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Struktur- und Funktionszusammenhang des Zytoplasmas*

Von Lupwix MoNNE?, Stockholm

Die Oberfliche der lebenden, unter ganz normalen
Bedingungen untersuchten Seeigeleier ist positiv dop-
pelbrechend in bezug auf den Radius (RUNNSTROM,
Monn£ 2 und BroMaN, MONROY4). Eskonnte festgestellt
werden, daB die Doppelbrechung von der Eirinde ver-
ursacht wird. Es konnte ausgeschlossen werden, da8
sie von den HuBeren Hiillen des Eies herriihrt. Die
Doppelbrechung verschwindet vollstindig oder wird
erheblich abgeschwicht unter der Einwirkung lipoid-
lésender Mittel. Die Rinde der Ovozyten kann unter
dem EinfluB dieser Mittel sogar negativ doppelbre-
chend werden. Die Rinde der reifen Eier ist héchstens
1p dick. Aus diesen Befunden miissen wir schlieSen,
dal die Eirinde. eine submikroskopische Struktur be-
sitzt®. Sie ist aus miteinander abwechselnden Eiweifi-
folien und Lipoidlamellen aufgebaut. Die stabfrmigen
Lipoidmolekiile sind senkrecht zur Oberfliche und die
fadenformigen Polypeptidketten der Eiweifle sind
tangential in allen mdglichen Richtungen angeordnet.
Sowohl auf dem animalen als auch auf dem vege-
tativen Pol des Seeigeleies befindet sich eine kleine
Papille, deren Basis zwischen gekreuzten Nikols leb-
haft als eine kurze, gerade, relativ. stark doppelbre-
chende Linie aufleuchtet (RunnsTrRGM, MoNNE und
WickLunp). Auf den beiden Polen muB also die Ei-
rinde eine etwas abweichende Struktur besitzen. Dig
Doppelbrechung und Struktur der Eirinde koénnen
durch starkes Zentrifugieren nicht verandert werden.
Es ist anzunehmen, daB innerhalb der Eirinde die
Polypeptidketten einzeln verlaufen und nicht, wie im
Entoplasma, in Biindeln angeordnet sind. Eine, in
bezug auf'den Radius positive Doppelbrechung konnte,
nach Ausschaltung aller stérenden Faktoren, auch an
der Oberfliche der Spermatozyten und Spermatiden
von Lithobius forficatus sowie von einigen Pulmonaten-
arten, mit einem empfindlichen Glimmerkompensator
festgestellt werden. Die erwihnte Doppelbrechung,
kann nur von den radial orientierten Lipoidmolekiilen
verursacht sein. In der Rinde himolysierter (ScrmiTT,
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Bear und PoNDER) und lebender (Monng) Erythro-
zyten konnte auch eine durch Lipoide verursachte
Doppelbrechung nachgewiesen werden. Durch Mikro-
inzineration konnte festgestellt werden, daB die Ober-
fliche vieler Zellen sehr reich an Kalzium und
Magnesium ist (Scorr wu. a.). AuBerdem konnte
Adenylnukleinsdure in der Rinde des Zytoplasmas ge-
funden werden {(LUNDEGARDH und STENLID). Es ist
moglich, daB in der Plasmamembran die Phosphor-
sduregruppen der Phosphatide und der Nukleinsduren
durch die zweiwertigen Kalziummolekiile miteinander
zusammengehalten werden.

Das Zytoplasma besteht aus der Rinde und aus dem
Entoplasma. Es ist noch nicht entschieden, ob die
selektiv permeable Plasmamembran mit der ganzen
Rinde oder nur mit der duBeren Schicht dieser Rinde
identisch ist. Jedenfalls muB die Rinde des Zytoplas-
mas vorn den dulleren Hiillen der Zelle unterschieden
werdeén. Die letzteren kénnen nimlich entfernt wer-
den, ohne daB dabei die Zelle abgetdtet wird (CHAM-
BERS; RUNNSTROM, MoNNE und Broman). Die Rinde
kann dagegen nicht zerstort werden, ohne daB dabei
das Leben der ganzen Zelle vernichtet -wird. Die
Rinde muB also als ein integrierender Bestandteil des
lebenden Zytoplasmas aufgefaBt werden. Es muB
schlieBlich hervorgehoben werden, daB die Rinde gegen
das Entoplasma scharf abgegrenzt ist. Die beiden Be-
standteile des Zytoplasmas sind deutlich voneinander
verschieden. .

Die in der Rinde konzentrierten Lipoide erkliren
sehr gut die bekannte Tatsache, daB die Zelle sehr
leicht von den lipoidislichen, .nicht aber von den
lipoidunldslichen Stoffen iiberflutet wird. Darauf be-
ruht die passive Permeabilitit, welche heute schon
ziemlich gut bekannt ist. Die Zelle ist jedoch auch im-
stande, zahlreiche lipoidunlésliche Stoffe, welche fiir
das Leben notwendig sind, aufzunehmen. Das ist die
aktive Permeabilitit (Lit. bei HGBER), welche sehr eng
mit dem Stoffwechsel verbunden ist. Energie ist not-
wendig zur Aufnahme der lipoidunldslichen Stoffe.
Auf welche Weise diese Stoffe aufgenommen werden,
ist heute so gut wie unbekannt. Auf diesem Gebiete
sind wir duf reine Hypothesen angewiesen. Man hat
angenommen, daB die Permeabilitit der Zelle durch
temporire «Durchlécherungs der lipoidhaltigen Plas-
mamembran erhéht wird (BErNsTEIN; H6BER?). Man

1 R.HO6EER, Physikalische Chemie der Zelle, 1926.
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kann sich etwa denken, daB innerhalb der lebenden
Plasmamembran ein stellenweises, rhythmisches, sich
sehr schnell wellenférmig fortpflanzendes Verschwin-
den und Wiederauftreten von Lipoidmolekiilen statt-
findet und daB dabei die lipoidunléslichen Stoffe
durch die temporir lipoidfreien Stellen hindurch-
gelassen werden. Auch ist es moglich, daB die Nuklein-
siure-Kalzium-Phosphatid-Verbindungen der Plasma-
membran sehr schnell abgebaut und wiederaufgebaut
werden. Die dabei temporir auftretenden elektro-
positiven (Kalzium) und elektronegativen (Phosphor-
sidure) Gruppen konnten fiir die Absorption von
Anionen und Kationen von Bedeutung sein. Man kann
sich auch denken, daB3 die mit Lipoidmolekiilen be-
setzten Polypeptidketten der Plasmamembran sich
durch Faltung und Dehnung bewegen, sp dafl dic Ma-
schen zwischen ihnen bald groBer und bald kleiner wer-
den. Dadurch kénnen verschiedene Stoffe eingesaugt
und ausgestoBen werden. Fiir die erwihnten Prozesse
mubB natiirlich Energie vom Stoffwechsel geliefert
werden.

Das Entoplasma ist nicht so dicht strukturiert wie
dic Rinde. Uber die Struktur des Protoplasmas wurde
sehr viel diskutiert. Heute mufl dieses Problem als
definitiv geldst gelten. Auch das undifferenzierte
Zytoplasma hat eine fibrillire Struktur. Das konnte
auf folgende Weise einwandfrei bewiesen werden.
Die Zytoplasmakomponenten verschiedener Eier wur-
den durch Zentrifugieren geschichtet. Die von .allen
Einschliissen befreite Schicht des Grundzytoplasmas
war jetzt doppelbrechend (MoorRe und MILLER;
PFEIFFER; MoNNE). In diesem Fall konnte also dic
Doppelbrechung des Grundzytoplasmas sicher nicht
von ihren doppelbrechenden Einschliissen vorgetauscht
sein. Durch Zentrifugieren wurden die aus Polypeptid-
ketten aufgebauten fibrilliren Bestandteile des Grund-
zytoplasmas parallel orientiert und dadurch wurde
ihre Doppelbrechung nachweisbar gemacht. Die Zellen
werden durch derartige experimentelle Eingriffe nicht
geschidigt. Auch durch Hypertonie (RUNNSTROM und
MonnNE) und Vitalfirbung kann eine Orientierung der
Zytoplasmafibrillen herbeigefithrt werden, ohne daB
die Zelle irreversibel geschidigt wird. Die dabei auf-
tretende Doppelbrechung des Grundzytoplasmas kann
von derjenigen ihrer Einschliisse unterschieden wer-
den. Manchmal ist das Grundzytoplasma auch unter
ganz normalen Bedingungen doppelbrechend.

In zahlreichen Fillen konnte festgestellt werden,
daB Biindel von Zytoplasmafibrillen negativ doppel-
brechend in bezug auf ihre Léinge sind. Unter der Ein-
wirkung lipoidlosender, aber nukleinsdurefixierender
Mittel verschwindet die negative Doppelbrechung. Sie
kann also nicht von der Ribonukleinsdure verursacht
sein (MonNE). Es ist also offenbar, dafl die negative
Doppelbrechung von den stabférmigen Lipoidmole-
kiilen, welche senkrecht zu den Polypeptidketten der
Zytoplasmafibrillen orientiert sind, herrithrt. Es iiber-
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wiegt also die Doppelbrechung der Lipoide. Die Dop-
pelbrechung der Eiweille iiberwiegt in den Fillen, in
welchen Biindel ven Zytoplasmafibrillen sich als posi-
tiv doppelbrechend-in bezug auf ihre Linge erweisen.
Es sind natiirlich auch Fille méglich, in welchen sich
die beiden Doppelbrechungen, ungefihr die Waage
halten, so daB die Zytoplasmafibrillen als isotrop er-
scheinen.

Die in lebenden Zellen durch polarisationsoptische
Untersuchungen nachgewiesenen fibrilliren Strukturen
des Grundzytoplasmas sind unzweifelhaft, wenigstens
zum Teil, mit denjenigen Fibrillen identisch, welche
schon von zahlreichen dlteren Autoren in fixierten Zel-
len beobachtet und als Fila, Spongioplasma usw. be-
zeichnet worden sind, Die durch Anhdufung und Zu-
sammendringung von Zytoplasmafibrillen entstande-
nen Strukturvergréberungen sind in der Literatur als
Ergastoplasma bekannt. Weiter unten werden Beweisc
angefiihrt, daB} die Zytoplasmafibrillen als Biindel zahl-
reicher Polypeptidketten und nicht als einzelne Poly-
peptidketten aufzufassen sind. Es ist zweckmaBig, die
Fliissigkeit, welche den Raum zwischen den Zyto-
plasmafibrillen erfiillt, als Enchylema zu bezeichnen.
Dieser Ausdruck wurde schon von Zlteren Autoren be-
niitzt. Im Enchylema, zwischen den Zytoplasmafi-
brillen liegen Mitochondrien, Dotterkérnchen und an-
dere zellulire Einschliisse.

Von den Zytoplasmafibrillen wird nicht ein Netz-
werk, sondern ein Geflecht gebildet (FLEMMING, RET-
z1us, MoNNE u.a.). Die Fibrillen sind nicht gleich-
miBig im Zytoplasma verteilt. An den einen Orten des
Zytoplasmas sind die Fibrillen dicht zusammengc-
dringt und an den anderen ist ihr Gefiige mehr oder
weniger stark aufgelockert. Dic Einschliisse des Zyto-
plasmas, besonders diec Mitochondrien sammeln sich
an denjenigen Stellen, wo das Geflecht der Fibrillen
stark aufgelockert ist. EinschluBfrei sind diejenigen
Stellen, wo dic Zytoplasmafibrillen dicht zusammen-
gedriangt sind. Vom aufgenommenen Wasser werden
die Zytoplasmafibrillen auscinandergedringt. Unter
der Einwirkung dehydrierender Mittel nihern sich dic
Zytoplasmafibrillen einander stark an und gleichzeitig
wird das dazwischenliegende Enchylema, zusammen
mit den in ihm suspendierten Einschlissen (Mito-
chondrien, Pigment, Dotterkérnchen) ausgeprelit
(RunnsTROM; LiNDAHL und OrsTrOM; MONNE). Dic
bekannten Protoplasmastromungen kommen dadurch
zustande, daB an den einen Orten der Zelle Wasser von
den Zytoplasmalfibrillen abgegeben und an den anderen
Wasser von ihnen aufgenommen wird. Die Zytoplasma-
fibrillen flieBen in der einen Richtung und das Enchy-
lema zusammen mit den Mitochondrien in der ent-
gegengesetzten. Wihrend der Zellteilung flieBen die
Zytoplasmafibrillen zu den Polen und das Enchylema
(MoNNE) mit den Mitochondrien (SPEK, BELAR) zum
Aquator der Teilungsspindel. Wihrend der Spermato-
zytenteilungen einiger Dipterenarten werden die Mito-
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chondrien sehr genau im Aquator angesammelt (PoLu-
SZYNSKI).

In den meisten runden Zellen liegen die Zytoplasma-
fibrillen unregelmiBig in allen Richtungen des Raumes.
In manchen Fillen, insbesondere in kleinen, runden
Zellen, haben die Zytoplasmafibrillen auch unter nor-
malen Bedingungen eine gewisse Neigung, sich haupt-
sichlich tangential anzuordnen. In differenzierten
Zellen ist die Orientierung der Zytoplasmafibrillen
verschiedenartig, und sie ist unzweifelhaft von
der Gestalt der betreffenden Zellen abhéngig. Auf
der Kernmembran bildet sich bisweilen eine relativ
dicke, aus tangential orientierten Zytoplasmafibrillen
entstandene Hiille. Die Kernmembran ist immer ne-
gativ, die Hille entweder isotrop oder positiv doppel-
brechend in bezug auf den Radius. Die erwihnte Hiille
darf jedoch nicht mit der duBeren Rinde des Zyto-
plasmas verglichen werden. In der ersteren sind Biin-
del von Polypeptidketten, in der letzteren einzelne Po-
lypeptidketten tangential angeordnet.

Eine mikroskopisch nachweisbare Querstreifung
haben die Chromosomen, die Myofibrillen quergestreif-

ter Muskeln, und, wie wir weiter unten sehen werden, .

auch die Zytoplasmafibrillen. Die Chromosomen be-
stehen aus thymonukleinsiurehaltigen und thymonu-
kleinsiurefreien Abschnitten, welche regelmifBig mit-
cinander abwechseln. Es wurde schon von zahireichen
iilteren Autoren (z. B. RETzius) beobachtet, daB in
den Zytoplasmafibrillen winzige Kérnchen in gleichen
Abstinden voneinander eingebettet sind. Es wird all-
gemein angenommen, daB in den isotropen Abschnitten
der quergestreiften Muskeln die Polypeptidketten ge-
faltet und in den anisotropen Abschnitten gestreckt
und parallel zueinander orientiert sind (Lit. bei FrREY-
WryssLiNG?). Mit dem Elektronenmikroskop konnte eine
submikroskopische Querstreifung auch in anderen Ei-
weiBfibrillen entdeckt werden, und zwar in Kollagen-
fibrillen, in glatten Muskelfibrillen (ScamiTT, HALL
und Jakus, ScaMiTT) und an Spermiumschwinzen
(HARVEY und ANDERSON). In sehr stark gestreckten
Sehnen kann die Querstreifung stellenweise auch im
gewthnlichen Mikroskop gesehen werden. Die Streifen
weichen ndmlich so weit auseinander, daB sie die Auf-
Iosungsgrenze dieses Mikroskops {iberschreiten. Es ist
also sehr wahrscheinlich, daB alle EiweiBfibrillen eine
mikroskopische oder submikroskopische Querstreifung
besitzen, welche darauf beruht, daB Abschnitte mit
gefalteten und gestreckten Polypeptidketten regel-
miBig miteinander abwechseln. Das trifft wahrschein-
lich fiir die Chromosomen (PFEIFFER) und fir die
Zytoplasmafibrillen zu.

Schon am Anfang dieses Jahrhunderts war man der
Meinung, daB im Zytoplasma chromatinihnliche Kor-
perchen, welche als Chromidien bezeichnet wurden,
vorkommen (R. HErTWiG). Die Chromidialhypothese

! A.Frey-WyssrLING, Protoplasma Monogr, 15 (1018).
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wurde besonders von GOLDSCHMIDT weiterausgebaut.
Ebenso glaubte man, daf Nukleinsiure nicht allein im
Zellkern, sondern auch im Zytoplasma vorkommt und
vaN HERWERDEN hat dafiir einen Beweis, welcher
noch heute unanfechtbar ist, erbracht. Trotzdem hat
sich diese Erkenntnis in der Wissenschaft nicht durch-
setzen kénnen, offenbar deshalb, weil man glaubte, da8
die Eigenschaften der Nukleinsiuren, welche im Chro-
matin des Zellkerns und in den Chromidien des Zyto-
plasmas vorkommen, dieselben sein miissen. Heute
wissen wir, dafl das nicht der Fall ist. Ultraviolette
Strahlen von der Wellenlinge 2600 A werden sowohl
von der Feulgen-positiven Thymonukleinsiure als
auch von der Feulgen-negativen Ribonukleinsiure in-
tensiv absorbiert. Dieselben Strahlen werden nicht
nur von den Feulgen-positiven Chromosomen, sondern
auch vom Feulgen-negativen Zytoplasma intensiv ab-
sorbiert (CASPERSSON; CASPERSSON, LANDSTROM-HYDEN
und AQUILONIUS u. a.). Von Pyronin werden die ribo-
nukleinsiurehaltigen Komponenten ziemlich elektiv
gefdrbt, wenn man sich der von UNNA angegebenen
Methode bedient. DasZytoplasma verliert dieFihigkeit,
sich mit diesem Farbstoff zu tingieren, wenn es zuvor
mit dem Ferment Ribonuklease behandelt wird
{BrACHET). Von der Ribonuklease wird nur die Ribo-
nukleinsiiure, nicht aber die Thymonukleinsiure zer-
setzt. Im Zytoplasma kann also nur die Ribonuklein-
sdure, nicht aber die Thymonukleinséure nachgewiesen
werden. Die letztere kommt nur im Chromatin vor.
Die Ribonukleinsiure ist im Zytoplasma nicht diffus
verteilt, sondern an winzige Kérnchen, welche mit den
bekannten Chromidien identisch sind, gebunden. Die
Chromidien sind ndmlich Feulgen-negativ, sie firben
sich ziemlich elektiv mit Pyronin, werden von der
Ribonuklease angegriffen und absorbieren intensiv
das ultraviolette Licht von der erwihnten Wellenlinge.

Von den ilteren Autoren wurden als Chromidien
nicht nur die Einzelchromidien, sondern vielfach auch
chromidienhaltige Biindel von Zytoplasmafibrillen
(Chromidialstringe) bezeichnet. Im vorliegenden Ar-
tikel sind unter der Bezeichnung Chromidien nur die
winzigen Einzelchromidien, welche im ganzen Grund-
zytoplasma verstreut sind, gemeint. Die Chromidien
konnen mit den Chromomeren der Chromosomen ver-
glichen werden. Von den meisten #lteren Autoren
wurden die Chromidien mit den Mitochondrien ver-
wechselt. Nur wenige von ihnen machten hier eine
Ausnahme. Heute ist es definitiv bewiesen, dafl Chro-
midien und Mitochondrien zwei verschiedene Kompo-
nenten des Zytoplasmas sind. In zentrifugierten See-
igeleiern liegen Chromidien und Mitochondrien in ver-
schiedenen Schichten. Die Mitochondrien lassen sich
nicht mit Pyronin firben (MonN£) und ultraviolette
Strahlen werden von ihnen nicht absorbiert (HARVEY
und ANDERsON; LAvIN und PoLLisTER). Sie kdnnen
also nur unbedeutende Mengen von Ribonukleinsidure
enthalten, Die Chromidien konnen in fixierten zentri-
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fugierten Seeigeleiern in derjenigen Schicht, welche
dem scheinbar einschluBireien Grundzytoplasma le-
bender Eier entspricht, nachgewiesen werden. Im Ge-
gensatz zu den Mitochondrien absorbieren sie das ultra-
violette Licht (HarveEy und ANDERSoN) und firben
sich mit Pyronin. Auch aus den Arbeiten CLAUDES geht
es unzweideutig hervor, daB Chromidien und Mito-
chondrien verschieden voneinander sein miissen.
Lebende, zentrifugierte Seeigeleier wurden wunter
Zuhilfenahme des Phasenkontrastkondensors von
Zeiss untersucht. Innerhalb des Grundzytoplasmas
konnten keine Chromidien gesehen werden (MoONNE}.
Auch im Dunkelfeld sind sie in unbeschidigten Zellen
unsichtbar. Die Mitochondrien sind dagegen in beiden
Fillen sehr gut sichtbar. Seeigeleier wurden in Bouin-
Lgsung fixiert und mit Eisenhdmatoxylin gefirbt. In
solchen Priparaten erscheinen die Chromidien als win-
zige, hart an der Auflésungsgrenze des Mikroskaps
liegende Kornchen. Die gefirbten Chromidien kdnnen
also kaum gréBer als 0,2 x4 sein. Die Chromidien treten
deutlich als einzelne Kdrperchen hervor, da sie nicht
dicht gepackt sind und im gefirbten Zustande das
Licht stark absorbieren. Unzweifelhaft sind sie durch
Adsorption des Farbstoffes bedeutend gréBer geworden.
Wir diirfen wohl annehmen, daB die Chromidien im
ungefirbten Zustande kaum gréfer als 0,1y sind.
Man kann deutlich sehen, daB die Chromidien durch
Fidchen miteinander verbunden sind. Die Chromidien
sind in zentrifugierten Seeigeleiern in der Grundzyto-
plasmaschicht, in welcher auch die Doppelbrechung
erscheint, am stirksten zusammengedringt. Durch
Zentrifugieren kénnen die Chromidien von den doppel-
brechenden Zytoplasmafibrillen nicht getrennt werden.
Die Chromidien bilden einen integrierenden Bestand-
teil dieser Fibrillen. Die Zytoplasmafibrillen sind also
aus den ribonukleinsiurchaltigen Chromidien und aus
den ribonukleinsdurefreien Interchromidien, welche re-
gelmafig miteinander abwechseln, aufgebaut. Die Zyto-
plasmafibrillen haben also einen dhnlichen Bau wie die
Chromonemata, aus welchen die Chromosomen zu-
sammengesetzt sind. Die Chromonemata unterscheiden
sich von den Zytoplasmafibrillen nur dadurch, daB die
ersterenThymo- und dieletzteren Ribonukleinsdure ent-
halten. Es konnte festgestellt werden, daB die Doppel-
brechung der Zytoplasmafibrillen von der Ribonuklein-
siure nicht beeinfluBt wird (MonNg). Daraus wurde
geschlossen, daB die Ribonukleinsduremolekile unge-
ordnet sind, und zwar deshalb, weil sie nur an die
gefalteten Anteile der Polypeptidketten angeschmiegt
sind. Die gestreckten Nukleinsiuremolekiile kénnen
nicht senkrecht, sondern nur parallel zu den Polypep-
tidketten orientiert sein (Scumirt). Allem Anschein
nach bestehen die Zytoplasmafibrillen, ebenso wie an-
dere EiweiBfibrillen, aus Abschnitten mit gestreckten
und gefalteten Polypeptidketten, welche regelmiBig
miteinander abwechseln. In den Chromidien sind die
Polypeptidketten gefaltet, in den Interchromidien ge-
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streckt. Ribonukleinsiure ist nur an die gefalteten
Polypeptidketten gebunden.

Die Interchromidien sind bedeutend diinner als die
Chromidien.” Die letzteren sind vielleicht zweimal so
dick als die ersteren, Wir diirfen wohl annehmen, daB
die Interchromidien ca. 0,03 x dick sind, Ebenso dick
sind die Elementarfibrillen, in welche Spermium-
schwinze schon von BALLowITZ zerlegt worden sind,
So diinne Fibrillen kénnen im gewdhnlichen Mikro-
skop gesehen werden, da ihre Linge oherhalb seiner
Auflosungsgrenze liegt. Neulich wurden diese Elemen-
tarfibrillen mit dem Elektronenmikroskop untersucht
(ScamiTT!); HARVEY und ANDERSON). Die Elementar-
fibrillen miissen als ein wichtiges submikroskopisches
Strukturelement betrachtet werden, da ihre Dicke und
Anzahl per Spermiumschwanz sehr konstant ist. Die
Zytoplasmafibrillen konnen also mit den Elementar-
fibrillen der Spermiumschwinze verglichen werden,
Derartige Elementarfibrillen kénnen aus 2000 paral-
lelen Polypeptidketten bestehen, wenn die letzteren
ebenso dicht gepackt sind wie im Myosin (Lit. iber
Myosin bei WEBER).

Allem Anschein nach bestehen alle Eiweiffibrillen
aus Abschnitten mit gestreckten und gefalteten Poly-
peptidketten, welche regelmiBig miteinander abwech-
seln. Nur diejenigen Fibrillen, welche wachsen und
sich durch Teilung vermehren, enthalten Nukleinsiure
in den Abschnitten mit gefalteten Polypeptidketten.
Nukleinsiure ist zur EiweiBsynthese notwendig (Cas-
PERSSON, BRACHET). Nur in Anwesenheit von Nukleo-
proteiden kann ein Wachstum erfolgen. Es unterliegt
keinem Zweifel, daB das Zytoplasmaeiweil von den
Chromidien synthetisiert wird. Die Chromidien sind Zen-
tren des Zytoplasmawachstums, Sie kénnen sich durch
Teilung vermehren. Es ist méglich, daB die Interchro-
midien zwischen zwei Tochterchromidien auf eine
dhnliche Weise gebildet werden, wie die Teilungs-
spindel zwischen zwei Tochterzentrosomen, und daB
die Zytoplasmafibrillen auf diese Weise verlingert
werden. Die erwidhnten Fibrillen werden wiihrend der
Zellteilung quer durchschnitten. Es ist noch nicht ent-
schieden, ob sich die Zytoplasmafibrillen auch in der
Lingsrichtung teilen kénnen. Die Chromidien sind in
lebhaft wachsenden Zellen sehr reich an Ribonuklein-
sdure, ihr isoelektrischer Punkt sinkt und deshalb sind
sie relativ stark basophil. In ausgewachsenen Zellen
sind die Chromidien arm an Ribonukleinsiure, ibr iso-
elektrischer Punkt steigt und deshalb sind sie relativ
stark azidophil.

Reife Eier des Seeigels Psammechinus miliaris wur-
den einige Stunden mit einer 0,2-Mol.-Lasung von Na-
triumazid in Seewasser behandelt, In einer solchen Lo-
sung konnen die Eier sehr lange verweilen, ohne da8
Zytolyse eintritt, Nach kurzer Zeit sehen die Eier so
aus, als’ wenn sie mit einer starken hypertonischen

1 F.0O.8cuMitt, Advances in Protein Chemistry 7 {1944).
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Salzlésung behandelt worden wiiren. Die spiter auf-
tretenden strukturellen Verinderungen wurden an fi-
xierten Priparaten untersucht (Monng). Die Zyto-
plasmafibrillen legten sich parallel aneinander. Es

Fig. 1.

konnten alle Uberginge zwischen einzelnen Fibrillen
und diinneren oder dickeren Fibrillenbiindeln beobach-
tet werden. I extremen Fall bildeten sich dicke, quer-
gestreifte Stringe (Fig. 1, 2), welche sehr lebhaft an
die Speicheldriisenchromosomen von Drosophila er-
innerten. Es ist interessant, dafl die ribonukleinsiure-
haltigen Chromidien nur mit Chromidien und die ribo-
nukleinsiurefreien Interchromidien nur mit Interchro-
midien so regelmiBig miteinander konjugieren. Die
von den Fibrillen ausgeschiedene Fliissigkeit bildet
einen Tropfen am Ende des Stranges (Fig. 4). An nicht
geniigend differenzierten Priparaten tritt die erwihnte
Querstreifung nicht hervor (Fig. 3).

Aus zertriimmerten Zellen konnten winzige, als Ma-
kromolekiile bezeichnete Kérperchen isoliert werden
(STERN, CLAUDE, JEENER und BRACHET! u.a.). Es
handelt sich hier um Molekiileaggregate, welche neben

Fig. 2. Fig. 3.

anderen Stoffen EiweiBe und Ribonukleinsiure ent-
halten. Ihre GréBe schwankt zwischen 0,3 und 0,05 u.
Es unterliegt also kaum einem Zweifel, daB diese Kor-
perchen mit den Chromidien identisch sind. Die kugel-
formige Gestalt der Makromolekiile, welche auch keine
Stromungsdoppelbrechung zeigen, kommt im Elek-
tronenmikroskop zum Vorschein (STERX). Das stimmt

1 J.BracreT, Ann. Soc. Roy. Belg. 73 (1943).
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ausgezeichnet mit der oben mitgeteilten Tatsache,
daB die Doppelbrechung des Zytoplasmas von der
Ribonukleinsdure der Chromidien nicht beeinfluit
wird. Wir haben also wirklich zuverldssige Beweise
dafiir, daB in den Chromidien die Ribonukleinsiure-
molekiile ungeordnet und die Polypeptidketten ge-
faltet sind.

Nicht nur isotrope, sondern auch doppelbrechende
Stoffe konnten aus zertriimmerten Zellen isoliert wer-
den (SzZENT GYORGYI, BRACHET und ' JEENER!;

HOERR u. a., Literatur bei ScumiTT). Reinigung und

genauere Untersuchung dieser Stoffe ist erwlinscht,
da die bisherigen Resultate noch sehr widersprechend
sind. Jedenfalls stammen diese Stoffe zum Teil aus
dem Kern und zum Teil aus dem Zytoplasma. Es ist
sogar gelungen, Chromosomen oder chromosomen-
dhnliche Koérper aus gewdhnlichen Ruhekernen und
Spermiumképfen zu isolieren (CLAUDE und POTTER?;

Fig. 4.

Mirsky und PoOLLISTER). Die erwihnten Stoffe ent-
hielten Thymonukleinsiure und waren doppelbrechend.

Allem Anschein nach kénnen die Zytoplasmafibrillen
in Chromidien und Interchromidien zertriimmert
werden. Die letzteren sind unter den doppelbrechenden
Zellextrakten zu suchen. Es ist eine alte, bekannte Tat-
sache, daB quergestreifte Muskeln nicht nur in der
Lingsrichtung gespalten, sondern auch in der Quer-
richtung in anisotrope (BowMmansche Scheiben) und
isotrope Abschnitte zerlegt werden kénnen. Vielleicht
wird es in Zukunft gelingen, auch andere EiweiB-
fibrillen ‘in Abschnitte mit gestreckten und gefalteten
Polypeptidketten zu fragmentieren.

Die mit den Chromidien identischen Makromolekiile
enthalten Eiweilstoffe, welche reich an SH-Gruppen
sind, Kalzium und Magnesium, Ribonukleinsiure,
Phosphatide, alle Atmungsenzyme und zahlreiche Hy-
drolasen (STERN, CLAUDE, JEENER und BRACHET;
Barron® u.a)). Durch Untersuchungen, welche an

1 R.Jeenkr und J.BracoET, Acta biol. Belg. ¢ (1941, 1942).

2 A.Craupe und J. S. PotTER, J. exp. Med. 77 (1043).

3 BarroN, Bensigy, HoerR, Scumipt, STErN sowie die Uber-
sichten anderer Autoren in Biol. Symposia 10 (1943).
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veraschten mikroskopischen Prédparaten ausgefiihrt
worden sind (ScotT, KruszyNski), konnte festgestellt
werden, daB Kalzium und Magnesium in allen Zell-
komponenten, welche reich an Thymo- oder Ribo-
nukleinsdure sind, in groBer Menge vorkommen. Die
schon von WARBURG aus zertrilmmerten Zellen iso-
lierten, atmenden Kérperchen sind nichts anderes als
Chromidien. Es ist méglich, aber noch nicht erwiesen,
daB gebundenes Glykogen an die Chromidien gekniipft
ist. Das freie Glykogen muB natiirlich zwischen den
Zytoplasmafibrillen liegen. Es ist interessant, daB die
Enzyme, welche den Stoffwechsel besorgen, nicht dif-
fus zerstreut, sondern in bestimmten K«')‘rpérchen kon-
zentriert sind. Die Chromidien sind nicht nur Wachs-
tums-, sondern auch Stoffwechselzentren des Zyto-
plasmas.

Bemerkenswert ist die Tatsache, daB die Aktivitit
der Atmungsenzymsysteme (Chromidien) im isolierten
Zustande viel héher ist als in intakten Zellen. Die Zelle
ist also imstande, ihre Enzymaktivitit zu kontrollieren
(BArRrON). Es unterliegt kaum einem Zweifel, daB
diese Kontrolle durch die Lipoide, welche mit polari-
sationsoptischen Methoden im ganzen Zytoplasma
nachgewiesen werden kdnnen, ausgeiibt wird. Bei der
Zertriimmerung der Zelle geht ein bedeutender Teil
der Lipoide verloren und deshalb steigt die Aktivitit
der isolierten Atmungsenzymsysteme, Zytolysierte Eier
kénnen bisweilen stirker atmen als lebende (WaARr-
BURG)}. Bei der Zytolyse werden bekanntlich die Bin-
dungen zwischen EiweiBen und Lipoiden gesprengt.
Dasselbe geschieht in beschrinktem MaBe in geschi-
digten Zellen, bei welchen auch tatsidchlich ein Empor-
schnellen der Atmung beobachtet worden ist (Brock,
DruckrREY und HERKEN). Das befruchtete Seeigelei
atmet bekanntlich intensiver als das unbefruchtete.
Der Zustand der Lipoide wird bei der Befruchtung
verindert (RUNNSrROM, OHMAN). Lebende Zellen kon-
nen von proteolytischen Enzymen nicht angegriffen
werden. In zytolysierten Zellen werden dagegen diese
Enzyme aktiv, und es tritt Autolyse ein. Schon BiE-
DERMANN war der Meinung, daB die Eiweille der Zelle
durch Lipoide vor den erwihnten Enzymen geschiitzt
sind.

Die Oberflichen der in den Chromidien zusammen-
gedringten Atmungsenzyme und Hydrolasen sind von
Lipoidmolekiilen besetzt. Auf diese Weise werden die
Enzyme von ihren Substraten ferngehalten. Bei der
Reizung werden allem Anschein nach die Lipoide von
der Enzymoberfliche verdringt. DasEnzym kann jetzt
mit seinem Substrat in Berithrung kommen und es
wird eine chemische Reaktion, welche zu irgendeinem
physiologischen ProzeB fiithren kann, ausgelost. Die
Lipoide spielen hier eine dhnliche Rolle wie die lipoid-
Ioslichen Narkotika in den Experimenten WARBURGS.
Oxalséiure wird an der Oberfliche von Blutkohle zu
CO, und Wasser oxydiert. Wenn die Oberfliche der
Kohle von den Molekiilen des Narkotikums besetzt

Lupwik Monwit: Struktur- und Funktionszusammenhang des Zytoplasmas

Exper1eNTIA Vor. 11/5]

wird, so kénnen die Oxalsiuremolekiile mit der Kohle
nicht in Berithrung kommen und die Oxydation wird
gehemmt.

Manches spricht dafiir, daB in den Chromidien die
Phosphorsduregruppen der Phosphatide und der Nu-
kleinsidure durch die zweiwertigen Kalziumatome mit-
einander verbunden werden. Wenn wir annehmen, dafl
bei der Reizung diese Verbindung irgendwie zersetzt
wird, so muB3 Kalzium frei werden, was auch tatsichlich
von HEILBRUNN u. a. nachgewiesen worden ist. AuBer-
dem ist es bekannt, daB Kalzium zur Aktivierung der
Adenosintriphosphatase notwendig ist, und dafl damit
die chemische Reaktionskette beginnt, welche zur
Phosphorylierung, zum Abbau von Glykogen, zur Gly-
kolyse und schlieBlich zur aeroben Oxydation (At-
mung) fiihrt. Die Adenosintriphosphatase, welche in
zahlreichen Zellen gefunden worden ist, soll in quer-
gestreiften Muskelzellen mit dem Myosin identisch sein
(Literatur bei PoTTERY). Es ist also mdéglich, daB in
anderen Zellen die Adenosintriphosphatase in den
Interchromidien zu suchen ist.

Die Chromidien sind miteinander durch Interchro-
midien in langen Ketten zusammengefiigt, und deshalb
ist eine gegenseitige Beeinflussung der sich in den ein-
zelnen Chromidien abspielenden Stoffwechselprozesse
moglich. Die Zytoplasmafibrillen dienen zweifellos
auch zur Reizleitung. Es ist moglich, daB die Nuklein-
siure-Kalzium-Phosphatid-Verbindung sehrschnellund
rhythmisch auf- und abgebaut wird, und daB sich diese
Verinderung wellenformig langs der Zytoplasmafi-
brillen ausbreitet. Derartige Prozesse miissen natiirlich
von bioelektrischen Stromen begleitet sein. Das tem-
pordre Auftreten von positiven und negativen La-
dungen an den Zytoplasmafibrillen kann, ebenso wie
die bekannten Strémungen, fiir das Hineinwandern
der an der Zelloberfliche adsorbierten Anionen und
Kationen von Bedeutung sein. In diesem Zusammen-
hang muB an LirL1es? Modell der Nervenleitung und an
die von voN MURALT ausgesprochene Idee, daB bei
der Nervenleitung ein «Umklappen» des Cholinarms
der Phosphatidmolekiile stattfindet, erinnert werden.
Es ist also moglich, da8 jede Reizung auf einer rhyth-
mischen Zustandsinderung oder auf einem rhythmi-
schen Abbau der Lipoide beruht, und dal} dadurch die
spezifischen Funktionen der Muskelkontraktion, Ner-
venleitung, Zilienbewegung, Resorption und Exkretion
ausgeldst werden. Narkotika miissen diese Zustands-
inderung der Lipoide irgendwie verhindern.

Struktur und Funktion des Zytoplasmas sind innig
miteinander verkniipft. Es wird zwischen Ruheat-
mung und Erregungsatmung unterschieden. Die er-
stere liefert die Energie, welche zur Aufrechterhaltung
der normalen Zellstruktur notwendig ist (RUNNSTROM).
Die letztere liefert die Energie, durch welche die jeden
Funktionsverlauf begleitenden, mikroskopischen und

1 V,R.PorTER, Advances in Enzymol, ¢ (1044).
? E.Cownry, General Cytology (1924).
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submikroskopischen Strukturverinderungen herbei-
gefithrt werden. Die Fibrillen differenzierter Gewebe
entstehen allem Anschein nach aus den undifferen-
zierten Zytoplasmafibrillen, und deshalb kann in allen
derselbe Bauplan erkannt werden.

Die Chromidien haben die Eigenschaften der seit
langem theoretisch postulierten «Biogenmolekiile»
{HErRMANN, PFLUGER, VERWORN u. a.). Sie wachsen,
sie vermehren sich durch Teilung, sie haben einen
Stoffwechsel und allem Anschein nach auch eine ge-
wisse Irritabilitat. Sie haben alle Haupteigenschaften
lebender Wesen. Nur sind sie keine Einzelmolekiile,
sondern Molekillkomplexe. Virus hat nur eine dieser
Eigenschaften, es wichst und vermehrt sich, aber es
atmet nicht und hat auch keine Trritabilitit.

Nicht nur Chromidien, sondern auch Mitochondrien
konnten aus zertriimmerten Zellen isoliert werden
(Benstey, Hoerr, Craupg, DITTMAR u.a.). Man
glaubt, in den Mitochondrien bedeutende Mengen von
Ribonukleinsidure gefunden zu haben. Das ist aber un-
vereinbar mit der Tatsache, da8 in fixierten Zellen
das ultraviolette Licht von den Mitochondrien kaum
absorbiert wird (HARVEY und ANDERSON) und deshalb
fithit man sich zur Annahme genétigt, daB die Priipa-
rate isolierter Mitochondrien noch stark mit Chromi-
dialsubstanz verunreinigt sind.

In lebhaft wachsenden Zellen steigt nicht nur die
Menge der in den Chromidien befindlichen Ribonu-
kleinsiure {CASPERSSON u. a.), sondern auch die Masse
des Golgi-Apparats und der Mitochondrien (Literatur
bei HirscH!), welche bekanntlich reich an Lipoiden
sind. Es ist sehr wahrscheinlich, daB die Eiweille von
den Chromidien und die Lipoide des Zytoplasmas von
den Mitochondrien und vom Golgi-Apparat syntheti-
siert werden. Die Mitochondrien enthalten neben Phos-
phatiden auch groBe Mengen von Cholesterin (D171~
MAR). Allem Anschein nach wird das Cholesterin von
den Mitochondrien und die Phosphatide mit ungesit-
tigten Fettsduren hauptsichlich vom Golgi-Apparat
synthetisiert. Die von den beiden Plasmakomponenten
gebildeten Lipoide kénnen sich nun lings der Fibrillen
gleichmiBig iiber das ganze Zytoplasma ausbreiten.
Auf diese Weise konnen die wihrend der Zellfunktion
{besonders Reizung) verbrauchten Lipoide ersetzt
werden.

Grofe Mengen von Cholesterol und Phosphatiden
wurden aus isolierten Kernen extrahiert (STONE-
BOURGH). Merkwiirdigerweise enthalten die Kern-
phosphatide nur gesittigte Fettsiurereste?. Offenbar
muf auch der Kern an der Lipoidsynthese beteiligt
sein (HANSTEEN-CRANNER, MONRE}. Allem Anschein

1 G.Cu.Hirsch, Protoplasma Monogr., 18 (1939).

2 Daraus diirfen wir schlieBen, daB eine direkte und elektive
Beeinflussung der Kernfunktion nur von solchen Substanzen zu er-
warten ist, welche schwach 16slich in Phosphatiden mit ungesittigten
Fettsiureresten, aber stark léslich in Cholesterin und in Phosphati-

den mit geséttigten Fettsdureresten sind. Nur solche Substanzen
knnen elektiv vom Kern gespeichert werden.
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nach werden die vom Kern gebildeten Lipoide ab-
gebaut und innerhalb des Golgi-Apparats und der
Mitochondrien in die spezifischen zytoplasmatischen
Lipoide umgewandelt. Neulich ist es gelungen, an der
Oberfliche der Nukleolen in lebenden Ovozyten ei-
niger Tierarten, mit einem empfindlichen Glimmer-
kompensator, nach Ausschaltung aller stérenden Ef-
fekte, eine Doppelbrechung, welche positiv in bezug
auf den Radius ist, festzustellen (Monng). Diese Dop-
pelbrechung ist wahrscheinlich von den stabférmigen,
radial orientierten Lipoidmolekiilen verursacht. Der
Kern muB auch als Zentrum des EiweiBstoffwechsels
aufgefaBt werden (CASPERSSON).

Die Mitochondrien und der Golgi-Apparat haben
sicher eine Reihe verschiedener Funktionen. Ihre Fi-
higkeit, verschiedene Stoffe zu speichern, ist allgemein
bekannt. Auf diese Weise kdnnen sie das Grundzyto-
plasma vor Beschiddigung durch die erwihnten Stoffe
schiitzen. Die Mitochondrien sind bekanntlich sehr
empfindlich gegen Anderungen der osmotischen Ver-
hiiltnisse. Sie konnen vielleicht das Grundzytoplasma
durch Aufnahme des Uberschusses an Wasser vor Be-
schidigung schiitzen. Die Mitochondrien sind nicht an
die Zytoplasmafibrillen gebunden und deshalb kénnen
sie sich zwischen ihnen frei bewegen. Die Mitochondrien
enthalten Glutathion (JoveT-LAVERGNE) und deshalb
konnen sie zur Regeneration der SH-Gruppen der
Chromidien beitragen, sie enthalten Ascorbinsiiure
(BournE!) und deshalb konnen sie Hydrolasen akti-
vieren (Literatur bei GIrRouUD), sie enthalten Amylase
(HoLtER und DovLE) und deshalb kénnen sie Kohle-
hydrate abbauen.

Die Substanz, welche im Zellkern die Liicken zwi-
schen den Chromosomen erfiillt, ist heute noch sehr
wenig bekannt. Einige Autoren (z. B. JORGENSEN)
haben zwischen den Chromosomen ein Netzwerk von
diinnen Fibrillen, in welchen winzige, intensiv firbbare
Koérnchen eingebettet sind, beobachtet. Dieses Fibril-
lensystem kann in den Ovozytenkernen der Seeigel
wiedergefunden werden. Das Problem, ob auch im
Zellkern die Enzyme (Atmungsenzyme, Hydrolasen)
an bestimmte Kérperchen, etwa an die Chromomeren
oder an die Kérnchen des erwihnten Fibrillensystems,
gebunden sind, ist noch nicht geldst.

Summary

The cytoplasm consists of the cortex and the endo-
plasm. The rather thin cortex is built up by protein-
leaflets and lipoid lamellae. The endoplasm is a struc-
ture of fibrils forming a dense network, The fibrils,
composed of chromidia and interchromidia must be
considered as a bundel of polypeptide chains. They
are about of the same size as the elementary fibrils in the
tail of the spermatozoa. The chromidia show all the main
properties of what has been called theoretically ** biogen-
molecule.”’ They are centers of growth and metabolism
of the cytoplasm. The different functions of the various
components of the plasm are considered.

1 G.Bourxg, Cytology and Cell Physiology (1942)



