, 
Syndesmium, Syncytium, Plasmodium (Symplasma), Zellfusion, extracelluläres 
Protoplasma und Synexoplasma. (Vergl. Abb. 34.) 
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Abb.34u-f. a Ein "lVIegacyt". (Polykaryocyt mit lVIikrozentrum). bEin "Syncytium". (Teil 
einer quergestreiften Muskelfaser.) e Ein "Plasmodium". (Teil eiues symplasmatischen Epithels.) 
d Ein "Plasmodium" mit Lücken. (Anlage des Herzmuskels eines höheren Vertebraten.) e Ein 
"Syndesmium" - rechts übergang in ein netzartiges Plasmodium. (Retikul:tres Epithelgewebe.) 
f Extrazelluläres Protoplasma. (Mesodermzellen eines Vertebratenembryo mit dem mit ihnen zu· 

sammenhängenden Mesostroma.) - Alle Abbildungen schematisch. 

A. Geschichtliches. 
Noch bevor die Zellen als besondere bläschenartige Bestandteile des Pflanzenkörpers 

erkannt wurden, fand L. C. TREVIRANUS (1806), daß die Tracheen aus reihenweise angeord. 
neten Zellen, die sich miteinander verbinden, entstehen; hier begegnet man also zuerst dem 
Begriffe der Zellverschmelzungen, "Zellfusionen", wie man es heute, wo man jedenfalls 
auf die Zelhnembran Nachdruck legt (früher war die Zelle ja bloß ein "Kämmerchen"), 
bezeichnet. Die fertigen Tracheen der Pflanzen sind bekanntlich leere Röhren; darüber 
hat sich in der damaligen Zeit niemand aufgehalten, da man ja damals in dem Inhalt der 
Zellen nichts Besonderes erblickte. 

Nachdem man sich von der Gegenwart des " Protoplasmas " in den Pflanzenzellen über· 
zeugte [v. MOHL (1846)], fand man eine solche Substanz auch anderswo, und da erregte eine 
große Aufmerksamkeit der Befund großer Massen einer gallertartigen Substanz, die man 
schließlich für jenem Protoplasma gleichwertig ansehen mußte. Das war der Befund von 
DE BARY (1859) der Myxomyceten·"Plasmodien", wie er diese durch die Verschmelzung 
von einer großen Anzahl von kleinen amöbenartigen Entwicklungsstadien dieser Pilze ent· 
stehenden umfangreichen Massen benannte. In diesem Falle sah man also direkt, daß 
nicht bloß die "Zellen", sondern auch nackte Protoplasmaklümpchen verschmelzen können. 

Der dritte Fall, der wieder eine große Aufmerksamkeit der Botaniker erregte, war die 
Erkenntnis, daß die Körper von relativ hoch organisierten (so schien es zuerst) Algen aus 
vielkernigen, von einer Zelhnembran umgebenen Protoplasmamassen bestehen können. 
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Es handelte sich um die Siphoneen, deren einige Formen, die Caulerpa z. B., in ihrer Gestalt 
sogar höhere Pflanzen nachahmen. Einige wollten in den Körpern dieser Algen ganz eigen
tümliche, kolossale, sogar mehrere Zentimeter große Zellen erblicken, während andere ihren 
Zustand anders deuteten. Zu diesen letzteren gehört JULIUS SACHS (1892), demgerade der Fall 
der "Cöloblasten" (so bezeichnete man später die betreffenden großen Gebilde) die Ver
anlassung zur Aufstellung seiner "Energidentheorie "gab. Schon HAECKEL hielt (1866) 
mehrkernige Zellen für Gebilde, die mehreren Zellen entsprechen, und der Botaniker HAN
STEIN hat 1880 in der Verfolgung dieser Gedanken die "Monoplasten" von den vielkernigen 
"Symplasten" unterschieden. SACHS hat jetzt, etwas anders die Sache auffassend, "Zellen" 
und ,,:Energiden" unterschieden. Als eine "Energide" bezeichnet er eine von einem Zell
kern beherrschte Cytoplasmapartie zusammen mit dem Zellkern, eine einkernige Zelle 
würde demnach einer Energide entsprechen, aber eine Zelle mit zwei oder mit mehreren 
Zellkernen würde ebensoviele "Energiden" enthalten, die untereinander zusammenhängen; 
sichtbare Grenzen der Energiden gibt es hier nämlich nicht. Der Glaube an von einem 
Zellkern behetrschte Protoplasmaterritorien ist der Lehre von VIRCHOW, welche schon im 
Jahre 1858 in den Grundsubstanzen von einzelnen Zellen beherrschte Territorien voraus
setzen wollte, nicht unähnlich. 

Die Ansichten der Zoologen, auf die ich jetzt zu sprechen komme, entwickelten sich 
deutlich unter dem Einfluß jener der Botaniker. 

SCHWANN hat, das haben wir schon im Kapitel I gezeigt, von der Botanik mit dem 
gesamten Inhalt det Zellenlehre auch den Begriff der Zellverschmelzungen übernommen, 
und er hat ihn dort angewendet, wo er bei der Deutung der faser- oder röhrenförmigen Ge
bilde mit dem Zellenbegriffe nicht auskommen konnte. Ich sagte bereits, daß er die Muskel
fasern, die Nervenfasern und die Capillaren als Zellenverschmelzungen auffaßte. [Die 
Muskelfasern hat schon vor ihm (1835) VALENTIN als durch Verschmelzung von in Reihen 
liegenden "Kügelchen" äufgefaßt). Die tatsächlichen Befunde waren, das fühlt man deut
lich bei der Lektüre seines Werkes, nicht derart, daß sie seine Ansichten rechtfertigen würden. 

Die SCHWANNsche Auffassung der Capillaren ließ sich nicht lange halten und seine 
Deutung der MuskeHasern wurde bald darauf durch die Beobachtungen von REMAK (1855), 
dem es gelungen ist nachzuweisen, daß sich die Muskelfasern bei Anurenlarven durch das 
Vergrößern von Zellen bilden, erschüttert. Nur seine Deutung der Nervenfasern sollte 
sogar noch in der neueren Zeit durch BETHE (1902) und durch 0. SCHULTZE eine Stütze 
(doch nicht in ihrer ursprünglichen Form) erhalten. 

SCHWANN bezeichnete die Zellenverschmelzungen als "sekundäre Zellen", während 
KOELLIKER für sie in seiner Gewebelehre vom Jahre 1852 den Namen "höhere Elementar
bestandteile" des Tierkörpers einführte. Solche entsprechen nach seiner Meinung "einer 
ganzen Summe von einfachen". Jedenfalls rechnet KOELLIKER in diese Kategorie sehr ver
schiedene Sachen, unter anderen auch die elastischen Fasern und die Arthropodentracheen. 

Bei HAECKEL (1866), der in seiner Generellen Morphologie schon auf dem Standpunkte 
der Protoplasmalehre stand und für eine Zelle bloß die einkernigen Protoplasmaklümpchen 
hielt, wird der Gedanke von KOELLIKER weiter gesponnen. HAECKEL hält die nicht in Zellen 
differenzierten Gebilde und Massen, von denen er als Beispiel die "Zellnetze, Muskel- und 
Nervenröhren" anführt, für "Organe erster Ordnung (Zellfusionen, Zellenstöcke, Cyto
cormen, höhere Elementartheile)". 

Diese Angaben beziehen sich, wie man sieht, vor allem auf die "Elementarbestandteile" 
der tierischen Gewebe, nun sind schon früher, ehe man sich noch die Gegenwart des Protoplas
mas vergegenwärtigte, auch auf ganze Gewebe sich beziehende Angaben erschienen; schon 
KOELLIKER rechnet hierher (1852) auch die "Zellnetze". 

In der Histologie von LEYDIG (1857) findet man zuerst die Angabe, daß eine Epithelschicht 
auch durch eine einfache, das ist nicht in Zellen zerteilte Masse repräsentiert werden 
kann (1. c. S. 113) und der Verfasser hat dabei direkt das Protoplasma im Sinne. Dann 
folgte MAx SCHULTZE, in dessen Artikel vom Jahre 1861 besonders auf den nicht zelligen 
Bau des embryonalen Bindegewebes (offenbar des Mesenchyms der neueren) hingewiesen 
wurde. "Gewebe, gebildet aus zum Teil membranlosen Zellen, die auf dem Punkte stehen, 
untereinander zu verschmelzen, kommen bei niederen Organismen mehrfach vor", sagt er 
bei dieser Gelegenheit. 

Der Begriff eines nicht aus Zellen bestehenden Gewebes - die Botaniker kannten damals 
schon das "Plasmodium" - war also da; jetzt wurde dafür noch ein anderer Name vorge
schlagen; diesen lieferte HAECKEL. 

In seiner Monographie der Oalcispongien (Teil 1, 1872) macht HAECKEL darauf auf
merksam, daß das Ektoderm dieser Organismen durch eine einfache Protoplasmaschicht, 
ein "Syncytir.m", repräsentiert wird 1. "Syncytium nenne ich", sagt er, "bei den 

1 Die Angabe HAECKELS von dem "syncytialen" Zustand des Oalcispongienektoderms 
war jedoch, wie später (1875) F. E. SCHULZE zeigen konnte, nicht richtig; es gibt da bei 
erwachsenen Exemplaren doch Zellen. An der Sache änderte dies nichts, da man unter
dessen auch anderswo "syncytiale" Zellschichten gefunden hat. 
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Kalkschwämmen die ganze Gewebsmasse, welche durch die Verschmelzung der Geißelzellen 
des Exoderms der Flimmerlarve entstanden ist. "" Das Syncytium unterscheidet sich von dem 
Plasmodium durch die Anwesenheit der Kerne der Zellen, aus denen es entstanden ist, das 
Plasmodium ist ein Komplex von verschmolzenen Cytoden". HAECKEL wollte also zweierlei 
Begrüfe unterscheiden, so wie er damals kernhaltige "Zellen" und zellkernfreie "Cytoden" 
unterschieden hat. ' 

Es ist nun vollkommen klar, daß sich der HAEOKELSche Begriff eines "Syncytiums" 
auf keine Weise mit dem Begrüfe eines "Elementarorgans", wie ihn nach seiner Auffassung 
z. B. die Muskelfasern vorstellen sollen, deckt. 
, Auch HUCKEL dachte also beim Aufstellen seiner Begriffe, so wie vor ihm MA x SCHULTZE, 
darauf, daß die betreffenden Gebilde oder Gewebe des Metazoenkörpers ihren jetzigen 
Zustand d'urch Zellenverschmelzung erhalten; das ist nicht für einen jeden Fall richtig, 
ich erwähnte schon oben die REMAKBchen Beobachtungen, nach denen die Muskelfasern durch 
das Vergrößern von Zellen entstehen. Man mußte schließlich einsehen, daß man ähnlich 
auch die Syncytien auffassen muß. 

Man hat jetzt angefangen - die Einzelheiten brauche ich vielleicht nicht anzuführen -
die "Syncytien" und die "Elementarorgane" unter einem und demselben Begriffe zu sub
sumieren, für den man den Namen "Syncytium" benützte. Man sprach von einem "syncy
tialen" Epithel und man bezeichnete daneben auch eine Muskelfaser als ein "Syncytium". 
Ich komme auf diese Verwirrung in der Terminologie unten besonders zu sprechen. 

Zwei Autoren haben, bald nacheinander, auf die Wichtigkeit der "syncytialen" Zu
stände hingewiesen, und das Thema hat in der ersten Hälfte der neunziger Jahre des letzten 
Jahrhunderts ziemlich interessiert. Man dachte, daß man von dieser Seite aus die Zellen
lehre wird reformieren können. 

A. SEDGWICK hat 1892 auf den bereits MAx SCHULTZE bekannten "syncytialen" Zustand 
des Mesenchyms, dann auf die bereits von SCHWANN behauptete Entwicklung der Nerven
fasern aus reihenweise verschmelzenden Zellen hingewiesen und sagte, daß in beiden diesen 
Fällen von einem Aufbau der Gewebe aus Zellen keine Rede sein kann, dann hat er auf die 
Zustände bei der superfizialen Furchung der Arthropodeneier hingewiesen und besonders 
den Fall von Peripatu8 (siehe unten) hervorgehoben. WmTMANN hat 1894 unter anderem 
darauf hingewiesen, daß ein und dasselbe Organ, er hat es auf dem Trichter des Exkretions
organes der Anneliden demonstriert, einmal aUs gut differenzierten Zellen besteht, während 
es ein anderes Mal von einer nicht weiter differenzierten syncytialen Protoplasmamasse zu
sammengesetzt sein kann. Daraus schloß WmTMANN, daß der Aufbau eines Organes aus 
Zellen oder aus Protoplasma, das nicht die Form der Zellen hat, für die Funktion des Or
ganes nebensächlich sein muß. Die Zellen sind demnach als physiologische Einheiten nicht 
unumgänglich notwendig, wie es die bisherige Zellenlehre annahm. 

Gegen die bisherige Zellentheorie haben sich in ihren Artikeln auch DELAGE (1896) 
und sein Schüler LABB:E (1897) ausgesprochen. Sie gingen dabei noch weiter; sie versuchten 
den Gedanken zu verteidigen, daß die Zellen überhaupt nur eine sekundäre Einrichtung 
vorstellen. Die vielkernigen Protozoen sollten nach ihnen die Vorfahren der Metazoen 
sein, in deren Körpern sich das Protoplasma also erst nachträglich und dazu nicht überall 
in Zellen zerteilt hat, so wie man es noch heute bei der superfiziellen Furchung beobachten 
kann. 

Die Bestrebungen von SEDGWICK, WmTMANN, DELAGE und LABmLführten nicht zu 
einer Reform der Zellenlehre, da man sich damals noch mit, den' im Körper der höheren 
Metazoen bekanntlich eine große Rolle spielenden Grundsubstanzen keinen Rat wußte, 
und da man andererseits doch in der überwiegenden Mehr:/iahl der Fälle im Metazoenkörper 
und bei seiner Entwicklung "Zellen" sah. 

Erst seit dem Jahre 1899 hat die Frage der nichtcellulären Gebiete des Tierkörpers 
dadurch ein anderes Aussehen erhalten, daß man sich davon überzeugen konnte, daß die 
Grundsubstanzen nicht abseits liegende tote Partien des Körpers, sondern umgewandelte 
Cytoplasmapartien vorstellen. Darauf komme ich unten (Kapitel VII) zu sprechen. Seit 
1911 versuche ich den Begriff eines "extracellulären Protoplasma" zu rechtfertigen. 

B. Die Nomenklatul'f'rage. 
Aus dem vorausgehenden wissen wir, daß beide Termine, sowohl der von 

DE BARY eingeführte Terminus "Plasmodium", wie der HAEcKELsche Terminus 
"Syncytium", für einheitliche Protoplasmamassen eingeführt wurden, die durch 
Zellenverschmelzung entstanden sind; der Unterschied besteht darin, daß es 
sich im ersteren Falle um ein Entwicklungsstadium eines primitiven pflanz
lichen Organismus handelte, während in dem zweiten Falle der Terminus 
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zum Bezeichnen des Epithels eines niedrigen Metazoons verwendet wurde, 
dann darin, daß das Plasmodium (M yxomyceten) durch das Verschmelzen von 
frei existierenden Individuen zustande kommt, während bei der Bildung eines 
Syncytiums nebeneinander liegende Gewebszellen verschmelzen .sollten. 

Während also diese beiden Termine für ganz nahe verwandte Begriffe ein
geführt wurden, fehlte auf der anderen Seite in der Wissenschaft eine passende 
Bezeichnung für die "höheren Elementarbestandteile", denn dieser Termin 
war offenbar, da mit ihm auch sehr Verschiedenes bezeichnet wurde, recht 
unbequem. 

Ich sagte schon oben, daß man sich mit der Zeit gewöhnte, die Termine 
"Syncytium" bzw. "Plasmodium" zum Bezeichnen aller Fälle, in denen das 
Cytoplasma auf irgendwelche Weise zusammenhängt, zu verwenden, sogar 
auch in jenen Fällen, wo deutlich differenzierte Zellkörper mittels Cytodesmen 
untereinander zusammenhängen, spricht man oft von einem "Syncytium". 

Am deutlichsten beobachtet man diese Ungenauigkeit im Anwenden der Ter
mine in den Schriften von EMIL ROHDE. ROHDE sprach zuerst (1908) von 
"vielkernigen Syncytien oder Plasmodien" und er wendet jetzt (1923) die Namen 
"Plasmodien" und "plasmodiale Zustände" der Gewebe an. Der ganze Meta
zoenkörper soll nach ihm ein vielkerniges Plasmodium vorstellen; das ist nur 
so möglich, daß er die Grundsubstanzen direkt unter den Begriff der Plasmodien 
subsumiert. 

Auf der anderen Seite gab es Autoren, die die Notwendigkeit einer prä
ziseren Differenzierung der Begriffe und der Termine fühlten. 

BONNET widmete der Frage 1903 einige kritische Kapitel und er hat mit 
spezieller Rücksicht auf die in der Placenta vorkommenden Zustände Folgendes 
unterschieden: 1. "Syncytien", welche er definiert: "Aus vorher schon mehr 
oder weniger gesonderten Zellen durch nachträgliche Verwischung der Zell
grenzen entstandenes Syncytium". 2. "Plasmodium": "Eine kernreiche Plasma
masse, die unter mehr oder minderer Massenzunahme des Plasmas und wieder
holter Kernteilung aus einer Zelle entstanden, sich überhaupt nicht in Zellen 
gesondert hat." 3. "Symplasma": "Unter Verwischung der Zellgrenzen konglu
tierende, absterbende oder schon abgestorbene Symplasmamassen." 

BONNET berücksichtigt also in seiner Nomenklatur vor allem die Genese, 
bzw. das Schicksal der zusammenhängenden Plasmamassen, man kann ihm 
aber schwer folgen, da man, wie ich schon sagte, an den fertigen Gebilden bzw. 
Geweben kaum jemals erkennt, auf welche Weise sie entstanden sind und da sie 
außerdem auch auf beiderlei Weise, das ist sowohl durch die Verschmelzung der 
Zellen, wie (in einem späteren Stadium) durch die Unterdrückung der Zell
bildung (darüber unten näheres) entstehen können. Schon früher wollten einige 
für die durch Zellenverschmelzung entstandenen Massen den Namen "Plasmo
dium" anwenden. Auch in diesem Werke wird anderswo der Name so an
gewendet. 

Ich selbst verwende seit dem Jahre 1911 die Namen "Syncytium" und "Sym
plasma". Den letzteren habe ich mir 1903 aus dem alten HANSTEINschen Termin 
"Symplast" (vgl. S. 493) gebildet; v. SPEE hat ihn schon 1901 angewendet. 
Als "Syncytium" bezeichne ich die einer Mehrzahl von Zellen entsprechenden 
Gebilde, als "Symplasma" die einer Mehrzahl von Zellen entsprechenden Gewebe; 
die Muskelfaser wäre demnach ein "Syncytium", ein nicht aus Zellen bestehendes 
Epithel wäre "symplasmatisch". 

Meine jetzigen Termine, "Syncytium" für die Gebilde, "Plasmodium" für 
die Gewebe, sind schon aus der Einleitung (S. 491) bekannt!. 

1 Nach Einverständnis mit dem Herausgeber dieses Werkes! 
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C. Die Objekte. 
1. Nichtcelluläre Zustände bei den Pflanzen. 

Von den Algen, die entweder einzellig sind oder einen streng' durchgeführten cellulären 
Bau zeigen, macht die Gruppe der oben (S. 493) bereits erwähnten Siphoneen eine Aus
nahme. Es handelt sich in ihnen offenbar nicht um eigentümliche große Zellen, sondern 

um "nichtcelluläre" Organismen, das ist um 
solche, bei denen die Zell bildung gänzlich 
unterdrückt wurde. In der Tat muß man 
die nächsten Verwandten der Siphoneen 
unter vielzelligen Algen - nicht Unter den 
einzelligen - suchen (vgl. LOTSY (1907) 
(Abb.35). 

Abb. 35. Schnitt durch den acellularen Thallus 
von Ca u lerp a. mit eingezeichneten Zellkernen 
[Nach BlhAÜ aus HARTMANN (1925) - ver-

einfacht.] 

NichtcelluläreZustände findet man weiter 
in den Hyphen einiger Pilze. In der Regel 
bestehen die Hyphen aus langen reihenweise 
verbundenen Zellen, doch sie können auch 
sehr lange, von Zellmembran umgebene 
Cytoplasmaschläuche mit zahlreichen Zell
kernen vorstellen. Nichtcelluläre - plas
modiale - Zustände findet man auch in den 
Reproduktionsorganen mancher Pilze. 

In den Körpern höherer vielzelliger 
Pflanzen, der GI!/äßkryptogamen und der 
Phanerogamen, beobachtete man schöne 
Fälle von Plasmodien wieder in den Fort
pflanzungsorganen. Bei Equisetazeen findet 
man z. B. ein Keimsyncytium, in dem Sporen 
entstehen, bei Phanerogamen stellt das sog. 
"Wandplasma des Embryonalsackes", das 

später in Zellen zerfällt, ein Plasmodium vor. Als "Syncytien" präsentieren sich uns 
schließlich einige Milchgefäße. Sonst sind bei höheren Pflanzen nur wahre "Zellfusionen" 
vertreten. 

2. Die nicht typisch einzelligen Protozoen. 
Neben den typisch "einzelligen" Protozoen gibt es auch solche, die im Innern ihres Körpers 

zahlreiche Zellkerne enthalten; in Anbetracht solcher muß man fragen, ob es sich wirklich 
um Zellen handelt. 

Eine Opalina (vgl. Abb. 8d, S. 444) ist offenbar eine vielkernige Zelle, da sich ihr 
Körper weder in seinem Verhalten, noch was seine Größe betrifft, von dem anderer 
Infusorien (auch bei der Konjugation) auffallender unterscheidet. 

Mit Rücksicht auf Actinosphaerium könnte man schon eher fragen, ob es eine Zelle 
oder ein Syncytium 1 vorstellt. Wenn man erwägt, daß es auch einkernige Individuen 
dieses Organismus gibt, so kann man sich endlich doch für dieselbe Deutung entschließen 
wie in dem früheren Falle. Noch anders verhält sich die Sache in Anbetracht der oft bedeu
tend großen Foraminiferen (Polythalamien), die in ihrem Körper Hunderte von kleinen Zell
kernen enthalten können. Das sind gewiß keine vielkernigen Zellen, sondern man muß es 
entweder für "Syncytien" halten, oder für "nichtcelluläre Organismen"; ähnlich den Si
phoneen. MAx HARTMANN hat vor einiger Zeit (1911) für derartige Organismen den Ter
minus "Polyenergid" vorgeschlagen, doch es wird durch diesen Namen nichts gesagt, was 
nicht auch in den beiden oben erwähnten Begriffen enthalten wäre. Es genügt, wenn wir 
uns vergegenwärtigen, daß es auch unter den Protozoen Organismen gibt, die sich über den 
Zustand einer einfachen Zelle erhoben haben. 

3. Die Metazoen. 
a) Die "Furchung" mit nachträglicher Zellendifferenzierung, künstlich 

unterdrückte Furchung. 
In den zentrolezithalen Eiern teilen sich zuerst bloß die Zellkerne; sie wan

dern zu der Peripherie des Eies, wo sie erst zu Zentren von Zellen eines 

1 Bei den Protozoenkörpern muß man wohl den Namen "Syncytium ", nicht "Symplasma" 
anwenden. 
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Keimblattes werden. Oft werden die Zellkerne von einem deutlichen, ganz kleinen 
Cytoplasmahof umgeben, und man könnte somit meinen, eben dies sei die Zelle; 
es gibt Fälle (Abb. 36), in denen man sich davon überzeugen kann, daß die 
Grenzen der definitiven Zellen 
mit den Grenzen dieser Höfe 
durchaus nicht zusammenfallen 
müssen. 

Den Fall der superfizialen 
Furchung hat gegen die Grund
sätze der Zellentheorie, wie wir 
schon sagten, zuerst SEDGWICK 
verwertet, in der neueren Zeit 
beruft sich darauf besonders 
ROHI)E (1916, 1923). 

b 
Den zweiten, weniger instruk- Abb. 36a, b. Furchung eines zentrolezithalenEies vonG eo. 

tiven Fall stellen die am Rande philus. (Nach SOGRAFF aus KORSCHELT und HElDER.) 
der Keimscheibe der discoidal 
sich furchenden Teleostiereier vorkommenden Syncytien vor. HIs beschäftigte 
sich 1897 mit diesem Objekte sehr eingehend und er zeigte, unter welchen Um
ständen sich hier die Grenzen zwischen den zu den einzelnen Zellkernen zu
gehörenden Territorien bilden. 

Nun kann man ähnliche syncytiale, bzw. symplasmatische Zustände auch 
artifiziell, an Eiern, die sich de norma furchen, hervorrufen. Die Furchung der 
Eizelle, bzw. die Teilungen der einzelnen Blastomeren lassen sich durch chemische 
Eingriffe einstellen und es resultieren dann einheitliche vielkernige Cytoplasma
massen, ähnlich denen, die wir von den vorangehenden Fällen erwähnten. 
LOEB gelang es 1901 nach Einwirkung von KCI-Gemischen bei Chaetopterus 
die Furchung zu verhindern, und er verfolgte dann die nichtzelligen Entwick
lungsstadien bis zu der Trochophora. LILLIE beobachtete bei derselben Form 
1902 ähnliche Zustände, von KOSTANECKI (1908) und von WILSON (1912) stammen 
weitere Angaben und neuestens gelang es POLOWZOW (1923, 1924) nach Alkohol
wirkung "Mono-" und "Polysyncytien" bei Seeigeleiern zu erzielen. Die Tei
lung der einzelnen Blastomeren ließ sich dabei verhindern und der Keim bestand 
dann aus einer Anzahl von Syncytien. Eine Zusammenstellung der älteren, auf 
derartige Fälle sich beziehenden Literatur findet man bei KosTANEcKI (1908). 

b) Die Keimblätter. 
Hierher gehört vor allem der Fall, auf den schon 1892 SEDGWICK hinge

wi~sen hat und den er später gegen die Zellen theorie verwertete. Bei einigen -
nicht bei allen - Formen von Peripatus entwickeln sich die aus einer super
fizialen Furchung hervorgehenden Keimblätter ohne Zellbildung, als Plasmodien, 
bzw. Syncytien, weiter. Der Fall ist offenbar nicht vereinzelt. Neuestens 
berichtet MONTERosso (1927) über den Zustand der Gewebe bei dem Kope
poden Peroderma cylindricum, wo alle Gewebe zeitlebens aus einfachen Proto
plasmaschichten bestehen sollen und unwillkürlich kommt man zu dem Gedanken, 
daß es sich da um primäre Plasmodien handelt. Man kann derartige plasmo
diale Zustände auch experimentell hervorrufen. Oben referierten wir schon 
über die Versuche von LILLIE und von LOEB, denen es gelungen ist, bei Chaetop
terus Entwicklungsstadien bis zur Trochophora ohne Zellbildung zu züchten. 

c) Die Embryonalhüllen und die Placenta der Säuger. 
Hier soll das die Chorionmembran und die Chorionzotten bedeckende Epi

thel, das aus einer unteren "Grundschicht", dem "Cytotrophoblast" und aus 
Handbuch dcr mikroskop. Anat omie 1/1. 32 
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einer oberen "Deckschicht" von verschiedener Dicke, dem "Plasmoditropho
blast" besteht, erwähnt werden. Von dem letzteren kann man ein "Resorp
tionsplasmodium" - eine Cytoplasmaschicht mit eingelagerten Zellkernen -
und ein "Proliferationsplasmodium" - ein plasmatisches Netz mit zahlreichen 
Zellkernen, welches in das Muttergewebe der Deciduaproliferiert, unterscheiden. 
[Neueste Nachrichten über dieses Thema s. bei FLORIAN (1928). (Z. mikrosk.
anat. Forschg. 13).] 

d) Die Syncytien, Plasmodien und Megacyten der Metazoengewebe. 
a) Das Epithelgewebe. 

Es gibt erstens "plasmodiale" Epithelien, die besonders bei Evertebraten 
in sehr zahlreichen Fällen vorkommen. Sehr oft ist hier z. B. die unter einer 
Cuticula sich befindende Hypodermis als eine einfache Cytoplasmaschicht 
mit eingestreuten Zellkernen entwickelt (bei den Nematoden z. B.). Dagegen 
sind bei den Vertebraten plasmodiale Epithelien eine seltenere Erscheinung, 

Abb.37. Eine Riesenzelle aus regenerierter Epidermis von Petrom y zon. [Nach dem Verf. (1912b).) 

die Epithelien behalten hier sogar mit einer gewissen Hartnäckigkeit (wie ich 
darauf 1909 hingewiesen habe) den zelligen Bau. Ich beobachtete z. B. am 
wachsenden Ende der Schwanzflosse von Petromyzon ein Plasmodium, plas
modial ist oft das Epithel der inneren Wand der Capsula Bowmanni der Niere, 
das Endothel der Blutcapillaren an einigen Stellen usw. Plasmodiale Zustände 
findet man oft in den Gonaden, doch diese sollen sogleich besonders zur Be
sprechung kommen. 

Neben den plasmodialen Zuständen fand vielkernige Riesenzellen TONKoFF 
(1899) in dem Plattenepithel des Herzbeutels der Katze. ZAWARZIN (1909) in 
der Membrana Descemeti. - Ich beobachtete in der regenerierten Epidermis 
von Petromyzon Riesenzellen, die durch ihre Form und teilweise entwickelte 
Septen ganz deutlich zeigten, daß sie mehreren Zellen entsprechen (Abb. 37). 

ß) Die Gonaden. 
Schon bei der Besprechung der bei den Pflanzen vorkommenden Plas

modien sagte ich, daß sich solche besonders in den der Fortpflanzung gewid
meten Teilen befinden; dasselbe gilt nun von den Tieren. 

Man findet symplasmatische Partien sowohl in den männlichen wie in den 
weiblichen Gonaden, und zwar sind da sogar jene Teile plasmodial, welche 
Geschlechtszellen zu produzieren haben. Das überrascht nicht wenig, da man 
gerade hier einen streng durchgeführten cellulären Aufbau erwarten sollte. 

Es handelt sich um primäre Plasmodien, so entstanden, daß die Teilung 
der Zellkerne nicht durch die Teilung des Cytoplasmas gefolgt wurde; die Zellen 
können in ihnen auf verschiedene Weise wieder entstehen. Entweder zerfällt 
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das Plasmodium in Zellen, oder es bilden sich Zellkörper um die Zellkerne 
herum (darüber noch später). 

Man findet hierher gehörende Fälle vielleicht bei allen Gruppen der Everte
braten. Beispiele davon habe ich in meiner Abhandlung vom Jahre 1918 zu
sammengestellt [sonst bei ROHDE (1923)]. Bei Vertebraten findet man einen 
symplasmatischen Zustand in der Wand der Samenkanälchen [BoUIN (1897), 
REGAUD (1901) u. a.] und wenn nicht anders, so wenigstens einen solchen 
Zustand der Sertolischen Plasmagebiete. Im Ovarium gibt es dagegen, soviel 
ich jetzt zu beurteilen vermag, einen cellulären Bau. Es scheint, daß die 
cellulären und nicht cellulären Zustände in den im Betracht kommenden Teilen 
abwechselnd vorkommen können. 

Jetzt die Riesenzellen. Man kennt z. B. "Riesenspermatiden". BROMAN 
hat 1900 bei Bombinator Riesenzellen, den Polykaryocyten des Knochenmarkes 
ähnlich, beschrieben. 

y) Die Stütz-, Binde- und Füllgewebe ("Baugewebe"). 

Sehr oft wird das Mesenchym als ein "Syncytium" aufgefaßt, doch meistens 
mit Unrecht; es handelt sich in ihm ursprünglich um einen netzförmigen "Zell
verband", um ein Netz, in dessen Knotenpunkten sich zellkernartige Cyto
plasmaanhäufungen, eben die Zellen, befinden. Stellenweise und sehr leicht 
können nun aus diesem Zellverbande, wie ich schon oben (S.476) bemerkte, 
wirkliche Plasmodien entstehen, entweder so, daß die Zellverbindungen breiter 
werden, oder so, daß sich in bestimmten Partien Zellkerne vermehren, ohne 
daß ihre Teilung durch die Teilung der Cytoplasmaanhäufungen gefolgt wird. 
Es kann auch Mesenchymnetze geben, in denen die Cytoplasmaanhäufungen 
so klein sind, daß man sie nicht gut als Zellen bezeichnen kann. 

Plasmodien können im Mesenchym z. B. dort entstehen, wo sich in ihm 
Knorpel bilden soll [SCHAFFER (1901) bei Petromyzon], aber gerade bei der 
Chondrogenese sieht man sonst in zahlreichen Fällen sehr deutliche Zellen 
(Abb.56, S. 530). Im fertigen Grundsubstanzgewebe sieht man beinahe überall 
Zellen und netzartige Zellverbände, Netze usw.; nur in kleinen Bezirken kann 
da das Plasma beisammen bleiben. 

Syndesmien, die in Plasmodien übergehen, beobachteten W. u. M. V. MÖLLEN
DORFF (1926) im lockeren Bindegewebe der Säuger, Plasmodien oder schon eher 
"Syncytien" entstehen auch in Mesenchymkulturen, wie darauf z. B. CHLOPIN 
(1922) aufmerksam macht, sonst bei pathologischen Prozessen; in einigen Tumoren. 

Sehr häufig sind in den Geweben der Mesenchymgruppe Riesenzellen ver
schiedener Art, "Polykaryocyten" und "Megakaryocyten" [HOWELL (1891)]. 
Man kennt sie aus dem Knochenmark der Säugetiere, aus den Lymphdrüsen, 
als Osteoklasten uSW.; ich fand "Megakaryocyten" an den Meningen des Teleo. 
stiers Lophius piscatorius. HEIDENHAIN hat sich mit solchen Gebilden in mehreren 
Arbeiten (1894, 1897, 1907) beschäftigt; er leitet sie, so wie es seine Vorgänger 
taten, von Leukocyten ab. Nach einer anderen Ansicht stellen die Poly
karyocyten Gebilde vor, die durch Zellenverschmelzung entstanden sind; aus 
ihnen erst entstehen die Megakaryocyten mit ihren eigentümlich gestalteten 
Zellkernen [D! GUGLIELMO (1925)]. Schon oben haben wir uns (S. 445) mit 
diesen Gebilden, die einen Übergang zu den Syncytien vorstellen, beschäftigt. 

Riesenzellen sieht man in normalen Geweben, sonst entstehen sie bekannt
lich sehr häufig bei chemischer Reizung unter pathologischen Umständen: 
Riesenzellen, bzw. "Syncytien"; in Tuberkulose-, Actinomycose- und Syphilis
knoten, dann in einigen Sarkomen. Man hat sie in zahlreichen Fällen auch 
durch mechanische und chemische Eingriffe künstlich hervorgerufen. Fremd
körperriesenzellen usw. 

32* 
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0) M uskelgewe be. 

Eine besonders große Verbreitung haben die nicht cellulären Gebilde und 
Massen im Muskelgewebe. Man muß annehmen, daß sich die Form der Zellen 
zur Produktion einer größeren Menge von speziell differenzierten Myofibrillen 
wenig eignet und daß die Natur eben deshalb zu diesem Zwecke mit Vorliebe 
die Form von Syncytien und Plasmodien wählt. Nur in den weniger differen
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1 
n 

zierten glatten Muskeln der Vertehraten und in 
einigen ihnen ähnlichen Geweben der Everte
braten genügt die Form der Zellen. Bei den 
Cestoden gibt es auch extracelluläre Muskelfasern 
als Teile eines Mesostromas. (Vergl. Abb. 41 a, 
S. 504.) 
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Abb.38. a Das symplasmatisch angelegte Myotom von Petromyzon - Embryo 3 mm. [NMh 
MAURER (1894).] b Längsschnitt durch ein Muskelkästchen eines Embryo von Maraena. [NMh 
SUNIER (1911).] c Querschnitt durch ein Muskelkästchen vonAmmocoetes. [Nach MAURER (1894).] 

Bei Anneliden findet man flache kästchenartige Muskelsyncytien, bei 
Arthropoden und bei Mollusken erscheinen walzenförmige syncytiale Muskel
fasern. 

Amphioxus besitzt, wie ich 1920 zu beweisen versuchte, Myomeren, die als 
Ganzes ein "Syncytium" oder ein "Plasmodium" - man ist hier in Verlegenheit, 
wie man es nennen sollte - repräsentieren. Es handelt sich um relativ sehr 
große, mit einem komplizierten "Muskelgerüst'" versehene Gebilde, in denen 
die Zellkerne beinahe alle zu einer Seite verschoben sind. (Nach der Auffassung 
von HATSCHEK (1888), die meistens geteilt wird, sollte die Myomere aus ganz 
dünnen blattartigen Zellen zusammengesetzt sein.) 

Bei den Petromyzontiden zerfällt die Myomerenanlage in große, flache 
Muskelkästchen"" (Abb. 38 c) und schließlich teilt sie sich beim erwachsenen 
Tiere in kleinere, flache oder prismatische Balken. Bei M yxine sieht man an 
ihrer Stelle lange walzenförmige Gebilde mit vielen Zellkernen, die eigentlichen 
"Muskelfasern", die man auch bei allen Gnathostomen in den Myomeren, dann 
in allen quergestreiften Muskeln findet [MAURER (1894, 1899)]. 

Die walzenförmigen Syncytien ("Elementarbestandteile höheren Grades" 
der älteren Autoren), um die es sich jetzt handelt, sind von einer festen Zell
membran, dem "Sarcolemm", bedeckt und enthalten zahlreiche Zellkerne; das 
Plasma ist, so viel wir wissen, niemals zentriert. Es kann in einigen Fällen 
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in der Umgebung der Zellkerne in der Umgebung der Zellkerne in der Gestalt 
von "Muskelkörperchen" (eine Art von Zellen; vgl. S. 452) angehäuft werden. 

Abb.39. Synoytial angelegter Herzmuskel eines Entenembryos. [Nach GODLEWSKI (1902).] 

Die Muskelfasern sind entweder für sich abgeschlossene Gebilde oder sie 
verzweigen sich und verbinden sich untereinander, . 
wodurch ein Netz entsteht, das man wieder mit dem 
Namen "Plasmodium" bezeichnen könnte [SCHIEF
FERDECKER (1909)]. Sie vermehren sich durch 
Längsspaltung, es sind das eben "Elementar
bestandteile" des Gewebes. 

Der Herzmuskel wird in der neueren Zeit als 
ein netzartiges (bzw. gerüstartiges) Plasmodium ge
deutet. Er entsteht aus einem typischen netz
artigen Symplasma [GODLEWSKI (1902), Abb. 39] 
und er wird im fertigen Zustande durch sog. "Quer
linien" in Territorien zerteilt. Nach WERNER (1910) 
können solche Territorien bis 20 Zellkerne ent
halten [Literatur bei DIETRICH (1910) und bei 
v. EBNER (1920)]. Versuche mit Kulturen zeigen 
jedenfalls die "Zellen" getrennt. 

e) Das Nervengewebe. 
Hier ist wirklich symplasmatisch das "Neuroplas

modium" ("Neurosyncytium" der Autoren),~aus dem 
Abb. 40. Das Neuroplasmodium 

eines jungen men&Chliohen 
Embryos. (Nach HIS (1904).] 
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sich das Nervengewebe der Vertebraten entwickelt. Es ersetzt auf eine noch 
nicht bekannte Weise den früher an dieser Stelle im Ektoderm vorhandenen 
Zellenaufbau (Abb. 40). 

Es ist dies ein netzartiges Gewebe, nicht tmähnlich dem Mesenchym, doch 
ohne die in letzterem meist deutlichen Zellkörper. Aus ihm entsteht später 
die Neuroglia und das Ependym, aus speziellen Zellkernen des Symplasmas 
bilden sich die später seine Lücken einnehmenden Neuroblasten und dann 
Ganglienzellen. (S. 436). Unter abnormen Zuständen bildet das Neuroglia
gerüst Symplasmen, wieder denen des Mesenchyms ähnlich. 

4. Der Artefakteneinwand. 
Wie in den anderen Fällen kann man auch beim Betrachten mancher Syn

cytien und vor allem der Plasmodien den Einwand erheben, es handle sich um 
künstliche Cytoplasmaverschmelzungen, die unter dem Einfluß der das Proto
plasma zu teilweiser Auflösung oder zur Aufquellung bringenden Fixierungs
mittel zustandegekommen sind. In der Tat hat man in der früheren Zeit manches 
als Plasmodium beschrieben, was später seinen cellulären Bau verraten hat. 

Um derartige Einwände zu entkräften, muß man die Objekte einmal mit 
Schrumpfung hervorrufenden, ein anderes Mal mit sie zur Aufquellung bringenden 
Fixierungsflüssigkeiten behandeln und womöglich die Gewebe wieder im frischen 
Zustande zu untersuchen. Es gibt auch andere Wege. Man hat früher z. B. 
manche Endothele für plasmodial gehalten, an denen später das Argentum 
nitricum deutliche Zellgrenzen zeigte. 

5. Die Genese und das Schicksal der Syncytien und der Symplasmen. 
Sowohl die Syncytien wie die Plasmodien hat man ursprünglich, das 

haben wir in dem geschichtlichen Teile hervorgehoben, für eine Art von Zell
fusionen gehalten. Diese Deutung war unrichtig; in der überwiegenden Mehr
zahl der Fälle entstehen die uns hier interessierenden Zustände so, daß die 
Zellbildung unterbrochen wird, während die Zellkerne die Fähigkeit zur Fort
pflanzung behalten. Ich sagte bereits oben, daß nach unseren heutigen Kennt
nissen die Art und Weise der Entstehung auf dem Aussehen und dem Verhalten 
des einen oder des anderen Gebildes keine deutliche Spuren hinterläßt, daß 
ein Syncytium z. B. einmal durch Zellenverschmelzung 1, ein anderesmal durch 
die Unterdrückung der Zellteilung entstehen kann, und ich bemerke noch, daß 
sich bei der Bildung der plasmodialen Gewebe sogar auch beide Arten der 
Bildung kombinieren können, so etwa, daß in einem in der Embryonalzeit aus 
Zellen bestehenden Gewebe die Zellen sehr früh untereinander verschmelzen, 
und daß von jetzt an in dem so entstandenen und weiter unter Kernvermehrung 
wachsenden Teile jede Zellbildung unterdrückt wird. 

In einem jetzt symplasmatischen wahren Epithel befanden sich in der Mehr
zahl der Fälle zuerst Zellen, da ja die Keimblätter in der Regel aus solchen be~ 
stehen; diese Zellen sind zusammengeschmolzen, und die Zellbildung wurde von 
jetzt an unterdrückt. Da sich aus einem Symplasma wieder Zellen bilden können, 
kann die Sache manchmal noch komplizierter werden, wie der folgende Fall 
zeigt: Das Ektoderm besteht bei einer Vertebratenform zuerst aus deutlich 
differenzierten Zellen, im Bereiche der Neuralplatte entsteht daraus ein netz
artiges "Neuroplasmodium", und aus diesem schließlich einerseits die Neuro
glia mit ihren deutlichen "Zellen", andererseits die Ganglienzellen. ~s gibt 

1 So das Plasmoditrophoblast der Chorionzotten beim Menschen, das sich durch das 
Verschmelzen der sog. LANGERlIANsschen Zellen bildet. (Neuestens FLORIAN, Verhandl. 
d. anat. Gesellsch. 1928.) 
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aber auch symplasmatische Epithelien, die später regelrecht in Zellen zerfallen, 
in den Gonaden kommt so etwas vor. 

Im Mesenchym gibt es zuerst isolierte Zellen, dann ein Zellennetz und schließ
lich stellenweise ein kompaktes Plasmodium, aus dem die Zellkörper wieder 
regenerieren und sich davon loslösen (frei werden) können. Auch hier kann 
beides, sowohl Zellenverschmelzungen wie die Unterdrückung der Zellbildung, 
vorkommen. (Ich sprach darüber schon auf S. 475). Bei der Chondrogenese bilden 
sich in dem Symplasma wieder Zellen. Die kompliziertesten Zustände gibt es im 
Muskelgewebe, z. B. dem der Vertebraten, wie folgende Beispiele zeigen: 

Bei Amphioxus gibt es im Myotom zuerst Zellen, die Zellen verschmelzen 
untereinander, und es erscheint da ein Symplasma, das sich vergrößert, ohne 
daß es in typische Zellen zerfällt. Auf der Oberfläche der Zellkerne entstehen später 
"Muskelkörperchen" (vgl. S. 462, Abb. 13). Bei den Oyklostomen gibt es in früher 
EmbryonalzeitZellen, dann ein Syncytium (Abb. 38 a, S. 500), die ganze Myomere 
wird einheitlich, und schließlich die oben erwähnten Muskelkästchen (Abb. 38 cl. 
SUNIER (1911) bestreitet es. Bei Acipenser gibt es Zellen, Muskelkästchen und 
zuletzt walzenförmige Muskelfasern. Bei den Amphibien entwickeln sich Muskel
fasern aus Zellen, von denen jede einzelne zu einem Syncytium wird. [REMAK 
(1855), FRANZ (1915)]. Bei den Säugetieren, wohl auch anderswo, vergrößern 
sich bei der Muskelfaserbildung Myotomzellen, daselbst kommt es auch zu 
Zellenverschmelzung [vgl. ASAI (1914)]. 

Wo sich Zellen in einem Syncytium, bzw. in einem Plasmodium bilden, 
kann es sich um einen einfachen Zerfall in Zellen handeln, so daß Scheidewände 
zwischen den Zellkernen erscheinen, oder um jenen Typus, den ich 1918 mit dem 
Namen "Zellregeneration" (vgl. S. 452) bezeichnet habe. 

Die Zellverschmelzung und Zellunterdrückung auf der einen Seite, der 
Zerfall in Zellen und die Zellbildung auf der anderen sind also Prozesse, durch 
welche die Bildung der Syncytien und Symplasmen begleitet wird. Sehr konser
vativ sind in der Regel die Epithelien, vor allem jene der Körperoberfläche, in 
denen man meistens von Anfang an einen regelmäßigen Zellenaufbau beobachtet 
und wo schon netzartig zusammenhängende Zellen zu Ausnahmen gehören. 

6. Das extracelluläre Protoplasma. 
Neben den Begriffen der Syncytien und der Plasmodien kann man noch 

den des "extracellulären Protoplasmas" unterscheiden. Unter den beiden ersteren 
verstanden wir kompakte Komplexe, die in typischen Fällen einer Mehrzahl 
von Zellen entsprechen, unter dem Begriffe des "e. P." einen mehr oder weniger 
selbständigen Komplex von Zellfortsätzen oder von Zellverbindungen; ein 
Protoplasma, das sich außerhalb der Zellkörper, aber auch außerhalb der Syn
cytien und der. Plasmodien befindet. Den Begriff eines "extracellulären 
Protoplasmas" habe ich (1911 c) aufgestellt, und ich widmete 1913 dem Thema 
eine umfangreichere Abhandlung. Führt man auf diesem Gebiete den Begriff 
der Gesamtzellen (Cytone) (S. 439) und ihrer Verschmelzungen (Syncytonien) 
ein, wird wohl etwas - nicht alles - für die strenge Zellentheorie gerettet. 

Wir erwähnten oben auf S. 484 die "Zellbrückennetze", die sich in einigen 
Epithelgeweben und in zahlreichen Fällen im Mesenchym zwischen den Zellen 
befinden. Von den mittleren Trabekein solcher Netze läßt sich schwer ent
scheiden, wohin sie gehören; es ist da eben keine Grenze angedeutet, die das 
zu der einen Zelle gehörige von den Produkten der anderen Zelle trennen würde. 
Die oben schon erwähnten Beobachtungen an Mesenchymkulturen [LEWIS 
(1921)] beweisen, daß sich unter gewissen Umständen das Plasma zu den Zell
körpern zurückziehen kann, und daß das "extracelluläre" Plasma eigent.lich 
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doch Beziehungen zu den "Zellkörpern" hat. Nun entwickeln sich im Tier
körper (nicht in den Kulturen, wo die Zellen es nicht brauchen) zwischen den 
Zellen äußerst umfangreiche Netze, "Mesostromen", und von diesen sind be
sonders diejenigen auffallend, die sich zwischen gegeneinander liegenden Keim
blättern und Organanlagen [SZILY (1904)] befinden. Die Trabekeln dieser oft 
in eine gallertartige Grundsubstanz sich ändernden Gerüste (Abb. 22, S.474) ver
lieren, so scheint es, ihre ursprünglichen Beziehungen zu den im Bereiche der 
Keimblätter bleibenden Zellen vollkommen und jetzt kann man da mit vollem 
Rechte von einem "extracellulären Protoplasma" sprechen. 

Eine Eigentümlichkeit solcher "Mesostromen" besteht darin, daß sie sich 
sehr bald nach ihrem Entstehen durch feine Membranae limitantes (terminales) 
den Keimblättern und den Organanlagen gegenüber begrenzen. Jetzt sind 
sie noch deutlicher "extracellulär" und sie können, wie der Fall des Glas
körpers (auf den gerade SZILY hingewiesen hat) beweist, lebenslang so bleiben; 
in anderen Fällen erhalten diese extracellulären Netze jedenfalls nachträglich 
Zellen in der Form der Mesenchymzellen, die in sie einwandern. Auch zwischen den 
Mesenchymzellen kann sich ein "sekundäres" Mesostroma bilden (Abb. 23, S.4 76). 

So wie sich ein Mesostroma zwischen zweien Keimblättern bildet, kann in 
anderen Fällen auf der freien Oberfläche eines Epithels ein feines, aus ZeIJ1ort
sätzen bestehendes Gerüst entstehen, das man wieder zu der Kategorie des 
"extracellulären Protoplasmas" rechnen kann. Ich habe dafür 1913 den Namen 
"Exostroma" vorgeschlagen. 

Hierher gehören die Anlagen der "Otosomen" aus den Gehörorganen, die 
pei Vertebraten in verschiedener Form entwickelt sind und die man früher 
allgemein für einfache Zellsekrete gehalten hat. Sie haben eine bestimmte 
Form, eine bestimmte Größe, sie enthalten Strukturen und auch ihr Gewicht ist 
(da wo sie Otolithen oder Otoconien bilden) wohl nicht gleichgültig. Über ihre 
biologische Bedeutung wird zwischen WlTTMAAK und KOLMER (1921, der sie für 
ein Sekret halten will) polemisiert. (Vgl. den Bd. IH, 1 S. 296 dieses Werkes.) 

Einen anderen Fall, der hierher gehört, stellt der sog. REISSNERsche Faden 
aus den Gehirnventrikeln und dem Canalis centralis des Rückenmarkes der Verte
braten, der den vorangehenden Gebilden nicht allzu fern steht vor. Es handelt 
sich in ihm um zusammengeschmolzene Zellfortsätze von bestimmten Gruppen 
von Ependymzellen, die sich an der Grenze zwischen Zwischenhirn und Mittel
hirn befinden; das von ihnen produzierte "extracelluläre Protoplasma" reicht 
bis an das Ende des Rückenmarkes und wird nach der Durchtrennung rege
neriert. (Vergl. NICHOLLS 1912.) 

Schließlich kann man sogar den größten Teil des im Nervensystem ent
haltenen Protoplasmas als "extracelluläres Protoplasma" auffassen. Zuerst 
gibt es.da Neuroblasten, die aus ihren Körpern feine Ströme von Protoplasma 
aussenden und dann als Ganglienzellen zusammen mit ihnen dasjenige bilden, was 
wir nach dem Vorgange von WALDEYER (1891) mit dem Namen "Neurone" be
zeichnen. Der Körper, die "Ganglienzelle" im engeren Sinne des Wortes, ist 
die eigentliche Zelle, einer Mesenchymzelle vergleichbar, zusammen mit den 
Dendriten und dem Neuriten bildet sie das "Neuron", eine Art "Gesamtzelle". 
(Vgl. S. 439.) Nach der Silberimprägnation findet man solche "Neurone" in 
den meisten Fällen, doch manchmal in so bizarren Formen (Abb. 41 b), 
daß wir zweifeln müssen, es handle sich in ihnen überhaupt um "Zellen", be
sonders wenn wir aus den bekannten Versuchen von BETHE (1897) an Carcinus 
wissen, daß sich die extracellulären Teile bedeutend selbständig benehmen 
können. Es gibt Autoren, die an dem Vorhandensein eines Neuronenaufbaues 
zweifeln und neuestens gelang es, die älteren Angaben von DOGIEL (1891), 
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von APATHY (1897). zu bestätigen, nach denen die Neurone direkt zusammen
hängen. STÖHR hat es neuestens (1923) an den PuRKINJESchen Zellen nach
gewiesen, deren Dendriten nach seinen Befunden zu einem Netz verbunden 
sein sollen. Die nervösen Zentralorgane 
enthalten also doch zusammenhängende 
Netze; nicht unähnlich denen, die 
seinerzeit GERLACH angenommen hat. 
[Näheres über die Neuronenlehre kann 
man im Bd. IV, 1 dieses Werkes (S. 119) 
nachsehen] . 

Dies wären also die Fälle von "extra
cellulären" Netzen, bzw. Gerüsten, 

b 

Abb. 41. a Bindelfewebszelle in Verbindung mit einer extracellulären Muskelfaser von einer Taenia. 
[Naoh ZERNECKE '(1895), aus M. HEIDENHAIN (1907).] b Ein Neuron aus einem GehirnganglIon von 
Carcinu8 maenas. Die punktierte Linie deutet die NeuropIlgrenze an, welche der austretende Azom 

überschreitet. [Nach BETHE (1897), aus HEIDENHAIN (1911).] 

von denen wir manchmal mit Berechtigung zweifeln können, sie seien in be
stimmten Zellen bzw. Zellkernen unterworfene Territorien zerlegbar. Beim 
Be!!prechen der Grundsubstanzen und der Cuticularsubstanzen kommen wir 
zu diesen Begriffen nochmals zurück. 

7. Auf die nicht cellulären Zustände (Syncytien und Plasmodien) 
sich beziehende Theorien. 

Hier muß in erster Linie die Energidenhypothese von JULIUS SACHS (1892) 
(vgl. oben auf S. 493) erwähnt werden. 



506 F. K. STUDNICKA: Die Organisation der lebendigen Masse. 

Nach SACHS gehört zu jedem Zellkern ein Cytoplasmaterritorium, dessen 
Zentrum er vorstellt; eine Zelle mit einem Zellkern entspricht einer Energide, 
eine umfangreiche Zelle mit zahlreichen Zellkernen sollte ebensoviele Energiden 
enthalten. Die Energiden wären demnach etwa dasselbe wie untereinander 
verschmolzene nackte Zellen; so etwa hat den Gedanken KOELLIKER (1897) ver
standen, der ihn bald nach dem Veröffentlichen der SAcHschen Lehre für die 
tierische Histologie fruchtbar machen wollte und dabei seine alten Ansichten 
über Zellen und Protoplasten weiter ausgebreitet hat. 

In der Energidenlehre von SACHS kann man einen Versuch erblicken, den 
durch die immer sich mehrenden Befunde von Syncytien und von plasmo
dialen Zuständen (auf die gerade damals auch SEDGWICK und WHITMANN 
aufmerksam machten) gefährdeten Gedanken der Cellulartheorie zu retten. 
In Anbetracht der nicht aus Zellen bestehenden Gebilde und Massen konnten 
jetzt die Zoologen sagen, jene Gebilde und Massen bestehen zwar nicht aus 
(tierischen) Zellen, die Protoplasten sind in ihnen jedoch trotzdem als "Ener
giden" zugegen. Man konnte jetzt sogar von einer "Zellen- und Energidenlehre" 
sprechen. 

Es handelt sich nun darum, ob der Grundgedanke der Energidenlehre, 
nach dem zu jedem einzelnen Zellkerne eine bestimmte Cytoplasmapartie gehören 
sollte, auch richtig ist. In der Beantwortung dieser Frage müssen wir zulassen, 
daß es dem in sehr zahlreichen Fällen wirklich so sein kann, die Zellkerne liegen 
nämlich in plasmodialen Geweben (z. B. Epithelien) oft in bestimmten 
Abständen voneinander, genau so, wie wenn da Zellen wären, doch es gibt auch 
zahlreiche Ausnahmen. Es gibt viele Fälle, in denen die Zellkerno in einem 
Gebilde an einer Stelle angehäuft sind; es gibt Muskelfasern, in denen die Zell
kerne ganz unregelmäßig zerstreut sind, bei Amphioxus sind sie alle bei einer 
Oberfläche der symplasmatischen Myomere, bei der Furchung der Geophiluseier 
(vgl. Abb. 36, S. 497) liegen sie alle im Zentrum, usw. Es gibt also Fälle, in denen 
sich die Zellkerne um das Cytoplasma offenbar nicht viel kümmern, oder wenig
stens keine Tendenz zeigen, es zu "beherrschen". Schließlich können die Zell
kerne ihren Platz in einem Plasmodium oder einem nicht cellulären Gebilde 
bei Strömungen des Cytoplasmas ändern und wieder ist es höchst unwahr
scheinlich, daß sie hier Zentra von Energiden vorstellen würden. Gerade mit 
Rücksicht auf die Caulerpa machte BERTHOLD [nach KOELLIKER (1897) zitiert] 
diesen letzteren Einwand geltend. 

Der zuletzt oben erwähnte Fall, derjenige des "extracellulärenProtoplasmas", 
beweist am deutlichsten, daß das Cytoplasma nicht unter dem Einflusse von 
bestimmten Zellkernen stehen muß. Jedenfalls kann es auf der anderen 
Seite auch nicht ohne den Einfluß von Zellkernsubstanz bleiben; es ist offen
bar gleichgültig, welche Zellkerne auf das Cytoplasma einwirken oder mit 
ihm in Wechselwirkung stehen. 

Wir können den wirklichen Tatbestand etwa auf folgende Weise kurz charak
terisieren. Eine typische tierische Zelle - Protoplast --,.. besteht aus einem Zell. 
kern und der zu ihm zugehörenden Cytoplasmapartie von bestimmter Größe; 
die Zellen können gegeneinander entweder scharf (auf diese oder jene Weise) 
abgegrenzt sein, es kann aber auch zum Verschmelzen des Cytoplasmas kommen 
oder es können nach der Zellkernteilung die Zellkörperteilungen unterbleiben. 
Man kann voraussetzen, daß in diesem Falle die Zellen doch jetzt als "Ener
giden" zugegen sind, nun kann sich aber das Verhältnis von Cytoplasma und 
Zellkern ändern, die Zellkerne können sich z. B. an einigen Stellen anhäufen, 
das Cytoplasma kann aus dem Bereiche der Zellen als extracelluläres Proto
plasma auswachsen usw.; dann hat man kein Recht, von "Energiden" zu sprechen. 
Der Gedanke der Zellenlehre wird also durch die Energidenlehre schließlich 
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doch nicht gerettet. Zellkern und ihn .umgebende Cytoplasmaterritorien stellen 
bloß den am häufigsten vorkommenden Fall vor. 

Eine andere Theorie, die man an das Vorhandensein der Syncytien und 
der Plasmodien knüpfte, ist eine auf die Genese des vielzelligen Zustandes 
sich beziehende Lehre. 

DELAGE, LABRE, ROHDE wollten, wie wir schon oben sagten, in den Sym
plasmen den urprünglichen Zustand erblicken, dem gegenüber die Differen· 
zierung in Zellen erst sekundär entstehen würde. Von den Protozoen sollten 
die vielkernigen Formen besonders wichtig sein, da sie den Übergang zu den 
vielkernigen vorstellen. Von einem opalinaähnlichen Infusor wollte man z. B. 
ein salinellaähnliches Mesozoon ableiten. Die ursprüngliche Form der Furchung 
wäre nicht diejenige, bei der sich die Eizelle total teilt, sondern diejenige vieler 
Arthropoden, bei der erst nachträglich die Zellen zum Vorschein kommen usw. 
Der ursprüngliche Zustand würde sich auch in den plasmodialen Epithelien, 
den syncytialen Muskelteilen usw. zeigen. 

Neuestens hat zahlreiche auf Syncytien und auf plasmodiale Zustände 
sich beziehende Literaturangaben in mehreren Abhandlungen EMIL ROHDE 
(1908-1923) zusammengestellt; er rechnet hierher auch Fälle, in denen Zellen 
mittels deutlicher Cytodesmen untereinander zusammenhängen und schließ· 
lich auch solche, in denen zwischen ihnen durch Protoplasmaumbildung ent· 
standene Grundsubstanzen liegen. Nur so kann er sagen, daß "vielkernige 
Plasmodien" im Metazoenkörper überall vorkommen; sogar für den Pflanzen· 
körper reklamiert er die plasmodiale Natur. Er wiederholt die längst verworfenen 
Ansichten von Russow, von DELAGE und von LABBE über den Wert der Zellen. 
(Vergl. S. 494.) 

Gegen diese Lehren kann man folgendes einwenden: Bei den Pflanzen sieht 
man kontinuierliche Reihen von Organismen, die mit einzelligen Formen an
fangen und zu vielzelligen führen, und es ist wenig wahrscheinlich, daß es im 
Tierreich anders sein sollte, dazu haben wir nicht die geringste Ursache auf die 
Verwandtschaft von opalinaartigen Infusorien oder der Foraminiferen mit den 
niedrigsten Metazoen zu glauben. Bei allen ursprünglichen Metazoen finden wir 
die totale Furchung und die superfiziale wird ganz deutlich durch Dotteran
häufung in den Eiern bei einigen nicht ganz primitiven Gruppen hervorgerufen. 
Gerade die primitiven Epithelien bestehen in den zahlreichsten Fällen aus 
Zellen, und gerade das eine Spezialfunktion besorgende Muskelgewebe bildet 
in seinem Inneren verschiedene Syncytien usw. Die Syncytien und die Plas· 
modien stellen, so häufig sie auch vorkommen, immer nur eine Ausnahme 
vor. 

Die Ansichten von ROHDE hat SCHAXEL einer Kritik (1917. Naturwiss.) 
unterworfen, doch gerade er ist wieder für den Gedanken der Zellentheorie 
zu stark eingenommen; er übersieht die Bedeutung der synplasmatischen 
Zustände beinahe vollkommen. Den Umstand, daß die Natur die Form einer 
Zelle und sogar einer Energide so leicht verläßt, ist jedenfalls äußerst wichtig; 
wir kommen unten (Kap. IX) darauf nochmals zu sprechen. 

VI. Fibrillen und Fasern (Fasergebilde ). 
Im Cytoplasma und in den Grenzschichten der Zellen, in den Syncytien, 

den Plasmodien, im extracellulären Protoplasma, dann in den extracellu· 
lären Bausubstanzen (vgl. Kapitel VII) des Tierkörpers findet man lange, faser· 
artige, den betreffenden Substanzen zugehörige Strukturen, die sich ganz 
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deutlich, jedoch auf sehr verschiedene Weise, an den Funktionen der Zellen und 
ganzer Gewebe beteiligen oder diese direkt bedingen. Die Histologen wollten 
bisher die verschiedenen Fasergebilde nicht unter einem Gesichtspunkte be
trachten; die einen hielten sie für Protoplasmastrukturen, während die anderen 
von ihnen zu den Produkten des Protoplasmas gerechnet wurden, aber die 
Fasergebilde zeigen sowohl in der Art ihrer Genese - in den dichteren -
nicht in den dünnflüssigen - kolloiden Substanzen des Tierkörpers - wie 
in ihrem Verhalten im fertigen Körper soviel Analogien, daß es wohl nicht 
unrichtig sein wird, wenn ich sie - wie ich es seit Jahren in Spezialarbeiten 
tue - auch hier alle gemeinschaftlich besprechen werde. 

Man findet feine "Elementarfibrillen", die sich von der "Mikrostruktur" 
des Cytoplasmas - und der von ihm abgeleiteten Substanzen - nicht viel 
unterscheiden, dann dickere "Fibrillen", ganze Bündel von solchen, dickere 
und sogar sehr dicke "Fasern" oder "Balken", und schließlich Gebilde, die 
schon nicht mehr faserförmig sind, die "Lamellen". Auch die Besprechung der 
letzteren gehört demnach in dieses Kapitel; sonst kann man in ihnen einen 
Übergang zu den "Bausubstanzen" und zu den Geweben erblicken. 

Im Pflanzenkörper fehlen die "Fasergebilde" - soviel wir heute wissen -
überhaupt, sie kommen sowohl bei Protozoen wie bei Metazoen vor, und sind 
für die Funktion einiger Gewebe wichtiger als die Zellen; eben deshalb muß 
man ihnen auch in dem der Organisation der lebendigen Substanz gewidmeten 
Abschnitte Aufmerksamkeit widmen. 

Die Fibrillen beteiligen sich - neben den Zellen - am "Aufbau" der tieri
schen Gewebe. Betrachtet man die Zellen (vgl. S. 453) als "Systeme", kann 
man in den Fibrillen - die anderen Gebilde lasse ich da beiseite - "Bio
strukturen" erblicken, Organe des Cytoplasmas und der aus ihm bestehenden 
und aus ihm hervorgehenden Substanzen. 

Im Tierkörper gibt es auch verschiedene andere faserige Strukturen, die man 
von den eigentlichen "Fibrillen" unterscheiden muß. Erstens gibt es da faden
förmige Zellfortsätze (und Zellverbindungen), die oft den Fibrillen sehr ähnlich 
sind und in zahlreichen Fällen auch solche enthalten oder sich in solche um
wandeln. Dann gibt es in zahlreichen Zellen fadenförmige Plastosomen, die 
"Plastoconten", von denen noch heute viele annehmen, sie seien die Vorstufen 
der Fibrillen, die Strukturen der Astrosphäre, dann die sog. "Ergastoplasma
fasern" [GARNIER (1899), BOUIN], die auf'irgendwelche Weise mit den Sekretions
vorgängen der Zellen zusammenhängen. Schließlich unterscheidet neuestens 
DEHoRNE (1925) Fasern des sog. "Linoms"; was letztere betrifft, so läßt sich 
der Gedanke nicht vollkommen verwerfen, es handle sich da nur um eine ganz 
besondere Art von auf den Körper einzelner Zellen (Lymphocyten) sich be
schränkenden "Fibrillen". 

Die "Fibrillen" sind nicht die einzigen "Organoide" ihrer Art. Neben 
ihnen kann man mit HEIDENHAIN (1907) noch die "Granula" (ich meine nicht 
die granulären Plastosomen) anerkennen, denen wohl ebenfalls eine große Rolle 
im Leben der Zellen und der Gewebe zukommt. Sie beteiligen sich vor allem 
an den Stoffwechselvorgängen ; aus ihnen - und aus den Plastosomen - gehen 
wohl Sekrete und Reservestoffe hervor. 

Die "Granula" können sich, das hängt mit ihrem ganzen Charakter zu
sammen, nicht am Aufbau des Gesamtkörpers beteiligen, anders gesagt, sie 
sind nicht fähig sich als "Bausteine", als "Elementarbestandteile" des Körpers, 
zu betätigen; eben deshalb kommen sie in einem der "Organisation" gewid
meten Kapitel nicht weiter in Betracht. 
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A. Geschichtliches. 
Von den eigentlichen "Fasergebilden" waren offenbar die Bündel kollagener Fibrillen 

die ersten, die man mit dem Mikroskope erblicken konnte. Man sah sie auch mit den unvoll
kommenen alten Mikroskopen überall im "Zellgewebe", LEEUWENHOEK entdeckte sie in 
der Sehne. Die eigentlIchen "Elementarfibrillen" sah vielleicht am Anfang des 19. Jahr
hunderts G. R. TREVlRANus (1816), und aus dem Jahre 1834 stammt die erste Angabe, 
die sich auf elastische Fasern bezieht (LAuTH). 

SCHW ANN hat die kollagenen Fibrillen und die elastischen Fasern ganz verschieden 
beurteilt. Die ersteren waren für ihn, streng genommen, fadenförmige Zellen, er dachte 
nämlich, daß sie durch Zerfall von Zellen entstehen, die anderen war er geneigt für ganze 
in die Länge ausgezogene Zellen zu halten, wobei er sich auf eine Beobachtung von 
PURKINJE und RÄuscHEL (1836) berief, nach der es inmitten des Querschnittes der 
elastischen Fasern eine dunklere Stelle, das Lumen, geben sollte. Die heutigen Myofibrillen 
sah er als eine wenig deutliche (das beweisen seine Abbildungen) Faserung ("Primitivfasern 
der Muskeln") in dem "Inhalte" der Muskelfasern. 

Gleich der erste Forscher, der sich nach SCHWANN mit dem Thema genauer beschäftigte, 
HENLE (1841), hat ganz andere Ansichten entwickelt. Kollagene Fibrillen sollten nach ihm 
im Cytoblastem, also neben den Zellen entstehen und in den elastischen Fasern wollte er 
"Kerufasern" erblicken, entstanden aus in die Länge ausgezogenen und reihenweise unter
einander verschmolzenen Zellkernen. Offenbar war für ihn der Umstand maßgebend, daß 
sich sowohl Zellkerne, wie die elastischen Fasern nach Einwirkung von schwacher Essigsäure 
erhalten. 

REICHERT erklärte 1845 (vgl. S. 429) die Intercellularsubstanzen für ein Zellprodukt 
und von einem solchen leitete man jetzt die kollagenen Fibrillen ab; LEYDlG hat (1857) 
auch die elastischen Fasern für Differenzierungen der Grundsubstanz aufgefaßt und diese 
Ansichten erhielten sich bis zu der neuesten Zeit. 

Ganz anders entwickelten sich die auf jetzige Myofibrillen sich beziehenden Kenntnisse. 
Zuerst rechnete man sie, wie ich schon oben sagte, zu dem Zellinhalt, und man hielt sie für 
eine Ablagerung an der inneren Seite der Membran (SCHWANN), aber man diskutierte ernst
lich auch die Frage, ob nicht die Zellmembran selbst contractil sei. Nachdem man sich 
das Vorhandensein des Protoplasmas in tierischen Zellen vergegenwärtigte, mußte man ein
sehen, daß die Myofibrillen den Wert von dessen Bestandteilen oder, wie man es später 
sagte, von dessen "Strukturen" besitzen. 

MAx SCHULTZE, der Vorkämpfer der Protoplasmalehre auf dem Gebiete der tierischen 
Histologie, wußte bereits 1861, daß sich auch Bindegewebsfibrillen im Protoplasma bilden 
können; er hat ja auch Grundsubstanzen durch Protoplasmaumwandlung erklärt (Kapitel VII) 
und seinem Schüler BOLL (1872) verdanken wir sehr genaue Untersuchungen, die gerade 
die intracelluläre, das ist intraprotoplasmatische Bildung kollagener Fibrillen zum Gegen
stand haben. MAx SCHULTZE entdeckte (1868) Fibrillen auch in Nervenzellen. 

Mit seinen Ansichten über die Genese aller Faserarten im Protoplasma konnte SOHULTZE 
nicht durchdringen, die Mehrzahl der Histologen hielt die festen Fibrillen und Fasern immer 
noch für Grundsubstanzprodukte, doch gegen das Ende des Jahrhunderts zu erschien in 
der Person von FLEMMING (1897) ein neuer Verteidiger seiner Lehre; er ließ die kollagenen 
Fibrillen in Zellen entstehen und aus diesen - den Fibroblasten - in die Grundsubstanz 
übergehen. Die fertigen Gebilde, Fibrillen des Bindegewebes einerseits, die Myo- und Neuro
fibrillen andererseits (APATHY hat jetzt beiden diese Namen gegeben) wagte er jedenfalls 
nicht in eine Reihe zu stellen. Dasselbe gilt von O. HERTWIG, der in seiner Allgemeinen 
Biologie 1905 bloß auf die Genese der Fibrillen Rücksicht nimmt. 

Seit den siebziger Jahren wurde die Aufmerksamkeit auch auf die Fasergebilde des 
Epithels [RANVIER (1879), RENAUT (1885)], die "Protoplasmafasern" [KROlllAYER (1892)], 
gewendet, die man jetzt genau so wie die Myo- und die Neurofibrillen für Cytoplasma
strukturen halten mußte. 

Als man zu neuen Ansichten über Grundsubstanzen (vgl. Kap. VII) gelangte, haben sich 
bei einigen Autoren auch die Ansichten über Fibrillen geändert. HANsEN machte (1899) 
darauf aufmerksam, daß die Desmofibrillen sowohl im Innern der Zelltm, wie in ihrem Exo
plasma und schließlich in Grundsubstanzen entstehen können; die Dualitätslehre, die mit 
Rücksicht auf die Genese und den Wert der Fibrillen bisher herrschte, sollte hiermit beseitigt 
werden, doch haben diese Ansichten zuerst nicht allgemein 4nklang gefunden. Sie hatten 
mit den Ansichten der Plastosomentheoretiker zu kämpfen, dj.e nun [MEvEs (1910)] alle 
Fibrillen von Plastoconten ableiten wollten, und in der allernl"uesten Zeit ist eine weitere 
Lehre entstanden, die in einem Teil der Fibrillen Gerinnungen der Körperflüssigkeiten 
erblicken wollte. Die Ansicht, daß alle Fibrillen zu einer und derselben Grnppe von Ge
bilden zugehören, die zuerst, andeutungsweise KROHAYER (1892), dann JOSEPH (1902) 
ausgesprochen haben und die ich seit dem Jahre '1902 verteidige, findet in der allerletzten 
Zeit in PATZELT (1925) einen Anhänger. 
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B. Die Objekte. 
1. Fasergebilde bei den Protozoen. 

Bei den Protozoen gibt es sowohl feste wie contractile Fibrillen, das Vorhandensein 
von reizleitenden Fasergebilden ist hier nicht genau bewiesen. Von den contractilen 

können da die sog. "Myophrisken" der Radiolarien, 
die sich an die kieseligen Skeletteile ansetzen, dann 
die "Myonemen" der Infusorien und besonders die 
"Muskeln" der contracti1en Vortizellidenstiele 
erwähnt werden. In den festen Stielen von E pi s ty li s 
sind starre Fibrillen (Abb. 42) enthalten. Als 
FibrillenbÜlldel kann man auch die Cilien und die 
Geißeln auffassen; darüber unten an anderer Stelle. 

2. Bei den Metazoen. 
Hier stellen die Fibrillen, wie wir schon 

sagten, hochwichtige Elementarbestandteile 
der meisten Gewebe vor. Man kann sie nach 
ihrer Funktion auf etwa folgende Weise ein
teilen: 

a) Feste Fibrillen (Tonofibrillen) und Fasern 
(Balken). 

v. TSCRERMAK wendet für sie neuestens 
(1924) den Namen "Mechanofibrillen" an, 
doch mit diesem Namen müßte man eigentlich 

Abb. 42. Fibrillenführender. nicht con. auch die die mechanische Arbeit besorgenden 
tractiler Stiel von Epistylis. (Original.) contractilen Fibrillen bezeichnen. Ich spreche 

von "Tonofibrillen", ich wähle somit einen 
Namen, den schon M. HEIDENRAIN (1900, An. Anz.) zum Bezeichnen einer 
speziellen Art von ihnen (der Plasmofibrillen) vorgeschlagen hat. M. HEIDENHAIN 
hat dafür übrigens zwei Namen; er spricht (1911) auch von "Steringofibrillen". 
Ich bleibe schon bei dem oben genannten Namen, da ich voraussetze, daß sich 
alle Fibrillen dieser Gruppe durch eine gewisse Zugfestigkeit ausweisen müssen. 

Gerade unter den Tonofibrillen findet man Vertreter beider der oben er
wähnten Faserarten ; einige davon entstehen im Cytoplasma der Zellen. der 
Plasmodien usw., andere in Bausubstanzen. 

a) Plasmofibrillen. 

[Meine Bezeichnung vom Jahre 1923, "Protoplasmafasern", KROMAYER 
(1892), "Tonofibrillen" von M. HEIDENRAIN (1900)]. 

Zugfeste Fibrillen - seltener Fibrillenbündel (Abb. 43, 45 b) -; die im Cyto
plasma einzelner Zellen, vor allem der Epithelzellen und in ihren Cytodesmen, 
vorkommen. Die einfachsten ihrer Art sind etwa die "Wimperwurzeln" der 
Flimmerzellen, die auf den Bereich einzelner Zellen beschränkt bleiben 
(Abb. 44 a). Gebilde höheren Grades, "Elementarbestandteile" eines Gewebes, 
stellen die "Fibres unitives" [RENAUT (1885)] der mehrschichtigen Epithelien 
und des Chordagewebes, die sich durch ganze Zellenreihen verfolgen lassen 
(Abb. 45 c), vor. KOLTZOFF hat vor einiger Zeit (1906) darauf hingewiesen, 
daß Fibrillen eine Grundbedingung für die Erhaltung der Zellform nackter 
Zellen und von weichem Cytoplasma überhaupt vorstellen; BETRE (1913) 
korrigierte seine Ansichten. 
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Aus Plasmofibrillen entstehen bei Geckoniden an 
"Haftborsten" [z. B. W. SCHMIDT (1912)], bei 
Eidechsen Tastborsten [Wo SCHMIDT (1924)]. Die 
Trabekeln der sog. LANGERHANSschen Netze der 
großen Drüsenzellen aus der U rodelenepidermis 
[z. B. BEIGEL-KLAFTEN (1918)], stellen vielleicht 
hyalinisierte Plasmofibrillenbündel vor (meine Ab
handlung vom Jahre 1909). Bei Triton, nicht bei 
Axolotl, sah ich in ihnen die Elementarfibrillen. 
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den Extremitäten sog. 

I 

11'. J! 

Ab b. 43. Eine blasige Chordazelle von Bel 0 n e mit dicken Plasmo· Ab b. 44. Eine Flimmerzelle von 
fibrillenbÜlldeln. [Nach STUDNICKA(1923).] Helix mit Wimperwurzeln. 

[Nach M. HEIDENHAIN (1907).) 

0. b 

c 

Abb. 45. a Teil einer Epidcrmiszelle von Torpedo mit Plasmofibrillen. bEine Epidermiszelle aus 
den Lippen von Chi maera mitPlasmofibrillenbündeln. [BeideAbbildungen nach STUDNICKA (1909).) 

c Epidermiszellen mit durchgehenden Fibrillen. (Schematisch.) 
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Die Verstärkungsfasern ("Randstreifen") der Erythrocyten [MEVES (1903)] 
gehören zu dem "Linom" von DElIORNE; sie sind schließlich den anderen 
hier erwähnten Strukturen doch verwandt. 

ß) Gliafi brillen (Neurogliafasern). 
Elementarfibrillell, größtenteils wohl Fibrillenbündel, die sich im Gewebe, 

dessen Gerüst siehilden, auf weite Strecken verfolgen lassen. Nach HARDESTY 
(1904) verlaufen sie, wenigstens anfangs, im Cytoplasma des Zellennetzes. 

y) Desmofibrillen. - Bindegewebs- und Cuticular-Fibrillen 
und Fasern. 

Fibrillen, die im Cytoplasma der Mesenchymzellen und der jungen Binde
gewebszellen, in ihren Fortsätzen, in Zellverbindungen und in ihren Netzen, 
("Mesostroma" hier vorzugsweise) angelegt werden. Später befinden sie sich 
meistens außerhalb der Zellen, in der Grundsubstanz (bzw. in der Cuticular
substanz; darüber im Kap. VII). Als Bestandteil aller Baugewebe mesenchym
mesostromatischen Ursprungs der "Grundgewebe" . 

1. Mesenchym -Mesostroma - Fibrillen ["Mesofibrillen", "Silberfibrillen " von 
RANKE (1914) - zus. mit den Folgenden]. 

In dem interdermalen primären Mesostroma (S. 474), im Mesenchym und 
in den nachträglich entstandenen Zellbrückennetzen und Lamellen dieses letz
teren. Einzelne Fibrillen (keine Netze?) und ganz dünne Fibrillenbündel ; be
sonders durch die Silbermethoden von BIELSCHOWSKY und von ACHucARRo 
nachweisbar. Offenbar gehören hierher auch die "Inofibrillen", die TELLO 
(1922) im Inneren von Mesenchymzellen findet. 

Es ist nicht möglich eine scharfe Grenze zwischen ihnen und den folgenden 
zu führen. 

2. Retikulumfibrillen ("Gitterfasern", präkollagene Fibrillen.) 

Bleibende, ein wenig modifizierte Mesenchymfibrillen, dann Fibrillen und 
Fasern ihrer Art, die sich im wachsenden primitiven Gewebe nach ihrem 

Abb.46. Retikuläres, fibrillenführendes Gewebe aus einer Lymphdrüse. Katze 
[Nach M. HEIDENHAIN (1907»). 

Muster neugebildet haben. Im retikulären Bindegewebe ganze Bündel und 
Fasern der "Retikulinfasern" (Abb.46). In der Nähe der Blutcapillaren, Leber, 
Niere, Nebenniere, Knochenmarkmuskeln usw. Dann in den Lücken des 
fertigen kollagenen Bindegewebes - die sog. "Tramule" von RENAUT (1903) 
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(hier in der Grundsubstanz). Ähnlich jenen Fibrillen, die sich in Sekreten dar
stellen lassen [HUZELLA (1925)]. Färbung nach MALLORY; Silberimprägnation. 
Ein zusammenfassendes Referat über die "argentophile Fasern" von PLENK, ist 
1927 erschienen. 

3. Glaskörperfibrillen und Zonulafasern. 

Es handelt sich wieder um eine Art von persitierenden Mesostromafibrillen 
[SZILY (1904, 1908)], die gesetzmäßig netzartig angeordnet sind [ST. GYÖRGYI 
(1914, 1917)]. Die Glaskörperfibrillen sind nachgiebig, während die die Linse 
befestigenden Zonulafasern bedeutend fest sein müssen; vielleicht stellen 
letztere auch Fibrillenbündel vor. In zellfreien Geweben entstanden! 

4. Fibrogliafasern. 
Eigenartig~, von MALLORY (1903) entdeckte Fasern des fibrillären Binde

gewebes primitiver Art. Man wollte sie für contractil halten. [Vgl. MAC GILL 
(1908).] 

5. Kollagene Fibrillen ("Desmofibrillen" im engeren Sinne des Wortes). 

Feine, gewöhnlich in Bündeln vorkommende Fibrillen des Gallertgewebes, 
des fertigen fibrillären Bindegewebes und einiger anderer Grundsubstanz
gewebe (Knorpel, Knochen, Dentin). Sie entstehen (so scheint es) entweder 
im Zellplasma, sonst aus dem Retikulum; in letzter Reihe aus den Mesen
chymfibrillen. (Daher die Bezeichnung "präkollagene Fibrillen" für die anderen.) 

Man sieht sie sowohl im Cytoplasma der Zellbrückennetze, wie in Grund
substanzen; einmal als vereinzelte Fibrillen, ein anderes Mal in Bündeln; solche 
können eine beträchtliche Dicke erlangen. Für einige Fälle (Hyalinknorpel) sind 
vereinzelte Fibrillen charakteristisch. [Vgl. HERINGA und LOHR (1926, 1927).] 

6. Elastische Fibrillen und Fasern. 

Feine, mitteldicke und sehr starke Fasergebilde von bekannten Eigenschaften, 
die sich zu Netzen verbinden, dagegen keine wahre Bündel nach der Art der 
vorangehenden bilden. Über ihre Bedeutung siehe weiter unten, wo der Be
griff der "Fasern" bzw. "Balken" erklärt werden soll. Die sog. "DüRcKschen 
Fasern" [DüRcK (1907), ROTHFELD (1911)] sind eine Abart von ihnen. 

7. Cuticularfibrillen und Fasern. 

Fasergebilde, wohl von sehr verschiedener Natur, die in den Cuticulen und 
den Cuticulargebilden der Evertebraten vorkommen. Sehr häufig Bündel 
von verschiedener Dicke. Hier können wohl auch die Fibrillen der Otosomen 
[Membrana tectoria, nach HARDESTY (1915)] der Vertebraten erwähnt werden 
als eine besondere Abart. 

d) Contractile Fibrillen, Säulchen und Bänder. 

Bei Metazoen - die contractilen Strukturen der Protozoen erwähnte 
ich schon oben - kommen contractile Fasergebilde als Bestandteil von be
sonderen Elementen, meistens in besonderen Geweben, dem Muskelgewebe, 
vor, doch man kennt auch Epithelzellen mit im Inneren differenzierten Myo
fibrillen - vielleicht haben sich hier die Plasmofibrillen in dieser Richtung 
verändert [quergestreifte Fasern fand z. B. in Epithelzellen . des Bryozoen
oesophagus HENNEGUY (1925)]. Nach meiner Überzeugung kommen bei Gestoden 
Myofibrillen und ihre Bündel, sogar als Bestandteile von Zellbrückennetzen, 
also extracellulär (vgl. Abb. 41 a, S. 505), vor. 

Handbuch der mikroskop. Auatomie I/I. 33 
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Die Myofibrillen der Metazoen sind glatt oder sie sind gegliedert, und man 
bezeichnet die betreffenden Muskeln dann als "quergestreift". Das Wesen 
der Querstreifung wird auf einer anderen Stelle (Bd. II) beschrieben. Es gibt 
entweder contractile Elementarfibrillen, dickere Fasergebilde, "Muskelsäulchen" 
oder flache "Muskelbänder" (Abb. 47). 

In die Verwandtschaft der Myofibrillen gehören nach meiner überzeugung 
[und nach der Hypothese, die mit Rücksicht auf sie M. HEIDENHAIN (1911) 

aufgestellt hat], auch die Flimmercilien und 
die Geißeln. Man kann in ihnen unmöglich 
einfache Gebilde erblicken; sie entsprechen 
offenbar Bündeln von überaus feinen meta
mikroskopischen contractilen Fibrillen, die 
sich immer nur partiell kontrahieren. Es gibt 
Geißeln, die aus vielen Cilien zusammengesetzt 
sind. (Vgl. meine Abb. v. J. 1899 b.) 

c. Neurofibrillen. 
Feine, seltener Bündel, dagegen häufig 

Netze (sogar gleich bei ihrer Genese) bildende 
Fasergebilde, die sich intracytoplasmatisch, 
innerhalb der Ganglienzellen und der Sinnes
zellen und in ihren Fortsätzen befinden. Sie 
lassen sich nur mittels spezieller Methoden 
nachweisen. Abb. 47. Querschnitt durch eine Muskel-

faser mit IamellenartigenMuskeIsäulchen. Die gewöhnliche Auffassungsweise sieht in 
Forelle. [Nach M. HEIDENHAIN (1911).] ihnen reizleitende Strukturen, nach der An-

sicht von KOLTZOFF und von GOLDSCHMIDT 
sollten es Stützfibrillen (Plasmofibrillen) sein. Gegen die letztere Auffassung 
spricht der Umstand, daß ihre Anordnung im Innern der Zellen, besonders 
in den Sinneszellen, vollkommen von der Anordnung der typischen Plasmo
fibrillen abweicht. In feinen nervösen Netzen und bei den Nervenendigungen 
gibt es wahrscheinlich nackte Neurofibrillen - ApATHY bestreitet es [Literatur 
bei BETHE (1902), MARINESCO (1909), HEIDENHAIN (1911)]. 

1. Der Artefakteneinwand. Die Fibrillen am überlebenden Objekte. 
Beinahe zu allen Zeiten gab es Autoren, die entweder alle Fibrillen, oder nur 

einzelne Arten von ihnen für Artefakte hielten, oder die Bedeutung der Fibrillen 
wenigstens sehr unterschätzten. 

REICHERT hielt 1845 Bindegewebsfibrillen für Falten, in welche sich die 
sonst homogene Grundsubstanz legen sollte. BÜTSCHLI hielt sie in den neunziger 
Jahren für Scheinbilder, dadurch hervorgerufen, daß sich Alveolen in Reihen 
ordnen, wobei die Scheidewände zwischen ihnen das Aussehen von Fasern 
erhalten. Seine Schüler wollten auf diese Weise auch die Cuticularfibrillen 
deuten. Neuestens versuchten einige Autoren [IsAAcs (1919)] die Bindegewebs
fibrillen des jungen Bindegewebes als Koagulate einer homogenen kolloiden 
Substanz zu deuten, und es gibt Autoren, die von den Glaskörperfibrillen, 
die man bekanntlich am lebenden Objekte schwer erblicken kann, nichts wissen 
wollten (vgl. S. 475) . 

Daß feine kollagene Fibrillen kein Artefakt vorstellen, davon kann man 
sich sehr leicht an passenden überlebenden Objekten, vor allem an Geweben 
niederer Vertebraten, überzeugen, schwieriger gelingt es bei den Retikulum-
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und den Glaskörperfibrillen. Hier erhält man auch bei Dunkelfeldbeleuchtung 
keine befriedigenden Resultate. Dagegen sieht man Glaskörperstrukturen (offen
bar nicht die einzelnen Elementarfibrillen, sondern ihre größeren Massen), bei 
der Spaltlampenbeleuchtung des lebenden Auges sogar einzelne Fibrillen mit 
der Hilfe des Ultramikroskopes [z. B. BAuERMANN U. THIEssEN (1922), HEEscH 
(1927)]. Die ihnen verwandten Zonulafasern sieht man sehr deutlich. 

Auch die Existenz der schon bei relativ schwacher Vergrößerung sichtbaren 
Myofibrillen (in Muskelfasern) wagte man zu bestreiten; man hat sie [VAN GE
Hl;CHTEN (1886/1888)] eine Zeitlang für bloße Füllungen in dem für das Wesent
lichste gehaltenem "Retikulum" erklärt. Objekte mit starken Muskelsäulchen 
beweisen ihre Bedeutung am deutlichsten; daß in ihnen das Contractile ent
halten ist, beweist am besten ihr Zusammenhang mit Desmofibrillen (s. S.522). 

Auch gegen die Neurofibrillen hat man den Einwand erhoben, daß man sie 
am überlebenden Objekte - auch bei Anwendung der Dunkelfeldbeleuchtung
nicht erblicken kann. Ganz deutlich sieht man dagegen die Plasmofibrillen 
in einigen Epidermiszellen und vor allem in Chordazellen (meine Abhandlung 
vom Jahre 1926). Aus alledem kann man so viel schließen, daß man beim Be
urteilen der Faserstrukturen, und zwar sogar der sehr feinen von ihnen, nicht 
berechtigt ist, sogleich an Artefakte zu denken. Fixierungsmittel sind zwar 
fähig, das Bild von Fibrillen, auch in Sekreten und in verschiedenen toten 
Kolloiden, aber nicht das ihrer zweckmäßigen Anordnung hervorzurufen. 

2. Die Bedeutuug der Fibrillen, beurteilt nach der Art ihrer Genese. 
Beim Aufstellen der Zellenlehre mußte man gleich fragen, in welchem Ver

hältnis sich die :Fibrillen (und Fasern - doch diese lasse ich da zuerst beiseite) 
zu den Zellen befinden. SCHWANN ließ die kollagenen Fibrillen durch Zellen
zerfall entstehen, während HENLE außer den Zellen auch die Fibrillen vom Cyto
blastem ableiten wollte. Dann wollte man die Fibrillen vom "Zellplasma" 
ableiten. BOLL, LWOFF und FLEMMING gehören in diese Periode, doch in der 
neueren Zeit hat die Frage ein ganz anderes Aussehen erhalten. Man überzeugte 
sich erstens davon, daß auch außerhalb der Zellen in der Form von Netzen usw. 
viel Cytoplasma enthalten ist [SPALTEHOLZ (1906)], und man hat angefangen 
(HANsEN), die Grundsubstanzen als lebende Teile des Organismus zu beurteilen. 

Ich sagte bereits in der Einleitung zu diesem Kapitel und dann in dem ge
schichtlichen Teile, daß man die Fibrillen seit etwa den fünfziger Jahren [bereits 
bei LEYDIG (1857) findet man die Anfänge dieser Auffassungsweise] in zwei 
große Gruppen eingereiht hat, und diese Ansichten erhalten sich noch heute 
in dem größten Teile der histologischen Werke. 

Die Plasmofibrillen, die Myofibrillen und die Neurofibrillen sieht man immer 
im Cytoplasma der Zellen, ihrer Fortsätze und der Zellverbindungen entstehen 
und sie bleiben auch lebenslang in diesem Plasma. Man hält sie meistens für 
funktionelle Strukturen des Cytoplasmas, die einen davon hat man ja direkt 
mit dem Namen "Protoplasmafasern" bezeichnet. Ganz allgemein wurde 
diese Auffassung nicht angenommen. BOLL spricht schon 1871 von einer "forma
tiven Fähigkeit" des Protoplasmas und ApATHY hält noch im Jahre 1902 die 
Fibrillen für passi.ve Zellprodukte ; erst der Streit, der darüber zwischen ApATHY 
und HEIDENHAIN (1902) ausgebrochen ist, verhalf richtigeren Ansichten zum 
Siege, gleich darauf entstand aber eine neue Lehre, welche die Fibrillen von 
Plastoconten abgeleitet hat. Heute hält man alle :Fibrillen dieser Gruppe für 
lebendig, aber die Zeit ist noch nicht so weit zurück, als man - ich bemerkte 
das bereits oben - sogar die Myofibrillen für bloße Ablagerungen in den 
Lücken eines contractilen "Retikulums" halten wollte. 

33* 
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Die zweite Gruppe bilden die Bindegewebsfibrillen und die Cuticularfibrillen, 
also die Faserstrukturen der vielfach sogar bedeutend harten Bausubstanzen. 
Während die Fasergebilde der ersteren Gruppe nach der Entdeckung des Cyto
plasmas keine besondere Schwierigkeiten bereiteteten, ist mit der Rücksicht 
auf die Desmofibrillen des Bindegewebes, mit der Zeit eine ganze Reihe von 
Deutungen entstanden (vgl. Abb. 48). 

Sie befinden sich im fertigen Gewebe in der Regel in der Grundsubstanz und 
schon in den frühesten Zeiten hat man sie auch von ihr abgeleitet. RANVIER, 
LEYDIG und ROLLET sind in der älteren Zeit die Hauptvertreter dieser Ansicht, 
MERKEL und v. EBNER haben die Ansicht in der neueren Zeit vertreten. Da 
man die Grundsubstanzen für nicht lebend hielt, mußte man die Zellen auch für 
die Anordnung der Fibrillen verantwortlich machen - diese Ansicht findet 
man z. B. bei HAECKEL (1866) vertreten. 
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Abb. 48 a - f. Schematische Abbildungen zur Erklärung der auf die Fibrillenbildung im Mesenchym 
sich beziehenden Theorien. a Theorie von SCHWANN, b HENLE, C V ALENTIN und KRAUSE, d LWO.'F, 

e FLEMMING, f im Sinne der Exoplasmalehre. 

VALENTIN (1839) und W. KRAUSE (1871) wollten sie von Zellfortsätzen ab
leiten. MAx SCHULTZE (1861), BOLL (1872) und FLEMMING (1891) lassen sie im 
Zellplasma, LwoFF (1889) an der Oberfläche der Zellen - "epicellulär" -
entstehen. REINKE (1894), der sie ebenfalls in Zellen entstehen sieht, läßt sie 
sich später aus den Zellkörpern "losspinnen". Damals ist der Termin "Fibro
blasten" entstanden und man dachte, daß die Fibroblasten die von ihnen produ
zierten Fibrillen an die als Sekret gedachte Grundsubstanz abgeben; dabei 
konnte man sich die Desmofibrillen einmal als lebendige Protoplasmastrukturen, 
die später erstarren, ein anderes Mal als vom Anfang an nicht lebende Sekret
fäden vorstellen. 

Eine Vermittlung beider Standpunkte (HENLE-SCHULTZE) stellt gewisser
maßen die Lehre vom Exoplasma, die Hand in Hand mit den veränderten 
Vorstellungen über Zellverbindungen und Zellbrückennetze geht [HANsEN 
(1899), MALL (1902), STUDNICKA (1902/1903)]. Desmofibrillen entstehen nach 
ihr sowohl im Cytoplasma, wie in der aus verändertem Plasma entstehenden 
Grundsubstanz ; sowohl in den Körpern der Zellen, wie in ihren besonderen 
Oberflächenschichten und schließlich extracellulär (vgl. Kapitel VII). 
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:Noch zwei weitere Theorien muß man da erwähnen, die gleich anfangs er
wähnte Plastosomentheorie, nach der sich die Fibrillen durch Umwandlung 
von Plastoconten bilden sollten - MEvEs (1910) - und die Ansicht von 
ISAAcs, von BAITSELL und von NAGEOTTE, die in den Fibrillen Gerinnungen 
der primitiven Gewebslymphe erblicken wollen. Für ihre zweckmäßige An
ordnung werden wieder die Zellen verantwortlich gemacht. 

Die Plastosomenlehre, deren Kritik ich 1920 zu liefern versuchte, übersieht, 
daß an zahlreichen Stellen, an denen Fibrillen massenhaft vorkommen, keine 
Zellen und keine Plastoconten vorkommen, die Gerinnungslehre läßt sich nur 
auf weiche Gewebe mit viel Gewebslymphe, nicht dagegen auf Knorpel, die 
Hartgewebe und die Cuticula anwenden. LAGUESSE bekämpfte erfolgreich 
diese beiden Lehren und er hat (1926) besonders sehr deutlich die Unzuläng
lichkeit der Plastosomenlehre bewiesen. 

Nach meiner Überzeugung entstehen die Fibrillen des Tierkörpers entweder 
im Cytoplasma oder in seinen Umwandlungsprodukten ; offenbar gehören alle 
festen Fibrillen in eine einzige Reihe, die mit feinen Plasmofibrillen anfängt und 
etwa mit elastischen Fibrillen endigt. 

Bei der Genese der Fibrillen verschiedener Natur beobachtet man, daß 
sie sich um die Grenzen der Zellen, Syncytien usw. nicht kümmern. Noch 
BOLL dachte, daß jede Zelle den ihr zukommenden Teil einer kollagenen Fibrille 
ausarbeitet und daß diese Teilchen dann zu einem langen Fasergebilde zusammen
schmelzen, aber heute müssen wir auf den Umstand Nachdruck legen, daß 
Plasmofibrillen, Myofibrillen, kollagene Fibrillen womöglich als einheitliche 
Gebilde angelegt werden. Plasmofibrillen können von einer "Vielheit von Zellen" 
(HEIDENHAIN) angelegt werden. Kollagene Fibrillen entstehen größtenteils 
extracellulär in großen Teilen von Mesostroma und von Grundsubstanz und 
die meisten davon kommen mit den "Fibroblasten" nicht in Berührung. 

Ganz abseits von den übrigen Fasergebilden stehen diejenigen, die sich in 
Eihüllen der Vögel, Reptilien usw. befinden und die man (vgl. z. B. GIERSBERG, 
Z. Zool., 120, 1921) in den Eileitersekreten entstehen läßt. Ihre Bedeutung 
ist immer noch rätselhaft. Nach meiner Überzeugung kann man aus ihrem 
Vorhandensein nicht direkt auf die Genese der kollagenen Fibrillen schließen, 
doch beweist der Fall vielleicht, daß wirkliche Fasergebilde auch in Flüssigkeiten, 
in welche etwas von dem extracellulären Protoplasma übergegangen ist, ent
stehen können. 

Jetzt sollte man noch die Frage erörtern, wie sich die Fibrillen bilden, das 
ist, welche die feineren Vorgänge sind, die zu ihrer Entstehung aus dem Cyto
plasma und den Bausubstanzen - von denen ich sie ableite - führen, oder, 
wenn man sich auf die Seite einer anderen Theorie stellt, auf welche Weise 
die Fibrillen aus den Plastosomen oder aus den Gerinnungen der Körperflüssig
keiten entstehen. Schließlich ist hier die für jeden wichtige Frage, wie sich die 
Fibrillen zu den Faserstrukturen verhalten, die sich in nichtlebenden kolloiden 
Stoffen (Gelatine z. B.) durch Zugwirkung hervorrufen lassen; auf diesem Felde 
und überhaupt auf dem Gebiete der Kolloidchemie liegen nämlich die letzten 
Fragen, die uns hier interessieren sollen. Mit diesem Thema beschäftigt sich 
ein anderer Abschnitt dieses Werkes, und so ist es wohl möglich, sich hier mit 
dem bloßen Hinweise zu begnügen. (Vgl. S. 518.) 

3. Die Vermehrung (Teilung) und die nachträgliche Bildung 
der Fibrillen. 

Während man in den jungen Geweben, bzw. in jungen Partien der Gewebe 
vorzugsweise vereinzelte und dünne Elementarfibrillen zu sehen gewohnt ist, 
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findet man in den fertigen, bzw. alten Geweben sehr oft Fibrillenbündel. Solche 
Bündel kennt man sowohl von den Plasmofibrillen (des Epithel- und des Chorda
gewebes, Abb. 43 b, 45d, S.511), wie von den Myofibrillen, die in Muskelfasern 
das bekannte Bild der sog. COHNHEIMschen Felder bedingen; und vor allem 
kennt man Bündel, sogar sehr dicke, aus dem kollagenen Bindegewebe. Die 
Neurofibrillen, die auch sonst etwas abweichendes Verhalten zeigen, treten 
weniger oft in geschlossenen und nur in dünnen Bündeln auf. 

Die Fibrillenbündel entstehen wohl in beinahe allen Fällen dadurch, daß 
sich die zuerst einfachen Fibrillen (die "Elementarfibrillen")l durch Längsspal
tung vermehrt haben, wobei die zwischen ihnen vorkommende Interfibrillar
substanz (Cytoplasma oder eine Bausubstanz) weniger rasch zugenommen 
hat, so daß die späte"r entstandenen Gebilde näher beieinander geblieben sind. 
Möglich ist es jedenfalls, daß sich stellenweise Bündel auch durch nachträgliche 
Anuäherung von Fibrillen bilden. Die Fibrillen vermehren sich also und es 
entstehen so "Teilsysteme" im Sinne von M. HEIDENHAIN (vgl. Kapitel IX). 
Das ist gar nicht überraschend; im Tierkörper vermehren sich die verschieden
sten Gebilde, bis unten zu den Granulen und den Plastosomen, durch Teilung, 
und man kennt Teilungsvorgänge sogar von den sog. "lebenden Krystallen" 
(LEHMANN). Vielleicht vermehren sich die Fibrillen - das läßt sich eben nicht 
kontrollieren - erst nachdem sie eine gewisse Dicke erlangt haben; daß sie 
in die Länge wachsen, läßt sich ganz deutlich feststellen. 

Die Fibrillen vermehren sich im Embryonalgewebe, beim Wachstum der sie 
enthaltenden Teile und ihre Anzahl kann auch im fertigen Gewebe, wo es z. B. 
infolge ihrer mechanischen Anstrengung (Muskel, Sehne usw) notwendig er
scheint, vermehrt werden. Im letzteren Falle muß man in dem Wachstum und 
der Längsspaltung der in Betracht kommenden Strukturen direkt den Ausdruck 
ihrer Vitalität erblicken. Es läßt sich nämlich kaum annehmen, daß ihre Ver
mehrung nur durch Einfluß des gereizten Cytoplasmas, in dem sie liegen, oder 
der Zellen, die sich in der Nähe befinden, bedingt sein sollte. Darauf kommen 
wir sogleich nochmals zu sprechen. 

Eine andere Frage ist diejenige, ob im Cytoplasma, bzw. in einer Bausub
stanz, neben oder zwischen den bereits bestehenden Fibrillen, im Falle es z. B. 
durch erhöhte Tätigkeit des Organes notwendig erscheint, neue Fibrillen un
abhängig von den alten entstehen können. Auch dies muß man unbedingt 
zulassen; sonst müßte man auch annehmen, daß die gesamte Fibrillenmenge 
eines Organes von den allerersten Fibrillen, die da erscheinen, abstammen müßte, 
das ist in einigen Fällen [Myomere von Amphioxus, meine Abh. v. J. 1920] 
unmöglich. Übrigens sieht man neben gut oder vollkommen differenzierten 
Fibrillen im Bindegewebe öfters auch eine aus weniger differenzierten Fibrillen 
bestehende Reserve (der Fall der RENAuTschen "Tramule" (1902) - es sind 
das feine Gitterfasern - gehört hierher). 

Eine noch weitere Frage ist diejenige, ob sich die Fibrillen umformen, auf· 
lösen und neubilden können. In dieser Beziehung sind unsere Kenntnisse bisher 
noch unvollständig. Die Versuche von LEVY an Sehnen (1904) beweisen, daß 
es nicht unmöglich ist. 

4. Die Anastomosen der Fibrillen. 
Eine Frage, die man sehr schwer zu beantworten vermag, ist diejenige nach 

dem Vorhandensein von Anastomosen zwischen benachbarten Fibrillen; treten 
die Elementarfibrillen, wenigstens die Desmo- und die Myofibrillen immer als 

1 Die "Primitivfasern" C.\Iuskel) von SCHWANN. Die "Primitivfibrillen" von l\IAx 
SCHULTZE. 
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selbständige Gebilde auf, oder können sie schon als Elementarfibrillen Anasto
mosen und dadurch Netze bilden? 

Wir wissen soviel, daß es schon in der Mikrostruktur des Cytoplasmas, 
von der eben einige Autoren die Fibrillen ableiten (vgl. meine Abhandlung 
vom Jahre 1909, und M. HEIDENHAINS vom Jahre 1911), Netze geben kann, 
dann wissen wir, daß sich Fibrillenbündel, und zwar solche des Bindegewebes, 
sehr häufig untereinander zu Netzen verbinden; bei 
elastischen Fasern gehören die Anastosomen und die 
Netzbildung sogar zur Regel. 

Die Schwierigkeit, die ich erwähnte, besteht darin, 
daß es in einzelnen Fällen [wie schon M. HEIDENHAIN 
(1911) bemerkte] beinahe unmöglich ist, zu entscheiden, 
wo man noch eine Elementarfibrille und wo man 
schon einen Bündel vor sich hat. Die ganz feinen 
Desmofibrillen und die Myofibrillen verlaufen in der 
Regel vereinzelt, nun hat man aber gerade bei den 
ersteren in einzelnen Fällen [z. B. ERIK MÜLLER (1912) 
im Subcutangewebe der Selachier] doch Netzbildungen 
beobachtet. Es ist möglich, daß es sich um ganz feine Abb. 49. Teil einer Epider-miszeIle von Torpedo mit 
Bündel handelte, und daß hier die Fibrillen trotzdem Plasmofibrillen. 
einfach sind. Bei den Plasmofibrillen sieht man öfters, 
daß sich eine scheinbar einfache, aus einer Zell brücke in den Zellkörpern 
übergehende Fibrille in mehrere Teile zerspaltet (Abb. 49); entweder handelt 
es sich da um wirkliche Spaltung, oder entsprach jene Fibrille einem ganz 
feinen FibrillenLündel, der sich erst im Zellkörper in seine Teile aufgelöst 
hat. Sehr häufig sind Anastomosen der Neurofibrillen; schon bei ihrer Anlage 
bilden die Neurofibrillen dichte Knäuel [HELD (1909)] und unterscheiden sich 
dadurch von allen anderen. 

5. Interfibrillärsubstanz. 
Entstehen die :Fibrillen aus Cytoplasma oder aus einer Grundsubstanz, kann 

man voraussetzen, daß Reste dieser "Fibrillenmatrix" zwischen den Fibrillen 
übrig bleiben; das beobachtet man deutlich im Epithel-, Muskel- und Nerven
gewebe. Anders könnte es in jenem Falle sein, wo Desmofibrillen in einem Zell
brückennetz entstehen; das Zellbrückennetz könnte nämlich die Fibrillen ein
mal in einzelnen seinen Trabekein bilden, aber man könnte sich auch einen 
Fall vorstellen, wo sich das gesamte Netz schließlich in eine Menge von Fibrillen 
verwandelt. Im letzteren Falle gäbe es natürlich keine Interfibrillärteile. 

Nach meiner Überzeugung gibt es überall interfibrilläre Teile und diese sind 
es, die gerade die Fibrillen (ich meine die Desmofibrillen) von einander trennen, 
sonst müßten die Fibrillen miteinander verkleben und wir würden sie nicht 
als selbständige Gebilde erblicken, oder wären die Fibrillen bloß durch Flüssig
keit von einander getrennt. Man hat die Interfibrillärsubstanz auch als "Kitt
substanz" [vgl. SCHAFFER (1901)] bezeichnet. Spricht man also, wie es so 
oft geschieht, von einer "fibrillär differenzierten" Grund- bzw. Cuticularsub
stanz, darf man sich das nicht so vorstellen, als ob die gesamte Substanz einfach 
in :Fibrillen zerfallen wäre. In der Praxis ist es jedenfalls manchmal beinahe 
unmöglich, das Vorhandensein einer Interfibrillärsubstanz (man spricht 
manchmal auch von einer "Grundsubstanz im engeren Sinne des Wortes") 
praktisch nachzuweisen ; wo man sie z. B. in den Lücken zwischen den Binde
gewebsfibrillen sucht, cntdeckt man noch feinere Fibrillen. ROLLET gelang, 
1871, die Interfibrillärsubstanz des kollagenen Bindegewebes mittels Kalk
und Barytwasser zur Lösung zu bringen. (Vgl. auch Abb. 51a S. 522.) 
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6. Fibrillen, Fasern, Lamellen, Stäbe. 
Die Fibrillenbildung fängt für uns, wie wir sagten, mit den "Elementar

fibrillen" an, und wir sagten schon oben, daß aus ihnen sehr oft "Fibrillen
bündel" enstehen. 

Nicht überall begegnet man Elementarfibrillen und Bündeln; es gibt auch 
dickere Fasergebilde, aber es ist nicht sicher, ob man alle davon von demselben 
Standpunkte aus betrachten darf und in der Benützung des Namens "Fasern" 

b 

_\bb.50. 
a Bündel von kolla

genen Fibrillen. 
b Elastische Stränge 

(Schema.) 

gibt es deutliche Verwirrung. Als "Fasern" oder "Balken" 
sollte man alle dickeren Fasergebilde bezeichnen, an denen 
sich die Zusammensetzung aus Elementarfibrillen nicht nach
weisen läßt, in der Praxis wendet man jedenfalls den Namen 
"Fasern" oft auch für die Bündel (so spricht man z. B. von 
kollagenen Bindegewebsfasern"), dann bezeichnet man mit 
ihm Gebilde, welche in eine ganz andere Kategorie gehören 
(Muskelfasern, Nervenfasern); das Bestreben, den Namen 
"Fasern" auf unserem Gebiete durch einen anderen ("Balken") 
zu ersetzen, ist daher ganz erklärlich. 

Besonders häufig erlangen die contractilen Fasergebilde 
eine beträchtliche Dicke und verlieren so den Anspruch an 
den Namen von "Fibrillen", trotzdem kann man in ihrer 
homogenen Substanz Fibrillen durch keine Methode nach
weisen. Man hat für die dicken Gebilde den Namen 
"Säulchen" oder "Sarcostyle" [RETZIUS (1890)] vorgeschlagen, 
doch es gibt auch lamellenartige Gebilde dieser Art (manche 
Insekten und Teleostier, Abb. 47 a, S. 514). Bei Amphioxus 
sieht man breite "Muskelblätter", die in "Muskelbänder" 

zerfallen. In der Fortsetzung je eines Muskelbandes befindet sich da ein Bündel 
von kollagenen Fibrillen. Eine ganz abweichende Auffassung des Wesens der 
Muskelsäulchen wird in den Arbeiten von ROSKIN (1925) vertreten, der in den 
:Fibrillen des glatten Muskels röhrenartige Gebilde erblicken will. 

Einen anderen Fall dieser Art stellen die elastischen Fasern ("Balken") des 
Bindegewebes vor. Wohl gibt es auch wirkliche elastische Elementarfibrillen, 
doch meistens sieht man dickere, sogar sehr dicke Fasern dieser Art, die 
auch dadurch, daß sie Anastomosen bilden (wahre Fibrillen bilden sie nie), den 
Bündeln kollagener Fibrillen ähneln. So wie an den Muskelsäulchen und in den 
Muskelbändern kann man auch hier eine Zusammensetzung aus Elementarfibrillen 
mit keiner Methode nachweisen (Abb. 50 b). Sogar auch die Spaltbarkeit, die an 
den Muskelbändern manchmal deutlich ist, läßt sich an den elastischen Balken 
nicht beobachten, und merkwürdigerweise sind an ihnen auch die Polarisations
erscheinungen bedeutend schwächer als z. B. an kollagenen Fibrillen. Wenn 
man also die Muskelsäulchen und die elastischen Fasern den Fibrillenbündeln 
auf diese Weise gleichstellen will, darf man nicht annehmen, es seien in ihnen 
Elementarfibrillen auf irgendwelche Weise enthalten und sie seien da vielleicht 
nur untereinander sehr fest verklebt oder durch Imprägnation unsichtbar ge
macht worden. Nur die in einer Faser enthaltene Substanz entspricht etwa 
derjenigen, die in einem Fibrillenbündel enthalten ist und dann muß hier, mit 
HEIDENHAIN, dessen Gedankengange ich da folge, ßine entsprechende Anordnung 
der Protomeren vorausgesetzt werden. Die Fibrillen können also, ohne sich 
vermehren zu müssen, in die Dicke wachsen. Auch im Epithel (verschiedene 
Drüsenzellen - meine Abh. v. J. 1909) kann man " Fasern" , die einer Viel
zahl von Fibrillen entsprechen, nachweisen. 

Außer den dicken elastischen Fasern kommen im Vertebratenkörper an 
verschiedenen Stellen, in den Blutgefäßen, vor allem in der Aorta, dann als 
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Chordascheiden, aus elastischer Substanz bestehende Lamellen vor. Wieder 
könnte man meinen, es handle sich da um Gebilde, die aus zusammengeschmol
zenen Fasern entstanden sind, doch diese Art der Zusammensetzung läßt sich 
nicht beweisen. Vielleicht entstehen einige Lamellen auf die hier angedeutete 
Weise (vielleicht die Chordascheiden, die so zerfallen!), doch andere kann man 
nur so erklären, daß man annimmt, ganze Gewebsschichten (Grundsubstanzen!) 
verwandeln sich in die elastische Substanz oder werden so imprägniert. Ich 
komme darauf an einer anderen Stelle (Kapitel VII) zu sprechen. 

Schließlich muß ich hier noch die "Stäbe", dicke, meist walzenförmige, feste 
Gebilde erwähnen, die als Ergänzung des Skelets, z. B. in den "Hornfasern" 
der Fische, auftreten. Wie HARRISON (1893), der ihre Anfänge bei Teleostiern 
untersuchte, festgestellt hat, stellen ihre Anlage dünne Fasergebilde vor, die den 
feinen elastischen Fasern nicht unähnlich sind. Sie entstehen im Innern von 
Mesenchymzellen, später befreien sie sich aus den Zellen und umgekehrt ordnen 
sich an ihrer Oberfläche mehrere, dann viele Zellen, die gewiß die zu ihrer weiteren 
Bildung notwendigen Stoffe liefern. Die dicken Hornfasern verhalten sich 
dann ähnlich wie ein Teil einer Grundsubstanz, und in der Tat können in ihre 
Substanz hinein einzelne Zellen eingeschlossen werden [GOODRICH (1903) bei 
Ceratodus]. Andere stabartige Gebilde (im Kiemenkorb einiger Mollusken) 
können, wie wir aus den Untersuchungen von KOLLMANN (1876) wissen, direkt 
in einer Grundsubstanz, ohne Intervention von Zellen, entstehen. Auch bei 
Amphioxus sieht man im Kiemenkorb Stäbe dieser Art. 

Mit der inneren Struktur der Fibrillen und der Fasergebilde stehen wohl 
im Zusammenhange die Polarisationserscheinungen, die man an ihnen beobachten 
kann [vgl. SCHMIDT (1924)]. 

7. Die Frage der Fibrillenimprägnation und Desimprägnation. 
Wie man nach dem Verhalten der Fibrillen und der Fasern zu den Reagen

zien und zu den Farbstoffen schließen kann, gibt es ziemlich große Unterschiede 
in ihrer chemischen Zusammensetzung. Die einfachsten von ihnen sind wohl im 
wahren Sinne des Wortes "Protoplasmastrukturen ", aber schon die Plasmofibrillen 
der Epidermis enthalten vom Cytoplasma abweichende Substanzen [UNNA (1921)]; 
man hat die Fibrillen als "paraplasmatische" 1 Strukturen (KUPFFER) gedeutet. 
Noch mehr gilt dies von den Myofibrillen oder sogar von den Desmofibrillen. 
Von den letzteren hat man angenommen, daß sie vom Protoplasma als seine 
Produkte ausgeschieden werden; ihre Grundlage stellen sehr resistente Sklero
proteine vor. 

Es handelt sich jetzt um die schwer zu beantwortende Frage, ob alle diese 
Fibrillenarten durch Veränderungen einer im Prinzip überall gleichen Anlage 
entstehen (die Plastosomenlehre nimmt es z. B. an) und ob die höheren von 
ihnen, so kann man die vom Cytoplasma am meisten abweichenden Faserarten 
bezeichnen, nicht vielleicht so entstehen, daß eine plasmatische Anlage bloß 
durch Sekrete des Plasmas imprägniert wird. Ich habe schon früher (1909, 
1911 b) mit dieser Möglichkeit bei den kollagenen und den elastischen Fasern 
gerechnet und RANKE (19i4) läßt verschiedene Arten der Imprägnation und 
Desimprägnation zu. Solche Prozesse würden bei pathologischen Prozessen, 
bei denen bekanntlich gerade die Desmofibrillen manchmal große Verände
rungen erfahren, eine Rolle spielen. Es gibt auch imprägnierte Fibrillenbündel. 
Man kann annehmen, daß dabei die Fibrillen undeutlich werden. 

1 "Metaplasmatische" nach der in diesem Werke eingeführten Nomenklatur. 
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8. Der Zusammenhang von Fibrillen verschiedener Natur. 
Von großer Bedeutung für die Beurteilung des Fibrillenwertes sind Fälle, 

In denen es gelungen ist, den allmählichen Übergang von Fibrillen einer Art 
in solche einer anderen festzustellen. Es gelang dies bei den Myofibrillen und 

b 

Abb. 51. a Die Kante eines Myoseptums vom erwachsenen Amphioxus. Am Übergang zum Septen
flügel. Oben Muskelblätter im Zusammenhange mit Bindegewebsfasern des Septums. b Die Kante 
des Myoseptums und die an sie grenzenden Muskelblätter von einem 16 mm langen Amphioxus. 
Beide Abbildungen nach CARAZZI, Hämatox-Präparaten. c Der Zusammenhang von Muskelfasern 
mit Bindegewebsfasern eines in Entwicklung begriffenen Myoseptums einer jungen Froschlarve. 

[Nach STUDNIÖKA (1920).] 

Desmofibrillen, Myofibrillen und Plasmofibrillen, und es ist dies für die Plasmo
fibrillen und Desmofibrillen sehr wahrscheinlich. 

Schon 1850 beobachtete KOELLIKER, daß quergestreifte Muskelfasern in 
Bündeln von Sehnenfibrillen Fortsetzung finden, OSCAR SCHULTZE machte 
in der neueren Zeit (1912) auf dieses Thema von neuem aufmerksam und die 
neuesten Angaben darüber stammen von dem Verfasser (1920, 1924), von SOBOTTA 
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(1924), von QUAST (1925) (hier Literaturangaben) und von HÄGGQVIST (1926). 
Letzterer und PETERSEN sind Gegner der Lehre von dem Fibrillenzusammen
hange und meinen, daß sich nur die Desmofibrillen mit ihresgleichen verbinden. 

Man beobachtete Desmofibrillen, welche zwei nacheinanderfolgende Myo
meren verbinden [E. MÜLLER (1912)], dann beobachtete man, wie sich eine 
Muskelfibrille bzw. Säulchen mit fertigem Myoseptum (Amphioxus, Siredon) 
verbinden und schließlich sah man den direkten Zusammenhang zwischen 
Muskelfibrillen (Abb. 51) und denen der Sehne. Einigemal beobachtete man, 
daß die Desmofibrillen sogar bis in das Innere der Muskelfasern eindringen 
[STUDNICKA (1924)]. 

Den Zusammenhang von Myofibrillen mit den plasmatischen Grenzfibril
len der Hypodermiszellen beobachtete man in mehreren Fällen unter dem 
Orustaceenpanzer und unter den Molluskenschalen [zuletzt z. B. LUNDAHL 
(1908) An. Hefte]. 

Weniger sicher bewiesen ist der Übergang der Desmofibrillen in Plasmo
fibrillen der Epidermis. W. J. SCHMIDT (1922) hält es bei Amyda für 
möglich. 

GOLDSCHMIDT erwähnt (1910), daß sich bei Ascariden Gliafibrillen mit 
Neurofibrillen verbinden, sonst befinden sich die Neurofibrillen abseits von 
allen anderen und sie hängen, soviel wir wissen 1, mit den Myofibrillen nirgends 
unmittelbar zusammen. 

Noch auf die Beziehungen der Flimmercilien zu den "Wimperwurzeln" 
sei da hingewiesen; hier wird jedenfalls der Zusammenhang durch die Basal
körperchen unterbrochen. 

9. Die Vitalität der Fibrillen und der Fasern. 
In dem Vorhandensein der Fibrillen müssen wir immer den sichtbaren Aus

druck einer bestimmten Funktion erblicken, es sind das eben "Funktions
strukturen" des Cytoplasmas und der Bausubstanz. "Der Reiz ruft dimen
sional orientierte Strukturen hervor", sagt M. HEIDENHAIN (1907). 

An der Vitalität der Myo- und der Neurofibrillen zweifelt heute noch kaum 
jemand, auch die Plasmofibrillen werden ziemlich allgemein für lebende Teile 
der Zellen gehalten. Anders verhält es sich mit den Desmofibrillen. Schon oben 
(S. 508 u. 509) haben wir auf die abweichende Beurteilung dieser Strukturen 
bei der Mehrzahl der Autoren hingewiesen. 

Noch unlängst hielt man sie ziemlich allgemein für tote Sekretfäden oder 
für Strukturen, die im Sekret entstanden sind, und man machte für die zweck
mäßige Anordnung nahe liegende Zellen verantwortlich. Dagegen hat Roux 
in seinem Werke über den "Kampf der Teile" auf die Lebensäußerungen der 
Stützgewebe hingewiesen und der Befund von zweckmäßig angeordneten Faser
strukturen in den Chordascheiden der Fische, wo Zellen fehlen [v. EBNER (1897)], 
führte später zu einer Änderung der Ansichten. HElDENHAIN (1907) schließt 
aus der Selbstspannung der Ligamente darauf, daß sie unmöglich tote Gebilde 
vorstellen können. Es sind das gerade die Desmofibrillen, die den Tonus 
erhalten. Auch der Umstand, daß die Sehnen angestrengter Muskeln gleich
zeitig mit ihnen dicker werden und größere Anzahl von Fibrillen aufweisen 
[TRIEPEL (1903) ] spricht dafür, daß die Fibrillen, die gerade angestrengt 
werden, lebendig sein müssen. Ich selbst würde vor allem auf die Fasern 
der Zonula ciliaris, die in einem zellfreien Gewebe entstehen und liegen und 
kaum durch andere ersetzt werden können, hinweisen. 

1 Wenn das "peritenninale Netzwerk" von BOEKE (1926) nicht hierher gehört. 
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10. Die Fibrillen und Fasern als Elementarbestandteile von Geweben. 
Wir wissen bereits, daß die Fibrillen durch ganze Zellenreihen verlaufen 

können, auch außerhalb der Zellen in den Zellbrückennetzen verhalten sich 
die Fibrillen ganz selbständig und kümmern sich nicht viel um die Zellen, d. i. 
um die Zellkörper. Man sieht sie auch in solchen Geweben, wo keine Zellen 
vorhanden sind und so kann man nicht bezweifeln, daß sie ebenso wie die Zellen 
den Titel der "Elementarbestandteile" verdienen. Gerade sie bauen dadurch, 
daß sie sich untereinander verschieden verflechten, jene Teile des Tierkörpers, 
die vollkommen an solche Produkte der Industrie erinnern, die man seit jeher 
mit dem Namen der "Gewebe" bezeichnet. 

Die Plasmofibrillen eines mehrschichtigen Epithels - um einige Beispiele 
anzuführen - verbinden die Zellen untereinander und sie stellen im Gewebe 
ein elastisches Netz, welches in seiner Bedeutung den Federn eines Polsters 
nicht unähnlich ist (Abb. 45 c, S. 511). 

Die Desmofibrillen (später ihre Bündel und die Fasern) stellen schon im 
Embryonalkörper, im Mesenchym, ein Gerüst vor, das erstens diesem sonst 
ganz weichen Gewebe eine gewisse Fllstigkeit verleiht, und dann - das ist viel 
wichtiger - ein "Tonoskelet" der betreffenden Körperpartie (der Schwanzflosse 
einer Fro8chlarve z. B., Abb. 55, S.530) und des ganzen embryonalen Körpers 
baut. Die Fibrillen heften sich an das embryonale Corium' an und leisten dem 
Druck der im Gewebe enthaltenen Flüssigkeit Widerstand. Im fertigen Tier
körper sieht man die Fibrillen überall in den Geweben, die zur Umhüllung, zur 
Füllung, zum Stützen, zum Verbinden usw. bestimmt sind. Entweder leisten 
die Fibrillen beim Zug Widerstand, oder es wird in ihnen der Druck in Zug um
gewandelt, oder schließlich stellen große Massen von Desmofibrillen selbst druck
feste und zugleich elastische Polster vor. 

Im Muskelgewebe sind, wie man nicht näher beweisen braucht, die Fibrillen 
das Wichtigste; die Form der Zellen oder der Muskelfasern, in denen sie ent
halten sind, ist eigentlich nebensächlich; alles steht da, so scheint es, in dem 
Dienste der Myofibrillen. 

Endlich die Neurofibrillen, von denen man zwar nicht dasselbe behaupten 
kann, die aber doch gewiß sehr wichtig sind, und endlich die Neuroglia, in der die 
Gliafibrillen wieder den wichtigsten Strukturbestandteil vorstellen. 

(Bemerkung: Etwas von den Fibrillen vollkommen Verschiedenes stellen 
die SpicuJae der Poriferen vor.) 

VII. Das Synexoplasma und die Bausubstanzen 
(Grundsubstanz, Cuticularsubstanz). 

Die Zellen, Syncytien und Plasmodien bestehen ursprünglich aus weichem 
Cytoplasma, handelt es sich nun darum, das eine oder das andere Gewebe fester 
zu machen, den Körper zu schützen (Integument), das Ganze, den einen oder den 
anderen Teil zu stützen (Skeletteile), so kann die Natur in zahlreichen Fällen mit 
den Zellen I,!'uskommen, so daß sie die Zellen mit breiten harten Grenzschichten 
(Krusten, Kapseln) versieht, oder umgekehrt, indem sie von dünnen Zellmem
branen umgebene Zellen mit Flüssigkeit füllt und in Turgorzellen verwandelt. 
Auch kann sich das gesamte Cytoplasma der Zellen verdichten und es kann sogar 
eine besondere Umwandlung in Exoplasma erfahren, welche es bedeutend 
resistent und hart macht. Bei allen diesen Prozessen beteiligen sich Fibrillen, 
die man einmal in den Grenzschichten der Zellen, ein anderes Mal in ganzen 
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Zellkörpern findet. Man kann somit behaupten, daß die Zellen, das ist die 
Zellkörper, und die Fibrillen zum Aufbau sehr resistenter, zugfester oder druck
fester Gewebe (Binde- und Stützgewebe) genügen können. 

Es gibt weiter Fälle, in denen es sich umgekehrt darum handelt, daß Lücken 
zwischen den Keimblättern (Epithelien) und den Organen mit ganz weichem 
Material (Füllgewebe) ausgefüllt werden, und wieder kann die Natur zu solchem 
Zwecke die Zellkörper verwenden; sie wendet einerseits große, dicht aneinander 
gepreßte Zellen, oder sie wendet zu dem Zwecke kleine sternförmige, netz artig 
verbundene Zellen, wie man beides in den Parenchymen der niederen Würmer 
(Plathelminthen) so häufig beobachtet. In beiden Fällen braucht die Natur 
zu solchen Geweben sehr wenig festes Material; einmal füllt sie das Zellinnere 
mit Flüssigkeit, ein anderes Mal verdrängt sie die ZelIkörper durch eine Inter
cellularflüssigkeit. Auch hier können, vor allem in dem zweiten Falle, wieder 
Fibrillen vorkommen, welche die Teile zusammenhalten (vgl. Kap. V) und das 
Gewebe und den Gesamtkörper resistenter machen. 

Kann die Natur also in beiden den hier angedeuteten Fällen gut mit Zellen 
auskommen, so wählt sie neben ihnen und besonders bei Vertebraten doch 
noch ein anderes Mittel; es entstehen extracelluläre Gerüste und Massen, die 
einmal zum Ausfüllen der Lücken (auch ohne die Gegenwart der Zellen), ein 
anderes Mal wieder zum Bedecken, Verbinden, zum Einhüllen, zum Stützen 
usw. der Organe oder Körperteile verwendet werden können und schließlich 
stellen die mit Zellen kombinierten Gerüste sogar auch die Grundlage wich
tiger Organe sui generis vor. Man beobachtet, daß die extracellulären Gerüste 
und Massen, die sich ihrerseits wieder beinahe immer mit Fibrillen kombinieren, 
die größte Mannigfaltigkeit zeigen können, nicht nur in ihrem Aussehen, 
sondern auch in ihrer Konsistenz, ihrer Ausstattung mit Fibrillen, Fibrillen
bündeln und Fasern usw. 

Extracelluläre Teile kennen wir bereits aus den früheren Kapiteln. Es sind 
das erstens einfache Zellverbindungen (Zellbrücken) , dann Zellbrückennetze 
(S.484) und mit dem Namen des "extracellulären Protoplasmas" bezeichneten 
wir (S. 503) umfangreiche Netze und Geflechte dieser Art, die sich von dem 
direkten Einfluß der Zellen offenbar weitgehend emanzipiert haben. Diesmal 
handelt es sich um extracelluläre " Substanzen", wodurch ich andeuten will, 
daß es schon andere Substanzen sind als das primitive Protoplasma. Man kann 
nun, und diese Frage werden wir unten ausführlich erörtern, die Substanzen 
entweder für umgewandeltes, manchmal Sekrete enthaltendes Cytoplasma, ein 
Exoplasma (Gegensatz zu Endoplasma) halten, oder für ein Protoplasma
sekret. 

Jene Autoren, die sie für Sekrete gehalten haben, waren in ihrer Deutung 
besonders dadurch befestigt, daß sich aus Sekreten an der Körperoberfläche bei 
Evertebraten in der Tat sehr verschiedene, dem Schutz des Körpers dienende 
Gehäuse bilden können. Diesmal würde es sich um im Innern des Körpers blei
bende Sekretansammlungen handeln. 

Auch die Körperflüssigkeiten (vgl. Kapitel VIII) sind "extracellulär", und zu 
jeder Zeit gab es Autoren, welche die oben erwähnten Substanzen einfach für 
verdichtete Körperflüssigkeiten hielten, solche, in denen sich durch Gerinnung 
Fibrillen, analog den Fibrinfäden des Blutes, ausgebildet haben 1. 

Ich sagte bereits oben, daß in den in Betracht kommenden Substanzen 
beinahe immer Fibrillen (Desmofibrillen) vorkommen, nun könnte man meinen, 
daß sie eigentlich nichts anderes sind als Massen von Fibrillen, zwischen denen 

1 Umgekehrt hielt man z. B. das Blut für ein Grundsubstanzgewebe mit flüssiger Grund
substanz. 
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Reste von Cytoplasma enthalten sind. Man hat die Grundsubstanzfrage öfters 
für identisch mit der Fibrillenfrage gehalten 1. 

Mit den oben erwähnten Grenzschichten kommen die oben erwähnten Massen 
manchmal in nahe Beziehungen; man beobachtete z. B., daß Knorpelkapseln 
mit der Grundsubstanz verschmelzen und ihre Menge zu vermehren helfen, 
umgekehrt bauen die Grundsubstanzen ihre eigenen Grenzschichten. 

Ich wollte im Vorangehenden nur andeuten, daß man bei Betrachtungen 
über Bausubstanzen auf die Begriffe Zellbrücken und Zellbrückennetze, Sekrete, 
Körperflüssigkeiten, Grenzschichten, Exoplasma der Zellen und auf Fibrillen 
Rücksicht nehmen muß. 

Es gibt zwei Hauptformen der "Bausubstanzen" : Im Innern des Metazoen
körpers entstehende "Grundsubstanzen" oder "Intercellularsubstanzen" und 
die auf der Oberfläche vieler Epithelien sich bildenden "Cuticularsubstanzen". 

A. Grundsnbstanzen (Intercellnlarsubstanzen). 
Als "Grundsubstanzen" müssen wir alle festeren Intercellularsubstanzen (im 

weiteren Sinne des Wortes) auffassen, die im Iunern des Metazoenkörpers 
auf der Grundlage von Morphoplasma (nicht des Hyaloplasma), nach 
anderen als Sekretablagerungen entstehen; es sind das geformte Substanzen 
von gallertartiger bis fester Konsistenz, keine Flüssigkeiten. Schwierigkeiten mit 
der Anwendung des Namens "Grundsubstanz" können dann entstehen, 
wenn es sich um Flüssigkeiten handelt, die durch Sekretansammlungen 
dichter geworden sind, solche, von denen färbbare Koagulate im Präparate 
übrig bleiben (die Grundmasse in der Schmelzpulpa der Dentinzähne z. B.). 
Man muß sich in solchen Fällen darnach richten, ob in solcher Substanz Fibrillen 
entstehen oder nicht; nur die Fibrillen bildenden und enthaltenden Massen 
rechne ich hierher. (In der gallertartigen Grundmasse der Schmelzpulpa sieht 
man z. B. keine bleibenden Fibrillen; diese sind alle in demZelleunetz enthalten 
[MAZUR (1907, REICHENBAcH (1926)]. Gerüstartige Grundsubstanzen lassen sich 
vom Zellbrückennetze kaum unterscheiden. Grundsubstanzen gibt es nicht 
nur zwischen den einzelnen Zellen (so z. B. im Knorpel), sondern auch zwischen 
den Keimblättern, bzw. Epithelschichten. Der Terminus "Grundsubstanz" ist 
daher passender. (Vgl. meine Abh. v. J. 1907, b.) 

1. Geschichte. 
Der Begriff einer "Grundsubstanz" entstand noch vor dem Aufstellen der Cellular

theorie. Man entdeckte im Knorpelgewebe Bläschen oder "Acini" [MECKAuER (1836)] und 
man brauchte nun einen Namen für die zwischen ihnen sich befindende "eigentliche 
Knorpelsubstanz". JOH. MÜLLER benützte 1836 den Namen "Substantia intermedia", 
MECKAuER, ein Schüler von PURKINJE, in demselben Jahre den Namen "Massa" oder "Sub
stantia fundamentalis". Den Namen "Grundsubstanz" findet man in der Allgemeinen 
Anatomie von HENLE (1841) - auch in den vom Knochen und vom Zahnbein handelnden 
Kapiteln -, SCHWANN wendet den den Botanikern schon früher bekannten Namen "Inter· 
cellularsubstanz" an. 

SCHWANN erkannte, wie wir schon wissen, als erster die große Verbreitung einer solchen 
Substanz (sein "Cytoblastem"!) in tierischen Geweben. Er weiß bereits, daß die Substanz 
einmal weich, ein anderes Mal dicht, im Knochen sogar ganz fest sein kann. Er versucht sie 
vom Blutplasma abzuleiten. Wie die Substanz im Ei enthalten ist und wie aus ihr die ersten 
Zellen entstehen, konnte er, und das ist eine merkliche Lücke in seiner Lehre, nicht angeben. 

REICHERT erkannte (1845) zuerst, daß zwischen den Zellen eines Embryo eine Inter· 
cellularsubstanz noch fehlt, eine solche entsteht also nachträglich aus den Zellen; von ihm 
stammt auch der Begriff von "Bindesubstanzgeweben". Zuerst wußte man nicht, auf welche 

1 Vgl. die Arbeiten von MEvEs (1910) und von v. KORFF (1907). 
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Weise die Intercellularsubstanz entsteht. REMAK wollte (1852), sich auf Beobachtungen 
am Knorpelgewebe (Knorpelkapseln) stützend, eine Lehre von der "Parietalsubstanz" 
aufstellen; Zellmembranen sollten sich an der Bildung von Grundsubstanz beteiligen, andere 
erblickten in ihr einfach ein Sekret der Zellen. 

HENLE hielt 1841 die Grundsubstanz ausdrücklich für lebendig, doch VIRCHOW vergegen
wärtigte sich später (1858), daß man Lebenserscheinungen bloß an den Zellen beobachtet. 
Er erklärte die Grundsubstanz für "passiv" und er wollte in ihr "Territorien", Einfluß
sphären der einzelnen Zellen, unterscheiden. Die später entstandene Protoplasmalehre 
übernahm, wie ich schon anderswo sagte, auch diese Ansicht. 

MAX SCHULTZE (1861), der Begründer der neuen Lehre, hat die Grundsubstanzen als 
umgewandeltes Protoplasma aufgefaßt; dieser Ansicht war auch BRÜCKE (1861), der sich 
der neuen Lehre sogleich angeschlossen hat. Zu derselben Zeit hat in England LIONEL BEALE 
eine Lehre von zweien im Metazoenkörper enthaltenen Substanzen aufgestellt, von einer 
"Germinal matter", die sich in eine unter ihrem Einfluß bleibende "Formed matter" ver
wandeln sollte, doch war bei ihm der Begriff einer "Formed matter" viel breiter als der 
heutige einer Bausubstanz. Die Umwandlungslehre hatte also gleich in der ersten Zeit 
drei Verteidiger. 

Man beschäftigte sich jetzt viel mit dem Protoplasma und man beobachtete an ihm 
deutliche Zeichen von Leben, Reizbarkeit und Beweglichkeit; an den Grundsubstanzen 
gelang es nichts davon zu entdecken, und so erblickte man darin eine Bestätigung der An
sichten VIRCHOWS; die fertige Grundsubstanz wäre also doch eine in ihren Eigenschaften 
vom Protoplasma vollkommen verschiedene Substanz. 

Die Umwandlungslehre der sechziger Jahre hatte wenig Glück; schon BOLL hat sie 
1872 teilweise verlassen und andere sind der alten Sekretionstheorie, so formulierte man 
jetzt allgemein die Sache, treu geblieben. Man hielt jetzt die Grundsubstanzen einfach für 
Sekrete der Zellen, die einmal weich, gallertartig, ein anderes Mal fest und schließlich sogar 
hart sein können. Man dachte, daß verschiedene Zellen verschiedene Grundsubstanzen 
(ähnlich auch Cuticularsubstanzen) produzieren. In den Fibrillen erblickte man, aber das 
wissen wir schon aus dem vorangehenden Kapitel, einmal Produkte der Zellen, eine andere, 
ganz besondere Art von Sekreten, ein anderes Mal wieder Strukturen, die in Grundsubstanzen 
"geprägt" [ROLLET (1871)] wurden. 

In den achtziger und den neunziger Jahren tauchte von neuem der Gedanke der Vitalität 
der Grundsubstanzen auf [STRICKER (1883), LUKJANOW (1894)], doch man war zu -fest 
von der Richtigkeit der Sekretionslehre und der Passivitätslehre überzeugt, und so blieb die 
offizielle Histologie der alten Lehre treu. Im Jahre 1896 hat WEIGERT die Grundsubstanzen 
sogar für "tot" erklärt und erst dies hat eine Art Besinnung unter den Histologen hervor
gerufen. FLEMMING hat ihm (18!!7) widersprochen und seit dem Jahre 1899 inaugurierte 
~. C. C. HANSEN eine neue Ara, deren Ansichten später angeführt werden sollen. 
Ubrigens werden von Einzelnen auch heute noch die alten Ansichten verteidigt. 

2. Die Objekte. 
a) Die Pflanzen. 

Bei den Pflanzen verdient höchstens die dünne (nur bei einigen Algen ausnahmsweise 
breite) "Mittellamelle", die die benachbarten Zellmembranen voneinander trennt, den Namen 
einer "Intercellularsubstanz". Da bei den Pflanzen bloß die Protoplasten den tierischen 
Zellen entsprechen, muß man hier eigentlich auch die Zellmembranen den tierischen Grund
substanzen (bzw. den Kapseln) gleichstellen. 

b) Die Metazoengewebe. 

Nach einer alten, auch heute noch nicht vollkommen verdrängten Ansicht 
sollte eigentlich zwischen allen Zellen des Metazoenkörpers eine "Intercellular
substanz" vorkommen; wo sie in geringer Menge, wie in den Epithelien, zugegen 
ist, wäre es eine "Kittsubstanz", in den "Baugeweben" dagegen, wo sie reich
licher ist, wäre es eine wirkliche "Grundsubstanz" [vgl. WALDEYER (1901) und 
SCHAFFER (1901)]. Dann stellt man sich noch heute fast allgemein vor, daß es 
sich dabei immer um kompakte Substanzen handelt. Beide Ansichten mußte 
die Histologie erst allmählich überwinden und heute wissen wir bestimmt, daß 
die Grundsubstanzen (bzw. die Kittsubstanzen) erstens nicht allgemein ver
breitet sind, und daß es (zweitens) auch gerüstartige und lamelläre Substanzen 
dieser Art gibt. 
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Eine Grundsubstanz fehlt den Epithelien und dem direkt von ihnen sich 
ableitenden Nervengewebe, sie ist dagegen in den meisten "Baugeweben" 
zugegen; im Muskelgewebe nur insoweit dieses - interstitiell, das ist zwischen 
den eigentlichen Muskelelementen - Bindegewebe enthält. Man hat früher 
angenommen, daß Epithelzellen durch Vermittlung einer "Kittsubstanz" zu
sammenhängen. RECKLINGSHAUSEN zeigte, daß sich die Zellgrenzen durch 
Argentum nitricum (in Endothelien!) schwärzen lassen, aber FLEMMING konnte 

nachweisen (1896), daß es sich da bloß 
um eine Koagulation von Silbersalzen in 
dem flüssigen Inhalt der Intercellular
lücken handelt. Eine Ausnahme findet 
man z. B. beim Verhornen des mehr
schichtigen Epithels in der Hufanlage 
einiger Säuger, wo die Intercellular
lücken nach meinen Erfahrungen (1909) 
wirklich durch eine Art Grundsubstanz 
ausgefüllt werden können. 

Von den "Baugeweben" (Stütz-, Füll
und Bindegewebe der Autoren) machen 
diejenigen Gewebe, die durch direkte 
Umbildung von Zellen eines·Keimblattes 
oder eines Epithels entstehen, eine Aus
nahme. Eine Grundsubstanz fehlt also 
in dem sog. "epithelialen Stützgewebe" 
einiger Polypen, und sie fehlt bis auf 

Abb.52. DasZellbrückenne (,.Mesostroma" wenige Ausnahmen (S. 484) auch dem 
zwischen Ektoderm und der Somatopleura Gewebe der Chorda dorsalis der Verteeines Forellenembryos. LNach SZILY (1908).) 

braten. 
Die eigentliche Domäne der Grundsubstanzen sind die auf der Grundlage 

von Mesenchym und von "Mesostroma" entstehenden Grundgewebe. 
O. und R. HERTWIG, von denen der Begriff des "Mesenchyms" stammt 

[früher sprach man von einem "Bildungsgewebe" (GOETTE)), nehmen (1881) an, 
daß sich zwischen den Keimblättern zuerst eine gallertartige Substanz ansammelt, 
in die erst vom Mesoderm abgetrennte Zellen hineinwandern. Diese Gallertsub
stanz wäre die erste Grundsubstanz, in der später Fibrillen und Fasern ent
stehen. Gegen diese Ansicht, die in der ersten Zeit allgemein angenommen wurde, 
haben im Jahre 1902 MALL und der Verfasser (eigentlich auch FLEMMING 1901) eine 
andere gestellt, nach der die erste Grundsubstanz nicht aus der Gallerte bzw. der 
Flüssigkeit entstehen sollte, sondern aus den Zellen, die nicht voneinander isoliert 
sind, sondern ein überall zusammenhängendes Netz bilden. Ich habe auf die 
"retikulären" ("modifizierten", wie ich 1899 sagte) Epithelien (der Schmelzpulpa 
z. B. Abb. 31 a) hingewiesen, und ich zeigte, daß man in ihren Plasmofibrillen ein 
Analogen der Bindegewebsfibrillen, erblicken kann. Dadurch, daß sich in einem 
netzartigen Embryonalgewebe die Lücken des Netzes (Intercellularlücken) 
schließen, entsteht ein kompaktes Grundsubstanzgewebe. SZILY ergänzte (1904, 
1908) diese Angaben auf eine ganz unerwartete Weise. Er zeigte, daß noch 
früher, ehe noch Zellen in die Lücken zwischen den Keimblättern ein
wandern, daselbst Zellbrückennetze (vgl. S. 473, Abb. 52) vorkommen, und 
er war der Ansicht, daß das junge Mesenchymgewebe diese Netze a~similiert; 
sie sollten zusammen mit den von den Mesenchymzellen gebildeten Trabekeln 
die Anlage der künftigen Desmofibrillen bilden. Sogar ein kompaktes Gallert
gewebe kann so entstehen [STUDNICKA (1907 b).] Überall kommen, wie ich später 
(1911) zeigen konnte, solche Netze (das primäre Mesostroma) nicht vor; bei 
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den Froschlarven bauen die Mesenchymzellen beinahe allein das Gerüst des 
Mesenchymgewebes. 

Zuerst ist da also ein Gerüst [später oft, wie LAGUESSE (1921) zeigt, ein 
Lamellenwerk)] , in ihm, nicht in seinen Lücken, befinden sich nun die Fibrillen. 
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Abb.53. Grundsubstanzreiches und grundsubstanzarmes Gewebe. a Chondroides Gewebe von Co bi tis. 
b Hyalinknorpel mit territorial geordneter Grundsubstanz. [Nach S'l'UDNICKA (1903).] 

Eine Reihe von Autoren, die in dem Gerüst nur Koagulate erblicken [BAITSELL 
(1925) z. B.], leiten auch heute die Fibrillen und dann die Grundsubstanz von 
dem Inhalt der Lücken ab. 

Nun gibt es erstens fertige Gewebe der Mesenchymreihe, welche den ursprüng
lichen Charakter des Gewebes womöglich behalten; das sind die "retikulären" 

Abb, 54. Retikuläres, fibrillenführendes Gewebe aus einer Lymphdrüse. Katze. 
[Nach M. HEIDENHAIN (1907.) 

(bzw. "lamellären") Gewebe - wie man sie nennen könnte (Abb. 54), - zweitens 
solche, in denen die ursprünglichen Lücken stark reduziert wurden oder 
vollkommen verschwanden, "wahre Grundsubstanzgewebe" mit kompakter 
Grundsubstanz (Abb. 53b). Schließlich gibt es "zellige" Gewebe, in denen 
die Grundsubstanz auf dünne intercelluläre Scheidewände reduziert wird 
(Abb. 53a). 

Handbuch der mikroskop. Anatomie I/I. 34 
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Das retikuläre Gewebe und das lockere fibrilläre Gewebe können 
beide unter Umständen sehr auffallend die Bauweise des Mesenchyms behalten 
oder imitieren . Beide enthalten ein weiches Protoplasmaretikulum, das durch 

feste fibrillenführende Grundsubstanzbal
ken und -lamellen (wie ich unten zeigen 
will, das "Exoplasma") ergänzt und unter
stützt wird. Im retikulären Gewebe gibt es 
vorzugsweise Trabekein [LAGUESSE (1904, 
Abb. 25, S. 478)], im lockeren Lamellen 
[LAGUESSE (1914, 1921, Abb. 57b, S. 533)]. 
Die Grundsubstanz bildet da also ein relativ 
festes Gerüst, auf dem erst die weichen, iso
lierten oder netzartig zusammenhängenden 
[v. MÖLLENDoRFF (1926)] Zellen liegen. 
Als Ganzes sind diese Gewebe wohl weich 

Abb. 55. GI1Uertgewebe I1US der SehwI1nzflosse und es gibt Übergänge zu dem folgenden. einer Froschll1rve ; mit Tonofibrillen. [Nach 
TRIEPEL (1911).] Das Gallertgewebe kann mit Rück-

sicht auf die Grundsubstanz sehr ver
schiedenes Verhalten zeigen , und überhaupt versteht man unter diesem 
Namen eine Anzahl von wQSentlich ungleichen Geweben·; Neben den zell
freien Gallertgeweben der H yJroidmedusen, dem embryonalen Subcutangewebe 
einiger Fische (Lophius) und dem Glaskörpergewebe der Vertebratenaugen 

b 

Abb. 56 a, b. Zwei Stadien der Chondrogenese im Mesenchym einer Frosohlarve. 
[Nach STUDNICKA (1911 cl.] 

gibt es zellhaltige Gewebe, wie dasjenige der Nabelschnur. Die ersteren Gewebe 
sind fein gerüstartig und sehr weich, aus der Nabelschnur der Selachier beschrieb 
LAGUESSE unlängst ein lamelläres zellhaltiges Gallertgewebe. Das Nabelschnur
gewebe der Säuger enthält neben den lamellären auch kompakte Partien. In der 
Grundsubstanz gibt es überall feine, vereinzelte oder dünne Bündel bildende 
Fibrillen. Das Gallertgewebe stellt auf seiner höheren Stufe ein weiches 
kompaktes Grundsubstanzgewebe vor (Abb. 55). 
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Das lockere fibrilläre Bindegewebe, das wir schon oben erwähnten, 
und das ihm eigentlich wenig ähnliche feste fi brilläre Bindegewebe 
besitzen sog. "fibrilläre Grundsubstanzen" ; nicht daß Fibrillen anderswo 
fehlen würden, aber hier sind die Fibrillen viel dichter, und es gibt da sogar dicke 
Fibrillenbündel. Das feste fi brilläreBindegewe be hat eine einfache primäre 
Grundsubstanz; das hyaline Knorpelgewebe besitzt einedruckfeste Grund
substanz, die ihre Eigenschaften durch Imprägnation erhielt, wobei die in ihr 
enthaltenen Fibrillen unsichtbar geworden (maskiert) sind. DasKnochengewe be 
und das Dentin sind schließlich Gewebe mit kompakter imprägnierter und 
verkalkter Grundsubstanz ; "Hartgewebe" , wie man sie mit Rücksicht auf diese 
Eigenschaft ihrer Grundsubstanz bezeichnen kann. 

3. Die Genese der Grnndsnbstanz. 
Ich nannte die darauf sich beziehenden zwei Haupttheorien, die "Sekretions

lehre" und- die "Umbildungslehre", bereits in der Einleitung und in dem der 
Geschichte der Grundsubstanzfrage gewidmeten Abschnitte, will ich jetzt 
andeuten, -wie diese und die sonstigen Lehren formuliert werden und welche 
Beweise zugunsten der einen oder der anderen angeführt werden. 

a) Die Sekretionstheorie. 

Sie entstand, wie so viele andere der hier besprochenen Lehren, unter dem 
Einfluß der Botanik. Nachdem das "Protoplasma" entdeckt wurde (1846), hat 
man in der Zellmembran ein Protoplasmaprodukt erblickt, und zwar hat 
man sie als ein Sekret aufgefaßt. KOELLIKER, der schon 1846 die Chordascheiden 
auf eine solche Weise deutete, bekennt sich ausdrücklich dazu, daß er seine 
Deutung aus der Botanik genommen hat. Er war in der älteren Zeit der Haupt
vertreter dieser Doktrin, und da er sich damals gleichzeitig mit den Grundsub
stanzen und den Cuticularsubstanzen beschäftigte (1857), und da er in den 
letzteren vielfach Bilder sah, die für schichtweise Ablagerung von Zellsekreten 
auf Zelloberflächen sprachen, darf man sich nicht wundern, daß er sich auch mit 
Rücksicht auf die Grundsubstanzen zugunsten der Sekretionslehre ausge
sprochen hat. Besonders der Befund von Odonto- und Osteoblasten [GEGEN
BAUER (1864), WALDEYER (1865)] schien für die Ausscheidungslehre zu sprechen; 
man dachte, daß man da Drüsenzellen und ihr Produkt, die Grundsubstanz, 
nebeneinander sieht. Noch in der neuesten Zeit versuchte man wiederholt 
den Fall der Osteoblasten zugunsten der bekannten Lehre auszunützen; zuletzt 
tat es Z. KASCHKAROFF im Jahre 1914, doch gerade sein Fall, der Orthagoriscus
knochen, läßt sich (wie ich 1916 zu zeigen versuchte) sehr gut gegen die Aus
scheidungslehre ausnützen. (Ein zusammenfassendes Referat über die Osteo
blastentheorie hat neuestens HINTZSCHE (1927) veröffentlicht.) 

Man hat darauf hingewiesen, daß zwischen den Zellen und ihren Produkten 
immer eine scharfe Grenze vorhanden ist, dann darauf, daß man in den sezer
nierenden Zellen Vorstufen der Sekrete in der Gestalt von kleinen Körnchen 
beobachtet. Außerdem hat man sich vom Anfang an auch auf eine ursprüng
liche Gallerte des embryonalen Mesenchymgewebes berufen, in der man ent
fernt von den Zellen Fibrillen entstehen sah; darin hat man wieder einen Be
weis dafür erblickt, daß die Gallerte die Anlage einer Grundsubstanz vorstellt 
[neuestens ALFEJEW (1926), BIEDERMANN (1913, 1917)]. 

b) Die Fibrillentheorie. 

Eine andere Form erhielt die Sekretionslehre bei jenen Autoren, die in der 
Grundsubstanz zuerst nichts anderes erblicken wollten als eine Masse von 

34* 
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Desmofibrillen, zwischen denen sich eine Gewebsflüssigkeit (von einer Gallerte 
sprechen diese Autoren nicht) befindet [v. KORFF (1910), NAGEOTTE (1922)]. 

Die "Fibroblasten" sollen, so wie wir es im vorangehenden Abschnitte 
sagten, in ihrem Körper Fibrillen bilden, die sich von ihnen loslösen und die 
Grundsubstanz eines "fibrillären" Bindegewebes dann selbst vorstellen. Da, 

. wo daraus die feste Grundsubstanz eines Knorpels, eines Knochens, des Dentins 
usw. entstehen soll, liefern die Zellen später noch ein Bindemittel, das die 
Fibrillen verkittet; erst jetzt hat man eine druckfeste, kompakte Grunsdubstanz 
vor sich. Hierher gehören FLEMMING (1897), MALL (1902), SZILY (1908) u. a. 

c) Die Umbildungstheorie. 
Sie ist beinahe gleichzeitig mit der Entdeckung des Protoplasmas in tierischen 

Geweben entstanden; MAx SCHULTZE (1861) ist ihr Begründer. 
SCHULTZE erkannte offenbar, daß das embryonale Bindegewebe, jetziges 

Mesenchymgewebe, netzartig angeordnet ist, und er nahm an, daß Teile dieses 
Netzes, indem sie Fibrillen bilden, zur Grundsubstanz werden. Vollkommen 
deutlich ist die Darstellung von SCHULTZE nicht, und sein Schüler BOLL (1872) 
spricht schon nur von Fibrillen. ROLLET (1871) war ein Anhänger jener Lehre 
auch W ALDEYER hat sich (1895) zu ihrem Gunsten ausgesprochen, aber erst 
F. C. HANSEN lieferte 1899 eine neue Grundlage zu dieser Lehre, indem er nach 
dem Beispiel von RENAUT (1893) auf den Begriff des "Exoplasmas" (vgl. S. 462) 
hingewiesen hat. Die Knorpelzellen bilden exoplasmatische Oberflächen
schichten, die den Übergang zur Grundsubstanz vermitteln, und evtl. kann man 
den ganzen Knorpel mit HANSEN "als eine Art von Syncytium mit gemeinsamem 
Ektoplasma auffassen". 

Der Verfasser dieses Kapitels, dem der Begriff eines Exoplasmas aus seinen 
Untersuchungen über das Chordagewebe (1897) schon früher bekannt war, ver
suchte neben MALL seit dem Jahre 1902 die Exoplasmalehre weiter auszu
arbeiten. Es war nicht möglich, die Grundsubstanz eines höher differenzierten 
Grundsubstanzgewebes, des Knorpels, des Knochens usw., als einfaches Exo
plasma, bzw. "Synexoplasma" (1907) aufzufassen, es gibt da unverkennbare 
Zeichen von Sekretionsprozessen; so war es notwendig, die Umbildungslehre 
mit der Sekretionslehre zu kombinieren. Zu vollkommen ähnlichen Ansichten 
kam bei seinen Untersuchungen über die Genese des retikulären Bindegewebes 
(1903), dann des Gallertgewebes (1914) und des lockeren Subcutangewebes 
der Säugetiere LAGUESSE. Er sprach zuerst (1903) von einer "präkollagenen" 
Substanz, aber später (1914, 1921) wendet auch er den Namen "Exoplasma" 
an. Der Exoplasmalehre haben sich in der darauffolgenden Zeit unter anderen 
A. HARTMANN (1910), RANKE (1913, 1914), HUECK (1920), neuestens WASSER
MANN (1926), ZAWARZIN (1926) und DANINI (1927) angeschlossen. Auch ROHDE 
hat sie in seinen zusammenfassenden Arbeiten (vgl. S. 495) benützt. 

M. HEIDENHAIN hat sich (1907) gegen den Begriff des Exoplasmas ausge
sprochen; er wollte in den Grundsubstanzgeweben nicht Analoga von Syncytien 
erblicken und er stellte somit dem "Protoplasma" der Zellen das "Metaplasma" 
der Grundsubstanzen (= Plasma + Sekret) gegenüber (1907). 

Da der Name "Exoplasma" für die Grundlage einer fertigen Grundsub
stanz manchen (v. EBNER, v. KORFF) unpassend erschien, habe ich später den 
Termin "Bauplasma" vorgeschlagen. Das "Exoplasma" würde demnach nur 
die Anlage einer Grundsubstanz höheren Grades bilden, die fertige Grund
substanz selbst würde aus "Bauplasma", aus "Bausekreten" und aus "Bau
fibrillen" (Desmofibrillen) bestehen (1911. 

Ich versuche im nachfolgenden die einzelnen Momente zusammenzustellen, 
auf die man bei dem Definieren der "Exoplasmalehre" hinweisen kann. 



Das Synexoplasma und die Bausubstanzen (Grundsubstanz, Cuticularsubstanz). 533 

a) Die Exoplasma-Endoplasm a -Differenzi e rung. 

An erster Stelle muß man fragen, welche Partien des Cytoplasmas eigent
lich umgewandelt werden . 

Wir wissen bereits (vgl. S. 448, 462), daß es vor allem die Zellen selbst sind, 
deren Körper auf ihrer Oberfläche sogar sehr breite, aus " Exoplasma" bestehende 
Krusten (Exoplasmen sensu str.) bilden können; extracelluläre Schichten dieser 
Art haben wir oben als "Kapseln" bezeichnet (Abb. 58 cl. Sind die von den 
Zellen abgeschiedenen Schichten dieser Art für sich abgegrenzt, das ist hängen 
sie nicht besonders innig mit den ähnlichen Produkten der benachbarten Zellen 
zusammen, kann man dafür den Namen "Autexoplasma" anwenden. 

In sehr zahlreichen Fällen werden in einem 
netz artig angeordneten Gewebe breite Exo
plasmapartien vom Anfang an einheitlich an
gelegt; so daß sich der Name "Krusten" oder 
Kapseln dafür nicht anwenden läßt . Es han
delt sich in der Tat um keine "Grenzschichten" 
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Abb. 57. n Alteres:Slesenchy mgewehe an s d em Snhcutangewcbe eines 16 Tage nlten Emhryo einer 
Ratte . b Subcutangewchc einer neu geborenen R atte. Grundsubstanzlam ellen mit Zellen und Fibrillen. 

lBeide Abh. nach I,A GU E SSE (1D 21) . ] 

und wir können diese einheitlichen Zwischenschichten als das "Synexoplasma" 
den Autexoplasmen entgegenstellen. In der Regel handelt es sich um primäre 
Plasmodien mit breit untereinander zusammenhängenden kernhaItigen Teilen, 
in denen das Cytoplasma in gewisser Entfernung von den Zellkernen in Exo
plasma umgewandelt wird (Abb. 57 a). 

Drittens kann man auf wirkliche Zell brücken und Zellbrückennetze hinweisen, 
deren Cytoplasma ebenfalls selbständig, das ist ohne daß sich das Zellkörper
plasma ändert, fester wird und sich in ein Exoplasma umwandelt. Ganze Netze 
und ganze Lamellenwerke können sich so verwandeln, und das Exoplasma 
nimmt in ihnen das Aussehen einer gallertartigen, Far.bstoffe kaum annehmenden 
Substanz an, die leicht der Aufmerksamkeit des Beobachters entgeht. Besonders 
müssen da von solchen Netzen die interdermalen (primären) oft sehr umfang
reichen Mesostromen (S. 474) erwähnt werden. In allen diesen Fällen handelt 
es sich wieder um "Synexoplasmen" (vgl. Abb. 56,58b). 

Schließlich kann man sich einen Fall vorst ellen, in dem sich in einem voll
kommen kompakten Plasmodium das Cytoplasma in die zwei Plasmaarten, das 
die Zellkerne umgebende Endoplasma und das weiter liegende Exoplasma 
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differenziert. Wieder erhält man da ein "Synexoplasma". Ein solches konnte 
auch so entstanden sein - das gilt von allen vorangehenden Fällen -, daß sich 
in der Umgebung der Zellkerne neues Zellplasma angesammelt hat, während das 
alte zum Exoplasma geworden ist. (Meine Abh. v. J. 1903, 1913, vgl. S. 452.) 

b 

d 

c 

Abb. 58. a Schema. die Beziehungen des Endo- und Exoplasmas im jungen fibrillären Binde
gewebe darstellend. [Nach STUDNICKA (1903 b).] b Schema, Mesenchymzellen und zwischen ihnen 
sich entwickelndes Zellbrückennetz (Mesostroma) darstellend. Die Endoplasmazellen beginnen sich 
über das von ihnen produzierte Exoplasma ausznbreiten. c Exoplasmatische Grundsubstanzlamellen 
mit auf ihrer Oberfläche ausgebreitetem Endoplasma (Zellnetz). [Im Sinne der Angaben von 
LAGUESSE (1921) und v. MÖLLENDORFF (1926).] dEine Grundsubstanzzelle (Endoplasmazelle) mit 
extracellulär gcwordenem AutexoIllasma - KllorpelzeIle mit Knorpelkapsel, bzw. einem Zellhof. 
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Als Endopla~ma erhält sich, das sehen wir in allen Fällen, immer das den 
Zellkern und das Zentriol unmittelbar umgebende Plasma, während alles übrige 
zum Exoplasma werden kann; nun kann die " Endoplasmazelle" auf ihrer 
Oberfläche neue Autexoplasmaschichten bauen, die mit dem älteren Synexo
plasma zu einem einheitlichen Ganzen, der Grundsubstanz, verschmelzen 
können. Sowohl das celluläre wie das extracelluläre Plasma kann also zum 
Exoplasma werden (vgl. meine Abh. v. J. 1914). 

ß) Fi brillen bild u ng ("morpho ti sch e Differenzierung" bei RANKE 1914). 
Diesen Prozeß erwähnte ich bereits oben (S. 515). Dort sagte ich, daß die 

Fibrillen sowohl in reinem wie in verändertem Plasma entstehen können, an 
dieser Stelle kann man noch den Umstand hervorheben, daß die Fibrillen bei 

At>t>. 59. Amnion eines 8 mm langen Embryo von Sus. Aus Mesostroma entstehende Grundsubstanz 
zwischen Ektoderm und Mesoderm. (Nach dem Verf. 1926b). 

der Exoplasmabildung aus dem ursprünglichen Plasma in das Exoplasma 
übergehen, wo man dann die Mehrzahl von ihnen, wenn nicht alle, findet. Der 
Streit, der lange Jahre über die Genese der Desmofibrillen geführt wurde·, wird 
also von der Exoplasmalehre auf die soeben angegebene Weise gelöst. 

y) Weitere chemische Vorgänge und die Imprägnation des 
Exoplasmas und der Fibrillen. 

Zuerst unterscheidet sich das Exoplasma nur ganz wenig vom übrigen Plasma, 
dann ändert es sich; es kann verschleimen, es kann aber auch härter werden, 
so daß es sich gut als eine Stützsubstanz eignet. Das sind Prozesse, die sich 
im Exoplasma selbst abspielen, daneben muß man aber auch Ablagerung von 
Sekreten anerkennen, die aus naheliegenden Zellen 1 stammen und die schließlich 
das ganze Exoplasma durchtränken und das Aussehen der Grundsubstanz 
vollkommen ändern können. Sie erhält ein eigentümlich homogenes Aussehen 

1 Hierher gehören die Osteoblast{\ll und die Odontoblasten. 
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und die Fibrillen sind nun darin weniger deutlich. Solche gibt es im Knorpel, 
im Knochen und im Dentin; in den beiden letzteren Geweben ist es 
die "erste Imprägnation", die hier die Grundsubstanz erfähr~, später folgt noch 
die zweite mit anorganischer Substanz; erst jetzt wird die Grundsubstanz voll
kommen hart. Man kann also wenigstens dreierlei Grundsubstanzen unter
scheiden: primäre mit ziemlich reinem Exoplasma und mit vollkommen 
deutlichen Desmofibrillen, sekundäre mit organischer, und tertiäre auch mit an
organischer Imprägnation. 

Die Exoplasmalehre kann sich auf folgende Umstände berufen: 
An Stellen', an denen sich in einem früheren Entwicklungsstadium ein pri

mitives Cytoplasma befand, beobachtet man in einem späteren Entwicklungs
stadium eine meist homogene Substanz, das Exoplasma; nun gibt es Fälle, in denen 
man eine ununterbrochene Reihe von Übergangsstadien ne beneinander sieht, 
so daß man an einem und demselben Objekte die Entwicklungsgeschichte der 
Grundsubstanz genau verfolgen kann. Das beste Objekt dieser Art stellen die 
Selachierzähne , junge und ältere Zähne ihrer Zahnleisten (meine Abh. v. 
J.1907b), dann das ~ubcutangewebe (LAGUESSE 1914,1921) und einige Knorpel. 

Die Endoplasmen sind von einer fertigen Grundsubstanz in der Regel scharf 
abgegrenzt, aber man findet auch sehr oft, daß das Plasma der endoplasmatischen 
Zellfortsätze ganz allmählich in die Grundsubstanz übergeht. Man kann auch 
die Umwandlung ganzer Zellen zur Grundsubstanz beobachten; die sog. "Inter
calarzellen" der Chondrogenese [SCHAFFER (1901 b)) gehören hierher. 

b) Regressive Prozesse. 
Eine andere Frage ist diejenige, ob sich die Grundsubstanz wieder zurück, 

in der Richtung zum Cytoplasma, verwandeln kann. Unter gewissen Umständen 
ist es wohl möglich; man kann sich einen Fall vorstellen, in dem die Grundsub
stanz desimprägniert wird und schließlich ihre Fibrillen verliert [RANKE (1914)]. 
Daß sich dabei ehemals zur Grundsubstanz eingeschmolzene Zellen wieder beleben 
könnten [STRICKER (1883)], ist gewiß sehr wenig wahrscheinlich. 

4. Die Vitalität der Grnndsnbstanzen. 
Dadurch, daß man beweist, die Grundsubstanz entstehe als Sekret der Zellen 

oder als ein Umbildungsprodukt des cellulären und des extracellulären Cyto
plasmas, wird noch nichts über den eigentlichen Wert dieser Substanz ausgesagt; 
man kann sich nämlich ebensogut "lebendige Sekrete", solche, welche vom 
Cytoplasma einen Teil ihrer Eigenschaften übernommen haben (BIEDERMANN 
hat 1903 diesen Begriff, den er später verlassen hat, aufgestellt), wie abge
storbene, jetzt passive Umbildungsprodukte des Zellplasmas vorstellen. 

Es handelt sich um die Frage, ob man in den Grundsubstanzen lebendige 
oder nicht lebende Teile des Metazoenkörpers erblicken soll; ob sie die Zellen 
untereinander als lebende Teile verbinden oder ob es sich um passive Stoffe 
handelt, welche zwischen ihnen abgelagert wurden und sie voneinander nur 
trennen. Diese Frage wurde, wie wir gleich anfangs bemerkten, zu verschiedenen 
Zeiten verschieden beantwortet. 

Die Lebendigkeit der Grundsubstanz suchte man auf dreierlei Weise fest
zustellen. Für VIRCHOW, der sich als der erste eingehender mit der Frage be
schäftigte, war der Umstand entscheidend, daß sich die Grundsubstanzen an 
pathologischen Prozessen in den Geweben nirgends aktiv beteiligen; wohl sieht 
man an ihnen Veränderungen, doch diese sind eher regressiver Natur, während 
die Zellen durch ihre Vermehrung und auf verschiedene andere Weise sehr auf
fallend ihre Vitalität beweisen. Nach dem Entdecken des Protoplasmas verglich 
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man sogleich das Benehmen dieser, wie man damals dachte, nur in den Zellen 
enthaltenen Substanz und der Grundsubstanz, und man beobachtete, daß nur 
das Cytoplasma gereizt werden kann, die Reize verschieden beantwortet und 
sich unter anderem auch allein aktiv bewegt; an den Grundsubstanzen beob
achtete man nichts davon; auch nach dem Anwenden der stärksten Reize ließen 
sich an ihnen keine Bewegungserscheinungen feststellen. Auch an den Regene
rationsvorgängen beteiligen sie sich beinahe nicht. Das wären also die ersten 
zwei Wege, welche man beim Feststellen der Grundsubstanzvitalität in der 
älteren Zeit gegangen ist. 

Aus neuerer Zeit stammen Betrachtungen über die in den Grundsubstanzen 
enthaltenen Strukturen, ihre Anordnung, ihr Entstehen und ihre Vermehrung 
und auf diese beruft man sich jetzt vor allem. 

Aus dem fibrillären Bindegewebe kannte man gleich vom Anfang an die 
Fibrillen, doch die eigentlichen kompakten Grundsubstanzen, jene des Hyalin
knorpels, des Knochens und des Zahnbeins, wurden für homogene, das ist struk
turlose Stoffe gehalten. Mit der Zeit konnte man sich davon überzeugen, daß sie 
alle fibrilläre Strukturen enthalten. Nicht nur das; man überzeugte sich auch 
davon, daß diese Strukturen sehr regelmäßig, und zwar ganz zweckmäßig ange
ordnet sind, nur war es nicht immer möglich, für diese Anordnung der Strukturen 
die Zellen verantwortlich zu machen, wie man es früher tat. Sehr wichtig waren 
hier die Untersuchungen v. EBNERS (1896), die sich mit den Chordascheiden 
der Cyklostomen beschäftigten. Diese Chordascheiden, welche vollkommen 
zellfrei sind und oft eine beträchtliche Dicke erlangen, enthalten sehr regel
mäßig angeordnete, sich unter rechtem Winkel kreuzende Fibrillensysteme. 
v. EBNER hat die Meinung ausgesprochen, es seien das "mechanische" Fibrillen, 
und hat auf jene Strukturen hingewiesen, die unter Einwirkung von orientiertem 
Zug in nichtlebenden kolloiden Stoffen, Gelatine, Kollodium usw. entstehen. 
Später hat man analoge Strukturen kennen gelernt, die in dem Corium der 
Amphibien [SCHUBERG (1908)] und im Zahnbein der Vertebraten [G EBHARDT 1900)] 
vorkommen. Diese Fälle waren so kompliziert (Corium), daß sich auf sie 
jene Erklärungsweise nicht so leicht anwenden ließ, oder bildeten sich in ihnen 
(Zahnbein) die Fibrillen in einer vollkommen weichen Umgebung, so daß man 
eine Zug- und Druckwirkung nicht voraussetzen konnte. Umgekehrt mußte 
man von den Strukturen voraussetzen, daß ihre Anordnung auch vererbt wird. 
Da man sich also weder auf die Fernwirkung der Zellen, noch auf die mechani
schen Momente allein berufen konnte, blieb schließlich nichts anderes übrig, 
als die Erklärung, es handle sich um eine Autonomie bei der Entwicklung, 
eine vitale Reaktion der entstehenden Grundsubstanzen und um Erscheinungen 
derselben Zweckmäßigkeit, wie man sie überall anderswo an lebenden Objekten 
beobachtet. Auch die extracellulären Stoffe können demnach, so wie das Cyto
plasma, zweckmäßig angeordnete Strukturen hervorbringen, die vererbt werden 
und sich nicht jedesmal mechanisch neubiIden müssen. 

Roux war einer der ersten, der (1883) darauf (indirekt) hingewiesen hat, 
daß die Grundsubstanz selbst durch StrukturbiIdung reagieren kann, und am 
Anfang des neuen Jahrhunderts entwickelte sich Hand in Hand mit der oben 
erwähnten Exoplasmalehre auch eine neue Vitalitätslehre. Für sie hat sich als 
einer der ersten FLEMMING (siehe oben) ausgesprochen und sie hat später (1907) 
in M. HEIDENHAIN einen warmen Verteidiger gefunden. Durch den Hinweis auf 
zahlreiche nicht zellhaltige tierische Gewebe suchte man jenen Gedanken zu 
stützen. "Das ganze Gewebe lebt, nicht nur seine Zellen" (1907). 

Die Grundsubstanz kann also, so etwa formuliert die Frage M. HEIDEN
HAIN, die verschiedenen Reize nicht unmittelbar beantworten, aber längere 
Zeit wirkende mechanische Reize sind doch nicht ohne Wirkung auf ihre 
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Entwicklung und auf die sich in ihr entwickelnden Fibrillen. Gewiß sind auch die 
Fibrillen selbst, wie ich schon oben sagte, nicht als passiv aufzufassen, doch der 
auf sie wirkende Reiz wird in zahlreichen Fällen auch auf ihre Matrix, die Grund
substanz, übertragen und diese beantwortet ihn, indem sie zweckmäßig geordnete, 
neue Strukturen baut; der Reiz beginnt in einer anderen Richtung zu wirken und 
die Strukturen werden umgeordnet usw. Das Substrat der Fibrillen und die 
Interfibrillarsubstanz (die Kittsubstanz), die Grundsubstanz, darf also nicht 
unterschätzt werden. Es ist nicht ausgeschlossen, daß sich das Leben der 
Grundsubstanzen [ich habe einmal vom "formativen Leben" gesprochen 
(1914)] durch diese Tätigkeit nicht erschöpft, offenbar ist die Reihe der Auf
gaben, welche die Grundsubstanzen im Metazoenkörper besorgen, eine be
deutend größere, doch darüber wird uns die Zukunft belehren. Wie die Fibrillen, 
leben also auch die Grundsubstanzen des Körpers. Nicht unwichtig ist der 
Umstand, daß man gerade jetzt auch in den Zellmembranen der Pflanzen 
Zeichen von Lebenserscheinungen findet (vgl. oben auf S. 459). 

Es handelt sich nun darum, welche sind die Beziehungen zwischen den Grund
substanzen und den Zellen. Gewiß sind sie - das sagten wir gerade - nicht der
art, wie sich das VIRCHOW vorgestellt hat, es gibt, besonders bei niederen Verte
braten, auch zellfreie Grundsubstanzen, die VmcHow unbekannt waren, aber 
trotzdem können wohl die Grundsubstanzen nicht ohne die Zellen existieren. 
Niemand kann sich eine in einer künstlichen Kultur selbständig wachsende 
Grundsubstanzpartie vorstellen. Ihr Verhältnis zu den Zellen ist vielleicht das
selbe wie das Verhältnis des extracellulären Cytoplasmas zu den Zellkörpern. 
Dieses Verhältnis unterscheidet sich wesentlich von dem Verhältnis zwischen 
Cytoplasma und Zellkern in einer Zelle; es gibt keine bestimmte Grundsub
stanz-ZeIlen-Relation im Sinne der Kern-Plasma-Relation. 

Noch neuestens versuchte NAGEOTTE (1922) die alte Passivitätslehre durch 
den Hinweis auf seine Versuche, die er an implantierten, mit Formol getöteten 
Sehnen unternahm, in welche, wie er findet, Zellen eindringen, zu retten. Gewiß 
kann eine tote Sehne eine lebendige ersetzen, so wie eine Prothese den Knochen 
ersetzt, aber niemand kann von ihr verlangen, daß sie sich z. B. beim Stärker
werden des zugehörigen Muskels der jetzt stärker werdenden Zugwirkung 
durch die Vermehrung ihrer Fibrillen adaptiert; sie bleibt immer das, was sie 
war. BusACcA (1926) und WEIDENREICH (1924) kontrollierten übrigens seine 
Versuche und kamen zu anderen Ansichten. 

5. Noch einmal die Lamellen und die Stäbe. 
Es genügt, wenn wir uns an dieser Stelle nochmals das Vorhandensein von 

dicken elastischen Lamellen und jener dicken Stäbe, die sogar Zellen in ihrem 
Inneren enthalten (Ceratodu8 - GOODRICH) vergegenwärtigen, von denen im 
vorangehenden Abschnitte (vgl. S. 521) die Rede war. Fertige Gebilde dieser 
Art sind gewiß den Grundsubstanzen näher als den Fibrillen und Fasern, aus 
denen sie hervorgegangen sind. 

B. Die Cuticularsubstanzen. 
Die dicken, die Körper vieler Evertebraten bedeckenden Cuticularschichten, die Chitin

decken der Arthropoden, die Panzer der Krebse, die Molluskenschalen usw. hielten die alten 
Histologen der vor SCHwANNschen Zeit für eine Art "Horngewebe", das ist sie hielten sie 
für der Hornschicht der Vertebratenintegumente analoge Schichten. Nachdem SCHWANN 
auf die Gegenwart von Zellen in den tierischen Geweben aufmerksam machte, suchte man 
solche auch hier und man war gewiß nicht wenig überrascht, als man da keine Zellen finden 
konnte. LEYDIG, der als einer der ersten, das Gebiet der vergleichenden Histologie zu 
bearbeiten begann, hielt jene dicken Cuticularschichten für eine Art Bindegewebe, das die 
Körperoberfläche bedeckt, und er führt es sogar noch 1857 in seiner Histologie unter dem 
Namen "Chitingewebe" an. Für ihn war die auffallende Ähnlichkeit des Bildes, welches der 
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Querschnitt einer Chitincuticula z. B. mit dem Bilde aufweist, das man z. B. am Corium eines 
Fisches zu sehen gewohnt ist, entscheidend. Zellen fand er in dem "Chitingewebe" nicht. 

Derselbe Autor machte schon 1849 eine Entdeckung, die später zum richtigen Verständnis 
des "Chitingewebes" führen sollte. Er beobachtete bei Hirudineen, bei Lumbricus und bei 
Mollusken, auf der Oberfläche des die Körper bedeckenden Epithels ein "Oberhäutchen", 
wie er es nannte, und er deutete es als eine von den Epithelzellen ausgeschiedene Schicht. 

KOELLIKER und HAECKEL haben beinahe gleichzeitig (1857) erkannt, daß sich auch unter 
dem "Chitingewebe" und unter anderen festen dicken Schichten von der Oberfläche des 
Evertebratenkörpers (und aus einigen Teilen des Darmkanals) Epithel befindet, und daß jene 
dicke Schichten, genau so, wie die von LEYDIG gefundenen, durch Zellenausscheidung ent· 
stehen. Ihre Deutungen wurden offenbar von seiten der Botanik beeinflußt. Hier hielt man 
zu dieser Zeit schon die Zellmembranen für ausgeschiedene Schichten und hier kannte man 
schon früher eine die ganze Körperoberfläche bedeckende "Cuticula". Letzterer Name hat 
sich jetzt auch in der Zoologie eingebürgert 1. 

So vergegenwärtigte man sich die Existenz einer Cuticula und solche war ihre erste 
Deutung. Die Protoplasmalehre änderte nichts an dieser Auffassung, und bis in die neueste 
Zeit hinein wurde die Cuticula für eine Sekretschicht gehalten; nur vereinzelt erschien hie 
und da die Ansicht, es könnte sich da um eine durch Plasmaumbildung entstandene Schicht 
handeln. 

1. Die Objekte. 
Eine "Cuticula" findet man, wie wir schon im Vorangehenden bemerkten, 

auf der Oberfläche des Körpers der vielzelligen Pflanzen. Das ist eine Schicht, 
welche die freie Seite der von Zellmembran bedeckten Zellen überzieht; bei den 
Metazoen bedeckt die als "Cuticula" bezeichnete Schicht 
in zahlreichen Fällen unmittelbar das Cytoplasma der 
Epithelzellen (vgl. meine Abh. v. J. 1925b). 

Die tierische Cuticula bedeckt als eine zusammen
hängende, dünne, feine, unter rechtem Winkel sich kreu
zende, Fibrillen enthaltende Schicht, z. B. die Oberfläche 
des Körpers eines Regenwurmes, sie bildet eine dickere, 
hautartige Schicht bei den Nematoden und den Gordiiden, 
sie bildet eine dicke chitinige Hülle auf der Oberfläche 
eines Grustaceen- oder Insektenkörpers und dicke, mit 
Kalksalzen imprägnierte Panzer bei den Krebsen. Bei 
Mollusken bestehen aus einer Cuticularsubstanz, die die 
mannigfaltigste Gestalt annehmenden Schalen und Gehäuse, 
und bei Tunicaten schließlich (ich führe bloß die wichtig
sten Typen an), wo die Cuticula bei den Ascidien eine be
sondere Dicke erreicht, wird sie ausnahmsweise sogar mit 
Zellen versehen, die aus dem äußeren Keimblatte aus
gewandert sind ("Exenchym") . 

Bei Vertebraten kommt eine wahre Cuticularschicht 
seltener vor. Die die Epidermis von Amphioxus, von 
Cyclostomen und von Fischen auf ihrer Oberfläche be

Abb.60.CuticulavonLe
padouaster (Teleostier). 

[Nach STUDNICKA 
(1909) .1 

deckende Schicht der oben (S. 464) erwähnten Deckplatten ist keine Cuticula; 
nur unrichtig wendet man für sie diesen Namen an. G. WOLFF entdeckte (1889) 
auf der Oberfläche der Deckplattenschicht eine andere, dünne, zusammenhängende 
Schicht, die er für die eigentliche Vertebratencuticula hält, aber neuestens will 
man diese Schicht für eine einfache Sekretschicht erklären [FRANZ (1927) Z. B.). 
Trotzdem kann auch bei Vertebraten in Ausnahmefällen, wie der Fall von Le
padogaster (Abb. 60) beweist, eine wirkliche dicke Cuticula vorkommen. 

Zu den Cuticulen kann man auch die "Otosomen", das ist die im Gehör
organ der Vertebraten den SinnesepithelsteIlen zugegebenen Schichten rechnen, 

1 Schon GABRIEL FALLOPIA kennt den Namen "Cuticula", er versteht darunter die 
heutige Epidermis. Zwei Termine, "Cutis" und "Cuticula", kommen schon bei ihm. 
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die bei der Funktion der Sinnesepithelien auf verschiedene Weise behilflich 
sind, die Otolithenmembran, die Otoconienmembran, die Cupula acustica und die 
Membrana tectoria. Ihre Anlage stellt, wie ich oben (S. 504) bemerkte, ein 
"extracelluläres" Protoplasma vor, doch die fertige Schicht kann man, wenn 
man will, ganz gut als eine Art weicher Cuticularschicht, einer solchen, die 
in einer gewissen Entfernung vom Epithel entsteht, auffassen. [Meine Abh. v. 
J, 1912 c, 1915; WITTMAACK (1918); WERNER (1926); KOLMER (1922, 1926.)] 

2. Die Bestandteile einer Cuticula. 
Man kann da wieder Fibrillen, "Cuticularfibrillen" und eine Interfibrillar

substanz unterscheiden. Die Fibrillen, die entweder vereinzelt vorkommen 
oder in dicken, sogar sehr dicken Bündeln auftreten, sind wieder zweckmii,ßig, 
manchmal sehr kompliziert [Ascaris TOLDT (1905) , v. EBNER (1910)] angeordnet. 
Von manchen Cuticulen kann man annehmen, daß ihre Substanz auf ähnliche 
Weise, wie wir es bei einigen Grundsubstanzen beobachtet haben, mit organi
schen Zellsekreten ("Bausekreten") imprägniert wurden und es gibt auch harte 
Cuticulen, die anorganische Substanzen, meistens Kalksalze, enthalten. Die 
Struktur der Cuticulen unterscheidet sich somit nicht prinzipiell von der der 
Grundsubstanzen, die dicken verkalkten Cuticularschichten weisen jedenfalls 
viele Eigentümlichkeiten auf, auf die wir da nicht eingehen müssen. [Näheres 
über solche Cuticularschichten s. bei BIEDERMANN (1913)]. 

3. Die Genese der Cuticulen. 
Zugunsten der ältesten Theorie, der Sekretionstheorie, hat man den Um

stand angeführt, daß die gegen das Cytoplasma der darunterliegenden Zellen 
scharf abgegrenzten Schichten in der Regel aus einer Substanz bestehen, die sich 
von Zellplasma auffallend, sowohl chemisch, wie durch ihre Konsistenz, unter
scheidet. Die Schichtung, die sich an den Cuticulen sehr häufig beobachten läßt, 
erklärte man durch periodisches Ablagern von Sekreten auf der Epitheloberfläche. 
(KoELLIKER (1857)]. Auf der "Hypodermis", wie man das Epithel nennt. 

Die Umbildungslehre verweist auf allmähliche Übergänge zwischen Zell
plasma und der Cuticularsubstanz, die offenbar keine einfache Substanz vor
stellt. Die scharfe Grenze, die wohl die Regel ist, spricht nicht gegen die Um
bildungslehre, man sieht eine solche in zahlreichen Fällen auch bei Grund
substanzen. Manchmal sieht man Zellfortsätze der Epithelzellen, die in das 
Innere der Cuticularschicht führen und sich hier verlieren. Schließlich gibt 
es Übergänge zwischen Cuticularsubstanzen und Grundsubstanzen. GROBBEN 
beobachtete (1911) bei Argulus, daß sich hier die Cuticularsubstanz auch zwischen 
inneren Zellen des Körpers befindet, wo sie kaum den Wert eines Sekretes hat. 
Die Existenz einer zeIlhaltigen Cuticula (Ascidien) spricht ebenfalls für eine 
ganz nahe Verwandtschaft zwischen den Cuticulen und den Grundsubstanzen. 

Die Cuticula entsteht in den meisten Fällen als eine der Epitheloberfläche 
dicht anliegende, dünne, dann dickere Schicht, aber es gibt auch Fälle, in denen 
sich auf einer Epitheloberfläche zuerst ein protoplasmatisches Gerüst bildet, 
das sich verdichtet und erst dann zur Cuticula wird (meine Abhandlung vom 
Jahre 1915). Sie entstehen manchmal sehr schnell, so die Gehäuse der Appendi
cularien [LOHMANN (1909)]. 

4. Die Vitalität der Cuticulen. 
Wieder handelt es sich darum, welchen Wert man einer Cuticularsubstanz 

zuschreiben soll; ist es ein an den Lebensprozessen sich beteiligender, lebender 
Teil des Metazoenkörpers, oder handelt es sich, wie es die Sekretionstheorie 
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in der Regel voraussetzt, um ein totes "geformtes Sekret". Diesmal ist die 
Antwort etwas komplizierter, als sie da war, wo wir von der Grundsubstanz 
sprachen. 

Man muß erstens Unterschied machen zwischen einer wachsenden und 
einer fertigen Cuticularschicht. Mit Rücksicht auf die zweckmäßig angeord
neten Strukturen, die gerade in den Cuticulen in der Regel weit vom Cytoplasma 
entstehen, muß man auch diesmal annehmen, daß sich die Substanz, um die 
es sieh handelt, durch ein formatives Leben auszeichnet. Anders ist es mit der 
fertigen Cuticularschicht. Es gibt weiche häutige Cuticulen, z. B. jene der 
Nematoden und der Gordiiden, von denen es nicht unwahrscheinlich ist, daß 
sie lebenslang ihre Vitalität erhalten, sie sind ja manchen Grundsubstanzen 
äußerst ähnlich, dann gibt es aber harte Chitincuticulen und sogar verkalkte 
Panzer und Schalen, die offenbar mit dem Momente, 
indem sie fertig sind, bereits auch absterben. Man be
obachtet an ihnen ja auch kein Wachstum in die Fläche, 
den man im vorangehenden Falle feststellen konnte. 
Die Schichten werden oft, wenn sie zu klein werden, 
abgeworfen und durch neue ersetzt. 

C. Die"Basalmembran" - die 
Schmelzschicht. 

Die Cuticula bedeckt die obere, bzw. äußere Ober
fläche eines Epithels und man könnte voraussetzen, daß 
eine ähnliche Schicht auch an der basalen Seite von 
Epithelien entstehen kann. Man hat lange die sog. 
"Basalmembran" [TODD u. BOWMANN (1845)] für eine 
solche Schicht gehalten, doch heute wissen wir, daß sie zu 
dem subepithelialen Bindegewebe gehört. [VgI. STEINER 
(1927.)] Ein wirkliches Analogon der Cuticulen darf man 
höchstens in der Schmelzschicht der Dentinzähne er
blicken. Sie entsteht außerhalb des Epithels (Amelo
blastenschicht) aus einer extracellulären Schicht, welche 

Abb. 61. Die Anlage der 
Scbmelzscbicbt von einem 

Dentinzabn, Katze. 
[Nacb STUDNICKA (1917b).] 

die Zellen zuerst gemeinschaftlich bauen [STUDNICKA (1917 b), JASSWOIN (1925), 
HELD (1926); WALKHOFF (1927). Neuestens FABER (1928), Abb. 61 b]. 
WEIDENREICH (1926, Z. Anat. 79) will den Schmelz für eine Außenzone des 
Dentins halten. 

Anhang. Die Schutz sekrete. 

Bei den Vertebraten findet man, soviel mir bekannt, nur eine Art davon, 
die sog. "Hornschicht" aus dem Muskelmagen der Vögel. Es ist das das er
starrende Sekret zahlreicher Drüsen [Literatur bei OPPEL (1896)]. 

VIII. Die Körperflüssigkeiten. 
Um die Flüssigkeiten des Körpers interessiert sich der Histologe, dessen 

Arbeitsgebiet das Reich der mikroskopischen Strukturen vorstellt, in der Regel 
sehr wenig und doch lehrt eine einfache Erwägung, daß sich Strukturen ent
haltende und strukturlose Substanzen in den Körpern der lebendigen Wesen 
nicht von einander trennen lassen. Seit der Zeit von SCHWANN hat man z. B. die 
Körperflüssigkeiten und die Intercellularsubstanzen wiederholt in eine und die
selbe Kategorie des histologischen Systemes eingereiht. SCHWANN selbst wollte 
sein Cytoblastem von der Blutflüssigkeit ableiten, und noch neuestens lassen 
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viele - sagten wir schon oben - die Grundsubstanzen durch ein Verdichten 
von Körperflüssigkeiten entstehen. Daraus erkennt man, daß die Histologie 
schon aus diesen Gründen die Flüssigkeiten des Körpers eigentlich nicht bei
seite lassen sollte, selbstverständlich darf sie dieselben auch aus dem Grunde 
nicht ignorieren, da die vorzüglichsten Objekte ihres Studiums, die Zellen, mit 
diesen Flüssigkeiten in fortwährenden Wechselbeziehungen existieren. Gewiß 
stellt die moderne Histologie das Protoplasma und die Körperflüssigkeiten 
einander gegenüber, aber es läßt sich zwischen beiden schwer eine scharfe Grenze 
führen; das bestätigt uns wieder darin, was wir gerade gesagt haben. 

Das Cytoplasma der Zellen, der Syncytien, Symplasmen usw. enthält Mikro
strukturen verschiedener Art, zwischen denen sich die anderen mehr flüssigen 
Phasen des Cytoplasmas, das "Hyaloplasma", wie man es (im Unterschied zu dem 
"Morphoplasma") 1 nennt, befinden. Es gab Autoren (ELSBERG, ein Schüler 
von HEITZMANN z. B.), die nur das Morphoplasma ("Bioplasson", wie ELs
BERG es nennt) leben ließen, doch heute bezweifelt niemand, daß sich beide, 
bzw. alle Phasen des Cytoplasmas an den Lebensvorgängen beteiligen. Sowohl 
die relativ festen, wie die gallertartigen . und die flüssigen Phasen des Cyto
plasmas stellen Substrate von Lebenserscheinungen vor, und unter den letzteren 
wohl auch jene, die durch Aufnahme größerer Mengen von Wasser dünnflüssig 
geworden sind. Das sog. "Hyaloplasma" ist nur ein Sammelbegriff für eine 
Reihe von für uns nicht unterscheidbaren Cytoplasmaphasen, von solchen, 
deren chemische und physikalisch-chemische Unterschiede uns derzeit un
kenntlich sind. Das Lösungsmittel und das Dispersionsmittel ist in allen Fällen 
das Wasser, welches das Plasma aus der Umgebung, im Inneren des Körpers 
aus den Körperflüssigkeiten, aufnimmt. Eigentlich kann der Biologe nicht an
geben, wo die Körperflüssigkeit aufhört und das Hyaloplasma anfängt, er 
setzt jedenfalls voraus, daß sich zwischen beiden eine feine Grenzschicht des 
Plasmas befindet, doch diese Grenze wird wohl sehr leicht, hin und her, 
überschritten. 

Das Cytoplasma der Zellkörper enthält in zahlreichen Fällen Vakuolen, 
die mit einer "Zellflüssigkeit" (die Botaniker sprechen in ähnlichen Fällen von 
einem "Zellsaft") gefüllt sind, und es gibt Zellen, in denen solche Vakuolen 
sehr umfangreich sein können (einige "vesiculöse" Zellen; in anderen solchen 
Zellen sind jedoch Reservestoffe, Fett, Glykogen, enthalten). Die Flüssigkeit 
hat sich hier gewiß aus einem größeren Bezirke des Cytoplasmas - das dabei 
zu einem kleinen Körper schrumpfen kann - zusammengezogen; es ist dies 
eine eiweißhaltige Flüssigkeit, die mit dem Hyaloplasma nicht identisch ist. 
Wieder andere Flüssigkeiten-neuestens sprechen einige von Exkreten - ent
halten die Kanälchen des GOLGIschen Apparato reticolare usw. Soviel - an
deutungsweise - über die von den im Cytoplasma enthaltenen Flüssigkeiten, 
von denen man beim Besprechen der Körperflüssigkeiten ausgehen muß. (Die 
im Zellkern enthaltene Flüssigkeiten lasse ich da beiseite.) 

Nun entstehen gleich bei der Zellteilung Vakuolen zwischen den Zellen, 
jene Vakuolchen, aus denen sich, wie wir oben (S. 485) sagten, später durch
gängige Intercellularlücken (der Epithelien z. B.) entwickeln. Woher die 
Flüssigkeit der Vakuolen stammt, läßt sich nicht direkt erkennen, doch es ist 
wahrscheinlich, daß die ersten Quanta derselben wieder aus dem Cytoplasma 
stammen; später ziehen wohl die Zellen größere Mengen von wässerigen Flüssig
keiten aus der Umgebung zusammen, durch welche die jetzt schon durch
gängigen Intercellularlücken gefüllt werden. Wieder haben wir es da mit einer 
eiweißhaItigen Flüssigkeit zu tun, die mit dem Hyaloplasma besonders dort 

1 NB.: Das "Hyaloplasma" von LEYDlG; "Morphoplasma" von BALLOWITZ (das 
letztere bei LEYDlG als "Spongioplasma" !). 
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nicht zusammenhängt, wo die Zellen feste Grenzschichten erhalten. An der An
nahme, die Flüssigkeit werde von den Zellen abgegeben, liegt nichts Eigentüm
liches; es sind zahlreiche Fälle bekannt, in denen sich Zellen durch Abgabe von 
Flüssigkeit sogar schnell verkleinern können (Ascarideneier z. B. nach der 
Reüung). 

Der flüssige [vgl. FLEMMING (1896)] Inhalt einer fertigen Intercellular
lücke, den wir da als Beispiel einer einfachen "Gewebsflüssigkeit" anführen, 
jener der Intercellularlücke eines Epithels z. B., also eines Gewebes, dem Lymph
und Blutgefäße fehlen, steht wohl in Beziehungen zu anderen Körperflüssig
keiten, zu dem Gewebssaft des darunterliegenden Bindegewebes und zu dem 
Inhalt von dessen Blut- und Lymphgefäßen. Gewiß wird er auch, wenn er nicht 
strömt, fortwährend erneuert, bzw. mit neuen Nährstoffen versehen. Schon 
im Embryonalkörper gibt es wohl solche Intercellularlücken mit flüssigem 
Inhalt. 

Jetzt die anderen Lücken des Körpers und Behälter von Körperflüssig
keiten. Von den Embryonalhüllen sehe ich hier, um die Sache nicht zu 
komplizieren, zuerst ab I. 

Von einem sehr frühen Entwicklungsstadium an gibt es im Embryonal
körper "interdermale" Lücken und Räume, jene, die wir schon im Voran
gehenden (Kap. IV) mehrmals erwähnten: Ganz enge Räume, die sich zwischen 
den sich nicht direkt berührenden Keimblättern und den Organanlagen be
finden, oder breitere Räume, in denen, wie wir sagten, das ;,Mesostroma" auf
gespannt ist. Man kann sie in letzter Reihe von der Furchungshöhle ableiten 
und schon vom Morulastadium an (man stelle sich einen primitiven Metazoen
typus vor!) ist da eine Körperflüssigkeit, die man von der obenerwähnten 
"intercellularen" unterscheiden muß, enthalten. Wieder können wir von ihr 
nicht annehmen, sie wurde ganz einfach von außen, vielleicht durch die Inter
cellularlücken des äußeren· Keimblattes hindurch, in das Innere des Keimes 
aufgenommen. Es ist das wohl eine Flüssigkeit, die das Cytoplasma der Zellen 
und die das Keimblatt unten abschließende Membrana terminans passieren 
mußte, die, anders gesagt, von den Zellen abgegeben wurde, und gewiß spielten 
die Zellen dabei nicht die Rolle eines einfachen Filters. Sie haben an die wässerige 
Flüssigkeit wieder aus eigenen Vorräten Stoffe abgegeben, deren Spuren sich 
am fixierten Präparate in der Form von Koagulaten nachweisen lassen. Es 
ist das eine "Urlymphe" , die in späteren Entwicklungsstadien alle Lücken 
des Körpers füllt und gewiß mit der im Vorangehenden erwähnten Intercellular
flüssigkeit, mit der sie ganz nahe verwandt ist, in Wechselbeziehungen steht. 
Sie mischt sich später vielleicht sogar mit Teilen des Mesostroma. 

Die "Urlymphe" füllt die Lücken des primären Mesostromas und die Lücken 
des "Mesenchymgewebes" ; von ihr muß man die Gewebsflüssigkeit des em
bryonalen Bindegewebes, dann aller auf Grundlage des Mesenchyms entstandenen 
Gewebe ableiten. Auf die Lückensysteme dieser Gewebe, bzw. auf die Art 
und Weise, wie sich in ihnen die Gewebsflüssigkeiten verbreitern, komme ich 
später zu sprechen. ' . 

Dasselbe, wie von dem Inhalte der "interdermalen" Lücken, gilt auch von 
jenem der sehr früh im Embryonalkörper erscheinenden Leibeshöhle, die sich 
wieder durch das Mitwirken und Zusammenwirken von Zellen - ~e!"mal der 
Zellen des Cölomepithels - mit Flüssigkeit füllt, und sich somit anfangs in 
dieser Richtung kaum von den anderen Lücken unterscheidet. Auch die inneren 
Höhlen der Cerebrospinalröhre erhalten wohl auf ähnliche Weise ihren defini
tiven Inhalt. 

1 Ich erinnere bloß daran, daß z. B. die Chorionhöhle eines menschlichen Embryo 
bereits eine dichte eiweißhaltige Flüssigkeit enthält! 
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Jetzt einige allgemein bekannte Daten aus der vergleichenden Anatomie: 
Bei den niedrigsten Metazoen gibt es bloß Epithelien, dann gibt es Epithelien 
und eine interepitheliale Gallerte oder ein "Parenchym"; der Körper enthält 
zuerst neben den Zellen und den Grundsubstanzen bloß Gewebsflüssigkeiten. 
Bei den Coelomaten kommt noch die Körperhöhle mit ihrer Flüssigkeit dazu, 
und wir können als allgemein bekannt voraussetzen, wie sie sich in den Dienst 
des Exkretions- und des Genitalapparates stellt. Gewiß ist jetzt die in ihr 
enthaltene Flüssigkeit von der eigentlichen Gewebsflüssigkeit verschieden; 
vor allem sind in ihr in größerer Menge einerseits die Nährstoffe, andererseits 
die Exkrete enthalten. Jetzt kommt es, und davon belehrt uns wieder die ver
gleichende Anatomie, zur Bildung des Zirkulationsapparates, dessen Flüssig
keit wieder eine andere Zusammensetzung erhalten kann. Zuletzt erscheinen 
die Lymphgefäße. Es gibt also neben der "Gewebsflüssigkeit" - der Unter
schied der "Intercellularflüssigkeit" und der "interdemalen" Flüssigkeit muß 
beim Betrachten der fertigen Gewebe wegfallen - noch die Flüssigkeit der 
Körperhöhle bzw. ihrer Abteilungen, dann das Lymph- und das Blutplasma. 
Davon hat die Körperhöhlenflüssigkeit später nur wenig Wichtigkeit, und so 
bleiben die drei wichtigsten Flüssigkeiten, die Gewebslymphe, die Lymphe und 
das Blut übrig. Von untergeordneter Bedeutung ist z. B. die Synovialflüssigkeit 
der Gelenke und der Sehnenscheiden, die den Wert einer modifizierten Ge
websflüssigkeit hat. Wichtig ist dagegen die mit der Cerebrospinalflüssigkeit 
zusammenhängende, zwischen den Hüllen der nervösen Zentralorgane sich be
findende Flüssigkeit, auf die wir noch unten zu sprechen kommen. 

Alle diese Flüssigkeiten erhalten ihre Eigenschaften durch den Einfl~ß 
des Cytoplasmas; die Gewebszellen beeinflussen die Eigenschaften der Ge
websflüssigkeit und die Endothelien der Lymph- und Blutgefäße 1 die Eigen
schaften der beiden anderen Flüssigkeiten. Das Wasser wird auf der Körper
oberfläche, durch die Oberfläche des Darmkanals' oder durch letztere allein 
aufgenommen. (Die Hormone brauchen da wohl nicht besonders erwähnt 
werden). 

Soviel über den Begriff der "Körperflüssigkeiten". Wir müssen sie, wie 
wir gleich anfangs sagten, einerseits von den flüssigen Phasen des Cytoplasmas, 
auf der anderen Seite von den weichen gallertartigen Grundsubstanzen unter
scheiden. 

Die Unterscheidung der Körper- bzw. Gewebsflüssigkeiten und der Grund
substanzen ist nicht in jedem Falle leicht, und es gibt Fälle, in denen wir uns 
schwer Rat wissen. Es gibt stellenweise Gewebsflüssigkeiten, die sehr reich 
an Eiweißstoffen und sogar gallertartig sind und infolgedessen am fixierten 
Präparate Koagulate hinterlassen. Sind solche Koagulate dicht, ähneln sie 
einer Grundsubstanz, und dies um so eher, da in ihnen an Präparaten sogar 
fibrilläre Koagulate, den Retikulumfasern ähnlich [HuzELLA (1925)], erscheinen 
können. In der Schmelzpulpa z. B. sieht man zwischen den Zellen manchmal 
Reste solcher Substanzen, doch nur nach einigen Fixierungen und sozusagen 
nur zufällig; nach anderen :Fixierungen sicht man sie hier nicht. 

Daß sich in Körperflüssigkeiten faserige Strukturen bilden können, ist nichts 
Eigentümliches. Auch das Blutplasma gerinnt bei der :Fixierung und bildet 
am Präparate in den Gefäßen ganz feine Geflechte, die jeder Geübte nach ihrer 
Anordnung von Grundsubstanzstrukturen zu unterscheiden weiß. Sonst ähneln 
die Fibrinfäden, die sich im Blutplasma schon beim Stehenbleiben der Flüssig
keit bilden, nicht wenig den Desmofibrillen und man braucht sich nicht 

1 Bei einigen Eurtebraten gibt es Blutgefäße ohne Endothel, solche, die bloß aus 
einer Schicht Grundsubstanz bestehen [DA~I~I (1\)27)]. 
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wundern, daß mehrere Autoren Desmofibrillen von in embryonaler Zeit in Körper
flüssigkeiten entstehenden Gerinnungen ableiten wollen (vgl. S. 517). Zweck
mäßige Anordnung, Vermehrung durch Längsspaltung und die Bildung von 
Fibrillenbündeln hat an solchen Koagulaten jedenfalls niemand beobachtet 
und die Angaben über die Umbildung von Fibrinfäden zu Bindegewebs
fibrillen (NAGEOTTE z. B. 1922) brauchen gewiß noch Kontrolle. 

Jetzt noch einige Worte über den Wert der Körperflüssigkeiten. Soll man 
in den Körperflüssigkeiten bloß passive Sekrete, resp. in den Körper auf
genommenes Wasser, in dem sich Zellsekrete aufgelöst haben, erblicken, oder 
soll man allen oder nur einigen Gewebsflüssigkeiten eine größere Bedeutung 
zuschreiben? Die alte Medizin hat den Körperflüssigkeiten bekanntlich eine 
sehr große Wichtigkeit zugeschrieben; das Blut war für sie ein Lebensstoff kat 
exochen, aber mit der modernen Serologie kommen die "Humoraltheorien" in 
einem neuen Gewande in die Medizin zurück, und wieder fragen wir, ob die 
Körperflüssigkeit, vor allem das den Bakteriengiften gegenüber so merkwürdig 
feine Reaktionen gebende Blutplasma, dessen Eigenschaften sich vererben, von 
dem Cytoplasma, mit dem es sich gewiß in beständigem Wechselwirken befindet, 
nicht einige Lebenseigenschaften übernommen hat. ALBREcHT hat diese Frage 
schon vor vielen Jahren (1907) aufgeworfen und RETTERER beschäftigte sich 
(1914) weiter mit ihr. Gewiß würde es sich da um eine ganz andere Art von 
Leben handeln, als es dasjenige der Bausubstanzen ist. 

Zuletzt will ich in diesem Kapitel kurz auf die Wege hinweisen, auf welchen 
sich die Körperflüssigkeiten und die Nährstoffe in fertigen Geweben "von Zelle 
zu Zelle" - falls man es heute noch sagen darf - bewegen. 

Im Epithelgewebe gibt es die oben schon erwähnten lntercellularlücken, 
doch solche gibt es da nicht überall, und so muß man voraussetzen, daß sich 
die Flüssigkeiten auch durch die Zellkörper hindurch und durch die sie von
einander trennenden Scheidewände bewegen können. 

Im Nervengewebe bewegen sich die Flüssigkeiten frei in den engen Lücken, 
die hier überall vorhanden sind und sie stehen offenbar in Wechselbeziehungen 
mit der das Innere der Cerebrospinalröhre füllenden Flüssigkeit, die von be
sonderen Organen, den Plexus chorioidei, daneben aber auch vom übrigen 
Ependym, ausgeschieden und fortwährend erneuert wird. 

Im Muskelgewebe bewegt sich der Säftestrom im interstitiellen Binde
gewebe und dieses Bindegewebe, jene Abart, die man unter dem Namen des 
"lockeren Bindegewebes" kennt, dient wie ein Docht zum Verbreiten des Ge
webssaftes auch in allen anderen Teilen des Körpers. Es vermittelt zwischen 
den Zellen und den Lymph- bzw. den Blutgefäßen. 

Abseits stehen die Gewebe mit kompakterer bzw. mit einer vollkommen 
kompakten und festen Grundsubstanz. Im festen und fibrösen Bindegewebe be
wegt sich der Säftestrom, soweit dl,t keine anderen Lücken vorkommen, in der 
interfibrillären "Kittsubstanz" , dann verbreitet er sich da in den netzartig 
zusammenhängenden Zellverbindungen und in den Zellnetzen. Früher hat 
man [RECKLINGHAUSEN (1862)] angenommen, daß er sich in engen Lücken 
den Zellfortsätzen entlang verbreitet. Im Hyalinknorpel suchte man früher 
besonders "Saftkanälchen", doch jetzt nimmt man allgemein an [RETTERER 
(1900)], daß sich die Säfte in der homogenen Grundsubstanz diffus verbreiten. 
Im Knochen verbreiten sie sich wohl in den Zellverbindungen, im Zahnbein 
in den Kanälchen. 

Die Körperflüssigkeiten sind also zwischen den Zellen und den Gewebs
teilen überall vorhanden; sie können in das Cytoplasma der Zellverbindungen, 
der Zellen, der Symplasmen usw. eindringen und sie dringen auch in sehr 
feste Grundsubstanzen hinein. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 35 
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IX. Der l\Ietazoenkörper als Ganzes. Heutige Theorien 
darüber. 

Die auf die mikroskopische Organisation des Metazoenkörpers sich beziehen. 
den Theorien berücksichtigen folgendes: 

Sie beziehen sich zuerst auf die Frage, wie sich der sog. "vielzellige" Orga
nismus entwickelt hat. Hierher gehört erstens die sich auf die Phylogenese be
ziehende Frage, die man unter der Berücksichtigung der heute auf der Erd
oberfläche lebenden tierischen Organismen wenigstens etwas der Lösung näher 
zu bringen versucht, dann eine zweite, der Lösung zugänglichere Frage, auf 
welche Weise, das ist durch welche Einflüsse, sich der Metazoenkörper jedes
mal in der Ontogenese bildet. Zweitens beziehen sich die Theorien auf die 
Organisation des fertigen Metazoenkörpers. Diesmal kann es sich wieder um 
zweierlei handeln. Es kann rein morphologische Lehren geben, die sich bloU 
mit der Anordnung und mit dem Zusammenhange der Teile, ohne Rücksicht 
auf ihre Funktion, beschäftigen, dann Lehren, die auf die Vitalität einzelner Teile 
("Elementarbestandteile"), auf ihre Beteiligung an den Funktionen der Ge
webe, der Organe und an dem Leben des Gesamtkörpers Rücksicht nehmen. 
Letztere beschäftigen sich natürlich auch mit der wichtigen Frage des Zu. 
sammenwirkens der Teile. Dazu kommt jetzt noch die Frage der Regeneration: 
wie sich die Teile bei der Regeneration benehmen; dieses Thema muß man 
dem genetischen Gebiete zuteilen. 

Es gibt, wie wir sehen, etwa vier oder fünf Standpunkte, von denen aus 
man Betrachtungen über die Organisation des Metazoenkörpers anstellen kann, 
doch vielfach lassen sich die einzelnen Momente schwer voneinander sondern. 
Das Genetische hängt innig mit dem Statischen zusammen und dann ist es bei
nahe unmöglich, das Morphologische von dem Physiologischen zu trennen. 
Unter dem Termin "Organisation" kann man beides davon verstehen und eR 
bleiben dann der genetische und der OrganisationsRtandpunkt übrig. 

Der verschiedenen Theorien gab es eine Reihe, doch diejenigen, die heute 
nur noch ein historisches Interesse haben, wurden bereits in dem ersten Kapitel 
erwähnt, und so können wir uns damit begnügen, wenn wir im Nachfolgenden 
bloß jene besprechen, die auch heute noch Anhänger finden. Es gibt eine "Zellen
lehre", die sich, wie wir oben angedeutet haben, in vier Komponenten zer
legen läßt, und dann eine "Einheitslehre", "Totalitätslehre", wie es M. HEIDEN
HAIN nennt. Die Zellenlehre ist die einzige mögliche "Bausteintheorie" ; es gibt 
keine andere, für uns erkennbare Elementarteile niedrigeren Grades. Die auf 
"Granula" hinweisenden Theorien (ALTMANN) haben heute keine Anhänger. 

A. Die Zellen als Bildnel'innen (Plastiden) des vielzelligen 
Ganzen. 

HAECKEL, der (1866) die Zellenlehre zuerst für die Zwecke der Phylogenie 
ausnützte, steIlt an den Anfang der Organismenreihe die "Cytoden", mikro· 
Rkopische Organismen, deren Protoplasmakörper Iloch keinen Zellkern ent
hält. \1~ine höhere Stufe Htellen Ilach ihm die einzelligen Formen vor, und aus 
Kolonien von EinzeIligen entwickeln sich schließlich die Vielzelligen. Auch 
in der Ontogenese entwickelt sich der Metazoenkörper aus einer Zelle, die, 
so dachte man 'leinerzeit, bei der Befruchtung auf den Stan<! einer Cytorle 
7, urücksinkt. 

In der Zelle - dem Individuum ersten (irades - erblickt lIUll HA~X~KEL. 
indem pr dip Ontogenese im Sinne hat. dip ,.Hildnerin'· or!p/' die "Pla;.;tidp'·, 
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die fähig ist, aus sich das vielzellige Ganze hervorzubilden. Schon SCHWANN 
sprach von "plastischen Eigenschaften" der Zellen (neben den "metabolischen") 
und noch in der neueren Zeit (1899) will SCH]jJNK die Zellen für "Elementar
organisatoren" des Körpers erklären. 

Der Inhalt der HAEcKELschen "Plastidenlehre" ist etwa der folgende: Aus 
der Eizelle entstehen Furchungszellen , Embryonalzellen und schließlich die 
Zellen fertiger Gewebe. Schon in der Eizelle sind die Eigenschaften der Ge
webszellen und des ganzen fertigen Körpers enthalten und die Zellen sind das
jenige, was diesen Körper baut. Nun bauen die Zellen - diesmal wird das 
Wort "bauen" in anderem Sinne angewendet - später auch alles, was im fertigen 
Metazoenkörper "nicht Zelle ist", Fibrillen, Fasern, Grundsubstanzen, Cuti
culen usw. Nicht nur, daß sie diese Teile selbst produzieren, sie sorgen auch 
dafür, daß sie an passender Stelle zur rechten Zeit in richtiger, sozusagen ab
gewägter Menge erscheinen und daß die Strukturen so angeordnet sind, daß sie 
die ihnen zugemessene Arbeit am vorteilhaftesten ausüben. Die Zellen besorgen 
die hier zuletzt erwähnte Aufgabe jedesmal bei jeder einzelnen Ontogenese. Nur 
die auf die Plastiden-Zellen wirkenden äußeren und inneren Einflüsse können 
den Gesamtkörper beeinflussen und nur in den Zellen vererben sich die Eigen
schaften des Organismus. Nur sie können nämlich, so stellte man sich später 
(WEISSMANN) die Sache vor, das Keimplasma beeinflussen. 

Bei der Regeneration ist die Zelle wieder die "Bildnerin" ; sie produziert 
neue Gewebe und neue Bausubstanzen, so, wie es der Zellenstaat braucht. 

Die Plastidenlehre HAECKELS ist nur eine weitere Ausarbeitung von Ansichten, die sich 
zahlreiche Histologen der älteren Periode, vor allem KOELLIKER, LEYDIG und VmcHow 
gebildet haben. Sie hat sich in den Büchern von VERWORN und O. HERTWIG bis in die neue 
Zeit hinein erhalten und fand noch unlängst in SCHAXEL (1915) und NAGEOTTE Verteidiger. 

B. Kritik der Plastidenlehre. 
Es läßt sich nicht bestreiten, daß man die Zelle bei der Ontogenese am An

fang der Entwicklungsreihe sieht und daß man sie beim Zusammenstellen der 
"Reihe" der Organismen mit Berechtigung an den Anfang stellen kann. Von 
den "CytodEm" spricht heute schon niemand, da man in allen von ihnen Zell
kernsubstanz nachgewiesen hat. Wenn daher FRANz (1924) die Ansicht aus
spricht, die Vielzelligkeit könne ebenso alt sein wie die Einzelligkeit, so läßt 
sich zugunsten einer solchen Ansicht kaum etwas anführen. Wenn jemand 
behaupten wollte, daß sich vielzellige Formen aus den einzelligen sehr schnell 
(oder "sogleich") ausgebildet haben, so könnte man damit übereinstimmen, 
da ja niemand behaupten will, daß früher eine so große Reihe von einzelligen 
Formen, wie wir sie aus der heutigen Natur kennen, vorausgehen mußte, ehe 
es zum Entstehen der Vielzelligkeit gekommen ist. 

Wenn also die Zelle am Anfang der beiden "Reihen" steht, so kann man, wie 
wir schon im Kap. V sagten, in den folgenden Entwicklungsstadien Zellen ver
missen; der Zellkern kann sich allein teilen und es entsteht so eine vielkernige 
Cytoplasmamasse, die sich erst nachträglich superfizial furchen kann (S. 496). 
Von den meisten Fällen kann man voraussetzen, daß da statt Zellen "Energiden" 
vorhanden sind, doch wir sagten bereits oben, daß in einigen Fällen auch diese 
Deutung unmögli.ch ist und man muß zulassen, daß diese Tatsache für die 
Plastidenlehre sehr fatal ist. Wären die Zellen die "Bildnerinnen" des späteren 
vielzelligen Körpers, so sollten sie wohl immer zugegen sein, aber wir erkennen, 
daß eine vielkernige Cytoplasmamasse dasselbe verrichten kann, wie sonst 
die Zellen oder Energiden. Es ist derzeit unmöglich, die betreffenden Tatsachen 
mit dem Zellenprinzip in Einklang zu bringen. Offenbar genügt es, wenn in 
dem Keim einfach Cytoplasma und Zellkerne zugegen sind, bestimmte Partien 
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des Cytoplasmas brauchen dabei nicht von bestimmten Zellkernen beherrscht 
zu werden. Der Umstand, daß uns in den meisten Fällen die Ursache der Unter
drückung der Zellbildung bekannt ist, ändert an der Sachlage natürlich nichts. 

Auch bei der Histogenese kann man, wie wir im Kap. V näher erklärten, 
Zellen vermissen, und auch hier besorgt das nicht in Zellen zerteilte, eine An
zahl von Zellkernen enthaltende Cytoplasma dasselbe, wie anderswo die Zellen. 
Die Substanzen sind da offenbar wichtiger als die Systeme. 

Einen anderen Beweis geg~n die Richtigkeit der Plastidenlehre kann man 
in der Gegenwart der extracellulären Protoplasmen, in den Grund- und den 
Cuticularsubstanzen des fertIgen Metazoenkörpers erblicken. Sie sollen, wie 
wir sagten, so wie sie sind, mit allen ihren Strukturen durch die Wirkung der 
Plastidenzellen entstanden sein, nun kann man einerseits umfangreiche cyto
plasmatische extracelluläre Netze und Geflechte und andererseits umfangreiche, 
vollkommen der Zellen und der Zellkerne entbehrende Massen von Grund
substanzen und dicke Cuticularschichten beobachten, Massen, welche die 
Gestalt des Körpers bedingen, wie die Gallertsubstanzen mancher Cölenteraten 
und Cuticulargebilde z. B. solcher Art, wie sie die wunderbaren Appendicularien
gehäuse mit ihren sehr komplizierten Strukturen vorstellen. In solchen Fällen 
ist es unmöglich, die weit entfernt liegenden Zellen für alles verantwortlich zu 
machen. Offenbar werden die Eigenschaften solcher Gebilde - ich meine da 
z. B. die Appendiculariengehäuse - durch äußere Einflüsse geändert, und es 
wäre sehr gekünstelt, wenn man annehmen wollte, die äußeren Einflüsse wirken 
auf die entfernten Zellen und nötigen sie, ihre Produkte in dieser oder jener 
Richtung zu modifizieren. Daß die Vererbung der Eigenschaften schließlich 
doch in letzter Reihe durch die Zellkerne vermittelt wird, das bestreitet da
bei niemand, es würde von der Plastidenlehre also schließlich doch etwas übrig 
bleiben: nicht die Zellen, aber die Zellkerne! 

c. Die Zellen als Bausteine des fertigen Metazoenkörpers. 
Der morphologische Anteil der "Bausteintheorie". 

Der Körper einer höheren Pflanze "besteht" aus Zellen, so etwa wie eine 
Mauer aus Bausteinen oder aus Ziegeln "besteht,", die Mittellamellen haben dabei 
nach der gewöhnlichen Auffassung kaum viel mehr Wert als der die Ziegeln 
verbindende Mörtel. Nun behauptet man sehr häufig - und nicht bloß in popu
lären Werken -, die Zellen seien auch Bausteine eines Metazoenkörpers. Diese 
Behauptung ist unrichtig. Nur der Körper einiger ganz primitiver Tiere, einer 
Salinella z. B., ist bloß aus Zellen zusammengesetzt, sonst kommen überall 
im fertigen Metazoenkörper auch andere Gebilde, Fasern, Netze und Massen 
usw. vor, und man kann dann bloß behaupten. der fertige Metazoenkörper 
"enthalte" die Zellell. 

Eine Lehre, die ernstlich behaupten würde, der Metazoenkörper sei aus 
Zellen zusammengesetzt, ist eigentlich von niemanden aufgebaut worden und 
die oben erwähnte Behauptung ist nur so erklärlich, daß man vollkommen 
vergaß, das Genetische von dem Statischen oder das Physiologische von dem 
Morphologischen zu unterscheiden. 

Nach einer längeren Periode in der Geschichte der Histologie, in der man 
wegen der Zellen alles übrige beinahe übersehen hat und in der man die Zellen 
für "die" Elemente des Körpers hielt, vergegenwärtigte man sich in der neueren 
Zeit, daß es da auch andere "Elementarbestandteile" gibt, Bestandteile, die 
wir aus den vorangehenden Kapiteln gut kennen, die Fibrillen, :Fasern, Syn
(~.Yt,iell, Bausllbstanzen usw. Anf die Fihrillen hahe ich hereit,s 1902 hingewiesen 
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und M. HEIDENHAIN sagte 1907 sehr zutreffend: "Der fertige Körper hoch
organisierter Geschöpfe" sei "eine Assoziation ungleichwertiger Formbestand
teile (Bindegewebsbündel, elastische Fasern, Zellen, Muskelfasern)". Dagegen 
wagte niemand etwas einzuwenden. 

Die Sache ist jedenfalls noch komplizierter, und man kann (wie ich 1911 b 
versuchte) die "Bestandteile" des Metazoenkörpers klassüizieren versuchen, 
wobei man etwa zu folgendem Schema gelangen kann: 

A. Elementarbestandteile : 
1. Biosysteme : Zellen, Riesenzellen, Syncytien. 

H. Biostrukturen : Fibrillen, Fasern. 
B. Massen (und Netze): Plasmodien, extracelluläre Plasmen, Bausubstanzen, 

Lamellen, Stäbe. 
C. Körperflüssigkeiten. 
Eine Theorie, nach der die Gewebe des fertigen Körpers aus anderen sicht

baren gleichwertigen Bestandteilen - ich spreche schon nicht mehr von den 
"Zellen" und von den Fasern - bestehen, läßt sich nicht aufstellen, möglich 
dagegen ist nach meiner Überzeugung eine "Protomerentheorie" im Sinne von 
M. HEIDENHAIN (1907), die mit metamikroskopischen Teilen rechnet; auf 
diese will ich da nicht weiter eingehen. 

D. Die Zellen als "Lebenseinheiten" 
("Elementarorganismen") und ihr Zusammenwirken. 
Jetzt handelt es sich um denjenigen Teil der Zellenlehre, der sich auf das 

"Leben" des fertigen Metazoenkörpers, auf das "Physiologische" bezieht. 
Hchon im Vorangehenden bemerkten wir, daß man, indem man von den Zellen 
als "Bausteinen" sprach, mehr das Physiologische als das Morphologische im 
Sinne hatte und in den Zellen eigentlich funktionelle Einheiten des Körpers, 
"Lebenseinheiten", "Elementarorganismen" nach BRÜCKE, "Individuen ersten 
Grades", wie es HAECKEL nennt, erblickte. 

Schon SCHWANN hat den Zellen neben der oben erwähnten "plastischen" 
auch eine "metabolische" Fähigkeit zugeschrieben, VIRCHOW hat, wie wir wissen, 
die Zellen für das allein lebende im Metazoenkörper erklärt und hat eine "Cellular
pathologie" begründet, und KOELLIKER hat (1889) den Wunsch nach einer 
"Cellularphysiologie" ausgesprochen, der später in der "Allgemeinen Physio
logie" von VERWORN (1895) wirklich in Erfüllung gekommen ist. Zwei der 
Bücher, aus denen die ältere Biologengeneration gelernt hat, standen unter dem 
Einflusse der extremen Zellenlehre. 

O. HERTWIG sagte in seinem Buche über die "Zelle und Gewebe" (1893) 
und seit 1906 in den zahlreichen Ausgaben seiner "Allgemeinen Biologie", daß 
"der Gesamtlebensprozeß eines zusammengesetzten Organismus nichts anderes" 
sei, "ale das höchst verwickelte Resultat der einzelnen Lebensprozesse seiner 
zahlreichen, verschieden funktionierenden Zellen" und genau dasselbe wird 
in der bereits oben erwähnten "Allgemeinen Physiologie" von VERWORN (1895) 
behauptet. Die Syncytien und die Symplasmen werden da kaum erwähnt 
und den Grundsubstanzen werden von O. HERTWIG nur wenig Zeilen gewidmet. 

Es handelt sich, wie man wohl nicht besonders bemerken muß, um eine Fort
setzung der "Plastidenlehre". Die "Zelle", die den Metazoenkörper gebaut 
hat, sollte auch in dem fertigen Körper das Dominierende bleiben und es sollte 
ihr da alles untertan sein. 

Umgekehrt erblickt man in dem Metazoenkörper einen "Staat" von selbst
ständigen und voneinander bis zu einem gewissen Grade unabhängigen Zellen 
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[MiLNE EnwARDS (1853)]. Es sind das eben "Elementarorganismen" [BRÜCKE 
(1861) J, die sich zum Aufbau eines Individuums höheren Grades vereinigt haben. 
"Außerhalb der Zellen ist nichts Lebendes im Zellenstaat", bemerkt VERWORN 
ausdrücklich in dem oben genannten Buche. 

Die Lehre von den Lebenseinheiten, bzw. Elementarorganismen, setzt 
voraus, daß die Zellen ein zweifaches Leben führen, einmal im Leben für sich 
als Zellen, ein anderes Mal als Teile des Gesamtorganismus, dem sie untergeordnet 
sind; schon SCHLEIDEN hat (1838) diesen Gedanken mit Rücksicht auf die 
Pflanzenzellen ausgesprochen und man hat ihn später auch für die Zoologie 
adoptiert. 

Nun nimmt die Zellenstaatstheorie weiter an, daß die verschiedenen Funk
tionen, um die es sich in dem hochdifferenzierten Metazoenkörper handelt, 
zwischen die Zellen und die Gruppen von Zellen bzw. die Gewebe geteilt sind; 
wo die Zellen zum Besorgen irgendeiner Funktion nicht ausreichen, können 
sie extracelluläre Strukturen oder Massen bauen, welche sie auch weiter "be
herrschen". VIRCHOW stellte sich, wie wir schon wissen, vor, daß man in den 
Grundsubstanzen sogar bestimmte Einflußsphären einzelner Grundsubstanz
zellen anerkennen muß. 

Sollen die Zellen in einem Metazoenkörper zusammenwirken, müssen sie sich 
wohl auch gegenseitig beeinflussen, denn nur so läßt sich eine Einheit erzielen. 
Wohl hat man eine Art Fernwirkung der Zellen angenommen, von der gerade 
in der VIRcHowschen Lehre von den Einflußsphären der Zellen die Rede 
ist, aber sonst suchte man, besonders nachdem man sich die Gegenwart des 
Zellplasmas vergegenwärtigte, die Wege, auf denen sich der Einfluß im Zellen
verband verbreitet, und so kann man sich leicht vorstellen, mit welchem 
Enthusiasmus seinerzeit der Befund von cytoplasmatischen Zellverbindungen 
begrußt wurde; wir wundern uns gar nicht, daß sogleich auch eine Theorie 
von ihrer Allgegenwart (HEITZMANN) entstanden ist (vgl. S. 470, 489). Man hat 
die Zellverbindungen als "Verkehrswege des Zellenstaates" bezeichnet, und man 
war sehr enttäuscht, als man sie schließlich doch nicht überall finden konnte. 

E. Kritik der Lehre von den Zellen als den Lebenseinheiten. 
Eine ausführliche Kritik jener Lehre, die erste ihrer Art, lieferte 1907 in 

seinem Buche über "Plasma und Zelle" M. HEIDENHAIN. Es sei hier auf die
selbe besonders hingewiesen und ich will sonst auf meine Abhandlung vom 
Jahre 1917 verweisen. 

Wir wissen bereits aus dem hier unmittelbar Vorangehenden und aus einem 
früheren Kapitel dieses Werkes (Kap. V), daß die Zellen nicht die alleinigen 
cytoplasmatischen und Zellkerne enthaltenden Teile des Metazoenkörpers 
vorstellen, es gibt da auch die Syncytien und die Symplasmen. Gewiß läßt 
sich da mit der Hilfe der mehrmals genannten Energidenhypothese, welche 
Cytoplasmabezirke mit Zellkernen auch da voraussetzt, wo sie nicht deutlich 
abgegrenzt sind, viel retten, aber auch diese Lehre läßt sich, wie wir SChOll 
hörten, nicht überall anwenden, übrigens sind hier noch die extracellulären (d. i. 
nicht zellkernhaitigen) Protoplasmen. Aus Allem geht hervor, daß man sich 
mit einer Lehre vom Cytoplasma als einer Substanz, an die Lebenserschei
nungen gebunden sind, begnügen könnte, aber es sind da weiter noch die Grund
substanzen mit ihrem, wenn auch nur einseitigen Leben. Darauf muß man 
gewiß unter allen Umständen Nachdruck legen, daß die Zellen, das ist die einen 
Zellkern enthaltenden Cytoplasmaklümpchen, die am meisten verbreitete 
Erscheinung vorstellen und daß manche Gewebe (das Epithel) in der Tat nur 
aus ihnen zusammengesetzt sind. 
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Wo es sich um Vermehrung der Metazoen handelt, besorgen es in den zahl
reichsten Fällen gerade die Zellen, bei Regenerationen und bei pathologischen 
Prozessen verschiedener Art sieht man wieder beinahe nur die Zellen, und die 
Zellen, das ist jene zellkernhaltige Cytoplasmaklümpchen, erhalten sich auch 
allein in künstlichen Kulturen, in denen die extracellulären Teile, allein ge
züchtet, gar keine Lebensfähigkeit zeigen. Das alles wurde schon oben bei 
einer anderen Gelegenheit gesagt. 

Gegen ihre alleinige Bedeutung und Alleinherrschaft im Metazoenkörper 
sprechen die Fälle hoher Differenzierung der extracellulären Teile, weiter 
Fälle, wo zwischen Gewebszellen Zellverbindungen fehlen 1 (S.489). 

Man beobachtet übrigens, daß sich die Funktionen nicht unter die Zelleu 
teilen, sondern, daß sie unter die Zellen, die vielkernigen Cytoplasmapartien 
und schließlich die sog. Cytoplasmaprodukte geteilt sind. "Das Prinzip der 
Arbeitsteilung oder der funktionellen Differenzierung ist also bei weitem all
gemeiner als das Zellenprinzip", sagt M. HEIDENHAIN (1907). Es gibt große 
funktionell differenzierte Teile außerhalb der Zellen im Tierkörper, und neuestewl 
hat HABERLANDT (1925) sehr zutreffend gezeigt, daß auch bei den Pflanzen die 
Funktionen nicht immer nach den Zellen geteilt sind. 

}'. Die Einheitslehre 2. 

Während die im vorangehenden besprochene Zellenlehre bzw. deren einzelne 
Komponenten auf die Elemente Nachdruck legen und sagen, daß das Ganze 
durch das Zusammenwirken der Teile entsteht und besteht, legt die Einheits
lehre im Gegenteil den Hauptnachdruck auf das Ganze und erblickt in den 
Zellen bloß die kleinsten Teile, die sich (in künstlichen Kulturen) selbständig 
am Leben erhalten könnten. Sie unterscheidet sich von der Zellenlehre (ahl 
einer Bausteinlehre) hauptsächlich darin, daß sie neben den Zellen auch die 
Syncytien und die Symplasmen berücksichtigt, und dann, das ist e ben der 
wichtigste Unterschied zwischen den beiden Lehren, die Grundsubstanzen 
für lebendig hält; den Metazoenkörper hält sie schließlich für einen Klumpen 
"lebendiger Masse", in der das Cytoplasma und die anderen Bioplasmen sehr 
mannigfaltig differenziert sind. Dabei muß auch die Einheitslehre voraus
setzen, daß in den einzelnen Teilen, und zwar in den zellkernhaitigen Teilen -
den "Zellen" oder nur den Zellkernen (vgl. oben S. 548) - eine Art Bewußt
sein des Ganzen erhalten bleibt, welches sich unter bekannten Umständen 
(Vermehrung, Regeneration) betätigen kann. 

Die erste Einheitslehre war - abgesehen von den alten Lehren vun SUHW ANN und VUIl 

HENLE, die sich derartige Fragen noch nicht gehörig vergegenwärtigten - die oben schon 
(S. 470) erwähnte Lehre von HEITZMANN (1873). Sie ist gewißermaßen in Opposition zu der 
offiziellen Zellenlehre entstanden, und sie wollte, wie wir schon wissen, die Einheit durch 
ein überall im Körper, in den Zellen, wie zwischen ihnen vorhandenes Protoplasmareticulum 
erklären. In den Zellkernen wäre das Retikulum am dichtesten, etwas lockerer in den 
Zellkörpern, und sogar sehr locker in den Grundsubstanzen. Ein Anhänger der Einheits
lehre war STRICKER (1883), ein Nachfolger HEITZMANNS, bei dem sich jedoch die Vorstel
lung eines Retikulum verliert und der die ganze Grundsubstanz leben und sogar Zellen 
produzieren läßt. Auch seine Lehre war nicht genügend - auch histogenetisch nicht -
gestützt, und enthielt unrichtige Voraussetzungen; erst in der neuesten Zeit hat man 
(S.537) etwas festere Grundlagen für die Ansicht von der Vitalität der Grundsubstanzen ge
schaffen und M. HEIDENHAIN hat die Einheitslehre zuerst in einem größeren Werke (1907) 
in die Wissenschaft eingeführt. Neben ihm (und dem Verfasser) haben sich zugunsten 

1 Gewiß sind auch die "freien" Zellen (vgl. S. 436) ohne jede dil"ekte Verbindung 
mit den anderen! 

2 Vgl. S.432 Literatur bei HEIDENHAIN (1907), STUDNICKA (1917), ROHDE {1923). 
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der Lehre noch SCHLATER, Ro.HDE [in mehreren zusammenfassenden,Arbeiten, deren Kritik 
wir auf anderer Stelle. (S. 495) lieferten], RANKE 1914, HUECK 1920 u. a. ausgesprochen. 

So. wie an der Zellenlehre, kann man an der Einheitslehre wieder die zwei 
Seiten, die genetische und die funktiünelle, unterscheiden. 

Die Einheitslehre will durchaus nicht die ho.he Wichtigkeit der Zellen über
sehen, sie macht jedo.ch auf jene - seltene - Fälle aufmerksam, wo. sich die 
Zellkerne in den Anfangsstadien ühne Rücksicht auf das Cyto.plasma verteilen 
(vgl. S. 497), sie berücksichtigt weiter jene zahlreichen Fälle, in denen neben 
den Zellen sehr früh nichtcelluläreTeile, das Mesüstrüma, Gallerten usw., er
scheinen, welche zwar für das Ganze viel weniger wichtig als die Zellen sind, aber 
nichtsdestoweniger seine lebendigen Bestandteile vürstellen und selbst wachsen 
und sich selbst differenzieren, auch die die Lücken des Gewebes und des ganzen 
Körpers füllenden Flüssigkeiten (S. 541) übersieht sie, nicht. 

Nun der fertige Metazüenkörper. Er besteht nüch deutliche!' aus den drei 
im Vürangehenden erwähnten Teilen, den cytüplasmatischen (Zellen, Syn
cytien, Plasmüdien usw.), den Bausubstanzen und den Körperflüssigkeiten. 

Auch die Anhänger der Bausteintheürie kennen natürlioh die zahlreichen 
Fälle der cytüplasmatischen Zellverbindungen, aber die Anhänger der Einheits
lehre berufen sich auch auf die in neuerer Zeit festgestellten vielen Fälle des 
netzartigen Zellenzusammenhanges, auf Zellverbände, die sich manchmal nur 
schwer vün Plasmüdien unterscheiden lassen. In grüßen Partien verschiedener 
Gewebe (ich brauche sie da Wühl nicht vün neuem zu nennen) hängt das Cytü
plasma breit zusammen; dann gibt es in dem Cytüplasma, wieder in zahlreichen 
Fällen, Fibrillen verschiedener Art, die sich um die "Zellen" beinahe nicht 
kümmern, sündern so. verlaufen und sich so. benehmen, wie es eben für den 
Gesam tkörper am vürteilhaftesten ist. Alle Teile des Körpers sind so. ein
gerichtet, daß sie am zweckmäßigsten zusammenarbeiten; gerade dies berück
sichtigt die neuere "synthetische" Histülügie, die sich sümit vün dem Ideal der 
alten analysierenden cellulären Histülügie zu entfernen beginnt [BOEKE (1926)]. 

Gewiß sieht man in den fertigen Geweben in den meisten Fällen - nicht 
immer, wie wir darauf nüch unten zu sprechen kommen - die Zellen, aber man 
muß schließlich einsehen, daß die Zellen einen sehr verschiedenen Wert haben 
und durchaus nicht gleichwertige Elemente vürstellen, wie man ursprünglich 
dachte. M. HEIDENHAIN sagte einmal, daß es zwischen einer Ganglienzelle und 
einem Leukücyt ähnliche Unterschiede gibt, wie z. B. zwischen einem Elephanten 
und einer Maus (vgl. auch unsere Abb. 6, S. 442), und neuestens künnte man 
sich davün überzeugen, daß dasjenige, was wir bei verschiedenen Gelegenheiten 
als eine "Zelle" bezeichnen, auch mit Rücksicht auf die Genese nicht immer 
dasselbe sein muß (vgl. S. 452). Es gibt vülle Zellen und Zellrudimente, die sich 
wieder zu Zellen einer anderen Art verwandeln können. Nicht alle Zellen sind 
also. einander gleich und der Grundsatz "ümnis cellula e cellula" ist nicht ganz 
richtig. Nur die Zellkerne stammen in jedem Falle immer vün früher dage
wesenen Zellkernen und es scheint sügar, als üb die Zellkerne gewissermaßen 
wichtiger wären als die Fürm der "Zellen". Das ist wieder eine vüllkümmen 
andere Auffassung als jene der Cellularhistülügie. 

Nun sind im fertigen Metazoenkörper die Grundsubstanzen (und die Cuti
cularsubstanzen) vürhanden, dQch vün diesen haben wir in diesem Kapitel 
(S. 556) gesprüchen und so. genügt, wenn wir uns blüß das Bekannte vergegen
wärtigen, den Umstand, daß sie die Zellen nicht vüneinander trennen, sündern 
als lebendige Massen untereinander auch verbinden und sie es eben sind, 
die uns erlauben, den Metazoenkörper als einen "Klumpen lebendiger Masse" 
zu betrachten. 
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Es handelt sich jetzt um die die "Einheitslehre" besonders interessierende 
Frage, wie man die im Metazoenkörper enthaltenen Pla.smen klassifizieren 
und benennen sollte. Man hat zu dieser Frage an einer anderen Stelle, in einem 
der dem Protoplasma gewidmeten Kapiteln Stellung eingenommen und so genügt 
bei dieser Gelegenheit bloß ein kurzer Hinweis auf die Hauptrichtungen. 

M. HEIDENHAIN unterscheidet 1907 im Metazoenkörper das "Protoplasma" 
der Zellen, der Syncytien usw., und daneben ein durch die Umwandlung des 
ersteren entstehendes "Metaplasma" der Grund- und Cuticularsubstanzen, welche 
den Zellsekreten der älteren Histologie entspricht. Vor ihm hat F. C. HANsEN das 
Endoplasma der Zellen usw. und Exoplasma als Anlage, evtl. Grundlage der 
Grundsubstanzen unterschieden. Ich selbst habe zuerst neben dem Endoplasma 
und dem Exoplasma noch das "Paraplasma" der Fibrillen anerkannt (1911 b), 
und noch später (1918) habe ich verschiedene Arten von "Bioplasma" 1 oder 
der "lebendigen Masse" M. HEIDENHAINS (1907) unterschieden. Die "Einheits
lehre" hängt, wie man sieht, innig mit der "Umbildungslehre" , der Lehre 
von Protoplasmaumwandlungen, zusammen; notwendig ist diese Parallelität der 
Lehren, wie ich vielleicht nicht näher beweisen muß, nicht. 

Es handelt sich weiter darum, wie man die Einheitslehre noch anders charak
terisieren sollte. 

v. TscHERMAK unterscheidet in seiner "Allgemeinen Physiologie" (1924) zwei 
Arten von Einheitstheorien, eine "Syncytien- oder Symplastentheorie" und eine 
"Theorie des cellulardispersen Lebenssystems". Ich sagte bereits oben (S. 507), 
daß sich eine "Syncytien- oder Symplastenlehre" in Anbetracht der vielen 
aus scharf gegeneinander begrenzten Zellen zusammengesetzten Gewebe nicht 
verteidigen läßt, die Tatsache der Zellen läßt sich eben nicht übersehen, aber 
auch von einem "cellulardispersen System" läßt sich nicht gut sprechen. Nimmt 
man auf die Epithelgewebe oder auf das glatte Muskelgewebe Rücksicht, kann 
man von ihnen nicht behaupten, daß in ihnen die Zellen dispers vorhanden 
wären, eher schon kommen sie so in den Retikulargeweben vor, bestimmt im 
Knorpelgewebe ; am wenigstens ist das quergestreifte Muskelgewebe mit seinen 
Muskelfasern "cellulardispers"; überhaupt gibt es Zellen nicht überall, und so 
kann man den Namen auch für das ganze System, den Metazoenkörper, nicht 
anwenden, er wäre für die alte Bausteinlehre entschieden mehr am Platze. Es 
genügt heute mit Rücksicht auf den Metazoenkörper der Name "Einheitslehre" . 

G. Die Teilkörpertheorie von M. HEIllENIIAHP. 
M. HEIDENHAIN , der sich ganz entschieden auf die Seite der Einheitstheorie 

stellte, machte (1907) darauf aufmerksam, daß man in dem als Einheit auf
gefaßten Metazoenkörper eine neue, bisher übersehene Gesetzlichkeit fest
stellen könne. Der ganze Körper sei aus "Teilsystemen" ("Biosystemen", 
wie er es auch nennt) niedrigeren und höheren Grades zusammengesetzt und 
selbst der Körper stellt, wenigstens bei niederen Formen, ein "Teilsystem" 
vor. Sein Gedankengang ist etwa der folgende: 

Im Metazoenkörper vermehren sich im Cytoplasma durch Teilung die Granula, 
die Plastosomen, bei den Pflanzen die Plastiden, dann teilen sich die Centriolen, 
die Zellkerne, ihre Chromosomen und schließlich ganze Zellen. Nun vermehren 
sich durch Teilung (Längsspaltung) die Syncytien der Muskeln, Fibrillen ver
schiedener Natur, aber es teilen sich auch ganze Teile von Organen. Aus einer 

1 Ich habe damals (1918): a) Proplasma (Karyoplasma), b) Protoplasma, c) Exo
plasma, d) Paraplasma (hier Metaplasma) und e) Rheoplasma unt.erschieden. Daneben 
metaplasmatische Substanzen. Der Begriff des "Bioplasmas" ist also breiter, als der der 
'"lebendigen Masse". 

2 Literatur bei HEmllNHAIN (1923). 
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einfachen Anlage einer tubulösen oder alveolären Drüse (HEIDENHAIN unter
suchte in dieser Beziehung z. B. die Speicheldrüsen und die Niere) entstehen 
durch fortwährende Teilungen der "Histomeren" "komplexe Histosysteme 
höherer Ordnung" und die ganze Drüse wächst dabei auf im Prinzip dieselbe, 
Weise wie etwa eine Polypenkolonie. Der ganze äußerst komplizierte Bau mancher 
fertigen Organe ist durch fortwährende Teilungen zustandegekommen (doch 
andere Organe wachsen ohne solche Teilungsprozesse). Durch Spaltung ver
mehren sich die Zungenpapillen, die Darmozotten, die Geschmacksknospen 
usw., umgekehrt sind Verschmelzungen möglich. Nun können sich ganze Organe 
teilen, der Körper bildet durch Teilung Metameren und schließlich teilt sich, 
nur bei einfach organisierten Metazoen ist es möglich, bei einigen J!'ormen der 
ungeschlechtlichen Vermehrung der ganze Körper. Auf der anderen Seite der 
Reihe kann man Teilungen schon bei den metamikroskopischen "Protomeren" 
voraussetzen. 

Dies alles spricht wieder für die Einheit des Metazoenkörpers, der aus Teil
Ilystemen ("Teilkörpern") verschiedenen Grades (von denen die niedrigeren 
den höheren untergeordnet sein können - aber nicht müssen) zusammenge
setzt ist. Die Teilkörpertheorie läßt sich als ein Teil der Einheitslehre auf
fassen. (Vgl. auch HEIDENHAINs Abh. in den "Vorträgen", herausgegeben von 
Roux, Heft 32, 1923.) 

X. Die Gewebe und ihre Klassifikation. 
A. Der Begriff eines Gewebes. 

In dem ersten Kapitel haben wir darauf hingewiesen, daß man zu verschie
denen Zeiten verschiedene Elementarbestandteile des Metazoenkörpers unter
schieden hat. In den ersten Definitionen eines tierischen Gewebes, die man 
bei den Anatomen des neunzehnten Jahrhunderts findet, werden nun ver
schiedene Elementarbestandteile berücksichtigt und es wird das Gewebe als ein 
Komplex von ihnen aufgefaßt, ein Komplex von Fasern, von Kügelchen, "die 
eigentümliche Vereinigungsart kleiner, nicht einzeln vollkommen bestimmter 
Teile zu größeren Teilen", wie WEBER (1830) sagt. 

THEODOR SCHWANN liefert keine Definition eines Gewebs; er sagt bloß, 
daß sich "die Zellen in allen Geweben des tierischen Körpers bei ihrer Entstehung 
befinden", und mit Rücksicht auf die fertigen Gewebe bemerkt er bloß, "daß alle 
Gewebe aus Zellen bestehen, oder sich auf verschiedene Weise aus Zellen hervor
bilden" . Sie beAtehen aWl Zellen oder aWl Zellen umbildungen, daR will er etwa Ragell. 

Auch HENLE (1841) kennt "Zellen" und "Metamorphosen von Zellen", 
daneben erwähnt er, noch vor den Zellen, die "Körnchen". "Die Summe der 
Zellen ist ein Organismus und der Organismus lebt, solange die Teile im Dienste 
des Ganzen tätig sind. Daß an dem Leben und den Funktionen des Organismus 
der Zelleninhalt und die Intercelllliarsubstanz partizipieren, darf ich - - -
als bewiesen ~nsehen". 

KOELLIKER erwähnt in seiner Gewebelehre (1852) wieder die "Elementar
körnchen" , die "einfachen" und "höheren" Elementarteile, das ist die Zellen 
und die "Metamorphosen von Zellen", daneben erwähnt er die "flüssigen und 
festen Zwischensubstanzen". "Die Behauptung, daß alle höheren Tiere einmal 
ganz und gar aus Zellen bestehen und ihrc höheren Teile aus solchen entwickeln, 
steht fest, wenn auch dieselbe nicht so aufzufassen ist, als ob nun gerade die 
Zellen oder ihre Derivate die einzigen möglichen oder vorhandenen Elemente 
der Tiere seien". Nun liefert KOELLIKER auch eine Definition der Gewebe: 
"Die Elementarteile einfacher und höherer Art Aind nicht regellos im Körper 
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verteilt, sondern nach bestimmten Gesetzen zu sogenannten Geweben oder 
Organen vereint. Mit dem ersteren Namen bezeichnet man jede konstante, 
in gleichen Teilen immer in derselben Weise wiederkehrende Gruppierung der 
Elementarteile" . Die Definition von KOELLIKER erwähnt, wie man sieht, die 
Zellen noch nicht. 

Der erste, der auf "Zellen" den Hauptnachdruck legt und alle anderen Be
standteile beiseite läßt, ist der Zoologe LEYDIG. In seinem "Lehrbuch der Histo
logie" (1857) figurieren schon die "Zellen" als die "Formelemente" oder "Form
bestandteile" des Metazoenkörpers, die anderen Teile werden da nicht besonders 
(nur in den speziellen Kapiteln) erwähnt. Nun definiert LEYDIG auch die 
Gewebe danach: "Gewebe, worunter man die größeren Massen begreift, zu 
welchen sich bestimmter }'unktionen halber die Zellen und Zellengebilde ver
einigt haben". 

Zu etwa derselben Zeit (1858) erschien VIRCHOWS "Cellularpathologie" , 
die die uns schon bekannten Ansichten von dem Alleinleben der Zellen enthält; 
die Zellen wurden, diesmal von einem Pathologen, noch mehr in den Vorder
grund gestellt. 

Von jetzt an spricht jede Definition eines tierischen Gewebes von den Zellen 
und definiert, ähnlich, wie es LEYDIG tat, die Gewebe sogar als Komplexe von 
Zellen. Das ist die Zeit, in der der Gedanke vom Metazoenkörper als von einem 
Zellenstaat allgemein propagiert wurde. Die Definition wiederholt sich in den 
Reit jener Zeit erscheinenden Lehrbüchern der Histologie sogar stereotyp auf 
folgende Weise: "Ein Gewebe ist ein Komplex von in gleicher Richtung diffe
renzierten Zellen und ihren Abkömmlingen". Auch die allerneuesten Lehr
bücher enthalten diese durch den Fortschritt der Histologie jetzt überwundene 
Definition. . 

Die Unrichtigkeit dieser Definition beweisen am besten folgende _Fälle: 
Das quergestreifte Muskelgewebe ist kein Komplex von Zellen, sondern 

es besteht aus Syncytien, den Muskelfasern und dem solche untereinander 
verbindenden Bindegewebe. Ein Knochengewebe, das Zellen enthält, ist ohne 
Zweifel ein Gewebe, aber ein Osteoidgewebe eines Teleostiers, das zellfrei ist 
und das auch auf seiner Oberfläche beinahe keine Zellen besitzt, soll nach der 
Definition kein Gewebe sein, das Zahnbein ist nach ihr nur dann ein Gewebe, 
wenn man zu ihm die Odontoblasten rechnet. Eine Chordascheide von Petromy-. 
zon ist, da sie zellfrei ist, kein Gewebe, aber jene eines Selachiers, in die Knorpel
zellen eingedrungen sind, ist schon ein Gewebe. Ähnlich wäre die wunderbar 
kompliziert gebaute Cuticula eines Gordius oder einer Ascaris kein Gewebe, 
aber der Tunicatenmantel mit seinen Zellen wäre ein Gewebe. Die zellfreien 
Schichten und Gebilde sollen nach der Auffassung der offiziellen Histologie 
innerte "Massen" sein und der Metazoenkörper wäre demnach eigentlich aus 
"Geweben" und aus "Massen" - dann natürlich den Körperflüssigkeiten -
zusammengesetzt. 

Die hier angeführten Beispiele beweisen ganz deutlich - und natürlich 
auch alles das, was wir in den vorangehenden Kapiteln von den Symplasmen 
und von den Bausubstanzen (von diesen letzteren als lebenden Teilen des 
Metazoenkörpers sagten -), daß man heute beim Beurteilen des Baues des 
fertigen Metazoenkörpers und seiner Gewebe auch die anderen Teile berück
sichtigen sollte und daß man zu der alten Definition des Gewebes, wie sie etwa 
von KOELLIKER (1852) formuliert wurde, zurückkehren muß. 

Ein tierisches Gewebe ist ein eine bestimmte Funktion besorgender Kom
plex vom Elementarbestandteilen und von Massenl . Die Flüssigkeiten befinden 
sich in den Lücken der Gewebe. 

1 Massen im Sinne der auf S. 549 enthaltenen Klassifikation. 
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B. Verschiedene Arten von Geweben. 
Wie aus dem, was ich im Vorangehenden sagte, hervorgeht, sind nicht alle 

Gewebe zellhaltig, auch die zellfreien "Massen" der älteren Histologen muß man 
als "Gewebe" auffassen. 

Die Unterscheidungen von "zellhaltigen" und von "zellfreien" Geweben 
wäre also die erste, aber auch diese Unterscheidung genügt nicht, die tierischen 
Gewebe treten unter viel mannigfaltigeren Formen auf und man kann sie sogar 
in sehr viele Kategorien einteilen; damit wollen wir uns in den folgenden Zeilen 
beschäftigen. Ich würde diese Einleitung in die spezielle Histologie als "Pro
histologie" bezeichnen; sie hat für die tierische Histologie etwa dieselbe Be
deutung wie ein analoges Kapitel, das man gewöhnlich der speziellen Pflanzen
anatomie voraussendet. Einzelne hierher gehörende Begriffe besaß bereits 
die Histologie und es handelt sich bloß darum, sie zu ergänzen und zu klassi
·fizieren. 

Man kann die Gewebe nach dem Inhalt, den Zellen, den Syncytien, den 
Symplasmen und den Grundsubstanzen, auf etwa folgende Weise unterscheiden: 

1. Zellgewebe. 
a) Mit nebeneinander liegenden Zellen (Zellparenchyme). 
b) Mit netzartig verbundenen Zellen (Zellretikula, Netzgewebe). 

2. Syncytiengewebe: Bestehend aus Muskelkästchen oder aus Muskelfasern. 
3. Symplasmatische Gewebe, entstanden z. B. aus einem netz artigen Zell

gewebe. 
4. Grundsubstanzgewebe. Es gibt: 

a) Zellhaltige Grundsubstanzgewebe. 
a) Mit geringer Menge von Grundsubstanz. 
ß) Mit viel Grundsubstanz. 
a) Primär zellhaltig (z. B. Knorpel). 
ß) sekundär zellhaltig (z. B. die fibröse Chordascheide der Selachier). 

b) Zellfreie Grundsubstanzgewebe. 
a) Primär zellfreie Grundsubstanzgewebe (z. B. ein Mesostroma

gallertgewebe ). 
ß) Sekundär zellfreie Grundsubstanzgewebe (ein Osteoidgewebe). 

Als Fasergewebe kann man sehr Verschiedenes bezeichnen: 
a) Muskelgewebe. 
b) Gewebe der weißen Substanz der nerv. Zentralorgane und der peripheren 

Nerven. 
c) Elastisches Bindegewebe. 

Als "fibrilläres" Gewebe verschiedene Formen des Bindegewebes. 
Nach der Form bzw. Anordnung der Teile kann man als die wichtigsten 

folgende Typen von Gewebenl unterscheiden: 
1. "Synenchym": Plasmodiales kompaktes Gewebe. 
2. "Parenchym".Ein Zellgewebe aus ungefähr üquidimemüonaJcn oder 

kurz zylindrischen Zellen bestehend (z. R. .Epithelgewebe). 
3. "Prosenchym". Ein Zellgewebe aWl spindeIförmigen bis faHerförmigen 

Zellen bestehend (z. B. ein glatter Muskel). 
4. "Nemenchym". Ein Gewebe ausschließlich odcr vorwiegend aus Fasern 

verschiedener Bedeutung bestehend (7.. R. quergestreifter -:\Tnskel, periphere 
Nerven). 

5. "Retenehym". Nct7.artigctl Ucwebp. ~~lltweder ('in ]'\etz \'011 Zellen 
oder ein netz artiges Plasmodium oder ein netzartigetl Grumlsubstanzgpwebe 
(z. B. retikuläres Epithel, Mesenchym, retikuläres Bindegewebe). 

I Die meisten Termine, die ich da anwende, sind neu! 
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6. "Phyllenchym". Aus Blättern bestehendes Gewebe; mit Zellen oder 
ohne solche (lockeres Bindegewebe, das Unterhautgewebe in zahlreichen Fällen). 

7. "Plectenchym". Ein Geflecht von Zellfortsätzen mit (oder ohne) dazu
gehörenden Zellkörpern (Nervengewebe der grauen Substanz). 

8. "Synekchym". Wie das Synenchym, aber nicht cytoplasmatisch (kom
pakte zellfreie Grundsubstanzen, Cuticularsubstanzen). 

Es gibt auch Kombinationen von zwei oder von mehreren solchen Gewebs
typen. 

Schließlich kann man nach der Zusammensetzung "einfache" und "zu
sammengesetzte" Gewebe unterscheiden. 

"Einfach" sind in erster Reihe die Epithelien, die nur in den allerseltensten 
Fällen Blutgefäße enthalten und in denen ein interstitielles Gewebe vollkommen 
fehlt. Jedenfalls dringen in ihren Bereich Endigungen der sensitiven Nerven 
und sogar feine Nervengeflechte können sich hier befinden. BOEKE zeigte 
neuestens, daß die Nervenfasern im Innern der Epithelzellen verlaufen können. 
Dann gibt es hier in einigen Fällen WanderzelIen. Einfach sind die meisten 
Binde- und Stützgewebe: festes fibrilläres Bindegewebe einer Sehne z. B. (hier 
jedoch Blutgefäße!), ein Knorpelgewebe, Knochen, Zahnbein usw. 

Die "zusammengesetzten" Gewebe können aus zweierlei aus derselben Anlage 
entstandenen Elementen bestehen, zu denen die Blut- und Lymphgefäße -
dann auch die Nervenfasern - dazukommen. Auf diese Weise ist das glatte 
Muskelgewebe zusammengesetzt (Muskelzellen, interstitielles Gewebe mit 
Bindegewebszellen evtl. WanderzelIen, Gefäße, Nerven), dann das Nervengewebe 
der Zentralorgane (eigentliche nervöse Elemente, Neuroglia, Blutgefäße). 

Nun gibt es Fälle, wo sich mehrere nicht aus derselben Anlage stammende 
Gewebe gegenseitig durchwachsen. Vom quergestreiften Muskelgewebe wird 
gewöhnlich (aber kaum mit Recht'!) angenommen, daß das darin enthaltene 
Bindegewebe zwischen die Muskelfasern eingewachsen ist. Die peripheren Nerven 
müssen ähnlich gedeutet werden usw. Bei der Bildung einer zusammengesetzten 
Drüse wächst - sagt man - das Bindegewebe (zusammen mit den Blut
gefäßen, den Lymphgefäßen und den Nerven) überall zwischen die sich von
einander trennenden Tubuli bzw. Acini hinein, in der Tat durchwachsen sich 
die Gewebe gegenseitig. 

Zu den wichtigsten Aufgaben der modernen Histologie gehört eben das 
Studium der Frage, wie sich die verschiedenen Teile in den Geweben verbinden 
und wie sie zusammenwirken. 

c. Die Einteilung der Gewebe. 
Genaue Nachrichten über die älteren Klassifikationsversuche bringt HEU

SINGERs Histologie vom Jahre 1822. Auch bei WEBER (1830) findet man viele 
Nachrichten über die älteste Histologie. 

Schon ARISTOTELES unterscheidet eine Reihe von Geweben, oder, wie 
er es nennt, von den "OflOWfle(!ij flO(!La", im Unterschied zu den Organen, den 
"avoflowflC(!ij flO(!La". Sein Kommentator IBN SINA vervollständigte diese 
Reihe und noch weiter vervollständigte sie GABRIEL FALLOPIA. BICHAT, von 
dem (1801) die "Anatomie generale" in ein neues, sehr vollständiges System 
gebracht wurde und der sie auch für die Zwecke der Pathologie verwertete, 
unterschied im ganzen 21 verschiedene Gewebe. Es handelte sich ihm und seinen 
unmittelbaren Nachfolgern mehr um das Erkennen der Verschiedenheiten im 
Bau -als um das Aufsuchen von Ähnlichkeiten und Verwandtschaften. C. MAYER 
(IRHl) führte in die' Wissenschaft den Namen "Histologie" ein. 
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Noch zur SCHWANNS Zeit hat man, wie die Lehrbücher von GERBER, von 
HENLE und von BRUNS beweisen, eine große Reihe von Geweben unterschieden. 
Einen sehr großen Fortschritt bedeutete die Aufstellung des Begriffes eines 
Epithels, die wir HENLE (1838) verdanken; das alte "Horngewebe" wurde jetzt 
allmählich durch diesen neuen Begriff ersetzt, 1857 entstand (LEYDIG) der 
Begriff der "Chitin- oder Cuticulargewebe". 

Auf der anderen Seite verdienten sich um die Histologie JOH. MÜLLER und 
C. B. REICHERT (1845) durch die Aufstellung des Begriffes der Bindegewebe oder 
Bindesubstanzen ; REICHERTauchdurch dieErkenntnis, daß Bindegewebe, Knorpel, 
Knochen usw. Gewebe einer und derselben genetischen Gruppe vorstellen. 

KOELLIKERS Handbuch der Gewebelehre vom Jahre 1855 ist das erste, das, 
auf diese Entdeckungen Rücksicht nehmend, die auch heute anerkannten vier 
Gruppen von Geweben unterscheidet: 

1. Das Epithelgewebel, das unterdessen auch als das älteste Gewebe er
kannt wurde. [Später wollte man (HIS) das Endothel als etwas davon Ver
schiedenes unterscheiden.] Vom Epithel lassen sich bekanntlich die anderen 
Gewebe ableiten. 

2. Das Muskelgewebe, durch seine Rolle charakterisiert. 
3. Das Nervengewebe, ebenfalls so charakterisiert. 
4. Stütz- und Bindegewebe von verschiedener Bedeutung ("Baugewebe", 

wie ich es nennen möchte (1911) - besser noch: "Bau- und Nährgewebe"); 
am ehesten wieder durch die (Haupt-) Funktion charakterisiert. 

Die Elemente des Blutes und der Lymphe stellen in dem System der Histo
logie gewöhnlich die letzte Gruppe vor, obzwar man sie mit vollem Recht und 
noch besser der Gruppe der Bau- und Nährgewebe, wo sie Ursprung nehmen, 
zurechnen könnte. 
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c. Die Lokalisation anorganischer Substanzen in 
den Geweben (Spodographie). 

Von E. TSCHOPP, Basel. 

Mit 36 Abbildungen. 

I. Einleitung. 
Die Mikrochemie der Gewebe hat die Aufgabe, sehr kleine Stoffmengen in 

Organen, Geweben und Zellen nachzuweisen und gleichzeitig ihre Lokalisation 
zu ermitteln. Die Anfänge einer allgemeinen Mikrochemie liegen über ein halbes 
Jahrhundert zurück. Als die Bahnbrecher dieser Disziplin dürfen wir die Namen 
BEHRENs, HAusHoFER, EMICH, SCHOORL, KLEY, MOLISCH, BANG, VAN SLYKE, 
BENEDICT, MYERS, HAWK, UNDERHILL, MATHEws usw. und den Schöpfer 
der organischen quantitativen Mikroanalyse F. PREGL nennen. Es wird mit 
Recht betont, daß der Nachweis von sehr kleinen Stoffmengen (Millionstel
oder Tausendstel-Milligrammen) an sich für den Chemiker im allgemeinen nur 
begrenzten Wert hat, da man ja sehr selten auf solche Menge angewiesen ist. 
Wohl aber kann eine so weitgehende Analyse für den Biologen von der allergrößten 
Bedeutung sein, da es dadurch möglich wird, einzelne Stoffe in Zellen oder noch 
kleineren Gebilden des Organismus nachzuweisen. Kann man schon mit un
bewaffnetem Auge an der Hand mikrochemischer Reaktionen kleine Mengen 
einer Substanz erkennen, so kann die Empfindlichkeit der Reaktion durch die 
mikroskopische Beobachtung erheblich, oft um das Tausendfache und noch mehr 
gesteigert werden. So ist die von KONINCK (1881), BIlLMANN (1900), KRAMER 
und TISDALL (1921), usw. empfohlene Kaliumkobaltihexanitrit-Reaktion auf 
Kalium ebenso empfindlich, wie der spektralanalytische Nachweis. 

Was der Mikrochemie einen ganz besonderen Wert verleiht, liegt in dem 
Umstande, daß sie uns in Kombination mit der mikroskopischen Beobachtung 
gestattet, nicht nur die die Zelle aufbauenden Stoffe nachzuweisen, sondern daß 
sie auch unter gewissen Voraussetzungen zeigen kann, wo diese Körper liegen; 
das ist für die Physiologie und Pathologie ganz besonders wichtig, denn aus der 
Lokalisation kann man oft auf die Funktion einer Zelle, eines Organes, usw. 
schließen. 

Da die meisten Reagenzien infolge ihrer GUtwirkung beim Eindringen in 
die Zelle das Cytoplasma töten, so hat man sich freilich stets zu überlegen, 
ob das, was in den Zellen oder Organen nachgewiesen wird, auch schon in der 
lebenden Zelle vorhanden war, oder ob es erst postmortal entstanden ist. 

Der Organismus und ebenso die ihn aufbauenden Bestandteile, befinden 
sich in einem dynamischen Gleichgewicht, das außerordentlich leicht verändert 
werden kann, nicht nur in reversibler Form (darauf beruht ja das Leben), sondern 
auch in irreversibler Weise, wie bei allen Absterbeerscheinungen. Das muß 
man sich stets bei der Deutung histochemischer Reaktionen vor Augen halten: 
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das Calcium, z. B. das wir quantitativ in den Zellen mit Oxalat nachweisen 
können, kommt für die wichtigsten Zelleistungen nicht in seiner Gesamtheit 
in Betracht, sondern nur soweit es ionisiert ist. 

Dieser Umstand muß ganz allgemein berücksichtigt werden, um so mehr, 
weil wir es ja oft mit durch konzentrierte Farbstofflösungen abgetöteten, meist 
mit fixierten Präparaten zu tun haben, und die Fixation im physikalischen 
und chemischen Sinne jedenfalls ein recht komplizierter Vorgang ist, der die 
Deutung analytischer Befunde aufs äußerste erschwert, ist doch auch die Farben
analyse an fixierten Geweben nicht geeignet, uns einwandfreie Angaben über 
die histochemische Zusammensetzung zu liefern. 

Trotzdem hat man lange Zeit versucht die Färbungsreaktionen im chemischen 
Sinne zu deuten, und immer wieder tret'en erneut Bemühungen hervor, aus den 
Färbungen, auf die Mikrochemie der Gewebe Schlüsse zu ziehen. Alle diese 
Versuche sind, wie namentlich W. v. MÖLLENDORFF wiederholt gezeigt hat, 
für die Färbungs-Phänomene nicht genügend fundamentiert. Schon 1897 hat 
SPIRO auf die Bedeutung der Kolloide für die Färbungsvorgänge hingewiesen 
und gezeigt, daß dabei Affinitäten physikalisch-chemischer Art mitwirken, 
die nicht rein chemisch zu betrachten sind. Die Abhängigkeit z. B. der Färbung 
eines Gelatinegels von dessen Konzentration, d. h. dem Grade seiner Struktur
dichte, ist dafür ein eindeutiger Beweis, und die Bedeutung des Kolloidzu
standes auch der Farblösungen ist in den letzten Jahren namentlich von 
BETHE, v. MÖLLENDORFF, R. KELLER und W. SCHULEMANN gezeigt worden, 
worauf an anderer Stelle dieses Handbuches ausführlich eingegangen wird. 

Uns kommt es hier auf den Hinweis an, welch außerordentliche Schwierig
keiten den mikrochemischen Analysen der Zellen durch den Kolloidzustand 
der organisierten Materie bereitet wird; und daß es darum im Interesse der 
Ökonomie der wissenschaftlichen Arbeit geboten erscheint, entweder zunächst 
einmal die Analyse an kolloidfreien Zellen zu studieren, oder wenigstens die an 
nativen Präparaten erhaltenen Resultate an kolloidfreien nachzuprüfen. Auch 
für die Theorie der Färbung scheinen Versuche an anorganischen Stoffen, 
Krystallen, die z. B. F. PANETH (1924) und Mitarbeitern eine monomolekulare 
Adsorption im Sinne von LANGMUIR (1918) ergaben, am meisten Erfolg zu ver
sprechen. 

Einstweilen können wir die Kolloide vollständig entfernen nur durch Ver
asch ung. Dieses grobe Verfahren hat, neben anderen, von vornherein zwei 
Nachteile: Erstens, es liefert uns Bilder nur der anorganischen Substanzen, 
und zweitens können wir auch von diesen nicht einmal eindeutig sagen, wie weit 
sie primär vorhanden waren, oder durch Oxydation (S04 aus S, usw.) oder Ab
spaltung, (P04 der Phosphatide) aus organischen Molekülen gebildet sind. 

Auf den zweiten Punkt wird bei Bestimmung der einzelnen Ionen immer 
jeweils eingegangen werden. Bezüglich des ersten ist immerhin zu berücksichti
gen, daß gerade die Erkenntnis des anorganischen Aufbaues der Zellen sehr 
wichtige Resultate verspricht: zeigt sich doch die Bedeutung dieser Stoffe 
nicht nur in immer höherem, geradezu überraschendem Maße, sondern ihr 
Vorkommen in den Geweben scheint mindestens ebenso konstant und cha. 
rakteristiseh zu sein, als z. B. das der Kohlenhydrate und Fette. 

Vor allem: Der Aufbau der Zellen kann in einer wirklich so überraschenden 
Weise am Aschenbild festgestellt werden, daß die von uns zunächst aus 
chemischen Interessen ausgeführten Untersuchungen in morphologischer Ab
sicht fortgeführt werden. Sicherlich kommt der Spodographie für die Form
beschreibung der Zellen und ihrer Bestandteile eine bisher nicht genügend 
gewürdigte Bedeutung zu, und es ist daher mit Dank zu begrüßen, daß 
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A. POLICARD (1923) die schon von R. E. LIESEGANG (1910) und A. L. HERRERA 
(1912) begründete, bisher nur in physiologischem Interesse angewandte Me
thode neuerdings aufgenommen hat. 

Doch haben leider die meisten Autoren, so besonders POLICARD und seine 
Mitarbeiter, entweder in Formol oder in Alkohol fixierten Präparaten gearbietet. 
Eine solche Härtung oder Fixierung, auch wenn sie mit neutralen Reagenzien 
vorgenommen wird, führt, wie wir qualitativ und quantitativ zeigen konnten, 
zu ganz erheblichen Verlusten an Mineralbestandteilen. Für den analytischen 
Nachweis von in Wasser, Formol, Alkohol usw. unlöslicher Ionen, ist jedoch 
obige Methode, wie wir auch später zeigen werden, von Bedeutung. Um über 
die Beteiligung der anorganischen Stoffe am Aufbau der Zellen, dem Zellgefüge 
Aufklärung zu erhalten, habe ich Schnitte einzelner Organe, z. B. Nebenniere, 
Gehirn, Pankreas, Knorpel usw. auf über 600 0 erhitzt, d. h. auf Temperaturen, 
bei denen die Oxyde der Alkalien flüchtig sind, während die der Erdalkalien 
es noch nicht sind. Es ergab sich eindeutig, daß die Konturen der Zellen noch 
vollkommen erhalten waren. Am Aufbau des Zellgefüges scheinen also die 
Kalksalze in ganz wesentlicher Weise beteiligt zu sein, d. h. man kann wohl 
sagen, daß die einzelne Zelle ebenso wie der ganze Körper ein Kalkskelet ent
hält, das für seine Form maßgebend ist. 

Bei der Neuartigkeit der Methodik liegt noch kein systematisch vollständiges 
Material vor, infolgedessen erscheinen die folgenden Zusammenfassungen etwas 
aphoristisch, wie das wohl immer der Fall ist, wenn ein neues Gebiet zugänglich 
gemacht wird. Eine Abrundung wird sich besser in dem zweiten, später folgenden 
Teil, der die eigentliche Mikrochemie der Gewebe bringen wird, geben lassen. 

11. rrechnik der lUikroveraschung. 
1. Die Gefriermethode. 

Diese Methode bietet den Vorteil, daß sich relativ rasch gute Präparate 
aus unfixiertem Material herstellen lassen. Das Durchfrieren des vorher mit der 
Fingerkuppe leicht an den Objekttisch des Gefriermikrotoms angedrückten 
Blockes geschieht nach bekannter Art mit Kohlensäure. Der zu untersuchende 
Gewebeteil muß langsam vollständig erstarren; deshalb dürfen von größeren 
Organen nur etwa 0,5 cm dicke Scheiben verwendet werden. Bei richtigem 
Erstarrungsgrad lassen sich tadellose Schnitte von den allermeisten Objekten 
herstellen. Man stelle im Durchschnitt die Schichtdicke auf 10-15-30 fl ein. 
Die gefrorenen Schnitte, die auf dem Messer gewöhnlich sehr rasch schmelzen, 
übertrage man sehr rasch mit einem weichem Pinsel und eiskalter Pinzette 
auf einen ganz sauberen, entfetteten Objektträger. Damit die Schnitte auf dem 
Messer nicht allzurasch schmelzen, muß letzteres vor dem Schneiden gut ge
kühlt werden. Mit einiger Übung gelingt die direkte Übertragung der 
gefrorenen Schnitte auf den Objektträger recht gut. Sollte ein Schnitt auf dem 
Messer dennoch schmelzen, so kann dieser mit Hilfe von Kohlensäureschnee, 
welcher durch eine geeignete Vorrichtung aus einer zweiten Kohlensäureflasche 
entnommen wird, wieder gefroren werden. 

2. Die Mikroveraschung. 
Die vollkommen getrockneten Schnitte werden zur Zerstörung der organi

schen Substanz in einem elektrischen Ofen auf Rotglut erhitzt. Organe, die reich 
an Bindegewebe sind (Prostata, Hoden, Sehnen usw.), schrumpfen in der 
Hitze zusammen und es müssen deshalb ihre Schnitte an der Peripherie mit 
sehr wenig, stark verdünntem Kaliumsilikat auf den Objektträger angeklebt 
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werden. Erhitzt wird auf sehr dunkle Rotglut, also nicht über 6000 C, 
denn eine höhere Temperatur führt zu Verflüchtigung und Zersetzung oder zum 
Einschluß unvollkommen veraschter Substanzen in Schmelzprodukte des 
Glases. Zur besseren Regulierung der Temperatur haben wir einen kleinen 
elektrischen Apparat gebaut (Abb. 1), der aus einem 30 mm weiten Quarz
rohr besteht, welches mit einem nicht oxydablen Metalldraht, durch den der 
elektrische Strom geht, umwickelt ist. Zur genauen Registrierung der Tempera
tur haben wir ein mit einem Pyrometer verbundenes Thermoelement eingebaut. 
Ein Rheostat erlaubt eine genaue Graduierung der Temperatur. Da manche 

Abb. 1. Elektrischer Veraschungsofen für die Spodographie. 
A O,-Zuleitung. B Eternitplatte in der Einführungsöffnung. 

C Stromanschluß. 

Teile der Zelle schnell, andere 
langsam veraschen, so emp
fiehlt es sich, um eine gleich
mäßige Veraschung herbeizu
führen, nach dem Verfahren 
von SCHOELLER (1912) ange
feuchteten Sauerstoff durch 
das Rohr zu leiten. Man führe 
aus einer Bombe den Sauer
stoff durch eine Waschflasche 
mit heißem Wasser, so daß 
pro Minute etwa 30 Blasen 
hindurchgehen. Um die Ver
biegung der Objektträger im 
Ofen zu vermeiden, werden 

sie auf Schlitten von Asbest, Eternit, Platin, Kupfer usw. in das Quarz
rohr geführt. Eine Mikroveraschung dauert etwa 15 Minuten. Müssen sehr 
lipoidreiche Organe (Gehirn, Rückenmark, Nebenniere usw.) verascht werden, 
so erhält man hiervon nur tadellose Spodogramme, wenn die gut getrockneten 
histologischen Schnitte vorher 10 Minuten in Chloroform-Äther eingelegt waren. 

3. Mikroskopische Untersuchung der veraschten histologischen 
Schnitte. 

a) Das Spodogramm. 

Durch den großen Opak-Illuminator von Zeiß, bei dem die beleuchtende 
Strahlung aus der Richtung des Objektives her dem Objekt zugeführt wird, 
sind wir in den Stand gesetzt, die Asche so zu betrachten, daß sie uns auf dunk
lem Untergrunde rein weiß erscheint. 

Für die schwächsten Objektive ist aber eine besondere Beleuchtungsein
richtung überhaupt entbehrlich, und es genügt bei dem ansehnlichen Arbeits
abstand dieser Objektive vom Präparat seitlich einfallendes, mehr oder 
weniger diffuses Tages- oder Lampenlicht. Sollen jedoch Mikrophotogramme 
hergestellt werden, so ist eine Anwendung einer Lichtquelle von höherer Flächen
helligkeit unbedingt anzuraten (Bogenlampe) (Abb. 2). Eine Betrachtung des 
Spodogrammes mit binokularem Mikroskop ermöglicht die Asche räumlich, 
stereoskopisch wahrzunehmen. Die Dunkelfeldbeleuchtung oder Ultramikro
skopie eignet sich leider weniger gut, da durch den Kanadabalsam die Struktur 
der veraschten histologischen Schnitte erheblich leidet. Wir empfehlen daher 
überall da, wo es auf hohe Leistungsfähigkeit an Auflösungsvermögen, Licht
stärke und Bildqualität ankommt, die Hellfeldbeleuchtung mit guten Trocken
systemen (Abb. 2 a). 



Technik der Mikroveraschung. 573 

b) Das Fixieren und Färben der Asche. 
Der leiseste Luftzug genügt, um die Asche, die nur sehr lose am Objekt

träger haftet, wegzublasen. A. POLICARD (1923) empfiehlt die veraschten Schnitte 

Abb. 2. Spodogramm. Atherosklerotische Gefäße des Uterus einer 46jährigen Frau. Gefäßwände 
stark verkalkt. Lumen aschenfrei. Zeiß·Phoku. Obj. 4. Leitz. Vergr. etwa 150mal. Im auffallenden Licht. 

Abb. 2a. Spodogramm. Omentum majus. Mensch. Zeiß·Phoku. Obj. 4, Leitz. Vergr. etwa 150mal. 
Im auffallenden Licht. 

mit einem Deckglas zu schützen. MOLISCH (1920) bettet die Asche in Anilinöl 
oder Phenol ein. 

Die freie Farbsäure des Jodeosins , gewonnen aus dem Kaliumsalz des 
Tetrajodfluoresceins durch Ansäuren der Lösung, löst sich in Äther mit 
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gelber Farbe. Taucht man den Objektträger mit dem Spodogramm ganz 
kurze Zei t in die ätherische Lösung der freien Farbsäure, so färbt sich das 
anorganische Gerüst sofort rot, weil das Alkali mit der freien Farbsäure eine 
chemische Verbindung eingeht. [HOF (1900)]. Wir empfehlen die so gefärbten, 
veraschten histologischen Schnitte mit einer 0,1% Äther-Kollodium-Lösung, 
die ein paar Tropfen Oleum Ricini enthält, zu fixieren. Diese Art der Fixierung 
eignet sich aber nur für die Betrachtung des Aschenbildes bei seitlich einfallen
dem Licht. Nelken- und Paraffinöl bietet gegenüber dem Anilinöl keine be
sonderen Vorteile. 

Die schönsten und eindruckvollsten Bilder erhält man aber durch bloßes 
Betrachten der unfixierten, frisch veraschten Schnitte im seitlich auffallenden 
Licht. 

c) Der Nachweis der Ionen im Spodogramm. 

Es ist uns nach vielen sehr mühevollen Untersuchungen gelungen, im Spodo
gramm alle Anionen und Kationen einzeln zu lokalisieren, ohne daß dabei die 
Struktur der Asche Schaden genommen hätte (Abb. 3). 

Abb. 3. Spodogramm. Atherosklerotische Gefäße des Uterus einer 46jähr. Frau. Gefäßwand stark 
verkalkt. (Calcium-Nachweis.) Zeiß-Phoku. Obj. 4, Leitz. Vergr. etwa 150mal. Im durehfallendenLlcht. 

Wir werden diese Technik, die viele Übung und geschicktes Arbeiten voraus
setzt, in einer späteren Mitteilung näher beschreiben. 

III. Spezieller TeiJ. 
Im folgenden sei nur von denjenigen Organen das Spodogramm beschlie

ben, über welche wir, sei es aus der Literatur (HERRERA, POLICARD), sei es 
durch eigene Untersuchung gesichertes Tatsachenmaterial besitzen. Aus der 
umfangreichen, meist physiologischen Literatur ist nur eine Auswahl der 
wichtigsten Arbeiten so herangezogen, daß sich aus der Literatur weitere Hin
weise ergeben. 



Spezieller Teil. - Spodogramm pflanzlicher Epithelzellen. 575 

1. Spodogramm pflanzlicher Epithelzellen. 
Einleitend seien einige Spodogramme aus der pflanzlichen Natur hier wieder

gegeben. Hat es sich doch gezeigt, daß die "Aschenbilder" von MOLISCH (1920) 
sich für diagnostische Zwecke glänzend bewährt haben. 

Es sind ja auf animalischem Gebiete die Schwierigkeiten der histochemischen 
Untersuchungen noch viel größer als auf dem der Botanik, wo die Cellulose
membranen der Zellen viel energischere Eingriffe erlauben. Außerdem finden 
sich in den pflanzlichen Zellen häufiger einfachere organische und anorganische 
Stoffe in größerer Menge angesammelt. Die oft starke Membraninkrustation 
mit Calcium-Magnesium- und Siliciumsalzen verleiht dem Aschenbild der 

Ahb. 4. Spodogramm. Epithelzellen von T,UDESCANTIA (Blattunterseite). Zeiß-Phoku. Obj. 16,0 mm. 
Apert. 0.3. Zeiß. Vergr. etwa 50mal. Im auffallenden Licht. 

pflanzlichen Zellen ein ganz charakteristisches Gepräge, wie aus den Spodo
grammen der Epithelzellen von TRADESCANTIA hervorgeht (Abb. 4 u. 5). Es 
ist uns gelungen, in der Asche jener Membranen, z. B. das Calcium, Silicium, 
Kalium und Magnesium nach eigenen, an anderer Stelle dieses Handbuches zu 
beschreibenden Methoden, histochemisch nachzuweisen. 

Es ist z. B. das Magnesium in der Pflanze, wie WILLSTÄTTER gezeigt hat, 
teilweise "maskiert" an den Pyrolkern des Chlorophylls, von dem es eine blau
grüne Komponente a und eine gelblichgrüne b gibt, gebunden. Wie das Eisen 
im Hämoglobin, so kann das Magnesium im Chlorophyll, durch diese Mikro
veraschung "demaskiert", und so dem direkten analytischen Nachweis zu
gänglich gemacht werden. 

Ist es uns bis jetzt nicht oft gelungen, im Cytoplasma der tierischen Zelle 
einen Zellkern im Spodogramm deutlich nachzuweisen, so konnten wir ihn 
um so schöner in der spärlichen Asche des Cytoplasmas vieler pflanzlicher 
Zellen, wie unsere Spodogramme deutlich zeigen (Abb. 6) abgrenzen. KÖHLER 
(1904) beobachtete, daß der Kern im Ultraviolettlicht ein opakes Aussehen 
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Abb. 5. Spodogramm. Epithelzellen von TRADESCANTIA. Zellmembranen. Zeiß·Phoku. Obj. 4. 
Leitz. Vergr. etwa 150maI. Im auffallenden Licht. 

Abh. 6. Spodogramm. Epithelzellen von TRADESCANTIA mit Zellmembran (schwarz), Zellinhalt und 
Zellkern. Zeiß·Phoku. Obj. 4,0 mm. Apert. 0,95 Zeiß. Vergr. etwa 250maI. Im durchfallenden Licht. 

hat. Diese Erscheinung könnte sehr wohl durch den höheren Calcium- und 
Magnesiumgehalt des Kernes erklärt werden; hat es sich doch gezeigt, daß die 
Kerne der Leukocyten mehr Asche (Calcium) hinterlassen als das Cytoplasma. 
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2. Muskelspodogramm. 
Die bei der Verbrennung von Muskeln zurückbleibende Asche, deren Menge 

etwa 1-1,5% auf den feuchten Muskel berechnet beträgt, reagiert sauer. Das 
Kalium, dessen Vorkommen nach MACALLUM (1905) auf die anisotropen Quer
bänder beschränkt ist, ist in ihr in größter Menge enthalten. Danach kommen 
Phosphorsäure, Natrium, Magnesium, Calcium, Chlor und Eisenoxyd. Kalium
mono- und Kaliumdiphosphat scheinen im Muskel auch nach eigenen Unter
suchungen das vorherrschende Salz zu sein [NEuscHLosz, TRELLES (1924)]. 
Die Fibrillen der quergestreiften Muskeln zeigen sich in den Spodogrammen 
(Abb. 7,8), wie auch in den nach üblichen Methoden dargestellten histologischen 
Präparaten im durchfallenden Licht als regelmäßig abwechselnde dunkle 
(doppelbrechende anisotrope) und helle (einfach brechende-isotrope) Partien. 

Abb. 7. Spodogramm. Muskelfaser des Muse. Sartorius. Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 4,0 mm. Apert. 
0,95 Zeiß. Vergr. etwa 250mal. Im durchfallenden Licht. 

Bei gut gelungenen Spodogrammen tritt sogar die KRAusEsehe Querlinie deut
lich hervor; auch in ihr herrschen wiederum die Kaliumsalze vor. Nach STÜBEL 
(1923) muß man annehmen, daß die Doppelbrechung der Muskelfaser, soweit 
sie eine Eigendoppelbrechung ist, die resultierende aus einer schwachen nega
tiven Doppelbrechung von Lipoidteilchen und einer starken positiven Doppel
brechung anderer Teilchen ist. Wenn nämlich die Lipoide vorher aus der Faser 
entfernt waren, war die positive Doppelbrechung gesteigert. 

Die Bedeutung der verschiedenen Mineralstoffe für die Funktion des Muskels 
ist Gegenstand zahlreicher Untersuchungen gewesen; so sollen für die Erhaltung 
der Erregbarkeit, für die Kontraktion und die Erschlaffung des Muskels die 
Ionen Na, Ca zund K eine bestimmte Rolle spielen. Den Kaliumionen inner
halb der Zelle scheint eine besondere Bedeutung für die Erzeugung der bio
elektrischen Potentialdifferenzen und Ströme zuzukommen. Im Ruhezustand 
dürfte die Plasmagrenzschicht für Kaliumionen undurchlässig sein, für andere 
Ionen aber durchlässig. Dies muß zu einer elektrischen Doppelschicht an 
der Zelloberfläche führen. Bei Erregung erfolgt eine Zustandsänderung ge
wisser Kolloide und damit eine Steigerung der Permeabilität speziell für 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 37 
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Kaliumionen. Nach neueren, nicht unbestritten gebliebenen Untersuchungen 
von Zw AARDEMAKER scheinen auch radioaktive Momente bei der Muskeltätigkeit 
(Herzmuskel) im Spiele zu sein, denn der vorher stillgestandene Ventrikel kann 

Abb. 8. Spodogramm. Muse. Sartorius. Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 16,0 mID. Apert. 0,3 Zeiß. 
Vergr. etwa SOma!. Im durchfallenden Licht. 

Abb. 9. Spodogramm. Herzmuskulatur in Totenstarre. Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 4,O~mm. Apert. 
0,95. Zeiß. Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

schon durch bloße Bestrahlung mit Radium oder Mesothorium (beta-Strahlung) 
zum Pulsieren gebracht werden. (Der photochemische Nachweis der Radio
aktivität des Kaliums ist ja schon CAMPBELL und WOOD (1906) gelungen.) 
Trotzdem diese Untersuchungen noch nicht zu einem Abschluß gelangt sind, 
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daß man etwa die Ionwirkung klar überblicken könnte, scheint es doch auf alle 
Fälle klar zu sein, daß für das normale Funktionieren des Muskels eine Zu
sammenwirkung verschiedener Ionen ein notwendiges Bedingnis ist. 

Durch postmortale Veränderungen, namentlich durch weitere Säurean
häufung, durch Übergang eines Teiles des Alkalidiphosphates in Monophosphat 
tritt eine Vermehrung der Wasserstoffionen auf, und dies führt allmählich zu 
einer fortschreitenden Gerinnung der Eiweißkörper. Bei der Temperatur des 
elektrischen Ofens (7000 C) gehen aber die Dimetallphosphate in Pyrophos
phate, die Monometallsalze der Orthophosphorsäure aber in Metaphosphate 
über, so daß es, wie man leicht einsieht, nicht gleichgültig ist, ob man ganz 
frische Muskelpräparate oder schon stark zersetzte auf ihre Asche hin unter
sucht. Andererseits besteht die Gefahr, daß flüchtige Säuren, von denen vor 
allem Chlorwasserstoff in Betracht kommt, durch etwa sich bildende Sulfate 
oder Phosphate jetzt leichter ausgetrieben werden. Wir fanden, daß die Ver
teilung der Asche in einer Muskelfaser, die längere Zeit im Kühlschrank gelegen 
hatte, eine mehr oder weniger diffuse war, demnach müssen aus den anisotropen 
Schichten Salze in die isotropen gewandert sein. 

3. Spodogramm der Organe des Nervensystems. 
Überblickt man die bis jetzt erschienenen Untersuchungen über die Aschen

bestandteile des Gehirns, so fällt sogleich die große Differenz zwischen den 
Angaben der einzelnen Autoren auf. Es haben fast alle Forscher die gesamte 

Abb. 10. Spodogramm. Kleinhirn. Mensch. Mit PURKINJESchen Zellen, Molekular- und Körner
schicht. Zeiß-Phokn. Obj. 16,0 mm. Apert. 0,:3 >lcif!. Vergr. etwa 50mal. Im durchfallenden Licht. 

Hirnsubstanz untersucht, ohne in Grau und Weiß zu trennen. KOCH (1907), 
THUDICHUM (1901), WEIL (1914) usw. haben aber gezeigt, daß der Aschegehalt 
von Grau keineswegs gleich iRt demjenigen des Weiß. Als einen der weißen 
Substanz überwiegend angehörenden organischen Bestandteil hat man das sog. 
Protagon betrachtet, welches aber nach den meisten Forschern nur ein Gemenge 
von Phosphatiden mit Cere bron sein soll. Der Phosphor dieser Gehirn
lipoide bleibt durch Oxydation und Bindung an glüh beständigen (basischen) 

37* 
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Bestandteilen teilweise oder ganz in der Asche zurück unter Bildung feinster, 
glasiger Tröpfchen. 

Dadurch kann die Struktur der Asche der weißen Substanz des Gehirns, 
des Kleinhirns und des Rückenmarks bis zur Unkenntlichkeit zerstört werden. 

Abb. 11. Spodogramm. Kleinhirn. Mensch. Mit drei PURKINJESchen Zellen, Körnerschicht. 
Zeiß·Phoku. Obj. 4,0 mm. Apert. 0,95, Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

Abb.12. Spodogramm. Vorderhornzelle des Rückenmarks. Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 4,0 mm. 
Apert. 0,95 Zeiß. Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

Andererseits besteht auch hier die Gefahr, daß flüchtige Säuren, vor allem 
Chlorwasserstoff, durch die sauren Phosphate ausgetrieben werden. Um solchen 
Verlusten vorzubeugen, und um die störenden glasigen Massen wegzubekommen, 
lege man die gut an den Objektträger angetrockneten möglichst dünnen Schnitte 
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10 Minuten in eine Äther-Chloroform -Lösung, wodurch die Lipoide aus den 
Schnitten herausgelöst werden. In der scheinbar gleichförmigen Zusammensetzung 
der Großhirnrinde kann man doch deutlich noch im Spodogramm Nervenzellen 
Glia und Nervenfasern unterscheiden. Schon mit bloßem Auge erkennt man 
am Spodogramm der Kleinhirnrinde das relative geringe Ausmaß der weißen Sub
stanz gegenüber der Rinde (Abb. 10). An der letzteren selbst tritt die äußerste, 
zellarme Molekularschicht deutlich hervor gegen die zellreiche Körnerschicht. 
Bei stärkerer Vergrößerung erkennt man an der Grenze beider eine Lage von 
großen Zellkörpern, die PURKINJEschen Zellen, die deutlich aschereicher sind 
als das umliegende Gewebe. Auch bei stärkster Vergrößerung ist in der Asche 
jener Zellen ein Kern nicht mit Sicherheit zu erkennen (Abb. 11). Nach den 
Untersuchungen von MACALLUM ist der K ern frei von Chloriden, Phosphaten, 
Kalium, eventuell Natrium und Magnesium. J edoch wurde Calcium in der 
Asche der isolierten Nucleoproteine aus der Leber und Niere, von SPITZER 
(1896), LÖNNBERG (1891) und H ALLIBURTON (1892) gefunden. Ebenfalls kommt 
Calcium nach MIESCHERs (1897) Beobachtungen in dem Nucleinmaterial 
der Köpfe der Spermatozoen des Lachses vor. In den Mikrophotogrammen 
der Asche der PURKINJESchen Zellen und der Vorderhornzelle des Rücken
marks ist, wie oben schon bemerkt, von einem Kern nichts zu bemerken (Abb. 12). 

4. Spodogramm der Geschlechtsdrüsen. 
a) Die Hoden. 

Die Hodenkanälchen, Tubuli seminiferi, zeigen eine bindegewebige, elastin
reiche Wand, welcher ein sehr kompliziert gebautes Epithel aufsitzt, das einen 
wechselnden Anblick gewährt, je nach dem es sich in lebhafter Funktion (Sper
matogenese) oder in Ruhe befindet. Infolge des Elastinreichtums kontrahieren 

Abb. 13. Spodogramm. Hoden. Mensch. Normal. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50maI. 
Im auffalllenden Licht. 

sieh die Wände der Kanälchen in der Hitze sehr stark, so daß im Spodogramm, 
dann nur noch die Asche des Lumeninhaltes zurückbleibt. Wird aber die Peri
pherie des histologischen Schnittes mit Kaliumsilikat an den Objektträger 
angeklebt, so erhält man verblüffend kontrastreiche Bilder (Abb. 13). Es sticht 
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unter dem Mikroskop bei seitlicher Beleuchtung die rein weiße Asche der Septula 
testis und der Wände der Tubuli seminiferi contorti sehr deutlich von der 
etwas grauen der Lumina ab (Abb. 14). Bei starker Vergrößerung erblickt 
man im durchfallenden Licht (Abb. 15) kleine, rundliche, dunkle Stellen, die 

Abb. 14. Spodogramm. Hoden. Mensch. Normal. Zeiß·Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50mal. 
Im auffallenden Licht. 

Abb. 15. Spodogramm. Inhalt eines Hodenkanälchens. Mensch. Spermatozoen. Zeiß·Phoku. 
Obj. 4,0 mm, Apert. 0,95. Zeiß. Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

Spermatozoen, die meistens mehr gegen die Mitte der Lumina der Samen
kanälchen ihren Sitz haben. Während man in der Samenflüssigkeit Kalium, 
Chlor und Natriumionen nachgewiesen hat, konnte MACALLUM (1908) und 
MIESCHER in den Köpfen der Spermatozoen keine Spur dieser Elemente 
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nachweisen. Es fand MIESCHER in den Köpfen der Spermatozoen des Lachses bis 
zu 0,23% Calcium und MACALLUM konnte mit der Sulfidmethode "maskiertes" 
Eisen nachweisen. Nach den modernen Anschauungen der Chemie müssen wir 
annehmen, daß Di- und Polyvalenz Hauptfaktoren für das Zustande
kommen "maskierter" Verbindungen sind, und daraus muß gefolgert werden, 
daß kaum ein monovalentes Element der Kationenreihe eine "organische" Ver
bindung zu bilden vermag. Wo das Calcium in den Köpfen lokalisiert, 
und an was es gebunden ist, bleibt aber uns noch unbekannt. MACALLUM 
glaubt, daß es "in der Form" einer anorganischen Verbindung, in der die 
Köpfe deckenden Membran vorhanden ist. Wie dem auch sei, so geht doch 
aus meinen Spodogrammen mit Sicherheit hervor, daß die Köpfe der Sper
matozoen reich an Asche sind. Schon einmal haben wir bei der Besprechung 
der Spodographie des Nervensystems ähnliche Verhältnisse bei den Nerven
zellen angetroffen. 

b) Die Prostata. 
Das zwischen den Drüsen der Prostata befindende derbe Bindegewebe ist 

reich:an Asche, während der in den Drüsenlumina sich vorfindende Prostatasaft 

Abb. 16. Spodogramm. Prostata. Mensch. Normal. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 5Omal. 
Im auffallenden Licht. 

arm daran ist (Abb. 16). Die Prostatakörperchen, die oft reichlich vorhanden 
sind, können mehr oder weniger kalkhaltig sein und so mehr oder weniger gut in 
der Asche sichtbar werden. 

c) Die Ovarien. 
A. POLICARD (1923) hat das Spodogramm des mit Formol fixierten Ova

riums des Menschen genau beschrieben. Die Zona parenchymatosa, der wich
tigste Teil des Ovariums, ist sehr reich an weißer Asche, wie auch POLICARD 
hervorhebt. Die in ihr sich befindenden Folliculi (GRAAFI) sind etwas weniger 
aschehaltig. Das Corpus luteum ist reich an ganz eigentümlich gelblichrot 
gefärbter Asche, die deutlich von der rein weißen Asche der bindegewebigen 
Wand, welche den gelben Körper umgibt, absticht. 
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Die HämatoidinkrystalIe, welche aus der Umbildung des ursprünglichen 
Blutergusses hervorgegangen sind, hinterlassen beim Veraschen eine rost
farbene Asche, bestehend aus Fe2ü 3, welche eben der Gesamtasche des Corpus 
luteums jenen gelbroten Ton verleiht. Wenn sich die regressiven Veränderungen 
einstellen, nimmt der Aschegehalt des Corpus luteum nach A. POLICARD ab. 
Man findet dann kleine verkalkte Partien, die schon von MILLER (1910) und 
MARCOTTY (1914) in den histologischen Schnitten beobachtet worden sind. 
Die weiche, schwammige, aus lockerem Bindegewebe bestehende Zona vas
culosa, die von vielen Nerven und Gefäßen durchzogen wird, zeigt eine mehr 
oder weniger unregelmäßige Verteilung der Asche. Besonders aschereich er
scheinen hier die Wandungen der vielen Gefäße. 

5. Spodogramm der Lunge. 
Die Bronchioli respiratorii zeigen ein ganz charakteristisches und zierliches 

Aschenbild. Jenseits des respiratorischen Epithels besteht die Wand der Al
veolen aus vielen elastischen Fasern und fibrillärem Bindegewebe, welche nach 

Abb. 17. Spodogramm. Lunge. Meerschweinchen. Normal. Zeiß·Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 
50mal. Im auffallenden Licht. 

der Veraschung eine rein weiße Asche zurücklassen (Abb. 17). Die Lumina 
der Alveolen der normalen, gesunden Lunge sind natürlich aschefrei (Abb. 18). 
Mit der Luft, die wir einatmen, gelangt Staub in die Atemwege. Hier wird der 
qualitativ sehr verschieden zusammengesetzte Staub teils passiv in die Lymph
gefäße resorbiert, teils von Alveolarepithelien, Leukocyten und Wanderzellen 
aufgenommen. Mit den Lymphgefäßen gelangt er schließlich in die bronchialen 
Lymphknoten, wo er teils frei, teils in Zellen der adenoiden Substanz eingeschlossen 
liegen bleibt (Abb. 19). Die bei der gewöhnlichen Form von Anthracosis pul
monum zu beobachtenden Gewebsveränderungen stellen sich makroskopisch 
durch die Ablagerung von Kohlenstaub als schwarze Flecken dar. Die bron
chialen Lymphknoten sind ebenfalls mehr oder weniger schwarz gefärbt und in
duriert. Da der Kohlenstaub neben Calcium auch Silicium und Aluminium ent
hält, so bleiben bei der Mikroveraschung, an der Stelle der Kohle jene Elemente 
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als Oxyde zurück (Abb. 20). Steinstaub, (Chalikosis), Tonstaub (Aluminosis) 
hinterlassen beim Veraschen eben dieselbe Asche. Man sieht die Asche jener 
Ablagerungen besonders deutlich in der Umgebung der Bronchien und Gefäße 

Abb. 18. Spodogramm. Lunge. Meerschweinchen. Normal. Zeiß-Phoku. Obj . 4,0 mm Apert. 0,95. 
Zeiß. Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

Abb.19. Spodogramm. Anthrakotische Lymphdrüse. Mensch. Kieselsäure und Kalkablagerung. 
(Exogener Natur.) Zeiß-Phoku. Obj 2, Leitz. Vergr. etwa 50mal. Im durchfallenden Licht. 

und im feineren Bindegewebe der Lunge. Die Asche jener Elemente liegt im 
Interstitium in Form von (weißen) Körnchen (Oxyde) teils innerhalb von Zellen, 
teils frei in Lymphgefäßen. Ebenfalls findet man hin und wieder in den Lumina 
der Alveolen Zellen, in deren Asche jene weißen Körnchen deutlich zu sehen 
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sind. Es ist zu beachten, daß z. B. intavenös injiziertes Aluminium, wie wir 
gefunden haben (TSCHOPP und UNDERIDLL), in ganz anderer Form abgelagert 
wird als das eben besprochene "exogen" zugeführte. 

Abb. 20. Spodogramm. Anthrakotische Lymphdrüse. Mensch. Kieselsäure und Kalkablagerung 
(exogener Natur). Zeiß·Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50ma!. Im auffallenden Licht. 

Abb. 21. Spodogramm. Lunge. Mensch. (Siderosis). Starke Eisenablagerung. Zeiß·Phoku. Obj. 2, 
Leitz. Vergr. etwa SOma!. Im auffallenden Licht. 

Bei der Siderosis der Lunge findet man das Eisenoxyd im Spodogramm, 
ganz besonders im Zellkern und im Cytoplasma in nächster Nähe desselben 
(Abb. 21). Oft erscheint der Zellkern der Alveolarzellen allein deutlich eisen
haltig, während das Cytoplasma ganz leicht "verrostet" ist. Es scheint dem-
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nach, als ob jene Zellkerne eine besondere Affinität zu dem Eisen haben. Es 
muß hervorgehoben werden, daß das Chromatin der toten Kerne die Kraft 
hat, Eisensalze aufzunehmen, und diese Eigenschaft, ist eine der Hauptfak
toren in HEIDENHAINS Eisenhämatoxylin-Farbenreaktion. Wenn Eisensalze 
in Spuren in einer Flüssigkeit, die zum Fixieren der Gewebe gebraucht wird, 
enthalten sind, so geben die Kerne des letzteren eine deutliche Reaktion für 
Eisen. Dagegen haben das Cytoplasma und die Zellmembranen eine geringere 
Affinität zu den Eisensalzen. 

Die bei der Herzfehlerlunge per diapedesin in die Alveolarlichtungen und 
in das Interstitium ausgetretenen roten Blutkörperchen lösen sich hier auf 
und ihre Zerfallsprodukte werden von WanderzelIen und Alveolarepithelien 
zu einem eisenhaItigen Pigment (Hämosiderin) verarbeitet. Im Spodogramm 

Abb. 22. Spodogramm. Lunge. Mensch. Eisenablagerung in Alveolarepithelien (Herzfehlerzellen). 
Zeiß-Phoku. Obj. ,1,0 mm Apert. 0,95 Zeiß. Vergr. etwa 200mal. Im durchfallenden Licht. 

einer solchen Herzfehlerlunge erscheinen dann die sideroferen Zellen ganz mit 
Eisenoxyd beladen (Abb. 22). In den hämosiderinführenden Herzfehlerzellen 
ist das Eisen nicht mehr in "maskierter" Form vorhanden, denn solche Zellen 
mit Ferrocyankalium und Salzsäure zusammengebracht, bringen die für Ferri
ionen charakteristische Berlinerblaureaktion hervor. 

BEALE (1852), BAMBERGER (1854), SALKOWSKI (1883) haben bei der Pneu
monie eine ziemlich erhebliche Ausscheidung von Salzen durch das Sputum 
gefunden. BEALE fand weiter, daß bei der Pneumonie die Salze eine gewisse 
Tendenz zeigen, sich im Lungengewebe abzulagern (Abb. 23). SOHENK (1872) 
hat gefunden, daß der NaCI-Gehalt im Harn bei Pneumonien sehr stark ver
mindert, während der Kochsalzspiegel im Blute nicht erhöht ist. Ich habe 
gezeigt (1925), daß zwischen Blut und pathologischen Ergüssen (Exsudate 
und Transudate) eine ganz bestimmte Ionenverteilung stattfinden muß, welche 
durch chemisch-physikalische Gesetze geregelt wird. Im Stadium der An
schoppung findet ebenfalls infolge entzündlicher Veränderungen eine Ionen
wanderung in die Lumina der erkrankten Alveolen statt. Es ist ganz besonders 
wieder das Chlornatrium, welches aus dem Blute in das entzündliche Exsudat 
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der Lunge diffundiert. Dadurch, daß das NaCl zum Teil mit dem pneumonischen 
Sputum ausgehustet wird, verliert der Organismus ganz besonders viel Koch
salz. Um den Verlust an Chlornatrium einigermaßen zu kompensieren, scheiden 

Abb.23. Spodogramm. Lunge. Mensch. Pneumonie. Alveolen mit Asche angefüllt. rPieura verdickt 
und aschereich. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50mal. Im auffallenden Licht. 

Abb. 24. Spodogramm. Lunge_ Mensch_ Tuberkulose. Alveolen mit Asche reichlich angefüllt. 
Beginnende Verkalkung des Lungengewebes. Pleura stark verdickt und aschereich. Zeiß-Phoku. 

Obj. 4, Leitz. Vergr. etwa 150mal. Im auffallenden Licht. 

die Nieren mit dem Harn sehr wenig NaCl aus. Im Stadium der Lösung, wo 
durch den intraalveolären Zerfall der Leukocyten autolytische Fermente in 
Wirksamkeit kommen, wird wieder ein großer Teil der anorganischen Salze 
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durch Resorption seitens der Lymph- und Blutgefäße aus dem autolysierten Ex
sudat allmählich entfernt. Dadurch erscheint wiederum im Harn mehr Kochsalz. 

Nach den Untersuchungen von ROBIN entnimmt der Tuberkulose seinem 
Skelete Mineralien, um damit die Gewebe, die sich gegen die Infektion ver
teidigen müssen, zu versorgen. Eine solche Trans- bzw. Demineralisation im 
Sinne SPIROs findet bei der Tuberkulose tatsächlich statt. 

Im Spodogramm der tuberkulösen Lunge sind die in gesunden Lungen 
sonst lufthaitigen Alveolen gänzlich oder fast gänzlich mit weißer Asche voll
gestopft (Abb. 24). Wird ein solches Spodogramm leicht angehaucht, so er
scheint die vorher weiße Asche der (einwertigen) Ionen Natrium und Kalium 
durch Wasseraufnahme nunmehr grauweiß; sie hebt sich deshalb von der rein 
weiß gebliebenen Asche der Calcium- und Magnesiumsalze (Oxyde) recht deutlich 
ab. (Vergleiche auch das Spodogramm der Hoden.) 

Abb. 25. Spodogramm. Akute Miliartuberkulose der Leber. Mensch. Scharf umgrenzter Herd 
mit zentraler Kalkablagerung. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50ma!. Im auffallenden Licht. 

Es lassen sich neben Natrium auch Calcium und Magnesiumsalze besonders 
in älteren Tuberkelherden (und in der Schwarte) reichlich nachweisen. Besonders 
eindrucksvoll ist das Spodogramm des miliaren Tuberkels der Leber (Abb. 25), 
wo der Kranke, teilweise schon mit zentraler Kalkablagerung versehene, scharf 
abgegrenzte Herd deutlich mehr weiße Asche hinterläßt als das gesunde Leber
gewebe. 

Interessant ist die Tatsache, daß im Spodogramm die Calciumsalze schon 
deutlich nachzuweisen sind, bevor man überhaupt mit den üblichen Färbungs
methoden, z. B. in der Placenta oder in pathologisch veränderten Organen 
(Tuberkulose, Carcinom usw.) diese färberisch darstellen kann. Daher erscheint 
auch im Spodogramm z. B. ein Kalkherd immer größer, als nach der Färbe
methode zu erwarten gewesen wäre. 

6. Spodogramm der Niere. 
Ebenso fleißig wie die anatomischen Verhältnisse der Niere studiert worden 

sind, ebensowenig ist ihre chemische Zusammensetzung genauer untersucht 
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worden. Man hat sich bis jetzt nur mit der Analyse des Organes [GOSSMANN 
(1898), MAGNUs-LEVY (1910)] als solche und nicht mit dessen anatomisch ver
schiedenartigen Teilen beschäftigt. Für die physiologische Funktion der Niere 
wird angenommen, daß im Bereich der Glomeruli eine "Ultrafiltration", wie es 
RICHARDs (1922), WEARN (1922), CUSHNY (1926), TSCHOPP (1927) usw. an
nehmen, stattfindet, während in den Nierenkanälchen eine selektive Rück
resorption von Plasmabestandteilen, wie TSCHOPP (1927) sogar durch Berech
nungen nach der Aktivitätstheorie und dem Löslichkeitsprodukt des Calcium
phosphates zeigen konnte, statthat (Abb. 26). 

CHRZONSZCZEWSKY (1864), VON WITTICH (1875) und HEIDENHAIN (1883) 
haben vor allem die Methode der Vitalfärbung eingeführt, um den Weg 
sichtbar zu machen, den die einzelnen Stoffe von der Blutbahn aus in die Harn
wege hinein einschlagen. HÖBER (1908), SUZUKI (1912), VON MÖLLENDORFF 

Abb. 26. Spodogramm. Niere. Mensch. Mit drei Glomeruli. Zeiß·Phoku. Obj. 4. Leitz. Vergr. 
etwa 150mal. Im auffallenden Licht. 

(1915), DE HAAN und BAKKER (1923) und andere haben dann später versucht, 
durch die Färbungsversuche, die an sich unsichtbaren normalen Harnbestand
teile durch sichtbare Stoffe zu imitieren. Neuerdings ist es aber geglückt, mit 
Hilfe einer chemischen Reaktion z. B. den Harnstoff mit Xanthydrol in 
Form von Krystallen aus Dixanthylharnstoff auszufällen [POLICARD (1915), 
CHEVALIER et CHABANIER (1918)]. Auf diese Weise konnten J. OLIVER (1921), 
STÜBEL (1921) undK. WALTER (1923) zeigen, daß der Harnstoff innerhalb der 
Glomeruli und der Zellen der Tubuli contorti sich befindet, wobei seine Menge 
distalwärts gegen den absteigenden HENLEschen Schenkel abnimmt. Außer
dem beobachteten sie reichlich Krystalle im Lumen der Tubuli recti und ver
einzelt in den Lumina der größeren Blutgefäße. Durch chemische Reaktion 
ist auch der Weg für Chlorid-, Jodid- und Phosphationen, sowie Harnsäure etc. 
gezeichnet worden. Es finden sich wiederum die Niederschläge hauptsächlich 
in den Zellen der Tubuli contorti, dagegen nur wenig in den Glomeruli. 

WEARN (1922) ist es gelungen die Glomeruli von Fröschen zu punktieren 
und aus der Kapsel Flüssigkeit zu gewinnen, welche er dann qualitativ unter-
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sucht hat. Nach den neuesten Anschauungen über die Harnbereitung wird 
in den Glomeruli ein provisorischer Harn abfiltricrt, welcher während der 
Wanderung durch die Harnkanälchen umgewandelt wird, teils durch Rück
resorption seiner einzelnen Bestandteile, teils durch chemische Umsetzungen. 

7. Spodogramm der N .. benniere. 
Auf dem Durchschnitt der Nebennieren sieht man schon makroskopisch 

zwei Gebilde, die nach Farbe und Konsistenz völlig verschieden sind: Rinde 
und Mark. Morphologisch und genetisch handelt es sich ja auch um zwei ver
schiedene Organsysteme, die als Nebennieren ein einheitliches Organ vor
täuschen. Auch im Spodogramm ist diese Zweiteilung zu sehen (Abb. 27). Die 
Marksubstanz ist reich an Lipoiden, Kephalin und Lecithin und enthält Zellen, 

Abb. 27. Spodogramm. Nebenniere. Mensch. Rinde und Mark. Zeiß·Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. 
etwa 50mal. Im auffallenden Licht. 

deren Substanz mit Chromsäure sich braun färben, sog. chromaffines Ge
webe. Das Chromogen, welches man in Beziehung zu der abnormen Pigmen
tierung der Haut bei der ADDIsoNschen Krankheit gestellt hat, scheint in naher 
Beziehung zu der blutdrucksteigernden Substanz der Nebenniere, dem Adre
nalin [TAKAMINE (1901)] zu stehen. Nach BLOCH (1916) soll die Epidermis 
der höheren Tiere in den Teilen, welche Melanin bilden, ein ganz spezifisches 
Oxydationsferment enthalten, welches auf 3,4-Dioxyphenylalanin einwirkt. 
Dieses Oxydationsenzym bildet aus dem von GUGGENHEIM (1913) in den Samen 
von Vicia faba gefundenen Dioxyphenylalanin ("Dopa") das "Dopa
melanin". Bei herabgesetzter Nebennierenfunktion kommt es zu einer An
häufung der Pigmentvorstufen in der Haut und so soll eine vermehrte Pigment
bildung einsetzen. 

Bemerkenswert sind die Versuche von MYERS (1898), daß die Nebennieren
lipoide der Rinde Gifte in vitro neutralisieren. Cobragift, mit einer Emulsion 
von Nebennicrenrinde gemischt, verliert die Giftwirkung. Die Lehre der Ent
giftungsfunktion der Nebennierenrinde hat eine Stütze gefunden in anato
mischen und histologischen Veränderungen der Rindensubstanz bei Infektions
krankheiten, Intoxikationen durch Metallgifte und durch Bakteriengifte. Wir 
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haben in unveröffentlichten Versuchen gefunden (TSCHOPP und UNDERHILL), 

daß intravenös injiziertes Aluminiumion eine ganz besondere Affinität zu der 
Nebennierenrinde besitzt, was auch mikrochemisch von uns festgestellt wurde. 

8. Spodogramm der Thyreoidea. 

Abb.28. Spodogranun. Thyreoidea. Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa öOmal. 
Im auffallenden Licht. 

Abb. 29. Spodogramm. Thyreoidea. Mensch. Follikel aschearm. Zeiß-Phoku. Obj. 4, Leitz. 
Vergr. etwa 150mal. Im auffallenden Licht. 

Die Schilddrüse wird durch Bindegewebszüge in kleinere und größere Lappen 
geteilt. Die Drüsenbläschen, Follikel, sind in das netzartige Stroma des 
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Parenchyms eingebettet, welche bei der Einäscherung eine rein weiße Asche 
hinterlassen (Abb. 28). Die Follikel enthalten die charakteristische Schild
drüsensubstanz, das "Kolloid", welches, wie wir aus den Spodogrammen ersehen 
können, meistens wenig oder fast keine Asche hinterläßt. In 100 g frischer Sub
stanz fand MAGNUS-LEVY (1910) CaO 47,2 mg, MgO 16,0 mg, Eisen 5,8 mg, 
Cl 169,0 mg, also relativ viel Ca (Abb. 29). 

9. Spodogramm der Placenta. 
HIGUCHI (1909) fand in 100 g frischer Placenta: K = 29 mg, Na = (116 mg), 

Ca = 18 mg, Mg = 7 mg und Eisen 13 mg. SFAMENI, GRAN DIS (1900) und 
GAUBE (1900) geben an, daß der Aschegehalt der Placenta weiblicher Früchte 
größer ist als der männlicher (Abb. 30). CUNNINGHAM (1920) untersuchte an 

Abb. 30. Spodogramm. Reife Placenta. Mensch. Normal. (Calciumreich.) Zeiß-Phoku. Obj. 2, 
Leitz. Vergr. etwa 50mal. Im auffallenden Licht. 

der Katzenplacenta den Durchtritt von Eisensalzen. Es liegt nach ihm keine 
Filtration des Eisens zugrunde, denn die Erhöhung des Blutdruckes des Mutter
tieres blieb auf die Permeabilität ohne Einfluß. Bereits nach 10 Minuten finden 
sich Niederschläge von Berlinerblau in den Zellen des mütterlichen und fetalen 
Endothels, während sogar noch 11/2 Stunden später Amnionsack, Blase und 
fetale Gewebsextrakte eisenfrei blieben. Es scheint demnach, als ob das 
ektodermale Syncytium für die Eisensalze schwer permeabel ist. Neuere 
Untersuchungen von SHIMIDZU (1922) über die Farbstoffpermeabilität der 
Rattenplacenta weisen auf einen Zusammenhang zwischen dem Dispersitäts
grad der Farbstofflösungen und der Permeabilität hin. Die Placenta verhält 
sich wie ein Ultrafilter. Deshalb ist es wahrscheinlich, daß Eiweißkörper vor dem 
Übertritt in das fetale Blut erst abgebaut werden müssen. Wir haben in noch 
unveröffentlichten Untersuchungen gefunden, daß die Phosphatide, Nucleo
proteide und Ovovitelline im Hühnerei bei der Bebrütung tief abgebaut werden. 
Wasserstoffionenkonzentrationsänderung begünstigt den Zerfall jener phos
phorhaltigen organischen Verbindungen. Wir glauben deshalb, daß der Hühner
embryo die Fähigkeit besitzt, aus anorganischem Phosphor Phosphatide und 
die übrigen phosphorhaltigen organischen Bausteine zu synthetisieren. 

Handbuch der mikroskop. Anatomie 1/1. 38 
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10. Spodogramm der Nabelschnur. 
Der Nabelstrang geburtreifer Feten besteht aus den Nabelgefäßen, zwei 

Arterien und einer etwas dünnwandigeren Vene, welche durch die WHARToNsche 
Sulze zusammengehalten werden. Da das gallertige Bindegewebe bei der 

Abb.31. Spodogramm. Nabelschnurgefäß. Querschnitt. Mensch. Mit aschefreiem Lumen. 
ZeiIJ-Phoku. Obj. 4, Leitz . Vergr. etwa 150maI. Im auffallenden Licht. 

Abb.32. Spodogramm. Nabelschnurgefä ß. Mensch. Mit kollabiertem Lumen. Aschereich. 
Zeiß-Phoku. Obj. 2. Leitz. Vergr. etwa 50maI. Im auffallenden Licht. 

Einäscherung deutlich weniger Asche hinterläßt, so tritt das aschereiche Spodo
gramm der Gefäße um so deutlicher hervor (Abb. 31 u. 32). Die netzartig an
geordneten, aus rein weißer Asche bestehenden Balken verleihen dem Aschenbild 
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der Nabelstranggefäße und der Sulze ein ganz charakteristisches Gepräge 
(Abb. 33). 

Anhangsweise seien einige Befunde über das Vorkommen von Kieselsäure, 
das im Spodogramm besonders deutlich zu erkennen ist, mitgeteilt. 

Nach SCHULZ Untersuchungen (1915) ist das Bindegewebe besonders reich 
an Kieselsäure und der Kieselsäuregehalt der Organe fast direkt von ihrem Ge
halt an Bindegewebe abhängig. Beträchtliche Mengen Kieselsäure enthalten 
ferner die Gebilde der Epidermis, der Haare, die Federn der Vögel usw. Aus 
den Federn hat DREcHsEL eine interessante organische Siliciumverbindung, 
ein Orthokieselsäureester isoliert. Gerade weil die Kieselsäure in ektodermalen 
Gebilden angereichert werden kann, weil also eine Selektion gerade dieser 

Abb. 33. Spodogramm. Nabelschnur (Sulze). Mensch. Zeiß-Phoku. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 
50mal. Im auffallenden Licht. 

Gewebe besteht, kommt ihr vermutlich nicht nur für das Bindegewebe, welches 
ja in der Jugend stets Si02 reicher ist, als im höheren Alter, sondern für alle 
Gewebe des Körpers eine erhebliche Bedeutung zu. So findet man nicht nur 
im embryonalen Bindegewebe der WHARToNschen Sulze, sondern auch im 
Hühnereiweiß, in den Nebennieren und ganz besonders im Glaskörper viel 
Silicium. Ein ausgesprochen Kieselsäurereservoir, mit normal 0,14-0,15 g 
Kieselsäure pro kg Trockensubstanz und einer Verminderung auf ein Durch
schnitt 0,0828 g bei Tuberkulösen und einer Vermehrung auf 0,325 g bei Car
cinomatösen, ist die Bauchspeicheldrüse. Man sieht, daß sich hier die 
allgemein pathologisch so interessante Differenz der beiden Krankheiten im 
Siliciumgehalt des Pankreas dokumentiert. R . RÖSSLE und sein Schüler 
H. KAHLE (1914) haben unzweifelhaft bei tuberkulösen Tieren nach Kiesel
säurebehandlung Bildung neuen Bindegewebes, Abkapselung und Vernarbungs
vorgänge feststellen können. Demnach müßte man annehmen, daß allgemein 
der Vernarbungsprozeß im Tierkörper davon abhängig ist, daß ihm genügend 
Kieselsäure zur Verfügung steht. 

Eine der wichtigsten Fragen ist die nach den Verbindungen, in denen das 
Silicium in den Organen vorhanden ist. Wir neigen zur Ansicht, daß das endogen 

38* 
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zugeführte Silicium ion (wie auch das Aluminiumion) größtenteils in der Form 
einer organischen Verbindung, in den Organen abgelagert wird, um so mehr, 
da ja zahlreiche organische Siliciumverbindungen bekannt sind [DRECHSEL, 

Abb. 34. Kieselsäuregerüst einer Nabelschnur vom Menschen nach Behandlung in verdünnter Salz
säure. Reichert-Mikrokammera nach CERNY. Obj. 2, Leitz. Vergr. etwa 50ma!. Im auffallenden Lieht. 

Abb.35. Kieselsäuregerüst eines Nabelschnurgefäßes vom Menschen nach Behandlung mit ver
dünnter Salzsäure. Lumen kollabiert. Reichert-Mikrokammera nach CERNY. Obj.2, Leitz. Vergr. 

etwa 50ma!. Im auffallenden Licht. 

LADENBURG (1874), STOCK (1909)]. Wir sind nun durch die Methode der Ein
äscherung der Gewebe in den Stand gesetzt worden, z. B. die sehr interessante 
Frage zu prüfen, ob tatsächlich auch Narben- oder tuberkulöses Granulations-
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gewebe Silicium speichert. Der Südamerikaner A. L. HERRERA (1912) hat zum 
erstenmal an histologischen Schnitten die Methode der Veraschung angewendet, 
um in den Geweben das Silicium an Ort und Stelle nachzuweisen. Unsere Kiesel
säure-Spodogramme der Nabelschnur (Abb. 34) resp. des Gefäßes (Abb. 35) 
zeigen auf das allerdeutlichste, daß die Kieselsäure nicht etwa wahllos im Ge
webe verteilt ist, sondern, daß sie ganz besonders das Bindegewebe impräg
niert. 

11. Spodogramm der Leber. 
POLICARD, NOj~L und PILLET (1924) haben das Aschenbild der in Alkohol 

fixierten Leber von Mäusen, welche mit verschiedener Kost gefüttert wurden, 
untersucht und beschrieben. Nach Kohlenhydratkost hinterlassen die im Ge
biete der Lebervenen gelegenen Teile der Leberläppchen (Zones sushepatiques) 
mehr Asche als die peripheren Abschnitte. 

Abb. 36. Zahnschliff. Arsennachweis. Darstellung der Dentinkanälchen. Zeiß-Photo. Obj. 4, Leitz. 
Vergr. etwa 150mal. Im durchfallenden Licht. 

Erstere lassen sich leichter als letztere veraschen. Es sind ganz besonders 
die Zellkerne, die schwer in reine Asche umzuwandeln sind. Bei langsam und 
stufenweise ausgeführter Einäscherung kann man die Kerne verkohlt erhalten 
im vollständig zur Asche reduzierten Cytoplasma. POLICARD (1923) schreibt 
diese Erscheinung der Anwesenheit aromatischer Körper im Kerne (Pyrol) 
zu. Nach Eiweißkost ist der Aschegehalt der Leber gleichmäßig verteilt, je
doch geringer als nach Kohlenhydratkost. Es ist hier ganz besonders der Zell
kern, der sich nur schwer veraschen läßt. Nach Fettkost geht die Veraschung 
leichter als nach Eiweißkost. TSCHOPP und UNDERHILL haben bei einem Kanin
chen vor der Injektion einer isotonischen Zuckerlösung einen Leberlappen 
unterbunden und gefunden, daß der Aschegehalt in den Spodogrammen des 
unterbundenen Leberlappens deutlich größer war als in den durchspülten 
Teilen. Daraus geht hervor, daß die isotonische Zuckerlösung einen Teil der 
anorganischen Ionen aus der Leber entfernt hat. Nach oraler Wasserzufuhr 
verlieren Hunde (UNDERHILL und Mitarbeiter) im Urin beträchtliche Mengen 
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anorganische Ionen, welches zu einer "Wasserintoxikation" führen kann. Die 
Erklärung der von UNDERHILL, MYRON und SALLICK (1925) beobachteten Er
scheinung der Wasserintoxikation soll nach den Autoren in einem Salzverlust 
des Organismus begründet sein. 

Anhangsweise sei ferner über eine Anwendung der vorstehend mitgeteilten 
Untersuchungsmethoden berichtet, welche zeigen, daß auch indirekt die mikro
skopische Anatomie von Geweben durch chemische Vorgänge vorgeführt werden 
kann. Bei Versuchen, welche ich mit Herrn Zahnarzt H. LENZIN zusammen 
in der physiologisch-chemsichen Anstalt Basel angestellt habe, hat es sich 
gezeigt, daß das durch den Zahnkanal zugeführte Arsenik in die feinsten Ver
zweigungen der Zahnkanälchen hineindringt und sogar nach außen hinaus
diffundieren kann. Der Umstand, daß das Arsenik leicht in das Arsensulfid 
und dieses in Silbersulfid übergeführt werden kann, ermöglicht es, die Zahn
kanälchen bzw. den gesamten Zusammenhang der Zahnpulpa mit all ihren 
Verzweigungen festzustellen (Abb. 36). 
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Teilkörpernatur, Fehlen Chromatolvse clp;; Zellkerns 
bei höheren Pflanzen 219. 15n.· 
durch Teilung sich fort Chromatophilip ([pr HpX1Htl-
pflanzencle Z('\lstruktllren kerne 70. 
21 H. ('hromatophoren. Fortpflan-
im Zellschema IOn. zung durch Teihmg 2](;. 

Centrodesmose 224, 226. --. Individualität 295. 
(~t'ntrophormien und Centri- I' - -Kontraktion und Lagt' 

oien in Zellen dpr c\lelll- I dps Centriols :l52. I 

brana Descemeti 281i. . pflanzliche, Definition 2H:3. , 
('pntroplasllla. EntwiC'klung im Zellschema IOn. 

der ersten Richtungsspin- I ('hromidien, gpneratiw 1 !Hi. 
clpl des Pis('irohlt'ips 22ii.' ,t,rophisch(' 1 \17. 

Chromiolen, Kunstprodukte, 
Nachweis der Exist('nz 
130. 

Chromolyse 86, 93. 
Chromomeren bei Chromoso

menteilung 130. 
Chromosomen, alveolisierte 

137. 
- .Bau. feinerer 123. 
- -Bau und Nucleolenlage 

181. 
- -Bildung, Nucleolensub-

stanz bei 176. 
-, Charakterisierung 116. 
-, Doppelfärbung 128. 
- -Enden, Aussackungen, 

Vorbereitung zur Teilung 
167. 

- -Faden, Kontinuität im 
Ruhekern 168. 

-, Färbung, Fixierung 126. 
-Form und -Größe auf ver-
schiedener Entwicklungs
stufe des Eiwachstums 
171. 

, Größe und Form 119. 
- -Größe, verschiedene 121. 
- aus hyalinem Zylinder mit 

Körnchen 130. 
Individualitätstheorie 1 a, 
165, 217. 
Konstanz in Zahl und 
Form 15, 117. 

- -Kontraktion bei Lebend
beobachtung 124-. 

-, Längs- und QUPrteilung 
116. 

-, lineare Anordnung 22. 
-. -Lockerung in Eizellen 

195. 
-, Lockerung des Zusam

menhanges, Zerfall ('ineR 
einzelnen 132. 
niederer Organismen, 
Gleichartigkeit 170. 
Ovocyten-, von Pristiurm; 
175. 

--, paarweise Lagerung 119. 
'-, perlflClmurartige Rtrukt.nr 

120. 
-, Protoplasmaeinfluß auf 

122. 
-. -Reduktion in Ge~chlechtH

zellen 4:34. 
lind Ruhekern, Rezit'hull
gen 164. 
im frühpn Hpirplll. Hrp
hungen und Gegendre
hungen 168. 

-Substanz und Chromatin, 
Oleichsetzung W:3. 

-Substanz, DualiHIllHH 
127 H. 

-Umbildung, pro- Hnd f(>. 

:.rresRiv(' 1 :34. 



ChromoHOmen-Umbildung in 
Telophase 166. 

-Verteilung, unregelmäßige 
118. 

-Zahl bei Menschen 118. 
-Zahl nach Wachstum des 
Eies 401. 

-, Zahlenkonstanz 15, 117. 
- -Zerfall, experimenteller 

133. 
Chromozentren in Pollenmut

terzellen von Crepis 154. 
in Hamenschale von Zo
stern. 154. 

Cilien, Begriff, Vorkommen. 
Form der Bewegung 354ff. 

-, Meerwasserwirkung auf 
353. 

Circumfluenz, Nahrungsauf
nahme durch 362. 

Circum vallation, Nahrungs
aufnahme durch 3U2.L 

Corpus luteulll, Spodogramm 
583. 

Crusta, Bfldeutung, Vorkom
men, Entstflhpll 4U2. 

. Ikgriff 4fi!l. 
<l('r~ diplaHl11,d,i .. wlH·1\ Zelle 
448. 

Cuticula, Begriff 45!l. 
--, ßestal\dt~i]P, Htrukt Uf 

ii40. 
-Ent>4eh Img, Npkretiol1H-
111111 lTmbild1lngsthporip 
MO. 
und .Epidermis bei ver-! 
schiedenen Tieren und 
Pflanzen 53!1. 
Geschichtliches, Begriff 
rm8, fi39. 
Objekte für l:nters\lchung 
539. -

, Viütlität 1>40. 
Cuticularfibrillen und -fasern 

513. 
Cuticularsaum, gestreifter, 

Bau, Vorkommen 464. 
C.vanol-Adsorption bei ver

schiedener \Vasserstoff
ionenkonzentration 82. 

Cyanophilie der Sexual kerne 
70. 

Cyklops, Nucleolenzahl 180. 
Cyklose, Nahrungsstofftrans

port durch :~80. 
t!yphonautos-Cilien, ~l\leer

wasserwirkung :~53. 

Sachverzeichnis. 

Cytodesmen im Epithelgewebe 
476. 

- tierischer Zellen 471, 472, 
488. 

Cytoplasma, Aggregatzustand 
und Zellform 32\1. 

-Bewegung und Muskel
kontraktion 360. 

-~ -, Definition, morphologi
scher Bau 212. 
Erbmaterial im 217. 
erstmalige Benennung 11. 
extracelluläres 503. 
pxtracellulärps, Einteilung 
Gesehiehtliches MJl ff. 
und ]i']immerbewegung 
:355. 
Gerüst- und Netztheorie 
I :~. 
Granulalehre 13. 
und Körperfliissigkeiten, 
Belliehungen 542, .544. 
paraplas~atische, erga
,tische Strukturgebilde 
im :~04. 
Hchaumstruktur 333. 

-Ntriill1ung, :\Iorphologie 
:14:1. 

-Ntruktur währpl1d. Ei
waehstull1 nahe den Cen
triolen 224. 

, Ntrukturelpmente lOH. 
und Teill<iirpennakrial 
28, 217. 

-TIll'orie, Ueschiehtliches 
4BO. 

--- bei Transport aufgenom
mcmer Substanzen inner
halb dor Zelle 378. 
Ultrastruktur 215. 
Viscositätsänderung und 
Zellform 332. 
Wabentheorie 13. 
und Zellkern. spezifische~ 
Gewicht 144. 
und Zellkern, Stoffaus
tausch 192. 
und Zellkerngrii/3e, Bezie
hungen 13\1. 

Cytoplasmafasern, Geschicht
liches 509. 

Cytostom, Phagocytose boi 
Infusorien durch 367. 

Cytotrophoblast der Embryo
nalh üllpn ·W7. 

Cytoblastem, Bedeutung und I 

Funktion 429. Darmepithel, Fettresorption 
-, Begriff 469. 390. 
-, Geschichtliches 6, 526. Fettablagerung nach Fett-
Cytoblasten (Zellbildner), Be- fütterung in 392. 

griff 428. Golgiapparat 278. 
Cytoden, zellkernfreie Zellen Golgiapparat, intracellu-

444, 546, 547. läre Kanälchen 282. 
Cytodesmen-Bildung 458. Mitochondrien im 240. 

Darmepithel einer Muschel 
mit Flimmerhaaren und 
binnenzelligem Hilfsappa
rat :~54. 
mit Plasmafasern und 
Spreizungskegel 335. 
Stoffaufnahme 379. 

Darmzellen, Phagocytosever
mögen :365. 

Deckplatte der Zellen, Bau, 
Vorkommen 4-64. 

l)c'fäkation bei Amoeba terri
cola :n3. 

-~. Modellversuch 3n. 
IhmLERscher Reifen in Ery

throevten 222. 
Dendriten. extracellulän's 

Netz .'505. 
Dentin, Grundsubstanz in 531. 
-, Schmclzschicht - Entste

hung 54-1. 
Dermatosomen in Pflanzell

zellen 483, 485. 
- -Schicht und Scheide

wände der Zellen 4-UC. 
Dl'smofibrillen 512, 51:3. 

-Bildung. Exoplasl11alphre 
5:l5. 
und Fibrinfäd(\)1. Ähnlich
keit 544. 
und Grundsu hstanzl!e-
webe ii2H. '-

, Vitalität 52:\. 
Desl11oplasie, Begriff 4-11. 
])esmosomen der ZpllbriiekplI 

482. 
Diaminblau, Niederschlag mit 

basischen Farbstoffen 7ti. 
Dictyokinese, Golgiapparat

verteilung bei Zellteilun" 
256. c ,-

Dictyosomen und Golgiappa
rat 268, 288, 2HO. 

Dimorpha mutans, Erschei
nungsformen der Nuclear
substanz 181. 

Diploidie 117. 
Diplosom 21!l. 

in Hodenzwischenzl'lk dc" 
}Ienschen 221. 
Teilungen 227. 
in Wanderzelle aus Dünn
darmepithcl 221. 

Dirpktionseffl'kt bei Zell
wachstum :\aH. 

Dopareaktion für Oxydations
fermente 96. 

Doppelfärbung und chemische 
Beschaffenheit der gefärb
ten Substanz 70. 

- des Chromosoms 128. 
Doppelzelle aus Eifollikel von 

Nepa 401. 
Dotter-Abbau bei Wirbeltie

ren 386 ff. 
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Dotter, artspezifisches, Ver
wertung durch artgleichen 
Eikern 387. 

- -Bildung aus Eikernstoffen 
401. 

- -Bildung, Mitochondrien 
bei 249. 

- -Bildung, Theorien 401. 
- -Bildung tierischerEizellen, 

Morphologie 399. 
- -Entoderm, Golgiapparat, 

Lage 379. 
-Entoderm, Golgiapparat, 
Wanderung 286. 

- -Menge und Keimbläschen
größe, Beziehungen 401. 

Dotterkörner als Eiweißanten 
312. 

-, intraplasmatische Verdau
ung 384. 

Drosera-Kern nach Hunger 
und Fütterung 193. 

Drosophila, tetraploide und 
oktoploide Kerne bei 118. 

Drüsen s. a. Glandula und die 
einzelnen Drüsen. 

-, Morphokinese der Zellen 
409. 

-, Sekretbildung 406. 
DÜRCKsche Fasern 513. 
Dunkelfeld, Strukturuntersu-

chung im 36. 
Duodenum-Epithel, Golgi

apparat in 392. 
Durchtränkungsfärbung 74. 
- an Chromosomen 128. 

Sachverzeichnis. 

Eimeria gadi, Fehlen von 
Nucleoproteiden U3. 

Einheitslehre, Zellen als Le
benseinheiten, Geschicht
liches 551. 

Einzelchromosom in Alveoli
sierung 137. 

Eisen-Nachweis auf mikrosko
pischem Wege 97. 

Eiweiß-Ante 309. 
- -Krystall in Hodenzwi

schenzellen 310. 
- -Kry&talle in Zellkernen 

192. 
-, mikrochemischer Nach

weis 91. 
- -Nachweis, Ninhydrinreak

tion 95. 
-, Synthe&e in Zellen 398_ 
- -Veränderungen durch ge· 

mischte Fixierungsmittel 
57. 

Ektoplasma, Begriff, Ge
schichtliches 458. 

- und Pseudopodienbildung 
bei Amöben 347. 

Ektosark, Begriff, Geschicht
liches 458. 

Elektrolyte-Nachweis im Ge
webe durch mikroskopi. 
sche Untersuchung 90. 

Elementarorganismen, Zellen 
als 549. 

Embryo, Urlymphe in inter
dermalen Lücken 543. 

Embryonalhüllen des Säugers 
497. 

Eclectosomen 233. Endopegma, Golgiapparat 

Ei, Bau und Furchung der End!5pY~sma, Begriff 438. 
Zelle 434. 

_ -Centriolen, Verhalten 231, - -Exoplasma-Differenzie-
232. rung 533. 

_ von Diplogaster, Strö- - und Exopla.sma der Zellen 

mung während Koagula- End!~~~lzellen, Umwandlung 
tion in 350. 

_, Dotterbildung in tieri- in Fibrocyten 441. 
Rehen 399. Energiden und Plastiden-
von Echinus, Blastome. theorie 547. 
renform bei Zug und Druck Energidentheorie, Syncytien 
338. und Plasmodien 505. 

-Entwicklung von Ciona Entoplasma und Pseudopo-
intestinalis 402. dienbildung bei Amöben 
mit Nährzellen 400. 347. 
von Nematoden, Fontäne- Entwicklungslehre, erste An· 
ströme in 350. fänge 5. 
von Nepa mit Doppelzelle Epanorthose 216. 
401. Epidermis im auffallenden 
von Rhabditis, Strömung Licht 43. 
während erster Teilung in - der Blüten, Mitochondrien 
350. in 235. 
mit Stiel im Epithel von -, menschliche, Intercellular- I 

Epithel, pflanzliches, Spodo-
gramm der Zellen 575. 

-, plasmodiales 498. 
-, Säftestrom im 545. 
- der Salpen, Zentren- und 

Sphärenfärbung 221. 
-, sternförmige Zellen 487. 
- aus Tracheadrüse-Aus-

führungsgang, Golgiappa
rat 279. 

-, Zellverbindungen im 476, 
489. 

Ergastische Zelleinschlüsse, 
N ahrungsstoffverarbei
tung zu 397. 

Ergastoplasma, Kunstprodukt 
oder selbständiger Zellbe
standteil 407. 

Erschöpfungszonen, centro
plasmatische 226. 

Erythrocyten, Entwicklungs
stadien 222. 

-, Mitochondrien- und Hä
moglobingehalt 24,0. 

- mit Randreifenstruktur 
335. 

-, Struktur des Cytoplasmas 
216. 

Erythrophilie der Sexualkerne 
70. 

Euglena viridis, Zellkerntei
lung 188. 

Euglypha, Zellkernteilung 174. 
Exkretionsapparat von Di

giella, Vakuole 275. 
Exoplasma, Begriff 467. 
-, Begriff, Geschichtliches 

458. 
- -Endoplasma-Differenzie

rung 533. 
und Endoplasma der Zel
len 447. 
und Grundsubstanzbil· 
dung 532. 

-, Imprägnation und chemi
sche Vorgänge im 535. 

- tierischer Zellen, Vorkom
men, Nachweis 462. 

Exostroma 504. 
Explantation, Methoden 42. 

Färbung von Acetatseide, 
Wolle, Seide 87. 
der Asche histologischer 
Schnitte 573. 
mit basischen Farbstoffen 
für Zellkerne 158. 
von Centriolen 220. 
und chemische Beschaf
fenheit der gefärbten Sub
stanz 70. 

Sagartia. parasitica 400. brücken 335. 
von Sycandra raphanus, Epiplasma, Begriff 460. I -

Nahrungsaufnahme der . Epithel, Golgiapparat in 282ff. . -

von Chromatin 158, 159. 
von Chromosomen 126. 
fixierter Präparate, Theo
rie 68. Zellen 366. . -, Grundsubstanz in 528. I 
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Färbung des Golgiapparates' Fermente bei intraplasmati- Fibrillen und Zellgrenzen 517. 
259. scher Verdauung, Fer- - und Zellverbindungen, 

-, Intensitätsabnahme und mentträger 386. gegenseitige Beziehungen 
elektrischer Umladepunkt - -Kurve des Magensaftes 482. 
82. I von Helix 410. Fibrinfäden und Desmofibril-
als mikrochemische Reak- I -, Lokalisation und Farb- len, Ähnlichkeit 544. 
tion 69. reaktion 96. Fibroblasten, Funktion 440. 
von Mitochondrien 236. Fett-Ablagerung, Chondriom- -, Phagocytieren bei ver-
des Nucleolus nach Fixie-I' veränderung durch 395. schiedener Oberflächen-
rung 182. . - -Ablagerung im Darmepi- spannung desMediums 364. 

-, physikalische und chemi- thel nach Fettfütterung Umwandlung in Endo-
sehe Theorie, kritische 392. thelzellen 441. 
Stellungnahme 69. -Ablagerung in Trabekein -Wachstum in dreieckigem 
quergestreifter Muskeln des Golgiapparates 393. Rahmen 339. 
73. -Ante 308. -Wachstum in rechtecki-

-, Reihenfolge der Farbstoff- -Einschlüsse in Zellkernen gem Rahmen 340. 
zuführung bei Mischfär- 192. Fibrocytennetze 478. 
bung 74. -Löslichkeit als Nachweis- Fibrogliafasern 513. 
mit sauren und basischen methode 91. Filarmasse im Protoplasma 13. 
Farbstoffen in wechseln- -Nachweis auf mikrochemi- Filopodien, Bewegung durch 
der Reihenfolge 50. schem Wege 90. 344. 
mit Toluidinblau und Cy- -Resorption durch Darm- Fixierung, Allgemeines über 
anol bei verschiedener' epithel 390. Technik, Anwendung, Re-
Wasserstoffionenkonzen- -, Synthese in Zellen 398. aktionsbilder 52. 
tration 82. Fettzellen mit großem Fett- der Asche histologischer 

Farbstoffe, Affinität für be- tropfen 449. Schnitte 573. 
stimmte Gewebe 74, 85, Fibrillen, Anastomosen 518. von Centriolen 220. 
89. -, Artefakteneinwand 514. -, Chromosomeneigenschaf-

-, basische, Überführung in - -Bildung im Mesenchym ten nach 126. 
die Leukoform bei Vital- 516. - und Färbung als Hilfs-
färbung 51. --, chemische Zusammenset- mittel, Theorie 68. 

-, basische, Verhalten gegen- zung 521. -, Kunstprodukte und Rück-
über sauren 76. -', contractile, bei Metazoen schlüsse auf lebende Sub-

-, Diffusionsgeschwindig- 513. stanz 63 ff. 
keit 71. -, contractile, und Pseudo- -, Längeveränderungen der 

- . Gemische, heterogene, An- podienbewegung 351. Objekte 61. 
wendung 85. - in der Cuticula 540. unter dem Mikroskop 64. 

-- -Gemische, homogene, An- -, elastische 513. der Mitochondrien 237. 
wendung 86. als Elementarbestandteile des Nucleolus 181. 

-, Haften an lockeren und von Geweben 524. -, Porosität und spezifisches 
dichten Geweben 74, 85, im Epistylis-Stiel 510. Gewicht der struktur-
89. und Exoplasmabildung gebenden Substanz von 

-Vakuolen im Nierenhaupt- 535. Organen nach 62. 
stück 389. -, feste 510. -, Zellkernvolumenänderung 

-, Verhalten in der lebenden -, Geschichtliches 509. durch 61. 
Zelle, Speicherung 48. -Imprägnation und -Des- Fixierungsmittel für Golgi-

.- -Verteilung, Abhängigkeit imprägnation 521. apparat 269. 
vom Dispersitätsgrad 72. und Interfibrillärsubstanz -Isotonie und Fixierungs-

- -Verteilung und Ausdeu- 519. ergebnis 62. 
tung des Färbungseffektes -, kollagene 513. und Schädigungen, Sicht-
in fixierten Präparaten 69. - bei Metazoen, Einteilung, barmachung der Kern-

Fasergebilde, Allgemeines, Objekte 510. struktur durch 152. 
Vorkommen,. Funktion --, präkollagene 512. Tiefenwirkung verschie-
508. -, Spodogramm der 577. dener 55. 

-- Arten 556. - in Synexoplasma 525. Flagellen s. Geißeln. 
-, Begriff 520. -, Theorien über Entstehung Flimmerbewegung, Morpholo-
- als Elementarbestandteile und Bedeutung 515. , gie 353_ 

von Geweben 524. - -Theorie über Grundsub- . -, Schema 358. 
-, Geschichtliches 509. stanzbildung 531. )-, Theorien 356. 
-- bei Protozoen 510. des Tierkörpers, Allgernei- ' Flirnmercilien mit Basalkör-
-, Vitalität 523. n~s 507. perehen, Entwicklung 22H. 

Fasern, elastische 513., Übergang der einen Art 1- und Wimperwurzeln, Zu-
Faserntheorie nach HALLER in die andere 522. . sammenhang 523. 

424. - -Vermehrung und -Neu-: Flimmerhaare, binnenzelliger 
Faserwurzeln, Begriff, Bedeu- entstehung 517. I Hilfsapparat bei Mu-

tung 355, 356. -, Vitalität 523. scheln 354. 
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Flimmerzellen von Anodonta Geschlechtszellen-Bildung aus I GolgiapparatderDarmepithel-
354. somatischen Zellen 43f.. zellen aus dem Duodenum 

Flügelzellen 451. -, Inhalt, Arten 434. 278. 
Follikel der Ovarien, Spodo- -, primäre Plasmodien in in Dotterentoderm, Wan-

gramm 583. 498. derung 286. 
Follikelzellen, Funktion 400. Gewebe -Affinität für be- in Drüsenzellen, Umwand-
-, Nahrungszufuhr für tieri- stimmte Farbstoffe 85. lung in Sekretstoffe 408. 

sehe Eizellen 365. - anorganische Substanzen des Duodenumepithels 
Foraminiferen, nicht celluläre in 569. 392. 

Organismen 496. -, Arten 556. Entwicklung der Elemente 
Fremdkörperriesenzellen 499. -, einfache und zusammen- bei Sekretbildung 396. 
Frösche, Winter- und Som- gesetzte 557. Fetteinschlüsse, Osmio-

-mer-, Magenepithelkerne -, Einteilung, Begriff, Ge- philie 257. 
194. schichtliches 554 ff. --, Fetteinschlüsse in Trabe-

Furchung der Eier, Chromo- -, feste, Säftestrom in 545. keIn 393. 
somenumbildung bei 136. -, Grundsubstanz in ver- - -Form, komplexe und dif-
und unterdrückte Fur- schiedenen 527_ fuse 273, 274. 
chung 496_ -, grundsubstanzarme und -, Funktion 259_ 

- centrolecithaler Eier 497. I -reiche 529. -, geschichtliche Übersicht, 
Furchungszellen, Entstehung' - -Kultur, Methoden 42. I Vorkommen, Probleme 

434_ - -Kultur in verschiedenen 255. 
Medien 45. , - -Idiosomkomplex 279. 

- -Lehre, Begründung 5. 1-' künstliche Nachahmung 
Gallaminblau-Borax, Flok- -, Spezifität der Kernteilung 262, 263. 

kungsvermögen 79. ,121. , -, Lage in sezernierenden und 
-Chromalaun, Färbever- I -, zusammenge&etzte und' in absorbierenden Zellen 
mögen 78, 79. einfache 557. . 379. 

-Was&er, Färbevermögen Gewebezellen und freie Zellen I' ~, Lage, topographische 281. 
78, 79. 436. -, Lebenduntersuchung 261. 

Gallerte als erste Grundsub- Gewebslymphe 541-. 'und Mitochondrien, Diffe-
stanz 528. Gigantocyten R.a.Riesenzellen. renzierung mittels Fär-

-, Grundsubstanz in 530. - 445. bung 258, 259. 
-, interdermale, Vorkommen Gigds-Formen, Chromosomen- : und Neutralrotvacuolll, 

und Nachweis 475. zahl bei 118. Identität 267. 
Gallertgewebe, Exoplasma- i Gitterfasern 512. ~,oemiophile und osmio-

lehre über Bildung von I Gitterstruktur durch Gehhöfe , phobe Substanz 258, 273. 
532. I um Plasmablasen 306. ,- und osmiophile Plättchen 

-, Zellverbindungen im 477. Glandulasubmaxillaris-Zellen, I der Pflanzenzelle 303. 
Ganglienzellen aus Ependym- Sekretgranula und Basal-I- in Ovocyten 402. 

zellen 441. filamente in 239. - als permanentes Zellorgan 
- ,,:on Lophius Größ~ 442. Glanzkörper der Ascarissper- 287. 
Gefnermethode, Techmk 571. matozoen und Golgiappa- ; --, physikalische Beschaffen-
Gefrierschnitte, Rongalit-Me- rat 268. I heit 273. 

thylenblaufärbung 95. Glaskörperfibrillen 513. der Prostata 279. 
Gehirn, Spodogramm 579. Glia s. Neuroglia. ' -, Protomeren- und ergasti-
Geißel, Begriff, Form der Be- Glomeruli imSpodogramm590. sehes Material 292. 

wegung 354ff. Glykogen, intraplasmatische in Rückenmarkganglien-
- -Bewegung, Schema 358. Verdauung 384. zellen 276. 
- -Bildung, Cent,riolenbedeu- - -Nachweis auf mikroehe-I der Rückenmarkganglien-

tung für 219. mischem Wege 90. 'zellen, Färbungen 270,271. 
Geißelzelle aus Niere mit Ba- -, Synthese in Zellen 398. der Samenzellen von Pro· 

salkörnchen 221. Glykcgenante 308. teus 280. 
Gelatine-Diffmion und Farb- Glykogenzellen, blasige Zellen; der Schilddrüsenzellen 

stoffdispersität 80. 449. . 281, 283. 
Gene s. a. Teilkörper. (iolgiapparat der Becherzellen der Schleimzellen der Tm-

-Austausch zwischen Chro- des Tritondarms 282. cheadrüse 276, 277, 
mosomen 166. der BRuNNERschen Drüse: ,Struktur 257. 
in Chromosomen 123. I 277, 278. I -, Teilungsvermögen, aktives 
Nucleinsäure als Schutz- - und Centriolen, topogra-' 291-
kolloid für 172. phi sc he Beziehungen 258. -, tierischer, und contractile 

Genom llO, U3, 217. - und Centriolen in Zellen VakuolenderProtisten376. 
Gerü:;ttheorie des Protopla~-: der }lembrana Descemeti i und Vacuom 2H7. aOl. 

mas 13. 286. und Vakuolen, Identifi-
Gesamtzelle, Begriff 439. chemische Beschaffenheit. zierung 260. 
Geschlechtschromosomen 8. osmiophile und osmiopho- und Vakuolen, topogra-

Heterochromosomen. be Substanz 272, 292. phische Beziehungen 269. 
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Golgiapparat. Wanderung in. Gryllus domesticus, Spermio. 
der Niere bei Anurie 284. I gonienmitose 126, 127. 

-, Zellschema 109. • Guaninzellen in Laubfrosch· 
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411. 
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Zellverbindungen in 489. 
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Teilkörpermaterial 304. 
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schichten 542. 
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Interfilarmasse des Protoplas
mas 13. 

Knochen, Säftestrom im 545. Lepidosomen, Dictyosomes 
Knochengewebe, Zellverbin- faux 269. 

Interkalarzellen und Grund
substanz 456. 

dungen im 479. Lepocyten 459. 
Knochenzellen-Bildung aus Leukocyten, ein- und mehr-

Intranuclearkörper, Eigen
schaften, Verhalten 181. 

Knorpelzellen 441. kernige 220. 

Invagination, Nahrungsauf
nahme durch 362. 

Knorpel, Färbungsabnahme -, Mikrozentrenformen 229. 
und isolelektrische Punkte Leukoplasten, Erbmaterial in 
83. 217. 

Ionen-Nachweis im Spodo
gramm 574. 

-, Grundsubstanz im 531. Lichtnelke, XY-Chromo-
-, Säftestrom im 545. . somenpaar bei 120. 

Isotriche prostoma in Zucker
lösung, Schaumstruktur 
334. 
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Fixierung des Gewebes 63. Beleuchtung 36. 

-, Zellverbindungen im 479. Limax maximus, Oocyte mit 
Knorpelkapsel, Lage, Be- Richtungsspindel und 

schaffenheit 463. N ucleolus 178. 
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tionsorte 96. 443. stagnalis, Mitochondrien-
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115. 545. Embryonen 385. 
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somen 176. Kolloidchemie und Zellstruk- Zellmembran 371. 
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Kern 164. bryonalem Gewebe 543. 
Katachonie der Zellstruktur Lobopodien, Bewegungen 
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dungen in 489. ionenkonzentration 84. Lunge, Spodogramm 584. 
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435. stehung 521. 1>44. 
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sehen 473. stanz, Beziehungen 538. 
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auftreten 242. in Eizellen 195. 
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Spodogramm 595. Golgiapparates 261. 
Kinoplasma aus Spindel- - im Mikroskop 38. 

substanz 189. Lpbergewebp, Spodogramm 
Kittsubstanz und Fibrillen- .'i97. 

entstehung 519. --, Färbungsabnahme lind 
- in Metazoengewebe 527. isoelektrische Punkte 83. 
Kleinhirn, Spodogramm 579. Leberzellen mit Eiweißanten 
Knochen, Grundsubstanz in I 310, 311. 

531. -, Golgiapparat 264. 

lU-Uhromosom in der Meta
phase 132. 

Magenepithel-Kerne von Win
ter- und Sommerfröschen 
194. 

Magensaft, Fermentstärke hei 
Helix pomatia 410. 

Ma,genzellen, Färbungs
abnahme und isoelek
trische Punkte 83. 

Malachitgrün, Niederschlags
färbung 77. 
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krystalle in 307. über Entwicklung 546. sches Teilkörpermaterial in 

Mechanofibrillen 510. i Metazoenzellen, Arten 434. 252. 
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kultur 45. . Methylenblau, Niederschlags- bei Moosen 240. 
Megacyten s. a. Riesenzellen. färbung 77. - bei Oohistogenese 249. 
- 445, 490 ff. Methylengrün, Niederschlags- - bei Ovogenese 248. 
- der Metazoengewebe 498. färbung 77. - bei Protozoen 240. 
Megakaryocyten 445. Methylviolett, Niederschlags- -, väterliche, Eindringen in 
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mit Nucleolen 179. i Micellartheorie und Polarisa- -, väterliche, Verteilung auf 
Melandrium album, XY-Chro- tionsmikroskopie 37. die einzelnen Blastomeren 

mosomenpaar bei 120. . Mikrochemie der Gewebe, 252. 
Membran, Begriff, Geschicht- Spodographie 569. -, Vitalfärbung 235. 

liches 431. 'Mikrochemische Unter- Mitom des Protoplasmas 13. 
-, Begriff, Vorkommen 332. suchungsmethoden 89. Mitteldarmzellen,Phagocyten-
-, histologische 457. 'Mikroskop, Auflösungs- abschnürung, intraplas-
-, physikalische, um Cyto- vermögen 34. matische Verdauung 366. 
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tierischer Zellen, Arten,· Licht an Lebendobjekten kroskopische Unter-
Nachweis,Vorkommen461. 41. suchungen 35. 
im Zellschema 109. der veraschten histologi- Moose, Mitochondrien-
und Zellverbindungen, sehen Schnitte 572. vorkommen 240. 
gegenseitige Beziehungen Mikrosomen, Begriff, Natur Morphallaxis, Entdifferenzie-
481. 304. rung der Zellen bei 441. 

Membrana terminans des Mikroveraschung,Technik571. Morphoplasma 542. 
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Menidia notata, Zellkern- Leukocyten 229. bung mit verschiedenen 
teilungsfiguren 122. Mikrurgie, Mikromanipulator Farbstoffen 73. 
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entwicklung 298, 299. 44. rungstechnik 54. 

Merocytenkerne, Dotter- -, Mitochondriennachweis Muskelfaser-Bildung, Centrio-
abbau durch 387. 236. len bei 227. 

Mesenchym-Fibrillen 512. -, Sichtbarmachung der Zell- - -Kontraktion, Morphologie 
-, Fibrillenbildung 516. kernstruktur durch 152. 359. 
-, Grundsubstanz im 528. Mineralstoffe in Zellen, Nach- - mit Muskelsäulchen 514. 
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zellenentstehung 499. 574 ff. Muskelgewebe, Grundsub-
-, Urlympheimembryonalen Mischnucleoien 182. stanz in 528. 

543. Mitochondrien s. a. Plasto- -, Säftestrom im 545. 
-, Zellverbindungen des 475. somen. - -Spodogramm 577. 
-, Zellverbindungen und bei Algen 240. -, symplasmatischer Zu-

Baugewebe 477. in ausdifferenziertem Ge- stand 500. 
-, Zellverbindungen-Ent- webe 241. -, Zellverbindungen im 479. 

stehung 486. in Axolotlleber und Sala- Muskelkörperehen des Muskel-
Mesenchymzellen mit faden- manderknorpel 234, 235. gewebes 452. 

förmigen Mitochondrien -, Bakteriennatur 255. - in Zellkern-Nähe 501. 
240. -, Begriff 232. Muskelsäulchen in Muskel-

- und freie Zellen 436. - in Blütenepidermis 235. fasern 514. 
Mesostroma zwischen Ekto- -, chemische Zusammen- Muttersternfiguren der ersten 

derm und Somatopleura setzung 238. Furchungsteilung 166. 
eines Embryos 474. -, fadenförmige, aus Hühner- Mykorrhiza-Symbiose, Zell-

-, Entstehung 484. mesenchymzellen 240. kernstruktur 194. 
-, extracelluläres Cyto- -- -Fehlen in embryonalen I Myochondria 233. 

plasma 503. Pflanzenzellen 242. i Myofibrillen s. Muskelfaser u. 
- -Fibrillen 512. -, Fixierung 237. I a. Fibrillen. 
-, Grundsubstanz im 528. -, Formen in verschiedenen Myomeren, Bau 500. 
-, Mesenchymeindringen Kulturbedingungen 234. Myoneme der Infusorien 510. 

475. -, Formwechsel und Vertei- Myophrisken der Radiolarien 
-, Urlymphe in 543. lung bei Zellteilung 245. i 510. 
Metamorphose der Zellen 455. - in Geschlechtszellen 243. 
Metaplasie von Zellen 441. : - und Golgiapparat, Diffe-' 
Metaplasma der Grund- I rentialfärbung 258, 259. Nabelschnur, Spodogmmm 

substanz 532. - bei höheren Tieren 240.' 594. 
Metazoenkörper, Bestand- )' - im Hühnerdarmepithel I Nadireaktion für Granula-

teile 549. 240. darstellung 96. 
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Nährzelle des Eies 400. Nicols, gekreuzte, und Ultra 
strukturforschung 38. im Eifollikel. Zellform 143. 

- im Ovarium, Zellkernform 
143. 

Niederschlag!:färbung an Chro
mosomen 128. 

Nahrungsstoffe, Fortbewe- - durch flockungsbereite ba-
gung im Körper 545. sische Farbstoffe 74, 88. 

-, Verarbeitung zu ergasti- Niere, Golgiapparatlage bei 
schen Zellprodukten 397. Anurie 284. 

Nahrungsvakuole bei Para- Golgiapparatlage in den 
maecium, Bildung und Zellen 379. 
Ablösung 368. von Rana esculenta, Le-

Narkose vor Fixierung und bendaufnahme 40. 
Konservierung ganzer Resorption durch Haupt-
Tiere 54. stückzellen 389. 

Nebenhoden, Beginn der Se- ,Spodogramm 589. 
kretion, Sekrettropfenab- Nierenepithel, Mitochondrien-
hebung 376, 377_ veränderung im Hunger 

Nebenkern aus Mitochondrien 254. 
247, 248. Nierenkanälchen, Vitalfär-

Nebenniere, Spodogmmm 5H1. bung 50. 
Nematoden, Chromatindimi Nilblausulfat, blaues, :Fett-

nution bei 196. nachweis durch 90. 
Nemenchym, Begriff 556. -, Niederschlagsfärbung 77. 
Nervengewebe, Färbungsab- Ninhydrinreaktion zum Ei-

nahme und isoelektrische weißnachweis 95. 
Punkte 83. NIssLsche Granula als Ei-
Grundsubstanz in 52l:\. weißante :n2. 
Säftestrom im 545. Nuelealfärbung, Chromoso-

menreaktion auf 126. 
Spodogramm 579. Nuclealreaktion nach FElTL-
Zellverbindungen im 480. GEN 114. 

Nervenzellen, Mitochondrien· _ an Nißlschollen 313. 
vorkommen 241. _ auf Nucleolen 183. 

" Vitalfärbung de~ Oolgi- __ , Thvmonucleinsäuremwh-
apparates mit Neutralrot weis H4. 
266. 

Netzstruktur in Zellen durch ' Nuc~~~~:~~~d~~a~~1.und 
Fixierungsmittel 60. -Niederschlag ~ mit basi-

Netztheorie des Protoplasmas sehen Farbstoffen, Tabelle 
13. I 77. 

Neublau R, Niederschh1gs- kein Teilkörpermaterial, 
färbung 77. ergastisches Material 172. 

Neuroblasten, rudimentäre im Zellkern und. funktio-
Zellen 446. nelle Beanspruchung 195. 

Neurofibrillen, Artefaktenein- . Nucleocentrosom 223_ 
wand 514. I Nucleolarsubstall7., Konstruk-
Theorien über Entst2hung tion 163. 
und Bedeutung 51il ff. Nu("l{'olus bei ('hroIllOHOtlH'Jl-
Vorkommen, N>tl'h\Y('is, bildung 177. 
Funktion 514. extran~ll'leär('l" Crsprung 

Neuroglia-Entstehung aus 185, 186. 
Neurosymplasma 502. Definition, Ideutifiziel'Ung 

Neurogliafasern 512. ] 57 . 
Neurone. extracelluläres (!yto- .Fixierung und Färhun)! 

plasma 504. . 181. 18i 
Nellropilcme, (;e~talt der Zell- Form u.nd Znhl ab Iclenti-

fortsätze 4-51. I fizicrungsmittf>l 17H. 
Neuroplasmodium, Keurosyn- Ucschiehtliches, Bedeu-

cvtium ;501. tung 175. 
Neur~syncytiulll. Xerwn- Gestaltsveränderun)! und 

gcwcb~entstehung aus Tochterkernbilrlun)! 18H. 
43(). Gewicht und Lichtbrc-

Neutralrot ~ds Indicator für chun)!s\'ermögen 181. 
PR 50. Lage im Zellhrn 181. 

Nputralrotgmnnla und Gol/li-' - mo'rpho/lenetischc For-
apparat, Identität 2m. schung 186. 

N ucleolus, N ne/ealreaktion auf 
183. 

-, oxyphile und bawphile 
176. 
Reservestoffnatur 187, 
188. 

, Teilkörpermaterial um. 
-Volumen. Wärme- und 
Kälteeinfluß 187. 
im Zellschema lOH. 
zusammengesetzter 177. 
Zusammenfassung über 
Natur und Funktion WO. 

Nucleomikrosomen nach 
STRASSBURGER 162. 

Nucleoprotein, Aufbauschema 
113. 

Obelia - Ei, Bntwicklungssta
dien 17H. 

Oberflächen-Bestimmung mi
kroskopischer Struktur
teile 97. 

Oberflächenspannung und 
Amöbenbewegung :346. 

- und Zellform :330. 
(Jbjekte für CuticularsulJHtan)\

Untersuchung 538. 
für Faser- und Fibrillen
forschung 510. 
für GrenzschichtuutNsu
chung 458. 
für Lebendllnterslwhung 
im Mikroskop 38. 
für Syncytien und Plas
modienforschung 41)6. 
für Untersuchung des cel
lulären Aufbaues der Or
ganismen 433. 
für Untersuchung der In
tercellularsu bstanz 527. 
für Untersuchung der Zell
verbindungen 470. 

Öltropfen, St,römungsbild ei
nes frei schwebenden 346. 

Oidium lactis, nucleinsäure
freie Kerne in 115. 

()nto)!enese der Metazoenkör
per 546. 

Oocyte \"on Proteus, Kern
strukturen in 154. 

Oocvtenkern. färberische Re
;lktion 184. 

()ohistogenesp, :\1 itoc iJotH I riell 
bei 24!l. 

Opa lina, vielkernige Zelle I UR. 
4-96. 

Ophryotrochc pueritis, Keim
bläschen mit Nucleolus 
und Chromatinfaden 178. 

Organanlagen, /,:pllen (h'r 435. 
Or/lf1ne. Yolumen- und Ober-

, flächenbestimmung der 
\17. 

Organulen der Zellen 438. 



Osmierung des Golgiappa
ratf's, osmiophile und os
miophobe Substanzen 258. 

Osmiophile Plättchen 293,301. 
-- Plättchen und Golgiappa

rat 303. 
Osmiophilie des Golgiappa

rates 257. 
Osmotischer Druck in con

tractilen Vakuolen 375. 
Osteoblastentheorie und 

Grundsubstanzbildung 
{i31. 

Otosomen, Cuticularsu bstanz 
540 . 

. , extraceIlulär{'~ Cytoplas-
ma 504. 

- -Fibrillen 513. 
Ovarium, Spodogramm 583. 
Ovocyten-Chromosomen, 

Form- und Größenunter
schiede auf verschiedener 
Entwicklungsstufe 171. 

-Chromosom von Pristiurus 
175. 

--. fehlendes Kerngerüst 194. 
- -Kern mit ausgetretenem 

Nucleolus 198. 
Ovogenese bei Filarü, papil

losa, Mitochondrif'nver
halten 248. 

Oxychromatin und Basichro
matin, gegenseitiges Ver· 
hältnis 161. 
Oxychromiolen 159, 160. 
im Zellschema 109. 

Oxydase-Granula, Naoireak
. tion H6. 
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Paraplasmatische Gebilde, Pigmentkörner als Einschlüsse 
passive, im Zellschema in Crustaceeneiern 192. 
109. Pigmentzellen, Verbindungen 

Parechinus miliaris, Ei mit der 479. 
Sperma und väterlichen Pilze, Fetteinschlüsse in 192. 
Mitochondrien 250. Pilzhyphen, nichtcelluläre Or-

Parenchym, Begriff 556. ganismen 496. 
Parthenogenese und C:entri- Piscicola-Ei, Centroplasma-

oien 219. entwicklung der ersten 
Pegmatosomen 256. Richtungsspindel 225. 
Pellicula, Begriff 45U. Placenta der Säuger, Epithel 

Begriff, Geschichtliches 497. 
458. -, Spodogramm 593. 
GrenzschiC' ht der Zelle i Plättchen, osmiophile 293,30 I . 
a:n. I Planaria, intraplasmatischf' 
Nachweis, Vorkommen' Verdauung 384. 
461. Plasma s. a. C:ytoplasma. 
Verbreitung 467. - limitans, Begriff 461. 

Pelomyxa, Bewegungstypen Plasmodesmen-E'ntstehung 
349. 485. 

Pepsinsalzsäure-Resistenz ba- der Pflanzen, Entstehung. 
sophiler ~ikernnucleolen Aufgaben 471, 488. . 
183. - -Netz, Entstehung 482. 

Periblemzelle mit osmiophilen bei tierischen Zellen, Auf-
Plättchen a03. gaben 488. 

Permeabilität der Zellmem- Plasmodien-ähnlicher Zu
stand der Keimblätter 

bran. Lipoid-, 'Cltrafilter- 497. 
und Haftdrucktheorie :371. Artefakteneinwand 502. 

Permeation und Stoffauf- Begriff, Aussehen, Ge-
nnhme in die Zelle a61. schichtliches 490 ff. 

Pflanzen, Elementarbestand- der Metazoengewebe 498. 
teile, Geschichtliches 422. d M kib 00 
extracelluläre )Iembranen es us e gewe es 5 . 
der Zellen 458. Nomenklaturfragen 494. 

, Theorien 505. 
höhere, Mitochondrienvor- Plasmoditrophoblast der Em-
kommen 241. Ih 11 
Intercellularsubstanz in bryona ü en 498 . 
fi27. PlasmofibriIlen, Vorkommen 

nichtcelluIäre Zustände bei _ ~}sO'Zellverbindungen 488. 
Paludina vlvlpara, Spermio- 496. Plasmom, Begriff, Lokalisa-

genese, Mitochondrienyer- -- Spodogramm der Zellen tion im C:vtoplasma 110 
halten 244. 575. 217." 

Pangentheorie 20. Pflanzenzelle. Inhalt, und Ar- Plasmosomen und Karvoso-
Pankreas, Kieselsäurenach- ten 433. I men 176. .' 

weis im Spodogramm 595. Phagocytose, physikalisch- Plasome 23. 
Paraffin-Einbettung, Zell- chemische Erklärung, Mo- Plastiden s. a. Chromat,opho· 

kernvolumenändenmg dellversuche 363. ren. 
durch {)2. Stoffaufnahme in das Zell- Plastidentheorie über Meta-

P'1ralinin im Zellkern 1'>:3. innere :361. zoenkörperentwicklung 
Pnramaecium caudatum mit Verbreitung bei tierischen 546. 

osmiertem Exeretionsap- und pflanzlichen Zellen Plastin, gerüstartige MIlRse im 
parat :375. 365. Zellkern 160. 
giganteum, anales Körper Phosphat-Nachweis nach Plastinnucleolen 182. 
ende 374. ROEHL 91. Plastocontf'n, Vorkomnwn 
giganteum währem] VPr- Phosphatide in :;\litochondrien 508. 
einuung :369. 23\1. Plastosompn ~. n. }fit0ehon-
Nahrungsvakuolen, Stru- Phosphormolybdänsäurf', Nie- drien. 
del- und Schlingmund 868. derschlag mit basischen, -- und Dottf'rbildung 401. 

- -Struktur in verschif'denen Farbstoffen 76. I "-, Fortpflanzung durch Tei-
Medien 45. Phragmites Pseudodonax, lung 216. 

Paramitom des Protoplasmas Chromosomen zahl und -- -Lage und Stoffaufnahme 
13. Gesamthabitus 120. und -abgabe 379. 

Paranucleolen 182. Phyllenchym, Begriff 557. Plastochondrien, Plasto-
Paraplasma, morphologische! Phylogenese der Mf'tozoenkör- kontf'n, Begriff, Hynony-

Diagnost,izierbarkeit :{Ofi.' per 546. ma 283. 
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Plastosomen, Vitalfärbung an 
explantiertem Material5!. 

- im Zellschema 109. 
Plastosomentheorie und Fi

brillenentstehung 517. 

Pyrenin, Eigenschaften, Vor
kommen im Zellkern 162. 

Pyronin, Niederschlagsfär
bung mit 77. 

Rongalit-Methylenblau -Fär
bung für Eiweiß 95_ 

Rückenmark, Spodogramm 
580_ 

Rückenmarkganglienzellen, 
Golgiapparat in 276_ PLATNERSChe Fäden und Gol-

giapparat 268. 
Plectenchym, Begriff 557. 
Pleromzellen mit osmiophilen 

Zellen 302. 

Quersegmentierung der Chro
mosomen 132_ 

Pleurobrachia-Cilien, Meer- Radiolarien, Riesenkerneent-
wasserwirkung 353. 

Polarisationserscheinungen an stehung 197. 
Fibrillen und Fasergebil- Randstreifen der Erythrocy-
den 52!. ten 512. 

Reduktionsorte, färberische 
Polarisationsmikroskopie für Darstellung 95. 

Ultrastrukturforschung37. 
Pollenmutterzellen von Vicia Regeneration, Entdifferen

zierung der Zellen bei 441. 
Faba, homöotype Teilung _ im Humerus, Zellform 338. 

-, Golgiapparatnachweis 
mittels verschiedener Fär
bungen 270, 271. 

Ruhekern und Chromosomen, 
Beziehungen 164_ 

-, Entstehung 138. 
-, Karyomerenbildung 137. 
-, Lokalisation des Teilkör-

permaterials 170. 
- -Struktur, feinere 148. 
- -Struktur, funktionelle Be-

deutung 192. 

Pols!;:hlung, Reaktionspro- REISSNERscher Faden, extra-
dukt der Centriolenfunk- celluläres Cytoplasma:.504. Saftbahnen in Hyalinknorpeln 
tion 224. Reizleitung in Pflanzen, Uber- 489. 

Polyenergider Zellkern, Auf- tragung durch Plasmodes- Salpenepithel, Zentren- und 
teilung 197. men 488. Sphären-Färbung 221. 

Polykaryocyten, Begriff 433. Reservestoffe, paraplasmati- Salze, anorganische, in Kry
sche 397. -, Entstehung, Vorkommen R 11 440 stallform als Zellbestand-

446. ; eserve~e en '. teile 307. 
Porenkanäle und intraplas- I ResorptlOnsplasmodmm der Samenfäden s. Sperma, Sper-

male Verdauung 371. EJ?bryonalhüllen 4~8. miocyten. 
Präformationslehre 4. Restk~rper,c~oplasmatlscher, Samenkanälchen, symplasma-
Proliferationsplasmodium der bel ZellteIlun~ 452. tischer Zustand 499. 

Embryonalhüllen 498. Retenchym, BegrIff 556. Sammelchromosome 132. 
Propfnucleolen 182. Reticulum-Fibrillen 512. , Sarkolemm der Muskel-Syn-
Prosenchym 556. - und Grundsubstanzgewebe I cytien 500. 
Prostata-Epithel mit Golgi- .529.. Sarkostyle 520. 

apparat 279. Rhlzopodlen, Bewegungen I Sarkode 12. 
_, Spodogramm 583. durc~ 344. . Sarkomzelle, Phagocytieren 
Protamine in Kernteilkörper- Rhodamm 0, Niederschlags- und Reaktion auf Reiz 

substanz 114. . färbung .77. . 364. 
Proteus anguineus, färberische RlChtungsspm~el~. a. Spmdel. Satellitenchromosome 132. 

Reaktion der Oocyten- -, erste, des PISClCOlaeIes 225, Sauerstoffmangel, Zellkern-
kerne 184. 226. I strukturen bei 150. 

Protisten Chromosomenspal- Riesenkerne-Entstehung bei 1

1 

Scharlach, Fettnachweisdurch 
tung 'bei 116. Heliozoen und Radiolarien 90. 

- -Kerne, Formwechsel 115. . 197. : Schaumstruktur des Cytoplas-
Protomeren, Charakteristik RIesenwuchs,. Chromosomen- mas 333. 

107. . zahlen beI 118. . und Statik des Cytoplas-
- im Cytoplasma 217. RIesenzellen s. a. Gigantocy- , makörpers 17. 
- und Teilkörpertheorie 554. ten, Poly-, Mega- und Me- Scheidewände bei pflanzlichen 
Protomerentheorie 18 549. gakaryocyten. und tierischen Zellen 460. 
Protoplasma s. CytoplasmfL. Größenverhältnis, Vor- Schleimzellen der Trachea-
Protozoen, Fasergebilde bei kommen, Entstehung, Be- drüse mit Golgiapparat 

510. deutung 445. 276, 277. 
, Grenzschichten der 459. -, mehr~ernige, mit vielen Schließzellen einer Spaltöff-

-, Mitochondrienvorkommen CentrlOien 230. nung im auffallendenLicht 
240. -, mehrkernige, aus regenC'- 4!. 

-, vielkernige 496. rierter Epidermis 498. Schlingmund und intraplas-
--- -Zellen, Arten 433. -- in pathologisch veränder- male Verdauung, Schema 
Pseudopodien, Bewegung tem Gewebe 499. 370. 

durch 843. - und Syncytien 490. - der Paramäcicn und Nah-
Pscudoskorpione,Golgiapparat Riffzellen 451, 470, 472. rungsmIfnahmc 868. 

und Spermiogenese bei Röntgenuntersuchung bei l'I- Schutzsekrete bei Vertebraten 
288, 289. trastrukturerforschung 8i. 541. 

PURKINJE-Zellen im Spodo- Rollbewegung einer adhärie- Scolopendra, Eikern mit Nu-
gramm 581. rcnden Amöbe 350. i eleolen 180_ 



Seeigelei, Oberflächenschicht 
und Zellgestalt 330. 

Seifen-Nachweis auf mikro
chemischem Wege 92. 

Sekrete, Färbungsabnahme 
und isoelektrische Punkte 
83. 

-, schützende, bei Vertebra
ten 54l. 

Sekretion, Morphologie der 
Drüsen- und Sekretbildung 
406. 

Sekretionstheorie über Cuti
culabildung 540. 

- über Grundsubstanzbil
dung 531. 

Sertolische Zellen, symplasma. 
tischer Zustand 499. 

Sertolizellkerne, N ucleolen· 
zahl 180. 

Serumalbumin -Gerinnsel 
durch Fixierungsmittel 
60. 

Siderose der Lungen im Spo-
dogramm 586. 

Silberfibrillen 512. 
Silicium s. Kieselsäure. 
Siphoneen, nichtcelluläre Or-

ganismen 496. 
Skelet-Funktion faserartiger 

Zellstrukturen 335. 
Skleroproteine in Fibrillen 

521. 
Skorpion, Spermiogenese, Mi

tochondrienverhalten 245 
ff. 

Speicheldrüse der Chirono
muslarve, Zellstruktur 
nach Fixierung und Fär
bung 66. 
von Helix, Arbeitszyklus 
während Hunger und Füt
terung 411. 

Speicherung in Zellen und Or
ganen 396. 

Sperma-Entdeckung, Ge
schichtliches 5. 

-, Membran und Fasern des 
Kopfes 336. 
mit Mitochondrien im Ei 
nach Befruchtung 250. 
in normaler und hypotoni
scher Lösung 333. 

Spermacentriol, Teilung wäh
rend Reifeteilung des Ei
kerns 224. 

Spermatozoen, Bau 434. 
-, rudimentäre Zellen 446. 
- -Schwanzfäden, Centriolen 

bei Entstehung 219. 
- im Spodogramm 582. 
Spermiocyten im Bukettsta

dium 132. 
- von Cavia, Strukturgebilde 

durch Vitalfärbung 5l. 
-, fehlendes Kerngerüst 194. 
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Spermiocyten-Kerne von As- I Stärke - Einschlüsse in Zell-
karis mit Nucleolcentro-I kernen 192. 
somen 223. ! -, intraplasmat{sche Verdau-

- -Kerne vor und nach Fixie- ung 384. 
rung und Färbung 66. ' - -Speicherung und Nucle-

- nach Kernverletzung 129. ' oiengehalt 188. 
-, Mitochondrienfärbung -, Synthese in Zellen 398. 

238, 239. Stellarumlampe für starke Be-
von Myxine mit Centri- leuchtung 36. 
oIen 220. Stentor coeruleus, Vielzahl 
von Salamandra, Histoge- , von Kernen 108. 
nese 227. 1-, Regeneration nach Teilung 

Spermiogenese, Golgiapparat- I 170. . 
zerfall 288ff. Steringofibrillen 510. 
v~n Palud!na ":lvlpara, Stoffabgabe der Zellen, mor-
MItochondrIen bel 244. phologische Erscheinun-
de~ Skorpions, Mitochon- gen 373. 
drl~n b~l 245ff. Stoffspeicherung in der Zelle, 

SpermlOgomen des Salaman- Morphologie 391. 
d~r~odens vor und nach Stoff transport, Plasma- und 
Flxterung 63, 6~, 65. Cytodesmenbedeutung für 
des Salaman~ers m F~E~- 488. 
llUNGScher Losung, Flxte- _ Transportwege der auf-

. ru~.skunstprodukte 67. ' genommenen Substanzen 
Sp~egelfarbung 71. . 378. 
Spmd~l. .. s. a. RiChtungs- Stoffwechsel im vielzelligen 

. spmdel. . Organismus, Resorption 
Spmdelfaser-Btldung,Nucl~ar- und Excretion 388. 

substanz· Bedeutung fur der Zelle Morphologie 361 
178 ,. 
R 'kt' d kt d C in der Zelle, Transport--, ea Ionspro u er en- f 
triolenfunktion 224. wege der au genommenen 

S' dr" A t h Substanzen 378. 
pmn use, us ausc. ge- zwischen Zellkern und Pro-

formter Substanz zWlsch"n t I Ob rfl" h 
Kern und Protoplasma °Pßasma, d e Kac enlv4e2r-199 gro erung es erns . 

. Strahlengang bei indirekter 
Spiral bänder in alveolisierten Beleuchtung im auffallen-

Einzelchromosomen 137. den Licht 42. 
Spodographie 569. 
Spodogramm der Geschlechts

drüsen 58l. 
-, Hilfsapparate 572. 
-, Ionennachweis 574. 

der Leber 597. 
der Lunge 584. 
der Muskeln 577. 
der Nabelschnur 594. 
der Nebenniere 591. 
der Nervensubstanz 579. 
der Niere 589. 
pflanzlicher Epithelzellen 
575. 
der Placenta 593. 
der Thyreoidea 592. 
des Zahnes 597. 

Spongioplasma 542. 
Spumoid s. Schaum ... 
Stachelzellen, Begriff 470, 472. 
Stäbchen-Struktur in Darm-, 

Drüsen-, Nierenepithel 
352. 

Stäbe, elastische, Entstehung, 
Vorkommen 52l. 

-, elastische, und Grund
substanz, Beziehungen 
538. 

Strudelapparat, eingestrudelte 
Nahrung, Schema 370. 

- und Nahrungsaufnahme 
bei Infusorien 367. 

Stützgewebe, Syncytien, Plas
modien und Riesenzellen 
des 499. 

Stylonychia pustulata, Zell
kern nach Hunger und 
Fütterung 193. 

Sudan, Fettnachweis durch 90. 
Symplasma, Begriff 490. 
-, Entstehen und Verhalten 

502. 
-, Nomenklaturfragen 495. 
Symplastentheorie und Ein

heitslehre 553. 
Syncytien, Artefaktenein

wand 502. 
-, Begriff, Entstehen, Aus

sehen, Geschichtliches 490 
ff. 

- -Bildung bei Darmzellen 
während Nahrungsauf
nahme 367. 

-, Entstehung und Verhalten 
502. 
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Syncytien derMetazoengewebe 
498. 

- des Muskelgewebes 500. 
-, Nomcnklaturfragen 494. 

-, Theorien 505. 
- -Theorie und Einheitslehre 

553. 
Syndesmium, Begriff 469,472, 

491, 492. 
Synekchym, Begriff 557. 
Synenchym, Begriff 556. 
Synexoplasma, Begriff 448, 

463, 492, 533. 
- , Begriff, Funktion 524. 
SynovialflüssigkeitderGelenke 

und Sehnenscheiden 544. 

Tateka, Eikern mit Nucleolen 
180. 

Teilkörper s. a. Gene. 
-, Fermentcharakter 23. 
- -Material der Zelle 28. 
Teilkörpertheorie und Einheit 

des Metazoenkörpers 554. 
Teredo nivalis, intraplasma

tische Verdauung in Mittel
darmdrüse 382. 

Thionin, Niederschlagfärbung 
77. 

Thymonuc1einsäuren in tieri
schen Zellkernen 113. 

Thyreoidea, Spodogramm 592. 
- -Zellen, Lage des Golgi

apparates in 281, 283, 379. 
'l'ierkörper, Elementar-

bestandteile, Geschicht
liches 423. 

Tigroidsubstanz s. NrssL
Granula. 

Tixotropie, Grenzschichtbil
dung an der Zelle durch 
332. 

T'ochterkern-Entwicklung 
vom Salamander-Kiemen
blattepithel 129. 

Toluidinblau-Adsorption bei 
verschiedener Wasserstoff -
ionenkonzentration 81. 

, Niederschlagsfärbung 77. 
Tonofibrillen, Entstehung, Be-

griff 510, 530. 
- und Grenzschichten 467. 
'l'onoplasten 296. 
T'onoskelet des Körpers, 

~'ibrillen- und FaRern
funktion 524-. 

Trabantenchromosome 132. 
'I'racheadrüse-Ausführungs. 

gang, Golgiapparat 279. 
- mit Golgiapparat 276,277. 
Tracheolacera mit, zerstrputpm 

Kern lOH. 
Tramule 512. 
'l'riticonuC'lpinsäure in pflanz

lir-hpn ZplIkprnpn II:t 
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Triton, Bindegewebszelle in 
Teilung 123. 

Trophocyten und Tropho
spongien 437. 

Trophospongium, Golgiappa
rat als 260. 

- der Nervenzellen und 
Golgiapparat 258. 

Trypanblau, Niederschlag mit 
basischen Farbstoffen 76. 

Tuberkulose der Lungen, 
Spodogramm 589. 

Tubuli seminiferi im Spodo
gramm 581. 

Ultrafiltertheorie, Permeabili
tät der Zellmembran 371. 

Ultrastruktur des Cytoplasmas 
215. 

Ultraviolettphotographie in 
der Histologie' 35. 

I Vakuolen im Zellschema 109. 
• Veraschung, Mikro-, Technik 

571. 
Veraschungsofen für Spodo

graphie 572. 
Verdauung, extracelluläre, bei 

höheren Tieren 388. 
-, intraplasmatische 381. 
Verdauungssäfte, Zellkern

bedeutung für Bildung 
von 386. 

Verdichtungszonen, centro
plasmatische 226. 

Vererbung der Chromato-
phoren 294. _ 

- und Chromosomenzerfall, 
zeitweiliger 133. 

-, Mitochondrientheorie 252. 
Viktoriablau B, Nieder

schlagsfärbung 77. 

Umbildungstheorie über Cuti
culaentstehung 54-0. 
und Einheitstheorie, Zu- I 

sammenhang 553. 

Vitalfärbung, Allgemeines 
über Bedeutung, Anwen
dung und Farbstoffe 47. 
zur Differenzierung leben
der und toter Gewebe 50. 
des Golgiapparates 261, 

über Grundsubstanzbil
dung 532. 

Umwelt und Zellstruktur 17. 
Undulipodien, Bewegung 

durch 343. 
-, Einteilung 354. 
Urlymphe 543. 
Urzeugung 4. 
Utriculi, erste Bezeichnung für 

Pflanzenzellen 426. 

Vacuom, Entwicklungsstadien 
298. 

- und Golgiapparat 297, 
301. 

Vahlkampfia bistadialis, Zell
kernteilung 189. 

Vakuolen, contractile, Excre
tionsapparat, Funktion 
374. 

-, contractile und Nahrungs-
297. 

263. 
von Mitochondrien 235. 
der Vakuolen 297. 

Vitelloplasten und Dotter
verarbeitung 402. 

Vitüle 23. 
Volumen-Bestimmung mikro

skopischer Strukturteile 
97. 

Wabenstruktur durch Fixie-
rungsmittel 56, 174. 

- bei Protozoenzellen 306. 
Wabentheorie 13. 
Wachstum durch Zellvermeh

rung und Anhäufen von 
l<'lüssigkeit 435. 

Wanderzellen aus Dünndarm
epithel mit Diplosom 221. 
von Salamandra mit ein
und mehrkernigen Leuko
cyten 220. 

'Vasser in tierischen Zellen, 
-, contractile, von Para.mae· Zellsaftante 305. 

cium caudatum 375. Wasserstoffionenkonzentra-
-. Definition 296. tion, Änderung der Fixie-
-, eiweißhaltigeFlüssigkeit in rungsmittel und Fixie-

542. b' 65 G rungserge msse . 
-, ergastische ebilde 300. und Färbungseffekt 80. 

und Golgiapparat, topo- und Farbstoffbindungs. 
graphische Beziehungpn G b 269 vermögen der ewe 10' und 
N . b 'Id 297 I Eiweißkolloide 81. 

, felu 11, uhng p' • t' t lVimpern s. Cilien. 
-, p anz 10 e, ro IS en- 'V I 11 M't h d' k I d G I . urze ze en, I oe on rlPn 

va uo en un 0 glappa- . 24-2 
rat, Identifizierung 260. In . 

der pflanzlichen Zelle 293. 
- -Schicht und Zellvprhin

dungen-Genese 4Sf>. 
--, Vitalfärhung 2H7. 

X-ChrollloHom H. n. Het.pro
chromosom. 

_.- im Prophasensta.rlillm 130. 
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z '" s. a. C ... Zellen, Schema 109. 
Zahn, LENzINkanälchen im -, Speicherungsvermögen, 

Spodogramm 597. Morphologie 391. 
Zellafter für Nahrungsexport -, sternförmige, im Epithel 

374. 487. 
Zellbrückennetz s. Meso- -, Stoffabgabe 373. 

stroma. -, Stoffumwandlung, pro-
Zellen, Absterben, Grund- gressive, in 397. 

substanzbildung 456. -Stoffwechsel, Morpholo-
- als Bausteine des Meta- gie 361. 

zoenkörpers 548. -Struktur 12. 
- -Bedeutung in vielzelligen -, Umdifferenzierung 441. 

Organismen 453. -, Umwandlung in nicht-
-Bestandteile, Homologi- zellige Elementarbestand-
sierung bei tierischen und teile 455. 
pflanzlichen Zellen IlO. -, Volumen-undOberflächen-

-, biologische Morphologie bestimmung 97. 
328. -, wachsende und hochdiffe-

-, blasige 448. renzierte, protoplasmati. 
- und cellulärer Aufbau des scher Anteil in 142. 

Metazoenkörpers 432. -Wachstum durch Ver-
-, Definition des Begriffes dopplung des Plasma-

10, 12, 107. volumens, Schema 26. 
-, differenzierte aktive 437. -Zahl, konstante, und Zell-
-, differenzierte, der fertigen vermehrung 453. 

Gewebe 435. Zellentheorie, Geschichtliches 
- -Differenzierung, nach- 426. 

trägliche, und Furchung i Zellfortsätze und Grenz-
496. schichtenverhalten 466. 

-, diplasmatische 447. i-und Zellgestalt 451. 
--, Eindringen in andere 'Zellfusionen in Pflanzenzellen 

Zellen 437. 491. 
-, ein· und vielkernige, kern- Zellhof, Entstehung 463. 

freie 444. Zellkern, Abgabe geformter 
-, Entdifferenzierung 440. Substanzen 197. 
-, Entdifferenzierung in Kul- -, Aggregatzustand, Kern-

turen 437. membrannachweis 144 ff. 
-, formbestimmende Fak- -, alveolarstrukturierter, und 

toren 329. Chromosomenbildung 174. 
-, freie, Begriff 436. der Alveolarzellen im 
-, Genese 452. Spodogramm 686. 
-, Gestalt, Zellfortsätze 450. mit auftretendem Nuc-
- -Grenzschichten 457. leolus 198. 
- -Grenzschichten, Nomen- -Bestandteile, Klassifika-

klatur, Tabelle 331. tion nach chemischen und 
- -Größe, Schwankungen 108. morphologischen Gesichts-

-Größe bei verschiedenen ~ punkten 157, 162, 163. 
Tieren 442. -, chemische Untersuchung 

- -Grundsubstanz-Relation 113. 
538. Definition des Begriffes, 
der Keimblätter und Geschichtliches Ill. 
Organanlagen 435. der Epidermiszellen eines 
als Körperbildner, Pla- Blattes im auffallenden 
stidentheorie 546. Licht 41. 
als Lebenseinheiten 549 ff. erstes Auffinden, Ge-

-Lehre, erste Anfänge 5. schichtliches 10, 426. 
-, metamorphosierte 455. der ersten Furchungs-
-, Metazoen-, Arten 434. blastomere mit Aus-
-, nackte 447. sackungen 166. 
-, pflanzliche, Inhalt und undFlimmerbewegung355. 

Arten 433. Form, Aggregatzustand, 
- -Polarität und Golgi- spezifisches Gewicht, 

apparat-Lage 379. Oberflächenbeschaffen-
-, Protozoen-, Arten 434. heit 142. 
- -Regeneration 503. -Form, aktive und passive 
-, rudimentäre 446. Beeinflussung 142. 
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Zellkern-Form bei Galanthus 
nivalis 144. 

- -Formen der Phagocyten 
144. 

.- -freie Organismen 114. 
- -freie Zellen 444. 

-Gerüst und Chromosomen-
individualitätstheorie 164. 
und Golgiapparat, Lage
beziehungen 281. 

-Größe und Chromosomen
gehalt, Beziehungen 138. 

- -Größe, Variation 24. 
-,Idioplasmaträger 113. 

-Ladungsschema bei ver· 
schiedener Wasserstoff
ionenkonzentration 84. 

-Lage und Nahrungsauf. 
nahme und -abgabe 37!l 

-Membran, Nachweis 147. 
-Masse und Cytoplasma. 
masse, Beziehungen 13!l, 
455. 

-Messung 141. 
-, Muskelkörperentstehung 

auf der Oberfläche 501. 
nach Nadelstich-Verlet
zung 129. 
der Nerven, Fehlen im 
Spodogramm 581. 

-Netzwerk, fädiger Charak· 
ter 157. 

-, Niederschlags- und Durch· 
tränkungsfärbung 76. 

-, Nucleinsäuregehalt und 
Funktion 195. 

- und Plastidentheorie 548. 
-, polyenergider, Auftei-

lung 197. 
-, polyenergider, bei Stentor 

170. 
-, Protomerenmaterial in 

Chromosomen und Gerüst· 
werk des Ruhekerns 175. 
und Protoplasma, Stoff
austausch 192, 195. 
ruhender s. Ruhekern. 
aus Salamanderknorpel 
vor und nach Fixierung 63. 
und Sekretbildung 407. 

-, spezifisches Gewicht 
gegenüber Protoplasma 
144. 
im Spodogramm 575. 

- -Struktur und -Funktion, 
Beziehungen 194. 

- -Struktur in Oocyte von 
Proteus 154. 

-, Strukturelemente 107, 
149. 

-Substanz bei Mitose 116. 
- -Teilung von Actinophrys 

173. 
- -Teilung bei Euglypha 174. 
- -Teilung, indirekte, erste 

Beobachtung 15. 
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liches 509. ! in jungen Zellen 482. zwischen Kern und Proto-
Zellkernkörperehen s. Nucle- i-fertiger Gewebe 476. plasma 199. 
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Grundsubstanz, Begriff -, Geschichtliches 469. Zentrifugieren tierischer und 
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Zellmembran s. Membran. 473, 486. Zona limitans, Begriff 461. 

372. 473. Begriff 464. 
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-abgabe 378. ganismen 470. Zooplasma, Begriff, Geschicht-
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Zellsaft-Ante, chemische Zu- bei Metazoen 472. Zwischenkörperehen der Zell-

sammensetzung, Form, ' in tierischen Geweben, brücken 482. 
Bedeutung, Nomenklatur Genese 485. Zwischenmembranellen und 
305ff. -, Netzentstehung durch Grundsubstanzbildung 
in Vakuolen pflanzlicher 484. 483. 
Zellen 542. - bei Pflanzen, Genese 485. I Zytoplasma s. Cytoplasma. 
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