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VOl'wort. 

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

DaB eigene (und meiner Mitarbeiter) Untersuchungen einen 
so ungebiihrend groBen Raum einnehmen, liegt daran, daB die 
Physiologie der Zellteilung bisher auffallend wenig gepflegt und 
durch die morphologische Richtung vollig in den Hintergrund 
gedrangt wurde. Unsere eigenen Ermittelungen sind auch dem
entsprechend elementarer Natur, so daB sie ohne jede direkte 
Beziehung zu den morphologischen Einzelheiten des Prozesses 
stehen. 

M 0 s k au, im ]'ebruar 1926. 

Der Verfasser. 
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Einleitung. 
Die Zellteilung gehOrt zu denjenigen Sonderproblemen der 

Wissenschaft, die neben ihrem speziellen faktischen und sogar 
praktischem Interesse eine Anzahl allgemeiner, tieferer Frage
stellungen wachrufen, die unmittelbar in die Kernprobleme der 
Wissenschaft eingreifen. Der Forscher, der dieses Gebiet in ab
gerundeter Weise darzustellen wagt, kann daher nicht umhin, 
auch seine Grundanschauungen auf dem Gesamtgebiete seiner 
Wissenschaft zu revidieren und zum Ausdruck zu bringen. 1st 
ja die Zellteilung nur ein Sonderfall der Vermehrung, die von 
allen Problemen der Biologie, dasjenige des VerhiHtnisses zwischen 
Psychischem und Physischem vielleicht ausgenommen, unserem 
Auffassungsvermogen am meisten Schwierigkeiten bereitet. 

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

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

G u r wit s c h, Zellteilung. 1 



2 Einleitung. 

Es ware dies mit der Behauptung gleichbedeutend, die kom
menden Zustande und Ereignisse im Organismus seien in ein
deutiger Weise mit seinem augenblicklichen Zustande verkniipft, 
konnten m. a. W. aus letzterem herausgelesen werden. Es ware 
aber daran nur in dem FaIle zu denken, wenn die Organismen 
gewissermaBen "reaktionslose" resp. von den Einwirkungen der 
Umwelt entweder unbeeinfluBbare oder nur in nichtreversibler 
Weise zu schadigende Systeme waren. Wir wissen aber aIlzu gut, 
daB es dem nicht so ist, daB das wunderbar mannigfaltige und 
'schier unbegrenzte Reaktions- resp. Regulationsvermogen der 
Organismen geradezu als vornehmste Charakteristik derselben 
gelten kann, daB dieselben m. a. W. ein exquisites Beispiel von 
"impliziten" Systemen bieten. 

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

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

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

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

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

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

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

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

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

1) Allerdings bis auf eine: Die Gesamtzahl der Zellgenerationen von 
Halbembryonen steht urn eins derjenigen der normalen, nacho 

1* 
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Sollte ersteres zutreffen, so ware es . damit gleichbedeutend, 
daB jede Zelle nur einer bestimmten, im allgemeinen wohl sehr 
geringenEvolutionsetappe fahig ist und ihren individuellen 
Zyklus schnell alternd abschlieBt, die Tochterzellen dagegen in 
einem bestimmten Verjiingungszustande den ihrigen beginnen 
und dadurch ihrerseits die Gesamtevolution einen Schritt weiter 
bringen. Die Teilungen waren demnach von weittragenden Folgen 
fiir die Zelle. 

Das Umgekehrte miiBte natiirlich fUr die zweite Eventualitat 
gelten, was aber die weitere wichtige Konsequenz nach sich 
ziehen miiBte, daB die Teilung sich in den stetigen Entwicklungs
gang ohne jede Ablenkung desselben gewissermaBen einfiigt. 

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

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

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

1) Es sei in diesem Zusammenhange der Organismen lnit fixer Zellen
zahl (verschiedener Rotatorien, Nematoden usw. [vgl. die Arbeiten von 
Martini. Zeitschr. f. Anatomie u. Entwicklungsgeschichte 1924]) gedacht. 
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nur in den allgemeinsten Ziigen eindeutig charakterisiert, was 
von mir schon vor Jahren als "Normierung" bezeichnet wurde1). 

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

Die kurze Rekapitulation dieser, von mir schon mehrmals 
dargelegten Auffassung, laBt sich, soweit dieselbe fUr unser spe
zielles Problem notwendig ist, in folgenden Satzen zusammen
fassen 2): 

Da die Zellen eines mehrzelligen Organismus keinesfalls vollig 
abgeschlossene Systeme sein k6nnen und gewisse Beziehungen 
zwischen dem binnenzelligen Getriebe und dem Ganzen, zunachst 
rein formal, d. h. ohne Setzung eines bestimmten kausalen 
Verhaltnisses beider, zugegeben werden muB, so stehen wir vor 
einer folgenden Alternative: 1. Es besteht allein eine gegenseitige 
Beeinflussung, eine Wechselwirkung zwischen den Zellen, oder, 
neb en dieser auch 2. eine Beeinflussung der Zellen durch Fak
toren, die in gewissen, erst naher zu definierenden Beziehungen 
zum Ganzen steht. DaB die obJektive, unvoreingenommene 
Analyse des Tatbestandes der zweiten Eventualitat recht gibt, 
mag hier in apodiktischer Form, ohne nahere Beweisfiihrung 
behauptet werden. 

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

1) Vgl.: tiber Zufall, Normierung und Determination in del' Onto
genese. Roux' Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 30. 1911. -

2) Del' Vererbungsmechanismus der Form. Ibid. Bd.39. 1914. -
Versuch einer synthetischen Biologie. Schaxels Beitrage zur theor. Bio
logie. 192~. Berlin. 
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zugsachsen diirfen fUr manche FaIle bestimmte, n ur dem Ganzen 
entnommene Parameter nicht fehlen. Die Gesamtheit der Para
meter letzterer Kategorie, in ein bestimmtes einheitliches System 
geordnet, gibt uns eine positive, konkrete Charakteristik des Gan
zen, als eines Entwicklungsfaktors. 

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

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

Sollte die erste Frage bejaht werden, so entsteht die weitere: 
Welcher Art die "mitogene" Feldwirkung ist und in welchen 
Beziehungen dieselbe zu den iibrigen Feldleistungen steht 1 

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

Die geschichtliche Entwicklung der Cytologie triigt die Schuld, 
daB dem Zellbegriff ein derartiges MaB von Unklarheiten und 
Widerspriichen anhaftet, daB die Aussagen iiber "die Zelle", 
sobald sie den sicheren Boden des rein Deskriptiven verlassen, 
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sich in Widerspruche verwickeln und nur selten Anspruch auf 
wirkliche Vertiefung unserer Erkenntnis machen k6nnen. Der 
Umfang dessen, was wir uber "die Zelle" im allgemeinen mit 
Begrundung aussagen ki)nnen, ist sehr gering, da ja eine schema
tische Zelle, von der aus wir etwa ausgehen k6nnten, eine voll
standig irreale Fiktion ist. Eine Extrapolierung einer an einer 
bestimmten Zellenart gewonnenen Erkenntnis auf andere ZeHen 
kann nur ein bestimmtes Ma13 von Wahrscheinlichkeit beam;pru
chen, daR allerdings innerhalb weitester Grenzen schwankt, da 
manche derartige Aussagen an der Grenze der Sicherheit stehen, 
andere dagegen sich beinahe apodiktisch verbieten. Zu letzterer 
Kategorie gehiirt speziell die uns vor aHem interessierende Zell
leistung - die Zellteilung. Die Aussage: "Die Zelle" besaBe ein 
Teilungsycrmiigen, ist ja direkt falsch, da fur viele Zellarten 
unsere Erfahfllllg hier in genugend gesicherter Weise im nega
tiven Sinne entschieden hat. 

Die Tatsache des Versagens der Zellen des erwachsenen Or
ganismus in dieser Hinsicht ist ein Problem, dessen Analyse zu 
den lohnelldsh'll Aufgaben der Biologie geh6rt, aber leider bis
her noch eill Yiillig unbebautes Gebiet ist. Es leuchtet ein, daB, 
bevor wir Ullf; cine Idee daru ber bilden k6nnen, warum eine Zelle 
in der 'I'<'ilung Yersagt, wir gewisse Kenntnisse uber die Umstande 
und den Mechanismus des pmlitiven Aktes selbst erlangen mussen. 
Wir kiinnen Ilns dahci nicht versagen, un sere Erfahrungen und 
Angaben derart zu formulieren, daB sie fur aIle teilungsfahige 
Zellarten geltpn, musspn dcmnaeh trotz aller Bedenken eine 
sehematisehp "teilungsfahigp" Zellp fingieren. 

Der mitotisehe Prozef3 greift derart tief in die ganze ZelI
organhmtion Ilnd Struktur und verursacht so weitgehende, dabei 
zum griil3tPll Teil reversiblp Umwalzungen derselben, daB die 
Aussagen und Vorstellungen aHgemeiner Art, die wir uns vor 
aHem tiber (lie fingierte sehematisehe Zelle bilden mussen, 
sieh in l'rstcJ" Linie nuf die Probleme cler Zellorganisation 
in raullllieher Hinsicht resp. der Zellstrukturen beziehen. Wir 
mussen uns daher vor allem uber die Auffassung der letzteren 
einigen. 

Von eigpntliehen spezifisehen ZeHstrukturen kann naturlich 
nur sofprn die Rede sein, als es sich um Anordnungen der Zell
bausteilW odcr Stoffe im Haume handelt, die an speziellere Be-
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dingungen als in den homogenen Kolloiden gebunden sind resp. 
nicht unmittelbar aus den fur letztere geltenden Gesetzlichkeiten 
folgen. So ware z. B. fUr ein Hydrosol eine vorwiegende Grup
pierung oder Orientierung der Emulsions- resp. Suspensionsteilchen 
nach bestimmten Richtungen oder Achsen als eine spezifische 
Struktur zu bezeichnen, ahnIich auch fur Anordnungen der Struk
turelemente, wie Granula, Fibrillen usw., die bei der Q-elatinierung 
eines Kolloids entstehen. 

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

Das Problem der Entste,hung und namentlich der Erhaltung 
der Plasmastrukturen ist recht verschieden, je nachdem ob es 
sich urn solche innerhalb der Hydrosole oder Hydrogele handelt. 
Letzterenfalls haben wir an lokale Adsorptions- resp. Gelatini
sations- oder irreversible Koagulationsprozesse zu denken, die in 
keiner Hinsicht eine Sonderstellung im Vergleich zu den in be
Iiebigen Sollosungen experimentell zu erzeugenden Phasenande
rungen beanspruchen konnen. Auch bietet die Stabilitat eines 
einmal erzeugten Kongelats oder Koagulats an sich (d. h. abge
sehen von dem Stoffwechsel desselben) kein Problem, welches 
spezielle Anforderungen an den Biologen zu stellen hatte. Ein 
eigenartiges Problem fUr den Biologen ist umgekehrt die relative 
Labilitat mancher Gelgebilde resp. Reversibilitat mancher Kon
gelationsvorgange. Die Morphologie der Mitose bietet uns die 
meisten Belege in dieser Hinsicht, da die Entstehung und Auf
lOsung der Ohromosomen und wohl auch der achromatischen 
Figur als klassische Beispiele von vollstandig reversiblen Kon
gelationen gelten konnen. 

Wir konnen schon aus diesen einfachen Uberlegungen die 
wichtige Folgerung ziehen, daB die erste Vorbedingung fUr die 
Teilungsfahigkeit der Zelle jedenfalls ein bedeutendes MaB von 
LabiIitat ihrer Phasenzustande ist. Ziehen wir die Ermittelungen 
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von Ruzicka!) und seiner Schule in Betracht, die unter dem 
Namen der Hysteresis gewisse Erscheinungen des Plasmaalterns 
geschildert haben, die in nachster Beziehung zur leichten und 
vollstandigen Reversibilitat resp. des Phasenwechsels stehen, so 
durften wir vielleicht wagen, die allgemeine Erscheinung des 
Versagens der Zellteilungen in alternden Zellen in der Hysteresis 
ihres Plasmas zu suchen. 

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

Bleiben wir in bezug auf erstere zunachst daruber im un
klaren, ob der Teilungsstillstand auf der inneren Verfassung der 
Zellen oder dem Fehlen eines auBeren Impulses (etwa eines 
Feldes) beruht, so konnen wir auf Grund der Gesamtheit unserer 
Erfahrungen wohl kaum zweifeln, daB es sich bei letzteren Zell
kategorien urn ein wirkliches Unvermogen zur Teilung handelt. 

Auch hier ware die Moglichkeit als Forschungsproblem in Er
wagung zu ziehen, ob nicht die EinbuBe der leichten Reversibilitat 
der Phasenzustande daran die Schuld trage? Dieser mogliche 
Zusammenhang gewinnt an Wahrscheinlichkeit, wenn wir den 
Umstand berucksichtigen, daB es sich um Zellen mit offenbar 
sehr feiner und praziser Regelung ihrer funktionellen Ablaufe 
und wohl auch, was natlirlich damit eng zusammenhangt, mit 
entsprechender Prazision und Stabilitat ihrer Strukturen handelt. 
Es gehoren in diese Klasse offenbar nur die Nervenzellen und die 
spezifischen Sinneszellen, nicht aber die gewiB einseitig morpho
logisch differenzierten Muskel- resp. verschiedene andere Gewebs
zellen. 

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

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

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

"Das Protoplasma sei fliissig, dem Bediirfnis nach Strukturen 
sei aber darin Rechnung getragen, daB dasselbe zweiphasig, und 
zwar schaumig gebaut ist" (Biitschli, Rhumbler). "Setzt 
man eine Semipermeabilitat der Wabenwande, so fande man 
darin eine volle Gewahr dafiir, daB innerhalb einer Zelle, in ver
schiedenen voneinander abgeschlossenen Waben gleichzeitig die 
verschiedensten, einander durchkreuzenden chemischen Ablaufe 
stattfinden konnten" [Hofmeister!)]. Letztere, aus dem Jahre 
1901 stammende Hypothese fiihrt uns unmittelbar in die Gegen
wart, da sie noch jetzt weitgellenden Anklang findet (vgl. z. B. 
Hober: Physikalische Chemie. 5. Aufl.). 

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

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

Nicht minder verhangnisvoll erscheint uns auch der als selbst
verstandlich hingenommene Satz, es konnte sich uberhaupt nur 
urn Strukturen handeln, die auch sonst in Kolloiden auftreten, 
d. h. urn regellose Verteilung der dispersen Phase in den Suspen
soiden resp. Emulsoiden, resp. urn Auftreten von Granulis, Wa
ben oder Faden bei Gelatinierung resp. Koagulation der Sole. 

Wir beruhren damit ein Problem, welches fur die ganze nach
folgende Betrachtung von grundlegender Bedeutung sein wird 
und daher schon an dieser Stelle in seinen allgemeinsten Zugen 
besprochen werden muB. Die Frage lautet: welehe Plasmastruk
turcn sind flir Erhaltung des Lebens resp. Funktion der betreffen
den Zelle unentbehrlich? 

Es haben bereits unsere alteren Versuche mit gewaltsamer 
Zentrifugierung verschiedener Eiplasmen gezeigt, wie weitgehend 
die ZersHirung der morphologischen Plasmastrukturen sein konnen, 
die noch mit der Erhaltung des Lebens und mit mehr oder weniger 
erfolgreichen Anlaufen zur Entwicklung vertraglich sind 1 ). Es han
delt sich daher am wenigsten urn mikroskopische Strukturen, urn 
deren Wert der Streit gefuhrt werden kann. Aber auch feinere 
submikroskopische Strukturen, mfern sie als direkte Fortsetzung 
der mikroskopisch sichtbaren gedacht werden, kommen fUr uns 
nicht ill Betracht, da, wie fein sie im ubrigen auch gedacht wer
den kOJ1nten, sie der vi511igen Entmischung des Plasmas, wie sie 
bei unReren \' ersuchen stattfand, nicht standhalten konnen. Wir 
mussen allerdings bei dieser Behauptung an unserer Definition 
der Plasmastrukturen genau festhalten; der Einwand, es mogen 
dabei die suhmikroskopischen Kolloidstrukturen erhalten bleiben, 
gilt nicht, wei I es sich laut Definition urn Verteilung der Stoffe 
im Raume handelt, die diesen Grundstrukturen der Kolloide s u
pcrponiert Rind2). 

1) ther Praemissen ctc. Archiv f. Zellforschung 1908. 
2) Rh u m biers Einwande (Ergebn. d. Anat. u. Entwicklungsgesch. 

1914), es k6nne das Herauszentrifugieren der Dotterplattchen aus dem 
Plasma auch ohne Zerst6rung der Wabenstruktur erfolgen, beriihrt nicht 
den Kernpunkt del' Frage. da die Zerst6rung des urspriinglichen Plasma
gcfiiges in unseren Versuchen n i c h t e r s chi 0 sse n, son del' n d ire k t 
b P 0 b a (. h t e t w u r d P. 
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Das Postulat der Plasmastrukturen bleibt aber trotzdem be
stehen, da derselbe in seiner allgemeinen Fassung eine un mittel
bare Konsequenzder feststehenden Erfahrung ist, daB die Ab-

Abb. 1. Tritonblastula, etwa 
24 Stunden nach gewaltsamel' 
Zentrifugierung wiihrend del' 
ersten Furchung. Die Sonderung 
del' Eisubstanz in 3 scharf ge
sonderte Zonen : grol.lblasige, 
dichtplasmatische und dotter
haltige. Die Furchung der ani
malen Halfte verlief ganz nor
mal trotz weitgehender Zer-

swrung der PJasmastruktur. 
a Dbersichtsbild, b 3 Zelleu in a 
mit' bezeichnet bei starker Ver

grol.lerung. 

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

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

Dem Postulat der Plasmastrukturen in H y d r 0 sol e n kann 
dadurch Geniige geschehen, daB man die am Zellgetriebe und Stoff
wechsel beteiligten Stoffe (d. h. sowohl Nahrstoffe als ihre Abbau
produkte) an bestimmt konfigurierte Bahnen gebunden 
innerhalb der Zelle zirkulieren laBt. Diese Bahnen sind AuBerungen 
des Zellfeldes und als gegeben zu betrachten. Durch mechanische 
oder sonstige experimentelle Eingriffe konnen wohl Stoffe aus den 
Bahnen abgelenkt oder herausgerissen, nicht aber die Bahnen 
selbst alteriert werden. 

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

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

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

1) V gl.: Versuch einer synthetischen Biologie. Schaxels Beitrage z. 
theor. Biologie, Heft 17, 1923. Einige Anklange an die hier in alier 
Kiirze zu besprechenden Anschauungen glaube ich in dem jiingst erschie
nenen Werke von A. Mayer: Analyse der Zelle (1924) zu finden. 



I. Die Elltstehullgsbedingnngen der 
Zellteilnngen. 

1. Kapitel. 

Die _Zellteilung aIs reaktiver Vorgang. 
Das groBe Problem der Erforschung der Ursachen der Zell

teilung wurde, soweit ersichtlich, bisher nie in systematischer 
Weise in Angriff genommen, obwohl eine reiche Ernte an ver
wertbaren Tatsachen bereits seit langer Zeit fiir diesen Zweck 
verfiigbar war. 

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

N ur ein Weg kann uns hier zum Ziele fUhren, und zwar ein 
ganz radikaler. Indem wir den Ursachenbegriff fiir unser Pro
blem v6llig eliminieren und unser Augenmerk auf diejenigen 
Prozesse und Umstande lenken, die in eindeutiger Weise 
zeitlich und raumlich mit Teilungen verkniipft sind, gelangen 
wir zu unserem Ziel. Als eindeutig mit der Zellteilung ver
kniipft wollen wir die Umstande oder Faktoren bezeichnen, die 
nicht nur nie fehlen diirfen, sondern, und dies ist das wesent
liche, bei deren Vorhandensein die Zellteilung zwangsmaBig 
erfolgen muB. Die allgemeinen, notwendigen Lebensbedingungen, 
als Ursachen der Zellteilung, scheiden dabei automatisch aus, die 
Fragestellung schiene demnach scharf umschrieben, wenn nicht 
der komplizierende Umstand hinzutrete, daB unserem letzten 
Postulat nicht immer Geniige getan werden kann, eben weil eine 
Mehrheit eindeutig verbundener Umstande schon a priori zu 
gewartigen ist, und daher der Satz, die Zellteilung miisse zwangs
maBig bei Vorhandensein des betreffenden Faktors erfolgen, nur 
bei gleichzeitiger Vertretung samtlicher Faktoren sich bewahr
heiten kann. 
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Aus dieser Schwierigkeit gibt es nur einen Ausweg, und zwar, 
den TeilungsprozeB zunachst so weit rein phanomenologisch zu 
zergliedern, daB fUr jeden Teilvorgang in plausibler Weise nur 
je ein eindeutig mit demselben verbundener, d. h. denselben 
zwangsmaBig hervorrufender Faktor gesetzt werden konne. 

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

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

Ist die Zellteilung ein notwendiges, d. h. eindeutig verbun
denes Glied einer Abfolge von binnenzelligen Prozessen, die 
stetig und evtl. periodisch verlaufen, oder kommt sie erst bei 
Hinzutritt von Faktoren zustande, die nicht zur Kausalkette 
binnenzelliger Prozesse gehoren 1 

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

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

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

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

Es braucht natiirlich nicht erst bewiesen zu werden, daB 
Zellteilungen als Reaktionen auf verschiedene auBere und innere 
Einwirkungen und Reize auftreten konnen. Die nahere Analyse 
dieser Klasse von Zellteilungen wird uns in einem der nachsten 
Kapitel beschaftigen. Wir wollen jetzt vielmehr an die kapitale 
Frage herantreten, ob auch die scheinbar zwangsmaBig auf
tretenden embryonalen, oder weiter gefaBt, rein physiologischen 
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Mitosen ebenfalls stets einer auBerenAnregung bediirfen, somit 
ebenfalls reaktiver Natur sind. 

Wir miissen hier auf Umwegen vorgehen, indem wir priifen, 
ob die zeitlich-raumlichen Umstande des Auftretens der Mitosen 
letzterer Klasse in einen eindeutigen Kausalnexus mit der Ge
samtheit der Lebensumstande der Zellen gebracht werden konnen. 

Abb. 2. Mesodermstreifen der 
Annelidenembryonen. Nur die 
groCen Endzellen (Teloblasten) 

sind teilungsfiihig. 
(Nach Wilson.) 

Wir gehen in unsrer Analyse am 
besten von Spatstadien embryonaler Ent· 
wicklung aus, die uns sofort vor ein kapi
tales Problem stellen, dessen Klarung uns 
die giinstigsten Aussichten fiir das Weitere 
eroffnen. Es handelt sich um die Tatsache, 
daB die raumlich-zeitliche Verteilung der 
Mitosen innerhalb jedes beliebigen embryo
nalen Gewebes eine derart unregelmaBige, 
launenhafte ist, daB der unmittelbare An
schein uns geradezu an ein zufallmaBi
ges Zustandekommen derselben denken 
laBt. Diese Tatsache ist um so bedeutungs
voller, als wir einerseits das gleiche Bild 
auch bei notorisch reaktiv erzeugter Zell
vermehrung (z. B. bei reaktiver Zellwuche
rung nach Verletzung usw.) wiederfinden, 
andererseits aber die Teilungen embryo
naler Friihstadien (Furchung) uns meist 
geradezu als ein Muster streng gesetzmaBig 
geregelten Geschehens imponieren. Ein 
gleiches MaB von RegelmaBigkeit finden 

wir nur noch in einigen wenigen Kategorien von Teilungen vor: 
es waren dies z. B. die Teilungen der Teloblasten in den Meso
dermstreifen von Annelidenembryonen und vor aHem die Reife
teilungen und sporogene Teilungen der meisten Pflanzen und 
Teilungen der Vermehrungs- und Reifungsperiode der Samen
zeHen vieler Tierarten. 

Die Aussage: Die embryonalen Mitosen verteilten sich zu
fallsmaBig, ist recht folgenschwer. Es hieBe ja dieses m. a. W., 
daB kein Kausalnexus zwischen der Gesamtheit der iibrigen Ab
laufe in der Zelle und dem Zeitpunkt ihrer Teilung bestiinde, da 
ja innerhalb eines Komplexes von gleichartigen embryonalen 
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Zellen ihre sonstigen, zumal progressiven Ablaufe dermaBen 
synehron verlaufen, daB aueh ein epidemieartiges Auftreten von 
Mitosen oder jedenfalls die Spur einer GesetzmaBigkeit in ihrer 
zeitlieh-raumliehen Verteilung erwartet werden sollte. 

Der Augensehein kann aber aueh trugen. Um Spuren von 
Gesetzlichkeiten nachzugehen, oder genauer, um verwickelte Zu
sammenhange aufzudecken, gehoren verfeinerte Methoden. Es 
hat sich hier in der Tat die statistische Behandlungsweise be
wahrt, die ich bereits im Jahre 1910 zur Anwendung braehte1 ). 

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

Gesetzt, wir hatten bilateralsymmetrisehe embryonale Gebilde, 
in denen symmetrisch gelegene, spiegelahnliehe Zellen identifizierbar 
waren, von welchen man annehmen darf, daB sie in ihrer Genealogie, 
augenblicklichen Eigenschaften und Zustande und prospektiver Po
tenz wesentlich identisch sind. Besteht ein eindeutiger Zusammen
hang zwischen den soeben aufgezahlten Daten und dem Zeitpunkt 
des Auftretens der Teilung in den betreffenden Zellen, so laBt sieh in 
der Sprache der Wahrscheinlichkeitsrechnung sagen, das Eintreffen 
dieses Ereignisses sei in beiden Zellen "gleich wahrseheinlieh " , was sich 
von unr;ymmetriseh gelegenen Zellenna turlich nieht behaupten lieBe. 

An einem genugenden statistischen Material gepruft, muBten 
daher symmetrische Kombinationen von Mitosenverteilung hau
figer auftreten als es dem reinen Zufallsgesetz entspricht. Denken 
wir uns z. B. folgenden Fall: 

Es seien beiderseits von einer Symmetrieebene je 100 Zellen 
als paarweise spiegelbildahnlieh identifizierbar und in jeder 
Halfte des Komplexes je eine Mitose gleichzeitig gegeben. Die 
Wahrscheinlichkeit, beide Mitosen in symmetrischen, spiegelahn
lichen Zellen anzutreffen, ware bei rein zufallsmaBiger Verteilung 
derselben, d. h. unter Voraussetzung, daB aIle Zellen "gleieh
berechtigf' sind, auf 0,01 zu setzen. Setzen wir, in der Tat, in 
einer Zelle A (rechts) eine Mitose als gegeben, so besteht die 
gleiehe Wahrscheinlichkeit einer gleichzeitigen Mitose fur aIle 
100 Zellen der linken Halfte, und da das Auftreten einer Mitose 
links als gesiehert gesetzt wird, d. h. die Gesamtwahrscheinlich
keit derselben = 1 ist, so ist die Wahrseheinlichkeit fur jede Zelle 
der linken Seite, somit auch fur die Zelle A' = 0,01. 

1) R 0 tlX'S Archiv Rd. 30. 

Un r wit ~ (. h. Zrllteilllng. 
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Es konnte daher, an einem genugenden statistischen Material 
gepriift, nur eine symmetrische Kombination auf 99 asymmetri
sche entfallen. Sind aber weit mehr symmetrische Mitosen an
zutreffen, so besteht irgendein Zusammenhang zwischen der 
"Lebenslage" der betreffenden Zelle und dem Zeitpunkte des 
Eintreffens ihrer Teilung. 

Embryonale Organe sowie ganze Keime von erwunschter 
bilateraler Symmetrie liegen naturlich in reichlicher Auswahl 

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

Abb. 3. SeeigeJgastruJa von der 
OberfJache gesehen, Verteilung 
der Mitosen. Der Strich deutet 
die durch die UrdarmJage 

bestimmte Medianebene an. 

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

2. Die Verteilung der Mitosen in 
verschiedenen spatembryonalen An
lagen (Linsenepithel und Conjunctiva 
alterer Huhnerembryonen, Zwiebel
wurzeln) entspricht dagegen vollauf 
den Voraussetzungen der rein zufalls
maBigen Verteilung. 

Wir schlieBen daraus, daB in den Fallen letzterer Kategorie 
das Eintreffen der Teilung in bezug auf die allgemeine "Lebens
lage" der Zelle vollig unabhangig ist, daB die Teilung fur eine 
spatembryonale Zelle gewissermaBen eine "zufallige Episode" istl). 

1) Es ware gewiB ein FehlschluB, wenn man daraus ableiten wollte, 
daB gesunde embryonale Zellen sich haufig jeder weiteren Teilung ent· 
halten, wahrend ihre Schwesterzellen in gleicher Lebenslage einer regen 
Vermehrung unterliegen. Es darf aus unseren Befunden natiirlich nul' ge· 
folgert werden, daB die Teilungen nicht in eindeutiger Weise mit den 
iibrigen Zellablaufen zeitlich verkniipft sind. 
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Biologisch kann diese Feststellung wohl nur in dem Sinne 
interpratiert werden, daB die Gesamtheit der die Teilung ver
anlassenden und ihren Zeitpunkt bestimmenden Faktoren jeden
falls nicht ein einheitliches zusammenhangendes "Ganzes" ist, 
sondern daB wir mindestens zwei voneinander wesent
lich unabhangige Faktoren (resp. Faktorengruppen) 
unterscheiden miissen, yon deren richtigem raumlich
zeitlichen Zusammentreffen das Zustandekommen der 
Zellteilung abhangt. 

Wir gelangen demnach zur wichtigen Erkenntnis, daB allen
falls eine, und zwar sehr wichtige Kategorie embryonaler Zell
teilungen "dualistischen'; Ursprunges ist. 

Diese Feststellung besagt zunachst nur, daB die Gesamtheit 
der Teilungsfaktoren nicht weniger als zwei voneinander wesent
lich unabhangigen Gruppen angehort, und zwar in dem Sinne, 
daB die Bereitschaft der einen Gruppe fUr den entsprechenden 
Zustand derjenigen der anderen Gruppe vollstandig belanglos ist, 
und es folglich dem Zufall iiberlassen bleibt, ob der notige Bereit
schaftszustand beider Gruppen zeitlich zusammentrifft, was zur 
Zellteilung fi.ihren muB. 

Wir bleiben zunachst noch in voller Unkenntnis dariiber, ob 
be ide Faktorengruppen (oder kurz: Faktoren) oder der eine oder 
andere extra- oder intracellular sind. Diese Frage muB vor allem 
geklart werden. Praktisch wird es sich natiirlich nur darum 
handeln konnen, ob beide Faktoren binnenzeIIig oder ob der eine 
extracellular sei, da es der Gesamtheit unsrer Erfahrungen zu 
sehr zuwiderlauft, der Zelle eine volIig passive Stellung in Sachen 
ihrer Teilung einzuraumen, was ja der Fall sein miiBte, falls die 
AuBenfaktoren in jedem Fall, d. h. bei jeder Zellverfassung eine 
Teilung zwangsmaHig erzeugen konnten. 

Die Entscheidung in der Alternative kann auf empirischem 
Wege wohl nur partiell gefiihrt werden, indem man das Ver
halten derjenigen Zellgruppen priift, von denen eine vollige oder 
wenigstens weitgehende Autonomie ihres Verhaltens beziiglich 
der Teilung erwartet werden konnte. SoUte die Erfahrung er
geben, daB auch hier neben binnenzelligen Faktoren auch extra
cellulare mitentscheidend sind, so ware wohl eine Extrapolie
rung dieser Befunde bifl auf weiteres als Arbeitshypothese ge
stattet. 

2* 
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In diesem Sinne erscheinen keimende Samen und Zwiebeln 
besonders geeignet. Da die Wurzeln trockner Samen und Zwie
beln nur der Zufuhr von Warme und Wasser zur Keimung resp. 
Zellvermehrung bedurfen, und diese AuBenfaktoren wohl schwer
lich als "spezifische Reizfaktoren" angesprochen werden durfen, 
so kann man in den Wurzeln noch am ehesten den Fall verwirk
licht denken, wo aIle spezifischen Teilungsfaktoren den betreffen
den Zellen selbst zukommen. 

Das nachstliegende Experiment mit keimenden Wurzeln - die 
Wurzelspitzen von dem Keimling abzutrennen und ihre etwaige 
Zellvermehrung zu untersuchen - gibt keine eindeutigen Resul
tate: Zwiebelwurzeln gehen innerhalb 24-26 Stunden zugrunde, 
verarmen dabei an Mitosen schon innerhalb der ersten 18 bis 
20 Stunden und zeigen nach 24 Stunden deutliche Degenerations
zeichen1). 

Abgeschnittene Helianthuswurzeln wachsen dagegen kraftig 
weiter, ihre Zellvermehrung nimmt merklich erst am 3. Tage 
nach der Abtragung der Cotyledonen samt dem Hypocotyl ab 
und erlischt erst am 6.-7. Tag2). Der Gesamtzuwachs der ab
geschnittenen Helianthuswurzeln ist enorm, kann ein paar Zenti
meter betragen, und da man am 5., zuweilen 6. Tage noch reich
lich Mitosen findet, ist es kein bloBes Streckungs-, sondern auch 
echtes embryonales Wachstum. 

Es scheint nun der SchluB unabweisbar, daB aIle Teilungs
faktoren der Wurzel selbst zukommen, und da Mitosen, wie be
kannt, nur auf eine etwa 2 mm breite apikale Zone der Wurzel 
beschrankt sind, das proximalwarts gelegene Wurzelgewebe sich 
immer mehr dem Typus des Dauergewebes nahert, so erscheint 
es ja recht plausibel, daB die Meristemzellen der Wurzelspitze 
ihre tatsachliche Autonomie in Sac hen der Teilung deutlich zur 
Schau tragen. Es ware aber dies ein FehlschluB, da noch folgende 
Moglichkeiten in Betracht kamen: 1. Die abgeschnittenen Wurzel
spitzen enthalten GefaBbundelanlagen und nicht teilungsunfahige 
Zellen, von denen sehr wohl ein Impuls auf die eigentlichen Meri
stemzellen ausgehen konnte. 2. Es wird aber auBerdem eine 
Wundflache gesetzt, die ja ganz allgemein Teilungsimpulse an 

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

2) Von Herrn S. Salkind in meinem Laboratorium geprtift. 
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ihre Nachbarschaft aussendet. Es ware daher sehr wohl moglich, 
daB das Forthestehen von Zellteilungen in abgeschnittenen Wur
zeIn auf diese beiden Faktoren zuruckgefiihrt werden kann. 

Da13 dieser Einwand nicht an den Haaren herangezogen ist, 
sondern offenbar das richtige trifft, ergab sich nun aus weiteren 
Versuchen mit physiologischer Isolation der Wurzeln ohne Setzung 
yon Wundflachen. Solltc un sere Vermutung zu Recht bestehen, 
daB auch die physiologischell Zellteilungen in den Wurzelspitzen 
eines TeilungRimpulses bedurfen, somit reaktiver Natur sind, und 
,.;ollte dieRer Impuls aus einem im Keimling irgendwo proximal
warts (z. B. im Hypokotyl oder in den Kotyledonen des Helianthus
keimlings, in cler Zwiebel usw.) gelegenen Zentrum stammen, so 
muBte eine erfolgreiche physiologische Isolation ohne Wundsetzung 
zum Stilhltandc der Mitosen in der Wurzelspitze fuhren. 

Fur derartige Versuche erwiesen sich uns die Helianthuskeim
linge sehr geeignet. Das beste Verfahren, die Wurzel ohne eigent
liche Wnndsetzung zu isolieren, besteht in einer vorsichtigen Ab
klemmung der Wurzelbasis. Durch eine nachtragliche mikro
skopische Untersllchung der abgeklemmten Stelle kann ma,n sich 
iiberzeugen, daB dieselbe auch bei hochgradiger Kompression 
ohne eigentliche Verldzung der Zellen gelingt. Durch katheto
metrische Bpohachtung derartiger Wurzeln 
laBt sich der Nachweis erbringen, daB ihr Ge
:;amtwachst.um schon innerhalb der ersten 
:3 Stunden auf ein Minimum sinkt und nach 
Verlauf \'em 1.') bis 18 Stunden v6llig sistiert. 
Zu dieser Zeit sind die Wurzeln bereits fak
tisch mit.osenfrei. 

Die Abklelllmung wurde in einigen Ver
wchen durch 10kale Bebruhung der Wurzel
basis mit wesentlich gleichen Ergebnissen er
,.;etzt. Der naheliegende Eim\'and, dan durch 
die Eingriffe die normale Wasserzirkulation der 
\Vurzel abgeRchnitten wird und dadurch auch 
der eigentliche Teilungsmechanismus in Mit
leidenschaft gczogen wird, lal3t sich zum Teil 
wenigsteml durch weitere Versuche entkritften, 

Abb.4. 
Y cl'sllchsanol'dnung, urn 
die Wasserzirkulation in 
der abgeklernrnten Wur· 
zel von der Abklernrnung 
l1nabhangig zu gestalten. 

Gelatine schraffiert. 
(Arehiv f. Entwickll1ngs· 

rnechanik Ed. 52.) 

bei denen die Wurzelspitze ihren Wasserbedarf von oben decken 
UlUn. Es \yird diese durch eine einfache, in Abb. 4 dargestellte 
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Vorrichtung erreicht. Diese Anordnung wird von dem intakten 
Keimling sehr gut vertragen, die Abklemmung der Wurzelbasis 
fiihrt aber zum gleichen Resultat - die Wurzelspitze stellt ihr 
Wachstum ein und wird mitosenfrei. 

Es kann nicht geleugnet werden, daB dieses Isolationsver
fahren trotz aller Kontrollversuche doch roh und daher nicht 
v6llig einwandfrei ist. 

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

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

sehr kleinen Fragment der Zwie
belsohle, welches sich unter giin
stigen Verhaltnissen in seiner 
ganzen Dicke narkotisieren laBt. 
Eine gelungene, streng lokale 

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

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

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

Abgesehen von dem vorangehenden experimentellen Nachweis 
der extracellularen Herkunft bestimmter Teilungsimpulse, lassen 
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sieh gewiehtige Stiitzen fiir die Allgellleingiiltigkeit dieses Satzes 
aueh auf anderem Wege gewinnen. Es komlllen hier pande
misehe Zellteilungen in Betraeht, die z. B. in pflanzliehen 
und tierisehen sporogenen Teilungen auftreten. Das Fort
sehreiten del' Teilungsepidelllie in einelll derartigen Verbande 
von einem Pol zum entgegengesetzten kann wohl nul' so ge
deutet werden, daB cin gewisser extraeelluHirer Teilungs
impulR sich weHenforlllig iiber das ganze Feld ausbreitet. Wir 
werdcll auf diese Objekte noeh wiederholt zuriiekzukommen 
haben. 

Die Erkenntnis, daB die Zellteilung, soweit sieh beurteilen 
laBt, ganz allgemein ein reaktiver Vorgang ist, gibt uns einen 
Sehliissel zur rationellen Gliederung und Inangriffnahme del' kau
salen Erforschung derselben. 

Wir konnen VOl' aHem die Gesallltheit del' die Teilung 
zwangsmii.Big bestimlllendell Faktoren in zwei groBe Gruppen 
einteilen. 

Die erste, die die Gesamtheit del' Faktoren mit einsehlieBt, die 
del' betreffenden, zur Teilung sehreitenden Zelle selbst angehoren, 
moge ab die Gruppe del' Mogliehkeitsfaktoren bezeiehnet 
werden. 

Damit die Mogliehkeit zur Wirkliehkeit werde, gehoren abel' 
auBerdem noeh weitere Faktoren, die nicht del' Zelle selbst an
geharen. Man konnte dieselben als Verwir klieh ungsfaktoren 
bezeichnen. 

Zieht lllan indessen die Gesamtheit del' Umstande in Betracht, 
durch welchE' Teilungen hervorgerufen werden kaimen, so er
scheint noeh eine weitere Gliederung diesel' Gruppe notwendig, 
da ja in dcr Tat die Teilungsreaktion sowohl auf organeigene 
Impulse a];; auch auf Einwirkungen del' Umwelt, auf kiinstliehe 
Eingriffe hin erfolgen kann. 

Wir kc)unen daher bis auf weiteres rein phanomenologiseh 
organisllluseigene Teilungsimpulse als V erwir klieh ungsfak
tore n in t'ngerem Sinne von organismusfremden Impulsen son
deI'll. Fur letztere mage die Bezeiehnung Veranlassungs- odeI' 
Stim ulationsfaktoren gelten. 

DieRt' Dreiteilung wird uns als Riehtsehnur fUr unsere Analyse 
leitel). 
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2. Kapitel. 

Moglichkeitsfaktoren. 
Das konkrete Problem in bezug auf die MogIichkeitsfaktoren 

diirfte von verschiedenen Seiten angefaBt werden. Gehen wir von 
unserer Grundvorstellung aus, der Zellteilungsvorgang sei stets 
ein R8Ilktionsvorgang und gewissermaBen einem Reflexe ver
gleichbar, so laBt sich die erste Frage etwa so formuIieren: Unter 
welchen Umstanden ist der Reflexapparat in den Zellen gegeben 
und wieweit ist seine Funktionstiichtigkeit mit den sonstigen 
Ablaufen innerhalb der Zelle verkniipft? Wir miissen hier natii.r
lich zunachst die FaIle ausschalten, wo bestimmte Zellkategorien 
die Teilungsfahigkeit, zumal unter normalen Umstanden, vollig 
einbiiBen. Die Analyse derselben kommt fiir uns hier nicht in 
Betracht. Es handelt sich momentan nur urn die Frage, ob Zell
kategorien, die allgemein teilungsfahig sind, auch wirklich in 
jedem AugenbIick ihres Daseins teilungsbereit bleiben. Also z. B., 
ob ein bestimmter minimaler Zeitabstand zwischen zwei aufein
anderfolgenden Teilungen erforderIich sei, ob m. a. W. nach jeder 
Teilung ein gewisser "Ruhezustand" besteht, ein Heranreifen zur 
nachsten Teilung stattfinden muB. 

1. Teilungsbereitschaft der Zellen. 

Wir stellen uns die Frage: Besteht ein spezieller Zustand der 
Teilungsbereitschaft der Zellen? Wir diirften von einem solchen 
natiirlich nur reden, falls es sich urn eine bestimmte Zeitgebun
denheit desselben gehandelt hatte. Auskunft iiber dieses gewiB 
hOchst wichtige Problem flieBt uns zur Zeit recht sparlich zu. 
Wir konnen aber immerhin eine Anzahl feststehender Tatsachen 
zur Bejahung der Frage verwerten. 

Am klarsten scheinen die Verhaltnisse bei den Samenzellen 
der urodelen Amphibien zu liegen, die von mir genauer unter
sucht wurden. Es ergab sich hier die eigentiimliche Tatsache, 
daB stets nur Teilungsepidemien auftreten, bei denen allerdings 
die eine oder die andere Zelle auch nicht mitspielt, dann aber 
die versaumte Teilung erst bei der nachsten Teilungsepidemie 
nachholt. Es werden namIich nie vereinzelte Teilungen in den 
sog. Spermogemmen (monophyletischen abgekapselten Zellnestern) 
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vorgefunden l ). DaD eine versaumte Zellteilung die weitere Naeh
kommenschaft der betreffenden Zelle in keiner Weise beeintraeh
tigt, kann dabei mit Sieherheit naehgewiesen werden. Die Zelle, 
die eine bestimmte Epidemie nieht mitmaehte, von der naehsten 
ab aber sieh in jeder Hinsieht normal verhielt, kann daher keines
falls ebnl als pathologiseh oder "krank" gelten. 

Es fehlte ihr jedoeh zu einer bestimmten Zeit die Reaktions
fahigkeit auf den Teilungsimpuls, del' naehweisbar und offenbar 
gleichm~il3ig das ganzeFeld 
iiberflutete . Die Teilllngs
bereitschaft ist demllach Zll
mal gegebenenfalls ein genui
ner ZeIlzustand, der auftreten, 
aber aneh gewissermaf3en 1I1l

yerwertet schwinden kann. 
Die gleiche Auffassnng 

drangt sich 1m;; auch bei Be
traehtung jeder Art nicht 
physiologischer, durch kunst
liehe Eingriffe erzeugter Mi
tosen auf. Nehmen wir z. B. 
die Regenerationsteilungen in 
einem moglichst homogen ge-

Abh. G, ~('hnittdurch €in Nest deR~ala.mander-
bauten Substrat, z. B. dem hodens mit :l4 Zellell. (Nach GurwitscIJ, 

Archiv fiir Entwicklungsmech., Bd.32.) 
Cornealepithel , so find en wir 
.ia stets cinen nul' geringen Bruchteil del' Zellen in Teilung 
VOl', wobei die topographische Verteilung del' Mitosen keinen 
Zweifel daruber aufkommen laBt, daB die von del' Wunde aus
gehenden Teilungsimpulse ebenfalls das ganze Feld, zumal in 
konzentrischcll Zonen gleichmaBig uberfluten. Wir konnen 
demnach nicht umhin, aueh hier von einer temporal' auf
tretenden nnd ebenso schwindenden Teilungsbereitschaft der 
ZeUen zn r('d(,ll, wobei VOl' allem oetont werden ruuB, daD diesel' 
Zustand offen bar ganz individ ueller Art ist, m . a. W. ohne 
jeden nachweisbaren odeI' denkbaren Zusammenhang mit del' 
gesamten Lebenslage der betreffenden Zelle steht. 

1) Vbe!" ~ynchl'onismus del' Zellteilungen. Roux' Arch. f. Entwick
lungsmech. d. OJ')!anismen. 1913. 
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Die Analyse dieses Moglichkeitszustandes stoBt infolge der 
Vieldeutigkeit der dabei in Betracht kommenden Umstande auf 
groBe Schwierigkeiten. Der Begriff selbst muB zunachst nach 
Moglichkeit zergliedert werden. 

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

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

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

Es ware angesichts dieser Ermittlungen kaum berechtigt, eine 
einigermaBen tiefgehende Differenz in dem inneren Gefiige oder 
sonstiger Lebenslage verwandter, benachbarter und als identisch 
imponierender Zellen zu setzen. Es kann sich vielmehr nur urn 
Unterschiede von Zustanden in den Zellorganen handeln, die nur 
ganz locker kausal oder funktional mit den iibrigen Lebens
ablaufen zusammenhangen und wesentlich voriibergehender Na
tur sind. Letztere SchluBfolgerung ist ebenfalls unumgangig. Es 
ware ja in der Tat kaum glaubwiirdig zu machen, daB innerhalb 
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eines sich rege vermehrenden gleichartigen Zellkomplexes die 
Teilungsfahigkeit einer nur unbedeutenden Minderheit von Zellen 
dauernd als ein Monopol zukame, ihre Schwesterzellen dagegen 
von dem Teilungsgeschaft bleibend ausgeschlossen wurden. 

Aus dpr Berucksichtigung der S. 25 beruhrten Verteilung 
der Mito>l(']l nach Wundsetzung, ergibt es sich auBerdem, daB der 
Zustand der Teilungsbereitschaft, zumal fUr nichtembryonale 
Zellen, eine relative Seltenheit, resp. ein schnell vorubereilendes 
Ereignis ist. 

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

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

2. Der Perzeptionsapparat flir den Teilungsreiz. 

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

Kerntcilungen in Syncytien. 

Ais Syncytien sollen hier alle moglichen mehrkernigen Plasma
territorien gefaBt werden, demnach mehrkernige Protozoen eben
sowohl als embryonale Syncytien pflanzlicher und tierischer Em
bryonen und mehrkernige Zellen. Die allgemeine Erfahrung sagt 
hier aus, daB samtliche Kernc, die in einem kontinuierlichen 
Plasmatcrritorium liegen, sich annahernd oder mehr weniger ge
nau synchron teilen. 

El-l trifft dieses in crster Linie fUr verschiedene mehrkernige 
Protisten zu. 

Die embryonalen pflanzlichen Syncytien, die ja nur von 
kurzem Bestande sind, sind in ihren Teilungsverhaltnissen nament-



28 Die Entstehungsbedingungen der Zellteilungen. 

lich durch StraBburgers Untersuchungen 
bekannt, die sich auf den Embryosackbelag 
der Liliaceen beziehen. Ahnliche Bilder haben 
auch N awaschin und Finn in den Embryo
sacken der Coniferen beobachtet. Es solI 
schon jetzt auf den wichtigen Umstand hin
gewiesen werden, daB der Synchronismus der 
Kernteilungen hier nicht im Sinne einer 
strengen Simultaneitat durch das ganze 
Plasmafeld verwirklicht wird, sondern daB 
es sich um ein streng geregeltes Nacheinander 
handelt, und zwar so, daB der ProzeB, an 
einem Pole des Territoriums beginnend, kon
tinuierlich durch das ganze Feld bis an den 
entgegengesetzten Pol fortschreitet, was aus 
der raumlichen Verteilung der einzelnen Mi
tosenstadien gefolgert werden kann. 

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

Abb.7. Streifen aus dem Wandbelag des 
Embryosackes von Fritillaria imperialis, 
aus einer kontinuierlichen Plasmamasse 
mit zahlreichen Kernen (sog. Plasmodium 
oder Syncytium) bestehend. Aile Kerne in 
Teilung begrlffen. (Nach Strasburge r). 

deren Mutterkerne) zur simul
tanen Teilung zu veranlassen. 

Die Verhaltnisse in den em
bryonalentierischen Syncytien, 
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wie sie in den sog. Randsyncytien meroblastischer Eier auftreten, 
sind weniger bekannt, wohl auch z. T. durch Degenerations
erscheinungen an den
selben kompliziert, be
statigen jedoch illl all
gemeinen die Befunde an 
pflanzlichen ~yncyticn. 

Was die dauernden 
syncytialen Verbande 
anlangt, so bieten lIns 
die Pflanzen ebenfalls 
reichliche Belege im 
Sinne des Synchronis
mus der Kernteilungen. 
Es seien al,; Beispiele 
die mehrkernigen Zellen 

verschiedener Aigen, ~ 't(fi 

Abb . 
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..I.1>1>. 8-IU. Kernteilllngcn illl Embryosack von Gunnera macl'ophylla. 
I" .·Ihb. 10 herlellt.Pn 1 llnd ~ Synogidenkerne, 3 Oosphaere , 4 Polkern. 

(X:", II .T . ..I.. "'''"lIels, Arehh' f. Zellforschllng Ed . 8. 1912.) 
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z. B. Cladophora-Arten angefuhrt. Auch die Asci der Schlauch
pilze,deren 8 Kerne durch 3 Simultanteilungen des ursprung
lichen Kernes entstehen geh6ren z. B. dazu. 

Von besonderem Interesse fur das Nachfolgende sind die Be
funde an normalen und kunstIich hervorgerufenen mehrkernigen 

2 

Abb.l1. 1 u. 2: Zellen aus 3mal chloralisierten Wurzeln von Pisum sativum. 3 Simultane 
Mitosen in mehrkernigen Zellen aus der Wurzel von Ricinus. (Nach Nemec.) 

Zellen h6herer Pflanzen. Diese Verhaltnisse wurden in besonders 
eingehender Weise von Nemec studiert. In den mehrkernigen 
Zellen der Euphorbiaceenwurzeln treten Mitosen stets simultan 

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

auf. Handelt es sich um langgestreckte MilchgefaBbildungszellen, 
so laBt sich auBerdem das zeitliche Fortschreiten des Prozesses 
parallel zur Langsachse der Zelle verfolgen. Von besonderer 
Wichtigkeit sind schlieBIich die Ermittlungen von N em e c an 
pflanzlichen Wurzelzellen, bei denen durch wiederholte kurze 
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Narkose die Bildung von Zellwanden hintangehalten wurde, die 
Kernteilungen dagegen glatt abliefen. Die dermaBen entstandenen 

Abb. 13 . Abb. 14. 
. \bb. 13 u. 14. DiR~·lw~·tien in fl~eigeleiern. W.hrend in einer Blastomere Ruhekerne sieh 
finden, maehen Rie in Iler anderen Yersrhiedene Teilungsstadien dureh: Pro-, Meta-, Ana

und Telophn,(·. (Xaeh Polowzow, Arehiv f. }Jntwieklungsmerhanik. Bd. 103.) 

Abb. 16. 

Abb. I •. Abb.18. 
Abb. 1;)-18. Teilung,~tadiell in den TetrasYlleytiell: ausgesproehelle Starung des 

KynrhroniRlllu" Rowir (\er Zahl der Kerne in einzelllen Biastomerell. 
(Xar'h l'olowzow, Arrhiv·f. Entwieklungsmeehanik Bd.103.) 

mehrkernigen Zellen weispn ebenfalls einen strengen Synchronis
lUllS ihrer Kernteilungen auf. 
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Entsprechende Befunde an tierischen Objekten sind in relath 
sparlicher Zahl zu verzeichnen. DaB in narkotisierten Echino
dermen- und Molluskeneiern, die in einheitliche Syncytien ver
wandelt wurden, samtliche Kerne simultan zur Teilung schreiten, 
ist durch die alteren Befunde Wilsons und Kostaneckis und 
die neuere ausfiihrliche Schilderung von Polowzow bekannt. 
Es muB aber hervorgehoben werden, daB auch bei normaler 
Furchung dieser Eiarten in der Regel ein strenger Synchronismus 
der Mitosen in samtlichen Blastomeren herrscht. Synchrone Mi
tosen an tierischen Objekten werden vor aHem in den sog. Dotter
syncytien (Abb. 12) und auch in Riesenzellen des Knochenmarkes 
verzeichnet. 

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

Die Bedeutung der eben geschilderten Verhaltnisse an 
Syncytien tritt bei ihrer Zusammenstellung mit der vorherrschen
den Verteilung der Zellteilungen in cellularen Verbanden hervor. 
Wir wissen ja, daB sowohl identische Zellen, wie auch auBerdem 
nachstverwandte, ja Schwesterzellen sich im allgemeinen nicht 
synchron teilen. Das Bestehen einer Zwischenwand zwischen zwei 
Schwesterzellen, oder allgemeiner, die allseitige Umgrenzung eines 
kernhaltigen Plasmaterritoriums von dem raumlich unmittelbar 
benachbarten Schwesterterritorium geniigt, um hier und da eine 
Diskrepanz der Teilungsverhaltnisse zu schaffen. Wird dagegen 
die allseitige Umgrenzung eines mononuclearen Plasmaterritoriums 
kiinstlich hintangehalten, so verhalten sich beide, resp. mehrere 
durch ein gemeinsames Plasmaterritorium verkniipfte Schwester
kerne identisch. Wie laBt sich dieser Umschwung anders denken, 
als daB die Eigenschaften der Zellumgrenzung der Zell
o berflache fiir das Zustandekommen oder Ausbleiben der Zell
teilung maBgebend und verantwortlich sind 1 

Da wir aber allen Grund zur Annahme der reaktiven Natur 
der Zellteilung haben, so diirfen wir die weitere Vermutung 
wagen, daB das Reizperzeptionsorgan fiir den Teil ungs
impuls an die Zelloberflache gekniipft ist. 
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Diese SchluBfolgerung, die im folgenden noch weitere Sttitzen 
und Belege erhalten solI, prajudiziert natiirlich nichts tiber die 
sonstigen Komponenten des Moglichkeitsfaktors der Zelle resp. 
ihrer Teilungsbereitschaft. Wir konnen nur folgern, daB samt
liche Kerne eines syncytialen Verbandes in der Regel stets 
gleichzeitig teilungsbereit sind. Da wir aber keinen Grund 
haben, in der Ausbildung einer Scheideflache zwischen zwei 
Schwesterzellen einen Faktor zu erblicken, der einigermaBen 
tiefgehende Differenzen in der Beschaffenheit der Schwesterkerne 
erzeugen konnte, so erscheint die SchluBfolgerung als durchaus 
plausibel, daB es bei de m indi vid uell verschiedenem 
Verhalten der Schwesterzellen nicht auf die Beschaf
fenheit ihrer Kerne, oder allgemeiner, ihres inneren 
Geftiges, sondern ausschlieBlich ihrer Oberflache an
kommt. 

3. Weiterer Beweis fUr die Lokalisation des Reizperzeptionsorgans 
in der Zelloberfliiche. 

Wir konnen einen solchen darin erblicken, daB auBerordent
lich einfache Beziehungen zwischen Teilungsintensitat und Ober
flachengroBe bei pflanzlichen Wurzelzellen nachgewiesen wurden. 

Ein fliichtiger Blick auf eine keimende Wurzel lehrt uns, 
daB die Haufigkeit (oder was das gleiche ist: die Intensitat) 
der Mitosen in einem umgekehrten Verhaltnis zur Zellenlange 
steht, d. h. daB Teilungen in langen Zellen viel seltener als in 
kurzen Zellen auftreten. Diese Tatsaehe erscheint auf den 
ersten Blick recht trivial, da sie ja damit gleichbedeutend zu 
sein scheint, daB junge (kleine) Zellen eben mehr Teilungs
energie als altere (langere) besitzen, die sich ja immer mehr 
dem Typus des Dauergewebes nahern. Damit gezeigt werden 
kann, daB noch eine tiefere und gleichzeitig auBerordentlich ein
fache Gesetzlichkeit und Zusammenhang dahinterstecken, muG 
zunachst auf das Wachstumsgesetz der pflanzlichen Zellen des 
naheren eingegangen werden!). 

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

1) Vgl.: Uber Ursachen clcr Zellteilung. Roux' Arch. f. Entwicklungs
mech. cl. Organismen. 1923. 

l; u r wit s (' h. Zeliteilung. 3 
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vorkommenden Bifurkationen der Zellensaulen durch Langs
teilungen, die betreffenden Zellen sich ausschlieBlich durch Quer
teilung vermehren. 

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

Wie speziell von Frl. Sorokina gezeigt wurde, ist dieses 
Teilungswachstum bei den Zwiebelzellen rein pramitotisch, 
da von den friihsten Prophasen ab bis auf die spatesten Telo
phasen die Zellenlange nicht mehr zunimmt, aber bereits in den 
Prophasen diejenige benachbarter Ruhezellen durchschnittlich 
urn 1,5 iibertrifft. Der Langendurchmesser der soeben aus einer 
Teilung hervorgegangenen Schwesterzelle betragt demnach 3/4 
der benachbarten Ruhezellen. Die definitive Ruhelange wird 
demnach durch ein postmitotisches Wachstum erreicht. 

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

l. Solchen im "Ruhezustande", d. h. mit vollendetem postmito
tischen und noch nicht begonnenem pramitotischen Wachstum; 
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2. Zellen im pramitotischen Wachstum resp. in Mitose, und 
3. Zellen im postmitotischen Wachstum. 
Es leuchtet ein, daB Zellen der zweiten Kategorie singulare 

(evtl. natiirlich auch doppelte und mehrfache) Maxima der 
Wachstumskurve, solche der dritten Kategorie doppelte Minima 
derselben darstellen werden. 

Es darf daher bei der 
Analyst' dt'r Kurve keines
falls zu einer Ausgleichung 
ihrer Zacken geschritten 
werden, da Zellen verschie
dener Kategorien unter sich 
gar nicht vergleichbar sind. 
Zieht man dagegen nur die 
(meist) singulilren Minima 
in Betracht, die eben dem 
reinen Ruhezustande ent
sprechen und gewisser
maBen die N ormallangen 
der betreffenden Alters-
klassen darstellen, so ge
winnt man Einsicht in 
einen auBerordentlich ein
fachen und folgenschweren 
Zusammenhang. 

Die singularen Minima 
pflegen so gut wie aus
nahmslos auf einer e x p 0 -

nentiellen Kurve yonder 

Form L = C + aePX (1) 

52 
(5Z) 

58 
(58) 

Abb. 19. Zwei Beispiele von exponentiellem 
Streckenwachstum. Die nicht eingeklammerten 
Zahlen bedeuten theoretische Werte der Expo· 
nentialkurve, die eingeklammerten die zugehliri
gen empirischen Werte. (Nach Gurwi tsch, 

Archiv fiir Entwicklungsmechanik Bd. 52.) 

zu liegt'n, wo L Langendurchmesser der betreffenden Zelle, 0 eine 
fur die ganze Saule konstante GroBe, a und p konstante Parameter, 
x die variable, gegebenenfalls die Ordnungsnummer (proportional 
dem Zellalter) und e die Basis der natiirlichen Logarithmen istl). 

1) Es versteht sich von selbst, daB der exponentielle Wachstumrhyth
mus nur innerhalb einer bestimmten Region gilt, und daB von einem 
bestimmten Zeitpunkte ab die Wachstumsintensitat abnimmt und schlieB
lich zum Stillstand kommL Die Gesamtkurve kame demnach einer von 
Rob e r t K 0 n flir autokatalytische Prozesse angegebenen S·fiirmigen nahe. 

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

Nun ist abe~ die rechte Halite unserer Gleichung aus zwei 
Gliedern zusammengesetzt: einer Konstanten 0 und einem 
assimilatorisch zunehmenden Auteil aePX • Die Zusammen
setzung des nach der Gleichung (1) wachsenden Substrates bleibt 
demnach als Ganzes nicht konstant. Das Verhaltnis zwischen 
a und dem assimilatorisch wachsenden Anteile verschiebt sich 
vielmehr unaufhorlich zugunsten des letzteren. 

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

Was hier als Zelloberflache zu verstehen ist, solI zu
nachst nicht naher definiert werden, da unsere Betrachtungen 
mit Absicht so allgemein als nur moglich gehalten werden 
sollen., 

Nachdem wir einen Einblick in die Verhaltnisse des Streckungs
wachstums gewonnen haben, konnen wir etwas naher auf den 
quantitativen Charakter der Abhangigkeit zwischen Zellange 
und Teilungsfrequenz eingehen. 

Die Eruierung derselben ist auBerordentlich miihsam und 
kompliziert und muB im Original nachgelesen werden. Das 
Endergebnis dagegen auBerordentlich klar und einfach. 
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ZwischenZellange resp. Zelloberflache und Teilungs
freq uenz besteht ein linea-res Verhaltnis von del' Form 

J=Q-nB, (2) 

wo J Teilungsintensitat, d. h. prozentisches Verhaltnis zwischen 
den in Teilung begriffenen zur Gesa-mtzahl del' Zellen del' be
treffenden GroBenklasse, Q eine fiir die ganze Wurzel konstante 
GroBe, n ein Proportionalitatsfaktor, B das betreffende Zell
kaliber, gleich C + a eP1' (aus G1. 1) ist. 

Da, wo die Untersuchung zunachst rein formal sehr einfache, 
zumal lineare Beziehungen zwischen zwei Erscheinungen ergibt, 
ist es natiirlich berechtigt, einentieferen kausalen Zusammenhang 
zu vermuten und zu suchen. Konnten wir den launenhaften 
Charakter des Eintreffens einer Zellteilung auf die variable 
temporare Beschaffenheit del' Zelloberflache zuriickfiihren, 
so haben wir in unseren jetzigen Befunden gewissermaBen ein 
Gegenstiick dazu, indem wir eine allerdings nul' statistische 
Gesetzlichkeit fiir die 1i eilungsfrequenz offenbar kausal mit dem 
Zellkaliber und mittelbar mit del' Beschaffenheit del' Zellober
flache verkniipfen konnen. 

Wir miissen noch etwas tiefer in das Wesen des Zusammen
hanges statistischer Art eingehen. Wir konnen sie ja so aus
driicken, daB die Umstande fiir das Eintreffen del' Zellteilung 
giinstiger bei kleinerer, ungiinstiger bei groBerer Zelloberflache 
sind, odeI' daB sie in umgekehrtem Verhaltnis zur Zunahme del' 
Zelloberflache abnehmen. 

Das Zellkaliber ist demnach, an sich genommen, keinesfalls 
als ein die Zellteilung eindeutig odeI' zwangsmaBig bestimmender 
Faktor zu nehmen. Es begiinstigt vielmehr einen an sich individuell 
variierenden, mit del' Zelloberflache als solcher verkniipften 
Faktor, dessen wesentliche Eigenschaften erst zu eruieren waren. 

4. Die prlisumierte Beschaffenheit des Reizperzeptionsapparates. 

Es verlohnt sich auf Grund des Ausgefiihrten, auf die Be
schaffenheit des prasumischen, in del' Zelloberflache lokalisierten 
Reizperzeptionsapparates des naheren einzugehen. 

Wir gehen von del' Analyse unserer Gleichung (1) (S. 35) aus. 
Setzen wir in derselben x = 0, was damit gleichbedeutend ist, 

daB wir Zellen, die ihr Streckungswachstum noch uberhaupt 
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nicht begonnen haben, nehmen, so sehen wir, daB die Ober
flache solcher Zellen, an ihrer Lange L gemessen, = 0 + n a 
istl). Diesem Minimalwert der Zelloberflache entspricht die maxi
male Teilungsintensitat, die laut Gleichung (2) gleich ist 
Q - n (0 + a) (da der Minimalwert von B naturlich 0 + a ist). 

Von dem urspriinglichen "Intensitatsquantum", welches fur 
die ganze Wurzel gegeben ist, wird ein um so groBerer Anteil in 
Abzug kommen, je groBer der Anteil A wird. 

Betrachten wir die GroBe Q als ein "Reizquantum" oder 
besser als ein "Impulsquantum", so konnen wir behaupten, es 
werde bei jedem Zellenkaliber ein Bruchteil desselben inaktiviert, 
der proportional dem assimilatorisch anwachsenden Bestandteile 
der Zelloberflache A zunimmt. Man kann auch ganz allgemein 
sagen: Der (konstante) Bestandteil 0 der Zelloberflache sei fur 
das Zustandekommen der Zellteilung gunstig, der (variable) 
Bestandteil A ungiinstig. 

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

Bevor wir unsere Phantasie waIten lassen, mussen wir uns 
durch eine Erwagung einschranken. 

Obwohl das O-A-Verhaltnis fur jedes Zellkaliber als ein
deutig bestimmt gesetzt wird, handelt es sich ja in dem durch 
Gleichung (2) ausgedriickten Zusammenhang urn eine nur sta
tistische Gesetzlichkeit. Das VerhaItnis zwischen der quantitativen 
Oberflachenzusammensetzung und Eintreffen einer Teilung ist 
kein eindeutiges. Es bleibt vielmehr dabei, daB bei kleinem A 
die Chancen fUr die Teilung hoch stehen, bei A-Zunahme pro
gressiv sinken. 

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

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

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

Der Gedanke, die Zelloberflaehe als ein bestimmt besehaffenes 
Mosaik zu denken, ist nieht neu und tauehte bald in der einen, 
bald in der anderen Form auf, so z. B. inder Fassung von N atan
sohn, der eine Zusammensetzung der Plasmahaut aus alter
nierenden EiweiB- und Lipoidbezirken A annahm, oder als ein 
"Ultrafilter", deren Porenweite fiir die Permeabilitatsverhaltnisse 
der Zelle maBgebend sein sollen. Obwohl beide eben erwahnten 
Theorien in ihren speziellen Fassungen heftig bekampft wurden, 
scheint uns doch der Grundgedanke derselben bemerkenswert 
und legt uns jedenfalls die Moglichkeit nahe, das Anspreehen 
der Zellen fiir den mitotisehen Reiz in Beziehung zu ihren mo
mentanen Permeabilitatsverhaltnissen zu setzen. 

Es sei z. B. gesetzt, die C-Partikel waren zwischen den 
A-Bestandteilen flachenhaft zerstreut und seien aHein fiir den 
Teilungsfaktor (ein Hormon oder ahnliehes) durchlassig. Man 
kann sich dabei denken, daB ein zu feines Sieb, d. h. eine iiber
maBige Dispersion der C-Patrikel, die Durehlassigkeit fiir das 
Hormon und dadureh die Mogliehkeit einer Anregung zur Zell
teilung beeintrachtige. 

Die Wahrscheinlichkeit einer Steigerung der Dispersion der 
C-Bestandteile muB natiirlieh bei konstant bleibendem C und 
progressiver A-Zunahme steigen, resp. die Chane en fiir eine 
giinstige Konstellation sinken. Ohne sich an konkrete Bilder 
zu binden, was ja ganz miiBig ware, muB aber aus dieser Kon
struktion das eine gefolgert werden: Die Wahrscheinliehkeit 
einer giinstigen Konstellation, d. h. des Auftretens von C-Par
tikeln von nicht iibermaBig kleinen Dimensionen, wird sieh 
durch t'inen Bruch ausdriicken lassen, wo A, d. h. das variable 
Element, im Nenner steht, da es sich ja um eine zufallsmaBige 
Verteilung eines fixen parzellierbaren C-Quantums iiber eine 
variable, an Ausdehnung zunehmende, aus C + A zusammen
gesetzte Flache handelt. 

Da aber durch den Wahrscheinlichkeitsbrueh die dureh
schnittliche Haufigkeit der Teilungen des betreffenden Zell-
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kalibers, sc. die betreffende Teilungsintensitat bestimmt wird, 
muB auch dieselbe der absoluten GroBe des Wahrscheinlichkeits
bruches proportional abnehmen. Die Gesetzlichkeit, nach der 
ein Bruch mit variablem Nenner abnimmt, ist aber keine lineare. 
Es handelt sich vielmehr um eine Kurve zweiten Grades, um 
eine Hyperbel. Unsere erste Annahme, es moge sich im Zell
mosaik um bestimmte Permeabilitatsverhaltnisse handeln, trifft 
demnach nicht zu l ). Aber auch jede andere Konstruktion, 
die auf eine zufallsmaBige Verteilung, d. h. eine Dis
persion des 0 innerhalb des A hinausgeht, diirfte am 
gleichen Umstande scheitern. 

Es kommt aber noch eine weitere schwerwiegende Uber
lrgung allgemeiner Art in Betracht. Wollen wir unsere Vorstel
lung zum Aufbau einer Theorie von allgemeiner Geltung ver
werten, so miissen wir natiirlich auch die FaIle in Betracht 
ziehen, wo Teilungen durchaus nicht regellos auftreten. Es 
kommt hier in erster Linie die Eifurchung in Betracht, wobei 
wir namentlich zwei Punkte zu beriicksichtigen haben. Erstens 
den gewissermaBen zwangsmaBigen Charakter des Eintretens 
der Furchung. Wir diirfen von einem solchen reden, da ja bei 
rich tiger Besamung wirklich gesunde Eier in 100% der FaIle 
furchen miissen. Nicht minder falIt auch die ungemein genaue 
Regelung der weiteren Furchungsschritte in Betracht, die sich 
namentlich in den 4-5 ersten Generationen der Blastomeren 
bei sehr vielen Eiarten geltend macht. Wollen wir die Furchung 
als einen ebenfalls reaktiven ProzeB interpretieren, was des 
genaueren noch im weiteren diskutiert werden soll, so muB hier 
jedenfalls an eine gesetzmaBige Anordnung der 0- und A-Be
standteile der Oberflache, an ein echtes Oberflachenmosaik 
gedacht werden. 

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

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

1) Vgl. Gleichung (2). 
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resp. einer Uranenzelle angehoren, machen samtliche Teilungen 
(bei Urodelen 9 Generationen) streng synchron (falls man von 
den oben bereits besprochenen Nachziiglern absieht [So 25]) durch. 
Wenn man auch auf diese FaIle den Gedanken eines regelmaBigen 
Oberflachenmosaiks ausdehnen will, so ware die Sache etwa so 
zu deuten, daB das urspriingliche Oberflachenmosaik der Ur
samenzelle bei den nachfolgenden Generationen, etwa bis auf 
wenige Ausnahmen, stets von neuem wiederhergestellt wird. 
Wesentlich anders liegen die Verhaltnisse bei sporogenen Zellen 
der Bliitenpflanzen. Die Vermehrungsperiode in den Antheren 
der Liliaceen geschieht durch Teilungen, die ebenso sporadisch 
und unregelmaBig wie in jedem beliebigen anderen embryonalen 
Gewebe auftreten. Dann folgt eine langere Ruhe- und Wachstums
periode, worauf die beiden Reifeteilungen in strengster zeitlicher 
Regelung, in zwei von dem apikalen Pol ausgehenden und basal
warts fortschreitenden Schiiben erfolgen. 

SolI sich auch hier unsere Konstruktion bewahren, so muB 
ein neues Moment eingefUhrt werden, welches unsere Vorstel
lungen iiber das prasumierte Mosaik bedeutend weiter fiihren 
wird. 

Sofern wir bei Eiern resp. Furchungszellen ein regelmaBiges 
Mosaik als Ausdruck der vollkommenen zeitlich-raumlichen 
Regelung der Mitosen setzen, an der die Oberflache an maB
gebender Stelle beteiligt sein solI, durften wir uns dasselbe als 
eine relativ fixe, konstante, ererbte Struktur denken. Die Regel
losigkeit in der Verteilung der spateren Teilungen konnte dann 
in konsequenter Weise als ein definitiver Aufbrauch des ur
spriinglichen Mosaiks und ein Ersatz desselben durch zufalls
maBige Konstellationen innerhalb der Zelloberflache gedacht 
werden, unter denen ab und zu auch fiir die Reizperzeption 
adaquate vorkommen diirften. Die obenerwahnten Zustande 
in den Antheren machen uns mit spezielleren Umstanden be
kannt. Es vermag sich offenbar ein regelmaBiges, vollkommenes 
Mosaik auch sekundar auszubilden. Die speziellen Umstande, 
unter denen dies geschieht, geben nns gleichzeitig eine Richt
schnur fUr die weitere Forschung: es geht ja namlich den Reife
teilungen, die zeitlich so streng geregelt werden, eine langere 
Ruhe- und Wachstumsperiode der Zellen voran. Es lieBe sich 
daher wohl denken, daB der Umbau der Zelloberflache, der zur 
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Ausbildung des richtigen Mosaiks fiihrt, ein relativ langsamer 
ProzeB einer Erreichung eines Gleichgewichtszustandes ist. 

Der Gedanke, es moge bei dem Reizperzeptionsapparat ein 
bestimmt geartetes Mosaik in der Zelloberflache in Betracht 
kommen, findet eine hiibsche Stiitze in den Ermittlungen von 
Dr. Sch ukowsky in meinem Laboratorium1 ). Er hat seine Auf
merksamkeit auf Zellpaare gerichtet, die in Wurzeln nicht selten 
vorkommen und die er als "Langsschwestern" bezeichnet. Sie 
entstehen durch eine Langsteilung einer Mutterzelle, die parallel 
zur Wurzelachse erfolgt, und bilden eine kleine Minderzahl im 
Vergleich zu den "Querschwestern", die das ganze Bild der 
Wurzel beherrschen. Schreiten solche Zellen zur Teilung, so 
erfolgt dieselbe in jedem Paar im allgemeinen synchron, was 
ihnen eine eigenartige Sonderstellung im Vergleich zu den Quer
schwestern einraumt, die nachweisbar sich ebensowenig synchron, 
wie jedes beliebig herausgegriffene Zellpaar einer Wurzel teilen. 

S c h u k 0 ws k y fand in seinem Material folgende Zahlen: 
Synchronische FaIle 67%, unbestimmte (Ruhe-Spirem) 28%, 

asynchron im ganzen nur 2 FaIle. 
Die Deutung, die Sch ukowsky seinen Befunden gibt, er

scheint durchaus plausibel. 
Er argumentiert wie folgt: Sofern wir an der maBgebenden 

Bedeutung der Zelloberflache in Sachen der Teilung halten, 
kann das verschiedene Verhalten der Langs- und Querschwestern 
in zweifacher Weise gedeutet werden: 1. Entweder so, daB bei 
Querschwestern Verschiedenheiten in der Beschaffenheit der 
Querwande fiir das verschiedene Verhalten verantwortlich ge
macht werden, was ja in der Tat der Fall sein kOnnte, da die 
proximale Schwesterzelle dem aus dem Zentrum stammenden 
Teilungsreiz ihre alte Querwand zuwendet, die distale Schwester
zelle dagegen mit einer neuentstandenen jungen proximalen 
Querwand versehen ist. Oder 2., daB die Oberflache der Mutter
zelle der beiden Langsschwestern nur der Lange, nicht aber 
der Quere nach symmetrisch halbiert werden konne. 

Erstere Eventualitat laBt sich wohl durch· die Gesamtheit 
der Umstande ausschlieBen. In der Tat, falls auch die Querwande 
mitbestimmend waren, so konnte keinesfalls die einfache, durch 

1) Arch. f. Entwicklungsmechanik 1924. 



Die prasumierte Beschaffenheit des Reizperzeptionsapparates. 43 

die Gleichung (2) ausgedriickte lineare Abhangigkeit zwischen 
Zellange und Teilungsfrequenz herauskommen, da junge und 
verschieden alte Querwande in bunter Abfolge durcheinander
gemengt sind und das statistische Gesamtergebnis, solIte in der 
Tat das Alter der Querwand mitspielen, ein auBerordentlich kom
pliziertes (als Funktion der Zellange betrachtet) werden miiBte. 

Es bleibt demnach nur die zweite Alternative, und die ist 
gleichbedeutend mit dem Satze, daB die Zelloberflache gewisse 
Symmetrieverhaltnisse besitzt, die sich nur der Lange, nicht 
aber auch der Quere nach symmetrisch halbieren 
lassen. Sch ukowsky gibt ein einfaches, in 
Abb.20 reproduziertes Schema iiir ein derartiges 
Verhalten: ein Mosaik aus geschlossenen, ver
schieden breiten Querringen, wo nur eine Langs
halbierung sich symmetrisch ausiiihren laBt. 

Angesichts der Verhaltnisse der meisten em
bryonalen Gewebe miissen wir unser Mosaikbild Abb.20. Schema von 

11 d · D M ik Querringen. (Nach noch des weiteren vervo stan Igen. as osa Schukowsky, 
d M . t 11 d Z . b 1 1· d· d Archlvf. Entwick-er ens emze en er WIe e wurze WIr In en- lungsmech.Bd.I03.) 
selben offenbar mit einem bestimmten Prazisions-
maB verwirklicht, dessen Maximum den kleinsten, vor dem 
Streckungswachstum stehenden Zellen eigen ist und im umge
kehrten MaBe zum Streckungswachstum sinkt. 

Das Mosaik diirfte demnach wahrend des Streckungswachs
turns (und natiirlich urn so mehr wahrend des pramitotischen 
Wachstums, woriiber weiter unten) in Mitleidenschait gezogen 
werden. Gesetzt, es werde partiell zerstort, und zwar solI die 
Intensitat der Zerstorung proportional der Geschwindigkeit des 
Assimilationswachstums des A sein, da der exponentielle Wachs
tumsrhythmus die Eigenschait besitzt, daB die momentane 
Geschwindigkeit proportional der zurUckgelegten Strecke, d. h. 
der momentanen GroBe des A ist. Es wiirde dann das urspriing
Hche PrazisionsmaB von N% im Verhaltnisse N - n A ab
nehmen miissen, was unserer Grundformel 

entspricht. 
J=Q-nB 

Wie bereits betont, dad natiirHch das Mosaik nicht als etwas 
Starres und ein fUr allemal Gebildetes gedacht werden. Schon 
abgesehen davon, daB bei jeder Teilung neue Oberflachen ent-
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stehen, miissen auch die bereits bestehenden tiefen Umwand
lungen ausgesetzt werden. Tierische Zellen schwellen ja in den 
Vorstadien bedeutend an, runden sich auch ab, bei pflanzlichen 
Zellen macht sich eine bedeutende Langenzunahme geltend, die 
das bestehende Mosaik jedenfalls weitgehend beeinflussen muB. 
Jeder Formwechsel der Zellen tragt natiirlich seinerseits zur 
Modifikation des urspriinglichen Oberflachenmosaiks bei. Wir 
wollen uns demnach das Oberflachenmosaik als einen eigenartigen 
Gleichgewichtszustand in der flachenhaften Verteilung der 0- und 
A-Bestandteile denken, der nach jeder Storung (z. B. pramito
tischem Wachstum) mehr oder weniger vollstandig wiederher
gestellt wird. Sollte es sich speziell um eine bestimmte Kon
stellation der C-Bestandteile handeln, so ist es begreiflich, daB, 
je groBer die A-Flache wird, welche die einzelnen Bausteine des 
C-Mosaiks auseinanderhaIt, desto weniger leicht die Wieder
herstellung desselben vor sich gehen kann. 

Es soIl nicht geleugnet werden, daB unsere Lehre vom Mosaik 
nur fUr die im exponentiellen Rhythmus wachsenden, zylindri
schen pflanzlichen Zellen durch Tatsachen fundiert ist. Die 
Ubertragung dieses Prinzips auf aIle, namentlich auch auf tierische 
ZeIlen, ist eine Extrapolierung, die wohl als vermessen erscheinen 
mag. Ihre nachtragliche Rechtfertigung erfahrt sie durch ihren 
heuristischen Wert, woriiber in den nachsten Kapiteln. 

Eine unmittelbare Konsequenz unserer Mosaikhypothese ist 
eine hohere Bewertung der Bedeutung der Zelloberflache als 
eines reizperzipierenden Apparates. Es ware natiirlich sinnlos, 
ein spezifisch beschaffenes Mosaik zu setzen, um im selben nur 
einen Permeabilitatsapparat zu erblicken. Wir werden daher im 
weiterenmit der Vorstellung arbeiten, daB es sich um ein wirk
liches adaquates Reizperzeptionsorgan handelt. Es solI damit 
nicht behauptet werden, daB die positive Zellreaktion nach er
folgter Reizperzeption ebenso obligatorischwie jeder typische 
Reflex auftreten muB. Was aber wohl behauptet wird, ist, daB 
die iibrigen in Betracht kommenden Teilungsf~ktoren, also auch 
eventuelle weitere Moglichkeitsfaktoren, nich t cell ular - in
d i v i due II verschieden sind. (Diese Aussage gilt allerdings in 
dieser apodiktischen Form nur fiir Zwiebelwurzeln, in aIlge
meiner Form wird das Problem erst in folgenden Kapiteln zur 
Diskussion gelangen.) 



Die Verwirklichungsfaktoren. 45 

In seiner beschrankten Form beruht aber der Satz auf solider 
Grundlage: Sollte in der Tat, auBer der individuell verschiedenen 
Zellrezeptivitat, noch ein zweiter, ebenfalls cellularer Bestim
mungsfaktor mitspielen, so ware die einfache lineare Abhangig
keit der Formel (2) schlechterdings unbegreiflich. Wenn wir uns 
aber auBerdem den tieferen Sinn der ganz allgemeinen Geltung 
der Simultaneitat der Kernteilungen in Syncytien und vielkernigen 
Zellen uberlegen, so darf der oben aufgestellte Satz mit groBem 
Wahrscheinlichkeitsgrad verallgemeinert werden. Ein Syncytial
bereich, der, wie z. B. im Embryosack der Liliaceen, mehreren 
Hunderten von Zellen entspricht, wird stets in einer in bezug 
auf die Teilungsbereitschaft der Kerne homogenen Verfassung 
angetroffen. Sollte daher die Teilungsbereitschaft der Kerne ein 
nur zeitweiliger und evtl. schnell vorubergehender Zustand sein, 
so tritt er jedenfalls fUr den ganzen Komplex simultan auf. 1st 
aber einem derartigen Syncytium eine nachtragliche Aufteilung 
durch cellulare Scheidewande beschieden, so ist auch die Simul
taneitat der Teilungen in diesem Zellverbande dahin. Es ware 
nun eine durch nichts gerechtfertigte Annahme, wollte man in 
dem Auftreten der Zellwande ein Moment erblicken, welches an 
sich die ganze Zell- resp. Kernverfassung so weit i ndi vid uell 
beeinflussen konnte, daB der ursprungliche einheitliche Zustand 
des ganzen Komplexes aufgehoben werde. Es ist eine ganz 
naturgemaBe SchluBfolgerung, das neu auftretende Element, 
d. h. die Zelloberflachen fUr das neue Verhalten des ganzen 
Komplexes verantwortlich zu machen. 

3. Kapitel. 

Die Verwirklichungsfaktoren. 
Indem wir hier den Versuch machen, ein neues Kapitel der 

Reizphysiologie zur synthetischen Darstellung zu bringen, miissen 
wir uns zunachst dariiber einigen, was als "mitotischer Reiz" im 
allgemeinen und namentlich was als ein oder der "genuine" 
mitotische Reiz verstanden werden solI. 

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

Wir konnen hier am meisten von dem analogen Problem der 
Nervenreizung lernen. Ein "natiirlicher" Reiz fiir das moto-
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rische System ist uns hier in Gestalt der Willensimpulse gegeben. 
Wir nehmen mit apodiktischer GewiBheit, ohne eigentliche Be
weise zu erbringen, an, daB beliebige kiinstliche Reize, die ja 
speziell fiir Nerven von so mannigfaltiger und elementarer Art 
sind, eine Ablaufskette in der Nervenfaser auslosen, die friiher 
oder spater in eine Bahn einlenkt, die ihr mit der durch den 
Willensimpuls ausgelOsten Ablaufskette gemeinsam ist. Man 
konnte nun dariiber eine Verstandigung treffen, daB d a s e r s t e 
G lie d dieser stets, trotz verschiedener .A.tiologie sich gleich
bleibender monotoner Ablaufskette als der eigentliche "gen uine" 
Nervenreiz gelten solI. Die Anfangsglieder der verschiedenen 
Ablaufsketten mogen nun als "primare Reize" bezeichnet 
werden. 

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

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

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

Eine groBe Bedeutung haben auch die wichtigen Arbeiten 
Haberlandts iiber die Teilungshormone erlangt. 
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A. Haberlandts Teilungshormone. 
Haberlandt ging von der Analyse des Wundreizes aus. 
Durch eine Reihe scharfsinniger Untersuchungen an ver

schiedenen Objekten hat er den wohl nicht zu leugnenden Be
weis fur seine bereits im Jahre 1902 geauBerte Vermutung er
bracht, daB "unter den verschiedenen Faktoren, die zusammen 
den ,Wundreiz' bilden, auch die Aufnahme von Zersetzungs-

Abb. 21. 8chematische Darstellung 
des Querschnittes durch ein wiirfel
fonniges Stengelstiick von Sedum 
spectabiIe. (Gestrichelte Zone: Holz
korper; Halbkreise und Punkte: Ge
taBbiindel; schwarzer Strich: Ver· 

teilung der Zellteilungen.) 

Abb. 23. Schematische Darstellung des 
Querschnittes durch ein Gewebs· 
stiickchen der Kohlrabiknolle. Oben 
rechts ein GetaBbiindel. Starke, aus
gezogene Linie und Striche geben die 
Orte an, wo Zellteilungen stattfanden. 

Abb. 22. Drei Markzellen, die sich 
mehrmals geteilt haben. 

Abb. 24. Zwischen Schnittfliiche und 
Geta13 gelegene Zellen, die sich geteilt 

haben. 

(Nach Haberlandt.) 

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

" ... Die Schwammparenchymlamelle, in der Mitte 5 Zell
lagen dick, wird mit 2% Agar auf die Wundflache des Blattes 
geklebt ... Nach 13 Tagen tritt in der Mitte in fast allen Zellen, 
die an die Schnittflache grenzen, je eine Teilwand auf. Die unter 
der Wundflache des Blattes liegenden Zellen haben sich 3-4 mal 
geteilt." 

H a b erla n d ts SchluBfolgerung, "daB von den GefaBbiindeln 
ein Reizstoff ausgeschieden wird, der in Kombination mit dem 
Wundreiz Zellteilungen bewirkt, und daB dieser Reizstoff vom 
Leptom ausgeschieden wird", ist wohl unabweisbar und es laBt 
sich auch nichts gegen die Einfiihrung des Begriffes des "Wund
hormons" einwenden. Diese wichtigen Ermittlungen lassen indes 
weiteren MogIichkeiten die Tiir offen, was ja natiirllch auch von 
Haberlandt selbst nicht iibersehen wurde. 

DaB ein Hormon ausgeschieden wird, prajudiziert noch nichts 
iiber die Wirkungsweise desselben. Es liegen hier, wie Haber
landt bemerkt, zwei Moglichkeiten vor: "es kann sich um dy
namische oder ,stoffliche' Reizung handeln. 1m ersteren FaIle 
wiirde eine "Obertragung bestimmter Bewegungszustande durch 
Reizleitung stattfinden." Wir konnten auch in unserer Sprach
weise sagen, es konnte sowohl ein chemisches als ein dynamisches 
Feld durch das Hormon erzeugt werden, woriiber weitere Ver
suche zu entscheiden hatten. Viel bedenklicher fiir die Klarung 
des Problems ist die an sich ebenfalls berechtigte und weise 
:zuriickhaltende Stellung Haberlandts in bezug auf die Bedeu
tung des Wundhormons, den er sich stets in "Kombination mit 
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dem ,Wundreiz', die Zellteilungen bewirkend" sein laBt. Was 
ware denn dann der eigentliche Wundreiz 1 

1m weiteren Ausbau seiner Lehre scheint allerdings Haber
landt diesen reservierten Standpunkt aufgegeben zu haben. Es 
fiihrten ihn dazu seine experimentellen Forschungen und die 
sich daraus ergebenden Erwagungen iiber Apogamie und Partheno
genese Lei verschiedenen Pflanzenarten. Es ist ihm zunachst 
der Nachweis gelungen, daB "durch Quetschung junger kastrierter 
Fruchtknoten von Oenothera Lamarkiana die Parthenogenesis in 
ihren Anfangsstadien bewirkt wird. Es sollen dabei Wund
hormone in der Eizelle entstehen, resp. in sie hineingelangen, 
die dann die Teilung auslosen und die Entwicklung in Gang 
setzen. Haberlandt stellt diese Erfahrungen in Zusammen
hang mit den bekannten Anstichversuchen Bataillons an un
befruchteten Froscheiern, die nicht nur zum Beginn der Ent
wicklung, sondern unter Umstanden sogar zur Aufzucht er
wachsener Individuen fiihrten (Loeb). Auch die natiirliche 
Befruch tung lie Be sich nach H abe rl and t auf eine Verletzung 
des Eies durch das eindringende Spermatozoon zuriickfiihren. 

1st hier lloch immerhin von einer Wundsetzung die Rede, 
wobei evtl. auBer dem Wundhormon noch ein genuiner "Wund
reiz" in Betracht kommen konnte, von dem in Haberlandts 
Darlegung allerdings nicht weiter die Rede ist, so wird im wei
teren Gedankengange dieser dualistische Standpunkt offenbar 
vollig aufgegeben, wobei sich Haberlandt auf eine eingehende 
Analyse des Zustandekommens der natiirlichen Parthenogenese 
stiitzt und den neuen Begriff eines "Nekrohormons" einfiihrt. 

"Die Entwicklungserregung der Eizelle bei natiirlicher Par· 
thenogenese kommt dadurch zustande, daB der Eizelle aus ihrer 
Umgebung teilungsauslOsende Nekrohormone zugefiihrt werden. 
In der Tat lie Ben sich bei einigen Compositen (Taraxacum offi
cinale, Hieracium flagellare und aurantiacum) mit partheno
genetischen Eizellen in der Nachbarschaft dieser mannigfache 
Desorganisations- und Absterbeerscheinungen beobachten, die bei 
verwandten Formen mit befruchtungsbediirftigen Eizellen fehlen 
(Abb. 2ij u. 26). Zugunstendieser Ansicht werden vonHa berlandt 
auch sehr interessante Beobachtungen iiber Erscheinungen der 
Apogamie bei Pteridophyten (Marsilia Drummondii nach StraB
burgerR Priiparaten) angefiihrt: Eine abgestorbene Bauch-

G u r wit s c h, Zellteill1ng. 4 
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kanalzelle liiBt hier ihre Substanz in den angrenzenden Pol der 
Eizelle direkt einflieBen und sich mit deren Plasma vermengen, 
worauf die parthenogenetische Entwicklung einsetzt (Abb. 27). 
H abe r I and t s Ausfiihrungen u ber N ekrohormone, denen gewiB ein 

Abb. 25. Embryosack von 
Taraxacum officinale. Ein· 
zelne Tapetcnzellen abgestor· 
ben. (Nach Haberlandt.) 

Abb. 26. Verlet zte Haare von Coleus Rehneltianus (1) 
und von Pelargonium zonale (2). Proximal von den be· 
schadigten Zellen rege Zellteilungen resp. Zellwucherung. 

(Nach Hab e rlandt.) 

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

Wir ersehen aus dieser kurzen Schilderung von Haber
landts Befunden, wie eng und unmittelbar in seinen Anschau
ungen die durch die Hand des Experimentators ins Leben ge
rufenen "Wundhormone" mit den als "naturlich" in unserem 
Sinne zu betrachtenden "Nekro- und Teilungshormonen" ver
knupft werden. Der "genuine" Teilungsreiz, den wir postulieren, 
scheint demnach fur Haberlandt ein Hormon zu sein. 
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Ha ber I a nd ts Lehre von rein physiologischen Teilungs
hormonen, die auf der Basis seiner Betrachtungen uber Nekro
hormone allfgebaut werden kann, scheint cine schwerwiegende 
Stutze alleh von einer anderen Seite zu erfahren. Die Beweis
fuhrung hat hier den Anschein einer fast unmittelbaren Evidenz. 

Es handelt sich wiederum um die zeitlichen Verhaltnisse der 
schon Yielfach besprochenen Teilungen in Syncytien und ver
schiedelwll ;.;porogenen Zellen. Es wurde bereits im Voran
gehenden geseh ildert, da 1.\ die Simultaneitat der Kern- resp. 
Zellteillingen in diesen 
Objekten mit ('iner ge
wissen Restriktion gilt. 
Die Tt'illlngspandelllie 
tragt den Charakter eines 
langsam YOIl einem Pol 
(z. B. vom oberen Ende 
der Anthere) liber das 
ganze ]<'<'Id "ieh ausbrei
tenden Ablallfes. Die ab
solllten z('itlichen Verhalt
nisse kiinm'll elahei an
niihernd bercchnet wer
den, wenn man z. B. 
dayon ausgeht, daB inner
halb einer Anthere von 

Abb. :!i. Eizelle yon Marsilia Drummondii mit abo 
gestOl'bcner Bauchkanalzelle. 

CInch t'inem Pl'iiparat yon Stras burg e r .) 

Lilium am oheren Ende spate Telophasen, in der Mitte der
selhen etwa Ylt'taphasen, am lInteren Pole Prophasen simultan 
angetroffen \\·(·relen. 

Wenll man die Gesamtdauer der Mitose auf etwa 3 Stunden 
sehatzt lind , In1:'i ja naturgemaB, die zeitliehen Phasenversehieden
heiten ill einem Zellverbande auf die wellenfOrmige Ausbreitung 
eines Rt'izfaktors zuruekfuhrt, so laBt sieh aueh seine Fortpflan
zungsgesehwindigkeit annahernd bereehnen. Berueksiehtigt man 
die eben t'nliihnten Vt'rhaltnisse in den Antheren von Lillium, 
so hatte man die Zurueklegllng einer Streeke von etwa 12 mm 
innerhalb etwa :~ Stullden Zll setzen. Eine Aushreitungsgesehwin
digkeit \ ' Oll et\\a 4 mm pro Stunde ist yon der Gro13enordnung 
der Diffusiollsvorgange in einem flussigen Medium . In unserem 
Faile kiirn(' !loch evtl. die Mitwirkung der Schwerkraft hinzu, 

4* 
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da der ProzeB stets vom oberen Pole der senkrecht stehenden 
Antheren ausgeht. 

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

B. Physikalische Teilungsfaktoren 1). 

1. Analyse des Reizperzeptionsapparates. 

Die Vorstellung, es moge sich bei dem Reizperzeptionsapparat 
urn ein flachenhaftes Mosaik der Zelloberflache handeln, wurde 
durch zweierlei Erwagungen motiviert: 1. Es kamen in erster 
Linie die zahlreichen FaIle in Betracht, wo die strenge zeitlich
raumliche Regelung der Teilungsabfolge eine adaquate Gesetz
Iichkeit des ganzen Apparates in all seinen Teilen, den Reiz
perzeptionsapparat mit eingeschlossen, vermuten lieB. 2. Es muBte 
aber auch aus ganz anderen Erwagungen zu einer ahnlichen 
Konstruktion gegriffen werden, da die lineare Abhangigkeit der 
statistischen Teilungsfrequenz von der Zellenlange in den Zwiebel
wurzeln nur unter entsprechender Annahme plausibel werden 
konnte. 

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

Die Grundgleichung, die die Abhangigkeit zwischen Teilungs
frequenz und Zellange zum Ausdruck bringt, lautet 

J = Q - nB (vgl. S. 37). (2) 

Wie ist nun das "Reiz- resp. Impulsquantum" Q zu denken 1 

1) Fiir das Nachfolgende vgl. die .Arbeiten tiber Induktion von W. Ra
win, L. Gurwitsch, N. Gurwitsch, Salkind, Rusinoff und mir in 
Roux' .Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen in den Jahrg. 1923-1925. 
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Es sei zunachst als ein Hormon in Haberlandts Sinne ge· 
setzt. Das in der Gleichung figurierende Reizquantum konnte 
sich dann entweder auf seine Gesamtmenge als auf die Konzen· 
tration beziehen. 

Die Grundgleichung besagt, es miisse jeder Zelle urspriinglich 
ein gewisses, fUr das ganze Feld gleichbleibendes Impulsquantum 
zugeteilt werden, von dem von jeder Zelle ein bestimmter, variableI' 
Anteil irgendwie inaktiviert odeI' sonstwie abgezogen werde. 
Kiime als Q del' Gleichung eine bestimmte iiber die ganze Wurzel 
tlich ausbreitcnde Hormonmenge, und zwar im relativen Uberflul3 
in Betracht, so konnte unsere Vorstellung keinesfalls zutreffen, 
da ja jedpr Zelle jedenfalls eine fiir ihre Bediirfnisse unbeschrankte 
Hormonmengp zufliel3en miil3te. Ware dagegen die Gesamtmenge 
des Hormons knapp zugemessen, so miil3ten vor allem die 
proximalwarh; gelegenen Zellen bevorzugt werden, was aber 
wiederum nicht der Fall ist. 

Wiire dagegen das Impulsquantum Q als eine bestimmte 
Konzentration des Hormons aufzufassen, so waren vor allem 
einige Hilfsmal3nahmen notwendig, urn ein adaquates Bild fUr 
das Stattfindpn der Beziehung (2) zu konstruieren. 

Damit die apikalen Meristemabschnitte im Vergleich zu den 
proximal gelegenen nicht zu kurz kamen, miiBte wiederum das 
Hormon jeder Zelle im UberschuB zuflieBen oder eine bestimmte 
Konzentration desselben als eine kritische gelten, resp. eine Weiter. 
steiger ling derselben irrelevant sein. Es miiBte mit anderen 
Worten eine Art "Alles.oder·Nichts·Gesetz" gelten. Es wird 
,'lich aber iIll weiteren auf experimentellem Wege ergeben, daB 
letzteres nicht zlltrifft. 

Die Hauptschwierigkeit fUr jede Art chemise hen Bildes ent· 
steht indef! angesichts des statistischen Charakters der durch 
die Gnllldgieichung ausgedriickten Gesetzlichkeit. Das Verhaltnis 
zwiRchen ell-Ill (.I-A· Bestande der Zelloberflache und dem Zu. 
:otandekommen der Mitose ist ja kein eindeutiges. Zwei Zellen 
yom gleichen Kaliber, resp. vom gleichen C-A ·Verhaltnis ver. 
halten sich verschieden. Denkt man hier an chemische Be. 
ziehungen zwischen Reiz£aktor und Zelloberflache, so miiBte 
man die C--A. Komponenten der ZelloberfIache individuell 
verschiedell sein lassen, mit anderen Worten, eine neue Variable 
einfiihrel1, dip in gar hine Beziehungen zu dem durch die Grund· 
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gleichung zum Ausdruck gebrachten linearen Verhaltnisse stehen 
kann. 

Der einzig denkbare individuell variable Faktor im ganzen 
System kann offenbar nur in der raumlichen Verteilung der 
0-A -Bestandteile des Oberflachenmosaiks gesucht werden. Da
mit aber eine solche fiir den Erfolg der Reizwirkung maBgebcnd 
sei, muB der in Betracht kommende Reizfaktor ein Etwas von 
einem Hormon Verschiedenes sein. Die stoffliche Zusammen
setzung des Mosaiks ist laut Voraussetzung fiir jedes Zellkaliber 
quantitativ (und qualitativ) eindeutig festgesetzt, es kann sich 
demnach, in Anbetracht des rein statistischen Charakters der Ge
setzlichkeit, nur um Verschiedenheiten der Mosaikkonfiguration 
handeln. Wir haben hier demnach vor uns den Fall verwirklicht, 
wo die Konfiguration eines Reizempfangers iiber sein 
Ansprechen auf den Reiz entscheidet. Dieser Zusammenhang 
laBt die Vermutung aufkommen, es moge sich bei der Reiz
perzeption des mitotischen Reizes um einen der Reso
nanz wesensgleichen Vorgang handeln. 

Wenn es dem so sein soUte, so muB der adaquate Teilungs
reiz ein Faktor oszillatorischer Art - eine Strahl ungsart 
scin. 

Diese folgenschwere und gewagte Annahme hat den V orteil, 
daB sic weitgehender empirischer Priifung zugangig ist und 
ein weites Forschungsgebiet eroffnet. Die Erfahrung hat ihre 
Richtigkeit erwiesen. Es existiert in der Tat eine vom Or
ganism us selbst prod uzierte Strahl ungsart, die Tei
lungen anregt, die wir daher als mitogenetische Strahlen 
bezeichnen diirfen. 

2. Experimenteller Nachweis mitogenetischer Strahlen. 

a) Spiegelung innerhalb der Gewebe. 

GIeichzeitig mit der Vermutung, als adaquaten Teilungs
impuls eine Strahlungsart zu setzen, miissen natiirlich auch ge
wisse Annahmen iiber den Sitz der Strahiungsquelle in jedem 
gegcbenen Objekt gemacht werden. Wir konnen hier in zweierlei 
Weise verfahren: 

1. Indem wir einen beliebigen primaren Reizfaktor experi
mentell erzeugen und den Beweis zu erbringen suchen, daB in 
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~]Iltwirft man 11011 Htnthlcngang von (kr ruuden Wunde unter Voraussetzung der gerau, 
Iinigcn Ausbreitung, so ist ein sehr bedeutenuer Dichtenwlterschieu der Mitosen, ent

sprechcnu <ler Schattenbildung nachweisbar. 
(Nach Gurwitsch, Archiv iiiI Entwicklungsmechanik Bd. 100.) 
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die durch denselben ausgeloste Ablaufskette ein Strahlungs
faktor eingeschaItet ist. 2. Oder indem wir unserer Unter
suchung ein Objekt zugrunde legen, wo wir uber den Ort der 
prasumierten Quelle genugend orientiert sind. 

1m ersteren Sinne laBt sich das Studium des durch Wund
setzung erzeugten Feldes verwerten. Einige Erfahrungen, die 
wir an der Froschcornea machten, waren in der Tat in dem von 
uns vermuteten Sinne recht ermunternd. 

Wird an der Cornea eines Sommerfrosches eine kleine, nicht zu 
intensive Brandwunde gesetzt, so entsteht am vierten Tage nach der 
Wundsetzung eine recht intensive, uber die ganze Cornea sich er
streckende mitotische Reaktion des Cornealepithels. In gunstigen 
Fallen lassen sich ein paar tausend Mitosen abzahlen. Wird 
gleichzeitig mit einer relativ intensiven runden Brandwunde 
eine moglichst schonende lineare Wunde gesetzt, so erweist sich 
dieselbe als ein halbdurchlassiger Schirm fur den von der 
ersteren ausgehenden Teilungsimpuls, wobei der Schatten ziem
lich scharf abschneidet und das Ganze den Eindruck gewinnt, 
als breite sich der Impuls geradlinig aus, wie es der Er
wartung eines Strahlungsfeldes entsprochen hiitte (Abb. 28). 

Wir mochten bezweifeln, ob mit diesem Verfahren scharfere 
Resultate erzielt werden konnen als es unsere bisherigen Versuche 
ergaben. Wir konnen daher dieselben nur als Hinweise betrach
ten, die zu weiteren Versuchen ermutigen, deren Ergebnisse nichts 
an Eindeutigkeit zu wiinschen HeBen. 

Unsere vorangehenden, im ersten Kapitel niedergelegten Er
fahrungen zeigen uns, daB der normale physiologische Teilungs
impuls fur das Wurzelmeristem von einer nicht naher definierten, 
zentralwarts vom Meristem, offenbar in der Zwiebelsohle ge
legenen Quelle stammt. Wir durfen demnach vermuten, daB 
das prasumierte Strahlenbundel, sollte ein solches aus dieser 
Quelle stammen, ehe es an das in der Wurzelspitze 10kaHsierte 
Meristem anlangt, eine relativ weite Strecke langs der Wurzel
achse, innerhalb derselben zUrUckzulegen hat. 

Es ist daher auch, ohne jede weitere Prasumption, die Ver
mutung berechtigt, daB, wie die Strahlungsquelle im ubrigcn 
auch beschaffen sein mag, von dem ausgestrahlten, evtl. diver
genten Strahlenbundel im wesentlichen nur das zentrale, der 
Wurzelachse parallele Buschel aus annahernd parallelen Strahlen 
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das Meristem erreichen wird, da ja die iibrigen Strahlen entweder 
in das umgebende Medium heraustreten miissen oder durch 
wiederholte innere Spiegelung von der inneren Wurzeloberflache 
zerstreut und absorbiert werden. 

Wir stellen daher unsere Betrachtung in der Voraussetzung 
an, daB das Meristem von einem annahernd parallelen Strahlen
biindel getroffen werde. Seine Bedeutung fUr die Erzeugung 
von Mitosen im Meristem lieBe sich experimentell etwa in der 
Weise nachweisen, daB wir die urspriingliche Symmetrie der 
Wurzelspitze, resp. der Strahlenverteilung aufheben und die 
sich daraus ergebenden theoretischen Konsequenzen ~mpirisch 
an der Mitosenverteilung priifen. Es miissen dabei allerdings 
vorher feste Standartwerte fUr die normale Mitosenverteilung 
unter symmetrischen Verhaltnissen verfiigbar sein. Eine jahre
lange Erfahrung an Zwiebelwurzeln hat uns gezeigt, daB die 
Mitosenanzahl im Meristem links und recht<; von einer beliebigen, 
durch die Langsachse gehenden Symmetrieebene in sehr be
friedigendem MaBe iibereinstimmt. Die absoluten Zahlendiffe
renzen zwischen rechts und links von der Mittellinie an einem 
Langsschnitte betragen nur relativ selten 10, eine Differenz von 
12-15 Mitosen gehort schon zur groBen Seltenheit. 

Ein Beispiel davon gibt, die von Dr. Rawin gewonnene 
Zahlenreihe, in welcher jedes Ziffernpaar die Mitosenzahlen links 
und rechts von der Medianebene in 10 f-l dicken Langsschnitten 
durch eine Zwiebelwurzel bedeuteP): 
25 32 32 ,)!J 53 54 57 53 61 59 57 65 70 57 46 67 
2S' 34' 30' ;')S' ,,)6' 57 ' 59' 57' 57' 58' 1m' 64' (m' 53' 41' 71' 

58 68 61 61 ;)7 56 15!J 114 76 63 67 96 87 96 77+ 92 
62' 69' 56' 56' 57' 56' 59' lO!J' 72' 67' 68' 91 ' 87' 91 '79 'foo' 
M M M M ~ M 00 M ~ ~ w ~ n ~ n ~ 

Sl' 79' 52' S6' 715' Sl' 55' S4' 63' S2' 73' 70' 6-6' 89' 79' 65' 

7!J 68 70 6U 40 43 37 4S 55 38 3!J 27 37 35 34 35 
78' 70' 7(j' tIT, 41 ' 43' 36' 50' 51' 35' 36' 31' 34' 35' 37' 33' 

38 34 36 34 
35' 35' 34' 30' 

1) Es mag auf uen erst en Blick befremuen, daB die Differenzen 
zwischen links unu rechts so unbedeutend sind, obwohl die absoluten 
Mitosenzahlen in nicht systematischer Weise in benachbarten Schnitten 
schwanken. Es handelt sich hier meist urn Dickenunterschiede benach
barter Schnitte, was des niiheren gepriift wurde. 
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Ein systematisches, innerhalb der GroJ3enordnung von 20 
sich haltendes Ubergewicht laJ3t daher mit Sicherheit auf eine 
entsprechende Beeinflussung der einen Seite schlieJ3en. 

Das relativ hohe PrazisionsmaJ3 in der Verteilung der Mi. 
tosen beiderseits von der Symmetrieebene steht keinesfalls im 
Widerspruch zu unseren im Kapitel 1 niedergelegten Ermitt. 
lungen iiber die zufallsmaJ3ige Verteilung derselben. Man muJ3 
sich namlich dariiber im klaren sein, daB jeder Langsschnitt 
durch das Meristem eine recht bedeutende statistische Menge 
darstellt, innerhalb welcher die Mitosen zu den sog. seltenen 
Ereigniss~n gehOren. Die statistische Gesetzlichkeit der groJ3en 
Zahlen kommt demnach schon hier zur Geltung. 

Mit diesen Vorkenntnissen ausgeriistet, konnen wir es wagen, 
ein nach physikalischem Muster zugeschnittenes Experiment zu 
untemehmen, indem wir der Meristemregion der Wurzel eine 
bestimmte Kriimmung durch Einfiihrung in eine gebogene Glas. 
rohre aufzwingen. 

Wird an der Vorstellung eines parallelen, aus einer Proximal. 
region der Wurzel stammenden Strahlenbiindels festgehalten, so 
ware es immerhin denkbar, daJ3 unter den gegebenen, in bei· 
Iiegender Abbildung veranschauIichten Versuchsbedingungen die 
Strahlen an der Grenzflache Wurzelgewebe - Wasser eine, wenn 
auch partielle und unregelmaJ3ige, innere Totalreflexion erfahren. 
Der weitere, nach katoptrischen Gesetzen prasumierte Strahlen· 
gang ware ebenfalls aus der Abbildung zu ersehen1). Sollte noch 
eine partielle Spiegelung von den schief getroffenen Seitenflachen 
der Zellagen hinzukommen, so ware sie im allgemeinen mit der 
Randspiegelung gleichsinnig. Es laBt sich leicht eine Versuchs· 
anordnung treffen, bei der das evtl. zwei· oder mehrmals reflek· 
tierte Strahlenbiindel die Meristemregion an der konkaven oder 
konvexen Seite trifft. Es wird mit anderen Worten die eine Seite 
"beIichtet", die andere im "Schatten", freilich im Balb· 
schatten belassen, da an eine regelmaBige Spiegelung ohne weit· 
gehende Strahlenstreuung natiirIich nicht emstIich gedacht wer· 
den konnte. Trifft unsere Grundvoraussetzung von der Strahlen· 
natur des Teilungsimpulses zu, so muB an der belichteten Seite 

1) Es wurde dabei nur der Strahlengang in der Medianebene der 
Wurzel bertlcksichtigt. Die tatsachlichen Verhaltnisse sind viel kornplizier. 
ter, diirften jedoch die qualitative Seite der Versuche nicht beeintrachtigen. 
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ein merkliches Ubergewicht an Mitosen im Vergleich zur Schatten
seite nachweisbar sein. Da die Versuchsanordnung die Leitung 
des Strahlenbiindels sowohl auf die Konkav- al<! Konvexseite 
des gekriimmten Meristems gestattet, laBt sich in jedem ge
gebenen Fall das Versuchsergebnis voraussehen, dic Richtigkeit 
der Priimissen demnach aufs genaueste priifen. 

Abb.29. Glasrohrc mit eingefiihrter Wurzel, bei 14facher Vergrollerung mittels eincR 
Projektionsapparates gezeichnet.. Der Strahlengang ist unter Voraussetzung einer Total
reflexion fiir die Medianebene eingetragen. Das tatsilchliche Verhalten weicht von dem 
dargestellten Diagramm insofern ab, als in den Versuchen, wo die Wurzelspitze urn 3 mm 
und mehr aus der Rohre hinausgeschoben wird (Versuche mit (tberwlegen der konvexen 
tieite), sie, wie leicht ersichtlich, leicht gegen konkav gekriimmt ist, und folglich das Strahlen
biindel in viel ausgesprochener Weise wie in der Abbildung auf die konvexe Seite filllt. 

(Archiv fiir Entwicklungsmechanik Bd. 100.) 

Die Versuchsergebnisse entsprechen vollauf der theoretischen 
Erwartung, da in der Tat an der "belichteten" Seite ein bedeu
tendes systematisches Ubergewicht nachgewiesen werden kann, 
welches die normale Fluktuation der Mitosenwerte zwischen links 
und rechts bedeutend iibertrifft. Von ganz besonderem Werte 
ist es dabei, daB es in der Hand des Experimentators liegt, den 
Versuch so anzuordnen, daB das Ubergewicht bald an der kon
kaven, bald an der konvexen Seite zu gewartigen ware, wobei 
die Vorhersage sich ausnahmslos bestatigtI}. 

1) Die Zahlenreihen zeigen iibrigens in allen Versuchen eine Eigen
tiimlichkeit, deren theoretische Deutung uns zur Zeit gewagt erscheint 
und zukiinftigen ausfiihrlicheren Untersuchungen vorbehalten bleibt. Die 
bedeutenden Ubergewichte an der "belichteten" Seite werden namlich in 
ziemlich regelmaBigen Abstanden von diinnen Streifen unterbrochen, wo 
das Verhaltnis in der Regel ins Umgekehrte umschlagt. 
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Auszug aus den Versuchsprotokollen. tJbergewicht an der 
konkaven Seite. 

-3, 5, 15, -1, 29, 8, 10,8, -1, -12, 2, 16,22,5, -8,4, 8, 16, 13, 
10, 10, -10, -5, 14, 10,3, 19, -3, 6, 1,5, 14, 17, 22, -5, 10, 17, 27, 

19, -4, -6, -6, 15, 17, -5, 12,7, 1, 14, -3, -9, 4. 

b) Induktion von Mitosen auf Entfernung. 

Der positive Ausfall der Spiegelungsversuche leitet von selbst 
auf weitere Wagnisse. Sollte die Wurzel von einem parallel zu 
ihrer Achse gerichteten Strahlenbiindel durchsetzt sein und das 
Meristemgewebe sich als einigermaBen durchsichtig fiir diese 
Strahlungsart erweisen, so miiBte bei einer regelmaBig ge
formten, geradegestreckten Wurzel aus deren konischen Spitze 
ein Strahlungsrest in das umgebende Medium heraus
treten. 

Es hatte sich nun darum gehandelt, dieses Strahlenbiindel zu 
fangen, resp. bestimmte, auf die prasumierte Strahlung an
sprechende Detektoren zu finden. Solange als wir iiber die phy
sikalische Natur derprasumierten Strahlung nicht mal vage 
Hypothesen wagen durften, blieb nur der eine - rein biologische 
Weg offen, indem wir nach einem biologischen Detektor suchten. 
Ein solcher lieB sich leicht in der Gestalt der Zwiebelwurzeln 
finden. Wir gingen von einer Uberlegung aus, die an sich durch
aus nicht zwingender Natur war, aber im positiven Ausfall zu 
eindeutigen Resultaten fiihren muBte. 

Wenn wir auf die Grundfrage zuriickkommen, warum sich 
gegebenenfalls nicht aIle gleichartigen ZeBen des Meristems, 
sondern nur deren relativ wenige in Teilung befinden, so lautet 
ja unsere provisorische Antwort, daB es sich urn die Anwesenheit 
von adaquaten Resonatoren in deren OberfIachen handelt, die 
an sich keine stabilen Gebilde darsteIlen, sondern vergehen und 
entstehen und jedenfalls nach jeder stattgehabten Zellteilung 
neu gebildet werden miissen. 

Die Ausbildung eines Resonators ist an eine bestimmte 
Konstellation resp. Mosaik der O-A-Bestandteile des Ober
flachenmosaiks gekniipft und in deren Zustandekommen ein 
Element des "Zufalligen" eingefiihrt. Es soIl dieses besagen, daB, 
obzwar das adaquate Mosaik gewissermaBen einem angestrebten 
Gleichgewichtszustande des O-A-Systems entspricht, die Ver-
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wirklichung eines solchen durch dazwischenlaufende, nicht naher 
prazisicrbarp lVIomente stets me hI' weniger hintangehalten odeI' 
vollig wreitelt werden kann, odeI' daB das Mosaik in groBerer 
odeI' geringerer Vollkommenheit verwirklicht wird. Da wir bei 
Betrachtung de;;; Wurzelmeristcms angesichts del' linearen Ab
hiingigkeit (Gleichung 2, S. 3i) von cineI' allmahlich fortschrei
tendcn Zcrstorung des ursprunglichen Mosaiks Hand in Hand 
mit del' Flachenzunahme der Zellen sprachen, ware am chesten 
daran zu denken, daB es sich nicht um eine einhei tliche, 
gewissermaBen einmalige Konfiguration des Mosaikmusters, 
sondeI'll urn Ausbildung einer Anzahl von relativ einfach ge
stalteten Resonatoren handelt. Es kann unter diesen Umstanden 
sowohl von cineI' allmahlichen Zerstorung des ursprunglichen 
Bestandcs als auch ubcrhaupt von cinern "mchr odeI' weniger" 
die Rede sein, indem eine groJ3ere odeI' geringere Menge ada quater 
Resonatoren zustandc kommt. 

Es wird damit das :\<loment del' Rei z i n ten sit a t in unser 
Reaktionsschema eingefUhrt, indem del' Rcizeffekt als Funktion 
sowohl del' Resonatorenanzahl in del' betreffenden Zelle, als del' 
Intcnsitat del' Strahlung aufgefaBt wird, odeI', was das gleiche 
ist, del' Schwellenwert etwa als Produkt aus Resonatorenanzahl 
und Strahlung8intensitat zu nehmen ware. 

Es ware nach dicsem Schema lcieht moglich, daB die in einer 
gegebcnen ~W urzel rnomentan vorhandcne Teilungsintensitat 
keincsfalls dem moglichcn Maximum derselben entsprieht, son
deI'll dureh Steigerung del' Intensitat del' Verwirkliehungsfaktoren 
erhoht werden konnte. 

Diesel' Gcdanke erseheint biologiseh durehaus plausibel, und 
zwar nieht nur weil experimentclle Stimulationen del' Teilungs
intensitat schon langst bekannt sind, sondeI'll weil auch die 
normal vorkommenden Sehwankungen del' Teilungsintensitat in 
den einzelncn Wurzcln einer Zwiebel wohl am ehesten so ge
deutet werden konnen, daB del' Verwirklichungsfaktor dem Me
ristem in weehselnder Illtensitat zuflieBt. 

Diese einleitcnden Bctraehtungen mogen genugen, um den 
Gedankengang bei del' Anstellung unserer Induktionsversuehe 
klarzulcgcn. 

Ieh nahm an, daB dureh angemessene Aussetzung des Meri
stems cineI' Zwiebelwurzcl dem prasumierten, aus cineI' anderen 
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Wurzelspitze ausgehenden Strahlenbiindel im ersteren die Anzahl 
der Mitosen gesteigert werden konnte, indem sich zum wurzel

eigenen Strahlungsfak-
o tor noch ein weiterer 

hinzuaddiert und da
durch die Intensitat 
der Gesamtbestrahlung 
gesteigert werde. Es 
sei nur voriibergehend 
bemerkt, daB voran
gehende Versuche am 
Cornealepithel von 

r1r"-;- Sommerfroschen eine 
~ Summierung der Ef

fekte von zwei benach-

H 

Ern 
c 

IV 
B 

Abb.30. A Allgemeine Versuchsanordnung bei Induk· 
tion durch Lnft. Die Zwiebel (eine Halfte) ruht in 
einem Uhrschlilchen mit Wasser. Die Wurzel ist in 
eine moglichst genau hineinpassende Rohre eingefiihrt, 
die bei jedem Versuch leicht ausgewechseltwerden kann. 
Uhrschalchen und Induktionsrohre sind an einem Ob· 
jekttrager befestigt, der seinerseits an die Zentriervor
richtung angekittet ist, die aus einer Vorrichtung fiir 
seitliche Beleuchtung eines Mikroskopstativs hergestellt 
wurde. Das ganze Gestell mit der Wurzel ist demnach 
in vertikaler und horizontaler Richtung verschiebbar 
und au13erdem um eine vertikale Achse drehbar. An 
einem zweiten Stativ sind 1. die die induzierte Wurzel 
aufnehmenden Glasrohren, 2. das an einer Cremaillere 
verschiebbare Gestell fiir die Zwiebel, 3. die in die 
Zeichnung nicht anfgenommene Tropfflasche angebracht. 
Die Zentrierung der Induktionsrohre wird mit dem 
Horizontalmikroskop kontrolliert (0 Objektiv). B Das 
BUd der genauen Zentrierung im Horizontalmikroskop. 
Die Wurzel ist durchsichtig gedacht. Die Zentrierung 
geschieht vor Einfiihrung der indizierten Wurzel, wird 
stets nach Abschlu13 des Experiments und je nach Be· 
darf auch wiihrend des Versuchs durch Zuriickziehung 
der Wurzel mittels der Cremaillere kontrolliert. C Vor· 
richtung zur Induktion durch ein Zwiebelhiiutchen, wel
ches zwischen zwei Glasrohren eingeklemmt wird (H) 
(vg!. S. 72). (Nach Gurwitsch, Archiv fiir Entwick-

lungsmechanlk Bd. 103.) 

barten, gleichzeitig ge
setzten Wunden deut
lich zu erkennengaben. 

Die Versuchsanord
nung war durch die 
vorangehenden Erwa
gungen bereits gegeben 
und ist hOchst einfach. 

Die induzierende, 
mit einem Zwiebel
stumpf in Verbindung 
bleibende Wurzel wird 
wagrecht in eine genau 
passende G lasrohre ein
gefiihrt und geniigend 
mit Wasser versorgt. 
Die induzierte Wurzel, 
die natiirlich ebenfalls 
mit der Zwiebelsohle 
in Verbindung bleibt, 
wird in zwei, durch 
einen Abstand von 
etwa 2-3mm vonein
ander getrennte Glas-



a 

b 

.\lJu. 3 1a II. I). IllIluktloB s appal'at. a Gesamtansicht. Links das "Induktorinm", cin 
(;(,:,;tell, ~1Tl dP1l1 so wohl cine Schale Ztll' Aufnahme del' induzierenden Zwiebel, als Rohrcn 
mit verschiedeucn anderen induzierenden Objekten angebracht werden konnen. Das Induk
torium ist mit :-ichrauben versehen, die cine allseitige Bewegung des Tisches resp. cine 

genaue Einstelillng des induzierenden Objektes gestatten. 
L das Gestell ZIIr Aufuahme der induzierten Wurzel. Die Glasrohren sind mittcls Schrauben 

genau senkrecht einstellbar. 
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rohrenstiicke eingefiihrt, und zwar so, daB das der Induktion 
ausgesetzte Meristem in den Zwischenraum zwischen den beiden 
Glasstiicken zu liegen kommt und nur durch einen capillaren, 
mittels einer Tropfvorrichtung stets erneuerten Wassermantel 
geschiitzt bleibt. Es wird nun durch entsprechende Vorrich
tungen genau zentriert, mit der Berechnung, daB die Achsen
fortsetzung der induzierenden Wurzel genau die Medianebene 
der induzierten Wurzel trifft und die ganze Vorrichtung etwa 
3 Stunden stehengelassen. Die Induktionsrichtung wird nun 
genau markiert, die Wurzelspitze in Langsserien parallel zur 
Induktionsrichtung zerlegt und die Mitosen in jedem Schnitt 
links und rechts von der Medianlinie jedes Schnittes abge
zahlt. 

1m FaIle, daB eine Induktion von Mitosen auf Entfernung 
iiberhaupt stattfinde, hat man folgende Alternativen zu ge
wartigen: 

1. Das Meristemgewebe erweise sich als in hohem MaBe 
durchsichtig, die mitogenetischen Strahlen sollen mit anderen 
Worten die Wurzeldicke ohne merkbare Absorption durch
setzen. Es miiBte dann die ganze Strahlenspur innerhalb des 
Meristemgewebes ein UberschuB an Mitosen im Vergleich zum 
umgebenden Teile aufweisen, vorausgesetzt, daB iiberhaupt eine 
merkbare Induktionswirkung dabei denkbar ware. 

2. Das Meristemgewebe absorbiere die mitogenetischen 
Strahlen in einem abzuschatzenden MaBe, die Strahlungs
intensitat erleide demnach bei Durchtritt durch die Wurzel 
ein merkbares Dekrement. Es miiBte dann ein Ubergewicht 
von Mitosen an der der "Belichtung" ausgesetzten Seite nach
weisbar sein. 

Letztere Eventualitat erscheint als die bei weitem wahr
scheinlichere, da ein Induktionseffekt, der ja auf einem Reso
nanzvorgange beruhen solI, ohne merkbare Absorption der 
Strahlungsenergie schwerlich denkbar ware. 

Die Ergebnisse der Experimente fallen in der Tat, und zwar 
ohne jede Ausnahme, im Sinne letzterer Erwartung aus: E s 
besteht ein sehr bedeutendes systematisches, scharf 
circumscriptes, auf das zentrale Gebiet der Wurzel
spitze beschranktes Ubergewicht an der induzierten 
Seite. 
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• .\uszug aus den Versuchsprotokollen. 

Versuch 4. Abstal1d 2 mm. Dauer 3 Stunden . 

II . . III.L:_ Il III I II III I II III 
-_._---------- -----

36 32 4 88 82 6 58 38 20 40 44 -4 
30 33 -3 57 50 7 58 41 17 55 53 2 
:~8 34- 4 55 52 3 44 40 4 49 53 i -4 
:35 :H 4 58 60 -2 42 42 0 41 40 I 1 
:W 34 -- 5 64 05 -1 43 43 0 44 43 1 
:34 34 () 06 61 5 37 35 2 36 33 3 
.,)1 53 -2 50 52 -2 45 43 2 34 34 0 
.34 57 -3 52 53 -1 46 50 -4 46 47 -1 
U6 64- 2 64 54 10 46 43 3 45 49 -4 
72 78 i _() 70 57 13 42 46 -4 31 37 i (j 

75 81 ti 80 50 30 54 55 -1 23 25 --2 
75 74- 1 (i2 4-5 n 04 62 2 36 30 fi 

3 JLA"'~~ 00 n 
-U 0 U""" w -U ~a 

U 
~~r~~\ 

.J'----...J U w 

.. ,n ~~nn = r-, ~ - --J'"1 --!=l 
L..J U=u ~= u =u~~ 

.-\.Illl. 32. Graphische Darstellung del' Zahlen del' Stabe ;~. Die Ziffel'll bei jeder Kun'e 
lJedeuten die Ordnungsnummer del' Versuche. Positive Richtung (nach oben) bedeutet 

Ubel'wiegen del' indnzierten Seite. 
(Nach Gn l'witseh, .-\.rchiv fiir Entwirklnllgsmechanik Bd. 100.) 

t~ II r wit s (' h . Zelltcilullg. 5 
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Versuch 34. Abstand 2 mm. 

8 6 I 2 73 I 73 0 95 68 27 69 68 I I 

16 22 -6 57 
! 

57 0 100 69 31 68 68 0 
46 54 -8 59 66 -7 80 60 20 77 84 -7 
59 57 2 53 52 3 83 73 10 82 76 6 
61 63 -2 50 52 -2 66 72 -6 81 81 0 
69 62 7 77 65 12 84 76 8 82 76 6-
59 59 0 70 66 4 78 92 -14 74 65 -9 
55 56 -I 93 85 8 87 86 I 84 87 -3 
57 54 3 96 94 2 76 84 -8 93 95 -2-
60 58 2 94 93 I 100 III -II 70 72 -2-
55 54 I 77 82 -5 101 108 -7 59 58 I 
72 75 -3 78 75 3 96 91 5 50 44 6. 
47 55 -8 84 78 6 77 69 8 33 27 5 
67 63 4 79 68 II 53 57 -4 
69 

1 
66 3 74 51 

I 
23 60 53 I 7 ! 

63 ! 65 -2 IIO 74 36 51 52 i-I I 

I. Stab = induzierte Seite. 2. Stab = Schattenseite. 3. Stab = Differenz. 
(Die Zahlenangaben beziehen sich auf die Mitosenanzahl beiderseits 
yon der Mittellinie an einer Serle von 10 f-t dicken Langsschnitten durch 

Wurzelspitzen. ) 

3. Kritik der bisherigen Bef.unde. 

Diese gewiB merkwiirdigen, obwohl auf streng induktivem 
Wege gewonnenen Ergebnisse sind natiirlichem Zweifel und 
scharfer Kritik ausgesetzt. Wir wollen daher, ehe wir weiter. 
gehen, auf aIle denkbaren Versuchsfehler und Vieldeutigkeitell 
des naheren eingehen. 

Was zunachst die technische Ausfiihrbarkeit der Abzahlung 
der Mitosell auf Schnitten betrifft, so sei nur fliichtig erwahnt,_ 
daB dieselbe llatiirlich miihsam ist und eine gewisse Einiibung 
voraussetzt, bei sorgfaltiger Arbeit werden indes die unvermeid-
lichen Fehler hochstens 3-4 Mitosen betragen und fiir die Er
gebnisse vollig irrelevant sein, zumal die Plus- und Minusfehler, 
statisti~ch betrachtet, sich ausgleichen. 

Von Hauptinteresse sind fiir uns zwei Fragen: 1. Ob die· 
Ubergewichte scharf genug hervortreten, urn als sichere Induk
tionsresiduen erkannt zu werden; und 2., ob die Induktion auch 
tatsachlich n ur auf einen strahlenden Faktor, nicht auf be
liebige andere Beeinflussungen zuriickgefiihrt werden darf. 
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Zur Beurteilung der ersten Frage ist folgendes zu erwagen: 
Es wird auf das Stattfinden einer Induktion geschlossen, weil 
das Ubergewicht auf del' "bestrahlten" Seite erstens systematisch 
ist, d. h. bei gewohnlicher Versuchsanordnung 5-6 Schnitte 
it 10 fl hintereinander einschlieBt, und nul' auf dieselben 
beschrankt ist; zweitens, weil es sich um zentrale Schnitte 
handelt (da ja die induzierende Wurzelspitze gegen die Median
ebene del' induzierten Wurzel zentriert ist); und drittens, da es 
sich um Ubergewichte handelt, die rund 30-50% (und daruber) 
betragen und in absoluten Zahlen zwischen 15-30 Mitosen 
;;chwanken und nicht seIten auch groBere Zahlen erreichen, in den 
nichtbestrahlten Schnitten der gleichen Wurzel die fluktierende 
Schwankung zwischen links und rechts sich dagegen innerhalb Gren
zen bewegt, die nul' ausnahmsweise die absolute ZahllO ubertreffen. 

Wir sehen demnach, daB schon ein einzelner Versuch, del' 
diesen Anforderungen entspricht, eine enorme Beweiskraft be
;;itzt, da die Wahrscheinlichkeit, daB aIle drei soeben angefuhrten 
Punkte als rein zufallige Schwankungen del' Mitosenverteilung 
gerade zusammentreffen sollen, verschwindend gering ist. 

Diesen h ohen Anforderungen en tsprechen die 
Erge bnisse unserer sam tlichen Versuche, mit Aus
nahme derer, wo die absoluten Mitosenzahlen in del' Wurzel so 
geringe sind, daB trotz del' prozentisch sehr hohen (50% und 
mehr) Induktion, die absolut sehr kleinen Zahlen (etwa 25 
und 15) keine Sicherheit gewahren. Derartige Wurzeln traten in 
Ullserem Material regelmaBig im Spatfruhjahr eill, wo die Induk
tionsversuche aus diesem Grunde eingestellt werden muBten. 

Zu erwahnen ware noch, daB in unserem enormen Versuchs
material 2 FaIle zu verzeichnell sind, wo bedeutende Uber
gewichte an zwei benachbarten Schnitten an del' nich ti nd u
zierten Seite, allerdings abseits von del' Medianebene, auf
traten. Die nahere Untersuchung ergab fUr das eine Objekt 
eine auffallende, eng umgrenzte Haufung von Mitosen auf del' 
betreffenden Seite, die offenbar auf einen lokalen Reizherd un
bekannter Herkunft zuruckgefUhrt werden muB, im zweiten 
Fall konnte eine zuerst unbemerkt gebliebene Beschadigung 
del' Wurzel oberhalb des Meristems nachgewiesen werden. 

Alle in der ersten Frage formulierten Bedenken erscheinen 
mir auf Grund des Ausgeftihrten als nichtig. 

5* 



68 Die Entstehungsbedingungen der Zellteilungen. 

Von groBter Bedeutung ist naturlich auch die zweite Frage: 
1st der Nachweis der Induktionswirkung auf Entfernung gleich
bedeutend mit der Anerkennung der strahligen Natur des be
treffenden Faktors 1 

Es kamen ja noch andere Eventualitaten in Betracht, die erst 
eliminiert werden mussen. 

Man konnte etwa an eine Ausscheidung aus der Wurzelspitze 
. von fluchtigen gasformigen Stoffen, etwa nach Analogie mit 
Riechstoffen denken, die etwa ebenfalls teilungsstimulierend 
wirken konnten. Es muBte auch die Moglichkeit einer corpuscu
laren Strahlung, d. h. einer Art Radioaktivitat in Erwagung 
gezogen werden. Die erste Eventualitat laBt sich leicht und 
sicher auf Grund von Versuchen ausschlieBen, die im weiteren 
noch ausfuhrlich zur Sprache kommen sollen. Es kommen hier 
in erster Linie folgende in Betracht: 

1. Die Induktionswirkung pflanzt sich, sofern es sich um 
Wurzelspitzen handelt, in einem scharf circumscripten, an
nahernd parallelen Bundel von etwa 70 f1 im Durchmesser fort. 
Wird namlich die zu induzierende Wurzel in nachste Nahe der 
induzierenden Spitze, aber abseits von der Achse derselben ge
bracht, so bleibt jede Induktionswirkung aus. Die Induktions
wirkung langs der Achse pflanzt sich aber andererseits ml
geschwacht auf eine Entfernung von 38 mm (maximale gepriifte 
Strecke) durch Wasser und Luft fort. 

2. Manche feste Medien, Z. B. krystallinischer Quarz, sind fur 
den induzierenden Faktor durchsichtig. 

3. Der induzierende Faktor wird durch Glas nach gewohn
lichen, fur Strahlungen geltenden Gesetzen reflektiert. 

Durch all diese UmQtande lassen sich beide in Erwagung 
gezogenen Eventualitaten mit Sicherheit ausschlieBen. Es be
steht nur die eine Moglichkeit: Der induzierende Faktor kann 
nur eine, in ihren Eigenschaften noch naher zu definierende 
Strahlungsgattung sein. Sie mag provisorisch als mitogeneti
sche Strahlung bezeichnet werden. 

4. Physikalisches liber mitogenetische Strahlen. 

Solange als uns als Detektor fur die mitogenetischen Strahlen 
allein Zwiebelwurzeln zur Verfugung stehen, kann natiirlich 
schwerlich an eine strenge und erschopfende physikalische 
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Analyse derselben gedacht werden. Es ware schon viel mit 
einer befriedigenden Umgrenzung der betre£fenden Region des 
Spektrums gewonnen. Bestimmte Anhaltspunkte fur eine provi
sorische Bestimmung dieser Art ergeben sich ohne weiteres. An 
infrarote und noch langere Strahlen kann wohl angesichts der 
scharfen Umgrenzung des ausgesandten Strahlenbundels nicht 
ernstlich gedacht werden. Es kommt demnach die ultraviolette 
Region im \veitesten Sinne des Wodes in Betracht. 

Eine Reihe schwerwiegender Belege scheinen dieser Annahme 
einen hohen Grad von Sicherheit zu verleihen. 

a) Verhalten mitogenetischer Strahlen gegen Glas. 
Versuchp von Dr. Rawin aus meinem Laboratorium er

gabell, dal3 Glas fur mitogenetische Strahlen ein hochgradig 
absorbierl'ndes Medium darstellt. 
Das Vorsetzen pines Deckglases von 
etwa 0,1 mm Dicke setzt die In
duktion auf ein Minimum herab, 
bei welchem die Ergebnisse uber
haupt schon unsicher werden. Sehr 
dunne Lamellpn von beilaufig 25 fl 
sind dagegl'n relativ durchsichtig. 

Es besteht dagegen, was natur
lich auch zu erwarten war, ein be
deutendes ~piege lungsvermogen 
fur mitogenetische Strahlen. Die 
Spiegelung von einer ebenen, gut 
geschliffenen Platte (Planspiegel 
eines guten Mikroskops) ist aber 
diffus. Es lieB sich in der Tat der 
Nachweis erbringen, daB die In
duktionsresiduen, die bei normaler 

Abb. 33. Schema der Versuchsan
ordnung bei Spiegelungsversuchen. 
1 Induzierende Wurzelspitze in einer 
Glasrohre. 2 PlanspiegeI. 3 Strahlen
gang fUr das Spiegelbild von der ver
silberten Flache. 4 Schwaches Bild 
von der Glasoberflache. 5 Querschnitt 

durch die indnzierte Wurzel. 
6 Horizontalmikroskop. 

Induktioll gallz typischerweise auf einen Langsstreifen von etwa 
60-70 fl beschrankt blieben, bei Spiegelung etwa die doppelte 
Breite betragen 1 ). Es mage ein Versuchsprotokoll angefiihrt werden. 

1) Einc Erklarung, warum die Induktionsresiduen einen Langsstreifen 
in Beschlag nehmen, ist leicht zu geben: Die induzierte Wurzel nimmt 
wahrend der Induktionsdauer urn etwa 1,5 mm zu, das Meristem zieht 
daher gewissermallen an dem induzierenden Strahlenbiindel vorbei, wobei 
letzterer cine Streifenspur hinterlassen mull. 
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Induktionsresiduen nach Spiegelung. 
(Nur die Differenzen sind angegeben.) 

0, 11, 6, 18, 16, 8, 21, 13, 11 , 18, 20, 15, 0, -7. 

Es verhalt sich mit anderen Worten so, als 0 b die G las
oberflache fur mitogenetische Strahlen rauh ware. 

b) Diffraktion mitogenetischer Strahlen. 

Einige, allerdings relativ rohe Schatzungen des Diffraktions
vermogens mitogenetischer Strahlen sprechen, wie die Ergeb-

Abb. 34. Die definitive V crsuchsanordnung. D Aneinandergekittete Glaslamellen mit 
Diffraktionsspalt. C Cremaillare zur Verschiebung der induzierenden Zwiebel. J Glas· 
rohre zur Aufnahme der induzierenden Wurzel. T Glasrohre der Tropfvorrichtung. 

Z Kreuztisch eines lIHkroskopstativs, an dem der Diffraktionsspalt befestigt ist. 
(Nach A. u. L Gurwit sc h, Archiv fUr Entwicklungsmechanlk Bd. 104.) 

nisse mit Spiegelung, zugunsten der Annahme, daB es sich nicht 
urn langwellige ultraviolette Strahlen handeln kann. 

Das von einer Wurzelspitze ausgestrahlte Strahlenbundel 
wurde durch einen 30 ft breiten Diffraktionsspalt geschickt und 



Physikalisches tiber mitogenetische Strahlen. 71 

auf eine vorgesetzte, zu induzierende Wurzel gerichtet. Bei den 
gewahlten Versuchsbedingungen muBte, wenn man der Berech
nung die Fra u nhofersche Formel fUr Parallelstrahlen setzt, 
die Breite des Diffraktionsstreifens erster Ordnung fur Strahlen 
von 4000 A, die dicht an der Grenze des Sichtbaren stehen, eine 
Zunahme von annahernd 26 It erfahren, also im ganzen etwa 
wenigstens 50 f.l betragen. Die Prufung der Induktionsresiduen 
auf Schnitten ergab indes auch nicht die Spur einer Diffraktion, 
da ein t'bergewicht auf nur zwei oder hochstens drei Schnitten 
zu verzeichnen war. 

lnduktion durch einen 30ft bl'eiten Spalt. 
(Nur Differenzen sind angegeben.) 

Versuch 1: 3, 4. -2, -2, 4, -5, --1, -4, -2, ~3, f~, -4, -3, -1, 
0, 2, -~ 1, - 5,0, 3. 

Versuch 2: --- 2. 3, 5, 3, 0, ~~, f5, -1, - I, -I, 1,4. 

Das Problem der Diffraktion oder, weiter gefaBt, dasjenige 
der Dispersion laBt sich auch noch von anderer Seite in Angriff 
nehmen und ist in dieser Form fUr uns yon besonders aktueller 
Bedeutung. 

Der Austritt eines quasiparallelen Strahlenbundels aus der 
konischen Wurzelspitze setzt einen nicht unbedeutenden Grad 
von Durchsichtigkeit und regelmaBiger Brechung oder, mit 
anderen Worten, Homogenitat des Wurzelgewebes fur die be
treffende Strahlenart voraus. Letztere ware aber weder auf 
Grund optischer Erfahrungen, noch der Gesamtheit der son
stigen Strukturen des Substrates zu erwarten, es muBte sich denn 
urn sehr kurzwellige Strahlen handeln. 

Es stunde auch dieRe Konsequenz in scheinbaren scharfen 
Widerspruch zu der Grundtatsache, auf der der ganze Erfolg 
unserer Experimente ja beruht: das Meristem erweist sich bei 
einseitiger Induktion als nicht vollstandig durchsichtig, die in
duzierenden Strahlen werden ja bei Durchtritt durch das Wurzel
gewebe der Quere nach hochgradig absorbiert, sonst konnte ein 
Ubergewicht an Mitosen an der bestrahlten Seite nicht entstehen. 

Urn diesen Widerspruch zu schlichten und Klarheit in den 
ganzen Sachverhalt zu bringen, war es daher von groBem Be
lang, abgesehen von einer mittelbaren Ableitung des prasumierten 
Strahlenganges innerhalb des Meristems, den Durchsichtigkeits
grad und Charakter pflanzlicher Gewebe einer direkten Prufung 
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zu unterweclen. Es wurde zu dem Beh ufe zwischen induzierender 
Wurzelspitze und induzierter Wurzel ein sog. Zwiebelhautchen 
eingeschaltet. Es besteht dasselbe aus einer Lage flacher, sehr gro-
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umgrenzter Zellen von 
beilaufig 120 f1 auf 50 ft 
imDurchmesser. Dader 
ZelIinhalt hauptsach
lich aus einer Vakuole 
besteht, geniigt das 
Hautchen (namentlich 
ein solches von der 
A uBenflache einer 
Zwiebellage) hochgra
digen Anforderungen 
an optische Durch
sichtigkeit und Homo
genitat, wie es sich 
namentlich bei ent-
sprechender mikrosko
pischer Priifung ergibt . 
FUr mitogenetische 
Strahlen ist das Haut
chen hochgradig durch
sichtig, streut aber das 
Strahlenbundel in sehr 
betrachtlichem MaBe. 

Die Erklarung fur 
diese Erscheinung ist 
zwar nicht volIig ein
deutig, gibt uns aber 
interessante Anhalts
punkte fur das Weitere. 

Es ware erstens daran zu denken, daB die Oberflachen der 
Cellulosewande fiir mitogenetische Strahlen sich als rauh er
weisen konnten, obwohl sie es fur Lichtstrahlen nicht sind. Wir 
hatten dann ein Analogon zu unseren Spiegelungsversuchen von 
einer ebenen Glasplatte. 
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Dieses Ergebnis ware ein neuer wiehtiger Beleg zugunsten 
der Annahme, daB es sieh um kurzwellige Strahlen handle. 

Man konnte aber aueh an andere Eventualitaten denken. 
Nehmen wir cine Struktur der Cellulosewande im Sinne der 
Nagelischen Micellartheorie, die in der letzten Zeit durch 
Rontgenspektroskopie der Cellulose offenbar eine weitgehende Be
statigung fand, so werden wiederum zwei Moglichkeiten denkbar: 

1. Die Cellulosemicellen Reien £lir mitogenetische Strahlen 
zwar durchsichtig, besaHen aber einen anderen Brechungsindex 
als die zwischen ihnen licgenden Wasserlagen. Es muBte dann 
eine komplizierte, evtl. unregelmaBige Brechung des Strahlen
blindels resultiercn. 

2. Es w~ire aber auch mit der Moglichkeit zu reehnen, 
daB nur die Wasserlagen die Strahlen durchlassen, die von den 
Mieellen Rclbst absorbiert werden. In diesem Falle hatten 
wir cs mit ('inem Diffraktionsgitter zu tun. Eine experimen
telle Entscheidung ware zur Zeit nur schwer zu erbringen, 
die ganze Argumentation ist aber insofern von groBer Bedeu
tung, als sie nm der seheinbar unuberwindlichen Antithese zwi
schen Absorptiollsvermogen des Wurzelgewebes der Quere nach 
und der hochgradigen Durchsichtigkeit langs der Wurzel enthebt. 

Das Zwiebelhautchen, das uns als direktes Testobjekt diente, 
ist ja kein ell1bryonales Gewebe, sondern viel eher einem Dauer
gewebe ycrgJeichbar. Es lam sich daher, auf dem Boden der 
Nagelischen Lehre fu13end, die recht plausible Hypothese auf
stellen, daB die Cellulosenwand derselben relativ wasserarm ist, 
resp. die Micellen dicht aneinandergeruckt und nur durch 
dunne vVasscrlagen voneinander getrennt sind. So konnte das 
Hautehen als ein Diffraktionsgitter fUr sehr kurzwellige Strahlen 
in Betraeht kommen. 

Die gleiehe Betraehtung auf das Wurzelmeristem angewendet, 
dlirfte uns zu folgenden Ergebnissen fUhren: Die Langswande 
der Wurzelzellen sind von viel h6herem Alter als die Quer
wande, die ja in den Meristemzellen samtlieh erst neu entstanden, 
d. h. relati\" sehr jung sind. Zieht man das Nagelische Mieellen
bild heran, so lieBe sieh wohl setzen, daf3 die Langswande der 
Meristemzellen (zumal die reeht die ken AuBenwande des Der
matogens) ein bedeutendes Absorptions- resp. Streuungsver
lllfigen fiir mitogenetische Strahlell bcsitzcn, die rclativ jungcn, 
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wasserreichen Langswande dagegen hochgradig durchsichtig 
sind 1). 

Es laBt sich aus dieser Betrachtung auch der allgemeinere 
Satz ableiten, daB aus dem Verhalten einer bestimmten Gewebs
art mitogenetischen Strahlen gegenuber auf ein solches einer 
zweiten in keinem Fall geschlossen werden darf. 

Es liegen hier weitgehende experimentelle Moglichkeiten vor, 
die sicher lohnenswert waren. 

c) Verhalten der mitogenetischen Strahlen gegen Quarz 
und Gelatine. 

Den AbschluB unserer Beweisfuhrung zugunsten der Kurz
welligkeit der mitogenetischen Strahlen durfen wir in ihrem 
Verhalten gegen Quarz und Gelatine erblicken. 

Krystallinischer Quarz ist bekanntermaBen hochgradig durch
sichtig fur ultraviolette Strahlen bis etwa 1700 Angstrom Wellen
lange. Sollten sich auch die mitogenetischen Strahlen in ahn
lichem Sinne verhalten, so ware fUr sie jedenfalls die Grenze 
nach der Seite der Kurzwelligkeit gestreckt. Unsere Versuche 
fielen samtlich in eindeutig positivem Sinne aus. Eine etwa 
3 mm dicke krystallinische, senkrecht zu ihrer optischen Achse 
geschliffene Quarzplatte, die wir der Freundlichkeit von Herrn 
Prof. Landsberg verdanken, erwies sich in der Tat fUr mito
genetische Strahlen vollig durchsichtig. 

Ind uktion d urch eine 3 mm dicke krystallinische Quarzplatte. 
(NUl' Differenzen angegeben.) 

- 5, - 3, - 6, 23, 27, 55, 37, 30, 10, 7, 1, l. 

Was das Verhalten der Strahlen gegen Gelatine betrifft, so 
zeigen schon die MiBerfolge mit der Photographie kurzwelliger 
ultravioletter Strahlen, daB die kurzwellige Grenze ihrer Durch
sichtigkeit etwa in der Nahe von 2000 Angstrom liegt. Sollte 
daher eine dunne Gelatineschicht genugen, um jede Induktions
wirkung zu vereiteln, so ware auch nach der langwelligen Seite 
hin eine Grenze fur die gesuchte Wellenlange der mitogenetischen 
Strahlen gezogen. Auch hier sprechen die Versuche in eindeutiger 

1) Neuere, noch nicht veroffentlichte Versuche haben in der Tat er
geben, daB abgeschnittene, etwa 1,5 mm lange konische Wurzelspitzen 
der Lange nach durchsichtig sind. 
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Weise. Ein dunner Gelatineanstrich auf der Quarzplatte genugt, 
urn die Induktion zum Schwund zu bringen. 

Es spricht somit die Gesamtheit der im besten Einklange 
stehenden bisherigen Erfahrungen1) , daB die Wellenlange der 
mitogendischen Strahlen etwa innerhalb der Grenzen 
von 1900-2000 Angstrom liegt, d. h., dan dieselben kurz
wellige nltra violette Strahlen sind. 

e. Vorkommen und Verbreitung mitogenetischer Strahlen. 
Wir sahen bereits, dan uns vorderhand als Detektor der 

Strahlungen allein Zwiebelwurzeln als geeignet erscheinen resp. 
zur Verfugung stehen. Was die Geber betrifft, so verhalt sich 
die Sac he ganz anders. Wir sind schon jetzt in der Lage, mit 
groBer Zuwrsicht zu behaupten, daB wir in den mitogenetischen 
Strahlen eineu fUr pflanzliche und tierische Keime offenbar 
universellen Faktor zu tun haben, der vor aHem, was ja an
gesichts seiner einfachen physikalischen Natur durchaus begreif
lich ist, nicht artspezifisch ist. 

Ais S pen d e r wurden bisherfolgende Objekte mit Erfolg erpro bt: 
a) Keimlinge von Heliantus. Induktion auf das Meristem 

der Zwiehelwurzel kann erzielt werden: 1. aus der Wurzelspitze, 
2. aus dem medialen Punkte des Kotyledorandes, 3. aus der 
Spitze de" eigentlichen Keimes, d. h. der Friihanlage des ersten 
BlattpaareR. 

b) Frische Querschnitte durch das Leptom von Kartoffel
knolle 11. 

c) Em bryonale tierische Gewebe. Es wurden bisherjunge 
Kaulquappen erprobt und ihr Induktionsvermogen vom Kopf
scheitel am; nachgewiesen. Kaulquappen von etwa 10 bis 12 mm 
Lange werden in einc Gla8rohrc eingesogen, deren Durchmesser so 
gewahlt 'rird, daB sie gerade immobilisiert werden und der 
vordere Korperpol in einer Entfernung von etwa 5 bis 7 mm 
gegen die l\'lediallebene eiller Zwiebel wurzel zentriert. 

Die MiJglichkeit, pflanzliche Gewebe durch tierische auf 
Entfernullg Z\l beeinflusi'len, ist es vor aHem, die uns zur SchluB
folgerung. daB es sich tatsachlich urn einen universellen Faktor 
handeIt, berechtigt. ER driingt sich dabei natiirlich eine Un-

') E" Hei noch erwiihnt. daJ.\ optisch durchsichtige kolloidale Silber
IOHllllgen die Induktion nll'rklich hemmen (Karpass). 
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menge von kapitalsten Fragen auf, die nur zum geringsten Teil 
schon heute beantwortet werden konnen. 

Das .erste Problem, ob aIle Gewebe der Keime Spender sind 
oder es sein konnen, wird uns noch ausfiihrlich im weiteren 
beschaftigen. Es mag hier nur kurz die Frage gestreift werden, 
die ihrer Erledigung noch harrt, und zwar haup~sachlich, um 
zur Weiterforschung anzuregen: Wie verhalt es sich sowohl mit 
Protisten als mit freien Zellen resp. mit Eiern 1 

Kleine, dotterarme oder dotterlose Eier, wie etwa der Echino
dermen, waren zur Beantwortung der Frage besonders geeignet1). 

D. Das Problem des "genuinen" Teilungsfaktors. 
Sowohl Haberlandts Ermittlungen und Ideen, als unsere 

Befunde lassen zunachst noch die Frage, ob wir es mit dem 
gesuchten "genuinen", das Zustandekommen der Teilung be
stimmenden Faktor zu tun haben, offen. Es ware dieses nament
Hch nich t der Fall, wenn es sicherweisen sollte, daB sowohl 
der eine wie der andere, jeder fUr sich genommen, als adaquater 
Teilungsimpuls geniigt,da wir ja als "genuin" den Faktor be
zeichnet hatten, der schon zum ehernen Bestande der Ablaufs
kette insofern gehort, als er durch einen anderen nicht mehr 
ersetzt werden kann. 

Es liegen hier folgende Moglichkeiten vor: 
1. Beide Faktoren kamen fUr das Zustandekommen eines ad

aquaten Teilungsreizes in Betracht, indem eine kausale Beziehung 
zwischen beiden besteht, die etwa so gedacht werden konnte, 
daB z. B. das Haberlandtsche Hormon nicht als unmittel
barer Reiz auf tritt, sondern erst mitogenetische Strahlen erzeugt. 

2. Ein kausaler Zusammenhang im umgekehrten Sinne, d. h. 
Erzeugung eines Hormons unter dem EinfluB der Bestrahlung. 

3.Ein Zusammenwirken beider, voneinander unabhangig 
entstehender Faktoren. 

In den Versuchen Haberlandts sind keine unmittelbaren 
Angaben enthalten, die der ersten EventuaHtat widersprachen. 
Es steht nns nach seinen Angaben frei, die Teilungshormone 
entweder unmittelbar auf das betreffende Gewebe teilungsfor-

1) Die technisch leicht auszufiihrenden Versuche liegen leider vorlaufig 
auBer unserem Moglichkeitsbereich. Es hat sich aber inzwischen ergeben, 
daB Hefekulturen machtig induzieren (Baren). 
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clernd eillwirken zu lassen oder auch in denselben Strahlungs
erzeuger zu erblicken. Die Strahlen waren dann der eigentliche 
genuine Teilungsreiz. Man kann hier ein Stuck Weges weiter 
kommen, indem man Haberlandts Versuche modifiziert und 
die Querschnitte durch die Leptombiindel del' Kartoffelknolle 
nicht durch Kontakt, wie bei Haberlandt, sondern auf Ent
fernung, im Sinne einer Induktion wirken laBt. Es wurde be
reits im yorangehenden von dem positiven Erfolge derartiger 
Versuche herichtetl). Es laBt sich abel' daraus nur das eine folgern: 
Die angeschnittenen Leptombiindel strahlen auch aus. Es ist 
aber damit durchaus nicht gesagt, daB die mitogenetische Strah
lung auf Rechnung des Haberlandtschen Hormons gesetzt 
werden miisse, daB, mit anderen Worten, nicht au c h ein tei
lungsforderndes Hormon mit im Spiele sei 2). 

Eine gewisse Forderung des hier diskutierten Problems diirfte 
yon Experimenten erwartet werden, bei denen Teilungshormone 
und mitogenetische Strahlen gesondert einem Zellverbande zu
gefiihrt werden konnten, welcher an sich, d. h. ohne jede Beein
flussung yon auBen, gar keine Disposition zu Teilungen hatte. 
Die Anwesenheit eines Teilungshormons (im strengen Sinne des 
\Vortes, d. h. nicht als Strahlungserzeuger) diirfte Z. B. aus 
cinem Experiment hervorgehen, wo eine auf Hormongehalt ver
dachtige Fliissigkeit keine Induktion bewirkt und wo auch die 
mitogenetische Bestrahlung fiir sich angewandt erfolglos bliebe. 
Sollte aber die Induktion, nachdem die fragliche Fliissigkeit in 
unmittelbare Beriihrung mit dem zu beeinflussenden Zellverband 
gebracht wurde, wohl gelingen, so ware del' erwiinschte Beweis 
erbracht. Derartige, auf einen Hormongehalt verdachtige Fliissig
keiten liel3en sich wohl unschwer finden. Man konnte u. a. auch 
mit del' eiweiBhaltigen Fliissigkeit versuchen, in del' die Polen
mutterzellen innerhalb del' Antheren schwimmen. 

Wenn wir die Gesamtheit del' bisherigen Erorterungen auf 
die Frage znspitzen wollen, welchen del' heidcn in Betracht 

1) Diese werden inzwischen von Frau Kisliak-Statkewic weitergefiihrt. 
2) Es konnte daran gedacht werden, die Haberlandtschen Versuche 

in dem Sinne zu modifizieren, daB Kartoffellamellen nicht nul' als Sender, 
sondern auch als Detektor verwendet werden. Sollte ein derartiger Versuch 
erfolgreich sein, d. h. eine Kartoffellamelle ohne Leptom (d. h. nach Haber
landt ohne Hormon) sich induzieren lassen, so ware die Frage wohl im 
Sinne dE'r E'l'stm MoglichkE'it E'ntR(1hieden. 
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kommenden Faktoren wir als den gesuchten "genuinen" Tei
lungsfaktor ansprechen diirfen, und ob wir iiberhaupt an der 
Quelle stehen und den Schliissel zum Verstandnis der Ver
ursachung der Zellteilung vor uns haben, so miissen wir uns vor
derhand auf bloBe WahrscheinIichkeitsgrunde stiitzen. Von 
wirkIichen Beweisen darf noch nicht gesprochen werden. 

Wenn wir zunachst die Befunde Haberlandts in Betracht 
ziehen, so ist folgendes zu bemerken. In seinen grundlegenden 
Versuchen, die zur Entdeckung der Teilungshormone fiihrten, 
haben wir es strenggenommen nicht mit einem rein physio
logischen, sondern mit einem durch Wundsetzung gesetzten 
Faktor zu tun. Eine besondere Beweiskraft fiir die fiir uns in 
Betracht kommende Frage kann demnach diesen Versuchen 
nicht zukommen. Haberlandts Nekrohormone sind allerdings 
mehr physiologisch zu nennen, da sie im Laufe der Embryo
genese gewissermaBen zwangsmaBig auftreten. Sie konnen aber 
keinesfalls den Anspruch auf UniversaIitat erheben, diirfen daher 
auch nicht als genuine Teilungsfaktoren in unserem Sinne an
gesprochen werden. 

Die WahrscheinIichkeit, daB uns in den Teilungshormonen 
tatsachlich der genuine T'tlilungsfaktor vorliege, ist auf Grund 
des Ausgefiihrten nicht besonders groB. 

Mitogenetische Strahlen fallen in dieser Hinsicht viel schwerer 
ins Gewicht. 

Es ist vor allem zu beriicksichtigen, daB dieselben durchaus 
physiologischen Charakters sind, resp. aus intakten, keinerlei 
kiinstIichen Eingriffen ausgesetzten Keirnen stammen. Schwer
wiegende Griinde sprechen auBerdem dafiir, daB wir es nicht 
nur mit einer, unter natiirIichen Verhaltnissen wohl kaum in 
Betracht kommenden Homo- oder Heteroinduktion, sondern 
offenbar auch mit einer A utoind uktion zu tun haben, d. h., 
daB die im Keirne entstehenden mitogenetischen Strahlen in 
erster Linie fiir den Keirn selbst an maBgebender Stelle fiir seine 
Teilungen in Betracht kommen. Es lassen sich in diesem Sinne 
nicht nur Erwagungen mehr teleologischer Art, sondern auch 
die Ergebnisse mit der inneren Spiegelung der Strahlen in ge
kriimmten Wurzelspitzen verwerten. Wir werden irn weiteren 
auch noch andere Argumente zugunsten letzterer Behauptung 
anfiihren. Es kommt aber auBerdem noch der auBerst wichtige 
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Umstand hinzu, daB wenigstens fiir ein Objekt die Entstehung 
mitogenetischer Strahlung aus einer frischen Wundflache - dem 
Leptombiindel der Kartoffelknolle - nachgewiesen werden konnte. 

Es liegt demnach eine gewisse Berechtigung vor, die mito
genetische Strahlung nicht nur als einen universellen, aber 
auch als den genuinen Teilungsfaktor anzusehen, der dem
nach in keinem FaIle einer Zellteilung fehlen darf und an einer 
ganz bestimmten Stelle innerhalb der zur Teilung fiihrenden 
Ablaufskette steht. 

Es ist daher angebracht, uns das gedachte Verhaltnis zwi
schen den mitogenetischen Strahlen und dem cellularen Reiz
perzeptionsapparat etwas genauer auszumalen. 

E. Der Proze8 der Reizperzeption. 
Ais wir im 1. Kapitel die Reizperzeption auf eine Art Reso

nanz zuriickzufiihren versuchten, war der Begriff natiirlich so 
allgemein wie moglich gefaBt und sollte nur die Uberzeugung 
zum Ausdruck bringen, daB die launenhafte, regellose Verteilung 
der Mitosen in offen bar homogenell Zellkomplexen ihrell Grund 
darin habe, daB der adaquate, den Zellen von au Ben zugefiihrte 
Teilungsreiz von denselben durch ein spezielles Perzeptionsorgan 
aufgenommen wird, das zu diesem Behufe genau a b g e -
s tim m t werden muB. Dieser funktionstiichtige Zustand des 
Perzeptionsorgans muB als ein durchaus labiler und relativ fein 
geregelter gedacht werden, weil wir sonst kein Verstandnis dafiir 
gewinnen konnen, wieso zwei in jeder sonstigen Hinsicht iden
tische Schwesterzellen auf den Teilungsreiz so verschieden rea
gieren konnen. 

Es wurde dementsprechend gesetzt, daB die Bestandteile der 
Zelloberflachen der teilungsfahigen Zellen ein Mosaik von ver
schiedenem V ollkommenheitsgrade bilden, welches zur Reiz
perzeption nach dem Resonanzprinzip geeignet ist. 

Diese Hypothese erwies sich' insofern fruchtbar, als sie uns zu 
zielbewuBten Induktionsversuchen fiihrte, die von Erfolg ge
kront wurden. Wir sind aber bei weitem nicht berechtigt, aus 
dem Nachweis der Strahlennatur des adaquaten Teilungsreizes 
einen Beweis fUr unsere Grundannahme von dem Mosaikcharakter 
der Zelloberflache zu erblicken. Bestimmte Strahlungsarten und 
namentlich ultraviolette Strahlen treten ja so haufig und ver-
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schiedenartig als physiologisch wirksam aufl) , ohne daB man 
Veranlassung hatte, an ein spezielles Mosaik des empfindlichen 
Substrates zu denken. 

Das Hauptmoment, das fUr unset Problem in die Wage fallt, 
liegt in dem Umstande, daB die Teilungsreaktion elektiv ist, und 
daB, soweit die Umstande zu schlieBen erlauben, der Bereit
schaftszustand des perzipierenden Apparates ein vOriibergehender 
und wahrscheinlich in kurzen Zeitraumen mehrmals auftauchender 
und verstreichender ist. 

Es versteht sich von selbst, daB bei der in Betracht kom
menden GroBenordnung und der Beschaffenheit der ZeIlober
flache der Begriff "Resonanz" seine ursprungliche, den Schall
erscheinungen usw. entliehene Bedeutung vollig einbuBt und 
durch denjenigen der elektiven Absorption bestimmter Strahlen
arten ersetzt werden muB. Resonieren auf elektromagnetische 
Strahlen heiBt mit anderen Worten, dieselben mehr oder weniger 
vollstandig absorbieren. Wenn wir uns die Absorptionsverhaltnisse 
der fur uns in Betracht kommenden Strahlengattung von ca. 
2000 Angstrom vergegenwartigen, so kann jedenfalls das eine mit 
groBer Wahrscheinlichkeit geschlossen werden: Es kommt fur das 
Verhalten eines Korpers fur die betreffende Strahlenart nicht 
nur seine chemische Beschaffenheit, d. h. molekulare Zusammen
setzung, sondern auch ein gewisses architektonisches GefUge von 
hoherer GroBenordnung in Betracht. Es erheIlt dieses schon 
aIlein aus der Tatsache, daB die Durchsichtigkeit von krystal
linischem Quarz diejenige des geschmolzenen fUr die in Be
tracht kommende Strahlenart sehr bedeutend ubertrifft. 

Es ist demnach das Absorptionsvermogen einer Substanz fur 
kurze ultraviolette Strahlen in gewissem MaBe Funktion des 
Zustandes seines Krystallgitters oder, allgemeiner, einer gesetz
maBigen raumlichen Molekularanordnung. 

Wenn wir diese Erwagungen auf unser Objekt anwenden 
wollen, so ergibt sich, daB wir unser Mosaik in berechtigter Weise 
nur in der GroBenordnung eines molekularen Gitters uns denken 
konnen. Es ware z. B. der C-Bestandteil als disperse Phase zu 
denken, die in den jungsten Meristemzellen ein molekulares 
"Gitter" bilde, das in einem bestimmten Prozentsatze der FaIle 

1) Auf die reichhaltige Literatur tiber diesen Gegenstand kann hier 
nicht eingegangen werden. 
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einen Prazisionsgrad besitzt, welcher das Ansprechen fiir die 
mitogenetischen Strahlen gewahrt. Durch Anwachsen des Dis
persoids, als welches das A anzusprechen ware, falle die ur
spriingliche Gitteranordnung immer mehr und mehr einer par
tiellen Zerstorung anheim. 

Die Gitterstruktur muB am vollkommensten in befruchteten 
Eiern und Blastomeren gedacht werden, woriiber weiter unten. 
Sowohl jeder Form- als GroBenwechsel der Zellen, der ja mit 
entsprechenden Modifikationen ihrer Oberflachen einhergeht, muB 
natiirlich anrh die Beschaffenheit des Oberflachengitters ent
sprechend beeinflussen. Denkt man an die bedeutenden pra
mitotischen und postmitotischen Formwandlungen unregelmaBig 
gestalteter und namentlich amoboider Zellen, so kann man natiir
lich nicht umhin, eine weitgehende Zerstorung des Gitters und 
ein entsprechendes Restitutionsvermogen derselben zu setzen. 
Wir kommen damit auf die nahere Besprechung der Pramissen, 
der Ausbildung und Erhaltung der postulierten Strukturen der 
Zello berflachp. 

Es wurde bereits in der Einleitung des naheren erortert, wie 
wenig der kolloidchemische Standpunkt, der so klarend in mancher 
Hinsicht fiir unsere Auffassung der Plasmaeigenschaften ist, als 
leitendes Prinzip fur die tieferen biologischen Probleme aus
reichen kann. Es mussen eigenartige dynamische Strukturen im 
Plasma postuliert werden, deren Entstehung, Erhaltung und 
Konfiguration auf genuine Prinzipe zuriickgefiihrt werden miissen, 
die den allgemeinen kolloidalen Gesetzlichkeiten gewissermaBen' 
superponiert sind und aus denselben allein keinesfalls abgeleitet 
werden konnen. Dieser Art erscheint uns auch die postulierte 
und im vorhergehenden naher begriindete "Gitterstruktur" der 
Zelloberflachen. Es solI nicht im entferntesten daran gedacht 
werden, daB dieselbe sich au s den kolloidchemischen Gesetzlich
keiten der Sole oder Gele ergibt. Es geniigt rein formal, wenn 
sie mit dem;elben in keine Kollision gerat, was in der von uns 
vertretenen allgemeinen Fassung nicht zu befurchten ist. 

Die Gitterstruktur der Zelloberflache ware demnach ein 
Spezialfall des ganz allgemeinen Postulates der "Zellbahnen", 
wie er in cler Einleitung ausfiihrlicher erlautert wurde. 

Das Bild, das wir lIns iiher den hohen Dispersitatsgrad der 
Mosaikst.rllktll!' liP!' Z('llobprflarhp mae hen mussen, steht, wie 

u· Il r \\ its f' It. Zt'IUeilung. 6 
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ich glaube, im besten Einklange mit den Vorstellungen, die 
vielfach auf Grund der Erfahrungen fiber die Permeabilitats
verhaltnisse der Plasmahaut gemacht wurden. 

Die Ultrafiltertheorie der Vitalfarbung von Ruhland be
ruht ja geradezu auf der Auffassung der Plasmahaut als eines 
Molekularsiebes von einer Porenweite, die nur fUr hochdisperse 
Farbstoffe passierbar ist. Wie jede zu einfache Theorie, so ent
halt auch die Ruhlandsche unbestritten nur einen Teil der 
Wahrheit. DaB die Zellpermeabilitat ein unvergleichlich kom
plizierterer Vorgang als eine bloBe Ultrafiltration ist, wurde 
durch zahlreiche weitere Arbeiten bewiesen, deren Ubersicht 
bei Hober zu finden ist. Ein gewisser Zusammenhang zwischen 
MolekelgroBe eines Stoffes und seinem Permeabilitatsvermogen 
kann aber ebensowenig wie die Grundlagen der Overtonschen 
Lipoidtheorie geleugnet werden. Die sich daraus ergebende not
wendige Konsequenz, daB die Zelloberflache, ganz allgemein gespro
chen, eine Anomogenitat von molekularer GroBenordnung besitzt, 
darf daher einen hohen Grad von Wahrscheinlichkeit beanspruchen. 

Es solI damit nicht im entferntesten daran gedacht werden, 
daB dieses hypothetische molekulare Sieb speziell mit dem von 
uns postulierten Mosaik identifiziert werden kann. Es handelt 
sich vorderhand nur um einen Hinweis, daB eine Architektur 
von annahernd fibereinstimmender GroBenordnung von zwei von
einander wesentlich unabhangigen Seiten postuliert werden muB. 

Aber auch abgesehen von der formalen Analogie unseres 
Bildes mit den Konstruktionen, die durch Beriicksichtigung der 
Permeabilitatsverhaltnisse nahegelegt wurden, steht auch die 
allgemeinere tiefere Einsicht in die biologische Wertigkeit der 
Zelloberflache, zu der diese Forschungsrichtung allmahlich ge
langt, in bester Harmonie mit unseren Anschauungen. Die 
"physiologische" Permeabilitat, die Hober in einen gewissen 
Gegensatz zur "physikalischen" stellt, scheint mir ein klarer 
Ausdruck des Gedankens zu sein, daB die Eigenschaften und 
wohl auch die Beschaffenheit der Zelloberflache ein Etwas, einem 
bloB kolloidchemischen Begriffe eines Suspensoides oder Emul
soides weit Uberlegenes ist. 

Auf die Bedeutung des Oberflachenmosaiks ffir unsere Auf
fassung der Embryogenese werden wir im nachsten Kapitel 
zuriickkommen. 
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F. Die Herkunft mitogenetischer Strahlen. 

Die eigenartige Strahlenerzeugung im Organismus, die wir im 
vorangehenden bewiesen zu haben glauben und die auf den ersten 
Blick so befremdlich erscheint, hat einen Prazedenten in del' 
Erzeugung sichtbarer Strahl en durch zahlreiche pflanzliche und 
tierische Orgallismen. Genau in gleicher Weise, wie hei Leucht
erscheinungen zunachst die Frage nach Sitz del' Strahlungs
energie .. esp. Bau del' Leuchtorgane, und zweitens nach del' 
Energieq twill' und Ener'gieumwandlungen bei Lichterzeugung 
auHritt, llaben wir ciaK Problem auch in unerem Fall zu stellen. 
Die Frage. oh die AllKi:lendnng mitogenetischer Strahlen an be
Rt.immte Organe gebunden sei, lind wenn ja, wo letztere zu suchen 
waren, iKt alwr in einer ganz anderen Weise, wie im FaIle del' 
Leuchtorgane, mit dem zweiten Problem - demjenigen nach dem 
energetischen Umsatze bei del' Strahlenerzeugung - verknlipft. 
Wir wollen daher, um die Ubersicht libel' den etwas kompli
zierten Sachverhalt zu erleichtern, das Problem del' Lokalisation 
nur an einem Spezialfall eri:irtern, um dann sofort auf das zweite 
Problem in moglichst erschopfender Weise einzugehen. 

1. Das Stl'ahlungszentl'um in del' Zwiebel. 

Die uns bereits gelaufigen Tatsachen libel' die innere Spiege
lung und Ausstrahlung del' Zwiebelwurzel lassen mit Sicherheit 
darauf schlie Ben, daB die mitogenetischen Strahlen in die Wurzel
spitze aus einem irgendwo proximalwarts gelegenen Wurzel
resp. Zwiebelbezirk gelangen. 

Etwas Naheres libel' den Sitz des Strahlungszentrums sagen 
diese Erfahrungen allerdings nicht aus. 

Del' erste und naheliegendste Versuch, die Wurzelspitze auf 
verschiedenen Hohen abzutragen und das Induktionsvermi:igen 
aus del' Schnittflache del' Wurzelspitze zu priifen, fiihrt zunachst 
zu eigenartigen Resultaten. Es genligt schon die Entfernung del' 
konischen Spitze, um jeden Induktionseffekt zu vereiteln. Die 
Schlu13folgerung, daB wir damit die Strahlungsquelle selbst ent
fernt odeI' heschadigt hatten, ware abel' ein TrugschluB, was sich 
nicht nul' aus den oben bereits entwickelten Erwagungen, son
del'll durch folgende 1Jherlegungen und Experimente ergibt. 

Da die Induktion bereits durch Abtragung del' auBersten 
WurzelRpitzp gehemmt werden kann, wo ja sicherlich keine 

6* 
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Induktionsquelle in Betracht kommt, so wurde der Verdacht 
nahegelegt, es moge sich urn eine Schockwirkung durch Wund
setzung handeln. Eineinfacher Weg fiihrt zur experimentellen 
Bestatigung dieser Vermutung1). 

Die ind uzierende Wurzel wird in einer 1/4 - 1/2 proz. Chloral
hydratlosung narkotisiert. Ihr Induktionsvermogen wird da
durch etwas geschwacht, laBt sich aber immerhin mit Sicherheit 
nachweisen. Wird nun an einer derartigen Wurzel die Spitze 

oder auch ein beliebiges, 
etwa ein paar Zentimeter 
groBes Stiick abgetragen, 
so erweist sich die Wund
flache von sehr betracht
lichem Induktionsvermo
gen, welches dem norma
len urn nichts nachsteht 
und, soweit sich beurteilen 
laBt, dasjenige der intak
ten narkotisierten sogar 
iibertrifft. Dieser Effekt 
der Narkose kann woltl 
nur so gedeutet werden, 
daB durch dieselbe in der 
Tat die Schockwirkung der 
Operation aufgehoben wird, 
laBt aber auch den Ge
danken, in den peripher
sten Wurzelteilen die Strah-

Abb. 36. Trichterformiger Wurzelursprung an der 
Zwiebelsohle. (Nach L. Gurwitsch: Archiv ftir lungsqueJle zu suchen, wohl 

Entwicklungsmechanik Bd.103.) endgiiltig fallen. 

Da die Amputation in jedem beliebigen Wurzelniveau offen
bar mit gleichem Erfolg vorgenommen werden kann, richten 
sich unsere Blicke in der Suche nach der Strahlungsquelle nach 
der Wurzelbasis resp. deren Ursprung aus der Zwiebelsohle. 

Die histologische, von Lydia Gurwitsch durchgefiihrte 
Analyse ergab hier folgendes: Der Wurzelursprung hat die Form 
eines Trichters, an dessen Bildung sich samtliche Gewebschichten 

1) Vgl. speziell Lydia Gurwitsch: Arch. f. Entwicklungsmech. d. 
Organismen. 1924. 
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des Wurzelschaftes beteiligen, indem sie in das gemeinsame Polster 
des Sohlenparenchyms einlenken (Abb. 36). Eine Ausnahme macht 
die zentrale Zellensaule (die auch durch zwei bis drei Zellreihen 
vertreten sein kann) und die in der Hohe der Trichterbasis ganz 
scharf mit einer sehr groBen Zelle absetzt, die sich ganz unver
mittelt einem kleinzelligen Parenchym anschlieBt, das aus relativ 
plasmareichen Zellen besteht und auch den iibrigen Raum des 
Trichters ausfiillt. An die Trichterbasis riicken aus der Tie£e 
der Soh Ie dichte Geflechte von RinggefaBen heran, die z. T. 
einen geschlossenen Kreis um die Trichterbasis bilden, zum 
anderen in den Wurzelschaft einbiegen und verschleden tief in 
das GefaBbiindel desselben vordringen. 

Dieses, in seinen zentralen Teilen ziemlich scharf abgesetzte 
Gebilde wird von uns als die eigentliche Strahlungsquelle fUr 'die 
betreffende Wurzel in Anspruch genommen. DaB die'le An
nahme Rich experimentell erharten laBt, wird aus dem nachfol
genden hervorgehen. Es sei aber schon hier ausdriicklich darauf 
hingewiesen, daB wir es in der Zwiebel mit ganz eigenartigen, 
aus der ganzell Struktur der Pflanze sich ergebenden Verhalt
nissen zu tun hahen und sich daher die Ergebnisse keinesfalls 
verallgemeinern lassen. In der Tat, ein so zentral gelegenes und 
nicht mehr entwicklungsfahiges Gebilde, wie es die Zwiebel resp. 
ihre Sohle ist, ware ja nicht bei anderen Pflanzenkeimlingen an
zutreffen, die in allen ihrell Teilen aus embryonalen Geweben, 
obwohl nicht durchgehend meristematischen Charakters, bestehen. 
Eine lokalisierte, strahlenerzeugende Quelle ware demnach in 
einem Dicotylenkeimling gar nicht zu erwarten, wurde auch, wie 
wir im weiteren noch sehen werden, dort auch nicht gefunden. 

DaB der 0 ben geschilderte U r s p run g s t ric h t e r mit groBter 
Wahrscheinlichkeit als Strahlungsquelle angesehen werden darf, 
ergibt sich aus folgenden Erwagungen und Versuchen. 

Wir sahen, daB die Abtragung der Wurzelspitze ohne Nar
kose eine schwere Schockwirkung zur Folge hat, die sich offen
bar auf irgendein zentral gelegenes Gebilde bezieht, was aus 
den Ergebnissen mit Operation unter Narkose gefolgert werden 
darf. Die starkste Traumatisierung der Zwiebel, die bei unseren 
IndllktiollSVPfHllchen jedesmal staUfindet, indem wir alle Wur
zeIn einer Zwiehel his anf die eine, die induzierende oder die 
inciuzierte, entfernen und einen beliebigen Zwiebelstumpf in 
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Verbindung mit der Wurzel belassen, hemmt in keiner Beziehung 
das Induktionsvermogen der letzteren. Da somit die Schock
wirkung von einer Wurzel auf die benachbarte nicht iibertragen 
wird,. haben wir allen Grund, jeden Wurzelursprung als mehr 
weniger autonom zu setzen. DaB aber andererseits der Wurzel
trichter die QueUe ist, von der aus die Teilungsimpulse fUr die 
betreffende Wurzel und gleichzeitig ihre Induktionswirkung auf 
andere Wurzeln hervorgehn, erhellt aus den Versuchen, diese 
Region einer streng lokalisierten Narkose zu unterwerfen, ohne 
gleichzeitig die Wurzel in Mitleidenschaft zu ziehen. Die Methodik 
der lokalen Narkose, die wir bisher iibten, ist sehr primitiv und 
deren Ergebnisse leider insofern schwankend, als die Narkose nicht 
jedesmal mit Sicherheit erzielt werden kann. Es wird an der 
Wurzel ein moglichst kleiner Stumpf der Zwiebelsohle belassen 
und in eine moglichst weiche GelatinegaUerte, die mit 1 proz. 
Chloralhydratlosung bereitet wird, eingeschlossen (vgl. Ab b. 5 S. 29) . 
DaB eine solche an sich sehr energisch narkotisierend wirkt, ist uns 
schon durch langjahrige Erfahrung an tierischen und pflanz
lichen Objekten bekannt. Der kaum zu iiberwindende MiBstand 
der Methode besteht darin, daB man den Sohlenstumpf nicht zu 
klein nehmen darf, da die genaue Lage des Ursprungstrichters 
innerhalb desselben nie genau bestimmt werden kann und eine 
Beschadigung oder EntblOBung unbedingt vermieden werden 
muB, falls wir die Reinheit des Versuches beanspruchen. 

Es scheint aber das Narkoticum nicht immer in geniigender 
Konzentration durch das dichte Gewebe der Sohle durchdringen 
zu konnen. Es blieb daher bei manchen Versuchen jede nach
weisbare Wirkung der Narkose aus: die betreffende Wurzel be
saB nach etwa 15 Stunden eine offenbar normale Mitosenzahl 
und iibte ihre gewohnliche Induktionswirkung aus. 

Die Ergebnisse der positiven Versuche sind aber trotzdem 
insofern hochst instruktiv, als nach entsprechender Versuchs
dauer sowohl die Wurzel selbst faktisch mitosenfrei vorgefunden 
wurde als auch jede Induktionswirkung aus ihrer Spitze weg
blieb. 

Der direkte Beweis, daB in der Zwiebelsohle tatsachlich 
die eigentliche Strahlungsquelle enthalten ist, wurde schlieBlich 
auf einem Wege erbracht, der aus folgenden Erwagungen hervor
ging. 
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2. Die QueUe der strahlenden Energie. 
Als energetische QueUe der Erzeugung von Strahlen im 

Organismus konnen wohl am ehesten chemische Umsatze in 
Betracht kommen. Die Gedanken werden dabei von selbst auf 
die VerhaItnisse der Entstehung sichtbarer Strahlen in den 
verschiedenen tierischen und pflanzlichen Leuchtorganen ge
lenkt, obwohl die Analogie etwas gewagt erscheint, da eine 
Chemiluminseeenz so kurzwelliger Art wie in unserem Falle bis
her unbekannt war und auch aus theoretischen Grunden nicht 
besonders wahrscheinlich erschien. E'l blieb aber· immerhin der 
entscheidendell Versllch zu wagen. 

ER war Rchon seit den klassischen UntenlUchungen Dubois' 
aus den achtziger Jahren bekannt, daB das Leuchten zwar ein 
Erzeugnis del' Lebenstiitigkeit bestimmter ZeUgruppen von dru
sigem Typus ist, sich aber der leuchtende Stoff auch in dem 
wiisserigen Auszug aus den Leuchtorganen wieder finden laBt. 
Durch ein hochst einfaches Verfahren gelang es ferner Dubois, 
in dem wasserigen Extrakt aus den Leuchtorganen zwei Frak
tionen zu i'lolieren, deren jede fur sich genom men kein Leucht
vermogen besitzt, beim ZusammengieBen derselben in vitro da
gegen ein helles Aufleuchtell, allerdingR von kurzer Dauer, auf
tritt. ])CI' pinp, waRsprl<isliche, durch maBige Erhitzung auf 
60' C Ilicht zerstorbare, nicht eiweiBhaltige Kiirper wurde VOl} 

J)uboi:; als Lnziferill, del' andere, bei Erwarmung zerstorbare, 
ais L u z if era s e bezeichllet und als ein Ferment aufgefaBt. 
Dub 0 is' Befunde wurden in vollem MaBe durch Newt 0 n 
Harvey bestatigt [1924)1) und dahin erweitert, daB es sich um 
ein Oxydationsferment handeIt, und daB seine Wirkung auf das 
Luziferin zur Bildung von Oxyluziferill fuhrt, der voll
standig reversihel 1St. 

IndpIlI wil' die hier angpfiihrten Mcthoden Dubois' auf unser 
Objekt getn'll ZIlI' Anwendung hrachten, kamen wir zu Resul
taten, dip in vollem MaBe die Berechtigung der weitgehendsten 
Analogie ergaben. 

lndem man die Sohle einer kriiftigen Zwiebel, aus del' zahl
reiche Wurzeln sprossen, fein zerhackt lind unter geringer Wasser
zugabe Rchnell in einem Morsel' moglichst kriiftig zerreibt, erhiilt 

1) V gl.: Die N a turwissenschaften. 1924, 
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man eine triibe Fliissigkeit, die, in eine Capillarrohre eingesogen, 
solange frisch (etwa 1/S_3/4 Stunden), eine kraftige lnduktion 
auf Zwiebelwurzeln ausiibt. Die Versuch'lanordnung bleibt natiir
Hch die alte, nur daB man im lnduktionsapparat die induzierende 
Wurzel durch die Glasrohre mit dem Brei aus der Sohlensub
stanz er"!etzt. Da es sich ganz offenbar um eine diffuse Strah
lung au"! der Fliissigkeitsoberflache handelt, sind die lnduktions
residuen auch dementsprechend breit und betragen durchschnitt
lich einen medianen Streifen der Wurzel von beilaufig 250 bis 
300 f1, im Querdurchmesser. DaB der lnduktionsstreifen nicht 
noch breiter ist, diirfte sich wohl daraus erklaren, daB sehr 
schrag auffallende Strahlen wohl reflektiert werden und daher 
keinen lnduktionseffekt ausiiben konnenl ). 

Der 1 Stunde alte Extrakt aus der SohlensubstallZ hat sein 
lnduktionsvermogen vollig eingebiiBt; es steht demnach zu er
warten, daB die lntensitat der Produktion mitogenetischer 
Strahlen schon viel eher, wahrscheinlich mit einem nicht unbe
deutenden Dekrement erlischt, was ja ebenfalls in voller Analogie 
zum Leuchten des Auszuges aus den Leuchtorganen in Dubois' 
Versuchen steht. 

Induktion mit frischbereitetem Brei aus der Zwiebelsohle. 
(Nur Differenzen zwischen induzierter und nichtinduzierter Seite angegeben.) 

-4, -5, 17,22,12, 17, 18, 14, 13, 17, 7, 19, 14, 13,24,27,32,28,22,16, 
4, 9, 9, 28, 18, 33, 14, 23, 16, 15, 2, -1 

(Nach Lydia Gurwitsch.) 

Der weitere Schritt, der auf dem beschrittenen Wege zu 
machen war, beide, der Luziferase und dem Luziferin 
analoge Fraktionen zu isolieren, gelang ebenfalls im vollen MaBe. 

lndem der frischbereitete Brei in 3 Portionen geteilt wurde, 
von denen mit der einen sofort induziert, die zweite fUr 5 Minuten 
in ein Thermostat von 58-60° C kam und die dritte bei Zimmer
temperatur aufgehoben wurde, ergab sich, wie zu erwarten war: 
1. Ein kraftiger lnduktionseffekt von der ersten Portion, ein 
volliges Versagen der Fraktionen 2 und 3 und ein deutlich posi
tives Ergebnis mit einem frischen Gemenge von beiden letzt-

1) Es besteht auch die andere Moglichkeit, daB die relativ dUnnen 
peripheren Lagen des Wurzelquerschnittes relativ durchsichtig sind und 
folglich kein me.rkbarer Unterschied zwischen der belichteten und der 
Schattenseite entstehen kann. 
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erwiihnten Fraktionen. Die Vermischung beider Fraktionen wurde 
erst 24 Stunden nach ihrer Bereitung vorgenommen, was ihre gute 
Haltbarkeit, jede fUr sich genommen, erweist. Die in den beziig
lichen Fraktionen offenbar enthaltenen Karper wurden von uns 
mit den provisorischen Namen "Mitotill und Mitotase" belegt. 

"\u~zug allS den Versuchsprotukullen. 
Vl'r~uch 1. 

A. "Frisch bereiteter Brei aUB einer Zwiebeisohle. 
Mitosenanzahl an cler indu-

zierten Seitl' 
nichtinduzierte Seitl' . 

51 59 90 82 61 60 57 53 72 62 59 37 45 
49 63 60 50 51 38 45 43 57 47 38 30 30 

Differenz 2 --4 130 32 10 22 12 10 15 15 21 7 151 

B- Auf 60° C erwarmte ]'raktion desselben Breies. 
(Wegen Bedeutung der Zeilen vgI. A.) 

(i0 (iii (i4 fil 61 6:3 (i0 75 81 71 (il 71 73 73 65 61 
iii (i{) (if) H2 74 H2 60 7:1 82 (iti 65 74 6!) 69 65 60 
- I -:3 I 1:1 1 0 2 I f) -4 --:1 4 4 0 1 

('. Hl'i Zi1lllllertemperatur aufbewahrtcr Hrei llach 24 Stundell. 
4!) 49 49 43 60 51 43 53 41 31 45 51 52 45 45 41 35 55 59 51 51 
48 53 46 43 58 46 40 49 43 33 44 44 50 48 38 39 39 61 61 50 49 
1--4 3 0 2 Ii 3 4--2--2 I 7 2-3 7 2-4-6-2 I 2 

D. Fraktionen B und C gemischt und sofort mit dem Gemenge induziert. 
~ ~M~W~W~ill~OO~~~~M~ 

~~~~Mill~WM~~~~M«M~ 

-2 119 17 29 14 17 17 13 4 19 6 7 12 181 2 1-6 

Es sei noch der Vollstandigkeit halber erwahnt, daB, wie es 
bei enzymatOsen Prozessen der Fall ist, bei Zugabe von groBeren 
Dosen von Narkotica (Chloralhydrat) die Induktionswirkung, also 
offenbar auch die Mitotasewirkung, aufgehoben wird (S. Salkind). 

Induktion mit einer Emulsion aus jungell Kaulquappen 
(1-1,2 em Lange). 

A. Frisch bereitete Emulsion mit geringem Ringer - Zusatz. 
(Nur Differenzell angegeben.) 

0, -3, II, i, 10, 8, 13, 28, 20, 3, 1, 11, 16, 12, 16, 16, 22, 12, 22, 12, 19, 
10, 6, -3, 8. 

(Nach Lydia Gurwitsch.) 

B. Nach 15 Minuten Narkose in 0,5proz. Chioralhydratiosung 9 KauI
quappen zerrieben, in 0,250;;, Chioralhydrat sofort zur Induktion verwertet. 

(Nur Differenzen angegeben.) 
3, -5, 7, -5, 6, 2, -3, 2, -3, -2. 

(Nach S. J. Salkind.) 
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Diese mit Absicht etwas ausfiihrIicher behandelten Versuche 
machen den SchluB wohl unabweisbar, daB mitogenetische 
Strahlen, die ja offenbar sehr kurzwellige ultraviolette Strahlen 
sind, als ein Erzeugnis einer eigenartigen Chemoluminescenz 
auftreten. 

Dieses Ergebnis ist gewiB iiberraschend und birgt in sich 
noch manche Unklarheiten, da FaIle einer derart kurzwelligen 
ChemoluminC!lcenz aus anorganischem Gebiete nicht bekannt und 
auch theoretisch schwer erklarlich sind. Als erster Fall ultra
violetter Chemoluminescenz wurde allerdings ganz kiirzIich eine 
Emission von Strahlen von 3000 Angstrom gefunden (Haber 
und Zisch: Naturwissenschaften 1925, H.20)1). Es handelt sich 
hier um eine Reaktion zwischen Quecksilber und Chlordampf, 
die sehr energisch vor sich geht und zu einer festen Bindung, 
d. h. zu einer sehr energischen Energieentbindung fiihrt, somit 
nicht ohne weiteres mit einer offenbar lockeren Bindung von 
Sauerstoff an einen hochmolekularen Stoff, wie es offenbar das 
Mitotin (nach Analogie mit Luziferin), vergleichbar ist. Es kann 
demnach nicht geleugnet werden, daB hier bedeutende, mog
licherweise in ihren weiteren Konsequenzen noch gar nicht iiber
sehbare Schwierigkeiten fiir die Deutung der gefundenen Tat
sachen Iiegen, was aber der Sicherheit der Befunde keinesfalls 
Abbruch machen kann, zumal es sich offenbar um eine weit
verbreitete Erscheinung handelt. Es fiihren namlich Induktions
versuche mit frischbereitetem Korperbrei aus sehr jungen 
Kaulquappen ebensogut zum Ziele wie die wasserigen Aus
ziige aus der Zwiebelsohle. Versuche mit Trennung der bei
den Komponenten wurden bisher an diesem Objekt noch nicht 
vorgenommen. 

Der Nachweis des fermentativen Charakters der Erzeugung 
mitogenetischer Strahlen fiihrt uns naturgemaB auf die Suche 
nach ZelIen, die die beiden Komponenten produzieren und ver
langt gleichzeitig die Aufklarung der Frage, wo und wie die 
Reaktion zwischen dem Mitotin und der Mitotase in intakten 
Geweben geschieht. Wir sind hier leider vorderhand auf bloBe 

1) Anmerkung bei der Korrektur: Es wurde iibrigens neuerdings der 
Nachweis erbracht (Kugelmass and Me Quarrie Science 1924), daB 
manche antiraehitische Substanzen (Lebertran, Eidotter) ultraviolette 
Strahlen aussenden. 
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Vermutungen angewiesen, die abel' einen gewissen Wert als 
Fingerzeig fUr die weitere Forschung beanspruchen diirften. 

Wir hatten natiirlich als Ferment resp. Mitotinproduzenten 
Zellen von driisigem Typus zu erwarten. Es kamen ais solche 
im Ursprungstrichter del' Zwiebelsohle am ehesten die relativ 
kleinen und plasmareichen Zellen in Betracht, die im Trichter 
regelmaBige kontinuierliche Lagen in del' Umgebung del' Zentral
saule bilden. Diese Zellagen setzen sich kontinuierlich in die 
Elemente del' GefaBbiindel des Wurzelschaftes fort, stehen wohl 
auch in ihrer Beschaffenheit denselben nahe. Diesel' Umstand 
fiihrt uns auf den Gedanken, del' sich auch von anderer Seite 
aufdrangt, in den GefaBbiindelelementen ganz allgemein die Pro
duzenten del' mitogenen Stoffe zu suchen. Eine direkte Be
statigung lidem uns die bereits mehrfach erwahnten Induktions
versuche mit frischen Querschnitten durch die Leptombiindel der 
Kartoffeiknollen. 

Wir werden auf diese SchluBfolgerung auch durch den noch 
weiter zu besprechenden Induktionsmodus del' Kotyledonen des 
Helianthuskeimlings gefiihrt. Die Induktion erfolgt bier nam
Hch in Form eines feinen Biindels, das die direkte Fortsetzung 
des Hauptnerven des Blattes bildet, nicht abel' von anderen 
Htellen desselhen aus. 

Oh beide mitogene Htoffe von den gleiehell Zellen odeI' ge
Hondert produziert werden, laUt sich vorderhand nicht mal in 
hypothetischer Weise erortern. 

Uber die wichtige Frage, wo und unter welchen Umstanden 
die Verbindung del' beiden mitogenen Stoffe resp. die Entstehung 
del' Strahlen prfolgt, diirfen wir wohl einige Vermutungen auf
stellen, die im weiteren in kurzen Worten besprochen werden 
sollen (vgl. 2. Hauptteil). 

4. Kapitel. 

Veranlassungs- und Stimulationsfaktoren. 
Diese Sammelbezeichnung solI fiir eine heterogene Gruppe 

von Faktoren gelten, die Veranlassung zu Zellteilungen geben, 
aberim Gegensatz zu den bereits im vorangehenden analysierten 
MogIichkeits- und VerwirkHehungsfaktoren korperfremd sind. 
Dip Aufstellung diesel' Sonderklasse entspricht in weit groBerem 
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MaBe praktischen Bedurfnissen der Analyse, als einem tief
gehenden Unterschiede, namentIich von der letztgenannten 
Klasse. Sollte sich im folgenden ergeben, daB die mitogenetischen 
Strahlen der einzige VerwirkIichungsfaktor sind, so wird vollends 
jede scharfe Grenze schwinden, da ja dieselben sowohl korper
fremd als korpereigen sein konnen. Es wird aber trotzdem be
rechtigt und zweckmaBig bleiben, eine bestimmte Gruppe von 
Faktoren als Stimulations- resp. Veranlassungsfaktoren fur die 
Betrachtung auszuscheiden, da ihre Sonderstellung im Vergleich 
zu dem oder den Verwirklichungsfaktoren, wie bereits oben aus
gefiihrt wurde, sich aus der Erwagung ergibt, daB sie stets nur 
Anfangsglieder der ganzen, zur Teilung fiihrenden Ablaufskette 
bilden und ein genuiner Faktor, der hochstwahrscheinlich eben 
durch die mitogenetischen Stl'ahlen vertreten ist, stets in den 
VerIauf derselben eingeschaltet ist. 

Bei der Analyse der organismusfremden Teilungsfaktoren 
stoBen wir sofort auf die Notwendigkeit, die zwei in der Dber
schrift des Kapitels angefuhrten Bezeichnungen als gesonderte 
Kategorien auseinanderzuhalten. Von einer Anzahl derselben 
wissen wir vorderhand nur, daB sie die Intensitat der physio~ 

logisch bereits bestehenden Teilung s t e i g ern konnen, was in 
der Bezeichnung "Stimulationsfaktoren" zur Geltung kommen 
soIl. Es gehoren hierher gewisse Ernahrungsverhaltnisse, Beein
£lussung durch gewisse chemische und physikaIische Agentien. 
Auch die mitogenetischen 'Strahlen gehOren auf Grund bisheriger 
Erfahrungen in diese Kategorie. Wenn wir letzteren eine Sonder
stellung einraumen, die so weit geht, daB wir in ihm sogar den 
gen uinen Teilungsfaktor erbIicken, so geschieht es nicht nur, 
weil es sich um einen offenbar universellen korpereigenen Faktor 
handelt, sondern vor allem, weil seine Konstanz es unwahrschein
lich machen wiirde, ihm eine gewissermaBen suplementare, nicht 
inharente Stellung einzuraumen. Ais Veranlassungsfaktoren 
hatten wir dagegen diejenigen Faktoren zu bezeichnen, die im 
normalen Korpergetriebe fehlen, bei ihrer Anwendung 
oder Einwirkung auf °den Organismus dagegen die Entstehung von 
Mitosen veranlassen, und zwar aucb da, wo solche normalerweise 
gar nicht vorgesehen waren. Es gehoren in diese Kategorie Mitosen 
bei regenera,tiven und pathologischen Prozessen, letztere wiederum 
von sehr verschiedener, nur zum geringen Teil bekannter Atiologie. 



Veranlassungs- und Stimulationsfaktoren_ 93 

Sowohl fUr ~timulatiolls- ais fur Veranlassungsfaktoren gilt 
als erstes die Frage, die uns schon beim Studium embryonaler 
Mitosen entgegentrat: 

Warum wird der Reiz, der ja ganz offensichtig groBere Zell
komplexe ganz gleichmiiBig trifft, stets nur von einer geringen 
Minderz.ahl der betreffenden Zellen beantwortet 1 Der tiefere 
Zusammenhang kann indes hier und da verschieden sein, da die 
Stimulationsfaktoren es mit Zellkomplexen zu tun haben, wo 
eine allgemeine Teilungsbereitschaft (Moglichkeitsfaktoren) im 
allgemeinen, evtl. im individuell schwankenden MaBe bereits vor
liegt, in den Fallen dagegen, wo Veranlassungsfaktoren in Frage 
kommen, wir yon einer Teilungsbereitschaft keine unmittelbare 
Kunde besitzen, und eiue solche noch recht fraglich erscheint. 
Ziehen wir zuerst die erste Kategorie, diejenige der Teilungs
stimulation ill Betracht, so entsteht naturgemiW zunachst die 
Frage, ob es sieh dabei urn Steigerung der Teihmg'limpulse oder 
der Teihmgshen;itschaft (Mtiglichkeitsfaktoren), evtl. um beides 
handelt. 

Der wohl wiehtigste Stimulationsfaktor, der in den Ernah
rungsverhaltnissPIl der Gewebe gegeben ist, wurde neuerdings 
einer eingehendpn Priifung durch Kornfeld unterzogen. lndem 
er in systematischer Weise die alteren Versuche Hackers mit 
forcierter Futterung von Salamanderlarven, mit und ohne Ein
schaltung von Hungerperioden, wiederholte, kam er zum SchluB, 
daB der Futterungseffekt noch langsamer wie in Hac kers Ma
terial (der die Latenzzeit auf 4 Tage schatzte), und zwar fruhstens 
am 6. - 7. Tage nach einer starken AusfiiUerung eintritt, die for
dernde Einwirkung nach einer Hungerperiode aber auch wenig
stens 5-7 Tage anhalt (Abb. 38). ;Dieser "recht schwerfallige, 
langsam einst'tzende und lange nachwirkende EinfluB" durfte nach 
Kornft'ld mit piner Steigerung der Teilungsbereitschaft (Mog
lichkeitsfaktorpll unst'rer Terminologie) gleichbedeutend sein und 
auf einpr Anreicherung dt'r Zellt'n an Assimilaten beruhen. 

Es stehpn damit auch mannigfache Erfahrungen auf botani
schem Gebiete im besten Einklange, wo das Auftreten der Zell
teilungen vorwiegend in den Nachtstunden, darauf zuruckgefUhrt 
werden kann, daB, i:lolange den Zellen (z. B. Conjugaten nach 
Karste 11) Tageslicht zu Gebote steht, die Zelltatigkeit einseitig 
auf AFlsimilatioll der Kohlensaure und Aufspeicherung chemischer 
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Energie eingestellt ist, die Assimilate dagegen nachts zum 
groBten Teil zum Zwecke der Zellvermehrung wieder aufgebraucht 
werden. Es entspricht dieses auch dem Peterschen Prinzip von 
dem reziproken Verhaltnis von Zellarbeit und Zellteilung. 
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1m Gegensatz zum langsamen EinfluB der Assimilation ist 
der kurzfristige EinfluB der schnell wechselnden ausloscnden 
Faktoren (unsere Verwirklichungsfaktoren) nach Kornfeld aus 
den Charaktereigentiimlichkeiten der Stadienverteilung in beiden 
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in einem weiteren Abschnitte kurz gewiirdigt werden sollen, 
sind, die durch die Ernahrungsverhaltnisse eine den Bereit
schaftszustand steigernde Modifikation erfahren, ware in Er
wagung zu ziehen. Es konnte etwa daran gedacht werden, 
da.6 unter giinstigeren Viscositatsverhaltnissen, die fiir das Zu
standekommen der Mitosen tatsachlich vom Werte zu sein schei-
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Abb.40. 
Abb.39 u. 40. Verteilungskurve der einzelnen Frequenzstadien der Mitosen in beiden 

Corneae (vgJ. Text). (Nach Kornfeld.) 

nen, ein relativ schwacher Teilungsimpuls resp. eine weniger voll
kommene Beschaffenheit des Reizperzeptionsorgans fiir den posi
tiven Ausfall der Teilungsreaktion geniigt. 

Es handelt sich aber zur Zeit nur um vage Vermutungen, die 
immerhin den Wert haben konnten, zur experimentellen Priifung 
der Frage anzuspornen. 

Die Teilungsbereitschaft, die in den soeben analysierten 
Fallen in hOherem oder geringerem Grade bereits vorlag, mu.6 
bei Regenerationsprozessen und verschiedenen pathologischen, 
zu Zellteilungen fiihrenden Prozessen vollig als Novum entstehen. 
Wir miissen daher den Veranlassungsfaktoren, um die es sich 
nach unserer Definition handelt, eine zweifache Bedeutung bei
messen, indem sie sowohl den Bereitschaftszustand wachrufen 
als auch den genuinen Teilungsreiz abgeben. Unter diesem dop
pelten Gesichtspunkte wollen wir nun die Erscheinungen nach 
der Wundsetzung, kurz das Wundfeld als Ganzes studieren. 

Die sparlichen, noch durchaus ungeniigenden Ermittlungen, 
die uns personlich iiber diese Frage vorliegen, mogen hier kurz 
geschildert werden. Es wurde des naheren das Verhalten des 
Cornealepithels des Frosches nach Setzung kleiner Brandwunden 
studiert. 
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Mitosen gehoren, wie bekannt, zu den Spatreaktionen bei der 
Regeneration. Sie pflegen in einiger Entfernung vom Wund
rande aufzutauchen, wobei in tibereinstimmender Weise (vgl. 
namentIich die Schilderung bei Boveri 1) bei Saugern und bei 
Sommerfroschen der 4. Tag nach Wundsetzung der Zeitpunkt 
des ersten, massenhaften Auftretens derselben zu sein scheint. 
Wird eine lineare Wunde gesetzt, so treten die Mitosen am 4. Tage 
nach der Wundsetzung simultan, tiber ein weites Feld zerstreut, 
auf. Es ist aber im selben ein ziemIich scharfes Maximum und 
ein relativ steiles Dekrement der Teilungsintensitat unverkennbar. 
Das Maximum liegt von vornherein in einiger Entfernung von 
dem Wundrande, verschiebt sich indessen im Laufe der nachsten 
2-3 Tage distalwarts, von der Wunde fort, indem gleichzeitig 
die absolute Teilungsfrequenz des ganzen Feldes ebenfalls be
deutend abflaut und allmahlich erIischt. Es gewinnt den An
schein, als ob eine Mitosenwelle sich langsam tiber das gauze 
Feld ausbreite (Boveri). PrUfen wir des naheren das Verhalten 
eines groBeren gleichartigen Wundfeldes (Froschcornea), so er
gibt sich die Notwendigkeit, eine eigenartige antagonistische 
Doppelwirkung der Wunde zu setzen: neben der allgemein be
kannten H tim u lie r end e n Wirkung derselben besteht offenbar 
anch eine eigenartige hemmende Beeinflussung des Feldes, was 
ans folgendell Tatsachen gefolgert werden muB: 

]. Ohwohl Mitosen in nicht geringer Zahl auch in der nachsten 
Nachbarschaft der WUllde auftreten, liegt das Maximum der 
Teilungsintensitat ganz unverkellnbar in ziemlich bedeutender 
Entfernung vom Wundrande. 

2. Werden zwei nicht sehr intensive Wunden gleichzeitig in 
einiger Entfernung voneinander gesetzt, so summiert sich ihre 
Wirkung, soweit man dieselbe nach der Verteilung der Teilungs
intensitat heurteilen kann. Wird aber neben einer maBigen 
Wunde eine zweite von iibertriebener Intensitat, z. B. eine pene
trierende Cornealwunde mit Irisprolaps gesetzt, so ist nicht nur 
ihr Eigenfeld bedeutend schwacher als dasjenige der ersten, son
dern beeinfluBt das letztere im negativen, depressiven Sinne. 

3. Ungefahr die Halfte der Latenzzeit scheint durch die 
hemmende Wirkung der Wunde beherrscht zu sein. Es laBt sich 

1) tiber Entstehung malignerTumoren usw. Jena: Gustav Fischer 1913. 

G urII' its r h, ;t,ellteilung. 7 
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dieses durch folgende Versuche erweisen: Bei Herbstfroschen,bei 
denen die Latenzzeit 6 Tage dauert, werden zwei Wunden, und 
zwar nicht gleichzeitig, mit einem Abstande von 4 Tagen ge-
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Abb. 41. Herbstfrosch. 6 Tage nach Setzung der runden, 4 Tage nach der Strichwunde. 
Deutliche reine Hemmungswirkung der Strichwunde. Zu beachten namentllch der mit 
Pfeil angedeutete Bezlrk, wo die hemmende Wlrkung der Nachbarschaft der Strichwunde 
slch besonders bemerkbar macht. (Nach Gurwitsch, Archlv flir Entwickiungsmechanlk 

Bd.100.) 
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setzt. Die Wirkung del' zweiten, 2 Tage VOl' del' Fixierung ge
setzten Wunde, erweist sich nun rein hemmender Art, indem 
ihre Umgebung deutlich armer an Mitosen wie die ubrigen Feld
ahschnittp sino. 

Es kallll anf Grund diesf'r Erfahrungen mit groBer Wahr
scheinlich keit gesetzt Wf'rdell, daB die groBe Latenzzeit del' 
Mitosen jPopnfalls nicht ill ihrf'r ganzen Lange auf Rechnung del' 
Reaktiommnfiihigkeit df'r Zellen Helbst gesetzt werden darf. 
Wissen wir .la, daB Hon-

stige Gewebsreaktionen, 
z. B. Zellverschiebungen resp. 
Formwechsel der Epithelzellen 
auf den Wundreiz sehr prompt 
erfolgen. Es HiI3t sich daher 
wohl kaum unnehmen, die 
Wunde hlif'be ill den ersten 

a 

2 Tagen nach ihrer Setzung --c:5 c::::2 ~ :;;55 ~ c=5 

untatig. 0 DO 0;::0 0 0 0 
Ober das Wesen diesel' '----" 

primaren, hernmenden Wund
wirkung sind wir zur Zeit in 
voller Unkenntnis. Es lassen 
sich hier nul' Vermutungen 
aufstellen, deren Berechtigung 

b 

Abb. 42. Umrisse der Conjunctiva der Frosch· 
cornea. a Normal, b in ziemlicher Entfernung 
yom Wundrande zwei Tage nach Wundsetzung. 

(Nach einem Praparat von A. Sorin.) 

aus unserell Erfahrungen uber den Zusammenhang zwischen Zell
teilungen und morphogenen Prozessen einigermaBen hervorgeht. 
Es scheint ganz allgemein zu gelten, daB Zellen, die sich im leb
haften Formwf'chsel und Bewegung befinden, von Teilungen ab
sehen. Die theorctische Deutung dieses Zusammenhanges soll im 
wf'iteren verstH'ht werden. Dif' tiefgehendell Umwalzungen, die ill 
del' Architektollik del' mehrschichtigen Epithelien in del' Nachbar· 
schaft dpl' Wunde auftretcn und zur provisorischen Wunddeckung 
beitragen, mogen daher als zureichender Grund fUr die von del' 
Wunde ausgehende "Hemmungswirkung" auf die Mitosenver
teilung gdten. Es faUt namentlich die bedeutende Dehnung und 
Abflachung del' Epithelzellen auch weit distalwarts von del' 
Wunde auf (Abh. -1-2). Mitosen pflegen in del' Tat in diesen ab
geflachtf'll Bezirken nul' sparlich aufzutreten. Wir konnen uns 
aul3erdem iilwrwugen, dal3 die hemmende Wirkung del' Wunde 

7* 
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im allgemeinen gleichsinnig mit der Intensitat resp. der Aus
dehnung der Wunde zunimmt. 

Die primare hemmende Wirkung der Wunde diirfte, wie aus 
diesen Uberlegungen hervorgeht, sich wohl nur auf einen relativ 
beschrankten Bezirk in der Umgebung der Wunde erstrecken. 
Die groBe Latenzzeit der Mitosen, namentlich auBerhalb des 
Wirkungsbereiches der letzteren, diirfte daher von der Hem
mungswirkung wesentlich unabhangig sein. Um den hier vor
liegenden Zusammenhangen etwas naherzutreten, miissen wir uns 
vor aHem vergegenwartigen, daB unter allen Veranlassungsfak
toren die Wundsetzung derjenige mit der kiirzesten Latenz
periode ist. Die reaktiven Wucherungen, die gewissen chemischen 
Reizen nachfolgen, treten in der Regel erst nach Verlauf von 
mehreren Wochen auf. So verhalt es sich z. B. mit krebsartigen 
Zellproliferationen nach wiederholter Bestreichung der Haut mit 
verschiedenen Teerpraparaten. Uber die Latenzperiode der spon
tanen Geschwiilste sind wir natiirlich aus naheliegenden Grunden 
in voller Unkenntnis. 

Der gemeinsame Grund fiir die groBe Dauer der Latenzperiode 
dieser Teilungskategorien ist wohl darin zu suchen, daB der Be
reitschaftszustand der Zellen gegebenenfalls, im Gegensatz zu den 
Fallen der Betatigung der Stimulationsfaktoren, erst als etwas 
Neues geschaffen werden muB. Es liegt namlich absolut kein 
Grund vor, in den Gewebselementen des erwachsenen Organismus, 
wo normalerweise Zellteilungen nie auftreten, eine stete Anwesen
heit der Teilungsbereitschaft zu setzen, die ja zweifelsohne einem 
eigenartigen temporaren Zustande der Zelle gleichkommt. 

Als Symptom der langsamen Ausbildung des Bereitschafts
zustandes kann auch die oben bereits erwahnte Erscheinung des 
wellenformigen Fortschreitens des Teilungsmaximums betrachtet 
werden. Eine nahere Analyse ergibt folgendes: 

Da Teilungen simultan in der ganzen Ausdehnung des Wund
feldes auftreten und nur das Intensitatsmaximum ein langsames 
Vorwartsschreiten distalwarts von der Wunde zeigt, muB ge
schlossen werden, daB der Bereitschaftszustand gegebenenorts 
langsam ansteigt und ebenso allmahlich abfallt. Die Eigenperiode 
des ganzen Zyklus braucht natiirlich keinesfalls mit dem Tempo 
der Ausbreitung des von der Wunde ausgehenden Erregungs
zustandes zusammenzufallen, der den Bereitschaftszustand wach-
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ruft. Del' Zusammenhang kann vielmehr etwa folgendermaBen 
gedacht werden. Der Impulsfaktor, der von der Wunde aus· 
gehend sich iiber das ganze Feld ausbreitet und den Bereitschafts· 
zustand wachrufen soll, konnte mit beliebiger Geschwindigkeit 
aber mit einem merkbaren Dekrement fortschreiten. Der Bereit· 
schaftszustand der Zellen, der als Antwortsreaktion einsetzt, 
miiBte in einem bestimmten Rhythmus anwachsen und dann 
nach einem bestimmten Maximum wieder abklingen. 

Wenn wir die Steilheit des Anstieges des Bereitschaftszustandes 
als Funktion der Intensitat des Impulsfaktors setzen, so waren 
natiirlich die verschiedensten zeitlichen Beziehungen zwischen der 
Ausbreitung des Impulsfaktors iiber das ganze Wundfeld und 
dem Fortschreiten des Teilungsmaximums (dessen GroBe natiir
lich seinerseits als Funktion der Hohe des Bereitschaftszustandes 
gesetzt wird) denkbar. 

Das Anwachsen des Bereitschaftszustandes resp. der Begriff 
cines bestimmten Intensitatsgrades in Anwendung auf denselben 
ist mit der Voraussetzung gleichlautend, daB zwar aIle Zellen des 
Wundfeldes der Anregung mehr oder weniger folgen, aber einc 
uestimmte Hc)hc dcs Bereitschaftszustandcs bei einer gegebenen 
Intensitat des Auslosungsfaktors (z. B. der mitogenetischen Strah
len) erforderlich ist, damit eine Teilung auch wirklich zustande 
komme. Diesel' Punkt wurde von uns schon mehrmals im voran
gehenden behandelt. Machen wir fUr den Bereitschaftszustand 
die Beschaffenheit der Zelloberflitche verantwortlich, so ware die 
Hohe des Bereitschaftszustandes del' Zelle etwa gleichbedeutend 
mit del' Vollkommenheit des Oberflachenmosaiks. Es muB abel' 
natiirlich vorderhand ganz unbestimmt bleiben, ob in del' Tat 
das Auftreten des Bereitschaftszustandes sich auf die adaquate 
Umgestaltung del' Zelloberflachen beschrankt. Es ware auch hier 
daran zu dpnken, daB die bereits oben erwahnten Viscositats
anderungen des Plasmas, als Vorbedingungen der Mitose (vgl. 
Heilbrunn, Chambers, Weber, Speck), eine bedeutende 
Rolle fUr den Bereitschaftszustand spielen diirften. 

Welcher Art der von der Wunde ausgehende Impuls ist, der 
den Bereitschaftszustand im Wundfelde erzeugt, ist uns zur Zeit 
vollig unbekannt. Es ware sogar vorzeitig, eine Duplizitat der 
Wundfaktoren in dem Sinne zu setzen, daB der eine von ihnen 
nur fiir dir Teilungshereitschaft. gelte, drr andere die eigentliche 
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Auslosung bewirke und der mitogenetische Faktor im engeren 
Sinne sei. 

-Cber die Natur des Wundreizes wurde schon oft geforscht 
und nachgedacht. Man scheint ganz allgemein darin iiberein
zustimmen, daB es die Zerfallsprodukte der durch den Eingriff 
geschadigten resp. abgetoteten Zellen sind, die als eigentlicher 
spezifischer teilungsanregender Faktor anzusehen sind. In diesem 
Sinne wurde auch, wie bekannt, die hier schon mehrmals be
sprochene Wundhormonlehre Haberlandts aufgebaut. Von 
besonderem Interesse sind in dieser Hinsicht seine Versuche mit 
Kohlrabiknollen. DUnne Scheiben aus denselben werden in drei
facher Weise verwendet: 1. ohne weitere Eingriffe einer Kultur 
in feuchter Kammer auf 8-10 Tage iiberlassen; 2. die Schnitt
fliiche unter einem kraftigen Wasserstrahllangere Zeit abgespiilt, 
um nach Moglichkeit aIle Reste der verwundeten Zellen zu ent
fernen, und wie 1. weiterbehandelt; 3. die wie in 2. behandelten 
Scheiben mit einer diinnen Schicht eines Gewebebreies bedeckt, 
der aus dem gleichen Objekt durch Abschaben oder Zerreiben 
gewonnen wurde. 

"Die zahlreichen angestellten Versuche ergaben klare Resul
tate. Unter den abgespiilten Wundflachen traten die Zellteilungen 
bedeutend sparlicher oder wenigstens in einer geringeren Anzahl 
von Zellschichten auf als unter den nichtabgespiilten. So waren 
z. B. in eiuem Versuche unter der nichtabgespiilten Wundflache 
aIle Zellen bis in die fiinfte Zellage hinab je einmal, in der ersten 
Lage oft zweimal geteilt, wahrend in der abgespiiIten Flache die 
Teilungen nur in der ersten und zweiten Zellage haufig, in der 
dritten nur noch vereinzelt auftraten ... Wurden aber die ab
gespiilten Wundflachen mit einer diinnen Schicht von Gewebe
brei iiberzogen, so traten darunter meist ebenso zahlreiche, zu
weilen sogar noch reichlichere Zellteilungen auf als unter den 
nichtabgespiilten Flachen. Damit ist die Wirksamkeit von 
Zersetzungsprodukten der getoteten Zellen als Wundhormone, 
und zwar als traumatische Teilungshormone erwiesen"l) (S.223). 
Der grundlegenden Versuche Haberlandts mit den Leptom
biindeln der Kartoffelknollen wurde bereits im vorangehenden 
gedacht. Es wurde auch darauf hingewiesen, daB deren Ergeb
nisse, die fiir ein Wundhormon als spezifischen Teilungsfaktor 

1) Sitzungsberichte d. preuB. Akade)llie 1921. 



Veranlassungs· und Stimulationsfaktoren. 103 

gewiB beweisend sind, noch nicht dariiber prajudizieren, ob durch 
das Hormon ein chemisches Feld erzeugt werde, d. h. dasselbe 
sich iiber den ganzen Wundbezirk als solches ausbreitet, oder ob 
nicht vielmehr das Hormon als Erzeuger mitogenetischer Strahlen 
auftritt, demnaeh ein Strahlungsfeld erzenge. Zu der voran· 
gegangenen Diskussion dieser Frage waren noch einige Daten 
aus unseren Versuchen an der ]'roschcornea zu erwahnen, die 
allerdings eher fiir die zweite Eventualitat verwertet werden 
konnen. Wird die Wundwirkung einer relativ kraftigen runden 
Wunde durch eine sehr leichte lineare Wunde gewissermaBen 
"abgeschirmt", 1'10 wird durch die letztere, deren Eigenwirkung 
relativ schwach ist, ein ziemlich scharf abschneidender Halb
schatten geworfen, der jedenfalls einer geradlinigen Ausbreitung 
des Wundimplllses, d. h. IiiI' einen strahlenden Faktor spricht 
(Abh. 2R f-I. 55). Ein direkter Weg ZUl' Entscheidung dieser Fragt~ 
liegt in einer Priifullg des lnduktionsvermogens cler Wunden, 
wobei als Detektor natiirlich Zwiebelwurzeln in Betracht kamen. 
Ratte sich ein positives Resultat ergeben, so ware eine weit· 
gehende Analyse der Latenzperiode der Wundreaktion als ge
sichert zu betrachten, indem man die zeitlichen Verhaltnisse del' 
von del' Wlinde ausgehenden lmpulse in del' Hand hatte. 

Von bcsondercm Interesse ware auch die allseitige Priifung 
der Wucherullgsreaktionell del' Gewebe ohne WUlldsetzung, wic 
sie nach verschiedenen chemischen Eingriffen auftritt. Die Mog. 
lichkeit einer solchen iRt Y()fi besonderer Bedeutung in Anbetracht 
del' offenbaren Schwierigkeit., dieselbp in Beziehung zu unserem 
allgemeinen Schema drr mitogenetischen Tnduktion zu bringen. 
Die ersk Frage, die hier zu erledigen ware, bezieht sich auf den 
Kernpullkt des ganzen Erscheinungskomplexes. 1st iibt~rhaupt 
cine rein chemische Alll'egnng zur Zellteilung moglich, res}!. 
welcher Art Hind die ill Betracht kommenden Zwischenglieder'l 
Es ware wohl moglich und bei Beriicksichtigung der Art der 
Stoffe und del' Methodik sogar nicht unwahrscheinlich, daB als 
unmittelbare ]'olgen des Eingriffes lokale Nekrosen einer Anzahl 
Elemente auftreten. Sollte diese Vermutung zutreffen, so ware die 
ganze En~cheinung der Klasse der Nekrohormone Raberlandts 
untergeordnet. 

Was aber letztere betrifft, so glauben wir in den schon mehr
faeh zitierten Ergebnissen mit erfolgreicher Induktion mit frisch en 
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Quersohnittsflaohen duroh Leptombundel der Kartoffelknolle 
einen Beweis erbraoht zu haben, daB Wundhormone, wenn nioht 
aussohlieBlioh, so dooh jedenfalls auoh duroh Aussendung mito
genetischer Strahlen teilungsfordernd wirken. Es eroffnet sich 
im Lichte dieser Ermittlungen ein Ausblick auf die Moglichkeit, 
das unserer ganzen Auffassung zugrunde liegende atiologische 
Schema der Hervorrufung der Zellteilungen auoh auf diejenigen 
FaIle der Zellteilungen zu ubertragen, die mehr konventionell 
ins Gebiet des pathologischen fallen. Wir haben naturlich die 
Mitosen maligner Geschwiilste im Auge. 

Sofern es sioh um Reiztheorien derselben handelt, fallen' sie 
in die soeben analysierte Kategorie. Huldigt man dagegen der 
Anschauung, es moge sich um ererbte Konstitutionsanomalien 
oder analoge, tiefer wurzelnde atiologische Momente handeIn, so 
stehen wir vor einem Problem, demgegenuber unsere bisherigen 
Ermittlungen uns vorderhand keine neue Handhabe zu liefern 
vermogen. Sollte sich unsere Erwartung bewahrheiten, es moge 
bei jeder A.J:t von Veranlassungsfaktoren auch der Strahlungs
faktor ala Erzeugnis der am Applikationsorte des Reizes ent
stehenden Hormone entstehen, so ware damit das Problem natiir
Hoh keinesfalls ersohopft, da uns sofort die Frage entgegentritt, 
wie es mit del' Ausbildung der MogHohkeitsfaktoren resp. des 
Reizperzeptionsorgans bestellt ist. Man kann die Frage stellen: 
Warum hOren die Mitosen im erwaohsenen Organismus allmah
Hoh auf1 Es ist. unbestreitbar, daB ein reziprokes Verhaltnis 
zwischen DiffereDzierungshOhe der Zelle und ihrem Teilungs
vermogen besteht. Es reicht indes dieser Umstand an sich noch 
nicht aus, um in eindeutiger Weise die 1!'rage zu beantworten, 
warum das Teilung'!vermogen der allermei ·ten Zellarten des er
wachsenen Individuums erlischt. Stellt man z. B. die histo
logische DifferenzierungshOhe der EpitheIien der Lieberkuhn
schen DrUsen mit mehreren anderen Epithelarten zusammen, so 
fallt es sohwer, von diesem Gesichtspunkte aus die rege Ver
mehrung der ersteren mit dem Fehlen einer solchen bei letzteren 
vertraglioh zu maohen. Der teleologisohe Ge'!iohtspunkt, es ent
stiinden die Mitosen nach MaBgabe und an den Orten der Be
diirlnisse, zeigt, ins Kausale ubertragen, daB auoh im Erwachsenen 
lokale mitogene Felder bestehen, als deren Erzeuger wiederum 
bestimmte Hormone herangezogen werden konnten. Es erweckt 
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diese Zusammenstellung den Verdacht, daB die so hochgradig 
beschrankte Lokalisation der Teilungsherde im erwachsenen 
Organismus wohl nicht auf das Fehlen der Teilungsimpulse, 
sondern eher auf die Abwesenheit der M6gIichkeitsfaktoren 
zuriickzufiihren seil). Doch handelt es sich vorderhand um bloBe 
Vermutungen, deren experimentelle Bearbeitung der Zukunft 
vorbehaltcn bleibt und keine uniiberwindlichen methodischen 
SchwierigkeitPJl bereiten durfte. 

1) Anm. bei Korrektur. Diese Vermutung hat inzwischen an Be
rechtigung gewonnen, da ein bedeutendes mitogenes Strahlungsvermogen 
des stromenden Blutes (innerhalb der GefaBe) nachgewiesen wurde und 
folglich die Induktionsmoglichkeit nirgendswo fehlen dtirfte. 



II. Die Zellteilnng als Entwicklnngsfaktor. 
Die Zellvermehrung geh6rt ganz vorwiegend zur Embryonal

entwickhlng. Die Zellteilungen im erwachsenen Organismus be
schranken sich auf einige wenige Organe. Sofern es sich aber um 
Abweichungen von der Norm handelt, bei verschiedenen Repa
rationsprozessen im Organismus, finden wir wiederum bestimmte 
Anklange an embryonale Prozesse. Zweifelhaft bleibt allerdings 
die SteHung der neoplastischen Vorgange, die eine gesonderte 
Betrachtung erheischen. 

Die Fragestellungen, die der Betrachtung der Zellteilungen 
als eines Faktors der Embryogenese zugrunde liegen, lassen sich 
etwa wie folgt formulieren: 

1. Wie werden die zeitlichen Verhii,ltnisse im Laufe der 
Embryogenese geregelt? 

2. LaBt sich die Reaktions- (resp. Re£lex-) Theorie der Zell
teilung so weit verallgemeinern, daB sie auf die ganze Embryo
genese, von der ersten Furchungsteilung angefangen, Anwendung 
finden kOnnte? 

Sollte die Antwort auf diese Frage positiv ausfallen, so hatte 
die folgende zu lauten: 

3. Wie sind die einzelnen, im Laufe der Embryogenese auf
tretenden Teilungen in Beziehung zu den iibrigen morphogenen 
Prozessen zu setzen? Da wir den Inbegriff der letzteren als die 
Betatigung des oder der "embryonalen Felder" nehmen, so 
k6nnte die Frage, kurz gefaBt, auch so lauten: 

Wie sind die Beziehungen zwischen einem embryonalen und 
dem entsprechenden "mitogenen Felde" zu denken? 

1. Kapitel. 

Die zeitUchen Verhaltnisse der embryonalen Mitosen. 
Embryologisch betrachtet ist die Zellteilung, strenggenom

men, der einzige zyklische Vorgang, der sich in das Entwicklungs
kontinuum der iibrigen embryonalen Prozesse sozusagen da-
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zwisehensehiebt oder einsehaltet. Er darf aueh dementspreehend 
eine Sonderstellung bei der embryologischen Analyse bean
spruchen. 

Das Ideal, das der embryologischen Betraehtung vorschwebt, 
ist die Mogliehkeit, die embryonalen Ablaufe, womoglieh im 
ganzen, wenn nieht, so doch jedenfalls in langeren Etappen als 
stetige Funktionen einer endliehen, womoglieh geringen Anzahl 
von im Beginn aufgegebenen Parametem und Veranderliehen 
darzustellen. Wir konnen daher von einer "Lebenslinie" eines 
Individuums sprechen, die, graphiseh aufgetragen (und die Zeit 
als Abszisse genommen), in ihren als Embryonalentwieklung be
zeiehneten Etappen einen im allgemeinen aufsteigenden stetigen 
Verlauf zeigen wiirde. Es ist nun die erste Frage, ob die 
eingesehalteten Zellteilungen die Stetigkeit cler Lebenskurve 
unterbreehen, z. B. als horizontale, geradlinige Strecken derselben 
aufgetragell werden miiBten. Oder, mit anderen Worten, ob die 
embryonale Evolution der Zelleigenschaften wahrend (oder infolge) 
jeder Zellteilung gefordert, gehemmt oder iiberhaupt unbeeinfluBt 
bleibt. 

Es laBt sich aber auch eine andere, allgemeinere Frage for
mulieren, die aus der vorangehenden Erwagung hervorgeht, daB 
die im allgemeinen stetigen Entwieklungsablaufe als Funktionen 
bestimmter Parameter und der Zeit als der in letzter Instanz 
einzigen unabhiingigen Variablen hervorgehen. Wie lassen 
s i e h die in den vorangehenden Kapiteln des naheren analysier
ten M 0 g lie h k e i h - res p. Ve r w irk lie hun g s fa k tor en in 
diesen stet,igen :FluJ3 einsehalten resp. die Zell
t e i I u n g e n a I s per i 0 dis e h e F n n k ti 0 n e n n a e h de r Z e i t 
den ken? DaB wir iiberhaupt die Mogliehkeit einer Periodizitat 
embryonalpr Mitosen erwagen, hraueht keinesfalls im Wider
sprueh Zll IInseren Erfahrungen iiber die "Zufalligkeit" spat
embryonaler Mitosen zu stehen, da eille UnregelmaBigkeit der 
Perioden rcsp. ein Ausfall einzclner vorsehriftsmaBigen Tei
lungen eine ZufallsmaBigkeit vortausehen kann. Es wurde ja 
iibrigens schon am entspreehenden Orte hervorgehoben, daB die 
"Zufalligkeit" der Embryonalteilungen nieht etwa so zu verstehen 
ware, daB eine sonst normale embryonale Zelle sieh haufig langere 
Zeit resp. iiberhaupt jeder Teilung enthalte, sondem daB, von 
:-;olehen Vorkommnissen als mogliehen SinguHirfallen abgesehen, 
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die Perioden zwischen zwei konsekutiven Teilungen groBen 
Schwankungen unterworfen sind. 

Um der ersten Frage etwas naherzutreten, miissen wir dieselbe 
zunachst zergliedern, indem wir zweierlei an ihr auseinanderhalten. 

Es kann zuerst die Frage von Interesse sein, ob die pro
gressiven embryonalen Ablaufe einer gegebenen Zelle durch eine 
dazwischenlaufende Teilung im Vergleich zu benachbarten Zellen 
etwa gehemmt oder gefordert oder unbeeinfluBt gelassen werden. 
Unabhangig von dieser Frage ware eine zweite zu erortern: 1st 
eine bestimmte Anzahl von Teilungen fiir jede Zellenart art
spezifisch festgesetzt und gehOrt demnach zur Voraussetzung der 
Histogenese resp. zum AbschluB des Lebenszyklus derselben 1 
Und, wenn ja, handelt es sich um eine Gesetzlichkeit rein stati
stischer Art oder um eine individuell geltende 1 

Uber den ersten Punkt sind wir zur Zeit in fast volliger Un
kenntnis. Bei den meisten bisher studierten Objekte ist die 
durchschnittliche Dauer der Zellteilung - die etwa 2-3 Stunden 
in Anspruch nehmen diirfte1) -fiir die iibrigenEmbryonalablaufe 
an sich ziemlich belanglos. Sollten daher die inzwischen sich ab
spielenden embryonalen, zumal histogenetischen Prozesse in den 
betreffenden Zellen auch zum Stillstande kommen, so konnte 
dieses unserer Aufmerksamkeit sehr wohl entgehen. Eine langere 
hemmende Nachwirkung einer abgelaufenen Teilung konnte aber 
wiederum nur linter ganz speziellen Beobachtungsbedingungen 
zu unserer Kenntnis gelangen, da jain der Regel die Teilungs
residuen ziemlich schnell verstreichen. Es ware allenfalls noch 
daran zu denken, daB in einem an sich ziemlich gleichartigen 
Zellkomplex eine Anzahl offenbarer Nachziigler gefunden werden, 
die evtl. als neulich aus der Teilung hervorgegangene Zellen ver
mutungsweise diagnostiziert werden konnten. Es kame aber dieses 
nur fiir spate Embryonalstadien in Betracht, wo Teilungen relativ 
sparlich auftreten und daher nur auf einzelne wenige Zellen fallen, 
die dadurch wohl eine Ausnahmestellung beanspruchen konnten. 
In jiingeren embryonalen Geweben sind gleichartige Zellen in 
annahernd iibereinstimmender Lage. 

Obwohl wir daher die Frage iiber einen eventuellen Stillstand 
progressiver embryonaler Ablaufe wahrend der Teilung vorlaufig 

1) Von eigentlichen Furchungsteilungen wird natiirlich dabei abgesehen. 
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offen lassen mu~sen, so durfen wir trotzdem annehmen, daB eine 
einigermaBen bedeutende Nachwirkung einer solchen nicht besteht. 

Ist abel' keine merkbare Verzogerung im allgemeinen evolu
tiven Verhalten embryonaler Zellen wahrend und unmittelbar 
nach del' Mitose zu verzeichnen, so ist jede Teilung eine gewaltige 
Mehrleistung del' Zelle, wenn man den Teilungszyklus als Ganzes 
betrachtet. Eine Zellteilung ist daher im allgemeinen mehr als 
eine bloBe Teilung, da sie eine gewaltige Anreicherung an spezi
fischen Plasma- und Kernstoffen zur Voraussetzung hat. Soweit 
wir aus den allerdings sparlichen Erfahrungen schOpfen konnen, 
handelt es sich dabei zum Teil um pra-, zum anderen um ein 
postmitotisches Wachstum. DaB bei pflanzlichen Meristem
(Wurzel-) Zellen ein echtes mitotisches Wachstum (an der Langen
zunahme del' Zellen gemessen) nicht besteht, wurde schon VOl' 
langerer Zeit auf statistischem Wege durch meine SchUlerin 
M. Agaphonowa - Sorokina nachgewiesen. DaB das Kern
volum resp. sein Chromatinbestand schon in den fruhsten Sta
dien, die eher ebenfalls pramitotisch genannt werden durften, 
gewaltig zunimmt, ist ubrigens allgemein bekanllt. 

Das mit del' Mitose verkllupfte Wachstum ist ein Vorgang 
sui generis, del' sich wie eine Pulswelle dem kontinuierlichen lang
samen embryonalen Wachstum uberlagert. Dieses gegenseitige 
Verhaltnis tritt mit besonderer Deutlichkeit im pflanzlichen 
Meristem zutage, wo, wie z. B. in keimenden Wurzeln, die Stetig
keit und strenge Regelung des Streckungswachstums sich in 
seinem exponentiellell Typus zu erkennen gibt (vgl. S. 35), aus 
dem gleichzeitig hervorgeht, daB das mehrfach eingeschaltete 
Teilungswachstnm den ganzen Mechanismus des Streckungs
wachstums ganz unbehelligt laBt. Wir konnen daraus, zumal 
fUr pflanzliche Zellen, mit Bestimmtheit schlieBen, daB die 
enorme, mit der Zellteilung vel'knupfte Wachstumsbeschleunigung 
ein vollstandiger zyklischel' Vorgang ist, d. h. keine dauernden 
Veranderungen der Zellbeschaffenheit und ihrer Mechanismen 
hinterlaBt. Dieser aus der Betrachtung relativ einfacher, keiner 
weiteren Differenzierung fahiger Zellen abgeleitete Satz findet 
cine noch pragnantere Bestatigung im Verhalten der Samen
zellen der Urodelen, das schon bei anderer Gelegenheit zur 
I'lpl'ache kam (~. 25). Es erweist sich hier, daB die Spermatiden del' 
lTrodelen nwi~tell;; (lI,!' n. Zpllgenemtion (von der Urzelle eines 
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Follikels ab gerechnet), ebensogut aber auch der 8. oder 7. Gene
ration angehOren konnen. Alle Stadien der Spermiogenese er
folgen aber trotzdem mit staunenswerter Identitat und Syn
chronismus innerhalb jedes Follikels. Der Ausfall eines oder 
auch zweier Teilungsschritte in der Vorgeschichte dieser Zellen, 
oder wenn man will umgekehrt, zwei fiberzahlige Teilungen der 
Mehrzahl derselben, gehen demnach in jeder Hinsicht spurlos 
vorfiber. Es konnten in diesem Zusammenhange auch die von 
Morgan, Driesch u. a. stammenden Angaben Erwahnung fin
den, nach welchen in den aus Halbeiern stammenden Zwerg
embryonen die Anzahl der Zellgenerationen n - 1 betragt, was 
den normalen Habitus derselben offenbar keinesfalls beeintrachtigt. 

Wenu man demnach den Sachverhalt objektiv beurteilt, so 
kann man den paradox klingeudeu Satz verantworten, daB die 
Zellteilung ein nichtembryonaler (weil streng zyklischer, nicht 
progressiver) Vorgang ist, der im Dienste der Embryogenese 
steht. DaB dies iiberhaupt moglich ist, d. h. daB nach der gewal
tigen Perturbation, die mit einer Mitose einhergeht, eine un
verztigerte Restitutio ad integrum eintritt, die sich nicht nur 
auf die grtiberen morphologischen Verhaltnisse, sondern auch 
auf die unendlich komplizierten Erbpotenzen (der Fall mit der 
Spermiogenese) erstreckt, ist eine schwerwiegende Tatsache, die 
reichlich Stoff zum N achdenken gibt. 

Sind einmal die Zellteilungen als in den .stetigen geregelten 
Gang der Embryogenese eingreifende Perturbationen erkannt, 
so entsteht naturgemaB die weitere Frage: Wi e sin d die z e i t -
lichen Verhaltnisse der Entstehung der spezi
fischen Teilungsfaktoren zu denken? Wie verhalten sich 
diesel ben innerhalb des allgemeinen Entwicklungsplans? 

Aus der Tatsache, daB Zellteilungen in der Embryogenese 
unaufhOrlich und in gleicher oder stetig abgestufter Intensitat 
auftreten, lassen sich keine eindeutigen SchluBfolgerungen fiber 
unser Problem ziehen, da ja ganz allgemein eine Stetigkeit des 
Erzeugnisses sehr wohl mit einer Periodizitat und, allgemeiner, 
mit einer Unstetigkeit der erzeugenden Faktoren vertraglich ist. 

Die Fragestellung lautet: Bleibt die mitogenetische Strahlung 
(resp. das eventuelle, nicht direkt nachgewiesene Haberlandt
sche Hormon) im allgemeinen stetig und von gleicher Intensitat 
fur langere Zeitabschnitte, oder hatten wir in dem Verhaltender 
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Teilungen ein Analogon des Tetanus der Muskelfaser, wo eine 
Uberlagerung schnell aufeinanderfolgender Impulse eine Stetig
keit des Resultates vortauscht? 

Es liegen leider bisher 11m ganz vereinzplte Daten in dieser 
wichtigPll Frage YOf. 

Der sehoJl OfterR \'till hotaniseher ~eik hervorgehobene Tages
rhythmuH der Zpllteilungsintensitat, wie er namentlich neuerdings 
ausfuhrlieher \'on Karsten an Algenkulturen studiert wurde, 
laBt naturlich keine eindeutige Verwertung in unserem Sinne zu, 
da es sich erstens um Folgen physiologischer AuBenbedingungen 
handeln kann, andererseits aber unentschieden bleibt, ob wir es 
mit Schwankungen der Teilungsbereitschaft der Zellen (vgl. 
I. Kap. 2) oder der Intensitat der Teilungsimpulse zu tun haben. 
Von groBerem Interesse fur unser Problem sind die Ermittlungen 
von Kornfpld, der den Teilungsrhythmus an den Corneae von 
Salamanderlarven untersuchte. 

Stellt man an verschiedenen Exemplaren die relative Haufig
keit der verschiedenen Teilungsphasen zusammen, so erhalt man 
individuell verschiedene Verteilungskurven, die eingipflig, zwei
und dreigipflig, steil ansteigend oder flach hingezogen sein konnen. 
Kornfeld erblickt darin mit Recht einen Beweis, daB "die Zell
teilungstatigkeit keineswegs auch nur annahernd konstant ist, 
daB vielmehr .. , die Kurven ein Ausdruck eines noch durch 
unbekannte Faktoren bedingten Zellteilungsrhythmus, eines 
schubweisen Anschwellens und Abflauens der mitotischen Tatig
keit sind, ahnIich wie es schon Hacker angenommen hat". 

lch habe SChOll vor langerer Zeit versucht, dieser Frage auf 
experimentellem Wege naherzutreten. 

Nehmen wir das prozentische VerhiUtnis der einzelnen Sta
dien der Mitose in mehreren einer Zwiebel gleichzeitig entnom
menen Wurzeln yon moglichst verschiedener GroBe, so finden wir 
hedeutende, 20% lind darliber hinaus hetragell(le Divergenzen. 
Wie sollen dieselben gedeutet werden? 

Haben wir ein relatives Ubergewicht an Spiremen, so war die 
Teilungsintensitat im Augenblicke der Fixierung in Zunahme be
griffen. Besteht ein relatives UbermaB an Telophasen, so stand 
die Teilungsintensitat offen bar im Abflauen. Es darf jedenfalls 
eine gewisse Periodizitat des Prozesses vermutet werden, die einer 
unmittelbaren kathetometrischen Beobachtung des Wurzelwachs-
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tums entgehen kann, da ja die ZeIlvermehrung ein relativ belang. 
loser Faktor der Langenzunahme der Wurzel im Vergleich zum 
Streckungswachstum ist. DaB die Perioden in den einzelnen 
Wurzeln der gleichen Zwiebel zeitHch nicht zusammenfaIlen, 
laBt sich in verschiedener Weise verstandlich machen: Es ware 
denkbar (und auf Grund der auf S. 84f£. dargelegten Erfahrungen 
sogar wahrschein1ich), daB die Strahlungszentren jeder Wurzel 
ein bedeutendes MaB von Autonomie besitzen, die sich auch auf 
die von ihnen ausgehenden Impulse erstrecken. Es ware aber 
auch nicht ausgeschlossen, daB die individueIlen Verschieden· 
heiten der Wurzeln auf einer Uberlagerung mehrerer Impulse 
beruhen, deren in einer langen Wurzel naturgemaB eine groBere 
Anzahl als in einer kiirzeren zu erwarten ware. 

DaB es sich jedenfalls um Perioden handelt, die o££enbar auf 
entsprechende Impulse zuriickfiihrbar sind, laBt sich durch fol· 
gende Experimente plausibel machen: 

Durch vorsichtige Narkose (lOfach verdiinnte konzentrierte 
ChloretonlOsung) lassen sich Zwiebelwurzeln nach 6stiindiger 
Einwirkung praktisch initosenfrei machen, indem aIle von der 
Narkose betroffenen Mitosen ablaufen und keine neuen ent· 
stehen. Ein langeres Verweilen der Wurzeln im flieBenden 
Wasser (ca. 12 Stunden) bringt die Zellteilung wieder in FluB. 
Sollte es sich um wirkliche periodische oder allenfalls in be· 
stimmten Zeitabstanden erfolgende Impuiswellen fiir die Tei· 
lungen handeln, so ware jedenfalls zu erwarten, daB aIle Wurzeln 
einer Zwiebel gleichzeitig nach der Erholung "starten" und folg. 
Hch auch gleichzeitig fixierte Wurzeln verschiedener Lange ein 
wesentHch gleiches prozentisches Verhaltnis ihrer Teilungsstadien 
aufweisen. Die Ergebnisse haben diese Erwartungen in weit· 
gehendem MaBe bestatigt, indem das Prozentverhaltnis der ein· 
zelnen Mitosen in den einzelnen Wurzeln nur um einige Ein· 
heiten di£ferierte. 

Sollten diese Befl1nde durch weitere Untersuchungen eine Be· 
statigung erfahren, so miiBte es trotzdem bis auf weiteres frag. 
Hch bleiben, ob diese Tatsachen an sich extrapolationsfahig 
sind, da es sehr wohl denkbar ware, daB die gegebenenfaIls be· 
obachtete Periodizitat einfach auf langsamer Anhaufung mito· 
gener Stoffe in bestimmten Bezirken und einer Erschwerung 
seiner Ausscheidungsverhaltnisse beruht , demnach ein Aus· 
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fluB von rein lokalen, nicht verallgemeinerungsfahigen Be
dingungen ist. 

Einen AufschluB dariiber konnten uns nul' spezielle Unter
suchungen geben. Von groBtem Interesse sind weitere Fragen, 
die ebenfalls einer empirischen Priifung zuganglich sind, bisher 
abel' keine entsprechende Bearbeitung fanden. Es sind dieses 
die Prohleme des Zusammenhanges zwischen del' Differenzierungs
hohe resp. del' Differenzierungsart del' embryonalen Gewebe und 
entsprechendem Nchwund ihres Strahlungsvermogens. Wir gehen 
allerdings von del' bislang noch nicht bewiesenen Voraussetzung 
ans, daB in den Fnrchungs- resp. friihen Entwicklungsstadien die 
Erzeugung mitogener StoffI' allen embryonalen Elementen zu
kommt. Von gr6Btem Interesse ist schliel3lich die Frage, ob das 
mitogenetische Vermogen auch bei iilteren Embryonen resp. er
wachsenen Organismen persistiert und, falls nicht, in welchelll 
RhythlllUS und unter welchen Bedingungen es erlischtl). 

All diese Probleme konnen zur Zeit nul' gestellt werden. Ihre 
Beantwortnng ist von del' Zukunft zn erwarten. (V gl. auch Kap. 3 
des II. Teilpf;.) 

~. Kapitel. 

Yersuch einer Verallgemeinerung der Reiztheorie der 
Mitose auf die friihesten Embryonalprozesse. 

In den bisherigen theoretischen Betrachtungen iiber die 
Furchungsteilungen, soweit solche iiberhaupt vorliegen, ist ein 
eigentiimlicher Gegensatz zwischen del' Auffassung des ersten 
und del' nachfolgenden Furchungsschritte zu verzeichnen. DaB 
die erste Teilung eine ulllllittelbare Folge del' Befruchtung (odeI' 
del' kiinstlichen Parthenogenese) ist und mithin eines AnstoBes 
yon auBen bedarf, l'esp. einen echt reaktiven Vorgang darstellt, wird 
natiirlich von Niemandem bezweifelt und ist ein geradezu trivialer 
Satz. Es ist uns abel' keine einzige AuBerung bekannt geworden, 
(lie von einer entsprechenden odeI' analogen Auffassung del' nach
folgenden Furchungsteilungen ausginge. Von del' stupenten Regel
maJ3igkeit del' ersten Fnrchungsschritte beeinfluBt, glaubt man 
delmehr, in derselben einen fein geregelten Uhrmechanismus VOl' 
sich zu haben. del' durch den Befruchtungsreiz ein fUr allemal 
.,ausgelost" und in Gang gesetzt wird, ohne daB del' jedesmalige 

1) V f!l. Anmerkullf! I-i. 10;3. 

(; u r wit g ('Il. Zrllteilung. 
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ElementarprozeB derselben, d. h. die jeweiIige Zellteilung eines 
speziellen AnstoBes bediirfte. Yom Standpunkte des Ganzen 
ware demnach die Furchung ein reaktiver Vorgang, yom Stand
punkte jedes Furchungsschrittes dagegen ein durch "innere 
Krafte" erzeugter ProzeB, wobei fiir die nahere Bestimmung 
dessen, wessen "innere Krafte" dabei in Betracht kommen 
konnten, nicht einmal ein Anlauf in der vorliegenden Literatur 
zu finden ist. Es liegen indes zahlreiche Tatsachen der experi
mentellen Embryologie bereits vor, aus denen weitgehende theo
retische Konsequenzen wohl gezogen werden konnten. 

A. Die Befruchtung (kiinstliche Parthenogenese) als 
Teilungsreiz. 

Die reichhaltige Literatur iiber die aktivierende Wirkung 
natiirlicher Befruchtung und kiinstlicher Parthenogenese hat bis
her, wie bekannt, zu keinem abschlieBenden und allgemein an
erkannten Ergebnisse, sc. Theorie gefiihrt. Es ware eine un
zulassige Abschweifung von unserem unmittelbaren Zwecke, 
wollten wir aIle diesbeziiglichen Tatsachen und die an dieselben 
gekniipften Anschauungen kritisch besprechen 1). 

Es moge nur dasjenige hervorgehoben werden, was an tat
siichlichem Material vorliegt, unwidersprochen bleibt und fUr die 
weiter zu entwickelnden Erwagungen von Bedeutung sein kann. 

Es ist wohl unbestreitbar, daB sowohl bei Befruchtung als 
bei kiinstlicher Entwicklungsanregung die Eioberflache, sc. die 
Corticalsubstanz, in erster Linie in Mitleidenschaft gezogen wird 
resp. reagiert. Ein sichtbarer und in die Beschaffenheit der Cortex 
un bestreit bar tief eingreifender V organg ist u. a. die Entstehung 
der sog. Befruchtungsmembran. 

Unbestreitbar sind auch Permeabilitatsanderungen des Eies 
wahrend der Befruchtung resp. der darauffolgenden Teilungs
anregung. Die Permeabilitat scheint zu steigen. 

Auch die Ausscheidung bestimmter Substanzen (des Ferti
lizins - R. Lillie) durch das Ei scheint ebenfalls vorwiegend 
ein die Eirinde betreffender V organg zu sein. 

DaB unmittelbar nach der Befruchtung die Sauerstoffkon
sumption der Echinideneier gewaltig ansteigt, ist ebenfalls eine 
seit Warburg aIlgemein bekannte und anerkannte Tatsache. 

1) V gl. namentlich R. Lillies Schilderung in der General Cytology 1924. 
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Wenn wir von den V organgen der kiinstlichen Teilungs
anregung als eines relativ einfacher zu iibersehenden Prozesses 
ausgehen, so konnen wir unser unmittelbares Problem dahin 
formulieren, daB wir von diesem exquisiten FaIle einer rein 
chemischen Teilungsanregung ausgehend, den Versuch machen, 
auf denselben unser im vorangehenden gewonnenes und experi
mentell erhartetes Schema der Verursachung der Zellteilung zur 
Anwendung zu bringen. Die dabei gewonnenen Ergebnisse 
konnen natiirlich auch auf aIle FaIle scheinbar rein chemischer 
Teilungsanregung, wie wir sie an somatischen Zellen kennen, 
extrapoliert werden. 

Die Frage lautet demnach: 1st es wohl denkbar, daB durch 
die verschiedenen in Betracht kommenden, kiinstliche Partheno
genese erzeugenden Agentien die Faktoren ins Leben gerufen 
werden, die fUr sonstige Zellteilungen nachgewiesen wurden 1 

Wenn wir vor allem an die 1nduktion als maBgebenden Tei
lungsfaktor denken, so miiBten wir in bezug auf Eier (wie iibrigens 
auch auf etwaige Falle freilebender isolierter Zellen) ein Prinzip 
einer "Selbstinduktion"'l) zur Anwendung bringen, das so
wohl naher bestimmt als auch gerechtfertigt werden solI. 

Wenn wir an del' gewiB berechtigten Vorstellung festhalten, 
daB die Ablaufskette, die man unter dem Begriff del' Zellteilung 
zusammenfaBt, von einem Erregungszustande der Zelloberflache 
seinen Ausgang nehmen muB, del' durch einen genuinen adaquaten 
Reiz erzeugt wird, so ist es eine nicht zu umgehende Konsequenz, 
daB auch in dem Falle einer scheinbar spontanen Zellteilung 
dieses erste Glied nicht umgangen werden darf oder, mit anderen 
Worten, znerst die Zelloberflache in den adaquaten Erregungs
zustand versetzt werden muB. Die Faktoren wiederum, die 
diesen Erregungszustand erzeugen - "induzieren", mogen in 
diesemFalle ,-on del' Zelle selbst herriihren, statt wie sonst aus 
anderen Zellen desselben odeI' eines anderen Organismus zu 
stammen. Wir waren in diesem Falle wohl berechtigt, von einer 
"Selbstinduktion"' zu sprechen. 

Nun ist ps durchaus nicht ausgemacht und nicht mal wahr
scheinlich, daB die mannigfaltigen, zur kiinstlichen Parthenogenese 
verwendeten Stoffe und Eingriffe an sich wirklich adaquate Reize 
fiir das betreffende Perzeptionsorgan der Zelle darstellen. DaB 

1) Odf'r •. gt'gel1seitigel' Induktion". 

8* 
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hier ein Glied als wirklicher genuiner Reiz eingeschaltet werden 
muB, wurde schon oben ausgefiihrt. Wir konnen uns vielmehr den 
wirklichen Hergang etwa so denken, daB durch die iiblichel1, 
die Parthenogenese erzeugenden Stoffe gewisse Bedingungen ge
schaffen werden, durch die die genuinen, von uns bereits im 
voral1gehenden studierten Faktoren in FluB gesetzt werden. 

Um unseren Gedankengang bier zu prazisieren, wollen wir 
uns daran erinnern, daB die mitogenetischen Strahlen bei Zu
sammenwirkel1 zweier im frischen embryonalen Gewebe offenbar 
enthaltener, aber noch nicht isolierter Korper, der Mi totase 
und des Mitotins, entstehen. 

Wir werden noch im weiteren zahlreiche experimentelle Be
lege fiir den ohnedies hochst plausiblen Satz finden, daB das 
Ferment Mitotase nicht unbedingt stets im aktiven Zustande 
angetroffen wird, sondern vielfach als Proferment besteht. DaB 
viele Fermente erst beim Austritt aus der Zelle aktiviert werden, 
ist ebenfalls ein allgemein bekannter, des Beweises nicht be
diirftiger Satz. Es steht demnach der Annahme nichts im Wege, 
daB die betreffenden mitogenen Stoffe, und zwar die Mitotase 
im inaktiven Zustande auch im Eiplasma enthalten sind und die 
jedel1falls bedeutend modifizierten Permelbilitatsverhaltnisse der 
Eirinde bei der Anregung zur Furchung Veranlassung zum Aus
tritte geringer Mengen der betreffenden Stoffe an die Eiober
flache geben konnen, wo Bedingungen zu sofortiger Aktivierul1g 
der Mitotase resp. zur Erzeugung mitogener Strahlen gegeben sind. 

Ob die aus dem betreffenden Ei stammenden mitogenetischen 
Strahlen es selbst oder benachbarte Eier (und vice versa) indu
zieren, ist prinzipiell irrelevant. Es moge nebenbei erwahnt 
werden, daB von den mit Kulturen in vitro sich befassenden 
Forschern vielfach die Beobachtung gemacht wurde, daB isolierte 
Zellen resp. Einzellenkulturel1 sich nie teilen. Sollte diese Tat
sache nicht in dem Sinne zu interpretieren sein, daB eine Selbst
induktion ill strikten Sinne des Wortes in der Regel wenigstens 
nicht vorkommt und durch gegenseitige Induktion benachbarter 
Eier ersetzt wird 1 

Die Annahme einer Selbstinduktion des befruchteten Eies 
oder eines Protisten (oder einer gegenseitigen Induktion benach
barter), die auf den ersten Blick gal1z willkiirlich erscheint, hat 
eine zweifache Berechtigung: 1. ist sie von groBem Erklarungswert 
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fUr das Nachfolgende, 2. gehort sie zu experimentell verifi
zierbaren Hypothesen. Es ware natiirlich ein leichtes, eben 
befruchtete (oder zur kiinstlichen Parthenogenese angeregte) Eier 
oder Protistenkulturen als Induktoren auf geeignete Objekte, sc. 
Zwiebelwurzeln einwirken zu lassen l ). Es ware aber auch der 
weitere Versuch zu wagen, durch das gleiche Verfahren die kiinst
liche Parthenogenese zu versuchen2). 

B. Die }'urchung. 

Die Furchung gehort zu den am genauesten zeitlich-raumlich 
geregelten biologischen Prozessen, die uns eben aus diesem Grunde 
als ein AusfluB eines dem Ei resp. den Blastomeren inharenten 
Mechanismus imponieren, der durch die Befruchtung nur aus
gelOst resp. in FluB gesetzt zu werden braucht. 

Das Regulationsvermogen des Furchungsprozesses ist von 
eigentiimlichem Verhalten. Wird das Ei me c han i s c h (etwa 
durch Pressung oder durch Zentrifugieren) deformiert, so iindert 
sich der Furchungsrhythmus in weitgehendem MaBe. Isolierte, 
aber sonst unbeschadigte Blastomeren, die im weiteren Verlaufe 
nicht etwa Teilembryonen, sondern harmonisch geformte kleine 
Ganze ausbilden, furchen sich zuniichst nach dem Teiltypus. Der 
Furchung als solcher kommt demnach kein Regulations
vermogen zu. Diese auffallende Tatsache kann als weiterer 
Beweis fUr die Setzung eines inharenten, fein und stabil geregel
ten Furchungsmechanismus gelten. Der abweichende Verlauf bei 
mechanischer Deformation ware dann nicht als Regulation, son
dern als Schadigung desselben zu betrachten. 

Es liegen bisher keine erfolgreichen Versuche vor, eine tiefer
gehende Theorie dieses problematischen Mechanismus zu geben. 
Wir miissen uns mit der Tatsache begniigen, daB er sich mit 
einigen Teilungsschritten erschopft, resp. daB friiher oder spater 
- je nach den Eitypen - die Furchung ihre exquisite Regel-

1) Anmerkung bei der Korrektur: Es wurde inzwischen in meinem 
Laboratorium von Herrn Baren das Induktionsvermogen schnell wach
sender Hefekulturen auf Zwiebt'lwurzeln nachgewiesen. 

2) Diese Versuche, die wohl nur an Echinideneiern einen Erfolg ver
sprechen, liegen auBerhalb dt's }Ioglichkeitsbereiches fUr uns und mogen 
daher nUl' Erwahnung findt'n, um andere Forscher zu ihrer Ausfiihrung zu 
veranlassen. 
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maBigkeit einbiiBt oder dieselbe vielmehr sich so weit triibt, daB 
der Augenschein eine v6llige Regellosigkeit, "Zufalligkeit" der 
Mitosenverteilung vorzutauschen beginnt und den Spuren einer 
Determination mit speziellen statistischen Methoden nachgegangen 
werden muB. Beim 9. oder 10. Teilungsschritt des Echinodermen
keimes sind noch Andeutungen einer Regelung in der Mitosen
verteilung so weit nachweisbar als symmetrisch gelegene, d. h. 
spiegelahnliche Zellen sich etwa 10 mal so haufig simultan teilen 
als es wahrscheinlichkeitstheoretisch nach den Zufallsgesetzen der 

Fall sein miiBte. Wieweit 
diese Determination wenig
stens andeutungsweise noch 
weiter besteht, wurde bisher 
nicht nachgeforscht. In den 
verschiedenen spateren em
bryonalen Prozessen konnte 
keine Spur einer Determina
tion mehr nachgewiesen 
werden. 

Wir haben demnach eine 
eigenartige Gesetzlichkeit vor 
uns, die in ihren ersten 

Abb. 43. Furchungsstadium des Anneliden Schritten gewissermaBen von 
Trochus. Nur die Quartettzellen in Teilung. 

(Nach Robert.) absoluter Genauigkeit zu sein 
scheint, dann aber allmahlich 

lockerer wird und of£enbar v6llig abklingt. 
Das Wesentliche an den Gesetzlichkeiten der Furchungs

teilungen besteht, wenn wir die Gesamtheit der Typen, nicht 
nur die Echinodermeneier iiberblicken, darin, daB nicht Schwester
zellen, sondern in bezug auf gewisse Keimesachsen symmetri
sche Zellen sich simultan teilen (Abb. 43). DaB in vielen Eiarten 
(darunter auch bei Echiniden) die ersten 4-5 Teilungsschritte aIle 
spontan erfolgen, ist nur ein, allerdings sehr wichtiger Spezialfall. 

Beim Versuch, dieser Gesetzlichkeit naherzutreten, bewegen sich 
unsere Gedanken naturgemaB innerhalb folgender Moglichkeiten: 

Bei jeder Furchungsteilung wird jeder neuentstehenden Blasto
mere auch ihr weiterer Teilungsmechanismus gewissermaBen als 
Bestandteil ihres Erbgutes zugewiesen, oder aber - umgekehrt -, 
die Regelung des Furchungsrhythmus ist als Resultante der 
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Wechselwirkung aller beteiligten Blastomeren, iiber deren Wesen 
wir noch vollig im dunklen sind, zu betrachten. 

Einen Schritt vorwarts bringt uns hier ein einfaches Experi
ment, das von meiner Schiilerin Sorokina1) ausgefiihrt wurde: 

Es wurde zunachst an einem groBen (an 300 Fane) statisti
schen Material der hohe Grad des Synchronismus des zweiten 
Teilungsschrittes des Echinodermeneies festgestellt. Teilt man 
den Ablauf der Mitose in 10 Stadien ein, so ergibt sich, daB 
die Differenz zwischen links und rechts meistenteils bis auf ein 
Stadium genau ist. Nun wurde das Verhalten der isolierten 
Blastomeren gepriift. Durch Schiitteln oder noch besser durch 
die Her bstsche Methode des Aufenthaltes in Ca-freiem See
wasser werden die ersten zwei Seeigelblastomeren voneinander 
isoliert und der Weiterentwicklung iiberlassen. Der Synchronis
mus des zweiten und dementsprechend auch der nachfolgenden 
Teilungsschritte wird dadurch bedeutend gelockert, so daB Zeit
differenzen von einer Viertelstunde und dariiber auftreten und 
die eine Blastomere der anderen um einen vollen Furchungs
schritt nachhinken kann. Die Interpretierung dieser Versuchs
ergebnisse erscheint nicht so einfach. Die Zeitunterschiede im 
Teilungsrhythmus der beiden Blastomeren sind zu gering, um 
die Tatsache zu verdecken, daB jede Blastomere tatsachlich einen 
vollkommenen eigenen Teilungsmechanismus besitzt und daB 
beide Mechanismen wesentlich identisch sind. Auch sind die 
relativ zwar in die Augen springenden, aber absolut genommen 
sehr unbedeutenden Zeitunterschiede bei weitem nicht aus
reichend, um dieselben etwa auf eine Schadigung der zuriick
bleibenden Blastomere zuriickzufiihren. Die Trennung der beiden 
Blastomeren bringt jedoch die Tatsache ans Licht, daB eine gegen
seitige Regelung der beiden Mechanismen, die von hoher Voll
kommenheit bei normalem Kontakt ist, normalerweise am Werke 
ist und bei den Versuchsbedingungen zum FortfaU kommt. Wir 
kommen daher zu einem, wie wir im weiteren sehen werden, pro
visorischen SchluB, daB jeder Blastomere ihr Teilungsrhythmus 
in seinen wesentlichen Ziigen zwar gegeben ist, daB aber eine 
gegenseitige Beein£lussung oder Regelung desselben beim Kon
takt unaufhOrlich stattfindet. Um beiden eben genannten Be
griffen eincn konkreten Inhalt zu verleihen, miissen wir das ganze 
--_ .. _----

1) Areh. f. EntwicklungsmE'chanik 1912. 
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Furchungsproblem, die erste Teilung mit einbegriffen, noch von 
einer anderen Seite ins Auge nehmen. 

Wenn wir von einer genauen Regelung des Zellteilungs
rhythmus sprechen, so hat die Aussage einen gewissermaBen 
konditionellen Sinn, daB, wenn uberhaupt Furchung statt
findet, sie nach bestimmten zeitlich-raumlichen Regeln ablauft. 
Wir mussen aber auBerdem die kapitale Tatsache ins Auge 
fassen, daB, den normalen Zustand der Eier vorausgesetzt, die 
Furchung als Reaktion gewissermaBen zwangsmaBig in 100% 

/ 

Abb. 44. Vierblastomerenstadium 
von Strongylocentrotus. 

Abb. 45. Blastula von Strongylocentrotus. Syu
chronismus der Mitosen aufgehoben. Zu beacbten 
die Abrundung und bedeutende Volumzunahme 

der in Teilung begriffenen Zellen (vgl. Text). 

der FaIle auftritt und darin eine Sonderstellung in der Reihe 
der Teilungen einnimmt, da ja auf diesem Gebiete der Satz all
gemein gilt, daB die Teilungsreaktion, in Abweichung von son
stigen Reflexen, nie mit Sicherheit hervorgerufen werden kann. 

Wir haben die Furchung so weit analysiert, als es notwendig 
war, um unseren MaBstab anzulegen oder mit anderen Worten 
die Anwendbarkeit unserer vorangehenden Erfahrungen auf die
selbe zu erproben. 

In erster Linie steht die soeben erwahnte ZwangsmaBigkeit 
der ersten Furchungsteilungen inkl. der ersten Teilung. 

In unserer Denkweise bedeutet es vor aHem, daB das reiz
perzipierende Organ - gegebenenfalls das Oberflachenmosaik des 
Eies - vollkommen ist, d. h. im Gegensatz zu sonstigen ZeHen 
stets, den normalen Zustand naturlich vorausgesetzt, die fUr die 
Reizaufnahme adaquate Struktur besitzt. Wenn wir uns die 
ersten Furchungsschritte der meisten Eiarten vergegenwartigen, 
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so merken wir , daB die Abrundungstendenz der Blastomeren im 
allgemeinen spat auftritt und jede Blastomere der 2-4 ersten 
Generationen ohne Abrundung ihrer AuBenflache an der Be
grenzung der ~Iorula beteiligt. Die AuBenflache dieser Blasto
meren ist mit anderen Worten ein Segment der ursprunglichen 
Eioberflache (vgl. Abb. 44). In den spateren Furchungsschritten 
treten Abweichnngen von der strengen Symmetrie, resp. von dem 
durchgehenden Synchronism us (wie z. B. bei Echinodermen) 

.\ bb. 46 

Abb. H . 

. \UU. 46 lI. 47. Yertikalsehnittc durch Keimscheiben von Ctenolabrus. 
(Xneh .\gassiz lind \\·hitman. ~lem. ~ll1sellm of compo Zoo!. Bd. XIV. 1885.) 

immer mehr in den Vordergrund. Das erste Versagen des Syn
chronismus im Seeigelei pflegt ungefahr mit der 5. Generation der 
Zellen zusammenzufallen (Abb . 45), was in ganz auffallender Weise 
mit dem ersten Auftreten nichtradiarer Furchungsrichtungen, 
d. h. Blastomeren ohne Beteiligung der auBeren Eioberflache zu
sammenfiillt. Ein gleich giinstiges Zusammentreffen beider Um
stande ist auch bei der Furchung der Teleostier zu konstatieren, 
wo der Furchllngstypus aus beiliegenden Abbildungen leicht er
faJ3t werden kann. Die 8 ersten Furchungszellen entstehen durch 
drei die Oberfliichen senkrecht schneidenden Furchen. Der 4. Fur
chungsschritt , hei dem die Spindeln sich senkrecht zur Oberflache 
stellen,ist, wie del' Voraussetzung entspricht, auch noch syn
chron (Abb. 46). Es entstehen aber dabei auch Zellen, die keinen 
Bestandteil der urspriinglichen Eioberflache mehr enthalten. Beim 
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5. Teilungsschritt finden wir den strengen Synchronismus der 
Furchung dementsprechend bereits gestort (Abb. 47). 

Ein naheliegender, aus anderen Furchungstypen entlehnter 
Einwand ist leicht zu entwaffnen, da der Begri£f des Synchronis
mus leicht zu MiBverstandnissen fuhren konnte. Wir brauchen 
uns nur den Furchungstypus des Amphibieneies zu vergegen
wartigen, wo die Blastomeren sehr lange einen Segment der ur
sprunglichen Eioberflache in offenbar unveranderter Beschaffen
heit erhalten, aber, wie allgemein bekannt, von einem Synchro
nismus der Teilungen nicht die Rede sein kann. Aber auch ab
gesehen von diesem, lassen sich auch zahlreiche andere Furchungs
typen anfiihren, wo zwar eine geradezu ideelle RegelmaBigkeit 
und Symmetrie der Furchung, aber kein eigentlicher Synchronis
mus aller Teilungen auftritt. 

Wir mussen hier zweierlei unterscheiden: die Zwangs
maBigkeit einer Teilung und ihren genauen Zeitpunkt. Nur 
erstere gehort zum eigentlichen, mit der Grundannahme ver
knupften Postulat. DaB bei vielen Furchungstypen einige Tei
lungsschritte noch auBerdem streng synchron ausfallen, ist ein 
Nebenumstand, der darauf zuruckzufuhren ist, daB auch die 
Reaktipnszeit der betreffenden Zellen auf den fur den ganzen 
Keirn wohl simultan auftretenden Reiz die gleiche ist. Wir 
konnen daher die Vermutung wagen, daB in den aufs genaueste 
geregelten Furchungstypen, wo die Simultaneitat aller Teilungen 
fehlt, die Reaktionszeit der Zellen individuell schwankende oder 
auch gesetzmaBig verschiedene Abweichungen zeigt. Etwas an
deres ist es allerdings, wenn der bis dahin streng eingehaltene 
Synchronismus von einem bestimmten Entwicklungspunkte ab 
versagt, namentlich wo es sich urn Schwesterzellen handelt, die, 
soweit ersichtlich, sich wesentlich identisch verhalten. Ein be
deutendes Nachhinken einer derselben oder gar der Ausfall eines 
Teilungsschrittes ist hier in berechtigter Weise auf ein Versagen 
des bis dahin streng regulierten Teilungsrhythmus zuruckzu
fiihren. 

Interessante Belege in unserem Sinne finden sich bei der 
Furchung der Cephalopoden- (Loligo-) Eier, die schon vor langer 
Zeit mit auBerordentlicher Genauigkeit von Watase geschildert 
wurde. Wir haben hier ein Beispiel einer discoidalen, auBer
ordentlich regelmaBigen bilateralen Furchung vor uns, bei der 
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mehrere Furchungsschritte durch senkrecht zur Eioberflache 
gerichtete Furchen erfolgen, folglich aIle Blastomeren sich an 
der ursprunglichen Eioberflache beteiligen, dabei auch keine 
Abrundllngstendenz der Blastomeren, die die Oberflachen
beschaffenheit beeinflussen konnte, sich merkbar macht. Die 
RegelmiiBigkeit der Furchung und der Synchronismus der Mi
tosen in siimtlichen Blastomeren ist dementsprechend im aIlge
meinen ein ganz wunderbarer. Es werden aber dabei von Wa
tase mehrere FiiIle geschildert, die offenbar keinesfalls als Ab
normitiiten gelten durfen, dabei aber ein Nachhinken im Teilungs
rhythmus einzelner Blastomerengruppen aufweisen. Ein naheres 
Studium (lieserFiille gibt uns einige weitere Fingerzeige in dem 
uns interessierenden Problem. 

1. Hofern nur wenige Zellen mit ihren Teilungen im Ruck
stande sind, handelt es sich um streng symmetrische Zellgruppen 
(Abb. 4H u .. iO). Der Regelmiif3igkeit resp. ZwangsmaBigkeit der 
Furchung wird dadurch keinesfalls Abbruch getan, es fehlt nur 
die Simultaneitiit aller Mitosen. 

2. Greif3ere Blastodermbezirke konnen ebenfalls in ihrer Tei
lung ebms zlIriickbleiben, wobei aIle Zellen eines bestimmten 
~·\reals sieh wiedcrum untereinander gleichartig verhalten (Abb. 49). 

3. Dieses Zmuekbleihen mancher Zellgruppen erfolgt in spa
teren Teilllngi:lsehritten. naehdem :~-5 Zellgenerationen sich 
streng sinmltan geteilt haben. Es handelt sich demnach urn eine 
kleine :-;Wrllllg des zeitlichen Ablaufes der Mitosen, die weder 
zeIlindi\"iduelI ist noch auf der Vorgeschiehte del' betre££enden 
Zellen heruht. 

Die Konsequenzen aus diesen Tatsachen sind zur Zeit nur 
teil weise kla l' : Da die Verzogerung meist symmetrische und 
genealogiseh miteinander eng verknupfte Zellgruppen beruhrt, 
liiBt sieh wohl kaum damn zweifeln, daB jede derartige individuelle 
Keimesyariation auf einer entsprechenden, ebenfalls individuellen 
Eikonstitutioll berllht. Wenll wir uns den ganzen Ablauf ver
gegenwiirtigen, <ler z. B. zum Zustande del' Abb. ;"50 fiihrte, wo 
beide in ihrer Teilung zuruckgebliebenen Zellgruppen aus je einer 
Zelle del' zweiten Generation stammen, so liegt die Moglichkeit 
Yor, dal3 auch die zwei. dem augenblicklichen Zustande dieser 
Zellgruppen yorangehenden Teilungsschritte mit geringer Ver
zogerung einhergingen. Der Hachverhalt konnte demnach etwa 
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Abb. 48. 

Abb. 49. 
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A 

Abb. 50. 

Abb. !1l-5U. J<'urchllllgsstadien von Loligo. 
III ~H)b. ;-,() bl'deutcll: .'If M~taphase, .d Anaphase, T TeIo]lilase. 

so gedeutet ~werden, daB del' betreffende Bezirk des Keimes durch 
einen gewissen Grad von Torpiditat von den iibrigen ausgezeichnet 
ist. Ob man mit diesem Deutungsversuch auch fiir Falle wie in 
Abb.49 auskommt, diirfte immerhin zweifelhaft Hein. 

Da wir demnach groUere odeI' kleinere, abel' stets kontinuier
liche Zellkomplexe von del' Verzogerung betroffen finden, konnen 
wir die Erscheinung auch von einem allgemeineren Gesichtspunkte 
fassen, indem wir ei~fach als eine neue Variable die Reaktions
zeit nehmen. Wir konnen demnach den ganzen Hergang del' 
Furchung des Loligoeies dahin zusammenfassen, daB wir im 
selben neben del' hochsten Vollkommenheit des Oberflachen
mosaiks, die sich durch die ZwangsmaBigkeit mehrerer Furchungs
schritte zu erkennen gibt, ein relativ unvollkommenes MaG der 
Begelung del' Reaktionszeit des reizperzipierenden (odeI' be
stimmter Glieder des ausfiihrenden) Apparates setzen. 

Die Frage iiber den genuinen Teilungsreiz, den wir bei Be
trachtung del' ersten Entwicklungsanregung <lurch Befruchtung 
odeI' kiinstliche Parthenogenese besprochen hatten, tritt nns in 
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etwas veranderter Form auch bei Betrachtung der Furchung ent
gegen. Einen gewissen Ausgangspunkt zur Analyse geben uns 
hier wiederum die bereits oben geschilderten Versuche Soro
kinas. Obwohl der Teilungsrhythmus in getrennten Blastomeren 
des Seeigeleies wohl erhalten bleibt, kann doch kein Zweifel 
dariiber bestehen, daB eine gewisse gegenseitige Regelung der 
Mechanismen der beiden ersten Blastomeren besteht. Wie haben 
wir uns nun dieselbe zu denken 1 Es kann sich wohl nur darum 
handeln, daB geringe Differenzen der Intensitat des jedem der 
Blastomeren eigenen Reizes durch Kontakt der Blastomeren aus
geglichen werden und dadurch ein gemeinsames Agens fiir beide 
entsteht. Es wiirde sich etwas Analoges wohl auch bei der 
Trennung der Vierer usw. ereignen. Wir konnen daher unser 
fiir die Erklarung des ersten Teilungsimpulses ins Feld gefiihrte 
Prinzip, es moge sich um Ausscheidung der mitogenen Stoffe an 
der Eioberflache handeln, dahin verallgemeinern, daB wir die 
vonjeder Blastomere ausgeschiedenenPortionen einfach zusammen
flieBen lassen. Sobald zwischen den Furchungszellen eine kleine 
Furchungshohle entstanden ist, ware es naturgemaB, in der da
selbst sich ansammelnden eiweiBhaltigen Fliissigkeit die mito
genen Stoffe zu suchen. 

Der Anschein der Antinomie, der in den Ergebnissen der Ver
suche Sorokinas hervorzutreten scheint, indem einerseits, wie 
iibrigens langst bekannt, die voneinander isolierten ersten Blasto
meren sich als Halbgebilde teilen, mithin sich als vollig in sich 
abgeschlossene Mosaiksysteme verhalten, andererseits aber in 
ihren zeitlichen Verhaltnissen bei normalem Kontakt eine un
leugbare gegenseitige Beeinflussung besteht, wird durch unsere 
Auffassung in plausibler Weise aus der Welt geschafft, indem 
wir die von der Abgeschlossenheit jedes Systems zeugende Kom
ponente in das Oberflachenmosaik der Blastomeren verlegen, das 
ja natiirlich keine Alteration durch schonende Trennung derselben 
zu erfahren braucht. Der zeitliche Faktor, der als gegenseitige 
Regulation des Teilungsmomentes zum Ausdruck kommt, wird 
dagegen durch den oder die Reizfaktoren bedingt, die fiir aile 
in Kontakt miteinander verbleibenden Blastomeren gemeinsam 
sind. 

Es ware verfriiht, das entworfene Schema der Befruchtung 
und Furchung von unserem Standpunkte des weiteren auszu-
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fUhren, solange die grundlegenden, meist leicht auszufiihrenden 
Versuche noch ausstehen. Es mag geniigen, darauf hingewiesen 
zu haben, daB der Reiztheorie der Mitose unserer Auffassung auf 
diesem Gebiete nicht nur keine Schwierigkeiten erwachsen, son
dem eher umgekehrt, dieselbe ein neues Licht auf das inter
essante, bisher wenig beachtete Problem wirft, wieso und warum 
die wunderbar genaue Gesetzlichkeit der Furchungsteilungen nach 
einigen Teilungsschritten yersagt. 

3. Kapitel. 

Das Problem der Verteilung der Zellteilungen in den 
spateren embryonalen Prozessen. 

(Das mitogene Feld.) 
Obwohl das Material fUr alle vorangehenden Untersuchungen 

und Betrachtungen, die den Inhalt dieses Buches bilden, embryo
nalen Geweben entlehnt wurde, haben wir uns bisher mit dem 
Prozesse der Zellteilung ohne jede Riicksicht auf die Gesamtheit 
der Umstiinde befaBt, die das Auftreten zur notigen Zeit und 
am notigen Ort der notigen Teilungsfaktoren veranlassen; Wir 
wissen aber andererseits, daB die Zellvermehrung in der Em
bryonalentwicklung eine maBgebende Rolle spielt, und daB dem
entsprechend die Verteilung der Mitosen innerhalb wachsender 
Gewebe gewissen Gesetzlichkeiten folgen muB, die jetzt zum 
Gegenstand unserer Analyse gemacht werden sollen. Wir werden 
dabei yon einer Voraussetzung geleitet, die geradezu zu einem 
Postulat der Forschung erhoben werden muB: Die Gesetzlich
keiten miissen dermaBen iibersichtlich gedacht werden, daB sie 
sich kurz formulieren lieBen. Da in den gedachten Formeln die 
Bezugnahme auf bestimmte Achsen oder Orte der Teilungen von 
maBgebender Bedeutung sein diirften, soll der Inbegriff der ge
suchten Gesetzlichkeiten als das oder die "mitogenen Felder" 
bezeichnet werden. 

Die Probleme, die uns hier entgegentreten, sind mannigfacher 
Art. Da das Zustandekommen der Zellteilung nach unserer pro
visorischen Auffassung mindestens eine Triade voneinander un
abhangiger Faktoren voraussetzt, so wird vor aHem die Frage zu 
erliiutern sein, welcher derselben zum eigentlichen Bestande des 
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mitogenen Feldes gehort. Denn es ware ja eine nichtssagende 
Tautologie, wollte man die Gesamtheit derselben zu Feldattri
buten machen, da· ja die Setzung eines Feldes zu einer Zerglie
derung des Geschehens und nicht zur Versetzung des ganzen 
Problems in ein anderes Niveau fiihren soIl. 

Sollte nun eine derartige Konstruktion des mitogenen Feldes, 
welches die Verteilung im Raume des einen der Faktoren bedingt, 
gelingen, so muB in analoger Weise auch iiber die beiden iibrigen 
Teilungsfaktoren verfiigt werden, wobei es selbstverstandlich 
vorderhand unentschieden bleiben wird, ob sich dieselben eben
falls dem Feldbegriffe fiigen oder nicht vielmehr zu den eigent
lichen Zellatributen gehoren. Das zweite Problem, welches in 
unserer Darstellung allerdings in erster Reihe zur Sprache kom
men soIl, bezieht sich auf den Zusammenhang zwischen dem 
mitogenen und dem morphogenen Felde. Letzterer Begriff soIl 
hier als bekannt vorausgesetzt werdenl ); 

A. Zusammenhang zwischen morphogenem und mitogenem 
Felde. 

DaB ein allgemeiner Zusammenhang zwischen dem morpho
genen Felde und der Verbeilung der Mitosen im Keime bestehen 
muB, ist ein selbstverstandlicher, keines Beweises bediirftiger 
Satz. Aufgabe der Forschung kann es nur sein, das Prazisions
maB dieses Zusammenhanges zu bestimmen und Klarheit iiber 
den Grund desselben zu gewinnen. 

Die Fragestellungen der pflanzlichen und tierischen Embryo
genese gehen hier so weit auseinander, daB eine gesonderte Be
trachtung beider zur N otwendigkeit wird. 

1. Pflanzliche Morphogenese. 
Wir miissen hier von den Friihstadien der pflanzlichen Em

bryogenese absehen, da uns eigene Erfahrungen auf diesem Ge
biete fehlen, die Literaturangaben sehr sparlich sind, und wollen 
uns auf die Vorgange der Samenkeimung beschranken. Da hier form
bildende Prozesse ebenso wie Zellvermehrung auf die sog. Vege
tationspunkte beschrankt bleiben, haben wir den Zusammenhang 
zwischen beiden Prozessen nur in diesen Gebieten zu studieren. 

1) V gl. Begriff d. embryonalen Feldes. R 0 U x' Arch. 53. Versuch 
einer synthetischen Biologie. S c h a x e 1 s Beitrage usw. H. 17. 
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Es ruhrt schon von Sac h s die sehr tiefblickende Au££assung her, 
daB die Zellvermehrung in den Vegetationspunkten im wesentlichen 
den lokalen Formbildungsprozessen gewissermaBen untergeordnet 
ist. Diese Aufstellung ist ein Aus£IuB der Tatsache, daB Zell
vermehrung hier durchaus nicht gleichbedeutend mit lokalem 
Wachstum resp. Formanderung ist, da die beiden Tochterzellen zu
sammengenommen unter Umstanden die ursprungliche GroBe der 
Mutterzelle eine Zeitlang beibehaIten. Ihr postmitotisches Wachs
tum ist demnach nicht mit dem Zeitpunkte der vorangegangenen 
TeiIung, sondern mit gewissen morphogenen Prozessen verknupft, 
an denen sie sich zu beteiIigen haben. Dieser Zusammenhang 
scheint in manchen Fallen recht inniger Art zu sein, wie es sich 
z. B. bei Betrachtung der Vegetationspunkte mit sog. Scheitel
zellen ergibt, wo die TeiIungen derselben unbestreitbar mehr 
weniger streng geregelt sein mussen. Es laBt sich schwer denken, 
daB der Zusammenhang zwischen den morphogenen Prozessen 
und den lokalen Teilungsherden sich dadurch erschopfe, daB das 
notige Material gewissermaBen im vora us fur die kommenden 
morphogenen Bedurfnisse vorbereitet werde, wie es im weit
gehenden MaBe fur die tierische Embryogenese der Fall ist. Der 
Unterschied hier und da scheint hauptsachIich auf dem Umstande 
zu beruhen, daB die Konstanz der ZellgroBe fUr ein bestimmtes 
Gewebe, die in tierischen Geweben streng gewahrt wird, im 
pflanzIichen Meristemgewebe bei weitem nicht im gleichen MaBe 
erhalten bleibt und es daher in geringerem MaBe darauf anzu
kommen scheint, ob fUr einen lokalen circumscripten Wachstums
herd eine groBere oder geringere Menge junger Meristemzellen 
verfugbar ist. Es laBt sich dieser Zusammenhang allerdings auch 
nicht vollstandig leugnen. Die diesbezuglichen Tatsachen sind 
noch zu wenig untersucht worden, um eine einheitliche theoretische 
Betrachtung zu erlauben. 

Die weitere Frage, die viel eher Hoffnung auf eine empirische 
Losung verspricht, bezieht sich auf die Abstammung und raum
liche Verteilung der Teilungsfaktoren in den Vegetationspunkten 
der P£lanzenkeimlinge. 

Es ist uns gelungen, hier eine Reihe von Tatsachen zusammen
zubringen, die bisher nur zum Teil veroffentlicht wurden. Wir 
werden uns allerdings wiederholt auch auf die in den voran
gehenden Kapiteln bereitR mitgeteilten Tatsachen beziehen mussen. 

G u r IV it" cit. Zellteilullg. 9 
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Der Grund, warum in Pflanzenkeimlingen nur im Meristem 
Zellteilungen auftreten, kann a priori ein mehrfacher sein. 

Es ist sowohl moglich, daB die Receptivitat der Zellen ftir 
den Teilungsreiz eine beschrankte ist, als auch daB die in Be
tracht kommenden Teilungsfaktoren (die Haberlandtschen 
Hormone und die mitogenetischen Strahlen) nur in bestimmten 
Bezirken des Keimlings vertreten sind. AIle vorangehenden 
Untersuchungen, tiber die bereits im Kapitel 2, S.33ff. be
richtet wurde, lassen wohl keinen Zweifel dartiber aufkommen, 
daB die Receptivitat der pflanzlichen Zellen in einem einfachen 
Verhaltnisse zu ihrem Streckungswachstum resp. zu ihrem Alter 
erlischt. Das Altern der Pflanzenzellen ist aber wohl ausnahmslos 
mit Streckungswachstum derselben verbunden. 

Es bleibt aber dabei noch die Frage offen, ob die Teilungs
faktoren tiber den ganzen Pflanzenkeim gewissermaBen diffus 
ergossen werden oder ob bestimmte "Zentren" bestehen, von 
denen aus die Teilungsanregung ausgeht, und falls es der Fall 
ist, ob diese Zentren in bestimmten raumlichen Beziehungen zu 
den Vegetationspunkten resp. zum Meristemgewebe stehen. 

Wir wissen bereits aus dem vorangehenden, daB fUr Zwiebel
wurzeln solche Zentren, und zwar an der Basis jeder Wurzel, in 
der Zwiebelsohle nachgewiesen wurden (Lydia Gurwitsch). 
Dieser Befund laBt sich indes keinesfalls verallgemeinern, da ja 
die Zwiebel in ihrer ganzen Architektur gewissermaBen eine 
Sonderstellung einnimmt und die Verhaltnisse z. B. auf Dikotylen
keimlinge keinesfalls ohne weiteres tibertragen werden atirfen. Es 
ist in der Tat gewissermaBen plausibel, daB in dem Zwiebelkeim
ling, wo nur beide extremen Punkte, die Wurzeln nach unten 
und die Sprosse nach oben wachsen, wo keine Seitensprossen 
entstehen und in der Zwiebel gewaltige Mengen von Reserve
materialien aufgestapelt sind, ein zentral gelegener Bezirk ge
wissermaBen auserkoren ist, der die notigen mitogenen Sto££e 
sowohl nach unten wie nach oben liefern kann. In den Dikotylen
keimlingen liegen Verhaltnisse vor, die nur schwer mit denjenigen 
der Zwiebel in Parallele gebracht werden konnen. 

Eine Durchforschung des Helianth uskeimlings wurde in 
meinem Laboratorium von den Herren Frank und Salkind 
mit dem Zwecke durchgeftihrt, einen voUstandigen "Oberblick 
tiber etwaige Zentren resp. tiber die Ursprungsquellen der mito-
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genen Stoffe und die Entstehungsorte der Strahlen zu gewinnen. 
Die Ergebnisse seien in ihren Hauptziigen an dieser Stelle mit
geteilt. 

Es wurden zur Untenmchung Helianthuskeimlinge von etwa 
2-3 cm Lange genommen, die Zimmerkulturen entstammten. 
Die Ausstrahlung aus der Wurzelspitze des Keimlings ist sohon 
durch Rawins Untersuchung bekannt. Es wurde nun fest
gestellt, daB auch die jungen, zwischen den Kotyledonen kaum 
sichtbaren ersten Blattanlagen, aber auch die Kotyledonen 
selbst ausstrahlen. Letztere nur aus dem Endpunkt des Haupt
nerven. Weder aus der Blattspreite noch aus einem beliebigen 
anderen Punkte des Kotyledorandes konnte eine 1nduktion er
zielt werden. Das von den aufgezahlten Organen ausgehende 
Strahlenbiindel ist, soweit nach dem 1nduktionseffekt beurteilt 
werden kann, ebenso schmal wie aus der Wurzelspitze. Ob es 
sich um einen quasi - parallelen Strahlengang handelt, konnte 
bis jetzt llicht festgestellt werden. 

Wenn wir all die nachgewiesenen Strahlungsorte iiberblicken, 
so drangt sich zunachst der Gedanke auf, es mage sich in dem 
Keimling um ein im Hypokotyl gelegenes gemeinsames Zentrum 
handeln, von dem aus der Strahlengang nach allen Richtungen 
sich einfach konstruieren lieBe. 

Die anatomische Untersuchung ergab indes, wie iibrigens auch 
zu erwarten war, keine Spur eines mehr weniger abgesonderten 
oder differenten Zellkomplexes, der als ein der Zwiebelsohle ana
loges "Zentrum" angesehen werden kannte. Wir miissen daher 
die Quellen der mitogenen Substanzen resp. der Strahlen anderswo 
suchen. Und nun entsteht die kapitale Frage: 1st ein mi to
genetisches Zentrum auch immer ein Strahlungszentrum1 
Oder anders ausgedriickt: Werden die mitogenen Stoffe stets auf 
Ort und Stelle ihrer Entstehung aktiviert oder kommen auch 
FaIle vor, wo sie in inaktivem Zustande an einen anderen Ort 
transportiert werden, um erst hier aktiviert zu werden resp. die 
mitogenetische Strahlung zu erzeugen? 

Die ersten Zweifel an unserer urspriinglichen Auffassung, we) 
die trichterformigen Ursprungsorte der Zwiebelwurzeln nicht nur 
als Zentren schlechtweg, sondern direkt als Strahlungszentren 
angesprochen wurden, tauchten bei uns schon seit langer Zeit 
auf, als wir mehrfach auf lange Wurzeln stieBen, deren Kriim-

9* 



132 Die Zellteilung als Entwieklungsfaktor. 

mungen es sehr unwahrscheinlich machten, daB die aus der 
Trichterregion stammenden Strahlen trotz mehrfacher innerer 
Reflexion an den Kriimmungen die Wurzelspitze noch in ge
niigender Intensitat erreichen konnten. 

Zum zweiten Male wurden Zweifel wach, als wir feststellen 
konnten, daB intakte narkotisierte Wurzeln schwacher als solche 
mit Wundsetzung, d. h. mit abgetragener Spitze induzieren. 

Induktion mit intakter Wurzel naeh I Stunde Narkose 
(Chloralhydrat 1/,%). (Nur Differenzen angegeben.) 

-I, -5, -5, 13, 12, 17, 16, 4, -7. 

Induktion mit narkotisierten Wurzeln, naeh Abtragung eines 
I em langen Endstiiekes. 

-10, 23, 31, 16, 38, 15, 22, 38,33, 27, 33, 3, 2 
(ein Sehnitt ausgefallen). 

Durfte aus der Tatsache, daB tief narkotisierte Wurzeln iiber
haupt induzieren, mit Wahrscheinlichkeit gefolgert werden, daB 
die eigentliche Strahlungsquelle proximalwarts von derselben, 
d. h. irgendwo an der Wurzelbasis liegt, und konnte die relativ 
geringe Intensitat des Induktionseffektes als eine gewisse Scha
digung der narkotisierten Wurzel als Fortleitungsmedium ge
deutet werden, so erscheint der Zusammenhang in einem neuen 
Lichte, nachdem nachgewiesen werden konnte, daB eine Wund
setzung an der narkotisierten Wurzel resp. Abtragung eines be
liebig langen Endstiickes desselben das Induktionsvermogen 
merklich steigert. Der Sachverhalt laBt wohl nur die eine Deu
tung zu: Da die Narkose den Stoffwechsel im allgemeinen und 
vor aHem auch die enzymatosen Prozesse herabsetzt, diirfte auch 
die Mitotasewirkung in der Wurzel eine Schwachung erfahren, 
woraus sich auch der relativ schwache Induktionseffekt erklaren 
lieBe. Durch Wundsetzung resp. die damit einhergehenden Pro
zesse, wie Stoffaustritt aus den ZeHen usw., diirften giinstigere 
Wirkungen fiir die Aktivierung der Mitotase geschaffen werden, 
. woraus sich auch die Steigerung der Strahlenproduktion resp. des 
Induktionseffektes erklaren lieBe. 

Die Annahme, daB jedenialls a uch innerhalb der Wurzel 
des Helianthus selbst mitogene Stoffe vorhanden sein miissen resp. 
mitogenetische Strahlung entsteht, empfiehlt sich iibrigens auch 
aus dem von Rawin erbrachten Nachweis, daB die Abtragung 
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(1m' Kotyledouen samt delll Hypokotyl das Illduktionsvermogen 
der Wurzel nicht aufhebt. Da der Versuch kurz nach der Ab
tragung des Hypokotyls vorgenommen wurde, ist an eine von 
der Wunde ausgehende Induktionswirkung nicht gut zu denken. 
DaB die Eigenvermehrung der abgeschnittenen Helianthuswurzel 
langere Zeit recht intensiv fortbesteht, wurde schon im voran
gehenden besprochen. Es wurde hier an einen echten Wundreiz 
gedacht. "Es ist aber ehensowohl denkbar, daB auch die Vorrate 
an mitogenen Stoffen, die in der Wurzel verfugbar waren, dabei 
in bedeutendem MaBe mitbeteiligt sind 1). 

Wir werden daher nicht fehlgehen, wenn wir die GefaBbundel 
der Pflanzenkeimlinge ganz allgemein mit mitogenen Stoffen ver
sehen sein lassen. DaB das Hpeichergewebe der Kotyledonen 
resp. die assimilatorische T~itigkeit der grunen Pflanzenteile fur 
die Anreicherung derselbcll von maBgebender Bedeutung sein 
mogen, braucht llicht erst hervorgehoben zu werden. 

Entscheidend fur die Annahme, daf3 die mitogenen Stoffe in 
den GefaBbundeln ganz all~pmein jm inaktiven Zustande kreisen, 
seheinen UllS un sere Erfahrungen an Kartoffelknollen zu sein, die 
scholl mehrfa('h erwahnt wnrdpll 1IJl(1 in piner speziellen Arbeit 
am; unserPIll Lahoratorilllll !loch des na.heren hehandelt werden 
l:lOllen. 

Frische Querschnitte durch Leptombundel der Kartoffelknolle 
induzieren in gewohnter Weise. Wenn wir uns die Tatsache uber
legen, daB es sich um Winterknollen (November-Januar) han
delt, die nicht die Hpur einer bevorstehenden Keimung aufwiesen 
resp. aufweisen konnten, so ware es ein ganz abstruser Gedanke, 
die intakte Knolle als solche im Inneren "strahlen" zu lassen. 
Es kann wohl kaum bezweifelt werden, daB die intakten Leptom
bundel die mitogenen Stoffe nur in inaktiven Vorstufen enthalten 
konnen, die bei der Wundsetzung aktiviert werden. Ob die mito
genen Stoffe der Leptom bundel gerade mit den W ulldhormonen 
Haberlandts identisch sind, bleibt vorHiufig dahingestellt, lieBe 
sich aber durch geeignete, allerdings recht muhsame Experimente, 
die gelegentlich noch vorgenommen werden sollen, wohl ent
scheiden. 

1) Fiir die Zwiebelwurzel seheint das Gesagte, wenn iiberhaupt, so doeh 
jedenfalls in sehr geringem Malle zu gelten: abgesehnittene Zwiebelwurzeln 
hallPll ('illt' r!'lativ kurzt' L!'b!'nsdaner (vgl. S.20), induzieren aueh nieht 
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Indem wir letztere Befunde extrapolieren, wollen wir nun den 
allgemeinen Satz aufstellen, daB die mitogenen Stoffe im allge
meinen in den GefaBleitbiindeln gebildet werden und langs der
selben auf entfernte Bezirke, namlich bis zu den Meristemherden 
(Vegetationspunkten) in inaktivem Zustand fortgeleitet werden. 
In der Nahe der letzteren werden erst die Vorstoffe aktiviert, 
was zur Entstehung von mitogenetischen Strahlen fiihrt. 

Die nahere Untersuchung der Verhaltnisse am Helianthus, von 
der im vorangehenden schon die Rede war, sowie einige weitere Ver
suche anZwiebelwurzeln verleihender hier entwickeltenAnschauung 
gewichtige Stiitzen. Was letzteres Objekt betrifft, so wurden in un
serem Laboratorium ein paar Versuche mit langen Wurzeln vor
genommen, denen durch Einfiihrung in gebogene Glasrohren ver
schiedene Kriimmungen in ihren proximalen Teilen, also ingroBerer 
Entfernung von der Meristemzone aufgezwungen wurden. Sollten 
bereits hier mitogenetische Strahlen bestehen, so miiBten sie durch 
die Kriimmungsverhaltnisse dermaBen reflektiert resp. gestreut 
werden, daB von der Erreichung der Wurzelspitze und namentlich 
von einer Ausstrahlung aus derselben nicht gut die Rede sein 
konnte. Sofern aber in diesen Wurzelbezirken noch mitogenetische 
Vorstoffe zirkulieren, konnen dieselben bis in die Nahe der Me
ristemzone sehr wohl fortgeleitet und dort wie normal aktiviert 
werden. Die Induktionswirkung von derart gebogenen Wurzeln 
miiBte demnach mehr weniger normal ausfallen, was sich auch 
bestatigt fand. Dieses ist urn so bemerkenswerter, als die voran
gehenden Versuche Rawins, der mit Wurzelspitzen induzierte, 
die selbst stark gekriimmt waren, ebenfalls der Erwartung ent
sprechend vollig negativ ausfielen. Es muBten ja in der Tat ge
gebenenfalls die Strahlen, die ja in der Meristemzone der Wur
zelspitze bereits als solche bestehen, durch die starke Kriimmung 
und die dadurch hervorgerufene Dispersion fiir den Austritt 
aus der Wurzelspitze resp. die Induktion vollig verlustig werden. 

Die Helianthuskeimlinge ergaben wiederum folgendes1): 

Die Induktionsversuche mit den Kotyledonen zeigten uns, 
wie wir bereits sahen, daB nur in der Projektionsrichtung des 
Zentralnerven des Kotyledo, nicht auch von einem anderen be
liebigen Punkte des Blattrandes oder der Blattspreite ein In
duktionseffekt erzielt werden kann. 

1) Die Arbeit ist im Drucke. 
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Wir sahen des weiteren, daB das lnduktionsbiindel sehr schmal 
ist und die Strahlen jedenfalls nicht in bedeutendem MaBe diver
gieren konnpn. 

Es sprechen diese Tatsacheu jedenfalls au13erordentlich Zli

gunsten del' Annahme, daB auch hier del' eigentliche Tra,ger del:! 
Induktionsfaktors das zentrale GefiiBleitbundel ist. Nun bleibt 
es abel' fraglich, ob dasjenige, waH 
in den Kotyledostiel aus den zen
traleren Ahschnitten del:! Keimlings 
hineinlangt. bereits mitogenetische 
tltrahlen odeI' n Ill' mitogene Htoffc 
sind. Um diesel' Frage naherzu
kommen, wurdpn von Fra 11 k par
allele Venmchf' mit, heidf'11 Koty

Abb. 51. Zwei aSYllimetriscil gc
staltete Kotyledonen von Helian
thllR, mit, denen induziert wurne. 

(Nnrh F,'allk,) 

ledonen von Kpimlingen angesteUt, wm 1I('I1On del' cine an 
seinem Stiel moglichst wenig. del' zweite moglichst stark gf'
krummt war. Sollte es sich um eine Durchstrahlung des 
Kotyledo seiner ganzen Lange nach handeln, so ware in 
ersterem Kotyledo eine Ausstrahlung sehr wohl zu crwarten, 
nicht abel' im zweiten, wo die Strahlen auf ihrem Wege 
dermaBell starke Krummungen vorfinden, daB von einem regel
maBigen Strahlellgang bis zur Spitze desselben und noch weniger 
von einer Ausstrahlung aus derselben nicht gut die Rede sein 
konnte. Sofel'll abel' die kritische Krummung des Kotyledostieles 
noch von den mitogenen Stoffen passiert wird und die Aktivie
rung derselben resp. die Entstehung del' Strahlen erst innerhalb 
des Kotyledo selbst erfolgen sollte, ware del' Unterschied zwischen 
beiden Kotyledonen jedenfalls nul' hochst unbedeutend. 

Die Versuche, die mit gewissen technischen Schwierigkeiten 
verbunden sind, sprechen jedenfalls zugunsten letzterer Alter
native, da beide Kotyledonen, wenn auch moglicherweise nicht 
im gleichen MaBe, ihr Illduktionsvermogen behalten. 

Del' Fall mit den Kotyledonen ist insofel'll eigenartig, als es 
sich hier nicht um ein Meristemgewebe handelt. Mitosell in den 
Kotyledonen sowie in deren Stiel kommell, wenn u berhaupt, so 
nul' ganz ausnahmsweise VOl'. 

Es gibt uns daher dieses Objekt ganz besondere Veranlassung, 
auf die Umstande einzugehen, die die Aktivierung del' in den 
GefaBbundeln zirkulierendell mitogellen Stoffe veranlassen. Da 
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uus die Tatsachen zur Annahme mangen, daB dieser Vorgang 
stets proximalwarts von dem Meristem, aber in seiner Nachbar
schaft stattfande, so konnen wir uns den Sachverhalt etwa so 
zurechtlegen, daB die regeren Stoffwechselvorgange und im 
speziellen wohl auch der Sauerstoffwechsel innerhalb und in der 
unmittelbaren Nahe des Meristems Veranlassung zur Aktivierung 
der Mitotase geben konnen. Diese Annahme steht auch mit der 
vorhin geauBerten Anschauung iiber aktivierende Wirkung der 
Wundflache im besten Einklange. Es konnten sich auch die 
eben angefiihrten Verhaltnisse mit den Kotyledonen in dieses 

Abb. 52. Frontalschnitt durch die Hypokotylgegend des Helianthuskeimlings (schematisch). 
(Erklarung im Text.) (Nach S a I kin d.) 

Schema ungezwungen fiigen, da man wohl annehmen dad, daB 
die Chlorophylltatigkeit der kraftig griinen Kotyledonen, mit 
denen bisher stets gearbeitet wurde, von Belang sein konnte. 
Dieser Punkt ist iibrigens einer experimentellen Verifikation 
leicht zuganglich, indem man Parallelversuche mit etilierten 
Keimlingen anstellt. 

Von Interesse sind des ferneren die naheren Verhaltnisse der 
jungen Blattanlagen, deren Induktionsvermogen von Sal kind 
studiert wurden. Es wird auch hier ein sehr schmales Strahlen
biindel ausgestrahlt; Die Oberflache der Blattchen ist sehr rauh 
resp. mit feinen Haaren besetzt. Es scheint, daB dementsprechend 
auch das Strahlenbiindel nicht parallel und offenbar unregelmaBig 
gestaltet ist: Induktion gelingt namlich nur auf kleine (ein paar 
Millimeter) Entfernung. 

Die Verhaltnisse resp. die Kriimmungen der aus dem Hypo
kotyl zur Basis der Blattanlagen herantretenden GefaBbiindel 
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sind derart, dal3 auch hier die Moglichkeit eines Strahlenganges 
aus der Tiefe so gut wie ausgeschlossen erscheint (Abb. 52). 

Wir gewinnen auf Grund des Ausgefiihrten ein iibersichtliches 
Bild von den Verhaltnissen der Pflanzenkeimlinge und des pflanz
lichen Organismus im allgemeinen. Die mitogenen StoUe werden 
in den Gefal3leitbiindeln der Pflanze gebildet und in Form von 
Vorstoffen den verschiedenen Wachstumsorganen der Pflanze 
zugefiihrt, in deren Nahe sie aktiviert werden. Strahlungen ent
stehen demnach offenbar erst in der Nahe derjenigen Punkte, 
wo Zellvermehrung bevorsteht resp. verlangt wird. 

Es wird dieses Bild eine oberflachliche Analogie zu Lobs 
Interpretation der Regenerations- resp. Adventivbildung bei 
Pflanzen (Bryophyllum, Botanical Gazette 1917) bieten, wo er in 
den Gefiil.lb"iindeln "Regenf'rationsstoffe" zirkulieren resp. an 
den notigen Ort gelangen lal3t. Der grundsatzliche Unterschied 
zwischen beidf'n Auffassungen liegt indes bei naherem Zusehen 
auf der Hand. 

Indf'm Lob in seinen Stoffen den Schliissel zum Verstandnis 
der Formbildung erblickt und das Schwergewicht der wunderbaren 
Prozesse der Regeneration resp. der Adventivbildung auf dieselben 
verlegt, wollen wir uns in viel bescheideneren Grenzen halten. 
Die mitogenen Stoffe sind ja fiir uns nur das Mittel, um ge
gebenenorts Mitosen hervorzurufen, und zwar soweit die anderen 
Vorbedingungf'll dazu gegeben sind. Zu den eigentlichen Fak
toren emlJryonaler Formbildung stehen sie demnach in lockeren 
und jedenfalls gewissermaBen untergeordneten Beziehungen. 

Es ware nun das letzte Problem von grundlegender Bedeutung 
zu erliiutern. Es ist namlich aWl unseren vorangehenden Betrach
tungen nicht zu ersehen, wie denn eigentlich die anscheinend 
mehr weniger gleichllliiBige Versorgung des ganzen Meristems 
eines Vegetationspunktes mit mitogenetischen Strahlen geschieht. 

Wir wissen allerdings in dieser Hinsicht noch so wenig Posi
tives, daB wir eher auf Vermutungen angewiesen sind. 

Es ware erstens sehr wohl denkbar, daB die mitogenen Stoffe 
aus den Gefiil3biindeln, die an das Meristem herantreten und sich 
hier gewisserlllaBen auflosen, in das umgebende Zellengewebe 
diffundieren, und indem sie hier aktiviert werden, entsteht eine 
gewisserlllafien ganz diffuse Strahlung, die das ganze Substrat 
mehr weniger gleichmiiJ3ig "durchleuchtet". Den Einwand, daB 
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in diesen Fallen das Meristemgewebe von seiner ganzen Ober
flache mitogenetische Strahlen auch aussenden resp. einen ent
sprechenden Induktionseffekt ausiiben miiBte, kann man leicht 
entkraften, indem man folgende Umstande in Betracht zieht: 

DaB speziell die Zwiebelwurzeln nur aus ihren Spitzen, nicht 
auch aus ihren Seiten£lachen induzieren, laBt sich in ungezwungener 
Weise durch den Strahlengang erklaren, der mit groBer Wahr
scheinlichkeit aus der Gesamtheit der Erseheinungen abgeleitet 
wurde: Nimmt man namlieh in Einklang mit den Erfahrungen 
an, daB die mitogenen Stoffe etwa 1 em proximalwarts von der 
Wurzelspitze aktiviert werden und sieh zunaehst diffus im um
gebenden Meristem ausbreiten, so miiBten die peripheren Teile 
des Strahlenbiindels dureh wiederholte diffuse innere Spiegelung 
von den Seitenwanden, evtl. aueh dureh teilweise ebenfalls sehr 
unregelmaBigen Austritt aus den Seitenflaehen in dieser Wurzel
region fiir die distalen, meristematisehen Absehnitte der Wurzel
vollstandig verlorengehen. Es verbleibt hier nur das zentrale 
Strahlenbiindel, das parallel zur Wurzelaehse zieht und das 
Meristem versorgt. Einige Erfahrungen mit abgesehnittenen 
Wurzelspitzen konnen als Stiitze fiir die hier entwiekelten Ver
mutungen angefiihrt werden. 

Die Induktion mit narkotisierten Wurzeln, denen die konisehe 
Spitze abgetragen wurde, ergibt, was bereits im vorangehenden 
Erwahnung fand, eine kraftige Induktion. Der Induktions
streifen ist indes viel weniger breit, als man es auf Grund der 
Erwagung vermuten konnte, daB ja von der Eigenstrahlung der 
ganze Querdurehmesser der Wurzel bis an das Dermatogen ver
sorgt werde. Er entsprieht ungefahr der Gesamtbreite des GefaB
biindels. Wird aber ein etwa 2 em langes Wurzelstiiek abgetragen, 
so erfolgt die Induktion in einem sehmalen Biindel, das in seinem 
Durehmesser nur etwa der Breite der zentralsten Absehnitte des 
GefaBbiindels resp. der zentralen groBen Zellsaule nahekommt. 

Induktion naoh Abtragung der konisohen Spitze (in Narkose). 
(Nur Differenzen angegeben.) 

1. 
II. 

-10, 24, 31, 16, 38, 15, 22, 38, 33, 27, 33, 3, 2 
(ein Sohnitt ausgefallen), 

Induktion naoh Abtragung von 2 om. 
-3, -3, 0, 10, 21, 12, 11, -1, 1 

6, -3, 23, 23, 5, -5. 
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Letztere Zahlenreihen stimmen, wie wir sehen, sehr gut mit der 
Annahme, daB in den proximalen Wurzelabschnitten mitogene 
Stoffe nur innerhalb der GefaBbiindel vertreten sind. Es stimmt 
auch sehr gut, daB das Induktionsbiindel aus den distaleren Wurzel
regionen an Breite zunimmP). Es bleibt aber trotzdem eine ge
wisse Schwierigkeit be
stehen, die bereits oben 
Erwahnung fand: der 
Induktionsstreifen bei 
Abtragung der koni
schen Hpitze ist Zll 

schmal. 
Die einzige Erkla

rungsmoglichkeit, dip 
auch fUr dip Deutun/-l: 
der quasi parallelpll 
Ausstrahlung aus der 
normalen Wurzelspitze 
in Betracht kommt, 
liegt in der Analyst' der 
architektonischen Ver-
haltnissc der Wurzel-
spitze. 

Das eigentliche Me
ristemgewebe del' Wur

Abb. 53. Schematisicrte Darstellung des priisumptiwn 
Strahlenganges im Spitzenteil del' Wurzel. G GemB
biindel, Z Saule del' groBen Zentralzellen. P Periblem. 
H proximaler Haubenteil. S Schnittebene bei den Ex
perimenten. Das Strahlenbiischel ist parallel gedaeht, 
llnd fUllt das ganze GefiiBbilndel aU8. Die Reflexion 
;,! schematiseh nur Yun del' Grenzflache des letztel'en, 
lind zwal' an del' linken Sei!e dargestellt. Es wird abel' 
angenommen, daB jede paraboloide Flache einen Teil 
del' einfallenden Strahlen zuriickwirft, den ilbrigen ge
brochen durchIaBt usw. Das zentrale, anniiherud nor· 
mal die Paraboloidschalen treffende und ungebrochell 
aus del' Wurzelspitze allsstrahlende Bilschel ist durch 
drei Langspfeile angedeutet. (Nach Gurwitsch. 

Archiv fUr EntwicklullgRmechanik Bd. 103.) 

zelspitze schlieBt ab mit mehreren regelmaBig gestalteten, annahernd 
paraboloiden, konfokalen Zellenlagen. Es schlieBt sich die Wurzel
haube an, deren innere Zellagen mit auBerordentlich dicken Cellu
losewiinden versehen sind und eine Schar regelmiiBig gestalteter, 
nach auBen konvexer Flachen hilden, deren Kriimmungsradius 
nach der Spitze zu abnimmt. Es erscheint auf Grund unserer 
vorangehenden Erfahrungen mit Spiegelung resp. Streuung der 
mitogenetischen Strahlen durch Celluloselagen durchaus plau
sibel, dicHe zahlreichen, regelmaBigen Celluloseflachen als ehenso 
viele Spiegelungs- resp. Brechungsflachen zu betrachten. Wenn 
wir, unserer urspriinglichen Auffassung gemaB, die Aktivierung 

1) E8 sei der Vollstiindigkeit halber noeh erwiihnt, daB ein einziger Ver
such mit Abtragung eines 0,5 em langen Spitzensttiekes ein Induktions
residuum YOIl 6 Schnitten (etwa 65,11) ergab. 
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der mitogenen Stoffe resp. die Entstehung der Strahlung in eine 
proximal von dem Meristem gelegene Region verlegen, so muB 
sich die Strahlung aus der Achsenregion der Wurzel, wo sie ihren 
Ursprung nimmt, nach allen Richtungen ausbreiten. Die zen
tralen Abschnitte des Strahlenkegels, die parallel der Wurzel
achse sind, werden die Paraboloidflachen annahernd norma] 
treffen und folgIich ungebrochen und nicht gespiegelt in Form 
eines schmalen,. praktisch parallelen Biindels aus der Wurzel
spitze heraustreten. AIle schief inzidierenden Strahlenbiischel 
werden dagegen von den Paraboloid£lachen resp. von den kon
kaven Flachen der Wurzelhaube mehrfach und unregelmaBig 
gebrochen resp. re£lektiert. Das Meristem diirfte daher im 
wesentIichen von den Strahlungsanteilen letzterer Kategorie ver
sorgt werden. Es ware daher begrei£Iich, daB, falls, wie in den 
S. 138 geschilderten Fallen, das spiegelnde und streuende System 
entfernt wird, sich nur die direkte zentrale ungestreute Strahlung 
fiir die Induktion geltend macht. Es versteht sich iibrigens von 
selbst, daB fiir die Versorgung des Meristems auch die von den 
Seitenwanden der Wurzel re£lektierten Strahlungsanteile in Be
tracht kamen. Zugunsten dieser Auffassung k6nnen einige bisher 
noch unver6ffentIichte Versuche angefiihrt werden, die das Verhalten 
abgeschnittener Wurzelspitzen einigermaBen aufklii.ren. Schaltet 
man zwischen einer Capillarr6hre mit dem aus der Zwiebelsohle 
gewonnenen Brei und der induzierten Wurzel eine etwa 1-1,5 mm 
lange abgeschnittene Wurzelspitze (auf ca. 1 cm Entfernung), 
gewissermaBen als eine "Sammellinse", so erhii.lt man deutliche, 
aber sehr circumscripte Induktionsresiduen. Kontrollversuche 
haben ergeben, daB die Induktionswirkung nicht aus den Wurzel
spitzen selbst stammt. 

Die soeben analysierten Tatsachen und die daran gekniipften 
Uberlegungen geben keine Veranlassung, von eigenen "mito
genen" Feldern in p£lanzIichen Keimen zu sprechen. Es sei aber 
damit nicht gesagt, daB ein derartiges Problem gar nicht existiere. 
Das Tatsachliche in der Verteilung der Mitosen in den Vege
tationspunkten ist una aber so wenig bekannt, daB eine derartige 
Analyse leider verfriiht ware. Das einzige, was gegenwartig nach 
dieser Richtung geschehen kann, ist eine Fragestellung fiir die 
Zukunft. Wir k6nnen, wie ich glaube, mit Zuversicht davon 
ausgehen, daB eine feinere Spezifikation in der Verteilung der 
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mitogenen Strahlen in den meristematisehen Organen nieht be
steht, daB dieselben vielmehr mehr weniger gleiehmaBig (evtl. mit 
relativ einfaehem Dekrement naeh der einen oder anderen Rich
tung) von mitogenetisehen Strahlen versorgt werden. Sonte sich 
daher bei vertiefter Betraehtung eine weitgehende Spezifikation 
in der YIitosenverteilung in den Vegetationspunkten ergeben, so 
ware jedenfalls der Grund fiir dieselbe in einer entsprechenden 
Verteilung der anderen Teilungsfaktoren zu suehen. 

Das H a h e rl and t sehe Teilungshormon kommt hier kaum in 
Frage, da sein Transport dureh die GefaBbiindel eine strenge 
Lokalisation desselben resp. spezifisehe Verteilung in versehie
denen Bezirken naeh Intensitatsgrad sehr unwahrseheinlieh 
maeht. Weiterc Erfahrungen sollen iibrigens entseheiden, ob das 
H abe rl and t sehe Leptohormon und die mitogenen StoHe ver
schiedene Gebilde oder nieht, was, wie wir sehen werden, das 
bei weitem Wahrscheinliehere ifit, zwei Namen fUr das gleiehe 
sind. 

Es kommt aber wiederum das schon mehrmals erwahnte Pro
blem der Fortp£lanzung eines genuinen Reizfaktors in Anbetraeht 
der Teilungsverhaltnisse in Syneytien und in den Teilungspande
mien cler sporogenen Zellen aufs Tapet. Handelt es sieh hier in 
der Tat lUll ein spezielles, neben den mitogenetisehen Strahlen 
bestehendes Agens oder nur um ganz eigenartige zeitlieh-raum
liche Entstehungsverhiiltnisse der mitogenen Strahlung? 

Eine interessante und noeh wenig beaehtete Beobaehtung von 
N e ll1pe gibt IIns die Mogliehkeit in die Hand, ein befriedigendes, 
wenn aueh YOl'del'hand hypothetiRcheR Bild von dem Saehverhalt 
7,U entwerfen. 

Es handelt sieh um Teilllngen in den vielkernigen, syneytialen 
Milehri:ihren der Wurzelspitzen cler Euphorbiaeeen (Euphorbia 
helioseopia). Die Kerne teilen Rich hier in einer zeitlichen Auf
einanderfolge, "welehe in gewisser Hinsieht an die Kernteilungen 
im protoplasmatisehen Wandbelage der Embryosaeke bei der 
Endospermbildung erinnern". "In den Milehrohren erseheinen 
die ersten Stadien immer in einer bestimmten Entfernung yom 
Vegetationspnnkte, sie betragt etwa 0,3-0,6 mm in einer Zone, 
wo man aneh in den iibrigen Zellen die meisten Kernteilungs
figuren vorfinclet ... Die Vorbereitung beginnt in einem Kerne, 
seltener gleiehzeitig in zweien oder dreien und pflanzt sich dann 
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sowohl akropetal als auch basipetal fort. Akropetal kann sie sich 
bis ans Ende der Milchrohren verbreiten, basipetal schreitet sie 

nicht iiber die meristematische Zone der 
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Abb. 54. Milchrohren
anlage von Ricinus. Elne 
mehrkernige Zelle, die 
wegen Raumersparnis in 
zwei Ralften gezelchnet 
wurde. Kerne numerlert 
(1 bis 17). Links drei 
Kerne (8,9, 10) bei star· 

ker Vergrol3erung. 
(Nach Neme~.) 

Wurzelspitze hinaus." Das Fortschreiten des 
V organges nach beiden Richtungen Hi-Bt sich 
aus der Verschiedenheit der Stadien benach
barter Kerne herauslesen. So fand sich z. B. 
in der in Abb. 54 dargestellten Rohre 
Kern 10 in Telophase, 11 und 9 in eben be
endeter Metakinese, 12 und 8 im Anfangs
stadium derselben, 13 und 7 sind Aquato
rialplatten, 14-16 und 6 Spireme, die iibri
gen Kerne im Ruhestadium. Es ist u. a. zu 
beachten, daB das Fortschreiten des Vor
ganges nach beiden Seiten von dem Aus
gangspunkte offenbar dem Tempo nach 
symmetrisch ist. . 

Die Erklarung, die N em e c selbst diesen 
interessanten Tatsachen gibt, bewegt sich 
in Uberlegungen allgemeiner Art. Er gibt 
zwei Moglichkeiten zu bedenken: Erstens, es 
konnte der Fall sein, daB "sich das Cyto
plasma der verschiedenen Zonen in bestimm
ter Hinsicht unterscheidet, aber wir wissen 
nicht, ob diese Unterschiede nicht von dem 
Kerne dem Plasma induziert wurden. Ande
rerseits konnte man meinen, daB diese Un
gleichmaBigkeit den Milchrohren seitens ihrer 
Nachbarzellen aufgenotigt, induziert wird. 
Der Protoplast der Milchrohren hitngt ja 
mit jenem der Nachbarzellen durch Plasmo
desmen zusammen und es ist sicher, daB in 
manchen physiologischen Vorgangen zwischen 
beiden Beziehungen bestehen. Der Umstand, 
daB die Kernteilung in den Milchrohren eben 
in einer Zone beginnt, wo auch im iibrigen Ge
webe der Wurzelspitze die meisten Teilungen 

vor sich gehen, spricht tatsachlich fiir eine Beeinflussung der 
Milchrohren durch die Nachbarzellen". 
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Wenn man gegen die zweite von Nemec erwogene Eventuali
tat eben wegen ihrer Allgemeinheit nichts einwenden kann, so 
scheint uns doch, daB mit derselben der Schwerpunkt. des Pro
blems nicht getroffen ist, da derselbe in dem merkwurdigen Um
Htande Zll slIchpll ist, daB die Kernteilungen in den Milchrohn'll 
von einer bestimmten mittleren Zone derselben, nicht von einem 
der Pole ausgehen, und gleichmaBig nach beiden Seiten fort
schreiten. Soll hier nicht der Impuls von der Nachbarschaft, der 
fUr N em e c in Betracht kommt, nur als aus16sender Faktor wir
ken und das Fortschreiten des Erregungszustandes innerhalb der 
Milchrohre auf inneren, denselben inharenten Prozessen beruhen 1 
Fur einen ahnlichen Sachverhalt lieBe sich eine weitgehende 
Analogie im Verhalten einer Muskelfaser finden, wo ja auch der 
primare Reiz einen ganz bestimmten, eng circumscripten Appli
kationsort in der motorischen Endplatte hat und der einmal ge
setzte Erregungszustand als ein genuiner Zustand der Muskel
substanz selbst sich fortpflanzt. Es konnte daher daran gedacht 
werden, daB innerhalb der enormen Oberflache der Milchrohre, 
die von der Nahe der Wurzelspitze bis in die Streckungszone 
heranreicht und naturlich auch das Streckungswachstum der 
Wurzel nach dem allgemein geltenden exponentiellen Gesetze, 
d. h. in den proximalen Abschnitten viel energischer als in den 
distalen mitmacht, das Reizperzeptionsorgan resp. das Mosaik 
ganz vorwiegend in derjenigen Zone zur Ausbildung kommt resp. 
erhalten bleibt, die dem Beginne des Streckungswachstums ent
spricht. Das Kernproblem liegt fur uns in der Frage, welcher 
Erregungszustand es ist, der sich mit so geringer Geschwindigkeit 
fortpflanzt, resp. in welchem Medium die Fortpflanzung stattfindet. 

Sowohl der Umstand, daB die Zelloberflachen resp. Zellwande 
eine Barriere fur die Fortpflanzung des Erregungszustandes bil
den, als daB die Fortpflanzungsgeschwindigkeit so gering ist, 
scheinen wiederum zugunsten der Annahme einer stofflichen 
Ubertragung des Erregungszustandes zu sprechen. Auch fur das 
langsame Fortschreiten des letzteren laBt sich leicht ein Analogon 
in den bekannten, von Verworn geschilderten Fallen der Uber
tragung des Erregungszustandes in manchen Difflugia-Arten finden. 
Das Problem ist aber damit keinesfalls erledigt, die Schwierig
keiten der Deutung scheinen vielmehr durch die vorangehenden 
Erwagungen erst gesteigert. 
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Der fragliche Erregungszustand erscheint bei dieser Kombi
nation als ein Folgezustand der bereits stattgefundenen pri
maren mitotischen Anregung und wird durch das Plasmaconti
nuum auf samtliche Kerne eines solchen im langsamen Fort
schreiten ubertragen. Wir diirfen wohl mit Zuversicht schlieBen, 
daB etwas Wesensgleiches auch in einer einkernigen Zelle statt
findet, daB der sich langsam im Plasma fortpflanzende Erregungs
zustand das erste Glied der Ablaufskette der Mitose ist, die sich 
an die positive Reaktion des reizperzipierenden Zellorganes an
schlieBt. Sollte es sich auch bei demselben urn gewisse chemische 
Umsatze, um ein "Hormon" im weitesten Sinne des Wortes han
deln, so ware ja damit etwas von den Haberlandtschen Tei
lungshormonen Grundverschiedenes zu verstehen, da letztere als 
primare spezifische Teilungsfaktoren1) verstanden werden und es 
auch sein mussen. 

Die soeben entwickelte Vorstellung muB aber wiederum 
eine Weiterausgestaltung erfahren, wenn wir den Umstand 
in Betracht ziehen, daB das soeben von uns studierte langsame 
Fortschreiten des Erregungszustandes im Plasmacontinuum ein 
Gegenstuck in den pandemischen Teilungen der sporogenen ZeHen 
besitzt. 

Konnte in den Syncytien daran gedacht werden, daB nur 
eine, und zwar raumlich eng beschrankte "Eingangspforte" ffir 
den adaquaten Reiz besteht, so muB diese Annahme angesichts 
der Verhaltnisse, wie sie z. B. in den Antheren gegeben sind, 
offenbar versagen. Es ware absolut nicht plausibel zu machen, 
daB eine bestimmte Pollenmutterzelle (und dann die apikale) 
insofern bevorzugt werde, als nur sie allein den primaren mito
genetischen Reiz (sc. die mitogenetische Strahlung) empfitngt 
und ihren Erregungszustand dann uber das ganze Feld durch 
Vermittlung des flussigen Mediums fortpflanzt. 

Es ware dieses mit dem Zugestandnis gleichwertig, daB bei 
diesen Zellen die mitogenetischen Strahlen als adaquater Reiz 
gar nicht in Betracht kommen. 

Die Frage ist zur Zeit noch durchaus nicht spruchreif, ist 
aber einer weitergehenden und wohl entscheidenden experimen
tellen Priifung zugangig. Es muB vor aHem gepruft werden, ob 

1) In unserem Muskelvergleich also ein Kontraktionsreiz, z. B. elek
trischer oder mechanischer Schlag usw. 
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aus dem Antherenmaterial (sporogene Zellen samt dem eiweiB
haltigen Medium zwischen denselben) mitogenetische Strahlungen 
iiberhaupt erhalten werden konnen. Es kame im positiven Fall 
die weitere Frage, ob dieselben aus dem Tapetenbelag, den 
Pollenmutterzellen oder der eiweiBhaltigen Fliissigkeit stammen. 

Sollte ersteres zutreffen, so ware der Sachverhalt etwa so zu 
denken: Der eigentiimliche Erregungszustand der Tapetenzellen, 
del' sie zu "Strahlern" macht, entstehe zuerst in der apikalsten 
Zone der Anthere und pflanze sich mit der geringen Geschwindig
keit, die so vie len Erregungszustanden des Plasmas eigen ist, dem 
Tapetenbelag iUllerhalb desselbell entlang fort. Die Strahlung 
miiBte dann den Antherenhohlraum vorwiegend der Quere nach 
durchsetzen und in entsprechender langsamer Zeitabfolge iiber 
die ganze Anthere streichen. 

Ahnliche Verhaltnisse hatte man auch in den Nestern der 
Samenzellen vieler Wirbeltiere und Wirbellosen zu setzen, bei 
denen die Teilungen sich eben falls wellenformig iiber den ganzen 
Komplex am;brciteu. 

Wir sind auf diese Verhaltnisse mit Absicht des naheren ein
gegangen, weil die hier entwickelten Deutungsmoglichkeiten uns 
einer groBen Schwierigkeit entheben, die noch in unseren £riiheren 
Mitteilungen iibpr diesen Gegenstand von Bedeutung waren. Es 
war gerade del' langsam fortschreitende Rhythmus der Teilungs
welle in Syncytien und Nestern von sporogenen Zellen, der uns 
als zwingender Grund erschien, neben der mitogenetischen Strah
lung auch unbedingt das Haberlandtsche Hormon als selb
standigen Faktor zu setzen. Wir sehen jetzt, daB e i n de r -
artiger Zwang nicht besteht, und daB man prin
zipiell mit mitogenotischer Strahlung allein aus
k 0 m men k a, n 11. Ob diese Ansieht zu Recht besteht, diirften 
wf'ikre, teehni,;ch nieht beRonderR sehwierige Versuche lehren. 

2. 'l'ierischll Morphogenese. 

Del' Gang del' tierischcll Morphogenese ist von demjenigen 
del' Ramenkeimung in vielen wesentlichen Ziigen so grundver
schieden, daB wir aus del' vorangehenden Betrachtung nur die 
eine, aUerdings grundiegende Erwagung mit heranziehen konnen : 
Es ist dioR dio Mciglichkpit, daJ3 mitogene Stoffe eine Zeitlang in 
inaktivem Zm:tande kreisen konnten, Ulll am Verbrauchsorte 

Un r W j f 'i t~ 11, ~t'llteilung. 10 
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aktiviert zu werden. Aber gerade diese Moglichkeit, die sich in 
der pflanzlichen Morphogenese direkt von selbst aufdrangte, 
diirfte in den tierischen Objekten, wie wir sehen werden, kaum in 
Betracht kommen, da ein ahnlicher Gegensatz zwischen meriste
matischem und Dauergewebe, wie in pflanzlichen Keimlingen, in 
tierischen Embryonen natiirlich nicht besteht, sofern wir aller
dings von der sog. Stolonisation absehen. 

Da eine dem pflanzlichen Streckungswachstum analoge forcierte 
GroBenzunahme der tierischen Embryonalzellen nicht besteht, 
spielt die Zellvermehrung in der tierischen Morphogenese eine 
weit groBere Rolle als in der pflanzlichen. Da aber gleichzeitig 
bei allen formbildenden Prozessen weitgehende und komplizierte 
Zellwanderungen und Verschiebungen bestehen, laBt sich ein 
komplizierteres und feiner geregeltes Verhaltnis zwischen lokalen 
morphogenen und Zellteilungsprozessen, als in der pflanzlichen 
Morphogenese vermuten. Das Problem der Beziehungen zwischen 
einem morphogenen und mitogenen Felde tritt uns hier in einer 
konkreteren Form entgegen. 

a) Die Regelung der Zellteilungen in den Spatstadien 
der Embryogenese. 

Bevor wir auf die Beziehungen zwischen Zellteilungen und 
Embryogenese des naheren eingehen, miissen wir bestimmte Vor
stellungen iiber die Regelung der Zellteilungen im allgemeinen 
bilden. 

Die mehr oder weniger strenge Determination der Zellteilungen 
auf den Friihstadien der Embryogenese macht im weiteren Ver
laufe derselben ganz allgemein einer laxeren Regelung derselben 
Platz, die ich schon vor Jahren des naheren analysierte und als 
"Normierung" bezeichnet hatte1). 

Das Wesentliche der "Determination und Normierung" und 
den durchgreifenden Unterschied zwischen beiden hatte ich in mei
ner ersten Arbeit dahin prazisiert, daB die Determination einer 
Zellteilung ein individuelles VerhiUtnis zwischen dem extracellu
laren Teilungsimpuls und jeder Zelle entsprache, die Normierung 
dagegen einem Verhaltnis gleichkame, das ich gegenwartig als 

1) V'ber Zufall, Normierung und Determination usw. Roux' Arch. f. 
Entwicklungsmech. d. Organismen 30. 
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Schaffung eines "mitogenen Feldes" bezeichne. Diese Definition 
der Determination ist in Anwendung auf die Furchung wohl un
haltbar, da die Gesamtheit unserer Erfahrungen iiber die Tei
lungsimpulse mit individuellen Beziehungen derselben zu ein
zelnen Zellen unvertraglich sind. Die Tatsachen, die zur Distink
tion von Determination und Normierung fiihrten, bleiben aber 
natiirlich bestehen, und lassen sich ungezwungen auf die im vor
angehenden Abschnitte analysierten Verhaltnisse zuriickfiihren. 

Da die ersten Furchungsschritte des befruchteten Eies zwangs
maBig sind, d. h. ein nie versagender Mechanismus denselben zu
grunde liegt (den wir auf das Ober£lachenmosaik des Eies resp. 
der Blastomeren wriickfiihren), so konnen wir setzen, daB eine 
Determina,tion del' Zellteilungen (wenn auch von einem nur ge
ringen PrazisionsmaBe) nul' solange vorliegt, als noch Furchungs
zellen mit dem urspriinglichen Bestande der Eiober£lache be
stehen, was bereits im Vorangehenden ausgefiihrt wurde. Wir 
konnen allPr Hoeh des weitcren annehmen, daB determinierte Zell
teilungen auch sekulldar, iIll weitern Ablaufe der Embryogenese 
auftreten konnen, sofern die Ausbildung adaquater Oberflachen
mosaiken dureh spezielle Faktoren gewahrleistet wird, und dies 
in einem gewissen Gegensatze zu dem allgemeinen Verhalten, wo 
dieses in jedPL' neuentstandenen Zelle dem Zufall iiberlassen bleibt. 
Dieser Art seheinen u. 8. die schon mehrmals besprochenen Ver
haltnisse bei d!,11 Reifekilungen del' sporogenen Zellen, oder die 
Teilungen del' sog. Telohlasten del' AnneIidenkeime (vgl. S. 6) 
Zll sein. 

Die Regelung del' Zellteilung, die wir als Normierung definieren, 
ist abel' die bei weitem vorherrschende bei del' spateren Embryo
genese his auf den erwaehsenen Zustand. 

lTber das PriizisionRmaB del' Normiernng Hegen bisher nm 
sparlichf' lJntersnehllngen YOJ'. DaB dasselbe einen sehr hohen 
Orad errpiel1011 kann, w(lnl(;n wir im niichsten Absehnitte aus del' 
Arbeit nm FrH 11 k prfahrPIl. Es liegen aher auBerdem sehr inter
ORRantp Ermittdungf'11 \"1m Kornfeld vor, die rnoglicherweise 
(~il]('n ctwas tip{Pl'f'n Einhliek in dip VPl'haltnisse gewahren werden. 

~~inp Abzahlullg dpr Mitosen von Salamanderlarven hat er
wieRen, (lal3 rIi(· Mitosenzahlen in beiden Oorneae eines Tieres unter 
allen Unmtiinden, d. h. aneh hei he(lentenden dnreh ungleichmaBige 
I~J'IIiihrling lH'rlwigefiilu'jpn Nphw81lkl1ngen del' 'l'eill1ngsintell-

10* 
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sitat, hochgradig iibereinstimmen, d. h. daB "die durch die Er
nahrungsbedingungen geregelte Zellteilungstatigkeit in gleich
wertigen Zellk.omplexen der beiden Seiten im allgemeinen genau 
parallel geht". Es wurde des weiteren nachgewiesen, daB eine 
gewisse Ubereinstimmung des Teilungsrhythmus sich auch auf 
die einzelnen Phasen der Zellteilung erstreckt. Auf die bedeuten
den Schwankungen des prozentischen Verhaltnisses der einzelnen 
Stadien wurde bereits im vorangehenden hingewiesen. Es zeigte 
sich nun, daB die "den Zellteilungsrhythmus bestimmten Fak-

. toren meist die beiden Cornea gleichzeitig treffen und gleichartig 
beeinflussen" . 

Das Fazit, welches Kornfeld aus seinen detaillierten Unter
suchungen zieht, steht im besten Einklange mit den hier vertre
tenen Anschauungen. Er halt es fiir erwiesen, "daB auch in spa
teren Entwicklungsphasen hoherer Tiere in den verschiedenen 
Organen ablaufenden Zellteilungen eine Regelung yom Gesamt
organismus her erfahren". Diese Regelung wir<L des Jerneren 
dualistisch gedacht, indem man langsam veranderliche "Zell
teilungsbereitschaft" von schneller wechselnden auslOsenden 
Faktoren unterscheidet. 

Wir sind damit an das Hauptproblem dieses Kapitels angelangt. 

b) Bezieh ungen zwischen Formbild ungsvorgangen und 
Zellvermehrung. 

Der Mechanismus der morphogenen Prozesse wurde von mir 
schon vor J ahren des naheren an verschiedenen epithelialen An
lagen, speziell an den Gehirnblasen der Selachierembryonen 
studiert. Es ergab sich eine bis dahin wohl ungeahnte Kompli
ziertheit und feine Regelung der Zellverschiebungen innerhalb 
der Epithelialplatten, die uns nicht mehr als passive, plastisch 
auBeren mechanischen Faktoren, wie Zug, Druck usw. ausgesetzte 
Baumaterialien, sondern als Zellenkomplexe mit komplizierten 
inneren fortbildenden Prozessen imponieren, die eine weitgehende 
Regelung durch das "morphogene" Feld erfahren, unter dessen 
Beeinflussung sie sich befinden. 

Die Elementargeschehnisse, durch die die epitheliale Form
bildung zustande kommt, waren demnach Zellverschiebungen 
innerhalb der Plattendicke, wobei die Verschiebungsrichtung 
vor aHem durch den Entstehungsort neuer Zellen festgelegt werden 
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muB: in den mehrschichtigen embryonalen epithelialen Lamellen, 
speziell in den Anlagen des Nervensystems, erfolgen ja Mitosen, 
wie allgemein bekannt, ausschliel3lich an der Innenseite der 

Abb. 55. Qucrschllitt durch die Augrnregion des GroBhil'llcs. Individueller Fall (kcin 
SammelbiId) ans 8 Schnittcn kombillierL Die kleinell Striche gebcn die mit <lem Zeichcn
apparat cingctragenen Mitosen an, die auch aus den beigegebenen Zahlen abgrlescn werdpn 

kiinllen. Die Strichlinie gibt dic Verteilung der Mitosellilltensitiit an. 
(:'Ia,(']1 ]<'rank, .\rehiv fUr l<jlltwicklun~smrrhanik Bd. ] 04.) 

Abb. 56. Die illlleren Konturen der Stadien 1, 2, 3 ineinander gezeichnet. Die Ordnungs
nummel'll der Bezlrke eingetragen. 1m Starlium 2 sind die Streckenliingen proportional dem 
Liingenzuwachs im Vergleich zu 1 eingetragen, im Stadium 3 sind die Bezlrke der Bequem-

lichkeit wegen in gleicher GroBe dargestellt. 
(Xach Frank, Archiv fijI' Entwicklungsmechanik Bd. 104.) 

Lamellen. Es entsteht hier tiber kurz oder lang ein 'ObermaB von 
Zellen, das dadurch ausgeglichen wird, daB ein Teil derselben aus 
dieser Keimzone in die Tie£e der Platte hineinwandert. Es besteht 
aber andererseit,s ein Bedarf an neuen Zellen sowohl innerhalb 
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der Keimschicht selbst als auch in den inneren Schichten der 
Epithelplatte. 

Es nimmt ja in der Tat die Epithelplatte wahrend der Embryo
nalentwicklung standig an GroBe, und zwar in allen ihren Teilen 
zu und muB gleichzeitig jede Gestaltanderung durch speziellen 
Zuzug neuer Zellscharen bestreiten. Denken wir uns einen bis 
dahin durch ebene Konturen begrenzten Plattenabschnitt, der 
nur an Flachenausdehunng zunimmt und einen analogen anderen, 
der noch auBerdem sich vorwolbt, so versteht es sibh von selbst, 
daB der Zellbedarf letzterenfalls groBer als ersterenfalls sein wird. 
Es ist nun die Frage, wieweit die beiden lokalen Prozesse - Ge
staltanderung der Platte und ihre Zellvermehrung - miteinander 
koordoniert sind, und wie dieser Zusammenhang kausal ver
standen werden kann. 

Es liegt uns iiber dieses wichtige Problem bisher nur eine spe
zielle Untersuchung aus meinem Laboratorium von G. Frank vor. 

Es wurde die Augenregion des GroBhirnes von Hiihnerem
bryonen auf die Verteilung der Mitosen studiert und eine auBer
ordentlich weitgehende Symmetrie zwischen rechts und links mit 
entsprechend genauer topographischer Verteilung der Mitosen 
innerhalb einzelner zueinander symmetrischer Bezirke der beiden 
Halften gefunden. Es wird von Frank in tref£ender Weise her
vorgehoben, daB "diese strenge Normierung der Mitosenverteilung 
und Anzahl ist natiirlich ganz anders zu beurteilen, als die zahlen
maBige "Obereinstimmung zwischen rechts und links in radiar
symmetrischen Gebilden, wie etwa Zwiebelwurzeln, wo wir ja, wie 
Gurwitsch nachwies, mit rein zufallsmaBiger Verteilung inner
halb eines gewissermaBen homogenen Zellmaterials zu tun haben. 
In unserem Objekt ist die Mitosenverteilung planmaBig und das 
Substrat sowohl beziiglich derselben als der unmittelbar bevor
stehenden Formbildungsprozesse keinesfalls homogen". Wird die 
Intensitat der Mitosen innerhalb eines bestimmten Plattenbezirkes 
mit seinem "EntfaltungsmaB"l) zusammengestellt, so ergibt sich, 
wie auch zu erwarten, eine befriedigende allgemeine Uberein
stimmung zwischen beiden GroBen: dieselben variieren m. a. W. 
vom Ort zum Ort im allgemeinen gleichsinnig. Sollten aber Kausal-

1) Als "EntfaltungsmaB" bezeichnet F ran k das Verhaltnis zwischen der 
Lange der AuBenkontut und der Innenkontur eines durch zwei zur inneren 
Kontur senkrecht gefiihrte Begrenzungslinien umfaBten Plattenabschnittes. 
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beziehungen zwischen morphogmwlI Prozessen und lokalel' Tei
lungsintensitat in dem Sinne bestehen, daB das morphogene Feld 
bestimmend fUr die letztel'e ist, so steht zu erwal'ten, daB die 
Korrelation zwischen del' Intensitatsvel'teilung del' Mitosen und 
derjenigen des EntfaltungsmaBeR des niichstbevol'stehenden 
Entwicklungsstadiums eine nahere, als die soeben geschilderte 
zwischen den augenblicklich herrsrhenden Zustanden ist. Es 

1 2 J 8 ~ 1011121.31111510 
,\hh. ,'7, \'''l'kihlllj( tI(']' Mitosen IIIH[ ~;ntfaUullgsmaf3 der dnzelllen Bezirke (vgl. Text,). 

--- IlItcllsitatsvert,eilung des Ktadiums 2. . 
- - - - EntfaUungsmal.l des gleichen StadiuTlls. 

l~lltfalh\llgs\llaf3 des Stadiums .3. (Kaeh Fran k,) 

muB sich m. a. W., aus der augenblicklichen Verteilung der In
tensitiiten eine detaillierte Vorhersage iiber die unmittelbal' be
vorstehenden Entwicklungsprozesse del' Epithelplatte resp. Sinn 
und relative GroBe del' bevorstehenden Kriimmungen ergeben. 
Franks Ermittelungen entsprechen in der Tat in vollem MaBe 
diesen Erwartungen (vgl. Abb. 57). 

Der unahweisbare SchluB aus den soeben mitgeteilten Tat
sachen --- niimlich daB die Regelung del' Intensitat del' Zellver
mehrung am gegebenen Orte del' Formbildung daselbst zeitlich 
vorangeht, gibt dem gegenseitigen Verhaltnis zwischen mor
phogenem und mitogenem Felde ein eigentiimliches Gewand. 
DaB die Hpezifizitat del' Formgestaltung am gegebenen Orte (z. B. 
die spezielle Konfiguration einer }'alte) ganz eindeutig mit Fak
toren zusammenhangt, die in keiner direkten Beziehung zur Zell
teilung, vielmehr zu Achsenneigungen del' Zellen del' betreffenden 
Region Rteh('n ' ), hraucht hi<'1' nieht niihC'r l1lotiviert zu werden. 

I) Vgl. .\. (;ufwitH(·h. V('!'('rhllllgHIl\('(.halliHlnllR d. I"orm H.OII'" .t\l'
('hi\' I!H4 HI!, ;lI). 
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Diese Achsenneigungen der Zellen werden aber wiederum als 
Leistungen eines Feldes betrachtet, welches von uns ale etwas fUr 
sich Bestehendes und Genuines angesehen wird. 

Es resultiert daraus die Konsequenz, das mitogene Feld mit 
dem morphogenen in ein funktionales Verhiiltnis zu bringen, was 
auf den ersten Blick groBe, man mochte beinahe sagen, uniiber
windliche Schwierigkeiten zu bereiten scheint. Wenn wir fiir einen 
Augenblick den offenbaren Zusammenhang zwischen den beiden 
Feldern auBer acht lassen wollen und nur die Eigenschaften des 
mitogenen, an und fiir sich genommen, betrachten, so ist vor allem 
seine feine und reiche Gliederung in Betracht zu ziehen. In benaph
barten undo sonst in der Gesammtheit ihrer Eigenschaften und pro
spektiver Potenz gleichartigen ZellgrUppen der embryonalen 
Epithelplatten ist die Intensitat der Zellvermehrung im allgemeinen 
nicht nur verschieden, sondern auch ziemlich genau geregelt, wie 
z. B. die Befunde von Frank ergeben, der an entsprechend ge
legenen, d. h. symmetrischen Bezirken links und rechts eine sehr 
weitgehende Dbereinstimmung der Mitosenzahl nachweisen konnte. 

Welcher der drei Faktoren unserer provisorischen Triade ist 
als dermaBen gegliedert zu denken? So ist u. E. das Problem am 
zweckmaBigsten zu formulieren. 

Oder auch anders: braucht das Haberlandtsche Hormon 
auBer der Strahlung postuliert zu werden? -Die erste Eventuali
tat, es moge sich um eine entsprechende Verteilung der Strah
lungsintensitaten handeln, kommt hier wohl kaum ernstlich in 
Betracht, da es ja direkt widersinnig ware, eine derart weitgehende 
Gliederung der Strahlenbiindel zu denken, die ja nur unter ganz 
bestimmten hochgradig spezialisierten Vorrichtungen nicht nur 
fiir lokale Strahlenerzeugung, sondern auch Fortpflanzung, 
Brechung, Spiegelung usw. gegeben sein konnte, die im Keime 
sicher nicht nur nicht vorliegen, sondern auch schwer fingiert wer
den konnten. Die groBe Frage, ob das Strahlungsfeld in tierischen 
Keimen im groBen MaBstabe nicht anisotrop sein konnte, ob nicht 
spezielle Strahlungsquellen resp. Zentren im tierischen Keime be
stehen und alles, was damit zusammenhangt, kommt allerdings 
dabei noch nicht in Betracht. 

Es laBt sich nur das eine mit groBter Zuversicht behaupten, 
daB die bis auf einzelne. Zellgruppen im Epithelkontinuum rei
chende Spezifizitat der Mitosenintensitat jedenfalls mit einer 
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Anomogeneitiit der Strahlung nichts zu tUll hat. Es kiimen daher 
nur die zwei anderen Faktoren der Triade fur diese Tatsache in 
Betracht. Wir wollen demnach zunachst das Hormonen, dann 
das Rezeptiyitiitsproblem studieren. 

c) Die Teilungtlhormone in der tierischen Em bryogenese. 

Wir Hahen bereits im Vorangehenden, daB man die Lehre 
Ha berla lldts von den Teilungshormonen akzeptieren kann, ohne 
sich dadurch an die Vorstellung einer rein chemischen Anregung 
zur Teilung, resp. an ein chemisches mitogenes Feld zu binden. 
Letztere Frage wird daher durch das Vorangehende fUr die tie
rische Embryogenese nicht entschieden. Es kommt aber ein neues 
wichtiges Problem hinzu, das durch eine Reihe wichtiger Unter
suchungen uber hormonale Beein£lussung der Embryonalent
wicklung ins Leben gerufen wurde. 

Die merkwurdigendiesbezuglichen Tatsachen, die von den Unter
suchungen yon G uderna tsch ihren Ausgang nahmen und eine 
reichhaltige Literatur aufweisen, durfen im allgemeinen als bekannt 
vorausgeHetzt werden. Sie haben aber in einigen neueren Unter
suchungen. namentlich in den Arbeiten von Ro meis eine Berei
cherung erfahren, die fUr unser spezielles Problem von enormer 
Wichtigkeit werden kann. 

Die Verabreichung von Thyreoideasubstanz oder verschiedener 
aus derselben gewonnenen Praparate (Thyreoidins, Tyroxins) hat 
wie bekannt das fruhzeitige Auftreten der Metamorphose der Kaul
quappen zur Folge. Letztere hat aber naturlich eine Reihe so
wohl regressiver als progressiver Prozesse zur Voraussetzung. 
Es wird im speziellen die Entwicklung der Extremitaten in ganz 
auBerordentlichem Grade beschleunigt, was sich u. a. durch eine 
enorme 8teigerung der gleichzeitig ablaufenden Mitosen in den 
knospenartigen Extremitatenanlagen zu erkennen gibt. Die von 
Romeis ermittelten Tatsachen sind in der Tat frappant. 

Kontrolle 
2 mal Thyrf'oid 

Desgl. ... 

o.l.wrc l']xt~e~itat G·l;nt{,,:,,-~xtl'(lmitat 
rrellls ,links recilt.· link~ 

I " 
- - - - - - - -- --- - - -. ~ -- -- -- - ----- - --,-----

12 
113 
193 

(nach }{ u meis) 

22 
154 
150 

7 
188 
581 

5 
186 
580 
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Die Bedeutung des Hormons fiir das Zustandekommen dieser 
enormen Mitosenintensitat ist unverkennbar, die nahere Analyse 
des Sachverhaltes fiihrt uns indes zu ganz eigenartigen SchluB
folgerungen. 

Als erstes lehrt uns zunachst die nahere Uberlegung, daB der 
Gesamteffekt des Hormons auf die Zellvermehrung durchaus 
nicht positiver Art ist. Zieht man namlich die Gesamtmenge 
der Zellen in der ausgebildeten Extremitat des Thyreoidinfrosches 
in Betracht, so steht sie um ein bedeutendes derjenigen der nor
malen Extremitat nach, da ja die Thyreoidinfrosche winzige Zwerge 
sind. Das Hormon hat demnach die Zellbildung ala Ganzes be
trachtet eher gehemmt, aber gleichzeitig die zulassigen Mitosen 
gefordert, gewissermaBen auf eine abnorm kurze Zeitspanne 
zusammengedrangt. 

Diese Deutung der Befunde an den Extremitaten gibt uns auch 
ein Verstandnis des weiteren: Das gleiche Hormon hat gleich
zeitig im selben Keime in anderen Organen die Zellteilungen fast 
zum volligen Stillstand gebracht, und zwar ohne Riicksicht auf 
die dieselben zusammensetzenden Gewebe. Es ergibt sich in der 
Tat die paradoxe Tatsache, daB im allgemeinen identische Mesen
chymzellen der Extremitatenknospen und verschiedener anderer 
Anlagen in gewissen Entwicklungsetappen durch das Thyreoidin 
zur Teilung sowohl quasi gefordert als auch scheinbar gehemmt 
werden. Von einem gewissermaBen "cellularen" Standpunkte aus 
betrachtet, diirfen wir dagegen direkt sagen, daB fiir viele Zellen 
das Hormon als teilungsbestimmender Faktor auftritt. Indem wir 
hier in den Sachverhalt etwas tiefer einzudringen versuchen, 
konnen wir hoffen, dem Wesen der Teilungshormone im allge
meinen etwas naher zu treten. 

Die Thyreoidinbeeinflussung der Zellteilungen ist in strikter 
Weise den morphogenen Prozessen der Embryonalentwicklung 
resp. der Metamorphose beigeordnet. Es folgt daraus, daB irgend
welche Funktionalbeziehungen zwischen dem morphogenem Felde 
und der Hormonalwirkung bestehen miissen, die darin ihre~ Aus
druck finden, daB letztere sich an gleichen Gewebselementen 
(z. B. Mesenchymzellen) je nach ihrer topographischen Lage in 
verschiedener, sogar entgegengesetzter Weise auBert. 

Von einer Beeinflussung des Feldes seitens des Hormons zu 
reden, ware natiirlich ein direkter Widersinn, eine Contradictio, 
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Rofern wir an unserer Auffassllllg deR morphogenen Feldes fest
halten. ER blpibt daher llur das eine ubrig, - das Hormon als eill 
Bindeglied zwischen dem Felde nnd demselben untergeordneten 
Zellen zu setzen. 

In unserem Fane der Thyreoidalbeeinflussung werden die 
Korperelemente daran gehalten, sich vorzeitigen Beeinflus
sungen seitens des morphogenen Feldes zu fugen. Gewisse Ge
webselemente, die unter normalen Verhaltnissen noch langere 
Zeit in einem bestimmten Sinne evolutionieren muBten, werden 
in Bahnen gelenkt, die entweder sie selbst erst spater oder nur 
ihre spateren Nachkommen durchlaufen sollten. FUr gewisse 
GewebselplUpntp ist diespr Schicksalswandel gleichbedeutend mit 
Atrophic, fiir andere mit vorzeitiger Histogenese, fur dritte end
lich mit \'orzpitiger Tpilllng. 

Die Pill zig IUoglicho einheitliehc Charakteristik der Hormon
beeillflm;,;ung all dieser versehiedenartiger Prozesse ist wohl die, 
daB wir tillS alII' Geweb"wl('mente fur vorzcitige ]'eldzustande 
gewissermaBell i'WIISibilisiC'l't deukon. 

Der Ausdl'ut'k "Sensibilisierung U1Hl Hensibilisator" wird ill 
so mallnigfachpr und \'('rsehieciener Weise sowohl in der Physik 
als in dpr Bakteriologic gebrallcht, daB seine Anwendung auf unser 
Problem an sieh noch einer naheren Definition bedarf. 

Der Begriff erscheint uns aber von Wert und auch verallge
meinerungsfahig, in einer Auffassung wie der unsrigen, wo wir 
das Zustandekommen einer Reaktion, gegebenenfalls der Zell
teilung, von dem Reaktionsvermogen eines Sinnesorganes ab
hangig machen. Gerade die sehr plausible Annahme, daB ein Hor
mon, und zwar offen bar in ganz minimaler Konzentration ge
gebenenfalls als Reizsensibilisator wirken kann, vermag mog
licherweisp ein Rtreiflicht auf den Charakter des Reizrezeptors zu 
werfen. 

Das Verhaltnis ist aber nicht zu einfach zu nehmen, da die 
Sensibilisierung einem Reiz gilt, der yom morphogenen Felde 
ausgeht und in unserer Auffassung etwas Genuines, dem physi
kalischen Begriffsschatz bislang noch Fremdes oder jedenfalls 
noch nicht Einverleibtes ist. 

Es BPi <laher ausdrucklich hervorgehoben, daB die Feldwirkung 
durehaus llieht 1I1llllittPlbar als mitogener Ikiz aufge{aBt wirc1, 
lInd hipr \'jp!IlIPhr pin gam; Hn(\f'l'{'S Verhii.lt.ni,; vorsehwebt. 
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Durch die vermutete HormonalsensibiIisierung sollen die Ge
webselemente vorzeitig fiir gewisse Feldeinwirkungen empfang
lich gemacht werden, und was daraus folgt, bestimmte vorzeitige, 
der Zeit nach zusammengedrangte Modifikationen und Evo
lutionen eingehen. Es solI nun gesetzt werden, daB die e ben -
falls vorzei tigen evtl. zeitlich zusammengedrangten 
Mitosen Folgen resp. Funktionen von diesen Evo
I uti 0 n s s c h ri t ten sin d. 

Man kann den gedachten Zusammenhan~ auch durch den Satz 
ausdriicken: Das Thyreoidin wirkt in bestimmten Fallen als 
"Teilungshormon" teilungsstimulierend durch Vermittel ung 
bestimmter intermediarer Zellmodifikationen, die als vorzeitige 
FeldwirkungeIi zu betrachten sind. Wir wollen nun zusehen, ob 
dieser Satz sich nicht verallgemeinern lieBe, indem man zur Auf
stellung von zwei folgenden Satzen kommt: 

1. Die experimentelle Thyreoidinbeeinflussung ist ein kunst
lich gesteigerter Ausdruck eines normalen Entwicklungsfaktors, 
der ganz allgemein als "SensibiIisierung" der Gewebselemente in 
bezug auf die von den morphogenen Feldern ausgehenden Impulse 
bezeichnet werden mag. 

2. Die Rezeptivitat der Zelle den mitogenen Strahlen gegen
uber ist eine Funktion des durch die morphogene Feldwirkung 
bedingten momentanen Zustandes der betreffenden Zelle. 

Es leuchtet ein, daB die "beschleunigende SensibiIisierung" 
des Thyreoidehormons nur ein Spezialfall der "morphogenen" 
Spezialisierung im allgemeinen ist, da wir ja aus analogen Experi
menten mit Thymushormon einen gewissermaBen umgekehrten 
Effekt (Verzogerung der Metamorphose und Neotenie) kennen. 

Wie die SensibiIisierung der Zellen im speziellen gedacht wer
den kann, mag hier nur angedeutet werden, da eine ausfuhrliche 
Behandlung des groBen Problems zu weit aus dem Rahmen unserer 
speziellen Aufgabe fuhren wiirde. Denkt man an das in der Ein
leitung in den Hauptzugen entworfene Bild der "Zellbahnen" 
zuruck, so hatten wir den Umstand zu berucksichtigen, daB der 
gegebene Zellzustand Funktion sowohl von den augenblicklichen 
und vorangehenden Bahnkonfigurationen, als von dem Chemis
m us der. in den Bahnen kreisenden und zwischen denselben in 
der Zelle eingelagerten Stoffen ist. Obwohl wir die Feldwirkung 
nur auf die Bahnkonfigurationen erstrecken, kann der unter der 
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Hormonaleinwirkung abgeanderte Chemismus del' Zelle so£ern 
auf die Ergebnisse del' Feldbeeinflussung von Bedeutung werden, 
als bestimmte Bahnen, die bis dahin gewisserma13en bloekiert, 
resp. von den Sto£fen unbefahren blieben, durch die neue chemische 
Konstellatioll freigegeben werden. 

Wie die Modifikationen der Zellablaufe, die zur Anderung del' 
Rezeptivitiit fUr den mitogenen Reiz fiihren, bescha£fen sein 
magen, ,.;oll im nachsten Abschnitte zur Sprache kommen. Wir 
wollen hier nur uoch die Frage erartern, ob eine gewisse Veran
lassnng \'orliege, die sensibilisierenden Teilungshormone topo
graphisch eben so fpill gpglierkrt zu denken, wie nns die lokalen 
Teilungsintellsitiiten i II den wrRrhiedenen Bezirken des KeimeR 
erscheinen ? 

Die Erfahrungen mit experimenteller Anwendung des Thyre
oidea- und Tymushormons geben uns allerdings keine Anhalts
punkte zugunsten letzterer Annahme, da es ja wohl keinem Zweifel 
unterliegen kann, daB die per os eingefiihrten Hormone in den 
Karpersaften kreisen, allen Ocweben zngcfiihrt werden und trotz
dem die morphogenetisch postulierte Oliederung del' Teilungs
intensitat richtig gewahrt bleibt. 

WaR clie Frage betrifft, ob auch karpereigene Teilungshormone 
auftreten, und wo dicsclben gebildet und wie sie verteilt werden, 
so erfahrt dieselbc durch daR Vorangehende keine unmittelbare 
Klarung. 

Wollten wir aber die einzelnen Karperzellen mit individuell 
abgestufter Hormonbildung versehen denken, so miiBte ja dieselbe, 
in Anbetracht der engen Coordination des morphogenen Feldes 
mit der lokalen Teilungsintensitat wiederum yom ersteren aus be
stimmt werden. 

Es wiire dann dem morphogenen Felde an Stelle del' einen 
Leistung -- die Zellbewegungen resp. Orientierungen zu beein
flussen - - allch noch eille zweite, von derselben, ihrem Charakter 
nach lllJabhiingige abel' trotzdem mit ihr eng verkniipfte zu 
vindizicrel1. was natiirlich das urspriingliche Bild seiner Einfach
heit berallbt, ohne irgendwie durch die vorliegenden Tatsachen 
eine Rcchtfertigung zu erfahren. Wir werden daher diese Even
tualitiit his auf weiteres fallen lassen, und uns auf den provi
sorischen Standpnnkt stellen, daB die Teilungshormone, sofern 
sie iiberhaupt als Sensibilisatoren benatigt werden, von gewissen 
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Quellen aus gewissermaBen im groBen bereitet und ausgeschieden 
werden. Es kann auf diesem Wege auch eine groBere Analogie 
mit entsprechenden Ablaufen in pflanzlichen Organismen erhofft 
werden. 

B. Die mitogenetische Strahlung in der tierischen 
Embryogenese. 

(Das mitogene Feld.) 

Das Induktionsvermogen embryonaler tierischer Gewebe auf 
die Zwiebelwurzel wurde von uns an jungen, etwa 1 cm langen 
Kaulquappen nachgewiesen. Die Kaulquappen werden in Glas
rohren eingesogen, von einem Durchmesser, der eine schonende 
Einklemmung ihres Kopfes veranlaBt. Induktionsversuche mit 
dem Kopfscheitel fielen samtlich positiv aus, die bisherigen, aller
dings nicht zahlreichen Versuche mit den iibrigen Regionen der 
Korper- und Kopfoberflache fiihrten dagegen zu keinem Resultate. 
Mit alteren, etwa 2 cm langen Kaulquappen konnten bisher keine 
positiven Ergebnisse erzielt werden. 

Induktion mit einer I em langen Kaulquappe (Seheitelregion). 
(Nur Differenzen angegeben.) 

I, 2, 0, 16, 15, 13, 13. 29, 16, 23, -6, -2, 2. 

Eine frischbereitete, mit Ringer leicht verdiinnte Emulsion 
aus dem Korperbrei entsprechend groBer Kaulquappen besitzt ein 
Induktionsvermogen, welches demjenigen des Breies aus der 
Zwiebelsohle gleichkommt. 

Induktion mit frisehbereiteterEmulsion aus 1 em langenKaul
quappen. 

0, - 3, 11, 7, 10, 8, 13, 28, 20, 3, 1, ll, 16, 12, 16, 16, 22, 12, 22, 12, 
19, 10, 6, -3, 8. 

Die Versuche mit lebenden Tieren geben uns einige, allerdings 
sparliche Anhaltspunkte, um der Frage iiber die Lokalisation der 
mitogenen Quellen etwas naher zu treten. 

Wir miissen hier zwei Tatsachen zusammenstellen: l. In
duktion konnte nur mit der Scheitelregion des Kopfes, nicht auch 
mit anderen Korperbezirken erzielt werden. 2. Soweit aus der 
Breite der Induktionsresiduen an der Zwiebelwurzel gefolgert 
werden kann, ist das Induktionsvermogen auf einen eng circum
scripten Bezirk der Scheitelplatte heschrankt. Es scheint aus 
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diesen FeststeHungen mit Evidenz zu folgen, daB es vor aHem 
nich t die Epidermis ist, die der eigentliche Strahlensender ist, 
da es ganz ungereimt ware, dieses Vermogen, das ja vor aHem dem 
strahlenerzeugenden Organismus selbst zugute kommen muB, 
auf eine kleine, circumscripte Scheitelplatte beschrankt sein zu 
lassen. Es liegt wohl nahe, den Sachverhalt so zu deuten, daB die 
irgendwo im Innern des Keimes entstehende Strahlung im aHge
meinen von den umliegenden Geweben zuriickgehalten wird und 
nur durch die ans irgend einem Grunde durchlassige Scheitelplatte 
heraustreten kallll. Die anatomischen Verhaltnisse stimmen sehr 
gut zu dieser Yorstellung, sofern man die eigentliche Strahlungs-

Ahh. 58. l"ronf,alRchnitt ,lnf("11 d~n Kopf der Kaulqnapp('. 

queUe im Zentralnervensystem lokalisiert. Nur in der Scheitelplatte, 
und zwar in einem, der nachweisbaren Induktionsbreite sehr gut 
entsprechenden Areal, liegt die Gehirnblase unmittelbar der Epi
dermis an. Am Rande cler Rcheitelplatte schieben sich ganz un
vermittelt t.iefe Lagen von Mesenehym zwischen Gehirn und 
Epidermii-l cill. die iibrig('j} Abschnitte des Gchirnes werden <lurch 
H,Jl(iPre. J10eh llIii(~htigerp OewebeRchicht.ell lI11fl Organ anlagen von 
tlpr Epidprmirl allsgpschiedl'll. 

Vcrfolgt man den (~edallkell weiter, riO kann man noch allf 
eintm Umstand hinweisPll. d(~r von Interesse werden konnte. Die 
Oehirnhlase ist nilmlich ill <ler Region, die del' Reheitelplatte Ull

mittelbar anlipgt, sehr diinllwandig, und zwar im Gegensatz zur 
massiven Beschaffcnheit del' iihrigen Abschnitte. SoUte nicht die 
Cerebrospinalfliissigkeit das eigentliehe An hstrat del' mitogenrn 
~t.off('. 1"1'1'1'. cif'I' mitog('Ilf'1l At.l·n h Illng spill? \)iC'rle Vpl'Jlllltllng 
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ist einer experimentellen Verfikation zuganglich, die in meinem 
Laboratorium gegenwartig im Gange ist. Ohne den definitiven 
Ergebnissen vorzugreifen, darf wohl schon jetzt erwahnt werden, 
daB frisch herauspra parierte Gehirn blasen (resp. frisch bereiteter Brei 
aus denselben) etwa lO bis 20 mm langer Kaulquappen deutlich in
duzieren, was fiir Emulsionen aus anderen Geweben und Organen 
nicht giltI). Wir sehen demnach, daB, soweit unsere bisherigen, 
allerdings recht sparlichen Erfahrungen reichen, die Erzeugung 
der mitogenen Strahlung in tierischen Embryonen, ebensowenig 
iibrigens wie in pflanzlichen Keimlingen, keinesfalls allen Bestand
teilen derselben zukommt, und daB offenbar bestimmte "mitogene" 
Quellen bestehen. Abgesehen von dieser allgemeinen Uberein
stimmung diirften aber die Verhaltnisse bei tierischen Embryonen 
offenbar ganz anders als bei pflanzlichen liegen, da wir bei tierischer 
Embryogenese nichts, dem pflanzlichen Meristemgewebe (von 
wenigen Ausnahmefallen abgesehen) vergleichbares wiederfinden. 
AIle Gewebe tierischer Embryonen wachsen bis in relativ spate 
Entwicklungsstadien vermittelst Zellteilungen, wenn auch die 
Teilungsintensitaten vom Ort zum Ort bedeutend variieren. Sollte 
bis in spate Entwicklungsstadien in der Tat eine circumscripte 
mitogene Quelle fiir den ganzen Keim bestehen, so waren die 
lokalen Verschiedenheiten der Teilungsintensitat auf zwei Mo
mente zuriickzufiihren: 1. Die Entfernung eines gegebenen Be
zirkes von der Quelle. 2. Die Teilungsdisposition der betreffenden 
Gewebselemente, d. h. auf die Ausbildung entsprechender Reiz
perzeptionsorgane. 

Die Entfernung von der Strahlungsquelle ware allerdings 
nicht nach rein geometrischen Verhiiltnissen aHein zu beurteilen, 
da hier vor aHem noch die Abschirmung durch dazwischenliegende 
Gewebe in Betracht kame. Es ware aber verfriiht, Spekulationen 
iiber das nahere Verhalten der Strahlenverteilung anzusteHen, zu
mal es sich um Probleme handelt, die die reichste Gelegenheit 
zum experimentellen Eingreifen gewahren. Entsprechende Unter
suchungen sind bereits im Gange 2). 

1) N ach noch nicht veriiffentlichten Versuchen von Ani kin aus meinem 
Laboratorium. 

2) Es wurde inzwischen hiichst wahrsclieinlich gemacht, daB im er
wachsenen Organismus (Winterfrosch) das BIut der vornehmste, wenn 
nicht einzige Trager der mitogenetischen StrahIung ist. 
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('. &ziehungen zwischen morphogenem Felde und 
Rezeptivitiit fUr den mitogenen Reiz. 

Unser definitives fo;chema der kausalen Zusammenhange bei 
der Verteilllng embryonaler Mitosen ist demnach folgendes: 

Bestimmte durch das morphogene Feld gesetzte Ablaufe in den 
Zellen regulieren im allgemeinen resp. erhi:ihen ihre Rezeptivitiit 
fUr den mitogenen Reiz. Letzterer (als mitogenetische Strahlen 
gedacht) ::;owip das allgemein sensibilisierende Hormon sind bei der 
topographischen Verteilung der Mitosen nicht mitbestimmend, 
bilden yielmehr ein fUr gri:iBere Regionen gemeinsames und wenn 
nicht homogenes, so doch jedenfalls sehr einfach gegliedertes 
Feld. 

Wir stehen nun vor einem neuen konkreten Problem: Was 
ki:innen wir zur Zeit iiber die Art der durch das morphogene Feld 
bedingten cellularen Ablaufe sagen, die eine Steigerung der Re
zeptivitiit der Zelle fUr den mitotischen Reiz zur Folge haben 
konnten. 

Diese Frage ist eine speziellere Formulierung des allgemeineren 
Problems. das auch so lauten kann: durch welche cellularen Ab
laufe wird ihrp Teilungsfahigkeit gefi:irdert, durch welche andere 
dagegen gphemmt? 

Es liegen tiher dieses Thema verdienstvolle und interessante 
Untersuchungen yon Peter aus der allerneuesten Zeit vor, die 
uns ein Stiick weiter bringen, wenn auch eine gewisse Unbestimmt
heit der Formulierung der Feststellungen nicht verkannt werden 
kann. 

Peters Hauptsatz: "Eine Zelle, die arbeitet, teilt sich nicht 
indirekt, eine Zelle, die sich indirekt teilt, arbeitet nicht", ist den 
Verhaltnissen der erwachsenen spezifisch tatigen Driisenzellen 
angepaBt, \vo er in der Tat etwas Bestimmtes und Definiertes aus
sagt, diirfte aber nur schwer auf die embryonalen Mitosen in dieser 
seiner Form Anwendung finden. Wir werden aber sehen, daB ein 
gewisser Anhaltspunkt oder Konnex zwischen den Bedingungen 
der Embryogenese und den yon Peter studierten in sehr plau
sibler Weise gefunden werden kann, obwohl die kausalen Zu
sammenhiinge hier und da sehr verschiedener Art sind. 

Da der intime Zusammenhang zwischen lokaler Formbildung 
und Mitosenintensitat hisher nur an cmbryonalem Epithelgewebe 

G II r wit:.; (' It. Zellteilullg. II 
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studiert wurde, k6nnen wir nur hier versuchen, dem kausalen Zu
sammenhange nachzuspiiren. 

Es wurde hier von Frank in besonders iiberzeugender Weise 
dargetan, daB die gr6Bte Mitosenintensitat in diejenigen Epithel
bezirke fallt, denen die gr6Bte "Entfaltung" unmittelbar bevor
steht (S. 178ff.) DaB die Entfaltung eine rage Zellvermehrung zur 
Voraussetzung hat, ist teleologisch selbstverstandlich, es ist 
nun aber die Frage, wie sich hier der kausale Zusammenhang 
darstellt. 

Es kommt uns hier ein Nebenumstand zu Hille, der sich 
m6glicherweise als wertvolles heuristisches Prinzip erweisen 
wird. 

Wie ich schon vor langerer Zeit an einem groBen Material dar
tun konnte, sind die Achsenstellungen der Epithelzellen in ver
schiedenen Abschnitten derselben Epithelplatte sehr verschieden 
je nachdem, ob denselben eine Entfaltung ohne Winkeldrehung, 
oder umgekehrt, letztere ohne erstere bevorsteht. Die Zellachsen 
der ersteren Bezirke (die nach den Kernstellungen beurteilt werden 
k6nnen) sind in ersteren Bezirken streng normal zur Innenkontur 
der Epithelplatte, in letzteren Bezirken dagegen deutlich von der 
Normale (bis auf etwa 20 Grad) abweichend (Abb. 59). Zieht mati 
dabei die Zellkonfigurationen in beiden Bezirken in Betracht; so darf 
man wohl behaupten, daB diejenige der Zellen mit Normalstellung 
der Norm oder einem Ruhe- resp. Gleichgewichtszustande der Zelle 
entspricht, die Schiefstellung dagegen einer Verzerrung oder De
formation der Zelle gleichkommt. Diirfen wir nicht in diesem 
Umstande den Kausalnexus zwischen lokaler Formbildung und 
Teilungsintensitat erblicken, indem wir den Gleichgewichtszustand 
als fiir die Rezeptivitat der Zelle giinstig, die Zelldeformation als 
fiir dieselbe ungiinstig betrachten 1 Eine gewisse Berechtigung zu 
dieser Annahme entspringt fiir uns aus unserer Auffassung der 
Rezeptivitat fiir den mitogenen Reiz. Wir verkniipfen ja dieselbe 
mit dem Zustande der Zelloberflache resp. mit einem bestimmten 
Oberflachenmosaik. Was liegt nun naher, als in der Deformation 
der Zelle auch eine solche des Oberflachenmosaiks zu erblicken, 
welche allerdings als restitutionsfahig gedacht werden muB 1 
Wollen wir diesen Gedanken des naheren verfolgen, so ergeben sich 
Konsequenzen, die wohl, zum Teil wenigstens, einer empirischen 
ev. auch experimentellen Verifikation zuganglich sind. 
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::;0 hiitten wir vor allem zu erwarten, daB eine mehr weniger 
lebhafte amoboide Bewegung der Mesenchymzellen das Auftreten 

b 

_-\1>11 . "ila 1111,1 h . Z\\'d .\bscllllitte ('ill er Grol.lllirnblase eines Selachierembryo . Senkrecllt 
zur llllli'llkolltlll' :-:ind Lute llufgctragE'lI, a.n (((,lIrll beurtcilt werden ka.lIlI, ob die Kernachscn 

'(, Ilkl'eell! oct,'r schrag ZIIt' Innenkontllr stehen. 
(:-;a"11 GlII'witsch .. hclli\' fiit' }, ntwickhmgsmf'c hanik 1914.) 

einer Mitose in denselben ausschlieJ3t, was eine gewisse Analogie 
zum Satze P eters geboten hiitte. Die allgemein bekannte Er
fahrung, daJ3 in Teilung begriffene Mesenchymzellen ihre Fort
siitze einzU7;iehen pflegen und sich auch abrunden , HiJ3t sich indes 

11* 
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nicht ohne weiteres als Beweis fiir den vermuteten Zusammen
hang betrachten, da hier ein post hoc und nicht ein propter hoc 
vorliegen kann. Es HeBe sich immerhin dieser Zusammenhang 
des naheren eventuell am lebenden Material priifen. 

1m Sinne des gedachten Zusammenhanges miiBte auch eine 
bedeutende und namentlich schnelle Volumzunahme resp. Form. 
anderung einer embryonalen Zelle ihre Rezeptivitat, d. h. die 
statistische Haufigkeit der Mitosen herabsetzen, da die Aus
bildung eines adaquaten Mosaiks als Erreichung eines Gleich
gewichtszustandes gedacht wird. Es lieBen sich zugunsten dieser 
Konsequenz die bekannte, schon vor langem von R. Hertwig 
hervorgehobene Tatsache verwerten, daB die ungemein rege Zell
teilung der eigentlichen Furchung zu einem relativen provisorischen 
AbschluB kommt, sobald das nachmitotische Wachstum der jungen 
Zellen auf tritt, welches ja bekanntermaBen den eigentlichen Fur
chungszellen fehlt. Der eventuelle tiefere Zusammenhang zwischen 
Zellwachstum und Herabsetzung der Teilungsintensitat, der von 
so kapitaler Wichtigkeit in den pflanzlichen Zellen mit ihrem 
Streckungswachstum sich erwies, lieBe sich moglicherweise auch 
an tierischem embryonalen Material feststellen. 

Es ware in diesem Zusammenhange auch die schon mehrfach 
erwahnte Tatsache, die allerdings wiederum pflanzlichen Zellen 
entnommen wird, von Bedeutung. In den Antheren der Liliaceen 
sind wie bekannt, nur die beiden meiotischen Teilungen pande
misch resp. annahernd synchron, die Vermehrungsteilungen da
gegen sporadisch. Zwischen den beiden Teilungsetappen liegt 
eine langere Ruhe- und hauptsachlich Wachstumsperiode, aus der 
die sporogenen Zellen von auffallend gleicher GroBe und regel
maBiger Gestalt hervorgehen. Es laBt sich dieser Zusammenhang 
wohl so deuten, daB die Gleichheit und RegelmaBigkeit des Mo
saiks, welche durch wiederholte Teilungen und das postmitotische 
Wachstum vielfach gestort wurden, wahrend der langen Ruhe
und Wachstumsperiode sich restituierten resp. in vollendeterer 
Form ausbildeten. Es sei in diesem Zusammenhange nochmals 
auf die vorhin des naheren ausgefiihrten Zusammenhange 
zwischen Epitheldeformation und Spatauftreten der Mitosen bei 
Regeneration nach Wundsetzung hinge wiesen (S. 98ff.). 

Wir ersehen aus der kurzen vorangehenden Ubersicht, daB auf 
dem von uns in diesem Abschnitte behandelten Gebiete - der 
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Frage uber den kausalen Zusammenhang zwischen morphogenem 
Felde und Verteilung der Rezeptivitat fur den mitogenen Reiz -
vorderhand nur mehr weniger begrundete Vermutungen vorliegen 
und jede tatsachliche Kenntnis fehlt. Es erscheint uns aber von 
besonderer Wichtigkeit, daB die Aussichten auf ein synthetisches 
Bild fur beide Grundfaktoren der embryonalen Formbildung 
durch unsere Betrachtung dpm Verstandnisse etwas naher ge
ruckt sind und eine empirische Bestatigung unserer Vermu
tungen nicht ganz so aussichtslos erscheint. 



III. Der Ablauf der Mitose. 
Die Einsicht, die wir in den vorangehenden Kapiteln uber den 

rein reaktiven Charakter der Zellteilungen gewannen, kann natur
lich keinesfalls ohne EinfluB auf unsere Auffassung des Teilungs
mechanismus resp. der Formulierung konkreter Fragestellungen 
auf diesem Gebiete bleiben. Raben wir uns einmal aIle Konse
quenzen der kapitalen Tatsache klargemacht, daB ein gewisser 
Bereitschaftszustand fur einen so tief in das ganze Lebensgetriebe 
der Zelle eingreifenden ProzeB, wie es die Teilung ist, langere Zeit 
bestehen kann, ohne zur unbedingten Verwirklichung zu gelangen, 
so muB uns strenggenommen nicht nur die Zellteilung selbst, son
dern auch die Gesamtheit der Zellablaufe im allgemeinen in einem 
neuen Lichte erscheinen. 

Wir haben die Berechtigung erlangt, sowohl den genuinen 
Teilungsreiz als den Reizperzeptionsakt und Apparat in engste 
Parallele zu allbekannten Sinnesreizen resp. Sinnesorganen (oder 
auch Muskelzellen) zu setzen. Auch der absolute Energiebetrag 
der mitogenetischen Strahlen durfte wohl von derselben GraBen
ordnung, wie bei adaquater Reizung der Sinnesorgane sein. Aus 
dieser Arialogie diirften wir wohl einige Anhaltspunkte zur Be
urteilung der Beziehungen zwischen dem Teilungsmechanismus 
und dem Lebensgetriebe der Zelle im "Ruhezustande" schapfen. 
Die normale "Reaktionsbereitschaft" einer Sinneszelle (resp. 
Muskelzelle) ist fur uns nur unter der Bedingung faBbar, daB der 
ganze Reaktionsablauf ein einheitlicher Vorgang ist, d. h. ein ge
wissermaBen festgefiigter Mechanismus zugrunde liegt, der durch 
einen AuslOsungsvorgang in Gang gesetzt wird. Dieser Mecha
nismus (das Wort gilt naturlich nicht im "mechanischen" Sinne, 
sondern nur als kurzer Ausdruck fur einen festgefugten Faktoren
komplex) muB naturlich einen Aquivalent auch im Ruhestande 
der Sinnes- resp. Muskelzelle besitzen. Es muB dasselbe unbe
dingt so weit erforscht werden, daB aus seiner Kenntnis der Re
aktionsvorgang selbst in seiner Eigenart gewissermaBen zwangs
maBig abgeleitet werden kanne. Das gleiche Postulat muB im 
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Prinzip auch fUr die Zellteilung gelten. Es muB in den teilungs
fahigen Zellen ein Aquivalent im Ruhezustande postuliert werden, 
dessen reversible Ablenkung dem Komplexe der Teilungsprozesse 
gleichkommt. Es ware indes verkehrt, von einem eigentlichen 
"Teilungsmechanismus" zu sprechen, der gewissermaBen als ein 
von den ubrigen Zellenbestandteilen abgesonderter Apparat in 
derselben Platz fande, da wir ja zunachst von einer kausalen 
Problemstellung absehen und rein phanomenal genommen, kein 
einziger Zellbestandteil von dem Teilungsvorgange unberuhrt 
bleibt, demnach die ganze Zelle in ihrer Totalitat der gesuchte 
Teilungsmechanismus ist. 

Je enger sich das Ruheaquivalent des Teilungsvorganges den 
Einzelheiten desselben anschlieBt, desto tiefer kann unsere Ein
sicht werden. Das Ideal, das hier der Forschung vorschwebt, 
lieBe sich etwa so ausmalen, daB, wenn die Ruheablaufe der Zelle 
etwa durch eine bestimmte Gleichung 

R = f (a, b, c, ... X, Y, Z, ... ) 

ihren analytischen Ausdruck fanden, eine Gleichung von der Form 

T = /(a' , b' , c, ... X, Y, Z, ... ) 

die von der vorangehenden nur durch einige konstante Parameter 
unterschieden ware, fur den Teilungsablauf gelte. Es hieBe dies 
mit anderen Worten, daB die den Teilungsvorgang ausmachenden 
Abliiuft' eine relativ unbedeutende, und zwar entweder konstant 
bleibende oder langsam evolutionierende Ablenkung der Ruhe
ablaufe darstellen. Wollen wir unsere Symbolik der "Zellbahnen" 
von denen 8chon mehrfach im vorangehenden die Rede gewesen, 
gebrauchen. 80 hatten wir zu folgern, daB es relativ unbedeutende 
reversible Ablenkungen der Bahnen sind, die dem Teilungs
vorgange zugrunde liegen. 

Von diesem Gesichtspunkte aus wollen wir die Ruheaquiva
lente des Teilungsprozesses in der Zelle analysieren. Es muB 
allerdings vorweggenommen werden, daB diese Analyse gegen
wartig nur fragmentarisch sein kann, und es voraussichtlich noch 
lange bleiben wird. 

Es wird sich demnach fur uns in erster Linie darum handeln, 
die Ruheaquivalente einiger hervorstechender Hauptzuge der 
Mitose nachzuweisen resp. in ihren Haupteigenschaften darzu
stellen. Manche Komponenten des Teilungsvorganges, die an 
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sich natiirlich von enormer Bedeutung sind, mogen dabei unbe
sprochen bleiben, hauptsachlich weil sie eine intensivere Behand
lung in der neuesten Literatur erfahren haben und im Lichte der 
hier vertretenen Anschauungen keine Weiterforderung erfahren 
konnen. 

Das Problem laBt sich auch von einer anderen Seite fassen, 
indem man von dem Postulate der Einheitlichkeit des ganzen 
Teilungsvorganges ausgeht, und darauf hinausgeht, einige Haupt
ziige desselben herauszuschalen, die diesem Postulate wenigstens 
annahernd, in groben Ziigen gerecht werden konnten. Es kann 
natiirlich zur Zeit nicht ernstlich daran gedacht werden, auf die 
Formmannigfaltigkeit der Mitosen von diesen Gesichtspunkten 
aus einzugehen. Wir wollen uns daher auf die Analyse derjenigen 
Hauptziige des Vorganges beschranken, die gewissermaBen zum 
ehernen Bestande jeder Mitose gehoren. Die verwirrende Mannig
faltigkeit des morphologischen Bildes der Mitose riihrt haupt
sachlich von der AusbildungshOhe der achromatischen Figur, die 
sowohl mit Zentrosomen und Poistrahlungen versehen sein oder 
auch ihrer vollig entbehren kann. Es erscheint daher zweckmaBig, 
wenn wir unsere Betrachtung den offenbar einfacheren Fallen 
einer moglichst rudimentaren achromatischen Figur anpassen, wie 
sie namentlich in den Bliitenp£lanzen vertreten ist. Wir miissen 
dabei vorwegnehmen, daB die Ubertragung der gewonnenen Er
gebnisse auf den centrosomalen Typus auf groBe, wenn auch wie 
wir glauben, nicht uniiberwindliche Schwierigkeiten stoBen wird. 
Es geniigt aber, wenn wir mit unseren Aufstellungen nicht in di
rekte Widerspriiche mit den Tatsachen, die dem letzteren Typus 
entnommen werden konnen, geraten, um unseren Standpunkt 
aufrechterhalten zu konnen. 

Sofern wir uns an den Typus der Bliitenp£lanzen halten, glau
ben wir ein gutes Stiick weiter als es bisher geschah, in der Ver
einheitlichung der Darstellung des ganzen Mitoseablaufes tun zu 
konnen. 

Wenn wir uns an Zellen des embryonalen Typus, ohne intra
cellulare Differenzierungen halten, so diirfen wir behaupten, daB 
der Zustand der Teilung durch die reiche Entfaltung scharf defi
nierter intracellularer Strukturen von dem Ruhe- resp. Ar
beitszustande der Zellen unterschieden ist. Diese temporaren 
Strukturen vereinigen in sich ein gewisses MaB von mecha-
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nischer Stabilitiit (was durch direkte experimentelle Bean
spruchungen mechanischel' Art llachgewiesen wird) mit stetiger 
unaufhOrlicher Eyolution und yollstandiger Reversibilitat. Sie 
entstammf'll bestilllmten Konstellationen der Plasmasubstanz im 
Ruhezustande und kehren in dieselben zuriick. Eine gewisse 
Kontinuitiit mu13 hier unbedingt postuliert werden. Rier liegt 
unser ersteR konkretes Problem. 

Der Uang der Eyolution der Teilungsstrukturen bildet den 
Gegenstand des zweiten allgellleinen Problems. Da dieselbe einen 
ausgesprochen polarell Charakter tragt, werden wir kurz von dem 
Problem der Polaritiit sprechen. Von einer Analyse der Polaritat 
wollen \yir ausgehen. 

1. Kapitel. 

Die PolarWit der Zelle im Ruhezustande und in der 
Mitose. 

Die lllitotische Figur hat einen ausgesprochen polaren (in der 
Regel bipolaren) Charakter, und der ganze Ablauf der Mitose Hiuft 
dahin hinaus, die polaren Gegensatze zu verscharfen und das Zell
material auf beide Pole zu verteilen. 

In lllorphologisch reich gegliederten Mitosen ist diese Bipolari
tat optisch durch die achromatische Figur ausgedriickt und in 
manchen tierischen Zellen moglicherweise 
schon in der Interkinese durch die Achse des 
Diplosollls angedeutet. Es entsteht nun die 
grundlegende Frage: sind die eben erwahn
ten morphologischen Strukturen als aktive 
Trager del' Polaritat zu betrachten, oder 
handelt es sich hier um blo13e optische Korre
late eines hipolaren Feldes, dessen Anwesen
heit unabhangig und eventuellauch vordem 
Auftretrll d£'r ersteren nachweisbar ware? 

Die Polaritiit der Zelle hat in der alte
ren Literatur eine nicht unwesentliche A~b~Il~O;"acf,°t~.r~~bl~er 
Rolle gespielt, wobei aber wohl stets auf 
morphologische Zellstrukturen bezug genommen wurde. 

C. R a 1>1 gehort wohl das Verdienst, als erster gewisse Vorstel
lUllgen liber Zellachsen ill der ruhenden Zelle formuliert zu haben, 
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in denen man die mitotische Figur gewissermaBen in nuce sich den
ken sollte. Die Achse ware als Verbindungslinie des Zentrosoms 
mit der Kernmitte zu denken. In analoger Weise hat sich auch 
Heidenhain geauBert, wobei er allerdings Gewicht auf die 
Richtung der Verbindungslinie der beiden Centriolen legte. 

Es fallt schwer, sich eine genaue Vorstellung dariiber zu machen, 
wieweit die genannten und ihnen nachfolgenden Autoren diese 
rein formellen Vorstellungen in Beziehung zur Dynamik des mito
tischen Prozesses brachten. 

Die ganze Betrachtung lief jedenfalls dahin hinaus, in der 
Zelle praformierte Mechanismen zu setzen, die sich in den Teilungs
pausen gewissermaBen in Ruhe befanden und im notigen Zeit
punkt in Gang gesetzt werden konnten. Diese Ruhemechanismen 
waren im Geiste der betreffenden Forscher so getreu den wahrend 
der Mitose sichtbaren nachgebildet, daB sich z. B. M. Heiden
hain und Kostanecki dazu verleiten lieBen, in den ruhenden 
Zellen sog. organische Radien anzunehmen, in denen vorgebildete 
Polstrahlen der achromatischen Figur erblickt werden sollten. 
Diese unhaltbare Lehre scheint keinen dauernden Anklang ge
funden zu haben. 

Die von uns eingangs aufgeworfene Frage hat demnach in der 
klassischen Forschung keinerlei wesentliche Klarung erfahren. 
Von enormen Werte fiir das N achfolgende sind die experimentellen 
Ermittelungen iiber die BeeinfluBbarkeit der Richtung der 
Polaritat der mitotischen Figur1). Sie haben aber keine direkten 
Beziehungen zu unserem unmittelbaren Problem. 

Wir wollen daher dasselbe in ganz unhistorischer Weise in 
Angriff nehmen, indem wir zunachst den fiir uns in Betracht kom
menden Begriff der Polaritat erlautern. 

Da karyokinetische Kernteilungen ohne Zellteilungen moglich 
sind, konnen wir zunachst unser Augenmerk auf diesen engeren Vor
gang richten. Die Polaritat, um die es sich handelt, bezieht sich auf 
die Festsetzung der Ebene der Aquatorialplatte, da mit derselben 
auch die weitere Orientierung des ganzen Ablaufes festgesetzt wird. 

Diese Ebene steht im ausgebildeten Zustande senkrecht zur 
Achse der achromatischen Figur. Die Frage lautet: wie friih im 
Laufeder Mitose resp. in welchem Vorbereitungsstadium der-

1) Z. B. die beriihmten Ermittelungen S t r a hIs iiber Beeinflussung 
der Teilungsrichtung der Equisetumsporen durch Belichtung. 



Dip Polaritat der Zell t· illl I{·uhezust.ande llnt! in der Mitose. 171 

selben sind Spuren der Tatigkeit des Faktors erkennbar, dem die 
spatere unmittelbar wahrnehmbare Bedeutung der Festsetzung 
der Aquatorialebene zukommen wird? 

Wir legen dabei von vornherein darauf Gewicht, daB wir auf 
der Buche nicht nach Strukturen, sondern nach Prozessen 
ausgehen. Wir konnen in die Lage kommen, einen Faktor ein
fiihren zu mussen, des sen Existenz nur aus einem bestimmten 
Ablaufe an einem wahrnehmbaren Organe erschlossen werden 
kann. Diese Erkenntnis kann u. a. um vieles 
der weiteren Frage iiber den Mechanismus 
diesel' Wirkungsweise ii ber deren "Trager" 
usw. vorangehen. 

Konkret gefaBt ware das Problem etwa 
wie folgt: 

Da wir die mitotische Polaritat an del' 
Aquatorialplatte erkennen und bestimmen 
wollen , so handelt es sich darum, das Aqui
valent derselben, wenn nicht im Ruhe
zustande, so doch wenigstens moglichst 
friihzeitig in den Prophasen nachzuweisen 
und an del' Hand desselben die Evolution 
del' Polaritiit zu analysieren. 

Es ist schon den alteren Forschern nicht 
entgangen, und wurde namentlich von 
C. Ra b 1 genauer geschildert, daB an geeig
neten Objekten, namentlich Mitosen in Sala
mandergeweben, die Anordnung des Spirem
fadens eine Eigentiimlichkeit aufweist, die 

Abb. 61. Spirem mit dellt
lieh ausgesprochenem Pol
feld (Rabl). (Nabel nach 

unserer Bezeichnung.) 
Epithelzelle der Salaman
derlan-e. (Nach It ab I, 

Morph. Jahrb. 1888.) 

auf die spatere Aquatorialplatte bezogen werden kann. Del' kon
tinuierliche Spiremfaden bildet eine Anzahl scharfgebogener 
Schleifen , die mit ihren Scheiteln einen kleinen frei bleibenden 
Bezirk del' Kernoberflache umgeben, indem die Schleifenschenkel 
annahernd radial gegen das Zentrum desselben gerichtet sind . 
Es laLlt sich durch luckenlose Verfolgung der Stadien del' Nach
weis erbringen, daB die dermaBen entstehende, durch Schleifen
scheitel gebildete Sternfigur del' Anlage der spateren Aquatorial
platte (des Muttersterns) entspricht. 

Ais sehr giinstiges Objekt zum genaueren Studium dieses Be
zirkes. der von Ra bi aJs "Poifeld" bezeichnet wurde (bei uns 
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im weiteren "Nabel" heiJ3en solI) , erweisen sich auch Zwiebel
wurzeln. Ein detailliertes Studium dieses Objektes, · welches von 
meiner Frau durchgefiihrt wurde1), ergab, daB er schon von den 
allerfriihesten Spiremstadien erkennbar ist, worauf auch noch im 
weiteren eingegangen werden solI. Es wurde aber vor allem die 
Frage aufgeworfen, ob die Orientierung des Nabels schon von 
vornherein der definitiven Polaritat entspricht. Eine fliichtige 
Betrachtung ergibt sofort, daB es durchaus nicht der Fall ist, da 
der Nabel an eine bestimmte Region des meist regelmaBig ellipsoid 
gestalteten Kernes keinesfalls gebunden ist. Eine genauere Analyse 
der Verhaltnisse fiihrte auf interessante Beziehungen folgender Art: 

Die Kerne konnen je nach der Orientierung ihrer Langsachsen 
zur Zell- oder Wurzelachse als Langskerne, Schragkerne (Neigungs
winkel zwischen 30-60°) und Querkerne unterschieden werden. 
Wir denken uns die Kernoberflachen in 10 Querzonen von gleicher 
Hohe eingeteilt. Die beiden dem Kernaquator anliegenden mogen 
als erste Zonen, die beiderseits polarwarts gelegenen als zweite 
Zonen usw., die beiden Polkalotten schlieBlich als fiinfte Zonen 
bezeichnet werden. 

Werden nun die Nabelstellungen nach ihrer Zugehorigkeit zu 
den Zonen registriert, so gelangen wir zu folgenden Verhaltnissen: 

1. Die Nabel sind gleich oft an beiden Hemispharen (der api
kalen und der basalen) anzutreffen. 

Abb. 62. Lagebestimmung 
des N abels mittels des Okular· 

mikrometers. 
(Nach Lydia Gurwitsch.) 

2. Die Verteilung derselben iiber die 
verschiedenen Zonen hangt ganz offenbar 
mit der Orientierung der Kernachse zur 
Zellachse zusammen, was aus der Tabelle 
ohne weiteres zu ersehen ist. 

Ilungs. I Schrag· I Quer· 
kerne kerne kerne 

% % % 

Aquatorialzonen 
I 

42 72 87 
Zweite Zonen 

I 

30 23 13 
Dritte Zonen 19 5 0 
Vierte Zonen 

II 
5 0 0 

Fiinfte Zonen 4 0 0 

Reine Polstellungen kommen demnach, wie wir sehen, sehr 
selten und n ur in Langskernen vor. 

1) Bisher nicht ver6ffentlicht. 
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Das wichtige Ergebnis dieser einfachen Ermittelungen ist nun 
dies, daB Rchon in den friihesten Etappen, richtiger in den Vor
bereitungsstadien zur Mitose gewisse Achsenverhaltnisse, oder wenn 
man will - eine Polaritat der Zelle besteht und maehtig bei der 
Orientierung des Nabels mitspielt. Es braueht wohl kaum hervor
gehoben zu werden, daB das morphologisehe Korrelat der Polari
tat der mitotischen Figur, - deren aehromatisehe Bestandteile -
erst viel spater auftreten. Es laBt sieh aber noeh weiteres iiber 
diese, morphologisch noeh nicht angedeutete Polaritat aussagen, 
oder riehtiger eine echte Polaritat als Bipolaritat begriinden, da 
das bisher dargebrachte nur auf das Bestehen einer dynamisch
tatigen, richtenden Zellachse hinweist. 

Wenn wir die oben angefiihrten Zahlen in dynamischem Sinne 
zu interpratieren yersuchen, so erseheint uns nur folgende Moglieh
keit denkbar: die jeweilige Lage des Nabels auf der Kernoberflache 
ist eine Resultante zweier Tendenzen: dureh die Kernbeschaffen
heit selbst wird offen bar die Aquatorialstellung, allerdings mit 
einem nicht unbedeutenden StreuungsmaB angestrebt. Es kommt 
aber eine Komponente des Zellfeldes hinzu, die in jedem Punkt 
der Kernoberflache als ein der Zellachse paralleler, gegen den Pol 
gerichteter Vektor angreift, und folglich der aquatorialen auto
chthonen Kerntendenz entgegenarbeitet. 

Die Gegeniiberstellung der Streuungsverhaltnisse der Nabel
stellungen in den Langs- und Querkernen und der intermediaren 
Verhaltnisse der Schragkerne, bezeugt ja in eindeutiger Weise, 
daB jeweils seine zum betreffenden Kernpunkt tangentiale Kom
ponente de8 betreffenden Vektors in Betraeht kommt. Diese 
Komponente, die in direktem Verhaltnis zu dem Cosinus zur 
KernoberfUiche des Winkels zwischen der Vektorrichtung und der 
Tangente steht, hat natiirlich ihr Maximum bei Langskernen und 
ist gleich 0 bei Querkernen. Diese Konstruktion findet ihre Be
statigung auch in einem weiteren Umstande: in Schragkernen 
sind stds nur in denjenigen Halften der Kernoberflaehe anzu
treffen, die der Richtung des Vektors nach au Ben entspreehen, 
wodurch die Bipolaritiit des Zellfeldes in besonders pragnanter 
Weise angedeutet wird. 

Es wurden bei Schragkernen entspreehende Stellungen der 
Polfelder in 69 Fallen, reine Aquatorstellungen in 13 Fallen und 
abweichende Rtellungen nur 5 mal gefunden. 
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Es kann nach dem ausgefiihrten kein Zweifel dariiber bestehen, 
daB, zumal in den pflanzlichen Zelien sich ein bipolares dyna
misches Feld durch seine Wirkung auf den Kern zu erkennen 
gibt, noch ehe ein morphologisch erkennbares Correlat 
fiir dasselbe auftritt. Es steht natiirlich jedem frei, einen 
hypothetischen, unsichtbaren "Apparat" dafiir zu konstruieren, eine 
bestimmte Veranlassung dazu scheint alierdings nicht vorzuliegen. 
Um so eher diirfen wir dagegen bis auf weiteres setzen, daB die 
achromatische Figur, deren erste Anlage in Form von kleinen 
Kalotten aus "Kinoplasma" bereits in Spatstadien des Spirems, 
oder richtiger gegen AbschluB desselben erkennbar wird, in engem 
Zusammenhange mit dem bipolaren Zellfelde steht, oder, wenn 
man will, ebenfalls ein Erzeugnis seiner Tatigkeit ist. Diese 
SchluBfolgerung wird vor allem durch den Umstand veranlaBt, 
daB keinerlei feste topographische Beziehungen zwischen den 
Kernachsen und der Spindelachse in ihren Friihstadien, wohl aber 
zwischen letzterer und der Richtung des bipolaren Feldes nach
gewiesen werden konnen. Diese Tatsache ist von besonderem 
Interesse, wenn man die sich daraus ergebenden Folgen fiir die 
urspriinglichen Beziehungen zwischen chromatischer und achro
matischer Figur beriicksichtigt. Da der Nabel, der ja dem Zen
trum des Muttersternes gleichkommt, ganz vorwiegend die Aqua
torialzone resp. gemaBigte Breiten, aber nur ausnahmsweise die 
Polkalotten der Kernoberflache einnimmt, die Verbindungsachse 
der beiden Kinoplasmakalotten dagegen stets mit der Zeliachse 
zusammenfalit, so resultieren alie moglichen schiefen Verzerrungen 
der mitotischen Figuren. 

Wir haben den Begriff der Friihpolaritat als einen Ausdruck 
der Tatsache gebraucht, daB ein bipolares Feld sich zu erkennen 
gibt, noch ehe sichtbare Korrelate der achromatischen bipolaren 
Figur auftreten. 

Der Nachweis der Friihpolaritat, fur den wir in den Wurzel
zellen relativ giinstige Umstande antreffen, diirfte in den iibrigen, 
namentlich in tierischen Geweben nur schwer gelingen. Die Sach
lage kompliziert sich letzterenfalis namentlich durch die Anwesen
heit des praformierten, ebenfalls polar gebauten zentrosomalen 
Apparates. Es ist schon eine alte Erfahrung, daB die Richtung 
der Spindellage bei ihrer ersten Entstehung und noch mehr die 
der sog. Centrodesmose in keinem bestimmten Verhaltnis zu den 
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Kernachsen und zur eben angedeuteten Polaritat des Spirems steht. 
Es fehlen hier leider genauere statistische Angaben und Messungen, 
die wohl ebenso klarend, wie unsere Ermittelungen an den Zwiebel
zellen sein k6nnten. Die vorliegenden Erfahrungen reichen aber 
jedenfalls aus, um die definitive Spindelstellung der urspriing
licheren Zellpolaritat und nicht umgekehrt, letztere der ersteren 
unterzuordnen. Zugunsten dieser Auffassung lassen sich wohl 
die bekannten T -Figuren bei Ascaris anfiihren. Dieselben ent
stehen beim zweiten Furchungsschritt, indem die Spindelachsen 
in beiden Blastomeren sich senkrecht zueinander stellen. Die rich
tige Einstellung in den Prophasen des 2. Teilungsschnittes erfolgt 
aber erst sekundar, da die urspriingliche Orientierung der Spindel
anlagen eine ganz regellose ist. Das feste Anliegen der beiden 
Blastomeren mit ihren breiten FHichen, schlieBt aber wohl jeden 
Gedanken an eine eventuelle Drehung des ganzen Zellinhaltes 
aus, es kann sich vielmehr ausschlieBlich um eine solche der 
Spindel selbst handeln. Die definitive Lage der Spindel wird 
ihr folglich durch bestimmte Verhiiltnisse des Zelleibes, evtl. des 
Kernes aufgedriickt. 

Bei der Zusammenstellung des von uns des naheren analy
sierten, mit anderen pflanzlichen und namentlich mit tierischen 
Typen der Mitosen, stoBen wir sofort auf eine Antithese, die nur 
schwer iiberwunden werden kann. In den Wurzelzellen haben wir 
es mit Friihpolaritat zu tun, deren erstes Auftreten gar nicht zu
riickverfolgt werden kann, da sie sich schon von den allerfriihsten 
morphologischen Korrelaten der Mitose geltend macht. fiber
legen wir uns dagegen, wie die Prophasen des in seiner ersten An
lage multipolaren pflanzlichen und tierischen Typus einhergehen, 
so bleiben wir zunachst in voller UngewiBheit dariiber, was wir 
hier der von uns im vorangehenden abgeleiteten Friihpolaritat 
gleichsetzen k6nnen. So treten z. B. Spindelfasern in vielen pflanz
lichen Zellen zunachst in v6llig ungeordneter Orientierung auf und 
werden erst sekundar, ganz allmahlich bipolar geordnet (Abb. 63). 
In den centrosomalen, bipolaren Spindeln des tierischen Typus ver
missen wir dagegen vielfach, wie wir bereits sahen, eine fixe primare 
Orientierung resp. Bezugnahme auf bestimmte Zellachsen. Die An
regung zur Mitose und die ersten Schritte derselben erfolgen dem
nach in manchen Fallen bevor ein bipolares Feld definitiv fest
gesetzt ist, in anderen wiederum liegt das bipolare Feld offenbar 
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schon Yor, wenn die allerfriihsten Stadien der Mitose auftreten. 
Urn hier das Prinzip der Einheitlichkeit zu retten, bleibt uns nur 
ein einziger Weg: wir wollen setzen, daB das bipolare Feld auch in 
den Fallen ersterer Kategorie, wo die definitive Einstellung erst 

d e 

Abb. 63. Entsteimng der achromatischen Figur in einigen pflanzlichen Zellen. 
a Pollenmutterzelle von Lilium. (Nach Mottier.) b--e Sporenmutterzellen von Eqnisetum. 
(Nach Osterhout.) Die Spindel entst,ehen durch ganz allmahliche Einordnung nnd Zn· 
sammenfiigen der im Beginn nnregeimaBig im Plasma "zerstreuten" Kinopiasmafaden. 

sekundar erfolgt, bereits von Anbeginn der Mitose gegeben ist, die 
Einordnung der Strukturen aber offenbar auf bedeutende Wider
stande stoBt, langsam erfolgt und daher deutliche morphologische 
Residuen aller Zwischenstadien hinterlaBt. 

Wir wollen folglich yon der Annahme ausgehen, daB die 
achromatische Figur keinesfalls als del' eigentliche 
Trager der Polaritat angesehen werden kann, daB sie 
vielmehr innerhalb eines bipolaren Feldes entsteht resp. in ihrer 
Orientierung yom selben bestimmt wird. Das bipolare Feld er
scheint aber gleichzeitig als der umfassendere Begriff, da wir 
seine Betiitigung am Kerne schon in den allerfriihsten Stadien 
erkennen konnten. An diese letztere Tatsache ankniipfend, wollen 
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wir nun die Frage aufwerfen, welches Ruheaquivalent wir fur 
die dynamische Polaritat der Mitose, sei es auch rein hypothe
tisch, setzen konnen? 

Was soIl eigentlich darunter verstanden werden? Es handelt 
sich fur uns nicht um eine bestimmte Struktur, auch nicht um 
polar gerichtete Substanzstrome, sondern bloB um eine bestimmte 
vektorielle Komponente, die offenbar den verschiedenen, bei der 
Mitose einherlaufenden Prozessen hinzukommt. Wir kommen 
dam it auf den Begriff einer "Ladung", die schon vielen Theore
tikern der Mitose vorschwebte, von uns aber wesentlich anders, 
als bisher gefaBt wird. 

Es ist wohlbekannt, daB die elektromagnetische Theorie der 
mitotischen Figur zu den altesten Erklarungsversuchen derselben 
gehort und wohl schon auf Fol zuruckgefuhrt werden kann. 
Neue Nahrung hat sie in der Entdeckung der elektrischen La
dungen der Kolloide gefunden (z. B. bei Gallardo u. a.). 

Sie wurde wohl ausnahmslos dem centrosomalen Typus der 
Mitose zugeschnitten, die Centrosomen mit den entsprechenden 
Ladungen yersehen, und die achromatische Figur als das sichtbare 
Korrelat des Feldes, als durch geladene Kolloidteilchen sichtbar 
gemachte Kraftlinien aufgefaBt. 

Der Begriff cler "Ladung" bleibt fUr uns zunachst nicht naher 
prazisiert. Oh es sich um elektrische Ladungen oder um solche 
noch unhekannter Art handelt, mag bis auf weiteres dahingestellt 
bleiben. Es wird auch gar nicht daran gedacht, die Ladung an 
bestimmte Zellorgane, namentlich an Centrosomen zu binden. 
Die ganze Zelle wird vielmehr als ein Feld gesetzt. Welcher kon
krete lnhalt diesem Begriffe zukommt, wird uns die Evolution 
cler chromatischen Figur ergeben. 

2. Kapitel. 

Der Evolutionszyklu8 der mitotischen Figur. 
Die Entstehung der mitotischen Figur ist strenggenommen 

ein Problem der Histogenese, da die auftauchenden Strukturen, 
abgesehen von ihrer kurzen Existenz in keiner prinzipiellen Hin
sicht von sonstigen intracelluliiren Differenzierungen und Orga
nellen unterschieden werden kCinnen. Wir mussen daher fur eine 
adiiquate AnalYRe dpfRelhpn pinige allgemeine Gesichtspunkte 

U It r w j t :--(' Ii. Zt'lltf'iI\llI~!. 12 
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entwickeln, die fiir Probleme der Histogenese im allgemeinen 
ebenfalls maBgebend sein mussen. 

Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, daB dasjenige, was 
uns im fixierten Praparat als scharf umschriebene, regelmaBig 

geformte intrazellulare Strukturen imponiert, 
in lebender Zelle die Beschaffenheit von Gelen 

b 

hatte. Fur viele FaIle 
laBt sich ein Beweis 
dafiir auf dem Wege 
direkter experimen
teller Prufung, z. B. 
mechanischer Bean
sprue hung erbringen. 
So ergeben z. B. die 
interessanten Ermit
telungen von Cham
bers mit seiner Mi-

Abb. 64. Dehnung der Chromosomen (a) im Spermatocyt 
einer Heuschrecke (Di"sosteira Carolina) und Verbiegung kromanipulatornadel 
der Strahlungen (im Echinodermei) mit der Mikromani- el'ne gallertl'ge Kon
pulatornadel. (Nach Chambers.) In b Nadel im opti-

schen Querschnitt als Kreis. sistenz der Zentral-
spindel, ein bedeutendes MaB von Zugfestigkeit der Chromo
somen, die sich mit der Mikronadel dehnen lassen. 

Fek --

Wenn die schonen Ver
suche Chambers nicht 

~ " oKe 
kPI 

~ " oKe frei von jedem Bedenken 
11'1 

Doz 

Abb:65. Zentrifugiertes, eben befruchtetes Ei von 
Tubifex mit getrennten Vorkernen. Schnitt par
allel zur Eiachse. (Archiv iiir Entwicklungsmecha-

nik Bd.50.) 
(Nach P a rseval.) 

Fek Fettansammlung, VnKe weiblicher und mann
licher Vorkern, kPI dotterfreie Plasmaschicht, 

fPI gequirlte Spermastrahlung, Doz Dotter. 

sind, da eine Gelifikation 
durch das gewaltsame 
Trauma des Eingriffes 
immerhin nicht ausge
schlossen ist, so durfen 
die Experimente von Heil 
b run n, der die bedeutende 
Zunahme der Viscositat des 
Zellplasmas und in der Mi
tose und namentlich der 
mitotischen Strahlungen 
ohne Eindringen ins Zell

innere nachwies, in diesem Sinne ganz einwandsfrei sein. Auch 
habe ich bereits vor Jahren die Beobachtung gemacht, die in der 
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neueren Zeit auch in der Arbeit von Parceval wiederkehrt 
(Abb. 6;5), daB Poistrahlungen durch gewaltsames Zentrifugieren 
sich hochgradig deformieren und torquieren lassen, sich mit anderen 
Worten wie zugfeste Gebilde verhalten. Es solI damit natiirlich 
nicht behauptet werden, daB die linear scharfen, geschlangelten 
Faden unserer fixierten Praparate in dieser Beschaffenheit be
reits in vivo praformiert sind. Die Beobachtungen und Versuche 
von Cha m bers scheinen vielmehr zu ergeben, daB die Elemente 
selbst der Strahlung eher als enge StraBen von fliissiger Beschaffen
heit zwischen keilformigen gelatinierten Bezirken bestehen. Sollte 
sich diese Beobachtung im weiteren bestatigen und verallgemei
nern lassen, so heiBt es immerhin so viel, daB die Polstrahlungs
figur als Ganzes betrachtet von gelatinoser Beschaffenheit ist. 
Wenn wir auch die offenbar noch viel festere Beschaffenheit der 
Chromosomen in Betracht ziehen, so konnen wir den allgemeinen 
Satz vertreten. die Mitose gehe auf dem Wege einer hoch
gradigen, wohl fast durchgehenden Gelatinisation der 
ganzen Zelle einher. 

Die Konseq nenzen dieses einfachen Satzes erscheinen uns 
von grundlegender Bedeutung und daher einer naheren Analyse 
wert. 

Wir haben nns bereits in der Einleitung auf den Standpunkt 
gestellt, daB das Postulat, es miisse das Plasma als "Lebens
tragerin" gewisse Strukturen besitzen, nicht in dem Sinne, daB es 
sich um sichtbare Strukturen oder um diejenigen jedes Kolloids 
handelt. verstanden werden darf. Es wurde vielmehr des naheren 
ausgefiihrt. da13 "rein dynamische Strukturen" in dem Sinne 
postuliert werden miissen, daB gewisse, voraussichtlich kolloide 
Bestandteile des Plasmas sich in eigenartig geordneter Bewegung 
befinden, bestimmt konfigurierte Bahnen zuriicklegen. Dieses 
Bild bezieht sich natiirlich wesentlich auf den Solzustand des 
Plasmas resp. der Kernsubstanz. Das Fazit der zahlreichen alteren 
nnd neueren LTlItersuchungen iiber den Aggregatzustand des Kernes 
(oder richtiger vieler Kernarten) scheint in dem Satze zu gipfeln, 
daB ,,10 stato di aggregazione del nucleo si puo considerare come 
posto allimite fra un liquido e il solido, cioe il nucleo ha Ie pro
prieta di un liquido a viscosita altissima" (Della -V aIle 1). Dieser 

1) Struttura del chromatino dal punta di visto usw. Arch. ital. Zool. 1912. 

12* 
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Satz braucht naturlich keinesfalls unbeschrankt zu gelten, es 
kommt fiir uns vielmehr nur seine beschrankte Form in Betracht, 
indem wir die Behauptung aufstellen, es befande sich stets in 
einer teilungsfiihigen Zelle wenigstens ein Teil ihrer Plasma- und 
Kernbestandteile in einem Solzustande, und dieser Auteil solI 
eben der Sitz der dynamischen Strukturen in unserem Sinne resp. 
der spezifischen Bahnen sein. 

Die "dynamischen" Strukturen konnen selbstredend laut De
finition kein statisches Gleichgewicht resp. Eigenstabilitat be
sitzen. Sobald sie der Beherrschung der Bahnen entruckt sind, 
mussen sie natiirlich den allgemein geltenden Gesetzlichkeiten 
der Substanzverteilungen in Solen anheimfallen. Es konnen aus 
demselben Grunde auch keine Stoffkumulationen durch 
Summierung mehrerer durch dieselbe oder durch benachbarte Bah
nen kreisenden Substanzstrome entstehen. Damit eine solche uber
haupt stattfinde, mussen gewisse Stoffmengen aus der Zirkulation 
innerhalb der Bahnen heraustreten und auBerhalb derselben 
"deponiert" werden. Sofern eine Akkumulation sich nicht in den 
durch hydrostatische Gesetze vorgeschriebenen Formen halt, 
kann es sich naturlich nur um eine Deposition von Gelen 
handeln. 

Wir konnen uns aber den Hergang auch so denken, daB wir 
den jeweiligen Inhalt einer Bahn erstarren lassen. Erfolgt nun 
eine Apposition immer neuer Stoffmengen durch Zufuhr durch 
die gleichen Bahnen, so konnen Gelconfigurationen entstehen, 
die mit denjenigen der erzeugenden Bahnen naturlich keinerlei 
Ahnlichkeit haben. Man kann den Sachverhalt nachahmen, 
indem man durch Zusammenlegen einer Anzahl gleichgeform
ter Schablonenmuster mannigfache neue Figuren entstehen 
laBt. 

In dem soeben entworfenen Bilde liegt u. E. eine Moglichkeit, 
den ganzen Hergang der Histogenese in seiner Mannigfaltigkeit 
einem einheitlichen Prinzip zu unterordnen und in der Zukunft 
als stetigen Vorgang resp. als stetige Funktion bestimmter auf
gegebener Faktoren und Bedingungen darzustellen. Wir ge
winnen aber vor allem die Moglichkeit, die Ruheablaufe der Zelle 
durch stetige Ubergange mit einem ProzeB perturbatorischer Art 
zu verknupfen, was sowohl fUr irreversible echte histogenetische 
Vorgiinge, als fur reversible Prozesse, die als Reaktionen konven-
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tionell ins physiologische Gebiet fallen und denen wir auch die 
Zellteilung zuordnen, giltl). 

b 

Abb. 66. Drei Stadit' ll d'T l'hl'olll'''OllH'lIatlsbildulIg in den Kernrll des Epithels del' Sala
mandcrlal'wn. ({ VOl'bereitllllg ZIII' Spilembildllllg. b Spirem. c Eillzelne Chromosomen. 
(Narh M. He id e n 11 a i II.) Die Gelatinisation beginnt \\'ohl iIll Stad ium a und diirfte in b 

II('rfekt sritl. 

1) Es ist wohl unbestreitbar. dall die histologische Fixierung im all
gcmeinen einigermallen natul'getl'eue Bilder nur fUr Gelgebilde, nicht aber 
fiir Sole el'gibt, was sich an den Fixationsbildern del' Ruhekerne mit ihren 
ganz unverwertbal'en Artefakten einel'seits und del' im allgemeinen natul'
i!'etreuen Fixiel'ung del' l'hrolllosomen ergibt (Abb. 66). 
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Es sei nunmehr der Versuch gewagt, die vorangehenden Kon
struktionen zur Analyse des Evolutionszyklus der chromatischen 
Figur auszuniitzen. 

Unsere Vorstellungen iiber die Beschaffenheit der Ruhekerne 
bewegen sich gegenwartig innerhalb einer gewissen Antithese. 
Ober die Homogeneitat seines Inhaltes und iiber dessen im allge
meinen, sofern man von spezieHen Formen absieht, fliissige Be
schaffenheit scheint man nicht mem: im Zweifel zu sein. Die Ge
samtheit unserer Erfahrungen iiber Chromosomen drangt da
gegen mit jedem Tage immer starker, innerhalb des homogenen 
Kernraumes mikroskopisch unsichtbare Strukturen zu postu
lieren, die fiir die Ausbildung der chromatischen Struktur ver
antwortlich gemacht werden konnte. 

Einen pragnanten Ausdruck fUr diese Anschauung gibt z. B. 
Morgan, der mit Bezugnahme auf seine "Crossing-over"-Erfah
rungen, zum Schlusse kommt, "The linkage can be accounted for, 
provided the chromosomes remain to a certain degree intact 
through succesive cell generations" (General Cytology, S. 697). 

Das in einer Polemik gegen Fick von Boveri gebrauchte 
Wort, das Chromosom auBerhalb der Mitose bestehe innerhalb des 
Kernes fort, wie eine Perlenschnur ohne Perlen, gibt noch heute 
den treffendstenAusdruck fiir die wohl herrschendenAnschauungen. 

SchlieBen wir uns zunachst der Anschauung an, es bestiinden 
im Ruhekern achromatische Faden, die sich in den Prophasen 
mit chromatischen Partikeln beladen, so hatten wir in dem fiir 
Morgan in Betracht kommenden Sinne eine echte Neubildung 
des Chromosoms bei jeder Mitose vor uns, da ja die richtigen 
Chromatinpartikel jedesmal ihre richtigen Orte auf dem achroma
tischen Stutzfaden aufzusuchen hatten. 

Die Hauptschwierigkeit fUr das Morgansche Postulat scheint 
uns aber darin zu liegen, daB zwischen den zahlreichen Genera
tionen des somatischen Teilungstypus, die dem Reduktionstypus 
vorangehen, und letzterem selbst eine gewisse, zuweilen weit
gehende Diskontinuitat vorliegt, die dahin prazisiert werden kann, 
daB eine Anordnung oder Seriation der Chromatinpartikel, die fur 
die somatischen Mitosen verwirklicht wird, fUr Reifeteilungen viel
fach nicht mehr gelten konnen. Wir haben hier vor aHem die Ver
haltnisse beim Wachstum und Reifung meroblastischer Eier im 
Auge, auf die schon vielfach in diesem Zusammenhange schon 
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hingewiesen wurde (Abb. 67). Es ist bekannt, daB die Chromatin
prozesse, die man als den eigentlichen KonstituierungsprozeB der 
Tetraden auffaBt (Buketstadium resp. Konjugation, demnach auch 
evtl. Crossing-over der Chromosomen) sich in ganz jungen Ovocyten 
abspielen, daraufhin aber die groBe Wachstumsperiode des Eies 
einsetzt, die mit derma Ben gewaltigen Umwalzungen des ganzen 
Kerngefiiges, mit kolossalen Anhaufungen von Chromatin und 
wiederholten AusstoBungen groBer Chromatinmengen einher
geht, daB man das Unwahrscheinlichste anrufen muB, urn eine 
stoffliche Kontinuitat der chromatischen Gebilde des Ausgangs
stadiums und der fertigen Tetraden einigermaBen plausibel 
machen zu kannen. 

Die Beweisfiihrung Boveris, die hauptsachlich an der Hand 
der Analyse der Ascarisfurchung gefiihrt wurde, ist allzu bekannt, 
urn hier einer Schilderung zu bediirfen. Will man dieses Objekt 
als Sonderfall betrachten, da die Interkinese nur kurz und mag
licherweise unvollstandig ist, so reichen auch unzahlige anders
artige, ebenfalls bekannte Erfahrungen hin, urn einen zureichen
den Grund im Ruhekerne zu postulieren, der die Konstanz nicht 
nur der Chromosomenzahl, sondern auch ihrer GroBen, Konfigu
ration usw. bedingt. Es ist ein trauriges Zeichen der iiberhand
nehmenden Verflachung unseres wissenschaftlichen Denkens, 
die unter dem Schlagwort der Kolloidchemie einhergeht, wenn 
man diese kapitale Tatsache verkennt und die Entstehung der 
Chromosomen aus dem angeblich homogenen colloidalen Kern
inhalte als einen einfachen colloidalen V organg hinstellt. 

Es kann vielmehr mit Bestimmtheit behauptet werden, daB 
die Eigenart der Kongelate (das Wort solI an Stelle der Koagulate 
zur Anwendung kommen, urn den reversiblen Charakter des Vor
ganges anzudeuten), die wir als Chromosomen bezeichnen, nicht 
durch die Eigenschaften des gelatinierenden Faktors, sondern 
durch die Systembedingungen des Substrates, d. h. gegebenenfalls 
des Ruhekernes bestimmt wird. 

Aus der Antithese, fliissige, homogene Beschaffenheit des 
Ruhekernes und komplizierte eigenartige innere Systembedin
gungen innerhalb desselben - gibt es wohl nur einen Ausweg: 
die postulierte Anomogeneitat des Ruhekernes nicht als etwas 
statisches, mit seinem fliissigen Aggregatzustande unvertragliches 
zu denken, sondern eine dynamische Anomogeneitat zu kon-



j)pr Evolutionszyklus der mitotischen Figur. 185 

struieren, oder was auf dasselbe hinauskommt, innerhalb des 
Kernraumes bestimmt configurierte Bahnen fiir in denselben 
kreisende Stoffe zu setzen. Zahlreiche altere Beobachter [zitiert 
bei Della-Valle1)] haben meist langsame Stromungen im Ruhe
kerne geschildert. Etwas praziser ist die Schilderung Gaid ukows 
auf Grund ultramikroskopischer Untersuchungen 2). Die Be
wegung der Teilchen innerhalb der Kerne der Tradescantiastau
haare ist sehr mannigfaltig. Sie sammeln sich in Kliimpchen 
und gehen wieder auseinander. Die Richtungen der Stromungen 
verandern sich bestandig. Gaid ukows Schilderung wurde aller
dings vielfach beanstandet [namentlich von Arth ur Me yer, 
1920 3)]. 

Diese Beobachtungen konnen natiirlich, trotz ihres Interesses 
keine besondere Bedeutung fUr unsere Zwecke beanspruchen, da 
es sich bei den von uns postulierten Bahnen wohl hauptsachlich 
um Amikronen handeln diirfte. DaB aber die Bedingungen fUr 
eine derartige Annahme durch das eben Mitgeteilte jedenfalls ge
geben sind, diirfte nicht zu bestreiten sein. 

Wie diirfen nun die Bahnen innerhalb der Ruhekerne gedacht 
werden? Da wir eine nur stetige Ablenkung derselben durch den 
mitotischen Impuls resp. durch das auftretende bipolare Feld 
setzen, so ist es folgerichtig, die Ruheablaufe moglichst eng mit 
den allerfriihsten Bildern der Prophase zu verkniipfen. Die schein
bare Kluft, die hier an unseren fixierten Praparaten auf tritt, 
diirfte keine besonderen Schwierigkeiten machen, falls wir uns 
nochmals iiberlegen, daB Partikelstrome innerhalb echter Sole 
(namentlich solche von Submikronen oder Amikronen) sich keines
falls naturgetreu fixieren lassen konnen, was aber wohl der Fall 
bei fortschreitender Gelatinisation derselben (die laut Voraus
setzung mit Rtoffkumulierung einhergeht) der Fall sein kann. 
Wenn wir daher bei Fixierung der Ruhekerne eine unregelmaBige 
Verteilung des Chromatins in Kornchen und Klumpen, daneben 
aber ein "Geriist von Linin" antreffen, so diirften diese groben 
Artefacte natiirlich keinesfalls als Vorstufen zu einem Stadium auf
gefaBt werden, wie ein solches z. B. in uniibertroffen naturgetreuer 
Weise von H eidenhain gegeben wurde (Abb.66). Eine Anreihung 

I) Struttura del chromatino dal punto di visto usw. Arch. ital. zool. 1912. 
2) Ber. d. dtsch. botan. Ges. 1906. 
3) Anal.VRe dpr Zelle. .Jena: G. Fischer 1920. 
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von bis dahin chaotisch zerstreuten Chromatinpartikeln auf das 
Liningeriist braucht daher keinesfalls gesetzt zu werden, da man 
ebensogut geordnete Strome innerhalb vorgezeichneter Bahnen 
von chromatischen Submikronen resp. Amikronen setzen darf. 

Abb.68. Abb.69. 
Abb. 68 und 69. Friiheste Andeutungen des N abels in der Zwiebelwurzel. 

{Nach L. Gurwitsch.> 

Es wiirde durch diese Vorstellung die Genetik einer groBen Schwie
rigkeit enthoben, da ihrem Hauptpostulate, es miisse das Chromo
som in der Interkinese "to a certain degree intact" bleiben (Mor
gan)' bis zu einem gewissen Grade Geniige getan werden konnte. 

Die friihsten Prophasen in den Zwiebelwurzeln, die unserer 
Betrachtung speziell zu Grunde gelegt wurden, lassen in unzwei
deutiger Weise die Beziehungen des Fadengewirrs zum Nucleolus 
erkennen: es ist stets eine dermaBen groBe Anzahl der Chromatin
faden gegen den letzteren zentriert, daB der vage Eindruck des 
spateren "Nabels" (des Rablschen Polfeldes) sich schon frOO
zeitig aufdrangt, wenn man sich den nach dem bekannten Schwund 
des Nucleolus freibleibenden Bezirk als solchen denkt. 

Wir werden daher die Vermutung wagen, es mogen auch die 
Ruhebahnen innerhalb des Kernes eine allgemeine Zentrierung 
gegen den Nucleolus besitzen. Die weitere Evolution der chroma
tischen Figur wird von uns, was bereits aus dem Vorangehenden 
hervorgeht, auf zwei Grundfaktoren zurUckgefiihrt. Es sind dieses 
die progressierende Kongelation der Zellsubstanzen und das Auf
treten eines bipolaren Feldes. Das Zusammenspiel beider Fak
toren hatte sich in den allgemeinen Ziigen aus folgenden Er
wagungen ergeben: Sofern der Inhalt bestimmter Bahnen gela
tiniert ist, bleibt er natiirlich im weiteren von den Bahnfaktoren 
unbeeinfluBt. Dieses primOi'diale Kongelat kann aber durch Appo
sition der durch weitere Bahnturni zugefiihrten Stoffmengen 
wachsen. 
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Da das Chromatin, einerlei ob es in Form eines Suspensoides 
als Sol im Kernraum verteilt, oder als Bestandteil der Chromo
somen auf tritt, laut Voraussetzung der Feldwirkung ausgesetzt 
ist, so liint sich zweierlei setzen: 1. DaB das Chromatin, welches 
in den Bahnen kreist, durch das ~'eld eine Komponente erhalt, 
resp. aus den Bahnen progressiv abgelenkt wird. 2. DaB die ge
latinierten Chromatinbestande, d. h. wachsende oder fertige 
Chromosomen, die der Beeinflussung der Bahnen entriickt sind, 
in toto seitens des bipolaren Feldes gewisse Bewegungskompo
nenten erhalten. 

3. Kapitel. 

Die Feldleistungen bei der Mitose. 
Es sollen nach unserer Ansicht die kinetischen Vorgange der 

Karyokinese nach Moglichkeit als Leistungen eines Feldes dar
gestellt werden, von dem vorderhand nur das Eine gesetzt wird: 
die Feldwirkung wird in jedem Punkt der Zelle durch einen Vektor 
dargestellt. Die Richtungen der Vektoren scheinen im allge
meinen auf die beiden respektiven Pole der Zelle hinzuweisen, 
demnach beiderseits yom Aquator entgegengesetzt zu sein. 

Das Feld und seine eben gegebene Charakteristik wurde im 
vorangehenden aus den bei der Analyse der Prophase (der Nabel
stellungen) gewonnenen Ergebnissen provisorisch abgeleitet. Es 
gilt nun die Leistungsfahigkeit der ganzen Konzeption in ihrer 
Anwendung auf den weiteren Ablauf der Mitose zu priifen. Es 
soIl aber gleichzeitig nicht auBer Acht gelassen werden, daB 
Hand in Hand mit der Entfaltung der Feldleistungen auch die 
Kongelation der Zellbestandteile einhergeht und die Interpretation 
der aus der Kombination beider Faktoren resultierenden Bilder 
dadurch ungemein kompliziert wird. 

A. Die prasumierten mechanischen Leistungen der 
achromatischen Figur. 

Es wird wie bekannt, viel£ach gesetzt, daB die an den Chromo
somenbiegungsstellen sich anheftenden dicken, zuweilen undeut
lich faserigen Plasmastreifen - Zugfasern genannt - einen Zug auf 
die Spalthalften der Chromosomen, resp. die einzelnen Segmente 
der Tetraden ausiiben, der yom Aquator polwarts gerichtet gedacht 
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wird. Ais besonders beweisend in diesem Sinne werden mit Recht 
die Zugfasern in den meiotischen Teilungen des Urodelenhodens be
trachtet (Abb. 70), die angeblich auch die wichtige und komplizierte 
Arbeit der Einordnung der Chromosomen aus dem Stadium der 
sog. Diakinese in dasjenige der Aquatorialplatte iibernehmen 

sollen. Ais Puncta fixa 
bei dieser Zugleistung 
kommen in dem von uns 
speziell besprochenen Ob
jekte die mit Centrosomen 
versehenen Spindelpole in 
Betracht, als Widerlager, 
die die Pole zu dieser Lei
stung befahigt, die Spindel 
selbst. 

Sofern letztere wahAbb. 70. Spermatocyt des Salamanders. 
(Nach Driiner. 1894.) 

rend der Einordnung der 
Chromosomen in die Aquatorialplatte an Lange zunimmt, und 
die Centrosomen dadurch auseinandergeschoben werden, mag 
den Zugfasern ein bestimmter Grad von Zugfestigkeit geniigen, 
um bei gleichbleibender Lange die Chromosomen aus der Aqua
torialstellung in der Richtung der Pole auseinanderzubringen. 
Sob aid aber die Spindel ihre definitive Lange erreicht hat, muG 
ein aktiver Verkiirzungsvorgang der Zugfasern fUr die anapha
tische Polwanderung der Chromosomen verantwortlich gemacht 
werden. Dies waren in ihren allgemeinsten Ziigen die Pramissen 
fiir jede Art mechanischer Theorie der Leistungen der achro
matischen Figur. 

Was das eine Postulat - die entsprechende Festigkeit der 
Zentralspindel- betrifft, so muG zugegeben werden, daG eine sach
gemaBe, einigermaGen quantitative Behandlung der Frage bisher 
noch ausbleibt und iibrigens ungemein schwierig sein diirfte. Von 
besonderem Werte sind in dieser Hinsicht die schon vorhin 
zitierten Ermittelungen von Cham bers mit seiner Mikrovivi
sektionsmethode. In Ubereinstimmung mit alteren Ermitte
lungen, die die Verschiebung der Spindel in toto bei intensiver 
Zentrifugierung ergeben, findet Cha m bers durch unmittelbare 
Beriihrung und sogar Herumriihren in der Spindel, daG sie (im 
Echinodermei) einen nicht unbedeutenden Grad von Viscositat 
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besitzt, der sich noch wahrend der ersten Anaphasestadien er
halt. Sobald aber die Tochtersterne die Nahe der Pole erreicht 
haben und der Amphiaster die Rohe seiner Entfaltung erreicht 
hat, wird die Spindel "distinctly fluid". In Pollenmutterzellen 
von Tradescantia ist die Spindel durchgehend "jelly-like in con
sistency" und kann mit den Mikronadeln gedehnt werden, wobei 
sie sich, einmal freigelassen, wieder zusammenzieht. In Zusammen
stellung mit diesen Angaben ist die weitere Tatsache von beson
derem Interesse, daB in den Spermatozyten der Insekten die 
Spindel ebensogut wie das Cytoplasma "sehr fliissig" sind. Die 
Mikronadel kann in der Spindelsubstanz beliebig herumgeriihrt 
werden, ohne daB die darin gelegenen Chromosomen bis zur 
unmittelbaren Beriihrung mit der Nadel sich verschieben, was 
natiirlieh auf vollstandiges Fehlen jeder Zugelastizitat hin
weist. 

Wir sehen, daB die Konsistenz der Spindel im besten FaIle der
jenigen einer Gallerte gleichkommt - einem physikalischen Zu
stande, der die erforderlichen mechanischen Eigenschaften nur 
unter speziellen Bedingungen erlangen kann, die gegebenenfalls 
nicht vorliegen: man miiBte an eine resistente, mit einer Eigen
form versehene RiiIle um die Spindel denken, der durch den galler
tigen Inhalt, einen bestimmten Turgor desselben vorausgesetzt, 
ein gewisser Grad von Resistenz- bezw. Stemmfahigkeit ver
liehen werden kannte. 

Die erste Pramisse der mechanischen Theorie der Betatigung 
der achromatischen Figur halt demnach auf Grund des Ausgefiihr
ten den Tatsachen nur Rchwerlich stand. 

Was die prasumierte Bedeutung der "Zugfasern" als sich aktiv 
verkiirzender Gebilde betrifft, so rufen schon die rein morpholo
gischen Verhiiltnisse am fixierten Praparat bestimmte Bedenken 
wach. Es fehit vor aHem das optische Korrelat fiir einen der ak
tiven Verkiirzung, d. h. der Kontraktion vergleichbaren ProzeB. 
Die Zugfasern werden namlich, indem die Tochtersterne sich den 
Polen niihern, einfach kiirzer, ohne merklich dicker zu werden, 
was von einem kontraktilen Faden, nach Analogie mit einer 
Muskelfibrille zu erwarten ware. Gegen den AbschluB der Ana
phase werden sie immer undeutlicher und sind in der Telophase, 
gleichzeitig mit dem Schwund der Poistrahlungen nur undeutlich 
oder iiberhaupt nicht mehr wahrnehmbar. 



190 Der Ablauf der Mitose. 

Die "Zugtheorie" der achromatischen Figur wurde haupt
sachlich in Ansehung tierischer Mitosen mit gut ausgebildeter 
Zentralspindel, Centrosomen und Polstrahlungen ausgebildet, wo 
wir unwillkiirlich auf Analogien mit magnetischen Kraftlinien 
usw. geleitet werden. Die pflanzlichen Mitosen geben noch we
niger Anhaltspunkte im besagten Sinne. Ganz besonders fallen 

Abb. 71. Verschiedene Formen der achromatischen 
Fignr. Zellen aus dem Vegetationskegei von 
E qui s e t u m mit rudimentarer achromatis~her 

Fignr. 

hier u. E. die sehr bedeu-
tenden individuellen Vari
ationen in der Ausbildungs
hOhe der Spindel aus, die 
nicht selten in benach
barten Zellen bald mehr 
oder weniger wohlaus
gebildet in spitze, mehr 
weniger scharf umschrie
bene Pole auslauft, aber 
ebenso haufig, vielleicht 
noch haufiger ganz stumpf 
abschneidet, oder sich ohne 

jede scharfe Grenze im umgebenden Zytoplasma verliert. DaB 
wir auch "Spindeln" kennen, die nicht einmal die Andeutung 
von Spindelfigur besitzen und aus einem vage gestrichelten, an
nahernd zylindrischen zentralen Felde bestehen, innerhalb dessen 
die chromatische Figur evolutioniert, mag als wohlbekannt nur 
kurz erwahnt werden. 

Es ist recht auffallend, daB dicke, an die Chromosomenmittel
punkte inserierende Plasmaziige, die v6llig den Zugfasern tie
rischer Mitosen entsprechen, vielfach gerade in denjenigen pflanz
lichen Mitosentypen oder Variationen (speziell meiotischer Art) 
vorkommen, die nur ganz rudimentare Spindeln besitzen. Sie sind 
in diesen Fallen sehr kurz und laufen wie kurze, zur Aquatorial
ebene senkrecht stehende Zipfel aus. 

Die kurz beriihrten Tatsachen, denen sich noch analoge andere 
anreihen lieBen, miissen uns veranlassen, die mechanische Theorie 
der achromatischen Figur als durchaus unwahrscheinlich auf
zugeben. Ihre Schwache bei der Interpretation der Durch
schniirungsvorgange des Zelleibes liegt noch klarer zu Tage und 
wurde bereits in alteren Schriften von uns, auch von anderer 
Seite, hervorgehoben. 
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Wir mussen aber weiter gehen, und mit der Absicht brechen, 
die achromatische Figur sei dazu da, um die Kern- resp. Zell
teilung zu bewerkstelligen. Es soIl im weiteren der Versuch ge
macht werden, dieselbe als Folge der Feldwirkung des ganzen 
ZeHeibes darzustellen, deren Bedeutung in ganz anderem als dem 
bisherigen Sinne zu erblicken ware. 

B. Die Evolution der chromatischen Figur. 

Die erste Etappe in der Ausbildung der chromatischen Figur 
schlieBt mit ihrer vollendeten Kongelation abo Die Entstehung 
der Ohromosomen ist der letzte Akt, der in direkter Beziehung zu 
den Bahnen gebracht wird. Fur die weitere Evolution der chro
matischen Figur mussen neue Gesetzlichkeiten in Anspruch ge
nom men werden. 

Ein gewisser Wendepunkt in der Evolution der chromatischen 
Figur muB in dem Zeitpunkt des Schwundes der Kernmembran 
erblickt werden, da die Ohromosomen nicht nur in ein neues 
Medium, das Oytoplasma, gelangen, sondern auch eines be
stimmten Haltes in der Gestalt der Kernmembran beraubt 
werden. Es entsteht nun die erste Frage von kapitaler Be
deutung, die merkwurdigerweise, soweit ersichtlich, nie ernst
lich erwogen wurde. 

Bilden die Chromosomen ein Aggregat von voll
standig von einander unabhangigen Einheiten, 
oder ei n einhei tliches System mit einem oder meh
reren G lei c hgewi c h ts z us tan den? KonkretergefaBt,lautet 
die Frage wie folgt: Sind die Ohromosomen in ihrer jeweiligen 
SteHung innerhalb der chromatischen Figur von einander unab
hangig oder besteht eine gewisse gegenseitige Orientierung der
selben, und falls ja, durch welche Faktoren dieselbe bedingt wird? 

a) 1'ypische Aquatorialplatten. 

Eine typische Anordnung von Ohromosomen in ausgebildeten 
Aquatorialplatten ist langst bekannt. Ais klassisches Beispiel 
werden in der Regel die namentlich seit Boveri bekannten chro
matischen Figuren bei Ascaris angefuhrt, die, wie bekannt, sich 
innerhalb einiger, fiir die Varietat univalens von Boveri auf 8 ge
zahlter Typen halten. 
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Ebenso typisch scheinen auch die A.quatorialplatten der Dro
sophila zu sein, und es diirften sich wohl noch zahlreiche andere 
Beispiele aus der Literatur anfiihren lassen. 

tiber die Faktoren, die eine derart typische Orientierung der 
Chromosomen verursachen, wurden bisher keine bestimmteren 
Anschauungen ausgesprochen. Die Verhaltnisse bei Ascaris und 
Drosophila lassen sich nicht ohne weiteres einander gegeniiber
steilen, da wir ersterenfails eineGarniturvor uns haben, die nament
lich bei der ersten Furchungsteilung unmittelbar aus zwei unab
hangigen, eben aneinander gefiigten Half ten hervorging, der 
Drosophilakomplex dagegen von langst-moglichem Bestande ist, 
da der Reifeteilung eine groBe Reihe diploider Teilungen voran
geht. Wir stehen hier vor einetn interessanten, der empirischen 
Forschung zuganglichen Problem, wie sich die vaterlichen Chro
mosomen, die ja eigentlich ortsfremd sind, innerhalb des Eies ver
halten, d. h. ob sie sich sofort oder erst allmahlich "akklimati
sieren", worunter natiirlich zu verstehen ist, ob die chromatische 
Figur der ersten Furchungsstadien bereits den gleichen Grad von 
RegelmaBigkeit und Konstanz, wie diejenige der viel spateren Zell
generationen besitzt 1 Es ist sehr zu bedauern, daB gerade bei As
caris somatische Mitosen der Forschung vollig unzuganglich blei
ben. Lohnend ware es jedenfalls, die ovo- resp. spermatogonialen 
Mitosen von Ascaris darauf zu untersuchen, ob auch hier die ver
schiedenen von Bbveri fiir die friihen Entwicklungsstadien auf
gestellten Typen gelten. 

In den beiden, hier analysierten Beispielen kommen fiir die 
Ausgestaltung der typischen A.quatorialplatte sowohl die Anord
nung, als in nicht geringerem MaBe auch die typischen Form- resp. 
GroBendifferenzen der einzelnen Chromosomen in Betracht. Es 
ist aber fiir uns nur der erste Umstand von Interesse. 

tiber die Ursachen resp. Mechanismus der typischen gegen
seitigen Anordnung der Chromosomen wurden bisher keine nahe
ren Untersuchungen oder Erwagungen angestellt. Boveris Ob
jekt bietet ganz spezielle Verhaltnisse, da, wie der Autor hervor
hebt, zwischen den beiden aufeinanderfolgenden Mitosen die Kern
ruhe resp. die Au£losung der Chromosomen keine vollstandige ist. 

Das Problem spitzt sich in eine folgende Alternative zu: Die 
typische Chromosomenanordnung ist entweder einer gegebenen 
Architektur des Kernes zu verdanken, oder als Folge resp. als sicht-
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barer Ausdruck einer gegenseitigen Beeinflussung der Chromo
somen zu betrachten, die einer gewissen Gleichgewichtslage zu
streben, mithin ein System bilden. Die Frage ist einer empi
rischen, wohl auch einer experimentellen Lasung zuganglich. 
Erstere wird inihren Hauptziigen im nachsten Abschnitte versucht. 

b) Die chromatische Figur als System. 

Die Untersuchungen meiner Frau iiber die karyokinetische 
Figur in den Zwiebelwurzelzellen fiihrten in dieser Frage zu Er
gebnissen, dic, wie uns diinkt, von groBer Bedeutung werden sollen. 

Das Nabelstadium, welches im vorangehenden bereits ge
schildert wurde, schlieBt in einem Bilde von auBerordentlicher 
Klarheit ab (Abb. 72 a), das uns zum Teil bereits aus den alteren 
Rchilderungen der Knauelbildung in den Epithelzellen der Sala
manderlarven von Rabl u. a. bekannt ist. 

Die dem "Nabel", einem nicht unbedeutenden kahlen Bezirk 
der Kernoberflache unmittelbar angrenzenden Kernschleifen 
lassen sich in giinstigen Fallen abzahlen und deren Zahl auf 6 oder 
8 feststellen (die diploide Chromosomenzahl von A II i u mist 
wohl12). Zwischen den Schenkeln dieser langen, den Nabelbezirk 
erreichenden Schleifen sind aber in einer, naher schwer bestimm
baren Anzahl kiirzere Schleifen sichtbar, und man gewinnt den 
sicheren Eindruck, daB in diesem, noch kontinuierlichen Knauel 
die definitive, oder jedenfalls derselben sehr nahekommende 
Chromosomenzahl bereits praformiert ist. 

Soweit man die Sachlage an Schnitten beurteilen kann, ist der 
Spiremfaden nicht geschlossen. Sollte dieses der Fall sein, so 
miiBte, wie entsprechende Modelle zeigten, bei gegebenem Ver
laufe der Kernschleifen am Gegenpole ein zweiter Nabel resul
tieren, was aber an einem sehr groBen Material kein einziges Mal 
beobachtet wurde. 

Je weiter das Knallelstadium fortschreitet, resp. der chroma
tische Faden sich verkiirzt und dicker wird, desto breiter wird die 
Nabelregion, indem die Kernschleifenscheitel immer mehr ausein
andergespreizt werden. Es ist bezeichnend, daB an fixierten Pra
paraten die Nabelkalotte deutlich abgeflacht, resp. sogar leicht 
eingedriickt erscheint, was wohl nur so gedeutet werden kann, daB 
die Chromosomen einen nicht unbedeutenden Festigkeitsgrad 
hesitzen und hei der vorliegenden Anordnung der Kernschleifen 

Ii u r wits c h, Zellteilung. 13 
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gewissermaBen ein Widerlager fiir die nachgiebige Kernmembran 
bilden (Abb. 72a). 

Wenn wir uns den ganzen Hergang der Spirembildung vergegen
wartigen, d. h. an die allmahliche Verkiirzung und gewissermaBen 
Versteifung des urspriinglich geschlangelten Fadens denken, so 
ist nicht ohne weiteres einzusehen, warum bei Verkiirzung des £rei 
endenden, der Innenflache der Membran anliegenden Fadens, 
nicht die freien Enden, sondern die Schleifenpole gespreizt werden. 
Es ist so, als ob die Gegend des Gegenpols ein Punctum fixum 
bilde, was bei Verkiirzung des Fadens naturgemaB zu einer Sprei
zung der Nabelschleifen fiihren miiBte. 

Man kann sich aber auch eine andere Vorstellung machen, 
namlich, daB die Schleifenspitzen einander bis zu einem gewissen 
Grade abstoBen, und dadurch die Nabelregion sich ausdehnt. 
Beide Moglichkeiten bleiben natiirlich bis auf weiteres proble
matisch. 

Die Sachlage gewahrt aber einen tieferen Einblick in die Ver
haltnisse, sobald die Kernmembran schwindet, was zeitlich, so
weit ersichtlich, mit der Segmentierung des Knauelfadens zu
sammentrifft. 

Obwohl die Verhaltnisse der Spatknauel, wie sie vorhin ge
schildert wurden, den bestimmten Eindruck einer Spannung der 
Kernmembran durch die gespreizten Kernschleifen des konti
nuierlichen Fadens machte, und man erwarten sollte, daB nach der 
Segmentierung des Fadens und Schwund der Kernmembran, die 
die Chromosomen in ihrer gegenseitigen Lage festhielt, die in der 
Nahe· des Nabels durch Spreizung bestehende Spannung aufge
hoben werde, geschieht nichts dergleichen. Die Nabelregion wird 
in ihrer urspriinglichen Gestalt erhalten, dagegen die freien Chro
mosomenenden mehr oder weniger weitgehend auseinander
gespreizt (Abb. 72 b u. c). Es gewinnt demnach den Anschein, 
als ob die Spannung gar nicht am Nabelpol, sondern am Gegenpol 
bei Anwesenheit der Kernmembran bestanden hatte, was aber 
wiederum mit der Tatsache der zunehmenden Spreizung der 
Nabelgegend nach MaBgabe der Heranreifung des Knauelstadiums 
schlecht vertraglich ware. Der Ausweg, der aus diesem Wider
spruch uns am plausibelsten erschien, war folgender: Es handele 
sich bei der Nabelausbildung nicht um rein elastische Stemmung
und Spreizungsverhaltnisse des Systems, sondern um ein eigen. 
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artiges gegenseitiges Gleichgewichts- oder Beziehungsverhaltnis 
zwischen den Schleifenscheiteln, das man rein formell als einen 
quasielastischen Gleichgewichtszustand bezeichnen konnte, was 
RO zu verstehen ware, daB sowohl eine iibermaBige Spreizung 
der Schleifenscheitel, als eine zu groBe Annaherung derselben, 
d. h. eine Verstreichung des Nabels dem Gleichgewichtszustande 
widersprochen batte. Diese Vorstellung wird namentlich in den
jenigen Fallen plausibel, wo die freien Enden der Chromosomen 
schon sehr friih weit auseinander gespreizt werden, oder mit an
deren Worten wo schon friihzeitig eine typische, allerdings ganz 
abnorm gelagerte Aquatorialplatte entsteht (Abb. 72 c). 

Wie der geschilderte Gleichgewichtszustand entsteht und er
halten wird, solI im weiteren erortert werden. Es mag nicht un
erwahnt bleiben, daB die von uns ausfiihrlicher beschriebenen, 
unmittelbar nach Auflosung der Kernmembran entstehenden 
Chromosomengarnituren, die das Prototyp der Aquatorialplatten 
bilden, schon langst bekannt und vielfach abgebildet wurden. 
Wenn wir daher hier auf diese elementaren Verhaltnisse zn 
sprechen kommen, so geschieht es, weil ihre groBe theoretische 
Bedeutung bisher, wie wir glauben, nicht geniigend gewiirdigt 
wurde. Der erste wesentliche Punkt, von dem wir ausgehen 
wollen, bezieht sich auf die Lageanderungen der "Praaqua
torialplatte", \Vie das eben geschilderte Stadium bezeichnct 
werden mag. 

Wir wissen bereits aus den vorhergehenden Zahlenangaben, 
daU die Lage des Nabels, vor Auflosung der Kernmembran, nnd 
wie wir jetzt hinzufiigen konnen, unmittelbar nach Auflosung <fer
Relben, nm ausnahmsweise ihrer definitiven Orientierung - in 
cler Aql1atorialebene - entspricht. Kommt ja eine Poistellung 
des Nabels in den am haufigsten vertretenen "Langskernen" nnr 
sehr selten, in den Schragkernen gar nicht vor. Die Praaquatorial. 
platte muU sich demnach in die Aquatorialebene erst sekundar 
einstellen, indem sie eine Drehung senkrecht zur Zellachse und 
znr Eigenebene ausfiihrt. An einer groBeren Anzahl von Pra
para ten laUt sich dieser Drehungsvorgang liickenlos verfolgen, 
wobei die erste Tatsache von grundlegender Bedeutung zum Vor
Rcheinkommt: I. DieDrehung wird von dem ganzenChro
mosomenkomplex aIR von einem einheitlichcn Gc
hilcle volIzogen (Ahb. 72d). 
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Es gelangt demnach die PriHiquatorialplatte als solche in die 
Aquatorialebene, wobei sie sich hier von einer definitiven 
Aquatorialplatte dadurch unterscheiden Hint, daB samtliche 
Schleifenscheitel n ur eine n Pol zugewendet sind, die mito
tische Figur als Ganzes demnach vorderhand noch asymmetrisch 
ist. Die definitive "Aquatorialplatte" entsteht durch sekundare 
Drehung einer Anzahl, in der Regel der Halfte der Chromosomen 
(Abb. 72 ev e2 u. f)· 

Unsere Annahme, daB der Chromosomenkomplex ein, durch 
. einen gewissen Gleichgewichtszustand zusammengehaltenes ein
heitliches System bilde, scheint sich durch diese Drehung in toto 
in vollem MaBe zu bewahren. Es dad aber nicht verkannt werden, 
daB diese feste Zusammenfiigung der einzelnen Chromosomen sich 
eventuell auch dadurch erklaren lieBe, daB entweder feine, bisher 
nicht nachweisbare materielle Bindungen (Fibrillen) zwischen den
selben bestehen, oder, daB die ganze Praaquatorialplatte in ein gel
artiges Medium eingebettet ist, welches den notigen Halt gewahrt. 
Es miiBte natiirlich aber dann auch dieses Medium selbst die ent
sprechende Drehung mitmachen, was schwerlich ohne sichtbare 
Korrelate geblieben ware, da, was nicht unbeachtet bleiben mag, 
die ganze Region, die ja der mittleren Region der Zentralspindel 
entspricht, am fixierten Praparat ein gestreiftes Aussehen besitzt, 
und die entsprechende, etwa 90 Grad erreichende Torsion keines
falls der Wahrnehmung entgehen konnte. Es erscheint demnach, 
wie wir glauben, beinahe unabweisbar, die Konsistenz des Mediums 
als hochstens viskos zu setzen, was iibrigens im besten Einklange 
mit Cha,m bers Ermittelungen steht. Der strikte bewahrte Zu
sammenhang zwischen den einzelnen Chromosomen wahrend der 
Drehung der Priiaquatorialplatte kann daher mit groBter Wahr
scheinlichkeit nur auf wirkliche Wechselbeziehungen zwischen den 
einzelnen Chromosomen zuriickgefiihrt werden. Dieser Zusammen
hang,oder anders gesagt, der Gleichgewichtszustand des Chromo
somensystems ist in den bisher betrachteten Stadien, wenn man 
so sagen dad, statischen Charakters. Man kann, strenggenommen, 
ebensogut Wechselbeziehungen zwischen den Chromosomen leug
nen und die Bewahrung des Zusammenhanges zwischen denselben 
auf eine "praformierte Organisation des Kernes" beziehen - ein 
zwar wenig aufklarender, aber formal einwandsfreier Satz. Die 
Sachlage wird aber ungleich komplizierter, aber gleichzeitig auch 
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interessanter, sobald die weiteren Umgestaltungen der Prii
iiquatorialplatte daran kommen. 

Es ist bekallnt, daB eine Aquatorialplatte im strengen Sinne 
des Wortes, wie etwa in der Ascarisblastomeren, in den meisten 
Zellen mit zahlreichen und voluminosen Chromosomen nicht zu
stande kommt. Die Chromosomen ordnen sich vielmehr in einer 
mehr weniger regelmaBigen Schicht, die Schleifenscheitel meist 
aq uatorwarts, die Schleifenspitzen polwarts gerichtet. Ent
spl'echende Bildel' sind z. B. in den somatischen Mitosen von 
Salamander zu finden, erreichen aber ihren hochsten Grad bei 

Abb. 7~. SdlPUlU del' Umordnnng nnd Drehungen der Chromosomen in del' 
"Aquatorialplatte" del' Zwiebelmitosen. 

vielen P£lanzenzellen, speziell den Liliaceen. Die meisten Chromo
so men stehen hier in Vollentwicklung der "Aquatorialplatte" mit 
ihren Langsachsen parallel zur Zellachse (Abb. 72 f). In dieses 
Stadium fallt auch die Langsspaltung der Chromosomen, deren 
Spalthal£ten, wie bekannt, nicht selten einander wenigstens an
deutungsweise umschlingen. 

Wir sehen demnach, daB die einseitig ausgebildete Pra
aquatorialplatte durch eine Reihe von eingreifenden Umgestal
tungen von der definitiven Aquatorialplatte der eigentlichen Meta
phase geschieden wird. Sehen wir uns nun die sich dabei abspie
lenden Verhiiltnisse etwas genauer an. Samtliche Chromosomen 
der Praaquatorialplatte sind mit ihren Scheiteln nach einem der 
Pole gerichtet. Es miissen demnach bei der nun kommenden Um
gestaltung det; ganzen Komplexes die Hal£te der Chromosomen 
eine Drehung urn 180 a um ihre durch den Scheitel gehende Quer
achse ausfiihren, die andere Hal£te verbleibt dagegen in ihrer ur
t;priinglichen SteHung. Es kommt nun das Auseinanderweichen 
del' Chromosomen nach stattgefundener Liingsspaltung. Da die 
Tochtel'chl'omosomen polwarts wandern, wobei sie ihre Scheitel 
gegen die Pole' richten, so wird sich folgendes ereignen miissen: 
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-je ein der Schwesterchromosomen wird seine Polwanderung ohne 
vorherige Drehung um 180 0 (Abb. 73 a1) antreten konnen, das 
andere dagegen vorher die besagte Drehung ausfiihren miissen 
(Abb. 73 a2). Zieht man aber auch die vorangegangenen Drehungen 
bei der Umgestaltung der Praaquatorialplatte in Betracht, so ge
langen wir zu folgendem Gesamtergebnis: 

Die verschiedenen Chromosomen der Tochtersterne hatten, 
bevor sie sich in dieselben einstellten, eine verschiedene Anzahl 
von Drehungen durchzumachen, wobei das Verhaltnis in beiden 
Tochtersternen, der urspriinglichen Assymetrie der Praaqua. 
torialplatte entsprechend, ein verschiedenes ist. In derjenigen 
ZeIlhaUte, der die Chromosomenspitzen der Priiaquatorialplatte 
zugekehrtwaren, muBten aIle Chromosomen, des Tochtersternes 
je eine Drehung, und zwar die HaUte vor der Langsspaltung (b), 
die andere nach derselben (U2) durchgemacht haben. Die Chro· 
mosomen des anderen Tochtersternes hatten ein wesentlich an· 
deres Schieksal: die eine HaUte derselben kam ohne jede Winkel. 
drehungaus (a, al)' die andere HaUte muBte dagegen eine zwei. 
fache Drehung durchmachen (b2). Wir ersehen aus diesen Be· 
trachtungen, wie griindlieh mit der urspriinglichen gegenseitigen 
Orientierung der Chromosomen im Stadium der Priiiiquatorial. 
platte aufgeraumt wird. Es wird nur der Nabel selbst, im engeren 
Sinne des Wortes, d. h. der freie Bezirk im Zentrum der Stern· 
figur versehont. 

Die komplizierten Umbiegungen und Drehungen der Chromo· 
somen biIden ein Problem, welches trotz seiner groBen Kompli. 
ziertheit uns eine gewisse Handhabe zum tieferen Eindringen in 
den ganzen Hergang des chromatischen Zyklus liefert. Es ist vor 
aIlem zu beachten, daB homologe, d. h. Schwesterchromosomen 
sieh durehaus nieht symmetrisch verhalten, indem die eine 
Sehwester eine Drehung durchmacht, die andere dagegen nicht. 
Aber aueh die primaren Drehungen (wie solehe der Mutterchro· 
mosomen bei Ubergang 'aus der praaquatorialen Platte bezeichnet 
werden mogen), erfolgen in einer Weise, die jede Symmetrie 
auszuschlie13en scheint, da jedenfalls der Zeitpunkt des Umbiegens 
eines Chromosoms naeh dem entgegengesetzten Pole ein rein indi
vidueIles Geprage tragt. 

Es kann aber bei Beriicksichtigung des Ausgefiihrten gar 
nicht bezweifelt werden, daB gewisse Gruppierungsgesetzli<?h~ 
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keiten der Chromosomen in den Tochtersternen, sollten solche 
iiberhaupt nachweisbar sein, keinesfalls von denjenigen der pra
aquatoriellen oder der typischen Aquatorialplatte stammen konnen 
sondern jedenfalls ein Novum darstellen. Diese Feststellung ist 
um so bedeutungsvoller, als in den meisten bevorzugten Objekten 
mitotischer Forschung gerade ersteres del' FaH ist. Wir brauchen 
uns einerseits del' Ascarisblastomeren, andererseits verschiedener 
Teilungen meitotischen Typus zu entsinnen. 

Nun bestehen aber solche Gesetzlichkeiten in den Tochter
~ternen, und zwar von auBerordentlich praziser Art. Das Stu
dium derselben tut uns in ganz unzweideutiger Weise dar, daB die 
Anordnung del' Chromosomen in einem Komplex (gegebenenfalls 
einem Tochterstern) nur ein AusfluB eines "dynamischen 
Gleichgewichtes" eines wirklichen Systems sein kann und 
keinesfalls durch auBerhalb desselben stehende Faktoren erzeugt 
oder induziert wird. 

Obwohl die Untersuchung an Schnittpraparaten (zumal an 
Langsschnitten, Querschnitte sind fUr unsere Zwecke unverwert
bar) das Studium der Chromosomenverteilung bedeutend beein
trachtigt, lie Ben sich mit aIler Bestimmtheit und Xlarheit folgendo 
Gesetzli6hkeiten herausschalen: 1. Es fUgen sich dem gewohn
lichen Orientierungstypus (Scheitel polwarts, beide Schenkel 
aquatorwarts) aHe Chromosomen bis auf zwei (oder seltener 
drei [vgl. Abb. 72 h]), die in umgekehrter SteHung, d. h. mit 
Scheiteln aquatorwarts, verbleiben (Abb. 72 g-k). Diese inverse 
SteHung wird nicht nur voriibergehend, in gewissen Anaphase
stadien, sondern auBerordentlich zahe bis zum AbschluB del' Mitose 
eingehalten. Bei del' Rekonstruktion del' Tochterkerne ragen noch 
eine Zeitlang aus dem unregelmaBig gestalteten Kern zwei Zipfel 
polwarts hel'vor, die erst allmahlich bei del' Abrundung des Kernes 
verstreichen (Abb. 72 l, m). 

Es versteht sich von selbst, daB an Schnittpraparaten eine 
vollstandige Konstanz oder Ausnahmslosigkeit diesel' Befundo 
nicht mit Sioherheit festgestellt werden kann. Das Bild tritt abel' 
so haufig und bei vollstandig durch den Schnitt getroffenen Mi
tosen so konstant auf, daB ein eventuelles Fehlen desselben jeden
falls zur seltenen Ausnahme gehoren miiBte. 

Schwieriger ist del' weitere Nachweis, namlich daB das eine 
diesel' Chromosomen nioht haarnadelformig gestaltet ist, sondern 
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eine davon abweiehende Form besitzt (Abb. 72 h). Aber auch 
diese' Befunde sind so haufig, daB sie zum mindesten einen be
stimmten Typus vertreten. 

2. Die a bweichenden Stell ungen werden in der Regel 
nicht von homologen, d. h. nieh t von Schwesterehromo
somen eingenommen. Diese Feststellung erscheint uns von 
besonderer Bedeutung und ist von absoluter Zuverlassigkeit. 
Die beiden Tochtersterne, die durch die abweichenden Chromo
somen gewissermaBen verunstaltet werden, sind nur ausnahms
weise, d. h. nicht Mufiger als der Zufall erheiseht, spiegelbildlich 
gegeneinander orientiert. Denkt man sie in toto um die Spindel
achse gedreht, so laBt sieh sagen, daB jede Winkelverschiebung 
der Tochtersterne gegeneinander statiseh genommen gleich 
Mufig vorkommt. DaB es sich aber nicht um eine tatsachliehe 
sekundare Drehung der Tochtersterne aus ihrer urspriinglichen 
symmetrischen Spiegelstellung handelt, laBt. sieh durch manche 
Erwagungen und direkte Beobaehtungen widerlegen. Es ware 
namlich schwerlich eine derart haufige und ausgiebige Winkel
drehung der ganzen Platte ohne entsprechende Torsionsresiduen 
an der Spindel denkbar. Solche sind aber in keinem FaIle und auf 
keinem Stadium der Ana- oder Telophase beobachtet· worden. 
Aber aueh die direkte Beobaehtung giinstig getroffener Toehter
sterne, in welehen Sehwesterehromosomen dureh ihre Lage, 
Lange, sonstige Symmetrieverhaltnisse oder gar dureh zufallig er
haltene Verbindungen (Abb. 72i) sieher kenntlich werden, zeigen 
mit Sicherheit, daB die auf dem Kopf stehenden Chromosomen 
im allgemeinen nieht Schwesterehromosomen sind. 

Die Bedeutung dieser Feststellung liegt auf der Hand. 
Eine bestimmte, in ihren Hauptziigen artspezifisehe Konfigura

tion des Chromosomensystems wird auf dem Wege komplizierter 
Drehungen und Umlagerung einzelner Chromosomen zweimal 
in jeder Zelle hergestellt, ohne daB diese Gleiehartigkeit und Kon
stanz der Ergebnisse dureh Bezugnahme auf iibereinstimmende 
Herkunft der beteiligten Chromosomen oder auf iibereinstimmende 
Beziehungen zu gewissen Aehsell zuriickfiihrbar ware. Die Bodin
gungen fUr die Herstellullg der gegebenen Konfiguration, die u. a. 
die eigentiimliche umgekehrte Lage zweier Chromosomen invol
viert, sind demnach dem Chromosomenkomplex selbst als solchen 
inharent. Die Toehtersterne bilden demnaeh gewisse, mehr weniger 
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autonome Rysteme, die bestimmten Gleichgewichtszustanden zu
streben, wobei das in heiden Rchwestersternen im allgemeinen 
iibereinstimmende Ergelmis hie und da auf verschiedenem Wege 
crreicht wird. 

FolgendE' Konsequenzen aus diesem Tatbestande sind un
abweisbar. 

l. Die Chromosomen heeinflussen einander in ihrer 
Lage. 

2. In diesel' gegenseitigen Beein£lussung sind die 
Chromosomen untereinander gleichartig, da in ana
logen Stellungen nichthomologe Chromosomen sich vertreten 
k<innen. 

3. Die ,;. g. Chromor:lomengarnituren bilden ein
h ei tlic he, hestim m t rn Gleichgewich tsz ustiinden 
zustrdH>nde Rysteme. 

c) Dir Polaritat del' Zelle und del' einheitliche 
Mechanismus del' Mitose. 

Del' Zusammenhang del' Chromosomen als eines einheitlichen 
Rystems kann unsere Auffassung del' Teilungsmechanismus 
keinesfalls unbeeinflu13t lassen. Nicht die einzelnen Chromosomen, 
sondern das ganze System wird offen bar als solches bewegt. Diese 
Einsicht wird auch eine Riickwirkung auf un8ere Auffassung des 
hewegenden, d. h. des "Teilungsapparates" haben miissen. 

Wir brauchen nicht noch einmal die Griinde anzufiihren, die 
uns dazu bewogen, del' achromatischen Figur die Bedeutung eines 
Zugorgans fiir die chromatische Figur abzusprechen. 1m Lichte 
del' neuesten Ermittelungen iiber den Aggregatzustand del' 
ersteren und unserer Erkenlltnis del' Einheitlichkeit del' chroma
tischen Figur, konnen wir indes ein Bild von dem Hergange des 
ganzen Prozesses aufstellen, welches uns moglicherweise einen 
Schritt weiter bringt und allenfalls einen gewissen heuristischen 
Wert beanspruchen diirfte. 

Die Zentralspindel, die in den verschiedensten Graden ihrer 
Ausbildung als allein konstanter Bestandteil del' mitotischen Figur 
auf tritt, ist vom iibrigen Cytoplasma jedenfalls durch zwei Eigen
schaften unterschieden: ihren hoherell Viscositatsgrad und ihre 
Homogeneitat, d. h. Fehlell groberer, mikroskopisch wahrnehm
barer Einfliissr usw. Es kommt ihr abel' au13erdem eine weitere 
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Eigenschaft hinzu, mit der jedenfalls so oder anders gerechnet 
werden muB: im fixierten Zustande erscheint sie stets mehr oder 
weniger deutlich faserig, was ja wohl nur so gedeutet werden 
kann, daB eine vektorielIe, der Zellachse parallele Komponente 
vorliegt, die wohl am ehesten als ein entsprechend gerichteter 
Spannungszustand derselben gedeutet werden kann. 

Da uns der Nachweis der Polaritat vor dem Sichtbarwerden 
der Spindel gelang, miissen wir den Spannungszustand derselben 
auf erstere zuriickfiihren. Es scheint uns venriiht, den Begriff der 
Polaritat schon jetzt in ein bestimmtes physikalisches Gewand 
zu kleiden, um so mehr, als wir derselben eine nicht zu unter
schatzende Bedeutung auch fiir die Ausbildung der chromatischen 
Figur von ihren Uranfangen an beimessen miissen. Es geniigt 
daher, wenn wir vorlaufig den zentralen Zellbezirken, wo die 
Spindel sichtbar wird und die chromatische Figur evolutioniert, 
ein bestimmtes MaB von Anisotropie beimessen. 

Ob diese Polaritat den Chromosomen auch bestimmte La
dungen mitteilt, die ihre im vorangehenden besprochene gegen
seitige BeeinfluBbarkeit bedingt, mag ebenfalls in Erwagung,· als 
naheliegende Moglichkeit gebracht werden. 

Wir konnen uns auf Grund des Vorangehenden denken, daB, 
indem die Chromosomen, einander beeinflussend, bestimmten 
Gleichgewichtszustanden des Systems zustreben, letzteres als 
Ganzes eine Einwirkung des anisotropen Feldes enahrt, die wesent
lich konstant bleibt und yom Anfang bis zum AbschluB des gan
zen Ablaufes durch stets gleichbleibende, resp. gleich gerichtete 
Vektoren zum Ausdruck gebracht werden kann. 

Die Evolution der chromatischen Figur zenallt in bezug auf 
die Feldrichtung in zwei Etappen: das Verhaltnis ist bis zur vollen 
Ausbildung der Aquatorialplatte unsymmetrisch, von da ab wird 
es symmetrisch. Die Verschiebungen und Bewegungen derselben 
in der ersten Etappe auBern sich dementsprechend in Drehungen, 
die zur Erreichung der Symmetrie ihrer Lage fiihren. 

Es fallt zur Zeit sehr schwer, sich bestimmtere Vorstellungen 
iiber den eigentlichen Angriffspunkt· der Feldwirkung in bezug 
auf die chromatische Figur zu machen. Es sieht so aus, als ob die 
eigentliche Scheitelplatte des Nabels, d. h. der von den Chromo
somenschleifen begrenzte, freibleibende Bezirk, ein Etwas ware, 
was fUr die Chromosomen eine Richtungsebene darstelle, um die 
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sie sich gruppieren, seinerseits aber der Feldwirkung ausgesetzt 
ist, und zwar in dem Sinne, wie etwa eine geladene Platte in 
einem elektrischen Felde sich senkrecht zu dessen Kraftlinien 
einstellt [Abb. 7,P)]. Es kann ja in der Tat nur das Verhalten 
dieser gewissermaBen virtuellen Scheitelplatte als ein Etwas wah
rend der ganzen Evolution der achromatischen Figur einheitliches 
dargestellt werden, die Chromosomen
verschiebungen sind an sich zu mannig
faltig, um in plausibler Weise schon jetzt 
aus der Feldwirkung ableitbar zu sein, 
wobei ja die ~achlage sich durch gegen
seitige Beeinflussung derselben schier 
ins Unendliche komplizieren muB. Es 
sei mit diesem Bilde natiirlich durchaus 
nicht gemeint, es stelle diese Scheitel
platte ein etwas Materielles dar. Wir 
glauben vielmehr, daB es sich bei Aus
bildung des letzteren um einen Aus
druck eigentiimlicher Gleichgewichtsver
haltnisse zwischen den Chromosomen, 
von denen schon mehrfach die Rede ge
wesen, handelt. 

Am schwierigsten fiigt sich in unser 
Schema, wie iibrigens auch in jeden bis

Abb. 74. Schema des prasu· 
mierteu Feldes. Der Feld
vektor (Pfeil) ist stets nach 
auBen (in bezug auf den Kern) 
gerichtet, fUr die J.age des Na
bels (mit Chromosomen Bche
matisch angedeutet) kommt 
die Kosinuskomponente in Be-

t.racht (vgl. auch S. 173). 

herigen Versuch dem schwierigen Problem beizukommen, der 
ProzeB der Langsspaltung der Chromosomen. 

Man darf noch am ehesten daran denken, daB eine Duplizitat 
derselben primar, in den friihesten Spiremstadien besteht, wie sie 
vielfach in etwas alteren Stadien tatsachlich zur Beobachtung 
kommt. Das genauere Studium der friihsten Stadien gibt aller
dings keine Anhaltspunkte dazu, die Verhaltnisse sind indes zu 
schwierig, um eine eindeutige Intepratation schon jetzt zu ge
statten. Es ist namlich durchaus nicht ausgeschlossen, daB die 
feinsten, spitaligen Chromatinfaden sich umeinanderwinden resp. 
aneinanderlagern. 

1) V gl. auch die Ausfiihrungen S. 173. 
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4. Kapitel. 

Die Chromosomen als Individuen und die Genlehre. 
Die groBartige Verwertung der Chromosomen, die wir haupt

sachlich dem Aufbliihen des Mendelismus und namentlich den 
Ermittelungen von Morgan und seiner Schule verdanken, die 
aber bereits in der Keimplasmalehre Weismanns wurzelt, kann 
natiirlich die Schilderung und Analyse der Prozesse der Mitose 
nicht unbeeinfluBt lassen. Es erwachst derselben eine Reihe 
schwierigster Probleme, die z. T. schon in eingehendster Weise 
studiert und erortert wurden. Andere, nicht minder wichtige, 
fanden allerdings bisher nur wenig " Beriicksichtigung. 

Die schOnste Frucht der cytologischen Forschung aus der 
neuesten Zeit ist unbestritten Morgans Crossing-over Lehre, an 
der vor allem der kiihne Gedanke und die auBerordentlich strenge 
Methodik so auBerordentlich anziehend wirken. Eine Lehre, die 
nicht nur groBe Tatsachenkomplexe zu erklaren vermag, sondern 
auch eine groBe Pradikationskraft" besitzt, muB unbestritten 
einen bedeutenden Wahrheitskern enthalten. Wir diirfen aber 
andererseits auch nicht iibersehen, daB ihr bedeutende Schwierig
keiten nicht nur dadurch erwachsen, daB sie enorme Anforderun
gen an die Feinheit und Kompliziertheit des mitotischen Mecha
nismus stellt, sondern, und vor allem, wei! sie den Zusammenhang 
zwischen Chromosomen und dem eigentlichen Verwirklichungs
mechanismus der erblichen Eigenschaften rein formell erfaBt. 
So reserviert man auch in der Formulierung der Genlehre sein 
mag - und einen derartigen Standpunkt nimmt eben die 
M 0 r g a n sche Schule ein - so haften doch der Grundvorstellung 
einige Postulate in einer gewissermaBen immanenten Weise an. 

Die Gene sind einmal diskrete, an ein bestimmtes materielles 
Substrat - die Chromatinpartikel gebundene Einheiten, die einen 
bedeutenden Grad von Autonomie besitzen, d. h. einzeln (resp. 
gruppenweise) raumlich iibertragen evtl. eliminiert werden konnen. 
Werden einmal Gene gesetzt, so muB gleich eine sehr groBe 
Anzahl derselben gesetzt werden. Diese Einheiten sind im all
gemeinen hochgradig konservativ in ihren Eigenschaften, streng
genommen der einzige Hort der Art- resp. Spezieseigenschaften. 
Ihre eventuellen Mutationen konnen fiir eine allgemeine Betrach
tung sogar unverwertet werden. 
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Dasjenige, was von jeder Genlehre verlangt und vorausgesetzt 
wird, ist nun folgendes: 

1. Die Gene bleiben im allgemeinen von den Einwirkungen 
der Umwelt (AuBenwelt sowohl, als auch die Abliiufe innerhalb 
des Organismus selbst) unbeeinfluBt (Genotyp im Gegensatz zum 
Phanotyp). 

2. Sie lassen sich in toto als solche unverandert von einem Ort 
auf einen anderen iibertragen. 

3. Sie sind stets zur richtigen Zeit am richtigen Orte anwesend. 
Zu diesen drei allgemeinen Voraussetzungen kommt noch die 

Rpeziellere, d urch die M 0 r g a n Rche Sch ule vertretene hinzu: 
4. Ais richtiger Ort (Punkt 3) sind genau definierte Punkte 

in eindeutig bestimmten Chromosomen zu verstehen. 
Die aufgezahlten Geneigenschaften, mit denen die ganze Lehre 

steht und fallt, bedeuten ebenso viele Postulate, denen die Cyto
logie so oder anders gerecht werden muB. Wir wollen dieselben 
einzeln priifen, ohne daB wir uns durch polemische Tendenzen 
von der einen oder anderen speziellen Formulierung des Gen
gedankens leiten lassen; denn die Schwache einer solchen sagt 
noch sehr wenig iiber die prinzipielle Untauglichkeit der ganzen 
Lehre aus. 

A. Die Verkniipfung der Gene mit Chromatin. 

Wir glauben im Geiste einer geklarten Auffassung der Gene zu 
sprechen, wenn wir dieselben nicht etwa schlechtweg mit dem 
Chromatin identifizieren, sondern an ein bestimmtes, erst naher 
zu definierendes Verhaltnis zwischen beiden denken. Die kon
krete Form, in der die Frage nach diesem Verhaltnis gestellt 
werden kann, ist m. E. folgende: 

1st das Verhaltnis zwischen einem Gen und seinem "Trager" 
ein eindeutiges? oder anders ausgedriickt: Entspricht jedem Gen 
eine spezielle Konstitution des betreffenden Chromatins und ist 
die Eigenart des ersteren durch eine solche des letzteren eindeutig 
bestimmt? Das Wort "Konstitution" kann hier zunachst in ver
schiedenem Sinne gefaBt werden, da es sich sowohl an verschiedene 
chemische Konstitutionen (im einfachsten Falle an verschiedene 
1someren des Chromatins), als auch an Differenzen hoherer GroBen
ordnung, gewisse architektonische Spezifitaten der Gentrager 
denken liel3e. 
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Es darf keinen Augenblick verkannt werden, daB die Be
hauptung, das Chromatin sei der immanente Gentrager, nur in 
dieser Form einen faBbaren Sinn hat. 

Nun laBt sich die Sachlage auch etwas anders fassen, indem 
man die Verkniipfung Gen-Chromatin ihres immanenten Cha
rakters entkleidet. 

Es lieBe sich der Zusammenhang auch etwa so denken, daB 
die Gene - fiir sich bestehende Entitaten - das an sich indiffe
rente Chromatin zeitweilig als Trager beanspruchen, indem sie 
den einzelnen Chromatinpartikeln bestimmte "Ladungen" auf
driicken. DermaBen "geladene" Chromatinpartikel hatten dem
nach gewisse Faktoren an bestimmte Orte zu "iibertragen", um 
sich dann, nach Entledigung dieses Aktes resp. ihrer Ladung, 
wiederum als indifferentes nur chemisch definiertes Material zu 
benehmen. 

Die maBgebenden Cytologen scheinen aIle nur mit der ersten 
Eventualitat zu rechnen. Wir wollen daher dieselbe yom Stand
punkte des Mechanismus der Mitose priifen. 

Es bestehen demnach in den Kernen (ob in allen Kernen, 
bliebe dahingestellt) eines Individuums sehr zahlreiche (bis auf 
mehrere Hundert) Modifikationen (evtl. Isomeren) des Chromatins, 
welche in der Interkinese in einem hohen Dispersionsgrad im 
Kernraume verteilt sind. Es kann natiirlich nicht ernstlich daran 
gedacht werden, daB dieselben dem Stoffwechsel entriickt sein 
sollten. Das Bestehen der Isomeren ist vielmehr so zu ver
stehen, daB immer und ununterbrochen neue Mengen derselben 
gebildet werden. Ob wir hier den an sich sehr vagen Begriff 
der Assimilation resp. Selbstassimilation zur Anwendung bringen, 
oder nicht, bleibt natiirlich an sich irrelevant. Damit aber eine 
solche unaufh6rliche Anreicherung erfolge, muB wohl gesetzt 
werden, daB die Verteilung derselben im Ruhekerne nicht ganz 
regellos, d. h. rein molekular sei. Am ehesten ware hier als rein 
auBerliche Analogie das Krystallwachstum aus einer Mutterlauge 
zu nehmen. 

Nun miissen sich diese isomeren Chromatinpartikel in den Friih
stadien der Reifeteilungen gesetzmaBig in chromatische Faden 
einreihen resp. jedes ihren richtigen Ort aufsuchen. Und nun ent
steht naturgemaB die Frage: Wie mag der wundervoll kompli
zierte Mechanismus beschaffen sein, der diese Einordnung be-
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SOl'gt? Es vel'steht sich yon selbst, daB dieses Problem zur 
Zeit nul' in seinen Hauptziigen erortert werden kann. Es ist 
abel' die Fl'age, ob unsere cytologischen Kenntnisse einen 
Fingerzeig zugllnsten dieses Postulates geben, odeI' umgekehrt, 
dessen Unwahrscheinlichkeit odeI' gar Unmoglichkeit klar zu
tage legen! 

Das Problem einer richtigen Einstellung del' chromatischen 
Genvertrekr liiBt sich demnach keinesfalls aus del' Welt schaffen_ 
Es muB zu del' jedenfallR sehr schwierigen Vorstellung einer gegen. 
,;eitigen strpng spezifischen Affinitiit resp. Anziehung zwischen 
den Chromatinisomeren, (lie geradc benachbart sein sollen, Zu
flucht gt'llolllOlpn werdpll, falls man es nicht vorzieht, siimtliche 
Isomeren eim'lll h6heren gemeinsamcn Prinzip unterzuordnen, 
daB abel' dann die ganze Konstruktion ihres Hauptinteresses 
berauben wiirde. Die Hchwierigkeiten fiir die Morgansche Auf
fasRlmg ,;in(l <Iabei ganz ftnderel' Art als bei del' herkommlichen 
Vorstellllng von d(>r Oenyerteilung in den Chromosomen, wo ihre 
Anreihung in don konjugierenden Chromatinfaden im allgemeinen 
dem Zufall iilwrlas8en werden kann, mit del' alleinigen Forderung, 
daB Allelolllorphe, nicht in den gleichen chromatischen Faden 
kommen llnd in den umeinander geschlungenen konjugierenden 
Faden eine Art vis-a-vis bilden. Es solI abel' aus diesel' Bemerkung 
nattirlich nieht gefolgert werden, daB wir den iilteren und aUge
meilleren Vorstellungon libel' die all da8 Chromatin gebundenen 
Gene dell Vorzug VOl' Morgaml Auffassung geben. Del' enorme 
Fortschritt, c\('r in letzterl'l' liegt, ist unverkennbar und die groHe 
Lei8tungsfiihigkeit del' Morga 118chen Hypothese, sobald man sich 
iiberhaupt auf den von uns angezweifelten konventionellen Stand
punkt stellt, nicht genug zu hewundern. 

Die t'llOl'llH'11 Schwierigkeitell, die del' Genlehre in dem not
wendig werdellden Mechanismus del' richtigen Anreihung del' 
Chromatinpartikel erwaehsen, konnen noeh bei weitem nieht als 
eine wirklielw Widerlegullg tlerselben gelten, da es ja geradezu 
naiv wii!'!', \"011 dt'1ll Ver('J'bllllgsmechanismus Einfachheit zu ver
langell. ~:s scheillt, daB zur Zeit keiue zweite Hypothese del' 
:\1orga 11 SelWll Z\Il' Seik gestellt werden kann, die dem enormen 
an Dro8ophila gewonllent'n Tatsaehpnkomplex in iihnlieher Weise 
gereeht wird. I£s wiirl' alwT' immcrhin denkhar, dail bei einer 

(i 1I1'W j t~(' It. Zelltciluug 14 
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streng konsequenten Weiterbildung der Morganschen Lehre 
un16sbare Widerspriiche au£tauchen, die die positive Bilanz der
selben zum mindesten aufwiegen. Es miiBte dann g!1nz unbedingt 
ein Bediirfnis nach einem neuen theoretischen Bilde entstehen. 

Wir wollen hier nur einige Fragen kurz zur Sprache bringen, 
die aus dem Problem der Zellteilung direkt hervorgehen und mog
licherweise als eine der Grundlagen fiir eine weitere Diskussion 
nicht ohne Wert sein diirften. 

Die lineare Seriation der Gene innerhalb der Ohromosomen 
kommt fUr die Mendelsche Vererbungslehre unmittelbar nur fUr 
die Verhaltnisse der Zygoten und Gameten in Betracht. Die 
Ohromosomen der Geschlechtszellen m ii sse n soundso gedacht 
werden, damit die und die Vererbungsgesetzlichkeiten hera us
kommen. Der Zusammenhang, der in dieser Grundthese ausge
driickt wird, ist zunachst rein formaler Art. Uber Zeitpunkt und 
Ort der Betatigung, die eigentliche Arbeitsperiode der Gene wird 
damit noch nicht ausgesagt. Es ist aber in dieser Frage ein kon
kretes Problem von grundlegender Bedeutung fiir die eigentliche 
Zellteilungsforschung enthalten. Bleibt die fur die Geschlechts
zellen postulierte komplizierte Zusammensetzung der Ohromo
somen auch fUr alle, oder wenigstens fiir eine bestimmte Anzahl 
von Generationen der somatischen Zellen erhalten? Es miiBte 
dieses der Fall sein, falls die mit den Genen verkniipften Mendel
faktoren erst relativ spat im Laufe der Embryogenese in Tatig
keit treten. 

Diese wichtige Frage wurde bisher, soweit ersichtlich, nie des 
genaueren gepriift, obwohl gelegentliche AuBerungen hie und da 
zu verzeichnen sind. 

Abgesehen von den alteren Versuchen Boveris, wo hei Be
fruchtung kernloser Eifragmente mit fremdartigem Sperma, die 
Plutei vom vaterlichen Oharakter waren, sind auch die neueren 
Versuche von Tennent von Interesse, wo bei Kreuzbefruchtung 
zwischen zwei Seeigelarten - Oidaris Tribuloides und Toxo
pneustes Variegatus - bereits ein so friiher Entwicklungs
pl'ozeB, wie Ort und Zeit del' Mesenchymentwicklung beeinfluBt 
wurde. 

Es laBt sich im Sinne einer friihen Beteiligung der Gene auch 
die von mehreren Autoren, z. B. neuerdings von Davenport 
geauBertc Anschauung an£iihren, es stellen die Gene "Packages 
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of enzymer> which activate the metabolic processes of the early 
stages of development just as the hormones of the endocrine 
glands control metabolism in later Stages." 

Diese 'l'atsachen lassen sich naturlich keinesfalls ohne weiteres 
extrapolieren. ef; waren aber irnmerhin folgende Alternativen zu 
erwagen: 

1. Die Mendel£aktoren treten in den aktiven Zustand erst un
mittelbar vor dem Manifestwerden der von Ihnen mitbestimmten 
Entwicklungsprozesse. Es ware dieses so zu verstehen, daB falls 
es sich z. B. urn die Mendelbestimmung eines Pigmentes eines ge
gebenen Organr> handelt, flir dessen Bestimmung zwei Allelo
morphe in Betracht kommen, die Entscheidung in der Alternative 
nicht schon in den fruhen Vorstadien der Em bryogenese, sondern 
erst im letzten Augenblick, da wo es sich urn unmittelbare Er
zeugung des eirWll oder ancleren Pigmentes aus einem Chromogen 
handelt, gefiillt wird. 

Es hiitte (lieses offen bar der vorhin zitierten Anschauung 
Davenports entsprochen und ware darnit gleichbedeutend, daB 
die Chromo:;omcn auch in den Spatstadien der Entwieklung (z. B. 
da, wo bereits die Flugelzeiehnung eines Insekten in ihren Einzel
heiten zur Ausbildung kommt), die gesetzmaBige Anordnung der 
Gene besitzen. 

Es w~lre ahPf natiirlieh aueh eine andere Mogliehkeit denk
bar: 

2. Die Chromosomen "entladen", wenn man so sagen darf, 
die mit ihnen verknupften Erbpotenzen an das eigentliehe Ent· 
wicklungs:;ubstrat - resp. das befruchtete Ei als Ganzes, unmittel
bar nach vollendeter Befruehtung resp. mit den ersten Furchungs
sehritten. Dasjenige, was die Mendelfaktoren uberhaupt zu sagen 
haben, ware damit gesagt. Wenn das eine oder andere Mendel
merkmal phiillomenologisch erst sehr spat im Lau£e der Embryo
genese auf tritt, :;0 ist damit noch gar nieht gesagt, daB die eindeutige 
Bestimmnng des Entwieklungsganges, die mit dem Inkra£ttreten 
des einen oder anderen Allelomorphen einhergeht, auf sieh lange 
warten liWt re:;p. nieht unmittelbar in Kraft tritt. Das Auftreten 
des eiuen oder anderen Merkmals ware mit andereu Worten 
zwangsmiiBig mit der Gesamtheit der vorangehenden Eutwiek
lungsvorgange \·erknupft. die rein phanomenologiseh mit dem
"eJben nieht" (lpmein"ampf; h~itten. 

14* 
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Trifft diese Alternative zu, so hatte sie die wichtige Konse
quenz zur Folge, daB nur fiir die Chromosomen der Geschlechts-, 
nicht aber der somatischen Zellen der komplizierte, von Morgan 
aufgestellte Bau zu postulieren ware. 

Es hatte uns zu weit gefiihrt, wollten wir hier aIle Grunde, die 
man zugunsten der einen oder anderen Eventualitat anfiihren 
konnte, des weiteren diskutieren. Wir wollen vielmehr nur einige 
Punkte des Problems kurz beruhren, dafur aber etwas ausfuhr
licher die Konsequenzen besprechen, die sich aus der zweiten Alter
native ergeben, die uns als die bei weitem wahrscheinlichere er
scheint. Stellen wir uns zunachst probeweise auf den Stand
punkt der ersten Alternative, so ergibt sich ungefahr etwa fol. 
gendes: 

Nehmen wir als Beispiel den einfachen von Morgan ange
gebenen Fall der Allelomorphen Gelb-Grau fur Flugel und WeiB
Rot fiir die Augen, die dem gleichen Chromosom zugewiesen sind, 
das natiirlich auch zahlreiche andere Gene tragt. In den Zell
komplexen, die fur die Flugelanlage bestimmt sind, muBte dann 
das Gen fiir Gelb oder Grau, in den Augenanlagen fiir WeiB oder 
Rot ... usw. tatig auftreten, die anderen Gene dagegen im un
tatigen Zustande verweilen. 

Es werden demnach, je nach der Korperregion, die an sich 
laut Voraussetzung identische Chromosomen bald das eine 
bald das andere Gen mobilisieren. Wie ist nun dieses zu 
verstehen 1 Sind die Grunde zu diesem differentiellem Verhalten 
in die Chromosomen selbst oder in deren Umgebung (zunachst 
ganz allgemein gesprochen) zu verlegen 1 

Sollte ersteres zutreffen, so hatten wir jedem Chromosom 
auBer seinem Genmosaik noch einen speziellen "Verteilungs
faktor" anzuweisen. Das Verhaltnis zwischen letzterem und 
ersterem konnte dabei nur im Sinne einer gewissen Hierarchie 
oder Unterordnung der Gene gedacht werden. 

Wird von dieser Annahme abgesehen, so muBte die maBgebende 
Rolle bei der Genmobilisierung entweder dem Plasma der be
treffenden, das Chromosom beherbergenden Zellen, oder anderen, 
hier nicht naher definierten, mit den Korperachsen irgendwie zu
sammenhangenden Faktoren zufallen. 

Es ist schlechterdings nicht zu ersehen, wie man dieser Alter
native entgehen konnte. Diese Erkenntnis ist aber gleichbedeu-
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tend mit dem Gestandnis, daB die maBgebende Rolle bei der 
Verwirklichung der Vererbungspotenzen doch nicht den 
Genen resp. dem Chromosom allein zukommen kann. 

Es soll damit gar nicht gesagt sein, es kame den Genen jede 
Bedeutung abo Das Verhaltnis konnte vielmehr etwa wie folgt 
gedacht werden: Der Grund fiir die Entstehung aus bestimmten 
Zellkomplexen einer bestimmten Organanlage wird ja gar nicht 
in den betrpffenden Chromosomen resp. ihre Gene verlegt. 1st 
aber einmal eine bestimmte Anlage da, so ware das Wi e ihrer 
niiheren Ausfiihrung von einem bestimmten Entwicklungspunkte 
aus von den (jenen bestimmt. Es hat daher an sich nichts Unge
reimtes, wenn man jedes Gen mit einer bestimmten spezifischen 
Affinitat zn ganz bestimmten Zellzustanden versieht, und zwar 
ctwa demrt, daB Z. B. in den Zellkomplexen der Augenanlagen das 
(len fUr "Weif3" oder "Rot", nicht aber die anderen in einen Er
regnngRzustand versetzt oder mobilisiert wird usw. Man hatte 
Rich bildlich daR gegenseitige Verhaltnis zwischen einer Zelle und 
den fUr dieRelbe adaquaten Genen etwa so zu denken, als ob 
die Zellp an das Gen die Frage richte, wie sie weiter zu ver
fahren hatt(" diese Zellanfrage aber nur bei einem bestimmten 
Gen Gehor fande. Dieses gegenseitige Verhaltnis, welches uns 
als einzig m6g1iche Rettung bei der Setzung einer Spatbetati
gung dcr (kne erscheint, setzt allerdings ein vollig neues Prin
zip einer gewissermal3en prastabilisierten Harmonie zwischen 
den einzelnpn Genen und gewissen Plasmaeigenschaften voraus. 
Diese Harmonie, oder das gegenseitige Ansprechen bestimmter 
Gene und bestimmter Zell- resp. Plasmaarten bezieht sich in 
der Regel nicht auf einzelnp Gene, sondem auf kleinere oder 
auch grol3erp Oengruppen. (lie allelomorph sind resp. sich gegen
spitig \'ortrptell. 

Boweit ware die Sachlage, wenn nicht sehr einfach, so doch 
jedonfallR aIR widerspruchsfrei zu betrachten. Bei naherer Be
trachtnng RtoBen wir indes auf prinzipielle Schwierigkeiten. 
Wenn wir noch in praziser Weise den Begriff eines Gens fiir Gelb, 
odor e\'tl. fUr "Klein" URW. fassen konnen, da ja ersteres eine An
regung zur Ausbildung eines Pigmentes bei allen beteiligten Zellen, 
letzteres etwa oine Herabsetzung der Zellproliferation der be. 
treffenclen Anlage usw. bedeutet, so werden ja unbestritten die 
ChprRnhrift,PIl. clip d<'y' Mehrzahl cler (krw zlIkommen, derartigc 
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sein. daB von den unter ihrer angeblichen Beherrschung stehen
den Zellen sowohl sehr viwschiedenartige, als auch nicht nur rein 
binnenzellige, sondern auf andere Zellen bezogene Leistungen 
verlangt werden miissen. Damit ein Organ dieeine oder die andere 
typische' Gestalt und innere Ausbildung erhalte, miissen ja die 
verschiedenen es zusammensetzenden Zellarten die verschieden
sten dabei streng miteinander koordinierten Leistungen ausfiihren, 
damit das der Uberschrift der entsprechenden Varietat resp. des 
verantwortlichen Gens entsprechende Resultat entstiinde. Das 
Gen, welches in jeder Zelle der betreffenden Anlage im entsprechen
den Chromosom steckt, muB demnach immer etwas anderes als in 
einer anderen, eventuell sogar benachbarten Zelle leisten, wobei 
seine Leistungen nicht einmal stetige Funktionen der Zellkoordi
naten sein werden. Damit das Genbild hier erhalten bleibe, 
miiBte nun gesetzt werden, daB bei all diesen phanomenologisch 
verschiedenartigen Leistungen, die dem Gen zugemutet werden, 
yom selben in Wirklichkeit nur bestimmte Geschehenskompo
nenten ausgehen, die an sich fUr aIle Zellen des betreffenden Kom
plexes gleich, in jeder Zelle, in Verkniipfung mit den individuell 
verschiedenen Eigenschaften derselben, zu den allerverschieden
sten Ablenkungen resp. Resultaten fiihren miiBten. Man denke 
sich zwei Allelomorphe fUr die Fliigelzeichnung, die auf die An
wesenheit des Genes A resp. a in jeder Zelle der entsprechenden An
lagen zuriickfiihrbar waren. Es miiBte nun gesetzt werden, daB 
die ganz verschiedenartigen Entwicklungsprozesse, die insgesamt 
zur Ausbildung eines bestimmten Zeichnungsmusters gehoren, 
sich samtlich auf respektive Beeinflussungen verschieden
artigster Zellgruppen seitens der betreffenden Gene A und a zu
riickfiihren lieBen, die fiir aIle Zellen jeder Anlage gleich lauten, 
d. h. sich durch eine gleichbleibende Formel ausdriicken lieBen. 
Die Moglichkeit einer derartigen Konstruktion ware zwar nicht 
a limine von der Hand zu weisen, erscheint aber so wenig plau
sibel, daB man nur unter entschiedenem Tatsachenzwange sich 
zum selben bequemen konnte. 

Es erscheint uns daher unabweisbar, uns auf den Boden 
der zweiten Alternative zu stellen. Als eigentliches Objekt der 
Betatigung der Mendelfaktoren sei das eben befruchtete Ei ge
dacht, und die sich aus dieser Setzung ergebenden Konse
quenzen gepriift. 
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B. Die Vererbungspotenzen im Ei. 

Die Au£gabe, die wir uns stellen, laBt sich etwa wie folgt for
mulieren: Es ist ein allgemeines Bild der Embryogenese zu ent
weden, unter der Voraussetzung, daB die Mendel£aktoren, die 
wahrend der Reifung und Befruchtung der Eiorganisation noch 
als etwas Autonomes und Abgesondertes gegeniiberstehen (und 
daB dem so ist, laBt sich ja schon aus der Tatsache der Befruch
tung, d. h. der Einfiihrung fremder [vaterlicher] Chromosomen 
in das Ei schlieBen) schon unmittelbar vor Beginn der eigentlichen 
Embryonalentwicklung restlos in den einheitlichen Bestand des 
Vererbungsmechanismus aufgehen. Es hieBe mit anderen Worten, 
daB die Mendelfaktoren schon yom ersten Beginn der Entwick
lung ihren Beitrag zur Entwicklung beisteuern resp. dieselbe ihrer 
Eigenart entsprechend ablenken oder bestimmen. Sind diese Ab
lenkungen im Beginne infinitesimal, so ware es nicht zu verwun
dern, daB sie unserer Aufmerksamkeit entgehen. Konkreter ge
faBt hieBe es, daB zwei in ihrem Eigenbestande identische, durch 
Allelomorphe hefruchtete Eier schon sehr friihzeitig, evtl. von den 
ersten Furchungsschritten ah, verschiedene Entwicklungswege 
einschlagen, deren Di vergenzwinkel allerdings sehr klein ist, und 
Rich <laher erst auf Spatsta<lien zu erkennen gibt. 

Die Gesamtheit der im befruchteten Eie enthaltenen Gene 
(dieser Begriff solI vorlaufig als bequemer Ausdruck ohne jede 
Prasumption gebraucht werden), miissen laut Annahme als prak
tisch gleichzeitig in Tatigkeit tretend gedacht werden. Die 
klassische Gen- resp. Chromosomenlehre hat aber umgekehrt ein 
N a c h e ina 11 d e r der Genakti vierung, gewissermaBen eine iso
lierte Betatigung jedes einzelnen Genes oder gewisser Genver
bande Zllr Voraussetzung. 

Wir hatten demnach eine Simultanwirkung einer Mehr
zahl yon Faktoren auf ein als einheitlich zu nehmendes Sub
strat - das noch ungefurchte Ei resp. sein Feld --- vor uns. 
Und nun stehell wir vor der kapitalen Frage: 1st das Ge
samtergebnis des Mendel£eldes (als solches wird, wie leicht 
begreiflich, der 1nbegriff der Wirkungen der Mendelfaktoren 
gesetzt) als additiv, d. h. als Summe der Einzelbeitrage oder 
als ein nach bestimmten Gesetzlichkeiten aufgebaute Res ul
t 11 11 t,p 1':11 11('hn1('l1? Dieso allgemeine, vag crscheinende Frage 
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laBt sich in eine Anzahl konkreter Fragestellungen zergliedern, 
die uns am klarsten werden, falls wir die vorliegenden Mog
lichkeiten erwagen. 

Als erstes ist folgendes zu erwagen: Bleiben die Beitrage, die 
'Von jedem Gen an das Feld geliefert werden, voneinander unab
hiingig, oder beeinflussen sich dieselben gegenseitig 1 Beide Mog
lichkeiten waren z. B. bei einem chemischen Felde mogIich, erstere 
ware bei Au~scheidung seitens der Gene. von Stoffen der Fall, die 
miteinander nicht reagieren, letztere im umgekehrten Fall. Bei 
ersterer EventuaIitat hatte jeder chemische Stoff, um andere ganz 
unbekiimmert, und aIle sich gewissermaBen iiberkreuzend, ihre 
resp. Objekte aufzusuchen und entsprechend zu beeinflu~sen, letz
terenfalls miiBten nach resp. wahrend des Ablaufes aIle durch die 
Umstande ermogIichten Reaktionen zwischen den Genen ablattfen 
und ein Gesamtergebnis aus allen Genen resultieren, in welchem 
die urspriingliche Eigenschaft jedes einzelnen gar nicht mehr zu 
erkennen ware. Das Gesamtfeld ware aber trotzdem als Funktion 
von jedem der Gene aufzufassen. In der Beantwortung dieser 
Frage liegt u. E. der Kernpunkt des Vererbungsproblems. 

Wir wissen zur Zeit noch zu wenig, um irgendwie begriindete 
Anschauungen iiber die wirkliche Betatigungsart der an das Ohro
matin gebundenen Gene zu bilden. 

Das eine steht jedenfalls fest, daB die weitverbreitete Ansicht, 
es handle sich um Hormon- resp. Enzymwirkungen, vorlaufig durch 
keinerlei direkte Erfahrungen gestiitzt werden kann. Es ist daher 
ebenso berechtigt, beIiebige andere Wirkungsweisen zu konstru
ieren und jedenfalls angezeigt, die auf die Ohromosomen beziig
lichen theoretischen Konstruktionen derart zu gestalten, daB eine 
Gebundenheit derselben an eine oder andere speziellere Fassung 
nicht zu sehr in den Vordergrund trete. Wir konnen daher bis auf 
weiteres setzen, daB ein Ohromosom, das im Ei seine Wirkung als 
Gentrager entfaltet, um sich ein gewisses, zunachst nicht naher 
definiertes Feld schafft, das sich voraussichtlich, mit einem be
stimmten Dekremente versehen, iiber das ganze Ei erstreckt. Die 
von allen Chromosomen ausgehenden Felder miiBten 
sich demnach iiberlagern, oder anders gesagt, eine 
Gesamtresultante ergeben. 

Sofern Feldquellen und Felder mit bestimmten Dekrementen 
gesetzt werden, leuchtet es ein, daB die Lage, Konfiguration unrl 
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Orientierung jedes Chromosoms, als Feldquelle, fiir die Feld
beschaHenheit von Belang werden. Aber auch das von allen Chro
mosomen gelieferte Gesamtfeld wird natiirlich wesentlich von 
der gegenseitigen Orientierung der Chromosomen abhangen, oder 
genauer, den'nFunktion sein. 1st eine Mehrheit der raumlichen 
Konstellationen der Chromosomen gegeben, so resultiert daraus 
eine Mannigfaltigkeit der Gesamtfelder. 

Wir wissen bereits aus dem Vorhergehenden, daB die raum
lichen Konstellationen der Chromosomen offenbar streng gesetz
maf3ig und aiR ein sichtbarer Ausdrnck bestimmter, aus der gegen
seitigen Beeinflussung derselben entspringenden Gleichgewichts
zustande aufzllfassen silld. Rolcher Gleichgewichtszustande sind 
Ktets einc Mchrzahl moglich. Z. B. in der Aquatorialplatte von 
Ascaris uniyalens naeh Boveri offenbar acht. Jeder bestimmten 
Konstellation mul3, laut Annahme, ein bestimmt beschaffenes 
Feld entsprechen. Ziehen wir aber auBerdem, aul3er der moglichen 
Mannigfaltigkeit der gegenseitigen Lagerung der Chromosomen 
auch Hentuelle Formvariationen jedes derselben in Betracht, so 
iKt dadul'ch die Moglichkeit ciner schier unbegrenzten Anzahl ver
Nchieden hesehaffener Felder gegeben. 

Wenn wir uns den ganzen Ideengang del' Genlehren ver
gegenwiirtigpl1, ';0 konnen wir die Wurzel derselben in der Not
wendigkeit erblicken, einen adaquaten Mechanismus fiir die 
Mannigfaltigkoit der Kombinationen der Vererbungsmerkmale 
zu konstruieren. Diesem Postulate zufolge sind die mannig
faltigen \Torfltellungen fiber den komplizierten Bau del' Chromo
somen entsprungen. Ohne das Begriindete von solchen bestreiten 
zu wollen, und hei yoller Anerkennung der groBen Leistungs
fahigkeit (ler Morga n Rchon Lehre, wollen wir mit den voran
gehendell Zeilel1 aueh auf Mogliehkeiten hinweisen, die offen bar 
<lem herrschpnden Ideengange fernliegen. 

In del' GesetzmaBigkeit und Mannigfaltigkeit der 
l'iiumlichen KonRtellationen der Chromosomen, die 
offen har der gegenseitigen Beeinfl ussung der ChEO
mosonH' entspringen, liegt moglicherweise ein zu
l'eichender Grund der postulierten Mannigfaltigkeit 
der Vererbungsmerkmale. 

Es tl'eten hei dieser Auffassung die Vorstellungen iiber die 
kornpliziertp Zusammensetzung del' Chromosomen aus diskreten 
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Einheiten bis zu einem gewissen Grade in den Hintergrund, 
und lassen sich, zum Tell wenigstens, durch zwei der Be
obachtung unmittelbar gegebene, bisher aber unberiicksichtigte 
Momente ersetzen. Es sind dieses: die spezifischen Konfigura
tionen jedes Chromosoms und ihre gegenseitige Lagerung und 
Orientierung. 

Dieser kurze Hinweis mag hier geniigen. Weiteren Forschungen 
bleibt es vorbehalten zu zeigen, wie weit diese Auffassung sich 
bewahren kann. 



Raehvel'zeiehnht 
Absorption del' mito- Cornealepithel 25. 

genetischen Rtrahlen Corticalsubstanz d. Eies 
RO. 114. 

Aehromatische Figur 
169, 176, ] 8!l. HlI. 

Aquatorialplattp ] 99. 

Crossing-over IR2, 1R4, 
206. 

Aktivierung dpf mito-. Dekrement del' Induk-
genell Rtofk 135, tion 64. 
139ff. Deformation der Zelle 

Alles-oder-NichtR-Ge- und ihr Zusammen-
setz 53. hang mit del' Teilung 

Anomogeneitat des Ker- 162. 
nes, d~'namische IS5. Determination del' Zell-

Antheren del' Liliaceen, geschehnisse ] IS,146. 
Teilungen 51, 164. . Diakinese ISS. 

Assimilationswachstum Differenzierungshohe d. 
del' "'urzelzdlen 36. ZellenimZusammen-

Autoinduktion 7R. hang mit Teilungs
fahigkeit 113. 

Blattanlagen, Induk- : Diffraktion del' mito-
tionsvermogen der- genetischen Strahlen 
selben 136. 73. 

BIut als Indnktions-· Diplosom 169. 
quellp ] 05. Dispersitatsgrad des 

Centl'odesmose 174. 
(!entrosom li7. 
('hpmoluminis('enz no. 
Chromatin IS7, 20S. 
Chromatische Figur 193. 
('hromosomen 178. IS2, 

] S4, IS\), I!ll, 192, 
l!J7, I !lll_ 200, 203, 
21Off. 

- gegenseitige Beein
nussung HJ3, 19S, 
200. 20!{, 204. 217. 

('llagllllltillll 1:1. 

o berflachenmosaiks 
SI. 

i Dynamischc Strukturen 
SI, 17n, ISO. 

Elektromagnetische 
Theorie del' mitoti
schen Figur 177. 

Embryonale tierische 
Gewebe 75. 

Em bryosackzellen-Tei
lung 2S. 

Entfaltung dpr Epith('l
plattcll ] H2. 

Ernahrungsverhaltnisse 
als Stimulationsfak
toren 93. 

Feld, chemisches 103. 
- em bryonales (mor

phogenes) 6, 106. 
- Beziehungen desselb. 

zum mitogenen 128. 
14S, 151, 152, 157. 
161, 165. 

- mitogenes 106, 127. 
]2S, 140, 147. 

Formbildung, ZusaIli
menhang zwischen 
diesel' und Teilungs
intensitat 161. 

Formwechsel del' Zellen 
in Beziehung zurTei
lung \)9. 

Friihpolaritat del' Zelle 
174, 175. 

Furchung als reaktiver 
Vorgang 40, 117, 
119, 120, 122ff., 126, 
147. 

Gehirnblasen als Strah
Iungsquellen 160. 

GefaBbiindei del' Pflan
zen 91, 134, 137, 139. 

Gelatinisation des Zel
Ieninhaltes 17\), IS5, 
IS6, 191. 

Gene 201, 207ff. bis 216. 
Geschwiilste 104. 
(Jitter, molckularcH SO, 

x\. 



220 

Glas, Verhalten mito
genetischer Strahlen 
68, 69, 74. 

Refe, Induktionsver
miigen 76, 117. 

Helianthuskeimlinge, 
Verteilung der Strah
lungsquellen 130ff. 

Heteroinduktion 78. 
Homoinduktion 78. 
Hormone vgl. Teilungs-

hormone, Nekrohor
mone, Wundhor
mone. 

- Beeinflussung d. Tei
lungen 153, 154. 

Hysteresis 9. 

Sachverzeichnis. 

Leptombiindel der Kar
toffelknolle 78, 91, 
102, 133. 

Luziferase 87, 88. 
Luziferin 87, 88. 

Mendelfaktoren211,215. 
Mendelfeld 215. 
Mehrkernige Zellen, Tei-

lungen 30. 
Meristem 57, 64, 129, 

135, 136, 137, 139, 
140, 161, 162, 164. 

Mikromanipulator 178. 
Milchriihren der Eu phor

biaceen, Teilungen 
141, 142, 143. 

Mitogene Stoffe 91, 126, 
133, 134, 135, 137, 

Impulsquantum 38, 52, 138, 139, 140. 
53. Mitogenetische Strahlen 

Tnduktion von Zelltei- 54,64,75, 78ff., 135. 
Mitosen, statistische Gelungen 60 und pas-

setzlichkeiten bei 
I Verteilung 16, 17ff. 

sim. 

i Mitosenwelle nach 
Kaulquappen, Induk- I Wundsetzung 97. 

tionsvermiigen 90. Mitotase 89, 116. 
Keimlinge vgl. Helian· Mitotin 89, 116. 

thus. Mizellen 73. 
Kinoplasma 174. Miiglichkeitsfaktoren 23, 
Kohlrabi, Teilungshor- 24, 33, 93, 107. 

mone 102. Molekularsieb der Plas-
Kotyledonen v. Helian

thus, Induktionsver· 
miigen 91, 135. 

IJangenwachstum der 
Pflanzenzellen 34. 

Langsschwestern 72. 
Latenzzeit der Mitosen 

99. 
Lebertran, ultraviolette 

Strahlung 90. 
Lebenslinie als Charak

teristik d. Embryo
nalentwicklung 2, 
107. 

mahaut 82. 
Mosaik der Zellober

flache als Reizper
zeptionsorgan 39 bis 
44, 52, 54, 61, 79, 
101, 120; 125, 147, 
162. 

Nabel des Spiremfadens 
172, 173, 174, 186, 
196, 205. 

Narkose des Ursprungs
trichtersder Zwiebel
wurzel 22, 86. 

- der Eier 31, 32. 

Narkose der Kaulq11ap
pen 89. 

- der Wurzeln 84,112. 
Nekrohormone Haber

landts 49, 50, 78, 103. 
Normierung 147, 150. 

Opalina, Teilungen 34. 
Oxyluciferin 87. 

Parthenogenese, kiinst
liche 114, 115, 117. 

Peters Prinzip der Zell
teilungen 94, 112, 
116, 161, 163. 

Perioden der Teilungen 
112. 

Plasmastrukturen 8, ll. 
Polaritat der Zelle 169, 

170, 171, 172-176, 
204. 

PoHeld 171. 
Polkalotte 172. 
Pollenmutterzellen in 

Teilung 144. 
Poistrahlung 179. 
Praaquatorialplatte 197 

bis 199. 
Prophase 175. 
Proferment der Mitotase 

116. 
PrazisionsmaB der zellu· 

laren Determination 
4. 

- des "Oberflachen
gitters" 81. 

Prophase 175. 
Protozoen, Synchronis

mus der Teilungen 
32. 

Quarz, Verhalten mito
genetischer Strahlen 
68, 74, 80. 

Quellen der mitogeneti
schen Strahlen 87, 
160. 

; Querschwestern 72. 



Sal' It yerzeiehll i~. 221 

ReaktiulIshl'feitscilaft HtreckulIgl-iwachstum d. V('getatiunspunktc, Mi-
del' Hinllcszell(m 166. Wurzelzellen 37,100. tosen 128, 120, 141. 

H,eaktionszeit der Zelle Htrukturen, submikro- Viskositat des Plasmas 
nach dem Teilungs- skopische 11. als Teilungsvorbe-
l'eiz 122, 125. : - dynamische 12. dingung 96, 101, 

lkgeneration (l7. , SYllchl'onismus del' Zell- 178. 
H,egeneratiollsstoffe 137. ' teilungen bei Fur-
H,eifeteilungen 182. chung 121, 122, 123. 
\{eizintcnsitiit li1. Syncitien, Teilungen 27, 
L{.pizquantulll 38, 52. 51. 142, 145. 
H,l'izperzeptionsapparat 

der Zellen 27, 32, 33, : 'l'apetenbelag der An-
37, 42. 52, 7H. 144, I theren als prasu-
16li. mierte Induktions-

Rel-iOnallZ des Oberfla-' queUe 145. 
chenmosaiks 54, 80. I Teilungsbcreitschaft 24, 

l{esollatOl' li1. 95, Oli, 100, 101, 148. 
Hezeptiyitiit del' Zellen Teilu:lgsill~ellsitiit Ill, 

fiir dl'n Teilnngsreiz 101, 164. 
130, lIi6, Hi1, 162.' Teilungsfaktoren 10,52. 
Hi4. ' Teilullgsfrequellz 37, 52. 

H.iesenzellen, Mitosell32. Teilullgshormone, Ha
Ruheabliiufe Hi7. berlalldts 47, 51,141, 

HuheiiquiYalelltl' der 
Zellteilung 167. 

145, 152, 153 
: Teilungsreize, primare 

4li, 144. 

Wunde, Stimulierende 
und hemmende Wir
kung H7, 09, 100. 

Wundhol'mone 4!), 50, 
53, 76, 102, 104, 
133. 

Wundfeld 54, (l6, 07, 
100, 101. 

Wundreiz 47, 4», B!!, 
102, 133. 

Wurzelspitzen, Wadls
tum del' abgeschnit
tenen 20. 

Zellachsen 169, 170. 
Zellbahnen 13, 81, 153, 

167, 170, 180, 185. 
: Zellfe1d 113, 175, 185, 

187, 205, 216. 
Samenzellell d.,!, Amphi- , del' genuine 45, 46, Zellteilungen, pande-

bien, Teilungen 100. 50, 76, 78, 70, 02, mische 23. 
Hcheitelplatte der Kaul- , 12ii, 141, 16li. Zellwachstum, postmi-

quappe als Htrah-: Teilungsrhythmus Ill, totisches 12H. 
lungsquelle lliO. , 126, 148. 

:-lPibstinduktion 1 Iii, I Hi. 'Teloblal-iten lli. 
:-lellsibilisierulIg durch i Tieris('h~ Gewebe als 111-

Thyreoideahormon " duk~lOnsque~len 158. 
15i5. liili, 157, 161.' 'IhyreOldea, Tellungs-

Sohle del' Zwiebel als mi- hormone 156. 
tow' lie Qudle 81i,87. , Tol'pidi~iit des Reizper-

Spl'rmogemnll' 24, 2(j. cepttollsapparates 
:-lpimll'lfasern 175. 188. 125. 

18H. Urspl'ungl-itl'ichtel' del' 
Spil'gl'lllllgdel'mitugene- ZwiebplwUfzel Hi>, !Jl 

tis('hpn Htrahlell 54, 
58, mi. V l'l'allla8sulIg~faktorell 

Sporogl'IIl' Zelkn 41. 23. 01, H2, 03, 100. 
Stimulatioll~faktoren23. V t'IwirkIichungsfakto-

!lI. \12. !I:l re1l23, 4ii, !l4. 104,107. 

Zentralspindel 178. 
Zentren in Pflanzen

keimlingen 130. 
Zentrifugieren des Plas

mas 12, 179. 
Zufalligkeit der 'l'eilulI

gen 107. 
Zugfasern 100. 
Zugtheorie del' Mito~l' 

190. 
Zwangsllliil3igkeit dpr 

Furchung 122, 123. 
Zwiebelhautchen, V cr

halten del' mitogenC'
tisch en Strahlen 
gegen daRRel be 72. 



Verlag von J ul i us S p ri ng e r in Berlin W 9 

Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie der 
Pflanzen und der Tiere. Herausgegeben von M. Gildemeister
Leipzig, R. Goldschmidt-Berlin, C. Neuberg-Beriin, J. Parnas-Lemberg, 
W. Ruhland-Leipzig. . 
Erster Band: Die Wasserstoffionen-Konzentration, ihre Bedeutung 

fUr die Bioiogie und die Methoden ihrer Messung. Von Dr. Leonor 
Michaelis, a. o. Professor an del' U niversitat Berlin. Z wei t e, vllllig 
umgearbeitete Aufiage. In drei Teilen. 
T e iiI: Die theoretischen Grundlagen. Mit 32 Textabbildungen. 
(273 S.) 1922. Unveranderter Neudruck. 1923. Gebunden RM 11.-
T e iiI r: Methodik. In V orbereitung 
T e i I J 1 I: Physiologie. In V orbereitung 

Zweitel' Band: Die Narkose in ihrer Bedeutung fUr die 
allgemeine Physiologie. Von Hans Winterstein, Professor del' 
Physiologie und Direktor des Physiologischen Instituts der Univer
sitat RORtock i. M. Z wei t e Auflage. El'scheint im Juni 1926 

]) r itt e r Ban d: Die biogenen Amine un d i h reB e de u tun g fUr 
die Physiologie und Pathologie des pflanzlichen 
Ull d ti e l'i s eh enS to ffw e ch s e I s. Von M. Guggenheim. 
Z wei t e, umgearbeitete und vermehrte Auflage. (482 S.) 1924. 

RM 20.-; gebunden RM 21.-
Vie r tel' B a II d: Elektrophysiologie der Pflanzen. Von Dr. Kurt 

Stern ill Frankfurt a. M. Mit 32 Abbildungen. (226 S.) 1924. 
RM 11.-; gebunden RM 12.-

FUn f tel' Ban d: Anatomie und Physiologie der Capillaren. Von 
August Krogh, Professor .. der Zoophysiologie an del' Universitat 
Kopenhagen. In deutscher Ubersetzung von Professor Dr. U. Ebbecke 
in G1lttingen. Mit 51 Abbildungen. (244 S.) 1924. RM 12.-

~ e c h s tel' Ban d: Korperstellung. Experimentell- physiologische 
Untersuchungen Uber die einzelnen bei del' Kllrperstellung in 'l'atig
keit tretenden Reflexe, libel' ihr Zusammenwil'ken und ihre StIlrungen. 
Von R. Magnus, Professor an del' Reichsuniversitat Utrecht. Mit 
263 Abbildungen. (753 S.) 1924. RM 27.-; gebunden RM 28.50 

S i e ben tel' Ban d : Kolloidehemie des Protoplasmas. Von Dr. 
W. Lepeschkin, frUher Professor del' Pflanzenphysiologie an del' 
Universitat Kasan, jetzt Professor in Prag. Mit 22 Abbildungen. 
(239 S.) 1924. RM 9.-

,\ (' It tel' Ban d: Pflanzenatmung. Von Dr. S. Kostytsehew, ord. 
1\1 itglicd oer Hussischen Akademie del' Wissenschaft, Professor del' 
ll ll iversitilt St. Petersburg. Mit 10 Abbildungen. (158 S.) 1924. 

RM 6.60; gebunden RM 7.50 
N e u n tel' Ban d: Korper- und Keimzellen. Von Professor Dr. 

Jorgen W. Harms, Tl1bingen. Zw ei Teile. Erscheint im Mai 1926 
Z e h n tel' Ball d: Die Regulationen der Pflanzen. Eiu System del' 

,ranzheitbezogenen Vorgiinge in del' Botanik. Von Dr. med. Emil 
Ungerer, Privatdozellt an del' Bad. Techn. Hochschule Karlsruhe. 
Z wei t e, erweiterte Allflag·e. Ersrheint illl Juni 192!i 



Verlag von Julius Springer in Berlin W 9 

Synthese der Zellbausteine in Pflanze uud Tier. Zugleich ein 
Beitrag zur Kenntnis der Wechselbeziehungen der gesamten Organis
men welt. Von EmU Abderhalden, o. o. Professor und Direktor des 
Physiologischen Instituts der Universitat Halle a. S. Z wei t e, voU
standig neu verfaJ.lte Auflage. (65 S.) 1924. RM 2.40 

Tierisehes Leuehten und Symbiose. Vortrag, gehalten in der Zoo
logisk-Geologiska Foreningen zu Lund am 5. Oktober 1925. Von Prof. 
Paul Buchner, Direktor am Zoolog. Institut der Universitat Greifs
wald; Mit 18 Abbildungen. (58 S.) 1926. RM 12.-

Theoretische Biologie yom Standpunkt der Irreversibilitat 
des elementaren Le'bensvorganges. Von Professor Dr. 
Rudolf Ehrenberg, Privatdozent der Physiologie an der Universitat 
Gottingen. (354 S.) 1923. RM 9.-

Gesammelte Abhandlungen zur Vererbungswissensehaft aus 
periodisehen Sehriften. 1899-1924. Von Carl Correns. Mit 
128 Textfiguren, 4 Tafeln und einem Bildnis nach einer Radierung von 
Hans Meid. (1308 S.) 1924. RM 96.-

Gregor Johann Mendel. Leben, Werk und Wirkung. Von Dr. Hugo 
lItis in BrUun. Herausgegeben mit Unterstiitzung des Ministeriums fiir 
Schulwesen und V olkskultur in Prag. Mit 59 Abbildungen im Text und 
12 Tafeln. (433 S.) 1924. RM 15.-; gebunden RM 16.80 

Ergebnisse der Biologie. Herausgegeben yon K. yon Frisch, Miinchen, 
R.Goldschmidt, Berlin-Dahlem, W. Ruhland, Lpipzig, H. Winterstein, 
Rostock. E r s t e r Band. Mit 130 zum Teil farbigen Abbildungen. 
(678 S.) 192fi. RM 36.-; gebunden RM 38.40 

Zeitsehrift fiir wissensehaftliehe Biologie. 
A b t e i I u n g A: Zeitschrift fiir Morphologie und Oekologie der 

Tiere. 
A b t e i I u n g B: Zeitschrift fiir Zellforschung und mikroskopische 

Anatomle. 
A b t e i I u n gO: Zeltschrift fiir vergleichende Physiologie 
A b t e i I u n g D: Wilhelm Roux' Archiy fiir Entwicklungsmechanik 

der Organism en. 
A b t e i 1 u n g E: "Planta", Archiv fiir wissenschaftliche Bolanik. 

Jede Abteilung der Zeitschrift erscheint in zWRngiosen, elnzelnen berechneten Heften. 
AlmRhmfr von drei f/leichzeitf.y bpzof/enen Abteilungen "haltn! diP Zeit.chri!t mit einPm 

Nachla/J von 10%. 




