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Zellen-Studien IV.

Ueber die Natur der Centrosomen.

Von

Dr. Theodor Boveri,

Professoi' an der Universitat Wiirzburg.

Mit Tafel I—VIII und 3 Fignren im Text.

Einleitung.

Lange Beschaftigung mit den Centrosomen in sehr verschie-

denen Tiergruppen hat mich allmahlich zu der Ueberzeugung ge-

fiihrt, daB es moglich ist, die mancherlei sich scheinbar wider-

spreclienden Befunde, welcbe in der Litteratur liber diese Bildun-

gen zu Tage getreten sind, bis zu einem gewissen Grade mit-

einander zu versohnen und einige Satze von allgemeinerer Giltig-

keit iiber ihre Morphologic aufzustellen. Zu diesem Behufe soil

im folgenden an 4 Objekteu der Kreislauf der Centrosomen von

einem Punkt ihrer Existenz bis zu dem gleichen Punkt in der

nachsten Zellengeneration verfolgt werden, worauf sich durch

Vergleichung dieser und anderer, in der Litteratur beschriebener

Objekte aus der Verschiedenartigkeit im einzelnen das uberall

Gleichartige herausheben wird.

Das Bestreben, einen bei der Kern- und Zellteilung so wich-

tigen Bestandteil unseres Elementarorganismus in alien Phasen

seines Bestehens so weit, wie es unsere Untersuchungsmittel nur

erlauben, zu analysieren, bedarf keiner Begriindung. Doch mufi

ich gestehen, daC es weniger die bloCe morphologische Erkenntnis

ist, welche mich in diesem Falle anzieht, als vielmehr die physio-

logische Bedeutung der Centrosomen, speciell bei der Zellteilung.

Schon seit meiuen ersten Veroflfentlichungen im Jahre 1887 habe

ich die Centrosomenfrage wesentlich von dieser Seite behandelt

und aus den Geschehnissen in normalen wie in abnormen Zellen

physiologische Schlusse gezogen, auf deren Berechtigung im all-

gemeinen Teil naher eiugegangen werden soil. GewiB wird hier

wie anderwarts, nachdem fiirs erste schon der morphologische
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Befund eine gewisse physiologische Einsicht gewahren kann,

weiterer Fortschritt nur durch das Experiment erreichbar sein,

Oder richtiger gesagt, durch das Studium iu der Natur vor-

kommender oder kunstlich hervorgebrachter Abweichungen von

dem normalen Verbalteu und der Folgen dieser Abweichungen,

Allein hierfiir ist eben eine genaue Kenntnis der morphologischen

Verhaltnisse unerlaBliche Vorbedingung. Denn wenn auch die

schlieBliche Entscheidung durch das Experiment geliefert wird,

miissen wir doch vor allem wissen, womit wir experimentieren.

Dieses Bediirfnis war es hauptsachlich, was mich veranlaCte,

dem 'Seeige]-Ei eine besonders ausfiihrliche Untersuchung zu

widmen. Dieses Objekt steht hinsichtlich der Klarheit und Sicher-

heit, mit der sich die Centrosomen und ihre Veriinderungen de-

monstrieren lassen, anderen Zellen weit nach. Aber als gunstigstes

Experimentalobjekt, welches iiberdies im Leben mehr von den

Wirkungen der Centrosomen erkennen laCt als die meisten anderen

Zellen, verlangt es die miuutioseste Untersuchung, die sich frei-

lich auch insofern verlohnt, als wir hier einen besonderen Typus

der Centrosomenteilung finden, der uns in den Stand setzt, andere

sich ferner stehende zu verbinden. — Fur die Wahl eines zweiten

Objektes, des Ascaris-Eies, waren vor allem historische Griinde

maCgebend. Es muCte mit den modernen Hilfsmitteln gepriift

werden, was von den alten Befunden an diesem Objekt, das die

erste Grundlage fiir die Centrosomenlehre gebildet hat, noch zu

Recht besteht. — Ganz allgemein aber waren, der Natur der Unter-

suchung gemaC, nur solche Zellen in Betracht zu ziehen, die sich

durch ihre GroCe und die GroCe ihrer Teile auszeichnen, die

weiterhin in rascher und nachweisbar normaler Teilung begriffen

sind und endlich in so groCen Mengen zur Verfugung stehen, daC

alle Stadien zur Beobachtung kommen mussen. Solche Zellen

sind die Ovocyten und manche Spermatocyten, die Eier und

Blastomeren, welche iiberdies bei vielen Organismen durch die

fast absolute Gleichzeitigkeit, mit der sich groBe Mengen von

ihnen zur Teilung bringen lassen, die Moglichkeit gewahren, die

Succession der Stadien mit voller Sicherheit zu bestimmen.

Ueberblickt man die neuere Litteratur uber die Cytocentren,

so zeigt sich, daB sich die Studien auf diesem Gebiet in zwei

Richtungen gespalten haben. Die eine sucht die Centrosomen in

den — zumeist ruhenden — Zellen des erwachsenen Organismus

Oder auch des bereits welter vorgeschrittenen Embryo auf. Sie
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fordert unsere Kenntnisse vor allem hinsichtlich des Vorkommens

der Centrosomen ubcrhaupt ; dann aber ist sie dazu berufen, uber

die Lage des Ceutrosonis in der ruhenden Zelle und die Be-

zieliuugen, die es geometrisch oder strukturoll zu anderen Zell-

teilen einnimmt, Aufschlusse zu geben, woriiber ja in Zellen, die

unmittolbar von einer Teiluug zur niichsten schreiten, iiichts zu

ermitteln ist. Durch Feststelluug solcher Beziehungen wird diese

Richtung auch physiologische Ergebnisse zu Tage fordern oder

wenigstens den Weg zu solchen zeigen konnen, insofern aus ge-

setzmiiBigeu Lageverbaltuissen und Verbindungen Schlusse iiber

die Funktion abzuleiteu sind.

Die audere, altere Richtung der Centrosomenforschnng be-

scbaftigt sich mit Zellen, die in rapider Teilung begriffen sind,

wie Eiern und Furchungszellen. Sie sucht die Centrosomen in

ihrem ganzen Kreislauf zu verfolgen und, soweit sie kanu, ibre

Rolle bei der Kern- und Zellteilung und, was damit aufs engste

zusammenhangt, bei der Befruchtung zu ermitteln. Dieser Seite

wird aber weiterhin auch die Aufgabe zufallen, in der Frage nach

der Struktur der Cytocentren das entscheidende Wort zu

sprechen. Denn sie hat es mit den groBten Zellen zu thun, in

denen auch die Centren am groCten und am leichtesteu zu analy-

sieren sind ; auCerdem aber steht ihr, nach der Natur ihrer Objekte,

der ganze Cyklus in den minimalsten Abstufungen und in vielen

Fallen in gesicherter Reihenfolge zur Verfugung, und sie vermag

oft, wenn ein Stadium, fiir sich allein betrachtet, der Deutung

Schwierigkeiten bereitet, durch Vergleichung mit den voraus-

gehenden und folgenden die Losung zu erbriugen. Sich gegen-

wartig zu halten, was jeder dieser beiden Zweige zu leisten ver-

mag, wird nicht ohne Nutzen sein ; mancher Gegensatz ist dadurch

entstanden, daC die eine Richtung Fragen entscheiden zu konnen

glaubte, die in die Kompetenz der anderen gehoren.

Es ist mir neuerdings gelungen, wovon unten ausfuhrlicher

die Rede sein wird, in den Eiern und Blastomeren von Ascaris

die Centrosomen im Leben zu sehen, allerdings nur in denjenigen

Stadien, wo sie durch besondere GroBe ausgezeichnet sind. Allein

auch so ist die Beobachtung fur einige Streitfragen von Bedeutung.

Denn, wie ich schon fruher betonte (17, S. 61), sind die Centro-

somen nicht resistente Gebilde, die sich mit Leichtigkeit dem

lebenden Zustand entsprechend kouservieren lassen ; ein Satz, den

die seitherigen Veroffentlichungen in der schlagendsten Weise be-

1*
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statigt haben. Wie wechselnd sich das Centrum der Astrosphare

bei verschiedener Konservierung und gar erst unter der so triige-

rischen Variabilitat der Eisenhamatoxylinfarbung darstellen kann,

geht daraus hervor, daC, wie es wiederholt vorgekommen ist, das-

jenige, was der eine Autor an seinen Praparaten aufs deutlichste

sieht, von einem anderen auf Grund anderer Praparate als nicht

existierend bezeichnet wird. Es wird eine Hauptaufgabe der

folgenden Untersuchungen sein, Gegensatze dieser Art aufzuklaren.

Handelt es sich in dem eben Gesagten um Kontroversen der

Centrosomenforscher untereinander, so sind diese Autoren kiirz-

lich alle gemeinsam von einem Urteil getroffen worden, welches

auf Grund ausfiihrlicher Erorterungen der Botaniker A. Fischer (38)

gefallt hat und das sich kurz dahin zusammenfassen laCt, daC es

Centrosomen als specifische Gebilde iiberhaupt nicht giebt, und

daC somit auch alles, was iiber ihre Funktion behauptet worden

ist, einfach dahinfallt. Bevor ich die Griinde fur dieses Urteil

untersuche, halte ich es fiir ersprieClich, das, was sich als das

Allgemeinste und Wesentlichste an der Centrosomenlehre angeben

laCt, in den Hauptztigen hierherzusetzen. Ich thue dies mit

den Worten, in welche ich im Jahre 1887 (11, S. 153 ff.) meine

Ergebnisse zusammengefaCt habe. Obgleich in dieser Darstellung

einige Punkte specieller ausgedriickt sind, als wir dies heute, wo
wir eine gewisse Variabilitat der Phanomene kennen gelernt haben,

thun wiirden, spricht sie das Essentielle meines Standpunktes doch

auch jetzt noch vollkommen aus.

„Das Centrosoma, das bisher nur als Polkorperchen der Spindel

bekannt war, ist ein selbstandiges dauerndes Zellenorgan, das sich,

gerade wie die chromatischen Elements, durch Teilung auf die

Tochterzellen vererbt. Es reprasentiert das dynamische Centrum
der Zelle ; durch seine Teilung werden die Centren der zu bildenden

Tochterzellen geschaften, um die sich nun alle iibrigen Zellbestand-

teile symmetrisch gruppieren. Jedes Tochtercentrosoma zieht die

Halfte des Archoplasmas um sich zusammen und belegt mit Hilfe

dieser in Fadchen ausstrahlenden Substanz ^j die eine Seite eines

jeden Kernelements, d. i. das eine der beiden im Mutterelement

1) Statt dessen wiirde man jetzt sagen: Um jedes Tochter-

centrosoma entsteht aus gewissen Bestandteilen des Zellkorpers eine

Astrosphare, und es differenzieren sich in manchen Fallen aus dem
Kerninhalt ahnliche Fasern, die gleichfalls auf die Centrosomen
centriert sind.



Zellen-Studien. 5

vorbereiteteu Tochterelemente, mit Beschlag, um dasselbe moglichst

nahe au sich heranzuziehen ^). Indem das noch ungeteilte Element

diese Einwirkung von beiden Seiten in gleicher Weise erfahrt,

wird es moglichst in die Mitte zwischen beiden Centrosomen, ge-

wissei-maCen auf die Grenze der von diesen beiden Korperchen

beherrschten Grebiete gefiihrt, und so entsteht die chromatische

Aequatorialplatte, die durch die Teilung der einzelnen Elemente in

zwei parallele Flatten zerfallt, vpelche nun infolge der entgegen-

gesetzt gerichteten Bewegung der beiden Centralkorpercben von-

einander entfernt werden ^). Wie die Aequatorialplatte, so gelangt

aucb die unter dam Namen der Zellplatte bekannte Scheidewand

des Protoplasmakorpers sowie die Einschnilrung der Zellenoberflache

in der auf der Verbindungslinie der beiden Centrosomen in deren

Mitte senkrechten Ebene zur Ausbildung.

Das Centrosoma ist das eigentliche Teilungsorgan der Zelle,

es vermittelt die Kern- und Zellteilung.

Die aktive Thatigkeit des Kernes bei der Teilung besteht

lediglich in der Kontraktion des Geriistes in die kompakten chro-

matischen Elemente und in der Teilung dieser Korper. Allein dieser

Prozefi, so wesentlich er aucb ist, wiirde fiir sich allein nicht zu

einer Kernteilung, sondern nur zu einer Verdoppelung der Zahl der

chromatischen Elemente in einem einzigen Kern fiihren. . . . Fiir

die Entstehung zweier Kerne aus einem einzigen ist es notwendig,

dafi die durch die Spaltung der chromatischen Elemente gebildeten

Tochterelemente so in zwei Gruppen verteilt werden, daC sie beim

Uebergang in den Zustand des ruhenden Kernes nicht mehr von

einer einzigen Vakuole umschlossen werden konnen. Diese Trennung

^eschieht ausschliefilich durch die Thatigkeit der Centrosomen und

ihrer Archoplasmakugeln.
Am lehrreichsten fiir die Erkenntnis dieser Beziehungen sind

jene wohl stets als pathologisch zu bezeichnenden Falle, wo mehr
als zwei Centrosomen vorhanden sind. . . . Sie fiihren mich zu dem
Schlufi, dafi sich die Zahl der entstehenden Tochterkerne weder nach

der Qualitat, noch nach der Quantitat der Kernsubstanz richtet,

sondern einzig und allein davon abhangt, wie vielen von den vor-

handenen Centrosomen es gelingt, sich mit einem Teil der chroma-

tischen Elemente in Verbindung zu setzen und so mit einem der

iibrigen Centralkorperchen Spindeln zu bilden. Die Kernelemente

verhalten sich hierbei genau wie sonst: ein jedes tritt nur mit

zwei Folen in Beziehung und teilt sich nicht in so viele Stiicke, als

Tochterkerne gebildet werden, sondern nur in zwei.

Wie die Kernteilung, so ist auch die Zellteilung eine

Funktion der Centrosomen. Es entstehen stets so viele Tochter-

1) Wobei allerdings ein gewisser Abstand nicht iiberschrit-

ten wird.

2) Hierzu kann sich noch eine Verkiirzung der ziehenden

Fasern gesellen, ja diese spielt in manchen Fallen die Hauptrolle.
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zellen, als Centrosomen vorhanden sind ^), und auch, wenn eines

dieser Korperchen bei der Kernteilung leer ausgeht, grenzt es einen

Teil der Zellsubstanz fur sich ab ; es entsteht eine kernlose Zelle,

die zu Grunde gehf^)."

Fragt man sich, wie ein bewahrter Forscher wie A. Fischer

in einem Buch, dessen allgemeine wissenschaftliche Tendenz bei

jedera Cytologen freudige Anerkennung findeu wird, dazu kommt,

das vorstehend Skizzierte und alles, was sich seit 13 Jahren darauf

aufgebaut hat, als Irrtum und Phantasie zu bezeichnen, so werden

sich folgende Grunde namhaft machen lassen, Fischer hat durch

seine* Versuche festgestellt, daC vieles, was wir an Strukturen in

konservierten Zellen finden, wie Korner, Fadchen, ja sogar Strah-

lungen, durch die Einwirkung der histiologischen Reagentien auf

EiweiClosungen hervorgebracht werden kann, Diese Erfahrungen

machen ihn, und bis zu einem gewissen Grade mit vollem Recht^

sehr skeptisch gegen alles, was sich, ohne im Leben sichtbar zu

sein, als Struktur an konservierten Objekten darstellen laBt. Da
nun nach Fischer der Kreislauf der Centrosomen nur aus kon-

servierten Praparaten zusammengesucht ist, so biirgt nichts dafiir,

daB es nicht lediglich zufallige, vielleicht artificielle Kornchen, zum

Teil aus dem Kern ausgestoCene Nukleolen sind, die dann, wenn

sie eine der Theorie giinstige Lage einnehmen, als „Centrosomen'^

in Anspruch genommen werden. — Man hatte erwarten diirfen,

dafi ein Autor, der iiber ein groCes, von zahlreichen Forschern

gepflegtes Arbeitsgebiet ein solches Urteil fallt, die in Betracht

kommenden Objekte genauestens untersucht babe, um sich von der

Leichtfertigkeit seiner Vorganger zu iiberzeugen. Aus Fischer's

Darstellung laCt sich ersehen, daC ihm diese eigene Erfahrung

vollig fehlt, Nur so wird es verstandlich, wie er dazu kommt, zu

sagen, daC er der herrschenden Deutung seine eigene gegenuber-

stelle. Denn eine Kenntnis der Dinge selbst, uber die er hier

schreibt, wiirde ihn belehrt haben, daC es sich bei dem wesent-

lichen luhalt der Centrosomenlehre gar nicht um Deutung handelt.

Freilich hatte ihm schon eine genauere Ueberlegung klar machen

konnen, daB er sich rait seinen Erorterungen uber unsere Frage

auf einem Felde bewegt, das der Kompetenz des Protoplasma-

1) Dieser Satz ist, wie icb spater gezeigt habe (19), wenigstens-

fiir das Seeigel-Ei nur mit gewissen Einschrankungen giltig.

2) Die thatsachlichen Nachweise zu diesen Ausfiihrungen, so-

weit nicht in dem Aufsatz selbst enthalten, finden sich im II. Heft
meiner Zellen-Studien. Weiteres in 12, 16 und 19,
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techuikers voUig entriickt ist. Wenu wir eiue Serie von Zellen-

praparaten vor uns haben, die nachweislich genau und luckenlos

die successive!! Stadien koaserviert repriiseatieren, welche eine

Zelle der gleichen Art von einer Teilung zur naclisten im Leben

durchlauft, und wenn wir darin Strukturen finden, die in kon-

tinuierlichen Uebergiingen einen hochst sinnvollen Kroislauf dar-

stelleu, so muC etwas dem Entsprechendes im Leben vorhanden

sein. Dazu kommt noch, dull vieles von diesem Lebenden an

manchen Zellen auch sichtbar ist. Schon Mitte der 70 er Jahre

haben BijTSCHLi und Auekbach, O. Hektwig, Fol, Flemming

u. a. in lebenden Eiern die Strahlensonnen beobachtet, in deren

Mittelpunkten das konservierte Objekt die Centrosomen zeigt, und

ich selbst vermochte 1888 (12) zum ersten Mai an lebenden

Eiern und Blastomeren von Seeigeln zu verfolgen, daC die beiden

Radiencentren der karyokinetischen Figur aus einem vorher dn-

fachen Centrum durch Teilung hervorgehen. Wiirde der Proto-

plasmaforscher zu dem Resultat gelangen, daC die Korperchen,

die wir in unseren Praparaten in den Radiencentren finden,

nicht so aussehen wie im Leben, so wiirde er hierin eine ge-

wisse Autoritat beanspruchen konnen ; iiber die Herkunft und

Schicksale dieser Korperchen aber steht ihm von seinem Stand-

punkt aus kein Urteil zu.

Aehnlich verhillt es sich mit dem zweiten Argument Fischer's,

das seinen Untersuchungeu iiber die Grundlagen der Farbungs-

technik entsprungen ist. Auch bier hat er, speciell mit dem, was

er iiber die Eisenbamatoxylinfarbung sagt, in vielen Stiicken ganz

recht; wie nahe ich hier mit ihm iibereinstimme, wird aus dem
nachsten Kapitel hervorgehen, das lange vor dem Erscheinen von

Fischer's Buch geschrieben war und ja auch nur eine erweiterte

Ausfiihrung von friiher (17, S. GOff. ; 46, S. 108) bereits kurz

Mitgeteiltem enthalt. Aber Fischer iibersieht auch hier den

Hauptpunkt, daB namlich die Eisenbamatoxylinfarbung zwar ein

sehr wertvolles Hilfsmittel ftir das Studium der Centrosomen ist,

daB aber die Lehre von der Persistenz und den Wirkungen der

Centrosomen von dieser und jeder Fitrbung unabhangig ist; denn

alles Prinzipielle ist schon zu einer Zeit festgestellt worden, wo
man diese Korperchen ohne jede Farbung studierte.

Das ftir Fischer wichtigste Motiv zu seinem Zweifel ist wohl

darin zu suchen, daB er die Angaben iiber Centrosomen, die von

einigen seiner botanischen Fachgenossen gemacht worden siud, als

sehr bedenklich erkannt hat. Auch hierin kann man ihm, be-
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senders auf Grund der wertvollen Untersuchungen, die wir Stras-

BURGER und seinen Schulern (98) verdanken, voll beistimmen. Es

kann kaum mehr bezweifelt werden, daB auf pflanzlichem Gebiet

Falle vorliegen, wo in der Ueberzeugung, was fiir tierische Zellen

gilt, musse auch fiir pflanzliche gelten, zufallige Strukturen als

Centrosomen beschrieben worden sind. Aber ein ganz ahnlicher

falscher AnalogieschluC, wie er hier in die Irre gefiihrt hat, findet

sich nun auch bei Fischer selbst, indem er der Meinung ist, daB

das, was fiir ein pflanzliches Objekt widerlegt ist, damit fiir alle

Zellen als irrtiimlich erkannt sei. Eine solcbe irrige Generali-

sierung mag nahe liegen ; die Sicherheit jedoch, mit der wir ihr

bei Fischer begegnen, kann nur aus der auf jeder Seite sich aus-

pragenden auBerordentlichen Unerfahrenheit erklart werden, mit der

er nicht nur den tierischen Objekten, sondern auch dem, was iiber

ihre Centrosomen und deren Wirkung bei der Zellteilung und Be-

fruchtung geschrieben worden ist, gegeniibersteht. Ehe man hier

weiter mit ihm diskutiert, wird man abwarten diirfen, bis er die

notwendigsten Litteraturstudien gemacht haben wird, um iiber-

haupt die Grundlagen zu kennen, auf denen unsere gegenwartigen

Vorstellungen iiber die Centrosomen und ihre Wirkungsweise ruhen.

MuB sonach diese Kritik als in der Hauptsache ganzlich halt-

los abgelehnt werden, so ist die Frage, ob nicht auf Grund anderer

Erfahrungen eine Modifikation der herrschenden Anschauungen

einzutreten hat. Ich habe hier die speziell von amerikanischen

Forschern herriihrenden Erfahrungen im Auge, welche auf eine

kiinstliche Erzeugung von Centrosomen hinzudeuten

scheinen und von denen vor allem diejenigen Morgan's uber

„Kiinstliche Astrospharen" (84, 85) von Interesse sind. Ich werde

ira allgemeinen Teil auf diese Erscheinungen einzugehen haben;

hier geniige die Bemerkung, daB meines Erachtens durch die in

Rede stehenden Beobachtungen und Versuche, ihre voile Richtig-

keit vorausgesetzt, nur bewiesen wird, daB Strahlungen im Proto-

plasma auch auf andere Reize als die von Centrosomen ausgehen-

den entstehen konnen, und daB solche Pseudospharen unter Um-
standen mit den echten in Struktur und Wirkungsweise eine iiber

alle Erwartung gehende Uebereinstimmung zeigen. In der

Spharenlehre also werden diese Erfahrungen zu reformieren

haben und manchen Theorien ein Eude bereiten. Aber eine zur

normalen Zellvermehrung notige Eigenschaft fehlt den kiinsthchen

Astrospharen durchaus: die regulierte Zahl, und hier scheint
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mir eben der Punkt zu sein, wo die Centrosomen als specifische

(lurch Zweiteilung sicli vermehrende Gebilde ihre UnerliiBliclikeit

dokumentiereii ^).

Ich halte somit die Moglichkeit, daB sich Centrosomen

irgendwo aus indifterenteni Protoplasma diti'ereuzieren konnten,

nach wie vor fiir hochst unwalirscheinlich und werde in dieser

Ueberzeugung auch nicht erschiittert durch die kiirzlich verofifent-

lichten Versuche von J, Loeb (78), welche im Zusaramenhang mit

denen Morgan's der Annahme einer durch chemische Einwirkung

moglichen Erzeugung von Centrosomen besonders gunstig er-

scheinen konnten. Loeb hat gefunden, dali sich unbefruchtete

Seeigel-Eier zu normalen Larven entwickelu, wenn man sie auf

etwa 2 Stunden in eine Mischung einer ^^/^ Normallosung von

MgClg niit gleichen Teilen Seewasser und dann wieder in reines

Seewasser bringt. Was hierbei im Ei vorgeht, daruber macht

Loeb keine Angaben. Nach den Anschauungen, die ich iiber das

Wesen der Befruchtung ausgesprochen habe (11, 16), steht diese

Entdeckung Loeb's mit der Frage nach einer Neubildung von

Centrosomen in so engem Zusammenhang, daC eine kurze Be-

sprechung hier am Platze sein dtirfte. So wichtig und aussichts-

reich die Versuche von Loeb sind, so anfechtbar scheinen mir

die Schliisse zu sein, die er daraus gezogen hat. Dies wird sich

zeigen lassen, ohne daB man einstweilen etwas von den feineren

Vorgiingen weiB, die die Einwirkung seiner Losung im Ei hervor-

ruft 2). Loeb kommt zu dem Resultat, daB bei dem Befruchtungs-

prozeB nicht die Nukleine, sondern die lonen des Spermatozoon

das Wesentliche sind : bringt man zu dem unbefruchteten Ei diese

bestimmten lonen, indem man dem Wasser gewisse Salze zusetzt,

so vermogen sie das Spermatozoon zu ersetzen. — Verweilen wir

einen Augenblick bei der negativen Seite dieses Ergebnisses, so

1) Man moge dies nicht mifiverstehen. Ich bin, wie ich von
Anfang an (llj betonte , nicht der Meinung, daB der von den
Centrosomen abhangige Teilungsmechanismus nicht durch andere
Mechanismen vertreten sein konne. Aber wo die Teilung an diese

speciiischen Organe gekniipft ist, da konnen sie, meines Erachtens,
nicht durch artificielle Differenzierungen ersetzt werden.

2) Ich habe vor kurzem bei einem Aufenthalt an der russischen
zoologischen Station in Villafranca versucht, die LoEB'schen Ex-
perimente zu wiederholen, urn dabei zu ermittebi, in welcher Weise
sich die Teilungsfigur im Ei ausbildet. Es gelang mir aber weder
bei Strongylocentrotus- noch bei Sphaerechinus-Eiern, parthenogene-
tische Entwickelung zu erzielen.
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darf ich bemerkeD, dafi ich die Bedeutungslosigkeit der „Nukleine*^

(Kernsubstanzen) ftir die Befruchtuiig schon vor mehr als 10 Jahren

fiir das Seeigel-Ei nachgewiesen habe, indem ich zeigte, daB einer-

seits bei AnweseDheit eines Spermakerns der Eikern entbehrlich

ist (14), andererseits bei Anwesenheit eines Eikerns der Sperma-

kern gelahmt sein kann, ohne dafi die Entwickelung beeintrachtigt

ist (12)
i).

Was nun die positive Seite von Loeb's SchluCfolgerung an-

langt, so geht er stillschweigend von der Voraussetzung aus, dafi

die Eutwickelung des Eies in seinem Experiment genau so durch

die Wirkung der Salzlosung veranlaBt wird, wie bei der Be-

fruchtung durch die Wirkung des eiudringenden Spermatozoon.
Diese Voraussetzung ist jedoch vorlaufig nicht begrtindet. Denn

wie, um einen Vergleich zu gebrauchen, ein an einem Abhang

stehender eingehemmter Wagen sowohl durch einen vorgespannten

ungehemmten Wagen von geniigender Masse, als auch durch

Losung seiner Hemraung in Bewegung gesetzt werden kann, ebenso

ist, um die Teilung des Eies einzuleiten, gleichfalls ein doppelter

Modus denkbar: 1) daB ein gehemmter Teilungsapparat des Eies

zur Thatigkeit angeregt und 2) daB ein neuer hineingebracht wird.

Bei der Befruchtung ist nach der von mir (11) und in ahnlicher

Weise von Vejdovsky (100) aufgestellten Theorie das letztere der

Fall; das Spermatozoon, das nebenbei unter Umstanden auch

gewisse Hemmungen lost (vgl. 16, S. 432), bringt ein Centrosoma,

d. i. einen neuen Teilungsapparat in das Ei und ersetzt dadurch

denjenigen des Eies. DaB es dieses letzteren zur Entwickelung

nicht bedarf, habe ich durch meine Versuche iiber die Befruchtung

und Entwickelung rein protoplasmatischer Eifragmeute bewiesen

(14, 18).

Wenn also Loeb mit der Behauptung, daB gewisse lonen

genau so wirken wie ein Spermatozoon, recht haben sollte, so

wurde dies, meiner Meinung nach, heiBen, daB die lonen ein

Centrosoma von der Qualitat eines Spermacentrosoms, oder daB

sie 2 Furchungscentrosomen, wie sie dem sich teilenden Ei zu-

kommen, im Eiprotoplasnia hervorrufen konnen. Es wurde sich

dann bei seinem Experiment, wie bei den MoRGAN'schen Ver-

suchen, die ja mit dem gleichen Salz angestellt sind, um die

1) Eine zusammenfassende Darstellung dieser Versuche und
ihrer Bedeutung habe ich in meinem Aufsatz Befruchtung (16,

S. 424—433) gegeben.
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Erzeugung kiiDStlicher A s trosphiiren handeln, nur mit

deni fuiidamentaleu Unterschied, dafi dieselbcn in Loeb's Versuch

in der Zahl, in der sie auftreten, und in alien Qualitaten voU-

kommen denen entsprechen, die wir sonst durch Teilung ihrer

Centren von einer Zellengeneration auf die niichste uberliefert sehen.

Allein es besteht noch eine zweite, von Loeb auBer acbt ge-

lassene Moglichkeit. Schon 1887, als ich meine Aiiffassung voni

Wesen der Bcfruchtung zuni ersten Mai darlegte, babe ich fur die

Parthenogenese die Annahme aufgestellt, dafi bei dieser selb-

standigen Entwickelung des Eies die sonst eintretende Riickbildung

des Eicentrosoma unterbleibe. Konnte nun nicht die LoEB'sche

Parthenogenese des Seeigel-Eies in dieser Weise zu erklaren sein ?

Es liegen ja gerade fiir das Seeigel-Ei verschiedene Erfahrungen

vor, welche mit Entschiedenheit dafiir sprechen, daB hier ein

„Ovocen tru m" vorhanden ist. Ich citiere hierzu einen Satz,

den ich vor 3 Jahren gescbrieben babe (19, S. 6): „Aus den Er-

scheinungen, die 0. und R. Hertwig und besonders neuerdings

R. Hertwig und Ziegler .... festgestellt haben, geht mit

aller Sicherheit hervor, daC d i e s e ra Kern (dem Eikern im

Seeigel-Ei) ein Centrosoma beigesellt ist^). . .
." Bei

der Befruchtung spielt dieses Ovocentrum allem Anschein nach

gar keine Rolle; gewisse Reize aber (R. Hertwig, 64, Zieg-

ler, 109, Boveri, 19) bringeu es zu einer Wirksamkeit, die

freilich in den bisherigeu Experimenten eine sehr beschrankte war.

Immerhiu scheint es mir nach diesen Erfahrungen vorlaufig das

Nachstliegende zu sein, die LoEB'schen Versuche in der Weise zu

erklaren, daB der veranderte Salzgehalt des Wassers das Ovo-

centrum zur Aktivitat anregt, oder vielleicht richtiger, dafi die

Versetzung in die LoEB'sche Mischung das Eiprotoplasma in eine

Verfassung bringt, daB das Ovocentrum wirken kann. Ist diese

Erklarung richtig, so hat, trotz des gleichen Endresul-
tates, dieWirkung des MgCl^ mit der des Spermato-
zoon gar nichts gem ein-).

Ich muB mich damit begnugen, diese Vermutung bierher zu

setzen. Gelingt der LoEB'sche Versuch an hinlanglich durchsich-

1) In welcher Form dieses Ovocentrum vorliegt, braucht hier

nicht weiter erortert zu werden. S. hieriiber Abschnitt C, Kapitel
VII, b.

2) Es mag nebenbei bemerkt sein, dafi Greeff (47) schon im
Jahre 1876 beobachtet hat, daii bei Seesternen gelegentlich. und zwar
ohne jede experimentelle Beeinflussung, Parthenogenese vorkommt.
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tigen Eiern, so wircl es nicht schwer sein, nachzuweisen , wie es

sich verhalt, uud es wird sich dann zeigen, ob die Bedeutung des

Experiments eine so revolutionare ist, wie der Autor annimmt.

Wir stehen in der Centrosomenfrage gegenwartig in einer

Periode der Reaktion, Nachdem die Bedeutung dieser Gebilde,

sovvohl was Verbreitung wie Funktion anlaugt, von manclien Seiten

sehr sta"k iiberschatzt worden ist, zeigen uns Erscheinungen, wie

das FiscHER'sche Buch und die Vorstellungen einiger amerika-

nischer Forscher, den nach meiner Meinung nicht minder ver-

fehlten. Ruckschlag. Aus diesen Extremen und in diesem Wider-

streit wird sich allmahhch eine richtige Bewertung herausbilden.

Es geht schon aus dem Titel dieser Arbeit hervor, daC der

Gegensatz, in welchem meine Erfahrungen und Auschauungen iiber

die Cytocentren zu denen M. Heidenhain's stehen, hier noch ein-

mal zu erortern ist, und daB ich also auf die Schriften Heiden-

hain's von 1897 (55, 57), soweit sie unseren Gegenstand betreffen,

werde einzugehen und auf seine Einwande gegen meine Auffassung

werde zu antworten haben. Diese Erwiderung wird eine lediglich

sachliehe sein, und man erwarte nicht, daC ich das, was es diesem

Autor gefallen hat, iiber mich und meine Untersuchungen zu

sagen, anders als durch Konstatierung des Sachverhaltes beant-

worten werde. ^Yer das im folgenden an Thatsachen Nieder-

gelegte gelesen haben wird und mit meinen friiheren Arbeiten be-

kanut ist, der ist in der Lage, die Berechtigung und den Charakter

der Angrifife M. Heidenhain's zu beurteilen, Ueber diese Art

von Polemik ein weiteres Wort zu verlieren, darauf glaube ich

verzichten zu diirfen.

Abschn itt A.

Zur Kritik der Eisenhamatoxylin-Farbung. Kiinstliche

Centralkbrperchen.

Die folgenden Betrachtungeu machen nicht den Auspruch, zur

Theorie der histiologischen Farbuugen etwas beizutragen ; immerhin

diirften die zu schilderuden Thatsachen bei denjenigen Forschern,

die jeuem Problem uachgehen, eiuige Beachtuug verdienen. Was
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ich hier beabsichtige, ist lediglich, darauf aufraerksam zu niachcn,

welche Vorsicht bei der Deutung der Eisenhiimatoxylinbilder,

speciell fur die Darstellung der Centrosomen, geboten ist.

Der Reiz und groBe Wert der Eisenhamatoxylinfarbung liegt

darin, daC man mit ihrer Hilfe imstande ist, gewisse Elemente

des niikroskopischen Bildes, die auf andere Weise nur wenig oder

bei besonderer Kleinheit gar nicht mehr unterscheidbar siiid, in

tiefer Schwarzfarbung aus einer fast farblosen Umgebung mit einer

nicht zu iiberbietenden Scharfe hervortreten zu lassen.

Freilich enthillt diese extrem scharfe Differenzierung auch

einige unmittelbare Nachteile, niimlich einmal, daC alle in den

schwarz gefarbten Teilen vielleicht noch vorhandenen Strukturen

verschwinden mussen i), zweitens aber, daC alle nicht oder auch

vermittelst einer Vor- oder Nachtinktion anders gefarbten Struk-

turen der Umgebung um so weniger gut hervortreten. Besonders

in der unmittelbaren Nachbarschaft des schwarz gefarbten Bereiches

macht der Kontrast nach meinen oft wiederholten Erfahrungen

eine Analyse viel schwieriger, als wenn die Eisenhamatoxylin-

Fiirbung unterblieben ist, und es dtirfte hauptsachlich diesem Um-
stande zuzuschreiben sein, daC Kostanecki und Siedlecki (73) ira

Ascaris-Ei die wirkliche Grenze des Centrosoms vollkommen iiber-

sehen konnten.

Doch ist dieser Umstand bei der Beurteilung von Eisen-

haraatoxylin-Praparaten von viel geringerer Bedeutung als eine

andere Erscheinung, welche ganz unabhangig von der Scharfe des

Sehens zu Tauschungen ftthren muB und vielfach schon gefiihrt

hat. Wer sog. gelungene Eisenhamatoxylin-Praparate ohne ge-

nauere Priifung der Methode betrachtet, dem wird ihre ungemeine

Klarheit und Scharfe die Ueberzengung erwecken, daC in den

schwarz gefarbten Teilen des Priiparates cellulare Elemente dar-

gestellt seien, die, von ihrer Umgebung hochgradig different, durch

eine auGerst scharfe Grenze von ihr abgesetzt sind
;
ja es scheint

die Eisenhamatoxylin-Farbung, was Klarstellung einer Grenze an-

langt, jedes andere Farbungsverfahren weit zu iibertreffen. Allein

einige Aufmerksamkeit bei ofterer Anwendung des Farbstoflfes mufi

diese Zuversicht alsbald erschiittern.

1) Es ist deshalb sonderbar, wenn Autoren, welche Centro-

somen lediglich mit Eisenhamatoxylin als durch und durch schwarze

Kugeln dargestellt haben eine weitere Struktur derselben in Ab-

rede stellen.



14 TheodorBoveri,

Das Eisenhamatoxylin-Bild kommt bekanntlich in der Weise

zu stande, daC nach der Hamatoxylin-Behandlung zunacbst alle

Telle des Praparates, sowelt sle slch uberhaupt imbibieren, voll-

kommen schwarz slnd, und daC dann in der Elsenlosung einzelne

sich rascb, andere sebr langsam entfarben, so daC scblleBlich das

Bild eiuzelner aus bellem Grunde intensiv scbwarz hervortretender

Figuren entsteht. Fur diese verscbiedene Scbnelllgkelt der Ent-

farbung mogen zum Tell chemiscbe Unterscblede zwiscben den

einzelnen Zellenbestandtellen in Betracht kommen, gewiC aber 1st

dieselbe In bobem MaCe davon abbangig, ob der einge-

lagerte Farbstoff fur die ibn auswascbende Elsen-

losung leicbter oder schwierlger zugiingllcb 1st.

Wle bestlmmend dieses Moment ist, dafur fubre icb elnen

groben, aber darum gerade besonders klaren Fall an, den ubrigens

jeder, der Ascaris-Eler scbneidet, slcb lelcbt zur Anscbauung

bringen kann. Diese Eler baben auf der AuCenselte Ihrer Scbale

eine Substanzlage, die in vielen Farbstotfen, z. B. in Karmln und

Hamatein, eine intensive Fiirbung annlmmt. Aucb in Eisen-

bamatoxylln bleibt diese Oberflacbenscbicbt zunacbst scbwarz i),

eutfarbt slcb jedocb fruber als das Cbromatln und die Centro-

somen, wenn aucb an verscbledenen Stellen verscbieden rascb.

Nur da, wo zwel Eischalen einander berubren, gebt die Entfarbung

viel langsamer von statten, und man erbalt so auf elner gewissen

Entfarbungsstufe ein Bild, wle es In Fig. 16 (Taf. I) dargestellt

ist, wo die BerUbrungsflacbe zweier Eischalen durcb elnen scbwarzen

scbeibenformigen Fleck — im Durcbscbnitt eine kurze dicke Linie

— markiert ist, wahrend alle ubrigen Telle schwach gefarbt oder

bereits ganz farblos slnd. Untersucht man ein solcbes Praparat

mit starker VergroCerung, so zelgt slcb, dali genau, sowelt die

beiden Scbalen aneinander stoBen, die erwahnte Oberflacbenscbicbt

elner jeden Scbale den Farbstoff festgebalten bat, wabrend er im

iibrlgen Berelcb vollkommen ausgewascben 1st.

Man konnte vermuten, daB an der Berubrungsstelle zweier

Scbalen jene Oberflacbenscbicbt bel der Hartung chemiscb be-

sonders modlfiziert werde, so daC sle nun den Farbstofl" fester

blnde. Dagegen sprlcbt elnerselts das Verbalten gegeuuber anderen

Farbstoffen, welcbe die Schlcbt stets gleicbmaCig um das gauze

1) Die eigentliclie Schale uimmt in Eisenhamatoxylin nur elnen

blafi-braunlichen Ton an, der beim Ausziehen sofort vollstandig

verschwindet.
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Ei herum tiiigieren, mag der Farbstoff nur weuig oder stark aus-

gezogen sein. Ganz ausgeschlossen aber wird eine solclie An-

nahme durch folgende Thatsache. Wenii man die in ilirer Ei-

rohre geharteten Eier spiiter durch Zerkloi)fen voneinander isoliert

und nun schneidet, so entfarben sie sich ringsum so, wie sonst

an den freien Fliiclien, wiihrend uiiter der gemachteu Voraus-

setzuug, daC an der Beruhrungstiiiche eine besonders niodifizierte

Oberflachenschicht vorlage, die den Farbstoff langer halten wurde,

diese audi nach der Isolation noch durch starkere Farbbarkeit

ausgezeichuet sein miiCte. Umgekehrt zeigen Eischalen, die nach

der Hiirtung wiihrend der weiteren Priiparation deformiert worden

und dadurch in groBerer Ausdehnung miteinander in Beruhrung

gekommen sind, jene intensive Farbuug nuumehr genau so weit,

als sie sich jetzt beriihren. Die langere Bindung des Farbstoffes

an den Beriihrungsflachen kann demnach nur so erklart werden,

daC die auswaschende Eisenlosung hier nicht so rasch und in-

tensiv wirkeu kann wie an den freien Fliichen, indem offenbar

die eigenthche Schalensubstanz, zwischen welche die sich be-

ruhrenden Oberflachenschichten gewisserniaCen eingeprefit sind, sehr

wenig durchlassig ist.

Allgemein aber fiihrt uus diese Thatsache zu dem Resultat:

ein Eisenhamatoxylin-Bild mit scharfstem Gegensatz gefarbter und

ungefarbter Stellen kann dadurch bedingt sein, daC an einer Stelle

ein rein mechanisches Hindernis die Entfarbung, die an anderen

chemisch und strukturell ganz gleichwertigen Stellen sich ohne

Schwierigkeit vollzieht, verhindert. Indem die Entfarbung an den

Stellen, wo die Eisenlosung direkt zutritt, sehr rasch und voll-

komraen von statten geht, iiben Behinderungen fur das Hinzu-

treten der differenzierenden Flussigkeit, die bei anderen Farbungen

gar nicht in Betracht kommen, den groCten Einflufi aus.

Auf solche Weise konnen auch im Innern von Zellen und

Gewcben Trugbilder verschiedener Art entstehen, wovon unten

noch einiges zu erwahnen sein wird. Vor allem aber sei nun hier

auf eine gerade fur Centrosomen-Untersuchungen wichtige Er-

scheinung aufmerksam gemacht, die mit der dargelegten Eigen-

schaft der Eisenhamatoxylin-Methode eng zusammenhangt und die

ich als die „Erscheinung der konzentrisch en Ent-

farbung" bezeichnen will^).

1) Einiges hieruber ist bereits in der Arbeit meines Schulers,

des Herrn Dr. E. Fuest (46j, mitgeteilt.
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Verfolgt man die Entfarbung eines Schnittes mit starkerer

VergroBerung, so kann man unter Umstanden wahrnehmen, daB

sich die oberflachlichen Schichten etwas rascher entfarben als

tiefere. Doch treten hierbei schlieBlich nur selten groCere und

storende Differenzen auf, weil der Schnitt z. B. durch eine Zelle

einen schwammigen Bau besitzt und so die Differenzierungsflussig-

keit sehr rasch in die Tiefe dringen und alle Teile ziemlich gleich-

maCig umspiilen kann.

Viel ausgepragter zeigt sich die in Rede stehende Erscheinung

im Kleinen an gewissen Zellbestandteilen, vor allera an den Cen-
tros'omen. Ich verweise zunacbst auf Figg. 7 — 10, 11 — 13

(Taf. I), welche Sperraatocyten von Ascaris, und Figg. 73, 74»

87—89 (Taf. VI), welche Ascaris-Eier und Furchungszellen dar-

stellen, Figg. 7—10 und 74, 87 zeigen die Centrosomen in ihrer

richtigen GroCe, so wie sie an ungefarbten, in Wasser unter-

suchten Praparaten oder mit anderen Farbungsmitteln erscheinen.

LalSt man nun auf ein solches Praparat die Eisenlosung langer

einwirken, so entstehen allmahlich die Bilder der Figg. 11— 13

bezw. 73 und 88-89b.

„Es wird dabei" — wie schon E. FDrst (46) diese Verhalt-

nisse beschrieben hat — „die schwarze Kugel successive kleiner,

und man kann, von der . . . wirklichen GroCe an, jede beliebige

GroBe bis zu einem kaum raehr wahrnehmbaren schwarzen Punktchen

erreichen." Wie bereits dort mitgeteilt, habe ich ein und den-

selben Schnitt in 5 verschiedenen Etappen immer weiter extrahiert»

wobei die schwarz gefarbte Kugel successive kleiner wurde, aber

immer annahernd rund und aufs scharfste begrenzt bheb. „Dieser

Umstand, daB die Eisenlosung den Lack nicht diffus aus den

Centrosomen extrahiert, sondern in konzentrischen Schichten nach

und nach sozusagen wegfriBt, ist es, der den Beobachter so leicht

zu der Meinung verleiten kann, daB er in dem jeweils schwarz

gefarbten Bereich ein reales Gebilde der Zelle vor sich habe.

Denn nichts sieht mehr Vertrauen erweckend aus, als eine intensiv

schwarz gefarbte, scharf begrenzte Stelle in einer entfarbten Ura-

gebung. Trotzdem handelt es sich in diesen verkleinerten schwarzen

Kugeln um Artefakte ; sowie man noch weiter entfarbt, bleibt an

der friiheren Begrenzungsfiache keine irgendwie nachweisbare

Struktur tibrig, welche berechtigen wurde, gerade hier die Grenze

des Centrosoms zu setzen."

Auch andere Teile der Zelle zeigen diese Erscheinung, sehr

deutlich z, B. die Chromosomen. Vergleicht man die 4 Bilder
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Fig. 87—89b (Taf. VI), so sieht man, wie genau parallel der

konzentrischen Entfiirbung und scheinbaren Verkleinerung der

Centrosomen eiiie solche der Chromosomen sich vollzieht, so daC

diejenigeii der Fig. 89b nur noch den halben Durchmesser von

denen der Fig. 87 zu besitzen scheinen. In Fig. 89a und 89b ist

ein und dasselbe Praparat auf zwei sehr nahe bei einander

liegenden Entfarbungsetappen abgebildet; schon liier ist von eineni

zum anderen die Abnahme in den Diraensionen der Chromosomen

sehr deutlich.

Ich denke, dafi schon die bisher angefiihrten Thatsachen uber-

zeugeud genug sind; doch sei noch ein besonders frappanter Fall

angefuhrt, bei dem jeder Zweifel, daB es sich um eine artificielle

Verkleinerung handelt, ausgeschlossen ist. Fast stets findet man

an den Schnitten durch befruchtete Seeigel-Eier, wenigstens auf

den Anfangsstadien, der Dotterhaut auCen einige nicht einge-

drungene Spermatozoen anhangen. In der Kegel zeigen dieselben

das Bild der Fig. 14a, b, c (Taf. I); der Kopf (Kern) ist intensiv

schwarz, hochstens die Spitze etwas heller, das Mittelstuck tief

dunkelgrau und fast stets einheitlich und homogen. Ist dagegen

das Praparat starker entfarbt, so kann man Bilder erhalten, wie

sie in Fig. 14d— f gezeichnet sind. An Stelle von Kopf und

Mittelstuck sieht man 3 oft aufs scharfste begrenzte schwarze

Punkte, einen groCeren, langlich-kegelformigen, der dem Kopf

entspricht, und in der Verlangerung seiner Langsachse 2 bald

groBere, bald kleinere quer gestellte, die im Mittelstuck ihre Lage

haben. Die Bilder sind etwas variabel, was hauptsachlich durch

die wechselnde Lage bedingt zu sein scheint. An manchen Sperma-

tozoen zeigt sich dem Mittelstuck entsprechend ein queres Stab-

chen (Fig. 14g) ; sieht man in der Richtung der Spermatozoen-

achse, so erhalt man gewohnlich das Bild der Fig. 14h. DaC nun

der kegelformige schwarze Bereich im Kopf nicht den ganzen

Spermakern reprasentiert, ist klar; des weiteren wird niemand

annehmen, dafi in diesem Kern eine centrale Differenzierung von

der abgebildeten Form vorhanden sei. Ueberdies wird dies da-

durch ausgeschlossen, dafi der schwarze Fleck je nach dem Grade

der Entfarbung verschieden groC ausfallt. Wir haben es also hier

sicher mit einem reinen Kunstprodukt als Folge konzentrischer

Entfarbung zu thun. — Wie geringe Unterschiede nur notig sind,

um den Farbungsetfekt sehr verschieden zu gestalten, geht daraus

hervor, dafi der Kopf eines eingedrungenen Spermatozoon, welcher

dem gleichen Ei und gleichen Schnitt angehort wie die eben be-

Bd. XXX v. N. F. XXVHI. 2
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sprochenen, und ebenso die freien Kopfe benachbarter Schnitte

des gleichen Objekttragers vollkommen schwarz sind.

Schon an den freien Spermakopfen ist es, wenn sie ober-

flachlich entfarbt sind, schwierig, ira Balsampraparat ihre Be-

grenzung festzustellen. Denkt man sich nun ein solches Gebilde

in eine ihm ziemlich gleichartige Umgebung versetzt, so wird es

fast unmoglich sein, seine wahre Grenze zu bestimmen, und man

wird, wo andere Kriterien fehlen, nur zu leicht geneigt sein, sie

dahin zu verlegen, wo die Schwarzfarbung aufhort.

Noch in anderer Beziehung sind die fraglichen Praparate

lehrreich. Die starke Entfarbung laCt in dem Mittelstiick eiu

Doppelkorperchen zura Vorschein komraen. Die Bedeutung dieses

Befundes kann hier unerortert bleiben; jedenfalls muC ihm eine

reale, wenn auch vielleicht durch das Absterben deutlicher werdende

Struktur zu Grunde liegen. Vielfach sind im Mittelpunkt von

Astrospharen solche Doppelkorperchen darstellbar, und es wird

von manchen Seiten behauptet, daC sie nicht Einschlusse eiues

groCeren Korperchens seien, sondern direkt in die „Sphare" eio-

gelagert. Findet sich an ihrer Stelle ein groCerer Bereich schwarz

gefarbt, so bezeichnet z. B. Heidenhain dies als eine Ver-

klumpungsfigur. Ich bezweifle nun keineswegs, daB in manchen

Fallen dadurch, dafi zwei dicht benachbarte Korperchen den

zwischen ihnen abgelagerten Farbstofif der differenzierenden Fliissig-

keit schwer zuganglich machen, ein scheinbar einheitliches Gebilde

vorgetauscht wird; dafi jedoch nicht alle derartigen Bilder so zu

deuten sind, zeigt das Mittelstuck des Seeigel-Sperraatozoon. Deun

dafi der grofiore einheitliche Korper, den man bei starkerer Eisen-

haraatoxylin-Farbung erhalt, ein reales Gebilde ist, lehrt die Beob-

achtung im Leben. So bin ich der Ueberzeugung, dafi uberall da.

wo in einer Sphare an Stelle zweier kleiner Kornchen ein be-

trachtlich groCerer Bereich schwarz gefarbt werden kann, diesera

Verhalten eine besondere Struktur zu Grunde liegen raufi.

Auch an den Spindelfasern und Polradien habe ich gelegeut-

lich die Erscheinung der konzentrischen Entfarbung konstatiert.

Zu einer Zeit, wo dunne Radien bereits ganz entfarbt sind, konneu

dickere noch durch scharfe intensiv schwarze Linien markiert sein.

30 dafi man unter Umstanden zu der Meinung verleitet werden

kann, Bildungen von zweierlei Art vor sich zu haben.

Zu erklaren scheinen mir diese Thatsachen so zu sein, dafi

die Eisenlosung nur sehr langsam ins Innere der genannten Zell-

bestandteile vordringen kann und so zuerst den peripheren Schichten
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die Farbe entzieht, erst allmahlich den tieferen. Ja, die ungemein

scharfe Grenze, bis zu welcher die Entfarbung an den Centro-

somen und Chioniosomen jeweils vorgedrungen ist, so daB voile

Farblosigkeit direkt an intensivstes Schwarz stoBt, konnte viel-

leicht dufur sprechen, dafi gerade in der Impragnation mit dem
ohne Zweifel sehr dichten FarbstofiF ein Hindernis fur das Ein-

dringen der Eisenlosung gegeben ist, so daC dieselbe nur immer
an der jeweiligen Grenze ihre auflosende Wirkung entfalten kanu.

Von Wichtigkeit ist es nun, dafi die besprochenc konzentrische

Entfarbung nicht immer und iiberall eintritt, sondern daB auch

eine diffuse vorkommt, wobei der schwarze Bereich, ohne sich

zu verkleinern, allmahlich blasser wird. Diese Art der Entfarbung

findet sich nach den Angaben meines Schulers, Prof. F. M. Mac
Farland (79) stets an den Centrosomen der Ovocyten von Di-

aulula. Aber auch an Objekten, die sonst in ausgepragtester

Weise die konzentrische Entfarbung darbieten, wie an den Centro-

somen der Ascaris-Spermatocyten, habe ich bei ganz gleicher Kon-

servierung manchmal diffuse Entfarbung erhalten, wie Figg, J—

6

(Taf. I) lehren, wo die Centrosomen einen blassen grauen Ton
zeigen und nur die Centralkorner schwarz geblieben sind. Da
sich diese diffuse Entfarbung nur an Praparaten fand, die langere

Zeit in Kanadabalsam eingeschlossen gewesen waren und dann

wieder weiter entfarbt wurden, so mag es sein, daB diese Zwischen-

prozeduren einen Anteil an ihrem Zustandekommen haben. In-

tensiver habe ich mich um die Aufklarung dieser Verschiedeu-

heiten, wie auch noch anderer zwischen der konzentrischen und

diffusen Entfarbung in der Mitte stehender Entfarbungseffekte

nicht bemtiht.

Bei dieser Gelegenheit sei noch, um das Kapriziose der Eisen-

hamatoxylin-Farbung weiterhin zu illustrieren, bemerkt, daB mir

an Ascaris-Eiern, die in Alkohol-Essigsaure konserviert waren —
eine Konservierung, welche im allgemeinen bei Eisenhamatoxylin-

Behandlung eine vorziigliche Farbung der Centrosomen gestattet —
ein Fall vorgekommen ist, in dem die Centrosomen bei dem ersten

Auswaschen schon die Farbe vollstandig abgeben, so daB auf

einem Entfarbuugszustand, wo das Protoplasma noch grau, die

Chromosomen in voller GroCe schwarz gefarbt sind, die Centro-

somen sich in dem Grad ihrer Tinktion von der Umgebung nicht

unterscheiden.

Das Gesagte genugt, um zu zeigen, wie variabel die Eisen-

hamatoxylin-Farbung schon unter normalen Verhaltnissen ausfallen

2*
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kann unci mit welcben Kunstprodukten man bei ibrer Anwendung

zu rechnen bat. Die berrscbende Meinung scheint die zu sein,

daC stark entfarbte Praparate die zuverlassigsten seien. Das hier

Mitgeteilte lebrt, dafi in vielen Fallen das Gegenteil ricbtig ist.

Jedenfalls zeigen nieine Erfabrungen, daC es ganz unzulassig ist,

bis zu einem beliebigen Grad zu extrahieren und das so ge-

wonnene Bild obne weiteres als dem wirklicben Verbalten ent-

sprecbend anzuseben ; vielmehr ist es fiir jedes neu zu studierende

Objekt, abgesehen von der Kontrolle durcb andere Methoden, un-

erlaClicb, durcb Entfarbung in Etappen die Wirkungsweise

des Verfabrens zu erproben. Sowobl die friibesten Entfarbungs-

stuten sind zu priifen, damit man sicber ist, ob nicht durcb

weiteres Auswascben kiinstlicbe Verkleinerungen entstehen, als aucb

die Auswascbung successive bis zu fast volliger Entfarbung zu

treiben, um festzustellen, ob in dem scbwarz gefarbten Gebilde

nicbt nocb feinere Strukturen entbalten sind.

DaC die Nicbtbefolgung dieser Forderungen zu irrigen Vor-

stellungen tiber die Centrosomen fubren muC, lebrt die Arbeit von

KosTANECKi und SiDLECKi uber das Ascaris-Ei (vgl. die Arbeit

vur FiJRST [46] und das unten uber diesen Gegenstand Gesagte).

Neben den kiinstlicb verkleinerten Centrosomen dieser Autoren

konnen aber nocb andere Trugbilder vorkommen. So muB in

Fallen, wo ein sicb teilendes Centrosom Hantelform annimmt, bei

konzentriscber Entfarbung, der diinnere Stiel zuerst alle Farbe

verlieren, und das Bild zweier anscheinend bereits voneinander

getrennter Centrosomen entsteben.

Diese Erscbeinung der scbeinbaren Diskontinuitat
babe icb im Groben sebr scbon an eigentiimlicben Ballen von

fettartig aussebenden, im allgemeinen kugeligen Korpern beob-

acbtet, die man unter den kiinstlicb entleerten Seeigel-Eiern sebr

baufig antriflft und die wobl aus dem Ovarium stammen. Man
findet darunter mancbmal eingescbniirte und unregelmiiCig ge-

lappte Formen, wie in Fig. 15a, b (Taf. I) zu seben. Diese Ge-

bilde zeigen sebr scbon das Pbanomen der konzentriscben Ent-

farbung und, wie von vornherein nicbt anders zu erwarten, eine

vollstandige Entfarbung zuerst an den dunnsten Stellen. So wird

der scbwarz gefarbte Bereich hier unterbrocben, und in Fallen,

wo dieser allein deutlicb sicbtbar ware, wiirde man glauben, zwei

vollig getrennte Korper vor sicb zu baben.

Aucb scheinbar verscbiedene Grofie der beiden
in einer Zelle vorbandenen Centrosomen kann, wie icb
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mich uberzeugt liabe, kiinstlicli bervorgebracht werden. Nachdem

ich zuerst an Schiiitten durch Ascaris-Speriiiatocyten beobachtet

hatte, (hiC die Centrosomen nach dor Eiseiibiiniatoxyliii-Behandlung

in dickeu Scbnitten durchgilngig groCer aussehen als in diiniien

des gleichen Objekttragers , fand ich einen Fall , wo in eineni

Schnitt durch eine solche Zelle, deren eines Centrosom tief unten,

das andere ganz oberflachlich lag, ersteres voll gefarbt war, wah-

rend in dem hoch gelegeneu die Farbe bis auf ein ganz kleines

Piinktchen ausgewaschen war.

Was nun die Forderung sehr weitgehender Entiarbung zum

Zweck der Darstellung allenfalls vorhandeuer feinerer Strukturen

anlangt, so haudelt es sich speciell bei den Centrosomen haupt-

sachiich um den Nachweis des von mir zuerst im Ascaris-Ei an

ungefarbten Priiparaten aufgefundenen Cen tralkorns, das, wie

ich nach nieinen seitherigen Untersuchungen annehmen mochte,

alien Centrosomen auf alien Stadien ihres Bestehens zukommt.

Die Existenz dieses Gebildes lilBt sich mit Eisenhamatoxylin nur

dauu sicherstellen, wenn entweder die Substanz des Centrosoms

selbst den Farbstoti" sehr rasch abgiebt, so daC bei der Ditlereu-

zierung sofort das Centralkorn erscheint, oder wenn die Ent-

farbung des Centrosoms diffus vor sich geht, wobei dann in dem
allmahlich blasser werdenden Korper ein centrales schwarzes

Punktchen mit immer groBerer Deutlichkeit hervortritt (Fig. 4—6,
Taf. I). Eutfarbt sich ein Centrosom dagegen konzentrisch,
so fuhrt die Extraktion zwar schlieClich auch zur Darstellung eines

kleinen schwarzen Piinktchens, allein dieses konnte nach dem oben

Gesagten ebenso gut ein Artefakt sein. Es giebt nur ein Sta-

dium, wo die Eisenhamatoxylin-Methode bei k o n z e n t r i s c h e r

Entfarbung das Vorhandensein der Centralkorner darthun kanu

:

dann namlich, wenn beim Auswascheu zwei oder mehrere
schwarze Punktchen im Innern des Centrosoms iibrig bleibeu,

Denn diese miissen dann durch specifische Scellen bedingt sein.

Wie nun die Eisenhamatoxylin-Methode an normal en Ob-

jekten gewisse Telle so uberaus scharf, ja man darf sagen, manch-

mal unnaturlich scharf hervorhebt, so bringt sie auch die Pro-

dukte pathologischer Veranderungen der Zellen oder der bei

der Konservierung auftretenden Ausfallungen unter Umstanden in

gleicher Scharfe und Klarheit zur Auschauung. Auf diese Weise

kommt eine zweite Art kiinstlicher Centralkorper zu-
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stande, denen freilich die Vergleichung mit den norraalen ohne

weiteres ihre richtige Stelle zuweist und die deshalb kaum einer

besonderen Erwahnung bedurfteD, wenn nicht M. Heidenhain (55)

solche pathologische Zustande zur neuen Grundlage seiner „Mikro-

centren"-Lehre gemacht hatte.

In den verschiedensten Objekten namlich zeigen die Centro-

somen eine Neigung zu kornigem Zerfall, den ich zwar racist nur

in Zellen gefunden habe, die auch in ihrer Protoplasmastruktur

eine krankbafte Beschaifenheit aufweisen, der aber doch auch in

sonst scbeinbar norraalen Zellen eintreten kann. Dieser patho-

logische ProzeC, im einzelnen wechselnd verlaufend, besteht darin,

daC die vorher homogen oder netzig-wabig erscheinende Substanz

des Centrosoras sich differenziert in eine homogene Grundmasse

und in raehr oder weniger zahlreiche Korner von sehr wechselnder

GroBe. Diese Korner oder Tropfchen bleiben in Eisenhamatoxylin

schwarz, wahrend die Grundmasse sich rasch entfarbt. So be-

richtet Mac Farland von Diaulula-Eiern (79, S. 248) : „In einera

Stuck des Laiches zeigten alle Eier an Stelle der beschriebenen

Centrosoraen ^) unregelraaCige Haufchen, aus einer grofien Menge

winziger Korncben zusaramengesetzt. Der ganze iibrige Zustand

dieser Eier laCt keinen Zweifel, daC es sich hier uni krankbafte

Veranderungen handelt, die insofern nicht ohne Interesse sind,

als sie darthun, wie leicht zerstorbar diese Gebilde sind."

Ganz entsprecbende pathologische Zustande habe ich auch in

Ascaris- und Seeigel-Eiern nicht gar selten gefunden. Figg. 17

und 18 (Taf. 1) geben davon Beispiele. In Fig. 18, welche einen

Schnitt durch eine Furchungszelle von Ascaris wiedergiebt, sind

an Stelle des Centrosoras 4 schwarz gefarbte Korperchen zu sehen,

in Fig. 17 von einera Seeigel-Ei ist ein Zerfall der Centrosoraen

in sehr zahlreiche kleine Kornchen eingetreten, die in ihrer GroBe

ungefahr dera Centralkorn dieser Centrosoraen entsprechen.

Die vorstehenden Bemerkungen werden geniigen, um das, was

ich schon iui Jahre 1895 iiber das Eisenharaatoxylin als Dar-

stellungsniittel fiir Centrosoraen gesagt habe (17, S. 62), in jeder

Hinsicht vollstandig zu rechtfertigeu.

1) homogener Ivugeln mit Centralkorn.
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AbschnittB.

Specieller Teil.

1. Die Teilung der Centrosomen in den Sperniatocyten von

Ascaris me^alocephala.

Ueber die Gestalt und GroBe der Centrosomen in den Ascaris-

Spermatocyten, sowie iiber die Wirkung des Eisenhamatoxylins

auf diese Korperchen hat vor kurzem E. FCrst (46) in einer aus

(iem hiesigen zoologischen Institut hervorgegangenen Arbeit be-

richtet, wobei sich eine voile Bestatigung der fruheren Angaben

von Brauee (21) ergeben hat. Ich kann deshalb hier auf diese

beiden Arbeiten verweisen uud mich auf eine genauere Analyse

(les Teilungsvorganges beschranken. Zwar hat Brauek auch diesen

ProzeC ira wesentlichen vollig richtig beschrieben; allein einmal

vermochte ich gewisse Einzelheiten doch noch etwas genauer zu

verfolgen, sodann aber gilt es, durch Darstellung der Verhaltnisse

vermittelst der Eisenhamatoxylin-Methode auch diejenigen Autoren

zu iiberzeugen, die alles, was auf andere Weise iiber die Centro-

somen ermittelt wird, mit Mifitrauen ansehen zu mussen glauben.

Ich vervveise zunachst auf die Figg. 7— 10 (Taf. I), welche

die Centrosomen in ihrer vollen GroBe darstellen ^). Wie FtjRST

bereits gezeigt hat, konnen die schon von Brauer beschriebenen

Korperchen in Eisenhamatoxylin durch und durch schwarz gefarbt

sein. Sie sind auf gewissen Stadien sehr groB, verkleinern sich

dann wahrend der Ausbildung der ersten Teilungsfigur und be-

sitzen kurz vor ihrer Teilung die in Fig. 7 dargestellte GroBe.

Um diese voile Grofie des Centrosoms in schwarzer Farbung zu

erhalten, muB die Entfarbung auf einem Zustand unterbrochen

werden, wo die Dotterkorner noch sehr dunkel und auch die

Astrosphare noch in ihrem centralen Bereich grau gefarbt ist.

Zieht man den Farbstoii" noch mehr aus, so ist die groBte Wahr-

scheinlichkeit vorhanden, daB auch die Centrosomen sich bereits

vom Rande her zu entfarben beginnen.

Dieses kugelige Centrosom nimmt gewohnlich wahrend der

Metakinese eine langsellipsoide Form an (Fig. 8), eine Gestalt-

1) Fiir die meisten Abbilduugen habe ich Schnitte gewahlt.

welche auf der Achse der vorhergehenden Teilungsfigur annaherna
senkrecht stehen, so daC von den Chromosomen in diesen Figuren
nichts getroifen ist.
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veranderung, welche als erster Schritt zur Teilung anzusehen ist.

Die Achse des Ellipsoids steht gewohnlich senkrecht zur Teilungs-

achse, aber auch alle sonst denkbaren StelluDgen kommen vor uiid

fiihren dann zu ungewohDlicher Lagerung der Tochtercentrosomen,

wovon Brauer in Fig. 206 ein Beispiel gegeben hat. Die Teilung

des Centrosoms beginnt mit einer Aufhellung im Aequator (Fig. 9),

wobei es sehr schwer zu sagen ist, ob eine Einfurchung an dieser

Stelle stattfindet. Nicht selten ist das gestreckte Centrosom ein

wenig gebogen, und in dieseu Fallen sieht es so aus, als wenn die

Teilung auf der konkaven Seite beginne, was an gewisse Modi

der Zellteilung erinnert. Die so gebildeten Halften sind nicht

sofort kugelig, sondern gegeneinander abgeplattet; auch scheint

es, als ob sie noch durch eine weniger farbbare Zwischenmasse

miteinander verbunden waren. Daran schlieCen sich Biider mit

2 vollig getrennten, nahe benachbarten Korperchen (Fig. 10), die

allmahlich kugelig werden und bei ihrem weiteren Auseinander-

riicken sehr erheblich an Grofie zunehmen.

Die Verhaltnisse, welche Mac Farland (79) bei der Teilung

der Centrosomen in den Ovocyten von Diaulula festgestellt hat,

lieBen mich besondere Aufmerksamkeit darauf richten, ob vielleicht

auch in dem vorliegenden Objekt bei der Centrosom-Teilung ein

mittlerer Bereich desselben unter Verlust der Farbbarkeit in die

Bildung einer Centralspindel eingeht. Ich glaube jedoch diese

Moglichkeit ausschlieBen zu diirfen. Das Aussehen des sich tei-

lenden Centrosoms in der oben besprocheuen Fig. 9 spricht aller-

dings dafiir, daB eine miniraale Aequatorialzone des ellipsoiden

Korpers nicht mit in die Tochtercentrosomen eingeht. Allein zu

einer Centralspindel wachst dieser Bereich, tiber dessen Natur

sich bei der Kleinheit der Verhaltnisse kein sicheres Urteil ge-

winnen laCt, nicht aus ; er entschwindet bei der Weiterentwickeluug

vollig. Sobald die Tochtercentrosomen etwas weiter voneinander

entfernt sind, zeigen ihre gegeneinander gekehrten Flachen eine

ganz scharfe Begrenzung, und das Areal, das zwischen ihnen liegt,

laCt durchaus keine Zugehorigkeit zu ihnen erkennen. So glaube

ich, daC das Muttercentrosom vollkommen oder fast

vollkommen in die beiden Tochtercentrosomen
ubergeht.

Was die Astrosphare anlangt, so lassen sich deren Radien

bis an das Centrosom verfolgen. Wenn dieses sich streckt, wird

auch die Gesamtheit der Radien elhpsoid (Fig. 8, 9). Auf die

noch dicht nebeneinander liegenden Tochtercentrosomen sieht man
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bereits eiuige neiie Radien centriert (Fig. 3, 4 u. 10), wenn auch

iiufierst blaC und verschwommen. Zwischen ihnen treten beini

weiteren Auseinauderrucken neue auf (Fig. 5 u. 6), so daC bald

2 typische Astrospharen hcrgestellt sind. Die Frage, ob die

beiden Tochtercentrosonien eiufach die Radien des Muttercentro-

soms Oder wenigsteiis einige davon ubernehmen, glaube ich fast

mit Sicherheit ausschlieBen zu diirfen. Nach allem, was ich

gesehen habe, scheinen die alten Radien bei der Teilung des

Centrosoms zu zerfallen, vielleicht in ein schaumiges Plasma iiber-

zugehen, aus dem sich fast unmittelbar undeutliche, auf die Tochter-

centrosonien eingestellte centrifugal wachsende Radien wieder

differenzieren, Sind die Tochtercentrosomen weiter auseinander-

gewichen, so treten in reicher Entfaltung von Pol zu Pol ver-

laufende Fasern auf (Fig. 6), die mit den frei ausstrahlenden

vollig iibereinstimmen und deren Komplex von jenen kaum ab-

zugrenzen ist. Den Ausdruck „Centr alspindel" wiirde ich

daher hier nicht fiir angebracht halten.

Dafi im Vorstehenden ein Centrosom oder Central-
korper und dessen Teilung beschrieben worden ist, diirfte

kaum bestritten werden. Das Gebilde farbt sich aufs beste in

Eisenhiimatoxylin und zeigt Dimensionen, die im Verhaltnis zur

GroBe der Zelle eher kleiner sind als z. B. die der Central-

korperchen, welche M, Heidenhain (55) in den roten Blutkorperchen

beim Entenembryo gefunden hat. Gleichwohl enthalt nun dieses

Gebilde als centrale Differeuzierung noch ein viel kleineres Kor-

perchen, das von mir zuerst im Ascaris-Ei aufgefundene Cen tral-

korn. Ich gebrauche fiir dieses Gebilde fortan neben dem Wort

Centralkorn den friiher von mir, wenn auch nicht genau im gleichen

Sinne vorgeschlagenen Terminus Centriol (Centriolum, eut-

sprechend dem Terminus Nucleolus). Fine genaue Begriindung

meiner Nomenklatur findet sich im Abschnitt D.

Schon Brauer hat dieses Korn in alien Stadien gefunden und

seine Verdoppelung erkannt. Mit Eisenhamatoxylin einen Beweis

von seiner Existenz zu erbringen, ist nur unter gewisseu Um-
standen moglich. Schon im vorigen Abschnitt (S. 16) habe ich kurz

auf die Bilder hingewiesen, welche fortgesetzte Entfarbung an den

Centrosomen unserer Zellen hervorbringt. Das gewohnliche Ver-

halten ist dieses, daC sich die Centrosomen konzeutrisch eut-

farben. Ich habe diesen Vorgang an zahlreicheu markierten

Zellen in einzelnen Etappen verfolgt; einige Beispiele fiir die zu

erzielenden Artefakte sind in Fig. 11— 13 dargestellt, von denen
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ich besonders die Fig. 12 hervorhebe, weil sie zeigt, wie der

durch das Auswaschen sich verkleinernde schwarze Bereich immer

annahernd die Form des urspriinglich gefarbten Korpers bewahrt.

So geben kugelige Centrosomen schliefilich ein kleines kugeliges

Piinktchen, eliipsoide einen kleinen ellipsoiden schwarzen Fleck.

Allein — und dies ist von groCer Wichtigkeit — in diesem letz-

teren Fall geht die konzentrische Verkleinerung nicht bis zu

volliger Entfarbung weiter, sondern es tritt ein Moment ein, wo

sich der langlich schwarze Fleck in zwei in seiner Achse gelegene

Piinktchen auflost: die beiden Centriolen.

Ich kann darauf verzichten, derartige Bilder und ihre Be-

deutung naher zu erortern, da, wie schon im vorigen Abschnitt

erwahnt wurde, an einigen von meinen Praparaten, die langere

Zeit in Kanadabalsam gelegen waren, bei weiterer Differenzierung

in der Eisenlosung der in den Centrosomen abgelagerte Farbstott

diffus ausgezogen wurde, auf welche Weise die Bilder der Figg.

1—6 entstehen, wo in dem grau gefarbten Centrosom das oder

die Centriolen direkt und auf alien Stadien als schwarze Piinktchen

sichtbar werden. Wie Fig. 1 lehrt, kann das Centriol bereits geteilt

sein, wenn das Centrosom noch vollig kugelig ist, seine Ver-

doppelung ist demnach als der erste fiir uns erkennbare Schritt

zur Teilung des Centrosoms anzusehen. Natiirlich ist von der

Teilung des Centralkorns bei der Kleinheit der Verhaltnisse nicht

viel zu sehen ; doch habe ich verschiedene Stadien des Prozesses

von den ersten Anfangen an, wo zwei schwarze Piinktchen dicht

aneinander geschmiegt sind, vor Augen gehabt. Sind die Tochter-

centriolen ein wenig voneinander entfernt, so fand ich sie manch-

mal wie zwei parallele Scheibchen einander gegeniiberstehend, und

der ganze Eindruck ist der, dafi, wenn wir diese Dinge so grolj

sehen kounten wie etwa einen Zellkern, sich noch manche feinere

Struktur daran mochte erkennen lassen.

Wahrend der Streckung des Centrosoms riicken die Cen-

triolen weiter auseinander und werden bei dessen Teilung zu den

Mittelpunkten seiner beiden Abkommlinge (Fig. 2, 3 u. ff.). Wir

konnen damit die Bescbreibung des Vorganges abbrechen.

Zum SchluC erwahne ich noch, daC ich wiederholt ungefarbte

Schnitte durch Ascaris-Spermatocyten in Wasser untersucht habe,

in welchem Medium die Centrosomen als sehr stark lichtbrechende

KuQ'eln ungemein deutlich hervortreten.
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3. Die Teilung der Ceiitrosonien in don Ovocyten von

Diaulula sandie^cnsis.

Der folgendeu Darstellung liegen die Untersuchungen von

F. M. Mac Farland (79) zu Grunde, der die EireifuDg bei diesem

Opisthobranchier ira Jahre 1895/96 unter meiner Leitung im hie-

sigen zoologischen Institut bearbeitet hat. Ich fuge eine kurze

Schilderung seiner Befunde in diese Arbeit ein, einraal weil es sich

um einen ganz besonders lehrreichen Fall einer Centrosomen-

Teilung handelt, der, dank den giinstigen Untersuchungsbedingun-

gen, mit einer bis dahin kaura sonst erreichten Klarheit verfolgt

werden konnte, daun aber auch, weil ich in der Lage war, die

Praparate Mac Farland's genau zu studieren und so seine An-

gaben wie diejenigen einer eigenen Untersuchung zu vertreten.

Ich gebe zur Illustration des Vorganges einige Abbildungen

bei, welche nach Praparaten und Zeichnuagen Mac Farland's

angefertigt sind. Man wird die entsprecheuden Bilder leicht in

seiner Abhandlung finden. Leider sind die Tafeln der Mac Far-

LAND'schen Arbeit etwas roh, die Figuren auf Tafel 20 direkt

schlecht ausgefiihrt, weshalb ich bemerke, daC die den Abbildungen

zu Grunde liegenden Praparate an Schonheit und Klarheit nichts

zu wiinschen iibrig lassen. Die von mir reproduzierten Bilder sind

iusofern schematisch, als sie lediglich die Centrosomen und Astro-

spharen darstellen, ohne Riicksicht auf deren Lagerung in der

Zelle und ohne Beriicksichtigung der allenfalls im Schnitt vor-

haudenen Chromosomen.

Fig. 19 (Taf. II) zeigt das innere Centrosom der fertigen

ersten Richtungsspindel , Fig. 26 die beiden Centrosomen der

zweiten Spindel auf einem Stadium, wo die Chromosomen be-

ginnen, sich zur Aequatorialplatte zu ordnen. Wie dieser letztere

Zustand aus dem ersteren entsteht, wird durch die zwischen-

liegenden Figuren klargestellt.

Das Centrosom der ersten Richtungsspindel ist eine relativ

grofie homogene Kugel mit einem kleinen Kugelchen, dem Central-

korn Oder Centriol im Mittelpunkt. Die Teilung des Centrosoms

wird eiugeleitet durch die Teilung dieses Korns, iiber die bei der

Kleinheit des Gebildes nichts Naheres zu ermitteln ist. Man sieht

eben zunachst an Stelle des einfachen Centralkorns deren 2,

dicht nebeneinander, schatzungsweise von der halben GroBe des

urspriinglichen und untereinander gleich groC (Fig. 20). Sind die

beiden Centriolen weiter voneinander entfernt, so laBt sich in
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manchen Falleu ein ungemein feines Fadchen zwischen ihneu er-

kennen (Fig. 21). Ob wir darin eine bei der Teilung des Korper-

cheDs nachbleibende Brticke zu sehen haben, inufi uneutschieden

bleiben. In der Richtung, in welcher die beiden Centriolen aus-

einanderweichen, streckt sich das Centrosoma zu einem Ellipsoid,

wobei es sich gleichzeitig vergroCert (Fig. 21 u. 22). Die ellipsoide

Form geht dann unter weiterem Wachstum in eine Spindelform

mit kugelig aufgetriebenen Enden uber (Fig. 23). Wahreud dieser

Vorgange vollzieht sich in der anfangs ganz gleichmaCig homo-

genen Substanz des Centrosoms eine Differenzierung, die damit

beginnt, daB die centralen Telle an Dichtigkeit abnehmen (Fig. 20

u. 21). Die dichtere Rindenzone zieht sich sodann mehr und

mehr gegen die Pole des Ellipsoids zusammen (Fig. 22), urn sich

beini Uebergang zur Spindelform in den kugeligen Eudanschwel-

lungen um die beiden Centralkorner anzusarameln. Der mittlere

Teil wird gleichzeitig netzig - faserig (Fig. 22 u. 23); er ist die

Centralspindel, wahrend die Endanschwellungen die beiden

neuen Centrosomen reprasentieren. Die folgenden Bilder zeigen,

wie fortan der ganze Komplex noch sehr betrachtlich wachst und

wie die einzelnen Telle sich scharfer gegeneinauder absetzen

(Fig. 25 u. 26). So finden wir schlieClich in dem letzten Bilde

wieder 2 kugelige Centrosomen vor, geuau von der Beschaffen-

heit derjenigen der ersten Richtungsfigur, verbunden durch eine

machtige Centralspindel.

Auch bei diesem Objekt ist die Wirkung des Eiseuhamatoxylius

von groCem Interesse. Die Entfarbung ist eine diffuse, d. h.

die diflerenzierende Flussigkeit wirkt im Innern ebenso rasch wie

an der Oberflache, und zwar, wie es scheint, so, daC die dichtesten

Telle den Farbstoff am langsten halten. Noch auf Stadien, wie

dem der Fig. 24, konnen in den ersten Stufen der Entfarbung die

beiden Centrosomen samt der Centralspindel als ein einheitlicher,

gleichmaCig schwarzer Korper erscheinen, bei weiterem Auszieheu

wird zuerst die Centralspindel heller, und die neuen Centrosomen

setzen sich als schwarze Kugeln von ihr ab (vgl. Fig. 44a bei

Mac Farland), dann entfarbt sich die Centralspindel mehr und

mehr und liiCt ihre Faserstruktur hervortreten, wahrend nun auch

das Schwarz der Centrosomen in Grau iibergeht und damit die

Centriolen als schwarze Piinktchen sichtbar werden. Durch weiteres

Ausziehen konnen auch die Centrosomen vollig farblos gemacht

werden, und als einzig gefarbte Telle bleiben die Centralkorner

librig, bis schlieBlich auch diese unter allmahlicher Verkleinerung

verschwindeu.
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An dem Verhalten dcr Astrosphiire siiid fiir unsere Betrach-

tuugen von Wichtigkeit : 1) daC die Radien beini Uebergang des

Centrosonis in die Spindel und wiihrend der beginnenden Ditt'eren-

zierung der Tochtercentrosomen nocli immer auf den spindel-
formigen Korper als Ganzes centriert sind, 2) dali die

ueuen Radiensysteme nicht einfach Fildchen der alten Astro-

sphare iibernehmen, sondern daB sie sich neu bilden, wahrend sich

die alten Radien in centrifugaler Richtung allmiihlich auflosen,

Vergleicht man das beschricsbene Centrosora und seine Teilung

niit den unter 1. bescbriebenen Verhiiltnissen in den Ascaris-

Spermatocyten, so kann iiber die Gleichwertigkeit dessen, was hier

und dort als Centrosoma bezw. als Centriol bezeichnet worden

ist, kein Zweifel bestehen. Auch die Anfangsstadien der Teilung:

die Verdoppelung des Centralkorns, die darauf folgende Streckung

des kugeligen Centrosoms zum Ellipsoid rait der entsprechenden

Umformung der Astrosphare sind nahezu identisch. Allein im

weiteren Verlauf tritt ein erheblicher Unterschied ein. Wahrend

das Centrosom der Ascaris-Spermatocyten sich direkt in die beiden

Tochtercentrosomen spaltet, bilden sich die Tochtercentrosomen

in den Ovocyten von Diaulula durch Differenzierung aus dem ge-

waltig anwachsenden Muttercentrosom. Und wenn man also auch

diese beiden Korper, wie Mac Farland (S. 255) schreibt, „als

durch Teilung aus einem Muttercentrosoma entstanden" be-

zeichnen darf, so ist dies doch in unserem Falle keine einfache

Teilung in der Weise, dafi das Muttercentrosoma ganz in den

Tochtercentrosomen aufginge, sondern es bleibt ein betrachtlicher

Rest iibrig, der gewissermaCen ausgeschaltet und abgestoCen wird

:

das ist die Centralspindel.

3. Die Centrosomen bei der Furchung des Eies Ton
Echinus microtuberculatus.

a) EigeneBeobachtungen.

Das Seeigel-Ei ist von alien Objekten, die mir bekannt sind.

dasjenige, welches einer sicheren Darstellung der Centrosomen die

groCten Schwierigkeiten bereitet. Dies pragt sich auch in der

Litteratur, die dariiber vorliegt, deutlich aus. Seit dem Jahre

1891 sind die Centrosomen des Seeigel-Eies von Fol (43), Butschli

(26), E. B. Wilson (105, 107), von mir (17), Reinke (91),
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Hill (67), Kostanecki (72) und Erlanger (36) mehr oder

weniger eingehend beschrieben worden, und von diesen Autoren

stimmen nicht zwei voUstandig miteinander iiberein. Wie die zum

Teil sehr weit auseinandergebenden Angaben zu erklaren sind,

werde icb nach Darlegung raeiner eigenen Befunde naher erortern

;

einstweilen sei bemerkt, daB der eine Hauptgrund fur die Ditfe-

renzen der ist, daC die einen Autorea nur die Centrosomen, die

anderen nur die Centriolen gesehen haben, ein zweiter, daC da

und dort die durcb mangelhafte Konservierung verdorbenen Struk-

turen als normal betracbtet worden sind.

Be^iiglich der Metbode bemerke icb, dafi alle im folgendeu

besprochenen Praparate mit Pikrinessigsaure gebiirtet worden sind.

Schon friiber batte sicb mir dieses von 0. und R. Hertwig fiir

Seeigel-Eier eingefiibrte Hartungsmittel vorziiglich bewahrt. Urn

aber aucb die Wirkung anderer Metboden auf diese Eier kennen

zu lernen, veranlaCte icb Herrn W. R. Coe, bei einera Aufentbalt

in Neapel die verscbiedensten Konservierungsflussigkeiten zu ver-

suchen. Die Scbnitte lebrten jedocb, daC keines der angewandten

Mittel die Pikrinessigsaure iibertrifft, ja daC die meisten ibr nicbt

entfernt gleicbkommen.

Mein Verfahren war neuerdings dies, daC die Eier etwa 8 Tage

in der Pikrinessigsaure verweilten und dann mit aufierster Lang-

samkeit ausgewascben wurden, derart, daC zuerst successive kleine

Mengen von 50-proz. Alkobol zugesetzt wurden, dann ebenso all-

mahlich 70-proz. u. s. f, Icb wandte diese vorsicbtige Bebandlung

an, weil icb an anderen Serien die Erfabrung gemacbt batte, dafi

auf gewissen Stadien sebr baufig durcb Scbrumpfung und Zer-

reiCungen die im folgenden zu betracbtenden Strukturen fast

giinzlicb vernicbtet werden, wie aucb die Angaben der Litteratur

zum Teil auf solcbe Bilder gegrundet sind, Ob wirklich das lange

Harten und das allmablicbe Ueberfuhren von einer Flussigkeit in

die andere die Ursacbe ist: jedenfalls feblen an dem so be-

bandelten Material derartige Zerstorungen nabezu ganz.

So sebr nun aucb alle Anzeicben dafiir sprecben, dafi die

Konservierung der in dieser Arbeit besprocbenen Praparate eine

gute ist, so muC docb eine gewisse Variabibtat der Bilder, be-

sonders in den feinsten Verbaltnissen, davor warnen, alles, was

an den einzelnen Praparaten zu seben ist, als dem lebenden Zu-

stand vollig entsprecbend zu betracbten. Icb bemerke dies haupt-

sacbbcb desbalb, weil manches in meinen Scbnitten sicbtbare

Detail eine ausfiibriichere Besprecbung finden miiBte, wenn mir
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uicht inein stets wachsendos MiBtrauen gegen die Zuverlassigkeit

unserer Methoden, soweit es sich um feinste Zellstrukturen handdt,

eine betrachtliche Zuriickhaltung auferlegen wiirde. DaB die Vor-

gaiige, auf die ich hier Gevvicht lege, sich im weseDtlicheii so ab-

spielen, wie ich sie beschreibe, daruber wird die Succession der

einzehien Stadien keinen Zweifel lassen.

Von praktischer Wichtigkeit ist die merkwiirdige Erscheinung.

daC sich anscheinend ganz gleich konservierte Serien von Echinus-

Eiern der Eisenhamatoxylin-Farbung gegeniiber ganz verschieden

verhalten konnen : in dem einen Falle — an solchen Objekten habe

ich fruher den Befruchtungsvorgang untersucht — lassen sich

durch Eisenhamatoxylin die Centrosomen sehr deutlich darstellen,

wogegen ein Nachweis der Centriolen nicht gelingt, im anderen

Falle bringt die Eisenhamatoxylin-Methode auf den meisten Sta-

dien nur diese Korner als schwarze Punktchen zu deutlicher An-

schauung. Leider fehlt mir jeglicher Anhaltspunkt, um zu be-

stimmen, worauf diese Verschiedenheit beruhen konnte. So lange

nicht eine Konservierungs- und Farbungsmethode ausfindig ge-

macht ist, die im gleichen Praparat beide Gebilde deutlich sicht-

bar macht, so lange wird die Beschaffenheit und Teilung der Cen-

trosomen des Seeigel-Eies nur durch Kombination dieser beiden

Arteu von Praparaten genau erforschbar sein.

Ich beschreibe zuerst jene Serie, an welcher die Centro-
somen besonders gut hervortreten. Dabei beginne ich mit dem
Stadium der fertigen ersten Teilungsfigur und verfolge von hier

die Schicksale des Centrosoms bis annahernd zu dem gleichen

Zustand in den beiden primaren Furchungszellen.

Fig. 27 (Taf. Ill) zeigt einen Schnitt durch ein Ei mit fertiger

erster Furchungsspindel. Wie ich friiher beschrieben habe, finde

ich hier die Centrosomen als wohlbegrenzte kugelige Gebilde von

betrachtlicher GroCe. Wie klar sich diese Kugeln darstellen lassen,

lehrt die Abbildung, die in keiner Weise ubertrieben ist. Der

Verdacht, der gegen meine friihere Angabe ausgesprochen wurde,

daC es sich in dem, was ich hier Centrosom nenne, um einen Teil

der „Sphare" handle, muC angesichts dieses Bildes fiir jeden, der

weiB, was Van Beneden als „sphere attractive" bezeichnet hat,

hinfallig werden. Sphare in diesem Praparat ware der dichtere

Strahlenbereich, von welchem nach auCen mehr vereinzelte Eadien

ausstrahlen ; der helle Hof im Umkreis des kugeligen Korpers

konnte als Van Beneden's „Markschicht" aufgefafit werden. Der

kugelige Korper selbst, welcher nicht einen Teil des Strahleu-



32 Theodor Boveri,

systems, sonderu desseo Centrum darstellt, ist das Centralkorper-

chen Oder Centrosoma.

Ob die deutliche Abhebung desselbeu von der Astrosphare

durch den hellen Hof dem lebenden Zustand vollig entspricht,

lasse ich unentschieden. Ich besitze Praparate, wo sich stark ge-

farbte Radien bis an das Centrosom verfolgen lassen. Doch

konnten diese Verschiedenbeiten sehr wohl Stadiumsunterschiede

sein. Denn wenn man sieht, wie sehr sich der Bereich um das

Centrosom spater aufhellt (Fig. 28, 29), so diirfte der Hof in

Fig. 27 wohl der erste Anfang dazu sein. Aber auch wenn es

sich h'ier um ein Artefakt handeln sollte, wurde doch das regel-

maBige Eintreten einer solcheu in vielen hundert Fallen beobach-

teten Abhebung den Beweis liefern, daC an jener Stelle zwei ganz

verschiedenartige Zellbestandteile aneinander grenzen.

Zur Erganzung des Gesagten fuhre ich vor allem die Bilder

an, die man erhalt, wenn man ungefarbte Schnitte in

Wasser untersucht. Man erkennt dann im Centrum der Strah-

lung einen sehr stark lichtbrechenden, kreisrunden Fleck von der

in Fig. 27 gezeichneten GroCe, der besonders bei schwacherer

VergroCerung mit groCer Scharfe aus der Umgebung hervorleuchtet.

Der Effekt ist ungefahr der eines Actinosphaerium-Kerns im lebenden

Zustande, nur wesentlich deutlicher. Dafi ein besonderer, von der

Umgebung stark differenter Korper vorliegen muC, unterliegt da-

nach keinem Zweifel.

Was nun die feinere Zusammensetzung dieses Centralkorper-

chens anlangt, so laCt sich in seiner Substanz, die ich fortan als

Centroplasma bezeichnen will, bei keiner Untersuchungsweise

eine Spur einer radiaren Struktur erkennen. Im ubrigen aber

sind die Bilder wechselnd. Das eine Extrem ist eine blasse, gleich-

maBig strukturierte Kugel von einer vielleicht schaumigen Be-

schaffenheit in auBerordentlicher Feinheit. Der Ton ist bei Eisen-

hilmatoxylin-Behandlung ein gelbbrauner und der Gegensatz zu

den matt-graublauen Radien ein sehr deutlicher. In anderen

Fallen, wie dem abgebildeten, halten die Centrosomen das Eisen-

hamatoxyhn in betrachtlicher Menge fest, so daB sie bei schwacherer

VergroBerung als ziemlich dunkle Korper erscheinen. Die Farbung

ist aber keine dififuse, sondern auf ein Fadchenwerk lokalisiert,

das die ganze Kugel ziemlich gleichmaBig durchsetzt. Der Ver-

gleich mit einem Kerngerust drangt sich unwillkiirhch auf; trotz-

dem bin ich keineswegs iiberzeugt, daB diese Strukturen pra-

formiert sind. Endlich habe ich allerdings nicht aus dieser Serie
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xlurch sehr langes (8-tagiges) Belassen in der Farbfliissigkeit Pra-

paratc erzielt, wo das Centrosom durch und durch schwarz ge-

farbt aus vollkonimen entfiirbter Umgebung hervortritt (Fig. 54,

Taf. IV), so daC mm auch diejeiiigen Forscher, welche fiir ein

Centrosom voile Schwarzfarbung fordern, zufriedengestellt sein

diirften.

Fig. 28 (Taf. Ill) giebt ein Stadium mit noch nahe benach-

barten Tochterplatten. Die beiden Centrosomen sind betrachtlich

ausciiiandergeriickt, ihr Abstaud von der zugehorigen Tochter-

platte aber nicht kleiner, als in der vorigen Figur der Abstand

von der Aequatorialplatte. Die Entfernung der Schwesterchromo-

somcn voneinander beruht also, wie nebenbei bemerkt sein mag,

in den Anfangsstadien nicht auf einer Annaherung derselben an

die Pole, sondern sie geht parallel mit einem Auseinanderweichen

der Pole seibst. Die Centrosomen sind auf diesem Stadium etwas

groBer geworden und nicht mehr kugelig, sondern deutlich in der

Richtung der Spindelachse abgeplattet. Nicht selten aber erfolgt

die Abplattung nicht geuau in der Eichtung der Spindelachse,

sondern etwas schief dazu.

Eutsprechend seiner VergrolSerung ist das Centroplasma heller

geworden, dadurch auch der Gegensatz zur Umgebung nicht mehr

ein so scharfer, weun auch vollkommen deutlich.

Sehr auffallend hat sich die Astrosphiire verandert. Viele

Radien haben sich auf das Doppelte verlangert und erreichen fast

die P^ioberflache. Vor allem aber fitllt auf, dai] die dichte und

stark farbbare Zone der Sphiire — ich will sie kurzweg Ver-
dichtungszone nennen — welche sich in Fig. 54 (Taf. IV) fast

direkt dem Centrosom anschlieCt, nun weit hinausgeriickt und daB

an ihrer friiheren Statte eine Aufhelluug (zone medullaire) ein-

getreten ist, welche jedoch gleichfalls eine auBerst feine Radiar-

struktur erkenuen laBt.

Fig. 29 (Taf. III). Die Schwesterchromosomen sind weiter

auseinandergewichen, die Centrosomen nicht; es hat also inzwischen

eine Annaherung der Tochterplatten an die Pole stattgefundeu.

Die Centrosomen sind sehr stark aufgequollen und dabei auCerst

blaB geworden. Ihre Abplattung ist noch deutlicher als in dem

vorhergehenden Stadium, und eine entsprechende Umformung macht

sich nun auch an den friiher kugeligen Sphiiren bemerkbar.

Fig. 30. Dieses Bild unterscheidet sich hiusichtlicb seiner

ganzeu Konfiguration kaum von dem der Fig. 29, ja die Tochter-

platten sind in ihrer Wanderung gegen die Pole im Vergleich zu

Bd. XXXV. N. F. XXVIII. 3
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Fig. 29 eher noch etwas zuriick. Dagegen haben sich hier Um-
formungen in den Centrosomen vollzogen, die fiir den

weiteren Verlauf von der groCten Bedeutung sind. Ich habe

Bilder, wie das in Rede stehende, lange Zeit als ungeniigend kon-

serviert angesehen ; allein sie kehren auf diesem Stadium iramer

wieder und, was viel wichtiger ist, sie bilden einen fast unabweis-

baren Uebergang zu dem nachsten, in Fig. 31 abgebildeten Sta-

dium, an dessen Kealitiit jeder Zweifel ausgeschlossen ist. Sucht

man nach Uebergangen zwischen Fig. 29 und 31, so miissen sie

in Bildern, wie dera der Fig. 30, gesehen werden.

An Stelle des zwar wenig hervortretenden, aber immer noch

als ein dichterer Korper erscheinenden Centrosoms der Fig. 29

finden wir hier, anniihernd von gleicher Form und GroCe, ein

lichtes Areal, viel heller und offenbar weDiger dicht als die um-

gebende Sphare, so daC man an die ,,Astrocoele" Fol's erinnert

wird ; in diesem Bereich ist eine dichtere, intensiv fiirbbare und

gegen die Umgebung sehr undeutlich und unregelmiiCig abge-

grenzte Scheibe entstanden, die, der Abplattung des Centrosoms

folgend, auf der Spindelachse annaherud senkrecht steht.

Die Deutung dieses und ahnlicher Bilder kann meines Er-

achtens nur die sein, daB in dem Centroplasma eine Scheidung

vor sich geht in zweierlei Substanzen : eine mehr locker gefiigte,

wahrscheinlich stark wasserreiche und in eine sehr dichte, welche

sich aus jener auf einen scheibenformigen Bereich zusammenzieht.

Das Ende dieses Prozesses ist erreicht in Fig. 31. Die un-

regelmaCige Scheibe der Fig, 30 hat sich zu einer diinnen Platte

zusammengezogen, die auf dem Durchschnitt wie ein dicker

schwarzer, nach beiden Enden sich zuspitzender Strich erscheiut.

Der lockere Bereich des urspriinglichen Centrosoms dagegen,

welcher in der vorigen Figur von der Sphare noch deutlich ab-

gesetzt ist, hat sich inzwischen untrennbar mit ihr gemischt, und

man kann schon auf diesem Stadium erkeunen, daB sich die

Radiarstruktur der Sphare, wenn auch sehr verschwommen, durch

den hellen Hof hindurch bis in die Nahe der Platte fortsetzt.

Ich mochte den beschriebenen ProzeB in den Satz zusammen-

fassen : Das Centrosom zieht sich, indem es einen

Teil seiner Substanz abstoBt, zu einer diinnen, auf

der Teilungsach se senkrecht stehenden Platte zu-

sammen.
Wie schon in den vorhergehenden Stadien eine Umformung

der Sphare entsprechend der Abplattung des Centrosoms bemerk-
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bar war, so zeigt sich dies uim in ausgepragtester Weise auf dcm

in Rede stehenden Stadium. Das Ei ist noch immer kugelig;

die Chroniosonien begiuuen sich zur Bildiing der Tochterkerne

aufzulockern, doch konneu neben den al)gebildeteu plattentorniigen

Centrosomen noch vollig kompakte Chromosomen gefunden werden.

Ehe ich in der Betrachtung solcher, die Teilungsachse ent-

haltenden Schnitte fortfahre, will ich hier eine Besprechung der

Bilder einschalten, welche das Centrosora und seine Umgebung

auf Schnitten senkrecht zur Teilungsachse sowohl auf den

bisher betrachteten, als auch auf einigen noch weiter vorge-

schrittenen Stadien gewiihrt. In den Stadien der Figg. 27—29

sehen die Centrosomen bei polarer Ansicht typischer Weise ganz

ebeuso aus wie in der Seitenansicht. Ein wesentlicher Unter-

schied tritt erst hervor, wenn sich das Centrosom zur Platte zu-

sammenzieht. Eine polare Ansicht dieses Stadiums, ungefahr dem

der Fig. 30 entsprecheud, ist in Fig. 41 (Taf. IV) gezeichnet.

Man sieht ein netzig-korniges Areal, nicht vollig rund und sehr

unregelmjiCig begrenzt, rait vorspringenden Zacken ; das ist das in

Koutraktion zur Platte befindliche Centrosoma.

Dem Zustand der Fig. 31 (Taf. Ill) entsprechen polare An-

sichten wie die der Fig. 42 (Taf. IV). Man ist vielleicht ira ersten

Augenblick uberrascht, dafi das so ungemein scharf ausgepragte

Centrosom der Fig. 31 bei polarer Ansicht ein so zartes ver-

schwommenes Bild geben soil. Allein wenn man bedenkt, wie

dunu die Schicht von Centroplasma ist, die hier in der Richtung

der optischen Achse vorliegt, so wird man verstehen, daC die

beiden Bilder zusammengehoren. Die Platte ist nicht kreisrund,

sondern langlich-oval, ihr Rand zwar annahernd glatt, aber aulierst

zart und unbestimmt, was nicht wunder nehmen kann, wenn man

an den anderen Schnitten darauf achtet, zu welch einer ungemein

feinen Kante sich der Rand zuscharft. Die Radien der Sphare

lassen sich bis unmittelbar an diesen Rand verfolgen, ja es scheint

nach Schnitten, wie dem der Fig. 31, als wenn ein besonders

starker Kranz von Radien sich an den Rand der Platte ansetze.

Dieses Stadium der Abplattung fiihrt nun fast unmerkbar liber

zur Zweiteilung des Centrosom s. Betrachtet man un-

gefarbte Schnitte in Wasser auf dem Stadium spater Anaphase

Oder beginnender Kernrekonstruktion, so kann man an vielen Pra-

paraten bei polarer Ansicht sehr deutlich zwei starker licht-

brechende Verdichtungen im Innern des Strahlenkranzes wahr-
3*



36 Theodor Boveri,

nehmen. Die entsprechenden Bilder an gefarbten und in Kanada-

balsara eingeschlossenen Praparaten sind auCerst zart und auch

einigermaCen wechselnd, was zum Teil wobl von verscbiedenartiger

Konservierung, zum Teil aber sicber von einer nicbt geringen

Variabilitat des Gescbebens berriibrt. Icb bescbreibe eine Serie

von Zustanden, die icb weitaus am haufigsten angetrotfen babe,

und die in der Reibenfolge, in der icb sie angeordnet babe, wobl

einer aus dem anderen entstanden zu denken sind.

Scbon in der besprocbenen Fig. 42 (Taf. IV) zeigt sicb in

der Mitte des Centrosoms eine von der einen Langsseite zur

anderen verlaufende Aufbellung, die als der erste Beginn der Zwei-

teilung anzuseben sein diirfte. Ein unzweifelbaftes Teilungs-

stadium giebt Fig. 43. Die Platte bat sicb nocb weiter gestreckt

und ist bautelformig geworden : zwei rundlicbe Endanscbwellungen

sind durcb einen breiten Stiel miteinander verbunden. Wabrend

die Enden die frtibere scbaumig-retikulare Struktur beibebalten

baben, ist das Mascbenwerk des Verbiudungsstieles deutlicb zu

Langsziigen angeordnet.

Von groCem Interesse ist das Verbalteu der Spbare.
Innerbalb der Verdicbtungszone, welcbe in anniibernd rings gleicbem

Abstand das Centrosom umgiebt, findet sicb ein licbteres Areal

von einer ungemein feinen und verwickelten Struktur. Wabrend

bier einerseits Faserziige sicbtbar sind, welcbe sicb als Fort-

setzungen der peripberen alten Radien nach innen verfolgeu lassen,

stellen sicb die angescbwollenen Enden der Centroplasmascbeibe

als neue Strablencentren dar, was besonders in dem Auftreten von

Radien systemen, die dem Aequator zustreben und sicb bier mit

denen der anderen Seite durcbkreuzen , zum Ausdruck kommt.

Aucb in der Verdicbtungszone, deren Radien in der Hauptsacbe

nocb auf das Centrosom als Ganzes centriert sind, macbt sicb

docb aucb scbon der EinfluC der beiden neuen Centren in einer

deutlicben Ablenkung einzelner Radien bemerkbar. Es ist dies in

der Zeicbnung eiuigermaBen angedeutet, docb ist es kaum moglicb,

den Eindruck des Praparates selbst vollkommen wiederzugeben.

Die vorziiglicbe Erbaltung dieser so auCerordentlicb zarten

Strukturen scbeint mir ein sicberer Beweis dafiir zu sein, dafi die

Konservierung der Praparate im wesentlicben dem lebenden Zustand

entspricbt.

Das Bild der Fig. 44 (Taf. IV) scbbeUt sicb dem bescbriebenen

eng an. Die Zweiteilung ist dadurcb eine nocb scbarfere ge-

worden, daB der Verbindungsstiel sicb erbeblicb verdiiuut bat.
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Die Eiidaiischwellungen, die in ihrer Form sich eineni Khombus

naherii, heben sich iiuu viel auffalleiuler ab. Die Sphare verhiilt

sich wie im vorigen Bild, nur haben die beiden innerhalb des

alten Systems entstandenen iieueu Strahlensysterae entschieden an

DeuUichkeit gewonnen.

Kehren wir nun von diesen polaren Ansichten wieder zu

Schnitten zuriick, welche die Teilungsachse der Lange nach ent-

halten, so ist es klar, daC die Bilder verschieden sein miissen, je

nach der Richtung, in welcher der Schnitt die sich streckenden

und zur Teiluug vorbereitenden Centrosomen getrotleu hat. In

dem Schnitt der oben schon besprochenen Fig. 31 (Taf. Ill) siud

offenbar die beiden Centrosomen nach ihreni groBten Durchmesser

getroiien; eine leichte Aufhellung, bezw. Verdiinnung in der Mitte

spricht dafiir, dafi der Zustand ziemlich genau dem der Fig. 42

entspricht.

Durchschuitte, welche den in Fig. 43 und Fig. 44 abgebildeten

Flachenansichten des Centrosoms entsprechen, sind in Fig. 32

(Taf. Ill) und 49 (Taf. IV) wiedergegeben. Fig. 32 zeigt den

seltenen Fall, daB die Teilungsrichtungen der beiden Centrosomen

nicht parallel, sondern senkrecht zu einander stehen. Das linke

Centrosom ist der Liinge nach getroffen; man erkennt ganz deut-

lich die in den Flachenansichten allerdings viel starker ausgepriigte

Zweiteilung. Wie dort, so laCt sich auch hier erkennen, dafi die

beiden Endanschwelluugen zu den Centren von zwei neuen Radien-

systemen geworden sind. Kin fast identisches Bild zeigt das in

Fig. 49 (Taf. IV) dargestellte Ei ; doch ist gerade hier der Verlauf

der neuen Radien besonders klar zu verfolgen. Die Anordnung

derselben laBt keinen Zweifel, daC die Radien eines jeden der

beiden neuen Systeme nicht auf einen Punkt hinstreben,

sondern daB die Endan schwellung der bisquitf orm i-

gen Platte als Ganzes den St rahlenmittel punkt
bildet.

Auf der rechten Seite der Fig. 32 ist das Centrosom senk-

recht zu seiner Langsrichtung getroffen, und zwar euthiilt der der

Zeichnung zu Grunde hegende Schnitt die eine Endanschwellung

in Gestalt eines nach den Seiten kantig zugeschilrften Korpers,

von dem ringsum, am starksten aber von den Kanteu, Radien

entspringen.

VVenn durch die beschriebenen Prozesse auch bereits die

beiden Tochtercentrosomen angelegt sind, so dauert es doch noch
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sehr lange, ehe sie zu vollstandiger Selbstandigkeit gelangen ; bis

nach voller Ausbildung der Kerne bleiben sie aneinander gekoppelt.

Die wichtigste Weiterbildung wahrend dieser Periode ist die, daC

die ZusammenziehuDg des Centrosoms, die zunachst nur in der

Richtuiig der Teilungsachse stattgefuuden und zur Abplattung ge-

fiihrt hat, sich nun audi in alien anderen Richtungen vollzieht,

so daC das bisquitformige Gebilde unter Beibehaltung dieser Form
betrachtlich kleiner wird und dabei entsprechend an Farbbarkeit

gewinnt. Ob diese Verkleinerung stets so weit geht, wie meine

AbbiMungen zeigen, ist nicht ganz sicher festzustellen, da der

jeweilige Zustand des Kernes und auch die Durchschniirung des

Zellkorpers nicht immer genau mit der namlichen Phase in der

Umwandlung der Centrosomen parallel geht.

Ich verweise zunachst auf die polare Ansicht der Fig. 45

(Taf. IV), die sich leicht aus dem Zustand der Fig. 44 ableiten

lafit. Die beiden Enden des Centrosoms sind noch annahernd

rhombisch, aber viel dichter gevvorden ; besonders intensiv farbbar

ist der ganz kompakt gewordene "Verbindungsstiel. Die Sphare

hat sich kaum verandert; nur die beiden neuen Radiensysteme

pragen sich noch scharfer als fruher aus.

Durchschnitte in der Richtung der alten Teilungsachse aus

dieser Periode sind in Fig. 50 und 51 wiedergegeben. Sie zeigen

gleichfalls die auffallende Verkleinerung des Doppelcentrosoms,

die in Fig. 50 ihren hochsten Grad erreicht hat. Zugleich lehren

diese Bilder, wie sich das Centrosora dem entstehenden und

wachsenden Kern annahert, bis es sich in seiner ganzeu Lange

der Kernmembran anschmiegt. DemgemaC ist auch in den ent-

sprechenden Polarausichten stets wenigstens eine Kappe des Kernes

mit in dem Schnitt enthalten, doch wurde dies vernachlassigt, urn

die Deutlichkeit des Bildes nicht zu beeintrachtigen.

Allniahlich findet wieder eine Streckung des hantelformigen

Centrosoms statt, wie die Polaransicht Fig. 47 (Taf. IV) erkennen

laCt. Der Stiel der Hantel verlangert sich und scheint sehr haufig

leicht S-formig gekriimmt zu sein. Die Endanschwellungen sind

wenig hervortretend ; nicht selten fand ich sie in eine oder eiuige

feine Spitzen ausgezogen, wie dies in Fig, 47 zu sehen ist. Mit

groCter Deutlichkeit treten nun die beiden neuen Radiensysteme

hervor. Aber auch die alte Astrosphare ist noch nicht erloschen,

ihre Verdichtungszone formt sich ganz parallel mit der Streckung

des Centrosoms um, und der Verlauf der peripheren Radien weist

noch groCenteils auf das alte einheitliche Centrum hin, wenn auch
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bereits die neuen Centren aufangeii, ilire VVirkung bis in die

Peripherie zu erstrecken. Es kommen dabei Bilder zustande, die

sich kaum zeichnen lasseu : eine Durchkreuzung dus alten und der

neuen Systerae, die ich friihcr (12) nach dem Lebeu als das

Stadium der „Strahlenvervvirrung" beschrieben habe.

Ein Langsdurchschnitt durch das sich teilende Ei wiihrend

der Streckungsperiode dcs Centrosoms ist in Fig. 33 (Taf. Ill)

wiedergegeben ; die beiden Centrosomen sind der Lange nach zu

sehen. Hier treten die Endanschwelhingen gar nicht hervor; nur

durch die darauf gerichteten neuen Radien werden sie markiert.

Sie streben beiderseits iiber den Kern hinaus, der in seiner Form
sehr auffallend von dem Centrosom beeinfluBt ist. Es scheint in

der Kernvakuole eine Tendenz vorhanden zu sein, sich nioglichst

dicht dem schwach gekriimmten und hierin wahrscheinlich seiner-

seits vom Kerne beeinfluCten Centrosom anzuschmiegen. Zum
letzten Mai begegnet uns hier die Verdichtungszone der alten

Sphiire, in ihrer Form bestimmt durch die in ihr gelegenen Ge-

bilde : Centrosom und Kern.

Die allmahliche Umgestaltung dieser Verdichtungszone von

der Kugelform bis zu 'dem eben beschriebenen Stadium stimmt

aufs beste iiberein mit dem, was man an lebenden Eiern sieht

und was bis auf diesen Tag durch die alten Zeichnungen von

0. Hertwig (60, Taf. XII) noch immer am besten illustriert wird.

Was dort als homogener, kornchenfreier Fleck erscheint, entspricht

genau dem Bereich, der in meinen Figuren durch die iiuCere

Greuze der Verdichtungszone (Sphare im Sinne Van Beneden's)

markiert wird. Darait ist fiir die bisher noch immer unsicher

gewesene Deutung der Bilder, die das lebende Seeigel-Ei gewahrt,

eine Grundlage gegeben, die vor allem zu dem Satze fuhrt, daC

wir von denjenigen Teilen, welche im Praparat den deutlichsten

radiiiren Bau besitzen, namlich von der Verdichtungszone der

Sphare und von allem, was innerhalb derselben gelegen ist, im

Leben gar nichts wahrnehmen, so daC man annehmen muC, daC

die Spharen-Badien im lebenden Seeigel-Ei iiberhaupt nur indirekt,

d. h. dann sichtbar werden, wenn zwischengelagerte Eibestandteile,

wie die Dotterkornchen, durch die Radien in entsprechende Radiar-

bahnen angeordnet werden.

Solange nun auch bereits die beiden Tochtercentrosomen an-

gelegt sind und eine gewisse Wirkung auf ihre Umgebung ent-

falten, so ist es doch erst nach der vollen Durchschniirung des

Eies in zwei Zellen, daC die Enden unseres Doppelcentrosoms sich
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scharfer individualisiereu und, in gegenseitiger Beschrankung, den

ganzeii Zellleib zu belierrschen beginnen. Leider geht mein Ma-

terial rait dieser Phase zu Ende, und nur einzelne in der Ent-

wiclielung vorausgeeilte Eier setzeu mich in den Stand, den Vor-

gang der Centrosomteilung noch iiber einige weitere Stadien zu

verfolgen,

Zwei Praparate des Zweizellenstadiums nach eben erfolgter

Durchschniirung sind in Fig. 34 und 35 (Taf, III) abgebildet. Die

beiden Schnitte, beide die alte Teilungsachse enthaltend, stehen

auf einander senkrecht. Fig. 34 zeigt den abermals gewachsenen

Centrosombiigel der Liinge nach. Seine Enden, die beiden Tochter-

centrosomen, sind entschieden gewachseu und heben sich deutlicher

Yon dera Verbindungsstiel ab. Sie haben dabei an Farbbarkeit

verloren und lassen wieder deutlicher eine retikulare Struktur er-

kennen. Die von ihnen entspringenden neuen Radien haben sich

machtig verstarkt, vermehrt und in die Peripherie ausgedehnt.

Darait ist die alte Sphare verschwunden.

Zur Erganzung dient Fig. 35, in welcher der in der Mitte

durchschnittene Verbindungsstiel des Doppelcentrosoms als ein der

Kernmembran anliegender, unregelmaBig begrenzter schwarzer

Punkt erscheint. Wer solche Bilder, die oft ungemein scharf sind,

zum ersten Mai sieht, konnte leicht auf den Gedanken kommen,

das ganze Centrosom vor sich zu haben ; allein schon der Ver-

gleich mit den Nachbarschnitten des gleichen Eies lehrt, dafi es

nur ein Durchschnitt durch den Biigel ist. Ich habe in Fig. 40a—

d

(Taf. Ill) 4 aufeiuander folgende Schnitte durch ein ahnliches Ei

abgebildet, welche diese Verhaltnisse sehr klar illustrieren. Von

der linken Furchungszelle sieht man in a das angeschnittene Ende

des einen Tochtercentrosoms, in b dessen Hauptmasse neben einem

Anschnitt des Kernes, in c den Kern in seiner groCten Aus-

dehnung getroffen, ihm anliegend den aus 2 Fasern bestehenden

Verbindungsstiel, in d das andere Tochtercentrosom. In der

rechten Zelle zeigt der Schnitt a das eine Ende des Kernes, an

ihm herablaufend den Verbindungsstiel, in das eine Tochter-

centrosom iibergeheud, b enthiilt den Hauptteil des Kernes und

den durchschnittenen Biigel, c das andere Tochtercentrosom, von

dem ein kleines Endchen noch in d enthalten ist.

Je nach der Schnittrichtung stellt sich demnach das in Teilung

begriffene Centrosom in sehr wechselnder Weise dar ; doch lassen

sich, wenn man einmal die Verhaltnisse richtig erkannt hat, die

verschiedenen Bilder leicht aufeinander beziehen.
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Es macht deu Eindruck, als sei es der Verbindungsstiel, der

durch seine Streckung die Centrosoraen auseinanderschiebt, bis sie

an nabezu entgegengesetzten Seiten des Kernes angelaugt sind

(Fig. 34 und 52). 1st dieser Zustand erreicbt, so beginnt sicb der

Stiel riickzubilden. Ein Bikl dieser Art in polarer Ansicht, welcbes

in diesem Punkte die genauesten Aufschliisse giebt, ist in Fig. 48

(Taf. IV) wiedergegeben ; der Kern ist bier in seiner groBten Aus-

dehniing eingetragen. Die jungen Tochtercentrosoraen ragen zapfen-

artig liber den Kern, dem sie niit etwas verbreiterter Basis auf-

sitzen, hinaus. Verfolgt man nun von diesem optischen Schnitte

aus durcb allmiibliches Heben des Tubus die Kernoberfliiche, so

erkennt man, dafi sich zwischen den beiden Centrosomen nocb

Reste des fruheren Bugels in Gestalt einiger unregelmiiCiger

Strange binziehen. Dieses und ahnliche Bilder sprechen daftir,

daB der Biigel unter allmahlicber Auffaserung in loco aufgelost,

also nicbt in die beiden Tocbtercentrosomen eingezogen wird.

Das letzte Stadium, welcbes ich von dieser Serie besitze, ist

das in Fig. 36 (Taf. Ill) abgebildete. Die beiden Zellen sind nicbt

geuau im gleicben Zustande ; in der linken ist der Biigel zwiscben

den beiden Centrosomen nocb deutlicb nachweisbar, wenn auch

bereits in Entartung begriffen, die Centrosomen selbst liegen be-

reits an nabezu opponierten Kernseiten, sind aber nocb in der

Ricbtung ibres Verbindungsstieles verlangert und imponieren nocb

immer als Endanschwellungen desselben. In der rechten Zelle ist

von dem Biigel nichts mebr vorbanden ; die Tocbtercentrosomen

sind dadurch ganz unabbangig voneinander geworden, sie haben

sicb mebr konzentriert und sitzen in Gestalt kurzer, abgestumpfter

Kegel der Kernmembran auf. Eine macbtige Doppelstrablung

durcbsetzt den ganzen Zellkorper.

Damit sind wir unserem Ausgangsstadium, der fertigen Tei-

lungsfigur, wenigstens so weit wieder nahe gekommen, daC die

Liicke, die uns nocb davon trennt, leicht iiberbrtickt werden kann.

Der Hauptunterscbied bestebt darin, daC in der fertigen Spindel,

wie sie Fig. 27 vom Ei zeigt, die Centrosomen nocb etwas groCer

und kugelig geworden sind, sodann daC die Astrosphare sicb

wesentlich geiindert bat, indem die peripberen Radien zum groCten

Teil riickgebildet und um das Centrosoma eine Aufbellung ein-

getreten ist, welcbe dieses Korpercben nun mit voller Deutlicbkeit

als etwas Specifiscbes bervortreten laCt. In welcber Weise dieses

letztere Bild aus dem in Fig. 36 entsteht, dariiber kann eine
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MeinuDgsverschiedeuheit kaum stattfinden, so daB ich auf eiue

nahere ErorteruDg verzichten darf.

Vergleiclit man Bilder, wie Fig. 36, 48, 52 und 53, mit

einander, so fallen weitgeheude Verschiedenheiten in der Gestalt

der sicli bildeuden Tochtercentrosomen auf, von den gedrungenen

Korpern der Fig. 36 bis zu den weit iiber den Kern hinaus-

ragenden diinnen Stifteu der Fig. 53. Wie weit hierfur Phasen-

unterscliiede, wie weit individuelle Variationen bediugend sind,

vermag ich bei der Sparlichkeit, mit der diese Stadien in meinem

Material vertreten sind, uicht zu entscheiden. Der Zustand der

Fig. 5*3, den ich so ausgepragt nur in diesem einen Ei gefunden

habe, diirfte wohl als Ausnahme anzusehen seiu. Doch ist er

gerade von besonderem luteresse wegen der Richtung der Spharen-

strahlen, worauf ich im allgemeinen Teil zuriickkommeu werde.

Seit dem Erscheinen meiner Arbeit iiber die Centrosomen im

befruchteten Seeigel-Ei (17) sind von verschiedenen Seiten, von

M. D. Hill (67), von Kostanecki (72), zuletzt von Erlanger (36)

in den Spharen dieser Eier kleine, in Eisenhamatoxylin intensiv

farbbare Korner nachgewiesen worden, die, in einem verschieden

sich darstellenden „Hof" gelegen, von alien diesen Autoren als

Centrosomen in Anspruch genommen werden. DaB ein solches

Korn in dem von mir beschriebenen und im Vorstehenden wohl

iiber jeden Zweifel nachgewiesenen Centrosoma vorhanden sei,

konnte mich um so weniger iiberraschen, als ich ja selbst zuerst

in dem Centrosom des Ascaris-Eies ein derartiges „Central-
korn" aufgefunden hatte. Es ist also der Nachweis dieses Ge-

bildes nicht etwa, wie man es darzustellen beliebt hat, eine

Widerlegung meiner Auffassung, sondern nur eine mir sehr will-

kommene Erganzung zu meinen Beobachtungen gewesen. Ich hatte

selbst, ebeu auf Grund meiner Erfahrungen an Ascaris, eifrig nach

diesem Korn im Seeigel-Ei gesucht, aber vergeblich. DaB ich es,

falls es an meinen damaligen, im Vorstehenden genauer be-

schriebenen Praparaten iiberhaupt darstellbar ware, hatte finden

konnen, mochte ich glauben.

In der That zeigte mir schon im Jahre 1896 eine in Neapel

zu anderen Zwecken in Pikrinessigsaure eingelegte Serie von

Echinus-Eiern, die mit Strongylocentrotus-Samen befruchtet waren,

diese Centralkorner in jedem Priiparat, und ebenso sind sie in

einer mir von Herrn Kollegen Sobotta giitigst besorgten Serie
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von Echinus microtuberculatus, gleichfalls iu Pikrinessigsaure kon-

serviert, aufs klarste zu sehen. Die im folgenden beschriebenen

Praparate stammen samtlich aus dieser letzteren Serie.

Schon obeu habe ich auf die liochst merkwurdige Thatsache

aufnierksam gemacht, daC sich die Ceutrosomen dieser Serie ganz

anders gegen Eisenlilimatoxyliu verhalten als die der zuerst be-

schriebenen. Dort siud die mit Eisenhaniatoxylin behandelten

Centrosomen auf dem Stadium der Aequatorialplatte gewohnlich

maCig gefarbt, sie nehmen mit ihrer Aufquellung immer niehr an

Filrbbarkeit und damit an Deutlichkeit ab. Erst das zur Platte

zusammengezogene Centrosom farbt sich intensiver, um auf dem
Stadium der verkleinerten Hantel die groBte Affinitat fiir den

Farbstotf zu gewinnen, die dann allmahlich wieder abnimmt.

Die zweite Serie verhalt sich fast genau umgekehrt. Hier

nimmt die Fiirbbarkeit der Centrosomen im allgemeinen mit der

VergroBerung zu, so daC die kolossal aufgequollenen Centro-

plasmeu, wie sie iu Fig. 58 (Taf. V) gezeichnet sind, in einer ganz

hellen Umgebung nahezu schwarz gefarbt seiu konnen, Wenn
dann die Hauptmasse des Centroplasmas abgestoCen wird und das

hantelformige Doppelcentrosom sich zu ditferenzieren beginnt,

nimmt die Farbbarkeit ab und zwar in dem MaCe, daC die dem
Kern angeschmiegte Hantel nicht die leiseste Spur von Farbe fest-

zuhalten vermag und so stets als ein helleres Areal aus der Um-
gebung absticht. Die Tochtercentrosomen bewahren diese Eigen-

schaft bis ungefahr zur Zeit der Kernauflosung ; dann werden sie

wieder farbbar. — Aber nicht nur das Verhalten gegen uusere

Reagentien ist in diesen Eiern ein anderes ; auch der Verlauf der

Teiluugsprozesse weicht nicht unerheblich von dem, was die andere

Serie zeigte, ab.

Ich begiune auch hier mit dem Stadium der fertigen ersten

Furchungsspiudel. Betrachtet man ungefarbte Schnitte in Wasser

mit maCiger VergroBerung (Obj. 7 von Leitz), so treten, fast noch

schitrfer als in der anderen Serie, die Centrosomen mit auBer-

ordentlicher Klarheit als stark lichtbrechende Kugeln hervor. So

schwer es manchem modernen Zellenforscher fallen mag, ein Objekt

in dieser einfachen Weise zu betrachten, so mochte ich doch

dringend empfehlen, diese Art der Untersuchung wenigstens ein-

mal anzuwendeu, da dann sofort jeder Zweifel an der Richtigkeit

meiner Angaben schwinden wird.

Bei der Behandlung mit Eisenhamatoxylin verhalten sich die

Centrosomen etwas verschieden. In manchen Fallen bleiben sie
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ziemlicli dunkel unci heben sicli daun ebeoso klar von der Um-
gebung ab, wie die der Fig. 27 (Taf. Ill), ja selbst voile Schwarz-

farbung kann, wie Fig. 54 (Taf. IV) lehrt, erzielt werden. Ge-

wohnlicli aber zeigen sie bei starkerer Entfiirbung nur einen

braunlichen Ton, der sie wenig hervortreten litCt. Das Centro-

plasma dieser Serie macht auf dem in Rede stehenden Stadium

einen nahezu homogenen Eindruck. 1st die Entfarbung geniigend

vorgeschritteu, so lassen sich in einem Ei wie im anderen die

Centriolen nachweisen als schwarze Piinktchen, deren ungefalire

GroCe aus Fig. 56 und 57 (Taf. V) zu ersehen ist. Ich glaube,

daC auf dem Stadium der Aequatorialplatte bereits in jedem Cen-

trosom zwei Centriolen vorhanden sind^). Die seltenen Falle,

wo nur eines zu sehen ist, diirften wohl durch Deckung zu er-

klaren sein. In alien gut konservierten Eiern fand ich die

Schwestercentriolen, soweit sich dies schatzen lalit, von gleicher

GroBe und als einfache Piinktchen, die so klein sind, daC ich eine

Angabe iiber ihre Form fiir unmoglich halte. In einer anderen

Serie dagegen, die nach alien Anzeichen viel weniger gut kon-

serviert ist, finde ich an Stelle dieser Kornchen betrachtlich grofiere

und oft unregelmaCig zackige oder wie aus mehreren Teilchen

zusammengesetzte Gebilde, die ich bei ihrer groCen Variabilitat

fiir Artefakte halten muC, und die, wie mir scheint, so zu erklaren

sind, daC bei der Konservierung Telle des Centroplasmas sich um
die Centriolen zusammengebacken und so eine groBere farbbare

Masse gebildet haben.

Beztiglich der Lagerung der beiden Schwestercentriolen ist

vor allem die Thatsache erwahnenswert, daB ihre Verbindungslinie

zur Achse der karyokinetischen Figur jede beliebige Stellung

einnehmen kann, und daB auch zwischen den beiden Centrosomen

keinerlei Beziehung in der Stellung ihrer Centriolen zu bestehen

scheint. Ich beschranke mich auf die Wiedergabe eines Falles,

wo die Centriolen in dem rechten Centrosom in der gleichen op-

tischen Ebene liegen und ihre Verbindungslinie mit der alten

Teilungsachse einen spitzen Winkel bildet, wahrend im linken

das eine bei hoherer, das andere bei tieferer Eiustellung sichtbar

wird und ihre Verbindungslinie auf der Teilungsachse ungefahr

senkrecht steht.

1) KosTANECKi (72) hat in Fig. 8 einen Fall abgebildet, wo
schon neben dem ersten Furchungskern in dem einen Pole 2 Cen-
triolen vorliegen.
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Fast stets finde ich die Entfernung der Schwestercentriolen

voueinander anniihernd so, wie iu dem rechten Centrosom der

Fig. 56 (Taf. V); sie liegen nieist in einem Durchmcsser des

kugeligen Ceiitrosoms uud das eine so weit von der OberHaclie

abstehend, wie das andere. Docli kommen recht merkbare Ab-

weichungeu von dieser Kegel vor.

Die Figg. 57 und 58 zeigen Stadien, wie sie in Fig. 28—30
von der andereu Serie gezeichnet sind ; die allgeraeine Ueberein-

stininiung ist leicht zu konstatieren, wenn auch der Habitus der

Praparate ein ziemlich verschiedenartiger ist. Am auffallendsten

verschieden ist das Verbalten der Centrosoraeu, welcbe mit ihrera

Wacbstum das Eiseuhaniatoxylin immer zaher festbalten. Man
kounte deuken, das Praparat der Fig. 58 sei weniger entfiirbt,

allein dieser Eiuwurf wird sofort binfallig, wenn man sieht, daC

in einem und demselben Scbnitt ganz ausnahmslos die Centro-

somen auf Stadien der Fig. 56 blaC, auf denen der Fig. 58 tief

dunkelgrau und die mittleren Zustande entsprecbend zwiscben

beiden gefarbt sind. Bei dieser Umwandlung veriindert sicb aucb

das Geluge des Centroplasmas, es nimmt an denjenigen Priiparaten,

die icb fiir die besten balte, eine mit der VergroBerung immer

deutlicber bervortretende wabige Struktur an. In anderen Prii-

])araten zeigen sicb mebr netzige Bildungen, mit stark farbbaren

Konicben durcbsetzt.

Wie wir an der andereu Serie konstatiert baben, so ist aucb

bier die VergroBeruug der Centrosomen mit einer Formveranderung

verbunden, fiir deren Feststellung vor allem Scbnitte senkrecbt

zur Teilungsacbse, da sie vollkommen eindeutig sind, in Betracbt

kommen. Sie lebren, in Kombination mit Scbnitten, welcbe die

Teilungsacbse entbalten , daC die Centrosomen bei ibrer Ver-

groCerung zunacbst kugelig bleiben. Dann platten sie sicb in der

Ricbtung der Teilungsacbse ab, sebeu also bei polarer Ansicbt

nocb kreisrund aus (Fig. 60) ; sie sind linsenformig geworden.

Endlicb strecken sie sicb in einer zur alten Teilungsacbse senk-

recbten Ricbtung. Diese Endform ist aus Fig. 58 und 62 zu er-

seben. In mancben Fallen scbeiut die Streckung mit der Ab-

plattung Hand in Hand zu geben, so daO die Linsenform iiber-

sprungen wird. Wir wolleu nun bier Halt macben, um uns den

Scbicksalen der Centriolen wabrend der besprocbenen Periode

zuzuwenden. Sowobl die dunklere Farbung des Centroplasmas als

besonders seine veninderte Struktur erscbwert auf dieseu Stadien

die Auffindung dieser Korpercben ungemein, ja macbt sie in sebr
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vielen Fallen unmoglich. Schon im Stadium der Fig. 57 beginnt

sicli dies geltend zu macben ; doch gelang es rair hier meistens

noch, die Centrioleu uuzweifelhaft zu erkennen. Von spateren

Stadien dagegen siud niir nur sehr wenige Praparate zu Gesicht

gekommen, wo nicht wenigstens einige Kornchen im Centroplasma

verstreut waren, die nach GroBe und Farbbarkeit ebenso gut Cen-

triolen sein konnten wie die beiden, die wir zur Zeit der Aequa-

torialplatte gefunden haben. In der Kegel sind auf Stadien, wie

dem der Fig. 58, zablreicbe solcbe Korncbeu vorbanden. Sollte

bier eine Vermebrung der Centriolen eingetreten sein, wie

Wilson sie angenommen bat? Icb glaube, daC diese Annabme, so

nabeliegend sie einmal sein mocbte, heute als sebr unwabrscbein-

licb bezeicbnet werden muB. Der Uebergang der beiden in einem

Spindelpol gelegenen Centriolen auf die zwei nacbsten Pole ist fur

mebrere Objekte iiber alien Zweifel sicbergestellt, und es ist gewifi

von vornberein anzunebmeu, daB iiberall, wo im Muttercentrosom

2 solcbe Korncben vorbanden sind, ibre Bestimmuug die gleiche

sein wird. Man werfe eiustweilen einen Blick auf Fig, 6S, von

welcbem Stadium an mir der Nacbweis je eines Centriols in den

beiden auseinanderweicbenden Tocbtercentrosomen in fast alien

genauer analysierten Fallen wieder mit Sicberheit moglicb war.

Sollten diese Centriolen Neubilduugen sein ? Oder sollten sie aus-

gewablt sein aus den auf eine groBe Zabl vermebrten Centriolen

des Muttercentrosoms? Hier wird docb, ebe zwingende Griinde

dagegen sprecben, die Annabme die meiste Berecbtigung baben,

daB die beiden Centriolen unverandert fortbesteben und nur durcb

neben ibnen auftretende Korncbeu von gleicbem Ausseben — und

wie unendlicb wenig will dies bei Gebilden von solcber Kleinbeit

sagen — fiir einige Zeit uicbt mebr erkennbar sind. Im iibrigen

sprecben meine Praparate entscbieden gegen eine Entstehung dieser

letzteren Korncben durcb Teilung der beiden Centriolen. Denn

auf Stadien, wie dem der Fig. 57, wo die ersten uberzabligen

Korncben aufzutreten pflegen, finde icb sie oft in der Peripberie

des Centrosoms, in weitem Abstand von den beiden unverandert

erscbeinenden primaren.

Das Wichtigste aber ist der Umstand, daB in den besprochenen

ungiinstigen Stadien sebr baufig eine besondere Struktur im Centro-

plasma nacbweisbar ist, durcb welcbe 2 Korncben vor den anderen

ausgezeicbnet werden, so daB es kaum zu kiibn sein diirfte, sie

als die Centriolen in Anspruch zu nebmen. Diese Struktur ist

eine fadenformige Differenzierung, wie sie in Fig. 59, 60, 61 und 62
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gezeichnet ist. Ich habe sie iu so vieleD Fallen geseheii , daC

an eine Zufillligkeit ties Pniparates nicht zu denken ist. In

seitlichen Ansicbten der Teilungsfigur ist das Bild sehr abnlich

denijenigen der Platte in den Centrosomen der anderen Serie

(Fig. 59), und es liegt aucb in der Tbat, wie verschiedene Ein-

stellung lehrt, eine solche scheibcnformige Verdicbtung bier vor.

Allein in dieser ist, wie die Polaransicbten ergeben (Fig. 60 u. 62),

nocb ein besouderes Fadchen vorhanden. Von Wichtigkeit ist nun,

daB schon auf Stadien, wo die etwas auseiiiandergeriickten Cen-

triolen nocb mit voller Sicberbeit diagnostiziert werden kounen

(Fig. 57), ein in wecbselnder Weise sich darstellender Verbindungs-

strang zwiscben ibnen nacbweisbar ist. Diesen Strang balte icb

fiir identiscb mit dem spiiteren Fadcben, und 2 an den Enden

dieses Fadchens mebr oder weniger deutlicb bervortretende Korn-

cben niiissen dann die Ceutriolen sein. Am klarsten fand ich

diese Verhaltnisse auf einem Objekttrager, den ich mebr als

14 Tage in der Hamatoxylinlosung belassen und dann sehr lange

mit der Eisenlosung behandelt batte. Fig. 61 ist diesera Praparat

entnommen. Es zeigt sich bier ein hellerer Hof im Umkreis des

Fadchens, so daC dieses mit seinen Eudkoruchen in aller nur

wiiuscbenswerten Deutlicbkeit bervortritt ^). Aucb ist gerade dieses

Praparat durch das Fehlen anderer Kornchen sehr giinstig. Aber

aucb, wo zablreiche solche Kornchen vorhanden sind, wird man
durch Vergleichung einer grofien Zahl von Priiparaten zu der

Ueberzeugung gelangen , da6 2 von ibnen , immer an gleicher

ausgezeicbneter Stelle wiederkehrend, von besonderer Art sind.

Ist dieses ricbtig, so ergiebt sich aus der Vergleichung der

einzelnen Stadien, dafi die Verbindungslinie der Centriolen, die

anfauglich jede beliebige Stellung einnebnien kann, spater in be-

stimmter Weise orientiert wird. Sie gtellt sich, wie mir scheint,

zunacbst senkrecht zur alteu Teilungsachse und weiter in die

Langsrichtung des Centrosoms. Da die beiden gestreckten Centro-

somen fast ausnabmslos mit ibrer Liingsachse parallel stehen, so

folgt daraus eine parallele Stellung der Verbindungslinie der

Centriolen und als weitere Konsequenz die bekannte Stellung der

beiden nachsten Teilungsfiguren : parallel zu einander und senk-

recht zu der alten (vgl. Fig. 70). Diese Stellungsveranderung der

1) Das Bild ist im hochsten Grade ahnlich dem in Fig. 21
von Diaulula gezeichneten (vgl. Mac Farland, Fig. 33).
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Centriolen diirfte aber vermutlich in einer Abhaugigkeit steben

von der Formveranderung der Centrosomen; unter der einfacben

Annabme, daB die Centriolen im Centrosom bei gegebener Ent-

fernung voneinander eine stabile Gleicbgewicbtslage einzuuebraen

bestrebt sind, miissen sie die konstatierten Lageverauderungen

erleiden. Fraglich bleibt dann nocb, wodurcb die gleicbsinnige

Formveranderung an beideu Centrosomen bedingt ist. Die Ab-

plattung senkrecbt zur alten Teilungsacbse erkliirt sicb leicbt aus

der Symmetrie der Teilungsfigur ; was aber die parallele Streckung

der beiden Centrosomen anlangt, so mocbte ich auf die Thatsache

biuweisen, daB die Teilungsacbse des Eies uiemals in einem Durcb-

messer, sondern stets ein wenig excentrisch liegt. Hat man nun

die sicb streckenden Centrosomen in polarer Ansicbt vor sicb,

so zeigt sicb, daC die Streckung fast ausnabraslos senkrecbt zu

dem das Centrosom in der Mitte durcbscbneidenden groCteu Kreis

erfolgt. Dies weist aber darauf bin, daB die parallele Streckung

der beiden Centrosomen durcb eine Struktur des Zellkorpers be-

stimmt wird.

Wir baben bei Betracbtung der anderen Serie geseben, wie

dort gerade auf den nun folgenden Stadien iiuCerst scbarfe Bilder

zu Stande kommen, indem sicb das zur Scbeibe zusammengezogene

Centrosom sebr stark filrbt und dadurcb besonders auf dem Durcb-

scbnitt aus der blasseu Umgebung aufs deutHcbste beraustritt.

Die jetzt zu betracbtenden Praparate verbalten sicb wesentlich

anders, und es ware mir wabrscbeinlicb nicbt moglich gewesen,

tiber die nun folgende wicbtige Periode an ibnen zur Klarbeit zu

kommen, wenn icb nicbt in dem mir aus der anderen Serie be-

kannten Verlauf einen Fingerzeig gebabt hatte, wonacb zu sucben

sei. Die Ungunst der Praparate fiir die fraglicben Stadien liegt

darin, daC derjeuige Teil des Ceutroplasmas, der bei der Um-
formung des Centrosoms abgestoCen wird, sicb nocb fast ebenso

intensiv farbt, wie das reduzierte Centrosom selbst. Da er den

scbeiben- und spater bautelformigen Korper dicbt umscblieCt, wird

dessen Erkennuiig sebr erschwert. In Fig. 59 und 63 — 65 sind

die besten Bilder reproduziert, die mir zu Gesicbt gekommen sind.

Nacb der ausliibrlicben Bescbreibung der anderen Serie kann icb

micb dariiber kurz fassen. Fig. 63 diirfte ungefahr der Fig. 30

entsprecben ; die alte Greuze des Centrosoms beginnt zu ver-

scbwinden. Einen ahnlicben, etwas vorgescbritteuen Zustand, etwa

dem der Fig, 32 u. 49 entsprecbend, siebt man in Fig. 64. In
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der Platte sind bcreits zwei Verdichtungen ausgebildet, auf welche

neue Radien centriert sind. Fig. 65 zeigt mit besonderer Klarheit

das hantelformige Doppelcentrosom ; das Bild ist mit dem der

Fig. 32 und 49 zu vergleichen.

Der Nacliweis der Centriolen wahrend dieser Periode ist an

meinem Material biichst unsicher. Ich besitze kein Praparat, wo

nicht wenigstens einige andere Kornchen in dem fraglichen Bereich

vorbanden sind, so daC nur die Lage und die Bescbaflfenheit der

Umgcbuug zwei davon als etwas Besonderes kenntlich machen

kann. Was ich in Fig. 63 und 64 gezeichnet babe, giebt sonach

nicht genau die betretienden Praparate wieder, sondern es sind

subjektive Bilder, in welche nur diejenigen Kornchen eingetragen

sind, welche ich fiir die Centriolen halte. Ein hellerer Hof in

ihrer Umgebung, in Fig. 64 auch die Richtung der neuen Radien,

dienten hierbei als Kriterien. Das demonstrativste Praparat, das

mir von den in Rede stehenden Stadien zu Gesicht gekommen ist,

ist in Fig. 59 gezeichnet. In der linken Sphare ist unten, in der

rechten oben ein winziges schwarzes Kornchen zu sehen ; beide

sind auf einen groBeren Bereich bin die einzigen, und ihre Lage

stempelt sie zu Centriolen. In der anderen Centrosom-Anschwellung

einer jeden Seite ist dagegen ein groCerer Bereich dunkel gefarbt.

Aehnlich verhalt es sich mit dem Schnitt der Fig. 65, der ein

etwas spiiteres Stadium darbietet.

Bis zu dem betrachteten Zustande hebt sich das Doppel-

centrosom, wo es (iberhaupt deutlich erkennbar ist, als ein etwas

dunklerer Bereich von der Umgebung ab. Wenn es sich nun dem

Kernblaschen anzulegen beginnt, verliert es seine Farbbarkeit in

Eisenhamatoxylin vollkommen und ist jetzt stets heller als die Um-
gebung. Dadurch wird es auCerst unscheinbar, und man muG

schon suchen, um es zu finden. Als Wegweiser dienen die neuen

Astrosphiirenstrahlen (Fig. 66, 68) und, etwa vora Stadium der

Fig. 66 an, die Centriolen. Mit der Farbbarkeit im ganzen

verlieren sich namlich in den Endanschwellungen des Doppel-

centrosoms auch die iiberzahligen Kornchen, und es bleibt in jedem

der beiden als belle Hofe erscheinenden Centrosomenenden ein

einziges zuriick, das als etwas Specifisches ebenso wenig ver-

kannt werden kann, wie die 2 Kornchen auf dem Stadium der

Aequatorialplatte.

Ein Stadium, etwa dem der Fig. 51 entsprechend, ist in

Fig. 66 wiedergegeben, alle 4 Centriolen sind im gleichen Schnitt

getrotfen ; das hantelformige Centrosom ist als ein hellerer Bereich
Bd. XXXV. N. F. XXVIII. A.
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zu erkenuen. Zur Ergaiizung gebe ich einen Schnitt in der dazu

senkrechteu Ricbtung (Fig. 67), wo die beiden Centriolen bei

wechselnder Einstellung untereinander zum Vorscbein kommeu.

Es ist beacbtenswert, wie bier nicbt nur die Form der Spbiire

sicb ganz anders darstellt, sondern auch die Form des Kernes, ja

des Zellkorpers, eine andere ist. Der scbon in der ersten Serie

konstatierte Zusammenbaug zwiscben der Stellung des Ceutrosoms

und der Form des Kernes giebt sicb also aucb bier aufs deut-

licbste zu erkennen.

Den Bildern Fig. 33 und 34 entspricbt ungefilbr das der

Fig. B8. Die Tocbtercentrosomen sind am Kern berabgeriickt, sie

sind groBer geworden, zeigen sicb aber in ibrer Form nocb immer

beeinfluCt durcb den sie verbindenden Stiel, der bier freilicb in

seinem mittelsten Teile mebr zu erraten als wirklicb klar zu sehen

ist. Scbon auf diesem Stadium glaubte icb einige Male die Teilung

der Centriolen begiuuen zu seben.

Recbt abweicbend von dem oben bescbriebenen Verbalten der

Radiensysteme ist das Aussehen der Sphiiren in den ent-

sprecbenden Bildern unserer Serie, sowobl in der Form, wie in

der Bescbaffenbeit der Radien. Der erstgenannte Unterscbied

bangt offenbar mit der verscbiedenen Form des Zellkorpers zu-

sammen, indem, was bier nur nebenbei erwabnt sei, die Teilung

in den Eiern der ersten Serie durcb eine bis zur volligen Trennung

fiibrende Einscbniirung, in der zweiten in der Hauptsacbe durcb

Bildung einer Zellplatte gescbiebt. Ein Blick auf die einzelnen

Bilder lebrt, wie in jedem Falle die Kontureu der Zelle denen der

beiden Spharen ungefiibr folgen. Ob nun aucb die Struktur-
unterscbiede — vor allem das Feblen der in der ersten Serie

so auffallenden Verdicbtungszone — biermit zusammenbiingen, mufi

icb unentscbieden lassen.

In einem wicbtigen Punkte aber stimmen beide Serien voll-

kommen iiberein, darin niimlicb, daC bier wie dort die Enden des

bantelformigen Centrosoms neue Strablencentren darstellen, die die

Elemente der alten Spbiire allmablicb zu neuen auf sie gerichteteu

Radien umordnen.

Dieses Ziel ist vollkommen erreicbt in dem Bilde der Fig. 69,

wo wir zwei neue Radiensysteme vor uns baben, die aber docb

in ibrer gemeinsamen Form nocb die Gestalt der alten Spbare

erkennen lassen. Die Centrosomen, an nabezu opponierten Seiten

des Kernes angelangt, liegen der Kernmembran nicbt direkt auf;

vielmebr ist der Kern an diesen beiden Enden auffallend ab-
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gestumpft, unci zwischen der Kernmerabran unci deni Centrosom

findet sich ein kegelforraiger Bereich, dcr koine Radiiirstruktur

erkennen laCt. Die Centrosonieu selbst sind gewachsen und be-

ginnen sich abzurunden, die Centrioleu sind in Teilung begritfen.

Ich schlieCe die Betracbtung dieser Serie mit dem Stadium

der Kernauflosung ab (Fig. 70). Der AnschluC an das vorige

Bikl ist ein sebr enger. Man kann auch hier noch erkennen, daB

zwischen Kern und Centrosomen ein Abstand war, so daB die in

Diti'erenzierung begriflenen Spindelfasern zwar zum groBten Teil

aus achromatischen Bestandteilen des Kernes, in ihren End-

abschuitten aber aus Material, das auCerhalb des Kernes gelegen

war, entstehen. Die Centrosomen sind abermals etwas gewachsen

und nahezu kugelig geworden ; sie nehmen noch immer keine Spur

von Farbung an. In 3 von den 4 Centrosomen sind die Cen-

triolen sicher geteilt.

Auf eine Abbildung der ausgebildeten Teilungsfigur kann ich

verzichten, da sie mit der ersten Spindel vollkommen uberein-

stimmt.

Ich habe im Vorstehenden den Cyklus der Centrosomen-

Metamorphose von der fertigen ersten Teilungsfigur bis zu an-

nahernd dem gleichen Zustande der nachsten Zellgeneration ver-

folgt, anstatt, wie die meisten Autoren dies bisher gethan haben,

mit der Befruchtung zu beginnen und den Verlauf nicht weiter

als nach erfolgter Teilung zu betrachten oder noch friiher ab-

zubrechen ^). Es bestimrate mich dazu vor allem der Gruud, daO

ich fiir die Schicksale der Centrosomen von der Befruchtung bis

zur Ausbildung der ersten Furchungsspindel nicht alle Stadien in

solcher Klarheit besitze, wie fiir den weiteren Verlauf. Sodann

aber war fiir die Wahl der spateren Periode auch noch der Ura-

stand bestimmend, daC die Entstehung der beiden ersten Teilungs-

centren aus dem Spermacentrosoma bei aller Uebereinstimmung

mit dem weiteren Verlauf doch ein Specialfall ist, der iiberdies

nicht den ganzen Cyklus von einer Zellteilung bis zum gleichen

Punkt der nachsten umfaBt. Das Spermacentrosom ist ein spe-

cifisch ausgebildetes Centrosom, wie der Spermakern ein besonderer

1) Hierbei ist allerdings zu bemerken, dafi Eeinke (91) und
ErlanCtEr (36) wohl versucht haben, die von ihnen beobachteten
Centralgebilde noch weiter zu verfolgen, daC ihnen dies aber nicht

gelungen ist.

4*
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Kern ist. Einen Punkt aus der Gescliichte der .Centrosomen

im befruchteten Ei darf ich jedoch niclit vollig iibergehen. Von

verschiedenen Autoren, zuerst von mir selbst, wurde an der Basis

des eingedrungenen Spermatozoonkopfes ein kleines, intensiv farb-

bares Korperchen als Centrum einer Strahlenfigur beschrieben und

als Centrosom bezeichnet. Die Frage ist: haben wir dieses Kor-

perchen wirklich als ein Centrosom oder nur als ein Centriol auf-

zufassen ? — womit die weitere Frage zusammenhangt, ob das

Spermatozoon ein Centralkorperchen oder vielleicht nur ein nacktes

Centriol ins Ei einfiihrt.

Hierauf vermag ich nun zu antworten, daC das von mir an

frisch eingedrungenen Spermakopfen beobachtete Korperchen ohne

Zweifel als Centrosom anzusehen ist ^). Zum Beweis gebe ich ein

Bild (Fig. 55a und b, Taf. IV), welches in einem Ei mit II. Rich-

tungsspindel den bereits gedrehten Spermakern und auffallend weit

von ihm abgeriickt, umgeben von einer kleinen Astrosphare, ein

tief dunkelgrau gefarbtes Korperchen zeigt, das die Form eines

abgestumpfteu Kegels besitzt, dessen dem Kern zugekehrte Basis

sockelartig verbreitert, dessen abgestumpfte Flache leicht gerundet

ist. Genau die gleiche Form habe ich wiederholt konstatiert.

Bei sehr starker VergroCerung und intensivem Licht glaube ich

mit Sicherheit noch ein ganz kleines schwarzes Piinktchen im

Centrum erkennen zu konnen, wie dies in Fig. 56b angedeutet ist.

Einen etwas spateren Zustand findet man in Fig. 71 (Taf. V) dar-

gestellt. Das gewachsene Centrosom ist blasser gefarbt und laCt

aufs klarste 2 schwarze Kornchen, die Centriolen, erkennen. Noch

starker gewachsen ist das Spermacentrosoma der Fig. 72 (Taf. V),

dementsprecheud sind auch die Centriolen weiter voneinander

entfernt.

Wir haben demnach schon auf diesem friihen Stadium ein

Gebilde von ganz der gleichen Beschaffenheit wie spater: einen

grofieren Korper, das Centrosom, mit einem Centralgebilde, dem
Centriol. DaB nicht das ganze Korperchen der Fig. 55 ein Cen-

triol sein kann, ergiebt sich schon aus seiner viel betrachtlicheren

GroCe, welche noch gestattet, die Form mit voller Sicherheit zu

bestimmen, was bei den Centriolen nicht moglich ist.

Aus dem Gesagten folgt, daC ich, in Uebereinstimmung mit

Wilson und R. Hertwig, vollstandig an meiner friihereu Angabe

1) Das von Kostanecki (72) abgebildete Korn dagegen ist,

seiner Grofie nach zu urteilen, das Centriol.
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festh.'ilten iiiuB, woiiach die beiden relativ groBen Kugeln, die ich

in der Fiirchungsspiiidel als Centrosomeii bezeichnet habe, durch

Wachstura aus deu beiden Teilstiicken des Spermacentrosoms

hervorgehen. So betrachtlich dieses VVachstuni audi ist, so ist es

doch kaum groCer als das eines zu seiner voUen nioglichen GroCe

anwachsenden Spermakernes ; in welch letzterer GroBenzunahme

nieniand etwas Auffallendes findet.

1st diese Bezieliung klargestellt, so fragt es sich nocli, i n

welchem Telle des Spermatozoon wir das im Ei auf-

tretende ,,Sperma-Ccutrosoma" zu suchen haben. Icli bin der

erste gewesen, der, wenn audi nur vermutungsweise, das Sperma-

centrosoma vom Mittelstiick des Samenfadens ableitete ^). In

meiner Sdirift vom Jahre 1895 sind diese Verhaltnisse nicht ein-

gehender beriihrt; es lieiCt dort nur gelegentlich, daC sicli das

Centrosom „aus der Region des Mittelstiickes" ablose. Da ich

niimlich damals freie Sperniatozoen nicht untersucht hatte, war

ich nicht sicher, ob das ganze Mittelstiick oder nur ein Teil des-

selbeu das Centrosom repriisentiere. Ich habe nun in Fig. 14a—

c

(Taf. I) einige freie Spermatozoen von Echinus microtuberculatus

abgebildet, welche zeigen, daC das Mittelstiick dem spateren

Spermacentrosoma sehr iihnlich ist, nur in alien Fallen ganz

deutlich etwas groCer. Ich mochte demnach annehmen, daB im

freien Spermatozoon das Centrosom noch von einer Hiille um-

schlossen ist, die im Ei schwindet, daB aber das Mittelstiick an

essentiellen Bestandteilen nichts welter als das Centrosom ent-

halt. Wie man also — nicht ganz exakt — den K o p f des

Samenfadens rait dem Sperm akern identifiziert, so wird man
das Mittelstiick dem Centrosom gleichsetzen diirfen.

Hier habe ich noch einmal auf die schon im Abschnitt A
(S. 17) beschriebenen konzentrisch entfarbten Spermatozoen zuriick-

zukommen, die in Fig. 14d—h (Taf. I) abgebildet sind und die

im Mittelstiick zwei dunklere Stellen von verschiedener GroBe und

etwas wechselnder Form erkennen lassen. DaB diese Ditferen-

zierungen deu Centriolen entsprechen, ist nach ihrer Form nicht

1) In den Diskussionsbemerkungen zu meinem am 20. Dezember
1887 in der Ges. f. Morph. u. Phys. in Miincben gehaltenen Vor-

trag heifit es (11, S. 163): „Herr Dr. Boveri bemerkt, dafi auch
beim Spermafaden das Centrosoma auf und nicht im Kerne liege

und wahrscheinlich dem Mittelstiidc entspreche".
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anzunehmen, wenn sie auch diese Kornchen in sich enthalten

mogen. Ueberhaupt ist es fraglich, ob wir in dieser Duplicitat

des Mittelsttickes eine Eigenschaft lebensfrischer Spermatozoen

erblicken dtirfen; denn die fraglichen Samenfaden hangen einem

25 Minuten nach dem Spermazusatz abgetoteten Ei auCen an und

waren zu dieser Zeit wahrscheinlich bereits abgestorben. Nichts-

destoweniger ist die Erscheinung interessant. Sie kann kaura

etwas anderes bedeuten als eineu Anlauf zur Zweiteilung des

Spermacentrosoma, der vielleicht als Absterbeerscheinung eintritt,

jedeilfalls aber in der nornialen Entwickelungstendenz dieses

Korperchens, wie sie sich im Eiprotoplasma entfalten wtirde, be-

griindet sein muC.

b) Litteratur.

Es ist sebr lehrreich, vor Betrachtung der neueren Arbeiten

einen kurzen Blick auf die grundlegenden Uutersuchungen von

0, Hertwig (60) und Fol (42) zu werfen, da schon hier einige

Angaben iiber die Centrosomen zu finden sind, die bei aller, sowohl

in der damaligen Fragestellung, wie in der Technik begriindeten

Unvollkommenheit, doch in mancher Hinsicht iiber das hinaus-

gehen, was neuerdings an Schnitten, mit komplizierten Farbungs-

methoden und weit iiberlegenen optischen Hilfsmitteln, zur An-

schauung gebracht werden konnte.

0. Hertwig giebt fiir die erste Teilungsfigur des Toxo-

pneustes- (Strongylocentrotus-)Eies an (S. 62), daB die Spitze der

Spindel als ein besonders deutlich erkennbares, dunkler geronnenes

Korn hervortrete ^). Er muC also, wenn auch wohl in etwas ver-

dorbener Gestalt, die Centrosomen vor sich gehabt haben ^). Ganz

1) Nacli einer Serie von Echinus-Eiern, die mit Strongylo-

centrotus-Sperma befruchtet sind, mochte ich annehmen, dafi die

Centrosomen bei letzterer Art auf dem Stadium der Aequatorial-

platte betrachtlich kleiner sind als bei Echinus. Aus dieser Differenz

diirften sich vielleicht auch einige von den meinigen abweichende
Angaben von Eol und Reinke erklaren.

2) Die erste Beschreibung und Abbildung von Centrosomen
hat, worauf Eukst und Erlanger aufmerksam gemacht haben,

Elemming (39) gegeben. Als zweite Angabe haben wir die oben
citierte von 0. Hertwig anzusehen, die vs^ie diejenige Flemming's

aus dem Jahre 1875 stammt. Erst als dritter in dieser Reihe der
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unzweideutig zeigen seiue Bilder vou Stadien mit Tochterplatten

(Fig. 23 und 24) die scheibenformig abgeplatteten Centrosomen,

die iiii Text (S. 63) als duiikle, scharf begrenzte Streifen be-

schriebeii werden. Auch erkeiint man aus der Beschreibuiig S. 64

und den allerdings uicht guten Abbilduugen Fig. 25 und 2(3, dafi

O. Hertwig noch wiihrend der beginnenden Kernrekonstruktion,

auf Stadien, die etwa nieiner Fig. 32 entsprechen niogen, das ge-

streckte (hantelforraige) Centrosora, und zwar in dem Ei der Fig. 25

der Liinge nach, in dem der Fig. 20 im optischen Durchschnitt

gesehen hat. —
Noch nilher der Wirklichkeit kommen einige Abbildungen von

FOL (42), gleichfalls von Strongylocentrotus-Eiern. Fig. 12 (Taf. VI)

zeigt unter ac oii'enbar kornig zerfallene Centrosomen, wie iiber-

haupt FoL auch auf spateren Stadien die Centrosomen des Seeigel-

Eies meist in einem Zustande koruigeu Zerfalles, als „amas gra-

nuleux", gesehen hat. Fig. 13 (Taf. VI) durfte meiner Fig. 30

entsprechen, den Uebergang zur Abplattung vorstellend, welch

letzterer Zustand aufs klarste in Fig. 14 abgebildet ist. Ganz

ahnliche, in gewisser Beziehuug besser erhaltene Bilder sind auf

Taf. VII zu sehen. Fig. 15 und 17 (Taf. VI) zeigen die ab-

geplatteten Centrosomen neben den sich bildenden Tochterkernen,

in Fig. 6 und 7 (Taf. VII) haben wir otienbar das hantelformige

Doppelcentrosom im optischen Durchschnitt zu erkennen. Welter

hat FoL die Centrosomen uicht verfolgen konnen. Er halt sie auf

dem letzten Stadium fiir rundliche Korpercheu und liiCt sie sich

schlieBlich mit dem Kern vereinigen (S. 180), worau ja so viel

richtig ist, daC sie sich etwa zu dieser Zeit dem Kerne dicht

auflegen.

Von Fol's letzter Arbeit (43) kommen fiir unser Thema nur

Fig. 9 und 10 in Betracht. Die letztere konnte in dem ver-

dorbenen Centrosom (Fol's Astrocoele) das noch ungeteilte Ceutriol

darstellen, in Fig. 9 dagegen handelt es sich obne Zweifel um
grobe Artefakte, auf deren Analyse ich verzichten zu diirfen

glaube. —
Ich schlieBe hier eine Besprechung der kurzen Mitteiluug von

Reinke (91) an, well die Befunde dieses Autors sehr nahe mit

Centrosomen-Entdecker ware Van Beneden (3) zu nennen, der 1876

(nicht 1874, unter welcher Jahreszahl die Arbeit irriger Weise bei

Van Beneden und Neyt citiert ist) diese Korperchen bei Di-

tcyemiden beschrieben und abgebildet hat.
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den alten Angaben Fol's ubereinzustimmen scheinen, und well

Reinke zu denjenigeu Autoren gehort, welche nicht die Cen-

trioleu, sondern die ganzen Cent roso men, wenn auch in

verdorbenem Zustande, gesehen haben. Da seine Schrift der Ab-

bildungen entbehrt, ist eine vollig sichere Deutung dessen, was er

beschreibt, nicht moglich. Er findet ira Spindelpol ein Haufchen

intensiv farbbarer Kiigelchen, deren Zahl er auf 1—2 Dutzend

schatzt und die er „Centralkorperchen" nennt. Diese Kornchen

sind, wie sich aus meiner Darstellung der Verhaltiiisse ergeben

wird, weder Centralkorperchen (Centrosomen), noch Centriolen,

sondern lediglich Zerfallsprodukte des Centrosoms. Was Reinke

auf diesem Stadium unter „Sphare" versteht, vermag ich ohne

Kenntnis seiner Praparate nicht festzustellen ; sicher ist nur, daB

Reinke diesen Ausdruck nicht im Sinne Van Beneden's ge-

braucht, denn fiir eine „sphere attractive" auf dem Stadium der

Aequatorialplatte muC strahlige Struktur als eiues der obersten

Characteristica gelten. Wenn Reinke von spiiteren Stadien

schreibt, daC die Sphare die Gestalt eiuer bikonvexen Linse, dann

einer Birne anniramt, wahrend die „Gruppe der Centralkorperchen""

in eine tellerformige Platte ubergeht, so hat er hier offenbar ahn-

liche Bilder vor sich gehabt, wie sie in meinen Figg. 31 und 32

zu sehen sind. Was er Gruppe der Centralkorperchen nennt, ist

das kornig zerfallene Centrosom. Ueber das Stadium der Ab-

plattung hinaus vermochte Reinke dieses Gebilde nicht zu ver-

folgen.

Hinsichtlich dessen, was Reinke iiber meine friihere Arbeit

sagt, moge die oben gegebene ausfiihrliche Darstellung meiner

Befunde als Erwiderung angesehen werden, der ich nichts hinzu-

zusetzen brauche, Nur gegen den Vorwurf, ich hatte Fol ganz

unberechtigter Weise „uaive Tauschungen imputiert", muB ich mich

verwahren, indem ich mir bewuCt bin, bei der Beurteilung der

FoL'schen Darstellung mit all der Vorsicht vorgegangen zu sein,

die man den Angaben eines anderen Autors schuldet. Man mag
die Tauschungen, die Fol von den verschiedensten Seiten vollig

tibereinstimmend nachgewiesen worden sind, nennen, wie man will,

jedenfalls hat er, wie vor allem seine Fig. 1 zeigt, ganz zufallige

Strukturen fiir Centrosomen gehalten. Nichts anderes aber habe

ich von ihm behauptet. —
Ganz kurz sei hier der Angaben BOtschli's (26) gedacht, der

lediglich dem Centrosom im Stadium der Aequatorialplatte eine

bildliche Darstellung und kurze Beschreibung vom Standpunkte



Zelleu-Studieu. 57

seiner Strukturlehre des Protoplasmas gewidmet bat. Icli kaim

dieses Bild nur so deuten, daC die „wenig unifaDgreiche Zone uu-

regelmaCig netzigeu Plasmas" das Centrosom darstellt. Was
BOtschli als solcbes auffaCt, niinilich einen centralen Bereich

dieser Zone, der „aus drei niit stark gefarbten Wandungen ver-

sebenen Bliiscben zii besteben scbeint", kaun meines Eracbtens

nur eine sei es uatiirlicbe, sei es kiinstbcbe Verdicbtung im Innern

des Centrosoms sein. Die Deutung als Centriol ist fiir das, was

BiJTSCHLi zeicbnet, ausgescblosseu. —
Vou deu wicbtigen Arbeiten Wilson's kann icb die erste, ge-

meinsani mit A. P. Mathews herausgegebene bier iibergehen, da

icb sie bereits in meiner friiberen Mitteilung kurz besprocben babe

und da alle fiir unser Tbema in Betracbt kommendeu Punkte in

der zvveiten Abbaudlung (105) eine erneute Darstellung gefuuden

haben. Trotz mancberlei widersprecbender Befunde stiuimeu

Wilson's Angaben docb in einem der wesentlicbsten Punkte mit

den meiuigen uberein, und zwar nocb viel besser, als Wilson selbst

annininit und bei der Kiirze meiner friiberen Mitteilung und dem
Mangel an Abbildungen annebmen konnte. Wie er zutreffend be-

merkt, ist das, was er mit Strasburger „Cen trospbiire"

nennt, das Centrosom, und zwar, wie icb hinzufiigen mocbte,

nicbt allein das Centrosom meiner Auffassung; vielmebr

entspricbt es genau demjenigeu Gebilde anderer Zellen, welcbes

urspriiuglicb als Centralkorper oder Centrosom bezeicbnet worden

ist und von den meisten Autoren nocb jetzt so bezeicbnet wird

(siebe den allgemeinen Teil und den Abscbnitt Nomenklatur). Der

Hauptgrund fiir Wilson, das Wort Centrosphare vorzuzieben, ist

wobl der geweseu, daC die so bezeicbnete Bildung sicb in seinen

Praparaten viel weniger deutlicb von der Spbitre abbebt als in

meinen, wo sie auf den meisten Stadien als ein wirklicber „Korper"

erscbeint; iibrigeus nennt Wilson seine Centrospbare aucb ge-

legentlicb „central body", so daC die Bezeicbnung ,,Centralkorper-

cben" aucb ibm nicbt vollig unpassend erscbeinen kaun.

Wilson konnte mit Sicberbeit verfolgen, daB die beiden

Centrosomen (Centrospbiiren) der Spindel vou dem Mittelstiick des

eingedrungenen Spermatozoon abzuleiten sind. Diese Angabe

stimmt mit meinen friiber scbon kurz mitgeteilten Befunden vollig

liberein, und der Gegensatz, den Wilson konstatiert, liegt nur

darin, daB er annimmt, das Korpercbeu, welcbes icb als Centrosom

des Spermakopfes bezeicbnet babe, sei nur eine centrale Differen-

zierung seiner ^central mass", eine Annabme, die allerdings bei
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der Ktirze meiner Darstellung und bei der nichtssagenden Be-

zeichnuiig des Centrosoms als eines winzig kleinen Kornchens

sich wohl unwillkiirlich aufdrangen mufite ^). Wie nun meine oben

besprocbenen Abbildungen lebren, ist mein Spermaceutrosoma das

Gleicbe, was Wilson in seiner Textfigur 1 als „central mass" be-

nennt, namlich das — wenig verldeinerte — Mittelstiick. Aber

dieses Mittelstiick siebt in seinen Praparaten etwas anders aus als

in den meinigen, es ist von Anfang an grofier, mebr kugelig und

farbt sicb oilenbar uur blafi, was wabrscbeinlidi in einer Ver-

scbie^enbeit der untersuchten Arten seinen Grund bat.

Viel erbeblicbere Unterscbiede ergeben sicb binsicbtlicb der

spateren Scbicksale der Centrosomen (Centrospbaren). Aucb

Wilson beobacbtete ihre starke Aufquellung wabrend der Meta-

kinese, so dafi zunacbst unsere Ergebnisse in der Hauptsacbe uber-

einstimmen, Allein wabrend nacb meiuen Praparaten auf Stadien

spater Anaphase sicb aus dem groCen Centrosom eine Platte

dififerenziert und der Rest abgestoCen wird, um sicb alsbald mit

der Spbiire zu vermengen und radiare Struktur anzunebmen, findet

Wilson nocb auf solcben Stadien nicbts anderes als seine riesig

aufgequollene Centrospbare, obne jede Spur der scbeibenformigen

Diiferenzierung. Ebensowenig scbeint in seinen Praparaten von

dem cbarakteristiscben bantelformigen Doppelcentrosom etwas nacb-

weisbar zu sein und von der nacb meinen Befunden scbon so frub-

zeitig sich auspragenden Doppelstrablung. DemgemaC ist aucb

die Ableitung der beiden neuen Centrosomen von dem alten bei

Wilson eine etwas unsicbere; er glaubt (p. 463), daC die neuen

Centrospbaren von den Resten der alten, die er auf einem ge-

wissen Stadium sicb plotzlicb rapid verkleinern laBt, herstammen.

Wie die Bilder, mit denen Wilson diese Stadien illustriert,

zu erkliiren sind, wage icb nicht zu entscbeiden. Sollte es sich

lediglicb um die Wirkung verscbiedener Konservierungsmittel

1) Ich habe auf S. 17 meiner friiheren Arbeit ein Praparat

genauer bescbrieben, wo im gleichen Scbnitt mit der zweiten Rich-

tungsspindel der fast vollig gedrehte Spermakern entbalten ist,

„nocb kegelformig, also mit der Basis nach innen gericbtet, und
davor das Spermacentrosoma von deutlicber Strahlensonne um-
geben". Es ist dies das Praparat, welches in Pig. 55a fTaf. IV)

dieser Arbeit reproduziert und von welcbem die Sperma-Elemente

in Fig. 55b starker vergrdCert abgebildet sind. Es ist also daraus

zu erseben, was icb damals, genau wie jetzt, iinter dem Sperma-

centrosom verstanden babe.
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handeln, so kann es keinem Zweifel unterliegen, daC meine Pra-

parate die besser erhalteneu sind. Wilson's Bilder waren dann

so zu erklaren, daI5 — schon void Stadium der Aequatorialplatte

an — das Centroplasma in seinen Praparaten zu einer Art Detritus

verdorben ist, in dem alles feinere Detail untergegangen ist. Wie

ungemein leicht zerstorbar Centrosom und Sphare gerade in der

Periode der Differenzierung der Platte sind, dafiir habe ich in einer

sonst uicht schlecht konservierten Serie die deutlichsten Bevveise.

Wilson's Fig. IX und X A wiirden sich nach meiner Meinung

nicht lediglich durch das Stadium voneinander unterscheiden,

sondern vor allem dadurch, daC sie verschiedene Ansichten bieten,

die urn 90^ gegeneinander gedreht sind. Fig. IX wiirde meiner

Fig. 67, Fig. X A meiner Fig. 66 entsprechen. Auch hier aber

waren die Centrosomen selbst nicht erhalteu, so daC sich nur aus

der Form des strahlenfreien Bereiches ungefahr ihre Gestalt be-

stimmen laBt. Endlich ware anzunehmen, daB in den Spharen

der Fig. X A schon eine dicentrische Radienanordnung, wenn auch

noch auBerst unbestimmt, ahnlich meiner Fig. 66, vorhanden sein

miiBte.

Stimmen Wilson und ich bis hierher wenigstens in der Auf-

fassung fast vollig iiberein, so ergiebt sich nun zwischen seinen

Untersuchungen und meinen neueren ein voller Gegensatz beziig-

lich der Centriolen. Diese sind nach Wilson nicht urspriing-

lich im Spermacentrosoma vorhanden, sondern sie entstehen

„endogen" in den bereits opponiert liegenden Centrosomen der

ersten Teilungsfigur, zunachst eines oder 2, um allmahlich an

Zahl immer niehr zuzunehmen und sich schlieBlich als die Knoten-

punkte des Centrospharen-Netzwerkes darzustellen. Mit diesem

Netzwerk gehen die Centriolen bei der Verkleinerung der Centro-

sphiire zu Grunde, und erst in den neuen Tochtercentrospharen

treten wieder neue auf. — Ich glaube uicht, daB W'ilson diesen

Standpunkt heute noch vertreten wird, so wenig wie ich selbst

angesichts der neueren Arbeiten und vor allem meiner eigenen

neuen Untersuchungen meine friihere der WiLSON'schen in gewisser

Beziehung ilhnliche Ansicht aufrecht erhalten konnte. —
Aus der sehr interessanten Arbeit von R. Hertwig (64) iiber

die Eutwickelung des unbefruchteten Seeigel-Eies habe ich hier

nur die Angaben uber das Spermacentrosoma kurz zu er-

wahnen, die in dem Satze gipfeln, daB das ganze Mittelstiick des

Spermatozoon als Centrosoma anzusehen sei. Wie das oben Ge-

sagte lehrt, stimme ich diesem Satze von jeher im wesentlichen
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vollkommen zu, nur mit dem geringfiigigen Unterschiede, daC ich

auf Grund von GroCenvergleichuugen annehmeu muB, daB das

Centrosom im Mitttelstiick des Spermatozoon noch von einer

diinnen Hulle umgeben ist, die im Ei verschwindet. Sehr groB ist

die Uebereinstimmung zwischen R. Hertwig's Fig. 65 und raeiner

Fig. 55b; in beiden sieht man einen lang ausgezogenen Sperma-

kern und eine Strecke von der Basis desselben entfernt ein dunkel

farbbares Korperchen, welches von einer Strahlung umgeben ist.

In zwei Punkten verlangt jedoch mein Priiparat eine andere

Deutung, als R. Hertwig dera seinen gegeben hat. Erstens ist

das dunkle Korperchen in meinem Praparat unzweifelhaft das

Centrosom und nicht, wie R. Hertwig sein Bild und auch meine

friihere Angabe deutet, nur ein Teil desselben. Dies geht mit

voller Sicherheit daraus hervor, daB die in uniibertreiflicher Klar-

heit konservierten Radien einzig und allein auf dieses Korperchen

centriert sind. Zweitens aber lehrt eine Vergleichung meines

Bildes mit den friiheren Stadien, daB dieses Korperchen nicht

lediglich eine Kappe des aufgequollenen Mittelstuckes, sondern in

der Hauptsache dieses selbst ist. Die ungemein verschwommenen

zwei Linien, die in meinem Praparat ganz ahnlich wie in demjenigen

R. Hertwig's vom Spermakern gegen das Centrosom ziehen, in

meinem Falle aber dieses nicht erreichen, sondern divergierend

endigen, umschlieBen sicherlich kein korperliches Gebilde; ich halte

es fiir sehr wohl moglich, daB wir in ihuen die geplatzte Hiille

zu sehen haben, aus welcher das Centrosom selbst heraus-

getreten ist. —
Auch DoFLEiN (3J) kommt zu dem Ergebnis, daB das gesamte

Mittelstuck des Seeigel-Spermatozoon dem Centrosom entspricht.

Doch sind die weiteren Veranderungen, die er von diesem Telle

im Ei beschreibt, unzweifelhaft pathologischer Natur, wie das bei

Eiern, die mit Chloralhydrat oder Strychnin behandelt waren, nicht

anders erwartet werden kann. —
SchlieBlich bleiben noch die Arbeiten von Hill (67), Kosta-

necki (72) und Erlanger (36) zu betrachten iibrig, welche drei

Autoren darin ubereinstiramen, daB sie das — von Hill und von

KosTANECKi unabhangig entdeckte — Centriol als Centrosom

erkliiren, wobei entweder jeder specifische Bereich um dasselbe

uberhaupt geleugnet oder, wenn anerkannt, zur Astrosphiire ge-

rechnet oder als ein besonderer Bereich zwischen „Centrosom" und

Sphare unterschieden wird.

Was zunachst die Arbeit von Hill anlangt, so besteht zwischen
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ihm und mir, soweit seine ziemlich fragraentarischen Unter-

suchungen reichen, fast nur ein Uuterschied in der Benenuuiig

In seiner Fig. 6 finde ich sehr deutlich die Centrosonien niit den

Centriolen abgebildet; die Zeichnuiig erinnert sehr auffallend an

raeine Fig. 70 (Taf. V) vom Zweizellenstadium. —
Das Verdienst von Kostanecki's Untersuchungen liegt darin,

daB er auf einigen Stadien die Centriolen (von ihm Centrosomen

genannt) sehr klar beobachteu konnte und zuerst richtig in ihrer

auCerordentlicheu Kleinheit abgebildet hat. Gegeniiber seiner

Negation eines abgegrenzten Gebildes ini Umkreis des Centriols

glaube ich den gleichen Einwand geltend machen zu diirfen, den

FOrst (46, S. 109 u. 110) gegen Kostanecki's und Siedlecki's

ganz entsprecbende Angaben uber das Ascaris-Ei erhoben hat.

Die Abbildungen, soweit sie nicht iiberhaupt fiir mich und gegen
KosTANECKi sprechen, glaube ich so erklaren zu raiissen, daC in

den fraglichen Eiern eine sehr dicht gefiigte Sphare unmittelbar

bis an das in der Farbung nicht unterschiedene Centrosom heran-

reicht. DaC man uuter solchen Umstanden leicht zu der Aunahme
verleitet werden kaun, die radiare Struktur erstrecke sich bis an

das Centriol, davon babe ich mich selbst in ahnlichen Fallen iiber-

zeugt. Es scheint mir iibrigens sehr bezeichnend zu sein, daB

man fast nur mit der Lupe imstande ist, in Kostanecki's Figuren,

besonders in Fig. 4 und 5, die gezeichneten Spharenstrahlen bis

an das schwarze Punktcheu zu verfolgen. Fiir mein bloBes Auge

verlieren sich die Radien gegen das Centrum in ein gleichmaBiges,

fast homogenes Areal. Nun ist wohl kaum anzunehmen, daB

KoSTANECKi das mikroskopische Bild grofier gesehen hat, als er

es zeichnet; alles, was in der Zeichnung nur mit der Lupe er-

kennbar ist, kann als im Praparat iiberhaupt nicht erkennbar ge-

wesen sein. — SchlieBlich aber verweise ich auf meine Beschreibung

und meine Abbildungen. Es scheint mir, daB ein Gebilde, welches

sich mit solcher Klarheit darstellen und durch alle Phasen des

Zellteiluugsprozesses unter ganz gesetzmaBiger Metamorphose ver-

folgen laBt, wie das von mir beschriebene Centrosoma, einer An-

zweifelung hinsichtlich seiner Realitat nicht mehr ausgesetzt

sein diirfte. —
Wie KosTANECKi, so betrachtet auch Erlanger ein kleines,

sich intensiv farbendes Korperchen als Centrosom. Nach seiner

Beschreibung ist jedoch nicht anzunehmen, daB er die Cen-
triolen, wie sie von Kostanecki und von mir dargestellt worden

sind, gesehen hat. Denn er vermag an der von ihm beobachteten
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Bildung eine „Zusammensetzung aus mehreren Blaschen oder

Alveolen" zu erkenneii, was an den Centriolen ihrer ungeheuren

Kleinheit wegen unmoglich ist. Erlanger's Bilder dtirften also

wohl so zu erklareu sein, daC sich Telle des zerstorten Centrosoms

an die Centriolen angesetzt und mitgefarbt haben. Interessant ist

Erlanger's Fig. 9, welche sehr deutlich das scheibenformige

Centrosom mit 2 Centriolen erkennen laCt (von ihra natiirlich

anders gedeutet). Ein ahnliches sehr verschwommenes Bild zeigt

seine Fig. 10 von einom Stadium, wo die Chromosomen sich gerade

in einzelne Blaschen umzuwandeln beginnen. Ueber dieses Sta-

dium* hinaus hat Erlanger weder von dem Centrosom, noch von

den Centriolen (seinen Centrosomen) irgend etwas erkennen konnen,

ein Umstand, der neben dem Aussehen seiner Abbildungen gewiB

zu dem Schlusse berechtigt, daC seine Praparate nicht aufs beste

erhalten waren, und daC sie ihm auch in den friiheren Stadien

nicht alles so, wie es im Leben vorhanden ist, dargeboteu haben.

4. Die Centrosomen bei der Furchung des Eies von

Ascaris megaloeephala.

Dieses Objekt, an dem ich vor 13 Jahren den ersten Xachweis

von der Persistenz der Centrosomen und ihrer Vermehruiig durch

Zweiteilung erbrachte, sei hier als letztes besprochen. Trotz

mancher Anschliisse an die Verhaltnisse des Seeigel-Eies fiihrt es

uns in der Einfachheit des Teilungsvorganges wieder auf unser

erstes Objekt, die Spermatocyten von Ascaris, zurtick.

a) Eigen e Beo bachtungen.

Wie am Seeigel-Ei verfolge ich auch hier eine Periode, die

sich von dem Stadium der fertigen Spindel des befruchteten Eies

bis zu dem gleichen Stadium in den beiden Tochterzellen erstreckt.

Ebenso wie dort soil der Verlauf an zwei Serien von Bildern be-

trachtet werden, die sich bei unserem Objekt allerdings nur durch

den verschiedenen Grad der Entfarbung unterscheiden : zuerst an

solchen, welche das Centrosom in seiner jeweiligen voUen GroCe

schwarz gefarbt zeigen, und dann an stark entfarbten Schnitten,

wo in dem blassen Centrosom die Centriolen zu sehen sind.
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Beziigiich der Art unci Wcise, vvie sich die Ascaris-Eier dem
Eisenhiiraatoxyliii gegeniiber veihalten, venveise ich auf die Arbeit

von FlJKST (4G) uiul auf das ini Abschnitt A Gesagte. Wie FCrst

gezeigt hat, sind die Ergebnisse der Fiirbung bei alien iiberhaupt

brauchbaren Konservierungsarten die gleichen. Als vorziigliches

Hitrtungsmittel bewahrte sich niir schon seit langerer Zeit eine

Mischung von 100 Teilen 70-proz. Alkohol und 5 Teilen Eisessig.

Alle abgebildeten Schnitte, mit Ausnahirie des in Fig. 109 (Taf. VIII)

gezeichneten, stammen von solcheni Material.

Schon FOrst hat den Satz ausgesprochen, daK man die mit

Eisenhiimatoxylin als schwarze Kugeln sich darstellenden Centro-

sonien von Ascaris zwar durch Entfiirbung willkiirlich verkleinern,

nicht aber durch Ueberfiirbung kiiustlich vergroCern kann. Meine

eigenen Untersuchungen bestatigen dies vollkommeu. Es sind mir

zwar Falle vorgekommen, wo in wenig entfiirbten Schnitten eine

centrale Zone der Sphare (Markschicht) einen grauen Ton bewahrt

hatte, wiihrend die Rindenschicht bereits sehr hell war; allein

niemals ist die Markschicht wirklich schwarz wie das Centrosom,

so daB dieses auch in solchen Fallen noch als eine scharf begrenzte

Kugel nachweisbar bleibt.

Dagegen ist bei starker Dilferenzierung die groCte Wahr-

scheinlichkeit gegeben, daC die schwarze Kugel durch konzentrische

Entfarbung verkleinert ist, wie in Fig. 88 u. 89a und b (Taf. VI) zu

sehen ist. Um also die Centromen des Ascaris-Eies mit Eisen-

hamatoxylin in ihrer vollen GroCe darzustellen, ist es notwendig,

den Farbstofif nicht zu stark auszuwaschen. Speciellere Angaben

hierzu lassen sich nicht machen, da in den Eiern mancher Wtirmer

die Centrosomen den Farbstoff viel zaher festhalten als in anderen.

Fiir den Fall nun , daC eiu kiinftiger Untersucher dieses

Objektes trotz Beachtung der gegebenen Vorschrift jene groCen

schwarzen Kugeln, wie sie in meinen Figg. 85— 87 abgebildet sind,

nicht erhalten sollte, niochte ich bemerken, daB in den Eiern ver-

schiedener Wiirmer nicht unbetrachtliche Verschiedenheiten in der

CentrosomengroBe vorkommen, und daB die in Fig. 85—87 wieder-

gegebenen die groBten sind, die ich gefunden habe. Auch mag
es sehr wohl sein, daB unsere Konservierungsfliissigkeiten, von

denen wir ja gar nicht angeben konnen, in welcher Konzentration

und Zusammensetzung sie nach Durchdringung der Schale mit

dem Ei in Beriihrung kommen, uuter Umstanden quellend oder

schrumpfend wirken, und daB hierdurch Unterschiede zwischen

verschiedenen Praparaten bewirkt werden. Doch lehren die Beob-
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achtungen an lebenden Blastomeren, von denen sogleich die Rede

sein wird, daC die in Fig. 85—87 gezeichnete GroBe der Centro-

somen sicher niclit erheblich tiber die Dimensionen ira Leben

hinausgeht. Endlich konnte ein negatives Ergebnis bei Eisen-

hamatoxylin-Behandlung noch darin seinen Grund haben, daC die

Centrosomen den Farbstotf ebenso rasch abgeben wie das Proto-

plasma. Dieser Fall ist mir an den Eiern eines Wurmes, dessen

Eischlauche in Alkohol-Essigsaure eingelegt worden waren, vor-

gekommen. Die Eier sind vorziiglich konserviert, eine Centro-

somen- Oder Centriolenfarbung aber war nicht zu erzielen.

Nacbdem bereits E. FOrst ein Ascaris-Ei abgebildet hat,

welches die Centrosomen auf dem Spindelstadium in voller GroCe

schwarz gefarbt zeigt, kann ich auf Wiedergabe eines solchen

Bildes verzichten und gebe statt dessen ein stark entfiirbtes Pra-

parat wieder, wo das Eisenhamatoxylin aus den Centrosomen so

weit ausgezogen ist, daC nur ein schwarzes Piinktchen ubrig bleibt,

das in seiner GroBe ungefahr dem Ceutriol eutspricht. Fig. 73

(Taf. VI). Dieses Bild soil vor allem den Gegensatz meiner Beob-

achtungen zu denen von Kostanecki und Siedlecki illustrieren,

der darin besteht, daB sich an nieinen Praparaten, mogen sie auch

noch so stark entfarbt sein, das Centrosoma mit voller Sicherheit

als eine scharf begrenzte homogene Kugel nachweisen liiBt. Ein

sehr gutes Mittel, um die Centrosomen deutlich darzustellen, ist

DELAFiELD'sches Hitmatoxylin, am klarsten aber zeigen sie sich, wie

an den anderen Objekten auch, bei Betrachtung der ungefiirbten

Schnitte in Wasser,

Freilich ist es, wie die ersten Centrosomen-Untersuchungen

bei Ascaris lehren, gar nicht einmal notwendig, Schnitte zu

machen. Ich habe kiirzlich wieder Eier in Pikrinessigsaure kon-

serviert und in toto in Glycerin eingebettet, welche die Centro-

somen ohne jede Farbung in unubertrelflicher Deutlichkeit als

kugelige Gebilde von nach dem Stadium verschiedener GroBe er-

kennen lassen. Das Wichtigste aber ist, daB man sie

auch im Leben sehen kann. Im Ei selbst ist dies aller-

dings wegen der vielen Dotterkorner weniger gut moglich ; in

dotterarmen Furchungszellen dagegen, speciell in den von mir (20)

als A und B unterschiedenen Zellen des primaren Ektoblasts ge-

lingt es bei sehr gutem Licht nicht allzu schwer, sie lebend zur

Anschauung zu bringen. Freilich sind die Bilder, wie Fig. 90

und 91 (Taf. VI) lehren, recht unscheinbar, auch gelang mir der

Nachweis nur auf jenen Stadien, wo die Centrosomen sehr groC
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and die Sphiiren als deutliche Strahlensonnen erkennbar sind, also

kurz vor, wahrend und iiach der Zellteilung. In dieser Periode

aber sind sie wirklicli sichtbar, nicht nur als hellere Areale

innerhalb der Radiensysteme, sondern als starker lichtbrechende

Korperchen von ctwas bliiulichem Glanz. Auch die Abplattung

wahrend der Zellteilung, von der unten die Rede sein wird, ist

im Leben ganz klar zu seben. Die Sphlirenstrahlen, die in nianchen

Fallen sebr scbarf ausgepragt sind, lassen sich im Leben nicht

ganz an die Centrosomen verfolgen ; sie verlaufen unmerklich in

ihrer Unigebung.

Nach all dem Gesagten scheint das Centrosom des Ascaris-

Eies betrachtlich dichter zu sein als das des Seeigel-Eies. Eine

Struktur laCt es nach meinen Erfahrungen, wenn wir bier von

den Centriolen absehen, hochstens andeutungsweise in Form einer

kaum analysierbaren Kornelung erkennen, und was man nach

raanchen Bildern (Fig. 18, Taf. I) als eine deutlichere Zusammen-

setzung auffassen konnte, ist, wie ich bereits im Abschnitt A dar-

gelegt habe, nichts anderes als ein pathologischer Zerfall.

Wie ich friiher schon gefunden hatte (13) und Erlanger

neuerdings bestatigt hat, sind die Centrosomen auf dem Stadium

der Aequatorialplatte gewohnlich schon wieder kleiner geworden ^)

;

eine weitere kontinuierliche Verkleinerung findet dann wahrend

der Zellteilung statt, so dafi auf Stadien, wo die Tochterchromo-

somen beginnen, den neuen Kern zu bilden, die GroCe des Cen-

trosoms in der Regel ungefahr die der Fig. 77 ist. Doch konnen

noch auf diesem Stadium betrachtlich groCere zur Beobachtung

kommen. Ich hatte fruher die Centrosomen wahrend des ganzen

hier betrachteten Zeitraumes kugelig gefunden, und auch in der

groCen Zahl von Eirohren, die ich seither untersucht habe, kommen
solche Falle, bald als Regel, bald als Ausnahme vor. Daneben

aber zeigt sich, bei manchen Individuen fast ohne Ausnahme, eine

sehr charakteristische Umformung des Centralkorperchens, namlich

zu einer Scheibe oder einem kurzen Kegel, dessen Achse stets

genau in die Richtung der Teilungsachse fallt.

Betrachtet man ein solches Centrosom vom Pole, so ist seine

Begrenzung stets genau kreisformig, aber der Durchmesser ist

gegen friiher gewachseu; sieht man es in der Seitenlage der

Spindel, so erhalt man Bilder, die nach dem Stadium, aber auch

1) Doch habe ich auch Falle beobachtet, wo die Centrosomen
gerade im Stadium der fertigen Spindel am groBten waren.

Bd. XXXV. N. F. XXVIII. 5
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individuell verschieden sind (Fig. 74, 75, 76, Taf. VI; Fig. 103,

104, Taf. VIII). Schon auf dem Stadium der Aequatorialplatte,

wenn das Ei nocli kaum gestreckt ist, kann die Formveranderung

beginneD, wie Fig. 74 lehrt, wo das rechte Centrosora in der

Richtung der Teilungsachse etwas verlaagert ist, wahrend das

linke bereits die charakteristische, gegen den Aequator gerichtete

Kegelspitze gewonnen hat. Der Mantel des Kegels ist hier noch

nach auCen gewolbt, spater wird er mehr gerade (Fig. 104,

Taf. VIII) Oder eingezogen, wie ich 2 seiche Falle in meiner

Arbeit iiber die Entwickelung von Ascaris (Fig. '66 und 37, Taf. XLV)
nach' ganzen Eiern abgebildet habe. Ein weiteres Folgestadium,

wenn auch manchmal schon sehr fruhzeitig eintretend, ist dann

dies, daC sich der Kegel sehr stark verkurzt und dabei verbreitert

(Fig. 75, Taf. VI, und Fig. 103, Taf. VIII). Bei dieser Ab-

flachung kann der Gegensatz zwischen der basalen und der Mantel-

flache ganz verschwinden ; das Centrosom hat dann die Form einer

flachen bikonvexen Linse. Auf diesem Stadium finde ich seine

Begrenzung gewohnlich ziemlich verschwommen (Fig. 75). Zur

Zeit, wo das Ei sich durchschniirt, besitzen die Centrosomen, die

sich inzwischen betrachtlich verkleinert haben, nicht selten die

Form ganz platter Scheiben (Fig. 76), ein Zustand, der in den

Blastomeren, wo die Centrosomen bei der Zellteilung der Ober-

flache sehr nahe rticken, noch viel ausgepragter zur Beobachtung

kommt. Ein Bild dieser Art findet sich bei Kostanecki und

SiEDLECKi (73, Taf. X, Fig. 13).

Nicht selten zeigen sich diese Scheiben im optischen Durch-

schnitt wie aus drei Anschwellungen zusammengesetzt (Fig. 76),

ein Bild, welches so zu erklaren ist, daC das scheibenformige

Korperchen einen verdickten Randwulst besitzt und auch ira Cen-

trum nach beiden Seiten ausgebaucht ist.

Noch neben den in Bildung begriffenen Tochterkernen konnen

stark abgeplattete Centrosomen vorkommen ; meistens aber sind

dieselben auf diesem Stadium wieder zur Kugelform (Fig. 77,

Taf. VI) Oder wenigstens zur Form dicker, bikonvexer Linsen

(Fig. 105 und 106, Taf. VIII) zuruckgekehrt.

Stets ist die Abplattung des Centrosoms von einer ganz ent-

sprechenden Abplattung des dichteren Teiles der Astrosphare und

in vielen Praparaten von einer merkwtirdigen Difl'erenzierung der-

selben in zwei ganz verschieden aussehende Bereiche begleitet, die

sich noch lange erhalt, wie dies aus Fig. 76 und 77 (Taf. VI)

deutlich wird. Fast immer geht von der Kante des abgeplatteten
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Centrosoms ein Kranz stiirkerer Radien aus, die gegen den Aequa-

tor leicht gebogen sind, ein Verhalten, welches schon in einigen

Figuren von Van Beneden und Neyt zu erkennen ist. Ich weise

aut diese Verbiiltnisse hier nur kurz bin, weil sie uns den engen

dynaniiscben Zusaramenbang zwiscben Centrosom und Spbare klar

vor Augen fiibren ^).

Die besprochene Abplattung von Centrosom und Spbare ent-

spricbt ohne Zweifel der sebr abnlicbeu Umformung, welcbe auf

dem gleicben Stadium im Seeigel-Ei eintritt (vgl. Fig. 30 und 31,

Taf. Ill, mit Fig. 75 und 76, Taf. VI), wenn aucb die Scbeiben-

form des Centrosoms bei Ascaris in etwas anderer Weise erreicbt

wird. Nocb mebr aber als die Entstebungsart der Platte weicben

die weiteren Scbicksale derselben in den beiden Objekten von-

einander ab. Wabrend bei Ecbinus die Scbeibe direkt in das

Doppelcentrosom ubergebt, kebrt sie bei Ascaris unter betracht-

licber Verkleinerung zur Kugelform zuruck, urn sicb erst viel

spater zur Teilung anzuscbicken.

Ein Blick auf Fig. 78—80, in welcb letzterem Bilde bereits

eine Verdoppelung des Centrosoms zu konstatieren ist, lebrt, wie

stark dieses Korpercben in der Tocbterzelle nocb an GroBe ab-

nimmt. Wie diese kontinuierlicbe Verkleinerung von dem Stadium

der Fig. 74 an bis zu dem Zeitpunkte der Verdoppelung zustande

kommt, vermag icb nicbt genau anzugeben. Naturlicb mussen

gewisse Telle abgestoBen werden ; allein dieser ProzeC scbeint sicb

in den meisten Fallen so allmablicb zu voUzieben, daB er kaum

bemerkbar ist und die abgestoBenen Telle nicbt als solcbe erkannt

werden konnen. Scbon oben babe icb darauf bingewiesen, daB

auf dem Stadium starkster Abplattung die Begreuzung der Centro-

someu uudeutlicb ist (Fig. 75). In Fig. 79 ist von einem spateren

Stadium ein solches unscbarf begrenztes Centralkorpercben zu

1) Die Erscheinung, daC in manchen Eiern die Abplattung des

Centrosoms nicht zur Beobachtung kommt, ist sebr auffallend. Eine

Erklarung fur diese Verschiedenheiten lafit sicb vorlaufig nicbt geben.

Doch ware es denkbar, dafi die Abplattung die Folge lokaler

Spannungsveranderungen in den Radiensystemen ist, und dafi unter

Umstanden bei der Abtotung die Spannung der Radien beseitigt

wird und das Centrosom in seine Gleicbgewicbtsform — die Kugel

— zuruckkehrt. Ist die Abplattung wirklicb in dieser Weise zu

erklaren, so ist sie in striktem Widersprucbe mit denjenigen An-

nahmen, welcbe die Z ell teilung durcb Zug der Radien zu er-

klaren sucben.

5*
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sehen. Diese Bilcler mogen mit der Auflosung peripherer Centro-

plasmaschichten zusammenhangen. Auch ist hier auf Bilder hin-

zuweisen, wie eines in Fig. 100 (Taf. VII) wiedergegeben ist. Es

zeigt eine Sphare in polarer Ansicht und in derselben einen

groBeren, nach auBen scharf begrenzten, kreisformigeu Flecli, der

iiii Centrum einen kleineren, schwarz gefarbten enthalt. Der

Durchmesser des groBen Bereiches entspricht ungefahr dem eines

scheibenformig abgeplatteten Centrosoms, wie es in Fig. 75 bei

schwacherer VergroBerung abgebildet ist. Dieses Areal ist im

Vergleich zur Sphare sehr dicht und sieht bei schwacherer Ver-

groBerung homogen aus; bei starkerer aber laBt es eine zarte

Radiarstruktur erkennen und muB also zur Sphare gerechnet

werden. Ich halte es nun fiir wahrscheinlich, daB wir es hier mit

einem der postulierten Uebergangszustande zu thun haben, wo das

periphere Centroplasma sich von dem centralen gesondert und

ahnlich wie beim Seeigel-Ei der Sphare angeschlossen hat.

Wie dem aber auch sein mag, an der Verkleinerung der

Centrosomen lassen die Eisenhamatoxylin-Praparate so wenig einen

Zweifel, wie die Betrachtung ganzer ungefarbter Eier. Meine

jetzigen TJntersuchungen sind in diesem Punkte in vollem Einklang

mit dem, was ich 1888 (13) angegeben und abgebildet habe. Es

heiBt dort (S. 162), daB das Centrosom in der primaren Blastomere

wieder zu einem kleinen kugeligen Korperchen geworden ist, „etwa

von der gleichen GroBe, die es im Ei bei seinem ersten Auftreten

erkennen lieB".

Die Kleinheil des Centrosoms zur Zeit seiner Teilung macht

es uotwendig, diesen Vorgang durch starker vergroBerte Bilder,

als es die bisher betrachteten sind, zu illustrieren. Solche sind

auf Taf. VII in Fig. 92—97 dargestellt, und zwar von einem

anderen Wurm, dessen Eier sich bei prinzipieller Uebereinstimmung

des ganzen Verlaufes in einem nicht uuinteressanten Punkte ab-

weichend verhalten. Wahrend namlich bei den Objekten der

Tafel VI die Teilung der Centrosomen in den primaren Blasto-

meren aunahernd senkrecht zur alten Teilungsachse erfolgt, zeigen

die Eier der Tafel VII in dieser Beziehung alle nur denkbaren

Variationen, wie ein Blick auf die Abbildungen erkennen laBt,

wobei allerdings gewisse Schiefstellungen vorherrschen. Diese

Regellosigkeit ist jedoch, wie die Vergleichung mit den spateren

Stadien ergiebt, keineswegs abnorm ; die Tochtercentrosomen,
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welcho zuerst gaiiz beliebig zu einander gestellt sein koniien,

wandeni so lange, bis sie ihre typische Endstellung erreicht halien,

(I. i. bis ihre VerbinduTigslinic in der kleincrcii Blastomere in die

alte Teilungsachse fallt, in der groBeren auf ihr senkrccht steht^).

Das friiheste Stadium, auf welcheni ich eine Verdoppelung
des Centrosoms beobachtet habe, ist in Fig. 92 wiedergegeben.

Der Kern ist noch klein, die Sphiire noch deutlich strahlig, Ini

Centrum eines ziemlich groBeu helleren Areals, das als Mark-

schicht bezeichnet werden kann, laBt sich das Centrosora schon

bei Zeiss E oder Leitz VII als ein Doppelkorn erkennen. Bei

starker VergroCerung gewinnt man den Eindruck, daC ein fast

ungefarbtes, liingliches Korperchen vorliegt, in welchem zwei in-

tensiv gefarbte, aber nicht scharf begrenzte Verdichtungen aus-

gebildet sind.

Ein nach dem Zustande von Zelle und Kern etwas spateres

Stadium zeigt Fig. 93. Von einer Markschicht der Sphiire kann

man hier kaum sprechen, weun audi ein hellerer Hof im Umkreis

des Centrosoms vorhanden ist. Die Strahlung ist viel weniger

deutlich als in dem Priiparat der Fig. 92. Das Centrosom er-

scheint bei schwacherer VergroCerung einheitlich, in einer Richtung

etwas verlaugert. Bei starker VergroCerung erkennt man, daC es

aus zwei dicht aneinander gelagerten, sich gegenseitig abplattenden

Halften besteht, zwischen denen ein heller Spalt gerade noch

wahrnehmbar ist. Ja, es mag sein, daB nur eine tiefe cirkulare

Furche ein einheitliches Korperchen unvollkommen in zwei zerlegt.

Das Bild ahnelt ungemein denjenigen, welche M. Heidenhain

(53, Taf. X, Fig. 13 u. 14) von dem Doppelcentrosom in den

Salamander -Leukocyten, und Kostanecki und Siedlecki (73,

Taf. XI, Fig. 50) von dem Doppelcentrosom eines Leukocyten von

Proteus abgebildet haben.

Diese Doppelcentrosomen, von etwas wechselndem Aussehen,

scheinen von relativ langem Bestand zu sein. Denn ich habe

niemals beobachtet, daB sich die beiden Halften eher voneinander

trennen, als bis der Kern seine voile GroBe erreicht hat. Die

ersten Stadien dieses Auseinanderriickens sind in meiuem Material

auBerordentlich selten. Ich kann mir dies nicht anders erkliiren,

als daB die beiden Korperchen sehr rasch bis auf eine gewisse

Entfernung auseinanderweichen, worauf die weitere Entfernung

1) Vergl. hierzu die Arbeiten liber die Entwickelung von
Ascaris meg., z. B. Boveei (20).
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wieder langsamer erfolgt ^). Eine ganz ahnliche Erscheinung bietet

ja das Chromatin dar. Stadien mit soeben getrennten Tochter-

platten, wie ich eines in meiner Arbeit von 1888 (Fig. 65, Taf. IV)

abgebildet habe, kommen im Vergleich zu den spateren sehr selten

zur Beobachtung.

Ein Stadium, wo die beiden Schwestercentrosomen um wenig

mehr als ihren eigenen Durchmesser von einander entfernt sind, ist

in Fig. 94 (Taf. VII) gezeichnet. Es schlieCt sich sehr eng an

das Bild der Fig. 93 an. Die beiden Korperchen sind von der

namlichen GroCe wie jene und gleich ihnen in der Richtung ihrer

Verbindungslinie abgeplattet. Obgleich ich das Praparat, nach-

dem es gezeichnet war, noch einmal farbte und dann so wenig

auszog, daC die Sphiire fast schwarz blieb, ist der Bereich zwischen

den beiden Korperchen, die in einem hellen Hofe liegen und da-

durch sehr deutlich hervortreten, ganz ungefarbt. Nichtsdesto-

weniger laBt sich ein Verbiudungsstrang zwischen ihnen nach-

weisen, der die gleiche Breite zu haben scheint wie die Schwester-

centrosomen selbst. Die Sphare zeigt in ihrem dichten centralen

Bereich kaum eine Spur strahliger Struktur, peripher lassen sich

noch einige verschwommeue radiare Ziige unterscheiden.

Sind die Schwestercentrosomen etwas weiter voneinander ent-

fernt, so nehmen sie gewohnlich Kugelgestalt an. Zwei Bilder

diescr Art sind in Fig. 95 in der linken Zelle und in Fig. 96

(Taf. VII) gezeichnet. In beiden, besonders deutlich in dem der

Fig. 96, laCt sich ein feines, leicht tingiertes Fadchen zwischen

den Schwestercentrosomen verfolgen. Das so aneinander gekoppelte

Paar liegt in einer kugeligen Sphare, deren sparliche ver-

schwommene Radiiirstruktur noch ein Rest der alten Strahlung zu

sein scheint.

Die besprochenen Bilder werden so zu deuten sein, daC eine

scbniale iiquatoriale Zone des Muttercentrosoms unter Verlust

ihror Farbbarkeit zu einem Stiel auswachst, der als eine rudi-

mentare Centralspindel aufgefaCt werden konnte. In einer von

den Serieu, an deiien ich diese Verhaltnisse eingehender verfolgte,

verschwindet dieser Verbindungsstiel der Tochtercentrosomen sehr

bald wieder, wie Fig. 97 (Taf. VII) lehrt, wo zwischen den noch

1) Es sei hier bemerkt, dafi Schaudinn (96) die lange Dauer
des Doppelceutrosoms und die plotzliche und sehr schnelle Sepa-

ration der beiden Halften bei den Heliozoen im Leben hat kon-

statieren konnen.



Zellen-Studien. 71

nahe benachbarten Centrosonieii der linkeri Zelle keine Spur des-

selbei) Oder audi nur einer Bahn, wo er gelegen habeii konnte,

zu sehen ist. In aiideren Eirohren fand ich in manchen Fallen

uoch zwisclieu betriiclitlich weiter von einander entfernten Scliwester-

centrosomen eiu feines, oft etwas gekriiramtes Fiidchen verlaufen

(Fig. 81, Taf. VI; Fig. 99, Taf. VII). In der Mitte dieses Fad-

cbens babe icb so hilufig ein kleines, dunkel farbbares Korn beob-

achtet (Fig. 81, Taf. VI; Fig. 97a, Taf. VII), daC icb dasselbe

kauni niebr als etwas Zufalliges anseben kann^). Wie dieses

Verbindungsfiidcbeu scblieClicb scbwiudet, ob es, wie Erlanger

will, in der Mitte reilit und in die Tocbtercentrosomen zuriick-

gezogen wird, oder ob es in loco degeneriert, vermochte icb nicbt

festzustellen.

Ueberblicken wir nun noch einmal im Zusammenhange die

zeitlicben Verbaltnisse der Centrosomenteilung in Riicksicbt

auf den Gesamtzustand der Zelle, so musseu wir zwiscben dem
Zeitpunkte der Verdoppelung und dem des Auseinanderweicbens

uuterscbeiden. Die Verdoppelung erfolgt nacb meinen Beobach-

tungen frubestens auf Stadien, wo sich die beiden Scbwesterzellen

nacb der Abschniirung von einander wieder breit aneinander gelegt

baben und wo der Kern schon blascbeuforniig geworden ist. Zwei

von einander getrennte Centrosomen babe icb in keinem Falle

friiber gefunden, als nacbdem der Kern seine voile GroBe erreicht

und die beiden Blastomeren an ihrer Berubrungsflacbe jene cba-

rakteristiscben Wiilste gebildet batten, die zuerst Hallez (51)

beobachtet und als scbeinbare Wiederverscbmelzung der Zellen

bescbrieben hat 2). Das gewobnlicbe Verbalten scheint zu sein,

dafi die Trennung der Schwestercentrosoraen mit dem Uebergange

des cbromatiscbeu Geriistes in das Spirem zusammenfallt. So

seben wir es in Fig. 94 (Taf. VII), und die sicb anscblieCenden

Stadien der Fig. 95, 96 und 97 zeigen den Kern in entsprechend

fortsescbrittenen Pbasen.

1) Auch an dem Fadchen, welches die beiden Centrosomen des

Eies zunachst verbindet, habe ich dieses Kornchen wahrgenommen.

2) Sollte es notig sein, so bemerke ich, daC man natiirlich bei

Untersuchung von Schnitten sehr haufig auf Stadien, wo bereits

2 Centrosomen vorhanden sind, im Schnitt nur eines trifft. Der
mit dem Objekt bereits Vertraute wird schon aus den Neben-
umstanden gewohnlich entnehmen konnen, wie es sich verhalt. Doch
ist es unerlaClich, Serienschnitte zu haben, um vollig sicher

zu sein.
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Ein einziger Fall ist mir vorgekommen, wo 2 Centrosomen,

die ungefahr so weit wie die der Fig. 99 voneinander entfernt

waren, neben einera Kerne mit feinem Gerust vorlageu. Dies diirfte

schon als abnorm anzusehen sein ; aber audi in diesem Falle wird

die Trennung der Schwestercentrosomen nicht friiher eingetreten

sein als nach voller Ausbildung des ruhenden Kernes.

Diese meine neuen, an Sclinitten und mit Eisenhamatoxylin-

Fiirbung gemachten Erfahrungen bestatigen aufs vollkommenste

dasjenige, was ich im Jahre 1888 an ganzen Objekten und ohne

specifische Farbung beschrieben hatte. Wie auf S. 168 jener

friiheren Arbeit (13) hervorgehoben und in Fig. 75 (Taf. IV) ab-

gebildet ist, beobachtete ich die Teilung des Centrosoms, d. h.

2 eben gebildete und noch verbundene Schwestercentrosomen auf

Stadien, „wo das Kerngeriist sich bereits wieder in die einzelnen

Faden zu kontrahieren beginnt", also genau auf dem gleichen

Stadium, welches wir in Fig. 94—96 angetrofifen haben. Ueber

die Teilung selbst heiCt es (S. 163): „Die ersten Stadien des

Teilungsprozesses sind natiirlich bei der Kleinheit des Objektes

nicht klar zu erkennen. Immerhin glaube ich in manchen Pra-

paraten an dem noch einfachen kugehgen Korperchen liings eines

groCten Kreises eine seichte Furche wahrnehmen zu konnen, die

als erste Andeutung einer Trennung in zwei Halften zu deuten

ware." Es waren dies ohne Zweifel jene in unseren Figg. 92

und 93 abgebildeten Zustande, die sich nun mit Eisenhamatoxylin

aufs klarste demonstrieren lassen. In Fig. 75 meiner friiheren

Arbeit ist dann ein Bild gegeben, wo man „dicht benachbart

2 Centrosomen konstatieren kann, die durch ein deutliches Fadchen

noch in unzweifelhafter Verbindung stehen". Die Uebereinstimmuug

der in dieser Figur in beiden Blastomeren dargestellten Doppel-

centrosomen mit unseren Figg. 95 und 96 ist eine vollkommene ^).

Auch die haufig zu beobachtende Kriimmung des Verbindungs-

fadchens, von der oben die Rede war, konnte ich schon damals

als ein sehr allgemeines Vorkommnis leststellen. Dann heiCt es

1) In dem mir vorliegenden Exemplar meiner Zellen-Studien

(Heft II) und also wahrscheinlich auch in anderen sind die Figuren

der Tafel IV infolge des nicht exakten Uebereinanderdruckens der

einzelnen Flatten etwas verdorben, und besonders die in Teilung

begrifFenen Centrosomen der Fig. 75 haben hierdurch gelitten. Die

Betrachtung mit der Lupe lehrt, daC bei richtigem Druck die

Tochtercentrosomen kleiner, der Verbindungsstiel diinner aus-

sehen wiirde.
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weiter (S. 163), daC „die beiden Centralkorperchen, indem sie sich

iiumer weiter vou einander eiitferuen, zu ziemlich groBen, blasseii

Kugeln uiit einem centraleii Koiii aufquellen".

Dieses Wachstuiu, das ziemlich geuau mit der zunehmendeu

Entfernung Schritt halt uiid bei deni die Centrosomen gewifi auf

das Tausendfache ihres ursprunglichen Volumens anschwelleii

konneii, ist in seinen einzelneu Etappen in Eig. 81— 87 (Taf. VI)

dargestellt, die keiner Erlauterung bedurfen. Die ersten Stadien

des Wachstums sind dann noch, aus anderem Material stammend,

in Eig. 94—97 (Taf. VII), starker vergroCert, reprasentiert. Die

Centrosomen sind stets aufs schiirfste begrenzt und farben sich

auf alien Stufen ihres Wachstums ganz gleichmaCig durch und

durch, so daC die Annahme, es handle sich in den spiiteren groBen

Kugeln nur um einen „IIof' , der sich aus der Astrosphixre im

Umkreis eines kleinen „wirklichen Centralkorperchens" dift'erenziert

habe, jeder Begriindung entbehrt.

DaC der WachstumsprozeB, wie er durch die Figurenreihen

81—86 (Taf. VI) und 94-97 (Taf. VII) illustriert ist, nicht etwa

dadurch vorgetiiuscht wird, daB die Centrosomen der friihen Sta-

dien durch konzentrische Entfiirbung kiinstlich verkleinert
wiiren, dies wird am besten durch die nicht selteuen Falle be-

wiesen, in denen die beiden Blastomeren in der Vorbereitung zur

Teilung verschieden weit gediehen sind, wie in Fig. 97 und be-

sonders auffallend in Eig. 95. Stets sind dann die schwarzen

Kugeln in der weiten vorgeschrittenen Zelle groBer als in der

anderen. Sodann ist hier nochmals zu betonen, daB man an Stelle

der kleinen Kugelchen, die sich in den friihen Stadien nach der

Teilung zeigen, durchaus keine groBeren Bereiche schwarz gefarbt

erhalten kann, wie ich denn z. B. das Praparat der Fig. 94 bei

nochmaliger Earbung in fast schwarzem Zustande belieB, ohne daB

die beiden Centrosomen sich groBer zeigen als in der Abbildung.

Ueber das Verhalten der Astrosphare wahrend der zuletzt

betrachteten Periode sei folgendes bemerkt. Nachdem das Cen-

trosom aus seiner abgeplatteten Gestalt zur Kugelform zuriick-

gekehrt ist, wird — manchmal etwas spater — auch die Sphare

wieder annahernd kugelig; die verschieden ausgebildeten Radien-

bereiche werden in Struktur und peripherer Erstreckuug ziemlich

gleichartig, die Anordnung zu radialen Eaden verschwindet mehr

imd mehr und geht, wie ich friiher gefunden habe und Erlaxger
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bestatigen konnte, in vielen Fallen vollstandig verloren. Man

findet dann im Umkreis des Ceutrosoms ein diclit korniges, viel-

leicht wabiges Plasma, das sich in seinem ganzen Habitus and

auch in seinem Verhalten gegeniiber gewissen Farbstoffen von dera

ubrigen Plasma sehr deutlich unterscheidet (Archoplasma). Diese

Anhaufung wird in manchen Fallen sehr klein und unscheinbar,

indem ein groCer Teil der Astrospharensubstanz sich im ubrigen

Plasma verteilt oder sich in dieses verwandelt. In diesem Falle

ist auch das Material, aus dem sich die neuen Spharen anlegen,

zunachst auCerst sparlich (Fig. 81, Taf. VI).

In anderen Eirohren ist die Sphare auf alien Stadien von sehr

ansehnlicher GroBe, und eine schwache Radiarstruktur erhalt sich

dauernd, wenn auch nur in der Peripherie. Diese Verschieden-

heiten durften wohl von der verschiedenen Schnelligkeit abhangen,

mit der sich die Eier entwickeln. Sowohl bei Ziichtungen der

Eier innerhalb der dem Muttertier entnommenen Eirohren, wie

auch isolierter Eier unter dem Deckglase iiberzeugt man sich, daB

die peripher bezw. vereinzelt gelegenen, also dem Sauerstott' gegen-

uber giinstiger gestellten, sich rascher entwickeln, unter Umstanden

so viel rascher, dafi neben beweglichen Embryonen in der Peri-

pherie fruhe Furchungsstadien in der Mitte angetroffen werden,

Ich halte es nun fiir sehr wahrscheinlich, daC sich die Sphare

um so niehr ruckbildet, je langsamer die Entwickelung vor sich

geht, je raehr Zeit also zwischen zwei Zellteilungen vergeht.

Die neuen Radien bilden sich, nachdem die Tochtercentro-

somen etwa so weit voneinander entfernt sind wie in Fig. 95 und 96,

durch Neugruppierung der Kornchen oder Knotchen zu radial auf

die neuen Centren eingestellten Linien, die anfangs sehr sparlich,

kurz und undeutlich sind, um sich mit der weiteren. Entfernung

der Centrosomen mehr und mehr auszupragen. Ein Uebergang

alter Radien als solcher in die neuen Systeme erscheint voU-

kommen ausgeschlossen. Zwischen den beiden Polen entwickeln

sich, manchmal deutlicher, manchmal kaum wahrnehmbar, kon-

tinuierhch gebogen verlaufende Strange, die sich im ubrigen von

den anderen Radien in keiner Weise unterscheiden und sich so

selten von jenen anderen als ein besonderer Komplex absondern

lassen, daC ich es fur unthunlich halte, hier von einer Central-

spindel zu sprechen.

Wie wir die Umforraung des Centrosoms wahrend der Zell-

teilung von einer entsprechenden Veranderung der Sphare und

seine Verkleinerung von einer Riickbildung der Sphare begleitet
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fanden, so j^eht nun niit dem Wachstum der Tochtercentrosomen

eine Entfaltung und Ausbreitung der beiden ncucn Spliaren Hand

in Hand, wie dies aus einer Vergleichung der Fig. 81—86 (Taf. VI)

ersichtlich ist.

Ohne auf die Konstitution der Radieusystenie nilher einzu-

gehen, will ich doch bemerken, dafi ich in vielen Fallen und gerade

auf den Stadien, wo die Centrosoraen am groBten sind, sehr dent-

lich eine bellere Markschicht der S|)bare gefunden babe (Fig.

85 und 86), ganz eutsprecbend den Abbildungen von Van Be-

NEDEN und Neyt. Ihre Unterscheidbarkeit von der Rindenzone

wird dadurcb bedingt, daC sie das Eisenbiiraatoxylin leicbter ab-

giebt, was natiirlich in einer irgendwie besonderen Konstitution

seinen Gruud haben muC. Entfarbt man starker, so verschwindet

die vorber so deutlicbe Abgrenzung fast vollig. — Sebr eigentiim-

lich ist es nun, daC man in manchen Praparaten an Stelle dieser

hellen Zone gerade uragekehrt eine schmale, auCerst dicbte Schicht

der Spbare antritit, so daB man hier wirklich bei schwacherer

VergriiCerung das Centrosom und die es umgebende Kugelschale

fiir einen einbeitlichen, sehr groCen Korper halten konute. Bei

starkerer VergroCerung aber erscheint das Centrosom in typischer

GroCe, durcb einen sebr deutlichen bellen Spalt von jener dichten

Umhiillung abgesetzt, die ihrerseits durch radiare Struktur als ein

Teil der Spbare gekennzeichnet ist.

Schon im Jahre 1888 (13) babe ich im Mittelpunkte des

Ascaris-Centrosoms ein auCerordentlich kleines Korn nachgewiesen,

das seither so vielfach aufgefundene Centralkorn (Centriol).

Ich vermochte dasselbe jedoch nicht auf alien Stadien zu sehen,

sondern nur, solange die Centrosomen sehr groB und nicht stark

lichtbrechend waren, etwa vom Ende der Knauelphase bis zur

fertigen Spindel (Fig. 59) ; von da ab, in den sich verkleinernden

Centralkorperchen, war es nicht mehr zu entdeckeu.

Diesem Korn, speciell seinem Verhalten bei der Teilung des

Ceutrosoms, sei nun eine genauere Betrachtung gewidmet, wobei

ich hinsichtlich der Fiirbung desselben in Eisenhamatoxylin auf

das im Abschnitt A Gesagte verweise : dafi namlich, da sich die

Centrosomen konzentrisch entfarben, ein Nachweis der Ceutriolen

mit dieser Methode nur so lange moglich ist, als in einem noch

einbeitlichen Centrosom ihrer zwei oder mehr vorhanden sind.
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In einer Eirohre fand ich nicht ganz selten schon auf dem
Stadium der Aequatorialplatte 2 Centriolen, wie dies in Fig. 102

(Taf. VIII) in beiden Centrosomen zu sehen ist. Ein ahnliches

Bild von einem Zweizelleustadium ist in Fig. 109 abgebildet.

Ich bemerke nebenbei, dafi dieses Ei aus meinem alten Material

von 1887 stammt. Ich brachte die in Glycerin eingeschlossenen

Eier einiger Objekttriiger in Paraffin und fertigte Schnitte

davon an.

Mehr als 2 Centriolen in einem Pole habe ich niemals beob-

achtet Wie im Seeigel-Ei, so scheinen auch bei Ascaris alle

denkbaren Stellungen zwischen ihnen vorzukommen. Wahrend aber

im Seeigel-Ei bei der Umformung des Centrosoms zur Scheibe die

Centriolen in deren grofiten Durchmesser zu liegen koramen,

konnen sie bei Ascaris auch in dem abgeplatteten oder kegel-

formigen Centrosom beliebig gestellt sein (Fig. 103, 104, Taf. VIII;

Fig. 98, Taf. VII), und der Kontrast zwischen der streng radiaren

Symmetrie von Centrosom und Sphare mit der ganz variablen

Stellung der Verbindungshnie der Centriolen ist ein sehr auf-

fallender. Uebrigens gehoren auch auf diesem Stadium 2 ge-

trennte Centriolen nicht zu den hilufigen Erscheinungen ; vielfach

tritt gerade zu dieser Zeit die Teilung des Centriols ein ; man

findet 2 Kornchen dicht nebeneinander. Erst wenn die 2 Schwester-

zellen sich vollstandig von einander abgeschniirt haben und die

Chromosomen sich zum Gerust auflockern (Fig. 105, Taf. VIII),

durften zwei Centriolen in einem gewissen, ziemhch konstanten

Abstand von einander die Kegel sein. Sie verandern sich nicht

wahrend der nachstfolgendeu Stadien (Fig. 106 und 107) ; in

manchen Praparaten scheint eine zarte Briicke zwischen ihnen vor-

handen zu sein.

Was nun ihre Grofie anlangt, so glaube ich mit Bestimmtheit

behaupten zu konnen, dafi die 2 Schwestercentriolen von Anfang

an gleich groB sind; fiber ihre absolute GroBe dagegen sind ganz

sichere Aufschliisse sehr schwer zu erlangen. Denn es unterliegt

keinem Zweifel, daC sie sich dem Farbstoff gegeniiber ebenso ver-

halten wie die Centrosomen, nur mit dem Unterschiede, daC sie

ihn etwas zaher festhalten. Nachdem sie also durch Entfarbung

des Centroplasmas als schwarze Piinktcheu zum Vorschein ge-

komraen sind, beginnt auch an ihnen der ProzeB der konzentrischen

Entfarbung, bis sie an die Grenze der Wahrnehmbarkeit gelangen

und dann verschwiuden. Verschiedeue GroCe in den Praparaten

ist also nicht als Verschiedenheit der Objekte selbst zu deuten,
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unci es bestebt die groBte Wahrscbeiiilicbkeit, daB alle in meinen

Zeichnungen abgebildeten etwas kleiner sind als in Wirkbchkeit.

Geben wir uber zii den Schicksalen der Centriolen
bei der Teiluug des Centrosoms, so wird man kaum
zweifeln konnen, daC die beiden Centroplasraaverdichtungen, vvelcbe

die Teilung des Centrosoms einleiten, je ein Centriol zum Mittel-

punkte nebmen ; allein ein exakter Nacbweis hierfiir ist an meinem

Material sebr scbwer zu erbringen. Denn wenn man auch in den

durch Fig, 92—96 repriisentiertcn Teilungsstadien, und ebenso

spater, durcb konzentriscbe Entfarbuug an Stelle der groCeren

scbwarzen Kugeln winzige scbwarze Piinktchen erhiilt, so konnen

dies eben von jetzt an wieder Kunstprodukte sein. Dieser Ein-

wand gilt scbon fiir Fig. 108 (Taf. VIII); denn auf diesem Sta-

dium mufi nacb sonstigen Erfabrungeu die Verdoppelung des

Centrosoms bereits vollzogen sein. Auch andere Methoden lassen

bier im Stich. Die Substanz der Ceutrosomen ist zu der Zeit, wo

diese Kcirperchen am kleinsten sind, so dicht und stark licht-

brecbend, daC eine weitere Diiferenzierung nicbt in ibneu erkenn-

bar ist. Nur ein paar Eisenbamatoxylin-Praparate sind mir vor-

gekommen, die etwas mebr zeigen, indem an ibnen das einge-

treten war, was bei den Spermatocyten von Ascaris den Nachweis

der Centriolen auf alien Stadien gestattet, namlich diffuse Ent-
farbung des Centroplasmas. Da die Bilder bei der Kleinheit

der Verhaltnisse sebr undeutlich sind, beschranke ich micb darauf,

an einer willkiirlich vergroCerten schematiscben Figur zu erliiutern,

was ich zu sehen glaube (Fig. 93a). In dera noch kugeligen

Muttercentrosom ist auf der erreichten Entfarbungsstufe ein grauer

Ton auf zwei kalottenformige Bereiche beschrankt, die durch eine

farblose aquatoriale Zone von einander getrennt sind
;
jede dieser

beiden farbbaren Kalotten, die den sich bildenden Tocbtercentro-

somen entsprechen, enthalt eine scbwarze Differenzierung, die wohl

das Centriol reprasentiert. Das Bild erinnert lebhaft an das sich

teilende Centrosom, wie es Mac Farland in der Diaulula-Ovocyte

gefunden hat, und wie es in meiner Fig. 22 (Taf. II) abgebildet

ist, nur daB bier die Verhaltnisse viel groCer und insofern etwas

anders sind, als das Muttercentrosom eine langsellipsoide Form
besitzt und demgemaC der zwischen die beiden farbbaren Kappen

eingeschlossene Bereich beti'achtlich breiter ist.

DaB die Centriolen in irgend einer Weise die Grundlagen fiir

die Tochtercentrosomen bilden, dies ergiebt sich des weiteren noch

aus den Stellungsverhaltnissen. Ich habe oben schon
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erwahnt, daC in einer meiner Serien die Teilung der Centro-

somen fast ausnahraslos annahernd senkrecht zur alten Teilungs-

achse erfolgt (Taf. VI). In dieser Serie zeigen auf den fruheren

Stadien die Centriolen die gleiche Orientierung, wie dies in

Fig. 107 (Taf. VIII), die dem gleichen Material angehort, zu sehen

ist. In den Eiern eines anderen Wurmes, nach denen die Figuren

der Tafel VII gezeichnet sind, variiert die Verbindungslinie der

Toclitercentrosomen zwischen alien denkbaren Stellungen; doch

traf ich besonders haufig die in Fig. 92, 95, 96 und 97 zu kon-

stati^rende Schiefstellung an. Ganz entsprechend variabel ver-

halten sich , solange sie nachweisbar sind, die Centriolen (Fig.

102—106, Taf. VIII), auch ihre Verbindungslinie zeigt weitaus am

haufigsten die in Fig. 105 gezeichnete Schiefstellung.

Nach all dem Gesagten und unter Beriicksichtigung des Um-

standes, daB auf spateren Stadien, wenn die neuen Centrosomen

gewachsen sind, an ungefarbten Glycerinpaparaten in jedem wieder

ein Ceutriol niit Sicherheit nachgewiesen werden kann (Zellen-

Studien, Heft II, Fig. 77), wird die Annahrae, daC auch bei unserera

Objekt im Centrum der Sphare auf alien Stadien zwei ineinander

geschaltete Gebilde (Centrosom und Centriol) existieren, kaum zu

kuhn sein. Die einzige andere Annahme, die man uberhaupt

machen konnte, ware die, daC nach der Verkleinerung des Mutter-

ceutrosoms die beiden Centriolen sehr stark wachsen, so daC sie

zu den beiden groCeren Bereichen werden, die in Fig. 92 (Taf. VII)

gezeichnet und oben als die beiden Halften des in Teilung be-

gritienen Centrosoms in Anspruch genommen worden sind. Als

Konsequenz dieser Annahme wiirde sich ergeben, daC die Centri-

olen noch weiter wachsen bis zu den groCen Kugeln, wie sie in

Fig. 86 (Taf. VI) dargestellt sind, d. h. daC sie zu den Centro-

somen werden; denn die Kontinuitat zwischen dem Korperchen

der Fig. 94 (Taf. VII) und dem der Fig. 86 (Taf VI) kann m eines

Erachtens keinem Zweifel unterliegen. Dann wurde weiter folgen,

daC sich im luuern dieses Gebildes auf einem gewissen Stadium

ein neues Centriol differenziert, dessen Teilstucke ihrerseits wieder

zu den Centrosomen der nachsten Generation heranwachsen wiirden.

Ich erwahne diese Moglichkeit , well sie nicht absolut auszu-

schlieCen ist; wie unwahrscheinlich eiue derartige Annahme ist,

glaube ich nicht weiter ausfuhren zu miissen.
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b) L i 1 1 e r a t u r.

Das Ascaris-Ei hat in letzter Zeit zwei ausfuhrlichere Be-

arbeitungen an Schnitten erfahren, von Kostanecki und Sirdlecki

(73) und von Erlangek (35). Die erstere Abhandlung wurde
eingehend in der Arbeit meines Schiilers, des Herrn Dr. FUrst
(46) besprochen, so daB ich aiif die dort gegebene Kritik, mit der

ich vollkoninien iibereinstimme, verweisen kann. Der einzige Punkt,

den ich auch meinerseits zur Sprache bringen mochte, ist der, ob

die von diesen Autoren abgebildeten „Centralkorperchen" meinen

Centriolen entsprechen, d. h. ob es sich urn Falle handelt, wo —
infolge einer besonderen Praparationsweise — nur die Centriolen

sich farben, oder ob die gezeichneteu Bilder als Produkte einer

in einem bestimmten Moment ausgesetzen konzentrischen
Entfarbung anzusehen sind. Es ist zweifellos, daC unbedingt das

letztere angenommen werden muC, und zwar erstens, ' weil die

gefarbte Stelle in den verschiedenen Abbildungen sehr verschieden

groC ist und die beiden Autoren selbst angeben, dafi die GroCe

von dem Grade der Entfaltung abhangig ist, zweitens aber, weil der

schwarze Fleck, den Kostanecki und Siedlecki zeichnen, in der

Metakinese und wabrend der Zellteilung die oben beschriebene

charakteristische Abplattung zeigt. Dies beweist mit aller Sicherheit,

dafi hier ein konzentrisch entfarbtes Centrosom, nicht ein Centriol

vorliegt ; denn dieses bewahrt wahrend der Abplattung des Centro-

soras seine Kugelgestalt. Die spateren Stadien, in denen ich 2 Cen-

triolen in dem noch einheitlichen Centrosom gefunden babe, werden

bei Kostanecki und Siedlecki iiberhaupt nicht behandelt.

In Erlanger's Arbeit finde ich in betreif der Centrosomen

eine vollkommene Bestatigung meiner friiheren Angaben, was freilich

in der Darstellung dieses Autors kaum hervortritt. Die einzige

wesentliche Abweichung von meinen Befunden betrifft die Kon-

stitution des Centrosoms, das Erlanger aus einer Anzahl von

Vakuolen bestehen laCt, die um eine centrale, ziemlich kleine und

stark farbbare Alveole herumliegen sollen. Die letztere entspreche

meinem Centralkorn. Ich habe diese Angabe, die nur durch ein

Diagramm illustriert ist, an meinen Praparaten geprtift und vermag
von einem solchen groben Wabenbau des Centrosoms nicht das

Geringste zu erkennen. Ist eine solche Struktur vorhanden, so

mufi sie von solcher Feinheit sein, daC sie an der Grenze des

Wahrnehmbaren steht. Die Verdoppelung des Centriols hat Er-

langer nicht beobachtet.
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Nachdeni das Verhaltnis meiner neueu Befunde zu dem, was

ich fruher gesehen hatte, schoD oben dargelegt worden ist, bleibt

nun noch ubrig, die Aiigaben von Van Beneden und Neyt (5)

vom Standpunkt der ueueren Erfabruiigen aus einer Betracbtung

zu unterziehen. Zwischen Van Beneden und mir bestand eine

erbeblicbe Differenz in 2 Punkten: 1) hinsichtlicb der Struktur

und zum Teil auch der GroBe des Centrosoms, 2) uber die Art

und den Zeitpunkt der Teilung desselben.

Was den ersteren Punkt anlangt, so war im allgemeinen kein

Zweifel, dafi das, was ich als Ce ntralkorperchen oder

Centrosonia benannt babe, dem Van BsNEDEN'schen corpus-

cule central gleicbwertig ist. Bilder, wie die der Fig. 9

(PL I) und Fig. 2 und 5 (PI. VI) bei Van Beneden und Neyt

zeigen im Centrum der Sphare eine Kugel, die in ihrer GroCe

mit dem Centrosom meiner entsprecbenden alten Figuren voll-

kommen iibereinstimmt. Ebenso klar ist die Uebereinstimmung

mit meinen neuen Befunden. Man werfe einen Blick auf meine

Fig. 76a und 83a (Taf. VI), welche vergroCerte Kopien nacb

Van Beneden und Keyt darstellen. Die corpuscules centraux

in diesen Figuren sind ebenso groC, wenn nicht groBer als die

Centrosomen meiner entsprecbenden Zeichnungen. Allerdings

finden sich in den Abbildungen von Van Beneden und Neyt die

groBen Centrosomen, wie ich sie auf gewissen Stadien daraals

gefunden habe und jetzt ganz ebenso mit Eisenhamatoxylin demon-

strieren kann, nicht vor. Dies ruhrt aber otfenbar, worauf ich

fruher nicht aufmerksam geworden war, in der Hauptsache daher,

daC die belgischen Autoren die in Betracht kommenden Stadien,

uaralich diejenigen unmittelbar vor und nach der Auflosung des

Kernes gar nicht abgebildet haben. Ihre Fig. 5 (PI. I), mit Vor-

kernen in Knauelphase, entspricht ziemlich genau meiner alten

Fig. 35 (Taf. II), in der die Centrosomen kaum groCer sind

als bei Van Beneden und Neyt. Ihr nachstes Bild (Fig. 7)

ist sogleich ein Stadium mit weit voneinander entfernten Toch-

terplatten und beginnender Durchschnurung des Zellkorpers.

Aebnlicb verhalt es sich mit ibren Bildern vom Zweizellen-

stadium. Ihre Fig. 11 (PI. I) giebt ein Stadium der Knauel-

phase, kaum spater als in der rechten Zelle meiner neuen

Fig. 95 (Taf. VII); in ihrer Fig. 12 sind die Kerne bereits auf-

gelost, in der einen Zelle die Chromosomen sogar schon zur

Aequatorialplatte angeordnet. Stadien, wie ich eines seiner

Zeit (13) in Fig. 77 (Taf. IV) und wie ich jetzt etwas fruhere
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in Fig. 85 und 86 (Taf. VI) abgebildet habe, sind bei Van

Beneden und Neyt nicht vertreten. Und diese Stadien sind es

eben, in denen die Centrosomen ihr groCtes Volumen erreichen.

Die von mir selbst anfangs olien gelassene Moglichkeit, daB

das, was Van Beneden und Neyt in einigen Figuren als

corpuscule central abbilden , meinem Centralkorn entsprechen

konnto, ist dalier rait Sicherheit auszuschlieCcn. Sollte dariiber

bislier nocli ein Zweifel moglich gewesen sein, so muC er angesichts

meiner neuen Befunde schvvinden. Wie meine jetzigen Praparate

in voller Uebereinstimmung mit meinen friiheren lehren, sind die

Centriolen von so extreraer Kleinheit, daC sie sich auch bei starkster

VergroCerung nur als kleine Piinktchen erkennen und zeicbnen lassen.

Demgegentiber ist Van Beneden's corpuscule central, selbst da,

wo er es am kleinsten zeichnet, noch immer ein ansebnliches

Korperchen, fiir das er sogar eine weitere Zusammensetzung aus

mehreren Kornchen beschreiben und in seinen Bildern deutlich

ausdriicken konnte. Schon damit rauC der Gedanke an eine

Identitiit rait dera Centriol binfallig werden. Man betrachte die

Centriolen in meiner Fig. 102 (Taf. VIII) und vergleiclie damit die

in Fig. 101 wiedergegebene, entsprechend vergroCerte Kopie einer

Figur von Van Beneden und Neyt. Der SchluC ist unabweisbar

:

ihr corpuscule central entspricht meinem Centro-

sora; das Centriol ist in keiner einzigen von Van

Beneden's Figuren zu sehen.

Der Urastand nun, daC aus den Abbildungen von Van

Beneden und Neyt nicht jener auffallende GroBenwechsel

der Centrosoraen ersichtlich ist, den ich damals und jetzt in ganz

gleicher Weise gefunden habe, erklart sich nicht allein daraus,

daC in der Abhandlung dieser beiden Autoren die Centrosomen

auf jenen Stadien, wo sie am groBten sind, nicht dargestellt sind,

sondern fast noch raehr daraus, daC bei Van Beneden und Neyt

auch diejenigen Stadien, auf denen ich die Centrosomen am

kleinsten gefunden habe, namlich vor, wahrend und nach ihrer

Teilung, nicht vertreten sind, worauf ich unten zuriickkomraen werde.

Bezuglich der Angabe Van Beneden's, daC das Centrosom

aus einera Haufen von Kornchen bestehe, kann ich nur annehmen,

daB die Centrosoraen in seinen Praparaten nicht gut erhalten

waren und jenen kornigen Zerfall zeigten, den ich ira Abschnitt A
beschrieben und in Fig. 18 (Taf. I) abgebildet habe.

Wir kommen nun zu einer viel wichtigeren Frage, zu der

nach dera Zeitpunkt der Teilung des Centrosoms-
Bd. XXXV. N. F. XXVlil. 6
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Schon aus meiner ersten, vor Van Beneden und Neyt's Ver-

offentlichungen erschienenen Mitteilung (9) ist ersichtlich, daC ich

nodi in der ruhenden Blastomere ein einfaches Centrosoma

gefunden habe, welches sich dann teilt. Nach Van Beneden und

Neyt dagegen sind schon in den ersten Stadien der Kern-

rekonstruktion
,

ja schon friiher, in dem noch nicht ge-

teilten Ei, in jedem Pole zwei, allerdings noch durch einen

dicken Stiel verbundene Centrosomen vorhanden. In meiner aus-

fuhrlichen Arbeit von 1888 muBte ich mich darauf beschriinken,

die Starke Ditferenz zwischen diesen Befunden und den meinigen

zu konstatieren. Wie oben erwahnt, sah ich damals genau wie

jetzt die Teilung, d. h. das Auseinanderrucken der Schwester-

centrosomen, erst eintreten, nachdem der Kern seine voile GroCe

erreicht hat und gewohnlich bereits Spuren der Knauelbildung

erkennen laBt. Ich mochte nun nicht unterlassen, zu betonen,

dafi das Material, auf welches sich meine Erfahrungen stutzen, ein

ungeheuer groCes und dabei auBerst mannigfaltiges ist. Seit 1886

habe ich in Munchen und hier eine groBe Auzahl von Eirohren

konserviert und zu Priiparaten verarbeitet. Meine Untersuchungen

iiber die Entwickelung von Ascaris, zura Teil experimenteller

Natur, brachten mir immer wieder diese Stadien vor Augen.

Mehrere Zoologen, die ini hiesigen Institut arbeiteten, die Herren

0. Meyer (83), W. R. Coe, A. Appellof, E. FCrst (46), J. Hjort

u. a. haben Ascaris-Eier in toto oder an Schnitten untersucht,

und ich hatte Gelegenheit, ihre Praparate zu sehen. Ausnahmslos

bestatigte sich mir meine erste Erfahrung.

Vollkommen hiermit ubereinstimmend sind, so weit sie reichen,

die Beobachtungen von Kostanecki und Siedlecki. Diese Autoren

konstatieren ausdrucklich, daC die im Stadium der Metakinese zu

flachen Scheibchen abgeplatteten Centrosomen (ihre Fig. 13 zeigt

diesen Zustand sehr gut) stets wieder kugelig werden, so daC die

entstehende Tochterzelle ihre Existenz mit einem einfachen Centro-

som beginnt (vergl. ihre Fig. 31); und auch wahrend der Ruck-

bildung der Strahlung und des Uebergangs zu der kornigen Sphiire

haben Kostanecki und Siedlecki, wie aus ihren Angaben auf

S. 204 hervorgeht, ein noch ungeteiltes Centrosom beobachtet.

Wenn Erlanger den Ausfuhrungen dieser Autoren zum Teil

widerspricht und die auch von ihra beobachtete Abplattung „als die

Vorbereitung zu einer Teilung des Centrosoms" ansehen zu mussen

glaubt (S. 381), so hat er dafur nicht nur nicht den geringsten

Beweis erbracht, sondern er muC sich auch von seinen samtlichen
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eigenen in Betracht kommenden Figuren (Fig. 15, Taf. XVI, Fig. 1,

2, 3, 4, Taf. XVII) widersprechen lassen, die die Riickkehr der

Scheibe zur Kugel und soniit ein zuniichst ganz einheitliches

Centrosom in jeder Tochterzelle deutlicli zeigen.

Endlich ist zu ervvahnen, daB Van Beneden selbst in seiner

groCen Abhandlung von 1883 in seinen Figg. 11, 12, ja selbst

Doch 13 auf Taf. XIX ter^ welche annahernd meinen Figg. 78—80
(Taf. VI) entsprechen, eine noch einheitliche, annahernd kugelige

Sphare mit ein em Centralkorpercben abgebildet hat.

Zur Ergiinzung dieser an konservierten Objekten gewonnenen

Resultate fiihre ich noch meine Beobachtungen an lebenden Eiern

an. Ich habe neuerdings an zahlreichen Ascaris-Eiern die Zell-

teilung ini Leben verfolgt und dabei. wie oben schon erwahnt,

in gunstigen Fallen die Centrosomen selbst, in anderen wenigstens

die Radieu der Spharen und in ihrem Mittelpunkt ein dem Centro-

som entsprechendes radienfreies Areal wahrnehmen konnen. Be-

trachtet man nun die sich teilenden Eier oder Blastomeren in

der Richtung der Teilungsachse, so zeigt sich, daB

Centrosom und Sphare wahrend der Durchschnurung der Zelle

vollstandig kreisrund bleiben und daB diese Bildungen, so lange

sie uberhaupt verfolgt werden konnen, was mir bis nach Deutlich-

werden des Kernblaschens raoglich war, keine Andeutung einer

Verdoppelung durch Streckung oder Einschniirung erkennen lassen.

Mit der Konstatierung dieser Uebereinstimmung soil keines-

wegs behauptet werden, daB nicht abnormer Weise einmal das

Centrosom sich fruher teilen konne, wenn auch solche Falle zu

den allergroBten Seltenheiten gehoren muBten. Allein jedenfalls

trifft diese Annahme auf die Befunde von Van Beneden und

Neyt nicht zu; denn die Bilder, die sie geben, tragen die deut-

lichsten Kennzeichen , daB sie nicht eine abnorm friihzeitige

Teilung des Centrosoms darstellen, sondern daB es sich in dem,

was die beiden Autoren fur den Beginn einer Teilung gehalten

haben, um nichts anderes handelt als um jene von Kostanecki

und Siedlecki, von Erlangrr und von mir iibereinstimmend be-

obachtete Abplattung wahrend der Metakinese und wahrend der

Entstehung der Tochterzellen.

Um dies zu beweisen, ist es notwendig, die Abbildungen von

Van Beneden und Neyt etwas genauer zu analysieren. Die

Photogramme, die der Abhandlung beigegeben sind, lassen von den

fraglichen Verhaltnissen nichts erkennen, was in Anbetracht der

Kleinheit und Zartheit dieser Strukturen nicht wunder nehmen
6*



84 TheodorBoveri,

kaun. Hat doch auch Erlanger, obgleich er Schnitte photo-

graphieren konnte, in denen die Centrosoinen intensiv gefarbt

waren, darauf verzichten mussen, diese Korperclien in den Teilungs-

stadien zii reproduzieren. Auch die schematischen Figuren der

Taf. VI kommen fur unsere Frage nicht in Betracht; und wenn

hier Fig. 13 neben einem ganz jungen Kern ein in Teilung be-

gritfenes Centrosom darzustelleu scheint, so ist zu bemerken, dafi

ein derartiger Zustand in Wirklichkeit nicht vorkommt. Es bleiben

also die nach der Natur gezeichneten Figuren der Taf. I tibrig.

Die kritische Periode, in welcher die Teilung vor sich geht,

wird auf dieser Tafel durch 2 Figuren begrenzt, Fig. 8, welche

die beiden vor kurzem entstandenen primaren Blastomeren in

einem Stadium zeigt, wo die Tochterchromosomen sich zur Bildung

der Kerne anschicken, und Fig. 9, wo in diesen beiden Zellen die

Kerne anfangen sich zur naclisten Teilung vorzubereiten. Ich

habe die beiden Bilder^), welche bei Van Beneden und Neyt

ohne Zwischenstadien aneinander gereiht sind, in meinen Figg. 76a

und 83a (Taf. VI) wiedergegeben , wobei ich mir nur die Ab-

anderung erlaubt habe, die bei Van Beneden und Neyt in viel

kleinerem MaCstabe gezeichnete Fig. 9 (meine Fig. 83a) ungefahr

in der gleichen GroCe zu zeichnen wie Fig. 8 (Fig. 76a). Ich

stelle die beiden Bilder zum Vergleich neben meine entsprechenden

Stadien, wodurch sich ohne weiteres ergiebt, welche Bedeutung

ihnen zukommt.

Was zunachst Fig. 9 (meine Fig. 83a) anlangt, so zeigt sie

zwei vollig ausgebildete, noch in Kontakt stehende Sphiiren, ganz

iibereinstimmend mit denen, die Van Beneden im Ei zeichnet

und von denen er sagt (S. 57), daC sie simultan auftreteu. Dieses

Bild beweist also jedenfalls uber die Teilung der Centrosomen

und Spharen gar nichts. Dafi neben einem intakten Kern zwei

in Kontakt stehende strahlige Kugeln mit Centralkorperchen be-

stehen konnen, hat iibrigens schon im Jahre 1879 Fol fiir das Ei

von Pterotrachea beschrieben und abgebildet.

Als das einzige Bild, welches die Teilung darthun konnte,

bleibt sonach das der Fig. 8 ubrig-). Was es vorstellt, daruber

kann kein Zweifel sein: es zeigt das zur Scheibe abgeplattete

Centrosom, ganz entsprechend meiner Fig. 76, und die damit Hand

1) d. h. von jedem nur die eine Blastomere.

2) Ein ahnliches Bild von einem noch jiingeren Stadium ist

in Van Beneden's Fig 7 (PI. I) gezeichnet. Es diirfte ungefahr

meiner Fig. 75 entsprechen.
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in Hand gehende Abplattung der Sphare. Das Bild ist, abgesehen

von der feineren Ausfiihrung, die ich als ziemlich scheniatisch

bezeichnen mu6, vollig korrekt, nur von dem Autor unrichtig

gedeutet. Was Van Beneden als Streckung von Centrosom

und Sphare zur Einleitung ihrer Teiliing auffaCt, ist nichts

anderes als die im optischen Schnitt sich darstellende Abplattung

dieser Gebilde, die bei einer Drehung des Eies um seine Langs-

achse in jedem Moment genau das gleiche Bild liefern wurde^).

Es kann bei der vollen Uebereinstimraung dieser Figur mit den

Befunden von Kostanecki und Siedlecki, Erlanger und rair

nicht zweifelhaft sein, daC auch der weitere Verlauf in dem

Material von Van Beneden und Neyt der gleiche sein wtirde,

wie oben beschrieben, daC also diese angeblich in Teilung be-

griffenen Centrosomen und Spharen sich wieder zur Kugel ab-

runden wiirden. Allein diese folgenden Zustiinde von der Ent-

stehung der Tochterkerne bis zu deren voller Ausbildung, also

jene ganze wichtige Periode, in welcher sich die Abrundung des

Centrosoms, seine Verkleinerung und Teilung, sowie die erste

GroBenzunahme der Tochtercentrosomen vollzieht, ist in den nach

der Natur gezeichneten Bildern von Van Beneden und Neyt gar

nicht vertreten.

Otfenbar war die Erhaltung der von den belgischen Forschern

studierten Eier, wie ja schon aus ihren Angaben uber die Kon-

stitution der Centrosomen geschlossen werden muB, keine sehr

gute, so daC ihre Praparate die Spharen und Centrosomen zwar

auf jenen Stadien, wo sie auf der Hohe ihrer Entfaltung stehen,

mit groBer Deutlichkeit darboten, wogegen sich in jener Periode,

wo diese Bildungen klein und unscheinbar siud, d. i. vor, wahrend

und nach der Teilung, nichts Sicheres von ihnen erkennen liefi.

Wenn es fiir diese Behauptung noch eines Beweises bediirfte,

so ware er darin gegeben, daB den belgischen Autoren nicht nur

in den Bias torn er en diese Stadien vollig entgangen sind,

sondern auch im E i. Das Friiheste, was sie nachweisen konnten,

1) Die Tauscbung, der Van Beneden hier unterlegen ist, indem

er die Stadien der Abplattung fiir Teilungsstadien gehalten hat, ist

natiirlich bei Betrachtung ganzer Eier viel leichter moglich als an

Schnitten, da die Begrenzung der Centrosomen und vor allem ihre

Abgrenzung gegeniiber den an die Kaste sich ansetzenden, haufig

sehr starken Radien viel weniger deutlich ist. Ich habe ganze

Eier von den in Eig. 75 und 76 abgebildeten Stadien gesehen, nach

welchen man ohne grolien Zwang ein Bild, wie Van Beneden's

Eig. 7 (PI. I), zeichnen konnte.
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sind 2 bereits wohl ausgebildete, wenn auch noch in Kontakt

stehende Spliaren. Die von mir beschriebene einfaclie Archo-

plasma-Aubiiufung mit einem zunachst einfachen, dann doppelten

Centrosom und die allraahliche Herausbildung der beiden Spharen

aus diesem Zustand , Verhaltnisse , die sowobl Erlanger wie

KoSTANECKi und SiEDLECKi ganz ubereinstimmend bestiitigt baben,

hat Van Beneden nicht erkennen konnen.

Anmerkung. Van Beneden's Werk hat, mit vollem Recht,
eine auCerordentliche Wirkuug ausgeiibt, und es ist fiir diese Wirkung
nicht sehr wichtig, wenn es sich nachtraglich ergiebt, daB die von
diesem hervorragenden Forscher aufgestellte Behauptung einer Per-
sistenz und Teilung der Centrosomen nicht auf einer wirklichen

Beobachtung der in Betracht kommenden Stadien, sondern nur auf
irrtiimlicher Deutung eines Zustandes und Ignorierung der folgenden
beruhte. Immerhin ist dieser Sachverhalt fiir die Geschichte der
Centrosomenfrage bemerkenswert, wie denn iiberhaupt vom histo-

rischen Standpunkte aus hier eine Anmerkung am Platze sein diirfte.

Obgleich das zeitliche Verhaltnis meiner Publikationen zu denen
von Van Beneden (und Neyt) bis auf den Tag genau klar liegt

und sowohl in der Abhandlung der genannten Autoren, wie auch
in meiner ausfiihrlichen Arbeit vom Jahre 1888 dargestellt ist, zeigt

sich in der Litteratur von Anfang bis in die neueste Zeit, daG eine

Anzahl von Porschern, welche iiber diese Fragen schreiben, von
einem Anteil meinerseits trotz Kenntnis meiner Arbeiten gar nichts

zu wissen scheinen. Es geniige, anstatt vieler Namen einen ein-

zigen ausgezeichneten zu nennen, denjenigen Waldeyer's, dem schon
bei Abfassung seines bekannten, hochst verdienstvollen kritischen

Referates von 1888 (102j derjenige Teil meiner ersten Mitteilung,

der von den Centrosomen und ihrer Teilung handelt, entgangen
war. Es mag zum Teil eine Wirkung dieses Aufsatzes Waldeyer's
gewesen sein, daB das gleiche Versehen in die Publikationen anderer
Autoren iibergegangen ist. Ich habe mich gegenliber diesen irrtiim-

lichen Darstellungeu des Verhaltnisses bisher darauf beschrankt,

gelegentlich die Gleichzeitigkeit der in Betracht kommenden Ver-
offentlichungen zu erwahnen. Nachdem dies aber ohne Wirkung
war und z. B. in einem neueren Referat Waldeyer's vom Jahre
1895 (103) in dem dort gegebenen historischen Ueberblick iiber

die Centrosomenfrage mein Name wieder vollstandig fehlt ^j, konnte
mein weiteres Ignorieren den Anschein erwecken, als wenn ich mit
dieser Auffassung einverstanden sei. Deshalb konstatiere ich hier-

mit, daC die erste Publikation, in der das Fortbestehen des
Spindelpolkorperchens und die Teilung desselben in die beiden fiir

die nachste Karyokinese bestimmten Polkorperchen beschrieben ist,

von mir herriihrt, und daB erst kurz darauf, ganz unabhangig davon,
die Mitteilungen von Van Beneden und Neyt erschienen sind. Es

1) Aehnlich in Waldeyer's Vortrag vom Jahre 1897 : Be-
fruchtung und Vererbung (104).
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geniigt, urn dies klarzustellen, einen Satz aus dem Postskriptum

zu der Abhandlung der beiden belgisclien Forscher zu citieren

(p. 78), welcher lautet: „De plus, plusieurs des faits relates ci-

dessus, en ce qui concenie rorigino, la destinee des spheres attrac-

tives, et notarament la division des corpuscules centraux, ont et^

observes par M. le Dr. Boveri." — DaC das Verbaltnis sich nun-

mehr uoch in weit hoherem MaCe zu meinen Gunsten herausgestellt

hat, bedarf nach dem oben Dargelegten keiner weiteren Ausfiihrung.

Nachtragliche Anmerkung. Wie falsch die in Rede

stehenden Verhaltnisse vielfach selbst von Autoren dargestellt

werden, von denen man eine genaue Kenntnis derselben erwarten

durfte, dafiir kommt mir soeben wieder ein schlagendes Beispiel

vor Augen. Flemming schreibt in einem Aufsatz „Ueber Zell-

teilung", der in No. 16 der Berliner klin. Wochenschrift (1900)

erschienen ist, mit Riicksicht auf die Centrosomen in einer An-

merkung (S. 3): „Entdeckt von E. Van Beneden, 1875— 1876;

alsbald bestatigt von Boveki." — Diese Darstellung enthalt so

viel Unrichtiges, als man in einen so kurzen Satz nur bringen

kann. Erstlich sind die Centrosomen nicht zuerst von Van Beneden,

sondern von Flemming selbst beschrieben worden, wie naher bei

E. FtJRST (46, S. 103) ausgefiihrt ist. Flemming scheint auf diese

Entdeckung zu Gunsten Van Beneden's verzichten zu wollen ; allein

er kann nicht davon befreit werden, der erste gewesen zu sein,

der Centrosomen als korperliche Gebilde im Centrum der karyo-

kinetischen Radiensysteme klar beschrieben und abgebildet hat.

Dafi er auf diese Entdeckung nicht viel Gewicht legt, ist gerecht-

fertigt. Denn der bloCe Nachweis korperlicher Differenzierungen

in den Polen der fertigen Spindel — und weiter ist weder Flemming,

noch im Jahre darauf Van Beneden gelangt — hatte fiir unsere

Einsicht in die Zellteilungsphanomene kaum eine Bedeutung Ist ja

doch BuTscHLi, der an Stelle dieser Centralkorperchen nur „Central-

hofe" unterscheiden konnte, als derjenige Forscher zu bezeichnen, der

damals weitaus am tiefsten in das Wesen der karyokinetischen Er-

scheinungen eingedrungen war. — Das Vorhandensein der „Spindelpol-

korperchen" (corpuscules polaires) wurde von verschiedenen Autoren

fiir mancherlei Zellen alsbald bestatigt, nicht aber, wie Flemming in

dem oben citierten Satze behauptet, von mir; denn ich war damals

ein 14jahriger Gymnasiast und habe erst etwa 10 Jahre spater be-

gonnen, mich mit cellularen Untersuchungen zu beschaftigen. Ich

weiB wohl, was Flemming mit seiner Bemerkung im Auge hat; er

meint meine Veroffentlichung vom Jahre 1887 (9), in der ich das

Spindelpolkorperchen fiir die Blastomeren von Ascaris meg. als

dauerndes Zellenorgan nachgewiesen, seine Vermehrung durch Zwei-

teilung und seinen Anteil an der Bildung der Spharen und indirekt

am Aufbau der mitotischen Figur beschrieben habe. Allein hiermit

habe ich nicht E. Van Beneden bestatigt, sondern diese Thatsachen,

welche die Grundlage fiir die Lehre von den Centrosomen bilden, sind

in dieser meiner Publikation iiberhaupt zum ersten Mai beschrieben.
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Abschnitt C.

Allgemeiner Teil.

Kapitel I.

OrSBe uiid Beschaffenheit der Centrosomen. Die Ceiitrioleii.

Die Centrosomen sind entdeckt und in ihrer ganzen Geschichte

von einer Teilung bis zur nachsten verfolgt worden, ehe man be-

sondere Filrbemittel zu ihrer Darstellung auwandte. Daraus geht

schon hervor, dafi sie eine Eigenschaft besitzen miissen, welche

sie — an konservierten Objekten ^) — von ihrer Umgebuug unter-

scheiden liiCt. Diese Eigenschaft ist ihr starlies Lichtbrechungs-

vermogen, wie es in Glycerin und besonders in Wasser zur Wirkung

kommt. Ich habe schon in raeinen ersten Veroflfentlichungen auf

diese Eigenschaft ausdriicklich aufmerksam gemacht und wieder

im Jahre 1895 auf die Wichtigkeit der Untersuchung ungefarbter

Praparate in schwach lichtbrechenden Medien hingewiesen. Trotz-

dem ist die Meinung fast allgemein verbreitet, daC die Centro-

somen nur mit besonderen Farbemethoden dargestellt werden

konnten. Eine Ausnahme niacht neuerdings E. Ballowitz (1),

der bei seinen schonen Untersuchungen liber die Centrosomen im

Salpenepithel wieder zu jenem einfachen Untersuchungsverfahren

zurtickgekehrt ist und bei seinem Objekt die ungefarbten Centro-

somen trotz ihrer Kleinheit so deutlich und scharf begrenzt lindet,

daC sie leicht und sicher erkannt werden konnen. Seine Beob-

achtungen fiihren ihn zu dem Satze (S. 4), „daB es mit groCerer

Sicherheit und mehr Konstanz gelingt, die Centrosomen an dem
mit FLEMMiNo'scher Losung fixierten, ungefarbten Material zu er-

kenuen, als durch specifische Tinktion an den mit Sublimat be-

handelten Objekten sichtbar zu machen", eine Ueberzeugung, die

mit dem, was ich 1895 (S. 62) hieriiber gesagt habe, aufs beste

tibereinstimmt.

In manchen Zellen wird dieses starke Lichtbrechungsvermogen

vielleicht geniigen, urn Centrosomen, auch wenn sie direkt in in-

1) Die Erkennung der Centrosomen im Leben scheint nur bei

sebr wenigen Objekten moglich zu sein. Hierher gehoren einige

einzellige Organismen, so nacb der von Lauterbokn (74) bestatigten

Entdeckung Butschli's (24) gewisse Diatomeen, sowie einige Helio-

zoen (ScHAUDiNN, 96); sodann pach dem oben Mitgeteilten die

Blastomeren von Ascaris meg.
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differentes Protoplasma eingebettet siiid, niit Sicherheit aufzufinden.

In den Objekten dagegen, die mir genauer bekannt sind, giebt es

im Protoplasma noch mancherlei stark lichtbrechende Korperchen

von zum Teil ganz der gleichen GroUe, so daC die Centrosomen,

wenigstens auf gewisseu Stadien, nur durch ihre Lage in einer

specifischen Uragebung: der Sphare, kenntlich werden. So sind

z. B. die kleinen Centrosomen in den ruhenden Blastomeren von

Ascaris ganz allein nur durch ihre Lage im Mittelpunkte der

Sphare als solche nachweisbar. Freilich gilt dies nach meinen

Erfahrungen nicht nur fiir ungefiirbte, in Wasser oder Glycerin

untersuchte Praparate, sondern auch fur alle Arten von Farbungen.

Denn die im Protoplasma verstreuten Korner, die mit den Centro-

somen gleiche GroCe und gleiches optisches Verhalten aufweisen,

scheinen sich auch den Farbstotten gegeniiber und speciell gegen

das Eisenhamatoxylin ganz entsprechend zu verhalten. So ist

auch am Eisenhamatoxylin-Praparat das Centrosom der ruhenden

Ascaris-Blastomere von den bald sparlichen, bald zahlreichen ganz

gleich aussehenden Kornern nur durch seine Lage in einer be-

sonderen Umgebung unterscheidbar.

Einen Farbstoff, der Centrosomen specifisch filrbt, in dera

Sinne, wie sich das Karmin als specifischer Chromatin-Farbstoff

bezeichnen lafit, giebt es bis jetzt nicht ; und das nicht selten an-

gefiihrte Argument, dafi ein Gebilde als Centrosom anzusehen sei,

well es sich in Eisenhamatoxylin schwarz farbt, kann nicht das

geringste Gewicht beanspruchen. Damit ist naturlich nicht aus-

geschlossen, daB es Zellen giebt, in deren Protoplasma andere

schwarz farbbare Korperchen vollstandig fehlen, so daC das, was

im Protoplasma dieser Zellen das Eisenhamatoxylin besonders

stark festhalt, iramer ein Centrosom ist. Gerade in diesen Fallen

aber diirften die Centrosomen nach den Erfahrungen von mir und
Ballowitz durch die Betrachtung der ungefarbten Objekte in

Wasser oder Glycerin mit gleicher Sicherheit nachweisbar sein.

Und so glaube ich, dafi man im allgemeinen beziiglich der

Darstellungsmittel fiir Centrosomen folgendes behaupten darf. Wo
das Protoplasma und die Centrosomen so beschaffen sind, daC

diese Korperchen an gefarbten und speciell an Eisenhamatoxylin-

Priiparaten mit Bestimmtheit als solche kenntlich sind, da werden

sie sich, wenn die Verhaltnisse nicht ganz minutiose sind, auch

an ungefarbten Praparaten erkennen lassen. Wo dagegen die

letztere Art der Untersuchung wegen Mangels einer specifischen

Umgebung und wegen des Vorhandenseins ganz ahnlicher licht-
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brechender Korperchen eine Erkennung der Centrosoraen nicht

gestattet, da diirfte auch in der Kegel die Farbung nichts niitzen.

Ich fuhre als Beispiel die Erfahrungen von Mac Farland iiber

die Befruchtuiig des Eies von Pleurophyllidia californica an, wo

die Sperma-Centrosomen, solange sie von einer Strahlung um-

geben sind, als schwarze Piinktchen aufs klarste hervortreteu, des-

gleichen spater die von Strahlung umgebenen, ohne Zweifel damit

identischen Centrosomen der ersten Teiiungsfigur, wogegen auf den

Zwischenstadien, in denen die Spharen fehlen, auch die Centro-

somen nicht erkennbar sind, weil Hunderte von inditferenten

Korne'ru des Protoplasmas sich genau ebenso darstellen.

Mit diesen Auseinaudersetzungen will ich der starken Ueber-

schatzung entgegentreten, welche die Eisenhamatoxylin-Farbung

erfahren hat; den hohen Wert dieser Methode erkenne ich jetzt,

wie friiher, riickhaltlos an. Er liegt einmal in der bequemen und

demonstrativen Art der Darstellung der Centrosomen an Dauer-

praparaten und in der Moglichkeit, bei richtiger Anwendung der

Methode (vgl. Abschnitt A) feinere Strukturen (Centriolen) in den-

selben mit besonderer Klarheit zur Anschauung zu briugen ; so-

dann aber, und dies ist das Wichtigste, wird die intensive Schwarz-

farbung auf hellem Grunde Centrosomen von einer Kleinheit noch

erkennen lassen, die durch ihr blofies Lichtbrechungsvermogen nicht

mehr nachweisbar sind.

Im allgemeinen sind die Centrosomen so kleine Korperchen,

daC schon dieser Umstand die Entscheidung, ob sie eine weitere

Struktur besitzen, sehr erschweren mufi. Beriicksichtigt man ferner,

daC in letzter Zeit Centrosomen meist im Zustande tiefer Schwarz-

farbung studiert worden sind, so lafit sich leicht verstehen, daC

liber ihre Struktur nur wenige Angaben vorliegen, ja daB eine ftir

unsere Hilfsmittel nachweisbare weitere Zusammensetzung iiber-

haupt als etwas den Centrosomen nicht Zukommendes in Abrede

gestellt werden konnte.

Bei dieser Frage ist nun zu unterscheiden zwischen dem Vor-

handensein eines specifischen Centralgebildes, des Cen-
triols, und einer feineren Struktur der das Centriol umgebenden

Centrosomen-Substanz, des Centroplasmas. An dieser Stelle

soil nur von diesera letzteren die Rede sein. Ich selbst finde das

Centroplasma an der Mehrzahl der von mir untersuchten Objekte mit

alien Methoden fast oder vollig homogen. Nur im Seeigel-Ei konnte

ich eine feinere Struktur erkennen, die je nach der Konservierung

einigermaCen wechselnd ist und die ich an den Praparaten, die
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ich fiir die zuverlassigsteii halte, als eiue ungemein feine Schaura-

struktur bezeicliiien niochte. DaB ein ahuliches Gefiige auch

anderwiirts vorkonimt, leliren z. B. die schonen Abbilduiigen So-

botta's (97) voui Aniphioxus-Ei, desgleichen diejenigen Geiffin's

(48) vom Thalassema-Ei (er bezeichnet die Centrosomen als Centro-

sphiiren) und iiiancbe anderen Aiigaben der Litteratur. Da es sich

in alien dieseu Fallen um sebr groBe Zellen und deragemaB um
sehr groCe Centrosomen haudelt, so konnte man denken, daC hier

sine Struktur, die iiberall besteht, zu Diniensionen ausgebildet sei,

die uns in den Stand setzen, sie wabrzuuelimen. Denn die gleicb-

maCige Scbwarzfarbung, welche viele Centrosomen in Eisen-

hamatoxylin annehmen, ist durcbaus kein Beweis fiir bomogene

Beschafifenbeit; aucb das netzig-wabige Seeigel-Centrosom kann

sicb bei diesem Verfabren als scbwarze Kugel darstellen (Fig. 54,

Taf. IV). Man konnte aber aucb annehmen, dafi in jenen Fallen,

wo eine Zelle sebr groCe Centrosomen notig bat, in das eigentlicbe

Centroplasma eine andere Substanz in Form von kleiusten Tropf-

chen eingelagert sei, so dafi das Centrosoma von der Furcbungs-

spindel eines Seeigel-Eies sicb zu jenem des Ascaris-Eies etwa

verbalten wtirde wie ein Actinospbaerium zu einer Amobe.

Als Kunstprodukte mufi ich nach meinen Erfahruugen alle

diejenigen Bilder bezeichnen, in denen in einer Sphiire an Stelle

eines einfachen, sei es homogenen, sei es wabigen Korperchens,

ein Haufen von Kornchen zu seben ist. Nacbdem ich an

den verscbiedensten Objekten (vgl. Abschnitt A), bei denen uber

die normale Bescbatfenheit der Centrosomen kein Zweifel bestehen

kann, einen kornigen Zerfall als Folge mangelhafter Konservierung

Oder patbologiscber Veranderungen eintreten sab, halte ich mich

fiir berechtigt, diejenigen Falle der Litteratur, in denen als Cen-

trum der Astrosphare ein variabler Komplex von zahlreichen

Kornchen beobachtet worden ist, speciell also die Angaben M.

Heidenhain's iiber die „Mikrocentren" mehrkerniger Riesenzellen

(55) in gleicher Weise zu beurteilen ^).

Als centrale Diflferenzierung enthalt das Centrosom ein noch

viel kleineres Korncben, das Centralkorn oder Centriol,
welches gleichfalls unter Umstanden ohne Farbung sichtbar sein

1) Heidenhain's „Mikrocentren" in den Riesenzellen des

Knochenmarkes verlangen allerdings eine andere, schon friiher von
mir gegebene Deutung, worauf ich unten zuriickkomme.
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kann, so daC ich scbon im Jahre 1888 im Stande war, es im

Ascaris-Ei auf gewissen Stadieu nachzuweisen. Das Centriol ist

noch starker lichtbrechend als das Centrosom, und dieser Umstand

sowoh], wie sein Verhalteu gegen das Eiseuhamatoxylin weisen

darauf liin, dafi es dichter ist als das Centroplasma. DaC dieses

Gebilde ein B 1 a s c h e n sei, wie Hacker (49) fUr das Ei von

Sida crystalliDa und Erlanger (35) fiir das Ascaris-Ei aDgegeben

haben, muC ich fiir die von mir studierten Objekte bestreiten ; ich

finde das Centriol iiberall als ein PiiDktchen, in Eiseuhamatoxylin-

Praparaten, in denen es gefarbt ist, als ein schwarzes Piinktchen^

dessen Kleinheit jede weitere Analyse unmoglich macht.

Vergleicht man das Centrosom mit seinem Centralkorn, wie

es im Seeigel-Ei, im Ei und den Spermatocyten von Ascaris, in

den Ovocyten von Diaulula ganz tibereinstimmend vorliegt, in

3 Tiergruppen also, fiir die wir keinen Anhaltspunkt irgend

naherer Verwandtschaft haben, so wird man zu der Meinung ge-

drangt, daB in dieser Beschaifenheit des Centrosoms ein Verhalten

von sehr allgemeiner Verbreitung gegeben sein miisse. Es diirfte

daher an dieser Stelle eine kurze Erorterung am Platze sein, wie

jene Falle, wo in der Sphare ausdriicklich ein nicht weiter zu-

sammengesetztes Gebilde beschrieben worden ist, zu beurteilen sind.

Zunachst sind solcbe Falle zu erwahnen, wo die Abbildungen

keinen Zweifel lassen, daC die Autoren als Centrosomen die Cen-
triolen in Anspruch nahmen, wahrend sie die Centrosomen selbst

zwar mehr oder weniger klar gesehen, aber als Sphare, Mark-

schicht der Sphare, Centroplasma, Centrosphare oder anders be-

zeichnet haben. Hierher gehoren, auCer den oben fiir das Seeigel-Ei

aufgefiihrten Angaben von Kostanecki und Erlanger, diejenigen

von Griffin (48) fiir das Ei von Thalassema, von Mead (80) fiir

das Ei von Chaetopterus u. a. Hier handelt es sich also wesent-

lich nur um eine Differenz in derBenennung, und wenn

manche Darstellungen den Eindruck machen, als sei im Umkreis

der Centriolen ein von der Sphare unterscheidbares Centralgebilde

(Centrosom) nicht vorhanden, so glaube ich, aus den ganz ahn-

lichen Angaben, welche fiir Ascaris nnd Echinus gemacht worden

sind, vorlauiig zu dem Schlusse berechtigt zu sein, dal] ungiinstige

Untersuchungsbedingungen die Abgrenzung des Centrosoms gegen

die Sphare iibersehen lieCen ^).

1) Eine eingehendere Erorterung hieriiber siehe in Kapitel Illr

Das Verhaltnis von Centrosom und. Centriol zur Sphare.
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Sodann sind Falle zu verzeichnen, wo ein unzweifelhaftes

C e n t r o s m vorliegt, fur welches die Existenz von Centriolen in

Abrede gestellt wird. Dahin gelioren die Angaben von Sobotta

(97) fiir das Anipliioxus-, von Behhens (2) fiir das Forelleu-Ei.

DaC die letzteren irrtumlich sind, daran kann nach den Unter-

suchungen Henneguy's (58), die neuerdings von W. His (68) be-

statigt worden sind, kein Zweifel bestehen. Mogen die Verbalt-

nisse bei der Forelle auch in mancher Hinsicht noch uuklar sein,

so hat doch Henneguy in vielen seiner Figuren ini Centrum der

Sphare einen groCeren kugeligen Korper, das Centrosom, uiit einem

winzigen Korn, dem Centriol, abgebildet. Es durfte kaum zu

kuhn sein, auch beim Amphioxus das Gleiche auzunehmen, uni so

inehr, als Sobotta in Fig. 29 (Taf. V) in den riesig aufgequollenen

Centrosomen je ein kleines Korperchen abgebildet hat, das sehr

wohl dem Centriol entsprechen konnte.

Endlich bezuglich solcher Angaben, die sich auf sehr kleiue

Zellen beziehen, mochte ich folgendes zur Erwagung geben. Ich

habe in Fig. 110 eine Zelle aus einer Blastula von Ascaris, in

Fig. lUa—c verschiedene Zellen aus einem alteren Embryo ab-

gebildet; die Centrosomen besitzen ungefahr die gleiche relative

GroBe wie im Ei. Ich habe derartige kleine Zellen in alien Sta-

dien der Teilung gesehen; das Verhalteu der Centrosomen ist

genau das gleiche wie in den primaren Blastomeren, das An-

wachsen bei der Vorbereitung zur Teilung, die Abplattung wahrend

der Anaphasen sind deutlich zu konstatieren. In diesen Centro-

somen Centriolen nachzuweisen, war mir unmoglich. DaC sie vor-

handen sind, so gut wie in den Centrosomen des Zwei- und Vier-

zellen-Stadiums, wird uicht zu bezweifeln sein ; wenn sie hier schon

an der Grenze der Sichtbarkeit steheu, so ist es nicht zu ver-

wundern, dafi sie bei der Verkleinerung aller Verhaltnisse, wie sie

wahrend der Furchung eintritt, schlieBlich unter unser Wahr-

uehmungsvermogen heruntergehen. Daraus diirfte aber zu schlieCen

sein, daC man in kleinen Zellen, so in den meisten Gewebezellen,

sowie in den Samenbildungszellen der meisten Organismen, auf

einen Nachweis der Centriolen wegen ihrer Kleinheit nicht

rechnen darf.

Es scheint mir hier, wie nebenbei bemerkt sein mag, einer

derjenigen Falle vorzuliegen, wo wir die Existenz von Strukturen

annehmen raiissen, ohue etwas davon zu sehen.
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Was nun die Grofienverhiiltnisse des Centrosoras und

seines Centralkorns anlangt, so geht schon aus dera gewaltigen

GroCenwechsel, welchen ein und dasselbe Centrosom von seiner

Entstehung bis zu seiner Teilung unter Urastanden zu durch-

laufen hat, hervor, daC bei einer Vergleichung der Centro-

somengroCe verschiedener Zellen nur genau entsprechende
Stadien mit einander verglichen werden dtirfen. Diese Forde-

rung ist bisher meistens auCer Acht gelassen worden, und der

Karapf, der von gewissen Seiten gegen die Existenz groBer Centro-

somen gefiihrt wird, beruht nicht allein auf einera verschiedenen

Verhalten verschiedener Zellenformen und auf der Gewohnheit

mancher Autoren, nur diejenigen Objekte als maCgebend anzu-

sehen , die sie selbst studiert haben , sondern zum Teil auch

darauf, daC naan die Centrosomen ruhender Zellen mit jenen von

Zellen in Teilung vergleichen zu dtirfen glaubte.

Als diejenigen Stadien, welche vvir von einer Zellenart zur

anderen am sichersten vergleichen konnen, sind einerseits das

der vollen Zellenruhe, andererseits das der fertig ausgebildeten

Teilungsfigur mit den zur Aequatorialplatte angeordneteu Chromo-

somen zu bezeichnen. Vergleicht man die CentrosomengroCe

verschiedener Zellen auf diesen Stadien, so wird sich ganz im

groben die gleiche Kegel aufstellen lassen, die auch fur den

Kern gilt , daB das Centrosom um so grofier ist, je

groBer die Zelle, des es angehort. Dieser Satz gilt

ganz streng fur groBe und kleine Zellen gleicher Art vom gleichen

Organisraus. Ich habe in Fig. 110 und 111 (Taf. VIII) Zellen

aus verschieden alten Embryonen von Ascaris megalocephala

wiedergegeben und neben die bei gleicher VergroBerung gezeich-

neten Eier und primiiren Blastomeren gestellt. Die Centrosomen

dieser Zellen besitzen vielleicht Vnm und noch weniger von dem
Volumen derer des Eies, aber im Verhaltnis zur GroBe der Zelle

entsprechen sie aufs beste den en der Eier vom gleichen Stadium.

Fast mochte man dies fur selbstverstandlich und kaum ervvahnens-

wert halten. Allein nachdem behauptet worden ist, daB die

Centralkorperchen Gebilde seien, in deren Natur es notwendig

liege, daB sie iiber eine gewisse GroBe nicht hinausgehen, so daB

sie auch in den groBten Zellen ein gewisses MaB nicht ubersteigen

konnten, ist es nicht uberflussig, besonders auf jenen Parallelismus

aufmerksam zu machen und ganz allgemein zu konstatieren, daB

die Centrosomen in ihrer GroBe der gleichen, zwischen sehr weiten

Grenzen liegenden Variabilitat unterliegen, wie die Chromosomen^
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die Zellkerne, die Zellen selbst oder ein aus vielen Zellen auf-

gebauter Organismus.

Viel enger als die Beziehung der CentrosomengroCe zur GroBe

der Zellen ist ihre Abhiliigigkeit von der GroCe der
Spindelfigur. Je groBer die Spindel, um so groBer sind die

Centrosomen. Man vergleiche fUr die Richtigkeit dieses Satzes

die Teilungsfiguren in den Eiern von Ascaris, von Echinus, von

Anipbioxus (Sobotta, 97), von der Forelle (Behrens, 2), von

Prostlieceraeus (Klinckowstrom, 71), von Thalassema (Griffin,

48), in den Spermatocyten ven Ascaris (Brauer, 21, FCrst, 46)

und Helix (Murray, 86), in den Ovocyten von Diaulula (Mac
Farland, 79) und Thysanozoon (Van der Stricht, 99), in den

roten Blutkorperchen des Entenembryos (M. Heidenhain, 55, 56)

und viele andere. Wurde man alle diese Teilungsfiguren auf die

gleiche Grofie bringen, so ware die Uebereinstiramung in der

GroBe der Centrosomen eine hochst auffallende.

Allerdings giebt es von dieser Kegel sehr weitgehende Aus-

nahmen. So scheinen besonders bei dem klassischen Objekt der

Wirbeltier-Histiologen, dem Salamander, relativ sehr kleiue Centro-

somen vorzukommen, was allerdings nur fur die Teilungsstadien

gilt. Denn die Centrosomen ruhender Salamanderzellen sind relativ

ungefahr ebenso groB wie die einer Ascaris-Blastomere. Allein

sie wachsen bei der Vorbereitung zur Kernteiluug nicht, sondern

werden nach den schonen und sorgfaltigen Untersuchungen von

Meves (81, Taf. IV, Fig. 52—57) entschieden kleiner, so daB sie

in der fertigen Spindel, falls hier nicht durch konzentrische Ent-

farbung kunstliche Verkleinerung zu Stande gekomraen ist, am
kleinsten sind. Damit steht nun otfenbar die andere Erscheinung

in Zusammenhang, daB die neuen Radiensysteme, die sonst auf

jenen Stadien, wo die Tochtercentrosomen sich von einander zu

entfernen beginnen, noch sehr schwach entwickelt sind, in den

Spermatocyten von Salamandra gerade wahrend der Trennung der

Centrosomen am machtigsten entfaltet sind (Meves, Taf. IV,

Fig. 52—55), um dann immer mehr abzuuehmen, so daB an der

fertigen Spindel (Fig. 57) kaum Spuren von Polradien zu sehen

sind, wahrend in jenen Fallen, wo die Centrosomen wahrend der

Karyokinese wachsen, auf diesem Stadium oder noch spater die

Strahlung am machtigsten ist. Dieses abweichende Verhalten der

Strahlung in den Salamandra-Spermatocyten hangt aber wahr-

scheinlich wieder irgendwie zusammen mit der machtigen Ent-

faltung der bei der Teilungsmechanik so wichtigen Centralspindel.
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Und so diirften gerade solche Ausnahmen das Vorhandensein

gewisser allgemein giltiger Abliiingigkeitsverhaltnisse fiir die GroCe

der Centrosomen nahe legen.

Beziiglich der GroBe derCentriolen glaube ich behaupten

zu diirfen, daC sie einigermafien der GroCe der Centrosomen

parallel geht. Die Centriolen des Seeigel-Eies und der Ovocyten

von Diaulula sind, wie die Centrosomen dieser Zellen, erlieblich

groBer als die entsprechenden Gebilde des Ascaris-Eies. Bei der-

artigen Vergleichungen muC aber immer beriicksichtigt werden, da6

bei der Darstellung der Centriolen mittelst Eisenhamatoxylins durch

konzeotrische Entfiirbung kiinstliche Verkleinerung bis zu Piinkt-

chen, die gerade noch wahrnehmbar sind, hervorgerufen werden

kann, so daB es nicht statthaft ist, ein beliebig weit ausgezogenes

Praparat als Grundlage fiir Angaben iiber die GroBe der Centriolen

zu wahlen.

Eine sehr allgemeine Eigenschaft der Centrosomen scheint

ihr rhythm isc her GroBenwechsel zu sein: daB sie anwachsen

und wieder klein werden, welch letzterer ProzeB bereits mit der

Teilung Hand in Hand gehen kann. MaBig ist dieser Wechsel in

den Spermatocyten von Ascaris, viel ausgepragter im Ascaris-Ei,

sehr stark im Seeigel-Ei; denn man kann nicht umhin, den

groBen ellipsoiden Korper, wie er in den Figg. 58 und 62 (Taf. V)

vorliegt, als Centrosoma zu bezeichnen.

Dieses VVachstum der Centrosomen geht ganz kontinuierlich

vor sich und geschieht sicher nicht durch Apposition, sondern

ist, wie die damit einhergehenden Veranderungen in der Reaktion

des gauzen Korpers beweisen, ein intussuceptionelles, das sich

einer Aveiteren Analyse ebenso entzieht, wie das Wachstum einer

Zelle. Auffallender als das Heranwachsen diirfte vielleicht die

Verkleinerung erscheinen, obgleich es auch daftir nicht an Ana-

logien fehlt. Ich fiihre die merkwurdige Verkleinerung an, die

RtJCKERT (92) an den Chromosomen im Keimblaschen des Hai-

fisch-Eies entdeckt hat.

Merkwtirdigerweise fallt die groBte Anschwellung des Centro-

soms nicht iiberall mit der gleichen Phase des mitotischen Pro-

zesses zusammen, Im Ascaris-Ei und ebenso in den Spermato-

cyten dieses Wurmes sind die Centrosomen vor voller Ausbildung

der Teilungsfigur am groBten, im Seeigel-Ei vergroBern sie sich

kontinuierlich wahrend der Bewegung der Tochterplatten, ahnlich

verhalt es sich in den Ovocyten von Diaulula und, wie es scheint,



Zellen-Studien. 97

in vielen anderen Fallen ; in den Spermatocyten von Salamandra

nehmen sie nach Meves, wie oben bereits erwahnt, schon wiihrend

ihrer Entfernung von einander an GroCe ab.

Es vvird unten eiugehend zu betrachten seiu, von wie groCem

EiufluB diese Verschiedenheiten auf die Art der Centrosomen-
Teilung sind; hier sei nur erwahnt, daC das gewaltige An-

wachsen des Centrosoms, wie es z. B. im Seeigel-Ei stattfindet,

nicht zu einer entsprechend kontinuierlichen Verkleine-
rung fiihrt, sondern zu einer ganz plotzlichen. Wahrend bei

Ascaris das Centrosom ganz allmahlich an GroCe abniramt,

ohne daB man fiir gewohnlich eine AbstoCung geformter Telle

wahrnehmen kann, stoBt das Centrosom des Seeigel-Eies, nach-

dem es seine voile GroBe erreicht hat, den groBten Teil seiner

Substanz fast plotzlich ab, und, ahnlich wie aus einer Algen-

Zelle sich ein kleiner lebender Teil herauszieht und fortan die

„Zelle" reprasentiert, so bleibt als „Centrosom" nur ein Teil

zurtick, alles andere mischt sich mit dem umgebenden „Proto-

plasma". Ganz entsprechend wird bei Diaulula der groBte Teil

des riesig herangewachsenen Centrosoms als Centralspindel abge-

worfen, nur ein kleiner Teil bleibt iibrig in Gestalt der Tochter-

centrosomen.

Kapitel II.

Teilung der Centrosomen.

Die Teilung des Centrosoms wird eingeleitet und in manchen

Fallen lange vorbereitet durch die Teilung des Centriols in zwei

Tochtercentriolen. Von diesem ProzeB ist bei der Kleinheit der

Verhiiltnisse uichts Naheres zu ermitteln ; oft wird es unmoglich

sein, zu entscbeiden, ob noch ein gestrecktes einfaches oder bereits

zwei Centriolen vorliegen. Im iibrigen aber lassen sich so konti-

nuierlich, entsprechend den Phasen der Kernmetamorphose, alle

Stadien von einem einfachen kugeligen zu einem gestreckten und

dauu doppelten Ceutriol verfolgen, daB die Zweiteilung selbst

unzweifelhaft ist. Ohne jede Ausnahme fand ich in den von

mir untersuchten Objekten nach der Teilung zwei Centriolen,

niemals mehr. Die beiden Schwestercentriolen zeigen fast immer
gleiche GroBe ; doch kommt es vor, daB sie deutlich ungleich

erscheinen. Berticksichtigt man aber die Eigenschaften der Eisen-
Bd. XXXV. N. F. XXVIU. y
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hamatoxylin-FarbuDg, so wird man daraus noch niclit ohne weiteres

schlieBen diirfen, daC sie wirklich verscMeden groC sind.

Sind die Schwestercentriolen weiter von einander entfernt, so

kann man an manchen Objekten eine deutliclie Briicke zwischen

ihnen wahrnehmen. Ob dies eine bei der Teiluug nachbleibende

Verbindung oder eine sekundiire Differenzieruug ist, dtirfte, wie

schon Mac Farland hervorhob, sehr schwer zu entscheiden sein.

Fiir das Seeigel-Ei mochte ich aber doch das letztere annehmen,

Denn ich babe diese Briicke auf Stadien, wo die Centriolen bereits

weit genug von einander abstehen, um die Erkennung einer Ver-

bindlingsbriicke zu ermoglichen, nicht gefunden, wahrend sie spater

sehr deutlich wird.

Ist die Teilung des Centriols, soweit wir beobachten konnen,

in alien Objekten wesentlich der gleiche Vorgang, so verlauft die

Teilung des Centrosoms selbst unter verschiedenen Modi-

fikationen. Diese Verschiedenheiten hangen vor allem davon ab,

ob sich das Centrosom im Zustand seines grofiteii Volumens oder

erst nachdem es sich wieder verkleinert hat, zur Teilung anschickt.

Im letzteren Falle, der durch die Spermatocyten und Furchungs-

zellen von Ascaris reprasentiert wird und der wahrscheinlich fiir

alle Zellen mit langer Ruhe zwischen zwei Teilungen typisch ist,

verlauft die Teilung sehr einfach, besonders einfach in den Spermato-

cyten von Ascaris. Hier streckt sich das Centrosom in der Richtung

der Verbindungslinie der beiden Centriolen in die Liinge, und um
jedes Centriol schuiirt sich die Hiilfte des Centroplasmas ab. Die

Substanz des Muttercentrosoms scheint ganz oder fast ganz in die

beiden Tochtercentrosomen aufzugehen, die sich alsbald zu Kugeln

abrunden und nun wieder von neuem heranwachsen.

Falls in den Blastomeren von Ascaris nicht jene obeu als un-

wahrscheinlich bezeichnete Eventualitat verwirklicht ist, daC die

neuen Centrosomen aus den beiden Centriolen des Muttercentrosoms

durch Wachstum hervorgehen, so stimmt die Centrosomenteilung

mit der in den Spermatocyten in der Hauptsache iiberein. Der

einzige Unterschied ist der, dafi die Centrosomen, die bei der

Teilung noch viel kleiner sind als die der Spermatocyten, sich

nicht alsbald vollstilndig von einander abschniiren, sondern daB

eine aquatoriale Zone zu einem Stiele auswachst, der nach einiger

Zeit verschwiudet. Hat Erlanger recht, daC dieser Stiel in der

Mitte reiCt und in die Tochtercentrosomen eingezogen wird, so

geht auch hier das verkleinerte Muttercentrosom voUig in den

Tochtercentrosomen auf; degeneriert der Stiel in loco, wie ich es

i I c ,

-
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fiir vvahrscheinlicher balte, so batten wir schon hier ganz deutlich

ausgepriigt jeiie AbstoCung von Substanz bei der Centrosomen-

teilung, (lie in anderen Fallen zu so groCer Bedeutung gelangt.

(Textfigur A, Reibe I, S. 102.)

Wesentlicb anders nun gestalten sich die Verbaltnisse, wenn

das Centrosoma sicb in einem StadiuKi zur Teilung anscbickt, wo

es sein grolUes Volumen besitzt und wo dann Verkleinerung und

Teilung in einander greifen.

Einer der Icbrreicbsten Fillle dieser Art ist der von Mac
Farland bei Diaulula festgestellte. Das Centrosora wiichst zu

einem groBen, spindeltormigen Korper beran, in dessen halbkugelig

vorgew()lbte Enden die Centriolen zu liegen koramen; um jedes

Centriol differenziert sicb ein bomogener, otfenbar besonders

dicbter Teil des wacbsenden Muttercentrosoms, der mittlere Teil

wird faserig (Centralspindel) ; er entspricbt einigermaCen dem

Verbindungstiel des sicb teilenden Centrosoms im Ascaris-Ei, nur

daC er viel niiicbtiger ist. Dieser weitaus groCte Teil des riesig

gewacbsenen Muttercentrosoms gebt spater im Protoplasma unter,

die dicbten Endknopfe, die sicb allmablicb abrunden, reprasen-

tieren die Tocbtercentrosomen ^). (Textfigur A, Reibe IV.)

Einen anderen Typus zeigt das Seeigel-Ei. VYie in den Ovo-

cyten von Diaulula, so wird aucb hier, nacbdem das Centriol durcb

seine Spaltung die Teilung vorbereitet bat, das Centrosom nicbt

kleiner, sondern es ninimt nocb sebr bedeutend an Volumen zu.

Diese VergroCerung entspricbt offenbar dem kolossalen VVacbstum,

welcbes das Diaulula- Centrosom in seinem Uebergange zur Spindel

erleidet. Nur gebt in diesem letzteren Falle mit der Vergrofierung

und Streckung Hand in Hand die Auseinanderbeweguug der

Tocbtercentriolen nacb den beiden Enden und damit die Ent-

stebuug zweier von Anfang an weit von einander entfernter Tocbter-

centrosomen, wabrend bei Ecbinus auf dem entsprecbenden Sta-

dium die Tocbtercentriolen nocb mebr central liegen. Damit

hangt es obne Zweifel zusammen, daC sicb nicbt gleicb 2 voUig

selbstaudige Tocbtercentrosomen diti'erenzieren, sondern eine zuerst

sebr verscbwommene, allmablicb sicb konzentrierende biscuit-

formige Verdicbtung als zunacbst gemeinsame Aulage der Tocbter-

1) Sollte die Centralspindel in den Zellen des Salamanders
durch Wachstum aus einer bei der Centrosomenteiliing bleibenden

Verbindungsbriicke bervorgehen, so waren die Verbaltnisse wohl
ebenso zu beurteilen, wie bei Diaulula.
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centrosomen entsteht ^). (Textfigur A, Reihe III.) Die wesentliche

UebereinstimmuDg beider Typen besteht darin, dafi hier wie dort

die Hauptmasse des groCen Centrosoms ausgeschieden wird ; was bei

Diaulula als Centralspindel abgestoBen wird, geht bei Echinus als

peripherer Hof verloren. Und ahnlich wie dort dieser der Auflosung

bestimmte Teil als Centralspindel faserig wird, so niramt auch der

abgestoCene Teil des Seeigel-Centrosoms fadige Struktur an, indera

seine Substanz zur Anlage der neuen Spharen Verwendung findet.

DaC zwischen diesen beiden Modi kein prinzipieller Unter-

schied besteht, lehren, abgesehen von manchen typischen Bildern,

gewisse Abnormitaten, welche im Seeigel-Ei dann auftreten, wenn

das Centrosom sich sehr friihzeitig teilt, d. h. wenn die Cen-

triolen schon wahrend der Aufquellung des Centrosoms an ent-

gegengesetzte Enden geriickt sind, Zwei Falle dieser Art, im Sta-

dium etwas verschieden, sind in Fig. 38 und 39 (Taf. Ill) ab-

gebildet. Die Uebereinstimmung mit Diaulula ist ganz frappant.

Fig. 38 zeigt das Stadium der aus dem aufgequollenen Centrosom

ditierenzierten Platte bei polarer Ansicht und entspricht ungefahr

den typischen Stadien der Fig. 43 u. 44 (Taf. IV). Die Centriolen sind

nicht nachweisbar, liegen aber ohne Zweifel in den beiden auBerst

zarten Endverdichtungen, zwischen denen sich der mittlere Teil

der Platte als ein faseriger Komplex erstreckt. Die Endanschwel-

lungen zeigen sich bereits als neue Strahlencentren. Wie nun das

norm.aler Weise entstehende biscuitformige Doppelcentrosom sich

zusammenzieht und verdichtet, so geschieht es auch in unserem

abnormen Falle mit den an den Enden der Spindel sich aus-

bildenden Tochtercentrosomen, und so ist das Bild der Fig. 39

zu erkliiren, in dem nun auch die Centriolen und zwar in jedem

Centrosom bereits zwei nachweisbar sind. Diese Zustiinde sind

so eng mit dem normalen Verlauf verwandt und stimmen anderei-

seits so sehr mit den Verhaltnissen von Diaulula iiberein, daC sie

die nahe Beziehung dieser beiden Typen aufs klarste illustrieren.

Die Differenzierung aus einem gewaltig angewachsenen Mutter-

centrosom, wie sie in diesen Fallen vorliegt und bei Diaulula sofort

zu 2 vollig getrennten, bei Echinus normalerweise zu 2 hantel-

formig verkniipften Tochtercentrosomen fiihrt, vollzieht sich nun

1) Die eigentlimHche Abplattung dieser Verdichtung bat offen-

bar nichts mit der Centrosomteilung zu thun, sondern steht wohl,

wie die ganz entsprechende Abplattung im Ascaris-Ei, mit der

Mechanik der Karj'-okinese in Zusammenhang.



Zellen-Studien. 101

offenbar bei manchen Objekten bereits auf einem Stadium, wo das

Centriol noch uiigeteilt ist oder die Schwestercentrioleu noch ganz

dicbt uebeneinarider liegen, und fttbrt so in dem noch deutlich

begrenzten Centroplasma zur Bildung eines einfachen redu-

zierten Centrosoms, das sich dann erst teilt. Dieser Typus

ist niir aus eigener Erfahrung nicht bekannt, und ich muli uiich

daher hier ausschlieClich auf die Litteratur stiitzen, wobei meine

Deutung der beschriebenen Befunde an manchen Punkten von der-

jenigen der Autoren etwas abweicht. Es liegen schon in der

alteren Litteratur Angaben vor, die sich, wie mir scheint, auf

einen derartigen Modus der Teilung beziehen. Ich nenne hiervon

die wegen ihrer scheinbaren Isoliertheit und Komplikation bis in

die neueste Zeit fast unbeachtet gebliebenen Verhiiltnisse, die

Vejdovsky (100) in seinen vorzuglichen Untersuchungen am Ei

von Rhynchehnis konstatiert und neuerdings, gemeinsam mit

MrXzek (101) in verschiedener Beziehung erganzt hat. Auch bei

der Forelle diirften nach den Angaben von Henneguy (58) wohl

ahnliche Verhaltnisse bestehen. Endhch rechne ich hierher den

Teihmgsmodus, den Griffin (48) im Ei der Gephyree Thalassema

festgestellt hat. Da dieser Forscher die vollstandigste Serie von

Stadien gegeben hat, lege ich den folgenden Betrachtungen seine

Darstelluug zu Grunde. Griffin beurteilt den Fall allerdings

etwas anders als ich, d. h. er legt auf die Eigentiimlichkeiten, die

ich gerade als die bedeutsarasten ansehe, kein besonderes Gewicht.

Ich halte mich also hauptsachlich an seine Zeichnungen, von

denen die wichtigsten auch in Wilson's meisterhaftem Handbuch

(106) reproduziert sind. Beziiglich meiner Deutung verweise ich

auf meine schematischen Figuren (Textfigur A, Reihe II, S. 102).

Was Griffin als Centrosom bezeichnet, ist, wie er selbst bei

Besprechung meiner Terminologie hervorhebt, das Centriol, seine

Centrosphare das Centrosom. Nach seinen Angaben nun ware

zunachst ein nacktes Centriol vorhanden, auf welches direkt die

Radien konvergieren und welches sich erst allmahhch mit einer

nicht strahhg gebauten Kugel umgiebt. Es scheint mir kaum

zweifelhaft, daC es sich hier um Verhaltnisse handelt, wie ich sie

im Seeigel-Ei gefunden habe, wo auch bei gewisser Konservierung

das Centrosom selbst kurz nach der Teilung so aufierst unschein-

bar ist, dafi man wohl glauben konnte, das Centriol sei direkt das

Strahlencentrum. Ich glaube also als sicher annehmen zu konnen,

daC schon der in Griffin's Fig. 10 und 11 sichtbare ,,helle Hof"

das Centrosom reprasentiert, welches in Fig. 12 gewachsen und
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in Fig. 13 zu einer sehr groCen Kugel geworden ist, so daC die

Verhaltnisse bis hierher vollkomraen denen im Ascaris-Ei ent-

sprechen wiirden. In diesem groCen Centrosom riickt nun (Griffin,

S. 170) das sich verdoppelnde Centriol nach auCen (Textfigur A, lie)

und im Umkreise dieser beiden Kornchen diiferenziert sich ein

kleiner, kugeliger Korper (Fig. A, lid), eine Erscheinung, deren

Uebereinstimniung mit den Vorgangen bei Diaulula und Echinus

(III d und IV d) ohne weiteres klar ist. Wie dort, bleibt das alte

groBe Centrosom noch eine Zeit lang Strahlencentrum ; bei der

Teilung des reduzierten Muttercentrosoms (He und f) bilden sich

allmahlich die neuen Spharen, zum Teil aus dem zertallenden

abgestoCenen Centroplasma i).

Dieser Fall, so eigenartig er zunachst vielleicht aussieht, fiihrt

doch wieder zuriick auf den Ascaris-Typus (Fig. A, Reihe I). Der

Unterschied ist nur der, daC sich bei Ascaris das Muttercentrosom

allmahlich verkleinert, d. h. den groCten Teil seiner Substanz

unraerkbar abgiebt, so daC er sofort in der Umgebung verschvvinden

kann, wogegen bei Thalassema diese Reduktion plotzlich geschieht,

indem sich der Bereich, der iibrig bleiben soil, zu einer Zeit ab-

grenzt, wo das urspriingliche Centrosom als Strahlencentrum noch

lilngere Zeit erhalten bleibt. Auf der anderen Seite ist auch der

Anschlufi an Echinus ein sehr enger, wie die Schemata der Fig. A,

Reihe III) unmittelbar lehren ^). Endlich bietet der Teilungstypus

im Thalassema-Ei in der Art, wie sich die Tochtercentrosomen

an der Peripherie des groCen Muttercentrosoms dilferenzieren,

eine gewisse Beziehung zu Diaulula (Fig. A, Reihe IV) dar. In

beiden Fallen fassen die Tochtercentrosomen das abgestoBene

Centroplasma zwischen sich, und es bildet sich unter ihrem Ein-

fluC aus dieser Substanz ein zwischen beiden ausgespanntes,

spindelformiges Fasersystem, hinsichtlich dessen allerdings keine

voile Vergleichbarkeit besteht, worauf ich unten nochmals zuriick-

komme.

1) Hiermit fast identisclie Verhaltnisse sind in der soeben er-

schienenen schonen Arbeit von W. R. Coe (30; fiir das Ei der
Nemertine Cerebratulus beschrieben. Auch liier finden sich die

Centriolen, ehe sie auseinanderriicken, von einem kleinen kugeligen
Korper umgeben, dem reduzierten Centrosom (Coe's Fig. 36), welches
sich dann teilt (Fig. 38).

2) Nach gewissen Litteraturangaben ware es sogar denkbar,
daC es Seeigel-Eier giebt, bei denen das reduzierte Centrosom nicht

direkt als Platte, sondern als eine central gelegene kleine Kugel
entsteht.
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Echinus umgekehrt, obglcich in der Hauptsache zwischen

Thalassema und Diaulula cinziireihen, zeigt wieder gevvisse An-

schliisse an Ascaris, indem die Konzentration des hantelforniigeu

Doppelcentrosoms sich in der Langsachse des alten Centrosoms,

nicht excentrisch vollzieht, so daG das abgestoCeue Centroplasraa

gleichniaCig nach auOen zu liegen komnit (vgl. Reihe I und llld).

Sclion oben habe ich benierkt, daC meiner Meinung nach

unter den durch das Thalassenia-Ei reprasentierten Typus auch

des Rhynchelmis-Ei fiillt; jedoch bestehen hier gewisse Modi-

fikationen, auf die ich noch etwas niiher eingehen will. Ich muB

vorausschicken, daC es mir nicht fiir alle Abbilduugen der groCen

Abhaudlung Vejdovsky's (100) vollig klar ist, wie dieselben auf

einander zu beziehen sind, und daC ich wieder manches von dem,

was Vejdovsky und Mrazek (101) neuerdings beschrieben und

abgebildet haben, rait den friiheren Befunden nicht recht zu ver-

einigen weiC. Sicher aher scheint mir zu sein, daC wir es im

Rhynchelmis-Ei mit einera riesig anwachsenden Centrosom [Vej-

dovsky's Periplast^)] zu thuu haben, in welchem sich um das

(noch einfache ?) central gelegene Centriol ein reduziertes Centro-

som difterenziert, welches alsbald zum Centrum eines neuen kleinen

Radiensystems wird. Vejdovsky und Mrazek geben zwar an,

daC sich die Strahlen direckt an das Centriol (von ihnen Centro-

som genannt) ansetzen. Allein wenn man ihre Bemerkung be-

riicksichtigt, daC wohl infolge der Strahlenbildung das friiher kaum

sichtbare Korn von jetzt an viel groBer ist, diirfte die Annahme

gerechtfertigt sein, dafi dieses bedeutend groCere Kornchen das

Centriol -|- Hiille, d. h. ein Centrosom in meinem Sinne ist.

Das Eigenttimliche an diesem Objekt nun ist dieses, daB das

reduzierte Centrosom, schon vor seiner Teilung, in dem peri-

phereu Centroplasma , von dem es umgeben wird, eine kleine

Astrophare hervorruft, wahrend dieses Centroplasraa selbst als

ein deutlich begrenztes und in seiner weitaus groCeren peripheren

Ausdehnung nicht radiar strukturiertes Areal seinerseits noch das

Centrum einer raachtigen Astrosphare darstellt, so daB hier also

zwei Spharen — Vejdovsky spricht ganz zutretfend von „endo-

gener" Eutstehung — in einander geschaltet sind. So abweichend

die Bilder, die auf diese Weise zu Stande komraen, aussehen, so

ist doch, genauer betrachtet, der Unterschied gegeniiber den Ver-

1) Ob alles, was Vejdovsky Periplast nennt, dem Centrosom
(Centroplasma) gleiclizusetzen ist, mochte ich unentschieden lassen.
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lialtnissen im Ascaris-Ei gar kein so sehr groBer. Dean auch hier

ist ja das noch einfache verkleinerte CeDtrosom stets der Mittel-

punkt der Radien, die sich ihm unmittelbar anfugen und die

offenbar aus dem abgestoBenen Centroplasma gebildet sind. Die

Differenz besteht nur darin, daC bei Ascaris die wahrend der

Reduktion sich differenzierenden neuen Radien einfach als die

innere FortsetzuDg der alten erscheinen, wogegen bei Rhynchelmis

das periphere Centroplasma noch lauge Zeit seine Selbstandigkeit

und seine Abgrenzung bevvahrt und sich so seinerseits als ein

Strahiencentrum darstellt.

Wiirde sich somit das Rhynchelmis-Ei sehr nahe den oben

aufgestellten Typen anschlieBen, so ist nun noch ein Punkt zu

erwahnen, der vielleicht eine Besonderheit darstellt. Schon in

seiner ersten Abhandlung hat Vejdovsky in einigen Fallen, so

in Fig. 5 und 6 (Taf. VII), in dem einen der beiden vor kurzem

gebildeten Tochtercentrosomen noch ein kleineres Korperchen ab-

gebildet, das seinerseits eine kleine Astrosphare um sich hat. Fiir

ein Centriol ware dieses Gebilde viel zu groC. Was aus ihm wird,

dariiber lehren die Abbilduugen der folgenden Stadien nichts; in

Fig. 3, 7 und 8 (Taf. VII) ist von dem Gebilde nichts zu sehen.

So mochte man an Zufalligkeiten einiger Praparate denken, um
so mehr als Vejdovsky dieses Inuenkorperchen nur immer in dem

einen der beiden Schwestercentrosomen gefunden zu haben scheint;

allein die neue Mitteilung enthalt eine Abbildung, die etwas ganz

Aehnliches darstellt. In dem noch ungeteilten reduzierten Centro-

som der Fig. 5 sind abermals zwei winzige Astrospharen gezeichnet.

Aber auch hier ist nicht ganz klar, was aus diesen Bildungen

wird. Immerhin ist es denkbar, daC es sich um eine merkwurdige

Anticipation handelt, der Art, daC sich in dem Centrosora, ehe

es sich von seinem Schwestercentrosom abschniirt, also ehe es die

ihm zufallende Rolle zu spielen beginnt, schon wieder als centrale

Differenzierung ein neues reduziertes Centrosom ausbildet, dasjenige,

welches spiiter durch seine Teilung die Pole fiir die iibernachste

Mitose zu lieferu hat. Ist diese Interpretation richtig, so ware

im Rhynchelmis-Ei ein besonderer und jedenfalls der am meisten

spezialisierte Typus eines Cytocentren-Kreislaufes gegeben. Wie

dem aber auch sein mag, jedenfalls verdient hervorgehoben zu

werden, daC Vejdovsky schon 1887/88 einen sehr komplizierten

und deshalb lange Zeit uuverstandeu und unbeachtet gebliebenen

Modus der Centrosomenteilung im wesentlichen richtig be-

schrieben hat.
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Siiclit iiiau aus dem Gesagten das a 1 1 g e iii e i n G i It i g e d e
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Centrosomenteilung zu abstrahieren , so wird sicli etwa

folgendes sagcii lasseii.

Die Centren fur die Entstehung der beiden Tochterceiitro-

somen sind alleni Aiiscliein nach gegeben in den Centriolen, in

der Weise, dafi da, wo ein Tochtercentriol liegt, sich schlieBlich

ein neues Centrosom bildet. Falls also ein Centrosom sich siniultau

in drei Stucke teilt zur Bildung einer dreipoligen Teilungsfigur,

so wird man annehmen mussen, daB in dem Muttercentrosom

drei Centriolen vorhanden waren. Ueber die dynamischen Be-

zieliungen hierbei etwas auszusagen, ist uaturlich unmoglich, be-

sonders da wir bei der Kleinheit der Verbaltnisse gar niclit wissen

konnen, ob wir uberhaupt das Weseutliche selien. Es sei nur

darau erinnert, dafi man Mber mit Unrecht die Zellkerne als

Bildungscentren fur die Tochterzellen betrachtete, weil sie eben das

Einzige waren, was man als centrale Differenzierung der Zellen

wahrnehmen konnte.

In manchen Zellen wird die zufallige, wenigstens in Ruck-

sicht auf die alte Teilungsachse vollig variable Lagerung, welche

die Tochtercentriolen bei ihrer Entstehung gewinnen, beibehalten,

uud so ist die hierdurch bestimmte Anfangsstellung der Tochter-

centrosomeu gleichfalls vollkommen variabel. Dies ist der Fall

bei Ascaris. In anderen Zellen, so im Seeigel-Ei, werden die

anfanglich ganz beliebig gestellten Tochtercentriolen in eine be-

stimmte Lage gebracht, ehe die Differenzierung in zwei neue

Centrosomen beginnt, und so haben diese dann von Anfang an

eine bestimmte Stellung in der Zelle,

Ich mochte auf Grund dieser Thatsacheu die Rolle des

Centriols im Centrosom mit derjenigen vergleichen, die das Centro-

som seinerseits in der Zelle spielt. Die Durchschnurung der Zell-

substanz richtet sich nach der Stellung der Centrosomen, ist

also direkt von ihr abhangig. Allein das Protoplasma hat unter

Umstanden die Fahigkeit, die Stellung der Centrosomen

zu bestimmen, und seine Teilungsrichtung ist also indirekt

doch durch seine eigene Konstitution bestimmt. Ein ahnliches Ver-

haltnis scheint zwischen Centrosom und Centriol zu bestehen.

Was nun den verschiedenen Verlauf des Teilungsvorgangs

anlangt, so ist dieser bedingt durch das Ineinandergreifen zweier

Vorgange. Erstens, das Muttercentrosom teilt sich unter dem

EinfluB der beiden Tochtercentriolen in zwei Hiilften; zweitens,

dasselbe ist wahrend seiner Thatigkeit unter Umstanden riesig
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angewachsen und kehrt wieder zu seiner urspriingiichen Grofie

zuriick. Je nach dem verschiedenen Zusamraentreffen dieser beiden

Vorgiinge und je nach der verschiedenen Raschheit, mit der sie

verlaufen, treten die oben beschriebenen auffallenden Unterschiede

auf, ftir die sich vorlaufig folgende Regeln aufstellen lassen:

1) Tritt die Riickkehr des Centrosoms zu seinem kleinsten

Volumen ein, so lange nur ein Centriol vorhanden ist oder die

Schwestercentriolen dicht beisammen liegen, so entsteht ein

einfaches, kugeliges, verkleinertes Centrosom — reduziertes
Mutterceu trosom (Ascaris, Thalassema, Fig. A, Reihe I und

lid). Sind die Centriolen beim Eintritt dieses Reduktionsprozesses

bereits weiter entfernt, so ist das reduzierte Muttercentrosom in

dieser Richtung gestreckt und geht alsbald in ein hantelformiges

Doppelceutrosom iiber (Echinus, Fig. A, Reihe Illd und e). Sind

die Centriolen beim Eintritt des Reduktionsprozesses sehr weit

von einander entfernt, so entstehen direkt 2 selbstandige Tochter-

centrosomen (Diauluhi, Fig. A, Reihe IV d).

2) Tritt die Reduktion sehr langsam ein, so mischt sich das

abgestoCene Centroplasma sofort rait der Umgebung und schlieCt

sich wahrscheinlich den Radien der Astrosphare an, so daC man

das alhuahUch kleiner werdende Centrosom stets als Mittelpunkt

einer unter Umstanden bis an seine Oberflache zu verfolgenden

radiaren Struktur antriiit (Ascaris, Fig. A, Reihe Id, e). Tritt

die Ditferenzierung des reduzierten Muttercentrosoms dagegen

plotzhch ein, so besteht neben dem, bezw. den beiden reduzierten

Centrosomen das alte noch eine Zeit lang fort, und es tritt eine

gewisse Konkurrenz zwischen beiden ein, indera das alte noch ein

Radiencentrum darstellt, wiihrend allmahHch das reduzierte Cen-

trosom oder die beiden Tochtercentrosomen bereits als solche in

Thatigkeit treten. So kommt es hier zu der merkwurdigen Durch-

kreuzung des alten und der neuen Systeme, wie sie besonders bei

Echinus und Thalassema deutlich ist, bis schliefilich mit dem
Untergang des abgestoCenen Centroplasmas die alten Radien gleich-

falls verschwinden.

3) In alien Fallen scheiut das abgestoCene Centroplasma

unter dem EinfluC des reduzierten Centrosoms oder der Tochter-

centrosomen zu fadiger Ditferenzierung befahigt zu sein, welche

in ihrer Anordnung verschieden ausfallt je nach der Lage des

abgestoCenen Teiles zu dem reduzierten Muttercentrosom, bezw.

den beiden Tochtercentrosomen. Hier laCt sich allgemeiu, wenn

auch nicht vollig streng, sagen : es entstehen fadige Gebilde in der



Zellen-Studien. 109

Kichtung der Kraftlinien, wie sie cinander anziehenden Polen ent-

spreclien 0. Liegt also der abgestoBene Teil ira Umkreis des noch

einfachcn reduzierten Centrosoms, so eiitsteht eiiic nioiiocentrische

Radiiirstruktur (Ascaris, Rhynchelniis); hilden sicli direkt zwei

kleiiie Tochtercentrosomen, so gewiiiDt das abgestoBene Centro-

plasiua eine dicentriscbe Faserstniktur (Echinus).

Bei der Mehrzahl der beschriebeneu Typen kann man im

strengeu Sinne des Wortes von einer Teilung des Centrosoms

redeu, und wenu jemand sagen wollte, daC das „eigentlich Teilungs-

filhige" das Centriol sei, so ware zu erwidern, daC, so gut die

Zellteilung immer eine Teilung bleibt, wenn sie auch als ab-

hangig von gewisseii in ihr gelegenen Organen erkannt ist, ebenso

auch die Verdoppelung der Centrosomen mit Fug und Recht als

eine Zweiteilung bezeichnet wird^). Selbst bei dem durch Diaulula

reprasentierten Typus wird gegen die Bezeichnung „Teilung"

kaum eine Einwendung zu erheben sein.

Immerhin ist es bemerkenswert, daC der Teilungsvorgang an

kleinen Centrosomen viel klarer ist als an jenen, die sich als

machtig augeschwollene Gebilde zur Teilung anschicken. Diese

letzteren bereiten uns hierin eine ahnliche Enttauschung, wie die

groBen, dotterreichen Eizellen, mit denen sie iiberhaupt eine ge-

wisse Uebereinstimmung darbjeten. Wie wir bei diesen mit Niihr-

stotien uberladenen Eiern von einer parti el leu Furchung

sprechen, so diirfte auch fur manche Centrosomen der Ausdruck:

partielleTeilung nicht unangebracht sein. Denn ganz ahnlich,

wie die groBe, dotterreiche Eizelle bei Beginn der Entwickelung die

Dottermassen plotzlich oder mehr allmahlich eliminiert, so stoBen

auch die groBen Centrosomen bei ihrer Teilung den groBten Teil

ihrer Substanz ab. Es macht den Eindruck, als wenn von dem

Plasma der so stark aufgequollenen Centrosomen nur ein kleiner

Teil „aktive" Substanz reprasentiere, eben derjenige, der sich urn

die beiden Centriolen zusaramenzieht und abgrenzt und dadurch

die Teilung bewirkt. So legt gerade diese Vergleichung den Ge-

danken nahe, daB das riesige Wachstum der Centrosomen auf der

1) Warum der Vergleich der karyokinetischen Strahlmigen mit

den inaLcnetischen Kraftlinien nur ein ganz oberflachlicher ist, babe

ich scbon 1888 (13, S. 183) an den Erscheinungen bei den mebr-

poligen Figuren dargelegt.

2) Im ilbrigen konuen wir nicht wissen, ob nicht auch in den

Centriolen noch kleinere Centralgebilde vorhanden sind.
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EinlageruDg einer mebr passiven Fullmasse, eines Centrocleuto-

plasma, wenn ich so sagen darf, beruht, aus dem sich vor oder

bei der Teilung das Centro protoplasm a absondert.

Ich mochte an dieser Stelle die groCe Uebereiastimmung her-

vorheben, in welcher die vorgetragene Auffassung mit derjenigen

stelit, die R. Hertwig in seiner Abhandlung iiber die Fortpflan-

zungsverhaltnisse von Actinosphaerium (65) ausgesprochen hat, eine

Uebereinstimmung, die mir um so wichtiger zu sein scheint, als

die Objekte, aus denen sich unsere Ergebnisse ableiten, sehr ver-

schiedene sind. Die Erfahrungen R. Hertwig's beziehen sich vor

allem auf Protozoen, speciell Actinosphaerium, sodann auf jene

merkwurdigen Veranderungen, zu denen der Eikern im unbefruch-

teten Seeigel-Ei durch gewisse Reize angeregt werden kann. Wie

die Anschaungen, die R. Hertwig in seiner letzten Arbeit iiber

die Centrosomen geauBert hat, sich sehr eng an raeine friiher mit-

geteilte Auffassung anschliel^en, so bestiitigen hinwiederum meine

neueren Erfahrungen viele seiner zuletzt entwickelten Vorstellungen.

Besonders nahe begegnen wir uns in der Betonung des rhyth-

mischen GroCenwechsels der Centrosomen, wobei R. Hertwig zu

dem gleichen Ergebnis einer auf der Hohe der Entfaltung ein-

tretenden Reduktion kommt, die ich bei gewissen Typen realisiert

finde. Der fiir Actinosphaerium aufgestellte Satz (S. 75) : „Aus

alledem geht hervor, daC sich das Centrosom nicht auf dem Zu-

stande seiner groBten Massenentwickelung teilt, sondern im redu-

zierten Zustande", konnte ebenso gut fiir das Ascaris- oder fiir

das Seeigel-Ei gesagt sein. Allerdiugs besteht hierbei insofern

ein Unterschied, als nach R. Hertwig bei dieser Reduktion nur

2 Centriolen iibrig bleiben sollen, die durch Wachstum die

neuen Centrosomen liefern, wiihrend nach meinen Untersuchungen

um jedes Centriol ein Teil des Centroplasmas bestehen. bleibt, der

die Anlage des neuen Centrosoms darstellt. DaB dies fiir die

oben beschriebenen Objekte, besonders fiir die Ascaris-Spermato-

cyten, die Ovocyten von Diaulula und die Echinus-Eier so ist,

scheint mir nicht anfechtbar zu sein. Hieraus abzuleiten, daB es

iiberall so sein miisse, dazu berechtigen uns unsere Kenntnisse

iiber die Funktionen der einzelneu Telle nicht, Doch darf be-

merkt werden, daB das kleine Korn oder die beiden Korner, die

R. Hertwig als Centriolen bezeichnet, sehr wohl reduzierte Cen-

trosomen in meinem Sinne, d. h. Centriolen mit sehr dichter
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Ceiitroplasmahiille sein kr)iinteii, wofiir auch, weim wir von den

Metazoen auf die Protozoen bis in so feine Details schlieCen

diirfen, ihre nicht unbetrilchtliche GroCe sprechen wiirde.

Ganz ebeuso balte ich es fiir moglich, daB bei der Centro-

sonienteilung, die Van der Stright (99) fiir die Ovocyten von

Thysanozoon bescbrieben hat, die in Fig. 42 (PI. XIX) abgebildeten

Scbwesterceutren nicht die Centriolen, wie sie z. B. in Fig. 36

(PI. XVIII) vorliegen, sind, sondern Centrosomen in meinem Sinne.

Sie sind betriichtlich groCer als die friiheren Centriolen und zeigen

auch einen auderen Habitus ^). Wie nahe an die Grenze des Ent-

scheidbaren diese Verhaltnisse gehen konneu, wurde oben fiir die

Blastomeren des Ascaris-Eies gezeigt ; ohne Zweifel verhalten sich

andere Objekte ganz ahnlich. Unter diesen Umstanden scheint

mir fiir manche der beschriebenen Falle eine erneute Untersuchung

von den im Vorstehenden aufgestellten Gesichtspunkten aus

dringend notwendig zu sein.

Ich habe friiher (13, S. 114) fiir die Chromosomen aus-

einandergesetzt, daC wir unterscheiden miissen zwischen Teilung
(Verdoppelung) und Trennung, d. h. zwischen der im Mutter-

element eingetretenen Sonderung in 2 Tochterelemente und einer

so volligeu Losung des Zusammenhanges zwischen beiden, daC sie,

wenn frei beweglich, in ganzer Lange auseinanderfallen wiirden.

Ich habe damals dargelegt, daC, mag die Verdoppelung auch

noch so lange vor der Bildung der Teilungsfigur vollzogen sein,

die Trennung nicht friiher als in der fertigen SpindeP) erfolgen

darf, soil der Zweck der Karyokinese, die richtige Verteilung der

Schwesterchromosoraen, bewirkt werden.

Es scheint mir nun notig zu sein, auch fiir die Centro-
somen eine solche Unterscheidung zu machen, wenn auch in

etwas anderer Art. Hier ist nicht die Unterscheidung eines Tei-

lungsstadiums mit noch bestehender Verbindung und eines solchen

mit geloster von Wichtigkeit ^), sondern es handelt sich um die

1) Die Bilder, die Van der Steicht von den Cytocentren und
Spharen der II. Richtungsspindei giebt, sind so variabel, daB sie

fiir Schliisse iiber die Struktur dieser Bildungen nicht in Betracht

liommen konnen.

2) d. i. nachdem die Chromosomen von beiden Seiten her mit

Spindelfasern besetzt sind.

3) Im Falle von Diaulula sind die Schwestercentrosomen noch
fast bis zu ihrer eigenen Teilung durch die bei ihrer Bildung ent-

standene Centralspindel verkniipft.
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Unterscheidung zwischen jenem Stadium, wo die beiden Schwester-

centrosomen zwar gebildet, aber noch so dicht verbunden und be-

nachbart sind, daC sie der Sphare gegeniiber eiuen einheitlichen

Mittelpunkt reprasentieren (Fig. 92, Taf. VII), und dem Stadium,

wo sie beginnen, sich voueinander zu entfernen und eine di-

centrische Strahleuanorduung zu bedingeu oder wenigstens zu er-

moglichen (Fig. 94—97). Ich mochte diese beiden Vorgange als

den der Verdoppelung und den der Separation unter-

scheiden. In manchen Fallen, so bei Diaulula und Echinus, wo

sich die Tochtercentrosomen gleich in betrachtlicher Entfernung

von einauder dilierenzieren , sind Verdoppelung und Separation

vereiut. Ihre Unterscheidung ist dagegen von Bedeutung bei

Centrosomen, die bei ihrer Teilung sehr klein sind, und speciell

in Fallen mit langer Zellenruhe, indem hier die Verdoppelung

meist schon unmittelbar nach Entstehung der Zelle, die Sepa-

ration aber erst als Einleitung zur nachsten Zellteilung einzutreten

scheint. Das erstere Stadium mochte ich, um das noch Einheit-

liche des Gebildes auszudriicken, als das des Doppelcentro-
soms bezeichnen und von zwei Centrosomen erst dann sprechen,

wenn die Separation begonnen hat. Eine scharfe Grenze zwischen

den beiden Etappen besteht natiirlich nicht.

Wie fiir die Chromosomen ^), so kann es auch fur die Centro-

somen keinem Zweifel unterliegen, daC die Verdoppelung eine

selbstiindige LebensiiuCerung ist und nicht von auBen, etwa durch

einen von entgegengesetzten Seiten thatigen Zug bewirkt wird ^).

Des weiteren aber scheint mir Grund zu der Annahme vorhanden

zu sein, daC auch die erste Separation in den meisten, wenn

nicht in alien Fallen eine Funktion der Centrosomen selbst ist.

Wir kennen jetzt fiir mehrere Falle die Erscheinung, dalS ein ge-

wisser Bereich des Muttercentrosoms zu einem Stiel oder einer

Centralspindel auswachst. Diese Bildungen diirften die gleiche

Funktion besitzen, die wir von den ganz ahnlichen Verbindungs-

stielen der Infusorienkerne kennen, daC sie die Schwestergebilde

bis auf eine gewisse Entfernung auseinandertreiben. Wodurch die

weitere Auseinanderbewegung bewirkt wird, hat uns hier nicht zu

beschaftigen.

Nur ganz kurz mag hier die Frage beriihrt werden, o b sich

ein Centrosoma in gewissen Fallen in verschieden-

1) Vgl. BoYERi, 13, S. 113.

2) Naheres hieriiber in Kapitel V.
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^'ertige Hill f ten teilt. Die Vermutuiig liegt nahe, daC da,

wo 2 Schwesterzellen in ihren Qualitilten, vor alleni aber in ihrer

Grolie verschieden sind, eine Verscliiedenheit der Centrosonien

das Bedingende sein kounte. Halten wir uiis in dieser Frage an

das, was zu sehen ist, so ist niir weder aus eigener Erfahrung,

nocli aus der Litteratur ein Fall bekannt, wo, etwa bei den Ovo-
cytenteiliingen oder bei der Entstehung von Mikronieren , die

Scliwestercentrosonien bei ihrer Entstehung sich verschieden dar-

gestellt liittten. Auch bei der ersten Teilung des Ascaris-Eies,

das, wie schon Hallez (51) erkannt hat, in 2 an GroBe und
Qualitat verschiedene Tochterzellen zerfallt, sind die Centrosonien,

die fiir die beiden Blastoraeren bestinimt sind, nicht zu unter-

scheiden. Allerdings sind Fiille beschrieben worden, wo bei in-

iiqualer Zellteilung die beiden Cytocentren in spiiteren Stadien

verschieden aussehen. Allein hier ist die Annahme einer ditferen-

tiellen Teilung nicht ini niindesten niehr berechtigt, als die einer

nachtriiglichen verschiedenen Einwirkung der protoplasniatischen

Unigebuug. — Gewisse Experiniente von Driesch ^) iiber Ver-

anderung des Furchungstypus, wenn auch nicht zur Prufung dieser

Frage unternoninien, sprechen ini gleichen Sinne. Es scheint mir

aus denselben unweigerlich hervorzugehen, dafi die Mikromeren-
bildung des Seeigel-Eies, also eine sehr ausgepragte inaquale

Zellteilung, lediglich in Verhiiltnissen des Protoplasmas, nicht aber

in einer differentiellen Centrosomenteilung ihren Grund hat. Ob
eine solclie iiberhaupt vorkomnit, dies festzustellen bleibt weiteren

Forschuiigen vorbehalten.

Endlich sei hier noch die Behauptung M. Heidenhain's be-

sprochen, daC die Cen tralkorper sich durch Knospung ver-
mehren. DaB diese Behauptung, mag sie sich nun auf Centrosomen

oder Centriolen bezieheu, in der Allgemeinheit, in der sie von ihrem

Autor aufgestellt wird (55, S. 255), keiner Widerlegung bedarf, ist

klar. Es fragt sich nur, ob sie iiberhaupt fur irgend eiuen Fall

Giltigkeit beauspruchen kann. Die Objekte, fur welche Heidenhain
diese Art der Verniehrung beschreibt, sind gewisse Saugetier-

zellen, speciell die Lyniphocyten voni Kaninchen-Knochenniark.

Zuiiachst ist zu erwahnen, daB die Abbildungen, die Heidenhain

1) Vgl. dessen soeben erschienene zusammenfassende Dar-
stellung in den Ergebnissen der Auatomie und Entwickelungs-
-geschichte (34).

Bd. XXXV. N. F. XXVm. g



114 Theodor Boveri,

von den fraglichen Zellen giebt, fiir eine Vermehrung (Fort-

pflanzung) der dargestellten Korperchen , welcher Art dieselbe

auch sein nioge, uberhaupt nichts beweisen. Ein Vorgang, wie

Teilung oder Knospung, kann entweder durch Beobachtung im

Leben nachgewiesen werden, oder dadurch, daC von konservierten

Objekten eine Serie von Zustanden gegeben werden kann, von

denen einer aus dem anderen sich ableiten liiCt und deren richtige

Aneiuanderfiigung durch andere daniit parallel gehende Prozesse,

deren Verlauf bereits klargestellt ist, garantiert wird. Wenn

also z. B. in den Centrosomeu des Seeigel-Eies in manchen Fallen

ein kugeliges Ceutriol, in anderen ein gestrecktes, in wieder anderen

zwe'i gefunden werden, und wenn diese verschiedenen Befunde der

Art mit den im Leben zu verfolgenden Teilungsphasen zusamraen-

fallen, daC das einfache Centriol immer auf den fruhei'en, das

doppelte auf spateren Stadien, das gestreckte auf mittleren zur

Beobachtung kommt, so ist danoit die Teilung bewiesen.

Betrachtet man nun die fraglichen Gebilde der Leukocyten,

wie sie Heidenhain in 55, S. 244 wieder reproduziert hat, so

wird man aus diesen Bildern den Beweis einer Vermehrung und

speciell einer Vermehrung durch Knospung nicht entuehmen

konnen. Vor allem muB es fraglich erscheinen, ob die verschiedenen

Korperchen, die sich neben einander finden, uberhaupt Gebilde

von gleicher Wertigkeit sind. Den meisten Bildern namlich ist

gemeinsam, da6 zwei intensiv schwarze Kiigelchen vorliegen, die

durch eine einseitig vorspringende, ofter geknickte, schwacher

farbbare Briicke verbunden sind. Oft ist die Mitte dieser Briicke

verdickt, und die Eigenschaften der Eisenhamatoxylinfiirbung

machen es sehr wahrscheinlich, dafi bei starkerer Entfarbung nur

dieser verdickte mittlere Bereich die Farbe bewahrt, wahrend die

Seiteuteile schon faiblos sind. So wiirde dann das Bild eines

dritten Korperchens entstehen, wie es in vielen Figuren zu sehen

ist. Die Bilder Heidenhain's erinnern sehr entschieden an gewisse

Falle, die ich von dem sich teilenden Centrosom der Ascaris-

Blastomeren oben beschrieben habe (Fig. 97a), wo auch in der

Mitte des Verbindungsstieles einseitig vorspringend ein kleines

Korperchen sichtbar ist, von welchem es hier nicht zweifelhaft ist,

daC niemals ein Centrosom daraus wird. Auch Kostanecki und

SiEDLECKi (73) bilden an dem Doppelcentrosom von Salamandra-

Leukocyten ein kleines Korperchen ab, das dem bei Ascaris zu

beobachtenden wohl entsprechen konnte.

Wenn Heidenhain fiir drei seiner Bilder in der Figuren-
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erklarung sagt, daC hier das kleinste Centralkorperchcn als soeben
neu entstanden zu den ken sei, so scheint niir durch diese Aus-
druckswcise das Gewicht, welches den fraglichen Bildern fur die
Bchauptung einer Knospung zukommt, zieralich richtig gekenn-
zeichnet zu sein. Zu alledem bedenke man noch, dafi die Figuren
in nahezu 5000-facher VergroBerung gezeichnet sind.

Danach scheint os mir zwar vvohl raoglich zu sein, daB bei
den Leukocyten des Kaninchens ein solcher ProzeC, wie Heiden-
HAIN ihn sich denkt, vorkommt; uud ich werde unten einen
Versuch niachen, zu zeigen, wie eine derartige Vermehrung sich
niit der typischen ohne Zwang in Einklang bdngen lieGe. Aber
der Beweis fiir ihr Vorkommen steht noch aus. Jedenfalls darf
jetzt schon behauptet werden, (hiB auch, wenn dieser Beweis ge-
liefert ware, dieser Fall eine Ausnahnie vorstellen wiirde, die
urn so weniger als Paradigma dienen kann, als niemand anzugeben
vermag, was aus eineni solchen Leukocyten weiterhin wird, ob er
sich iiberhaupt noch teilt, ob er zur Bildung einer normalen zwei-
poligen Teilungsfigur befahigt ist oder ob er unter Bildung raehr-
poliger Mitosen zu einer Riesenzelle entartet.

Aus deni Gesagten ergiebt sich, was ich hinzuzufugeu nicht
unterlassen will, daC die konstatierte Unsicherheit in der Natur
des untersuchten Objektes ihren Grund hat, nicht in der Unter-
suchung; und ich erkenne das, was Heidenhain an den Leuko-
cyten an Beobachtung geleistet hat, jetzt wie fruher ruck-
haltlos an.

Kapitel IIL

Das Verhaltiiis von Ceiitrosoni unci Centriol zur Sphare.

Diese Beziehungen sollen hier nur so weit betrachtet werden,
als sie mit den vorstehend behandelten Eigenschaften der Centro-
somen in Zusammenhang stehen. Alle diejenigen Beziehungen,
welche die Natur der Spharen betrelfen, haben uns hier nicht
zu beschaftigen. Doch ist es notwendig, einige Bemerkungen tiber

die Spharen selbst vorauszuschicken , insofern namlich fiir

unsere Probleme eine richtige Fragestellung hiervon abhaugt.
Fur Van Beneden (5) war bekanntlich das corpuscule central

nur einfach das Insertionsorgan fur die Radien der sphere attractive,

8*
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die als ein dauerndes Zellenorgan jenes Korperchen als dauerndes

Centralgebilde enthalten sollte. Demgegeniiber habe ich, trotz

groCer Uebereinstimmung mit Van Beneden hinsichtlich der Be-

ziehuDg zwischen Centrosom und Spliare wahrend des karyo-

kinetischen Prozesses, von Anfang an als dauerndes Organ nur

das Centrosoma betrachtet, die Sphare dagegen als eine Bildung,

welche durch die Einwirkung des Ceutrosoms auf die Zellsubstanz

hervorgebracht wird, wie am besten das Sperma-Centrosoma lehrt,

welches als ein ganz nacktes Korperchen sich seine Astrosphare

aus protoplasmatischen Bestandteilen einer anderen Zelle erzeugt,

Aber auch viele Falle von Centrosomenteilung, bei deuen die

specifische Substauz der alten Sphare im Umkreis des sich teilenden

Ceutrosoms erhalten bleibt, belehreu uns dariiber, daC die neuen

Centren ihre Strahlensysteme als etwas der Struktur nach Neues,

oft sogar in direktem Widerstreit mit der noch fortbestehenden

monocentrischen Strahlung erregeu ^).

Die im Anschlufi an die freilich nur angedeutete Auffassung

Van Beneden's, von Rabl, Heidenhain, Kostanecki u. a. ge-

iiufierten Vorstellungen, wonach dauernde Radiensysteme bei der

Teilung der Ceutrosomen in zwei Halften zerlegt werden und sich

in den Tochterzellen, etwa durch Radienspaltung, wieder erganzen

sollen, konnten bisher nicht fiir einen einzigen Fall auch nur im

geringsten wahrscheinlich gemacht werden.

Die Radiensysteme um jedes neugebildete Cen-
trosom entstehen neu; und damit erheben sich in Bezug auf

die Struktur und Teilung der Centrosomen die folgenden Fragen:

1) Von welchem Telle des Ceutrosoms hangt die Sphitren-

bildung und iiberhaupt die gauze Beziehung zur Sphare ab?

1) Auf die Frage nach der Substanz der Spharen gehe ich hier

nicht nalier ein. Dal] das Plasma der Spharen des Ascaris-Eies

und vieler anderer Zellen sich von dem iibrigen Protoplasma dieser

Zellen unterscheidet, kann sowohl nach meinen friiheren Erfahrungen,

als auch nach Parbungsversuchen an Schnitten, die ich seither ge-

macht habe, keinem Zweifel unterliegen. Ob es sich dabei, wie ich

friiher annehmen zu mitssen glaubte, um einen besonderen dauernd
unterscheidbaren Protoplasmabestandteil handelt, der, fiir gewohn-
lich iiberall verteilt, sich um die Centrosomen ganz oder teilweise

zusammenzieht und zu radiaren Ziigen anordnet, oder um eine Um-
wandlung des gewohnlichen Plasmas unter dem Einflufi jener Cen-
tren, lasse ich unentschieden. Unter alien Umstanden findet eine

Ansammlung dichterer Zellsubstanz um die Centrosomen und Zuriick-

drangung von Zwischensubstanz statt.
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2) Steht (lie Teilung des Centrosoms niit tier Spharenbilduiig

in eineni gewissen Verhaltnis?

Die erste Frage laCt sicli genauer so forniulieren : ist es das

Cent r op las 111 a oder dasCentriol, welches die Strali-

lung erregt und, sie beeinflussend oder von ilir

beeinfluCt, a Is ihr „Centruni" in irgend eiueni Sinne

anzusehen ist?

Hier habe ich vor allem zu betonen, dafi die Spharenstrahlen

in alien von niir untersuchten Objekten nicht bis an das Centriol

herangehen, oder mit anderen Worten, daC das Gebilde, welches

ich mit Van Beneden Centralkorperchen oder Centrosoma nenne,

keinen strahligen Ban besitzt. Dies ist sogar vorlaufig eines der

obersten Charakteristiken des als Centrosoma zu bezeichnenden Ge-

bildes, womit nicht in Widerspruch steht, daB das abgestoCene

Centroplasma sich metamorphosieren und zum Aufbau neuer

Spharenstrahlen Verwendung fiuden kann.

VVenn also das Centriol „Radieucentrum" sein soil, so kann

es dies von vornherein nicht im Sinne eines Inser tionsorgans

sein, als welches allein das Centrosom in Betracht kommt, sondern

lediglich in der Bedeutung, daB es, ahnlich wie ein Magnetpol

Eisenfeile, gewisse Protoplasmateilchen in radiare Bahnen ordnet,

eine Wirkung, die es entfalten wiirde durch eine nicht strahlig

beeinfluCbare Substanz (Centroplasma) hindurch, ahnlich einem in

Papier gewickelten Magnet.

Diese Annahme ware unter Zuhilfenahnie einiger Hilfsan-

nahmen fur die meisten Objekte wohl zulassig, indem da, wo das

Centrosom kugelig ist ,und das Centriol in dessen Mittelpunkt

liegt, die Radien ebenso wohl auf das Centriol als auf das Centro-

som centriert sind. Dagegen scheinen mir die Erfahrungen, die

ich am Seeigel-Ei gemacht habe, die Annahme, daB die Centriolen

die Strahlung erregen, nicht zu gestatten. Ich verweise dazu auf

Fig. 46, 47, 49 (Taf. IV). Die Centriolen sind bei der Centro-

somen teilung wie spater winzig kleine, annahernd kugelige Korper-

chen, die Radien der neuen Systeme muBten also, wenn in diesem

Kornchen ihr Centrum gegeben ware, auf ein en Punkt zusammen-

laufen. Das ist jedoch, wie besonders einzelne Seitenausichten

(Fig. 49) erkennen lassen, nicht der Fall. Die Radien sind zwar in

ihrem Verlauf nicht gleichmaBig auf die ganze Centroplasmascheibe

verteilt, sondern konvergieren deutlich auf zwei Stellen, in denen

nach den Bildern der anderen Serie die Centriolen liegen. Allein

wenn man nun alle Strahlen in diese Anlagen der Tochtercentro-
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somen verlangert, so ergiebt sich, dafi sie nicht in dem Centriol

zusammentreffen konnen.

Neben diesem Argument giebt es dann noch eine ganze Reihe

anderer, welche eine direkte Beziehung des Centriols zur Sphare

ebenso unwahrscheinlich machen, wie sie andererseits iiberein-

stimmend auf das Centrosom als deren Centralorgan hinweisen.

Ich fiihre davon vor allem die auffalleude Beziehung an, die

zwischen dem Wachstum des Centrosoms und der Ver-

anderung der Sphare (Wachstum, Yeranderung in der Beschaffen-

heit der Radien etc.) besteht (vergl. besonders die Abbildungen

von Ascaris-Eiern , P'ig. 81—87, Taf. VI), wahrend zwischen

Centriol und Sphare eine solche Beziehung nicht nachweis-

bar ist.

Eine zweite wichtige Thatsache ist die, daC sich die Gestalt
der Sphare mit der Form des Centrosoms andert. Sehr

klar ist dies zu sehen beim Uebergang des Diaulula-Centrosoms

zur Spindel, wie schon Mac Farland betont und dahin zusammen-

gefafit hat, daC „als Centrum der ,organischen Radien' nicht das

Centralkorn , sondern das ganze Centrosom angesehen werden

muC". Ein ganz entsprechender Zusammenhang zwischen Cen-

trosom und Sphare tritt uns bei der voriibergehenden A b plat-

tun g des Centrosoms entgegen, wie sie besonders im Ascaris-Ei

vorkommt und mit einer ganz eutsprechenden Umformung und

Ditt'erenzierung der Sphare parallel geht. Die Centriolen, auf

diesem Stadium meist schon in der Zweizahl vorhanden, stehen

zu dieser Umformung der Sphare in gar keiner Beziehung, wie am
besten daraus hervorgeht, daC die Abplattung von Centrosom und

Sphare sich in der Richtung der alten Teilungsachse voUzieht,

wahrend die Verbindungsliuie der Centriolen jeden beliebigen

Wiukel dazu bilden kann (Fig. 103, Taf. VIII).

Die gleiche Erscheinung, nur wieder in anderer Form, zeigt

sich an den eigentiimlichen, lang-stiftformigen Centrosomen, wie

sie im Seeigel-Ei und dessen Tochterzellen zur Beobachtung

kommen und kaum als Abnormitat aufgefaCt werden dtirfen. Ich

habe einen solchen Fall in Fig. 53 (Taf. IV) abgebildet. Auch

hier richtet sich der Verlauf der Radien nach der Form des

Centrosoms.

Es ist bei Beurteilung dieser Erscheinungen gleichgiltig, ob

man die betrachteteu Umformungen der Sphare als durch Yer-

anderung des Centrosoms bedingt ansieht, oder ob man die meines

Erachtens unwahrscheinlichere Ansieht vertritt, daB die Spharen
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durch eine in ihnon selbst gelegene Ursache, oder von ilirer Um-
gehung aus bestinmit, ihre Form venindern und die Centrosomen

entsprecliend unigestalten ; in keineni Falle sehcn wir etwas, was

auf eine Einwirkung oder Beeinflussung der Centriolen deuten

konnte.

Auf Grund dieser Thatsachen glaube icli fiir die niir be-

kannten Objekte den Satz aufstellen zu konnen, daC das Cen-
triol weder als Insertion spunkt der Radien, noch
als Erregungscentrura fiir dieselben angesehen
werden kann. Die ganze Beziehung zur Sphiire liegt

deni Centrosom ob; das Ceutriol dagegeu hat in

diesem die Funktiou eines Central- und Teilungs-
organs.

Ob andere Erfahrungen dazu notigeu werden, diesen Satz zu

niodifizieren oder unizustol^en, wird die Zukunft zeigeu. Schon

jetzt liegen ja Angaben vor, wonacli die Spharenstrahlen entweder

dauernd oder wenigstens zu gewissen Zeiten direkt bis an Korper-

chen herantreten sollen, von denen nach ihrer GroCe, nacli dem
Zeitpunkte ihrer Teilung und anderen Merkraalen kauui ein Zweifel

sein kann, daC sie Centriolen sind. So ist es nacii Lillie (77)

bei Unio, nach Mead (80) bei Chaetopterus. Nachdeni jedoch

fiir Ascaris und Echinus ganz entsprechende Annahmen mit
Unrecht geraacht worden sind, scheint mir auch fiir die ge-

nannteu Objekte eine Nachprufung notwendig zu sein. Bevor

eine solche vorliegt, sei es gestattet, einige Moglichkeiten nam-

haft zu machen, wie die in Rede stehenden Angaben von nieinera

Standpunkte aus erkliirt werden konnen. Die Verhiiltnisse im Ei

von Ascaris und Echinus legen vor allem die Vermutung nahe,

daC es sich in manchen der hierher gehorigeu Fiille uni nichts

anderes als eine optische Tauschung handelt, die dadurch zustaude

koramt, daB sich in den betreti'enden Praparaten das wahrschein-

lich kornige oder schauniige Centroplasma gegeniiber den Spharen-

strahlen nur sehr undeutlich abgrenzt, und daC das Auge sich

aus den Granulationen des Centroplasmas unwillkiirlich Ziige zu-

sammensetzt, die in der Verliiugerung der peripheren Radien

liegen und also eine Fortsetzung derselben bis an das Centriol

vortauschen. Schon E. Fcrst (46) hat auf diese Moglichkeit den

Angaben von Kostanecki und Siedlecki gegeniiber hiugewieseu

und hierbei folgenden Versuch empfohien (S. 109): „Man raache

auf ein Blatt Papier eineu schwarzeu Punkt, umgebe diesen mit

Bleistift mit einem kreisformigen Hof einer zarten, ganz gleich-
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miiCigen Kornelung und fiige daran nach auCeo, ohne scharfe Ab-

grenzung, kornige Radien, die auf den schwarzen Punkt ceutriert

sind. Betrachtet man dieses Bild, so glaubt man auch in dem
centralen Hof eine Radialstruktur mit grofier Deutlichkeit zu er-

kennen ; bedeckt man die Radien wieder durch ein Stiick Papier

mit kreisformiger Oetinung, welche gerade den centralen Hof frei-

laCt, so ist man iiberrascht, daC dieser Eindruck wieder vollig

verschwindet. Der Versuch zeigt also, wie leicht der Eindruck

einer radiaren Struktur entstehen kann, ohne daC dieselbe an der

betreffenden Stelle wirklich vorhanden ist."

Eine zweite Moglichkeit, die unter Umstanden zu Tiluschungen

ftihren konnte, ergiebt sich aus den Erfahrungen A. Fischer's (38)

iiber die kunstliche Erzeugung von Strablungen in EiweiBkorpern.

Es ist nicht undenkbar, dafi im Centroplasma mancher Zellen Be-

dingungen vorliegen, die denen in einer toten Hollundermarkzelle^

die mit EiweiC impragniert ist, ahnlich sind, und daC sich also

bei der Einwirkung von Reagentien, um das Centriol als dichteren

Korper, kunstliche Strablungen ausbilden konnten. Viel-

leicht lielJen sich auf diese Weise manche Widerspriiche der

Litteratur erklaren. Die allgemeine Meinung ist ja die, daC, wenn

bei zwei identischen Objekten an dem einen nach der Konservierung

radiare Struktur sich findet, am anderen nicht, der erstere Zu-

stand als dem Leben entsprechend anzusehen sei. Vielleicht ist

es viel richtiger, das Gegenteil anzunehmen. Wenigsteus ist nicht

einzusehen, warum in einer vorzuglich konservierten Radienkugel

plotzlich von einer bestimmten Zone an nach innen die Radien

verdorben sein sollten. Viel eher scheint es mir auf Grund der

Exi)erimente Fischer's moglich zu sein, daC ein homogenes Areal

bei der Konservierung radiare Struktur annimmt.

Endlich ist es mit nieiner Auffassung nicht unvertraglich, dafi

in Centrosomen eine Radiarstruktur im Leben wirklich vorhanden

ist; nur raiifite dieselbe von der der Sphare wesentlich ver-

schieden sein. Um dies naher zu erklaren, kniipfe ich an die

Verhaltnisse des sich teilenden Centrosonis in den Ovocyten von

Diaulula an. Dort wird, wie Mac Farland gezeigt hat, eine

mittlere Zone des in einer Dimension sehr stark wachsenden

Muttercentrosoms zur Centralspindel, wahrend die Enden sich zu

den beiden Tochtercentrosonien individualisieren. Der zur Central-

spindel auswachsende Teil stellt zunachst mit den Tochtercentro-

sonien ein Ganzes dar, beide gehen ohne scharfe Grenze in einander

iiber ; nach auCen ist der ganze Komplex aufs scharfste abgegrenzt.

I
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In dem spindelformigen Korper entwickelt sicli nun allmiihlich eiiie

Fascrinig, die man zuniichst geneigt sein moclite, mit den Radien-

systenien der SphJiren in eine Rubrik zu stellen, die aber gegen-

uber diesen Strahlen, welche die Centrosonien im Protoplasma

erregen, folgende wichtige Unterschiede aufweist. Vor alleni be-

steht sie nicht aus selbstiindigen, gestreckt veiiaufenden Fiidchen,

sondern sie zeigt sich zusamniengesetzt aus anastomosierendeu

Balkchen ; sie ist ein Netzwerk, vielleicht ein Schvvammwerk, dessen

Hauptziige einen der Spindelachse parallelen Verlauf nehmen.

Schon dieser Unistand spricht dagegen, dafi diese Faserung von

den sicii ditFerenzierenden Tochtercentrosomen nach Art von

Spbarenstrahlen hervorgerufeu wird ; vielniehr diirfte die nacbst-

liegende Deutung die sein, daC bei dem Wacbstum des Gebildes

eine Scheidung in einen dichteren und einen weniger dichten Be-

standteil stattfindet, und daC der dichtere sicb in der Streckungs-

richtung des spindelformigen Korpers mitstreckt. Ein wichtigeres

Argument im gleichen Sinne ist dieses, dai> die Faserung der

Centralspindel sich ausbildet, lange bevor die Tochtercentrosomen

zur Spharenbildung befahigt sind (vgl. die Figuren auf Taf. II).

Endlich zeigt der faserige Korper seine Gegensatzlichkeit zur

Sphare aufs klarste darin, daB die Radien der alten Sphiire stets

auf die wachsende Spindelfigur als Ganzes centriert sind, daB diese

also das Spharencentrum reprasentiert.

Dieser Fall beweist, daC in einem Centrosom eine faserige

Struktur auftreten kann, welche von der Fadenstruktur der Spharen

ihrer Entstehung nach prinzipiell verschieden ist. Es ware nun

sehr wohl denkbar, daC auch in einem kugeligen Centrosom bei

seinem Heranwachsen zu einer imraer groBeren Kugel eine ahnliche

Differenzierung in eine dichtere und eine weniger dichte Sub-

stanz stattfinden und daB in diesem Falle nun , bei dem all-

seitigen konzentrischen Wachstum, eine radiare Streckung der

dichteren Teile eintreteu konnte. Diese Radiarstruktur des Centro-

soms wiirde in die Verlangerung der Spbarenstrahlen zu liegen

kommen, und so wiirde die Sphare sich scheinbar bis an

das Centriol erstrecken. Scheinbar; denn die Radiarstruktur

des Centrosoms und die radiare fadige Anordnung protoplas-

matischer Bestandteile um dasselbe wurden nicht viel mehr

mit einander zu schaiieu haben als die in einem befruchteten Ei

von dem im Mittelpunkt angelangten Spermoceutrum bis zur Ei-

oberflache sich erstreckende Strahlensonne mit der Radiarstruktur

der das Ei umgebenden Zona pellucida.
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Ob diese Erkliirungsweise fiir manche Falle zutritft, werden

weitere Untersucliungeu festzustellen haben. Doch kann schon

jetzt beraerkt werden, dafi manche Bilder, welche in einem Bereich,

der offenbar dem Centrosom entspricht, Radiarstruktur aufweisen,

einen auffallenden Gegensatz derselben in ihrer Beschatfenbeit

gegeniiber den Spharenstrahlen darbieten. Es sei hierfur nur auf

Fig. 7F bei Lillie (77) bingewieseu.

Wir kommen nun zu unserer zweiten Frage: ob die Teilung
des Centrosom s mit der Spharenbildung in irgend welcher

Beziebung stebt. Schon aus den vorhergehenden Erorterungen

geht eine solche Beziebung insofern hervor, als nach jeder Teilung

friiher oder spater urn jedes Tochtercentrosom eine neue Sphare

entsteht. Da nun die Sphare nicht eine dauernde und stets gleiche

Bildung ist, sondern, von minimalen Anfangen ausgehend, sich immer

macbtiger entfaltet, in diesem Zustand ibre karyokinetische Wirk-

samkeit ausiibt und dann wieder dabinschwindet, so fragt es sich,

wie viele solche „Spharen" zwischen 2 Teilungen entsteben konnen,

Oder anders ausgedriickt, ob jede Generation von Centrosomen zur

Erzeugung einer oder mehrerer Spharen befahigt ist^). Diese fiir

das Verbaltnis der Centrosomen zur Zellteilung hochvvichtige Frage

muB, wie mir scbeiut, dahin beantvvortet werden, dal^ normaler-

"weise jedes Centrosom nur einmal eine Sphare erzeugen kann.

Doch ist bier eine Unterscbeidung zu raachen, deren Erlauterung

ich an die Verbaltuisse im Ascaris-Ei ankniipfen will. Wir tinden

dort die Astrospbaren in ihrer Ausbilduug mit dem Wachstum

der Centrosomen Schritt balten; mit der Reduktion der Centro-

somen bilden sich auch die Spharen wieder zuriick. Aber doch

findet wahrend dieser letzteren Periode noch einmal eine Neu-
bildung von Strahlen und, wenn man also will: eine Spharen-
Neubildung statt; denn wir seben an das red uzierte Centro-

som direkt Radien herantreten. Allein eine wirkliche, aus weit

auslaufenden Fiidchen besteheude Strahlensonne bildet sich um
das Muttercentrosom nicht mehr aus, solche entsteben erst wieder

um die Tochterceutrosomen. Aus dieser Betrachtung diirfte her-

vorgehen, daC der Ausdruck Sphare oder Astrosphare, mit dem
alle beliebigen Differenzierungen im Umkreis des Centrosoms be-

1) Von Fallen, wo die Sphare vor oder auf ihrer vollen Ent-

faltuDg durch Herstellung abnormer Bedingungen unterdriickt wird
und darauf wieder normale Bedingungen eintreten, ist hier abgesehen.

I
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zeichnet zu werden pflegeu, iiicht fiir alle hier vorliegenden Be-

ziehungen ausreicht, Schon Fol (43) hat dies erkannt. Er betont

nachdriicklichst, daC man die im Seeigel-Ei in der Umgebung

der Cytocentren auf verschiedenen Stadien auftretenden Radien-

systeme nicht ideutifizieren dtirfe; er unterscheidet Spharen,

die nur aus Strahlungen (rayonnenients), und solche, die aus

Strahlen (rayons) zusanimengesetzt siud. Die ersteren haben nach

seiner Auffassuug auf den Naraen wirklicher „Astereu" keiuen

Auspruch.

Ob sicli nun eine derartige Unterscheidung wird durchfiihren

lassen, ist mir zweifelhaft; wohl aber giaube ich, dafi es zweck-

mafiig sein wird, fiir die zu karyokinetischer Wirksamkeit be-

fahigten Radiensysteme einen besonderen Ausdruck einzufiihren,

sie etwa als ,,Kinosphar en" aus dem, was man indifferent

Sphare nennt, herauszuheben. Danach ware z. B. das Radien-

system, das im Ei um das Spermatocentrum auftritt, wahrschein-

lich keine Kinosphare.

Der oben schon ausgesprochene Satz wiirde jetzt genauer so

zu formulieren sein, dafi um jedes Centrosomeu-Iudividuum nor-

maler Weise nur einmal eine Kinosphare auftritt und also nur

ein einmaliger karyokinetischer Prozefi an dieses Centrosom ge-

kniipft ist. — Es ist dies nichts anderes als eine Umschreibung

der Thatsachen ; allein die Betonung, die durch diese Umschreibung

dem Sachverhalt gegeben wird, ist, wie mir scheint, von groUer

Wichtigkeit. Dies wird sich unten zeigen, wo von dem Ver-

haltnis der Centrosoraenteiluug zur Zellteilung die Rede sein wird.

Kapitel lY.

Kriterien, ob Centrosom Oder Centriol.

Im Vorstehenden siud schon die wesentlichsten Kennzeichen

enthalten , die sich einerseits fiir Centrosomen , andererseits fiir

Centriolen aufstellen lassen, und die, wo es sich um die Frage

handelt, was in einem bestimmten Falle vorliegt, als Kriterien zu

dienen haben. Ich stelle die einzelnen Punkte hier iibersichtlich

zusammen, wobei aber auch gerade diejenigen Momente, welche

mit Unrecht als entscheidende Merkmale angesehen worden

sind, besprochen werden sollen.
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1) Die GroBe im Verhaltnis zur Zelle. Die Centri-

olen sind von so extremer Kleinheit, daC sie selbst in den groCten

Zellen, wie den Eiern, auch mit den starksten Vergrolierungen

nur als kleine, nicht waiter analysierbare Piinktchen erscheinen.

In sehr kleinen Zellen lassen sie sicli iiberhaupt nicht mehr nach-

weisen, und wenn also in einer kleinen Zelle ein Korperchen ge-

funden wird, das bei Eisenhamatoxylinfarbung sofort deutlich

hervortritt, vielleicht schon mit einem Trockensystem, wie Leitz

7, erkannt werden kann, so ist die Wahrscheinlichkeit sehr grofi,

dafi es sich um das Centrosom handeltM.

Absolute Regeln aber werden sich fur die GroCe unserer

Gebikle nicht aufstellen lassen. Es wird wahrscheinlich Zellen

geben, in denen die Centriolen groBer sind als in anderen die

Centrosomen, so gut wie es in manchen Organismen Zellkerne

giebt, die groBer sind als in anderen die Zellen, und Zellen, die

groCer sind als ganze aus Tausenden von Zellen aufgebaute Tiere.

2) DasVerhalten zumEisenhamatoxylin. Fiir sanit-

liche im speciellen Teil besprochenen Objekte wurde gezeigt, daB

je nach dem Grad der Entfarbung und nach gewissen in der

Konservierung begriindeten Unterschieden des Priiparates, im einen

Falle das ganze Centrosom durch und durch schwarz gefarbt sein

kann, wahrend in einem anderen in dem entfarbten Centrosom

nur ;das oder die Centriolen schwarz bleiben. Ja, man kann an

einem und demselben Praparat durch Entfarbung in Etappen

zuerst das Centrosom, dann dessen Centriolen in schwarzer Farbung

zur Darstellung bringen. Die Schwarzfarbung in Eisenhamatoxylin

ist sonach im allgemeinen kein Kennzeichen, ob ein Centrosom

oder Centriol vorliegt^). Dazu kommt dann noch, daB sich in

manchen Zellen die Centrosomen konzentrisch entfarben, und da-

durch Kunstprodukte in jeder beliebigen GroBe zwischen Centrosom

und Centriol hergestellt werden konnen.

Wenn also in einem Praparat bei beliebiger Extraktion des

1) Ich bemerke bei dieser Gelegenheit, dafi ich die (schwarz

gefarbten) Centrosomen des Ascaris-Eies auch im Zustand ihres

kleinsten Volumens, wie in Fig. 94, mit Leitz 7 leicht tmd deutlich

erkennen kann. Die Centriolen sind bei dieser Vergrofierung noch

nicht unterscheidbar.

2) Nur in sehr groCen Zellen, wie manchen Eizellen, wo die

Centrosomen sehr grofi und locker gebaut sind, halten dieselben

den Farbstoff nicht fest, so dafi hier, wie es scheint, nur die Cen-

triolen in schwarzer Farbung darstellbar sind.
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Farbstoffes im Mittelpunkt der Sphiire ein schwarz gefarbter Bereich

bleibt, so hat sich der Beobachter nicht allein die Frage: ob

Centrosom oder Ccntriol, vorzulegen, soiidern er wird iiberdies

festzustelleii haben, ob er iiicht eiu Artefakt vor sich hat, welches

weder dem einen, noch dera anderen entspricht, ganz abgesehen

von den Produkten des pathoh)gischen kornigen Zerfalles, welche

in ihrem Aussehen von Ceutriolen oder Centrosonien nicht zu

unterscheiden sind.

3) Der Z e i t p u n k t der T e i 1 u n g. Das Centriol teilt sich

betrachtlich friiher als das Centrosom. In Ei von Ascaris, von

Thalassema (Griffin) und Chaetopterus (Mead), in den Ovocyten

vou Thysauozoou (Van der Stricht) kommen schon auf dem

Stadium der Aequatorialplatte z w e i Ceutriolen zur Beobachtung,

im Ei von Echinus sogar noch friiher, ehe iiberhaupt die Spindel

gebildet ist. Die Teilung des Centrosoms selbst scheint dagegen

normaler Weise nirgends friiher als in der Metakinese zu beginnen,

in den Ascaris-Blastomeren und so wahrscheinlich in vielen anderen

Objekteu erfolgt sie erst im Ruhezustande der Zelle. Doppel-

korner zur Zeit der Aequatorialplatte oder friiher werden also

mit grower Sicherheit als Centriolen in Anspruch genommen werden

diirfen.

4) Das Verbal tnis zur Astrosphiire. Dieses ist

wohl das wichtigste Kennzeichen. Ein Korper, an den die

Spharenradien direkt herantreten, ist das Centro-
som a. Sodann scheinen die in vielen Fallen zu beobachtenden

Abweichungen der Sphiire von der Kugelgestalt stets von eiuer

entsprechenden Umformung des Centrosoms begleitet zu sein,

wiihrend sie auf die Centriolen ohne EinfluC sind. Eiu im Mittel-

punkt der Sphiire liegender Korper, der zu erheblicher Abweichung

von der Kugelgestalt befahigt ist, diirfte sonach immer das Centro-

som sein. —
In vielen Fallen wird die oben beschriebene Centroplasma-

AbstoCung und die Art der Teilung fiir die Centrosomnatur be-

weisend sein, wie ja auch der Nachweis eines in das eine Korper-

chen eingeschlosseuen kleineren die Wertigkeit beider ergiebt.

Ueberhaupt wird sich in Fallen, wo das Schicksal der fraglichen

Bilduugen von einer Teilung zur nilchsten in alien Phasen verfolgt

worden ist, selten eiu Zweifel erheben konuen. Wo aber die

Ungunst des Objekts nur einzelne Stadien zur Beobachtung kommen
laBt, sollte man sich der Aufstellung allgemeiner Gesetze enthalten.
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Betrachtet man von den angefuhrten Gesichtspunkten aus die

Centralgebilde, die in den Zellen von W i r b e 1 1 i e r e n beschrieben

wordeu sind, so kann man fur die meisten fast mit Siciierheit

behaiipten, daB es Centrosomen, nicht Centriolen, sind. Ich

citiere die Abbildungen Flemming's (40, Taf. XIV) und M. Heiden-

hain's (53, Taf. X, Fig. 9, 12, 13, 14 u. a.) von Leukocyten des

Salamanders, ferner die Fig. 50 (Taf. XI) bei Kostanecki und

SiEDLECKi (73) von einem Leukocyten des Proteus, die Ab-

bildungen von M. Heidenhain und Th. Cohn (57) von ver-

schiedenen Zellenformen des Entenembryos, von M. Heidenhain

(55) von embryonalen roten Blutkorperchen der Ente, die Bilder

Lenhossek's (75, Taf. I, Fig. 19—27) von interstitiellen Zellen

aus dem Hoden des Katers, sowie zahlreiche Abbildungen von

Meves (81, Taf. IV) von ruhenden oder zur Teilung sich vor-

bereitenden Spermatocyten des Salamanders.

Vergleicht man die in den genannten Figuren von zumeist

ruhenden Zellen dargestellten Centralgebilde in Rucksicht auf ihre

GroCe mit den Centrosomen von ruhenden oder soeben zur Teilung

sich anschickenden Ascaris-Blastomeren (Fig. 92—97, Taf. VII),

so wird man sie entschieden als Centrosomen, und zwar die

meisten als groCe Centrosomen, die der roten Blutkorperchen

des Entenembryos sogar als auCergewohnlich groBe bezeichnen

miissen. Und wenn mauche Autoren glauben, diese Korperchen

konnten nicht meinen Centrosomen entsprechen, weil sie so klein

seien, so erlaube ich mir demgegenuber auf raeine friiheren Ab-

bildungen von Eiern und Blastomeren von Ascaris (13, Fig. 29,

32, 34, 74, 86) zu verweisen, wo die Centrosomen ungefahr die

gleiche relative GroCe haben, ja eher kleiner sind, als in den

Abbildungen der genannten Autoren. Ein Unterschied liegt, soweit

sich dies gegenwartig iibersehen laCt, nur darin, daC die Centro-

somen in den aufgefiihrten Zellen der Wirbeltiere bei der Mitose

nicht oder nur wenig zu wachsen, ja manche sich sogar zu ver-

kleinern scheinen, wahreud ich bei Ascaris ein sehr starkes Wachs-

tum hatte konstatiereu konnen. DaC dieses Wachstum wirklich

stattfindet, davon werden meine neuen Abbildungen und die vielen

Bestatigungen an anderen Objekten nunmehr keinen Zweifel mehr

bestehen lassen. Es verhalt sich eben nicht ein Objekt wie das

andere.

1st es richtig, daB sich viele der narahaft gemachten Angaben

iiber die Cytocentren in Wirbeltierzellen auf Centrosomen be-

ziehen, so diirfte erwartet werden, daC diese Korperchen als cen-
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trale Differenzieniiig eiii Centriol enthalten. Diese Moglichkeit

winl von M. Heideniiain aufs bestinirateste bestritten, ja er er-

kliirt es als ganz irrtiinilich (o5, S. 246), eine weitere Zusammen-

setzung seiner Centralkorper auch nur zu vermuten. „Sie sind

wahre histologische, morphologiscli nicht mehr teil-

bare Einheiten.'' Es diirfte geniigen, Heidenhain's Beweise

aufzuzahlon, um zu zeigen, welches Gewicht ihnen zukommt. Ab-

gesehen davon, daC er an seinen Objokten und mit scinen Dar-

stellungsmitteln eine weitere Zusammensetzung der Centralkorper-

chen nicht zu erkennen vermag, sind I'iir ihn folgende Griinde

niaCgebend

:

1) weil sie drehrund sind — wie die Himmelskorper

;

2) weil ihre GroCe in bestimmte enge Grenzen fallt — wie

z. B. die des Menschen

;

3) wegen ihrer voUkommenen Analogie mit ahnlichen histo-

logischen Einheiten, wie den Chromatinkugelchen AlTiMANn's —
deren morphologische Einheit, vorausgesetzt, daB sie nicht iiber-

haupt avtiticielle Bildungen sind, ebenso problematisch ist;

4) wegen der merkwiirdigen Art, wie sie durch Knospung aus

eineni unbestimnibar kleinen Anfang hervorwachseu — wie alle

Knospen, die an irgend einem organischen Korper entstehen.

K a p i t e 1 V.

Ueber das Verhjiltiiis der Ceiitrosoineiiteilung zur Zellteilimg.

Die regulare Kern- und Zellteilung wird vorbereitet durch

eine Figur, die aus zwei monocentrischen Radiensystemen be-

steht, welche die Elemente des Kernes in einer aquatorialen

Platte zwischen sich fassen. Alle Abweichungen von dieser di-

centrischen Anordnung, sei es daC die Figur nur aus einem
Radiensystem oder daC sie aus mehr als z w e i e n besteht,

fuhren zu einer ungeregelten Verteilung der Kernelemente und

entweder tiberhaupt nicht zu einer Zellteilung, oder zur Bildung

von Tochterzellen, die nicht die typische Zahl von Chromosomen

enthalten ^) und in vielen Fallen auch in Bezug auf ihre Zell-

1) Ueber die Frage, warum mehrpolige Teilungsfiguren als

pathologiscli zu bezeichnen sind, vgl. 13, S. 178 fF.
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substanz anders beschaffen sind, als wenn sie durch Vermittelung

einer dicentrischen Figur gebildet worden wiireii. Alle diese Falle

mit uni- oder niehr als bipolaren Teilungsfiguren sind daher als

Abnormitaten zu bezeichnen, was auch durch ucsere Er-

fahruDgen liber die Schicksale derartiger Zellen bestatigt wird.

Multipolare Mitosen koiumen reichlich nur bei degenerativen oder

direkt pathologischen Prozessen (in Geschwiilsten) vor, deren End-

resultat an der krankhaften Beschatienheit der Zellen keinen

Zweifel laBt; und wo man, wie bei Seeigeln, die Entwickeluug von

Eiern verfolgen kann, in denen auf irgend eine VVeise mehrpolige

Teilungsfiguren entstanden waren, zeigt sich, daC nienials eine

Larve daraus hervorgebt.

Das bier vorliegende Problem ist also dieses: Wodurch ist

die zu normaler Teilung not w en dig e Bipolaritat

der T e i 1 u n g s f i g u r b e d i d g t ?

Nachdem altere Vorstellungen, wie die einer Bestimmung der

Polzahl durch die Beschatfenheit des Kernes, speciell durch seine

GroBe, als ausgeschlossen bezeichnet werden konnen ^), sind, falls

die Erzeugung der karyokinetischen Radiensysteme iiberhaupt an

specifische Gebilde der Zelle gebunden ist, von vornherein drei

Moglichkeiteu denkbar:

1) Ein zuerst einfaches Gebilde (Centrosom) teilt sich zufolge

der ihm innewohnenden Eigenschaften aktiv in 2 Korperchen,

welche durch den EinlluB, den sie auf die Zelle ausuben, zu den

Polen der Teilungsfigur werden. Indem um jeden Pol eine

Tochterzelle entsteht, ist in dieser zuniichst wieder ein einfaches

Centrosom vorhanden, das sich in gleicher Weise zweiteilt.

2) Ein zuerst einfaches Gebilde (Centrosom) wird durch ent-

gegengesetzt auf dasselbe eiuwirkende Spannung (Radienspannung),

die durch irgend eine zweistrahlige Struktur des Zellkorpers be-

dingt ist, passiv in zwei Stiicke auseinandergezogen, von denen

jedes einen Pol darstellt. Wie bei der sub 1) aufgestellten Mog-

lichkeit beginnt die Tochterzelle ihre Existenz mit ein em Central-

gebilde, das durch einen in der neuen Zellstruktur bedingten zwei-

seitigen Zug wieder in zwei gespalten wird.

3) Es ist eine Eiurichtung vorhanden, welche bewirkt, daC

die Spharen-erzeugenden Gebilde (Centralkorper), deren Zahl eine

1) Natiirlich gilt dies nicht fiir jene Kerne — „Centronuclei"
— die das Aequivalent der Centrosomen in sich enthalten. Hier-

uber im Kapitel VII, b.
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beliebige ist, aber mindesteiis zwei betragen muB, an zwei Stellen

— den Polen der Teilungsfigur — angesammelt werden. Diese

Korperchen miissen sich zwar vermehren, damit immer die notige

Minimalzahl von zweien vorhanden ist; eine direkte Beziehung

dieser Vermehrung zu der der Zelle besteht jedoch nicht.

Die erste und zweite dieser Moglichkeiten haben gemein, daC

ein zuerst einfacher Korper (Centrosom) vorhanden ist, der

aktiv Oder passiv in zwei zerfiillt. Der zweiten und dritten ist

gemeinsani, dafi die Bipolaritat der Teilungsfigur nicht durch eine

Eigenschaft der Centrosomen, sondern des Protoplasmas bewirkt

wird. Alle drei Moglichkeiten sind vertreten worden ; mich selbst

haben meine Erfahrungen von Anfang an zu dem Ergebnis gefiihrt,

daC die erste in der Natur verwirklicht ist, die zweite hat

einen Verteidiger in C. Rabl gefunden, eine nicht ganz klare

Mischung der zweiten und dritten charakterisiert den Standpunkt

M. Heideniiain's.

a) E i g e n e A u f f a s s u n g.

Wenn ich zunachst meine eigene Auffassung naher auseinander-

setze, so moge ein kurzer Riickblick auf meine fruheren AeuBe-

rungen in dieser Frage gestattet sein. Nachdem ich bci Ascaris

megaloccphala die Pcrsistenz des Spindelpolkorperchens in der

Tochterzelle und dessen Zweiteilung entdeckt hatte, durch welchen

Vorgang die fur die nachste Teilung bestimmten Polkorperchen

(Centrosomen) gebildet werden, habe ich (11) in Uebereinstimmung

mit Van Beneden^) die Zweiteilung des Centrosoms als

die Ursache fiir die Zweiteilung der Zelle in Anspruch ge-

nomnien und in Zusammenfassung der Darlegungen, wonach

sowohl die Kern- wie die Zellteilung eine Funktion der Centro-

somen sei, den Satz aufgestellt (S. 153): „Das Centrosoma
reprasentiert das dynamise he Centrum der Zelle;

durch seine Teilung werden die Centren der zu bil-

denden Tochterzellen geschaffen, um die sich nun
alle tibrigen Zellbestandteile symmetrisch grup-
pieren." Dabei wurde das Centrosoma als Erregungscentrum

1) Es ist aus der Darstellung von Van Benedex und Neyt
nicht zu ersehen, ob sie an eine aktive oder passive Teilung des

Centrosoms gedacht haben. Nach der ganzen Auffassung Van
Bexeden's ist das letztere wahrscheinlicher.

Bd. XXXV. N. F. XXVIII. 9
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der Astrospliaren betrachtet, und das Auftreten der bei der Zell-

teiluDg und Befruchtung zu beobachtenden Radiensysteme in fol-

gender Weise beurteilt (S. 156) : „Wo in einer Zelle eine Strahlen-

sonne im Protoplasma vorliegt, da ist dieselbe verursacht durch

ein specifisches Korperchen von den oben dargelegten Eigen-

schaften: ein Centrosoma. Doppelte oder mebrfache Strahlungen

in einer Zelle haben entweder darin ihren Grund, dafi von Anfang

an 2 Oder mehrere solche Korperchen vorbanden sind , oder

darin, daC das oder die ursprunglich vorhandenen sich geteilt

haben" i).

Den gleicben Standpunkt wie damals habe ich im Jahre

189o (17) wieder vertreteu und noch naher ausgefiihrt. Meine

Ergebnisse sind dort in den Satz zusammengefaBt (S. 68), ,,dafi

das Centrosoma ein vollkommen und stets selbstandiges Gebilde

ist, das sich — vielleicht die Befruchtung ausgenommen — uie-

mals mit anderen seinesgleichen vereinigt oder zu
einer hoheren Ein he it verbindet; des weiteren , daB

die nor male Verm eh rung der Centrosomen iiberall

durch fortgesetzte Zweiteilung geschieht, mag nun das

gesetzmafiige Eintreten der Zellteilung jedes Tochtercentrosom

einer neuen Zelle zuweisen oder Unterdriickung der Zellteilung

alle jeweils bestehenden Centrosomen in einer Zelle zusammen-

halten ; und endlich, dafi die Fortpf lanzung des Centro-
soma im strengsten Verhaltnis steht zur Teilung
der Zelle, der Art, daC bei jeder normaleu karyokiuetischen

Zellenvermehrung auf jede Teilung des der Zelle zunachst in der

Einzahl zukommenden Centrosoms eine Teilung der Zelle folgt".

Diese Satze ruheu einerseits auf der Feststellung der normalen

Geschehnisse, die sich von einem Spindelpol zu den beideu Polen

der niichsten Mitose beobachten lassen , andererseits auf der

Analyse mehrpoliger Teilungsfiguren nach Entstehung und Schicksal.

Ueber die erstere dieser beiden Grundlagen ist nach dem, was

die vorigen Kapitel enthalten, nicht viel zu sagen, Doch sei hier

noch auf die nun bald unubersehbare Litteratur hingevviesen, in

der fiir die verschiedensten Zellen in den Spharen zuerst ein, dann

2 Korperchen beschrieben werden, deren jedes wieder zu einem

neuen Pole wird. Ob die beschriebenen Korperchen im einzelnen

Falle die Centrosomen oder Centriolen sind, ist gleichgiltig

;

1) Ausfiihrlichere Darlegungen finden sich in den Zellen-Studien,

Heft 2, Jena li
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dariiber kami kein Zweifel sein, dafi die regulare Folge bipoiarer

Figuren mit eiiier Zweiteilung ihrer Centralgebildc parallel geht.

Hierzu mochte ich sodann aus nieiner eigenen Erfahrung — und

diese ist eine zienilich betrachtliche und vielseitige — noch be-

merken, daB ich aiemals in einer jiingen Spliiire mehr als ein

Centrosom mit ein em Centriol get'unden habe; des weiteren, daB

mir niemals ein Fall vorgekommen ist, wo an Stelle eines Doppel-

centrosoms ein drei- oder mehrteiliges vorgelegen hiltte. Und
wenn ich es auch fiir fast sicher halte, daC pathologischer Weise

solche simultane Mehrteilungen vorkommen, so zeigt doch die

Einhelligkeit jener Beobachtungen an nachweislich normalen Zelleii,

daB der Zweiteilung der Zelle Zweiteilung des Centrosoms

entspricht.

In dera Gesagten ist eigentlich schon enthalten, dafi auf jede

Centrosomenteilung normaler Weise eine Zcllteilung tritft. Diese

prinzipiell hochst wichtige Thatsache zeigt sich am durchsichtigsten

in jenen Fallen (Ascaris-Blastomere), wo die Zelle bei der Ab-

schniirung von ihrer Schvvesterzelle e i n Centrosom in Gestalt des

Spindelpolkorperchens erhiilt, worauf dieses sich nach einiger Zeit

zweiteilt und die so entstandenen 2 neuen Centrosomen durch

ihre Einwirkungen auf Protoplasma und Kern eine neue bipolare

Figur hervorrufen. In Abhangigkeit davon erfolgt dann die Zwei-

teilung der Zelle, womit wir wieder zu unserem Ausgangspunkt

zuriickgekehrt sind.

Dieser Verlauf kann insofern modifiziert sein, als zur Zeit,

wo sich die beiden Schwesterzellen von einander abschniiren, in

jeder das Polkorperchen schon geteilt ist, so daB die Zelle ihre

selbstiindige Existenz bereits mit 2 Centrosomen beginnt. Besonders

ausgepragte Falle dieser Art bieten das Ei der Forelle (Henneguy,

58) und das von Thalassema (Griffin, 48). Noch ehe sich eine

Spur einer Einschniirung des Zellkiirpers zeigt, haben sich hier

in jedera Pole 2 Tochtercentrosomeu gel)ildet, von denen jedes in

der noch fortbestehenden alten Astrosphare seine eigene schwache

Strahlung zu erzeugen beginnt. Derartige Falle sind von einem

groCen Interesse fiir das Problem der Zellteilungsmechanik; an

der Richtigkeit der von mir aufgestellten Satze andern sie nichts.

Sie zeigen nur, dafi die durch die dicentrische Figur bedingte

Bipolaritat der Mutterzelle, welche zur Durchtrennung des Proto-

plasmas fiihrt, etwas liinger bestehen bleiben kann als die beiden

Centren, so dafi deren Teilung auf jene Verfassung noch nicht

sogleich umgestaltend einwirkt. Das Wichtige ist, dafi auch in

9*
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diesen Fallen die ueue Zelle auch in der Folge nie mehr als

zwei Centrosomen euthalt, Denn ehe diese sich so weit ent-

wickelt haben, um sich wieder zu teilen, ist aucli bereits der Kern

wieder aus seiner Ruhe zuriickgekehrt und eine neue karyo-

kinetische Figur entstanden.

Ich bin zu diesen Darlegungen genotigt, um den MiCverstand-

nissen zu begegnen, denen meine friiheren Erorterungen (17) aus-

gesetzt waren. Ich habe damals gesagt (S. 63), daB das Centro-

soma der entstehenden Zelle in der Einzahl zukommt, und

habe dies mit Riicksicht auf Objekte, wie das Forellen-Ei, dahin

naher bestimmt, daC man „als den Moment der Entstehung
einer Tochterzelle sehr wohl das Stadium ansehen konne, wo die

Centrosomen, von ihren Radiensystemen umgeben, durch deren

Vermittlung mit je einer Halfte der sich teilenden Chromosomen in

Verljiudung getreten sind, und damit genau bestimmt ist, was

jeder Tochterzelle an essentiellen Bestandteilen zukommen wird".

Wenn daher M. Heidenhain (55, p. 251) erklart, jene Forde-

rung, dafi die entstehende Zelle nur ein Centrosom besitze, beruhe

auf einer Petitio principii, indem „in den Erlauterungen so ungefiihr

erklart werde, dafi, wenn das „Centrosom" sich telle, auch die

Zelle schon virtuell geteilt sei", so liegt dieser Behauptung nur

eine sehr grobe, bei Heidenhain freilich nicht ungewohuliche

Entstellung meiner Ausfuhrungen zu Grunde ^) ; denn nicht eine

Phase aus der Vermehruug des Centrosom s habe ich als den

Zeitpunkt bezeichnet, wo iiber die Entstehung der Tochterzellen

entschieden sei, sondern eine Phase aus der Teilung der Zelle,

indem thatsachlich auf dem Stadium der Aequatorialplatte der

Bereich und Kernbestand einer jeden Tochterzelle genau bestimmt

ist. Bis zu dieser Zeit aber enthalt, soweit wir wissen
,
jeder

Pol normaler Weise nur ein Centrosom.

Nach wie vor halte ich demnach meine friihere Formulierung

den Thatsacheu fiir vollig entsprechend : daC das Centrosoma der

entstehenden Zelle in der Einzahl zukommt, indem eben diese

Einheit es ist, welche bewirkt, daC sich eine neue Zelle um sie

bildet. Oder ganz allgemein, daC die Zweiteilung der Zelle

durch die Z weiteilung des Centrosoms bedingt wird.

1) An Stelle meines Satzes (S. 64), dafi in einer normalen
Zelle nicht mehr als zwei Centrosomen vorhanden sein

diirfen, schiebt mir Heidenhain (S. 250) die Behauptung unter,

„eine normale Zelle diirfe eigentlich nur ein Centrosoma besitzen".
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Ich benierke jedoch, daC der Satz : das Centrosoiii koninit der

entstehenden Zelle in der Einzahl zu, unter Umstaiiden konnte

aufgegebeii werden raiissen , ohiie dafi dabei das Wesentliche in

nieiner Auffassung beriihrt wiirde. Ich habe schon oben darauf

hingewiesen, daC wir nicht wissen, worauf die Erzeugung und vor

alleni die Unibildung der Stralilensysteme beruht. Es ware nicht

vollig undenkbar, daC ein einmaliger AnstoB geniigen konnte, sie

hervorzubringen, und daB sie als in sich selbst ruhende Bildungen

alle weiteren Umwandlungen, die zur Teilung von Kern und Proto-

plasma notig sind, ohne Einwirkung eines Centralgebildes durch-

laufen konnten. Dann konnte das Centrosoni, vorausgesetzt, daB

seine beiden Hiilften zuniichst inaktiv bleiben, sich schon in der

neu gebildeten Sphilre teilen. Das Wesentliche an meiner Auf-

fassung ist nur dieses, daB die Herstellung von gerade zwei
Punkten, an denen die Erzeugung von Radiensystemen veranlaBt

wird, die Folge einer aktiven Zweiteilung eines vorher in der

Einzahl vorhandenen Gebihles, d. h. ausschlieBlich eine Funktion

der Centrosomen selbst ist, und daB keine sekundaren Einfliisse

von Seiten der Zelle vorhandeu sind, welche diese zura normalen

Verlauf der Zellteilung notige Bipolaritat bewirken. Ob die frag-

liche Centrosomen-Zweiteilung bereits lange vollzogeu ist, ehe sie

zu einer Wirkung auf die Zellsubstanz kommt, oder ob sie der

neuen bipolaren Anordnung der Zellsubstanz unmittelbar voraus-

geht, ist irrelevant. Auch im ersteren Falle wiirde jede Zellteilung

auf einer ihr vorausgehenden und zu ihr gehorenden Centrosomen-

zweiteiluug beruhen.

Diese aus dem normalen Verlauf geschopfte Auffassung wird

nun aufs vollkoramenste bestatigt, ja meines Erachtens als die

einzig mogiiche bewiesen durch die Zustande, welche in Zellen

eintreten, die bei ihrer Entstehung eine Ueberzahl von Cen-
trosomen erhalten haben. Wir kennen bisher zwei Modi, wie

dieser Fall eintreten kann : 1) durch Polyspermie, 2) durch

Unterdriickung einer oder mehrerer Zellteilungen bei ungestortem

Ablauf der iuneren Vorgiinge.

Betrachten wir zuerst die Polyspermie-Erscheinungen,
wie sie vor allem fiir das Seeigel-Ei festgestellt sind, so ist schon

seit den grundlegenden Untersuchungen von Fol (42) und 0. und

R. Hertwig (60, 66) bekannt, daB in Eiern, in welche 2 oder

mehr Spermatozoen eingedrungen sind, vier- oder mehrpolige

Teilungsfiguren entstehen. 0. und R. Heetwig (66, p. 155) glaubten
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diese Thatsache dadurcli erklaren zu konnen, daB bei der Ver-

einigung zweier Spermakerne mit dem Eikern der erste Furchungs-

kerii weseutlich mehr Masse besitzt als bei normaler Befruchtung;

sie bielten es fiir „deiikbar, daC eine gewisse GroCenzunahiiie des

Kernes allein schon ausreicht, Vierteilung zu erzeugen, gleich-

giltig ob dieselbe durcb abuormes Wacbstum oder durcb Auf-

nahme eines zweiten Spermatozoon veranlaCt wurde".

Diesen Anscbauuugen setzte ich, nacbdem icb inzwiscben bei

Ascaris die Individualitat der Centrosomen und ibre Vermebrung

durcb Zweiteilung erkannt batte, die andere Erklarung gegenuber,

daC jedes Spermatozoon ein Centrosom ins Ei einfiibrt, welches

sicb nacb einiger Zeit teilt. Hieraus ergaben sicb auf die

Polyspermieerscbeinungen folgende Scbliisse (11, S. 158): „Ist

es . . . ricbtig, dafi bei der normalen Befrucbtung das Centrosoma

des eingefubrteu Spermatozoous sicb nacb einer bestimmten Zeit

in zwei solcbe Korpercben teilt, welcbe, indem sie sicb von

einander entferneu, die einfacbe Strablung in eine doppelte iiber-

fiihren, so muC aucb bei der polysperraen Befrucbtung nacb Ab-

lauf der gleicben Zeit an Stelle jeder einfacben Strablung eine

doppelte vorbanden sein, also doppelt so viele Strablensonnen

als Spermatozoeu eingedrungen sind. Diese Forderung scbeint

durcb die Untersucbungen Fol's und der Bruder Hertwig voU-

kommen bestatigt zu werden. Gelangen 2 Spermakerne, jeder mit

seiner Strablung ausgestattet, zur Verscbmelzung mit dem Eikern, so

entstebt stets eine karyokinetiscbe Figur mit vier Poleu, wabrend

jeder nicbt zur Kopulation gelangende Spermatozoenkopf fiir sich

allein eine zweipolige Figur, einen Spermaampbiaster erzeugt."

DaB diese Erklarung ricbtig war, daran kaun beute kein

Zweifel mebr bestehen. Es ist bier also ausscblieClich

die Zweiteilung der urspriinglicb vorbandenen Cen-
trosomen, wonacb sicb die Zabl der Pole bestimmt.

Vollig ubereinstimmend biermit sind die Ergebnisse bei

Uuter driickung der Zellteiluug, die auf verscbiedene

Weise bewirkt werden kann. Aucb bier verdanken wir den Unter-

sucbungen von 0. und R. Hertwig die ersten wicbtigen Tbat-

sacben. Die beiden Forscher vermochten dadurcb, daC sie normal

befrucbtete Seeigel-Eier, die kurz vor der Teilung standen, auf

einige Zeit in Cbinin- oder Cblorallosung brachten, die Durch-

scbniirung des Protoplasmas zu verbindern. Die Teilungsfigur

bildete sicb zuriick und das gesamte Chromatin vereinigte sich

schbessHch wieder in einem einzigen ziemlich groBen Kern. Wenn
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nun (lie gelahmte Teilungsfahigkeit vvieder erwaclite, zeigten sich

uin diesen Kern vier Pole und es entstanden verschiedene Typen

vierpoliger Teilungsfiguren. Auch diese Thatsachen wurdcn von

deu liriidern Hektwig in der bei dera damaligen Stand unserer

Kenntnisse nachstliegenden Weise gedeutet (S. 153), „daC der Kern

in seinen Unigestaltungeu aufgelialten wird und sich wesentlich

verspiltet teilt; in der Zwischenzeit hat er sich aber durch Sub-

stanzaufnahnie vergroBert, wodurch es ihni ermoglicht wird, sich

direkt in 4 Stucke zu teilen." — Die Erkenntnis der Individua-

litiit der Centrosonien verlangte auch hier eine andere Deutung

welche ich 1888 (13, S. 187) gegeben habe: „Durch die Einwir-

kung von Chinin und Chloral wird zwar der EiiifluC der Centro-

sonien auf Protoplasma und Kern gelahmt ; wie aber das Wachs-

tum der Kernsubstanz ungestort fortschreitet, so geht auch die

Entwickelung der Ceutrosomen ungchindert ihren Gang, und so

erleiden diese beiden Korperchen schon iin ungefurchten Ei die

Teilung, welche bei nicht aufgehobener Einwirkung derselben auf

Kern und Protoplasma erst in den beiden Furchungszellen ein-

treten wurde. So sind, wenn nach dem Erloschen der Chinin-

und Chloralwirkung die Wechselbeziehungen zwischen den einzelnen

Zellenorganen wieder hergestellt sind, 4 Centralkorperchen vor-

handen, die nun zur Entstehung einer entsprechenden Teilungs-

figur Veranlassung gebeu mussen."

Auch die Richtigkeit dieser Erklarung ist heute nicht mehr

zweifelhaft. Ich habe selbst seither durch Einwirkung sowohl von

Druck wie von Kalte Zellteilungen uuterdriickt und die entstehen-

den Folgezustande studiert. Einiges hiervon habe ich bereits kurz

mitgeteilt (19), eine ausfiihrlichere Darstellung wird in anderem

Zusammenhang erfolgen. Bei diesen Versuchen zeigte sich aus-

nahmslos, daC die Zahl der Pole bei jeder neuen Teilung Oder

jedem neuen Teilungsversuch doppelt so groC ist als die Zahl der-

jenigen, die bei der letzten Teilung (Teilungsversuch) in die be-

treff'ende Zelle zu liegen karaen.

Der reinste Fall dieser Art ist aber der, den ich gleichfalls

an Seeigel-Eiern festgestellt habe (19), wo infolge einer Abnormitat

bei der ersten Teilung alles Chromatin in die eine Blastomere

gerat, wahrend die andere nur ein Centrosoma enthalt. Die kern-

haltige Blastomere furcht sich ungestort welter, die kernlose ist

nicht zur Teilung befiihigt^). Nichtsdestoweniger kommt es hier

1) Auf gewisse Differenzen dieses Befundes von einem ahn-

lichen, den Ziegler flOO) seither gemacht hat, werde ich an anderer

Stelle zu sprechen kommen.
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zu einer ganz regelmaCigeu Vermehruug der Centrosoraen von 1

auf 2, von 2 auf 4, von 4 auf 8 u. s. w., ganz so wie in deoai

kernhaltigen Teil, nur daC in diesem letzteren auf jede Centro-

sonienteilung eine Zellteilung folgt und soniit jede der jeweils vor-

handenen Zellen nie mehr als 2 Centrosomen enthalten kann.

Die voile Uebereinstimmuug dieses Verhaltens mit meiner

Auffassung ist ohne Weiteres klar ; was sich aus demselben gegen

die sonst aufgestellten Ansichten ergiebt, soil bei der Erorterung

dieser Hypothesen, zu der ich jetzt iibergehe, zur Sprache kommen.

b) Rabl's Hypothese.

Die oben schon kurz erwahnte Auffassung Rabl's, die sich

in dem III. Teil der Abhandlung iiber den Bau und die Entwick-

lung der Linse (89) zusanimengefaBt findet, kann ich am besten

mit des Autors eigeuen Worten wiedergeben. Rabl erkliirt (S. 119),

es sei „nichts weniger als selbstverstandlich, daC sich eine Zelle

unter normalen Umstanden immer nur in 2 Zellen teilt. „Die

Thatsache wird aber verstandlich, wenn man annimmt, daB die

Faden der Filarmasse oder die Geriistbalken des ZelUeibes, oder

wie wir uns sonst ausdriicken wollen, von zwei Seiten her in gleicher

Starke an das Centrosoma angreifen. Bei dieser Anordnuug wird

es verstandHch, warum sie, wenn sie sich kontrahieren, das Cen-

trosoma nach zwei Richtungen auseinanderziehen und damit auch

die Zweiteilung des Zellkerus einleiten. Den Grund der Zwei-

teilung sehe ich also in der Organisation der Zelle: diese Organi-

sation kann, wenn sie eiue Zweiteilung bewirken soil, nur eine

bilateral-symmetrische^) seiu. Wird die bilaterale Symmetrie ge-

stort, greifen die Gerustbalken nicht mehr von 2, sondern von 3

Oder mehr Seiten in gleicher Starke an das Centrosoma an, so

werden sogenannte pluripolare Teilungsfiguren die notwendige

Folge sein".

Was also nach meiner Anschauung in der Konstitution des

Centrosoms begriindet ist, verlegt Rabl in die Konstitution des

Zellkorpers. Grunde ftir diese Annahme liegen, soweit ich sehen

kann, nicht vor. Denn erstens ist von einer Zellenorganisation,

1) Rabl's Vorstellungen verlangen nioht notwendig eine bi-
lateral-symmetrische Organisation der Zelle. Auch geht aus

seinen weiteren Ausfiihrungen hervor, dafi er unter bilateraler

Symmetrie das versteht, was man in der Promorphologie als zwei-
strahlige Symmetrie bezeichnet.
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wie sie Rabl verlaiigt, iiichts bekaiiiit; ist ja doch seine bilaterale

Symmetrie etwas lediglich seiner Hypothese zu Liebe Angenommenes.

Damit leugiie ich naturlich nicht, dail es zweistrahlig- und bilateral-

symnietrische Zellen giebt; alleiii dieser geonietrischen Zellen-

symmetrie entspricht, wo sie iiberbaupt vorhanden ist, durchaus

nicht ininier die Teiluiigsricbtuiig des Centrosoms, so daC die von

Rabl postulierte Symmetrie mit dieser sichtbareu gar nichts

zu thun hatte. Zweitens aber ist durch den Nachweis, daC die

dicentrische Fadenanordnuiig nicht durch Spaltung aus der moiio-

centrischeii entsteht, sonderu eiue Neubilduiig ist, der Voraus-

setzung eines auf das Centrosoma von zvvei Seiten einwirkenden

Zuges jeder Boden entzogen.

Positiv aber spricht gegen die Hypothese Rabl's schou der

Vorgang der Centrosomenteilung an und fiir sich. Weiin ein

Korper durch entgegengesetzt gerichteten Zug passiv zerrissen

wird, so muB dies unter ganz charakteristischen Formveranderungen

vor sich gehen, von denen uns die CentrosomenteiluDg nirgeuds

etwas zeigt. Vor allem aber ist bier von Wichtigkeit, daC die

Teiluiig des Centrosoms durch einen in s ein em Inn em sich

abspielendeu Vorgang eingeleitet wird, zu eiuer Zeit, wo dieses

Korperchen meist noch vollig kugelig ist: durch die Teilung des

Centriols. Dieser ProzeB ist schon deshalb von jedem Radienzug

ausgeschlossen, weil die Radien cicht bis an das Centriol heran-

reichen. Sollte man aber unsichtbare Fortsetzungen der Astro-

sphiirenradien sich bis an dieses Kornchen erstrecken lassen, so

erfolgt doch, wie oben gezeigt wurde, seine Teilung so unabhangig

von den Zellenachsen und in so schlagendem Gegensatz zu der

Symmetrie der Astrosphiire, dai^ eine mechanische Abhangigkeit

dieser Teilung von der Zellenstruktur ausgeschlossen ist. Da nun

die Individualisierung der beiden Tochtercentrosomen aus dem

Centroplasma des Muttercentrosoms um die beiden Centriolen er-

folgt, so ist damit auch die Verdoppelung des Centrosoms als

unabhangig von der Zellstruktur erwiesen.

Ebenso steht der RABL'schen Hypothese alles entgegeu, was

wir von pluripolaren Mitosen wissen. Ich habe oben dargelegt, wie

solche entstehen konnen ; in alien diesen Fallen hat sich gezeigt,

dafi die Centrosomen sich genau so durch Zweiteilung vermehren,

wie in normalen Zellen, und daB die Mehrpoligkeit auf Storungen

bei der Bildung der betretienden Zellen: Vereinigung von mehr

als zweien bei der Befruchtung oder Vereinigtbleiben von Schwester-

zellen, beruht. Allerdings mochte ich selbst bezweifeln, daC alle
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pluripolaren Figuren in dieser Weise entstehen ; vor allem die

nicht selteu beobachteteD dreipoligen Figuren diirften ver-

mutlich auf eine simultane Dreiteilung des Centres oms
zuriickzufiihren seiu, wofur ja bei Heidenhain (55, S. 261) An-

haltspunkte vorliegen ^). Warum eine solche simultane Mehr-

teilung eintritt, bleibt nach raeiner Theorie dunkel, wie ja auch die

normale Zweiteilung des Centrosoms oder die der Chrorao-

somen und iiberbaupt jede aktive Teilung eines organiscben Ge-

bildes wobl uuter Umstauden um eine Stufe zuriickverlegt werden

kann, ibrem letzten Grunde nacb jedocb unerklarbar ist. Jedenfalls

aber leistet die RABL'scbe Hypothese, dafi simultane Mebrteilung des

Centrosoms durcb Storung in der Symmetric der Zelle bedingt sei,

ganz abgeseben von allera, was sonst gegen diese passive Zer-

legung spricbt, nicbt im geringsten mebr. Deun wenn man eine

Umbildung der zweistrahligeu Zellensymmetrie in eine dreistrablige

supponieren will, kann man ebeuso gut eine entsprecbende Um-
stimmuiig in der Centrosomen- oder Centriolenstruktur annebmen.

Im iibrigen bat aber aucb bier die RABL'scbe Hypotbese alle posi-

tiven Befunde gegen sicb. Man mag Seeigel-Eier und Blastomeren

in irgend eine Form bringen — es lassen sicb in dieser Be-

ziebung, wie ich anderwarts zeigen werde, sebr mannigfaltige

Storungen erzielen — an der Zweiteilung der Centrosomen

andert sicb dabei nicbts.

Damit dtirfte diese Anscbauung als in jeder Beziebung uu-

begriindet nacbgewiesen sein.

Wende icb raicb nun zu der dritten Moglicbkeit, daB beliebig

viele „Centralkorper" auf zwei Puukte verteilt und so zu den

Polen der mitotiscben Figur werden, so miissen bier nocb zwei

Modalitaten unterscbieden werden. Entweder die zablreicben

Korpercben sind in einen einbeitlicben Korper eingelagert, der

sicb aktiv oder passiv zweiteilt, oder sie sind selbstilndig, und es

besteben zwei vorausbestimmte Punkte in der Zelle, an denen sie

1) Heidenhain spricbt (S. 258) von der „BovERi'scben un-

eingeschrankten Vorstellung von einem Organ, dem ,,Centrosoma",

das ein fur allemal mit der Tahigkeit der Zweiteilung ausgestattet

sein soil". Er nimmt es liier, wie gewohnlich, nicbt genau mit dem,

was ich gesagt babe. Denn sowobl S. 64 wie S. 68 (17) babe icb

betont, daB die normale Vermehrung der Centrosomen durch
Zweiteilung gescbiebt, %vomit als Ab nor mit at das Vorkommen
einer simultanen Mebrteilung zugegeben ist.
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sich ausaniraeln. Was diese letztere Moglichkeit aulangt, so ge-

niigt es, zu ihrer Widerleguug die Erscheinungen der Polyspermie

anzufiihren. 1st in der Zelle eine Bipolaritiit vorhanden, wclche

die vorhandenen Centrosomen an zwci Puukten ausammelt, so niiissen

die 4 Centrosomen, die bei der Dispermie auftreten, gleichfalls

auf diese zwei Punkte lokalisiert werden. DaB dies nicht der Fall

ist, mag noch etwas nitlier an einem bestimmten Objekt, dem
Ascaris-Ei, erlautert werden, welches fiir diese Frage besonders

geeignet ist. Das sich furchende Ascaris-Ei besitzt eine im

lebenden Zustaude sehr deutliche Heteropolie, die vor allem durch

die einseitige Anhiiufung des Dotters bedingt ist. Schon zur Zeit,

wo die Vorkerne im Ruhezustande neben einander liegen, ist dieses

Verhalten erkeunbar. Die Stellung der Centrosomen der ersten

Furchungsspiudel wird durch diese Heteropolie des Eies be-

stimmt, die Achse der fertigen Spindel fallt mit der Eiachse zu-

sammen. Im dispermen Ei ist, wie ich feststellen konnte, die

Dotterverteilung genau die gleiche ; man kann ein lebendes

dispermes Ascaris-Ei von einem monospermen nach der Proto-

plasma-Beschatienbeit nicht unterscheiden. Wenn also im normal

befruchteten Ei der eine Pol in die dotterreiche, der andere in

die dotterarme Halfte des Eies zu liegen kommt, so miiCten nach

der obigen Annahme auch im disperm befruchteten Ei nur zwei
Pole an den gleichen Stellen zu linden sein. Thatsachlich aber

treten stets 4 annahernd aquidistante Pole auf, von denen in

alien von mir beobachteten Fallen 2 die typische Lage haben,

die 2 anderen mit ihrer Verbindungslinie senkrecht zur Eiachse

orientiert sind.

So bleibt also als letztes noch die Annahme einer Einlage-

rung Oder Zusammenfugung der in beliebiger Zahl vorhandenen

Korperchen zu einem grolieren Korper iibrig. Soil ein der-

artiges Konglomerat ein Gefolge normaler Mitosen garantieren, so

muB es sich durch Zweiteilung vermehren, und auf jede

solche Verdoppelung muC eine Zellteilung treffen. Damit haben wir

aber im Prinzip die oben sub 1 und 2 aufgefiihrten Verhaltnisse

;

das Gesamtgebilde entspricht dem Centrosom, die zahlreichen

„Ceutralkorper" aber sind Inhaltskorper oder durch besondere

Beschafi'enheit unterschiedene Unterabteiluugen desselben. Das

"Wesentliche an dem Verhiiltnis eines solches Gebildes zur Zell-

teilung ist auch hier seine Zweiteilung, und da diese nach

dem, was oben gegeniiber der RABL'schen Hypothese auseinander-

gesetzt worden ist, keine passive sein kann, eine aktive Zwei-
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teilung in meinem Sinu. Die Frage ist hierbei nur noch, ob

es solche Gebilde iiberhaupt giebt, und damit kommen wir zu den

Yon M. Heidenhain vertretenen Vorstellungen.

C. Die Mikrocentren-Lehre M. Heidenhain's.

Die Objekte, auf die sich Heidenhain bezieht, sind Zellen von

Siiugetieren: Leukocyten, Riesenzellen des Knochenmarks und

Riesenzellen aus einer mesenterialen Lymphdriise vom Kauinchen.

Auf Grund seiner Befunde an diesen Zellen hat Heidenhain

seine Mikrocentren-Lehre aufgestellt, deren wesentlicher lu-

halt fplgendes ist. Ein Centrosoma in meiuem Sinne, also ein

Korperchen, wie ich es oben fur verschiedene Objekte in Ueber-

einstimmung mit meinen friiheren Befunden beschrieben habe,

giebt es nicht. In den Spharen finden sich kugelige Korper ohne

weitere Struktur ^), die iiber eine bestimmte GroBe nicht hinaus-

gehen, die „Centralko rp er". Diese vermehren sich durch

Knospung, und zwar ohne bestimmte Beziehung zur Zellteilung,

so daB nicht nur zwei, sondern auch drei, vier, ja Hunderte

neben einander in einer Zelle vorhanden sein konuen, unter Um-
standeu alle in eine gemeinsame Zwischenmasse eingebettet oder

durch zarte Substanzbriicken alle oder in Gruppen mit einander

verbunden. Jede solche Gruppe, deren die Zelle eine oder zahl-

reiche enthalten kann, ist ein Mikrocentrum. Ein solches kann

durch den bereits genannten ProzeC der Knospung von ein em
Centralkorper aus, andererseits aber auch dadurch entstehen, dafi

viele urspriinglich getrennte Centralkorper zusammeuriicken. Eine
direkte Beziehung der Vermehrung der Central-
korper zurZellteilung kann unter diesen Umstanden
natiirlich nicht bestehen (55, S. 257).

Ich habe meine Ansicht iiber diese Lehre schon friiher (17)

eingehend dargelegt und verweise bezuglich vieler Einzelaus-

fiihrungen, die ich nicht noch einmal wiederholen will, auf das

dort Gesagte. Die Quintessenz meiner damaligen Einwande ist

dieses, daC Heidenhain zweierlei ganz verschieden zu beur-

teilende Bildungen als vollkommen gleichwertig zusammengeworfen

hat, namlich einerseits ein Einzelcentrosoma, andererseits einen

Centrosomenhaufen, wie ein solcher nur in abnormen Zellen durch

1) Vgl. hieriiber das oben S. 127 Gesagte.
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Unterdruckungen von Zellteiluiigen zustande kommen kann. Bcides

neniit er ,,M i kroccn tru iii'\ und iiideni er nun Siitze aufstellen

will, die fur beides gelten, niuB er das Wesentliche an der Ver-

mehrungsweise der Centrosonien ganz ignorieren und eine direkte

Beziehung dieser Vermehrung zur Teilung der Zelle leugnen.

Betrachtet man die beiden Arten von Mikrocentren als das, was

sie sind, so fiigen sie sich nach Heidenhain's eigener Darstellung

vollkommen den von niir entwickelten und audi ini Vorstelienden

wieder begrundeten Aufstellungen : diejenigen „Mikrocentren",

welche Einzelcentrosomen sind, vermehren sich — typischer

Weise — durch Zweiteilung und jedes Tochtercentrosom wird

wieder zu einera karyokinetischen Pol; diejenigen, welche Cen-
trosomenhaufen sind, zeigen ein entsprechendes Verhalten an

ihren Konstituenten. Eine Eigenschaft, durch welche sich

der Haufen als eine hohere Einheit dokumentieren und dem Einzel-

centi'osom einer normalen Zelle in irgend einer Weise gleichwertig

erscheinen wtirde, existiert nicht. Die Aufstellung des Begrilfes

„Mikroceutrum" kann daher nur dazu fuhren, klare Verhaltnisse

zu verwirren.

M. Heidenhain hat nun gegen diese meine Kritik eine Er-

widerung gerichtet, und wenu Schniahungen widerlegen konnten,

so ware meine Autlassung, ja man darf sagen, alles, was ich je

in der Centrosomenfrage an Befunden beschrieben und an Ge-

danken geiluCert habe, als abgethan zu betrachten.

Anders, wenn man das Sachliche in den Auseinandersetzungen

Heidenhain's herauszuschiilen sich bemiiht. Hier tritt zunachst

trotz aller Verschleieruugen wieder klar hervor, daC alles, was

Heidenhain an Thatsachen anfiihrt, wie ich schon friiher be-

tonte, mit meiuer Centrosomenlehre vollkommen ubereinstimmt.

Heidenhain giebt an verschiedenen Stellen zu (S. 252, 255), daC

zu Beginn der Mitose eine Zweiteilung des „Centrosoma" oder

Microcentrums eintrete, daC man „in zwangloser Weise von einer

Zweiteilung der Mikrocentren" sprechen konne, und seine weiteren

Ausfuhrungen lassen keinen Zweifel, dafi er nunmehr von einer

aktiven, nicht etwa durch Zug von auCen bewirkten Zweiteilung

spricht. Damit ist im Grunde alles zugegeben, was ich behaupte.

Wenn Heidenhain angeblich gegen mich hinzufugt, daB man diese

Teilung nicht als „Fo rtpflanzung im engeren Sinne" be-

zeichnen konne, daC sie „kein eigentlich so zu nennender Fort-

pHanzungsprozeB" sei, so mnC ich bemerken, daC ich erstens

mich nieraals dariiber ausgesprochen habe, ob die Zweiteilung der
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Centrosomen eine Fortpflanzung im engeren oder weiteren Sinn,

eine eigentliclie oder uneigentliche ist, und daB ich zweitens diese

von Heidenhain erfundene Distinktion iiberhaupt fiir sinnlos halte.

Denn danach ware die Teilung eiuer Zelle kein Fortpflanzungs-

prozeC, die Teilung eines vielzelligen Organisraus noch weniger;

und doch ist der Ausdruck Fortpflanzung (im biologischen

Sinn) gerade von diesen kompliziertesten Gebilden genommen. Das

Wort driickt nichts anderes aus, als daC ein in irgend einer Weise

einheitliches organisches Gebilde in zwei oder mehrere zerlegt

wird, die in ibrer Weise wieder ein Ganzes darstellen. Welche

Krafte diese Teilung bevvirken, ist ganz gleichgiltig, ja nicht ein-

mal, dafi das Gebilde die Teilung durch in ihm gelegene Ur-

sachen erleidet, gehort notwendig zum Begritf der Fortpflanzung,

wofur nur an die Fortpflanzung von Pflanzen durch Stecklinge

erinnert sei. Im iibrigen aber liegt ja der Streitpunkt gar nicht

in dieser Wortspielerei ; denn das Wort „Fortpflanzuug", das ich

bei der ganzen Erorterung iiberhaupt nur einmal gebraucht hatte,

kann ich entbehren. Was ich gegen Heidenhain betonte, war die

Zweiteilung als Eigenschaft der Cytocentren, die Thatsache,

daB diese Gebilde, mogen sie im iibrigen beschatfen seiu, wie sie

wollen, sich normaler Weise in zwei zu karyokinetischer Wirk-

samkeit befiihigte Sliicke teilen und nicht in mehr; und weiterhin,

daC auf jede dieser Teilungen zufolge der VYirkungsweise der

Teilstiicke normaler Weise eine Zellteilung folgt. Diese nebeu der

Erzeugung der Radiensysteme fundamentalste und generellste

Eigenschaft der Cytocentren hatte Heidenhain durch Schafl'ung

seines Mikrocentrenbegrifles zur Unkenntlichkeit verschleiert, denn

weder seinen Centralkorpern noch seinen Mikrocentren — und ein

drittes giebt es nicht — kommt diese Eigenschaft der Zweiteilung

und der Parallelismus dieser Zweiteilung mit der der Zelle gene-

rell zu.

Ich konnte mich mit dieser Konstatierung begniigen. Da aber

Heidenhain seit meinen friiheren Erorterungen noch ein weiteres

Objekt fiir seine Auffassung ins Feld gefiihrt hat, und da auf der

anderen Seite meine Anschauungen iiber die Morphologie der

Cytocentren inzwischen bestimmtere Gestalt angenommen haben,

halte ich es fiir erspriefilich, die Grundlagen seiner Lehre noch

einmal Revue passieren zu lassen.

In den meisteu Objekten, die Heidenhain neuerdings unter-

sucht hat, findet er, wie andere Autoren, als Regel zwei dicht

benachbarte Centralkorperchen , also ein Doppelcentrosora^
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wie es bei deii von niir studierten Objekten rasch voriibergeht,

in vielen Zelleu aber, in denen sich die Teilung fruhzeitig ein-

leitet und cine relativ lange Zellenruhe durchgemacht wird, von

langeni Bestand ist. Wcnn Heideniiain in manchen dieser Falle,

wie z. B. gelegentlich in den roten Blutkorperchen des Enten-

embryo, an Stelle dieses Doppelcentrosoms Bildungen findet, die

aus '6 Oder 4 Korperchen zusaninieugcsetzt siud, so kommen
andererseits auch mehrpolige Teilungsfiguren vor (S. 260

und 261), sodaC diese Tbatsacben, soweit die der Natur der Sacbe

nach auCerst liickenbaften Beobachtungen uberhaupt ein Urteil

gestatten, mit den sonstigen Erfabrungen liber die Vermebrung

der Centrosomen und ihr Verhaltuis zur Mitose in bester Ueber-

einstimmung stehen. Auch die Aunahme einer Knospung diirfte

durch die Bilder, die Heideniiain von den genannten erabryonalen

Zellen giebt, kaum nahegelegt werden.

Wir kommen nun zu den Kanin c hen - Leukocyte n. Ich

habe schon oben (S. 113 ti.) bervorgehoben , daB aus dem , was

Heidenhain iiber die ,,Mikrocentren'' dieser Zellen mitgeteilt hat,

der Beweis einer Knospung, ja uberhaupt einer Vermebrung der

gefundenen Korperchen nicht zu entnehraen ist. Ware nicht

bereits nachgewiesen gewesen, daB die Polkorperchen der Teilungs-

figuren auf einander folgender Zellgenerationen durch Teilung aus

einander entstehen, so batten die HEiDENHAiN'schen Bilder kaum
die Vermutung einer Vermebrung rechtfertigen konnen. Wir

bekommeu nur Stadien von ruhenden Zellen zu seben, und

dadurch ist schon die blofie D e u t u n g der fraglichen Korperchen

sebr erschwert. Ich habe friiber (17) die Ansicht ausgesprochen,

da6 die von Heidenhain abgebildeten Korner Inhaltskorper (Telle)

eines einheitlichen Centrosoms seien, und babe fiir dieselben den

Namen „Centriolen" vorgeschlagen, allerdings nicht streng in dem
Sinne, den ich jetzt dieser Bezeichnung beilege. Ob die HEiDEN-

HAiN'schen Centralkorper der Leukocyten Centriolen in dies em
letzteren Sinne seien, ist schwer zu entscheiden. Heiden-

hain's Versicherung, daC ein groCerer Korper, in den sie einge-

schlossen seien, nicht existiere, wtirde sie zu Centrosomen
stempeln; allein wenn man bedenkt, dafi Heidenhain diejenigen

Bilder, wo er wirklich einen einheitlichen grofieren Korper findet,

als Verklumpuugsfigureu bei Seite schiebt, so kann jene Be-

hauptung nicht sebr viel Gewicht beanspruchen. Fiir die folgenden

Betrachtungen sei nun angenommen , daC die dunkel gefarbten

Korperchen eines jeden Mikrocentrums Centrosomen, bezw.
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Unterabteilungen eines in Vermehrung begriff'enen Centrosoms

seien. Die zu untersuche.nde Frage ist dann diese: Zwingen die

von Heidenhain an den Leukocyten des Kaninchens ermittelten

Tliatsachen dazu, die aus so vielerlei Beobachtungen erschlossene

direkte Abbangigkeit der Zellteilung von der Teilung der Centro-

somen aufzugeben oder einzuscbranken ?

Bei Erorterung dieser Frage stelle icb micb vollig auf den

Standpunkt Heidenhain's und nebrae also als erwiesen an, daC

alle von ibm gefundenen Korpercben Centralkorpercben sind und

dafi die kleinen aus den groBen durcb Knospung entsteben.

Denken wir uns als Ausgangspunkt (Textfigur B, a) ein ein-

facbe's Centralkorpercben, welcbes durcb Knospung ein kleines

solches Gebilde aus sicb bervorgeben liiCt (b),

^ a oder, wie icb es lieber ausdrucken niocbte,

welcbes durcb eiue stark iniiquale Teilung

^0 b in ein sebr groCes und ein sebr kleines Tocb-

tercentrosonia zerfiillt, so ist es nicbt nur

moglicb, sondern sogar sebr wabrscbeinlicb,

daC dieses kleine Korpercben die Eigen-

schaften seines riesigen Scbwestercentrosoms

nicbt sofoit besitzt, sondern erst mit seinem

Heranwacbsen zu ungefabr der gleicben

GroCe gewiunt. Dafi die Ceutrosomen mit dem
Wacbstum ibre Eigenscbaften andern, muC
ja aucb aus den typiscben Verbaltnissen bei

der aqualeu Centrosomenteilang gescblos-

-w f sen werden.

Wir erbalten also erst nacb einiger Zeit

neben dem von Anfaug an groCen Tocbter-

*W w CT centrosom ein ibm an Qualitat gleiches

W • Scbwestercentrosom, und nun erst konnen

Textfigur B. beide sicb trennen und in bekannter Weise

die Zellteilung bewirken. Wabrend des Heran-

wacbsens des kleinen Centrosoms kann zwar dessen groCes Scbwester-

gebilde scbon seinerseits wieder die gleicbe inaquale Teilung

inaugurieren, mit anderen Worten: eine neue Knospe treiben (d);

diese aber tibt nacb unserer Annabme, dafi die Knospe erst durcb

ibr Heranwacbsen die Qualitiiten ibres groUen Scbwestercentrosoms

erwirbt, auf die Zellsubstanz und auf die Prozesse, die sicb

zwiscben den beiden anderen abspielen, zunacbst keine Einwirkung

aus. Sie bleibt einfacb bei der Separation der beiden ausge-



Zellen-Studien. 145

wachsenen Centrosomen an dem einen, offenbar an dem erzeugenden

haiigen. Daiiii batten wir (e) in der einen Tochterzelle ein eiiiziges

ausgcwacbsenes Centrosom, in der anderen ein solcbes mit junger

Knospe, und der weitere Verlauf (f, g) ware der gleicbe, wie oben

fingenonimen : ininier wiirden, so lange iiberhaupt eine normale

Zcllverniehrung stattfindet, die beiden jeweils ausgewacbsenen

Centrosomen sicb von einander trennen und den AnstoB zu einer

Zeilteilung geben, clie die nitcbstjungere Knospe die bierzu

notigen Eigenschaften erlangt bat.

Diese Art, die HEiDENiiAiN'scben Befunde zu erklaren, bat

ein gewisses Analogon in den Vorgaugen, die wir bei der unge-

scblecbtHchen Verinebrung einer Hydra finden. Aucb hier kann

ueben der jiltesten ivnospe nocb eine zweite, jiingere, ja noch eine

dritte und vierte, iramer jiingere vorbanden sein. Die Qualitixten

des iMuttertieres und die Filbigkeit, sicb abzuscbniiren, erbalt aber

die Knospe erst mit einer gewissen GniBe, so daC zu einer und

derselbeu Zeit nur eine sicb voni Muttertier trennt. Es eut-

steben also simultan stets nur zwei selbstandige Gebilde, die

sicb fortan unabbangig erniibren, die uuabbiingig ibren Ort ver-

iindern konnen : die sich ablosende Knospe und das eventuell mit

jiingeren Knospen ausgestattete Muttertier ; wir baben also hier

die gleicbe Z w e i t e i 1 u n g , wie wir sie fiir den HEiDENHAiN'scben

hypotbetiscben Fall der knospenden Centrosomen angenommen
baben. Xur freilicb ist fiir die Hydra diese simultane Zerlegung

in nur zwei Individuen ganz gleicbgiltig, da nicbts Komplizierteres

von ibrer gemeinsamen VVirkung abbangt, und so erscbeint die

Hervorhebung dieser Tbatsacbe hier ktinstlicb, wogegen bei dem
Centrosom gerade in diesem Punkte Idas Esseutielle liegt, indem

sicb dieses Korpercben nicht in mebr als 2 Stiicke zerlegeu darf,

wenn es normal funktionieren soil.

Diese Betrachtung fiibrt wieder zuriick auf die im Kapitel II

geniachte Unterscbeidung zwiscben Verdoppelung und Sepa-
ration, ja die Notwendigkeit dieser Unterscbeidung wiirde gerade

im vorliegenden Falle eine besonders klare Illustration erbalten.

Die Verdopp elung ware hier in dem Knospungsvorgaug ge-

geben : aus dem einfacben Muttercentrosom individualisieren sich

2 ibren Zusammenbang bewabrende Tocbtercentrosomen, ein sehr

grofies und ein zunachst sehr kleines. Und biervon ware zu

unterscheiden die Separation, d. i. das Auseinanderweicbeu

dieser beiden Scbwestercentrosomeu zu 2 je einen Pol bildenden
Bd. XXXV. N. F. XXVIII.

l()
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Stiickeii^). Verdoppelung und Separation wurden auch hier inso-

fern genau parallel laufen, als auf jeden ProzeB der ersteren Art

ein soldier der zweiten trafe. Allein die beiden Prozesse waren,

da die Separation erst erfolgen kann, nachdem das kleine Korper-

chen des Doppelcentrosoms zur GroCe seines Schwestergebildes

herangewachsen ist, durch ein langes Zeitintervall getrennt. Diirch

diese Eigentumlichkeit wird es ermoglicht, daB, ohne Storung

der Normalitat der Zellteilung, an dem bereits ausgewachsenen

Schwestercentrosom die Verdoppelung fur die ubernachste

Zellteilung eintreten kann, ehe zwischen den beiden in Rede

stehenden Schwestercentrosomen die Separation fur die nachste

vollzogen ist. Auf diese Weise entstehen dreiteilige, unter

Urastanden vierteilige Centrosomen, welche der direkten Ab-

hangigkeit der Zellteilung von der Centrosomenteilung auf den

ersten Blick zu widerstreiten scheinen, bei genauerer Analyse

diese Abhangigkeit aber gerade in besonders instruktiver Weise

bestatigen. Sie lehren vor allem, daB, von so fundamen taler

Bedeutung bei der Centrosomenteilung auch die Verdoppelung ist,

der fur die Normalitat der Zellteilung direkt raafigebende Vorgang

in der Separation liegt.

Durch die im Vorstehenden gegebene vollig ungezwungene

und mit den HEiDENHAiN'schen Bildern in geniigender Harmonie

stehende Erklarung wurde sich auch eine solche abweichende

Fortflanzungsart der Centrosomen mit dem, was zahllose andere

Objekte gelehrt haben, in Einklang bringen lassen ; die normale

Zellteilung wurde auch hier in gleicher Weise auf Zweiteilung

des Centrosoms beruhen, auf jede Knospung wiirde eine Separation,

auf jede Separation eine Zellteilung treffen. Der einzige wesent-

liche Unterschied ware wohl nur der, daB bei den Kaninchen-

Leukocyten die beiden Schwesterzellen in Bezug auf ihre Ceutren

nicht vollig gleichgestellt sind, indem die eine langer brauchen wird,

bis sie wieder eine herangewachsene Centrosomenknospe besitzt,

als die andere (Textfigur B e, f, g, S. 144). Allein bei Zellen, wie

den Lymphocyten, die nach ihrer Teilung nichts mehr mit einander

zu schaffen haben, spielt dies keine Rolle. — Sodann konnten

natiirlich auch viel leichter abnorme Zustande eintreten als bei der

gewohnlichen Centrosomenteilung. Denn wenn die zweite Knosi)e

1) Einen ganz entspiechenden Gegeusatz zwischen Verdoppelung

und Separation bietet unser vorhin gebrauchtes Beispiel der uu-

geschlechtlichen Vermehrung der Hydra.
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reif wird, ebe zwisclien deni Muttercentrosom und der ersten

Knospe die Separation mit ihren niitotischen Konsequenzen voll-

zogen ist, so wird eine dreipolige Figur entstehen mUssen, Gerade

derartige Vorkoninmisse sind nun aber bei den Leukocyten offenbar

iluCerst biiufig, sie fiihren zur Bildung der Riesenzellen (Heiden-

hain). Und so erhiilt auch von dieser Seite meine Erklarungs-

weise noch eine gewisse Stiitze.

Ich beraerke nochnials, daC diese Auseinandersetzungen nur

unter der unbewiesenen Voraussetzung gelten konnen, daC die

Centrosomen der Kanincben-Leukocyten sich so verbalten, wie

Heidenhain annimmt, Einstweilen geboren diese Zellen, was in

ihrer Natur begriindet ist, in Bezug auf ibre Centren zu den

ungeniigend erforschten Objekten, und es diirfte nicht leicbt eine

Zellenform geben, die sicb weniger als Paradigma fiir eine Dar-

stellung der Beschaffenheit und Fortpflanzung der Centrosomen,

wie deren Beziehung zur Zellteilung eignet, als diese.

Ist nun bei den Leukocyten ihr Scbicksal nur unsicher, so

ist das zweite Objekt, welches Heidenhain seiner Mikrocentren-

Lehre zu Grunde gelegt hat, bereits ein unzweifelhaft patho-

logisches. Es sind dies die Riesenzellen des Knochen-
markes. Wenn ich diese Zellen pathologiscb nenne, so soil

das nicht heiCen, daC ich ihre Herbeiziehung verwerfe; ini Gegen-

teil, nichts scheint rair lehrreicher zu sein, als die Vorstellungen,

zu denen uns der immer gleiche Verlauf in den normalen Zellen

fiihrt, an dem Verbalten solcher abuornien Falle zu priifen und,

wenn notig, zu berichtigen ; und ich babe das Dankenswerte in

Heidenhain's Analyse der Riesenzellen voll anerkannt. Allein man
darf die durch die pathologische Verfassung dieser Zellen sich

erklarenden Verhaltnisse nicht als etwas Typisches ansehen und

in das, was die normalen darbieten, hineinkonstruieren.

Heidenhain hat gegen meine friibere Kritik seiner Auffassung

folgende sachlichen Einwande erhoben. Er fiihrt zunachst aus

(S. 266), daB ich, vermutlich wegen Fliichtigkeit beitu Lesen, schon

das Thatsachliche seiner Befunde nicht richtig wiedergegeben

hatte. Ich hiitte jedes Korperchen des sog. Mikrocentrums als

ein Centrosoma in Anspruch genommen, wahrend er ausdriicklicb

angegeben babe, daC er im Stadium der Anaphase ofter in

jedem Pole z w e i Centrosomen gefunden babe. Es muBte also nicht

ein, sondern 2 solche Korperchen ein Centrosom in meinera Sinne

vorstellen. — Wenn bier ein Irrtum unterlief, so kann ich die

Schuld daran nur meinem Gegner zuschieben. Das Wort ,,ofter",

10*
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SO gebraucht, wie Heidenhain es in fraglichem Zusammenhang

thut, bedeutet: iu einer nicht gerade kleinen, aber immerhin in

einer M i n d e r z a h 1 der beobachteten Fiille. Ich hatte also voiles

Recht, als den typischen Fall anzunehmen, daJB die Centrosomen

der vielpoligen Teilungsfiguren bei der Riickkehr in den Ruhe-

zustand einzeln vorliegen^). Ich konnte aber diese Einzelheiten

deshalb vollig auBer Betracbtung lassen, well durch sie, wie sie

sich bei geuauerem Studium audi herausstellen mogen, an meiner

Argumentation gar nicbts geandert wird. Ich babe behauptet:

das HEiDENHAiN'sche Mikrocentrum der Riesenzellen ist nichts

anderes als eiu Centro som enhaufen. Ob es nun ein Haufen

von, Eiuzelcentrosomen oder von Doppelcentrosomen oder von

solchen Gebilden ist, wie Heidenhain sie in den Lymphocyten

findet, ist ganz irrelevant. Ja, noch mehr, wenn in dem Haufen

immer je 2 (oder 3) Korperchen zu einer Einheit verbunden sind,

so tritt der Charakter des gauzen „i\Iikrocentruras" als eines bloBen

Haufen s nur noch klarer hervor^).

Heidenhain glaubt, meine Beweisfiihrung dadurch widerlegen

zu kounen, daC er sagt: Das Element, aus dem jede Zweier-

gruppe zusammengesetzt ist, ist das gleiche, aus dem der ganze

Haufen zusammengesetzt ist; also mufi der Haufen das Gleiche

sein — wenn auch nicht vollkommen, wie er jetzt einraumt —
was die Zweiergruppe ist; stellt diese in gewissem Sinne eine

Einheit dar, so thut es auch die groBe Anhaufung von solchen

Gruppen, wie die Riesenzelle sie enthalt. — Wie falsch diese

Argumentation ist, zeigt ein einfaches Beispiel. Wenn man zahl-

reiche gleichalterige, vou ihrer Dotterhaut befreite Seeigel-Eier

auf dem Zweizellen-Stadium in dichte Beriihrung bringt, so kann

man bei schwacher VergroBerung, welche nichts von der inneren

Struktur erkennen laCt, nicht mehr sagen, welche zwei zusammen-

gehoren. Nach der Art, wie Heidenhain die „Mikrocentren" der

1) Ueberdies stellen sich nach Heidenhain's eigenen Angaben
Centrosomen, die er als zweiteilig ansehen zu miissen glaubt, in

Eisenhamatoxj'lin nicht selten als einheitliche schwarze Kugeln dar,

was er dann eine „Verklumpung" nennt.

2) Damit erledigt sich auch Heidenhain's Behauptung (S. 263),

der Gegensatz, in den ich die Mikrocentren der Riesenzellen zu

denen der Leukocyten stelle, sei in der Weise von mir erschlichen,

daC ich die gleichen Korperchen in den Leukocyten Centriolen,
in den Riesenzellen Centrosomen nenne. Wer meine Ein-

wendungen aus meiner eigenen Arbeit kennt, wird wissen, was er

von dieser Behauptung zu halten hat.
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Riesenzellen beurteilt, wiire dieser liaufon zweizelliger Eier im

wesentlichen das Gleiche wie ein zweizelliges Ei. Der Haufen

besteht ja in der That aus den gleichen Elementen wie die

„Z\veiergruppe". Hier ergiebt sich eben, daC uicht der momentane,

dem Auge sich darbietende Zustand, sondern die Geschichte
fiir die Bcurteilung maCgebend ist. In welcher Weise
die fragliche Ansammlung entstanden ist und vor

a Hem, was aus ihr wird, das ist die Frage, Wie nun

der Haufen zweizelliger Eier, sowohl wenn man ihn auseinander-

fallen, als wenn man ihn sich weiterentwickeln laCt, zeigt, daK er

aus lauter unter einander gleicbwertigen, selbstandigen Gebilden

besteht, die gar nicbts mit einander zu thun haben, so zeigt sich

ein Gleiches an den Centrosomen, welche die „Mikrocentren" der

Riesenzellen zusammensetzeu. In Vorbereitung zur Zweiteilung

(vielleicht in Knospung) kommen sie, jedes einem Spindelpol ent-

stammend, aus den multipolaren Mitosen, in diesem Zustande tiber-

dauern sie die Zellenruhe, bei der Vorbereitung zum niichsten

mitotischen Prozefi spaltet sich jedes in 2 (vielleicht unter

Umstauden 3) Stiicke, von denen jedes einen neuen Pol bildet,

und wieder in Vorbereitung zu neuer Teilung kehren sie, in —
ungefiihr — doppelter Anzahl, in die Zellenruhe zuriick. Es ist

dies, wenn auch nicht so klar zu verfolgen und vielleicht mit ge-

wissen UnregelmiiCigkeiten, der gleiche ProzeB, den ich an Seeigel-

Blastomereu verfolgt habe (19), die infolge gewisser Storungen

bei ihrer Entstehung zwar ein Centrosoma, aber keinen Kern er

halten batten. Das Ceutrosom teilt sich hier, wie in einer normalen

Blastomere, in 2 Tochtercentrosomen, die sich wie die Pole einer

Spindel gegeniiberstehen, aber es erfolgt wegen Mangels an Kern-

substanz keine Zellteilung. Die beiden Spharen bilden sich zuriick,

wie wenn die Zellteilung eingetreten ware, jedes Centrosom teilt

sich nach einiger Zeit wieder, wir haben nun 4 Centrosomen,

jedes von seiner Sphiire umgeben, dann 8, 16 u. s. w. Ein Unter-

schied liegt nur darin, daC in meinem Ealle die jeweils vor-

handenen Centrosomen ungefiihr an der Stelle, wohin sie wahrend

der hochsten Entfaltung ihrer Sphare zu liegen karaen, liegen

bleiben, so daB sie auf spateren Stadien, wo ihrer viele gebildet

sind, die ganze Protoplasmamasse ziemlich gleichmaCig durch-

setzen, wahrend sie in den Riesenzellen des Knochenraarkes eine

gewisse Neigung zeigen, sich im Mittelpunkte der ruhenden Zelle

anzusammeln. DaC durch diese Anhaufung nicht eine hohere

Einheit hergestellt wird, geht schon aus den spateren Schicksalen
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der daran beteiligten Centrosomen hervor; noch besser aber do-

kunientiert sich das Nebensachliche dieser Anhaufungen durch die

aulierordentlichen Variationen, die Heidenhain in der AnordDung

und Dichte derselben gefunden hat^).

So konnte ich schon friiher (17, S. 67) sagen, daB an diesen

sog. Mikrocentren der Riesenzellen uichts vorhanden sei, „was auf

irgend eine Zusamraengehorigkeit zu einer Einheit schlieBen

liefie, sei es durch eine nachweisbare Verkniipfung, sei es durch

irgend eine alle Korperchen umfassende, uur von einer Einheit

ausgehbare Wirkung".

Heidenhain hat zur Widerlegung dieses Satzes nochnaals auf das

Auftreten gemeinschaftlicher Strahlenfiguren und konzentrischer (?)

Protoplasmaschichtung im Umkreis seiner Mikrocentren hingewiesen.

Er ubersieht dabei, daC ein H a uf e n von gleichartigen und in keiner

Weise zu einer hoheren Einheit verbundenen Gebilden in mancher

und speciell physikalischer Hinsicht genau die gleiche Wirkung

ausiiben kann wie das Einzelgebilde. Protozoen, die irgend ein

Reiz zu einem Haufen versamraelt hat, werden in ihrem gemein-

samen Umkreis genau die gleiche Erscheinung einer konzentrischen

Sauerstoffabnahme bewirken, wie ein einziges solches Tierchen.

Oder um ein anderes Beispiel anzufuhren : wie das einzelne frische

Seeigel-Ei bei Spermazusatz alsbald von einer dichten Spermato-

zoensphare umgeben ist, so zeigt sich die gleiche Erscheinung an

einem Haufen sich dicht beruhrender Eier.

Was aber speciell das Phanomen der Zellenstrahlung anlangt,

so ist, wie ich schon friiher betont habe, das Auftreten einer zu-

nachst einheitlich aussehenden Strahlung kein Beweis fiir einen

einheitlichen Erreger. Dies lehren mit voller Sicherheit die bei

Seeigel-Eiern haufig zu beobachtenden Falle hochgradiger Poly-

spermie, wobei es vorkommt, daC 2 oder mehrere Spermakopfe

1) Nachdem Heidenhain gezeigt bat, dafi das Centrosoma der

Leukocyten eine Tendenz hat, den Mittelpunkt des Zellkorpers

einzunehmen, wird man annehmen miissen, daC den Anhaufungen
der vielen Centrosomen einer Knochenmarksriesenzelle im Zellen-

mittelpunkt die gleiche Ursache zu Grunde liegt. Da nun in

diesem letzteren Falle nicht angenommen werden kann , dafi jedes

Centrosom mit der ganzen Zellenoberflache durch gleich lange Ra-
dien verkniipft ist und also die Anhaufung der Centrosomen im
Mittelpunkt der Zelle unmoglich auf dem sog. „Spannungsgesetz"

beruhen kann, so ist damit ein neuer gewichtiger Einwand gegen
die Zulassigkeit dieser Erklarungsweise auch fiir die Leukocyten

gegeben.
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dicht nebeneinander liegen. Siiid dieselben so gelagert, daC sie

ilire Centrosomen einander zukehren, so erregen diese gemeinsam

eiu niehr oder weniger einheitliches Radiarsystcra. Schoii bei 0.

und R. Hektwig (66) siiid in Fig. 2 (Taf. VII) und Fig. 19 (1 af. II)

Fiille dieser Art im Umkrcis iiahe benachbarter Spermakopfe ab-

gebildet; ich selbst babe ganz abiiliche Zustiiiide im Lebeii und an

Scbnitten geseben. VVenn dies aber schon bei 2 oder 3 Centro-

somen moglich ist, wie viel niebr muB es der Fall sein, wenn mehr

als bundert solche Korpercben dicbt zusammengelagert sind. Das

W'icbtige fiir die Beurteilung soldier Strablungen, welcbe mebrer e

selbstandige Centrosomen umfassen, ist dieses, daC dieselben

nicbt als „Kinospbaren" i) zur Bildung karyokinetischer Figuren

fubren. Vielmehr werden sie, indem die erregenden Centrosomen

sich teilen und alle dadurcb gebildeten Tochtercentrosomen sich

voneinander entfernen, aufgelost, und es bildet sicb um jedes vor-

bandene Centrosom eine Kinosphare aus; jedes Centrosom
fiir sicb wird zu einem karyokinetischen Pole. Wie

dies in den soeben erwabnten Fallen von Polysperraie verfolgt

werden kann, so gilt es nacb Heidenhain's eigenen Befunden fiir

die Riesenzellen des Knocbenmarkes. Einzig die Zabl und Teilungs-

art der beim letzten mitotischen ProzeC vorbandenen Centrosomen

ist maCgebend fur die Zabl der Pole im nacbstfolgenden ; ob die

Centrosomen in der Zwiscbenzeit sicb in der Mitte die Zelle an-

gesammelt baben oder weit zerstreut liegen, ist obne jede Be-

deutung.

Wenn daber Heidenhain scblieClicb fragt, worin sicb denn

tiberbaupt die Einbeit des fraglicben Mikrocentrums dokumentieren

solle, wenn nicht durcb die von ibm beobacbteten Erscbeinungen,

so ist darauf zu antworten : Wenn der aus mebr als 100 zu-

sammenriickenden Centrosomen entstandene Haufen sich z. B.

in 2 Hiilften teilen wurde, von denen jede zu einem Pole einer

normalen Teilungsfigur wurde, dann miiCte der ganze Komplex als

eine bobere Einbeit angeseben werden.

Docb etwas derartiges existiert weder bier, nocb, so viel wir

bis jetzt wissen, in irgend einem anderen Falle. Heidenhain hat

zwar an verschiedenen Stellen seiner neueren Arbeiten gewisse An-

gaben Farmer's (37) ins Feld gefuhrt, durcb welcbe angeblich

seine Auffassung vollkommen bestatigt, die meinige aufs schlagendste

widerlegt wird. Farmer soil nachgewiesen baben, dafi sich bei

1) Vgl. beziiglich dieses Ausdruckes die Erorterungen auf S. 123.
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der SporenbilduDg von Fossombronia in jeder Zelle zunachst vier
Centren finden, die sich paarweise vereinigen, so daC eine typische

zweipolige Figur entsteht. Die Vereinigung mehrerer Central-

korperchen zu einer hoheren Einheit sei damit erwiesen. —
Untersucht man die in Betracht kommenden Bilder Farmer's, so

ist zunachst nicht zu verstehen, wie dieser Autor selbst zu den
Schlussen gelangen konnte, die er gezogen bat. Eine v i e r p o 1 i g e

Anlage der Teilungsfigur ist in keiner seiner Abbildung auch nur
andeutungsweise zu sehen. Manche Figuren deuten auf drei
Pole. Doch haben alle diese Figuren, speciell Fig. 2, 3 und 8,

Merkmale an sich, welche die Vermutung nahe legen, daB von An-
fang, an nur zvvei Pole vorhanden und in den eigentumlichen drei-

lappigen Figuren Bildungen gegeben sind, welche der „figure
ypsiliforme" entsprechen, die Van Beneden (4) bei der Ent-
stehung der I. Richtungsspindel von Ascaris beschrieben und in

Abbildungen vei-anschaulicht hat, welche zu einer jeden der Farmer-
schen Figuren ein voUig entsprechendes Gegenstuck liefern. Auch
Bilder, wie sie Harper (52, Taf. XI, Fig. 4) von Erysiphe ge-

geben hat, durften auf die Bedeutung der FARMER'schen Abbildungen

einiges Licht werfen. — Von einem Nachweis, daB die 2 definitiven

Spindelpole durch Verschmelzung je zweier urspriinglicher Pole

entstehen, fehlt jede Spur, und Farmer sagt selbst, daB er den
ProzeB dieser Verschmelzung nicht gesehen habe. Endlich muB
es als sehr fraglich bezeichnet warden, ob in diesen Zellen iiber-

haupt Centralkorperchen vorkommen
; Farmer's Angabe daB in

der Sphare oft ein winziges Kornchen unterscheidbar ist, von
welchem er annehme, daB es ein Centrosom sei, wird kaum als

ein Beweis anzusehen sein.

Mit diesen Einwendungen mochte ich nicht den FARMER'schen
Untersuchungen zu nahe treten; kein Beobachter kann mehr er-

kennen, als sein Objekt darbietet. Auf welchen Fundamenten aber
ruht die HEiDENHAiN'sche Lehre, wenn diese FARMER'schen Be-
obachtungen bei jeder Gelegenheit (55, 57, S. 207, 252, 269, 270)
seine ultima ratio darstellen !

—
Heidenhain hat nun neuerdings (55) fiir seine Mikrocentren-

Lehre noch ein drittes Objekt beigebracht : in Entartung
begriffene vielkernige Riesenzellen unbekanuter
Herkunft, welche er in einer mesenterialen Lymphdruse eines

Kaninchens aufgefunden hat. Das „Mikrocentrum" soil hier aus
einer verschieden groBen Zahl, bis etwa 50 Centralkorpern bestehen,

die durch eine Zwischenmasse verbunden sind. Die einzelnen
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Centralkorper des gleichen Mikrocentrunis konnen verschieden

groC und verschieden stark gefarbt sein. Gewohnlich ist nur ein

Mikroceiitrum vorhaiideii, docli konnen es auch mehrere (bis zu

acht) sein. — Welche Bedeutung dieses Objekt fiir die Erkenntnis

der cellularen Centren beanspnichen kann, daftir seien einige An-

gabeu Heidenhain's iiber dasselbe angefiihrt. Die fraglicben

Riesenzellen sind (S. 225) „in zweifacher Hinsicht pathologischer

Natur". Sie sind „erstlicb auf Grund eines patbologisches Prozesses

. . . entstanden, und zweitens sind zwar nicht alle, aber viele von

ihnen in celluliirer Degeneration begriffen". Niemals wurde (S. 229)

weder eine direkte noch eine indirekte Kernteilung oder auch nur

Spuren eiuer solchen an diesen Zellen vvahrgenommen ; viele zeigen

„die deutlichen Erscheinungen des inneren Verfalls".

Ich babe im Abschnitt A dargelegt, wie leicht zerstorbar die

Centrosomen sind, so daC ich fast bei alien mir bekannten Ob-

jekten einzelne Fiille von kornigeni Zerfall beobachtet habe,

der zu genau den gleichen Bildern fiihrt, die Heidenhain an den

fraglichen Riesenzellen gefunden hat. Wenn man nun bedenkt,

daC dieser kornige Zerfall in Zellen auftreten kann, die in jeder

Beziehung deni Zustand einer normalen gesunden Zelle viel naher

stehen, als das in Rede stehende Objekt, so wird kaum ein Zweifel

moglich sein, wie diese „Mikrocentren" und ,,Centralkorper" zu

deuten sind. Ihr Verhaltnis zur Struktur und Vermehrung der

Centrosomen ist das gleiche, wie das eines im Absterben zerfallen-

den Eies zum FurchungsprozeC. Mehr ist dariiber nicht zu sagen.

Damit haben wir die samtlichen Grundlagen der Heiden-

HAiN'schen Mikrocentren-Theorie und also auch diese Theorie selbst

kennen gelernt ; iiber ihre Berechtigung im Ganzen brauche ich

dem Gesagten nichts mehr hinzuzufiigen.

K a p i t e 1 VI.

Das Centrosom als cyklisches (xel)ilde. Zur Tlieorie der

Ceiitrosoinenwirkung bei der Zellteilung.

Im vorigen Kapitel glaube ich bewiesen zu haben, dafi die

normale Succession karyokinetischer Teilungen in den mit Centro-

somen ausgestatteten Zellen darauf beruht, da.R ein der entstehenden

Zelle in der Einzahl zukommendes Centrosom sich aktiv zweiteilt,

worauf die beiden so gebildeten Centrosomen vermoge der ihnen
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innewohnenden Eigenschaften eine Kern- und Protoplasmateilung

zwischen sich bewirken, so daB jede Tochterzelle ihre Existeuz

wieder rait einem Centrosora beginnt und nun der gleiche Vor-

gang sich wiederholt. Es fragt sich nunmehr, welche Eigenschaften

den Centrosoraen zukoramen, um diesen Parallelisraus, der fiir die

Lebensfahigkeit des von einer Zelle abstammenden oder abhangigen

Organismenteiles notwendig ist, zu sichern ; um zu garantieren,

daB das Centrosora nicht wirkt, ohne sich geteilt zu haben, und

daC es sich nicht wiederholt teilt, ohne dazwischen seine Wirkung

zu entfalten, in welch beiden Fallen pathologische Zustande ent-

stehen wurden. Vor alleni ist zu erraitteln, ob die Centrosoraen

selbsfdiese notwendige Fixierung ihrer Zahl beherrschen, oder ob

dieselbe von anderen Teilen der Zelle abhangig ist.

Diesen Fragen sollen die folgenden Betrachtungen gewidraet

sein. Die Ueberschrift verspricht vielleicht raehr, als die folgende

Analyse leistet; denn diese soil von einer allgemeinen Theorie der

Centrosomenwirkung nur eine Seite behandelu. Hieriiber mogen

noch ein paar Worte vorausgeschickt werden. Die Beziehung der

Centrosoraen zur Kern- und Protoplasraateilung ist nicht eine direkt

mechanische, in der Weise etwa, wie ein zusamraenschnurrender

Ring ein in ihra eingelagertes Gebilde zerteilen wurde, sondern

sie liegt darin, dafi die Centrosoraen Vorgange im Kern und Proto-

plasraa veranlassen, welche zu einer geregelten Halbierung und

Verteilung des Kernraaterials und im Zusamnienhang damit zu

einer eutsprechenden Zweiteilung des Zellkorpers fuhren. Eine

Theorie der Centrosomenwirkung wiirde also zweierlei zu urafassen

haben: 1) die Natur dieser Einwirkung an sich, 2) die in den

Eigenschaften des Centrosoras begrundete Kegel ung dieser Ein-

wirkung, der Art, daC sie zu einer normalen Teilung fuhren muC;

gleichgiltig, worauf sie beruht. Ueber die erste Seite, vor allem

also uber die Frage, auf welchen Eigenschaften der Centrosoraen

die Bildung und eventuell die weitere Beeinflussung der Kino-

spharen beruht, jenes Mediums, vermittelst dessen die Centrosoraen

ihre wichtigsten, vielleicht alle ihre Wirkungen in der Zelle be-

thatigen, enthalten die folgenden Betrachtungen nichts, denn hieruber

wissen wir noch nichts, auBer daC die Strahlungeu durch irgend eine

Einwirkung der Centrosoraen auf die Uragebung veranlaCt werden.

Was die einraal gebildeten Strahlen leisten, daruber ist ja bereits

manches sehr Wichtige ermittelt, doch gehort dies nicht in eine

Theorie der Centrosomenwirkung. Was uns im folgenden be-

schaftigen wird, ist also lediglich die Frage, welche Eigenschaften
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die Centrosoinen besitzen, uni ihre Wirkung auf Kern und Proto-

plasma so auszuiibeii, daC eine Succession von normaleu Teilungen

gewilhrleistet wird.

Eine Untersuchung hieriiber scheint vielleicht von sekundarem

Interesse zu sein, und dock ist sie es nicht. Denn die Bedeutung

der Centrosomen fiir die Zellteilung ist viel weniger eine direkt

fflechanische als eine regulatorische. Nach Erfahrungen, wie den von

Morgan (85) niitgeteilten — und ahnliche habe ich selbst geraacht —
diirfte es kaum zweifelhaft sein, dafi die Fiihigkeit, sich in Stiicke

durchzuschniiren, deni Protoplasma auch solcher Zellen, die Centro-

somen besitzen, ohne Beteiligung dieser Korperchen
eigen ist. Der Mechanismus der Protoplasmateilung, vielleicht in

iokaler Veranderung der Oberflachenspannung berubend, liegt dem-

nach im Protoplasma selbst; was die Centrosomen dabei bewirken,

ist meiner Meinuug nach nur dieses, daC dieser Mechanismus in einem

bestimmten Zeitpunkte, nilmlich im AnschluC an die Kernteilung,

und an einem bestimmten Orte, namlich in der Mitte zwischen den

beiden Tochterkernen, in moglichst exakter Weise zur Thatigkeit

gebracht wird. Aehnlich ist es mit der Kernteilung. Man
braucht nur die Tafeln zu betrachten, die in den von Stras-

BURGER und seiuen Schiilern herausgegebenen Cytologischen Studien

(98) enthalten sind, um sich zu iiberzeugen, daC der zweipolige

Fadenapparat, der die geregelte Verteilung der Chromosomen leitet,

in gewissen Zellen ohne Centrosomen, ja ohne etwas irgend damit

Vergleichbares, in einer fundamental anderen Weise, entsteht. Auch

hierbei sind also die Centrosomen nichts iiberhaupt UnerlaCliches,

sondern otienbar nur das beste Mittel, urn die Bipolaritat der

Teilungsfigur in einfachster und exaktester Weise herzustellen und

die Kernteilung raumlich und zeitlich aufs genaueste mit der Zell-

teilung zu verbinden. Ich mochte sagen: die Teilung mit Cen-
trosomen ist die eleganteste Losung einer Aufgabe, die auch

auf andere und wohl mehrfach andere Weise gelost werden kann ^).

Bei dieser wesentlich regulatorische n Bedeutung der Centro-

somen ist die Frage, auf welchen Eigenschaften die exakte Rege-

lung ihrer Wirkung beruht, im Grunde das Kardinalproblera ihrer

Funktion. Einstvveilen wird sich daruber Folgendes sagen lassen.

Das Centrosom ist nicht ein Korperchen mit stets gleichen

Eigenschaften, sondern ein cyklisch sich veranderndes Gebilde'^).

1) Wenn auch nicht in der gleichen Zellenart.

2) Vgl. Zellen-Studien, II, S. 90/91, 186/187.
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Wenu dies auch an vielen Objekten ihrer Kleinheit wegen kaum
Oder gar Dicht nachweisbar ist, so lassen dagegen die groCen

ZelleD, wie die Ovocytea, Eier und ersten Furchungszellen, diese

hochst wichtige Thatsache aufs klarste erkennen, GroBe, Form,

Struktur und Reaktion der Centrosomen audern sich successive

in gesetzmilBiger Weise, und es vollzieht sich so in jeder Zelle ein

Kreislauf, der sich in den Tochterzellen genau ebenso wiederholt.

Mit diesem Wandel in den Eigenschaften der Centrosomen gehen

streng parallel Verjinderungen in der Zellsubstanz, die sich be-

sonders in der Entstehung, Um- und Riickbildung der Spharen

auBern, Veranderungen, die also in ihrem Verlauf in irgend einer

Weise ^an den Kreislauf der Centrosomen gebunden erscheinen.

DaB der Umbildungskreis der Centrosomen nicht eine Wieder-

spiegelung cyklischer Veranderungen ist, die sich primar in der

Zellsubstanz oder im Kern abspielen, dafiir haben wir den sichersten

Beweis in dem von mir (19) an einer groBen Zahl von Exemplaren

beobachteten Falle, wo eine primiire Blastomere eines Seeigel-Eies

(genauer: eines Eibruchstiickes) nur ein Centrosoma, aber keinen

Kern erhalten hatte. Ohne daB es hier zu einer Teilung der

Protoplasmamasse kommt, vermehrt sich das Centrosoma von 1

auf 2, von 2 auf 4, von 4 auf 8 u. s. w., vvobei alle sonst zu

beobachtenden Erscheinungen des Centrosomencyklus : Wachstum,

Abplattung, Reduktion, und auch die Begleiterscheinungen in der

Zellsubstanz ganz ebenso durchlaufen werden, wie bei einer nor-

malen Furchung. DaB dieser Kreislauf nicht vom Kerne abhiingt,

ist damit unmittelbar bewiesen; aber auch daB eine cyklische Ver-

anderung im Protoplasma das primum movens sei, ist nicht

denkbar. Denn centrosomenlose Protoplasmastucke machen einen

solchen sich rasch wiederholenden Kreislauf von Veranderungen,

wie er hier zu postulieren ware, nicht durcb.

Wenn ich diese somit als autonom erkannte Succession von

Veranderungen des Centrosoms einen cy klischen ProzeB nenne,

so soil damit ausgedriickt sein, daB das Centrosom bei seiner Um-
bilduug nicht an irgend einem Punkte Halt machen und von da

rticklaufig auf einen friiheren Zustand zuriick-

gehen kaon; sondern es liegt offenbar in seiner Konstitution,

sich nur in einer bestimmten Richtung zu verandern, um als End-

punkt dieses Weges den Ausgangspunkt wieder zu erreichen, wor-

auf der gleiche Cyklus von Neuem anhebt.

Mit diesem Cyklus ist nun, wenn auch nicht un-
losbar, so doch sehr fest d ie Einrichtung verkniipft,
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daC aiif eiiier gewissen Stufe eine Zweiteilung sich

einleitet, so daB das Cent ro so ma seinen Aus gangs-
pun kt nicht mehr als eiii Kori)erchen, son d cm ver-

(loppelt wieder erreicht.

In den beiden konstatierten Momenten, der cyklischen
Veriinderung und in der mit jedem Cyklus verbundenen

Zweiteilung sind diejenigen zwei Fundamentaleigenschaften

der Centrosonien ausgesprochen, in denen das GesetzmiiBige ihrer

Wirkung begrundet ist. Die Quali tiitenan der ung, die wir

oben konstatiert haben, laCt uns vorstehen, daC das Centrosoma

nicht in alien Stadien seiner Existenz befahigt ist, die zur Er-

regung des Protoplasmas, vielleicht auch des Kernes, notige Wirkung,

die wir wlihrend der karyokinetischen Prozesse beobachten, aus-

zuiiben, sondern daC es diese Fiihigkeit auf einem bestinimten

Punkte seines cyklischen Entwickelungsganges gewinnt, um sie iiach

einer gewissen Zeit wieder zu verlieren. Und da nun jedes Cen-

trosom diesen bestimniten Punkt nur einmal erreicht, indeni mit

jedem Cyklus eine Zweiteilung verbunden ist, so folgt, daC jedes

Centrosom wiihrend seiner Existenz nur einmal eine „k in eti so he"

Perioiie durchliiuft oder, wie schon ira Kapitel III konstatiert,

nur eine Kinosphare erzeugt; die nachste kinetische Periode

betrili't bereits seine beiden Tochtercentrosomen.

Dieser Satz wird, abgesehen von dem, was der norm ale Ver-

lauf unmittelbar lehrt, am klarsten durch Versuche illustriert, die

ich 1896 (23) mitgeteilt habe und die darauf ausgehen, die Wir-

kung des Centrosoms, soweit sie sich in der Durchschniirung des

Protoplasmas iiuCert, bis nach Ablauf seiner kinetischen Periode

hintanzuhalten und den weiteren Verlauf zu verfolgen. Es sind

verschiedene Moglichkeiten vorhanden, um eine solche Lahmung zu

erzielen ; Kalte, Pressung und chemische Agentien konimen in Be-

tracht. Hier seien nur die Abkiihlungs versuche kurz be-

sprochen. Abkiihlung geringereu Grades scheint bei Zelieu, die

in Teilung begriti'en sind, uichts weiter zu bewirken, als Slillstand

aller Prozesse, ohne daC eine Veranderung der Strukturen eintritt.

So kann man Eier von Ascaris durch Versetzen in eine Temperatur

von ca. -f-
4 " auf Tage und Wochen auf dem gerade erreichten

Furchungsstadium erhalten ; ihr Aussehen bleibt dabei das gleiche.

Sowie man sie wieder in eine ihnen zusagende Temperatur bringt,

geht die Entwickelung ungestort da weiter, wo sie unterbrochen

worden war. Starkere Abkiihlung auf — 2 bis 3° hat dagegen, wie

O. Hertwig (61) fiir Seeigel-Eier festgestellt hat, vollstandige
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Riickbildung der Strahlung zur Folge, also eine Zerstorung der

Struktur, welche von den Centrosomen hervorgerufen wird und

vermittelst deren sie auf die Teilungsvorgange einwirken ; beira

Wiedererwarmen stellt sich die Einwirkung der Centrosomen auf

das Protoplasma wieder her, die Strahlungen erscheinen wieder.

Auf Grund unserer vorausgehenden Betrachtungen ist nun zu er-

warten, daC der weitere Verlauf bei diesen Experiraenteu ein ver-

schiedener sein muC je nach dem Zeitpunkt, in welchem man die

von den Centrosomen hervorgerufenen Strukturen zum Verschwinden

bringt. Geschieht dies wahrend der kinetischen Periode
so werden die Centrosomen bei der Wiederherstellung ihrer Be-

ziehungen zum Protoplasma die riickgebildeten Kinospharen wieder

erzeugen konnen und der Teilungsvorgang wird normal ablaufen

;

wirkt dagegen die Kalte nach Ablauf der kinetischen
Periode der Centrosomen, aber bevor die Wirkung auf das

Protoplasma, die wahrend dieser Periode eingetreten ist, zur Zell-

teiluug gefuhrt hat, so wird eine nochmalige Entstehung der zur

Teilung fiihrenden Protoplasmaanordnung nicht moglich sein und

die Zellteilung ausbleiben miissen. Die Versuche bestatigen diese

Erwartung. Brachte 0. Hertwig Eier vor der Kernauflosung

Oder auf dem Spindelstadium in die Kaltemischung und dann

wieder in Zimmertemperatur, so erfolgte eine normale Zweiteilung.

Eier dagegen, in den en ich kurz vor oder wahrend der Proto-

plasmadurchschnurung durch Einwirkung der Kiilte Riickbildung

ihrer Sphiiren veranlaCte, brachten es nach dem Wiedererwarmen

in keinem Fall zur Teilung. Selbst da, wo die Furche fast schon

durchgegangen war, bildet sie sich wieder zuriick und es spielen

sich nun in dem einheitlich gebliebenen Ei genau die gleichen

Prozesse ab, die normaler Weise auf die beiden primaren Blas-

tomeren geschieden sind, so dafi also nach eiuiger Zeit 4 Cen-

trosomen und 4 Sphiiren gebildet sind, die eine im einzelnen ver-

schiedene, unter alien Umstanden aber pathologische Teilung be-

wirken.

DaC ein solches Experiment mit diesem Erfolg moglich ist,

beruht darauf, daC, wie schon mehrfach betont, die Wirkung der

Centrosomen bei der Zellteilung eine indirekte ist. W^ His spricht

in seinen sehr anregenden Betrachtungen iiber die Beziehungen

der Centrosomen zu den Sphiiren (68, S. 443) von Ringwellen, die

sich um die Centrosomen ausbreiten, immer weitere Kreise be-

schreiben und allmahlich der Zellenoberflache zustreben. Dieses

Bild ist ganz geeignet, um die Thatsache der zeitlichen Diffe-
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renz zwischcn der unmittelbaren Wirkung der Centrosoraen und

der EndwirkuDg der von ilinen ausgelosten Vorgange klar zu

machen; bis die Welle ausgelaufen ist und ihre Wirkung zu Ende

gebracht hat, kann der Welleuerreger schon geschwunden sein

Oder seine Fahigkeit der Wellenerzeugung verloren haben. So

ist es ja auch zu erklaren daC die beiden Centrosoraen einer

mitotiscben Figur sich bereits vor Beginn der Zelldurchschniirung

teilen konnen, ohne daC hierdurch eine Storung entstebt. Denn

ehe die von den 4 neuen Centrosoraen ausgehenden Wellen ihre

Wirkung entfalten konnen, sind die von den beiden Muttencentro-

soraen hervorgebrachten Wellen rait ihren Leistungen zu Ende ge-

kommen, d. h. die Zelle ist in 2 Tochterzellen geteilt, deren jede

2 vor oder in ihrer kinetischen Periode stehende Centrosoraen

besitzt.

Wir dtirfen also sagen : rauC die kinetische Phase in dem

Kreislauf des Centrosoms voriibergehen, ohne daB die von ihm

ausgelosten Vorgange, welche rait der Zellteilung endigen, diese

ihre normale W'irkung bethatigen konnen, so ist dieses naraliche

Centrosoraa nicht befahigt, noch einraal auf seinen kinetischen

Zustand zuriickzukehren ; es kann in dieser Zelle nicht noch ein-

raal eine zweipolige raitotische Figur entstehen, sondern nur

eine vierpolige, well erst die nachste Centrosoraengeneration

wieder zur Erzeugung von Kinosphiiren befahigt ist.

Was nun die Einrichtung anlangt, daB zu jedera Centrosomen-

cyklus eine Zweiteilung gehort, so litBt sich diese Verknupfung

nach dera, was wir uber die Vorgange bei der Centrosoraenteilung

wissen, noch etwas naher analysieren. Wir haben gesehen, daB

die Teilung des Centrosoms vorbereitet wird durch eine Zwei-

teilung des zunachst eiufachen Centriols. Die beiden Tochter-

centriolen reprasentieren die Mittelpunkte fiir die beiden zu

bildenden Tochtercentrosoraen ; und so wenig wir liber die dyna-

raischen Beziehungen hierbei aussagen konnen, so werden wir doch

kauni fehl gehen, wenn wir die Verdoppelung des Centriols als

die Bedingung fiir die Zweiteilung des Centrosoms betrachten.

Ist dies aber richtig, so konnen wir die cyklische Wiederkehr der

Centrosoraenteilung genauer so forraulieren : In den Kreislauf des

Centrosoras fallt regularer Weise eine Zweiteilung des Centriols,

und zwar, wie die Beobachtung lehrt, erfolgt dieselbe, ehe das

Centrosora in seine akinetische Phase eintritt oder spatestens

wahrend derselben. Durch die Wirkung, welche die beiden Tochter-
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centrioleu ausiiben, wird dann wahrend dieser akinetischen Periode

die ZweiteiluDg des Centrosoms herbeigefiihrt, so daC dasselbe vor

Erreichung der nachsten kinetischen Periode verdoppelt ist.

WUrde die Teiluug des Ceiitriols abnornier Weise unterbleiben,

so wiirde nach dieser Aiiffassuiig das Centrosom als das gleiche

einheitliche Korpercheu seineu iDaktiven Zustand erreichen, das

es vorher war, es wiirde ungeteilt in deu nachsten Cyklus ein-

treten imd eine monocentrische karyokinetische Figur er-

zeugen. Ich habe in der That Falle beobachtet, welche dieser

Forderung entsprechen. Bei meinen nicht verotfentlichten Unter-

suchungen iiber die Spermatogenese des FluCkrebses, mit denen

ich in den Jahren 1885 und 1j^86 beschaftigt war, sind mir 2

Falle von monocentrischen Mitosen vorgekommen, von denen ich

einen in Fig. 37a und b (Taf. Ill) wiedergebe. Die Zellen waren

durch vorsichtiges Zerklopfen der Hodenacini isoliert worden. Die

Methode hat den Vorzug, daB die Zellen gedreht werden und so

jeder Zweifel iiber die Anorduung der Telle ausgeschlossen werden

konnte. Ueberdies mochte ich glauben, daB man auf Schnitteu

diese Art von Abnorniitaten nur schwer entdecken wiirde. Die

beiden Fiille stinimeu vollkonmien mit einander iiberein. In beiden

enthalt die Zelle nur ein Centrosom, welches ungefahr den Mittel-

punkt einnimmt. Von ihm gehen nach alien Richtungen an-

niihernd gleich lange Fadchen aus, an denen die in Form einer

Kugelschale angeordneten Chromosomen befestigt sind. Durch

Zertriimmern der einen Zelle konnten einzelne Chromosomen mit

ihrer Faser isoliert werden. Ob zwischeu diesen Fadchen, die

den Spindelfaserhiilften einer normalen Mitose entsprechen, noch

andere verliefeu, vermag ich nicht mehr festzustellen, doch gingen

sie jedenfalls nicht iiber die Chromosomenschicht hinaus. Die

etwa 100 Chromosomen — es ist dies die typische Zahl in den

Spermatocyten — sind riugsum ziemlich gleichmaliig in der Kugel-

flache verteilt, wie dies aus den beiden um 90° gegeneinander

gedrehteu Ansichten ersichtlich ist.

Die Bedeutung dieser eigenartigeu Vorkommnisse fiir die

Auffassung der karyokinetischen Figur soil an einem anderen

Orte besprochen werden. Hier geniigt es, auf die Existenz solcher

Falle aufraerksam zu machen, welche beweiseu, daC zur Ent-

stehung der mitotischen Figuren nicht eine Zwei- oder Mehr-

poligkeit notwendig ist, soudern daK auch das einzelne Cen-

trosom, sobald es in seine Aktivitatsperiode eintritt, fiir sich allein

alles das hervorruft, was sonst jeder Pol einer dicentrischen oder
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polycciitrischen Figur erzeugt. Audi die llalbspindelii und

„Fachprkerne", die R. Hertwig (64) bei der Eiitwickelung des

uiibefrucliteten Seeigel-Eies gefunden hat, diirfteu in dieser Weise

zu deuten seiu,

Di'in Unterbleibcn der Teilung des Centriols, wie es fiir die

eben besprocheiien Fiille vorausgesetzt wurde, wiirde gegeniiber-

stehen eine Me hr teilung desselben, welche dann zu einer

siniultanen Melirteilung des Centrosoms fiihren wiirde.

Ob solche Falle wirklich vorkommen, ist noch uicbt sichergestellt,

wenn auch gewiB sebr wabrscbeinlich. Besonders die nicht selten

zu beobachtenden dreipoligen Figuren diirften in dieser Weise

zu erklaren sein. Andere Fiille mehrpoliger Teilungsfiguren da-

gegen entstehen, wie nachgewiesen, durch Unterdriickung
der P r 1 p 1 a s ni a t e i 1 u n g bei r e g u 1 a r e m A b 1 a u f a 1 1 e r

sonstigen Prozesse, wodurch Centrosomen, die auf ver-

schiedene Zellen verteilt sein sollten, in einer Zelle zusamraen-

bleibeu.

Bei manchen Arten der Zellverniehrung, so bei der Furchung,

scheinen die eiuzelnen Centrosoraen-Cyklen ohne Hemmuug auf

eiuander zu folgeu, so daB eine Phase ohne Stillstand in die

audere iibergeht. In der Kegel dagegen steht der Cyklus in einera

gewissen Puukte still, uni erst auf einen Reiz von Seiten der

Zellsubstanz weiterzulaufen. Dieser Stillstand wird naturgeniiifi

in die Periode der Inaktivitat fallen, und es scheint nach den

histiologischen Befunden, dafi es das Stadium ist, auf dem die

1 ochtercentrosomen gebildet, aber noch mit einander verbunden

sind, also das Stadium des Doppelcentrosoms oder
Diplosoma (Zimmermann), welches den Dauerzustand
der Centrosomen darstellt. In der That wird dieses un-

mittelbar vor der nachsten kinetischen Periode stehende Stadium

dasjenige seiu, welches eine ruhende Zelle zu moglichst rascher

Einleitung des Teilungsprozesses befahigt, und welches wir sonach

als das zweckmaBigste fiir den Dauerzustand ansehen diirfen.

Auf Grund vorstehender Betrachtungen mochte ich meine

Auffassung von dem Verhaltnis des Centrosoms zur Zellteiluug in

folgende Satze zusammenfassen

:

Zum Zweck der Teilung hat sich in der typischen Metazoen-

Zelle in Gestalt des Centrosoms ein Apparat ausgebildet, der die
Bd. XXXV. N. F. XX.VIU. -^-^
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karyokinetiscben Prozesse maschinenmaCig zura Ablaufen bringt.

Auf gewisse, in den einzelnen Fallen jedenfalls sebr verscbiedene

Reize bin setzt die Zelle das gebemmte Centrosoma in Bewegung,

worauf dieses in seinera Entwickelungscyklus weiterscbreitet und

die mit seiner Urabildung verknupften Erscbeinungen, welcbe wir

kurz als karyokinetiscbe bezeicbnen konnen, bervorruft. Ob dabei

die Cbromatinmetamorphose direkt durcb den gleicben Reiz von

Seiteu des Protoplasmas ausgelost oder erst indirekt durcb das

Centrosom veranlaCt wird , ist nocb festzustellen ^). Bei dieser

Regelung des Zellteilungsvorganges ist der Zelle als Ganzes auCer

der Auslosung jede weitere Einwirkung genommen. Die Be-

berrgcbung des Teilungsprozesses ist den Centrosomen so vollig

iiberantwortet, daC der normale Verlauf der Teilung ganz auf das

normale Verbalten der Centrosomen gegrtindet ist. Dieses normale

Verhalten liegt, abgeseben von der selbstverstandlicben Voraus-

setzung, daB die Centrosomen an sicb von einer der gesunden

Zelle zukommenden Beschaffenbeit sind, darin, daC die zur Teilung

scbreitende Zelle mindestens 2 und nicbt mebr als 2 vor ibrer

kinetiscben Periode stebende Centrosomen entbalt. Bedingt aber

ist dieser Zustand dadurcb, daB 1) zufolge der Art, wie die Cen-

trosomen wabrend ibrer kinetiscben Pbase auf Kern und Zell-

substanz einwirken, jedes in einer Zelle vorbandene Centrosom

typiscber Weise einen Teil des Protoplasmas fiir sicb als Tochter-

zelle abgrenzt, so daC jede entstebende Zelle ein Centrosom ent-

biilt, und daB 2) das Centrosom durcb eine nicbt weiter analysier-

bare Regulation die Eigenscbaft besitzt, sicb scbon wabrend oder

unmittelbar nacb dieser Aktivitatsperiode zur Zweiteilung vor-

zubereiten und vor Erreicbung der nacbsten kinetiscben Periode

zu verdoppeln, wodurcb die postulierte Zweizabl bergestellt ist.

Unterbleibt diese Teilung abnormer Weise, oder wird die Zelle

nacb der Verdoppelung des Centrosoms des einen dieser beiden

Korpercben beraubt, oder entbalt sie infolge irgend einer Ab-

normitiit mebr als 2 zur karyokinetiscben Wirksamkeit befabigte

Centrosomen, so ist sie nacb alien unseren Erfabrungen nicbt im

Stande, diesen Mangel oder UeberscbuC zu korrigieren; vielmebr

folgt jedes vorbandene Centrosom den in ibm liegenden Tendenzen,

ob aucb die Zelle oder ibre Abkommlinge daruber zu Grunde geben.

1) Vgl. Boveri (19).
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Kapitel VIL

Entstehuug der Cciitrosoinen.

Die in den vorigen Kapiteln aufgestellten Siltze uber die

Beschalienheit und Wirkungsweise der Centrosomen bediirfen noch

einer Priifung in Bezug auf die Ausdehnung, in der sie giltig

sind. Es kann heute keinem Zweifel mehr unterliegen , dafi

die karyokinetische Teilung nicht in alien Zellen unter Betei-

ligung von Centrosomen ablauft. Die Centrosomen sind sicher

nicht Gebilde von der Wertigkeit der Chromosomen. Man braucht

nur an die Verhiiltnisse bei vieleu Protozoen , den meisten

Pflanzen, in den Ovocyten vieler Tiere zu denken, um zu erkennen,

daC es sich in den Centrosomen um Gebilde zur Erzeugung ge-

wisser Efiekte handelt, die durch andere Einrichtungeu ersetzt

sein konnen^); Einrichtungen, die zura Teil wahrscheinlidi als

Vorstufen fur das Auftreten typischer Centrosomen anzusehen sind,

so daC das Homologon dieser Korperchen angegeben werden kann,

wahrend andere Zellen sich von Anfang an in ganz anderen Bahnen

entwickelt haben mogen ^).

1st nun in dieser Hinsicht die Giltigkeit der Centrosomen-

lehre sicherlich eine beschriinkte, so ist eine andere Erage die,

ob eine Einschrankung der aufgestellten Satze auch in der Rich-

tung einzutreten hat, daC in Organismen, deren Zellteilung durch

Centrosomen vermittelt wird, diese Korperchen nicht dauernde

Organe, sondern vorubergehende Bildungen sind, dafi sie, wenn

geschwunden, in irgend einer Weise wieder neu gebildet werden,

Oder dafi gar n e b e n den durch Teilung sich forterbenden unter

gewissen Umstanden neue entsteheu konuen. Auch bei dieser

Frage werden wir aber nochmals eine scharfe Unterscheidung vor-

zunehmen haben.

Unter Neubildung kann man Verschiedenerlei verstehen

und hat damit in Bezug auf die Centrosomen in der That 2 ganz

1) Vgl. das auf S. 155 Gesagte.

2 I Mit Rlicksicht auf solche Moglichkeiten habe ich schon 1888
(13, 8. 9) geschrieben: „Ist es richtig, daC die ganze achromatische
Figur nur als Mittel zur richtigen Verteilung der chromatischen
Elemente von Bedeutung ist, dann haben diese Variationen, meines
Erachtens, nichts AufFallendes. Denn es scheint mir wohl annehm-
bar zu sein, daC, wae bei verschiedenen Typen der vielzelligen Tiere,

so auch bei verschiedenen Zellarten der gleiche Zweck bier auf
diese, dort auf eine andere Weise erreicht werden konne."

11*



164 TheodorBoveri,

verschiedene EntstehuDgsarten bezeicbnet. Einmal bedeutet N e u

-

bildung von Cent roso men einen Vorgang, bei dem auf ge-

wisse Reize hin an beliebigen Stellen im Protoplasuia und in ganz

wecbselnder Zahl Gebilde auftreten, welcbe die Qualitaten von

Centrosomen besitzen sollen. Auf der anderen Seite wird als

Neubildung eine an bestimmte Teile der Zelle gebundeue, in

genau regulierter Weise sich vollziehende Dilferenzierung eines

Centrosoms bezeicbnet.

Die erstere Art von Centrosomenbildung wird man am besten

kiinstliche Erzeugung nennen, sie batte, wenn wir an die

Qualitaten der Centrosomen deuken, etwas vom Cbarakter einer

Urzaigung an sicb. Die zweite Art dagegen ware zu vergleichen

gewissen Prozessen, die uns besouders klar an einzelligen Orga-

nismen entgegentreten und fur die icb als Beispiel eine Tbatsache

aus den Lebenserscbeinungeu von Paramaecium anfiibren will. Wie

R. Hertw^g gezeigt bat, geht das Cytostom dieses Infusoriums

durch eine Art von TeilungsprozeB auf die beiden Tochtertiere

iiber, es vererbt sich also regularer Weise wie ein durch Zwei-

teilung sich vermehrendes Centrosom. Geht aber einem kern-

haltigen Paramaecium das Cytostom verloren, so vermag das Tier

dasselbe an der richtigeu Stelle neu zu bilden oder, wie wir hier

sageu : zu regenerieren. In ahnlicher Weise wurden wir auch die

zweite oben aufgetuhrte Moglichkeit einer Centrosomenneubildung

den Regenerationserscheinungen im allgemeinsten Sinne

des Wortes einzureihen haben.

Inwieweit die beiden Moglichkeiten in der Natur verwirk-

licht sind, soil im folgenden untersucht werden. Da die Angaben

iiber den ersteren Modus die Entstehung der Centrosomen in das

Pro topi as ma verlegeu, wahrend diejenigen iiber den letzteren

sich auf den Kern beziehen, konneu wir dieses Merkmal unserer

Einteilung zu Grunde legen.

a) Neubildung von Centrosomen im Protoplasma.
Kiinstliche Astrosphiiren.

Alle Argumente, welcbe eine Neubildung von Centrosomen

im Protoplasma, bezw. einen Uebergang gewohnlicher Protoplasma-

Mikrosomen in Centrosomen darthun sollen, scheiuen mir in bohem

MaCe anfecbtbar zu sein. Der Hinweis darauf, da6 Centrosomen

oder Centriolen in vielen Fallen ebenso aussehen und so reagieren,

wie jene inditferenten Kornchen des Protoplasmas, ist vollig hin-
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fiillig, wenn man bedenkt, was wir deiiii ubcrhaupt von den Eigeu-
schaften sowohl der Ceutrosomen und Cuntriolen wie jener Korn-
chen zu erkennen vermogeu. Ich glaube, man braucht auf dieses

Argument nicht weiter einzugehen. Eine genauere Betrachtung
dagegeu erfordern die fur verschiedene Zellen nachgewiesenen
multiplen St r ahlenfiguren, von denen nach der Ansicht
einiger Autoren die beiden fur die Mitose bestimmten Sphiiren

nur ein besonders ausgezeiclinetes Paar sein sollen.

Solclie vielfache Strahlungen hat zuerst Carnoy (29) in den
Ovocyten von Ascaris megalocephala gesehen ; dann hat Reinke
(90) fur Bindegewebszellen aus dem Bauchfell der Salamander-
larve das Vorkonmieu von sekundaren und tertiaren Centren ueben
den typischen primaren beschrieben, und endlich wurde von Mead
(80) in den Ovocyten des Anneliden Chaetopterus das Auftreten
einer groBen Zahl von kleinen „Asteren" nachgewiesen, neben denen
erst nach einiger Zeit die zwei fur die erste Richtungsspindel
bestimmten Astrospharen, durch ihre GroCe erkennbar, auftreten,

so daC Mead sie von jenen kleinen inditi'erenten ableiten zu
mussen glaubt.

Es ist nun vor allem fraglich, ob es sich in diesen ver-

schiedenen Fallen urn vergleicbbare Bilduugen handelt. Wenn ich

zuuachst die Abbilduugen von Reinke betrachte, so rauB ich ge-
stehen, daC sie mich von dem Vorhandeusein „sekundarer oder
tertiarer Centren" nicht iiberzeugen. DaC die Fadchen eines Netz-
werkes, wie Reinke es zeichnet, gelegeutlich radiiir auf einen
Punkt Oder ein hier gelegenes Korn zusammenlaufen, erscheint

ebenso selbstverstandlich wie bedeutungslos. Etwas weiteres aber
vermag ich in den Abbildungen nicht zu sehen, rait Ausnahrae
der Fig. 9, welche nach meiner Meinung einen abnormen Fall mit
drei Centrosomen vorstellt. Demnach scheinen mir die Befunde
Reinke's fur unsere Frage keinerlei Bedeutung zu haben.

Was sodann die von Carnoy beschriebenen multiplen Strahlen-

systeme bei Ascaris betritft, so durfte auch ihnen gegenuber groBte
Vorsicht geboten sein. Unter der groBen Zahl von Eirohren ver-

schiedener weiblicher Spulwiirmer, deren Ovocyten mir bei meinen
eigenen Arbeiten und denen meiner Schuler vor Augen gekommen
sind, waren zwei, in denen der Zellkorper fast samtlicher Ovo-
cyten von mehr oder weniger zahlreichen radiar strukturierten

Kugeln durchsetzt war. Die Ausdehnung und Anordnung dieser

Kugeln legt die Vermutung sehr nahe, daB den Figuren Carnoy's
die gleichen Bildungen zu Grunde lagen. Damit ware ihnen aber
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die Bedeutung von „Spharen", wie sie nach den Befunden FOrst's

(46) ausnahrasweise an den Richtungsspindeln von Ascaris vor-

kommen, genommen. Deun die radiar gebauten Kugeln in meinen
Priiparaten, so unerklarbar sie auch sonst sind, sind sicherlich

nicht Systeme protoplasraatischer Fadchen oder Kornchenreihen

sondern eigentiinilich glanzende dichte Massen, die fast den Ein-

druck fremder Einlagerungen machen.

MuC ich somit die Angaben Carnoy's gleichfalls vorlaufig als

unsichere bezeichneu, so bleiben noch die Befunde Mead's bei

Chaetopterus iibrig. Dafi hier kurz vor der Bildung der I. Rich-

tungsspindel eine groCe Zahl von Strahlensystemen auftreten, die

von echten jungen Spharen nicht zu unterscheiden sind, niuC an-

gesichts der Abbildungen Mead's unbedingt zugegeben werden.

Fraglich bleibt nur, ob alle diese Radiensysteme durch Centro-
s ome n bedingt sind, Diese Annahme ist gewiC sehr naheliegend

;

ich selbst habe friiher (11), als es sich darura handelte, die alteren

Angaben der Litteratur uber Protoplasmastrahlungen rait den Be-

funden iiber die Centrosomen in Beziehung zu setzen, als leiten-

den Grundsatz die These aufgestellt: Wo im Protoplasma eine

Strahlensonne vorliegt, da ist dieselbe bedingt durch ein Cen-

trosoma. Allein seitdem Butschli gezeigt hat, wie leicht in Sub-

stanzeu, die in ihrer Consistenz und Struktur dem Protoplasma

ahnlich sind, spharenartige Bildungen erzeugt werden konnen, und

besonders nachdem Fischer seine wichtigen Ergebnisse iiber kiinst-

liche Strahlungen in EiweiCkorpern mitgeteilt hat, wird man sich

hiiten miissen, jede radiare Auorduung im Protoplasma als durch

ein Centrosom bedingt anzusehen.

Die bei Mead als ganz selbstverstandlich ausgesprochene

Anschauung, daC die beiden Astrospharen der I. Ovocytenspindel

aus jenen multiplen Strahlungen entstehen, ist, so nahe sie dem
Autor auch liegen mochte, doch nur eine Hypothese, wie schon

daraus hervorgeht, dafi Mead es unentschieden lassen muC (S, 196),

ob die echten Astrospharen durch Wachstum und weitere Ausbil-

dung von zweien jener indiiferenten Radiensysteme oder durch

Fusion von solchen entstehen. Unter diesen Umstanden ist die

dritte Annahme ganz ebenso berechtigt, daC die beiden Spharen

der Richtungsspindel mit jenen kleinen Radieusystemen uberhaupt

nichts zu thun haben, sondern Bildungen eigener Art sind.

Ich halte es also zunachst fiir das Wahrscheinlichste, dafi in

der vor der Teilung stehenden Ovocyte I. Ordnung von Chaetopterus

zwei Centrosomen vorhanden sind , die sich aber wegen
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ihrer Klcinhcit beim Maijg(^l einer Spliarc nicht nachweisen lassen.

Erst weim sie ihre Wirkung auf das Protoplasiiia auszuuben begiiinen,

werden sie als solche erkennbar; gleichzeitig oder vielleicht schon

etwas friiher treten aber auch als vorubergeheiide Strukturen jene

Pseudospharen auf, die vermutlich in eine Kategorie gehoren iiiit

den sogleich zu besprechenden kiinstlichen Astrospharen , die

Morgan durch Veriliiderung des Salzgebaltes des Wassers hervor-

gebracht bat, wofiir besonders der Uni stand spricbt, daC aucb in

Mead's Fall die multiplen Strablensysteme bei der Uebertragung

in ein auderes Medium auftreten: von der LeibeshoblenflUssigkeit

in Seewasser, dem Mead eiuen boheren Salzgehalt zuschreiben

zu niiissen glaubt.

SoUte sicb aber bei weiterer Untersuchung ergeben, dali die

beiden Spharen der I. Richtungsspindel wirklich zwei von jenen

zahlreicben sind, die vorher die ganze Ovocyte durchsetzen, so

W'urde aucb damit nocb immer nicht bewiesen sein, daC es sich

um eine Neubildung von Cent roso men handelt. Denn

es ware denkbar, daC in den Ovocyten I. Ordnung eine starke Ver-

mehruug des urspriinglicben einfacben Centrosoms stattgefunden

hat, so daB schlieBlich zahlreiche vorhanden sind, die sich dann

"wieder bis auf eines (oder zwei) ruckbilden. Es ware dieser

Prozeli vergleichbar der Vermehrung der Infusorien-Nebenkerne

vor der Konjugation, wobei dann auch alle so gebildeten Kerne

bis auf einen zu Grunde gehen. Gerade fiir die Ovocyten aber

ware ein solcher als Reminiscenz zu deutender Prozefi nicht ganz

unwahrscheinlich; denn wie noch jetzt die Richtungskorperbildung

erkennen laCt, sind in der Ovogenese urspriinglich vorhandene

Zellteilungen mehr oder weniger vollstandig riickgebildet worden;

und solche unterdruckte Zellteilungen konnten eben noch hier und

dort durch Centrosomenteilungen angedeutet sein.

Diesen Befunden an normalen Zellen reihen sich nun endlich

Morgan's (84, 85) kiinstliche Astrospharen an, dadurch

hervorgebracht, daB Eier in gewisse Salzlosungen gebracht und

nach einiger Zeit wieder in ihr normales Medium (Seewasser)

zuriickversetzt werden. DaB diese Prozedur in verschiedenen Eiern

sphareuartige Bildungen an beliebigen Punkten im indifferenten

Protoplasma hervorrufen kann , diirfte durch Morgan's Befunde

iiber jeden Zweifel sichergestellt sein ; aber damit nicht genug,

sollen sich diese artificiellen Spharen unter Urastanden dem Kern

gegeniiber ganz so wie die karyokinetischen Radiensysteme ver-
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halten, uad Morgan spricht es direkt aus, daG unter den von ihm

gesetzten Bedingungen Cent roso men denovo entstehen, die

vollkommen auf diese Bezeichnung Anspruch machen konnen.

So interessant nun auch die thatsachlichen Ergebnisse Morgan's

jedenfalls sind, so muB doch gesagt werden, daC dieselbeu einen

hochst fragmentarischen Charakter besitzen, was gewiC rait den

groCen Schwierigkeiten der Untersuchung zusammenhangt. Erstlich

laBt sich das, worauf es ankommt, nur an Schnitten erkenneu, und

da Morgan sich iramer nur auf einzelne Schnitte bezieht, weiB

man niemals, was alles in dem Ei vorhanden ist. Zweitens ver-

halten sich die einzelnen Eier, selbst des gleichen Individuums,

offenbar so verschieden gegeniiber dem abnormen Medium, daB die

Konstruktion des Verlaufs aus verschiedenen abgetoteten Exem-

plaren etwas sehr Unsicheres ist. Und diese Unsicherheit wachst

noch dadurch auBerordentlich, daB die Liicken zwischen den ein-

zelnen Stadien, die Morgan an einander reiht, zum Teil sehr groB

sind. Dadurch wird iiber manche Frage von fundamentaler Be-

deutung ein Urteil iiberhaupt unmoglich gemacht.

Unter diesen Umstanden wird es gerechtfertigt sein, wenn

ich von einer Analyse der MoRGAN'schen Befunde ira einzelnen

absehe und mich darauf beschranke , meine Ansicht iiber das

Wesentlichste auszusprechen. Vor allem scheint es mir von der

groBten Wichtigkeit zu sein, daB in der gleichen Zelle neben ein-

ander sowohl echte Kinospharen oder Modifikationen von solchen,

als auch kunstliche Strahlungen vorhanden sein konnen. Diese

Thatsache hat Morgan fiir die Ovocyten von Cerebratulus fest-

gestellt. Hier treten einerseits als voriibergehende Bildungen

die kunstlichen Astrospharen auf, andererseits verwandelt die Salz-

losung die Spharen der Richtungsspindeln in riesige Strahlensonnen,

in deren „Mittelzone" nach einiger Zeit eine Menge kleiner Spharen

entstehen, die sich dann im Protoplasma verteilen.

Fiir diese letzteren Gebilde ware es nun durchaus moglich,

daB sie nicht kiinstliche, sondern echte durch Centrosomeu bedingte

Spharen, wenn auch von ganz abnormer Art, waren. Denn es ist

nach den Bildern Morgan's (speciell Fig. 67) denkbar, daB sich

die Centriolen der Richtungsspindel sehr stark vermehren und daB

diese Korperchen nach einiger Zeit aus dem riesig angewachsenen

Centroplasma kleine Centrosomen um sich bilden, welche ihrerseits

zur Bildung von Spharen Veranlassung geben.

Auch fiir das Seeigel-Ei halte ich es fiir nahezu sicher, daB

die in Morgan's Versuchen auftretenden Astrospharen von zweier-
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lei Art siiul. Wir wissen besoudcrs (lurch die Untersuchuugeu

von O. und R. Hertwig (66, 64) und von Ziegler (109), daB

durch niancherlei Rcize am Eikern des Seeigel-Eies Stralilungen

hervorgerufen werden, die wir nicht in die Kategorie der kiiust-

lichcn Astrosphiiren Morgan's stellen diirfen. Denn erstens sind

sie an den Eikern gebunden und zweitens treten sie in gewissen

Fallen, so in den R. HERTWiG'schen Strychninversuchen in regu-
lierter Zahl: eines oder zwei, auf, wenn sie audi uiiter anderen

Bedingungen multipolar sind. Hier haben wir es, wie schon ofter

hervorgehoben, niit Strablungen zu thun, die offenbar auf der An-

wesenheit eines Eicentrosonis oder seines Aequivalents beruhen,

also echte Spharen sind. Da ihr Auftreten durch sehr verschieden-

artige Reize ausgelost werden kann, auf der einen Seite Strychnin

und Chloral, auf der anderen durch den Reiz des eingedrungenen,

aber an seiner Vereinigung mit dem Eikern verhiuderten Sperma-

kopfes, so ist es sehr wahrscheinlich, daB die von Morgan be-

Dutzten Salze, speciell das Magnesiumchlorid, die gleiche VVirkung

haben ; und ich habe schon in der Einleitung die LoEB'sche Par-

thenogenese des Seeigel-Eies, dieja gleichfalls durch MgClg-Losung

hervorgebracht wird, in dieser Weise erklilrt. Ist dies richtig,

so ist kaum zu bezweifein, daB Morgan bei seinen Versuchen mit

Arbacia-Eiern zweierlei Strahlungen neben einander gehabt

hat : die durch das Ovocentrum, bezw. dessen Abkommling be-

dingten und rein artificielle. Damit stehen auch seine Figuren,

soweit sie itberhaupt ein Urteil gestatten, im Einklang; denn

solche Spharen, wie sie in Fig. 2 und 18 im Umkreis der Chromo-

somen des Eikerns abgebildet sind, scheinen frei im Protoplasma

nicht vorzukommen ; es ware jedenfalls eine sonderbare Unter-

lassung, wenn Morgan sie nur nicht abgebildet hatte.

Gegen diese Deutung konnte vielleicht eingewendet werden,

daB die im Umkreis des Kerns auftretenden Figuren in der Regel,

vielleicht immer, pluripolar sind. Allein dies lieBe sich in ein-

facher Weise so erklilren, daB wilhrend des Liegens in der Morgan-
schen Salzlosung eine mehrmalige Teilung des Ovocentrums oder

eine pathologische simultane Mehrteilung stattgefunden hat ^). Auch

1) Der wesentliche Unterschied zwischen den MoRGAN'schen
und den LoEB'schen Versuchen wiirde wahrscheinlich darin beruhen,
daU sich bei letzteren das Ovocentrum, wenigstens in jenen Fallen,

wo aus dem Ei etwas wird, in zwei Tochtercentrosomen teilt und
unmittelbar darauf die erste Kern- und Zellteilung erfolgt, worauf
der Prozefi in gleicher Weise weitergeht.
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in den Chloralversuchen von 0. und R. Hertwig sind die Mitosen

des Eikerns direkt pluripolar, wiihrend in den Strychninexperi-

menten von R. Hertwig ausnahmslos einpolige oder zweipolige

Figuren auftreten.

1st diese Erklarung riclitig, so mochte ich weiterhin glauben,

daC auch die Pole der sog. „nuclear spindles", die siclibei Morgan's

Arbacia-Versuchen auf spateren Stadien zeigen, von dem Eicentro-

soma, und zwar durch Vermittelung der Centren jener eben be-

sprochenen Sphiiren abstammen. Morgan sagt zwar, daB die

nuclear spindles mit den zuerst auftretenden Spharen in keiner

Beziehung zu stehen scheinen ; allein das Wenige, was hier an Be-

weismitteln vorliegt, konnte sehr wolil so zu deuten sein, dafi sie

nicht von den rein kiinstlichen Strahlungen abzuleiten sind.

Eine genetische Beziehung der nuclear spindles zu einzelnen

der friiher vorhandenen Spharen ist absolut nicht auszuschlieCen.

Wenn Morgan diese Beziehung leugnet, so scheint er hierzu be-

sonders auch dadurch veranlaCt worden zu sein, dafi ihm die

beiderlei Bildungen als etwas sehr Verschiedenartiges vorkoramen.

Ich halte jedoch die Aufstellung eines solchen Gegensatzes nicht

fur gerechtfertigt. Der ganze Unterschied ist der, dafi im einen

Falle lediglich die achromatische Kernsubstanz oder der zwischen

dem Centrosom und den Chromosomen gelegene Bereich faserig

differenziert wird, ini anderen die ganze protoplasmatische Um-

gebung. Auch in dieser Hinsicht sind wieder die Ergebnisse von

0. und R. Hertwig von grofier Bedeutung, indem sie beweisen,

dafi es olfenbar nur sehr geringfUgigei Unterschiede in den Be-

dingungen bedarf, damit die eine oder andere Art von Figuren

entsteht.

Die Annahme einer Neubildung von Centrosomen entbehrt

also so weit jeder Begrundung. Nun hat aber Morgan noch ein

Argument angefuhrt, dem er olfenbar eine grofie Bedeutung bei-

mifit, dafi niimlich die Centrosomen der fraglichen nuclear spindles

in Proportion zur Zahl der Kernelemente auftreten.

„Where many chromosomes form a group there are present several

nuclear spindles with their centrosomes, where few chromosomes

form a group a single nuclear spindle develops" (p. 464). Ehe

ich zu einer Erklarung dieser Erscheinung schreite, wird es am

Platze sein, darauf hinzuweisen, dafi es fur diejenigen Falle, welche

uns in der vorliegenden Frage ein Urteil gestatten, auCer Zweifel

steht, dafi eine direkte Beziehung zwischen der Zahl der Chromo-

somen und der Kernelemente nicht existiert. Schon im Jahre 1888
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(13, S. 187) habe ich diese t'iir die Ceiitrosomenlehre fundaiiientale

Frage an der Hand verschiedenei" abnormer Falle im Ascaris-Ei

ausfiihrlich erortert und bin dort zu dem SchluC gekoinnien, „daC

zwischen der Menge der Kernsubstanz und der Zahl der Pole

keinerlei Beziehungen obwalten". „Der Kern, ob groC, ob klein,

trifl't unter alien Unistanden die namlichen Vorbereituugon zur

Teilung, die in der Bildung isolierter cbromatiscber Eleniente und

deren Spaltung in zvvei Halften besteben; zu wie viel neuen

Kernen sicb diese Tochterelemente gruppieren werden, ob sie alle

wieder in einen einzigen Kern zusammenkommen, oder ob 2, 3

Oder niebr Tocbterkerne entsteben werden, darauf ist die Kern-

substanz ohne alien EinfluC. Der Kern teilt sicb nicbt, sondern

er wii'd geteilt."

Zvvingen nun die MoRGAN'scben Befunde, diese Satze umzu-

stoCen? Meiner Meinung nach durchaus nicbt; seine Resultate

steben im Gegenteil damit in vollem Einklang. Denken wir uns

namlicb eine mitotiscbe P'igur mit zablreicben Polen, wie solcbe

in den Anfangsstadien der MoRGAN'schen Arbacia-Versuche vor-

liegen, so wird jeder Pol im allgemeinen nur eine geringe Zahl

von Tochterchromosomen an sicb zu binden vermogen (vergl.

bieriiber meine Ausfiihrungen in 13, S. 180 ff.). Fiir den weiteren

Verlauf giebt es nun zwei Moglicbkeiten. Rtickt ein Pol mit seinen

Cbromosomen von den ubrigen weit ab, so wird liier ein einzelner

kleiner Kern entsteben. Beim nachsten raitotischen ProzeC bildet

sicb an dieser Stelle, falls das Centrosom sicb normal geteilt bat,

eine zweipolige Spiudel mit so vielen Cbromosomen, als in den

Kern eingegangen waren. Die andere Moglicbkeit ist die, dafi

viele Pole mit ihren Cbromosomen nabe bei einander liegen bleiben.

Dann entsteht aus alien Tocbterplatten ein gemeinsamer riesiger

Kern, der von samtlichen beteiligten Cbromosomen umgeben ist.

In diesem Falle muB bei der nachsten mitotischen Periode wieder

eine niultipolare Figur entsteben, zwischen deren Polen sich

sebr viele Cbromosomen verteilt finden. Damit baben wir die

einfachste Erklarung fiir die von Morgan konstatierte, natiirlich

nur sebr annahernde Proportionalitat.

Fasse ich nach dieseu Auseinandersetzungen meine Meinung

iiber die im Seeigel-Ei zu beobachtenden Strahlungen zusammen,

so miissen bier dreierlei Bildungen scharf unterschieden werden:

1) Strablensysteme, die durcb das Spermocentrum und

dessen Abkommlinge bedingt sind. Sie sind thatig, und zwar, wie

ich schon frtiher (16) aus meinen Versuchen iiber die Befruchtung
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kernlosei- Eifragmente geschlossen habe, ausschlieClich thatig

bei der normaleu EntwickeluDg.

2) StrahlensySterne, die durch das Ovocentrum und dessen

Abkoiumlinge bedingt sind. Auf ihuen beruht die Entwickelung

bei der vod Loeb entdeckten Parthenogenese.

3) Strahlungen, die unter dem EinfluB gewisser Agentien

iiberall im Protoplasma auftreten koDDen, urn nach kurzerer oder

langerer Zeit wieder zu verscliwindeu, die von Morgan entdeckten

kiinstlichen Astrospharen.

Sowohl das Spermocentrum wie das Ovocentrum vermebrt sich

typischer Weise durch Zweiteilung. Fur letzteres scheint mir

dies durch die Strychninversuche von R. Hertwig (64) bewiesen

zu sein. Wie oben schon erwahnt, ist eine solche typische Ver-

mehrung des Ovocentruras und seiner Abkommlinge fur die

LoEB'sche Parthenogenese anzunehmen. Spermo- und Ovocentrum

konnen jedoch, wie ich aus gewissen Experimenten von O. und

R. Hertwig {6i5) schlieCen zu mussen glaube, unter abnormen

Bedingungen eine simultane Mehrteilung erleiden, welche stets

pathologische Produkte zur Folge hat.

Was schlieBlich Morgan's Versuche anlangt, so handelt es

sich bei ihnen neben den voriibergehenden und an den mitotischen

Prozessen ganzlich unbeteiligten artificiellen Astrospharen um

das in pathologischer Vermehrung begriffene Ovocentrum und

dessen Abkommhnge. Die spixteren Generationen dieser Ab-

kommlinge erregen aus einem unbekannten Grunde keine Proto-

plasmastrahlung.

So sehr ich von der Richtigkeit der gegebenen Deutung uber-

zeugt bin, so mochte ich doch nicht unterlassen, hier noch die

Frage zu untersuchen, welchen EinfluC auf unsere Vorstellungen

es haben muCte, wenn weitere Untersuchungen zeigen wiirden,

daC wirkUch rein kunstliche Astrospharen bei giinstiger Lage an

dem Aufbau karyokinetischer Figuren beteiligt sein konnen. Gewifi

ware damit etwas sehr Wichtiges festgestellt, namlich dieses, dafi

echte Kinospharen auf andere als die von Centrosomen ausgehen-

den Reize entstehen konnen. Fur die Centrosomenlehre

selbst aber wurde es sich noch darum handeln, zu zeigen, was

aus dem Centrum einer solchen Sphare wird. Ist es ein selb-

standiges Gebilde mit der Fiihigkeit, sich durch Teilung zu ver-

mehren, so dafi seine Teilstucke wieder Kinospharen erzeugen,

dann ist bewiesen, dafi Centrosomen kunstlich erzeugt werden

konnen. Bildet sich dagegen ein derartiges teilungsfahiges Central-
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gebilde niclit, sondern eiitstehen allc diese folgenden Spharen sanit

ihren Centren wieder ganz iieu, so koniien diese Centren, mogen

sie sich auch noch so klar als in Eiseiihamatoxyliii schwarz farb-

bare Korperchen darstellen, auf den Namen Centre somen
keinen Ansprucli niachen.

Diese Frage nach der Tciluiissfahigkeit, nach dieser neben

der Sphiirenerregung zweiten Fundanientaleigenschaft der Centro-

sonien, wird von Morgan gar nicht beriihrt. Und doch ist darin

die weitere gewichtige Frage eingeschlossen, ob die kiinstlichen

Centralkorper im Stande siud, die durch Erbschaft von einer

Zellengeneration auf die nachste iibertragenen Centrosomen
zu ersetzen oder nicht. Denn die Bildung von Kinospharen ge-

niigt, wie im vorigen Kapitel ausfiihrlich gezeigt worden ist, nicht,

um eine Zelie zu normaler Vermehrung zu befahigen und damit

einen lebensfahigen Organismus entstehen zu lassen oder zu er-

halten; es miissen vielmehr Einrichtungen vorhanden sein, welche

bewirken, daB in der Zelle vor der Teilung 2 und nicht niehr als

2 Kinospharen auftreten. Diese Einrichtungen sind aber, wie oben

gezeigt, gegeben in dem durch Zweiteilung sich vermehrenden

Centrosomi). j)rjg djese Fahigkeit der Zweiteilung oder iiber-

haupt der Teilung den Centren der kiinstlichen Astrospharen Morgan's
zukoninit, scheint mir nach allem, was er iiber die peripher ge-

legenen Strahlungen mitteilt, ausgeschlossen zu sein. Und damit

ist in meinen Augen ihr Urteil gesprochen.

Daran wiirde auch die, fiir mich freilich sehr unwahrschein-

liche Moglichkeit nichts andern, daC die kiinstlichen Astrospharen

unter Umstanden mitotische Vorgange bewirken, die denen in nor-

raalen Zellen sehr tiiuschend ahnlich sehen. So iiberraschend ein

solches Verhalten auch ware, ohne Analogie scheint es mir nicht

zu sein. GewiC wird man annehmen miissen, daC die Spharen-

bildung urspriinglich iiberall von Centrosomen abhangig war; allein

die Sphare ist eine Ditferenzierung des Protopla s mas, und es

ist denkbar, daC das Protoplasma in manchen Zellen hierin so

selbstiindig geworden ist, daC ein gewisser Reiz, der unter ab-

normen Verhiiltnisseu auch von etwas anderem als einem Centro-

som ausgehen kann, geniigt, um Sphiirenbildung und alle die Vor-

1) Deshalb heifit es in meiner Definition des Centrosoma (17,

S. 60) : Unter Centrosoma verstehe icli ein der entstehenden Zelle

in der Einzahl zukommendes distinktes dauerndes Zellenorgan, das,

durch Zweiteilung sich vermehrend, die Centren fiir die

entstehenden Tochterzellen liefert.
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gange auszulosen, die zur DurchfuhruDg des karyokinetischen

Prozesses notwendig sind. Ich glaube, daC wir in der Ontogenese

viele solche Prozesse haben, die urspriinglich in ihrem Verlauf

durch andere bewirkt, nun unabhangig von diesen ablaufen ; einen

etwas ferner liegenden, aber seiner Sicherheit wegen brauch-

baren Vergleich bieten gewisse Sexualverhaltnisse. Die kora-

plizierten sekundaren Gescblechtsfunktionen, als Erektion, Be-

gattungstrieb, Coitus, Ejakulation, sind ursprunglich alle durcb die

Hoden veranlaBt. Allein diese Mittel, den Samen an den richtigen

Ort zu bringen, sind so selbstandig geworden, daC sie in typischer

Succession durch bloCe Vorstellungen ausgelost werden kounen,

nacbdera Hoden gar nicbt mehr vorhanden sind. Diesem Be-

gattungsvorgang ohne mannliche Gescblechtsdruse mochte ich die

Bildimg und Thiitigkeit der kunstlichen Astrosphilren vergleichen i).

So wenig der Coitus ohne Sperma dem weibhchen Organisnius die

Entwickelungsfiihigkeit seiner Zeugungsstoffe gewahrt, ebensowenig

sind die centrosomenlosen Astrospharen im Stande, jene

geregelten Kern- und Zellteilungen zu veranlassen, welche zur

Entwickelung eines Organisnius ununiganglich notwendig sind.

Nachdem ich hierrait gezeigt zu haben glaube, daB alle auf-

gefiihrten Erscheinuiigen nicht im Entferntesten einen Beweis ftir

eine Neubildung von Centrosomen bilden, mochte ich noch auf

einige Thatsachen hinvveisen, welche von ganz allgemeinen Ge-

sichtspunkten aus gegen Annahmen sprechen, wie sie im Vor-

stehenden betrachtet worden sind. Weun eine Zelle von einer

mit einem Centrosom ausgestatteteu Mutterzelle durch karyo-

kinetische Teilung abstammt, rauC auch sie bei ihrer Entstehung

ein Centrosom enthalten. Warum nun nicht auf dem eiufachen

und far zahlreiche Fiille sicher nachgewiesenen VYeg der Zwei-

teilung aus diesem Korperchen, die beiden fiir die nachste Teilung

notwendigen Centrosomen entsteheu sollen, ist nicht einzusehen.

Wozu Ruckbilduug und dann wieder Neubildung, und gar Neu-

bildung von zahlreichen Centren, welche fiir die Auswahl von

2 schlieClich funktionierenden oder fur die Verschmelzung der-

selben zu 2 Polen wieder besondere Krafte verlangen ?

\Venn iiberhaupt eine Auswahl, oder Bildung von

zwei Centrosomen aus einer groBeren Anzahl stattfinden

1) Immer unter der Voraussetzung, dafi diese artificiellen Ge-

bilde das, was Morgan ihnen zuschreibt, in der That leisten.
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kann, so muCtu man dicse ErscheinuDg doch vor allem dort er-

wartei), wo sie wirklich notweiidig ware, namlich, wo eine Zello in-

folge einer Abiionnitat eiiic Ueberzahl von Centrosomen enthiilt.

Allein davon ist uichts bekannt. Wenn, wie dies bei Seeigel-Eiern
durch Unterdruckung der Zelltcilung so leicht erreichbar ist, die

Zahl der Centrosomen abnorm erhoht worden ist (vgl. Boveri, 19),

so zeigt sich, daB die Eizelle dieser Ueberzahl von Centrosomen
einfacb preisgegeben ist, sie verraag sich ihrer nicht zu erwehren.
Ganz ebenso ist es nach Heidenhain in den Riesenzellen des
Knochenmarks, und das Gleiche zeigen die Erscheinungen der
Polyspermie. Falls nicht, wie bei der physiologischen Polyspermie
gewisser Wirbeltiere und Arthropoden die iiberzahligen Sperm a-

kopfe gleich von Anfaug an in den Dotter eliminiert oder erstickt

werden, entstehen, der Zahl der eingedrungenen Spermakopfe ent-

sprechend, multiple Sphareu und veranlassen ein pathologisches
Produkt. Um angesichts solcher Thatsachen die Lehre von der
Permanenz der Centrosomen zu erschuttern, sind sicherlich bessere
Beweismittel notig, als sie bisher erbracht werden konnten.

Im AnschluB an die erorterten Fragen sei hier noch kurz die

gleichzeitig von Lenhossek (7G) und Henneguy (59) aufgestellte

Hypothese erwahnt, won a c h di e Ba salkorperchen an den
Cilien der Flimmerz ellen als Centrosomen oder
Centriolen anzusehen wareu. Eine weitere Erorterung
uber die VVahrscheiulichkeit dieser Hypothese scheiut mir unfrucht-
bar zu seiu; es handelt sich einfach darum, ob die Entstehung
der Basalkorperchen aus dem der Flimmerzelle bei ihrer Bildung
zukommendeu Centrosom nachgewiesen werden kann oder nicht.

Wird sich bei dieser Feststellung ergeben, daC die Hypothese richtig

war, so erhebt sich die wichtige Frage, wie es mit der Teilungs-
fahigkeit solcher Zellen bestellt ist. Nach Henneguy teilen sich

die Flimmerzellen uberhaupt nicht mehr; er ist der Meinung, daB
die zahlreichen Centren nur noch dazu da sind, die iiuBere Be-
wegung zu beherrschen. Dann wiirde beziiglich des Verhaltnisses
der Centrosomen zur Zellteilung hier nichts Neues vorliegen ; der
SchluB, den ich friiher aus den bekannten Thatsachen gezogen
habe (17): daB eine normale Zelle nicht mehr als hochstens 2
Centrosomen besitzen durfe, miiBte nur, wie dies ja auch damals
schon gedacht war und aus dem Zusammenhang hervorgeht, dahin
priicisiert werden, daB in einer zu normaler Teilung be-
fahigten Zelle nicht mehr als 2 Centrosomen vorhanden sein
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konnen, wogegen in Zellen, die sich nicht mehr teileu, zu anderen

Zwecken eiue Vermelirung der Centrosomen stattfinden konute.

Lenhossek hat darauf aufmerksam gemacht, dafi Hammar (50)

eine karyokinetische Teilung von Flimmerzellen beobachtet habeu

will. Bestatigt sich diese Augabe, fur die ich in den Abbildungen

Hammar's keinen Beweis erkennen kanu, so ware es eine fur die

Centrosomeulehre hochst interessaute Frage, in welcher Weise

die Teilungsfigur eutsteht. Lenhossek's Losung (S. 118), daC

dabei von den Basalkorperchen eiufach 2 als Polkorperchen Ver-

wendung linden, klingt zwar sehr einfach, durfte aber der Zelle

selbst nicht ohne koniplizierte Einrichtungen nioglich sein. Immer-

hin ware es denkbar, daB bei der angenommenen Vermehruug des

der Zelle zunachst in der Einzahl zukommenden Centrosoms, ver-

mittelst einer Art inaqualer Teilung, wie sie z. B. bei der Furchung

des Ascaris-Eies zwischen den Blastomeren zu konstatieren ist,

einer der Abkommlinge besondere Qualitaten bewabrt, die dieses

Korperchen allein zur Eiuleitung eines karyokinetischen Prozesses

befahigen, wahreud die anderen diese Eigenschaft verlieren; oder,

wie man es ausdriicken miiCte, wenn man die Erzeugung der

Teilungsfigur als Charakteristikum des Centrosoms beibehalten

wollte: daC sich von dem urspriinglicheu Centrosom eiue Anzahl

von besonderen Korperchen als Cilienkorperchen abgespalten haben.

b. Neubildung von Centrosomen aus dem Kern.

Homologie des Centrosoms.

Nachdem ich im vorigen Abschnitt dargelegt habe, daC alle

Behauptungen einer Neubildung von Centrosomen aus dem Pro to-

pi asm a einer ernstlichen Kritik nicht staudhalten konnen, fragt

es sich, ob vielleicht der „Kern" befahigt ist, Centrosomen neu

zu bilden. lu diesem Sinne spricht R. Hertwig (65, p. 70) von

einer Neubildung des Centre so ma bei Actinosphaerium

und ist der Meinung, daB Aehnliches weiter verbreitet sein moge.

So heiCt es dort: „Ich mochte daher an dieser Stelle der Er-

wagung Rauni geben, ob man in der Neuzeit in der pflanzlichen und

tierischen Histologie nicht allzu sehr bereit ist, aus der Anwesen-

heit von Strahluugen einen Riickschlufi auf die Anwesenheit von

Centrosomen zu machen und demgemaC etwaige, wenn auch

undeutliche, Strukturen als solche zu deuten, was zur Folge haben

muC, daB man, die Centrosomen fur Dauerorgane der Zelle er-

klarend, sich selbst der iVloglichkeit beraubt, uber ihre Entwicke-

lung ins Klare zu kommen."
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Ehe ich nun auf diese Frage niiher eingehe, ist es notwendig,

ein in neuerer Zeit vielfach erortertes Problem zu besprechen, ob

nilnilich in Zellen, welche keine Centrosomen ent-

halteu, Aequivalente dicser Bildungen vorhanden
sind. Viele Autoreu stimmen in der Meinung iiberein, daB wir

in achroniatischen Teilen gcwisser Kernformen, wie sie besonders bei

Protozoen vorkommen, das Homologon des Centrosoms zu erkennen

liaben ; BUtschli (24), R. Heutwig (62—65), Lauterborn (74), M.

Heidenhain (54), Schaudinn (94—96) u. a. haben sich in diesem

Sinne geauBert, und es ist vor allem R. Hertwig wiederholt und

mit den gewichtigsten Argunienteu fiir eine solche Gleichsetzung

eingetreten. Ich selbst bin hierbei niehrfach als Geguer der-

selben angefiihrt worden, jedoch nicht mit Recht. Denn was ich

bei meiner Erorterung dieser Frage 1895 (17) hervorhob, war nur,

daB unsere Kenntnisse meines Erachtens zu liickenhaft seien,

urn ein sicheres Urteil zu gestatten ; fiir positiv verfehlt

habe ich lediglich die Hypothese erklitrt, daB das Centrosora der

Metazoenzelle dem Mikronucleus, der Kern dem Makronucleus der

Cihaten zu vergleichen sei. Nachdera ich kurz darauf an Mac
Farland's Praparaten die auBerordentliche Uebereinstimmung

einer Centrosomenteilung mit der Teilung gewisser Protozoenkerne

keunen gelernt hatte und nachdem gleichzeitig in unserer Kenntnis

der Teilungsvorgange bei Protozoen wichtige Fortschritte erreicht

worden waren, habe ich mich schon 1896 (19) der zuerst von

R. Hertwig formulierten Auffassung im wesentlichen ange-

schlossen.

Fiir unsere gegenwartigen Betrachtungen wiirde es zu weit

abliegen, die raaunigfachen Zustande, welche bei den Einzelligen

bisher konstatiert worden sind, auf ihr Verhaltnis zur Centro-

sonicnlehre zu untersuchen ; ich verweise hier auf die Erorte-

rungen von R. Hertwig (64, 65), Lauterborn (74), Schaudinn

(96), Calkins (27), E. B. Wilson (106) u, a. Die Protozoenkerne,

um die es sich bei unseren Vergleichungen handelt, sind solche,

welche trotz des Mangels von Centrosomen doch eine Anknupfung

an die Verhaltnisse der Metazoen gestatten; Kerne namlich, wie

sie auch in gewissen Zellen der letzteren wiederkehren, deren

Teilung zwar unter der Erscheinung einer zweipoligen „Spinder'

ablauft, bei denen diese Spindel aber nicht als etwas Sekundares

zwischen 2 vorher vorhandenen Polen (Centrosomen) auftritt, soudern

direkt durch Umformung des gauzen Kernes in einen spiudel-

formigen, faserigen Korper entsteht, dessen Enden sich unter Um-
M. XXXV. N. F. XXYIII. ^2
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standen durch eiiie besondere Ausbildung von dem mittleren

faserigen Bereich abheben konnen.

Solche Kernteilungsformen kennen wir einerseits von den

Ovocyten verschiedener Tiere; ich babe auf ihr Vorkommen und

ihre auffallende Abweicbung von den typiscben Mitosen der

Metazoen, wie auf ibie groBe Uebereinstimmung mit Protozoen-

kernen zuerst bei Nematoden aufmerksam gemacbt (10); sehr

verbreitet sind sie andererseits bei Protozoen, speciell in der

Klasse der Ciliata. Nacbdem nun Mac Farland fur die Ovocyten

von Diaulula zum ersten Mai den Nachweis erbracht hat, daC bier

bei der Teilung des Centrosoms ein spindelforraiger Korper ent-

steht, an dessen Polen sich die Tocbtercentrosomen ditferenzieren,

ist es moglicb, eine Reihe aufzustellen, welche von dem Typus der

Teilung eines Infusorien - Nebenkernes zu demjenigen uberleitet,

wie er z. B. im Ascaris-Ei verwirklicbt ist.

Die nebenstebende Figur C wird dies anschaulich machen.

Querreihe I zeigt einen schematiscben Langs- und Querscbnitt

(a und b) durch den Mikronucleus eines ciliaten lufusorinms im

Spindelstadium. Innerhalb der langsellipsoiden Kernmembran hat

sich die achromatische Kernsubstanz zu einem parallelen Faser-

werk ditierenziert, und diese Fasern laufen an den beiden Enden

in ein anscheinend dichteres polares Areal zusammen (vergl hier-

uber R Hertwig (63). Das Chromatin ist im Innern der

Spindel zur Aequatorialplatte angeordnet.

Einen wesentlich gleichen Typus zeigen uns die Ovocyten-

spindeln bei Ascaris (vergl. meiue Beschreibung und die zugehorigen

Abbildungen von Asc. megalocephala und lumbricoides, 10, S. 74

und 75). Auch bier ist es der Kern (Keimblaschen), bezw. eine

ihn durchsetzende dichte, achromatische Substanz, welche durch

Streckung und Diflferenzierung die Spindel liefert, auch bier wird

die Bipolaritat der Teiluugsfigur durch den Kern selbst bewii'kt.

Genau wie bei den betrachteten Protozoenkernen fehlt jede Be-

ziehung der Pole zur Zellsubstanz, wie dort liegen die Chromosomen

im Innern des spindelformigen Korpers. Bemerkenswert ist, dafi

bei Ascaris megalocephala, wie Furst (46) gezeigt hat, in den

beiden dichteren Polansammlungen manchmal je ein winziges

Kornchen zur Beobachtung kommt, das vielleicht als Centriol zu

deuten ist.

Querreihe II unserer Figur stellt einen Kernteilungstypus dar,

der bei aller Uebereinstimmung mit dem vorigen doch schon einen

ersten Schritt zu der spater so hochgradigen Sonderung zwischen



Zellen-Studien.

Textfigur C.

I

179

II

ir

•••••

12^



180 Theodor Boveri,

den zunachst eng vereinigten Elementen darstellt. Es ist ein

Typus, wie ihu die den Mikronuclei der typischen Ciliaten zu ver-

gleichenden Kerne der Opalinen darbieten. Wie schon Pfitzner (87)

gezeigt hat, fullt hier die Faserspindel das Kernblaschen nicht

vollig aus, sonderu es bleibt ein, woU nur von Kernsaft ausge-

fullter Raum rings urn die Spindel iibrig. Die Chromosomen der

Aequatorialplatte durclisetzen die Spindel nicht mehr, sondern sind

auf ihrer Oberflache im Kreis angeordnet (lib). Es scheint. als

ob von den Spindelpolen eine sehr schwache Protoplasmastrahlung

ausgehe^). Eine nur untergeordnete Variation dieses Verhaltens

ware die hypothetische in 11' gezeichnete, wo die Spindel nicht

axial verlauft, sondern an die eine Seite geruckt ist. In beiden

Fallen haben wir einen von der Spindel, wenn auch

nur vorubergehend, unterscheidbar en Kernraum, in

welchem die Chromosomen liegen.

Dieser zunachst so unscheinbare Gegensatz fuhrt nun auf

einer hoheren Stufe zu einer vollkommenen Scheidung und damit

zu Verhaltnissen, von denen wir einen relativ primitiven Typus

in den Ovocyten von Diaulula verwirklicht finden. Ein Schema

hiervon, welches auf die den Ovocytenteilungen specifischen Eigen-

tiimlichkeiten keine Rucksicht mmn)t, ist in Querreihe III ge-

zeichnet. Fig. a und c stellen im Langs- und Querschnitt ein

Stadium dar, wo der Kern kurz vor der Auflosung steht, Fig. b

und d entsprechende Ansichten der fertigen TeiluDgsfigur. Wir

begegnen hier der gleichen Faserspindel, wie in dem sich teilen-

den Infusorienkern ; aber die bisher diffusen Verdichtungen an

den Polen haben sich jetzt zu besonderen Korpern
(Centrosomen) individualisiert, die nun eine von jener

Faserung streng zu unterscheidende machtige Strahlung im Proto-

plasma (Astrosphare) erregen. Wie in unserem Typus II liegen

die Chromosomen nicht innerhalb der Spindel, sondern in ihrem

Umkreis (Fig. Hid), wohin sie vermittelst gevvisser von den

Centrosomen erregter Fasern (Zugfasern) gefuhrt zu werden

scheiuen. So bietet also der Querschnitt durch die fertige Teilungs-

iigur mit dem des Typus II eine auffallende Uebereinstimmung

dar; nur fehlt die AbschlieBung nach auCen, die Kernmembran.

Dies fiihrt uns nun auf den wichtigsten Unterschied zwischen den

1) Diese Angaben stiitzen sich auf eine Untersuchung, mit

welcher Herr E. Teichmann zur Zeit im hiesigen zoologischen In-

stitut beschaftigt ist.
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beiden Typeii, denjeiiigen immlich, der sich in deni gegenseitigen

Verhalten der chroniatischen und achroraatischen Bestandteile der

karyokinetischen Figur ausprjigt, wenn beide nuiimehr in den

Ruhezustand iibergehen. Bei den Typen I und II ist die Spindel

mit den Chromosonien wiihrend der Teilungsstadien durch die

Kernmenibran, welche beide gemeinschaftlich umschlieCt, zu einera

einheitlichen Gebilde vereinigt, im Typus III nicht. Wenn nun

hier die voriibergehende Bindung der Chromosomen an die Spindel

sich gelost hat, sind die beiden Bestandteile von einander unab-

hangig geworden; die Chromosomen erzeugen fiir sich allein eine

ringsura abgeschlossene Vakuole, den „Kern", neben dem der von

der Spindel persistierende Teil: das zum Centrosoma individuali-

sierte Spindelende, als ein selbstandiger Korper bestehen bleibt.

Dieses Centrosoma reprasentiert also den achromatischen Bestand-

teil des friiheren Kernes, es wachst bei der nachsten Teilung wieder

zur Spindel aus , deren Enden sich zu 2 neuen Centrosoraen

ditferenzieren und durch die unter ihrer Einwirkung entstehenden,

in den sich auflosenden Kern eintretenden Fasern die Chromo-

somen zum Zwecke ihrer geregelten Verteilung wieder an die

Spindel fesseln.

Zu betonen ist fiir unseren Typus III noch die vollige Auf-

losung der Faserspindel nach Ablauf der Teilung. Die Kontinuitat

von einer Spindel zur nachsten wird durch die jeweiligen Spindel-

enden, soweit sie sich zu Centrosomen individualisiert haben, ver-

mittelt. Im Grunde ist diese AbstoCung das Gleiche, was uns die

Schwestermikronuclei der Infusorien in der AbstoCung ihres Ver-

bindungsstieles darbieten. Die beiden Vorgange sind nur graduell

von einander verschieden ^).

Aus dem durch Diaulula reprasentierten Typus leitet sich nun

unser letzter (Querreihe IV) in folgender Weise ab. Nachdem die

1) Dem besprochenen Typus dlirften, wenn auch unter gewissen

Modifikationen, die Zustande einzureihen sein, die Schatjdinn's wert-

volle Untersuchungen bei Paramoeba eilhardi (94) aufgedeckt haben,

sowie wahrscheinlich auch die Verhaltnisse bei Noctiluca (Ishika-WA

69, Calkens 28, Doflein 32). Was bei Noctiluca Sphare genannt
wird, wiirde sonach, wenigstens in seinem inneren Teil, auf diesen

Namen keinen Anspruch machen konnen, es miiCte der Centralspindel

-|- Centrosomen von Diaulula, bezw. dem bei der Teilung zur

Spindel werdenden Bestandteil des Infusorien-Mikronucleus gleich-

gesetzt werden. Calkins' „ Centrosomen", wenn sie nicht tiberhaupt

zufallige Bildungen sind (Doflein), miiCten als Centriolen in

Anspruch genommen werden.
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Anordnung der Chromosomen zur Aequatorialplatte nicht mehr

im Innern der Faserspindel, sondern auBerbalb derselben zu Stande

kommt, und zwar bewirkt durcb Strahlen, die von den zu Centro-

somen individualisierten Spiudelenden erregt werden , kann die

primare Faserspindel iiberbaupt ganz in Wegfall kommen ; wir

sehen sie in manchen Zellen noch durch ein zwischen den Scbwester-

centrosomen ausgespanntes Fadchen reprasentiert (IV a), das

weiterhin vollig schwindet. Das Centrosom einer jeden Radien-

kugel teilt sich ohne Bildung eines spindelformigen Zwischen-

bereicbs direkt in 2 ebensolche Tocbtercentrosomen.

Die „Spindel", die in diesem Falle auftritt (IV b), ist also

mit -derjenigen der friiberen Typen nicht zu vergleicben, mag sie

sich nun aus Protoplasma oder aus Kernbestandteilen aufbauen.

Sie besteht aus Fasern, die erst unter der strahlenerregenden

Wirkung der Centrosomen entstehen und die den im Typus III zu

den Chromosomen ziehenden Fasern entsprechen.

Hier dtirfte noch eine Bemerkung tiber die „C e n t r a 1 s p i n d e 1"

am Platze sein. Wir haben dieselbe in unserem Typus III aus

dem Centrosoma hervorgehen sehen ; es scheint jedoch, daB ein

ganz ahnlich aussehendes Gebilde in manchen Fallen erst unter

dem EinfluC der bereits vollig von einauder gelosten Schwester-

centrosomen aus dem Protoplasma entsteht , in der namlichen

Weise wie die Spharenstrahlen. In diesem Falle ware die Central-

spindel nur ein besonders ausgebildeter Bereich der beiden in ein-

ander iibergehenden Sphiiren. Wenn dies wirklich zutrifift, so

miissen wir zwei Arten von Centralspindeln unterscheiden, die sich

vielleicht funktionell, aber nicht genetisch entsprechen. Ich will

die mit dem Centrosom genetisch zusammengehorige Spindel fortan

von jenen Spindelfiguren, die sich aus Spharenstrahlen aufljauen,

als Netrum^) unterscheiden. Den gleichen Namen hat die in-

tranukleare Spindel des Typus I und II zu fiihren, die uach den

vorausgehenden Betrachtungen damit homolog ist 2). Auch ist wohl

nichts dagegen einzuwenden , den achromatischen Komplex , als

welcher die Spindel im ruhenden Kerne fortbesteht, Net rum zu

nennen.

1) TO vrjTQOv die Spindel.

2) Das sog. Nucleolo-Centrosoma, wie es z. B. bei Eu-
glena vorkommt (Blochmann, 7, Keuten, 70), ist wahrscheinlich als

ein im Innern des Kernes verbleibendes, konzentrierteres und scharfer

individualisiertes Netrum aufzufassen.
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Stimmt man der vorgetragenen Honiologisieruiig zu, so wird

es zweckniaCig seiu, eiue klare l)egnffliche Scheidung einzu-

fiihreii. 1st der Kern des Infusoriunis, der das Aequivalent des

Centrosoms in sich entluilt, ein Kern, so ist der Furchungskern

des Ascaris-Eies, der hiervon niclits mehr besitzt, sondern ein Cen-

trosoni neben sich hat, genau genominen, kein Kern, oder ura-

gekehrt. Uud da sich der Name „Nucleus" urspriinglich auf

die Zellen der Metazoen bezieht, so durfte es sich empfehlen, fiir

Betrachtungen, wie sie uns hier beschiiftigen, diejenigen Kerne,

die das Cytocentrum in sich enthalten und zu denen vor alleni

Protozoeukerne gehoren, mit einem auderen Namen zu belegen,

sie etwa Centronuclei zu nenneu. Der Centronucleus ditie-

renziert sich auf einer hoheren Stufe in einen Nucleus und ein

extranukleares Centrosomi), Diese Absonderung des Centrosoms

ist jedoch nicht notwendig so zu denken, dafi der zuriickbleibende

Kern das vorher in ihm gelegene Cytocentrum nunmehr voll-

standig verloren haben musse; viehuehr konnte ein diffuses Cyto-

centrum hier fortbestehen und nur neben dem individualisierten

Centrosom fiir gewohnlich nicht zur Wirkung kommen. Mit

anderen Worten: Centrosom und Centronucleus konuen in einer

Zelle neben einander bestehen.

Enlwerfen wir uns nun auf Grund der betrachteten hypo-

thetischen Reihe ein Bild, wie die Centrosomen entstanden sein

konnen, so wird sich folgendes sagen lassen:

Ihr Aequivalent zeigt sich zuerst in dem zur Teihmg schreiten-

den Centronucleus in Gestalt der beideu dichteren Polmassen.

Die Centrosomen werden also hier nur reprasentiert durch die in

geringera Grade ditferenten Enden eines in Zweiteilung begrifi'enen

uud dabei die Form einer faserigen Spindel durchlaufenden

Korpers, des N e t r u m s. Selbstandigkeit kommt diesen Enden,

soweit wir wissen, nicht zu ; es scheint nicht, daC sie dauernd als

gesonderte Bereiche vorhanden sind und durch Zweiteilung zu

den Polplasmen des nachsten Netrums werden ; sondern daC dieses

in sich selbst die fiir seine Zweiteilung notige Eigenschaft besitzt,

in eine bip olare Anordnung iiberzugehen, wobei sich dann eben

jedes Ende zu einem voriibergehenden Poiknopf ditferenziert.

Centrosomen entstehen aus diesem Zustande dadurch, dafi

diese Polknopfe sich mehr und mehr individualisieren, wobei es

1) Der Ausdruck „Kern" mag als indifferent fiir beide beibe-

ialten werden.
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zweifelhaft bleibt, ob hierbei scbon die Centriolen eine Rolle

spielen. Es ist nach alien bisherigen Erfabruogen nicht wab'r-

scbeinlicb, daC diese in den typischen Centrosomen vorbandenen

Differenzierungen scbon den priraitiven Centronuclei der Protozoen

zukommen. Meine eigenen Untersucbungen in dieser Beziebung

batten, wie diejenigen anderer Forscber, bisber ein durcbaus

negatives Ergebnis. Es scbeint sonacb, daB die Centriolen sekun-

dare Differenzierungen der Centrosomen sind. Sollten sie aber

scbon im Centronucleus vorbanden sein und etwa durcb ibre

Teilung und Lokalisierung die Bipolaritat des Netrums bewirken^

so wiirde die Umgestaltung, welcbe die vorstebenden Betracb-

tungen zu erleiden batten, sicb von selbst ergeben.

Kebren wir nacb dieser Abscbweifung zu der Individualisierung

der Centrosomen zuruck, so wiirde mit derselben einbergeben die

Fahigkeit derStrablenerregung (Spbarenbildung) und

im Zusammenbang damit , die perinetrale Lagerung der" Cbro-

mosomen. Der wichtigste Fortscbritt ist aber der, daG sicb nun

das jeweilige Netrum nacb der Teilung als solcbes auflost. Es

persistiert von ibm in jeder Tocbterzelle als dauerndes „Organ"

nur der Polknopf und aus diesem „Centrosoma" gebt nun das

nacbste Netrum als dessen bei der Streckung differenzierte Aequa-

torialzone bervor, wabrend die beiden Enden die neuen Centro-

somen darstellen. Das Verbaltnis ist also allmablicb das um-

gekebrte geworden. Waren die Polkappen zuerst polare Diffe-

renzierungen des in Zweiteilung begriff'enen Netrums, so stellt sicb,

jetzt das Netrum als eine aquatoriale Differenzierung der Pol-

masse (des Centrosoms) dar. So erscbeinen von nun an die Cen-
trosomen als das Wesentbcbe und Dauernde, das Netrum wird

zu einem voriibergebenden Verbindungsbereicb bei der Centro-

somenteilung, der im weiteren Verlauf des pbylogenetiscben VVeges

zu einem diinnen Stiel degenerieren und ganz in Wegfall kommen

kann , womit dann das durcb Zweiteilung sicb ver-

mebrende Centrosom in reinster Gestalt vorliegt^). Die

karyokinetiscbe W'irksamkeit ist damit ganzlicb in die strablen-

erregende Fabigkeit der Centrosomen iibergegangen.

Es ware denkbar, daB aucb mit diesem Zustande der phylo-

genetiscbe Weg nocb nicbt beendigt ist. Wie an Stelle des Ne-

trums allmablicb dessen polare Differenzierungen in Gestalt der

1) Hieraus ergiebt sich, dafi der einfachste Typus der Cen-

trosomenteilung pbylogenetiscli nicbt der erste, sondern der letzte ist.
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Centrosomeii zu Dauergebilden vverdeii, so konnten nun auf einer

folgenden Stufe die centralen Differenzierungen der Centrosomen

:

die Ceiitriolen, all e in die Kontinuitat von einer Zellengeneration

zur nacbsten vermitteln und sich nur vor jeder Zellteilung aus

der Uragebung ein Centrosora differenzieren, welches seinerseits

dann die Sphiire hervorbringt. Hieriiber werden weitere Unter-

suchungen Licht bringen.

Fragt man sich, worin der Fortschritt liegt, der durch die

Individuahsierung eines neben dem Kerne gelegenen Teilungs-

apparates erzielt wird, so wird man vor allem die viel innigere
Beziehung anfiihren dtirfen, in welche die Kern-
teilung sowohl zeitlich wie raumlich zur Proto-
plasraateilung gebracht wird. Bei den Protozoen mit

reineni Centronucleus scheint das Protoplasraa in sich die Fahig-

keit zur Zweiteilung zu haben, ohne daC hierzu ein sich ver-

doppelndes Centralorgan notig ist; denn Falle, wie die Zweiteilung

des vielkernigen Actinosphaeriums oder der vielkernigen Opalina

ranarum, waren sonst nicht moglich. Kernteilung und Proto-

plasmateiluug sind hier also relativ unabhangige Vorgange. Dies

andert sich mit dem Auftreten der Centrosomen. Das sphiiren-

erzeugende Centrosom macht seinen EinfluB gleichzeitig im Kern

und ira Protoplasma geltend, und in alien Fallen, wo es darauf

ankommt, die Kernteilung streng an die Protoplasmateilung zu

binden und zugleich jedem Kern einen ganz bestimmten Zellen-

bezirk zuzuweisen, unter Verhiiltnissen also, wie sie fiir die Onto-

genese der Metazoen raaBgebend sind, wird die Bildung von

Centrosomen ein Fortschritt sein. Wo dagegen auf eine solche

geregelte Protoplasmateilung nichts mehr ankommt, wie bei den

Teilungen der Ovocyten (Richtungskorperbildung), bei denen es

sich ja nur noch urn die Beseitiguug des einen Kernes handelt,

da kann der Teilungsapparat wieder auf den primitiven Zustand

zuriicksinken, wenn er es auch, wie z. B. die Ovocytenteilungen

der Seeigel und Mollusken beweisen, nicht in alien Fallen thut^).

1) Mit der vorgetragenen Anschauung steht scheinbar in Wider-

spruch, daC nach der Entdeckung R. Hertwig's bei Actinosphaerium

die Individualisierung der Centrosomen gerade denjenigen Kern-

teilungen vorausgeht, die den Ovocytenteilungen der Metazoen ver-

gleichbar sind. Es ist jedoch zu beachten, daC die Centrosomen-

bildung schon eintritt, ehe die Primarcyste in die Sekundarcysten

zerlegt ist, so dafi das Erscheinen von Centrosom und Sphiire doch

an eine Zellteilung gekniipft erscheint, die mit einer Kernteilung

eng verbunden ist.
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Ein anderes Motiv fur das Selbstandigwerden eines ira Proto-

plasma lokalisierten, zur Strahleuerregung befahigten Centrosoms

konnte ein von der Teilung unabhangiges Bedurfuis nach radiarer

Struktur der Zelle sein. In dieser Weise siud vielleicht die Ver-

haltnisse bei Heliozoen zu deuten, deren Kenutnis wir den wich-

tigen Untersuchungen Schaudinn's (96) verdanken.

Endlich konnte der Dualisraus von Centrosom und Kern, wie

er durch die Individualisierung des ersteren zu einem extra-

nuklearen Zellenorgan geschatien wird, die Bedeutung haben, dafi

die Teilung zweier oder mehrerer Kerne unter die Herrschaft

eines eiufachen Teilungsapparates gestellt werden soil. Ein solches

Ausgreifen auf 2 Kerne besteht ja in der That bei der Befruch-

tung der meisten bisher untersuchten tierischen Eier, wo das dem

Sperniakern zugesellte Teilungsorgan auch die Teilung des Ei-

kernes niit iibernommen bat.

Dieser letzte Punkt fuhrt mich nun auf die Besprechung

einer Hypothese, die bei phylogenetischen Betrachtungen uber die

Herkuuft der Centrosomen bisher eine besonders grofie Rolle ge-

spielt hat, daC namlich als Ausgangspunkt ein zweikerniger

Zustand, in meiner Terminologie ein Zustand mit 2 sich par-

allel teileuden Centronuclei anzunehmen sei, von denen der

eine durch Verlust des Chromatins zum Centrosoma, der andere

durch Verlust des Cytocentrums zu einem chromatischen Nucleus

wiirde. Dieser Gedanke findet sich zuerst bei Butschli (24);

auch R. Hertwig (62, 65) hat ihn als eine Moglichkeit in Be-

tracht gezogen; am konsequentesten tritt er uns ueuerdings bei

ScHAUDiNN (95) und Lauterborn (74) entgegen. So wenig nun

gegen diese Moglichkeit etwas einzuwenden ist, so wenig diirften

die bisher geltend gemachten Arguraente zu ihren Gunsten

sprechen. Die sog. „Nebenkernschleifen", die manchen Centro-

somen beigesellt sind und die man als rudimentare Chromosomen

des zum Centrosoma gewordenen Centronucleus ansehen zu mussen

glaubte, diirften nach den Untersuchungen Murray's (86) wohl

kaum mehr auf diese Deutung Auspruch machen konnen. Die

Erage wird also die sein, ob der postulierte Ausgangszustand

zweier sich neben einander parallel teilender Centronuclei irgendwo

besteht. Wir kenneu ein solches Verhalten von den ciliaten In-

fusorien in dem Dualismus von Makro- und Mikronucleus ; allein

daC dieser Zustand nicht zu dem Duahsmus von Kern und Cen-

trosoma fiihren kaun, ist seit meiner Erorterung dieser Erage (17)

wohl allgemein anerkannt. Man hat nun neuerdings in der, wie
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der Name sagt, zweikernigen Amoeba binucleata, deren Teilung

ScHAUDiNN (95) beschrieben hat, einen Ersatz fiir die Ciliaten zu

finden geglaubt. Schaudinn selbst, Lauterbokn und R. Hertwig

(65) haben dieses Protozooii als Ausgaiigspunkt eiiier Reihe auf-

gestellt, welche schlieBlich zu dem typischen Gegensatz vod Cen-

trosom uud Kern fiihreu vvtirde. Hierbei wurde jedoch ubersehen,

daC bei Amoeba biuucleata vou eiiiem Dualismus, wie er sowohl

zwischen dem Makro- und Mikronucleus der Ciliaten, wie auch

zwischen Kern und Centrosoma besteht, gar uicht die Rede sein

kann. Denn wir haben bier ja nicht 2 sich parallel teilende

Kerne, die in ihren beiderseitigen Abkommlingen vou Generation

zu Generation nebeu einander hergehen ; sondern es handclt sich

hier offenbar um die gleiche Erscheinung wie bei den zweikernigen

OpaHna-Arten (vgl. Zellek, 108), daC niimlich die Kernteilung

der zugehorigen Zellteilung auCerordentlich vorauseilt. So besteht

der, einer jeden Zellteilung vorausgehende zweikernige Zustand

ungemein lang. Kommt es endlich zur Protoplasmateilung, so

schicken sich die Tochterkerne schon ihrerseits wieder zur Teilung

an, so daC die Tochtertiere bereits als zweikernig ihre Existenz

begiunen. Wie dieser Zustand zu einer Einmischung des einen

Centronucleus in die Teilung des anderen fiihren und damit der

eine zum Nucleus, der andere zum Centrosom werden soil, ist

nicht einzusehen.

Die vorlaufig einzige Grundlage, wie man die in Rede stehende

Diflferenzierung an die parallele Teilung zweier Kerne ankniipfen

konnte, ist meines Erachtens in der Befruchtung gegeben. Hier

sehen wir ja in der That die Teilung zweier Kerne vermittelt

durch ein zu dem einen Kern, dem Spermakern, gehoriges Cen-

trosoma, das selbst bei Lahmung des Spermakernes die Teilung

des Eikernes dirigiert (Boveri, 12). Versetzen wir diesen Zu-

stand auf cine primitive Form zuriick, so wurde also das Spermato-

zoon einen Centronucleus, das Ei nur einen Nucleus beisteuern.

Da nun urspriinglich, wie uns die Konjugation lehrt, in den beiden

kopulierenden Zellen Centronuclei vorhanden sind, so wiirden wir

zu dem Resultat kommen : es findet eine sexuelle Diiferenzierung

in der Weise statt, daC die weibliche Zelle ihren Teilungsapparat

verliert ^) und die Teilung ihres Kernes von dem Centronucleus

der mannlichen Zelle mitbesorgt wird. Dies wurde von Seiten

dieses mannlichen Centronucleus eine Wirkung uber sich selbst

hinaus verlangen, womit iiberhaupt der erste Schritt zu einer

1) oder inaktiv werden lafit (siehe unten).
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Gegensatzlichkeit von Teilungsapparat und Kern gethan ware.

Man konnte, wenn auch nicht vollig zutrefifend, sagen : in Hinsicht

auf den weiblichen Kern ist der mannliche Centronucleus

bereits ein Centrosora, Die letzte Stufe ware dann die, daC die

StelluDg, welche der mannliche Centronucleus zum Eikern ein-

nimmt, zu einer entsprechenden Scheidung in ihm selbst fiihrt:

er wiirde sich in einen dem Ei-Nucleus entsprechenden Sperma-

Nucleus differenzieren und in ein Centrosom, welches nun den

beiden Kernen gleich gegenubersteht. — Diese Hypothese wiirde

mit den ahnlichen bisher aufgestellten zwar insofern iiberein-

stimraen, als sie von einer parallelen Teilung zweier Centronuclei

ausgeht, sie wiirde aber darin von ihnen abweichen, daC sie den

einen der beiden Centronuclei nicht zum reinen Centrosom werden

laCt ; denn er wiirde sein Chromatin nicht verlieren, sondern nur

von sich absondern.

Nach den vielen fiir unser Problem so auCerst forderlichen

Ergebnissen der letzten Jahre steht zu hotf'eu, dafi weitere Aus-

breitung unserer Kenntnisse Zustande aufdecken wird, die auf die

Art und die Motive der Centrosomenbildung neues Licht zu

werfen geeignet sind. Einstweilen bemerke ich, daC ich mit

R. Hertwig darin vollig iibereinstimme, dafi ich als Ausgangspunkt

fiir die phylogenetische Entstehung der Centrosomen durchaus nicht

einen zweikernigen Zustand fiir notwendig halte. —
Ich habe oben von den Vorteilen gesprochen, welche die

Individualisierung der Centrosomen fiir das Zellenleben mit sich

bringen diirfte; hier mag nun noch darauf aufmerksam gemacht

werden, daB sie auch nicht ohne Nachteile ist. Wenn 2 oder

mehr Centronuclei in einer Zelle vereinigt sind und sich

teilen, wie in einem vielkernigen Protozoon, so storen sie einander

gegenseitig nicht; jeder Centronucleus teilt sich in 2 norraale

Tochtercentronuclei. Auch konnen, wie wir dies bei der Kon-

jugation sehen, 2 Centronuclei sich an einander legen und sich

gemeinsam teilen oder vorher vollig verschmelzen ; niemals greift

die Bipolaritat des einen storend in die des anderen ein: die

beiden spindelformigen Centronuclei legen sich so neben einander,

dafi je ein Ende des einen mit einem des anderen zusammentriift

;

ist aber ein einheitlicher konjugierter Centronucleus entstanden,

so liefert er wie jeder sonstige direkt eine zweipolige SpindeF).

1) Diese Thatsachen sind es vor allem, die dagegen sprechen,

daB den Polknopfen des Netrums im Centronucleus schon Individualitat

zukommt.
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1st dagegeu die Ditierenzierung eingetreten und es bestehen in

eiiier Zelle austatt unserer beiden Centronuclei zwei Kerne
niit je einem Centrosom, so konnen die beiden Systeme

und werden es in der Kegel, falls sie nur nahe genug liogen,

beini niichstfolgenden Teilungsschritt in einander eingreifen, indem

jedes Centrosom dem anderen Kern gegeniiber sich ebenso verhalt,

wie gegeniiber dem eigeneu, und jedes Tochtercentrosom seinem

Schwestercentrosom durdiaus uicht anders gegeniibersteht als alien

iibrigen in der gleichen Zelle vorhandenen Tochtercentrosomen.

Mit anderen Worten : es wird eine pathologische Teilungsfigur

entstehen ^) und ein pathologisches Produkt; die Individualitat

der Centrosomen giebt Gelegenheit zu Storungen, die auf dem

primitiven Zustand nicht vorkommen kounen.

Die im Vorstehenden vertretene Auffassung laCt sich in zu-

treflfender Weise in den zuerst von R. Hertwig aufgestellten Satz

formulieren, daB „das Centrosoma als ein selbstandig gewordener

Kernteil aufzufassen ist", Doch wird man sich hierbei klar sein

miissen, daC durch diesen Satz nur eine Etappe in der Ge-
schichte des Cytocentrums ausgedruckt ist; er darf nicht

so aufgefaCt werden, als enthalte er eine endgiltige Aussage iiber

den Ursprung der Centrosomen. Dies ware nur dann der Fall,

wenn gezeigt werden konnte, daCder„Kern" in seiner urspriing-

lichsten Form ein durch und durch gleichartiges Gebilde ist, das

sich spiiter in verschiedene Bestandteile ditierenziert, von denen

einer schlieClich in Gestalt des Centrosoms aus dem Kern austritt.

Allein von einem solchen Zustand wissen wir nichts. Es ist gauz

ebenso gut moglich, ja vielleicht wahrscheinlicher, daC das, was

sich als Centrosom vom Kern ablost, auf einer tieferen Stufe in

den Kern aufgenommen worden ist, oder besser gesagt, daC ein

im Protoplasm a aufgetretenes Cytocentrum sich mit anderen

im Protoplasma entstandenen Differenzierungen zu einem einheit-

hchen Gebilde, einem „Kern", vereiuigt hat (vergl. Calkins, 27).

Die bisherigen Erorterungen beziehen sich auf das Problem,

wie die Centrosomen phylogenetisch entstanden sind

;

1) Vgl. hierzu meine Ausfiihrungeu in 11 und in 13, S. 166/167.

Die besprochenen Eigentiimlichkeiten individualisierter Cytocentren

sind es, welche fiir die Vereinigung von Ei- und Samenzelle zur

ersten Embryonalzelle besondere Einrichtungen fordern, wie ich

sie in der Ruckbildung oder Inaktivitat des Ei-Centrosoma als

gegeben erkannte.
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wir keliren nun zuriick zu der zu Anfang dieses Abschnittes

aufgeworfenen Frage, wie diejenigen Falle zu beurteilen sind, wo
sich in einer Zelle vor unseren Augen aus dem „Kern" heraus

ein neues Centrosoma bildet. Diesen Vorgang hat Schaudinn

(94) bei Heliozoen beobachten konnen, R. Hertwig (65) hat ihn

fur Actinosphaerium beschrieben, und auch im unbefruchteten

Seeigel-Ei konnte dieser Forscber (64) am Eikern die Entstehung

mitotischer Figuren verfolgen, bei denen es zur Bildung von

centrosomenahnlichen Korpern kam. Nach der oben aufgestellten

Distinktion sind fiir Falle dieser Art zwei Moglichkeiten in Betracht

zu Ziehen : entweder der Kern , der ein Centrosoma erzeugt,

ist ein Centro nucleus, er enthalt also das Aequivalent des

Centrosoms in sich und dessen Herausdifferenzierung ist ein Vor-

gang, vergleichbar dem angenommenen phylogenetischen ; oder der

fragliche Kern ist ein Nucleus, dann muC er, wenn wirklich

das Vorhandensein eines neben ihm gelegenen Centrosoms aus-

geschlossen werden kann, im Stande sein, Centrosomen durch eine

nicht weiter analysierbare Art von „Regeneration" hervorzu-

bringen,

Wir wollen zunachst die erste Alternative ins Auge fassen.

Schon oben habe ich hervorgehoben, daB das Selbstandigwerden

eines extranuklearen Centrosoms dem „Kern" die Qualitat des

Centronucleus nicht notwendig rauben musse. Wie der

Darmkanal auf einer tieferen Stufe diflFus gewisse Funktionen

ausiibt, die sich spater auf besondere von ihm abgegliederte

Organe lokalisieren, daneben aber in difiuser Weise doch dem

Darmrohr noch zukommen, so wiirden wir uus ein Gleiches fiir

das Cytocentrum zu denken haben. Das Netrum , als dessen

individualisierte Enden wir die Centrosomen auffassen, konnte sich

immer wieder mit dem Chromatin im Kern vereinigen und diesem

damit die Fiihigkeit bewahren, unter Umstanden wieder Centro-

somen zu bilden. Zu betonen ist jedoch hierbei, dafi dieses inner-

halb des Kerns gelegene potentielle Centrum neben dem Centro-
soma niemals zur Wirkung kommt, es erbt sich — vielleicht in

Form von Spindelfasern — von einer Zellgeneration auf die nachste

fort, ubt aber, solange iiberhaupt ein Centrosom neben ihm thatig

ist, eine Eiuwirkung auf die karyokinetischen Prozesse nicht aus.

Um dies klar zu machen, brauche ich nur auf zwei Erschei-

nungen hinzuweisen , deren auCerordentliche Bedeutung fiir die

Centrosomenlehre ich schon fruher (13, p. 182 if.; 15, p. 55 If.)

erortert habe. Der Inhalt z w e i e r oder d r e i e r Kerne wird
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ebenso zu eiiier zweipoligen Teilungsfigur vereinigt, wie der

eines einzigen Kernes, falls in der betreffenden Zelle nicht mehr als

2 Centrosomen wirksam sind; und uragekehrt wird ein einziger
Kern zur Bildung von 3, 4, 6 etc. Tochterkernen gezwungen, wenn
die Zahl der ihn unigebenden und mit Kernelementen in Ver-

bindung tretenden Centrosomen 3, 4, 6 etc. betragt. Der uns hier

besonders interessierende Eikern des Seeigel-Eies macht keine

Ausnahme von dieser Kegel.

Die nilchstliegende Erklariing fiir diese Thatsachen ist natiir-

lich die, daC den fraglichen Metazoenkernen jede Spur eines

immanenten Cytocentrunis fehlt, daB sie reine Nuclei sind. Allein

wenn wir beachten, wie sich der Eikern im Seeigel-Ei unter Um-
standen verhalt, wo kein Centrosoma neben ihm vorhanden ist

Oder wo die Spermacentrosoraen nicht an ihn herangelangen konnen

(0. und R. Hertwig, 66, R. Hertwig, 64, Ziegler, 109, Boveri,

19), so sind wir unbedingt genotigt, ihm die Eigenschaften eines

Centre nucleus zuzuerkennen , mit der Fahigkeit, unter der

Einwirkung gewisser Reize individualisierte Centrosomen aus sich

heraus zu bilden, falls die normaler Weise durch die Befruchtung

ihm zugefuhrten fehlen. Sind dagegen die letzteren unter sonst

gleichen Bedingungen vorhanden, so bleibt das intranukleiire Cyto-

centrum gewissermaBen latent^).

Am ehesten wird uns, um ein derartiges Verhaltnis ver-

standlich zu machen, die Vergleichung mit gewissen Regenerations-

erscheinungen der Metazoen dienen konnen. Der Tubularia-Stiel^)

bleibt, solange ihm ein Hydranth aufsitzt, immer nur Stiel, er

ist ein Teil des nicht individualisierten Conosarks; sobald der

Hydranth weggeschnitten ist, individualisiert sich aus dera der

Schnittflache angrenzenden Teil des Stieles ein neuer Hydranth.

Aehnlich ware es in unserem Falle. Was fiir gewohnlich, d. h.

beim Vorhandensein individualisierter Centrosomen, nur „achro-

1) iSchon im I. Heft meiner Zellenstudien, S. 75 findet sich

dieses merkwlirdige Verhaltnis angedeutet. Es heifit dort: „Der
Kern des fSeeigel-Eies besitzt, wie das Keimblaschen von Ascaris,

an sich die Fahigkeit, die faserige Diiferenzierung durchzumachen
und sich zu teilen fer ist, wie ich jetzt sagen wtirde, ein Cen-
tronucleus). Allein dieser ProzeB ist hier normaler Weise mit dem
Auftreten zweier korperlicher Pole des Protoplasmas (der zwei Sperma-
centrosomen) verbunden , die an den Kern herantreten und ihn

zwingen, eine dicentrische Anordnung zwischen ihnen anzunehmen."

2) Vgl. E. E. BicKFOKD (6).



192 Theodor Boveri,

matische Kernsubstanz" ist, individualisiert, nachdem das Centro-

soma fehlt, ein solches aus sich heraus. Diese Betrachtungsweise

fuhrt zu der schon frtiher von mir vertretenen Anschauung (17,

S. 33), daB das Centrosoma ein specifisches Zellenorgan nicht in

dem Sinne ist, daB es aus einer specifischen cberaischen Substanz

besteben miisse, sondern daB, abnlicb wie Stielzellen der Tubularia

zu Hydrantbenzellen werden, Teilcben einer im Kern enthaltenen

Substanz, dadurcb daB sie sicb in besonderer Weise verandern

und an einander gruppieren, sicb zu einem Centrosoma umorgani-

sieren.

Aus dem Gesagten ergiebt sicb, daB das im vorigen Abschnitt

mehffacb erwabnte Ovocentrum des Seeigel-Eies nicbt als

individualisiertes Ceotrosom zu denken ist, sondern als ein intra-

nukleares latentes Cytocentrum. Der Eikern der Echiniden ist

ein Centronucleus ; er entspricht in dieser Beziebung, wie icb bereits

1887 (10, S. 75) bervorgeboben babe, dem Keimblascbeu von

Ascaris.

Hier erbebt sicb nun die Frage, wie die fraglicben Kerne zu

dieser Eigenscbaft kommen und ob vielleicbtalle Metazoen-
kerne Centronuclei sind mit der Fahigkeit, bei ein-

tretendem Bediirfnis Centrosomeu zu erzeugen? Dafi

dies letztere der Fall sei, balte icb fiir unwabrscbeinlicb, fiir ein

bestinimtes Objekt, das Ascaris-Ei, sogar fiir ausgescblossen, und

zwar auf Grund gewisser friiber von mir mitgeteilter Beobacbtuugen.

Icb babe zwei Falle bescbrieben (13, S. 169, und 17, S. 20), wo

in Eiern von Ascaris meg. die Reifungsprozesse abgelaufen waren

und der Eikern vor der Auflosung stand, bezw. sich bereits auf-

gelost batte, obne daB das Spermatozoon in Thatigkeit getreten

war. In dem einen Falle war das Spermatozoon geliibmt in der

Eiperipberie liegen geblieben, im anderen war gar keines vorbanden.

In beiden Eiern war nun keine Spur von faseriger Ditierenzierung,

von Centrosomen, Spindel, Spbaren etc. vorbanden, obgleicb nach

dem Zustande der Chromosomen eine zweipolige Figur zu erwarten

gewesen ware. Icb scblieBe daraus, daB der Eikern von Ascaris

ein reiner Nucleus ist, der die — offenbar primitive — Fabigkeit

der Centrosomenbildung vollkommen verloren bat^). Das Gleiche

mocbte icb fur die meisten Metazoen annehmen; docb werden nur

1) Nicbt alles, was wir mit dem Verlegenheitsausdruck „acliro-
matische Kernsubstanz" bezeicbnen, reprasentiert demnach
ein Cytocentrum.
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Versuche, bei denen einer, uach ihren sonstigeu Eigenschaften

zur Teilung geneigten Zelle das Centrosom genommen, der Kern
aber gelassen wird, in dieser Frage eine Entsdieidung bringen

konnen.

1st es nun richtig, dafi der Eikern im Ascaris-Ei und somit
auch der mit ibni ganz identische Spermakern ein Nucleus ist,

wahrend das Keimblaschen sich als Centronucleus dokumen-
tiert, so muB ein Vorgang existieren, welcber entweder dem Keim-
blascben selbst oder einem seiner Vorfahrenkerne den Cbarakter
des Centronucleus verleiht. Und bier ist gewiC die vorlaufig

nacbstliegende Annahme die, daC das Centrosoma der letzten

Ovogonien-Generation seine Selbstandigkeit aufgiebt und sich mit
dem Kerne vereinigt. Fur Falle, wie sie Sala (93) und besonders

E. FtJRST (46) bescbrieben baben, wo statt der typiscben Ovocyten-
spindeln (Netren) solcbe mit Centrosomen und Strablungen vor-

liegen, ware anzunebraen, dafi entweder jene Vereinigung unter-

blieben ist oder daB sicb von dem Centronucleus wieder Centro-

somen abgespalten baben. In abnlicber Weise waren wohl die

Erscbeinungen bei der Partbenogenese von Artemia, wie sie

Brauer (22) bescbrieben bat, zu beurteilen. Die bei der Furcbung
auftretenden Centrosomen waren aus dem bei der Ovocytenteilung

fungierenden Netrum abzuleiten.

Aucb fur den Kern des Seeigel-Eies ware es denkbar, daB
sein Cytocentrum aus dem inneren Centrosoma der II. Ovocyten-
spindel bervorgebt, wenn aucb vielleicbt mehr dafur spricbt, dafi

bei den Seeigein in alien Kernen ein latentes Cytocentrum erbalten

bleibt. Ein Gleicbes mussen wir fiir die Kerne der von Schaudinn
auf diese Verbaltnisse untersucbten Heliozoen annebmen.

Wir komm.en so zu dem Ergebnis, daB es sicb in den be-

tracbteten Fallen, streng genommen, nicbt um eine Neubildung
von Centrosomen bandeln wiirde. Denn wenn aucb das Centro-
soma als individualisiertes Gebilde vorher nicbt vorbanden war,

80 entstebt es docb nicbt als etwas eigentlicb Neues, so wie es die

ktinstlicb erzeugten Centrosomen Morgan's tbun wurden, sondern
nur durch eine in genau regulierter Weise sicb vollziebende Um-
bildung eines schon vorbandenen Cytocentrums. Icb mocbte fiir

diese Art der Bildung von Centrosomen einen Ausdruck anwenden,
den Driesch (33) fiir die eigentiiralicben Regenerationsvorgange
der Tubularien eingeflibrt bat: Reparation. Gewisse Cen-
tronuclei sind im Stande, unter bestimmten Be-
dingungen Centrosomen zu reparieren.

13
Bd. XXXV. N. F. XXVllI.
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Von dieser Reparation wiirde ich als Regeneration (im

engeren Sinn) den Fall untersclieiden, daC ein reiner Nucleus,
dessen essentieller Bestandteil also nur Chromatin ware, die Bildung

eines neuen Centrosoms veranlassen konnte. Es ware dieses Ver-

mogen mit demjenigen in Parallele zu stellen, welches wir an Proto-

zoen sehen, denen ein Teil ihres Korpers mit bestimmten Organen

weggenommen, der Kern aber erhalten geblieben ist. Wie hier die

Anwesenheit des Kernes der Zelle die Tendenz und Fahigkeit

verleiht, die fehlenden Telle wieder zu ersetzen, so wurde in

unserem Falle der Mangel des Centrosoms als ein Defekt an der

Totalitat der Zelle empfunden und durch eine regulatorische Ein-

wirkung von Seiten des Kernes der fehlende Teil wieder gebildet

werden. Ich halte es jedoch nach unseren gegenwartigen Kennt-

nissen fiir unwahrscheinlich , daB Centrosomen in dieser Weise

regeneriert werden. Man konnte vielleicht die Art, wie nach

R. Hertwig die Abspaltung des Centrosoms vom Kern bei Actino-

sphaerium verlauft, auf die erorterte Moglichkeit beziehen. Allein

es scheint mir doch viel naher zu liegen, auch hier die Bildung

des Centrosoms an das Netrum des Kernes anzukniipfen, wobei

dessen dichte Impregnation mit Chromatin einen, wohl neben-

sachlichen, Uebergang dieser Substanz auf das Centrosom zur

Folge hat. Bei einer Ersetzung zu Grunde gegangener Centro-

somen , wie ich sie als Regeneration gekennzeichnet habe,

miiCte wohl eher an eine Wirkung des Kernes gedacht werden, die

sich ohne direkte Verwendung eines vorher schon geformten Kern-

teiles vollzieht.

In dem Satze R. Hertwig's, den ich Eingangs dieses Ab-

schnittes citiert habe, ist die Vermutung ausgesprochen, daC die

Riickbildung von Centrosomen, nachdem sie ihre Funktion bei der

Zellteilung erfiillt haben, und ihre Wiederbildung (aus dem Kerne)

zum Zweck der nachsten Teilung eine weit verbreitete, um nicht

zu sagen gewohnliche Erscheinung in den Zellen der Metazoen

sein diirfte. Dieser Meinung kann ich mich nicht anschlieCen.

Denn wir vermogen nun doch fiir eine geniigende Zahl von Zellen,

ja man darf fast sagen : fiir alle, bei denen eine genaue Unter-

suchung moghch war, zu verfolgen, wie sich das Centrosom als

solches durch Teilung von einer Zellengeneration auf die nachste

forterbt ; und wie zah sich diese Korperchen erhalten, dies lehren

in unubertrefflicher Weise jene abnormen Falle, wo eine Zelle

eine grofiere Zahl von Centrosomen in sich birgt, die sich nun bei

jedem weiteren Teilungsschritt verdoppeln. In gleichem Sinne
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sprechen die in raschcr Folge sich mehrenden Erfahrungen iiber

das Vorhandensein von Centrosoraen in den lange oder dauernd

ruhenden Gewebszellen. Hier ist kein Zweifel mehr moglich, daC

die Centrosomen zu Dauerorganen geworden sind.

Ich mochte diese Betrachtungen nicht schliefien, ohne eine

allgemeinere Bemerkung hinzuzufiigen. Es lafit sich verstehen,

daC Forscher, die die Centrosomen nur bei den hochsten Tiereii

zum Gegenstand ihrer Studien machen und sie hier als scharf

Individ ualisierte, aufs klarste begrenzte und durch Farbung dar-

stellbare Korperchen finden, jenem Grenzgebiet, das hier behandelt

wurde, mit einem gewissen Unbehagen, ja mit Antipathie gegen-

iibertreten. Und etwas Niederschlagendes haben Erorterungen

wie die vorstehenden in der That an sich ; denn kaum auf andere

Weise wird es uns so deutlich zum BewuCtsein gebracht, wie un-

endlich oberflachlich sich unsere Erkenntnis an diesen cellularen

Phanomenen herumbewegt. Auf der anderen Seite aber ist das

sozusagen Vage und Verschwommene, das die Centrosomenlehre

durch das Zuruckgehen auf die urspriinglichsten Zellenformen er-

halt, etwas Selbstverstandliches. Was uns hier begeguet: daB die

auf der hochsten Stufe sich darbietenden Merkmale schwinden und

selbst der Name nicht mehr pai^t, dies ist uns ja auf anderen

Gebieten etwas langst Gewohntes, Wir stoCen uns nicht daran,

daC die Saugetiere in ihren niedersten Reprasentanten nicht wirk-

lich saugen, daC die Wirbeltiere, wenn wir bis zu den niedersten

herabsteigen, keine „Wirber'-Tiere mehr sind, daC wir zwischen

Protozoen und Metazoen, zwischen Tier und Pflanze keine scharfe

Grenze zu ziehen vermogen. Solche Erfahrungen sind, wo wir

zum ersten Mai in einem neuen Gebiet auf sie stoBen, unserem

Bediirfnis nach Definition und Rubriken unbequem und doch im

Grunde das Beste, was wir wiinschen konnen. Denn es ist in der

historischen Natur eines jeden organischen Gebildes mit Notwendig-

keit begriindet, daB, wenn wir nur diese ganze Geschichte kennen,

eine einheitliche charakteristische Benennung, eine scharfe Definition

und Begrenzung unmoglich ist. Dabei miissen wir uns eben

immer gegenwartig halten, daC mit der Schwierigkeit einer klassi-

fikatorischen Darstellung zugleich unsere Einsicht in das Werden

der organischen Welt gewachsen ist. Und dies ist doch die Haupt-

sache.

13*
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Absclinitt D.

Nomenklatur.

Im speciellen Telle dleser Arbeit habe icb, im Elnklang rait

meinen fruheren Befunden bei Ascarls, den Nachwels gefuhrt, dafi

die Astrospbare in ihrera Mlttelpunkt einzusaramengesetztes

Gebllde enthalt: einen groCeren Korper (Centrosom) mlt einem

kleineren Korn (Centriol). DaB dieser groCere Korper nicht kurzer

Hand ds eln „Teil der Spbare" abgetban werden kann, braucht

nacb allera, was oben iiber ihn gesagt worden 1st, nlcbt welter

begrundet zu werden. Wenn die Erscbelnungen, die wir beobachten

konnen, rlcbtlg beschrieben werden sollen, miissen wir in der

Astrospbare noch zwei in einander gescbaltete Bildungen unter-

scbeiden, die durch besondere Namen zu bezelcbnen slnd. Wie

man sie nennen will, 1st dabel gleicbgiltig, und man moge, wenn

melne Bezeichnungen nlcbt passend scbelnen, andere wahlen. Was

icb fiir sle beansprucbe, 1st lediglicb dies, daC sie 1) hist ori sell

die richtigen und 2) an alien von mlr betracbteteu

Objekten im gl elchen Sinne gebraucbt worden slnd.

Auf dlese beiden Punkte will icb nocb etwas naher elngehen.

Bei der Entscbeldung der Frage, welches Gebilde den Namen

Centralkorpercben oder Centrosom^) zu fuhren habe,

handelt es sich uur darum, festzustellen, fiir welches er elngefuhrt

worden ist. Ich stimme darin vollkommen mlt Flemming ubereln,

der sagt (41, S. 238): „Um aus den Verwlrrungen herauszu-

kommen . . . scheint es mlr am besten, ganz genau hlstorlsch zu

verfahren und den Namen Centralkorper (sollte eigentllch heifien:

Centralkorpercben) gerade so anzuwenden, wie ihn Van Beneden

1) Diese beiden Ausdrticke habe ich (11) fiir Van Beneden's

corpuscule central zuerst gebraucht. Wie Flemming (41 , S. 238)

und Meves (82, S. 496) zu der Meinung kommen, ich wolle unter Centro-

som etwas anderes verstanden wissen als das Van BENEDEN'sche corpus-

cule central, weifi ich nicht. In meiner ersten Veroffentlichung, in der

ich das Wort Centrosom gebraucht habe, ist damit bezeichnet ein

auCerhalb des Kernes gelegenes specifisches Korperchen, „das ich

„C e n t r o s m a" oder mit Van Beneden und Neyt „C e n t r a 1 -

korperchen (corpuscule central)" nenne" (S. 152). Und
in meiner letzten Veroffentlichung (17, S. 61) habe ich mich aus-

driicklich gegen die Annahme verwahrt, daC mein Centrosom mit

dem zu identifizieren sei, was Van Beneden „Markschicht der

Spbare" nennt.
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gemeint hat." Diesen Weg also wolleu wir ini folgenden ein-

schlagen.

Bekanntlich wird die Entdeckung der Centralkorperclien Van
Beneden zugeschrieben, weun auch, wovon oben schon die Rede

war, Flemming und O. Hertwig an anderen Objekten entsprecliende

Gebilde schon etwas friiher beschrieben hatten. Van Beneden
aber war es jedenfalls, der diesem an den Enden der Teilungs-

spindel nachweisbaren Korpercheu als „corpuscule polaire"

zuerst einen'Namen gegeben hat, und dieses Polkorperchen
der Spindel ist spater von vielen Beobachtern bei der Teilung

von Zellen beobachtet worden. Im Jahr 1887 taufte Van Beneden

sein corpuscule polaire in „corpuscule central" urn, eine

Bezeichnung, die iibrigens schon 1879 Fol im gleichen Sinn ge-

braucht hatte. In Fol's (42) Figurenerklarung (S. 299) bedeutet

ac — corpuscule central d'un aster.

Wenn man nun an die histiologischen Methoden und optischen

Hilfsmittel der 70er Jahre denkt und daneben betrachtet, was die

Autoren damals als corpuscule polaire oder central abgebildet
haben, so ist kein Zweifel moglich: soweit sie iiberhaupt etwas

Deutliches gesehen haben, ist es das Gebilde gewesen, welches ich

Centrosom nenne, nicht dessen centrale Ditferenzierung. Von be-

sonderer Wichtigkeit ist es natiirlich, festzustellen , was Van
Beneden selbst unter diesen Bezeichnungen verstanden hat. Seiner

Darstellung liegen neben anderen Objekten zwei zu Grunde, die

im speciellen Telle dieser Arbeit ausfiihrlich behandelt worden

sind: die Eier und Spermatocyten von Ascaris megalocephala.

Statt einer weitlaufigen Erorterung reproduziere ich zwei seiner

Bilder in Fig. 7a (Taf. I) und Fig. 101 (Taf. VIII) und bitte, sie mit

den meinigen zu vergleichen i). Ich denke nicht, daB sich an-

gesichts dieser Gegeniiberstellung noch eine Stimme erheben wird,

um zu behaupten, was Van Beneden abgebildet hat, entspreche

meinem Centralkorn oder Centriol. Sein corpuscule central ist

iiberall, wenn auch manchmal in verdorbener Gestalt, das gleiche

Gebilde, das ich Centralkorpercheu genannt habe; das von mir

beschriebene centrale Korn (Centriol) hat Van Beneden iiber-

haupt nicht gesehen. Damit fallt natiirlich von selbst die von

manchen Seiten ausgesprochene Annahme, dafi mein Central-

1) Auch vergleiche man hier nochmals die in Fig. 76 a und
Fig. 83 a (Taf. VI) reproduzierten Abbildungen von Van Beneden
und Neyt mit meinen eutsprecheuden Figuren.
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korperchen mit Van Beneden's Markschicht der Sphare
zu identifizieren sei, und es ist fast iiberflussig, noch auf meine

Figg. 85, 86, Taf. VI, zu verweisen, wo im Umkreis des zu seiner

vollen GroCe gelangten Centrosoms die Markschicht ganz so, wie

Van Beneden sie gezeichnet hat, zu sehen ist.

Ist damit gezeigt, dafi meine Anwendung des Wortes „Central-

korperchen" vollkommen der Van BENEDEN'schen entspricht

und daC also z. B. die in Fig. 102 (Taf. VIII) von einem Ascaris-

Ei gezeichneten Kugeln samt ihren 2 winzigen Kornchen die

Centralljorperchen oder Centrosomen im urspriinglichen Sinne des

Wortes^) darstellen, so versteht es sich von selbst, daB auch die

in jeder Hinsicht gleichwertigen Kugeln, wie sie in Fig. 27, 54,

56 und 19, 20 vom Seeigel-Ei und der Ovocyte von Diaulula ab-

1) In seinen Untersuchungen tiber Thysanozoon (99) teilt Van
DER Stricht mit (S. 389), dafi Van Beneden sich entschieden da-

hin geauBert habe, dafi in den Ovocyten von Thysanozoon das

winzige Kornchen, welches man sofort als das Aequivalent meines

Centralkorns erkennt, seinem corpuscule central entspreche.

Wenn Van Beneden dieses Korn j e t z t als corpuscule central be-

zeichnen will, so ist dagegen nichts einzuwenden; wenn er aber

mit jener Aeufierung sagen wollte, dafi das von Van Der Stricht

gefundene Korn seinem frtlher bei Ascaris beschriebenen
corpuscule central entspreche, so befindet er sich in einem

Irrtum. Es giebt nicht leicht eine entschiedenere Uebereinstimmung,

als sie zwischen den Bildern Van der Stricht's und denen Van
Beneden's besteht. Man sieht hier und dort die dunklere dichtere

Rindenschicht der Sphare, man sieht die hellere, schwacher radial

gezeichnete Markschicht der Sphare, in dieser hier .wie dort ein

kugeliges dichteres Korperchen, so grofi, dafi man leicht Strukturen

darin erkennen kann, das alte Van BENEDEN'sche corpuscule
central. Was Van der Stricht's Eigaren mehr zeigen, ist ein

in diesem kugeligen Korperchen gelegenes kleines Korn, das Centriol,

welches Van Beneden entgangen war. — Uebrigens widerspricht

Van Beneden mit dieser bei Van der Stricht gemachten Aeufierung

nicht nur seiner alten Bezeichnungsweise fur das Ascaris-Ei, sondern

auch der Terminologie, die er ganz neuerdings (1897) fur Objekte

angewandt hat, die der von Van der Stricht untersuchten Polyclade

(Thysanozoon) aufs nachste verwandt sind, namlich einige andere
Polj'claden, deren Eireifung und Befruchtung Erancotte (44)

in einer unter Van Beneden's Aegide ausgefiihrten interessanten

Arbeit beschrieben hat. Sowohl in der Abhandlung Erancotte's
wie in Van Beneden's Bericht uber dieselbe (45) wird als cor-
puscule central die grofie in der Sphare enthaltene Kugel be-

zeichnet ; das von Van der Stricht nachgewiesene kleine Korn hat

Erancotte gar nicht beobachtet.
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gebildet siiid, als Centralkorperchen bezeichnet werden mussen.

Dariiber noch ein Wort zu verlieren, scbeint niir unnotig zu sein.

1st aber iu diesem Punkte keiii Zweifel nioglich, dann ist es klar,

dafi auch der uoch viel groBere Korper, der im Seeigel-Ei wiihrend

«ler Anaphasen aus dieser Kugel wird (Fig. 58), als Central-

korperchen zu bezeichnen ist und dafi iiberhaupt in dem Kreis-

lauf, den ich von diesem Gebilde beschrieben habe, die Schick-

sale eines Centralkorperchens beschrieben worden sind.

VVenn es sich dabei nun herausstellt, daB das Centralkorperchen

ein komplizierteres Gebilde ist, als man bisher vielfach annahm,

und dafi es sich in seinen Schicksalen bei manchen Objekten

anders verhiilt als nach den gangbaren Vorstelluugen, so mussen

eben, wie stets bei einem Fortschritt der Wissenschaft, diese Vor-

stellungen geandert werden. Schon mehrfach wurde im Laufe

dieser Arbeit erwahnt, daC nach manchen Angaben, so besonders

nach denen von Van der Stricht fiir Thysanozoon (99), das Central-

korperchen nicht als Ganzes von einer Zellengeneration auf die

nachste iibergehen soil, sondern nur das Centriol, um welches dann

erst wieder ein neues Centrosom entsteht. Nachdem ich im

Seeigel-Ei Verbaltnisse festgestellt habe, die mit denen in den

Ovocyten von Thysanozoon die groCte Aehnlichkeit haben, dabei

aber zeigen konnte, daC doch eine wirkliche Kontinuitat der

Centrosom en besteht, die nur bei mancher Praparationsweise

aufierst schwer nachweisbar ist, diirften Van der Stricht's und

ahnliche Angaben wohl noch der Bestatigung bedurfen. Sollte es

sich aber wirklich so verhalten, wie er es angiebt, dann mussen

wir eben unsere Anschauung, dafi das Centralkorperchen uberall

ein dauerndes Zellenorgan sei, aufgeben, so gut wir dies fiir den

Kern langst thun mufiten. Und wie wir gewisse Formen der

Karyokinese eine indirekte (nur durch das Chromatin ver-

mittelte) Kernteilung nennen, so konnten wir in solchen Fallen

von einer indirekten, nur durch das Centriol vermittelten,

Centrosomenteilung sprechen.

Ich habe mich bisher nur an den morphologischen
Befund und die fiir denselben eingeliihrte Bezeichnungsweise ge-

halten. Nun ist noch darauf hinzuweisen, daC auch nach unserer

physiologischen Auffassung nur das groCere der beiden Ge-

bilde historisch auf den Namen Centralkorperchen Anspruch

machen kann. Stets hat man unter Centralkorperchen das Centrum

der Astrosphare verstanden, sei es als Erregungs-, sei es als

Insertionscentrum. In beider Bedeutung kann, wie oben dargelegt,
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nur das groCere Korperchen als Centralorgan der Sphare an-

gesehen werden.

Wie sind nun die Befunde der Wirbeltierhistio-

logen nach der von Van Beneden und mir aufge-
stellten Terminologie zu bezeichnen?

Meine Untersuchungeu zeigen, wie schwer es unter Umstanden

sein rauC zu entscheiden, ob ein Centrosom oder Centriol vorliegt.

Wer konnte, wenn ihm von den Furchungszellen des Pferdespul-

wurms niclits anderes bekannt ware als das in Fig. 94 dargestellte

Stadium. mit 2 kleinen, schwarz gefarbten Korperchen, angeben, ob

dies die Centrosomen oder Centriolen sind? Aehnlich aber stehen

wir, der Natur der Sache nach, den histiologischen Befunden

gegeniiber, wozu als ein weiteres ungiinstiges Moment die Klein

-

heit der Elemeute kommt. Zieht man noch in Erwagung, daC in

Fallen, wo die Eisenhamatoxylinmethode zur Darstellung derCentren

dient, die konzentrische Entfarbung eine gewisse Rolle

spielen wird, so wird man zugeben miissen, dafi uns zu einer sicheren

Entscheidung fiir die meisten Litteraturangaben noch die notigen

Grundlagen fehlen. Ich selbst war friiher geneigt, die zuerst von

Flemming bei Salamandra gefundenen Doppelkorperchen als Cen-
triolen in Anspruch zu nehmen, und ich habe speciell die von

M. Heidenhain in den Kaninchen-Leukocyten nachgewiesenen

Korperchen als solche gedeutet. Auch viele anderen Autoren teilen

ofifenbar diese Meinung. Wenn ich neuerdings wieder zweifelhaft

geworden bin und eher dazu neige, die fraglichen Korperchen als

Centrosomen anzusehen, so bestimmt mich dazu vor allem

folgender Grund. Ich habe schon oben hervorgehoben und an einem

Beispiel dargethan, daC sich die GroBe der Centrosomen, wenn

auch uicht streng, nach der GroCe der Zellen richtet. Wie klein

sind nun die meisten Gevvebezellen der Wirbeltiere im Vergleich

zu einem Ascaris- oder gar zu einem Seeigel-Ei! Wenn hier

jene Kegel nur einigermafien anwendbar ist, so miissen wir

in einer solcheu Zelle ganz winzig kleine Centrosomen erwarten;

und wenn man nun die Doppelkorperchen betrachtet, wie sie

von Flemming, Heidenhain, Zimmermann, Meves, Lenhossek
u. a. von ruhenden Zellen abgebildet worden sind, so wird

man zu dem Schlufi kommen : der GroCe nach sind es

die Centrosomen, ja sogar groCe Centrosomen, wo-

mit weiterhin stimmen wiirde, dafi die Existenz eines groCeren

Korpers in ihrem Umkreis von den meisten Autoren entschieden

bestritten wird. DaC sich in Centrosomen von solcher absoluten
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Kleinheit nicht noch kleinere Gebilde erkennen lassen, ist selbst-

verstandlich, und der Nachweis von Centriolen kann hier also gar

nicht erwartot werden. Es giebt gewifi mancbes wichtige Problem

in betreff der Centrosomen, fiir welches gerade die hochdifferen-

zierten Gewebezellen von groBter Bedeutung sind; allein

far Fragen iiber Struktur und S trukturveranderung

dieser Gebilde konnen sie nicht maBgebend sein. Hier werden

stets die groCen Zellen, wie Eier und Furchungszellen, die wir

iiberdies leicht in alien Phasen von einer Teilung zur nixchsten

beobachten konnen, als Paradigma dienen miissen.

Ich mochte das Gesagte dahin zusammenfassen : Wenn die

Histiologen die von ihnen in den Gewebezellen gefundenen Doppel-

korperchen „Centralkorperchen" oder „Cen trosomen"

nennen, so haben sie nicht nur vollkommen recht, diese Namen

promiscue zu gebrauchen, sondern sie folgen damit auch hochst

wahrscheinlich der alten Nomenklatur von Van Beneden und mir,

indem es in der That nahezu sicher ist, daC diese Korperchen

den Gebilden entsprechen, die Van Beneden und ich fiir das

Ascaris-Ei beschrieben haben. Sollte sich aber wider Erwarten

ergeben, daC die fraglichen Korperchen der Histiologen in manchen

Fallen den von mir bei Ascaris entdeckten winzigeu Kornern,

den Centralkornern oder Centriolen, entsprechen, so

wurde es vielleicht moglich sein, sie auch so zu nennen.

Zum SchluC scheint es mir nicht unnutz zu sein, iiber die

ZweckmaCigkeit der vorgeschlagenen Termini noch einiges zu

sagen.

Ich habe fur „Centralkorperchen" die Bezeichnung „Centro-

soma" eingefiihrt, well es mir schien, dafi fur dieses Gebilde ein

klarer und einfacher technischer Ausdruck am Platze sei.

In dieser Meinung, daC cellulare Telle und Konfigurationen mit

besonders fur sie gebildeten wissenschaftlichen Namen bezeichntit

werden sollen, finde ich mich ja wieder in voller Uebereinstimmung

mit Flemming, der selbst die Nomenklatur der Zelle mit einer

Reihe griechischer Namen bereichert hat. Der Ausdruck „Central-

k or per Chen" geht noch zur Not als technischer Ausdruck, indem

das Diminutivum ihn uber eine ganz indifterente Bezeichnung

einigermaCen hinaushebt. Hochst ungeeignet als wissenschaftlicher

Name ist dagegen das Wort „Centralkorper"; denn es ist der

nachstliegende und stets gebrauchte Ausdruck fur irgend ein in

irgend einem Mittelpunkt gelegenes korperliches Gebilde. So kann
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man diesem Wort iiberall begegnen^), und zum Beweis dafiir, wie

wenig gerade die Sprache des Zellenforschers auf dasselbe als auf

eine indifferente Bezeichnung zu verzichten gewillt ist, sei nur

angefuhrt, daB seit der Zeit, wo wir die cellularen Centren als

„Centralkorper" benennen, dieser Ausdruck von Butschli und

von Born fiir ganz andere Telle von Zellen verwendet worden ist,

von BtJTSCHLi (23) fiir einen centralen Bereich in Bakterien, den

er dam als fiir den Kern zu halten geneigt war, von Born (8) fiir

ein im Amphibien-Keimblaschen zu beobachtendes, „mehr oder

weniger jiugeliges Centrum, welches die Chromatinfadenstrange

und zwischen diesen eine wechselnde Zahl verkleinerter und haufig

abgeblaCter Nukleolen enthalt" (S. 21). Aber damit nicht genug,

ergiebt sich schon allein fiir die S p h a r e n 1 e h r e die Not-

wendigkeit, den indifferenten Ausdruck Centralkorper neben einem

Terminus teclinicus zur Verfiigung zu haben, wie Morgan's kiinst-

licbe Astrospharen lehreu, welche die deutlichsten Central-
korper, d. h, centrale korperliche Ditterenzierungen, aber keine

Gentrosomen enthalten.

DaG unter solchen Umstanden das Bediirfnis nach einem un-

zweideutigen , womoglich aus dem Vorrat einer toten Sprache

gebildeten Terminus technicus besteht, ist klar. Das Wort

„Ceiitrosoma** ist ein solcher, und dafi er brauchbar ist, dies

scheint' mir durch seine Anwendung sowohl fiir tierische wie

pflanzliche Objekte in alien Sprachen, in denen iiber die Zellen

geschrieben wird, erwiesen zu sein. In der That diirfte er alien

Anforderungen, die an einen techuischen Ausdruck gestellt werden

konnen, geniigen. Er ist erstens sinngemaB und bezeichnend und

in dieser Hinsicht dem Wort Centralkorperchen jedenfalls gleich-

wertig; er ist zweitens, worauf Flemming mit Recht stets groBen

Wert legt, kurz und in der jetzt gewohnlich gebrauchten Form
„Centrosom" dem W^ort Centralkorperchen, auch nachdem es

um seine Diminutiv-Endung gestutzt worden ist, in dieser Hinsicht

erheblich iiberlegen; er ist drittens so bestimmt fixiert, wie es

ein technischer Ausdruck in den biologischen Wissenschaften iiber-

haupt sein kann.

Gerade diese Eigenschaft ist ihm zwar von manchen

Seiten abgesprochen , dagegen fiir den Ausdruck „Central-
korper" betont worden, daC die Histiologen unter ihm iiberall

1) So bezeichnete z. B. Flemming seiner Zeit den Sperma-
kern des Seeigel-Eies als Centralkorper der Spermastrahlung.
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dieselben ini gaiizen Tierreich vviederkehrendeii kleinen, in Eisen-

hiimatoxylin schwarz farbbareu, kugeligen Korperchen verstiindeii,

deren Gleichvvertigkeit zvveifellos sei. Wie es mit dieser „durch-
gangigen raorphologischen Identitiit" der „Ceiitral-

korper'' bestellt ist, habe ich oben dargethan. In der That hat

Heidenhain, der in dieser Beziehung am konsequentesten zu sein

glaubt, als Centralkorper in diesem angeblich strengen Sinne

bezeichnet:

1) unz weifelhafte Gen tro somen; denn die schwarzen

„Centralkorper", die er z. B. in seiner Fig. 12a (55, S. 261) ab-

bildet, konnen nach ihrer GroCe und nach der Art, wie die

Spindelfasern sich bis an ihre Oberflache heran verfolgen lassen,

nur Centrosomen sein;

2) unz weifelhafte Centriolen; denn er betrachtet die

z. B. von KosTANECKi im Seeigel-Ei nachgewiesenen Kornchen,

deren Identitat mit meinen Centriolen unzweifelhaft ist, als

„Centralkorper"

;

3) Farbungsartefakte, die in ihrer Grofie zwischeu

Centrosomen und Centriolen in der Mitie stehen, hervorgebracht

durch konzentrisches Auswaschen des Eisenhamatoxylins ; auch

diese Kunstprodukte, welche in der Arbeit von Kostanecki und

SiEDLECKi eine so groCe Rolle spielen, bezeichnet Heidenhain (55,

S. 247) als „Centralkorper"

;

4) pathologische Produkte, namlich die Granula bei

kornigem Zerfall der Centrosomen, so in den vielkernigen Riesen-

zellen der Kaninchenlymphdriise (55).

Wenn also der Terminus Centrosom bisher nicht iiberall

im gleichen Sinne angewendet worden ist, so teilt er dieses

Geschick vollkommen mit der Bezeichnung Centralkorper;
und es besteht kein Hindernis, beide von Anfang an gleich-

bedeutenden Ausdriicke von jetzt an streng fiir dasjenige Gebilde

zu gebrauchen, fiir das sie eingefuhrt worden sind, und die in

demselben nachweisbaren kleineren Gebilde mit einem besonderen

Namen zu belegen.

Diese Eiuschliisse als „Centralkorper" zu benennen,

wenn das ganze Gebilde „C en tro so ma" heiBt, ist kaum an-

gangig. Denn abgesehen von der historisch gleichen Bedeutung

beider Ausdriicke, ist ja der eine nur eine wortliche Uebersetzung

des anderen. Sodann aber ist fiir jene Falle, wo diese in Rede

stehenden kleineren Gebilde richtig erkannt, d. h. als Ein-
schliisse des wirklichen Centralkorperchens nach-
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gewiesen w or den sind (von mir im Ascaris-Ei, von Brauer

in den Spermatocyten von Ascaris, von Mac Farland bei Diaulula),

langst ein besonderer deutscher Ausdruck fur dieselbeu eingefiilirt,

der nicht nur kurzer, sondern auch bezeichuender ist, namlich

Centralkorn.
Fiir dieses deutsche Wort habe ich in vorstehen der Arbeit

den Terminus technicus Centriol (Centriolum) gebraucht, eine Be-

zeichnung, die ich 1895 (17, S. 66) fiir kleine Korperchen vor-

geschlagen babe, die sich als Einscbliis.se des Centrosoms
darstellen. Ich habe damals die Centriolen nicht ausdriicklich mit den

Centralkornern identifiziert, aber eine Ideutitat beider auch nicht

ausgeschlossen. Nachdein bereits viele Autoren diesen neuen Ter-

minus acceptiert und fiir Centralkorn gebraucht haben, scheint es

mir zweckraaBig zu sein, ihn weiter in diesem Sinne zu gebrauchen.

Wie hier eine Diminutivbildung von „Centrum" zu einem

technischen Ausdrucke gemacht worden ist, so diirfte es sich iiber-

haupt empfehlen, alle auf die Centrosomen und ihre Bestandteiie

beziighchen Termini durch Zusammensetzung mit dem Worte

„Centrum" zu bilden, und umgekehrt alle so zusammengesetzten

Ausdriicke nur fiir die in Rede stehenden Telle der Zelle anzu-

wenden. So habe ich im Vorstehenden die Substanz des Centro-

soms „Centroi)lasma" genannt, ein Ausdruck, der ja schon friiher

von manchen Autoren ungefahr im gleichen Sinne verwendet

worden ist, wahrend Erlanger die Substanz der Sphare so be-

zeichnet hat. Ich sehe mit Flemming keinen Grund fiir eine

derartige Anwendung des Wortes, die nur zu Verwirrungen fiihren

muC. Hat man fiir die Substanz der Sphare einen besonderen

Namen notig, so ist hierfiir der alte Ausdruck Arcliiplasma

(Archoplasma) vorhanden, den man, weun man ihn vermeiden

will, durch „Spharopl asma" ersetzen konnte. Der Terminus

„Archiplasma" oder der STRASBURGER'sche Namen „Kino-
plasma" ist jedoch deshalb meines Erachtens vorzuzieheu, well

es darauf aukommt, eine Bezeichnung zu haben, welche auch dann

auf diese Substanz paCt, wenn sie nicht zu einer „Sphare" zu-

sammengezogen ist.

Es giebt Falle, wo man von den cellularen Centreu zu sprechen

hat, ohne daC ein so bestimmter Ausdruck wie Centrosoma
passend erscheint, sei es, daC die Darstellungsmittel eio scharf

begrenztes korperliches Gebilde uberhaupt nicht erkennen lassen ^),

1) In manchen Fallen dieser Art lionnte man anstatt von
Centrosomen von „Centroplasmen" sprechen.
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wie es laiige Zeit fiir das Seeigel-Ei der Fall war, sei es, daC sich

iiicht eiitscheiden laBt, ob das, was zur BeobachtuDg kommt, das

Centrosoni oder Centriol ist; oder auch da, wo es sich um jene

im Kapitel VII, Absatz b beschriebenen pbylogenetischen Vor-

stufen handelt, welche noch uicht als „Centrosomen" bezeichnet

werden koniien. Solchen BediirfnisseD nacli einem ganz inditferenten

Ausdruck eutspricht am besten der, soviel icb weiC, zuerst von

E. Van Beneden vorgeschlagene Terminus „Cytoceiitrum", den

ich im Laiife der vorstehenden Betrachtungen vielfach gebraucht

habe. Ibm schlieCen sich dann vollig sinngemafi die specielleren

Termini von Fol: Ovo- und Spermo centrum an.

Manche Autoren gebrauchen da, wo ich den Ausdruck Cyto-

centrum anwende, den HEiDENHAiN'schen Terminus „Mikro-
centrum", wobei jedoch zu bemerken ist, daB nach Heiden-

hain's Aufstellung diese beiden Begrifife sich nicht decken, Denn

das Wort Mikrocentrum im Sinne Heidenhain's bedeutet das eine

Mai ein einzelnes, wenn auch unter Umstanden in Zwei- oder

Mehrteilung begriifenes Cytocentrum (Centrosoma) , das andere

Mai einen Cytocentrenhaufen, so daB also z, B. Heiden-

hain's Figg. 51 und 60 von Riesenzellen des Knochenmarkes (54)

nur ein einziges Mikrocentrum, aber zahlreiche
Cytocentren dargestellt enthalten. DaB der Begriff des Mikro-

centrums in dieser Fassung unhaltbar ist, glaube ich schon fruher

(17) und wieder oben (Kapitel V, Absatz c) gezeigt zu haben.

Aber selbst wenn diese urspriingliche Bedeutung, um derentwillen

vor allem der Terminus aufgestellt worden ist, fallen gelassen

wiirde, diirfte er kein gliicklicher sein. Zwei Motive konnten fiir

seine Bildung in Betracht kommen; 1) daB er ein bezeichnen-
der Ausdruck ist fiir das, was er beneunen soil, 2) daB eine

phylogenetische Wertigkeit durch ihn hervorgehoben wird.

Beide Bedinguugeu erfiillt er nicht. Das Mikro- verlangt ein

Makro-, das nicht existiert; deun niemand wird das Verhaltnis

von Centrosoma und Kern durch ihre Gegeniiberstellung als Mikro-

und Makrocentrum gekennzeichnet finden. So konnte der Aus-

druck nichts anderes bezwecken, als die Konception M, Heiden-

hain's zu perpetuieren, wonach das Centrosoma dem Mikronucleus,

der „Kern" dem Makronucleus der ciliaten Infusorien entspreche,

eine Anschauung, deren Unhaltbarkeit zweifellos ist.

Ich stelle zum SchluB die von mir gebrauchten Termini fiber-

sichtlich zusammen:
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1) Centrosoma = Centralkorpercben (corpuscule central,

corpuscule polaire), die groJBere der beiden in einander geschal-

teten korperlichen Differenzierungen im Centrum der Spharen.

Doppelcentrosom, ein in Zweiteilung begriffenes Centro-

som, dessen Halften nocb zu einem einbeitlicben Korper ver-

bunden sind. — Der ProzeB, durcb den ein solches zweiteiliges

Centrosom entstebt, ist der der Verdoppelung, im Gegensatz

zu dem der Separation, worunter die Trennung der beiden

Halften zu zwei neuen Spharenmittelpunkten zu verstehen ist

(vgl. S. lU). Ein in simultaner Dreiteilung begritfenes Centrosom

ware als Tripelcentrosom zu bezeicbnen.

2) Centroplasma, die Substanz des Ceutrosoms.

3) Centriol = Centralkorn, das kleine in Ein- oder Zwei-

zahl vorbandene Korn in der Mitte des Centrosoms.

4) Cytocentrum, indifferenter Ausdruck fiir das Central-

organ der Sphare oder dessen Aequivalent. Das Centrosoma ist

ein individualisiertes Cytocentrum.

5) C entronucleus, ein Kern, der ein Cytocentrum, sei es

dififus, sei es konzentriert, in sicb entbitlt (vgl. S. 183).

6) Netru m , im ursprunglicbsten Falle der aus acbromatiscben

Teilen des Centronucleus sicb differenzierende zweipolige Faden-

apparat (Spindel), sodann die aus mancben Centrosomen (Typus

Diaulula) bei deren Teilung bervorgebende Centralspindel (vgl.

S. 182).

7)Kinetiscbe Periode des Centrosoms, diejenige,

wabrend deren das Centrosom im Stande ist, eine zu karyokine-

tiscber Wirkung befabigte Spbare (Kinospbare) zu erzeugeu

(vgl. S. 157 und S. 123).

8) Reparation des Centrosoms, Bildung eines Centro-

soms aus einem diffusen Cytocentrum des Kernes (vgl. S. 193).

9) Regeneration des Centrosoms, Bildung eines

solcben obne Ankniipfung an ein bereits vorbandenes Cytocentrum

(vgl. S. 194).
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Tafelerkiaruna:.

Tafel I.

Fig. 1— 13. Schnitte durch Spermatocyten von Ascaris me-
galocephala. Pikrinessigsaure, Eisenhamatoxylin. Vergr. ca. 1200.

Fig. 1— 6. Diffuse Eutfarbung der Centrosomen zur Dar-
stellung der Centriolen.

Fig. 7— 10. Voile Schwarzfarbung der Centrosomen.

Fig. 7a. Spermatocyte I. Ordnung in Teilung nach E. Van
Beneden (4, Planche XIX ter Fig. 17).

Fig. 11— 13. Konzentrische Entfarbung der Centrosomen.

Kiinstliche Centralkorper.

Fig. 14. Spermatozoen von Echinus microtuberculatus, in

a— c voll gefarbt, in d—h konzentrisch entfarbt, h das Mittel-

stiick in der Richtung der Spermatozoenacbse geseben. Vergr.

ca. 2000.

Fig. 15. Fettahnlicbe Korperchen aus dem Ovarium von
Echinus microtuberculatus mit konzentrischer Entfarbung des Eisen-

hamatoxylins.

Fig. 16. Schnitt durch eine Gruppe von Ascaris-Eiern. Nur
die in verschiedener Hohe getroffenen Schalen sind gezeichnet.

Eisenhamatoxylin. An den Beriihrungsstellen der Schalen bleiben

bei der Entfarbung schwarze Flecken iibrig.

Fig. 17. Schnitt durch ein Ei von Echinus microtuberculatus.

Pikrinessigsaure, Eisenhamatoxylin. Vergr. ca. 930. Korniger Zer-

fall der Centrosomen (plurikorpuskulares Mikrocentrum nach M.
Heidenhain).

Fig. 18. Schnitt durch eine Furchungszelle von Ascaris me-
galocephala. Pathologischer Zerfall des Centrosoms (plurikorpus-

kulares Mikrocentrum nach M. Heidenhain).
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Tafel II.

Pig. 19— 26. Centrosoinen und Spharen aus Ovocyten von
Diaulula sandiegensis (nach F. Mac Farland). Vergr. ca. 1000.

Das innere Centrosom der I. Ovocytenspindel (Fig. 19) teilt

sich (Fig. 20—26) in die beiden Centrosomen der II. Ovocyten-

spindel unter Bildung eines Netrums (Centralspindel).

Tafel III.

Fig. 27— 36. Eier und primare Blastomeren von Echinus

microtuberculatus. Pikrinessigsaure , Eisenhamatoxylin. Vergr.

ca. 1000.

Fig. 27. Stadium der Aequatorialplatte. Kugelige Centrosomen

mit schwammiger Struktur.

Fig. 28. Tochterplatten. Die Centrosomen vergroCert.

Fig, 29. Tochterplatten weiter auseinandergeriickt. Die Cen-

trosomen noch groCer und in der Richtung der Teilungsachse stark

abgeplattet.

Fig. 30. Umwandlung des Centrosoms zur Scheibe.

Fig. 31. Scheibenformige Centrosomen im Durchschnitt. Be-
ginn der Kernblaschenbildung.

Fig. 32. Streckung des Eies. Aus den Chromosomen sind

Gruppen von Kernblaschen entstanden. Die scheibenformigen Cen-

trosomen in beginnender Zweiteilung in, ausnahmsweise, zu einander

senkrechten Richtungen. Entstehung der Doppelstrahlung in der

alten Astrosphare.

Fig. 33. Das Ei in Durchschniirung begriffen. Ruhende Kerne.

Einem jeden angeschmiegt das langgestreckte Doppelcentrosom mit

Doppelstrahlung.

Fig. 34. Das Ei in 2 Zellen geteilt. Das Doppelcentrosom
lang tiber den gestreckten Kern hingezogen. Deutliche Doppel-

strahlung.

Fig. 35. Entsprechendes Stadium in einem zum vorigen senk-

rechten Durchschnitt. Querschnitt durch den Verbindungsstiel des

Doppelcentrosoms.

Fig. 36. Etwas spateres Stadium. In jeder Zelle 2 Tochter-

centrosomen, in der linken noch durch einige Fasern verbunden.

Fig. 37a und b. Spermatocyte von Astacus fluviatilis. Flem-
MiNG'sche Fliissigkeit. Boraxkarmin. Isolationspraparat. b gegen a

um ca. 90 ^ gedreht. Im Centrum der Zelle e i n Centrosoma. Die
Chromosomen als Kugelschale um dasselbe angeordnet.

Fig. 38. Ei von Echinus microtuberculatus. Stiick eines

Schnittes senkrecht zur Teilungsachse. Ungewohnliche Form der

Centrosomenteilung. Vergr. ca. 1000



Zellen-Studien. 215

Fig. 39. Desgleichen , etwas spateres Stadium. In jedem
Toclitercentrosom 2 Centriolen sichtbar. Vergr. ca. 10()0.

Fig. 40a—d. Vier Schnitte durch ein zweizelliges Stadium von
Echinus microtuberculatus, um die verschiedenen Durchschnitte durch
die Centrosomen zu zeigen. Vergr. ca. 640.

Tafel IV.

Eier und primare Blastomeren von Echinus microtuberculatus.

Pikriuessigsaure, Eisenhamatoxylin.

Eig. 41— 48. Schnitte senkrecht zur Teilungsachse des Eies,

•das eiue Centrosom enthaltend. Vergr. ca. 930.

Eig. 41. Scheibenformiges Centrosom von der Flache.

Eig. 42. Beginn der Zweiteilung.

Eig. 43 und 44. Deutlich ausgepragte Zweiteilung. Die Platte

geht in eine diffuse Hantel iiber. Doppelstrahlung innerhalb der

alten Sphare.

Eig. 45. Das hantelformige Centrosom kleiner und dichter

geworden.

Eig. 46 und 47. Streckung desselben mit immer starker aus-

gepragter Doppelstrahlung.

Eig. 48. Die Endanschwellungen an entgegengesetzten Enden
tiber den gestreckten Kern hinausragend ; der Mittelteil in Auf-

losung. Die alte Sphare fast erloschen.

Eig. 49—53. Schnitte, welche die alte Zellteilungsachse ent-

halten, zugleich in der Richtung der Streckung und Teilung des

Centrosoms.

Eig. 49. Deutliche Zweiteilung des scheibenformigen Centro-

soms mit sehr gut ausgepragter Doppelstrahlung. Vergr. ca. 1000.

Eig. 50. Verkleinertes hantelformiges Centrosom, im Begriff,

sich dem entstehenden Kern anzulegen. Vergr. ca. 930.

Eig. 51. Das hantelformige Centrosom dem Kern angeschmiegt.

Vergr. ca. 930.

Eig. 52. Streckung des hantelformigen Centrosoms, so dafi die

Enden an opponierte Seiten des Kernes zu liegen kommen. So-

"wohl die Enden als der Verbindungsstiel in einigem Abstand vom
Kerne. Vergr. ca. 1000.

Eig. 53. Ungewohnliche Stiftform der Tochtercentrosomen, die

noch durch einen iiber den Kern laufenden Strang verbunden sind.

Vergr. ca. 930.

Eig. 54. Ei in Metakinese. Die Centrosomen durch und durch
schwarz gefarbt. Vergr. ca. 1000.
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Mg. 55a. Ovocyte II. Ordnung. Links oben die II. Rich-
tungsspindel, neben dem Ei der I. Richtungskorper. Im entgegen-

gesetzten Pole der gedrehte Spermakern ; davor das Mittelstiick mit
Strahlung. Vergr. ca. 1000.

Fig. 55b. Ein Stuck des gleichen Schnittes, starker vergrofiert.

Vergr. ca. 2000.

Tafel V.

Fig. 56 — 70. Eier und primare Blastomeren von Echinus
microtuherculatus. Pikrinessigsaure, Eisenhamatoxylin. Darstellung

der Centriolen. Vergr. ca. 930.

Fig. 56. Stadium der Aequatorialplatte. Centrosomen sehr

blafi. In jedem 2 Centriolen.

Fig. 57. Tochterplatten soeben vollig von einander gelost.

Centrosomen groCer und starker farbbar. In jedem 2 Centriolen.

Fig. 58. Tochterplatten wait auseinandergewichen. Die stark

vergroCerten Centrosomen in der Richtung der Teilnngsachse ab-

geplattet, kornig und sehr stark farbbar. In jedem 2 durch ein

Fadchen verbundene Kornchen als Centriolen zu deuten.

Fig. 59. Etwas spateres Stadium. Umbildung der Chromo-
somen zu Kernblaschen. Das Praparat ist sehr stark entfarbt. In

jeder Sphare ein auf der Teilungsachse senkrechtes Fadchen mit

schwarzen Kornchen an den Enden (Centriolen).

Fig. 60. Schnitt senkrecht zur Teilungsachse. Stadium zwischen
dem der Fig. 57 und dem der Fig. 58. Centrosom noch kreis-

formig begrenzt ; 2 durch ein Fadchen verbundene Centriolen.

Fig. 61. Schnitt wie der der Fig. 58, starker entfarbt. In

dem gestreckten Centrosom eine Aufhellung, in der ein in der
Langsrichtung verlaufendes Fadchen mit Centriolen an den Enden
sehr deutlich hervortritt.

Fig. 62. Gleiches Stadium, Schnitt senkrecht zur Teilungsachse,

Die beiden Centriolen mit ihrem Verbindungsfadchen sehr deutlich^

Fig. 63. AbstoCung des „Centrodeutoplasma". Die Centriolen

mit ihrem Verbindungsfadchen jederseits zu erkennen. Kleine

kugelige Kernblaschen gebildet.

Fig. 64. Etwas spateres Stadium. Die Kernblaschen grofier.

Hantelformige Centrosomen mit Doppelstrahlung in der alten Sphare.

Pig. 65. Gleiches Stadium, sehr stark entfarbt. Das hantel-

formige Doppelcentrosom tritt sehr klar heraus ; in der einen An-
schwellung das Centriol deutlich, in der anderen dunkler gefarbten

weniger gut hervortretend.

Fig. 66. Zweizellen-Stadium. In jeder Blastomere ein noch
kleiner Kern. Die hantelformigen Centrosomen vollig ungefarbt,

dem Kern angeschmiegt, der in gleicher Richtung gestreckt ist.

In jeder Anschwellung ein Centriol.
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Fig. 67. Gleiches Stadium. Schnittrichtung senkrecht zu der

der Fig. 66. Die beiden Centriolen einer jeden Blastomere

liegen unter einander und siiid nur bei verschiedener Einstellung

sichtbar.

Fig. 68. Zweizellen-Stadium. Kerne gewachsen. Die Tochter-

centrosomen mit je einem Centriol weiter am Kern auseinander-

gervickt.

Fig. 69. Spateres Stadium. Die Schwestercentrosomen an

opponierten Kernseiten. In jedem bereits 2 Centriolen erkennbar.

Fig. 70. Kerne in Auflosung. Spindelbildung im Gauge. In

3 der 4 Centrosomen 2 Centriolen erkennbar.

Fig. 71. Spermakopf im Ei mit seiner Sphare. Im Centrum
derselben blasses, langliches Centrosom mit 2 Centriolen. Vergr.

ca. 2000.

Fig. 72. Desgleichen, etwas alter.

Tafel VI.

Fig. 73— 89. Eier und primare Blastomeren von Ascaiis me-

galocephala bivalens. Alkohol-Essigsaure. Eisenhamatoxylin. Vergr.

ca. 1400. In Fig. 74—87 voile Schwarzfarbung der Centrosomen,

in Fig. 73, 88 und 89a und b konzentrische Entfarbung verschiedenen

Grades. Die Figuren reprasentieren den Centrosomen-Cyklus von

einem bestimmten Stadium der Mutterzelle bis zu dem gleichen

Stadium der Tochterzelle und sollen besonders den Wechsel
in der Grofie und Gestalt der Centrosomen illu-

strieren.

Fig. 73. Ei mit fast fertiger Aequatorialplatte. Die kugeligen

Centrosomen entfarbt bis auf ein kleines Piinktchen, das in seiner

GroCe ungefahr dem Centriol entspricht.

Fig. 74. Aequatorialplatte. Voile Schwarzfarbung der Centro-

somen. Das linke zeigt die charakteristische Kegelform mit nach

auBen gerichteter Basis,

Fig. 75. Ei gestreckt. Weit entfernte Tochterplatten. Die

Centrosomen zu bikonvexen Scheiben abgeplattet.

Fig. 76. Ei in Durchschniirung. Centrosom stark abgeplattet,

es lafit sich ein mittlerer Bereich von einem Ringwulst unterscheiden,

was im optischen Schnitt das Bild dreier Anscbwellungen hervorrul't.

Fig. 76a. Kopie der Fig. 8 (PI. I) von Van Beneden und
Neyt (5).

Fig. 77. Primare Blastomere. Kernblaschen noch nicht ge-

bildet. Centrosom wieder annahernd kugelig, aber gegen das der

Fig. 74 sehr betrachtlich kleiner geworden.

Fig. 78. Desgleichen, etwas spateres Stadium. Junger Kern,

Centrosom weiter verkleinert.
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Fig. 79. Desgleichen, noch spater. GroCer rubender Kern.

Centrosom abermals kleiner geworden.

Fig. 80. Desgleichen. Centrosom noch kleiner, in Teilung

begriffen.

Fig. 81. Desgleichen. Zwei noch nahe benachbarte Tochter-

centrosomen, durch ein feines Fadchen verbunden. Um jedes die

umgebenden Teile der kleinen alten Sphare neu centriert.

Fig. 82. Desgleichen. Schwestercentrosomen weiter entfernt.

Sie sind gewachsen, ebenso die Spharen.

Fig. 83. Desgleichen. Schwestercentrosomen weiter ausein-

andergeriickt, starker gewachsen, ebenso die Spharen.

Fig. 83a. Kopie der Fig. 9 (PL I) von Van Beneden und
Neyt (5).

Fig. 84. Primare Blastomere. Die Schwestercentrosomen aber-

mals vergroCert und weiter von einander entfernt. Die beiden grower

gewordenen Spharen vollstandig von einander getrennt.

Fig. 85. Desgleichen. Die beiden raachtig entfalteten Spharen

im Begriff, den Kern zwischen sich zu fassen. Die Centrosomen

bedeutend gewachsen. Deutliche Mark- und Rindenschicht der

Sphare.

Fig. 86. Desgleichen. Die Centrosomen an entgegengesetzten

Seiten des Kernes. Sie haben das Maximum ihrer Grofie erreicht.

Ihre Peripherie bereits diffus entfarbt. Deutliche hellere Markschicht

der Sphare.

Fig. 87. Desgleichen. Fertige Teilungsfigur. Centrosomen be-

reits etwas kleiner geworden.

Fig. 88. Desgleichen. Fertige Teilungsfigur. Centrosomen kon-

zentrisch entfarbt.

Fig. 89. Desgleichen. Konzentrische Entfarbung der Centro-

somen, in a ist die Schwarzfarbung auf einen noch ziemlich an-

sehnlichen, in b nach abermaliger Entfarbung auf einen kleinen

Punkt reduziert. Auch die Chromosomen erleiden bierbei eine

scheinbare Verkleinerung.

Fig. 90. Lebende Blastomere des Vierzellenstadiums von

Ascaris meg., unmittelbar vor der Teilung, in der Richtung der

Teilungsachse gesehen. In der Mitte das Centrosom erkennbar, von
Strahlung umgeben.

Fig. 91. Desgleichen; 2 Centrosomen opponiert am Kern-
blaschen.

Tafel VII.

Fig. 92— 97a. Primare Blastomeren von Ascaris megalocephala

bivalens. Alkohol-Essigsaure ; Eisenhamatoxylin. Vergr. ca. 2000.

Die Figuren zeigen die Teilung des Centrosoms und
das er s t e Anwa ch sen der Tocht er ce n tr o s o m en.
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Fig. 92. Jiing-stes vou mir beobachtetes Stadium einer Ver-

doppelung in dem noch einheitlichen Centrosom.

Fig. 93. Aehnliches Stadium. Das Centrosom durch eine helle

Furche verdoppelt.

Fig. 93a. Centrosom des in Fig. 80 (Taf. VI) dargestellten

Schnittes schematisch in willkiirlicher Vergrofierung.

Fig. 94. Die beiden Schwestercentrosomen beginnen ausein-

anderzuriicken. Ein blasser Strang zwischen ihnen erkennbar.

Fig. 95. In der linken Elastomers die Centrosomen noch nahe
benachbart mit deutlichem Verbindungsstrang. Sie sind gegeniiber

denen der Fig. 94 bereits etwas gewachsen. In der rechten Blasto-

mere sind die Schwestercentrosomen bereits weiter entfernt und
dementsprechend betrachtlich gewachsen, um jedes auch bereits

eine deutliche Strahlung differenziert.

Fig. 96. Aehnliches Stadium wie in der linken Zelle der Fig. 95.

Feines Fadchen zwischen den Schwestercentrosomen.

Fig. 97. In der linken Blastomere die Tochtercentrosomen
etwas weiter von einander entfernt als in Fig. 96. Sie sind dem-
entsprechend gewachsen, das Verbindungsfadchen geschwunden. Es
beginnen sich Radien auf die beiden Centrosomen einzustellen. —
In der rechten Blastomere sind die Schwestercentrosomen bereits

weiter von einander entfernt (das eine, hell gezeichnete, liegt be-

deutend tiefer) und demgemafi grofier; die Strahlungen sehr gut
ausgebildet.

Fig. 97a. Schwestercentrosomen ahnlich wie in den linken

Blastomeren der Fig. 95 und 96. Der Verbindungsstrang winkelig

gebogen und im Winkel ein kleines Korn.

Fig. 98. Primare Blastomere von Ascaris megalocephala in

Teilung. Das entfarbte Centrosom stark abgeplattet (vergl. Fig, 75,

Taf. VI vom Ei) ; 2 Centriolen sichtbar. Vergr. ca. 2000.

Fig. 99. Primare Blastomere von Ascaris meg. Abnorm lang

nachweisbare Briicke zwischen den Schwestercentrosomen. Vergr.

ca. 2000.

Fig. 100. Durchschnitt durch Sphare und Centrosom aus einem
£i von Ascaris meg. senkrecht zur Spindelachse. Stadium wie
Fig. 75 (Taf. VI) und Fig. 103 (Taf. VIIIj. Vergr. ca. 2000.

Tafel VIII.

Fig. 101. Stark vergrofierte Kopie der Fig. 2 (PI. VI) von
Van Bbneden und Neyt (5).

Fig. 102 — 109. Eier und primare Blastomeren von Ascaris

meg. bivalens. Alkohol - Essigsaure, Eisenhamatoxylin. Vergr. ca.

2000. Darstellung der Centriolen.
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Fig. 102. Stadium der Aequatorialplatte. In jedem Centrosom

2 Centriolen nachweisbar.

rig. 103. Tochterplatten noch nahe benachbart. Abplattung
des Centrosoms ; 2 Centriolen.

Fig. 104. Etwas spateres Stadium ; 2 Centriolen.

Fig. 105— 108. Primare Blastomeren iu verschiedenen Stadien

der Kernrekonstruktion bis zu voller E,uhe. Ueberall 2 Centriolen

in dem noch einfacben Centrosom.

Fig. 100. Primare Blastomere mit fast fertiger Aequatorial-

platte. In jedem Centrosom 2 Centriolen.

Fig. 110 und Ilia—c. Zellen aus Embryonen verschiedenen

Alters von Ascaris megalocephala, um die GroCe der Centrosomen
zu zeigen. Vergr. ca. 2000.
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