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Einleitung.

Seit den ausgedehnten Arbeiten W. Flemming's iiber die Sper-

matogenese des Salamanders und die bei derselben auftretenden

Kernteilungsformen ist der Hoden dieses Tieres von einer groCen

Zahl von Forschern zum Objekt genomraen worden, deren Unter-

suchungen zum Teil auf die Vorgange der Samenentwickelung im

engeren Sinne gerichtet waren, zum Teil sich den hier sehr leicht

zuganglichen Verhaltnissen der direkten und indirekten Kern-

teilung zuwandten.

Die Grofie und der Protoplasmareichtum der Zellen , sowie

der Umstand, daC man in einem Schnitte Hunderte von Zellen

nebeneinander findet, und daC unter diesen eine groCe Zahl, in

gewissen Stadien fast die Halfte in Karyokinese begriffen gefunden

werden, erleichtert die Untersuchung sehr. Dazu kommt, daC hier

nur zwolf Chromosomen gegeniiber der Zahl von 24 bei den iibri-

gen Gewebszellen auftreten. Das macht diese Zellen fiir Studien,

die in erster Linie auf die Untersuchung der Kernspindel gerichtet

sind, ganz besonders geeignet, und es ist nicht zu verwundern,

dafi gerade hier so wichtige Fortschritte in der Erkenntnis der

Spindelentwickelung erzielt wurden.
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Heemann's 1) ADgaben, die sich hauptsachlich auf die erste

Generation der Spermatocyten mit vorwiegend heterotypischer Form

der Kernteilung bezielien, wurden von Nicolas ^) und Benda ^) be-

statigt und in einigen Punkten erweitert.

Die Kenntnis der ersten Entstehung der karyokinetischen Spindel

haben diese Arbeiten wesentlich gefordert. Aber in Bezug auf den

xMechanismus der Zellteilung haben sie wenig Neues zu Tage geliefert.

Daii durch die Kontraktion der von jedem Pol zu den chro-

matischeu Schleifen ziehenden Fasern des Spindelmantels die

Asterbildung und das Auseinanderweichen der Tochtersegmente

veranlaCt wird, war durch die glanzenden Untersuchungen van

Beneden's und Boveri's fur das Ei von Ascaris megalocephala

festgestellt worden. Und daC dies auch beim Salamander als

treibendes Agens anzunehmen sei, dafur waren schon damals eine

groCe Zahl von Beobachtungen geltend zu machen.

Die Frage aber, durch welche Krafte die Fixation

derPole gegen diesenZug und ihre Entfernung von-

einander bewirkt wird, war in diesen Arbeiten nicht aufge-

worfen worden.

Fiir die Karyokinese des Ascariseies batten auch diesen Punkt

VAN Beneden und Boveri aufgeklart:

„I1 est probable que les filaments des cones principaux deter-

minant en se contractant, sinon le dedoublement des anses chro-

matiques primaires, tout au moins I'ecartement et le cheminement

des anses chromatiques secondaires vers les poles de la figure

dicentrique ;
que les filaments qui, partant de ce meme corpuscule

centrale, soit directement, soit indirectement, se fixent a la sur-

face de la cellule, plus particulierement suivant les surfaces coni-

ques du cone antipode, retiennent le corpuscule central et, en

I'empechant d'etre attire vers le plan equatorial par Taction des

tibrilles du fuseau, font de lui un point d' appui permettant Tecarte-

ment des anses chromatiques secondaires" ^).

VAN Beneden schreibt also der Kontraktion der von den

Polen zu den Chromosomen ziehenden, den Mantelfasern ent-

1) F. Heemann, Beitrag zur Lehre von der Entstehung der karyo-

kinetischen Spindel. Archiv f. mikr. Anat., Bd. XXXIII, 1891.

2) M. A. Nicolas, Les spheres attractives et le fuseau achroma-

tique dans le testicule adulte dans la glande genitale et le rein em-

bryonnaires de la salamandre. Comptes rendus des seances de la so-

ciety de Biologic, 28 mai et 23 juin 1892.

3) Verhandlungen der Anatom. Gesellachaft. Anat. Anzeiger, 1893.

4) Nouvelles recherches, S. 67 u. 68.
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sprechenden Fibrillen der cones principaux hauptsachlich die

Wirkung des Auseinanderweichens der sekundaren chroraatischen

Schleifen, der Tochtersegmente, zu, wahrend den cones antipodes

im wesentlichen nur die Bedeutiing zukommt, die Pole zu fixieren.

BovERi's Darstellung weicht etwas davon ab: „Es handelt

sich bei dem Vorgang des Auseinanderweichens im wesentlichen

nicht um eine Bewegung der Tochterelemente gegen die Pole,

sondern um eine Bewegung der Pole selbst, die die mit ihnen ver-

bundenen Chroraatinfaden einfach nachziehen" ^).

Eine groCe Zahl der Figuren van Beneden's sowie Boveri's

sprechen iibereinstimmend dafiir, daC beide Faktoren wirksam

sind, daC aber die Entfernung der Pole voneinander fiir die Ab-

standszunahme der Tochtersegmente in erster Linie mafigebend ist.

Ob aber diese Entfernung der Pole voneinander allein durch

die Verkurzung der Fasern der cones antipodes verursacht wird,

ist damit noch nicht entschieden. Ich werde weiter unten ver-

suchen, auch die durch die Zusamraenziehung des ganzen Radien-

systems bedingte Formveranderung des Eies hierfiir heranzuziehen.

Jedenfalls aber sind es die sicher nachgewiesenen Beziehun-

gen der Polstrahlen zu der Zellmembran und ein hoher Grad von

Festigkeit und RegelmaCigkeit der letzteren, welche fiir alle diese

Vorgange Voraussetzung sind.

Vier Jahre spater hat Flemming diese eben behandelte

Frage nach der Ursache fiir die Fixation und Entfernung der

Pole zum ersten Male beriihrt:

„Nach allem namlich, was van Beneden und Boveri gezeigt

haben, konnen wir annehmen, daC das Auseinanderweichen der

Pole bedingt wird durch eine centrifugale Verkurzung der Pol-

strahlen, speciell derer der Antipodenkegel" ^).

Hiergegen regt sich aber sofort einiges Bedenken

:

1) Einmal liegt die stillschweigende, aber nicht bewiesene

Annahme zu Grunde, dafi Spindel und Polstrahlen im Ei von Ascaris

megalocephala in raorphologischer und physiologischer Beziehung

wenigstens der Hauptsache nach mit den gleichen Bildungen in den

von Flemming untersuchten Zellen der Larven von Salamandra macu-

losa iibereinstimmen. Niemand anders als Boveri selbst hat aber

gerade vor einer solchen Annahme eindringlicher gewarnt und auf die

Moglichkeit weitgehender Verschiedenheiten aufmerksam gemacht^).

1) Zelieustudicu. Jenaische Zeitschrift, 1888, S. 804.

2) Neue Beitrage zur Kenntnis der Zelle. Arch, fiir mikr. Anat.,

1891, S. 726.

3) 1. c, S. 693.
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2) Es ware dann hier zu erwarten, daB im Text oder auf den

Abbildungen etwas von den Beziehungen der Polstrahlen zur Zell-

membran zu erkennen ware, die ja fiir die gleichen Verhaltnisse

im Ascarisei von ausschlaggebender Bedeutung sind,

Es muC daher iiberraschen, daC iiberall da, wo Polstrahlen

gezeichnet sind, diese in einiger Entfernung von der Zellmerabran

frei endigen. Weshalb diese Strahlen, welche uur „einen Zu-

sammenhang mit den aufgelockerten Fadenwerken in dem hellen

Innenteil des Zellenleibes und dadurch wieder mit der Peripherie

erkennen lassen" ^), sich gerade „c e n tr i f u g a 1" verkiirzen sollen,

wenn sie sich kontrahieren, ist auf keine Weise zu ersehen, und

auch im Text findet sich nichts, was dies verstandlich zu machen

versuchte. Dort heiCt es nur: „In der Strahlung markieren sich

eine Anzahl dickerer Fasern, welche ich fiir gleichwertig mit van

Beneden's „c6nes antipodes" halte."

3) Es beziehen sich die Angaben van Beneden's und Boveri's

iiber die Wirkung der Polstrahlen bei der Entfernung der Pole von-

einander ausschlieClich auf das Monasterstadium und die auf das-

selbe folgenden Phasen. Welche Krafte die Bewegung und Ent-

fernung der bei Beginn der Karyokinese einander sehr nahe und

der Membran dicht anliegenden Pole bis zur Ausbildung des Mon-

asters verursachen, ist in den Arbeiten von Boveri und van Be-

neden nicht behandelt. Flemming iibernimmt aber gerade fiir die

diesen Stadien im Ascarisei entsprechenden die durch van Be-

neden und Boveri fiir andere Phasen festgestellten KraftauCerun-

gen der Polstrahlen.

Wenn aber ein Forscher von so hervorragenden Verdiensten

um die Cellularhistologie und von so reichen Erfahrungen, wie

Flemming, eine derartige Annahme macht, so geniigt es nicht,

bloB Bedenken gegen dieselbe zu auCern, sondern es bedarf der

strikten Widerlegung, bevor es erlaubt ist, von ihr abzusehen und

andere Wege einzuschlagen.

Hierauf batten sich weitere Untersuchungen iiber den Mecha-

nismus der Karyokinese zunachst zu richten.

Untersuchungsverfahren.

Die mit Chrom-Osmium-Essigsaure in toto fixierten Hoden

wurden mit HEiDENHAiN'schem Hamatoxylin (V2 "/o wasserige

1) 1. c, S. 724.
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Losung) 36 Stunden durchgefiirbt, 24 Stunden mit einer Vb^/o

wasserigeu Losung von einfach chromsaurem Kali behandelt, ge-

hartet, eingebettet und in Schnitte von 3—7,5 i^i (je nach Bedarf)

zerlegt. Dann wurde eine 3-tagige Nachfarbung mit Safranin in

alkoholischer Losung mit nachfolgender Differenzierung in salz-

saurem Ale. abs. (1 "/oo)> Entwasserung in Ale. abs., Aufhellung in

Xylol und EinschlieCung in Kanadabalsam angewandt. Diese Me-

thode ist eine der besten fur Untersuehungen von Protoplasma-

struktureu und seit langer Zeit in Gebraueh. Die so behandelten

Schnitte zeigen nun sehon bei schwacher VergroBerung groCe Ver-

schiedenheiten in Bezug auf Fixierung und Farbung, je nachdem

man mehr peripher oder central gelegene Partien ins Auge fafit.

Die am meisten peripher gelegenen Zelllagen sind fiir feinere

auf die Struktur der Spindel gerichtete Untersuehungen ganzlich

unbrauchbar. Nur die chromatischen Schleifen treten scharf und

gut gefarbt hervor, alles andere ist bis auf sparliche Reste zer-

stort und in einen feinkornigen Detritus verwandelt. In der

Spindel erkennt man nur selten einmal Fasern, die aber viel zu

undeutlich sind, als daC man iiber ihren Verlauf irgend etwas

Sicheres angeben konnte. Von Polkorperchen und Polstrahlung ist

auch nur sehr wenig zu erkennen.

Ganz anders ist das in den nur 2—3 Zelldicken tiefer nach

innen gelegenen Partien. Hier finden sich ganz vortrefifliche Bil-

der, die in Bezug auf Feinheit und Scharfe der Struktur in nichts

den von Hermann und Flemming in ihren neueren Arbeiten ge-

zeichneten Figuren nachstehen. Die Centrosome der Prophasen,

des Asterstadimus und der nachstfolgenden Phasen waren an ge-

lungenen Praparaten intensiv dunkelrot gefarbt, die Fibrillen der

Spindel und die Polstrahlen blauschwarz. Die Centrosome an den

ruhenden Kernen batten die Safraninfarbung nicht angenommen.

An diesen Praparaten habe ich meine Studien begonnen, und

die meisten Resultate uber die Beschaffenheit der Centralspindel

und der Mantelfasern wurden hier erzielt.

Nach und nach wurde ich aber auf gewisse Unterschiede,

namentlich in der Beschaftenheit der Polstrahlung und der Mantel-

fasern aufmerksam, die die Vermutung nahelegten, dafi auch hier

nicht alles erhalten war, was im lebenden Zustand dagewesen sein

mochte. Namentlich aber waren es die Strukturen der ruhenden

Zelle und die der ersten Stadien der Spindelentwickelung, welche

dazu Veranlassung gaben, nach besseren Methoden Ausschau zu

halten.
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Die schon bei friiheren UntersuchuDgen ^ angewandten Misch-

ungen, Sublimat-Essigsaure und Sublimat-Osmium-Essigsaure, haben

sich auch hier so vortrefflich bewahrt, daC ich keine weiteren

Mittel zur Hilfe zu nehmen brauchte.

Als Farbungsmittel wurde hauptsachlich die Ehrlich-

BiONDi'sche Mischung angewandt, doch in etwas anderer Weise

als von M. Heidenhain ^). Die auf dem Objekttrager aufgeklebten

Schnitte wurden fur 10 Minuten in die unverdiinnte Losung ge-

than, dann fliichtig (2 Sek.) mit Brunnenwasser abgespult und

fiir 1 Minute der Wirkung von salzsaurem. Ale. abs. 1 "^/oo ausge-

setzt, dann in Ale. abs. entwassert. Die ehromatisehe Kernsubstanz

nimmt dann einen blau-sehwarzen Ton an, die auCerordentlieh

seharfen Protoplasmastrukturen erseheinen intensiv rot gefarbt.

Namentlieh fiir die Strukturfeinheiten der Polstrahlung und des

Protoplasmas der ruhenden Zelle giebt diese Methode vortreflfliche

Resultate. Vor dem von Heidenhain angegebenen Verfahren hat

sie den Vorzug der schnelleren und leicbteren Ausfuhrbarkeit.

Gut fixierte Praparate geben fast bei jeder beliebigen Farbung,

selbst bei Durchfarbung mit Bleu de Lyon und Karmin Resultate,

und kleine Mangel der Farbung konnen zum Teil durch gutes

Lieht und enge Blende ausgegliehen werden. Niemals aber ist ein

Mangel der Fixierung dureh irgend eine Art der Farbung oder

dureh Anwendung starker Vergrofierungen zu ersetzen.

I. Ueber die Bedeutung, welche Flemmin(4 den Polstrahlen

zuschi'eilbt.

Zunaehst bedarf es nur eines Bliekes auf die Tafeln van
Beneden's^), die in Bezug auf die Polstrahlung und die eones

antipodes aus Griinden, die M. Heidenhain ausfiihrlich erortert

hat *), ergiebiger sind, als die Boveri's, um festzustellen, daC es

in den Phasen vom Knauel bis zum Monaster die Kontraktion der

Polstrahlung, speziell der eones antipodes nicht sein kann, welehe

die Entfernung der Pole voneinander hervorbringt. Denn die

Entfernung zwisehen den Polen und den jedesmaligen Ansatz-

1) L. Dettneb, Beitrage zur Kenntnis der Kern- und Zellen-

degeneration. Diese Zeitschrift, Bd. XXYIII, N. F. XXI.
2) Kern und Protoplasma, S. 116.

3) 1. c, Tafel I u. VI. Nach dieseu wurden die Schemata Fig.

58— 61 angefertigt.

4) Kern u. Protoplasma, S. 153, 154.
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punkten der cones antipodes wird immer groBer statt kleiner

(vergl. die Schemata Fig. 58, 59, Taf. VIII), und die Bewegung

der Pole erfolgt in einer ganz anderen Richtung. Wollte man diese

auf die Kontraktion irgend welcher anderer Fasern zuruckfiihren

und aus der Richtung der Bewegung auf die sie hervorrufenden

Krafte schlieBen, so kamen zunachst die auCersten, an die Mem-
bran ansetzenden Strahlen in Retracht, welche ungefahr in der

Richtung der Bewegung der Pole verlaufen. Aber auch diese ver-

kiirzen sich nicht, sondern verliingern sich mit dem allgeraeinen

Wachstum der Sphare, und das Gleiche diirfte ftir alle anderen

Strahlen gelten, wenn man etwa versuchen wollte, die Richtung

der Bewegung als die Resultante mehrerer wirksamer Zugkrafte

aufzufassen. Das einzige Zeichen, dafi in den Prophasen iiberhaupt

eine Kontraktion von Fasern stattfindet, ist die cirkulare Einziehung

an der Eioberflache da, wo die Fasern der Antipodenkegel an-

setzen und ein Teil der Bewegungen der Chromosomen. Aus den

in dieser Richtung wirksaraen Kraften ist aber die Wanderung der

Pole bis zum Monasterstadium unter keinen Umstanden ableitbar.

So viel glaube ich mit Sicherheit aus den Abbildungen van

Beneden's und Boveri's entnehmen zu konnen, auch ohne eigene

Untersuchungen am Ascarisei angestellt zu haben.

Die Annahme, welche Flemming in Bezug auf diesen Punkt

geraacht hat, stimnlt also nicht zu den thatsachlichen Befunden

am Ascarisei.

In den Zellen des Salamanders, welche ich zu untersuchen

Gelegenheit hatte, sind die Verhaltnisse zunachst ganz die gleichen.

Im allgemeinen liegen die Pole wahrend der Prophasen und

der Spindelentwickelung der Zellmembran naher als zur Zeit der

Ausbildung des Monasters (vergl. die Fig. 1, 3, 8, 9, 10, 11, 13,

14, 16—24 der Tafeln IV und V mit Fig. 28, Taf. V, und Fig. 35,

Taf. VI. Schemata 52—56, Taf. VIII).

Ihre Entfernung voneinander und von der Membran erfolgt

nicht in der Richtung von mit der Membran verbundenen Pol-

strahlen (soweit solche Verbindungen hier iiberhaupt vorhanden

sind), sondern in der Richtung von Strahlen, welche nicht so weit

reichen, oder in ein>er solchen, in der Polstrahlen iiberhaupt nicht

vorhanden sind (Schemata Fig. 54, 55, 56, Taf. VIII; Fig. 43,

45, 47, 48, Taf. VII). Alle Polstrahlen verlangern sich und

erreichen im Monasterstadium ihre grofite Lange und starkste

Ausbildung. Eine Verkiirzung ist bis hierher nicht nachzu-

weisen. Auch hier konnen es also keine Zugkrafte sein, welche
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die Entfernung der Pole voneinander und die Wanderung der-

selben verursachen.

Ein sehr wesentlicher Unterschied von den gleichen Ver-

haltnissen im Ei von Ascaris besteht aber darin, daC hier, beim

Salamander, von vornherein alle typischen Beziehungen der Pol-

strahlen zur Zellmembran fehlen, die im Ei von Ascaris so deut-

lich ausgepragt sind.

Die Lage der Polkorperchen zur Zellmembran ist hier viel-

mehr in den Prophasen eine ganz willkiirliche, von der Ausbildung

und Richtung der Polstrahlen unabhangige (Fig. 7, 9, 10, 13,

Taf. IV). Nur zum Kern, zu den Chromosomen bilden sich sehr

bald feste und konstante Beziehungen heraus.

Erst in den spateren Stadien, in denen die Centralspindel schon

herangewachsen ist, und die Chromosomen beginnen, dem Zuge

der Mantelfasern folgend, sich nach der Aquatorialebene hinzu-

bewegen und um die Centralspindel anzuordnen, erst dann pflegt

sich ein bei beiden Polkorperchen annahernd gleicher Abstand von

der Kernmembran herauszubilden (Fig. 17, 18, 19, 22, Taf. V), der

aber auch jetzt noch meist geringer ist, als der Abstand im Mon-

asterstadium nach vollendeter Entwickelung der Centralspindel.

Ist dies Stadium endlich erreicht, so sind gewisse regelmaBig

vorhandene Beziehungen der Polstrahlen zur Zellmembran nicht

mehr zu verkennen. Der Abstand beider Pole von der Zellmem-

bran in der Richtung der Spindelachse ist jetzt annahernd gleich.

Legt man durch das Polkorperchen eine zur Spindelachse senk-

rechte Ebene, so liegt das Polkorperchen annahernd in der Mitte

der auf dieser Ebene durch die Zellmembran begrenzten Flache

(Fig. 28, 30, 32, 35, vergl. auch 50). Kleinere und groCere Ab-

weichungen erklaren sich in jedem Falle leicht und ohne Zwang
aus den durch auCere Umstande bedingten UnregelmaCigkeiten der

Zellmembran.

Aber auch jetzt findet sich nichts den cones antipodes und

den durch ihre Anheftung an der Zellmembran hervorgerufenen

ringformigen Furchen (cercle polaire) Ahnliches. Es muB viel-

mehr auffallen, daC gerade diejenigen Fasern, welche bei einem

Vergleich mit denen der cones antipodes in erster Linie in Be-

tracht kamen, haufig am allerschwachsten ausgebildet sind, wah-

rend die zur Spindelachse ungefahr senkrecht vom Polkorperchen

abgehenden Strahlen viel mehr hervortreten (Fig. 28, 32, 35).

Es mufi ferner auflallen, wie auCerordentlich variabel die Aus-

bildung der Polstrahlen, sowohl bei Zellen desselben wie auch ver-
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schiedener Gewebe sich verhalt. Ja sogar an den beiden Polen

derselben Zellen finden sich nicht selten erhebliche Unterschiede.

Auf die rait Chrom-Osmium-Essigsaure fixierten Praparate ist

dabei verhaltnismaCig wenig Gewicht zu legen, denn hier zeigt sich

oft die Polstrahlung gar nicht oder nur mangelhaft erhalten. Aber

Sublimatpraparate und der Vergleich der Figuren anderer Arbeiten

erheben dies iiber alien Zweifel (z. B. M. Heidenhain, Fig. 18,

Taf. X, und F. Reinke's Fig. 16, 17, Taf. XXIII u. Taf. XXIV i).

Wenn schon damit die Richtigkeit der, wie schon gesagt, durch

nichts bewiesenen Annahme, daB die Fixation der Pole und ihre

Entfernung voneinander auch in diesen und den folgenden Sta-

dien durch Spannung und centrifugale Verktirzung der an die

Zellmembran (oder Peripherie) angehefteten Polstrahlen bedingt

sei, im hochsten MaCe zweifelhaft ist, so wird die Unrichtigkeit

derselben zur Gewifiheit, wenn man an der Zellmembran Spuren

findet, die davon zeugen, daC von den Polen aus nicht nur kein

Zug, sondern sogar ein unter Umstanden nicht unerheblicher Druck

auf die Zellmembran ausgeiibt wird. Dies ergiebt aber die Unter-

suchung der Karyokinese der Follikelzellen.

Diese wahrend der Ruhe flachen, schalenformig den Genital-

zellen anliegendeu Gebilde nehmen wahrend der Karyokinese eine

polygonale, den sich ihnen bietenden Liicken angepafite Gestalt an.

Von den Geschlechtszellen sind sie dann durch ihre geringere

Grofie und die groBere Zahl der Chroraosomen (24 gegenuber 12

der Genitalzellen) zu unterscheiden. Hier ist die Polstrahlung

ganz auffallend schwach entwickelt (Fig. 36, 37), oft liegt das

Polkorperchen der Membran auch im Monasterstadium dicht an.

In solchen Fallen findet man nun nicht selten an diesen Stellen,

dafi die Membran nach auCen aufgetrieben ist; diese Auftreibung

setzt sich auch auf die Membran der Nachbarzelle fort, diese wird

dort "eingebuchtet. In der Mitte der Auftreibung, der Membran
dicht anliegend, findet sich das Polkorperchen (Fig. 37 a u. b).

Der Abstand der beiden Polkorperchen voneinander ist aber des-

halb nicht geringer, als in Zellen, in denen sie in einiger Ent-

fernung von der Membran liegen ^). Ich kann diese Erscheinun-

gen nicht anders deuten, als daC hier zwischen den beiden Pol-

1) Archiv fiir mikr. Anat., Bd. 43.

2) Da in der Fig. 37 a zu Grande liegenden Zelle die Spindel-

achae die Horizontalebene in einem Winkel von nahezu 45 '^ schneidet,

so ist hier die Annaherung der Pole im Vergleich zu Fig. 36 eine

nur scheinbare.
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korperchen wirksame Stiitzen, kraftiger als der Widerstand der

Zellmembran der eigenen und der benachbarten Zelle, vor-

handen sind, welche die Polkorperchen von einander entfernt

halten, und kann die an der Merabran hervorgerufenen Verande-

rungen nur als von den Polen ausgeiibte Druckwirkungen auffassen.

Ein Gegenstiick zu diesen Zellen bilden solche im Ei von

Triton alp. zur Zeit der Gastrulation ' ), in denen in einem Falle

gar keine Beziehungen der Polstrablen zur Zellmembran (Fig. 12)

vorhanden sind ; in anderen steht der e i n e Pol durch eine An-

zalil von Polstrablen mit der Zellmembran in Verbindung (Fig. 38,

Taf. VI). Die entsprechenden Strahlen des anderen Pols endi-

gen frei. In weiteren Fallen lassen sich von beiden Polen Strahlen

bis zur Membran verfolgen. Der Abstand der Pole voneinander

ist aber, auch hier ganz unabbangig von der Polstrahlung, in alien

Fallen bei entsprechenden Stadien (abgesehen von geringfiigigen

individuellen Verschiedenheiten) der gleiche.

Die Angaben Flemming's tiber die Wirkung der Polstrablen

scheinen mir durch diese Befunde widerlegt zu sein. Ich werfe

also von neuera die Frage auf:

Durch welcheKrafte warden die Centr alkorper-
chen voneinander entfernt und im Moment der
starksten Anspannung der Mantelfasern in ihrer
Lage gegen die Wirkung derselben fixiert?

II, Die Bedeutung der Mantelfasern.

AuCer den Polstrablen gehen von den Polen zwei andere

Arten von Fasern ab: 1) die Fasern der Centralspindel (Central-

fasern), welche kontinuierlich von Pol zu Pol verlaufen und nach

vollendeter Spindelentwickelung im Centrum der urn sie stern

-

formig angeordneten Chromosomen liegen (Fig. 29, 32, Taf. V),

und 2) die Fasern des Spindelmantels (Mantelfasern), welche, von

den Polen kommend, sich an die chromatischen Schleifen anheften

und zwar so, daC von einem Pole her an die eine Halfte der

langsgespaltenen Chromosomen Fasern herantreten, von dem an-

deren Pole an die andere Halfte.

Diese Verhaltnisse zum ersten Male mit Klarheit und Sicher-

1) Die Praparate, nach welchen ich die Zeichuungen 4— 6, 1 2

15, 30, 31, 34, 38 angefertigt habe, verdanke ich meinem Kollegen

Herrn Dr. Beatjs. Fiir die mir dadurch geleistete freundschaftliche

Unterstiitzung sage ich ihm auch hier meinen besten Dauk.
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heit aufgefaCt und ihre Entwickelung an einer Zellart griindlich

studiert zu haben, ist das grofie Verdienst F. Hermann's.

Hermann hat auch schon auf die optische Verschiedenheit

beider Faserarten aufmerksam gemacht^), enthalt sich aber einer

pracisen Angabe iiber den Charakter derselben. Sie ist, wie ich

bestatigen kann, an den der heterotypischen Teilungsform folgenden

Zellen schwer geuauer zu bestimmen.

Flemming macht iiber die von den Polen zu den Schleifen-

winkeln ziehenden Fasern folgende Angabe ^) : „Ich bemerke hier

noch, daB ich" „die starkeren Fasern, die von einem Pol

zu einem der nachstbeuachbarten Schleifeuwinkel Ziehen, doppelt

finde (Fig. 38) und diese zwei Fasern annahernd parallel ; ob dies eine

bestimnate Bedeutung hat, weiB ich fiir jetzt nicht zu sagen ."

Etwas vorher ist von der Entwickelung derselben die Rede,

es heifit dort: „ eine immer groCere Zahl von ihnen ist in

Verbindung mit Chronaosomen zu erkeunen, und zwar treten die

dicksten an die Schleifeuwinkel. " Auch Hermann hat gefunden,

dafi von jedem Pol aus viele Fasern (16—20 nach Rabl) zu den

chromatischen Elementen Ziehen '^).

Schon Boveri*) giebt iiber die gleichen Verhaltnisse im

Ascarisei an, dafi „zwischen den axialen kiirzesten und peripheren

langsten" — — „sich eine Ditferenz in der Dicke mit Sicherheit

erkennen" lafit, ferner, daC „in den friihesten Stadien, in denen

die Verbindung besteht, die Fibrillen sehr haufig an einen be-

stimmten Teil der Elemente, namlich an den mittleren Abschnitt

herantreten" ^). Die Zahl der von einem Pol zu einem Chromosom
ziehenden Fibrillen giebt er auf 23 oder 24 an.

Ueber die feineren Strukturunterschiede zwischen diesen und
den Polstrahlen sind auch hier schon van Beneden und Boveri
sehr genaue Angaben zu verdanken. So berichtet Boveri: „Die

kontrahierteu Polfaden sind wie friiher kornig, die Spindelfasern

von gleicher Lange vollkommen homogeu und in ganzer Ausdeh-

nung gleichmiiCig dick." „Es vollzieht sich also bei der Arbeit,

welche die an den Schleifen festgehefteten Fibrillen zu leisten haben,

eine Strukturveranderung in ihnen, wodurch dieselben, genau ge-

nommen, erst jetzt zu Muskeln werden, wahrend die inditierenten

Polradien auf diesen Namen noch keinen Anspruch erheben

1) 1. c, S. 581.

2) 1. c, S. 744.

3) 1. c, S. 675.

4) 1. c, S. 779.

5) 1. c. S. 781.
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konnen"
'
). van Beneden, dessen Untersuchungen durch die vor-

trefllichen Arbeiten M. Heidenhain's ^) neuerdings bis ins Einzelnste

eine glanzende Bestatigung erfahren und umfassendere Bedeutung

erhalten haben, weicht hier von Boveri nicht unerheblich ab.

Er bringt gerade die durch das Vorhandensein von Mikrosomen,

die in regelmaCigen Abstanden auf den Radien angeordnet sind,

hervorgerufene Quergliederung der Fibrillen in Vergleich mit quer-

gestreiften Muskelfasern. Heidenhain stimmt in seinen Aus-

fuhrungen ganz mit van Beneden tiberein.

Die Berechtigung dieses Vergleiches scheint mir aber deshalb

nicht groC zu sein, weil gerade an den Fasern, welche ihrer Funk-

tion nach in erster Linie als kontraktil anzusehen sind, diese

Erscheinung von vornherein zuriicktritt und im ausgebildeten Zu-

stande, wenn iiberhaupt, dann nur andeutungsweise noch nach-

weisbar ist ^). Dafi auch diese Fasern vor dem ausgebildeten Zu-

stande in den ersten Stadien der Spindelentwickelung mikro-

somalen Bau haben, davon kann man sich ohne Miihe uberzeugen. Ich

kann mich aber nicht dazu verstehen, das Verschwinden derselben

nur auf die mit der Konstruktion der Radien im allgemeinen ver-

bundenen Verschmelzungen von Mikrosomen zu beziehen, sondern

glaube, daC hierin ein schon friih hervortretendes Zeichen hoherer

Differenzierung zu erblicken ist, das nicht allein kontraktilen, sondern

auch anderen Funktionen dienenden, vor den urspriinglich nach

alien Seiten hin gleichmafiig mikrosomal gebauten Radien durch

eine hohere Entwickelung ausgezeichneten Fibrillen zukommt.

Die Quergliederung der Fibrillen ist hier nicht als ein Zeichen

von hoherer Differenzierung, wie bei den Muskeln, sondern um-

gekehrt als ein urspriinglicherer Zustand anzusehen und lafit des-

halb nicht von vornherein auf KontraktiHtat schlieCen. Damit be-

finde ich mich mit den Ausfiihrungen Boveei's in Ubereinstimmung.

Diese Strukturen zum ersten Male an Zellen des Salamanders

dargestellt und genau beschrieben zu haben, ist, wie schon er-

wahnt, das Verdienst M. Heidenhain's. Seine Beschreibung gilt

im allgemeinen auch fiir die von mir untersuchten Zellen. Nur

in Bezug auf die Fasern des Spindelmantels habe ich einige Zu-

satze zu machen.

Es treten mit jedem Chromosom von den beiden Polen aus

eine groCere Zahl von mikrosomal gebauten Plbrillen in Verbindung

1) 1. c, S. 784.

2) Kern und Protoplasma, S. 151, 152.

3) Vergl. M. Heidenhain, 1. c, S. 146.
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(Fig. 12— 23, Taf. IV. u, V.), an denen sich auch hier bisweilen

eine oder melirere konzentrische Mikrosomenreihen erkennen

lassen. Der Versuch einer Zahlung fuhrte zu so unsicheren Re-

sultaten, daC ich alle Angaben dariiber unterlasse und nur be-

merke, dafi ich im allgemeinen den Eindruck gewonnen habe, dafi

die Zahl in weiten Grenzen variabel ist. Schon wenn die Ent-

fernung der Centrosomen voneinander weniger als die Halfte der

Spindellange im Monasterstadium erreicht hat, erkennt man unter

ihnen fiir jedes Chromosom von beiden Polen oder erst von einem

kommend 2 dickere, nur wenig divergente ^Fasern, welche sich am
Schleifenwinkel anheften. Auch Flemming (v. o.) hat diese gesehen.

Die Fasern des einen Poles heften sich nur an die eine, die

des anderen nur an die andere Halfte der durch Spaltung hal-

bierten Chromosomen.

Die beiden starkeren nahezu parallelen Fasern verschmelzen nach

den Polen hin zu einem Band. An ihnen liefi sich keine Spur von

Quergliederung erkennen. Auf Querschnitten (Fig. 20, 27) erkennt

man besonders deutlich, dafi sie auch nach den Chromosomen zu

durch eine weniger farbbare, feine Membran zu einem Band ver-

einigt sind. Die Breite dieses Bandes ist bei alien Chromosomen

einer Zelle die gleiche und wechselt mit der GroCe der Zellen.

Ob die Entwickelung durch Vereinigung von mehr als 2 Fibrillen

zustande kommt, dariiber habe ich nichts feststellen konnen. Die

iibrigen die Pole mit den Chromosomen verbindenden, in ihrer

Ausbildung sehr variablen Fibrillen behalten ihren mikrosomalen

Bau bei. Sie verfallen einer regressiven Metamorphose und sind

haufig schon im Monasterstadium nicht mehr nachzuweisen. Sind

sie aber dann noch vorhanden, so zeigen sie meist unregelmaCige

Biegungen und ungleichmafiige Kornelung. Ich kann diese Bil-

dungen nur (Fig. 35, Taf. VI.) als Rudimente von Fasern auffassen,

welche friiher, alle untereinander gleichmafiig ausgebildet, in grofierer

Zahl die Pole mit der ganzen Lange der Chromosomen verbanden,

ein primitiveres Verhalten, das, bei Ascaris megalocephala in der

Eizelle bestehen geblieben ist.

Ursachen, deren Aufklaruug weiteren Untersuchungen vor-

behalten bleibt, haben bei den Zellen des Salamanders (und wahr-

scheinlich auch bei den meisten Zellen anderer Tiere) unter diesen

urspriinglich einander ganz gleichen kontraktilen Verbindungs-

fasern, welche vom Pol kommend sich an den Chromosomen be-

festigen, zu einer hoheren Ausbildung der am Schleifenwinkel

ansetzenden Fasern gefiihrt. Ich halte es fur wahrscheinlich,



284 L- Driiner,

dafi jsich noch mehr tJbergange zwischen diesen beiden Extremen

Oder andersartige Ditierenzierungen finden lassen werden. Wie

auch im Zellstaat der Metazoen rudimentare Organe dem biogene-

tischen Grundgesetz gemaB, trotz ihrer Bedeutungslosigkeit fiir den

ausgebildeten Organismus, vererbt und in der Ontogenie immer

wieder angelegt werden, spater aber einer regressiven Metamor-

phose verfailen, so verhalt es sich auch hier mit den Verbindungs-

fasern zwischen Polen und Chromosomen, den Organen der Zelle.

Das Ei von Ascaris megalocephala zeigt im Bau der ausgebil-

deten Spin del zwei, vielleicht in ursachlichem Zusammenhang

stehende wesentliche Unterschiede von den Zellen des Salamanders

:

1) Es fehlt eine Centralspindel ; daraus ergeben sich die

Verschiedenheiten in der Lagerung der chromatischen Schleifen

im Monasterstadium. In den Zellen des Salamanders sind die-

selben sternformig um einen von Chromatinschleifen meist freien

Kaum, der von der Centralspindel eingenommen wird, angeordnet,

der Schleifenwinkel ist nach der Mitte zu gerichtet, die Schenkel

divergent nach auBen (Fig. 29, Taf. V, Schema Fig. 65, Taf. VIII).

Im Ascarisei fehlt dieser freie Raum in der Mitte; die chro-

matischen Schleifen liegen, wie sie nebeneinander Platz gefunden

haben, bald mit dem Schleifenwinkel nach innen, bald nach aufien

in der Aquatorialplatte vereinigt (Schema Fig. 66, Taf. VIII) ^).

2) Die Anheftung kontraktiler Fibrillen findet im Ascarisei

an der ganzen Lange der Chromatinschleifen statt, diese Fibrillen

haben bei gleicher Lange gleiche Spannung (Starke, Kontraktions-

zustand) ^). Daraus folgt, daC sich nach erfolgter Trennung der

gespaltenen chromatischen Elemente die peripheren so lange mehr
verkiirzen als die centralen, bis sie dieselbe Lange haben wie

diese (Boveri's Fig. 79, seine Schemata Fig. 64 a u. b, meine

Schemata Fig. 60, 61). Wenn also keine storenden Momenta

(Zusammenhaften der verdickten Schleifenenden) hinzutreten, wer-

den sich alle Punkte einer Schleife nach erfolgter Metakinese

gleich weit von dem Polkorperchen befinden, d. h. die Tochter-

schleifen liegen ihrer groCten Ausdehnung nach in einer Kugel-

flache, deren Mittelpunkt das Centrosom ist, deren Radius gleich

der Lange der bis zum Maximum kontrahierten (nun gleich langen)

Fibrillen ist 3).

1) Vergl. auch Boveki's Auefiihrungen, 1. c, S. 693.

2) BovEBi, 1. c, S. 786.

3) Vergl. BovEBi, 1. c, 8. 795.
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In den Zellen des Salamanders heften sich nicht an die ganze

Lange der chromatischen Schleifen Fibrillen an, welclie bei gleicher

Lange gleiche Spannung haben, sondern es werdcu vorwiegend

die den Schleifenwinkeln nalien Teile besetzt. Unter diesen Fi-

brillen treten 2 zu einem Bande vereinigte Fasern als hoher

differenzierte, in erster Linie als kontraktil anzusehende Gebilde

hervor. Die Folge ist, daC bei der Trennung der gespalteneu

Chromosomen zuerst die Schleifenwinkel zu den Polen hingezogen

werden und auch zuerst sich ihrera Bestimmungsort nabern. Die

Schleifenschenkel der Tochtersegmente liegen daher nie in einer

Kugelflacbe, sondern sind vor der Anaphase radiar um das Cen-

trosom angeordnet, setzen also die Richtung der sie bewegenden

Fasern fort (Fig. 33, 50, Schema Fig. 57).

Diese Beziehungen kommen auch bei jenen kleinen, zuerst

von BovERi am Ascarisei genau beschriebenen Abweichungen vom

normalen Verlauf zum Ausdruck, wo sich zunachst nur ein Pol

mit einem Schleifenpaar verbindet, die Verbindung des anderem

Poles verzogert wird. Kontrahieren sich die Verbindungsfasern,

so wird die Schleife ohne Widerstand so lange dem einen Pole

genahert, bis die Fibrillen ihren maxim alen Kontraktionszustand

erreicht haben. Im Ascarisei sind auch dann alle Teile einer

Schleife vom Pol gleichweit entfernt. In den Zellen des Sala-

manders ist (wie im Dyasterstadium) nur der Schleifenwinkel

mit dem Pole durch die maximal kontrahierte Mantelfaser nahe

verbunden, die Schleifenschenkel sind der Kontraktion derselben

nur so weit gefolgt, als ihre Kontinuitat mit dem Schleifenwinkel

notwendig macht, sie liegen in der Richtung der kontrahierten

Mantelfasern, sind also radiar gestellt (Fig. 36, Taf. VI; vergl.

auch Flemming 1. c. S. 740, 741, Fig. 19, 37, 38, 44, 45).

DaB sich auch im Verlauf der Stadien vom lockereu Knauel bis

zur Anordnung der Schleifen im Monaster gewisse Abweichungen

aus den geschilderten Verschiedenheiten ergeben miissen, leuchtet

ein. Ich glaube aber keinem mit der Sache einigermaCen Vertrauten

nach den mit so vielem Scharfsinn bis in alle Einzelheiten aus-

gedachten Erorterungen Boveri's etwas Neues sagen zu konnen,

wenn ich hierauf genauer eingehe, zumal da sich iiber die durch

das Vorhandensein der Centralspindel bedingten Folgerungen fiir

die Bewegung der anfangs an ihrer einen Seite gelegenen chro-

matischen Schleifen genaue Angaben bei Hermann fiuden. Zu-

dem wird sich im nachsten Abschnitt Gelegenheit bieten, noch
Bd. XXIX. N. F. XXU. 19
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einmal auf diesen Punkt zuriickzukommen und daraus Schliisse

fiir die Beschafifenheit der Centralspindel zu ziehen.

„Die Bewegung der Elemente ist einzig und
allein die Folge der Kontraktion der daran festge-

hefteten Fibrillen und die schlieBliche Anordnung
derselben zur Aquatorialplatte das Resultat der
vermittelst dieser Fadchen ausgeiibten gleich-

artigen Wirkung der beiden Archoplasmakugeln"^).

III. Die Bedeutung der Centralspindel.

Die im I. Abschnitt angestellten Erwagungen batten zu

dem Schlusse gefuhrt, daB in den Zelleu des Salamanders nicht

die Polstrablen, sondern nur zwiscben den beiden Central-

korpercben wirksame Stiitzen die Entfernung derselben voneinander

bedingen konnten. Da auch die kontraktileu Mantelfasern hierfiir

nicbt in Betracbt kommen, so ist damit per exclusionem scbon

auf die Centralspindel hingewiesen.

Ich werde nun die an der Centralspindel selbst erkennbaren

Zeichen zusammenstellen, welcbe direkt auf diese ibre Bedeutung

schlieCen lassen.

Bei weitem am ausgepragtesten sind dieselben in den zum
Monasterstadium nach vor- und ruckwarts in direktester Beziebung

stebenden Pbasen.

Vergleicbt man den Abstand der beiden Centrosomen
kurz vor der Bildung der Aquatorialplatte mit dem des ent-

wickelten Monasterstadiums, so erkennt man, dafi bier nur sebr

geringe Unterscbiede sind^).

Dagegen bemerkt man eine erbeblicbe Dififerenz in der Ge-
stalt der Centralspindel. Wabrend sie in den ersteren

Stadien eine scblanke Form bat (von dem durcbscbnittlichen Ver-

haltnis von Lange zur Breite wie 3:1) und die Fasern alle dement-

sprechend in gleicben Abstanden glatt von Pol zii Pol verlaufen, hat

sie in dem der Aquatorialplatte an Breite betracbtlicb zugenommen

(durchscbnittliches Verbaltnis von Lange zur Breite wie 3 : 2) (Fig.

18, 28, 32, 35, Taf. V u. VI). Die Biegung der Fasern ist

(vorwiegend in der Aquatorialgegend) erbeblicber geworden. In

1) BovEBi, 1. c, p. 784.

2) Es ist natiirlich notwendig, Zellen von moglichst gleicher

Grdfie und gleicher sonstiger Beschaffenheit zu wahlen und nur solche,

bei denen die beiden Pole genau in einer Ebene liegen.
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der Mitte der Centralspindel findet man nicht selten Fasern, welche

einen unregelmaCig bald nach der einen Seite, bald nach der

anderen gebogenen Verlauf nehmen (Fig. 35, Taf. VI ; vergl. auch

Flemming, 1. c, Fig, 18).

Trotz des welter fortgeschrittenen LaDgenwachstums der Fasern

ist also keine weitere Entfernung der Pole voneinander erfolgt, und

daraus ergiebt sich mit Notwendigkeit, dafi sie sich biegen muCten.

Aber auch ein Biindel von gleichlangen Faden ohne jede

Biegungsfestigkeit wiirde, wenn die beiden Pole desselben einander

genahert wiirden, diese Kriimraung zeigen. Daraus folgt jedoch

noch nicht, daC auf die beiden Pole von ihnen ein divergenter

Druck ausgeiibt wird.

DaB aber diesen Fasern der Centralspindel in der That Bie-

gungsfestigkeit zukommt, dafiir scheint mir folgendes zu sprechen.

Kurz vor der Bildung der regelmafiigen Sternfigur, wenn die

Schleifen ihre Wanderung von ihrem urspriinglichen Platze neben

der Centralspindel noch nicht vollendet haben, sondern zum

groBeren Tell an der einen Seite dichter zusammengedrangt, aber

schon der Aquatorialebene genahert liegen, findet man auf einem

Querschnitt den Bezirk der Centralspindel annahernd rund und

scharf begrenzt. Die Querschnitte der Fibrillen sind in ihm iiberall

ziemlich gleichmaCig verteilt. Hochstens kann man erkennen, dafi

dieselben, zu kleineren Untergruppen vereinigt, hier und da etwas

dichter nebeneinander stehen (Fig. 26 u. 27, Taf, V).

Jedes einzelne Chromosom wird urn diese Zeit, der Kontraktion

der sich von beiden Seiten an dasselbe festheftenden Mantelfasern

folgend, sich moglichst der Spindelachse zu nahern suchen; erst

dann, wenn die von beiden Polen kommenden Fibrillen gleich lang

sind und eine mit dieser Achse zusammenfallende gerade Linie

bilden, wiirden sich die wirksamen Krafte das Gleichgewicht halten

und Ruhe eintreten. Dies Verhalten kommt aber deshalb nicht

zustande, well die Chromosomen auf dem Wege nach der Spindel-

achse zu auf die Fasern der Centralspindel treffen und nun natur-

gemaC auf dieselben einen zur Spindelachse senkrechten Druck

ausiiben mussen. Da nun dieser Druck eine Zeitlang vorwiegend

von einer Seite erfolgt, so mtiCten die Centralspindelfasern von

dieser Seite her zusammengedriickt werden und nach der ent-

gegengesetzteu Seite bin, an der noch keine oder doch nur wenige

Chromosomen liegen, ausweichen, also nach dorthin gebogen wer-

den, wenn sie in sich nicht die Kraft besaCen, diesem Drucke Wider-

stand zu leisten, wenn ihre Biegungsfestigkeit nicht groBer

19*
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ware, als der auf dieselbeu ausgeiibte Druck. Ein Chromosom hat

also hier in den Zellen des Salamanders schon dann eine vor-

laufige Ruhelage erreicht, wenn es in der Aquatorialebene sich

moglichst der Centralspindel genahert hat und dem durch das-

selbe nach der Spindelachse zu ausgeiibten Druck durch die

Festigkeit der Centralspindel das Gleichgewicht gehalten wird.

Treflfen mehrere Chromosomen an derselben Stelle zusararaen, so

werden sie aufeinander so lange einen Druck ausiiben und dem-

selben seitlich ausweichen, bis jedes eine freie Stelle an der Cen-

tralspindel gefunden hat.

Dies wird sich so oft wiederholen raiissen, bis alle Chromo-

somen sterntormig in der Aquatorialplatte um die Centralspindel

angeordnet sind. Dann sind alle Mantelfasern gleich lang und

haben gleiche Spannung. Die Verbindungslinie der beiden Centro-

somen schneidet die Aquatorialplatte in ihrem Mittelpunkt. Alle

Chromosomen haben dann ihre vorlaufige Ruhelage erreicht.

Verlangern sich nun die Fasern der Centralspindel weiter,

so muC die Spannung der Mantelfasern zunehmen, und wenn sie

nicht nachgeben, eine Biegung der Fasern der Centralspindel er-

folgen und damit die Spannung bis zu einem gewissen Gipfel-

punkt anwachsen. Dieser ist erreicht, wenn sie groCer ist als die

Kohasionskraft der gespaltenen Chromosomen, Die Verbindungs-

brucke (lame interm6diaire) wird dann gedehnt und zerreiCt

schlieBlich, und damit ist der Ausgleichung der angesammelten

Kraft freies Spiel gelassen. Die Energie der Lage wird in Energie

der Bewegung umgewandelt.

Die in Spannung gehaltenen Mantelfasern kontrahieren sich,

die durch die Fixierung der Pole bedingte Biegung der Central-

spindelfasern gleicht sich aus.

Auf das lang dauernde Ruhestadium des Monasters folgt die

schnell voriibergehende Trennung der Chromosomen und Wanderung
derselben zu den Polen.

Was bei diesem Vorgange ganz besonderes Interesse erregt,

das ist das Verhalten der Centralspindel.

Wie schon oben erwiihnt, sind vor der Beendigung der Mon-
asterbildung die Querschnitte der Centralspindelfasern auf einem

nicht ganz regelmaCig runden Bezirk gleichmafiig verteilt. Unter-

sucht man einen Monaster, der der Hohe der Spannung nahe steht

(Fig. 29, Taf. V), so findet man, daC der ganze, durch die Cen-

tralfaserquerschnitte eingenommene Raum nach alien Seiten hin

verbreitert ist, wie das der auf Langsschnitten festzustellenden

starkeren Biegung der Fasern und der Anderung des Verhalt-
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nisses von Lange und Breite entspricht. D^i^ von den Chromo-

somen nach der Spindelachse zu ausgeiibte Druck ist aber zu er-

heblich gewesen, als daC die rundliche Gestalt der Centralspindel

hatte bestehen bleiben konnen. Ihre Fasern sind zum Teil zwi-

schen den Chromosomen und Mantelfasern hervorgetreten, und da-

durch ist die unregelmaCig gezackte Form des Centralspindel-

querschuitts zu erklaren. Ja, es kommt sogar vor, daC einige

Schleifen ganz tief in die Centralspindel eingebettet werden und

dann die Mantelfasern einen sehr stumpfen Wiiikel miteinander

bilden ^).

Zugleich bemerkt man, dafi im Centrum der Spindel, dort,

wo auf dem Langsschnitt vorwiegend gescMangelte und unregel-

maCig gekrummte Fasern zu finden sind, im Querschnitt die

Fasern entfernter voneinander stehen, wahrend an der Peripherie

eine betrachtliche Ansammlung stattgefunden hat.

Diese Erscheinung ist nur dann verstandlich, wenn man e n t -

w e d e r annimmt, daC in dem die Centralspindel zusammensetzen-

den Biindel alle Fasern im Verlauf dieses Stadiums sich gleichmaCig

verlangert haben, wahrend den Polen ein Ausweichen durch die

Spannung der Mantelfasern nicht mogiich war, o d e r daC dem

Augenblick der hochsten Spannung ein Stadium vorausgegangen

ist, in dem die Pole voneinander weiter entfernt waren, als in diesem

Moment, daC also durch eine Annaherung der Pole unter

den Fasern ein Verhalten hervorgerufen ist, wie es ein von beiden

Seiten zusammengedriicktes Biindel elastischer Stabe zeigen wiirde.

Diese letztere Annahme hatte deshalb etwas Verlockendes,

well im Ei von Ascaris nach Boveki's Angaben sich eine ganz

ahnliche Erscheinung abspielt. Auch hier erhalten in diesem Mo-

ment die sich kontrahierenden Fibrillen der cones principaux das

tJbergewicht liber die den Pol fixierenden Krafte der cones anti-

podes, die Fasern derselben werden gedehnt, und dadurch wird

voriibergehend eine Annaherung der Pole bewirkt, die erst nach

der erfolgten Trennung der chromatischen Segmente schnell in das

Gegenteil umschlagt (Schemata Fig. 68—61, Taf. VIII).

Vergleicht man nun z. B. die Lange der Spindel in Fig. 18

mit der der Fig. 28, so ist auch hier leicht festzustellen , daC

die Spindel in Fig. 18 um etwa 5 mm langer ist, als die von

Fig. 28 in einem ausgebildeten Monasterstadium. Indessen die

1) In viel hoherem MaSe noch findet sich dies bisweilen im Ei

von Triton. Auch ist die Anordnung der Chromosomen hier keine

BO regelmaUig sternformige, sondern erinnert mehr an diejenige im

Ascarisei.
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Untersuchung vieler nebeneinaiider gelegener Zellen hat gezeigt,

daC die individuellen Verschiedenheiten in der Grofie der Spindel

so erhebliche sind, daC selbst ausgedehnte Messungen zu keinem

sicheren Resultate fiihrten ; ich habe keine von beiden Moglich-

keiten ausschliefien konnen, und glaube annehraen zu diirfen, daC

je nach den Verhaltnissen bald das eine, bald das andere statt-

finden kann.

1st dann die Trennung aller Chromosomen in die Tochter-

segmente erfolgt, dann verschwindet dieses Bild der Spannung

sehr schnell. Die Centralspindel nimmt wieder ihre friihere Ge-

stalt (mit einem durchschnittlichen Verhaltnis von Lange zur

Breite wie 3 : 1) an (Fig. 33, Taf. VI, Fig. 50, Taf. VII), und auf

dem Querscbnitt findet man dann auch nichts mehr von der vor-

her beschriebenen UngleichmaCigkeit in der Verteilung der Fasern.

Sie sind wieder auf der ganzen Schnittflacbe ungefahr gleichweit

voneinander entfernt (Fig. 49, Taf. VII) und nicht an der Peri-

pherie zusammengedrangt. Die Centralspindelfasern haben
also auch die Fahigkeit, durch polaren Druck her-
vorgerufene Biegungen nach Aufhoren desselben
wieder auszugleichen. Sie besitzen Biegungselasti-
citat. Die Entfernung der Pole voneinander ist aber dann be-

trachtlich groBer als zur Zeit der gestreckten Gestalt vor dem Mon-

asterstadium. Alle Fasern haben sich ja durch Wachstum verlangert.

Die Abstandszunahme der Chromosomen erfolgt hier aber

nicht vorwiegend durch die Wanderung der Pole, von denen sie

einfach durch die an sie festgehefteten Fibrillen nachgezogen

werden (v. o.) wie im Ascarisei, sondern die Mantelfasern ver-

kiirzen sich um mehr als die Halfte ihrer Lange im Monasterstadium.

Der Effekt ihrer Kontraktion summiert sich zu dem durch

das Wachstum der Centralspindelfasern bewirkten Auseinander-

riicken der Pole.

Es sind also in erster Linie die im Verlauf der Monaster-

entwickelung und von da bis zum Dyasterstadium sich vollziehen-

den Gestaltverauderungen der Centralspindel, welche auf ihre Be-

deutung als Stiitzorgan schlieCen lassen. Nicht minder interessant

sind von diesem Gesichtspunkt aus ihre friiheren Entwickelungs-

stadien vor Ausbildungdes Monasters von ihrem ersten Entstehen an.

Die von Hermann gegebene Darstellung hat nur fiir die

spateren, der heterotypischen Kernteilungsform zugehorigen Gene-

rationen der Genitalzellen Giltigkeit. Die von mir vorwiegend

untersuchten Zwischenstufen zwischen Spermatogonien und Sper-
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matocyten und die friihesten Generationen der Spermatocyte!!,

welche Cysten angehoren, deren Wand nicht mehr als 3 dem Ge-

schlechtscyclus angehorige Zellenlagen iibereinaiider enthalt, weichei!

ii! ihrer Entwickelung voi! dem voi! Hermann dargestellten Ver-

lauf sehr erheblich ab.

Nach Hermann's Angaben bleibt von der Teilung des Centro-

soms eine Verbindung zwischen beiden Tochter - Centrosomen,

eine Centrodesmose (Heidenhain) * ), bestehen, welche die Anlage

der Centralspindel reprasentiert (Hermann, 1. c. Fig. 2). Die-

selbe vergroBert sich, wahrend die Kernmembran aufgelost wird

und die von einem hellen Hof umgebenen Chromosomen ganz an

die eine Seite der Zelle gedrangt werden. Erst wenn sie eine ge-

wisse GroCe erreicht hat (1. c. Fig. 6), bemerkt man eine von beiden

Polen der zur Centralspindelanlage gewordenen Centrodesmose

nach den Chromosomen gerichtete Strahlung (Fig. 48, Taf. VHI).

Ganz andei'S die von mir untersuchten Zellen, Sie haben

wahrend der Ruhe 2 Centrosomen, welche in eine durch eine

Archoplasmamembran umschlossene Sphare vereinigt liegen, aber

keine Centrodesmose zeigen (Fig. 1—3, Taf. IV, Fig. 42, Taf. VII).

In seltenen Fallen findet man, dafi zwei vollig getrennte Spharen,

jede rait einem Centrosom und von einer Spharenhulle (Mikro-

somen-Stratum van Beneden ?) umschlossen, vorhanden sind (Fig.

43, Taf. VII). Genauere Angaben uber die feinere Struktur des

ruhenden Protoplasmas will ich auf ein spateres Kapitel ver-

schieben.

Wahrend der Prophasen nun rucken die beiden Centrosomen

auseinander und man bemerkt um jedes schon innerhalb der

Spharenhiille eine feine Strahlung. Wenn der Kern sich im

Stadium des lockeren Knauels befindet, erkennt man an ihm

das Polfeld, an dem alle 12 Schleifenwinkel vereinigt sind. Auf-

fallend ist, dafi dasselbe zur Lage der Centrosomen keine kon-

stanten Beziehungen hat. Bald liegt es bis zu 90° gegen die

Stelle des Kerns, wo sich die Centrosomen befinden, verschoben

(Fig. 8, 9, Taf. IV), bald sind die seit Rabl's Untersuchungen als

Kegel angenommenen Beziehungen vorhanden. Die beiden Centro-

somen liegen dem Polfeld an.

Um diese Zeit haben sich auch in der Umgebung der Centro-

somen interessante Veranderungen vollzogen. Die Spharenhulle

1) Neue Untersuchungen iiber den Centralkorper etc. Arch. f.

mikr. Anat., Bd. 43, 1891, S. 463.
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ist gesprengt und liegt in unregelmaBigen Fetzen den nun von

einer sehr deutlichen Strahlung umgebenen und weiter auseinander-

geriickten Centrosomen an. Im weiteren Verlauf verfallen diese

Reste der Spharenhiille weiter und sind bald nicht mehr nachzu-

weisen (Fig. 7-11, Taf. IV, Fig. 45, Taf. VII).

Die von einer nach alien Seiten ziemlich gleichmaCig ent-

wickelten Strahlung umgebenen Centrosomen liegen nun schon in

einer erheblichen Entfernung voneinander, aber noch immer ist

keine Spur einer Centralspindelanlage zu erkennen, wie sie bei

den spateren Generationen der Geschlechtszellen, die von Her-

mann untersucht wurden, auftritt (Fig. 47, 48, Taf. VII). Nicht

eine einzige Faser ist vorhanden, die von Pol zu

Pol kon tinuierlich zu verfolgen ware.

Bald beginnt auch da, wo die Centrosomen der Kern-

membran am nachsten liegen , die Auflosung derselben , and

man sieht unter den Strahlen einige starker hervortreten, die

schon jetzt in Zusammenhang mit den nachstgelegenen Chromo-

somen treten (Fig. 45). Zugleich gelingt es nun zum ersten Male,

in diesen Stadien (Fig. 10, Taf. IV, Fig. 45, Taf. VII), hier und

da einmal eine Faser von Pol zu Pol zu verfolgen. Ihr Verlauf
ist aber nicht gestreckt, sondern nach der Kernseite
hin stark gebogen, er folgt der Richtung, in der die

Centrosomen ausweichen wurden, wenn sie dem Zug
der an die Chromosomen f estgehef teten Fasern
nachgaben. Diese Fasern sind also von alien Stiitzen zwischen

beiden Polen die wirksamsten. Jede derselben kann nur dadurch

entstanden sein, daC zwei urspriingHch getrennte, je einem Pole

angehorige Fasern, die sich in der vorher genauer gekennzeich-

neten Richtung starker ausgebildet batten, im Winkel aufeinander

getroffen sind und sich verbunden haben. Auch in diesem Ver-

halten giebt sich vom ersten Anbeginn die Funktion der
Centralspindel als Stiitzorgan zu erkennen. (Vgl. auch

Flemming, Fig. 27—29, 1. c, Taf. XXXIX.)

DaC eine solche Stiitzung der Pole aber schon in diesen Sta-

dien notwendig angenommen werden muC, erhellt aus der That-

sache, daC sich auch jetzt schon Zeichen finden, daC von den vom

Pol zu den Chromosomen ziehenden Fasern, den spateren Mantel-

fasern der entwickelten Spindel, Zugwirkungen ausgeiibt werden.

Denn in den folgenden Stadien findet sich nichts mehr von der

regelmaCigen Anordnung der Schleifen zum Polfeld. Zuerst zeigen

die der Spindelanlage benachbarten Schleifen Bewegungseffekte,
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dann auch die entfernteren. Das Resultat derselben ist, dafi alle

Schleifenwinkel der Centralspindel zugekehrt werden (Schema

Fig. 53, 54, 55, Taf. VIII, Fig. 11-25, Taf. IV u. V, Fig. 45, Taf. VII).

Man konnte darin einen Widerspruch finden, dafi trotz dieser

eben von mir schon fiir diese Zeit angenommenen Zugwirkung der

Mantelfasern ira allgemeinen eine gleichmafiige Verlangerung der-

selben in den folgenden Stadien festzustellen ist; also konnen sie

sich nicht kontrahiert haben. Allein dieser Widerspruch ist nur

ein scheinbarer, denn eine Kontraktion braucht gar nicht statt-

zufinden, sondern es muB nur die durch Wachstum bedingte Ver-

langerung der Mantelfasern nicht gleichen Schritt halten mit der

der Centralspindelfasern, um eine Zugwirkung auch ohne Kon-

traktion zustande kommen zu lassen. Fiir einen Teil der Be-

wegungen hat diese Uberlegung wohl sicherlich Giltigkeit. Bei

einem Teil der Fasern, welche zu entferuten Schleifen gehen, findet

aber auch eine wirkliche Verkurzung schon im Verlauf dieser

Stadien statt. Der Effekt fiir die Wechselwirkung zwischen Cen-

tralspindel und Polen ist in beiden Fallen der gleiche: er muC
zu einem von den Polen ausgeiibten konvergenten Druck
fuhren, dera aber nicht nur die Festigkeit der Centralspindelfasern

das Gleichgewicht halt, sondern der durch ihr Wachstum auch

iiberwunden wird.

Eine weitere Folge dieser mit dem ersten Beginn der Cen-

tralspindelentwjckelung gleichzeitig eintretenden, durch den Zug

der Mantelfasern hervorgerufenen Bewegung der Chromosomen ist,

dafi die Centralspindel hier von Anfang an zwischen die Chromo-

somen zu liegen kommt (Fig. 13, Taf. IV), nicht, wie in den von

Hermann untersuchten Zellen, in einiger Entfernung von den bei-

seite geschobenen chromatischen Schleifen. Eine solche einseitige

Anhaufung der Chromosomen habe ich nie bei den von mir vor-

wiegend untersuchten Zellen gefunden.

Daher gelingt es in diesen Teilen des Hodens auch niemals,

Centralspindeln durch einen zu ihrer Achse parallelen und durch

die Mantelfaserkegel senkrecht gefiihrten Schnitt von den zuge-

horigen Chromosomen abzutrennen und zu isolieren, wie das bei

den Zellen der heterotypischen Teilungsform so leicht ist^).

Die zwei von dem zugehorigen, in Ruhe oder ira Knauel-

stadium befindlichen Kern abgeschnittenen Centrosomen bekommt

man nicht selten zu Gesicht (Fig. 2, 43), niemals aber findet man

1) Vergl. F. Heemann, 1. c, S. 574.
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eine Centralspindel, oline daC neben ihr an beiden oder an einer

Seite mehrere Cliromosoraen mit im Schnitt getrofifen sind (Fig.

14—20, Taf. IV u. V). Das ist ja aus den gegebenen Verhalt-

nissen leicht zu verstehen.

Es ist auch unschwer einzusehen, daB die Centralspindel eine

ganz verschiedene Gestalt zeigen muC, je nachdera man sie von

der freien Seite (von vorn) oder von der, wo die meisten Chromo-

somen liegen (von hinten), oder in einer dritten zu den beiden

ersten Blickrichtungen und zur Spindelachse senkrechten Stellung

(von der Seite) betrachtet. Fast reine Seitenansichten geben die

Figuren 13, Taf. IV u. Fig. 22, Taf. V. Nur liegen in beiden Fallen

die Polkorperchen nicht ganz in einer Ebene. Man erkennt hier

sehr deutlich den gekriimmten Verlauf der Centralspindelfasern,

welcher der Beanspruchung durch den von den Polen ausgeiibten

Druck entspricht.

Anders nimmt sich dies von vorn oder von hinten aus.

Die Fig. 17—19 und 21 der Taf. V stellen scbrag von vorn ge-

troffene Ansichten dar. Die einseitige Biegung tritt nicht so

deutlich hervor, man sieht in die Hohlseite hinein. Die Spindel

erscheint in ihrer Gesamtheit breiter. Ganz regelmaCig von vorn
getroffene Ansichten miiBten eine zu beiden Seiten gleiche, zu

einer die Pole verbindenden Mittellinie symmetrische Biegung aller

Fasern zeigen. Waren bei einer gegebenen Tubuseinstellung die

in einer Ebene gelegenen Centrosomen deutlich, so miiCte man
den Tubus etwas senken, um die Mitte der Fasern zu Gesicht zu

bekommen. Fig. 16 zeigt ein solches Bild, nur liegt die Spindelachse

nicht ganz parallel zur Schnittflache, sondern schneidet dieselbe.

Das eine Centrosom liegt tiefer, das weiter oben gelegene ist ge-

rade noch vom Messer abgehoben worden, man erblickt an der

Stelle die nach dem Pol zu konvergenten Querschnitte der Cen-

tralspindel und der sich entwickelnden divergent nach den Chromo-

somen gerichteten Mantelfasern.

Gerade umgekehrt muC esbei Riickansichten sein. Waren

hier bei einer gewissen Tubuseinstellung die genau in einer Ebene

gelegenen Centrosomen deutlich, so miifite man den Tubus durch

die Mikrometerschraube etwas heben, um die Mitte der Central-

spindelfasern deutlich zu sehen. Aus den gleichen Griinden wie

vorher, well namlich die Pole nicht ganz in einer Ebene liegen,

sondern die Verbindungslinie derselben die Schnittflache schneidet,

stellt sich dies Verhaltnis in Fig. 20 etwas anders dar. Bei hoher

Tubuseinstellung sieht man ein Centrosom und die parallel zur
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Schnittebene von ihr abgehenden Fasern der Centralspindel. Senkt

niau nun den Tubus, so verschwinden diese und man kann die

schrag ira optischen Querschnitt getroffeuen, nach dein anderen

Pole konvergent absteigenden Fasern verfolgen, bis das Centrosom

selbst deutlich wird.

Ein Teil der Chromosomen ist vom Schnitt nach oben abge-

hoben worden, und die zugehorigen schon gebildeten Mantelfasern

sind daher durchschnitten worden, Man erkennt hier sehr deut-

lich das oben genauer dargestellte Verhalten: zwei zu einem Bande

vereinigte Faserquerschnitte fiir jedes Chromosom. Einige der im

Schnitt sichtbaren Chromosomen lassen sehr gut die Verbindung

mit beiden Polen erkennen; jede Spalthalfte erhalt nur von einem

Pol Fasern.

Aus alledem ergiebt sich, dafi die Mitte der Centralspindel

im Querschnitt ungefahr die im Schema Fig, 63 dargestellte An-

orduuug der Fasern zeigen muC. Aber ich habe vergeblich ge-

sucht, ein solches Bild wirklich zu Gesicht zu bekommen, und

muCte mich daher damit begniigen, dies Verhalten aus den Langs-

schnitten abzuleiten.

In dem Mafie, wie die Chromosomen um die Spindel herum-

gezogeii werden, andert sich auch die Gestalt der letzteren. Sie nimmt

eine raehr runde und schlankere Form an (Schema Fig, 64, Taf, VIII,

u. Fig. 24, 25, Taf. V). Es ist nicht mit Sicherheit zu entschei-

den, ob diese Gestaltanderung mehr auf einer Streckung und Ver-

lagerung der vorher schon vorhandenen Fasern beruht, oder darauf,

dafi mit der Verschiebung der Chromosomen stets eine der jedes-

maligcn Belastung der Pole entsprechende Neubildung von stiitzen-

den Centralspindelfasern einhergeht.

Die Funktion der Centralspindel ist also auch wahrend
dieser fruhen Stadien darin zu suchen, dafi sie die

beiden Pole gegen den Zug der Mantelfasern von-
einander abspannt. Als Folge ergiebt sich aus ihrem Vor-

handensein, dafi die Chromosomen nicht, wie bei Ascaris, dicht

nebeneinander ohne freien Raum in der Mitte zur Aquatorialplatte,

nur dem Zuge der Mantelfasern folgend, vereinigt werden, wie sie

gerade nebeneinander Platz finden, sondern dafi sie sich stern-

formig, mit dem Schleifenwinkel der Mitte zugekehrt, um die Cen-

tralspindel herumgruppieren miissen.

Die Annahme eines von den Insertionsstellen der Mantelfasern

an den Polen ausgeiibten richtenden Einflusses auf die Bewegung

der Chromosomen ist auch hier nicht notwendig.
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IV. Die Bedeutung der Polstrahlen.

Auf die Wirkung der CentralspiDdel ist aber nur ein Teil der

BeweguDgen der Pole zuruckzufiihren. Die Thatsache, daB die

Centralspindel , wahrend sich die beschriebenen Vorgange der

Wanderung der Chromosomen um sje abspielen, immer inehr

und regelmaBig in die Mitte der Zelle zu liegen kommt, hat bis

jetzt keine Erklarung gefunden. HierfUr nun ist die Polstrahlung

heranzuziehen.

Schon im I. Abschnitt ist zu zeigen versucht worden, daB

an nicht einem Polstrahl von dem ersten Beginn bis zur

Ausbildung des Monasters eine Kontraktion nachzuweisen ist,

daB ini Gegenteil alle sich gleichmaBig verlangern und im Mon-

asterstadium ihre groBte Lange und ihre 'starkste Entwickelung

zeigen.

Beim Beginn der Centralspindelbildung lagern die Centro-

somen ohne Beziehungen zur Zellmembran in einiger Entfernung

von ihr (Fig. 1—3, 7—11, Taf. IV; Fig. 45, Taf. VII). Mit der

durch das Wachstum der Centralspindel bedingten Entfernung der

Pole voneinander, die mit der Ausbildung der Polstrahlung einher-

geht, werden die Pole so lange der Zellmembran genabert, bis ihre

Strahlen auf dieselbe treflfen ; und von nun an muB notwendiger-

weise von denselben ein ihrer Festigkeit entsprechender Druck auf

dieselbe ausgeiibt werden. Dies ist wenigstens das gewohnliche

Verhalten (Fig. 14, Taf. IV, u. folgende Taf. V). Daraus folgt, daB

sie entweder die Zellmembran ausbuchten oder sich auseinander-

spreizen miissen, wenn sie sich nicht biegen ; oder endlich die Pole

mussen ausweichen, und zwar in der Richtung der Diagonale des

Parallelogramras der auf sie wirksamen Krafte, der sich verlilngern-

den Centralspindel von der einen und der Polstrahlen von der

anderen Seite (Fig. 53, Taf. VIII). Dies findet auch in der Mehr-

zahl der Falle statt.

Ein Ausweichen der Pole kann aber nur so lange stattfinden,

bis in der Richtung des Ausweichens sich ihnen eine dem Drucke

der zwischen Membran und Centrum wirkenden Polstrahlen gleiche

Kraft entgegenstellt, bis also nach der Seite hin, nach welcher die

Pole wandern, auch die Polstrahlen die Membran treflfen und nun

von alien Seiten her auf die Pole gleiche Krafte wirksam sind.

Dann liegt die Spindelachse in einer durch die Mitte der Zelle

geheuden Linie.
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Alle von den Polen senkrecht zur Spiudelachse abgehenden

Strahlen sind gleich lang') und in gleicher Spannung, und nun

muB zunachst eine weitere Hewegung aufhoren, bis die von den

Polen aus durch die Polstrahlen wirksamen Krafte iiber die Festig-

keit der Zellmembran das Ubergewicht erhalten und dieselbe dem-

gemaC dehnen.

Deun wenn man annimmt, dafi alle Polstrahlen unter sich

gleichwertig sind, und also bei gleicher Lange gleichen Druck aus-

iiben, so ist ersichtlich, daC nach den Schnittpunkten von Spindel-

achse und Zellmembran hin zunehmend ein Druck nach aufien

wirksam sein muC, da hier die Strahlen daran verhindert sind, die

gleiche Lange anzunehmen, wie die senkrecht zur Spindelachse ab-

gehenden (Schema Fig. 56, Taf. V), was ihnen doch ihrer inneren

Veranlagung nach zukame. Wird dieser Druck groCer als die

Widerstandskraft der Zellmembran , dann mufi dieselbe in der

Richtung der Spindelachse gedehnt werden, die Zelle streckt sich

in die Lange (Fig. 50, Taf. VII, Fig. 57, Taf. VIII). Fur diese

Deutung lieCen ^ich eine groCe Zahl von Belegen auffuhren, und

ich werde wiederholt in einera spateren Abschnitt hierauf zuriick-

kommen.

Anfangs glaubte ich mit Bestimmtheit, dies als die einzige

Ursache der Gestaltveranderuug der Zelle annehmen zu diirfen.

In einer Beziehung aber tragt diese Ableitung nicht ganz den

wirklich vorhandenen Verhaltnissen Rechnung.

Wie schon oben erwahnt, findet man meist die senkrecht zur

Spindelachse abgehenden Strahlen starker ausgebildet und dicker

als die anderen, obgleich diese ktirzer sind (Fig. 28, 32, 35, Taf.

V u. VI). Zugleich verlieren sie den bei den iibrigen sehr deut-

lichen mikrosomalen Bau und werden homogen. Dieser Umstand

weist darauf hin, dafi ihnen eine hohere Bedeutung zukommt als

den anderen. Ja, in vielen Fallen findet man gerade die Strahlen,

denen eine Druckwirkung behufs Verlangerung der Zelle in erster

Linie zukame, ganz auffallend schwach und unscheinbar (z. B.

Fig. 32). Dies erregt berechtigten Zweifel gegen die eben ihnen

zugesprochene Bedeutung, wenigstens gegen die Verallgemeinerung

derselben.

Nun kann ja die starkere Ausbildung der senkrecht zur

1) Von den durch die UnregelmaBigkeit der Zellmembran be-

dingten Abweichungen abgesehen.
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Spindelachse abgehenden Strahlen nur darin ihren Grund haben,

dafi sie fiir die Fixierung der Centralspindel in der Mitte der

Zelle unzweifelhaft die wichtigsteu sind. Die Tiiatsache aber,

daC man aus ihrem gestreckten Verlauf und ihrem straffen Aus-

sehen darauf schlieBen kann, daC sie sich in einera Zustande starker

Spannung befinden, legt auch die Vermutung riahe, daC ihre wah-

rend der Monasterbildung sich vollziehende Differenzierung einem

neuen Zweck dient.

Es ist klar, dafi durch ihre Kontraktion eine Gestaltverande-

rung der Zelle herbeigeftihrt werden mufite, welche wesentlich in

einer Dehnung in der Richtung der Zellachse bestande. lodessen,

es ist mir nicht moglich, fiir diese Vermutung Beweismaterial zu

liefern, und ich mufi die Frage bis zu einem gewissen Grade offen

lassen, welcher Faktor im einen oder im anderen Falle der aus-

schlaggebende fiir die meist im Laufe der Monasterbildung be-

gionende Dehnung der Zelle in der Richtung der Spindelachse ist,

ob die Kontraktion der zur Spindelachse senkrecht abgehenden

Fasern der Polstrahlung oder die Expansion der iibrigen, oder je

nach den gegebenen Verhaltnissen beides.

Von dem ersten Entstehen der Spindel an bis zum Monaster-

stadium findet unter den Polstrahlen jedenfalls eine Kontraktion

nicht statt, und ihre Bedeutung beruht hier einzig und allein

darin, die Pole durch ihr Wachstum gegen die Zellmembran zu

verschieben; auch ihre Fasern haben also stutzende
Funktion.

Ahnlich verhalten sich hierin die Eier von Triton alpestris.

Beginnt die Karyokinese, so vergroCert sich der von Dotter-

krystalloiden freie, mit von Strahlen durchzogenem Protoplasma

erfiillte Raum um die Centrosomen in demselben Mafie, wie die

Polstrahlung sich ausbildet.

Die Dotterkrystalloide werden alle subradiar und zwar mit

ihrem langsten Durch messer in die Richtung der Radien gestellt

und peripheriewarts auseinandergeschoben. Irgend welche Wir-

kungen auf die Zellmembran sind hier meist deshalb nicht mog-

lich und auch nicht notwendig, weil die Polstrahlen weit von der

Kernmembran enfernt endigen (Fig. 38, P'ig. 12). Also auch hier

beruht die Bedeutung der Polstrahlen nicht in einer Kon-
traktilitat ihrer Fasern, sondern in der Fahigkeit, die Dotter-

krystalloide fortzuschieben und so den Raum fur Metakinese und

Anaphase frei zu machen.
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V. Die KemhOhle.

Im Monasterstadium liegen die Chromosomen nur an den

Mantelfasern suspeudiert und in ihren Bewegungen nur von ihuen

abhangig in einem von kornigem Protoplasma freien, nur von Zell-

saft erluUten Raum (Fig. 28, 32, 35).

Meiues Wissens zum ersten Male ist dies Verhalten von Fr.

Reinke richtig abgebildet worden^). Diese unregelmlifiig cylin-

drische, vielfach gebuchtete Hohle wird in ihrer Mitte durch die

Spindel durchsetzt, deren Achse mit der des Cylinders zusammen-

fallt. Nur durch die Pole und durch die von denselben aus-

gehendeu Polstrahlen steht sie mit dem iibrigen Protoplasma der

Zelle und mit der Zellmembrau in Verbindung. Die Spindel mit

den Chromosomen liegt in dieser Hohle vollig frei wie das Schaufel-

rad in der Kapsel eines Ventilators, nur an den Polen, allerdings

hier nicht drehbar, durch die Achsenlager fixiert.

Dies garantiert eine freie Beweglichkeit der Chromosomen uod

ist fiir das Zustandekommen einer regelmafiigen Sternfigur Voraus-

setzung. Auf einem durch die Mitte der Zelle senkrecht zur

Spindelachse gelegten Schnitt erkennt man ebenfalls dies Verhalten

sehr deutlich (Fig. 26 b, 27, 29, 40, Taf. V, VI, VII). In der

Mitte findet man den Querschnitt der Centralspindel, urn die die

Chromosomen in dem freien Raume, mit dem Schleifenwinkel nach

der Mitte gekehrt, angeordnet sind. In diesem freien Raume sieht

man auch die Querschnitte der Mantelfasern, wenn der Schnitt

dieselben getroffen und die zugehorigen Chromosomen abgehoben

hat (Fig. 27). Nach auBen davon folgt ein schmaler, unregel-

mafiiger Randbeleg von kornigem Protoplasma, das von der Zell-

membran umschlossen wird. Von dem protoplasmatischen Rand-

beleg gehen nicht selten unregelmaCige, zackige Fortsatze nach der

Mitte zu aus, die auch hier und da einmal mit einem Chromosom

in Beruhrung kommen konnen. Bisweilen finden sich auch eiuzelne

Klumpchen unkoruigen Protoplasmas frei (vielleicht nur scheinbar),

ohne Zusammenhang mit dem iibrigen granulierten Zellproto-

plasma in der Hohle.

Diese annahernd runde cylinderformige Gestalt hat der Raum
aber erst zugleich mit der Ausbildung des Monasters gewonnen.

1) Zellstudien. Arch, fiir mikr. Anatomie, 1894, Bd. XLIII,

Heft 3, Tafel XXIII, Fig. 16 u. 17»
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Zu der Zeit, wo die Chromosomen noch regellos neben der Spindel

liegen, ist auch die Form des sie umsclilieCenden Raumes eiiie ganz

andere (Fig. 14, Taf. IV, Fig. 16—25, Taf. V, Schemata 54-56, 62

— 65, Taf. VIII). Verfolgt man seine Entstehung noch weiter zuriick,

so findet man, daC er aus der Kernhohle hervorgeht.
Im Stadium des lockeren Knauels, weiin die Chromosomen an-

fangen glattrandig zu werden, uud die achromatischen Kernfaden

and die in sie eingebetteten oxychromatischen Kornchen ver-

schwinden oder in andere Form iibergehen (eine Streitfrage, auf

die ich mich hier nicht einlassen will), hat die so entstandene

Hohle, in der die Chromosomen dann fast ganz Ireiliegen , eine

kugelige Gestalt, die nur an der einen Seite eine erhebliche Modi-

fikation erlitten hat, da, wo sich die Anlage der Spindel be-

findet^). Hier ist die sie umschliefiende Kernmembran schon auf-

gelost, und von den Polen aus sind die in Bildung begriflFenen

Mant.elfasern in sie eingedrungen, um sich mit den Chromosomen

zu verbinden. Zugleich aber drangt die Anlage der Centralspindel

von der Seite nach der Mitte zu vor und zwingt den Inhalt der

Hohle, dahin auszuweichen, wo er den geringsten Widerstand findet.

So wird die Spindelanlage hier immer tiefer in die Kernhohle ein-

gebettet, bis sie schlieBlich ganz in ihrer Mitte liegt und von alien

Seiten von ihr umgeben ist. Das kommt auf den Querschnitten

am deutlichsten zum Ausdruck (Schema Fig. 62—65).

Verfolgt man diesen Vorgang auf Seitenansichten (Fig. 54—56),

so ergiebt sich, daC auch durch die mit der Bildung der Polstrahlen

und Wanderung der Pole bedingte Protoplasmaverschiebung von

den Polen her die Kernhohle einseitig zusammengedriickt und zu

der im Monasterstadium vorhandenen cylinderahnlichen Form um-
gestaltet wird.

Im Monasterstadium liegt also die ganze Spindel
(Polstrahlen abgerechnet) innerhalb der Kernhohle. Wah-
reiid dieses Vorganges wird die Kernmembran mehr und mehr auf-

gelost, aber Reste derselben konnen sich bis in das Monasterstadium

hinein erhalten.

Diese Thatsache ist fiir einen spater auszufiihrenden Vergleich

mit anderen Kernteilungsformen von grofiter Bedeutung.

Die weiteren Schicksale der Kernhohle sollen hier keine ge-

nauere Darstellung erfahren. Es sei nur noch darauf hingewiesen,

daC auch in diesem Punkte verschiedene oft nahe verwandte Zell-

arten groBe Unterschiede zeigen. Bei den der heterotypischen

1) Vergl. auch Flemming, 1. c, S. 699—700.



Studien uber den Mechanismus der Zellteilung. 301

Kernteilungsform angehorigen Spermatocyten erfolgt die Auflosung

der Kernmerabran viel friiher und schneller, als bei den von mir

untersuchten Zellen, und die Gestalt der die Chromosomen um-

schlieBenden, wenig ausgedehnten Hohle (Hermann's Fig. 8, 9, 10,

1. c; meine Fig. 47, 48, Taf. VII) ist so unregelmafiig, daC es in

spateren Stadien oft nicht moglich ist, sie gegen die lockeren

Protoplasmamaschen abzugrenzen.

Die Ausbildung ira Monasterstadium und in den folgenden

Phasen vollends ist eine auCerordentlich variable. (Vergl. z. B.

M. Heidenhain's Fig. 18, Taf. X 1. c. rait Fr. Reinke's Fig. 16,

17, 1. c.) In den Eiern von Triton alp. wird sie sofort nach Auf-

losung der Kernmerabran von den Dotterkrystalloiden, die sich bis

zwischen die Chroraosomen drangen, ausgefiillt (Fig. 12, 15, 30,

38). Auf andere interessante Besonderheiten brauche ich bier

nicht einzugehen, da van der Stricht dieselben vortrefiflich be-

schrieben hat^).

VI. BeitrUge zur Kenntnis der Protoplasmastrukturen der

ruhenden Zelle.

Alle diejenigen Zellen, welche mir bei der Untersuchung zur

Verfiigung gestanden haben, sowohl die aus dem Salamander-

hoden, wie auch die der Eier von Triton alpestris im Stadium der

Gastrulation haben wahrend der Ruhe zwei Centrosomen. Die

Teilung des Centrosoms beginnt schon in dem vorhergehenden

Monasterstadium. Das vorhandene ungeteilte im Spindelpol ge-

legene Centrosom beginnt hier sich senkrecht zur Spindelachse in

einer Richtung zu verlangern. Wahrend des Verlaufs der Ana-

phase schnurt es sich ein und nimmt Hantelforra an. Gegen

Schlufi der Anaphase sind schon meist 2 vollstandig getrennte

Centrosomen vorhanden (Fig. 40). Ob um diese Zeit noch eine

Verbindung dieser beiden neuentstandenen Centrosomen besteht

Oder nicht, ist schwer zu sagen. Wenn die Zelle vollstandig zur

Ruhe zuriickgekehrt ist, ist eine solche sicherlich nicht mehr vor-

handen. Die beiden Centrosomen findet man daun an der einen

Seite des excentrisch gelegeuen, gewohnlich ganz regelmaCig runden

Kerns, und sie sind hier von einer raembranartigen Hiille, einer

Spharenhulle umgeben (Fig. 1—3, Taf. IV). Innerhalb derselben

1) VAN DKE Stricht, Coatribution a I'etude de la sphere attractive.

Bd. XXIZ. N. F. XXU. 20
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ist die Lage derselben eiue in jeder Beziehung durchaus inkon-

stante. (Vergl. Heidenhain, Neue Untersuchungen, Kapitel III.)

Bei intensiven Farbungen nimmt diese Sptiarenhiille so viel

FarbstofiF auf, dafi feinere Einzelheiteu in ihrem Innern nur an

Schnitten zu erkennen sind, die einen Teil derselben getioffen

haben. Liegt der ganze von dieser Spharenhiille umgebene Korper

in einem Schnitt, so ist es meist unmoglich, in ihm die beiden

CeDtrosomen und andere Einzelheiteu zu erkennen, und er hat

dann ein gleichformig granuliertes duckies Aussehen, wie dies viel-

fach vom „Nebenkern" beschrieben ist. Die feinere Struktur des-

selben ist F. Hermann ') bei seinen friiheren Untersuchungen ver-

borgen geblieben. Meves ^) geht ebenfalls auf dieselbe nicht ge-

nauer ein und behalt sich dies fiir spatere Mitteilungen vor. vom
Rath ^) hat dagegen in seiner neuen Abbandlung diese Veihalt-

nisse richtig erkannt und beschrieben. Moore's^) Untersuchungen

stehen zum Teil mit denen vom Bath's und den meinigen in gutem

Einklang. In vielen Punkten weicheu meine allerdings an anderen

Zellen gewonnenen Resultate sehr erheblich von den seinigen ab.

Die Spharenhiille bietet eine in jedem Falle ziemlich gleich-

artige charakteristische Form dar, sie ist an der dem Kern zuge-

kehrten Seite abgeflacht und der Form des Kerns angepaCt

(Fig. 1, 3, Schema Fig. 52, Taf. VIII). Gewohnlich kann man in

dem Protoplasma der ruhenden Spermatogonien und derjenigen

Zellen, welche den Ubergang von ihnen zu den Spermatocyten ver-

mitteln, keine weiteren Sonderheiten der Struktur erkennen. Das

Protoplasma enthalt eine groBe Zahl feinerer und groberer, in ein

zartes Mitom eingebetteter Granula. Einige grobere Strange sind

meist auch in diesen Zellen zu erkennen und wenn man ihrem

Verlauf folgt, gelangt man regelmaCig zu den von der Spharen-

hulle umgebenen Centrosomen (Fig. 1).

In anderen Fallen bei Zellen, die am Kern ebenfalls nichts

von Anzeicheu aufweisen, welche auf eine kurz vorher durchge-

1) Beitrage zur Histologie des Hodens. Arch. f. mikr. Anat.,

Bd. 34, 1889,

2) Uber eine Art der Entstehung ringf5rmiger Kerne. Inaug.-

Dias. Kiel 1893, 8. 12.

3) VOM Rath, Beitrage zur Kenntnis der Spermatogenese von
Salamandra maculosa. Zeitschr. f. wissensch. Zool., 1893.

4) On the Relationsships and the Role of the Archoplasm during
Mitosis in the Larval Salamander. Quarterly Journal of Microscop.
Science, 34, 1893.
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machte oder in Vorbereitung steheude Mitose hindeuten, findet sich

aber ein ganz anderes Verhalten (Fig. 41 u. 42). Hier ist der

Zelliiern meist sehr excentrisch gelagert und von der einen Seite

her zusammengedruckt und eingebuchtet. In der Mitte des Zell-

.protoplasmas finden sich wieder die beiden Centrosomen. Sie

liegen hier aber in der Mitte eines hoch entwickelten , die ganze

Zelle durchziuhenden Strahlensystems (Fig. 41).

Dieses Sttahlensystem zeigt in ganz ausgezeichneter Weise eiue

Schichtung des Protoplasmas in dichtere, mehr central und hellere,

periplier gelegene Schichten, und das von Heidenhain ^) beschrie-

bene Phanoinen der konzentrischen Kreise. Neun verschiedene

Lagen von Zellenmikrosomen sind z. B. an der in Fig. 41 darge-

stellten Zelle zu beobachten. Bei dem ersten Blick fallt es aufi

dafi die zu einer zusammenhangenden Reihe gehorigeu Mikrosomen

durchaus uicht iiberall die gleiche Grofie haben. Fafit man z. B.

die am meisten in die Augen springende, von innen nach auCen

gezahlt dritte Mikrosomenreihe ins Auge, so erkenut man , dafi

nach rechts bin hier die Mikrosomen sehr stark vergrofiert sind

und so nahe bei einander liegen, dafi man sie nicht mehr mit

Sicherheit voneinander unterscheideu kann, ja zum Teil sind sie

ganzlich miteinander zu einer zusammenhangenden Membran ver-

schmolzen. Nach links zu dagegen werden in dieser Reihe die

Mikrosomen immer deutlicher unterscheidbar und kleiner. Man

hat hier alle tjbergange zwischen einer voUstandig ausgebildeten

Membran und den noch nicht miteinander verschmolzenen, einander

aber sehr dicht anliegenden bis zu den in den gewohnlichen Ab-

standen stehenden Mikrosomen in einer Reihe nebeneinander.

Ahnliches wiederholt sich bei den meisten anderen Mikrosomen-

reihen der Zelle an verschiedenen Stellen.

Es konnen also die homologen Mikrosomen verschiedener

organischer Radien eine ganz verschiedene Ausbildung, Dicke und

Lange zeigen, ohne dafi dadurch der Kontraktionszustand dieser

Radien irgeudwie beeinflufit wiirde.

Eigeutumlich ist besonders noch folgende Thatsache: Die

Mikrosomen der vom Centrum entferntesten Reihen, also der 8.

und 9. von innen her gezahlt, stehen nicht weiter voneinander

eutfernt als die Mikrosomen der dem Centrum nahe gelegenen 2.,

3. und 4. Reihe. Je grofier der Kreis ist, um so mehr Mikrosomen

mufi er also enthalten. Wenn man nun annimmt, dafi jedes Mikro-

1) Kern und Protoplasma, S. 149.

20
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soma auf einem vom Centrum her kommeuden organischen Radius

liegt, so ware diese Erscheinung nur unter gewissen Voraussetzun-

gen verstandlich, entweder man raiifite annehmen, dafi nur ein sehr

geringer Bruchteil der vom Centrum kommenden, peripherwarts

verlaufenden Strahlen in jeder Mikrosomeureibe mit einem Mikro-

som besetzt ware, der groCte Tell durch die zwischen ihm ge-

lassene Liicke hindurchliefe und erst in den darauflfolgenden

Reihen mit einem Mikrosom in Beziehung trate. Oder dieses

Verhalten miiCte auf eine andere Weise erklart werden. Man

miifite annehmen, daB von jedem auf einen vom Centrum her-

konimenden Radius gelegeaen Mikrosoma peripherwarts mehrere

Strahlen entspriogen, dafi jeder derselben in dem nachstfolgenden

Mikrosomenstratum mit eiuem Mikrosoma endigt, von dem peripher-

warts wiederum eine grofiere Zahl von neuen Strahlen entsprangen

u. s. w. Weder fiir die eine noch fur die andere Annahme lassen

sich zwingende Griinde auffiihren, und die Beobachtung laCt bei der

auCerordentlichen Feinheit dieser Strukturen vollkommen im Stich,

Wenigstens wtirde ich es nicht wagen, diejenigen Befunde, welche

ich zu Gunsten der letzteren, daB namlich von einem Mikrosoma

peripherwarts mehrere Strahlen entspringen konnen, geltend

machen wiirde, den Augen eines unglaubigen Kritikers zu unter-

breiten.

Vor denselben Schwierigkeiten hat auch M. Heidenhain^)

gestanden und ist nicht iiber sie hinweggekommen. Boveri^) und

VAN Beneden und Neyd ^) sind in ihren Resultaten gliicklicher

gewesen wie die spateren Untersucher. Van Beneden giebt an,

daC von jedem Mikrosoma der Grenze zwischen Markschicht und

Riudenschicht peripherwarts pinselformig mehrere Strahlen ent-

springen konnen, und das Gleiche gilt fiir die die Sphare nach

auCen bin begrenzende Mikrosomenreihe der Riudenschicht. Boveri

weicht hierin von van Beneden und Neyd erheblich ab, er giebt

an, daC „eiDzelne Radien dem Centrum bald naher, bald ent-

fernter sich unter sehr spitzem Winkel in zwei Aste spalten, die

nun unter Umstanden ihrerseits im weiteren Verlauf gleichfalls

eine solche Verdoppelung erfahren konnen. Auch van Beneden
und Neyd habeu diese Struktur erkannt, nur beschranken sie die

Spaltung der Radien auf zwei bestimmte Kreise, was ich nicht be-

1) Kern und Protoplasma, S. 143.

2) Zellenstudien. Jenaische Zeitschr., 1888, S. 762.

3) Nouyelles recherches, p. 62, 53.
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statigen kann." Dieses Verhalten der Zellfaden hat fiir die von

mir untersuchten Zellen des Salamanders sicherlich keine Giltig-

keit. Weun eine Teilung der Radien stattfindet, so kann dieselbe

nur von einem auf diesem Radius gelegenen Mikrosoma ausgehen.

Die Figur 41 regt aber noch zu einer weiteren sehr wichtigen

Frage an : in welcher Beziehung namlich das vorhandene Strahlen-

systom zu den beiden im Innern desselben schon ziemlich ent-

fernt voneinander gelegenen Centrosomen steht? 1st jedes einzelne

Centrosoma der Mittelpunkt eines vollstandig ausgebildeten, nach

alien Richtungen bin gleich entwickelten Strahiensystems , sind

eigentlich zwei nur miteinander sehr dicht verflochtene und des-

halb ira mikroskopischen Bild nicht voneinander unterscheidbare

Strahlensysleme vorhanden oder ist von dem sichtbaren einheit-

lichen System die eine Halfte vorwiegend mit dem einen, die

andere mit dem anderen Centrosoma in Beziehung? Direkt, durcb

unmittelbare Beobachtung, war auch diese Frage nicht zu losen,

aber die Anorduung der konzentrischen Mikrosomenreihen laCt auf

indirektem Wege gewisse Schlusse zu, welche auch auf den Ver-

lauf der Strahlen ausgedehnt werden konnen.

Gewohnlich liegen beide Centrosomen innerhalb einer sie um-

schlieCeuden Mikrosomenreihe, welche ganz besonders stark ausge-

bildet ist. In Figur 41 und 42 ist es die dritte. Innerhalb dieser ge-

meinsamen, und um diese gleich vornweg zu nehmen, sich spater zu

der schon oben erwahnten Spharenhiille entwickelnden Mikrosomen-

reihe findet man noch ein oder zwei weitere, eine derselben, die

innerste, ist vollstandig verdoppelt und umschlieCt jedes einzelne

Mikrosoma besonders. Auch die zweite Mikrosomenreihe kann

vollstandig verdoppelt sein, ja in seltenen Fallen findet man, dafi

jedes Mikrosom auch eine dritte nur ihm zugehorige Mikrosomen-

reihe besitzt. Das sind dann meist diejenigen Falle, an denen man
nach Verschwinden des Strahiensystems und Wiederabrundung des

Kerns zwei ganz getrennte Spharen neben dem Kern findet, welche

einauder dicht anliegen, aber jede von einer besonderen Spharen-

hiille umgeben ist (Fig. 43). Die Thatsache, daB die jedem einzelnen

Centrosoma zukommenden Mikrosomenreihen lauter ganz gleich

grofie, in gleichen Abstanden liegende Mikrosomen enthalten, lafit

darauf schliefien, dafi von jedem Centrosom nach alien Richtungen

hin gleichmaCig Strahlen ausgehen. In welchen Beziehungen nun

aber die den beiden Centrosomen gemeinsam angehorigen Strahlen

und ihre Mikrosomenreihen und die darauf folgenden des gesamten

Radiensystems zu diesen innersten, jedem Centrosoma besonders
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zukommenden Strahlen stehen, daruber lieB sich nichts ermitteln.

Jedenfalls aber ist es unwahrscheinlich, dafi zwei getrennte, sich

durchkreuzende Radiensysteme vorhanden sind. Denn dann miiCte

man erwarten , daC die konzentrischen Mikrosomenreihen nicht

kontinuierlich um beide Centrosomen herunivfrliefen, sondern sich

schnitten, wie zwei Kreise, deren Mittelpunkte gcringeren Abstand

voneinander baben, wie die Surame der Radieu. Wean eine wirk-

liche Durchkreuzung stattfindet, wie z. B. in Fig. 46 u. 47, dann

findct man auch nicbt selten Aodeutungen von sich schneidenden

konzentrischen Ringen. Hier in Fig. 41 ist aber davon nichts

vorhanden.

Zwischen den eben dargestellten hochgebildeten Formen des

Radiensystems und den zu Anfang geschilderten findet man alle

tJbergange. Bei Zellen , welche in ihrem Zustande auf die in

Figur 41 dargestellte Form folgen, sieht man, daC die dritte Mikro-

somenreihe sich nun zu einer voUstandig geschlossenen Membran,

einer Spharenhiille entwickelt hat. Die Strahlen sind im allge-

meinen undeutlicher geworden, um die Spharenhiille ziehen noch

eine groCere Zahl ahnlicher konzentrischer, aber schwacher ausge-

bildeter Hiillen, an denen man hier und da Unterbrechungen findet.

Bekommt man eine solche Hulle fiinfter oder sechster Ordnung

von der Flache her zu Gesicht, so erkennt man, dafi sie nicht

eigentlich eine zusammenhangeude Membran bildet, sondern eine

netzformige tadige Struktur hat. An vielen Stellen kann man von

den Strahlen nur noch so viel erkennen, daC eine grofiere Zahl

der uberall ziemlich gleichformig verteilten Zellmikrosomen radiar

angeordnet ist (Fig. 42).

Zugleich hat die ganze Gestalt des Radiensystems sich sehr

verandert, denn der vorher durch sie ganz an die eine Seite der

Zelle gedruckte und zusammengepreBte Kern niramt nun mit der

Ruckbildung des Strahlensystems wieder mehr und mehr seine ge-

wohuliche kugelige Gestalt an und wirkt so seinerseits kompri-

mierend auf seine Umgebung. Das Strahlensystem wird in der-

selben Weise an die eine Seite der Zelle gedriickt und in seiner

Gestalt verandert, wie vorher der Kern (Schema Fig. 51, 52).

Im Verlauf der fortschreitenden Ruckbildung bleibt es aber nicht

bloC bei dieser Gestaltveranderung, sondern ein Teil des Strahlen-

systems, alles, was auCerhalb der Hiille gelegen ist, verfiillt all-

mahlich einer mehr oder weniger vollstandigen regressiven Meta-

morphose, namentlich die dem Kern zunachst gelegenen und seiner

Einwirkung am direktesten ausgesetzten Telle derselben kommen
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schnell zum Schwund, einzelne tJberreste konnen sich aber auch

noch bis in den Anfang der nachsten Kernteilung hiuein erhalten

;

erst mit deoi Beginu dieser geht auch der letzte Rest des alien

Strahlensystems, dera auch die Sphareuhiille noch angehort, voll-

staodig zu Gruude. Es ist wahrscheiulich, daC vom Ubergang von

den Spermatogonien zu den Spermatocyten jedesmal ein solcher

Zustand wie der eben beschriebene durcbgemacht wird, deiin an

jeder Zelle kanu man noch die Spuren derselben auch wahrend

der Ruhe und bei Einleitung der Karyokiuese nachweisen.

Folgende Punkte verdienen aus dem eben Dargestellten be-

sonders hervorgehoben zu werden. 1) Wahrend der starksten Aus-

bildung des Strahleusystems liegt der Kern niemals interfilar, son-

dern stets vollstandig getrennt und vollstaiidig unabhaogig neben

den aufiersten Enden der Strahlen. Dieses Verhaltnis andert sich

fur die ruhende Zelle mit rundem Kern nur insofern, als nun das

Radiensystem in eine andere Form geprefit wird. Interfilar in dem
Since von Heidenhain ^) liegt aber auch hier der Kern niemals.

2) Die innerhalb dieses Radiensystems eingeschlossenen Centro-

somen stehen nicht durch kontinuierliche, von einem zum anderen

laufenden Strahlen miteinander in Verbindung, es besteht keine

primare Centrodesmose. 3) Jedes einzelne Centrosom hat inner-

halb der Spharenhulle ein vollstandiges, allerdings nur kleines, auf

ein Oder zwei konzentrische Mikrosomenreihen sich ausdehuendes

Strahlensystem entwickelt. 4) Die einer der konzentrischen Reihen

angehoiigen Mikrosomen sind durch ein netzformiges Fadeuwerk

untereinander verbunden. Auch wenn die radiaren Strahlen ver-

schwiiiden, konnen diese Verbindungen bestehen bleiben und als

Membranen (Spharenhulle) imponieren.

Bei den folgenden Generationen der Spermatocyten findet man
niemals eine solche ausgedehnte Entwickelung eines Strahleu-

systems. Mchr als drei konzentrische iMikrosomenreihen bekommt
man hier nie zu Gesicht, und dafi durch die Ausbildung desselben

der Kern in seiner Gestalt beeiufluCt und eingedriickt wiirde,

kommt iiberhaupt nicht vor. Eine Spharenhulle, in der die beiden

Centrosomen eingeschlossen sind
,

pflegt auch bei den spateren

Generationen der Spermatocyten, welche dem heterotypischen Kern-

teilungsmodus folgen, ausgebildet zu sein. Sie liegt hier der

1) Neue Untersuchungen iiber die Centralkorper und ihre Be-

ziehungen zum Kern- und Zellenprotoplasma. Arch, fiir mikr. Anat.,

1894, S. 502—504. Sein Schema Fig. 85.
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Kernniembran sehr dicht und flach an. Entwickelt sich bei der

Vorbereitung zur Kernteilung hier eine Strahlung, so erhalt man

ein Bild wie das von Hermann') in Figur 14 dargestellte (vergl.

auch meine Figur 44). Nach der Kernseite zu ist das Strahlen-

system oft gar nicht zu erkennen. Ob bier Beziehungen zur Kern-

membran und zu den chromatischen Elementen des Kerns schon

jetzt vorhanden sind oder vielleicht gar wahrend der ganzen Rube-

pause bestehen bleiben, war nicbt zu unterscheideu. Die von M.

Heidenhain ^) geltend gemachte Thatsache aber, dafi es gelingt,

den Kern von den Centrosomen glatt abzubeben, scbeint mir nicbt

dagegen zu sprecheu, soudern konnte nur beweisen, daU sie sebr

fein und zerreifilich waren. Dafi die eben dargestellten Verbalt-

nisse der spateren Generation der Spermatocyten sekundar ver-

anderte und von den urspriinglicheren Verhaltnissen der Spermato-

gonien abzuleiten sind, dafiir werde icb weiter unten aucb den

Vergleich der Centralspindel-Entwickelung geltend zu macben haben.

Die innerste, das Centrosom direkt umgebende Mikrosomenreihe

pflegt aber aucb hier vollstandig und nacb alien Seiten gleich-

mafiig entwickelt zu sein (Fig. 44).

Geht nun eine solche spermatogonienahuliche Zelle, wie sie

in Fig. 1, 3, 41, 43 dargestellt ist, in die Vorbereitung zur Karyo-

kinese uber, so merkt man als erstes Anzeichen dafiir im Proto-

plasma, dafi die Sphareubulle Liicken bekommt. Aus diesen

Liicken treten bisweilen schon danu einige von den innerbalb der

Hiille von den Centrosomen gebildeten Strahlen hindurch. Nicht

zu verwechseln ist diese Erscheinung mit Resten des alten Strahlen-

systems, welche ganz unabhangig von den Centrosomen an der

Spharenhiille ihren Ursprung nehmen und namentlich nocb an den

dem Kern diametral gegeniiberliegenden Seiten starker entwickelt

sind (Fig. 2 u. 3).

Dann wird die Spharenhiille in der Richtung der auseinander

weichenden Centrosomen ausgedehnt und schliefilich durch den

durch die Ausbildung der beiden jungen Strahlensysteme hervor-

gerufenen Druck vollstandig auseinander gesprengt. Sobald die

beiden in Bildung begriffenen, nach alien Seiten bin gleichmafiig

entwickelten Strahlensysteme die halbe Lange des Abstandes der

beiden Centrosomen von einander erreicht haben, mussen sie

natiirlich gegenseitig auf einander einen Druck ausuben und wenn

IJ 1. 0. Arch. f. mikr. Anat., 1891.

2) 1. c, S. 504.
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sie sich noch weiter nach alien Richtungen hin gleichmaCig ver-

groCern, muC es zum Auseinanderweichen der beideu Centrosomen

kommen. Bisweilen kommt es aber auch schon friiher dazu, wenn

namlich zwischen den beiden jungen Strahlensystemen unnachgiebige

Protoplasmamassen liegen, welche seitlich nicht ausweichen konnen.

Auch daon, wenn die alte Spharenhiille schon vollstaudig zer-

sprengt ist, sieht man noch oft die Reste des alten Strahlen-

systems neben den jungen, nun neu von den Centrosomen aus ent-

wickelten, fiir die folgende Kernteilung bestimmten Radien. An
diesen erkennt man sehr deutlich den mikrosomalen Bau, and

auch das Phanomen der annaherud koncentrischen Ringe ist oft

sehr hiibsch entwickelt (Fig. 43, 44). Kommt es dann zur Difife-

renzierung der Mantelfasern und der Centralspindelfasern unter

diesen nach alien Richtungen hin ganz gleichen Strahleu, dann

wird das weitere Auseinanderweichen der beiden Pole erheblich

erschwert. Nun geniigt das einfache Aufeinandertreffen der beider-

seitigen Strahlen nicht mehr, um eine Enlfernung hervorzurufen,

es kommt zu der Ausbildung der hoch dififerenzierten Sttitzfasern

der Centralspindel. Bei der Weiterentwickelung und Verlangerung

der schon vorhandenen Polstrahlen mussen sich dieselben dann

durchkreuzen (Fig. 46, 47). Dieselbe kann so weit gehen, daC

entgegengesetzte Teile der Zellmembran mit jedem der Pole durch

sich kreuzende Polstrahlen verbunden werden (Fig. 46).

Es wird also nicht eine einzige Faser des Strah-
lensystems der Mutterzelle unverandert in den
Organismus der Tochterzelle hiniibergenommen.
Die fiir die Karyokinese bestimmten Fibrillen werden vollkommen

von den Centrosomen aus neugebildet, wahrend die Reste des

alten, wahrscheinlich yon der vorhergehenden Karyokinese uber-

kommenen Strahlen systems ihre regressive Metamorphose vollenden.

Der Organismus der Tochterzelle wird gewissermaCen aus den

Elementen wieder neu aufgebaut.

Diese Erscheinung geht durch das ganze Reich der Zellen und
ist von der fundamentalsten Bedeutung fur die Vererbung.

Das Gleiche findet sich bei Infusorien. Auch hier geht

nicht eine einzige Wimper, nicht ein Myophaen des Muttertieres

in die Tochterzellen iiber, sondern im Rahmen der Mutter werden

zwei neue Tiere angelegt. Wahrend die alten Wirapern und Myo-

phaene einer regressiven Metamorphose verfallen, werden die Proto-

plasmaorgane der Tochterzellen aus den Elementen heraus neu-

gestaltet, wahrend des Verlaufs der Zellteilung findet man beide
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nebeneinander, Nicht eines der alten abgenutzten Organe des

Muttertiers geht unverandert auf die Nachkommen uber^).

Das sind altbekannte Thatsachen uod auch bei der Zellteilung

des Ascariseies war diese ErscheinuDg der vollkoramenen Neu-

bildung der Spharenstrahlen bei jeder folgenden Karyokinese durch

die Untersuchungen van Beneden's und Boveri's bekanat ge-

worden und sie verdiente hier nicht noch einmal hervorgehoben

zu werden, wenn nicht ganz neuerdings durch M. Heidenhain eine

davon abweichende Theorie aufgestellt worden ware ^). Ich wende

mich zu einer Besprechung derselben.

VII. Kritisclie Bemerknngen.

Martin Heidenhain ist auf Grund seiner besonders an Leuko-

cyten ausgefiihrten Untersuchungen zu folgenden Anschauungen iiber

die Struktur des Protoplasmas der ruhenden Zelle gekommen ^) :

Das Zellprotoplasnia besteht durchweg aus Faden. „Diese

Faden weisen eine Quergliederung auf, sie zerlegen sich .... in

farbbare und achromatische, bez. weniger farbbare Glieder." Die

farbbaren Glieder werden als Zeilmikrosomen bezeichnet. Auch

das Protoplasma der sich teilenden Zelle besteht durchweg aus

gpgliederten fadigen Eiementen. Ein groCer Teil der Zellenfaden

tritt mit den Spharenstrahlen , die nach auCen durch das van
BENEDEN'sche Mikrosomenstratuui abgegrenzt werden, zu einem

einheitlichen Radiarsystem zusammen. Diese centrierten Proto-

plasmafaden werden mit den zugehorigen Spharenstrahlen zu-

sammen als organische Radien bezeichnet *).

Ein gewisser Teil der Zellfaden wird durch die Existenz der

Sphare und des Centrosomas in seiner Verlaufsrichtung iiberhaupt

nicht beeinflufit.

Die centrierten Faden, welche mit den Spharenstrahlen zu

einem einheitlichen Radiarsystem zusammentreten, laufen von dem
VAN BENEDEN'schen Mikrosomenstratum bis unmittelbar an die

1) Am deutlichsten ausgepragt und am leichtesten zu unter-

suchen ist dies bei den oxytrichen , zu den hypotrichen Ciliaten

gehorigen Infusorien, namentlich bei den Stylonychien. Vergl. Bbonn's

Klassen und Ordnungen. I. Band. Protozoen von Butschli, 3. Abteilung.

2) Vergl. 1. c. S. 672, 125.

3) Kern und Protoplasma 1. c. S. 137, III. Kapitel.

4) Neue Untersuchungen, S. 498, ^),
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Oberflache der Zelle^). Das „Mikrocentrum" dient niithin bei den

Leukocyten einer groCen Reihe radiiir gerichteter, kontraktiler

Zellfaden als losertioDsmittelpunkt.

Alle organischen Radien sind untereinander in sich gleich ge-

baut, d. h. sie enthalten die gleiche Anzahl farbbarer Querglieder,

Mikrosonien. „Alle organischen Radien der namlichen Zelle wtirden

bei der gleichen physiologischen Spannung die gleiche Lange auf-

weisen." (Prinzip der urspriinglichen Identitat der Lange der

organischen Radien) ^).

Sie entspringen in gleichen Abstanden an der Zellperipherie

und endigen am Mikrocentrum. An der Kernmembran heften sich

keine Spharenstrahlen oder Radiarfaden fest.

Ware der Kern nicht vorhanden, so wiirde nach Ausgleich

aller Spanuungsdiflferenzen das Mikrocentrum genau in der Mitte

des ZeiUeibes stehen, alle organischen Radien wiirden binneu

kurzeni samtlich in den Zustand gleicher Lange und gleicher

Spannung iibergehen.

Dieser Zustand aber ist infolge der Anwesenheit des zwischen

diesen Faden in interfilaren Raumen gelegenen Kernes nicht mog-

lich. Ist der Kern rund und excentrisch gelagert, und sein Durch-

messer groCer als der Radius der kugelruud gedachten Zelle, so

muC das Mikrocentrum aus seiner centralen Lage mindestens um
die Differeuz des Zellradius und des Kerndurchmessers verschoben

werdcn. Es liegt dann der Oberflache des excentrisch gelagerten

Kernes dicht an. Das Radiensystem ist dadurch aus seinem Gleich-

gewicht gebracht. Die durch den Kern auseinandergespreizten,

an der Oberflache des Kerns entlang verlaufenden Radien sind

am meisten gedehnt und daher auch gespannt, und werden be-

strebt sein, das Mikrocentrum nach der Mitte hinzuziehen.

I.

1) Angenommen, diese von HEroENHAiN gemachten Voraus-

setzungen waren richtig, dafi unter den gegebenen Bedingungen

das Mikrocentrum an der Oberflache des kugelrunden Kernes lage,

1) Neue Untersuchungen 1. c. S. 497.

2) Vergl. BovEBi 1. c. „Es liiRt sich aber ganz allgemein der

Satz ausspreohen: Fibrillen von gleicher Lange besitzen gleiche

Starke. Dieses Verhaltea ist meines Erachtens nur moglich , wenn
alle Archoplasmaradien beider Kugeln untereinander identisch sind,

d. h. wenn dieselben bei gleicher Lange den gleichen Querschnitt

besitzen und in gleichem Kontraktionszustand sich befinden . . . ; auf

jeden Radius muB annaherud die gleiche Zahl von Mikrosomeu treffeu

(S. 786).
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und daC alle von demselben ausgehenden organischen Radien an

der Zellperipherie in gleichen Abstanden endigten, wiirde dem das

in seinem Schema Fig. 85 gezeichnete Verhalten der organischen

Radien entsprechen? Eine zwischen 2 Fixierungspunkten ausge-

spannte Faser verlauft stets geradlinig, wenn sie daran nicht ver-

hindert wird. Findet dies aber statt, so nimmt sie den kiirzesten

Weg, den ihr dies Hindernis erlaubt, urn dasselbe herum und legt

sich demselben dicht an.

Das trifft fur zwei in Fig. 85 gezeichnete, dicht an der Ober-

flache des Kerns verlaufende Radien annahernd zu, fiir alle an-

deren nicht. Weshalb die folgenden sich den ersten nicht ganz

dicht anlegen und weshalb die auBerhalb und nach oben zu von

den vom Mikrocentrum an den Kern zu legenden Tangenten ver-

laufenden organischen Radien nicht gemaC ihrer Spaniiung gestreckt

(wie in Fig. 86), sondern gebogen zwischen den beiden Fixierungs-

punkten verlaufen, ist unverstandlich. Nimmt eine an zwei Punkten

befestigte Faser zwischen diesen einen gebogenen Verlauf, so be-

weist dies, daB dieselbe sich nicht in Spannung befindet, wenn

fiir die Annahme anderweitiger, auf dieselbe wirksamer Krafte kein

Grund vorliegt. Nur mit der Zuhilfenahme von Querverbindungen

zwischen den gleichwertigen Mikrosomen, eine Annahme, die

Heidenhain absichtlich nicht macht, oder durch die Wirkungen

irgendwelcher unbekannter physiologischer Krafte ware diese

Schwierigkeit vielleicht zu iiberbrucken.

2) Wiirde das Mikrocentrum unter Heidenhain's Voraus-

setzungen nur bis zur Mitte der Zelle dem Zuge der den Kern

umspinnenden Fasern folgen , wenn der Durchmesser des Kernes

kleiner ware als der Radius der Zelle? Wiirden, wenn das an der

Oberfiache des Kerns gelegene Mikrocentrum gerade die Mitte

einnehme, die durch den Kern verursachte Storung im Gleich-

gewicht des Radiensystems soweit ansgeglichen sein, daC das Mikro-

centrum nun nicht weiter nach dem Mittelpunkt des Kernes zu

ausweichen wiirde, wenn ihm dazu etwa durch Verkleinerung des

Kernumfanges Gelegenheit gegeben ware?

Auch dann, wenn das Mikrocentrum in der Mitte der Zelle

lage, waren noch die den Kern unmittelbar umspannenden Radien

viel starker gedehnt als alle anderen, und es ist nicht einzusehen,

weshalb das Mikrocentrum, diesem Zuge nachgebend, nicht so lange

folgeu sollte, bis alle Radien annahernd gleich lang waren und gleiche

Spannung batten. Dies wiirde erst dann erreicht sein, wenn die

halbe Peripherie des Kerndurchschnittes gleich dem Abstand des
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Mikrocentrums von der dem Keiu ge^^enuberliegenden entferntesten

Pankte der Zellmembran ware. Dann lage also das Mikrocentrum

jenseits der Mitte in der Zellenhalfte , in der auch der Kern sich

befindet und immer noch der Kernmembran dicht an. Es laCt

sich also auf diese Weise nicht verstehen, weshalb das Mikro-

centrum in der Mitte liegen bleibt, wenn der Umfang des von den

organischen Radien urafaBten Kernes aus irgend welchen Grunden

kleiner wird und dann sein Darchmesser geringer ist, als der Radius

der kugelig gedachten Zelle, und weshalb es nicht weiter der sich

peripherwarts zuriickziehenden Kernmembran nachfolgt.

3) Kann es unter den von Heidenhain geraachten Voraus-

setzungen infolge des von den Mikrosoraen auf den Kern ausge-

iibten Druckes zu einer Einbuchtung desselben, zu einer Delle

komraen? Heidenhain^) sagt dariiber folgendes: „Wir gehen

von den sessilen Leukocyten des Kaninchens aus und zwar von

jenen einfachen Formen, welche einen rein kugeligen Kern besitzen

(Schema Figur 85). Das Mikrocentrum und die Sphare werden bei

diesen Zellen infolge der Dehnung der Radiarfaden mit Gewalt
gegen die Kernoberflache getrieben. Es wird mithin

von der Gegend der Sphare her ein starkerer Druck auf den Kern

ausgeiibt und als unmittelbare Folgewirkung sehe ich jene kleinen

Dellen oder Abflachungen der sonst convex gewolbten Kernmembran

an, welche sich so iiberaus haufig in nachster Nachbarschaft der

Sphare am Kern finden." Dann heifit es ferner, es „kann diese inten-

dierte Bewegung nicht auf Ursachen zuruckgefuhrt werden, welche

innerhalb der Sphare liegen, sondern die Bewegung gegen den

Kern hin ist nur als eine passive denkbar, als eine Folge der Be-

strebungen gewisser organischer Radien, sich zu verkiirzen." Einen

gegenseitigen Druck konnen zwei Gegenstande nur dann aufein-

ander ausuben, wenn sie sich beriihren, und nur da, wo sie sich

beruhren, und solange, wie sie sich beriihren. Nun ist in Fig. 85

die dem Mikrocentrum am nacbsten gelegene Stelle der Kern-

membran die einzige, die weder mit den organischen Radien, noch

mit dem Mikrocentrum infolge der Spreizung der Radien in direktem

Kontakt steht, hier kann also auch weder vom Mikrocentrum, noch

von der Sphare oder ihren Strahlen ein Druck ausgeubt werden,

Wird die Widerstandskraft der Kernmembran aus irgend welchen

Grunden geringer als der von den organischen Radien auf den

Kern ausgeubte Druck, so wird der Inhalt des Kernes zunachst

1) 1. 0. S. 508.
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bestrebt sein, den kleinen freien Raum zwischen Mikrocentrum

ucd Kernmembran auszufullen da, wo kein Druck auf ihn ausge-

iibt wird, und wird hier die KerDmerubran vorbuchten miissen,

bis sie das Mikrocentrum, an dem die organischen Radien inse-

rieren, wirklich beriihrt. Das Entstehen einer Delle ist unter der Vor-

aussetzung, dafi der Kern intei filar liegt, nie und nimmer zu erklaren.

4) Anders ware es mit der Entstehung einer sattelformigen Ein-

schntirung des Kernumfanges. Diese aber lieCe sich wieder nur

dann verstehen, wenn unter den gleich langen organischen Radien

einander gegeniiberliegende, den runden Kern umfassende Radien

starkere Spannung gewannen als die anderen, und das widersprache

ja dem oben genannten Prinzip der gleichen Liinge und gleichen

Spannung. Man muBte die Hilfsannahme machen, dafi in einer

Richtung die Widerstandskraft des Kerns circular um ihn herum,

abnahme, wenn man nicht dies Prinzip mit den von Heidenhain

gemachten Voraussetzungen verlassen wollte.

Aber selbst wenn man sich dazu entschlosse, wiirde dann

die Thatsache damit vereinbar sein, daC das Mikrocentrum sich

mit dem Fortschreiten der sattelformigen Einschniirung, die ja

durch den Zug der organischen Radien hervorgerufen werden soil,

immer weiter von der sich zuriickziehenden Oberflache des Kerns

entfernt, sobald es die Mitte der Zelle erreicht hat?

Findet von da an eine weitere Kontraktion der den wurst-

formig gewordenen Kern umspaunenden Fasern statt, als deren

Folge ja von Heidenhain die Umbildung des Kernes zu einer

hufeisenlormigen bis ringformigen (aber nicht geschlossenen) Ge-

stalt angesehen wird, so ergiebt sich als unbedingte Folge, daB

auch das Mikrocentrum diesem Zuge nachgeben muC, solange noch

die Lange der den Kern umspaunenden Fasern die Durchschnitts-

lange aller organischen Radien (Fig. 86 1, c.) iibersteigt. Erst

dann ist eine Entfernung des Mikrocentrums von der Kernober-

flache denkbar, wenn sich der Durchmesser derselben nun noch

weiter verkleinert. DaC aber von da an die Kontraktion der den

Kern umspinnenden Fasern nicht mehr als Ursache fiir eine weitere

Gestaltsverauderung desselben geltend gemacht werden kann, wenn

man nicht das Prinzip der gleichen Lange und gleichen Spannung

aller organischen Radien ganzlich umstoCen und Uber den Kon-

traktiouszustaud derselben ganz willkiirliche Ausnahmen machen

will, liegt auf der Hand und bedarf weiter keiner Erklarung.

Es laCt sich also a us der von Heidenhain e n t w o r -

fenenTheorie,daCalle organischen Radien ur sprung-
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lich gleiche Lange unci gleiche Spannung haben, in

gleichen Abstanden an derZellperipherie entsprin-
gen uud an dem Mikroceutrura endigen, und daB der
Kern interfilar liegt, nicht eine einzige am Kern
wahrnehnibare Gestaltsveranderungerklaren, Die
von diesen Voraussetzungen aus gemachten Ablei-
tungen sind mechanisch unmoglich.

11.

Es bedurfte daber einer Priifung dieser Voraussetzungen, resp.

der empiriscbeu Grundlagen, aut welcbe die Tbeorie aufgebaut ist.

Denn sollten sich diese als ricbtig berausstellen, so mufite das zu

dem Schhifi fiihren, dafi eine Erklarung der in Frage stebenden

Erscbeinungen durcb mecbauiscbe Prinzipien vorlaufig uberbaupt

nicbt moglicb ist.

1) 1st es erwiesen, daC alle organischen Radian an der Zell-

peripberie, und zwar dort in gleichen Abstanden von einander

endigen und sicb festbeiten?

Existieren tbatsacblicbe, einwandsfreie Befunde, welcbe diese

Annabme Heidenhain's stiitzen? Heidenhain sagt in seiner Ab-

handlung uber Kern und Protoplasma: „Dafi die Radiarstrablen

die Peripberie der Zelle erreicben, kann man sebr vielfacb wabr-

nebmen; . , . ."*). Es ist das zugleicb die einzige von Beobacb-

tungen ausgehende, auf dies Verbalten beziiglicbe Stelle, die ich

bier gefunden babe.

In den neuen Untersucbungen beiCt es dann^): „Diese cen-

trierten Protoplasmafaden laufen von dem van BENEDEN'scben

Mikrosomenstratum aus bis unmittelbar an die Oberflache der Zelle."

Kurz vorber werden als Beispiele dafur die Figuren 65, 68, 69

angefubrt. In Fig. 65 und 69 sehe icb eine ganze Zabl organiscber

Radien abgebildet, welcbe die Oberflacbe nicht erreicben, und auch

in Fig. 68 weite Strecken der Zellperipberie, von denen keine

Radien entspringen. Und weiterbin bemerkt er: „Eine abnliche,

weit ausgedehnte Centrierung des Protoplasmas bei ruhenden Zellen

ist von Hermann (44; Taf. XXXI, Fig. 12) und van der Stricht

(90; Fig. 21) auch bei andeien Objekten aufgefunden worden."

Nun zeigt aber Fig. 12 von Hermann urn das Mikrocentrum

berum ein nach alien Ricbtungen bin gleicbmaCig entwickeltes

Strablensystem, von dem nicbt ein einziger Strabl bis an die Pe-

1) 1. c. Kern und Protoplasma, S. 148.

2) L 0. S. 497.
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ripherie zu verfolgen ist, und mindestens ein Drittel der gezeich-

neten direkt auf die Oberflache des Kerns gerichtet ist, ohne dafi

auch irgend etwas von Auseinanderspreizungen zu bemerken ware.

Dafi Heidenhain aber fiir dies Verhalten die citierte Fig. 21

von VAN DER Stricht anfuhrt, scheint mir so wenig fur seine An-

schauungen zu sprechen, da hier weder von einem Centrosora, nocb

von dem Verlauf der organischen Radien etwas deutliches zu sehen

ist, dafi ich zur Erklarung einen Druckfehler oder eine Verwechs-

lung annehmen zu diirfen glaube.

Mir scheint danach die Angabe Heidenhain's, dafi

alle organischen Radien an der Zellperipheri e, und
zwar in gleichen Abstanden von einander endigen,
durch die Thatsachen nicht gestiitzt zu sein und
auch mit keiner Beobachtung anderer Untersucher
im Einklang zu stehen.

2) Ist es erwiesen, dafi der Kern in interfilare Raume des

Strahlensystems eingeschoben ist, dafi durch ihn eine Auseinander-

spreizung der Spharenstrahlen verursacht wird und dadurch das

Mikrocentrum an die Oberflache der Kernmembran zu liegen kommt,

wenn sein Durchmesser grofier wird als der Radius der kugelig

gedachten Zelle?

Heidenhain') sagtdazu: Es „haben Hermann (44; Fig. 14)

und ich (41; Fig. 9 u. 14, hier wiederholt in Fig. 68) Abbil-

dungen gegeben, aus denen unmittelbar hervorgeht, dafi der Kern
sich unter Umstanden mit einem gewissen Anteil seines Umfanges

m die Masse der Sphare einschieben kann, so dafi dadurch die

Spharenstrahlen im eigentlichen Sinne des Wortes auseinander-

gespreizt werden. In diesen Fallen wird der Kontur der Sphare,

welcher durch den van BENEDEN'schen Kornerkranz gegeben ist, einer-

seits, uamlich in der Nachbarschaft des Kerns, un vollstan dig".

Was zunachst die Fig. 14 Hermann's angeht, so ist gegen

die Wahl dieses Beispiels geltend zu machen: 1) dafi man hier

von einem Mikrocentrum und von einer Sphare eigentlich nichts

sieht, und es daher nicht wohl moglich ist, uber die Anordnung
der Strahlen zu deraselben etwas Sicheres auszusagen. 2) dafi im
allgeraeinen Spermatocyten Zellen sind, welche hochgradige sekun-

dare Veranderungen in ihrer Kern- und Protoplasmastruktur zeigen.

Flemming hat dies fiir die Spermatocyten des Salamanders nach-

gewiesen und ich werde gerade auf diesen Punkt im nachsten

Abschnitt noch genauer zuriickkommen. Namentlich aber geht

1) 1. c S. 604.



Studien iiber den Mechaniamus der Zellteilung. 317

dies aus den vortrefflichen Untersuchungen Brauer's *) iiber die

Spermatogenese von Ascaris megalocephala hervor. Bei Ascaris

megalocephala univalens liegt das Centrosom innerhalb der Kern-

membran, bei Asc. megl. bivalens auCerhalb derselben im Zell-

protoplasma, bevor die Karyokinese durch die Teilung derselben

eingeleitet wird.

Diese Zellen sind also nicht geeignet, um aus Befunden an

ihnen allgemeingiltige Gesetze abzuleiten.

Was dann die von Heidenhain zum Beweis herangezogenen

Leukocyten betrifft, so wird hier auf Fig. 68 und 69, und Fig. 51

der friiheren Arbeit verwiesen. Nun ist Fig. 69 nicht ein-, sondern

zweikeruig, kame also deshalb schon nicht in Betracht. Dann sieht

man hier nur an einem der Kerne eine Auseinanderspreizung der

Strahlen des Radiarsysteras. Auf den anderen Kern laufen Strahlen

zu und scheinen an seiner Oberflache zu endigen. AuBerdem zeigt

die von Heidenhain der van BENEDEN'schen Kornerschicht gleich

gesetzte Mikrosomen-Reihe auch noch an eioer anderen Seite eine

Unterbrechung, ohne daB hier eine Auseinanderspreizung der

Strahlen erfolgt ware. Also: die Unterbrechung der Mikrosomen-

Reihe beweist nichts fiir eine Auseinanderspreizung.

Fig. 51 zeigt vom Mikrocentrum nach alien Richtungen hin

gleichmaCig entwickelte Strahlen und gar keine Auseinander-

spreizung. Viele scheinen direkt an der Kernmembran zu endigen.

Die beiden auffalligsten konzentrischen Mikrosomenreihen sind gar

nicht allein an der Kernseite, sondern auch nach rechts oben unter-

brochen.

Es bleibt also als einzige Figur, welche den von Heidenhain

gemachten Angaben einigermaCen gerecht wird, Fig. 14 (wieder-

holt in Fig. 68) iibrig.

Meinen Erfahrungen nach kommt nun bei Leukocyten ein

solches Verhalten der organischen Radien zum Mikrocentrum und

zum Kern nicht vor, sondern die eiukernigen ruhenden Leukocyten

zeigen im allgemeinen ganz die gleiche Anordnung, wie sie

im vorigen Abschnitt von den ruhenden Spermatogonien und den

Zwischenformen zwischen Spermatogonien und Spermatocyten dar-

gestellt ist. Meine Erfahrungen sind natiirlich nur geringe.

Aber selbst wenn man von ihnen ganz absieht und nur

1) A. Bbatjee, Zur Kenntnis der Spermatogenese von Ascaris

megalocephala. Arch. f. mikr. Auat., Bd. 42, 1893.

— Zur Kenntnis der Herkunft des Centrosoms. Biol. Centralbl.,

Bd. XIII, 1893.

Bd. 2X1£. N. F. ZZII. 2 1
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Heidenhain's eigeue Untersuchuugeu beriicksichtigt, so wird man

iiicht auCer Acht lassen dtirfen, dafi die Auswahl dieser Zelle

(Fig. 68) als Grundlage fur eine allgemeine Theorie keine gluck-

liche ist. Die hier zur DarstelluDg gebrachten Verhaltnisse haben

jedenfalls keine allgemeine Giltigkeit, nicht einraal fur Leukocyten,

und konnen daher nicht als Ausgangspunkt fiir eine Theorie dieneu.

3) Ist es bewiesen, dafi die um das Mikrocentrum radiar an-

geordneten Fibrillen wahrend der Zellenruhe Kontraktilitat und

Spannung besitzen?

Heidenhain sagti): „Ein Zellenfaden zeigt sich mithin ....

zusammengesetzt aus einer abwechselndeii Reihe dunkler und heller

Querstiicke, wie dies auch bei der quergestreiften Muskelfibrille

der Fall ist. Mit E, van Beneden habe ich diese QuergliederuDg

des Zellenfadens der Quergliederung der Muskelfibrille gleichwertig

erachtet," und verweist auf seine friihere Arbeit iiber Kern und

Protoplasma.

Hier finden sich die Angaben: „dafi die langeren unter

ihnen deutlich die schmaleren sind gegeniiber den

kiirzeren. Der jeweils vorhandene Grad der Kon-
traktion oder Erschlaffung des Pro toplasmafadens
findet seinen Ausdruck im Dicken- Durchmesser;"
ferner: „daC die Anzahl der intensiv farbbaren Querglieder des

Zellenfadens (Mikrosomen) im allgemeiuen um so geringer er-

scheint, je kiirzer derselbe ist. Setzt man voraus, daB

im Zustande volliger Erschlaffung alle organischen Radien die

gleiche Lange haben, nimmt man feruer an, daC auf jedem

Strahl thatsachlich die gleiche Anzahl von Mikrosomen vorhanden

ist, so folgt, daB inoerhalb der stark kontrahierten Faden immer

eine Reihe von Mikrosomen zu einer in sich nicht

mehr auflosbaren Gruppe zusam menr iicken mussen.
Der Vergleich mit der Fibrille des quergestreiften Muskels am
ruhenden und thatigen Zustande liegt auf der Hand : auch bei ihr

nimmt die Anzahl der farbbaren Querglieder beim Uebergang in

den konkrahierten Zustand — wenigsteus scheinbar — ab" ^y

Wie schon oben bemerkt, vermag ich die Annahme Heiden-

hain's, daC auf gewissen Strecken der Radien einzelne Mikrosomen

miteinander verschmelzen, wahrend die ubrigen getrennt bleiben,

und dafi dadurch eine Abnahme ihrer Zahl bedinst werde, allein

1) 1. c. 498, 499.

2) Kern und Protoplasma, S. 148.
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nicht als fiir den Vergleich mit quergestreiften Muskelfibrilleu aus-

reichend zu bezeichnen.

Ich finde bei Heidenhain keine Thatsache, welche dafiir an-

gefiihrt werden konnte, dafi diese Fibrillen eiuen Zug auf ihre

Ansatzpunkte ausuben; deon erst dadurch konnte ihre Kontrak-

tilitat festgestellt werden. Die Beobachtung der Verschiedenheit

ihrer Dicke, die ubrigens anzuzweifeln ist, und der Verschiedenheit

der Zabl der Mikrosomen scheint mir allein fiir sich nichts zu

beweisen.

Als nachgewiesen zu betrachten ist die Kontraktilitat der bei

der Karyokinese auftretenden dififerenzierten Mantelfasern der

Zellen des Salamanders. Diese aber habeu ihren mikrosomalen Bau

verloren und konnen nicht mit quergestreiften, sondern hochstens

mit glatten kontraktilen Fasern verglichen werden. Die Art ihrer

Funktion, ein dauernder gleichmaBiger, iiber lange Zeit bin aus-

gedehnter Zug steht damit in Einklang.

Diese Fasern haben ferner die Querverbindungen mit ihren

Nachbarfibrillen verloren und verlaufen entweder einzeln (wie in

den Zellen der Triton-Gastrula) oder zu zweien zu einem Band-

chen vereinigt vom Pol zu den Schleifenmuskeln. Als nachgewiesen

zu betrachten ist weiterhin die Kontraktilitat der cones principaux

des Ascariseies. Auch diese haben ihren mikrosomalen, quer-

gegliederten Bau verloren (v. o.). Dies sind die hochstdifferen-

zierten, aus organischen Radien hervorgehenden kontraktilen Fibrillen.

Die Quergliederung, der mikrosoraale Bau und das Vor-

handensein von Querverbindungen zwischen Mikrosomen gleicher

Ordnung ist schon von Boveri als urspriinglicherer Zustand an-

gesehen worden (v. o.), der mit dem Bau der quergestreiften

Muskelfaser nur ganz oberflachliche und nicht in der Gleichheit

der Funktion begriindete Ahnlichkeit zeigt.

Ich kann somit die Grundlagen, auf welche M. Heidenhain

seine Theorie aufgebaut hat, nicht als ausreichende bezeichnen

und vermag den Voraussetzungen, die er macht und die mir

zum Teil unbewiesen, zum Teil unrichtig erscheinen, nicht zuzu-

stimmen.

III.

Daraus folgt fur mich, dafi auch die Konsequenzen , welche

Heidenhain aus seiner Theorie fur die Erklaruug der Mechanik

der Karyokinese zieht, nicht zulangliche sein und den Thatsachen

gerecht werden konnen.
21*
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Heidenhain sagt i): „Es ist nud kiar, daC wenn flir eine ruhende

Zelle die Notwendigkeit eintritt, sich zu teileu, .... daB dann in

diesem Augenblicke in der Zelle schon zwei Tochterradiarsysteme

implicite gegeben sind, welche nur Doch die Aufgabe haben, sich zu

trennen. Diese Trennung geschieht durch die Teilung des Mikrocen-

trums uiid das Auftreten der Centralspindel (Fig. 87 A). Fur die

beiden Tochterradiarsysteme tritt nun sofort wieder jenes Prinzip in

Geltung, welches schon die innere Form der Mutterzelle beherrschte

und auf Grund dessen die orgauischen Radien eines ceutrierten

Systems (unter einfachen inneren und aufieren Bedingungen) alle

dem gleichen Zustande der inneren Spannung zustreben, oder

anders ausgedruckt: auf Grund dessen aie einer mittleren, ihnen

durchschnittlich zukommenden Lange sich zu nahern suchen.

Die urspru ngliche Gleich gewichtslage der ruhen-
de n Zelle (Fig. 85) ist einmal gestort durch das Auf-

treten der Spindelfigur (Fig. 87 A), und nun streben
die Tochterradiarsysteme sofort einer neuenGleich-
gewichtslage zu (Fig. 87 B). Da nun infolge des Wachsturas

der Centralspindel und wegen der allraahlichen Auflosung der

Kernmembran die iiber die Kernoberflache hinweggebogenen ge-

dehnten Faden in der Lage sind, sich verkiirzen zu konnen, so

kommt es schlieClich .... zur Bildung jener wunderbar gleich-

mafiig ausgestalteten dicentrischen Figur (87 B)"^).

Teilt sich also das Mikrocentrum behufs Einleitung der Karyo-

kinese, so sind nach Heidenhain von nun an auf das eine die

eine Halfte der organischen Radien centriert, auf das andere die

andere Halfte. Heidenhain giebt dies zwar nicht ausdriicklich

an, aber ich schlieCe es aus der Darstellung in seinem Schema

(Fig. 87 A) 3).

Angenommen, dies ware richtig, und es fiele nun auch durch

die Auflosung der Kernmembran der Widerstand weg, den die-

selbe dem Ausgleich der Spannungsdifferenzen entgegengesetzt hat,

so wurden sich die gedehnten organischen Radien so lange kon-

trahieren, bis sie alle gleich lang sind, bis also die beiden ge-

teilten Mikrocentren in die Mitte der Zelle dicht nebeneinander

zu liegen kommen, vorausgesetzt, daC die sie vereinigenden Krafte

der Centrodesmose noch ebenso groB waren wie der ihnen entgegen-

1) 1. c, S. 714.

2) Vergl. ferner 1. c. S. 678 in 127.

3) Vergl. auBerdem S. 672 in 126.
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wirkende Zug. Die Spannung der organischen Radien hatte nun

das Minimum des in der ruhenden Zelle mogliehen erreicht. Be-

sitzt die Verbiudung der Centrodesmose aber Nachgiebigkeit (und

dies ist ja durch das Wachstum der Centralspindel gegeben), so

wird die Summe der auf die beiden Mikrocentren wirksameu Krafte

sich noch urn etwas mehr vermindern konnen.

Das linke Mikrocentrum (vergl. die Schemata Heidenhain's)

wird sich, wenn es auf der durch die Mitte der Zelle gehenden

Spindelachse angekommen ist, so weit nach links von dem Mittel-

punkt verschieben, bis von einer durch dasselbe senkrecht zur

Spindelachse gelegten Ebene rechts und links die Summe aller

auf dasselbe in entgegengesetzter Richtung wirksamen Krafte gleich

ist. Dasselbe gilt ceteris paribus fur das rechte Mikrocentrum.

Diese Grenze wiirde in Fig. 87 B schon weit uberschritten sein.

tJber diese Grenze hinaus ist aber eine weitere Entfernung der

beiden Mikrocentren von einander durch auf sie von den
organischen Radien ausgeiibten Zug unter den von

Heidenhain gemachten Voraussetzungen der moglichst gleichen

Lange und gleichen Spannung aller organischen Radien und ihrer

Insertion an der Zellmembran in gleicheo Abstanden vollkomraen

uridenkbar. Die Spannungsditferenzen haben sich soweit als irgend

moglich ausgeglichen, und damit muC jede weitere Bewegung aufhoren.

Heidenhain nimmt an, dafi dieser Moment erst im Monaster-

stadium eingetreten ist.

„Wenn ich hier auch nicht so weit gehe wie Boveri (1. c.

p. 110) 0» zu sagen, dafi dieser Ruhezustand vielleicht der Ruhe-

zustand par excellence im Leben der Zelle sei, so muC ich nach

meinen Grundsatzen und Erwagungen doch auch'') behaupten,

dafi das Spiel der Krafte auf diesem Stadium der
Mitose fiir einige Zeit als vollig ausgeglichen^) zu

betrachteu sei."

Bel dem Versuch einer Erklarung des weiteren Verlaufes muC
Heidenhain selbst denn auch seinem Prinzip untreu werden.

„Erst spaterhin beginnt dann eine physiologische ^) Verkurzung

1) 1. c. Zellstudien. Jen. Zeitschr. 1888, S. 794.

2) Im Urtext nicht gesperrt gedruckt.

3) Der Ausdruck phyaiologisch scheint mir hier doch nicht ganz

am Platze zu sein, denn die Physiologie ist die Wissenschaft von

Naturo;esetzen und den aus ihnen zu erklarenden Erscheinungen, spe-

ziell der Biologie. Die hier in Frage stehende Verkurzung ist aber

dem vorher von Heidenhain aufgestellten Prinzip der urspriinglichen

Identitat der organischen Kadien, einem physiologiechen Gesetz, zu-

wider und hieraus nicht erklarbar.
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der Polfaden (Schema Fig. 87 C u. D), welche nachraals wahrend

der Telokinese wiederum so weit wie nur irgend moglich zum

Ausgleich kommt."

Falls ich nicht ganz im Irrtura bin, scheint mir auch, daC in

Bezug auf die Spannungsverhaltnisse im Stadium der chroraatischen

Muttersternfigur Heidenhain Boveri's Ausfiihrungen miCverstanden

hat. Denn ich glaube mit Boveri einig zu sein, wenn ich annehme,

daC im Monasterstadium zwar eine gewisse Zeit fast vollige Ruhe

herrscht, die Spannung aber bis zum Moment des Auseinander-

weichens der Tochtersegmente, also bis zum Ende des Monaster-

stadiums dauernd ansteigt und hier ihren Hohepunkt vor dem

plotzlichen Abfall erreicht.

„Fibrillen von gleicher Lange besitzen gleiche

Starke." Diese Annahme „involviert den weiteren Satz, dafi

von zwei verschieden langen Fibrillen die langere
weniger kontrahiert ist und demnach die

starkere Wirkung auszuuben vermag"^).

„Dieser Moment der Trennung der Tochterelemente

bezeichnet das Ende der Aquatorialplatte. Die Spindelfasern und

die Fibrillen der Polkegel, die bisher beiderseits fixiert und in

Spannung 2) gehalten waren, miissen sich kontrahieren" ^). „Am
starksten werden sich die Fadchen der Polkegel kontrahieren" ^),

well sie vom „Zustande moglichster Verkiirzung" am weitesten

entfernt sind. DaC sie aber in diesem Moment die starkste

Dehnung haben, die iiberhaupt wahrend der ganzen Karyokinese

vorkommt, folgt aus Boveri's Ausfiihrungen auf S. 787 und 788.

Durch die Verkiirzung der starker entwickelten Verbindungsfasern

zwischen Polen und Chroraosomen wird eine gegenseitige Annahe-

rung der beiden Pole und dadurch eine Entfernung von den An-

satzpunkten der cones antipodes uod eine Dehnung derselben be-

wirkt, durch die ihre Spannung bis zum Maximum im Moment

der Trennung der Tochtersegmente ansteigt.

Wenn nun Heidenhain annimmt, „daC das Spiel der Krafte

auf diesem Stadium der Mitose fiir einige Zeit als vollig ausge-

glichen zu betrachten sei", so ist er zwar ebenso weit gegangen

wie Boveri, aber in entgegengesetzter Richtung.

Ich kann mich also in keiner Beziehung Heidenhain's iiber

1) Zellenstudien, S. 786.

2) Im TJrtext nicht gesperrt.

3) 1. c. S. 795. •
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die Struktur des Protoplasmas gewonnenen theoretischen An-

scbauungen anschliefien ').

Aber auch demjenigeo, welcher rait Heidenhain uicbt iiber-

einstimmeu kaiin, werden die durch seine vortretflichen Arbeiten

erzit'lten Fortschiitte in der Untersuchungsmethodo und in der

dadurch in so hohem Mafie geforderten Kenntnis des Protoplasmas

eine reiche Quelle der Anregung und des Nutzens fiir eigene Unter-

suchunu;en sein.

Vni, Versuch einer vcrgleichenden Morphologie

der Zellteilung.

Vorbedingung fiir den Beginn der Karyokinese ist die An-

wesenheit von zwei Centrosomen. Gewohnlich — und beim Sala-

mander gilt dies wahrscheinlich fiir alle Zellen — sind schon

wahrend der Zellenruhe die zwei fiir die nachste Karyokinese be-

stimmten Centrosomen vorhanden. Das alte Strahlensystem ver-

fallt wahrend der Zellenruhe mehr und raehr der Riickbildung, und

mit Beginn der Karyokinese bildet sich um jedes einzelne Centro-

som ein neues Strahlensystem. Diese neugebildeten Strahlen sind

morphologisch und ph y siologisch urspriinglich

alle von ganz gleicher Beschaff e nheit, die Winkel,

welche nachstbenachbarte Strahlen miteinander bilden, sind

stets gleich. Ist die Lange der Strahlen gleich der halben

Entfernung der beiden Centrosomen voneinander geworden, so

beruhren sich diese beiden Strahlensysteme. Erfolgt ein weiteres

gleichmaCiges Wachstum aller Radien derselben, so komrat es

zu cinem gegeoseitigem Druck beider aufeinander, wenn wenig-

stens den Strahlen die Moglichkeit genommen ist, sich in-

einander hineinzuschieben und sich zu durchkreuzen. Wenn nun

die Mikrosomen Knotenpunkte eines netzformigen Fadenwerkes

(van Beneden) sind, so ist eine Durchkreuzung nur bis zu der

auCersten, in dem Strahlensystem vorhandenen Mikrosomen-Reihe

ohne Zerreifiung dieser Querverbindung moglich. ZerreiCen also

diese Querverbindungen nicht, so miissen die Centren der beiden

Systeme sich in dem Mafie voneinander entfernen wie die mit

der Verbinduugslinie derselben zusammenfallenden Strahlen sich

verlangern ; diese und die ihnen benachbarten werden zugleich die

1) Die Differenzen waren groBer, als ich anfangs, in meiner

friiheren kurzen Mitteilung, annahm. (Zur Morphologie der Central-

Bpindel. Diese Zeitsobrift, Bd. XXVIII, N. F. XXI, S. 473.)
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sein, welche fiir diese Entfernung der Centren voneinander haupt-

siichlich die Kraft producieren, welche also fiir diese erste Funk-

tion am meisteu in Anspruch geuommen werden.

Mit der vermehrten Inanspruchnahrae steigt die Leistungs-

fahigkeit. Diese Erfahrung kann maa bei fast alien Organen des

Korpers machen. Erst wenn die Inanspruchnahme iiber ein ge-

wisses Mafi hinausgeht, tritt Ermudung und Herabsetzung der

Leistungsfahigkeit ein. Dasselbe glaube ich auch auf die Organe

der Zellen anwenden zu diirfen. Auf die erhohte Inanspruchnahme

reagieren die organischen Radien durch eine erhohte Leistungs-

fahigkeit. Es ist nun eine langst bekannte und mit einer groCen

Zahl von Beispielen belegte Thatsache, daB solche Organe, welche

wahrend des Lebens eines Individuums besonders beansprucht

werden, bei einer Zahl von Nachkommen voUkommener und starker

angelegt werden, bei denen namlich, welche infolge davon im

Kampf urns Dasein bevorzugt sind, und iiberleben.

Macht man diese Annahme auch fiir die organischen Radien,

so ist es erklarlich, dafi diejenigen Radien, welche mit der direkten

Verbindungslinie der beiden Centrosomen zusammeufallen und die

ihnen nachst benachbarten unter den gemachten Voraussetzungen

in der Folge der Generationen eine hohere Ausbildung erfahren

miissen, und eine solche hohere Ausbildung haben sie thatsachlich

im Ei von Ascaris megalocephala schon gewonnen. Diese Radien,

welche die fibres r6unissantes bilden, sind es also in erster Linie,

deren Wachstum als die Ursache fiir das Auseinanderweichen der

Centren anzusehen ist. Treffen die sich vergrofiernden Radien-

systeme auf die Kernmembran, so werden diejenigen Radien,

welche zuerst dieselbe erreichen, einem Druck ausgesetzt sein

und andererseits einen Druck auf die Kernmembran ausiiben.

Giebt die Kernmembran trotz des Wachstums dieser Strahlen

nicht nach, so muC von nun an die Richtung, in welcher die Be-

wegung der Centren erfolgt, geandert werden. Sie muB nun in

der Diagonale des Parallelogramms der Krafte stattfinden, dessen

Seiten gegeben sind in der durch das Wachsen bedingten Ex-

pansionskraft einerseits derjenigen Radien, welche mit der Ver-

bindungslinie der beiden Centren zusammeufallen, und andererseits

derjenigen, welche auf die Membran getrofifen sind. Als der End-

effekt davon ist die Lagerung der Centren bei Beginn der Monaster-

bildung in der Mitte jeder Zellenhalfte anzusehen. Abgesehen von

den durch die Verbindung gewisser Fasern mit Chromosomen be-

dingten Abweichungen findet sich dieser Vorgang in der annahernd
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urspriinglichsten Form im Ei von Ascaris megalocephala

verwirklicht.

Es ist also die Expansionskraft der aufeinander
und aufdieZellmembran treffendenRadien, welch e

die Wanderung der Pole bis zum Monasterstadium
hervorbringt.

In den Zellen des Salamanderhodens, welche ich vorwiegend

untersucht habe, verlauft der Vorgaug anders. Diese unterscheiden

sich auf den ersten Blick von dem Ei des Pferdespulwurms durch

das Verhaltnis der Masse des Kerns zu der des Zellenprotoplasmas.

Die Masse des Kerns hat hier bei weitena das tJbergewicht. Be-

ginnen die beiden Centrosomen sich voneinander zu entfernen,

so kommt es schon sehr friih zu Verbinduogen mit den Elementen

des Kernes, mit den Chromosomen, und da ihre Masse eine ver-

baltnismafiig groCe ist, so ist der Widerstand, welchen sie der

Entfernung der Centrosomen durch die mit ihnen gewonnene Ver-

bindung entgegensetzen, ein sehr betrachtlicher. Die Inanspruch-

nahme derjenigen Radien, durch welche eine Entfernung der Centren

verursacht wird, wird infolgedessen eine wesentlich andere sein.

Andere Radien sind es hier, welche eine hohere Inanspruchnahme

und infolgedessen auch eine hohere Ausbilduug erfahren, namlich

diejenigen, welche der Richtung folgen, in welcher die Centren

ausweichen wiirden, wenn sie dem Zuge der zwischen den Polen und

den Chromosomen entstandenen Verbindungen nachgeben wiirden,

und diejenigen Radien, welche in der Nachbarschaft der erst-

genannten verlaufen.

Lebenswichtige Organe werden in der Ontogenie schon fruh-

zeitig umfangreicher und kraftiger angelegt als minder bedeu-

tungsvolle.

Bevor es hier in den Spermatogonien des Salamanders zur

Bildung der phylogenetisch alteren fibres reunissantes kommt,

treten schon die Fasern der Centralspindel, entsprechend den durch

die Massenzunahme des Kerns umgestalteten Verhaltuissen, auf.

Diese treflfen im Winkel aufeinander, vereinigen sich miteinander

in der so charakteristischen Bogenform und iibernehmen nun zu-

gleich die einstweilige Funktion der fibres reunissantes und machen

ihre Ausbildung entbehrlich. Ob diese iiberhaupt noch zur Anlage

kommen oder nicht, kann nicht entschieden werden, da sie dann

von Fasern der sich streckenden Centralspindel nicht abgrenzbar

waren; jedenfalls miissen sie erst spater unter den ursprunglich

nach alien Richtungen gleich ausgebildeten Fasern der beiden
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Radiensysteme auftreten, als die Fasern der Centralspindel. Diese

Erscheinung wiirde dann als Heterochronie zu bezeichnen sein.

Phylogenetisch jungere, neu erworbene Organe komraen in

der Ontogenie friiher als altere zur Ausbildung, wenn letztere ihre

Bedeutung gegeniiber den ersteren, den neuen Verhaltnissen besser

gerecht werdenden verloren habeu und zur Ruckbildung kommen.

Daraus erklart sich die Centralapindel-Entwickelung, wie sie

sich bei den Generationen der Spermatocyten vollzieht, welche auf

die von mir vorwiegend untersuchten Spermatogonien und die

tJbergangsformen zwischen Spermatogonien und Spermatocyten

folgen.

Von alien um jedes Centrosom entwickelten Fasern werden

die, welche spater der Centralspindel angehoren, zuerst gebildet,

noch bevor es zu einer allgemeinen, nach alien Seiten bin gleich-

maCig entwickelten Strahlung kommt.

Ja, bei den Spermatocyten, welche der heterotypischen Kern-

teilungsform angehoren, wird die Centralspindel schon zugleich mit

der Teilung des Centrosoms angelegt, es besteht eine „prlmare

Centrodesmose" (Heidenhain). Ein Stadium, in dem die Strahlung

nach alien Richtungen bin um jedes Centrosom gleichmiiCig ist,

giebt es hier nicht, es wird vollstandig iibersprungen (ontogene-

tische Abkurzung). Die Centralspindel bildet sich schon lange,

bevor die Mantelfasern auftreten, obgleich diese phylogenetisch als

die alteren und ihre Wirksamkeit ursprunglich als die Ursache fiir

die Heranbildung der Centralspindeln anzusehen ist.

Wahrend der Ontogenie des Hodengewebes (Histogenie, Histo-

ontogenie) werden von den Generationen der Zelleu eine Zahl der

Formen wieder durchgemacht, welche in der Reihe der Vorfahren

sich von dcm zu Anfang dargestellten ursprunglichen Verhalten aus

nur langsam entwickelt haben. Die Ureiern ahnlichen Samen-

mutterzelleo sind in ihrer Ontogenie (Cytogenie, Cyto-ontogenie) die

primitivsten und vermitteln so einen Vergleich der durch Cano-

genien veriinderten Entwickelung der spateren Generationen der

Spermatocyfen mit der des Eies von Ascaris megalocephala.

An der Centralspindel treten diese Verhaltnisse am deutlichsten

hervor. Die Histogenie ist eine Wiederholung der
Phylogenie der Gewebe.

Die „primare Centrodesmose" ist also meiner Ansicht

nach als eine ganz sekundare Bildung, als eine Cano-
genie aufzufassen,

Auch hierin weichen meine Resultate wesentlich von den An-
schauungen Heidenhain's ab.
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„Die bisherigen Erfahrungen tiber Karyokinese lehren ganz

unzweifelhaft, dafi die Centralspindel dort, wo sie vorhanden ist,

allniahlich hervorwachst aus einer auCerordeutlich geringen Sub-

stanzmasse, welche bei Gelegenheit der Trennung der Centrosomen

zwischen diesen erscheint. Ich babe ferner versucht zu zeigeo,

dafi die Centralspindel ihrer urspriinglichen Masse nacb sich aus

der Substanz der Centrosomen selbst herleitet (Absatz 124), und

glaube, dafi dieser Nachweis nair gelungen ist. Centralspindel

nnd Centrosomen bilden mithin der Genese nach ein Ganzes.

Dawir nun in der ausdemMikronucleusderlnfu-
sorieu hervorgeh enden -^ pindelfigur eiue Central-
spindel vor u ns haben, so folgere ich, dafi die Cen-
trosomen der Metazoen pol are (e ventuell weiter hin

fortentwickelte) Abgliederungen der Spindelfigur
des Mikronucleus sind, welche ihrerseits wiederum
die Fahigkeit habe n , di e Mikronucleusspindel, das
ist die Centralspindel, aus sich hervorgehen zu

lassen"^).

In Absatz 124*) heifit es: „Dafi aus ihr (aus der Centro-

desmose)die Centralspindel hervorgeht, halte ich fur

zweifellos . .
." „E8 fragt sich nun aber, in welchem Verbaltnis

diese Masse der Genese nach zu den Centralkorpern steht. Man
kann sie von diesen selbst, man kaun sie gewifi auch von der

Substanz der Astrosphare, von den iuueren Enden der Spharen-

strahlen, herleiten. Ich neige mich der ersteren Ansicht zu und

zwar lediglich darum, weil diese Vorstellung sehr einfach ist zu

denkcn, dafi bei der Separation zweier Centrosomen
sich die in Rede stehende Subs tan z m asse aus der
Masse der Centrosomen in rainimaler Menge heraus-
spinnt, und dafi sie dann sogleich bis zu dem Umfange an-

wachst, wie wir ihn in der ruhenden Zelle vor uns haben."

Ich mufi gestehen, dafi mir diese Ausfiihrungen Heidenhain's

zieralich unverstandlich sind. Am wenigsten aber kann ich in

ihnen etwas Beweisendes fur die Zusammeugehorigkeit von

Centrosom, Centrodesmose und Centralspindel erblicken, wie ich mir

die Sache auch iiberlegen mag.

In Abschnitt 20 (S. 480) sagt Heidenhain: „Hieruber kann

ich sagen, dafi in den relativ seltenen Fallen, in denen ich die

1) 1. c, S. 686.

2) 1. c, S. 671.
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Centrosomen urn eine Strecke von 1—2 ^i voneinander entfernt

vorfand, zwischeti beiden ein dunkler Streifen, eine Substanzbriicke

sichtbar war, welche ich auf eine Dehnung und ein Wachstum der

primaren Centrodesmose zuriickfiihre. Dieser Streifen ist oflfenbar

die junge Spindelfigur Hermann's, die Centralspindel, und ich fuge

hier ausdriicklich hinzu, dafi ich an weiter entwickelten Spindel-

figuren der Lymphocyten des Salamanders deutlich von Pol zu

Pol durchgehende Fasern babe unterscheiden konnen, daC also

jedenfalls eine Centralspindel im Sinne Hermann's vorhanden sein

muC. Mithin ist auch die in der prinaaren Centro-
desmose enthaltene Substanz nichts anderes als die

Materie, aus welcher sich die Centralspindel durch
Assimilation, Wachstum und Differenzierung her-
vorbildet, ja sie ist geradezu die Anlage der Central-

spindel, welche beim Lymphocyten schon bei der
ruhendeu Zelle vorhanden ist."

Heidenhain hat die Entwickelung der Centralspindel an den

Leukocyten (urn die es sich hier handelt) nicht studieren konnen,

weil es zu schwer ist, „derjenigen friihen mitotischen Prophasen

habhaft zu werden, bei welchen die Teilung des Mikrocentrums,

das Auseinanderweichen der bereits vorgebildeten Centralkorper,

ihre allmahliche Entfernung zur Bildung der Spindelpole .statthat'-'.

Er hat bei Centrosomen, welche 1—2 f.i
voneinander ent-

fernt waren, zwischen beiden einen Streifen, eine Substanzbriicke

gesehen und bei entwickelten Spindelfiguren die ohiie Zweifel vor-

handenen Fasern der Centralspindel. Er hat die Vermutung
gehabt, daB die erwahnte Substanzbriicke die Anlage der Central-

spindel ist, und mit den ahnlichen, von Hermann im Hoden von

Salamandra maculosa gefundenen Bildungen vergleichbar ist. Da er

nun ferner glaubt, festyestellt zu haben, daB diese Substanzbriicke

aus den Centrosomen hervorgeht oder umgekehrt, so schlieCt er,

daB Centralspindel und Centrosomen im allgemeinen der Genese

nach ein Ganzes bilden, und glaubt, daC ihm der Nachweis
dafiir gelungen sei.

Aus meinen Studien iiber die Spindelentwickelung glaube ich

folgern zu diirfen, daC Heidenhain mit seinen Vermutungen nicht

auf dem rechten Wege gewesen ist.

Ich glaube bewiesen zu haben, daC die Centralspindelfasern

sich aus bestimmten Gruppen von Strahlen, welche ursprunglich

alien anderen um die Centrosomen herum entwickelten Strahlen

morphologisch und physiologisch ganz gleich waren, durch hohere
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Differenzierung hervorgebildet haben, uiid daB die Centralspiudel-

entwickelung bei den Spermatocyten von Salamandra maculosa,

welche der heterotypischen Kernteilungsforni augehoren — und nur

fur diese hat dies Giltigkeit — eine canogenetisch vcranderte ist,

daE die hier vorhandene priniare Ceutrodesniose eine sekundare

Bildung ist, die aber genetisch nichts mit den Centrosomen zu

thun hat, sondern wie die Centralspindel der Zeliengenerationen,

von deuen die Spermatocyten abstammen, aus den Strahlen des

Radiensystems sich entwickelt hat.

Damit stehe ich also auf einem Standpunkt, der dem Heiden-

hain's diametral entgegengesetzt ist.

„Die Central korper derZellen derMetazoen sind

Neubildungen, welche aus dem Mikronucleus ein-

zelliger Geschopfe und zwar auf Grund derachro-
matischen Substanz desselben sich hervorgebildet
haben" ...»).

„Die aus dem Mikronucleus der Infusorien ent-

stehende Spindel mit durchgehenden Fasern ist

identisch mit der Centralspindel Hermann's"^).

„Die in dem Mikrocentrum der Lymphocyten
enthaltene „achroma tische" Substan z, welche eine

primare Centrodesmose bewerkstell igt und aus sich

die Centralspindel hervorgehen laCt, ist gleich-

wertig mit eben jenen achromatischen Bestan dteilen

des Mikronucleus der Infusorien, welche bei diesen

die Spindel aus sich entstehen lassen"^).

Also die achromatische Substanz, aus der sich die Central-

spindel der Metazoen und die Mikronucleusspindel der Infusorien

entwickelt, ist nach Heidenhain das Primare. Alles andere, die

Centrosomen, die Fasern des Spindelmantels und die Polstrahlen

sind sekundare Bildungen, die erst „im Laufe der Phylogenese zu

jener Zeit erworben worden" sind, „als der Makronucleus die

Lieferung der Chromosomen iibernabm".

Heidenhain hat auch hier wieder eine Zellengruppe zur

Grundlage fiir seine Theorie gemacht, welche eine so einseitig ent-

wickelte, hoch differenzierte ist, wie kaum eine zweite existiert.

Die einfacheren Verhaltnisse, aus denen sich die des Infusorien-

1) I. c. Neue Untersuchungen, S, 692, Absatz 135.

2) 1. c, S. 687, Absatz 132.

3) 1. c, 8. 689.



330 L. D r ii n e r

,

korpers hervorgebildet haben. sind so gut wie vollig unbekannt;

das gilt sowohl fiir den Kern und Nebenkern, wie fur die iibrigen

Zellorgane der Infusorien. Soviel scheint mir aber sicher zu sein,

dafi sie als ein der eliemaligen vermutlichen Stammgruppe der

Metazoen morphologisch fernstehende ganz eigenartig diti'erenzierte

Gruppe der Protozoen anzusehen sind. Die Ausdehnung der in

ibnen vorhandenen sekundaren Umgestaltuugen , Canogenien und

ontogenetischen Abkiirzungen entzieht sich im Einzelnen vorlaufig

jeder Beurteilung, da Mer die Genese der einzelnen Zelle (Cyto-

Ontogenie) eine sehr kurze und auBerordentlich schwer zu unter-

suchende ist, und eine flistogenese (Histo-Ontogenie), welche dem
biogenetischen Grundgesetz zufolge bei den Metazoen Aufschlusse

giebt, fiir die Infusorien nicht existiert.

Solange aber diese Bedingungen nicht erfiillt sind, mussen die

Zelleuorgane der Infusorien als zunachst unvermittelt dastehende

Bildungen betrachtet werden, die nur innerhalb dieser Zellen-

gruppe selbst verglichen werden diirfen ; und es scheint mir jeder

Versuch, einen Vergleich weiter auszudehnen, ein verfriihtes Be-

miihen zu sein, Eine Hypothese zumal, wie die Heidenhain's,

welche auCerdem noch als Ausgangspunkt eines Vergleiches hoch

differenzierte Zellen des erwachsenen Organismus nimmt, und in

diesen das hochst diiferenzierte Organ, die Anlage der Central-

spindel, scheint mir keine irgendwie gesicherte Unterlage zu besitzea.

Mikronucleus der Infusorien und Centralspindel
sind vorlaufig als vollig heterogene Bildungen zu
betrachten,

Ob uberhaupt der Mikronucleus mit den Centrosomen und

den von ihnen ausgehenden Strahlen etwas zu thun hat, ob viel-

leicht b e i d e gemeinsam ihren Ursprung von eiuem phylogenetisch

viel alteren Organ genommen haben, das noch unbekannt ist, oder

nicht, dariiber ist vorlaufig kaum Auskunft zu geben.

Wahrend des Ablaufs der Karyokinese kann man in der

Entwickelung des Strahlensystems zwei Perioden unterscheiden.

1) Die Periode der progressiven Entwickelung,
des Wachstums (Fig. 54—56 und 58—60, Taf. VIII). Alia

Strahlen verlangern sich wahrend derselben und iiben, wo sie

einem Hindernis begegnen , einen Druck aus. Es gilt dies

auch im allgemeinen fiir die Verbindungsfasern zwischen Polen

und Chromosomen, auch sie verlangern sich durch Wachstum
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und erreichen im Monasterstadium ihre stiirkste Ausbildung. Bis

zu diesem Moment findet nur ausnabmsweise eine wirkliche Kon-

traktion derselben statt. Durch ibr Wacbstum allein oder ge-

raeinsam mit dem der iibrigeu Strablen wird nacb Auflosung der

Kernmembran die erste Bewegung der Chromosomen erklarlicb,

welche nicht durcb Zug der an ibnen festgebefteten Fasern ver-

standlicb ist, denn sie erfolgt in einer anderen Ricbtung (Fig. 58

—60, Taf. VIII). Die Chromosomen werden durcb die sicb ent-

wickelnden Strablen verdrangt und sucben dabin auszuweichen,

wo ibneu am wenigsten Widerstand entgegenstebt, und so weit, wie

sie uicbt durcb die an ibnen festgebefteten Fibrillen fixiert sind.

Am aufialligsten tritt diese Erscbeinung in den von Hermann
studierten Spermatocyten bervor, welcbe der beterotypiscben Kern-

teilungsform angeboren.

Hier werden die Cbromosomeu durcb das auCerordentlich

scbnell und kraftig vor sich gebende Wacbstum der spateren

Mantelfasern ganz an die eine Seite der Zelle gedrangt (Fig. 47,

48, Taf. VII), um erst spater nacb Beendigung der Ausbildung

derselben ibrem durcb Kontraktion bewirkten Zuge zu folgen,

Nur dann, wenn die Verlilngerung der sicb bildenden Mantel-

fasern nicbt gleicben Scbritt bait mit der der Centralspindelfasern,

kommt von vornberein eine Zugwirkung zustande (vgl. o. Ab-

scbnitt III). Es ist das nur ein geringfiigiger Unterscbied.

Ist die Bewegung der Pole bis zur Mitte jeder Zellenbalfte

vollendet und durch die relative oder absolute Verkiirzung der

Mantelfasern die Bildung der Muttersternfigur vollendet, so folgt

nun als Ubergang zur zweiten Periode ein lang andauerndes

Stadium, welches auCerlich den Eindruck der Rube macht,

wabrend dessen aber die inn ere Spannung stetig zunimmt, in

erster Linie dadurcb, dafi die Verbindungsfasern zwiscben Polen

und Chromosomen, die Mantelfasern, sich immer starker anspannen.

Im Ei von Ascaris fiibrt dies zu einer Wiederannaberung der

beiden Pole. Die Fasern der cones antipodes sind dem auf sie

ausgeubten Zug der cones principaux nicbt gewacbsen und geben

nacb, sie werden gedehnt, bis die Spannung derselben geniigt,

um die Trennung der Chromosomen herbeizufiihren. Damit ist

der Kulminationspunkt der Karyokinese erreicht. Das ergiebt die

Darstellung Boveri's.

Nacb den Abbildungen van Beneden's^) will es mir so

1) Fig. 1—3, Taf. YI, Nouvelles recherches.
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scheinen, als ob aber nicht bloC die Pole einander genahert werden,

sondera auch die ganze Gestalt der Zelle durch den von den

Ansatzpunkten der cones antipodes an der Zelliuembran ausgeiibten

Zug verandert wird, und ich habe dies ubertrieben im Schema

Fig. 60 dargestellt. Auch die in derRichtung derSpindel-
achse einander gegeniiberliegenden Telle der Zell-

membran werden einander naher gertickt. Die Eizelle

wird dadurch breiter wie lang. Es zeigt sich also hier an dem

Stiitzapparat im gleichen Sinne wie in den Hodenzellen des Sala-

manders eine Aenderung des Verhaltnisses von Lange und Breite.

Die Gestaltveranderung der Centralspindel , des einem inneren

Skelett vergleichbaren Stiitzapparates der Hodenzellen, ist in

Parallele zu setzen zu der der Membran der Eizelle, die einem

auBeren Skelett, an das sich von innen die Muskeln anheften, zu

vergleichen ist.

Ist die Trennung der Chromosomen voUendet, dann beginnt

2) die Periode der regressiven Entwickelung des

Strahlensystems (Fig. 57 u. 61, Taf. VIII), Die grofite und

wichtigste Aufgabe derselben ist nun erfiillt. Die fur diesen Zweck

aufgewandte Spannkraft hat ihr Hauptwerk mit der Trennung der

gespaltenen Chromosomen gethan.

Die Energie der Lage kann sich in Energie der Beweguug

umsetzen: das ganze System der Strahlen, soweit dasselbe kon-

traktile Eigenschaften hat, zieht sich energisch zusammen,

Im Ei von Ascaris werden die Pole durch den Zug der cones

antipodes den Anheftungsstellen derselben genahert und dadurch

voneinander entfernt. Die mit ihnen durch die cones principaux

verbundenen chromatischen Segmente werden nachgezogen und, so-

weit das noch nicht geschehen war, durch Verkiirzung derselben

den Polen genahert.

Zugleich aber erfolgt die Langsstreckung der Zelle in der

Richtung, in der die Pole auseinanderweichen. Die Gestalt der

Zellmembran, welche zunachst wieder rund geworden war, wird

nun in entgegengesetztem Sinne verandert, als vorher. Die Zelle

wird langer als breit, und dies wirkt bei der schnellen Zunahme
des Abstandes der beiden Centiosomen mit, Es fragt sich, was

als Ursache fur diese Gestaltveranderung anzusehen ist.

Auch zur Erklarung dieser Erscheinung scheint mir die That-

sache der Kontraktion des gesamten Radiensystems zu gentigen.

Wenu die zur Spindelachse senkrecht von den Polen abgehen-

den Strahlen, welche sich an die Zellenmembran im cercle sub-
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Equatorial (Fig. 59—61, Taf. VIII) ansetzen, sich verkiirzen, so

werdeu sich die Ansatzpunkte an der Zellmembran einander naliern

miissen, und als Folge davou erklart sich die Veranderung der

Gestalt der Zelle (Fig. 61).

Schwierigkeiten macht aber das Verstandnis der zugleich da-

mit sich vollziehenden Verschiebung der Ansatzpunkte an der

Zellmembran. Wie konnen die hier in Betracht kommenden Fibrillen

auf die Membran einen Zug ausiiben, wenn sie in jedem Augen-

blick ihren Ansatzpunkt wechseln? Dariiber habe ich in den

Arbeiten van Beneden's und Boveri's keine Aufklarung gefunden.

Hier scheinen mir neue Untersuchungen notwendig zu sein.

Die erste Periode ist die der Expansion, die
zweite die der Kontraktion des gesamten Strahlen-
sy stems.

Uneingeschrankt gilt dies jedoch nur fiir einen ur-
spriinglichen Zustand, in dem wirklich alle Strahlen
morphologisch und physiologisch ganz gleich be-
schaffen waren.

Im Ei von Ascaris sind die kontraktilen Eigenschaften ge-

wisser Fibrillengruppen , der der cones antipodes und der cones

principaux, zu besonderer Ausbildung gelangt, dank der Moglich-

keit, dem Bediirfnis einer Sttitze im Moment der starksten Span-

nung durch Befestigung der Pole an der Zellmembran gerecht zu

werden. Schon in der ersten Periode, in der der Expansion, be-

ginnen sich diese Fasern morphologisch und physiologisch in dieser

Richtung zu kennzeichneu.

In den Zellen des Salamanders sind die expansiven Eigen-

schaften gewisser Fibrillengruppen zu besonderer Ausbildung ge-

kommen, derer der Centralspiiidel , da die UnregelmaCigkeit und

Schwache der Zellmembran eine stutzende Fixierung der Pole durch

Befestigung an ihr unmoglich machte, Und ihre Wirkungen setzen

sich auch in die zweite Periode, in die der regressiven Entwicke-

lung, fort. Die Entfernung der Pole voneinander ist der Eflekt

ihrer Wirksamkeit.

Ob ahnliches auch fur die Polstrahlen gilt, muB fraglich er-

scheinen. Auch sie wirken wahrend der ersten Periode durch ihre

expansiven Eigenschaften und fuhren so die Orientierung der

Spindel in der Mitte der Zelle herbei, also gerade so, wie die

Strahlen im Ei von Ascaris megalocephala. Ob sich aber die

Aeufierungen ihrer Expansionskraft auch auf die zweite Periode
Bd. XXIZ. N. F. ZZII. 22



334 L. Driiner,

erstrecken, oder ob sie hier durch Kontraktion eine Streckung der

Zelle in der Richtung der Spindelachse hervorrufen (ahnlich wie

dies sich im Ei von Ascaris vollzieht), dariiber bin ich, wie schon

fruher erwahnt, im Zweifel geblieben.

Der Verlauf der Kernteilung im Hoden von Salamandra und

im Ei von Ascaris unterscheidet sich darin, daC in den Zellen des

ersteren andere Gruppen von Strahlen zu hoherer Ausbildung ge-

kommen sind, wie in denen des letzteren.

In keinem Falle aber hat meines Erachtens
der Satz von der gleichen Lange und Spannung
allgemeine Giltigkeit. Durch die hohere Differenzierung

ist eine Verschiedenheit unter den Strahlen im anatomischen

Bau und in der physiologischen Beschaffenheit eingetreten.

Fasergruppen , welche von untergeordneter Bedeutung waren,

sind weniger stark ausgebildet oder , wie in den Zellen des

Salamanders z. B. die an die Schleifenschenkel ansetzenden

Mantelfasern , ruckgebildet worden; andere baben eine um so

kraftigere und ihrer Funktion entsprechend hohere Ausbildung

erfahren. Am weitesten vorgeschritten sind hierin die Zellen

des Salamanders. Den erhohten Anforderungen , welche die

Massenzunahme des Zellkerns stellt, kann so die Zelle trotz der

viel geringeren Mittel an Protoplasmamaterial gerecht werden.

Nur morphologisch und physiologisch vollkommen gleiche Fibrillen

aber haben bei gleicher Lange gleiche Spannung.

Ist die Annahme richtig, dafi diesem Zustande der verschieden

hohen Diflerenzierung der jetzt lebenden Zellen in der Phylogenie

ein anderer vorausgegangen ist, in dem wirklich alle organischen

Radien morphologisch und physiologisch vollig gleich waren, so

ergiebt sich als Vermutung, daB sie auch alle gleichen Ur-

sprungs sind, daC sie alle ausschlieClich dem Protoplasraa ent-

stammen ^). Es ist mir jedoch zur Zeit noch nicht moglich, diese

Anschauung durch die notige Zahl thatsachlicher Belege zu be-

weisen. Nur gegen einen Einwand, der dieser Aufifassung entgegen-

steht, mochte ich hier noch kurz Stellung nehmen.

Bei vielen Zellen bleibt wahrend eines groBen Teils der Spindel-

entwickelung die Kernmembran bestehen, und die ganze Spindel

I) Vergi. VAN DEB Stkicht, 1. c. p. 176,
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(auCer den Polstrahlen) liegt wahrend ihrer ganzen Entwickelung

innerhalb der Kernmembran ^).

Auch bei der Kernteilung im Hoden von Salamandra liegt, wie

ich nachgewiesen zu haben glaube, die ganze Spindel (die Pol-

strahlen ausgenommen) innerhalb der Kernhohle, und ich ver-

mute, daC dies uberall der Fall sein wird. Die Auflosung der

Kernmembran erfolgt oft erst sehr spat, bei den Spermatogonien

und den Uebergangsformen zu den Spermatocyten viel spater und

langsamer als bei diesen letzteren. In den Eiern von Triton ist

nach den Untersuchungen van dee Stricht's das Verschwinden

der membrane achromatique (Fig. 11)^) sehr verzogert. Reste

derselben bleiben auch im Hoden von Sal. mac. oft bis in das

Monasterstadium erhalten.

Die Thatsache, daB die Spindel im Monasterstadium und schon

vorher innerhalb des Kerns liegt, beweist aber nichts fur die Her-

kunft derselben. Mir will es scheinen, daB uberall da, wo es sich

feststellen lieCe, daC ihre Entwickelung v o m ersten Beginn an

innerhalb der allseitig geschlossenen Kernmembran sich vollzieht,

Oder wo gar die Centrosomen von Anfang an im Kern liegen, wie

in den von Brauer untersuchten Zellen, sekundare Veranderungen,

Caenogenien, vorliegen ^).

Schlufi.

Am Ende meiner Ausfiihrungen angelangt, gebe ich gern und

dankbar iiber den Einflufi und die reiche Anregung Rechenschaft,

welche ich durch die grundlegenden und bis auf den heutigen Tag

auf diesem Gebiet als uniibertroffene Muster dastehenden Arbeiten

VAN Beneden's und Boveri's empfangen habe. Namentlich werden

mir die Untersuchungen des letzteren stets ein glanzendes

Vorbild fur die Durcharbeitung und Verwertung gemachter Beob-

achtungen bleiben. Seine Ideen haben auch den Gang meiner

Untersuchungen in erster Linie geleitet, Wenn es mir gelungen

sein sollte, etwas zur Klarung der behandelten Fragen beizutragen,

so ist das vor allem auf diesen EinfluC zuruckzufuhren.

1) 0. Heetwig, Die Zelle und die Gewebe, Jena 1893, S. 163.

2) 1. c. S. 175.

3) Vergl. M. Heidenhain, Neue Untersuchungen, S. 683, Ab-

Batz 130.

22*
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Mein hochverehrter Lehrer uud Chef Herr Hofrat Prof. Dr.
FUrbringer hat auch bei dieser Arbeit mich in der liebenswurdig-
sten Weise mit seinem bewahrten Rat unterstutzt, namentlich bin
ich ihm aber durch seine bestandige Anregung zur Kritik der
eigenen Beobachtungen und der Deutung derselben zura groBten
Danke verpflichtet.

Jena, den 24. Juli 1894.
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Erkianmg der Abbildungen.

Zeiss apochromatisches Objektiv 1,30 Apertur, homogene Immer-
sion, Kompeasations-Okiilar VI, VIII, XII und achromatisches Ob-

jektiv. Homogene Immersion N. A. 1,20. Huygh Okulare III, IV.

Samtliche Figuren warden mit Hilfe des Zeichenprismas ange-

fertigt. Der Abstand des Zeichenbrettes vom Prisma schwankte je

nach der Hohe des Okulars zwischen 31 und 33 cm.

Tafel IV.

Fig. 1. Eine zwischen Spermatogonien und Spermatocyten

stehende Zelle. Innerhalb der Spharenhiille, welche ungefahr in der

Mitte der groBten Protoplasma-Ansammlung liegt, befinden sioh zwei

getrennte Centrosomen. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 2. Die Spharenhulle einer ahnlichen Zelle. Dieselbe ist

stellenweise unterbrochen und durch die Liicken treten Strahlen aus

dem Innern in das umliegende Protoplasma. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 3. Eine ahnliche Zelle. Von der Spharenhiille aus gehen

Strahlen in das Zellenprotoplasma, ohne dafi dieselben Zusammenhang
mit den Centrosomen batten. Auch hier zeigt die Spharenhiille

Unterbrechungen, sie liegt ungefahr in der Mitte der grdSten Proto-

plasma-Ansammlung. (Vergr. 1 : HOC.)
Fig. 4. Eine ruhende Zelle aus einem Ei von Triton alpestris

im Stadium der Gastrulation. Der Lochkern ist im optischen Quer-

Bchnitt gezeichnet, an der einen Seite desselben befinden sich die

beiden vollig getrennten Centrosomen, das eine wird durch das andere

verdeckt; nur das obere ist gezeichnet. Auf den Radien ist sehr

deutlich eine konzentrische Reihe von Mikrosomen zu erkennen. Die

Radien endigen zum Teil an der Zellmembran, zum Teil an der Kern-

membran, zum Teil frei im Protoplasma. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 5 stellt gleichfalls eine Zelle aus dem Ei von Triton

alpestris dar. Die eine Halfte des Lochkerns ist gezeichnet, die

beiden Centrosomen decken auch hier einander, nur eins von ihnen

ist gezeicbnet. Die von denselben ausgehenden Strahlen endigen zum
Teil an der Kernmembran, alle iibrigen frei im Protoplasma zwischen

den dasselbe erfiillendeQ Dotterkrystalloiden. (Vergr. 1 : 1850.)
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Fig. 6. Eine gleiche Zelle, deren Kern wurstfbrmig bis gelappt

ist. (Vergr. 1 : 970.)

Fig. 7. Aus dem Hoden von Salamandra maculosa. Beginn der

Karyokinese. Die Sphiirenhiille ist gesprengt. Die beiden nicht durch

eine Centrotesmose miteinander verbundenen Centrosomen liegen ge-

trennt im Protoplasma, ihre Eotfernung voneinander hat begonnen.

(Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 8. Ein gleiches Stadium. Der Schnitt ist zwischen beiden

Centrosomen mitten durchgefallen. Der groBere Teil des Kerns, wel-

cher sich im Stadium des lockeren Knauels befindet, ist abgehoben

worden und befindet sich im daneben liegenden Sohnitte der Serie.

Nur das Polfeld ist zuriickgeblieben. Dasselbe liegt um fast 90 ** zur

Lage der Centrosomen verschoben. Die Spharenhiille ist gesprengt,

es beginnt sich eiue Strahlung um die Centrosomen zu bilden.

(Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 9. Eine Zelle in dem gleichen Stadium. An dem linken

Centrosom sind noeh die Reste der Spharenhiille sehr deutlich zu er-

kennen, rechts sind dieselben achon zum Schwund gekommen. (Vergr.

1 : 1850.)

Fig. 10. Die Auflosung der Kernmembran beginnt. Einige

Fasern dor spateren Centralspiudeln siod im Winkel aufeinander ge-

troffen und haben sich bogenformig verbunden. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 11. Ein ahnliches, etwas jiingeres Stadium. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 12. Entwickelung der Spindel in einer Zelle aus dem Ei

von Triton alpestris. Die Kernmembran ist voUig aufgelost, die

Dotterkrystalloide haben sich zwischen die Chromosomen hineinge-

drangt, nicht ein einziger der von den Polen ausgehenden Strahlen

ist bis zur Zellenmembran zu verfolgen. (Vergr. 1 : 970.)

Fig. 13. Aus dem Hoden von Salamandra maculosa. Es sind

Verbindungen zwischen Chromosomen und Polen (Mantelfasern) vor-

handen, zwischen den Polen epannt sich die nach der Seite bin, an

welcher die meisten Chromosomen liegen, am starksten gebojjjene Cen-

tralspindel. Die Kernmembran ist nur an der Seite, an welcher die

Spiudelanlage liegt, vollstandig aufgelost. Die Chromosomen liegen

frei in der Kernhdhle (Seitenansicht der Centralspindel). (Vergr.

1 ; 1850.)

Fig. 14. Polaransicht eines gleichen Stadiums. Vom Centrosom

aus divergiereu die spateren Mantelfasern zu den Chromosomen hin,

welche sonst frei in der Kernhohle liegen. (Vergr. 1 : 1850.)

Tafel V.

Fig. 15. Ein gleiches Stadium wie das vorige aus dem Ei v"'^

Triton alpestris. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 16. Aus dem Hoden von Salamandra maculosa. Entwicke-

lung der Centralspindel von vorne gesehen. Das eine hdher gelegene

Centrosom ist durch den Schnitt gerade noch abgehoben worden.

Die in der Kernhohle freiliegenden Chromosomen haben Verbindung
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mit den Polen durch die in Bildung begriffenen Mantelfasern ge-

wonnen. Ihre friihere unregelmafiige Lagerung zum Polfeld ist durch

den Zug derselben gestort worden. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 17. Ansicht einer in Entwickelung begriffenen Central-

spindel, von der Seite and von vorn. Die Centralspindel ist hier auf-

fallend kurz und breit, vielleicht ist als Ursache davon der den Pol-

strahlen durch die Gestalt der Zellmembran geleistete Widerstand an-

zusehen. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 18. Fast reine Seitenansicht einer Spindelentwickelung.

Die Centralspindel ist hier aulfallend schlank, die Entfernung der Pole

sehr groIJ im Vergleich zu anderen, im gleichen Stadium befiudlichen

Zellen (vergl. Fig. 17). (Yergr. 1 : 1850.)

Fig. 19. Bin ahnliches Stadium. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 20. Riickansicht einer seitlich von den Chromosomen ge-

legenen jungen Centralspindel. Das rechts unten gelegene Centrosom
liegt bedeutend liefer im Schnitt wie das andere. Zu deu erstereu

konvergieren absteigend die Fasern der Centralspindel. Die Mantel-

fasern sind zum Teil im Querschnitt getroffen. Solche quer geschnit-

tene, durch zwei zu einem Bandchen vereinigte starkere Fasern ge-

bildete Verbindungen zwischen Pol und Chromosom sind naraentlich

am links oben gelegenen Pol zu erkennen. (Vergr. 1 : 1850).

Fig. 21. Spindelentwickelung von der Seite und vorne gesehen.

Unter den Centralspindelfasern sieht man hier vielfach unregelmaBige

Kriimmungen, (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 22. Seitenansicht eines vorgeriickten Stadiums der Spindel-

entwickelung. Die Kernmembran ist hier voUig aufgelost. Die Biegung

der Centralspindel nach der Seite zu, nach der die moisten Chromo-
somen liegen, tritt hier besonders deutlich hervor. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig 23. Ein ahnliches Stadium vom Pol und etwas von vorne

gesehen. Die Chromosomen sind schon um die Centralspindel herum
gezogen worden und beginnen sich in der Aquatorialebene anza-

ordnen. Zu jedem derselben erkennt man eine vom Pol aus ver-

laufende Mantelfaser. (Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 24. Ein ahnliches Stadium von der Seite gesehen. Einige

iiber und unter der Centralspindel gelegene Schleifen sind durch den

Schnitt entfernt oder nicht gezeichnet worden. Die Centralspindel

hat ihre Kriimmung verloren und eine regelmaBige schlanke, nach

alien Seiten hin ziemlich gleichmaBig entwickelte Gestalt augenommen.
(Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 25. Ein ahnliches Stadium. Die Centralspindel ist hier

zum Teil durch dariiber gelegene Chromosomen verdeckt. Man sieht

hier sehr deutlich zu einigen von den beiden Polen aus Mantel-

fasern herantreten , welche noch nicht vollig gestreckt sind. (Vergr.

1 : 1350.)

Fig, 26. a) Polaransicht eines Stadiums, welches kurz vor der

Vollendung der regelmaBigen Anordnung der Chromosomen in der

Aquatorialplatte steht. Die 12 vom Pol abgehenden Mantelfasern

sind unten noch dichter gedrangt als oben. b) Ein durch die Aqua-
torialebene derselben Zelle gelegter optischer Querschnitt. In der
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Mitte sind die auf einen runden Bezirk regelmaBig verteiltea Quer-

schnitte der Centralspindelfasern gezeichuet. Um dieselben herum

liegen in einem freien , von Zellsaft erfiillten Eaume (Kernhohle) die

Chromosomen. (Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 27. Ein nicht ganz senkrecht zur Spindelachse getroflfener

Querschnitt durch eine noch nicht ganz regelmaBig gebildete Aqua-

torialplatte. Die Fasern der Centralspindel stehen auch hier ziemlich

regelmaBig auf dem Querschnitt derselben verteilt, sie sind zu klei-

neren Gruppen vereinigt. An der einen Seite der Centralspindel sind

in der Kernhohle die Querschnitte der Mantelfasern zu erkennen.

(Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 28. Ein ausgebildetes Monasterstadium. Die Polstrahlung

hat hier ihre starkste Entwickelung erreicht, sie ist jedoch an beiden

Polen nicht ganz gleichmaBig entwickelt. Die Spindelachse liegt in

der Mitte der Zelle. Die von den beiden Polen zu den Chromosomen
aiehenden Mantelfasern sind iiber der Centralspindel straff angespannt.

Die Centralspindel hat eine breitere Form erhalten. (Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 29. Querschnitt durch einen Monaster im Moment der

Trennung der gespaltenen Chromosomen. Bei den meisten ist die

Trennung schon voUzogen, an einigen liegen die Tochtersegmente noch

mit einander verbunden. Samtliche Chromosomen liegen in der Kern-

hohle um den Querschnitt der yerbreiterten Centralspindel ange-

ordnet. Die Fasern der Centralspindel sind in der Mitte auseinander-

geriickt und haben eich an der Peripherie zuaammengedrangt, zum
Teil sind sie zwischen den Chromosomen naoh auBen getreten.

(Vergr. 1 : 1850.)

Tafel VI.

Fig. 30. Eine Zelle im Monasterstadium aus dem Ei von Triton

alpestris. Die Polstrahlen gehen hier nicht bis zur Zellmembran,

infolgedessen ist auch die Orientierung der Spindelachse in einer durch

die Mitte der Zelle gehenden Linie nicht genau (vgl. Fig. 12, Taf. IV).

Die Fasern des Spindelmantels bestehen hier aus einer vom Pol zum
Schleifenwinkel verlaufenden starken, von einer besonderen Hiille,

welche zu beiden Seiten derselben als Kontur sichtbar ist , um-
gebenen Faser und einer variablen Anzahl meist nicht sehr stark

ausgebil deter, zu den Schleifenschenkeln herantretender Fibrillen.

(Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 31. Aus dem Ei von Triton alpestris. Die Trennung der

Schleifen ist vollzogen, zugleich hat die Spindel eine schlankere Ge-

stalt angenommen (vergl. Fig. 30). (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 32 und 33. Aus dem Hoden von Salamandra maculosa.

Hier tritt das Verhaltnis von Lange und Breite der Centralspindel

wahrend des Monasterstadiums und des Dyasterstadiums sehr deut-

lich hervor. (Vergr. 1 : 1850.)

Fig. 34. Querschnitt durch eine entwickelte Spindel aus dem
Ei von Triton alpestris. An der einen Seite der Centralspindel zwei

im Schnitte getroffene Chromosomen, auf der anderen Seite sind

Querschnitte von Mantelfasern zu erkennen. (Vergr. 1 : 1850.)
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Fig. 35. Monasterstadium aus dem Hoden von Salamandra macu-

losa. An der Polstrahlung sind konzentrische Eeihen von Mikro-

somen zu erkennen. Einige der Polstrahlen , welche ungefahr senk-

recht zur Spindelachse von dem Pole der Zellmembran verlaufen,

treten besonders deutlich hervor. Uas Centrosom ist senkrecht zur

Spindelachse verbreitert. Die Chromosomen liegen in der vielfach

gebuchteten, unregelmaBig gestaltetea Hohle mit dem Pole darch die

Fasern des Spindelmantels verbunden, von denen zwei zu einem

Bandchen verbundene starke Fibrillen an den Schleifenwinkel heran-

treten. Die ubrigen Fibrillen, welche sich an die Schleifenschenkel

ansetzen, sind sehr zart. (Yergr. 1 : 1850.)

Fig. 36. Karyokiuese einer Follikelzelle, kurz vor der voll-

standigen Ausbildung des Monasterstadiums. Vier Schleifen sind nur

jede mit einem Pol in Verbindung getreten und liegen demselben

ziemlich dicht an , nur einseitig durch eine Mantelfaser fixiert.

(Vergr. 1 : 1350.)

Fig. 37. Schematische Zeichnung des Verhaltnisses der karyo-

kinetischen Spindeln und der Centrosomen zur Kernmembran, weun
der Platz fiir die Ausbildung einer Polstrahlung zu beschrankt ist.

Die Centrosomen haben an der Stelle, wo sie der Membran anliegen,

dieselbe nach auBen vorgebuckelt. Die Zeichnung a ist mit Hilfe

des Zeichenprismas den Konturen nach genau angefertigt. (Vergr.

1 : 1100.) (Vergl. S. 279,2.)

Fig. 38. Monaster aus einem Ei von Triton alpestris. Die

Polstrahlen des einen Poles erreichen die Zellmembran, die anderen

endigen ganz frei zwischen den Dotterkrystalliden. Die ganze Spindel

liegt in der einen Hiilfte der Zelle nach dem ersten Pol zu ver-

schoben. (Vergr. 1 : 970.)

Fig. 39. Aus dem Hoden von Salamandra maculosa. End-
stadium der Karyokinese. Die Chromosomen, welche noch die An-
ordnung zum Polfeld zeigen, sind in Auflosung begriffen. Die Kern-

membran hat sich gebildet. Zwei Centrosomen liegen am Polfeld

vollig getrennt nebeneinander im Protoplasma, das noch Spuren einer

feinen Strahlung erkennen laUt. Der Kern ist nur zum Teil im
Schnitt getroffen. (Yergr. 1 : 1850.)

Fig. 40. Ein gleiches Stadium in etwas anderer Ansicht vom
Polfeld aus gesehen mit einer sehr entwickelten Strahlung im Proto-

plasma. (Yergr. 1 : 1850.)

Tafel VII 0-

Comp. Oc. XII, Apochrom. 1,30, Apertur, homogene Immersion.
(Vergr. 1 : 1850.)

1) Die Figuren dieser Tafel machen einen etwas schematischen
Eindruck. Es handelt sich hier um die Wiedergabe von Gebilden, die

zum Teil auf der Grenze der Sichtbarkeit stehen. Die konzentrischen

Ringe um das Centrosom zum Beispiel, welche sich nur dem geiibten

Auge in einzelne aneinander gereihte Mikrosomen auflosen, machen be*
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Fig. 41. Spermatogonienahnliche Zelle aus dem Hoden von
Salamandra maculosa. Ungefalir in der Mitte der groBten Protoplasma-

anhaufung befinden sich zwei (nur eins ist gezeichnet, das aodere

wird bei tieferer Einstellung sichtbar) Centrosomen, urn die sich eine

die ganze Zelle durchziehende Strahlung entwickelt hat. Auf den

Radien sind 9 annahernd konzentrische Keiben von Mikrosomen zu er-

kenuen. Innerhalb der den beiden Centrosomen gemeinsam ange-

horigen Reihen befinden sich zwei, jedem Centrosom getrennt zu-

kommende. In der dritten von innen her gerechneten Mikrosomen-
reihe sind die Zellmikrosomen miteinander in quere Verbindung ge-

treten und zum Teil schon fest verschmolzen. Ahnliches wiederholt

sich bei einer Reihe von anderen Mikrosomenreihen. Der Kern ist

an die eine Seite der Zelle gedrangt und von dem Strahlensystem an

der einen Seite eingebuchtet worden.
Fig. 42. Zwei Centrosomen mit ausgebildeter Spharenhiille.

Die Besehaffenheit des Protoplasmas ist nur nach der einen Seite bin

gezeichnet. Die Zelle, nach welcher die Zeichnung angefertigt ist,

befindet sich auf einem etwas spateren Stadium wie die in Fig. 41

dargestellte.

Fig. 43. Eine zwischeu Spermatogonien der ersten Generation

und Spermatocyten stehende Zelle mit zwei Centrosomen neben dem
ruhenden Kern. Jedes der Centrosomen ist von einer getrennten

Spharenhiille umgeben. Vom Kern ist nur ein kleines Segment im
Schnitt getroffen.

Fig. 44. Eine der heterotypischen Kernteilungsform angehorige

Spermatocyte im Stadium des lockeren Knauels vor Beginn der Karyo-

kinese. Von den beiden neben dem Kern im Protoplasma gelegenen

Centromen ist nur das eine gezeichnet, das andere ist verdeckt, um
dasselbe hat sich nach der einen Seite hin eine Strahlung im Proto-

plasma entwickelt, Auf den Radien sind mehrere konzentrische

Mikrosomenreihen zu erkennen.

Fig. 45. Eine ahnliche Zelle wie die in Fig. 43 dargestellte im
Stadium des lockeren Knauels. Beide Centrosomen haben bereits

Verbindung mit den Chromosomen gewonnen, nachdem die Kern-
membran an der Seite, wo dieselben dem Kern anliegen, aufgelost

worden ist.

Fig. 46. Spindelentwickelung in einer spermatogonienahnlichen

Zelle von ungewohnlicher GroSe. Die Polstrahlung ist ganz besonders

stark entwickelt und hat zu einer auSerordentlich weitgehenden
Durchkreuzung der Radien gefiihrt. An der Zelle ist deutlich eine

lockerer gebaute Rindenzone zu unterscheiden, durch welche die Pol-

greiflicherweise der Darstellung groSe Schwierigkeiten. Zeichnungen
kdnnen immer nur eine sehr unvollkommene und bis zu einem ge-

wissen Grade schematische Wiedergabe dessen sein, was in den Pra-

paraten sichtbar war. Die Lithographic entspricht insofern den Ori-

ginalen nicht voUkommen, als in diesen die Strukturen des Proto-

plasmas weniger grob und matter ausgefiihrt waren.
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strahlen nicht hindurchgehen. Dieselben endigen meist in einer

dichteren Anhaufung von Zellfaden, welche diese Eindenschicht von

der iibrigen Zelle abgrenzt. In dieser Schicht der dichten Proto-

plasmafaden findet man Querverbindungen zwischen den Mikrosomen

der Polstrahlen besonders deutlich ausgebildet.

Fig. 47. Eine der homoeotypischen Kernteilungsform angehorige

Spermatocyte mit einer jungeu in Entwickelung begriffenen Central-

spindel. Die Chromosomen werden auch hier von den in Bildung

begriffenen Mautelfasern an die Seite der Zelle gedrangt. Dies ist

aber nicht so ausgepragt wie bei den Zellen der heterotypischen Kern-

teilungsform. Eine solche ist in

Fig. 48 ungefahr im gleichen Stadium dargestellt.

Fig. 49. Eine zwischen Spermatogonien und Spermatocyten

stehende Zelle. Querschnitt durch die Aquatorialebene. Die Chromo-

somen sind gestreckt und beginnen nach dem Pol auseinanderzu-

weichen. Der in ihrer Mitte gelegene Querschnitt der Central-

spindel zeigt wieder eine regelmaBige Verteilung der Fasern und eine

goringere Ausdehnung wie in Fig. 29 (vgl. o.).

Fig. 50. Eine gleiche Zelle in seitlicher Ausicht, in etwas vor-

geriickterem Stadium. An den Polstrahlen sind beiderseits kouzen-

trische Rcihen von Mikrosomen zu erkennen. Die Langsstreokung

der Zelle in der Richtung der Spindelachse ist eingetreten.

Tafel YIII.

Schemata.

Fig, 51 und 52. Ruhende Zellen. In Fig. 51 hat daa um das

innerhaib der Spharenhiille gelegene Ceutrosom centrierte Radien-

system die Gestalt des Kerns beeinfluBt, denselben von einer Seite

her komprimiert. Das Wachstum deaselben ist als die Ursache seiner

seitlichen Lage in der Zelle und seiner eingebuchteten Gestalt anzu-

sehen. Fiir die Veranderung, welche das Radiensystem in Fig. 52

erlitten hat, wurde ein vom Kern auf dasselbe durch das Bestreben,

wieder seine ursprungliche kugelige Gestalt anzunehmen, ausgeiibter

Druck angenommen.
Fig. 53 bis 57. Seitliche Ansichten der Spindelentwickelung der

Zellen von Salamandra maculosa.

Fig. 53 u. 54. Stadium des lockeren Knauels, in Fig. 53 aty-

pische, in Fig. 54 typische Lage des Polfeldes zu den Centrosomen.

Die Spharenhiille ist gesprengt, unter den urspriinglich um jedes

Centrosom gleichmaBig nach alien Richtungen entwickelten Strahlen

beginnen die Gruppen der Mantelfasern und die der spateren Central-

spindel deutlicher hervorzutreten.

Fig. 55. Die Differenzierung der Mantelfasern, Centralspindel-

fasern und Polstrahlen ist voUendet. Die sich entwickelnde Central-

spiudel liegt an der einen Seite der Chromosomen und zeigt die ihrer

Belastung entsprechende charakteristische Kriimmung ihrer Gestalt.

Fig. 56. Monasterstadium im Moment der hoohsten Spannung.

Die Fasern der nun drehrunden Centralspindel sind infolge des von
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den Polen aus auf sie durch die Spannung der Mantelfasern ausge-

iibten (polaren) Druckes stark gekriimmt.

Fig. 57. Diese Kriimmung hat sich nach erfolgter Trennung

der gespaltenen Chromosomen bedeutend vermindert. Die breite kurze

Gestalt der Centralspindel hat sich durch die Elasticitat ihrer Fasern

in eine gestrecktere umgewandelt, nachdem der polare Druck auf-

gehcirt hat.

Fig. 58—61. Die den Fig. 54—57 entsprechenden Stadien

der Spindelentwickelung im Ei von Asoaris megalocephala nach van

Benbden und Boveki. c. p. = cercle polaire. Diese Linie bej!;renzt

den Bezirk, innerhalb dessen sich die Fasern der cones antipodes an

die Zellmembran anaetzen. c. S. e. = cercle subdquatorial. Diese

Linie markiert an der Eihaut die Grenze zwischen denjenigen Strahlen

des Radiensyatems, welche frei endigen uud denjenigen, welche bis

zur Zellmembran reichen und sich an ihr festheften.

Fig. 62—65. Querschnitte durch die aufeinander folgenden

Stadien der Spindelentwickelung im Hoden von Salamandra maculosa

zur Veranschaulichung der Umgestaltung der Kernhohle und ihres

Verhaltnisses zur Centralspindel und den Chromosomen.

Fig. 66. Querschnitt der Aquatorialplatte im Ei von Ascaris

megalocephala. Die Anordnung der Chromosomen erklart sich aus

dem Fehlen einer Centralspindel.
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