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,,Die Entwicklungsgeschichte ist eine physiologische Wissen-
schaft, sie hat den Aufbau jeder einzelnen Form aus dem Ei
nach den verschiedenen Phasen nicht allein zu beschreiben,
sondern derart abzuleiten, daB jede Entwicklungsstufe mit
allen ihren Besonderheiten als notwendige Folge der un-
mittelbar vorangegangenen erscheint. Schon bei der phy-
siologischen Erkldrung einer einzelnen Form, noch mehr bei
derjenigen ganzer Formenreihen konnen Gesichtspunkte all-
gemeiner Art nicht ausbleiben, Gesichtspunkte von welchen
sicherlich neues Licht tber das Problem der organischen

Form ausgehen wird.*

WiLHELM His, Unsere Korperform und das
physiologische Problem ihrer Entstehung. 1874.

,,Es ist merkwiirdig, wie nahe dic beiden Aufgaben, die
embryologiscke und die physiologisch-chemische miteinander
verwandt sind. Es sind die einzigen Bestrebungen, die in
letzter Instanz darauf ausgehen, die Lehre von den Organis-
men in untrennbaren Zusammenhang mit den tbrigen Er-

fahrungswissenschaften zu bringen.*

FRIEDRICH MIESCHER, Bricf an W.His, 1869.



VORWORT

Bis in die letzten Jahrzehnte war die embryologische Forschung in ihren
Methoden und Problemen rein morphologisch. Wohl hatten schon MIESCHER
(1869) und His (1874) das Grundproblem einer physiologischen Embryologie
erkannt: embryonale Formbildung als physiologische Leistung. Aber dieses
Problem blieb fiir lange Zeit unangreifbar. Erst die entwicklungsmechanische
Forschung, die mit operativen Methoden arbeitete, deckte in den letzten
40 Jahren Schritt fiir Schritt wichtige funktionelle Grundlagen der Formbil-
dung auf: das unsichtbare Determinationsgeschehen in der frilhen Embryonal-
entwicklung. Dieses stand denn auch im Mittelpunkt der klassischen For-
schungen von SPEMANN, HARRISON und ihrem Mitarbeiterkreis.

Eine iiberraschende Wendung nahm die experimentelle Embryologie seit
etwa 10 Jahren, als verschiedene, z. T. hoch wirksame Stoffe gefunden wurden,
welche z. B. die Bildung des Nervensystems im jungen Keim induzieren (F. G.
FISCHER u. a., sowie NEEDHAM u. a.). Nicht nur von dieser Seite her wurde
die Frage nach den stofflichen Bedingungen der Formbildung aufgeworfen.
Auch die Verfeinerung der biochemischen Methoden (LINDERSTRGM-LANG und
HoLTER) erlaubt neue Einblicke in das Stoffwechselgeschehen bei der Friih-
entwicklung. Die submikroskopische Strukturanalyse (J. RUNNSTROM, A.
FrREY-WyssLING und J. W. Scumipt) 148t mehr und mehr die Anderungen
im Feinbau embryonaler Gewebe erkennen, die sich im Zusammenhang mit
Formbildungsvorgingen abspielen. Ferner kann die Verteilung von Fermenten
und Nukleinsiuren in formbildungsaktiven Keimteilen mit modernen, histo-
chemischen Methoden festgestellt werden (CASPERSSON, BRACHET). So eréffnen
sich heute vollig neue Perspektiven im Gebiete der Embryologie, dank der
Moglichkeit, Formbildungsvorginge in Beziehung zu setzen zu biochemischen
Vorgidngen und feinstrukturellen Verinderungen. Das Formbildungsgeschehen
ist damit zu einem akiuellen und experimentell angreifbaren physiologischen
Problem geworden. Allerdings kann heute eine physiologische Embryologie noch
keine abgeschlossenen Resultate bieten. Doch zeichnet sich eine ganze Reihe
von Fragen ab, deren Analyse bereits wesentlich Neues ergeben hat und weitere
Einsichten verspricht.



8 Vorwort

Die vorliegende Einfithrung stellt sich eine doppelte Aufgabe. Sie mochte
einmal die Fundamente der physiologischen Embryologie, die normale Ent-
wicklung und das Determinationsgeschehen in systematischer Weise darstellen,
um die wichtigsten funktionellen Prinzipien der Frithentwicklung abzuleiten.
Damit wird auch der richtige Ausgangspunkt fiir die zweite Aufgabe, eine Ein-
fithrung in die eigentlich physiologischen Ergebnisse und Probleme gewonnen.
HandbuchmiBige Vollstindigkeit wurde nicht angestrebt. Vielmehr sollte die
Eigenart der Fragestellung und der Probleme an den beiden zur Zeit haupt-
sdchlich bearbeiteten Forschungsgebieten dargestellt werden: der Frithent-
wicklung der Echinodermen und der Amphibien. Diese Beschrinkung recht-
fertigt sich auch deshalb, weil die Embryologie gerade dieser beiden Gruppen
vielfach als Hauptbeispiel in einfithrenden Vorlesungen und Kursen verwendet
wird. So diirfte eine iibersichtliche Darstellung, die auch Normalentwicklung
und Entwicklungsmechanik einbezieht, Dozenten und Studierenden angesichts
der uniibersehbaren Spezialliteratur willkommene Dienste leisten. Dariiber hin-
aus soll dieses Buch alle diejenigen Ergebnisse hervorheben, die auf die Grund-
prinzipien der physiologischen Embryologie hinfithren und deren weitere ex-
perimentelle Fundierung deshalb von grotem Interesse ist. In dieser Hinsicht
moge die Arbeit auch dem experimentellen Forscher Anregungen bieten.

Wohl ist das Forschungsgebiet der physiologischen Embryologie heute noch
hauptsichlich auf die Friithentwicklung der Amphibien und Echinodermen be-
schrankt. Aber wir diirfen hoffen, da8 die Erkenntnisse, die auf diesen Spezial-
gebieten gewonnen werden, einmal die Embryologie im Ganzen, dann aber
auch andere Bezirke der Biologie fordern werden. So bieten die Vorginge der
embryologischen Genetik, der Regeneration bei Tieren und beim Menschen ver-
wandte Probleme. Auch die Untersuchung des ungeregelten und bgsartigen
Wachstums der Geschwiilste diirfte mancherlei Einsichten der physiologischen
Embryologie verwerten kénnen. Es ist die Hoffnung spezialistischer Forschung,
wie sie heute unvermeidlich ist, in den untersuchten Sonderfillen die Auswir-
kung allgemeiner GesetzmiBigkeiten zu entdecken und damit sogar fiir weit
entfernte Forschungsgebiete zu arbeiten. Moge die physiologisch-embryo-
logische Forschung auch in dieser Hinsicht ihre Aufgabe erfiillen.

Es ist mir ein Bediirfnis, in dankbarer Anerkennung all derer zu gedenken,
denen ich wesentliche Anregung und Forderung meiner Arbeit verdanke. Ein-
mal durfte ich auf dem wertvollen Forschungs- und Gedankengut verschiedener
Forscher weiterbauen. Insbesondere méchteich erwihnen: den Kreisum H. SpE-
MANN; W. VoGT und J. HOLTFRETER; R. G. HaRRISON in New Haven USA.;
die Stockholmer Gruppe mit J. RUNNSTROM, S. H6RsTADIUS und P. E. Lin-



Vorwort 9

DAHL; A. DaLcg, J. BRACHET und J. PASTEELS in Briissel; J. NEEDHAM und
C.H. WADDINGTON in Cambridge und CHR. P. RAVEN in Holland. Stiftungen
haben mir eine umfassende Einarbeitung in die Entwicklungsphysiologie er-
moglicht: die Rockefellerstiftung durch Gewihrung von Fellowships fiir Frei-
burg im Br., New Haven, Stockholm und Kopenhagen. Die Bernische Hoch-
schulstiftung und die Stiftung Dr. J. de Giacomi haben meine Arbeiten in
Bern groBziigig gefordert. Insbesondere verdanke ich es der Bernischen Hoch-
schulstiftung, daB die technischen und graphischen Arbeiten an diesem Buch
ohne Behinderung vor sich gehen konnten. Die Zeichnungen, die in einheit-
licher Manier unter meiner Leitung angefertigt wurden, wurden begonnen von
V. LEaMaNN und Dr. H. WOKER und zum gréBten Teil von Frl. B. KUPFER
ausgefiihrt. Thnen allen sei fiir ihre Mithe herzlich gedankt.

Bern, im August 1945, F. E. LEHMANN.
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EINLEITUNG

GRUNDLAGEN DER
PHYSIOLOGISCHEN EMBRYOLOGIE

Vorbemerkungen

Wihrend fast alle bisher erschienenen Ubersichten der experimentellen Em-
bryologie die Probleme und Theorien, die gerade im Mittelpunkt des Interesses
standen, als Ausgangspunkt und Einteilungsprinzip fiir ihre Darstellung ge-
wahlt haben, méchte ich im folgenden vor allem vom Objekt und seiner Eigen-
art ausgehen. Es soll also eine Darstellungsweise gewidhlt werden, die es er-
moglicht, das Entwicklungsgeschehen bei Echinodermen und Amphibien mog-
lichst objekigetren zu erfassen. Dabei halten wir uns am besten an den natsir-
lichen Ablauf der Entwicklung vom Ei bis zur Ausbildung des embryonalen
Grundplanes, der als Pluteuslarve bei den Echinodermen und als Neurula bei
den Amphibien erscheint.

Wir wiinschen zu erfahren, wie sich das relativ einfach gebaute Ei tn die har-
monisch organisierte Mannigfaltigkeit des embryonalen Grundplanes umgestaltet.
Dazu stehen uns heute verschiedene Forschungsmethoden zur Verfiigung. Die
morphologische Analyse lehrt uns alle Schritte der Formwandlung, die das Ei
und seine Bereiche allmihlich vollziehen, kennen. Sie fithrt uns unmittelbar auf
die Frage nach den Kriften, die fiir die Formbildung verantwortlich sind, ohne
sie zunichst beantworten zu kénnen. Die entwicklungsmechanische Forschung
sucht, indem sie die Leistungen isolierter und transplantierter Keimteile syste-
matisch priift, nach dem Sitz und der Wirkungsdauer der Krifte, die am Zu-
standekommen der embryonalen Organisation beteiligt sind. Dabei haben uns
zahlreiche neuere Experimente dariiber belehrt, daB die Tatigkeit und Eigen-
art entwicklungsmechanischer Krifte nur weiter erforscht werden kann, wenn
physiologische Methoden angewandt werden. Denn diese Krifte sind gebunden
an bestimmte stoffliche Bedingungen, an die Funktion bestimmter enzy-
matischer Systeme und an das submikroskopische Gefiige embryonaler Zyto-
systeme.

So ist also die Entwicklung des Eies bis zum fertigen Grundplan des Embryos
nach drei Gesichtspunkten darzustellen: 1. Nach dem morphologischen, der den
zeitlich-rdumlichen Ablauf kennzeichnet, 2. nach dem entwicklungsmechani-
schen, der die Tatigkeit der beteiligten formbildenden Krifte umschreibt und
3. nach dem physiologischen, der die stofflichen, feinbaulichen und enzymati-
schen Bedingungen dieser Krifte zu erfassen trachtet, was heute nur sehr
bruchstiickweise gelingen wird.
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Um diese Darstellung des natiirlichen Entwicklungsablaufes, seiner Krifte
und seiner physiologischen Bedingungen, durchfiihren zu kénnen, war es nétig,
das experimentelle Material zahlreicher Arbeiten selbst zu sichten und es zum
Teil neu zu ordnen. Dabei muBte mehrfach von den theoretischen Vorstel-
lungen der betreffenden Autoren abgesehen werden, weil diese offensichtlich
dem experimentellen Material zu wenig gerecht wurden.

Das gilt insbesondere fir die Erfassung der Variabilitit. Diese ist in der
Normalentwicklung, in den entwicklungsmechanischen und den physiolo-
gischen Versuchen derart ausgesprochen, da sie nicht vernachlissigt werden
darf. Insofern geben die meisten bis heute vorliegenden Zusammenfassungen
ein unrichtiges Bild von den Verhiltnissen, weil sie die Variabilitdt gar nicht
oder zu wenig beriicksichtigen. Ich habe mich bemiiht, tiberall da, wo es die
Originalangaben erlaubten, die Schwankungsbreite der Ergebnisse anzufiihren,
denn sie bildet eine wesentliche Seite einer moglichst objektgetreuen Kenn-
zeichnung des Entwicklungsgeschehens.

Bei dem Streben nach einer ibersichtlichen Erfassung des Entwicklungs-
geschehens muBte ich feststellen, daB fiir verschiedene charakteristische Er-
scheinungen brauchbare Bezeichnungen fehlten. Ich habe mich zur Aufstellung
neuer Begriffe entschlossen, aus der Einsicht heraus, daf3 eine weitere experi-
mentelle Analyse vieler Entwicklungsvorginge erst dann mdoglich ist, wenn
diese begrifflich scharf gefaBt werden kénnen. Aus der gleichen Uberlegung
heraus habe ich es vermieden, einige iltere vielbenutzte Begriffe zu verwenden,
weil sie einer prizisen Beschreibung des Entwicklungsgeschehens heute keine
Dienste mehr leisten kénnen. Alle hiufig benutzten Begriffe sind in einem An-
hang alphabetisch zusammengestellt und kurz erklirt.

§ 1. Die morphologische Analyse der embryonalen Organisation

Das Hauptziel der morphologischen Embryologie besteht darin, die Ent-
stehung der kompliziert gebauten erwachsenen Formen aus den Materialien
und der Struktur ihrer Eier aufzukliren. Zu diesem Zweck werden nicht simt-
liche, iiberhaupt faBbaren Formverinderungen beschrieben, sondern man
untersucht die Formverdnderungen auf ihre gegenseitige Zusammengehdorigkeit
so, daB die «Formgeschichte» (WETZEL 1929) des ganzen Keimes und seiner Ein-
heiten vom Ei bis zur endgiiltigen Ausgestaltung des Tieres klar ersichtlich
wird (L.c. S. 192).

Wir geben uns aber mit der Formgeschichte allein nicht zufrieden, sondern
versuchen auBerdem festzustellen, aus welchen Materialbezirken der jiingsten
Entwicklungsstadien die einzelnen Organe entstehen, wir versuchen iiber die
Formgeschichte hinaus auch die «Materialgeschichte» (WETZEL 1929) der em-
bryonalen Einheiten kennenzulernen. Dies ist natiirlich nur in solchen Fillen
moglich, in denen die Verwendung des Baumaterials mit Hilfe natiirlicher oder
kiinstlicher (mit Vitalfarbstoffen ausgefiihrter) Marken verfolgt werden kann
(l.c.S.1921f.).
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So schafft man durch die Beziehung auf die Ovgane des erwachsenen Tieres
ein wichtiges Ordnungsprinzip fiir die Erfassung der komplizierten embryo-
nalen Formbildungsvorginge. Mit diesen komplexen Einheiten der Organe und
threr Anordnung in einem typischen Bauplan beschiftigt sich die morpho-
logische Embryologie in allererster Linie. Das bedeutet aber keine Erschwerung
unserer Aufgabe. Denn es handelt sich um unmittelbar gegebene und morpho-
logisch gut faBbare Struktureinheiten: Eizelle mit Kern und Zytoplasma, Blasto-
meren, Ketmblitter, Organe usw. Solche Struktureinheiten sind ihrer Struktur
nach «endlich zusammenhidngende Gesamtheiten» und diirfen deshalb im
KOHLERschen Sinne als «Gestalten» betrachtet und als Einheiten behandelt
werden (s. auch § 129).

KOHLER (1924) sagt S.168: «Der Gruppierung von Summanden in einer
reinen Summe sieht die Ausbreitung des Gestaltmaterials in 6rtliche Momente
(d. h. seine Struktur) als sehr viel reicherer und vor allem als ganz objektiv-
sachlich bestimmter Begriff gegeniiber. Da dieses Material als endliche zu-
sammenhingende Gesamtheit und in Abhingigkeit von einer endlichen Topo-
graphie im ganzen seine Struktur annimmt, so ist damit eine physisch-natiir-
liche Ursache gegeben, welche uns veranlaBt und zwingt, gerade eine solche
Gesamtheit als Einheit hinzunehmen.» Es ist einleuchtend, daB embryonale
Strukiureinheiten auf Grund ihrer Struktur nur als emdlich (funktionell und
morphologisch) zusammenhingende Gesamtheiten aufgefaBBt werden konnen.

Die Aufgabe einer physiologischen Embryologie wird es nun sein miissen, die
Rolle stofflicher Faktoren in der Entwicklung der komplexen embryonalen Struk-
tureinheiten zu erforschen. Wir werden in den folgenden Abschnitten zeigen, wie
die embryonalen Einheiten als solche morphologisch erfallt (Normogenese,
Darcg), auf ihre autonomen Leistungen und ihre gegenseitigen korrelativen
Beziehungen hin gepriift (Entwickiungsmechanik) und auf ihre Abhingigkeit
von stofflichen Bedingungen (physiologische Embryologie) hin untersucht wer-
den kénnen. Im folgenden Abschnitt werden wir uns zunichst mit den morpho-
logischen Grundlagen der Friihentwicklung beschiftigen.

Einige wichtige Grundbegriffe der Normogenese, die bei der Analyse der Ex-
perimentalbefunde oftmals verwendet werden miissen, sollen hier in Kiirze er-
lautert werden.

Das E7 der Echinodermen und Amphibien besitzt ein stabiles Ekfoplasma,
die Rinde oder das Kortikalplasma. Das Endoplasma zeigt bei den Echino-
dermen keine regionalen Verschiedenheiten, bei den Amphibien dagegen ent-
hilt es verschiedene Plasmasorten, von denen das vegetative und das teilweise
subkortikal gelegene Marginalplasma (s. § 56) erwdhnt seien.

Die nun einsetzenden Zellteilungsvorginge wandeln den Keim schlielich in
eine Hohlkugel um, deren Wand aus einem ziemlich gleichartig gebauten Zell-
verband besteht. Wir bezeichnen einen solchen Verband von morphologisch un-
differenzierten embryonalen Zellen, der zusammengehalten ist durch das ekto-
plasmatische Wabenwerk (Matrix) der Zellwinde, als Blastem (s.auch § 7). Es
ist fiir die Keime der Echinodermen und Amphibien typisch, daB alle Keim-
teile und Organe sich aus solchen morphologisch undifferenzierten Blastemen
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entwickeln. Dieser Modus der blastematischen Entwicklung ist fiir die physio-
logische Analyse der embryonalen Vorginge von grundlegender Bedeutung.
Was er entwicklungsmechanisch und physiologisch bedeutet, soll aber erst in
den nichsten Paragraphen genauer erortert werden. Hier betrachten wir zu-
nichst die morphologischen Konsequenzen. Ganz allgemein soll mit dem Aus-
druck «blastematische Entwicklung» ausgesagt werden, daB bei der Entwick-
lung der Keimteile und Organe nur Zellverbinde, aber niemals einzelne Zellen
die Hauptrolle spielen.

Dies duBert sich zunichst schon in der Art der Formbildungsvorginge der
Gastrulation, die an die Blastulabildung anschlieBen. Bei der Mesenchymbil-
dung der Echinodermen, bei der Einrollung des Urdarmes, der Abfaltung des
Mesoderms der Amphibien usw. sind stets ganze Blasteme beteiligt. Die Bla-
steme zeigen als Ganzes eine eigentiimlich teigige, amo6boide Gestaltungsfahig-
keit. So entsteht aus der gestaltlichen Einférmigkeit der Blastula zunichst die
Gastrula mit den Blastemen der Keimblitter und dann die embryonale Grund-
gestalt des Echinodermenpluteus bzw. diejenige der Amphibienneurula. In
der embryonalen Grumdgestalt treten nun die Organanlagen immer deutlicher
als gesonderte und typisch geformte Blasteme auf, als Vorstufe der definitiven
Organe. Es sind das die Primitivorgane (z. B. die Neuralplatte der Amphibien
oder der Urdarm des jungen Pluteus). Aus diesen Vorstufen entwickeln sich
weiterhin die histologisch differenzierten Organe.

Vom Ei bis zur Ausbildung der embryonalen Grundgestalt erstreckt sich die
Periode der Primativentwicklung. Mit der Gastrulation setzen zahlreiche Form-
bildungsvorginge ein, welche die riumliche Mannigfaltigkeit der embryonalen
Organisation entstehen lassen. Wie wir sehen werden, ist die raumlich ty-
pische Ordnung der Blasteme fiir ihre entwicklungsmechanischen Wechsel-
wirkungen von gro8er Bedeutung. Deshalb sind die Faktoren, welche fiir die
rdumliche Ordnung und Gestaltung der Keimteile verantwortlich sind, ein-
gehend zu untersuchen. Wir bezeichnen alle Vorginge, die an der Gestaltung des
Keimes und seiner Teile beteiligt sind, als « Topogenese» (s. auch § 3). Es ist klar,
daB die Topogenese der Keimblitter und Primitivorgane nur dann erforscht
werden kann, wenn ihre normale Formbildung geniigend genau bekannt ist.

Die folgende Darstellung wird sich auf die Periode der Primitiventwicklung
beschrinken. Um das auszudriicken, sprechen wir von phystologischer Embryo-
logie und betrachten diese als Teilgebiet der Entwicklungsphysiologie, die
neben der Primitiventwicklung auch die spiteren Phasen der Ontogenese zum
Forschungsobjekt hat.

§ 2. Die Entwicklung plastischer Blastemfelder
(«Determination des Anlagenmusters»)
als entwicklungsmechanisches und physiologisches Problem
Je weiter die experimentelle Erforschung der Amphibien- und Echinodermen-

entwicklung fortschreitet, um so deutlicher wird es, daB: die komplizierte Or-
ganisation des Amphibienembryos und der Pluteuslarve in keiner Weise auf
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ein entsprechend kompliziertes Anlagenmuster des Eies zuriickgefiihrt werden
kann. Im Gegenteil, es darf heute als ziemlich sicher angesehen werden, daB
die Mannigfaltigkeit der spiteren Organisation allmihlich, Schritt fiir Schritt
aus einer relativ einfachen Struktur des Eistadiums entwickelt wird. Es be-
steht kein Zweifel mehr, daB hier zu einem guten Teil epigenctische Entwick-
lungsarbeit geleistet wird.

Betrachtet man diese Erscheinung niher, so ergeben sich einige bezeichnende
gemeinsame Ziige fiir die Frithentwicklung der Echinodermen und der Amphi-
bien. Die meisten Organe lassen sich bis auf ein Stadium zuriickverfolgen, auf
dem sie durch einen einheitlichen Zellverband reprisentiert werden, der keiner-
lei morphologische Differenzierungen erkennen 14a8t, d. h. durch ein einheis-
liches Blastem. So entwickeln sich Chorda und Somiten der Amphibien aus dem
Blastem des Urdarmdaches und der dorsalen Randzone, der Darmkanal des
Pluteus aus dem Blastem des Blastulabodens.

Eine der wichtigsten Feststellungen der Entwicklungsmechanik ist nun die,
daB solche Blasteme anfinglich noch kein Anlagemmuster oder Anlagemosaik
enthalten, sondern nur feldartige Strukturgefille, die wir kurz als «Blastem -
felder» bezeichnen kénnen. Solche Blastemfelder haben einige charakteristische
Eigenschaften: 1. Experimentell verkleinerte Blastemfelder kénnen sich wieder
zum Ganzen abrunden und eine verkleinerte ganze Anlage bilden. 2. Experi-
mentell vergréBerte Blastemfelder, gebildet z. B. durch Verschmelzung zweier
ganzer Blasteme, kénnen eine einheitliche, proportional vergréerte Anlage
bilden. Eine Grundeigenschaft der Blastemfelder ist also ithre Plastizitdt. Sie
besitzen viele Eigenschaften, die DRIESCH den «harmonisch-dquipotentiellen»
Systemen zuschrieb. Solche plastischen Blastemfelder sind nun nicht nur bei
der Frithentwicklung der Echinodermen und Amphibien in gréBerer Zahl
nachgewiesen worden, sondern sie haben eine noch viel weitere Verbreitung.
Die Knospung und die Regeneration der Hydrozoen, die Regeneration der
Turbellarien, die Entwicklung der Insekten, wohl die gesamte Frithentwicklung
der Wirbeltiere und die Regeneration der Wirbeltiere, insbesondere diejenige
der Amphibien, beruhen weitgehend auf den charakteristischen Leistungen von
plastischen Blastemfeldern. Die genannten Formbildungsvorginge bei allen
diesen Gruppen haben das eine gemeinsam, daB ein komplizierter Entwick-
lungsprozell beginnt mit einem oder wenigen Blastemfeldern, die noch keinerlei
Mosaik von Einzelanlagen enthalten.

Von diesem Typus der blastematischen Morphogenese 148t sich scharf unter-
scheiden die zelluldre oder proliferative Morphogenese, wie sie etwa bei der Friih-
entwicklung der Anneliden oder der Aszidien (s. SCHLEIP, 1929) verwirklicht
ist. Hier werden organbildende Plasmen schon auf dem Eistadium oder wihrend
der Furchung ausgesondert und bestimmien Zellen oder Zellgruppen zugeteilt.
Aus diesen organbildenden Zellen entsteht dann durch Sprossung oder durch
eine bestimmte Zahl von Zellteilungsschritten die Organanlage. Bei dieser Art
von Entwicklung sind die GesetzmiBigkeiten ganz anders als bei der blaste-
matischen. Wir kénnen aber in diesem Zusammenhang nicht niher auf diesen
Entwicklungstypus eingehen.
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Um die Fragestellung des vorliegenden Buches schon jetzt deutlich werden
zu lassen, ist es notwendig, noch einige Besonderheiten der blastematischen
Morphogenese aufzuzeigen. Sowohl bei den Keimen der Echinodermen als auch
bei denjenigen der Amphibien dndert sich der Bestand der Felder nicht wesent-
lich vom Stadium des Eies bis zum Stadium der jungen Blastula. Bei den
Echinodermen sind es die Felder des animalen und des vegetativen Bereiches,
die sich in der Aquatorialzone iiberschneiden. Bei den Amphibien ist es das
groBe Feld der chordamesodermalen Randzone, das den ganzen Eiiquator
umfaBt und in seinem zentralen und dorsalen Bereich das Organisations-
zentrum enthilt, sowie das Feld des Entoderms, das die gesamte vegetative
Hilfte der Blastula umfaBt (s. § 75). Ob der Bereich des animalen Pols eigent-
liche Feldeigenschaften hat, ist noch unentschieden.

Diese relativ kleine Zahl von Blastemfeldern ist die Grundlage fiir die
weiteren Entwicklungsvorginge. Bei den Echinodermen bilden vegetatives und
animales Feld in gemeinsamer Reaktion eine Reihe organbildender Areale, aus
denen die eigentlichen Organe hervorgehen, bei den Amphibien ist es vor allem
die autonome Organisation der Randzone, welche organbildende Areale schafft,
teils im Organisatorbereich das eigentliche mesodermale Anlagenmuster, teils
im Ektoderm durch Induktion die Felder der Neuralplatte und der Epidermis.
Gleichzeitig mit der Entwicklung der organbildenden Areale, die zundchst
morphologisch ebenfalls nicht erkennbar sind, treten auch Gestaltungsbewe-
gungen auf, welche nun die verschieden werdenden Anteile der Blasteme von-
einander sondern. Es ist das die Mesenchymbildung und die Gastrulation bei
den Echinodermen und die Gastrulation und die Neurulation bei den Am-
phibien. Bei diesen Bewegungen und Gestaltungsvorgingen der embryonalen
Zellverbinde, der Blasteme, spielen neben den eigentlichen Gestaltungsten-
denzen auch noch abstoBende und anziehende Krifte zwischen den verschie-
denen Keimschichten eine wichtige Rolle: es sind das die «Affinitdten», die
HOLTFRETER (1939 b) zum ersten Male experimentell untersucht und in ihrer
groBen Bedeutung erfaBt hat. Die primitiven Gestaltungs- und Sonderungs-
vorginge schaffen dann ihrerseits die riumlichen Voraussetzungen fiir die Bil-
dung und Lagerung der definitiven Organe. Wir fassen diese Erscheinungals
Topogenese zusammen.

Mit dieser Betrachtung der Frithentwicklung gelangen wir in Ubereinstim-
mung mit verschiedenen anderen Autoren zu einer neuen Fragestellung, welche
an Stelle der «klassischen Fragestellung» nach der «Determination der Friihent-
wicklung» tritt. Heute wird vor allem gefragt nach den verschiedenen Phasen
der blastematischen Morphogenese. In jeder einzelnen Phase werden gewisse
Eigenschaften der betreffenden Organanlage «determiniert», aber es 148t sich
in der Regel keine eng begrenzte Phase feststellen, in der die hauptsichliche
Determination stattfindet (s. auch HARRIsoN 1933 und RAVEN 1938). So hat der
zu stark alternative Begriff der Determination bei einer verfeinerten Beschrei-
bung der Formbildung, wie sie heute moglich wird, keinen rechten Sinn mehr.
Immerhin erscheint es auch heute noch als berechtigt, die Gesamtheit der un-
sichtbaren Vorginge, die sich in den Blastemen abspielen und die die spitere
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Formbildung vorbereiten, als « Determinationsgeschehen» zu bezeichnen. Weitere
wichtige Fragen sind: Wie viele Felder bestehen am Anfang der Entwicklung
im Ei, wie gestalten sich diese Felder um, wie entstehen neue Felder, und wie
organisiert sich die Gesamtheit der Felder zum definitiven Anlagenmuster
und zur definitiven Formgestaltung ? Welches sind die Bedingungen der Topo-
genese ? Bei allen diesen Fragen steht das Blastemfeld als wichtiger Faktor der
embryonalen Struktur im Mittelpunkt der Betrachtung.

Nach rund 50 Jahren intensiver entwicklungsmechanischer Forschung ge-
lingt es heute eine Fragestellung zu entwickeln, welche die Mittel der epigene-
tischen Entwicklung und damit des Determinationsgeschehens etwas schirfer
zu fassen erlaubt: die «plastischen Blastemfelder». Wie alle Experimente er-
kennen lassen, sind die Blastemfelder keine «organ»bildenden Keimbezirke,
denn diese bilden sich erst spiter, wenn sich die Blastemfelder in autonomer
Organisation oder in gegenseitiger Beeinflussung zu eigentlichen organogene-
tischen Arealen entwickelt haben. Insofern hat CHILD (s. HUXLEY und DE BEER),
der die Gradiententheorie speziell fiir die blastematische Entwicklung (Re-
generation der Hydrozoen und Turbellarien, Embryonalentwicklung von Am-
phibien und Echinodermen) ausarbeitete, und sich dabei wobl direkt auf die
von BOVERI (s. SPEMANN 1936) zum ersten Mal entwickelten Gedankenginge
stittzte, etwas sehr Wichtiges vorausgeahnt: die Bedeutung von Struktur-
gefillen, die, zundchst nur quantitativ, fir die qualitative Mannigfaltigkeit der
Differenzierung bestimmend sind. Die Theorie der «axialen Gradienten» hat
dann aber spiter mit allzu einfachen «physiologischen» Vorstellungen gear-
beitet und sich zu wenig mit den reichen entwicklungsmechanischen Ergeb-
nissen beschiftigt. Damit hat sie auch mehr und mehr die Moglichkeit einge-
biiBt, zutreffende physiologische Vorstellungen iiber die Natur solcher morpho-
genetischer Felder aufzubauen. Doch ihre Kernvorstellung, die bereits schon
von BOVERI scharf formuliert worden war, ein quantitatives Strukturgefille
( Blastemfeld) als Ursache qualitativ verschiedener Differenzierung, ist durch
die neuere Forschung weitgehend gerechtfertigt worden (s. auch DALc@ und
PASTEELS 1937, LINDAHL 1936, RUNNSTROM 1928 d).

Wir verzichten hier absichtlich auf eine umfassende historische Darstellung
und Entwicklung dieser Probleme. Wir wollen vielmehr im folgenden ver-
suchen, das heute bekannte experimentelle Material mit Hilfe der an dieser
Stelle skizzierten Fragestellung zu sichten. Wir kénnen das um so eher tun, als
gerade in den letzten Jahren durch eine Reihe von Autoren der Ubergang von
der klassischen zu der neueren Art der Fragestellung weitgehend vorbereitet
worden ist. Es sind dies: SPEMANN (1936), der in vollendeter Weise die klas-
sische Vorstellungswelt mit den Gedanken der Feld- und Gradiententheorien
kritisch vergleicht, HUXLEY und DE BEER (1934), die weitgehend das CHILD-
sche Gedankengut anwenden, PaAuL WEiss (1935, 1939), der vor allem seine
eigenen Feldvorstellungen entwickelt, und schlieSlich DaLcg (1941), der eine
Synthese der verschiedenen Ergebnisse auf Grund eigener Hypothesen vor-
nimmt. Ferner hat NEEDHAM in einer Reihe von Ubersichten, zuletzt 1942,
das Formbildungsgeschehen vom Gesichtspunkt des Biochemikers aus dar-
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gestellt. Gerade das letzterwihnte Buch enthilt eine Fiille anregender Hin-
weise und Betrachtungen, so daB wir weiterhin mehrfach darauf Bezug
nehmen werden. Im folgenden kommt es freilich nicht auf die Wiedergabe
oder die Diskussion des in den erwihnten Werken Gesagten an, sondern wir
wollen versuchen, an ausgewihlten Beispielen die Probleme der blastema-
tischen Morphogenese fiir die physiologische Analyse zuginglich zu machen.

Kann das Prinzip der plastischen Blastemfelder der Entwicklungsmechanik
von Echinodermen und Amphibien zugrunde gelegt werden, so bedeutet das,
daB dieses Prinzip bei der Untersuchung stofflicher Faktoren in der Friihent-
wicklung beriicksichtigt werden muf. Denn in den Blastemfeldern erfolgt die
allmahliche Aufteilung in das Anlagenmuster fiir funktionell und biochemisch
ganz verschiedene Organe. Wir erinnern daran, dal das Blastem der Randzone
die Chorda mit ihren Faserproteinen, die Somiten mit ihren kontraktilen Ei-
weiBen, das exkretorische System der Niere, das serése Epithel der Seiten-
platten und die himoglobinhaltigen Blutzellen bildet. Durch lebende oder tote
Induktoren kann dieselbe Blastemregion je nach ihrer Beeinflussung verschie-
dene der genannten Differenzierungen leisten. Es sind womdéglich anfianglich
nur guantitative Differenzen in den verschiedenen Regionen des Blastemfeldes
fiir eine Bestimmung verschiedener Entwicklungsrichtungen verantwortlich,
die spiter zu groBen qualitativen biochemischen und funktionellen Unter-
schieden fithren. In der Frage, wie durch quantitativ abgestufte stoffliche Wir-
kungen qualitativ verschiedene Entwicklungsvorginge in Gang gesetzt werden kon-
nen, liegt ein Grundproblem wicht nur der physiologischen Embryologie, sondern
tiberhaupt der allgemeinen Biologie. Wir sind heute noch weit von einer Losung
entfernt. Aber gerade die embryonalen Blastemfelder eignen sich als Versuchs-
objekte fiir das Studium dieses Problems sehr gut. Hier sollte sich feststellen
lassen, welche Strukiurverinderungen und welche Stoffwechselvorginge mit der
Entwicklung und Ausgestaltung der Blastemfelder verkniipft sind, eine Frage-
stellung, die sowohl am Seeigelei (RUNNSTROM, LINDAHL u. a.) als auch am
Amphibienkeim (NEEDHAM, WADDINGTON, F. G. FISCHER, J. BRACHET u. a.)
in den letzten Jahren in Angriff genommen worden ist. Wenn bis jetzt noch
kein tieferer Einblick in diese Fragen gewonnen werden konnte, so liegt das
z. T. daran, daB unsere Kenntnisse der Biochemie der Proteine, Nukleotide,
Phosphatide und Sterine, die fiir die Morphogenese entscheidend wichtig sind,
zu wenig weit entwickelt sind. So ist es im jetzigen Zeitpunkt nur mdglich,
die Ansitze der neuen Fragestellung darzustellen und auf besonders aussichts-
reiche Probleme hinzuweisen.

§ 3. Die Topogenese (Gestaltung) des embryonalen Grundplanes —
Thre entwicklungsmechanischen und physiologischen Grundlagen

Fiir die Entwicklung des embryonalen Grundplanes ist nicht nur die Or-
ganisierung plastischer Blastemfelder (das Determinationsgeschehen) von
groBer Bedeutung, sondern ebenso wesentlich ist die gegenseitige Lagerung der
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Blasteme zueinander und der Verlauf der Gestaltungsbewegungen, die sie aus-
fithren, kurz ihre Topogenese. Da das Problem der unsichtbaren Organisierung
der Blastemfelder jahrzehntelang im Mittelpunkt der Forschung stand, haben
die topogenetischen Faktoren erst relativ spat das ihnen zukommende Interesse
gefunden. Die Topogenese der Amphibienfriithentwicklung wurde vor allem von
VoeT (1922—1939), HOLTFRETER (1929—1939) und dem Verfasser (1926 bis
1938) niher untersucht. Bei den Insekten hat SEIDEL die gegenseitige Ab-
hingigkeit von DeterminationsprozeB und Topogenese eingehend dargelegt.
Am wenigsten ist die Rolle der Topogenese bei den Echinodermen herausge-
arbeitet worden. Das mag wohl darauf beruhen, daB hier die Vorginge der
Determination und der Gestaltung weniger scharf voneinander getrennt wer-
den koénnen. Immerhin geben Beobachtungen von HORrRsTADIUS und MOORE
einen ersten Einblick in die Wirkung topogenetischer Faktoren bei den Echino-
dermen.

Bei der Analyse der frithembryonalen Topogenese stellt sich vor allem die
Frage, wie weit die Gestaltung (etwa Invagination, Epithelbildung) der Bla-
steme autonom oder korrelativ zustande komme, d. h. wie weit Blasteme normale
topogenetische Leistungen isoliert vollbringen kénnen oder wie weit sie dabei
der Mitwirkung der Nachbarblasteme bediirfen. Wichtig ist ferner die Tendenz
der Blasteme, sich voneinander abzusondern (Mesenchym der Echinodermen
sondert sich vom Entoderm, Neuralplatte der Amphibien von der Epidermis),
ebenso die Tendenz mancher Blasteme, sich aneinanderzulagern (Mesenchym
der Echinodermen an die Innenseite des Ektoderms, Chordaplatte der Amphi-
bien an das Neuralepithel). Mit HOLTFRETER (1939 a, b) soll die Tendenz zur
Absonderung als negative Affinitit, diejenige zur Aneinanderlagerung als posi-
tive Affinitdt bezeichnet werden. Diese positive oder negative Affinitit kann
bestehen zwischen Zellen innerhalb verschiedener Bereiche desselben Blastems.
(Verschiedene Zonen der Amphibienblastula), dann ist sie inirablastematisch,
oder sie duBert sich zwischen zwei Blastemen, die sich flichenhaft an-
einanderlagern (Neuralplatte und Urdarmdach der Amphibien), dann ist sie
interfazial. Fiir die eingehende Begriindung dieser Bezeichnungen sei auf § 95¢
verwiesen.

Die Verklebung von Zellverbinden ebenso wie die Loslésung und die
gegenseitige AbstoBung von Zellgruppen muB auf den Oberflicheneigen-
schaften des Ektoplasmas der Zellgruppen beruhen. So kann das Ekto-
plasma je nach der Einlagerung bestimmter Substanzen, grob gesagt, hydro-
phile oder hydrophobe Eigenschaften haben. Es braucht wohl kaum aus-
fithrlich auseinandergesetzt zu werden, welche Bedeutung eine physikalisch-
chemische Analyse der stofflichen Grundlagen der Affinititen fir das
Verstindnis der Gestaltungsbewegungen, der Formbildung {iberhaupt,
sowie des gutartigen wie des bésartigen Wachstums haben diirfte. Aus
diesem Grund soll die Zell- und Blastemaffinitit (s. § 94—98), soweit es
die heute noch spirlichen Angaben zulassen, in der folgenden Darstellung
berticksichtigt werden.
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§ 4. Die Bedeutung der Zellstrukturen (Zytosysteme
g yiosy
fiir den Ablauf der Friihentwicklung

Neuerdings setzt sich die Einsicht immer mehr durch, daB der geordnete Ab-
lauf der Lebensvorginge in hohem MaBe an die Feinstruktur der Zellen und
Gewebe gebunden ist. Gewisse enzymatische Spaltungen, die nervése Er-
regungsleitung, die ‘Muskelkontraktion und die Vorginge der Resorption und
der Exkretion werden von Plasmastrukturen getragen, die einen sehr charak-
teristischen Feinbau besitzen. Dieser Feinbau erméglicht zusammen mit den
charakteristischen chemischen Eigenschaften der molekularen Bausteine den
Ablauf der genannten Lebensvorginge (FREY-WYSSLING 1938, J. W. SCHMIDT
1939). :

Da liegt die Frage sehr nahe, ob nicht auch die Zellstrukturen und ihre Topik
(ihre rdumliche Ordnung) im Entwicklungsgeschehen von ausschlaggebender
Bedeutung sind und deshalb bei einer Darstellung der physiologischen Em-
bryologie eingehende Beriicksichtigung verdienen (RUNNSTROM 1928 b, c;
MONNE 1942 a, b). In der Tat liegen heute schon geniigende Hinweise dafiir vor,
daB gewisse Strukturen der Eizelle und der jungen Entwicklungsstadien Trager
von entwicklungsphysiologischen Funktionen sind. Auf die wichtigsten Gebilde,
die uns in den folgenden Darstellungen mehrfach beschiftigen werden, sei hier
kurz verwiesen. Da diese Strukturen sehr kompliziert gebaut sind, bezeichnen
wir sie zusammenfassend als Zytosysteme.

Vor allem sei an dieser Stelle die Rinde der Eizelle (JusT 1931, 1939) und
der Furchungsstadien genannt. Fiir das Tubifexei (LEHMANN 1941b) und das
Seeigelei (s. § 25) ist nachgewiesen worden, daB in ihrer Rinde ein entwick-
lungsmechanisches Muster lokalisiert ist. Sie ist gegeniiber der Zentrifugierung
ein recht stabiles Gebilde, das vermutlich eine sehr komplizierte submikro-
skopische Feinstruktur besitzt.

Von der Eirinde leitet sich z. T. wenigstens das System der ekfoplasmatischen
Zellwinde der spiteren Forschungsstadien und der friilhembryonalen Blasteme
ab (LEHMANN 1932), von MOORE (1950—1940) als System der initerzelluliren
Matrix bezeichnet. Vermutlich sind diese ektoplasmatischen Zellwdnde eben-
falls wesentlich fiir den Aufbau des entwicklungsmechanischen Musters der
Blastemfelder und sehr wahrscheinlich sind sie auch die Triger der im vor-
hergehenden Paragraph erwihnten Affinititen. Somit stelll sich der entwick-
lungsmechanischen Forschung die Aufgabe, die genannten Faktoren mit
Sicherheit in den Zellwinden zu lokalisieren und der physiologischen For-
schung die Frage, wie weit diese Eigenschaften an bestimmte chemisch und
physikalisch definierbare Bestandteile der Feinstruktur gebunden sind.

Auch die Feinstruktur des Endoplasmas bzw. sein Gehalt an typischen
Strukturelementen ist von Bedeutung. Nach den Untersuchungen MONNEs
(1944) lassen sich im Grundzytoplasma vieler tierischer Zellen, so auch des
Seeigeleies (vgl.auch § 7 und 25), zwei Komponenten feststellen : eine faserhaltige,
das Plastin (FREY-WYSSLING 1938), das der Gel- und Strukturbildung fahig
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und besonders reichlich in den Zellwidnden enthalten ist; zudem eine fliissige
Komponente, in der geformte Elemente wie die Mitochondrien und die Dotter-
korner suspendiert sind: das Enchylema. Ferner sei an die verschiedenartigen
Plasmen des Aszidieneies erinnert, auch die Polplasmen des Eies von Tubifex
scheinen zu diesem Typus zu gehoren. Sowohl das Mesoplasma der Aszidien
(Ries 1938) als auch das Polplasma von Tubifex (LEHMANN 1941b) zeichnen
sich durch ihren Reichtum an Indophenoloxydase aus. Auch das Endoplasma
des Amphibieneies scheint, wie wir sehen werden, in Territorien mit verschie-
denen Eigenschaften aufgeteilt zu sein. Doch lassen sich diese Bereiche bis
jetzt physiologisch nicht ndher charakterisieren. Hier liegen noch wesentliche
Aufgaben fiir die experimentelle Analyse: die strukturelle und physiologische
Kennzeichnung entwicklungsgeschichtlich wichtiger Plasmazonen.

In den allerletzten Jahren haben die winzigen geformten Elemente, die be-
sonders in physiologisch sehr aktiven Organen, wie der Leber, reichlich vor-
kommen, die Plasten, zu denen u. a. auch die Mitochondrien und Lipochondrien
(R1ES 1938) gerechnet werden, erneut groBes Interesse gefunden. Denn es
scheint sich um kompliziert strukturierte Gebilde (CLAUDE 1941) zu handeln,
die eine ganze Reihe von Fermenten tragen (JEENER und BRACHET 1941). Aus-
gehend von den Befunden und Deutungen BRACHETs werden wir im folgenden
auf die Erscheinungen hinweisen, die fiir eine besondere Rolle der Mitochon-
drien bei gewissen Entwicklungsvorgingen sprechen.

Bei all den genannten Zellstrukturen stellt sich die Frage, wie weit sie durch
ihre besondere Anordnung, ihre Topik, einerseits als Triger entwicklungs-
mechanischer Leistungen und andrerseits als Triger spezifischer Stoffwechsel-
systeme den Entwicklungsablauf mitbestimmen. Daran schlieBt sich die Frage,
wie weit die in den Zellen diffus verbreiteten Stoffwechselsysteme (LINDER-
STROM-LANG und HOLTER 1940) mit der Mikrotopik der in den Zellstrukturen
lokalisierten Systeme zusammenarbeiten. Das Stoffwechselgeschehen embryo-
naler Gewebe gewinnt vor allem dann fiir den Entwicklungsphysiologen ein
besonderes Interesse, wenn es mit der Makro- und der Mikrotopik der Blasteme
und mit der Aufrechterhaltung und Umgestaltung von Blastemfeldern in Zu-
sammenhang gebracht werden kann. Deshalb verdient die Strukturerforschung
von Zytosystemen, wie der Rinde, des Endoplasmas und der Mitochondrien
einen moglichst vielseitigen Einsatz der modernsten Forschungsmittel.

Die Beispiele der Blastemfelder, der Topogenese und der Zytosysteme diirften
wohl deutlich gezeigt haben, wie unmittelbar bereits heute aus den entwick-
lungsmechanischen Erkenntnissen bei den Echinodermen und Amphibien das
Bediirfnis nach Einsicht in die stofflichen Bedingungen embryonaler Form-
bildung herauswichst. Die Forderung, die Abhingigkeit organisierter lebender
Strukturen von stofflichen Bedingungen zu untersuchen, entspringt heute
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nicht mehr dem Bediirfnis, letzte weltanschauliche Fragen experimentell zu
lésen, sondern sie ist die einfache Folge aus der Entwicklung verschiedener
Forschungsrichtungen, die heute zur Synthese dringen: Morphologische Em-
bryologie, Entwicklungsmechanik, submikroskopische Strukturanalyse des
Protoplasmas, Histochemie und mikroenzymatische Forschung. Die Zusam-
menarbeit dieser Forschungsrichtungen zu férdern, sei das Hauptziel der fol-
genden Darstellung.
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I.BUCH

ECHINODERMEN

§ 5. Vorbemerkungen

Die Darstellung dieses Buches ist entsprechend den Forschungsgebieten auf-
gebaut, die in der Einleitung umschrieben wurden. Als Grundlage dient eine
Ubersicht der Normogenese der Echinodermen, die die Entwicklung vom Ei bis
zur Pluteuslarve umfaft. Daran schlieBt sich ein Abschnitt, in dem die ent-
wicklungsmechamische Analyse der Frithentwicklung der Echinodermen dar-
gelegt werden soll. Daraus ergibt sich ein Bild von den wichtigsten unsicht-
baren Blastemfeldern, welche fiir die Entwicklung des Pluteusgrundplanes ver-
antwortlich sind, insbesondere des animal-vegetativen und des dorsoventralen
Funktionskomplexes. Aus dem Problemkreis der physiologischen Embryologie
lassen sich die Ergebnisse, die die Abhingigkeit von Eistruktur und Furchung
von stofflichen Faktoren zeigen, an die Darstellung der Normogenese an-
schlieBen. Die Resultate iiber die stofflichen Bedingungen des animal-vege-
tativen und des dorsoventralen Funktionskomplexes sind eng mit der Ent-
wicklungsmechanik dieser Funktionskomplexe verkniipft. AuBerdem exi-
stieren zahlreiche Angaben iiber den Stoffwechsel der Seeigelkeime, die sich
vorderhand noch nicht niher mit Formbildungsvorgingen in Beziehung setzen
lassen. Deshalb verzichten wir darauf, diese Befunde in unserer Darstellung
eingehender zu beriicksichtigen.

Lehmann 3
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1.TEIL

NORMOGENESE

§ 6. Die Pluteusgestalt als erste Etappe der Normalentwickiung

Die Embryonalentwicklung fiihrt vom Ei zunichst zur Pluteuslarve
(s. Abb. 1). Es sind vor allem die Entwicklungsvorginge dieser Etappe, die ge-
nauer analysiert wurden. Die Fragestellung, die die experimentelle Embryologie
des Seeigels beherrscht, lautet demnach: In welcher Weise formt sich das Ei in

b Abb. 1

Bau der Pluteuslarve von Paracentrotus (nach HErBsT 1896). — a) Jiingeres Stadium mit kurzen
Armen. b) Vollentwickelter Pluteus. Ndhere Beschreibung s. Text.

die Gestalt des Pluteus um? Als Grundlage fiir die weitere morphologische Be-
trachtung ist es zunichst notwendig, die typische Pluteusgestalt in ihren
Grundziigen zu kennen und daran anschlieBend den normalen Verlauf der Ent-
wicklung vom Ei bis zum Pluteus, die Normogenese darzustellen. In Anlehnung
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an DArcg (1938) soll die Normalentwicklung Normogenese genannt werden.
Stark von der Norm abweichende Entwicklungsvorginge nennen wir in
Abweichung von DaLcQ, der diese als Paragenese bezeichnete, «Anormo-
genesen.

Die Pluteuslarve (Abb. 1a und b) besitzt einen pyramidenférmigen Korper,
an dessen Basis die beiden Oral- und die beiden Analarme ansetzen. Zwischen
den vier Armen liegt das Mundfeld, das von einer Wimperschnur (Ws) ein-
gefaBt wird. Die Wimperschnur folgt in ihrem Verlauf den Armen. Am ein-
fachen Darmtraktus ist das Stomodium (Std) mit dem Mund (Md) ekto-
dermaler Herkunft, wihrend der groBere Teil des Osophagus, der Magen und
das Proktoddum entodermal sind. Das Skelett besteht aus folgenden Stiben:
den Oral- (Ost) und den Analstiben (Ast), den Korperstiben (Kst) und den
Transversalstidben (Tst). Die Larve ist bilateral symmetrisch gebaut, auerdem
unterscheiden RuNNsTROM, HORSTADIUS und LINDAHL an ihr eine «Ventral»-
Seite (Abb. 1a), welche die Seite des von der Wimperschnur umgebenen
Mundfeldes sowie die Analseite vom Mundfeld bis zum Anus umfaBt, wihrend
die «Dorsal»-Seite aus der Analseite vom Anus bis zum Scheitelpol sowie aus
der ganzen abanalen Seite besteht (HORsTADIUS 1928, S. 671). Es liegt auf der
Hand, daB die Bezeichnungen «ventral» und «dorsal» ganz andere Korper-
regionen beim Pluteus als be.m Wirbeltierembryo umfassen. Sie sind deshalb
irrefithrend und sollten zum mindesten nur in Anfiihrungszeichen oder besser
iiberhaupt nicht mehr gebraucht und durch geeignetere Ausdriicke ersetzt
werden.

§ 7. Der Baw des reifen Eies

Die Morphologie des reifen Eies bietet ein ganz besonderes Interesse. Denn
es miissen bestimmte Eistrukturen vorhanden sein, welche die Grundlage des
Musters der Blastemfelder darstellen, seien diese Strukturen nun der mikro-
skopischen oder der submikroskopischen Strukturanalyse zuginglich. Die ins-
besondere von FREY-WyYsSLING und J. W. SCHMIDT entwickelten polari-
sationsoptischen Methoden haben die nétigen Grundlagen fiir die Feinstruktur-
analyse geschaffen. Nach MoONNE (1944), der, von den Vorarbeiten RUNN-
STROMs ausgehend, mit den genannten Methoden arbeitete, enthilt das Grund-
zytoplasma des Echinodermeneies zwei Phasen (s. Abb. 13c¢): 1. eine gelartige,
strukturierte Phase, die wir mit FREY-WYSSLING (1938) als Plastin bezeichnen,
2. eine fliissige Phase, in der die Mitochondrien und die Dotterkérner suspen-
diert sind, das Enchylema (MONNE).

Die Fibrillen des Plastins bestehen aus chromophoben Fiden und baso-
philen Kérnchen, die miteinander wie in einer Perlschnur alternieren (Abb. 13c¢).
So erinnert ihr Aufbau stark an denjenigen der Chromonemata. Die Fibrillen
scheinen aus Molekiilen von Proteinen, Lipoiden und Nukleinsduren aufgebaut
zu sein. Die fadenférmigen Protein- und Nukleinsduremolekiile sind parallel
zueinander gelagert und die stabférmigen Lipoidmolekiile stehen senkrecht auf
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den Faserldngsachsen. Die negative Doppelbrechung wird vor allem. durch sie
verursacht. Die Nukleinsduremolekiile sind hauptsichlich in den Granula an-
gehiuft. Die umhiillenden Lipoidmolekiile sollen eine Art von Kitt bilden, der
das Geriist der Plastinfasern zusammenhilt. Die tangentiale Aneinander-
lagerung der Fasern wird begiinstigt durch die groBe Menge von Lipoiden, die
im Zytoplasma enthalten ist.

Das fliissige Enchylema enthélt die Mitochondrien (s. § 112), die nicht mit
den basophilen Granula identisch sind, und die Dotterkérner. Es kann durch
Zentrifugierung vom Plastin abgetrennt werden (s. § 25, 26).

Das Zytoplasma ist deutlich radiir geschichtet. Die ekfoplasmatische AuBen-
schicht oder die Rinde besteht vor allem aus einem stark verdichteten Film
von Plastinfasern (Abb. 13c). Diese kann durch Zentrifugierung nicht ver-
lagert werden. Darunter liegt eine gleichfalls sehr zihe Schicht, das sub-
kortikale Ektoplasma.

Das Ewndoplasma enthilt Plastin und Enchylema in ziemlich homogener

Durchdringung.
" Im ganzen zeigt das Ei eine ausgesprochene Polaritit. Die Reifungsspindel
liegt am animalen Pol. Das Pigment des subkortikalen Plasmas ist bei Para-
centrotus vor allem in einem dquatorialen Bereich angehduft. Diese Verteilung
des Pigments wird trotz der starken Substanzverlagerungen wihrend der
Furchung bis zum Blastulastadium beibehalten.

§ 8. Die Plasmaverteilung wihrend der evsten Furchungsvorgdnge

Wenn man die auffallenden Plasmaverlagerungen wéihrend der ersten Fur-
chungsvorginge in ihrer Bedeutung zu wiirdigen versucht, muBl man sich der
Tatsache stets erinnern, da die Furchungsvorgéinge die bipolare Lage des ent-
wicklungsmechanischen Musters in unserem Eitypus im ganzen nicht ver-
dndern.

Wihrend sich die Spindel mit den Chromosomen allméihlich streckt und das
Anaphasenstadium erreicht, hiuft sich subkortikales, stark plastinhaltiges
Plasma in der Zone an, welche etwa durch die Aquatorialebene der Teilungs-
spindel bezeichnet wird. Sobald die Chromosomen die Anaphasenstellung er-
reicht haben, treten starke Strémungen im Protoplasma auf (s. Abb. 14d).
Die verdichtete Zone des subkortikalen Plasmas st68t zungenartig gegen die
Spindelzone vor. Gleichzeitig vergréBert sich auch die Eirinde, indem sie mehr
und mehr als Falte in den pseudopodienartig vorstoBenden Ring des sub-
kortikalen Plasmas vordringt. Es ist festgestellt worden (MoToMURA 1933),
daB sich dabei die eigentliche «AuBenrinde» in die Furche hinein ausbreitet
und daB die Rinde der Furchungszone hauptsichlich vom Plasmalemma neu-
gebildet wird (s. Abb. 16), dhnlich wie die Rinde des vorstoSenden Amgben-
pseudopodiums stets vom Plasmalemma aufgebaut wird. Da die Rinde am
Ende der Furchung eine polare Ordnung zeigt, die im ganzen derjenigen des
ungefurchten Eies entspricht, so spricht auch dieser Befund dafiir, da nur die



38 Echinodermen, Normogenese

AuBenrinde und nicht das subkortikale Plasma an die Bildung der neugebil-
deten Zellwand beitriagt. Eine weitere Untersuchung dieser «morphologischen»
Frage ist wesentlich fiir die entwicklungsmechanische Frage nach der Lokali-
sierung eines Anlagenmusters, besonders in der Rinde des Eies. Das Ergebnis
der ersten Furchungsteilungen besteht darin, daB das Endoplasma in Por-
tionen aufgeteilt wird, die allseitig von Wanden aus subkortikalem Plasma um-
schlossen sind. Die Furchung bewirkt, daB die Kontaktfliche zwischen Ekto-
plasma und Endoplasma erheblich vergréBert wird, ebenso wie auch die Kon-
taktfliche zwischen Karyo- und Zytoplasma durch die Zunahme der Fur-
chungskerne stark vermehrt wird. Dabei bleibt die polare Verteilung gewisser
Partikel (Pigmentring) und wohl auch Strukturen (animal-vegetatives Muster)
im ganzen unveriandert.

§ 9. Der weitere Ablauf der Furchung
und die prasumptiven Anlagenbezirke dev Blastula von Paracentrotus

a) Das Furchungsmuster (Abb. 2). In einer Reihe von charakteristischen Fur-
chungsschritten wird bei Paracentrotus ein sehr regelmiBiges Furchungsmuster
erreicht. Beim ersten Teilungszyklus steht die Spindel horizontal (2b), ebenso
wie die Spindeln des zweiten Teilungszyklus (2c). Im dritten Teilungszyklus

Abb. 2
Schematische Darstellung des Furchungsablaufs und der Spindelstellung bei Paracentrotus (nach
HOrsTADIUS 1928). — a) Reifes Ei. b) Spindel des 1. Furchungszyklus. ¢) Spindeln des 2. Zyklus.
d) Spindeln des 3. Zyklus stehen vertikal. e) 8-Zeller. f) 16-Zeller.
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drehen sich die Spindeln in eine vertikale Stellung (2d). So entstehen die
4 animalen Mesomeren und die 4 vegetativen Makromeren (2¢). Im vierten
Teilungszyklus (2f) stellen sich die Spindeln der Mesomeren horizontal und
lassen einen Achterkranz animaler Zellen entstehen. Die Spindeln der Makro-
meren nehmen eine vertikale Stellung -ein. Die Teilung ist stark indqual. So
kommt es zur Bildung des Kranzes der Makromeren und der am vegetativen
Pol liegenden Mtkromeren. Im funften Teilungszyklus (3b) stehen die Spindeln
im animalen Bereich vertikal und bilden den 1. und 2. animalen Zellkranz.
In den Makromeren stehen die Spindeln horizontal und bilden den Achter-
kranz der Makromeren. Ebenso entstehen 8 Mikromeren. Der 6. Zyklus (3c)
fithrt zum 64-Zellenstadium (4 Std. bei 209). Nun sind vorhanden: zwei animale
Krinze mit je 16 Zellen, zwei vegetative Krinze mit je 8 Zellen und die Mikro-
meren. Binnen kurzem schlieBen sich die Zellen dieses Stadiums zur einheit-
lichen Hohlkugel der Blastula (3d) zusammen (6 Std. bei 209).

b) Das Muster priasumptiver Anlagen (Abb. 3c). Durch Kombination von
ungefirbten mit vital gefirbten Zellkrinzen konnte vor allem HORSTADIUS
(1935) die prasumptiven Bereiche des Pluteus genau in den Zellkrinzen des 64-
Zellenstadiums lokalisieren. Die Mikromeren (schwarz) bilden das primire
Mesenchym, aus denen die Skelettbildner hervorgehen. Aus dem zweiten

Abb. 3

Das Muster der prasumptiven Anlagebezirke nach den Vitalfirbungsversuchen nach H6rsrap1US

(1935), mit Angabe des Entwicklungsalters bei 209. — a) 16-Zeller. b) 32-Zeller (4 Std.). c) 64-Zeller.

d) Noch nicht geschliipfte Blastula (6 Std.). e) Geschliipfte Wimperschopfblastula (8-10 Std.).
: f) Mesenchymblastula (12—14 Std.).
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Abb 3

¢) Gastrula mit sekundarem Mesenchym und Dreistrahlern (18 Std.) h) Junger Pluteus mit Bil-
dung des Mundfeldes. i) Vollentwickelter Pluteus. Weitere Erklirung s. Text.

vegetativen Kranz (kleine Kreise) =veg, entsteht das Entoderm, das Meso-
derm und das sekundire Mesenchym. Der erste vegetative Kranz (grob punk-
tiert) =veg, bildet Ektoderm, und zwar das Ektoderm der Analseite bis zum
Scheitel und die anale Seite der Analfortsitze. Der oberste animale Kranz
(nicht punktiert) =an, bildet die Oralfortsitze und das Stomodium, an,
(leicht punktiert) bildet das restliche Ektoderm zwischen den Arealen, die aus
an; und veg, stammen.

§ 10. Die Organisation der Blastula

Durch die Vorgiange der Furchung wird das System des Eies stark umge-
wandelt, ohne daB dabei die kugelige Form und die Gesamtverteilung gewisser
Substanzen wesentlich verindert wird. Es ist nun die ganze Plasmamasse des
Keimes viel starker strukturiert. Das gesamte Material bildet jetzt die Wand
einer Hohlkugel, deren Lumen mit Fliissigkeit erfiillt ist (Abb. 14). Die Wand
besteht aus zahlreichen Zellen. Die Zellteilungen der Furchung haben das ge-
samte Eiplasma in ein Wabenwerk umgewandelt. Die Wiande der Zellen be-
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stehen aus Ektoplasma, ihr Inhalt aus Endoplasma und Kern. Die ekfoplas-
matische Wandsubstanz des ganzen Zellverbandes bildet eine einheitliche Schauwm-
struktur, die wenigstens mit den tiblichen optischen Mitteln nicht weiter auf-
gel6st werden kann, es ist das einheitliche System der Zellgrenzflichen oder
der interzelluliven Matrix, das dank seiner Kontinuitdt einen deutlich synzy-
tialen Charakter (MooRE 1930) hat. Vor allem die an das AuBenmedium gren-
zende Fliche dieses Systems, die wohl groBenteils der urspriinglichen Eirinde
entspricht, stellt eine einheitliche, gut gefiigte Oberfliche dar. Ahnlich verhilt
sich auch die innere, dem Blastocoel zugewandte Fliche des Ektoplasmawaben-
werks der Zellen.

So ist die Blastula kein summenhaftes Aggregat von Zellen, sondern eine
einheitliche, relativ stabile Hohlkugel, deren Wand ein zelliges Blastem ist,
zusammengefiigt durch das ektoplasmatische Wabenwerk der Zellwédnde. Die
einzelnen Zellen oder Zellgruppen sind auf diesem Stadium noch so wenig mor-
phologisch differenziert, daB sie nicht sicher bestimmten Bezirken zugeteilt
werden kénnen. Ich mochte ganz allgemein einen solchen Zustand, in dem nur
morphologisch undifferenzierte embryonale Zellen, die in einem einheitlichen ekto-
plasmatischen Wabenwerk zusammengefiigt sind, als Blastemstadium bezeichnen.
Entweder kann sich der ganze Keim auf dem Blastemstadium befinden, oder
aber nur einige seiner Bezirke.

§ 11. Auftreten und Sonderung der ersten Primitivorgane und Larvalorgane
von der Blastula bis zum Pluteusstadium

Das eigentliche Blastemstadium dauert bei der Seeigelentwicklung nur sehr
kurze Zeit. Bald beginnen die ersten Sonderungsvorgidnge der Larvalorgane
einzusetzen. HORSTADIUS (1936a) macht einige Angaben iiber den zeitlichen
Verlauf dieser Vorginge beim Keim von Paracentrotus in Roscoff bei einer
Temperatur von ca. 20° (s. Tab. 1). 6 Stunden nach der Befruchtung hat der
Keim eine runde Blastula ohne Zilien gebildet (3d). 8 Std. n. B. sind Wimper-
schopf und Zilien vorhanden (3e); die Blastula kreist langsam am Boden des
GefiBes. 10 Std. n. B. schwimmt die Blastula an der Oberfliche der Zucht-
schale. Die vegetative Wand ist deutlich verdickt und besitzt eine kleine Kerbe
genau am veg. Pol. 12 Std. n. B. beginnt die Einwanderung des primiren
Mesenchyms, das 14 Std. n. B. fertig gebildet ist (3f). 16 Std. n. B. setzt die
Gastrulation ein, und die Mesenchymzellen bilden den Skelettbildnerring.
18 Std. n. B. ist die Gastrulation abgeschlossen (3g), die Dreistrahler sind an-
gelegt und das sekundire Mesenchym ist gebildet. Die Gastrula zeigt auf diesem
Stadium einen bilateralsymmetrischen Bawu; denn der Darm wendet sich der
kiinftigen Oralseite zu, die sich auf diesem Stadium abflacht (3h).

Nun wird die Pluteusform immer deutlicher, indem der Keim eine ausge-
sprochene Prismenform annimmt (Abb. 3h und 3i). Weiterhin bildet der ani-
male Wimperschopf den Priorallobus. Die Wimperschnur des Mundfeldes ent-
steht, indem nur im Bereich der kiinftigen Wimperschnur Zylinderepithel und
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Zilien erhalten bleiben, wihrend in den iibrigen Regionen des Keims der
Zilienbesatz verschwindet und ein flaches Epithel entsteht. Es erfolgt auf der
Oralseite die Bildung der animal liegenden Oralarme und der mehr veg. liegen-
den Analarme, gleichzeitig mit der Bildung der zugehdrigen Skelettstibe. Das
Mundfeld bildet das ektodermale Stomodium, welches sich mit dem Urdarm
verbindet. Auf der Aboralseite entsteht die Scheitelpartie des Pluteus. So steht
die Langsachse der Pluteuspyramide senkrecht auf der urspriinglichen animal-
vegetativen Achse. Dabei wird die Basis der Pyramide durch die Arme und
das von ihnen umschlossene Mundfeld gebildet. Es ist das diejenige Region des
Pluteus, die am reichsten an morphologischen Diffevenzierungen ist und die nach
der Terminologie von RUNNSTROM und seinem Kreis den Hauptanteil an der
«Ventral»-Seite darstellt (s.auch Abb. 1b.)

Wie wir eben sahen, werden bei der Seeigelentwicklung schon sehr friihzeitig
differenzierte Larvalorgane gebildet — wohl im Zusammenhang mit der plank-
tonischen Lebensweise. Doch auch hier entstehen sie nicht unmittelbar aus
dem Blastem der Blastula, sondern in der Regel ist ein kurzes Zwischenstadium
eingeschaltet, das wir als das Stadium des Primitivorgans bezeichnen wcllen.

Dies 1Bt sich gut am Beispiel der Darmentwicklung zeigen. Sobald die
Gastrulation beginnt, erscheinen morphologisch faBbare Unterschiede zwischen
Ektoderm und Entoderm. Nun setzen sehr verschiedenartige topogenetische
Vorginge ein. In dem MaBe, in dem sich der Zellverband des prisumptiven
Entoderms in das Keiminnere einrollt oder einstiilpt, in dem MaBe breitet
sich der Zellverband des Ektoderms in der Keimoberfliche aus. Je mehr die
Gastrulation fortschreitet, um so deutlicher werden auch die Unterschiede
zwischen Ekto- und Entoderm. Abgesehen von den Regionen des Flimmer-
bandes bildet das Ektoderm ein flaches Plattenepithel, wihrend im Urdarm
kubische Zellen vorhanden sind. Obwohl Ekto- und Entoderm deutliche mor-
phologische und histologische Unterschiede zeigen, kann man sie auf diesem
Stadium doch noch nicht als «Organe» oder «Organsystem» bezeichnen, denn
sie werden aus noch nicht voll differenzierten Embryonalzellen gebildet. Ekto-
derm und Entoderm haben fiir sich noch weitgehend den Charakter eines
Blastems. Es ist daher angebracht, diese Organe besonders zu benennen: es
sind «Primitivorgane». Etwas Analoges steckt ja schon in dem Ausdruck «Ur-
darm». Mit dem Ausdruck Primitivorgane soll gesagt werden, da8 es sich hier
um «Vorstufen» der definitiven Organe handelt. Im Sinne unserer Definition
wire auch die Neuralplatte der Amphibien ein Primitivorgan, d. h. eine mor-
phologisch gut abgrenzbare embyyonale Einheit, deven Zellmaterial noch den Cha-
rakter eines embyyonalen Blastems hat. Dementsprechend haben wir auch das pri-
mire Mesenchym der Echinodermenembryonen als Primitivorgan zu betrachten.

§ 12. Geschwindigkeit der Normogenese bei verschiedenen Temperaturen

Die Entwicklungsgeschwindigkeit der Seeigelkeime ist genau wie diejenige
aller anderen tierischen Eier in hohem MaBe von der Temperatur abhingig.
Die Beziehung zwischen Entwicklungstempo und Temperatur ist vor allem



Normogenese und Temperatur 43

von PETER (1906), HOrsTADIUS (1925) und EPHRUSSI (1933) genauer unter-
sucht worden. Leider ist von diesen Forschern iibersehen worden, daB schon
innerhalb eines Eisatzes bei ein und derselben Temperatur erhebliche Schwan-
kungen im Ablauf der ersten Teilungsvorgidnge vorkommen. Fry (1936) hat
dies im einzelnen fiir die ersten Teilungszyklen des Arbaciaeies nachgewiesen.
Aus seinen Abbildungen geht hervor, daB sich vor allem die einzelnen Phasen
des Mitosezyklus sehr stark iiberschneiden koénnen (Abb. 4a und b). Dieser
Umstand ist bei der Bewertung der frithern Ergebnisse zu beachten.

Ablauf und Variabilitit der Einzelphasen des 1.—3. Mitosezyklus von Arbacia bei konstanter
Temperatur (Fry 1936). Die stark ausgezogene Linie zeigt das Einschneiden der Furche. Man
beachte die groBe Variabilitit der Mitosephasen.
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Schon aus den bis jetzt vorliegenden Befunden ist zu ersehen, daB die Be-
ziehung zwischen Temperatur und Entwicklungstempo nicht einfach ist. Ein-
mal wurde gefunden, daB es jahreszeitliche Schwankungen des Entwicklungs-
tempos bei ein und derselben Temperatur gibt, und ferner ergab sich, daB bei
einer bestimmten Temperatursteigerung nicht alle Teilprozesse in gleichem
Tempo beschleunigt werden.

1. Jahreszeitliche Schwankungen des Entwicklungstempos

Nach HOrstaDpIUS (1925) sind die Temperaturbereiche der Normalent-
wicklung bei Paracentrotus lividus von Neapel im Sommer und im Winter
nicht dieselben. Im Winter kénnen sich die Eier zwischen 8° und 23°, im Sommer
zwischen 16° und 29° normal entwickeln. Nur der zwischen 16° und 239 liegende
Temperaturbereich gestattet im Sommer und im Winter Normalentwicklung.
Im Zusammenhang mit dieser je nach Jahreszeit verschiedenartigen Lage der
Temperaturoptima stellte HORSTADIUS fest, daBl die Furchungsgeschwindigkeit
bei derselben Temperatur im Sommer und im Winter ganz verschieden war.
Die Zeit, die zwischen zwei Furchungen bei 13° verstrich, betrug im Sommer
91 Minuten und im Winter 71 Minuten. Bei 26° dauerte die entsprechende
Periode im Winter 30,8 Minuten und im Sommer 25 Minuten. Vergleichbare
Werte lassen sich offenbar nur an Eiern von Paracentrotus gewinnen, die unter
gleichen klimatischen Bedingungen abgelegt wurden. Dies muB bei all den
Experimenten, bei denen die Entwicklungsgeschwindigkeit eine Rolle spielt,
beachtet werden.

2. Phasenspezifische Abhingigkeit der Entwicklungsvorginge
von der Temperatur

Unter gleichen jahreszeitlichen Bedingungen sind die Unterschiede im Ent-
wicklungstempo bei verschiedenen Temperaturen betrichtlich, wie EPHRUSSI
(1933) und PETER (1905) fanden. So dauert die Entwicklung bis zur schwim-
menden Blastula bei 10° 24 Stunden, bei 22,5% 7 Stunden. Aus diesen Angaben
sowie aus der beigefiigten Tabelle ergibt sich deutlich, daB es sehr wichtig ist,
stets Entwicklungsdauer und erreichtes morphologisches Stadium fiir eine
bestimmte Temperatur anzugeben.

Die Formel von PETER (1905):

10
Log Q10 = —t, (log &, — log &)

erlaubt es, ausgehend von der verschiedenen Zeitdauer, die ein Vorgang bei
zwei beliebigen Temperaturen benétigt, die Beschleunigung zu berechnen, die
dieser Vorgang bei einexr Temperatursteigerung von 10° erfihrt. In dieser Formel
bedeutet £, die niedrigere Temperaturstufe, £ die h6here Temperaturstufe, ¢, und
t, die entsprechende experimentell festgestellte Dauer des Vorganges bei den
beiden Temperaturstufen ¢ und ¢,
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Tabelle 1.
Temperaturkoeffizienten verschiedener Entwicklungsvorginge der Seeigeleier.

a)
T° Entwicklungsdauer bis Q10
zum Zweizellenstadium

10,45° 170 Min.
11,00° 160 ,, 3,87
12,9° 122
13,80 110 ,, 3,49
14,9° 95 ,,
18,5° 67 2,64
20,95° 57 1,93
22,450 51 2,09
24,15° 47 1,61
24,90 47
26,3° 45 ,, (wird anormal)
b)
70 Mittlere Entwicklungsdauer Q10

bis zur schwimmenden Blastula

10,1° 24 h. 28 Min. 5,6

12,1° 17 ,, 20

14,00 13 ,, 18 4,02
17,5° 10, 02 2,23
20,3° 8, 07 2,18
22,5° 7, 00 1,96
25,00 6, 08 1,69

Ferner ist es bemerkenswert, daB Q,, bei niedrigen Temperaturen sehr viel
gréBer ist als bei hoheren. Das bedeutet, daB sich die Entwicklung bei nied-
rigen Temperaturen durch eine bestimmte Temperaturzunahme viel mehr
beschleunigen 4Bt als bei héheren Temperaturen (s. Tab. 1).

Bei der feineren Analyse der Teilungsvorginge fand EpHrRUSSI (1933), daB3
die Beschleunigung der einzelnen Mitosephasen bei Temperaturzunahme nicht
gleichmiBig ist, sondern fiir einzelne Vorginge stark verschieden sein kann.
Eine sehr geringe Beschleunigung (Q,,) zeigt die Periode von der Kernkopu-
lation bis zum Verschwinden der Kernmembran (Q,o zwischen 1,30 und 1,40),
eine groBere die Periode der Aquatorialplatte (Q,, zwischen 1,70 und 1,90).
Da EpHurussis Befunde ohne Angabe der in seinen Priparaten auftretenden
Variabilitit mitgeteilt wurden (s. Abb. 4a und b), so ist es nicht klar, ob die
zeitliche Begrenzung der einzelnen Phasen so scharf ist, wie es seine Tabelle
vermuten liBt. Wenn auch so die Fehlerbreite in den Angaben des Verfassers
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nicht ermittelt werden kann, so scheinen die Befunde doch wahrscheinlich zu
machen, daB die einzelnen Phasen des Zellteilungszyklus in charakteristisch
verschiedener Weise auf Temperaturveridnderungen reagieren. Diese phasen-
spezifische Reaktionsweise der Einzelperioden des Teilungszyklus verdient
besonderes Interesse. Denn in den Versuchen von HERLANT (1920) iiber die
phasenspezifische Empfindlichkeit des Zellteilungszyklus gegeniiber chemi-
schen Wirkungen werden wir verwandten Erscheinungen begegnen. Immerhin
sollten die Beobachtungen EpHRUSsIS unter Beriicksichtigung der von Fry
(1936) erfaBten natiirlichen Variabilitit wiederholt werden.

Auf alle Fille darf man neben der beschleunigenden Wirkung der Tem-
peratursteigerung auf die Gesamtentwicklung eine phasenspezifisch ver-
schiedene Wirkung auf kurze Entwicklungsphasen nicht vernachlissigen. Dem
Wechsel der Temperaturkoeffizienten von Phase zu Phase mu3 wohl ein ent-
sprechender Wechsel der mal3gebenden physikalisch-chemischen Faktoren zu-
grunde liegen.



2. TEIL

ENTWICKLUNGSMECHANIK

§ 13. Grundfragen der Entwicklungsmechanik der Echinodermen

Erst die genaue Kenntnis des morphologischen Entwicklungsablaufes ge-
stattet es, die Fragestellung fiir die entwicklungsmechanische Analyse richtig
zu formulieren. Fiir das Echinodermenei lautet die Frage im besonderen, wie
weit schon im Ei und den ersten Furchungsstadien die Anlagen fiir die Pluteus-
larve nachweisbar sind. Man kénnte auch im Sinne der klassischen Entwick-
lungsmechanik fragen, wie weit im Ei spezifische Entwicklungstendenzen [iir
die einzelnen Organe tn bestimmiten Eiregionen bereit liegen. Es ist das die Frage
nach dem «Anlagenmuster» des Eies. Ebenso wichtig ist eine zweite Frage: die
Wandlungen des «Anlagenmusters» vom Ei bis zum Erscheinen der Primativ-
organe (die Determinationsvorginge).

Um diese Fragen zu beantworten wird heute allgemein in der Entwicklungs-
mechanik und im besonderen bei den Echinodermen das #ltere Verfahren der
Isolation und das neuere der Transplantation von Keimierlen (HORSTADIUS)
angewandt. Trotzdem diese Methoden zahlreiche Resultate ergeben haben,
ist die Deutung der Befunde nicht einfach, und die Gewinnung eines wider-
spruchsfreien Bildes von der Art des «Anlagenmusters» und seiner Entwicklung
setzt eine genauere begriffliche Abklirung voraus, die nicht immer im er-
wiinschten MaBe vorgenommen worden ist. Deshalb ist es notwendig, die ent-
scheidenden Experimente eingehend darzustellen und die daraus abgeleiteten
entwicklungsmechanischen Vorstellungen ausreichend zu begriinden.

Durch die operativen Eingriffe werden sehr oft Keimtypen erzeugt, die sich
abnorm entwickeln. Im Gegensatz zur Normogenese durchlaufen solche Keime
eine Anormogenese. Wie wir sehen werden gibt es nicht beliebig viele ver-
schiedene Arten, sondern nur wenige Typen von Anormogenesen. Die genaue
Erfassung dieser Anormogenesen ist fir die Auswertung der entwicklungs-
mechanischen Experimente und ihre Variabilitit sehr wichtig. Wir miissen des-
halb nicht nur Tabellen der Normogenese, sondern auch Tabellen der wich-
tigsten Anormogenesen aufstellen.

Diese lassen sich in einer kontinuierlichen Reihe ordnen. Dabei sind ihre
extremen Endpunkte durch eine liickenlose Stufenleiter von intermediiren
Typen verbunden.

In gewissen entwicklungsmechanischen Experimenten ist die Streuung der
Entwicklungsleistungen bei ein und derselben Versuchsanordnung recht erheb-
lich. Eine sehr grofe Variabilitdt der auftretenden Typen ist bei einigen spiter
zu besprechenden Transplantationsexperimenten geradezu charakteristisch und
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kann fiir analoge Kombinationen mit einiger Wahrscheinlichkeit vorausgesagt
werden. Es ist also bei der Auswertung der Befunde von Wichtigkeit, stets
das Gesamibild der Variabilitit genau zu charakterisieren. Dies 148t sich er-
reichen mit Hilfe der Anormogenesetabellen, die eine Typenklassierung fiir die
statistische und graphische Darstellung erméglichen. Solche graphischen Uber-
sichten geben ein einigermaBen zutreffendes Bild von der Leistungsfihigkeit
isolierter oder transplantierter Keimteile unter bestimmten experimentellen
Bedingungen. Gerade in dieser Hinsicht bietet das reiche Versuchsmaterial von
HoRrsTtaDIUS sehr aufschluBreiche zahlenmiBige Angaben, die aber vom Autor
selbst bisher kaum in dieser Weise ausgewertet worden sind. Die hier gebotenen
graphischen Ubersichten stiitzen sich in allem zwar auf die Zahlenangaben
von HORSTADIUS, sind aber in dieser Weise und mit dieser Fragestellung nie
von HORsTADIUS verdffentlicht worden.

2 Typen entwicklungsmechanischer Experimente sind in groBem Umfang
beim Seeigelkeim angewendet worden:

. 1. Isolationsversuche. Die erste bereits von DRIESCH aufgeworfene Hauptfrage
der entwicklungsmechanischen Analyse lautet : Gibt es Bruchstiicke(Fragmente)
von Ganzkeimen, seien es Eier oder Furchungsstadien, welche isoliert harmo-
nische Plutei liefern, also der Normogenese fihig sind? Wie verhalten sich
ferner diejenigen Bruchstiicke eines Ganzkeimes, die, isoliert nur Defektkeime
ergeben, also einer Normogenese unfihigsind ? Wie verlduft ihre Anormogenese ?

2. Transplantationsversuche. Die zweite Hauptfrage der entwicklungs-
mechanischen Analyse lautet: Welche Wirkungen werden von verschiedenen
Keimteilen auf die ihnen benachbarten Keimteile ausgetibt ? Diese Frage kann
beantwortet werden durch die Kombination bzw. Transplantation von Keim-
teilen, welche verschiedenen Regionen eines Ganzkeimes entstammen. Im
Zusammenhang mit dieser Fragestellung kann auch gepriift werden, ob 2
Keimteile, von denen jeder allein als Isolat eine Anormogenese durchliuft,
kombiniert der Normogenese fihig sind.

§ 14. Ubersicht der wichtigsten Anormogenesen

Eine wichtige Reihe von Typen ergab sich bei den Isolations- und Trans-
plantationsversuchen von HOrsTADIUS. HORSTADIUS ziichtete eine groBe Zahl
von Keimfragmenten, die vegetatives und animales Material in mannigfaltigen
Kombinationen enthielten. Daraus entwickelten sich die verschiedensten Keim-
formen.

Zunichst seien die wichtigsten von HOrsTaDIUS gefundenen Typen be-
sprochen, und zwar in zwei Reihen. Die erste Reihe geht aus von den Keimen,
die nach Isolierung der animalsten Region entstehen und die als einsestig ani-
male Differenzierungen bezeichnet werden miissen. Die zweite Reihe geht aus
von einseitig vegetativen Differenzierungen, die aus isolierten vegetativen
Keimbereichen entstehen. Beide Reihen, die animale und die vegetative,
fithren tber eine Anzahl von Zwischenstadien zum normalen Pluteus.
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Abb. 5

GréBe des Wimperschopfes bei verschieden stark animalisierten Keimen. a) Tvpus 3/,. b) Typus 1/,.
c) Typus /g. d) Typus /. Weitere Erklarungen s. Text § 14a (nach HorstaDIUS 1935).

Abb. 6
Stark animalisierte Keime (§ 14a, 2). — a) a9, Zilienblastula. b) a8, Blastula mit Flimmerfeld.
c) a7, Blastula mit Flimmerband. d) a6, Blastula mit Flimmerband und Stomodium.
(Nach Horstapius 1935.)
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§ 14 a. Reihe animaler Anormogenesen (s. Tab. 2, S. 56)

1. Verhalten des Wimperschopfes (HORsTADIUS 1935, S. 2831f.).

Am ersten Tag nach der Befruchtung, wenn die Kontrollen schon gastrulieren,
sind die animalen Keime Blastulae, die meist einen vergrdferten, aus langen
starren Wimpern bestehenden Wimperschopf besitzen. Die WimperschopfgroBe
wurde von HORSTADIUS bezeichnet nach dem Anteil (Abb. 5), den sie an dem
UmriB des Keimes hat. So wird eine Blastula, deren Umri8 zu dreiviertel mit
langen Wimpern bedeckt ist, als Typus 3/ (Abb. 5a) bezeichnet. Normal ist der
Typus /s (Abb. 5d). Blastulae 34 bis 1 (Abb. 5a und 5b) sind kugelig. Bei Y/,
bis 1/, ist die Eiachse die lingste Keimachse (Abb. 5c und 5d). Einige Tage
nach der Befruchtung verschwinden die starren Wimpern und werden durch
bewegliche Wimpern ersetzt.

2. Reihe animaler Typen nach Isolievung animaler Hailften (HORsSTADIUS 1935).

«Stark animalisierte» Keime (Abb. 6a—d).

Die vorangestellte Bezifferung entspricht derjenigen unserer Tabelle anormo-
genetischer Typen, die eingeklammerte derjenigen von HOrsTADIUS (1935).

Typ a9 (A): «Zilienblastula» (Abb. 6a). GleichmiBig mit beweglichen Wimpern
besetzt, Wand besteht allseitig aus Zylinderepithel. Form kugelig.

Typ a8 (B): «Blastula mit Flimmerfeld» (Abb. 6b). Auf einer Seite wird
Zylinderepithel umgewandelt in niedriges Epithel. Auf der entgegengesetzten
Seite bleibt das Epithel hoch mit Zilien.

Typ a7 (C): «Blastula mit Flimmerband» (Abb. 6c). Durchlduft zuerst das
Stadium des Flimmerfeldes. Im Zentrum des Feldes Verdiinnung der Wand,
Bildung niedrigen Epithels. So verbleibt ein ringférmiger mit Zilien versehener
Bezirk: «das Flimmerband». Dieses wird auch in der normalen Entwicklung
so gebildet und geht hier wie dort durch den animalen Pol. Es umschlieft das
Oralfeld, die erste Differenzierung der «Ventralseiten.

Typ a6 (D): (Abb. 6d) «Blastula mit Flimmerband und Stomoddum». Wie C.
Nur senkt sich in der Mitte des vom Flimmerband umschlossenen Feldes ein
Stomoddum ein. Form der Keime rundlich, selten gestreckt und bilatevalsym-
metrisch.

3. Animale Halbkeime wmit vegetativem Material kombiniert (HORsTADIUS 1935,
S. 344).

1. Animalisierte Ubergangstypen.

Weniger einseitig differenzierte Keime entstehen, wenn animale Hilften
mit steigenden Mengen vegetativen Materials kombiniert werden.

Typ ab (E): «Oralfeldkeime ohne Skelett» (Abb. 7a). Keime bilateral. Wimper-
schnur wellig. Stomoddum. Sehr kleiner Darm. Kein Skelett.

Typ a4 (F): «Oralfeldkeime mit Skelett» (Abb. 7b). Wie E, aber mit kleinem
Skelett, das meist bilateral angeordnet ist.

Typ a3 (G): «Oralfeldkeime mit grofevem Darm>» (Abb. 7c). Wie F mit gréBerem
Darm.

2. Animalisierte Plutei.

Typ a2 (H): «Pyramidenformige Keime» (Abb. 7d). Mit Flimmerband, Stomo-
ddum, Darm und Skelett.

Typ al (I): « Pluteus mit zu kleinem Darm» (Abb. 7e). Pluteus mit Armen und
allen Organen. Darm zu klein.

Typ No (K): Normaler Pluteus. (Abb. 7f.). N

a9—ab «animal differenzierte Typen». a5—a8 «animale Ubergangsformen».
a2 und al «pluteusartig.

Uberblickt man die Reihenfolge der Formbildungen bei der Serie, so sind
verschiedene Bildungen fiir die abnehmende Animalisierung typisch. Der
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Wimperschopf nahert sich von extremer Ausbreitung der Normalausbreitung
von Y. Beim Flimmerepithel fiihrt die Reihe von der einseitig differenzierten
Zilienblastula iiber das Flimmerfeld zum normal gebildeten Flimmerband. Das
Stomod4um tritt erst auf, wenn ein vom Flimmerband umgebenes Feld ge-
bildet wird. Die Keimform zeigt wichtige Verinderungen beim Abnehmen der
Animalisierung. Sie fithrt von der kugeligen Blastula zu kugeligen Keimen

Abb. 7

Animalisierte Ubergangstypen und animalisierte Plutei (§ 14a, 3). — a) ab Oralfeldkeim ohne
Skelett. b) a4, Oralfeldkeim mit Skelett. c) a3, Oralfeldkeim mit gréBerem Darm. d) a2, Pyramiden-
formiger Keim.e) al,Pluteus mit zu kleinem Darm. f) No,Normaler Pluteus. (Nach HOrsTADIUS 19335.)
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mit Flimmerfeld oder Flimmerband, zu Keimen mit Flimmerband, die deutlich
bilateral symmetrisch gebaut sind. Bilateraler Bau und gut differenziertes Oral-
feld mit Flimmerband scheinen relativ eng miteinander korreliert zu sein.

Werden 8 animale Zellen mit einer geringen Zahl von vegetativen Zellen,
d. h. Makromeren (2, 1 oder !/, Makromere) kombiniert, so ergibt sich eine zu-
nehmende Verbesserung der Formbildungsleistung mit Zunahme des vegeta-
tiven Materials. Animale Hilften, kombiniert mit einer halben Makromere
zeigen die groBte Variabilitit der Anormogenesen (s. § 17). Sie reicht vom
einfachen bilateralen Typus ohne Darm bis zum normalen Pluteus mit zu
kleinem Darm. In dieser Reihe ist die zunehmende Anniherung der Kérper-
gestalt an die Norm sehr deutlich. Hierbei spielt offenbar auch der Entwick-
Jungsgrad des Skeletts eine sehr wesentliche Rolle. Das Skelett wird meist
bilateral angelegt. Je besser das Skelett entwickelt ist, um so ausgesprochener
wird die Pyramidenform des Korpers und die Gestaltung der Arme. Dal der
Darm fiir Skelett- und Korpergestaliung nicht unbedingt erforderlich ist, zeigen
Schniirungsversuche von HGRsTADIUS (1938). Die Pluteusform konnte hier
auch bei Abwesenheit des Darmes auftreten (1. c. Abb. 4, C,).

§ 14b. Reihe vegetativer Anormogenesen (s. Tab. 2, S. 56)

Bei den vegetativen Typen geht man am besten vom Pluteus aus und be-
trachtet den zunehmenden Verlust der typischen Organisationsmerkmale.

Die vorangestellte Bezifferung entspricht derjenigen der Anormogenese-
tabelle, die eingeklammerte derjenigen von HORsTADIUS (1935, S. 299).

1. Pluteusartige.

Typ vl (VII) (Abb. 23a): «Pluteus mit zu grofem Darm und leicht gestorviem
Skelett». Plutei mit iibernormal groB8em End- und Mitteldarm. AuBerdem
Storungeun im Skelettbau, Vorkommen iiberzdhliger Stibe. Arme noch relativ
normal entwickelt.

Abb. 8,3, b

Typ v2 (VI): « Pluteus ohne Orvalarme» (Abb. 8a). Larven Pluteus-dhnlich mit
Mundoffnung; gekriimmter Darmkanal, «ventrales», von einer gut differenzierten
Wimperschnur umgebenes Oralfeld. Skelett vorhanden, ebenso einer bis mehrere
Arme, die Oralavme fehlen in dieser Gruppe. Das Skelett ist unregelmiBiger
als in der Gruppe VII, vor allem ist auch seine Symmetrie stirker gestort.

Typ v3 (V): «v2 ohne Stomoddum». Zu dieser Gruppe werden die Formen
gerechnet, die dem Typus (VI) nahestehen, aber kein Stomoddum besitzen.



Anormogenesen 53

2. Ubergangstypen.

Typ v4 (IV): «Ovoide Larven mit Skelett und Stomoddum» (Abb. 8b), das ent-
weder mit dem Darm in Kontakt ist oder in einem Teil der Fille den Darm
nicht beriihrt. Das Skelett ist stark animalwirts verschoben und kann noch
teilweise symmetrisch gelagert sein, zeigt aber meist starke UnregelmiBigkeiten
und Tendenzen zu radidrer Anordnung. Einzelne Larven (Abb. 8b) besitzen
keinen bilateralen Bau mehr, sondern sind radidr. Der Darm verliuft gerade
zum animalen Pol. Das Flimmerband liegt ziemlich apikal und senkrecht zur
animal-vegetativen Achse, statt parallel wie bei Normalkeimen.

Abb. 8, c-e

Typ vb5 (I11): «Ovoide Larven ohne Mund mit Skelett» (Abb. 8¢ und d). Darm
gerade. Entweder nur Flimmerfeld gebildet oder Flimmerband, das wie bei IV
senkrecht zur Eiachse steht. Die Skelettbildnerzellen, die normalerweise einen
Ring um die Urdarmbasis bilden und die zwei starke Anhidufungen erkennen
lassen, fiillen hier das ganze Blastocoel aus. Das Skelett wird animalwirts ver-
schoben gebildet. Das Auswachsen des Skeletts ist ganz atypisch und unregel-
méBig. Die Zahl und die Orientierung der Skelettstibe ist sehr variabel. Der
dirigierende EinfluB des Ektoderms fehlt offenbar weitgehend.

Typ v6 (II): «Ovoide Larven ohne Skelett» (Abb. 8¢), mit dreigliedrigem Darm.
Kein Skelett, kein Stomoddum. Flimmerband kaum abgesetzt, hiufig Flimmerfeld.
3. Vegetative Exogastrulae.

Typ v7 (I): «Vegetative Exogastrulaer (Abb. 8f). Die von HORSTADIUS als
vegetativster Typ angesehene Form umfaBt nach seinen Angaben sehr ver-

Abb. 8, f-g
Reihe vegetativer Anormogenesen. — a) v2, Pluteus ohne Oralarme. b) v4, Ovoide Larve mit
Skelett, Flimmerband und Stomodium. c), d) v5, Ovoide Larven ohne Mund mit Darm und
Skelett. e) v6, Ovoide Larve ohne Skelett. f) v7, Vegetative Exogastrula mit kleiner Ektoderm-
Llase und drei blasigen exogastrulierten Darmabschnitten. g) v5, Pluteusartige Larve ohne Mund,
mit exogastruliertem Darm (Tabelle 3).
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schiedene Differenzierungsgrade, wenn man auf alle Merkmale abstellt. Es
kénnen fast alle Merkmale der Typen vl bis v7 kombiniert mit einem par-
tiellen Exourdarm auftreten. Somit ist (LINDAHL 1936) die partielle Exogastru-
lation allein kein typisches Kriterium fiir die animal-vegetative Organisation
des Keimes. Wir haben schon oben darauf verwiesen, daB3 die Pluteusform
weitgehend wunabhdngig zu sein scheint von dem Ewntwicklungsgrad des Darmes
(Abb. 8g). Dies bestitigt sich auch bei Keimen mit partiellem Exourdarm.
Bei der Analyse der chemisch erzeugten Anormogenesen miissen wir auf diese
wichtige Feststellung zuriickkommen (s. § 32ff.).

Typische «vegetative Exogastrulae» sind nach LINDAHL nur Formen, wie sie
auf Abb. 8f dargestellt sind. Hier fehlt das Ektoderm zum gréBten Teil. Der
Ektodermrest bildet eine Blase, die Mesenchymzellen, eventuell auch Kalk-
spicula enthalten kann. Der entodermale Teil besteht in der Regel aus drei
Blasen, die wohl den drei Darmabschnitten entsprechen. Die Keime sind un-
fihig zu schwimmen, da die Zilien meist ginzlich fehlen. Im ganzen entspricht
dieser Typus, der durch Implantation von Mikromeren in den isolierten Kranz
der veg., Zellen erhalten werden kann, weitgehend den durch Li-Behandlung
erzeugten extremen Formen (s. § 34b).

Die vegetative Reihe zeigt als Ganzes, wie der allmihliche Abbau der Plu-
teusform mit der Reduktion animaler Differenzierungen einhergeht. Schon
der normale Pluteus des Typus VII weist Skelettabnormititen (1) auf. Dies ist
ein Kriterium fiir die Herabsetzung der skelettdirigierenden Eigenschaften des
Ektoderms (1). Dann verschwinden die Teile, die normalerweise vom animalsten
Bereich gebildet werden, Orallobus und Oralarme (2). Zugleich werden die
Stérungen des Skeletts mannigfaltiger. Eine weitere Reduktion der animalen
Eigenschaften duBert sich in der Aufhebung der bilateralen Symmetrie (3) und
der Beibehaltung eines mehr radidren Typus, wie er zu Beginn der Gastrulation
vorliegt. Die Wimperschnur und das Oralfeld bleiben in radidrsymmetrischer
Lage im Gebiet des animalen Pols liegen, zugleich nimmt der Darm einen
geraden Verlauf, statt wie normal gegen das Oralfeld hin abgeknickt zu sein.
Auch das Skelett ist bei diesen Formen meist nicht mehr bilateral angeordnet,
sondern strebt einem radidrsymmetrischen Typ zu. Somit haben wir, dhnlich
wie bei den animalsten Typen auch bei den vegetativsten Typen keine bilaterale
Struktur mehr. SchlieBlich kann bei den vegetativsten Typen auch das Skelett
vollig fehlen, sei es bei ovoiden Larven, sei es bei Exogastrulae des Typus v7.
Bemerkenswert ist, da3 auch die vegetativsten Typen stets noch etwas Ektoderm
bilden, wihrend ja umgekehrt zahlreiche animale Typen ohne Entoderm vor-
kommen.

§ 15. Ubersicht der wichtigsten Organisationsmerkmale
und ihrer Verinderung in den anormogenetischen T ypenreihen

Die Ubersichten iiber die animale und die vegetative Reihe von Anormo-
genesen haben bereits erkennen lassen, daf3 sich gewisse Organisationsmerkmale
mit zunehmender Entfernung vom Pluteustypus mehr und mehr verdndern
bis sie vollig verschwinden. Im folgenden sollen nun die wichtigsten Merkmals-
gruppen mit ihren Verinderungen in einer systematischen Ubersicht kurz dar-
gestellt werden (vgl. Tab. 2, S. 56).
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1. Das Muster des Flimmerepithels. Die Bildung dieses Musters kénnte man
vor allem fiir eine Leistung des animalen Bereiches halten. Doch zeigt die
Tabelle, daB die extremsten animalen Typen dazu unfihig sind. Nur die
Typen a7—v4 (Abb. 6c, d; Abb. 7a—f; Abb. 8a, b) bilden ein eigentliches
Flimmerband. Das zeigt, daB ein gewisses Verhdltnis animaler und vegetativer
Tendenzen erreicht werden muBl, um die Entstehung des Flimmerbandes zu
ermoglichen. Bei den extremsten Typen kommt dieses Verhiltnis nicht mehr
zustande. Auf der animalen Seite der Varianten gelangt der Umbildungsvor-
gang des frithembryonalen Flimmerepithels der Blastula (s. § 14a) entweder
nur noch zur Bildung eines Flimmerfeldes (Abb. 7b), oder er kommt iiberhaupt
nicht mehr in Gang, es bleibt bei der «Zilienblastula» (Abb. 7a). Auf der
vegetativen Seite der Varianten wird die Ausdehnung des zilientragenden
Bereiches immer mehr verringert. Das kleine verbleibende Areal vermag nur
noch ein Flimmerfeld zu bilden. Bei den extremsten Typen werden iiberhaupt
keine Zilien mehr gebildet (Abb. 8f).

2. Das Stomoddum. Auch das Stomodium, das aus einer Ektoderm-
einstiilpung des Oralfeldbereiches hervorgeht, fehlt bei den extremsten ani-
malen und vegetativen Typen (Abb. 6a—c; Abb. 8d—g). Es kommt vor im
Bereich von a6 bis v4. Wie bei der Bildung des Flimmerbandes scheint auch
hier ein MindestmaB animaler und vegetativer Tendenzen nétig zu sein.

3. Die Korperform der verschiedenen Typen. Als besonders empfindlich er-
weist sich die Form der Keime gegen Abweichungen des Verhiltnisses der
animalen und vegetativen Tendenzen. Nach der animalen Seite hin kommt es
zuerst zu einer Hemmung der Armbildung unter Beibehaltung der Pyramiden-
form des Kérpers (Abb. 7d). Bei noch stirker animalen Keimen bleibt zu-
sammen mit dem Oralfeld zunidchst noch die bilaterale Symmetrie bestehen
(Abb. 7a). Erst bei den Keimen, bei denen kein Oralfeld gebildet wird, wird
die Stufe der radidren Symmetrie dauernd beibehalten (Abb. 6a—d). Nach der
vegetativen Seite hin beginnt der Abbau der Pluteusform mit dem Ver-
schwinden des Orallobus und der Oralarme (Abb. 8a). Dann folgen die Anal-
arme (Abb. 8b). Keime, die keine Fortsitze bilden, sind in der Regel nicht
mehr bilateralsymmetrisch, auch sie bleiben radidrsymmetrisch und werden als
«ovoide Larven» bezeichnet (Abb. 8b—c). Ebenfalls radiir sind die noch
extremeren Formen der Exogastrulae (Abb. 8f).

4. Das Skelett und seine Anordnung. Die primiren Mesenchymzellen, die
Bildner des Skelettes, vermdgen nur in der Gegenwart des Ektoderms Skelett
zu bilden. Somit ist auch es auf das Zusammenwirken animaler und vegetativer
Leistungen angewiesen. Dementsprechend fehlt es in den extremsten Varianten
beider Reihen. Die animalen Varianten 9—5 (Abb. 6a—d; 7a) enthalten nur
Ektoderm und keine Mesenchymzellen und die vegetativen Varianten 6 und 7
enthalten zwar Mesenchym (Abb. 8f), aber kein Ektoderm mit geniigend star-
ken animalen Tendenzen.

Ist Skelett vorhanden, so ist es in der Regel bei den animalen Varianten
deutlich bilateralsymmetrisch angeordnet (Abb. 7b—d), offenbar dank den
starken skelettdivigierenden Eigenschaften des animalen Ektoderms. Bei den
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Lokalisierung animaler und vegetativer Tendenzen 57

vegetativen Typen werden zuerst die animalsten Eigenschaften abgeschwicht
und damit auch die skelettdirigierenden Eigenschaften. So ist das Skelett bei den
schwachen vegetativen Typen meist nicht mehr bilateral, sondern stark gestért
(Abb. 8a—c) und zeigt bei extremeren Typen haufig auch radidre Anordnung.

5. Der Urdarm. Er ist die auffilligste Bildung des vegetativen Bereiches.
Bei den extremsten animalen Typen fehlt er. Mit zunehmender Anniherung
an den Normaltyp nimmt er an GréBe zu und ist {ibernormal gro8 bei den
vegetativen Formen (Abb. 8a—d). Es ist also vor allem sein GréB8enverhiltnis
zu den anderen Organen, das als charakteristisches Merkmal dient.

6. Der Exodarm (Abb. 8f, g). Wie schon erwihnt, kann das Auftreten eines
Exodarmes allein nicht als Kriterium fiir die animal-vegetative Organisation
verwendet werden. Ein unvollstindiger Exodarm kann bei verschiedenen
Typen auftreten (s. a. § 14b). Es besteht keine eindeutige Korrelation zwischen
seinem Vorhandensein und dem Grade der iibrigen animal-vegetativen Or-
ganisation (Abb. 8g). Einzig die extremen Fille, bei denen das sehr stark redu-
zierte Ektoderm keine Gastrulation mehr erméglicht und im ibrigen fast nur
vegetative Bildungen vorhanden sind, konnen als stark vegetative Typen an-
gesprochen werden (Abb. 8f). Die teilweise Exogastrulation ist dagegen ein
recht unspezifischer Vorgang, der durch die verschiedensten Faktoren aus-
gelost werden kann (LINDAHL 1941).

Wie wir sahen, 148t sich die ganze Mannigfaltigkeit der bei Isolationsver-
suchen auftretenden anormogenetischen Ganzkeime in einer kontinuierlichen
Reihe von Varianten ordnen, die von extrem animalen Typen zum normalen
Pluteus und von diesem zu extrem vegetativen Typen fiihrt. In dieser Typen-
reihe duBern sich nach der einleuchtenden Annahme von RUNNSTROM, HOR-
sTADIUS und LINDAHL vegetative und animale Tendenzen in verschieden ab-
gestufter Stirke. Die extremen Typen erscheinen als Ausdruck rein animaler
oder vegetativer Tendenzen. Bei den Ubergangstypen iiberwiegen entweder
die animalen oder die vegetativen Tendenzen stark iiber die entsprechenden
antagonistischen Tendenzen. Bei der Pluteusbildung schlieBlich erscheinen die
beiden Tendenzen in einem gewissen Gleichgewicht — dem normogenetischen
Gleichgewicht — miteinander zu stehen. So muB also auch das Zustandekommen
der gesamten normalen Organisation als «kombinative Einheitsleistung» und
zwar von balancierten animalen und vegetativen Tendenzen aufgefat werden.

Das Prinzip der kombinativen Einheitsleistung ist auch bei anderen em-
bryonalen sowie bei physiologischen (neuromuskuldren und hormonalen) Vor-
gingen nachzuweisen. Triger des Geschehens sind hiufig, wie auch in unserem
Falle, rdumlich auseinanderliegende Blastemfelder (hier das animale und
vegetative), die im Bereiche des Einheitsgeschehens in rdumlich-zeitlicher
Ordnung zusammenwirken (LEHMANN 1933c).

§ 16. Die Lokalisierung der animalen und der vegetativen Tendenzen
im Seeigelkeim mit Hilfe dev Isolationsversuche

Wie wir sahen, ist das Zustandekommen der Pluteusform an ein normo-
genetisches Gleichgewicht animaler und vegetativer Tendenzen gebunden. Es
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stellt sich nun die Frage, wie diese Tendenzen im Seeigelkeim verteilt sind.
Die Verteilung oder das Muster der Tendenzen 1Bt sich aus den Entwicklungs-
leistungen der verschiedenen Keimfragmente erschlieBen. Stiicken, die sich rein
animal entwickeln, schreiben wir riickschlieBend rein animale Tendenzen zu und
rein vegetativen Keimtypen rein vegetative Tendenzen des Ausgangsfragmentes.
Demgegeniiber lokalisieren wir in Fragmenten, die vollkommene Plutei liefern,
balancierte vegetative und animale Tendenzen. Aus den zahlreichen Versuchen
von HORsTADIUS (1935, 1936 a—c) ergibt sich ein recht umfassendes Bild.

a) Halbierung des Ganzkeimes in verschiedenen Ebenen:

1. Meridionale Halbierung: (HORSTADIUS und WOLSKY 1936).

Unbefruchtete Eier, befruchtete Eier und Furchungsstadien bis etwa zum
64-Zellenstadium, geben median halbiert, aus jeder H4lfte einen vollstindigen
Pluteus. Jede der meridionalen Hilften enthilt demnach ausreichende animale
und vegetative Tendenzen. Die Trennung in eine dorsale und ventrale Hilfte
wird in § 21 besprochen.

2. Aquatoriale Halbierung: Verwendet wurden dieselben Stadien wie bei
a) 1. (HorstaDIUS 1935). Das Ergebnis ist sehr einheitlich. Die animalen Keim-
hialften differenzieren sich zu extrem animalen Typen: a9—aé (s. Tab. 3 und
Abb. 10). Die vegetativen Hilften werden zu Pluteuslarven und zu mehr oder
weniger stark vegetativ betonten Varianten der Pluteusform (s. Tab. 3 und
Abb. 11b). Somit enthilt die animale Hilfte fast keine vegetativen sondern
nur animale Tendenzen. Die vegetativen Hilften enthalten wohl etwas zu
wenig animale Tendenzen, doch geniigen sie in einem gewissen Prozentsatz
der Fille fiir die Normogenese.

b) Zerlegung des 64-Zellenstadiums in etnzelne Zellkrinze (vgl. Fig. 3c). Ein
genaueres Bild von der Verteilung animaler und vegetativer Tendenzen gibt
die Differenzierungsleistung der einzelnen Zellkrinze des 64-Zellenstadiums
(s. Tab. 3) (HOrsTaDIUS 1935).

an.;: Nur extrem animale Typen a9 (keine Variabilitit) (Abb. 6a).
an.,: Neben den Typen a9 treten auch a8 und a7 (Abb. 6b—d) auf (geringe
* Variabilitit).

veg.;: Bildet normalerweise das Ektoderm der Analseite. Kommt bei der dqua-
torialen Halbierung zur vegetativen Hilfte. Es entsteht eine groBe
Mannigfaltigkeit verschiedener Formen vom extrem animalen Typ a9
(Abb. 6a) bis zu pluteusihnlichen Bildungen. Die Entwicklungsrichtung
von veg.; scheint sich alternativ zu entscheiden. 309, werden nach
zbgernder Entwicklung zu extrem animalen Typen. 709, machen eine
langsame mehr vegetativ betonte Entwicklung (Fehlen des Wimper-
schopfes) durch. (Sekr grofe Variabilitit und verlangsamite Entwicklung.)
Das Material von veg., leistet deutlich mekr als normalerweise, wenn es
sich isoliert entwickelt. Sowohl die extremen animalen Differenzierungen
(Wimperschopf und Flimmerband) als auch die vegetativen Differen-
zierungen (Urdarm und Skelett) werden von ihm nur im Versuch, nie aber
in der Normogenese gebildet.

veg.,: Bildet normalerweise nur Darm und kein Ektoderm, als Isolat dagegen
regelmiBig auch Ektoderm. Aus diesem Kranz entstehen stark vegetative
Formen (Abb. 8f) (geringe Variabilitit).

Mikromeren: Keine Differenzierung, wenn isoliert.
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Die Vertetlung der Tendenzen, beurteilt nach dem Verhalten der isolierten
Zellkrinze. 1. Amimale Tendenzen. Sehr stark in an.;, etwas schwicher in an.,.
Stark abgeschwicht in veg.,. Dafiir spricht die starke Variabilitit und der
geringe Prozentsatz von a9. In veg., noch vorhanden. AuBern sich in der
Fihigkeit von veg.,, Ektoderm zu bilden. 2. Vegetative Tendenzen. Stark in
veg., (geringe Variabilitit, stark vegetative Anormogenesen). In veg., abge-
schwicht vorhanden, trotzdem veg.; normalerweise nie Entoderm bildet. In
den animalen Krinzen nicht nachweisbar.

Wir greifen zuriick auf die eingangs gestellte Frage: Sind die prasumptiven
Eibezirke schon fiir ihre spdteren Leistungen vorbestimmt? Alle Versuche
zeigen, daB der animale Bezirk «animale Tendenzen» besitzt. Denn in allen
Isolaten, die animales Material enthalten, haben sich animale Differenzierungen
gebildet. Ebenso besitzt das vegetative Material aller Stadien «vegetative
Tendenzen». Im groben entspricht also der morphologischen Polaritit eine
polare Verteilung entwicklungsmechanischer Tendenzen (BOVERI, RUNNSTROM,
HORsTADIUS, LINDAHL).

Diese Tendenzen sind allerdings nicht genau auf die Keimbezirke beschrinkt,
die normalerweise Ekto- und Entoderm bilden, sondern wir finden, wie die
Isolation der einzelnen Zellkrinze zeigt, eine breite « Uberschneidungszone», in
der beide Tendenzen nebeneinander vorkommen. Wir sehen also, daB das
«Muster der prisumptiven Anlagen» wie es durch die Vitalfirbung ermittelt
wird, nicht v6llig mit «dem Muster der entwicklungsmechanischen Tendenzen»
iibereinstimmt. Da die Tendenzen von einem bestimmten, heute zwar noch
nicht niher faBbaren Zustand getragen werden, der wohl durch die Leistung
bestimmter Funktionen des embryonalen Gewebes aufrechterhalten wird,
so kénnen wir ihn als «Funktionszustand» bezeichnen. Entsprechend seiner
Leistung kennzeichnen wir ihn als morphogenetischen Funktionszustand (LEH-
MANN 1937c), der in einem Blaslemfeld ausgebreitet ist.

In unserem Falle haben wir vom Ei bis zur Blastula 2 solcher Funktions-
zustinde anzunehmen, um die Resultate aller Isolationsexperimente zu er-
kliren: einen animalen und einen vegetativen Funktionszustand. Die beiden
Funktionszustinde iiberschneiden sich in der Aquatorialzone in einem breiten
Giirtel, der Uberschneidungszone. Diese Zone enthilt animale und vegetative
Tendenzen nebeneinander. Wir werden sehen, daB solche Bezirke, in denen
mehrere Tendenzen nebeneinander vorkommen, bei Regulationskeimen recht
hiufig sind.

Als allgemeine Regel 148t sich fiir Regulationskeime feststellen: «Blastem-
felder mit bestimmten Entwicklungstendenzen, d. h. mit einem einheitlichen
morphogenetischen Funktionszustand, sind sehr oft weiter ausgedehnt als
nach den Grenzen des Musters der prisumptiven Anlagen zu erwarten wire.
Die Uberschneidungszonen von aneinander grenzenden Funktionszustinden
konnen verschiedene Tendenzen nebeneinander enthalten. Sie ermdglichen
weitgehende Regulationsvorginge.»

Die animalen und vegetativen Tendenzen sind nicht gleichmiBig iiber den
Keim verbreitet. An den beiden Polen befindet sich je ein Gebiet mit hdchster
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Intensitit der Tendenzen. In der Uberschneidungszone nimmt sie abgestuft ab.
So enthilt veg., vorwiegend vegetative und schwache animale Tendenzen,
veg.; dagegen stirkere animale und schwichere vegetative Tendenzen. Die
Entwicklungstendenzen zeigen also ein «Gefdlle» threr Stirke von den Polen
in die Uberschneidungszone. Die beiden Blastemfelder besitzen je ein « Gefille
oder einen Gradienten der Intensitit der Entwicklungstendenzen». (Gefille-
hypothese von RUNNSTROM, HORSTADIUS und LINDAHL.)

§ 17. Feststellung der Stirke animaler und vegetativer Entwicklungstendenzen.
mit Hilfe der Transplaniationsmethode von HORSTADIUS

Die in § 14 beschriebenen Isolationsversuche haben gezeigt, daB3 die ani-
malen und die vegetativen Tendenzen an den entsprechenden Polen am
starksten sind und von dort aus gegen den Aquator hin immer mehr abnehmen.
Die Richtigkeit dieser Annahme wird nun durch die von HORsTADIUS (1935)
ausgefilhrten Transplantationsexperimente weiter gestiitzt. In diesen Ver-
suchen wurden Keimteile mit verschieden starken Tendenzen kombiniert.
Das Ergebnis einer bestimmten Kombination ist selten einheitlich, es ent-
stehen in der Regel verschiedene Varianten. Mit Hilfe der Anormogenesen-
tabelle (§ 14) lassen sich diese Varianten ordnen. Siamtliche hier erwihnten
Befunde von HORSTADIUS sind in der Tabelle 3 zusammengefaBt.

Versuch 1. Kombination dev einzelnen Zellkvinze des 64-Zellenstadiums mit ver-
schiedenen Mengen von Mikvomeren (1, 2 und 4 Mikromeren). (Tab.3,1.-4.)

an.; (stark animal; als Isolat 100 9% a9) kombiniert mit 1, 2 oder 4 Mikromeren.
Mit der Zunahme des Mikromerenquantums treten mehr und mehr
pluteusdhnliche Formen auf (219, 419% und 829%) und die extremen
animalen Formen nehmen ab (379, 28% und 09%,).

Ergebnis: an., braucht 4 Mikromeren, um eine hohe Zahl von Normogenesen
zu liefern.

an., (weniger stark animal; als Isolat 599 a9, 269% a8 und 15% a7). Hier
geben bereits 1 und 2 Mikromeren ein Maximum an pluteusihnlichen
Formen. 4 Mikromeren verschieben bereits die Variationsbreite auf die
vegetative Seite.

Ergebnis: an., braucht 1—2 Mikromeren, um eine hohe Zahl von Normogenesen
zu liefern.

veg.; (Uberschneidungszone; als Isolat vor allem animale Ubergangstypen).
Hier geben schon 1 oder 2 Mikromeren stark vegetativ betonte Uber-
gangstypen, 4 Mikromeren bereits extreme vegetative Formen.

Ergebnis: veg., gibt auch mit der kleinsten Mikromerenmenge bereits vegetative
Anormogenesen.

Gesamiergebnis: Diese Versuche zeigen sehr klar, daB die Stirke der ani-
malen Tendenzen vom animalen Pol aus stark abnimmt. Einmal duBert sich
die Stirke der animalen Tendenzen in der Differenzierungsleistung der Isolate
und dann in der Zahl der Mikromeren, die nétig sind, um eine groBe Zahl
von Normogenesen zu induzieren.
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Entwickiungsleistungen verschiedener Keimfragmente und Keimkombinationen
(nach HORrsTADIUS 1935) (Alle Angaben in /)

an an. veg. veg. Uber- gegA
Art Absol| Stark ani- Ubergang Fluteus No.| Pluteus g:ang, over g:s(i:
der Keim- Keim-| mal(Abb.6) (Abb. ) (Abb. (Abb. 8) ide Larve | .o
fragmente zahl 7d, €) (Abb: 8d, €)| (Abb.
918176 |5|4[3[2|1|Noj1|2]|3|4]|5](686 if)
l:an., . . . | 50 100
an,+1Mi | 19 {37 5} 5 32 16| 5
an.,+2Mi | 39 | 28/10| 3| 3/{10| 5 131810
an.;+4Mi | 17 6 12{30(17] 35
2:an., . 27 | 5912615
an.,+1 Mi 6 17 33|50
an,+2Mi | 12 | 8§ 8 17|142] 8 17
an.,+4Mi | 10 30( 20| 20 30
3:veg.,. . .| 53 |26 4 47(19 4
veg.,+1Mi| 9 44 12 44
veg.,+2Mi| 9 22 45 33
veg.,+4Mi| 7 29 71
4:veg.,. 13 46 54
5a): 8+2+2| 39 3 5 92
b) 8+1+1 | 24 88112
c) 8+440 3 100
d) 842+0| 54 15 7 37|34 7
e) 841407 35 6] 9131(29(25
fy 84440 66 17113(20|20| 4|26
g) 8 . 5311920 8l

=

=

Versuch 2, Kombination der animalen Kalotte mit abnehmenden Mengen
von veg. Material. (Tab.3,5.)

veg. Teil mit an.
Mikromeren
(ganzes veg.
Gefille er-
halten)

veg. Teil ohne an.
Mikromeren
(hochster
Punkt des
veg. Gefilles
entfernt)

an.

an.

an.

an.

Kal. + ¥, veg. Hilfte

Kal. + 14 veg. Hilfte

Kal. +no. Makromerenzahl

Kal. + Y% Makromerenzahl

Kal. + ¥, Makromerenzahl

Kal. 4+ 1/ Makromerenzahl

|
|
|
|

909, normal

709 Pluteus al

0%, Ubergangstypen
1009, normal

679 Pluteusartige

119 an. Ubergangstypen
(Variabilitét)

499 Pluteusartige

119, an. Ubergangstypen
(groBe Variabilitit)

289%, Pluteusartige

489 an. Ubergangstypen
159, an. Formen

(groBe Variabilitit)
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Das Ergebnis von Versuch 2a zeigt, daB das normale vegetative Material
auf die Hilfte reduziert werden kann, ohne di¢ Normogenese wesentlich zu
stéren, ja sogar 1 geniigt, um noch eine groe Zahl von Pluteusformen ent-
stehen zu lassen. Die Abweichung von den normalen Massenproportionen
kann also recht erheblich sein, wenn das vorhandene vegetative Gefille in
seiner ganzen Ausdehnung erhalten bleibt.

Wesentlich anders fillt das Resultat aus, wenn das vegetative Material
ohne Mikromeren, d. h. ein reduziertes vegetatives Gefille verwendet wird.
Nur die Normalzahl von 4 Makromeren gibt eine vollstindige Normogenese.
Wird die Menge der Makromeren vermindert, so zeigt sich folgendes:

1. Mit abnehmender Zahl der Makromeren treten immer weniger Pluteus-
artige auf und die Zahl der Ubergangsformen nimmt zu. Dies entspricht der
Abnahme der vegetativen Tendenzen.

2. Die Streuungsbreite in diesen Versuchen ist groB. Es treten 5—6 mehr oder
weniger animale Typenklassen nebeneinander auf. Dies erinnert an die Streu-
ungsbreite, welche die Entwicklung von veg.; als Isolat zeigt. Es ergibt sich
also, dass die Strewungsbreite fiir gewisse Fragmente und Kombinationen
geradezu charakteristisch ist.

Bei einer weniger genauen Kenntnis der Versuchszahlen von HORSTADIUS,
und der darauf beruhenden theoretischen Vorstellungen von RUNNSTROM,
HoORsTADIUS und LINDAHL kime man leicht dazu, anzunehmen, daB inter-
mediire Typen («Ubergangstypen»), die zwischen dem einseitig differenzierten
Typus und dem Pluteus liegen, regelmiBig und ohne groBe Variabilitit durch
‘Keimkombination erhalten werden kénnten, in denen die animale oder die
vegetative Komponente graduell abgeschwicht ist, wihrend die andere Kom-
ponente konstant gehalten wird. Die Schemata, die HORSTADIUS publiziert hat,
begiinstigen eine solche Auffassung. Sie entsprechen aber durchaus nicht
den zahlenmiBigen Resultaten des Verfassers, wie unsere Tabellen, die sich
auf die Versuchszahlen von HORSTADIUS stiitzen, klar erkennen lassen.

Wohl lassen sich, wie die oben erwihnten Versuche zeigen, durch das Ver-
fahren der graduellen Abschwichung einer Komponente auch intermediire
Typen erzielen. Aber gleichzeitig nimmt auch die Strewung der Versuchs-
vesultate stark zu. Diese Tatsache ist bisher viel zu wenig beachtet worden.
Es ist aber diese Variabilitit nicht richtungslos, sondern jede Kombination
von Keimfragmenten ergibt ein Variationsbild, das nur fiir sie bezeichnend
ist. So sahen wir in dem Versuch 2b, daB sich der Variationsbereich als Ganzes
immer mehr gegen den animalen Typus verschiebt, je mehr die vegetative
Komponente abgeschwicht ist. Wir diirfen also als Kennzeichnung fiir das
Resultat einer Keimkombination nicht einen einzigen Typus herausgreifen,
sondern miissen stets die gesamte Streuungsbreite angeben.

Wir haben somit folgende Erscheinungen bei der Auswertung der Trans-
plantationsexperimente zu beachten:

1. Die Korrelation einer bestimmten morphologischen Variationsbreite mit
einer bestimmten Kombination von animalen und vegetativen Keimfragmenten.
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2. Die Verschiebung der morphologischen Variationsbreite bei Verschiebung
des Verhiltnisses zwischen animaler und vegetativer Komponente.

3. Die gréBere Streuung der Verteilung bei starker Abschwichung der
animalen oder der vegetativen Komponente (Verminderung des steilen vege-
tativen Gefilles).

4. Die geringe Streuung bei starken einseitigen Tendenzen oder bei der
Kombination starker animaler und vegetativer Gefille.

Die Stirke der animalen und der vegetativen Gefille kann nach diesen Fest-
stellungen stets nur aus der gesamten Variabilitit abgelesen werden.

1. Starke unbalancierte Gefille geben extreme Varianten mit geringer
Variabilitdt (an., oder veg., als Isolat).

2. Starke animale und starke vegetative Tendenzen kombiniert geben (sogar
bei weitgehender Abweichung von den normalen Massenproportionen) Normo-
genese mit geringer Variabilitat (z. B. an.; + an., + 4 Mikromeren).

3. Steile Gefille kombiniert mit flachen Gefillen (animale Hilfte kom-
biniert mit wenigen Makromeren s. Versuch 2b; ein volles vegetatives und
ein flaches animales Gefille enthalten die vegetativen Hilften, s. Tabelle 4,4)
geben Normogenesen und Anomorgonesen mit starker Variabilitit.

4. Ein flaches animales Gefille kombiniert mit einem flachen vegetativen Ge-
fille (veg.q als Isolat) ergibt groBe Variabilitit und verlangsamte Entwicklung.

Wie die Versuche von HORSTADIUS erkennen lassen, kann die Steilheit
der animalen und vegetativen Gefille von Eisatz zu Eisatz stark schwanken.
Beim «subiquatorialen» Eitypus kann das animale Gefille erheblich abge-
schwicht sein. Dementsprechend sind die Entwicklungsleistungen bei allen
Versuchskategorien stirker nach der vegetativen Seite der anormogenetischen
Reihe verschoben, als bei den «normalen» Eisitzen. Auch Eisitze, in denen
das Umgekehrte der Fall ist, ndmlich eine Abschwichung des vegetativen
Gefilles, wurden von HORSTADIUS und STROMBERG (1940) beschrieben. '

§ 18. Die Eigenschaften
des animalen und des vegetativen Funktionszustandes

Eine Erscheinung, die, wie wir in § 17 sahen, fiir die Wirkungsweise des
animalen und des vegetativen Funktionszustandes besonders bezeichnend ist,
ist die Breite der Streuung der morphologischen Varianten in den verschiedenen
Experimenten. Wichtig ist es vor allem, daB3 bei Abschwichung des Gefilles
der einen Komponente nicht einfach eine bestimmte Resultante (aus der
Stiarke animaler und vegetativer Tendenzen) in groBer Zahl und ohne starke
Streuung auftritt. Vielmehr wird die Reaktion zwischen der iiberstarken und
der abgeschwichten Komponente viel labiler und weniger eindeutig bestimmi,
als bei gleichstarken Komponenten. Es besteht z. B. bei der Kombination der
animalen Kalotte mit /g der normalen Makromerenzahl sowohl die Méglich-
keit, daB eine Normogenese (23%,) oder eine sehr stark animal gerichtete
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Anormogenese (15%) auftreten kann. Dies zeigt, daB das Quantum des Aus-
gangsmaterials allein, das bei allen Versuchskeimen des erwihnten Versuches
ungefihr dasselbe ist, die Entwicklungsleistung nicht eindeutig bestimmi, sondern
daB auch die Steilheit der Gefille von Bedeutung ist.

Betrachten wir diese Verhéltnisse etwas genauer. Der umfangreiche animale
Bezirk bringt relativ starke morphogenetische Tendenzen mit. Das wenig um-
fangreiche vegetative Material ist Triger eines rdumlich wenig ausgedehnten
vegetativen Funktionszustandes, wihrend der animale Funktionszustand von
einem groBen Bezirk getragen wird. Fiir die Normogenese, die in 239, der
Fille eintritt, muB ein Gleichgewicht zwischen beiden Funktionszustinden her-
gestellt werden, das dem normalen Zustande annihernd entspricht und in dem
eine Einschrinkung des animalen und eine Ausbreitung des vegetativen Funk-
tionszustandes erfolgen muB.

Es muB «das normogenetische Gleichgewicht» der beiden Blastemfelder, des
animalen und des vegetativen, erreicht werden. Fiir die animale Anormogenese
muB dagegen ein Zustand beibehalten werden, der ungefihr dem Zustand bei
der Operation entspricht, d. h. der vegetative Funktionszustand bleibt stark
reduziert. Beide Gleichgewichte sind bei der genannten Versuchsanordnung
anndhernd gleich wahrscheinlich. [Normal: (Typus a6 + a5) = 239, : 279,.]
Dieser merkwiirdige Umstand, daB trotz der gestérten Materialproportionen
das normogenetische Gleichgewicht doch noch mit einiger Wahrscheinlichkeit
erreicht werden kann, zeigt, da3 neben der Materialproportion zu Versuchs-
beginn noch andere Umstinde entscheidend sein miissen. Offenbar stellt das
normogenetische Gleichgewicht des animalen und des vegetativen Funktionszu-
standes einen besonders wahrscheinlichen Zustand dar, der auch dann noch er-
reicht werden kann, wenn die Stidrke der Gefille erheblich von der Norm ab-
weicht. Auch bei anderen entwicklungsmechanischen Vorgingen scheint das
normogenetische Gleichgewicht bevorzugt zu sein, selbst bei starker Stérung
der Induktionsfaktoren (Borstenbildung der Bonellia BALTZER 1937, Seltenheit
intermedidrer Typen zwischen Epidermis und Neuralmaterial bei Amphibien).

Die Realisierung der verschiedenen Typen der anormogenetischen Varianten
hingt nach dem Gesagten von zwei Umstinden ab:

1. Von dem Umstand, daB das normogenetische Gleichgewicht gegeniiber den
anormogenetischen Ubergangstypen eine Vorzugsstellung einnimmt, d. h. daB
auch bei Abschwichung der Gefille seine Realtsierung relativ wahrscheinlich ist
gegeniiber der Realisierung von Ubergangstypen.

2. Von der Steilheit und der Stirke der beteiligten animalen und vegetativen
Tendenzen. (15 vegetative Hilfte ist 4quivalent der normalen Makromerenzahl
ohne Mikromeren.)

Beriicksichtigt man die in 1 festgestellte Erscheinung und ihre Bedeutung
fiir die Streuung der morphologischen Varianten, so lassen sich, wie schon in
§ 17 gesagt, aus der Verschiebung der gesamten Variationsbereiche brauchbare
Schliisse auf die Vertetlung der animalen und der vegetativen Tendenzen in den
einzelnen Keimregionen ziehen. Der animalste Bereich besitzt die stirksten
animalen Tendenzen, wihrend umgekehrt die Mikromeren, die sich als stark
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festgelegt erweisen, den vegetativen Funktionszustand sehr verstirken oder
sogar im animalen Material neu aktivieren kénnen. Die Mikromeren funk-
tionieren vor allem als «Induktorenn des vegetativen Zustandes, wobeli ihre eigene
Differenzierungsleistung auf die Skelettbildung beschrinkt bleibt. Im Gegen-
satz dazu kann das animale Material nach Induktion alle Organe bilden. Auch
der veg., Kranz besitzt starke vegetative Tendenzen, zugleich aber die Fihig-
keit regulativ Ektoderm zu bilden. Die mittleren Bezirke an., und veg.,, also
prisumptives Ektoderm, sind Triger eines abgeschwichten vegetativen und
animalen Funktionszustandes (Uberschneidungszone). Alle isolierten Krinze
des 64-Zellenstadiums, sind fiir sich allein nicht imstande, das normogenetische
Gleichgewicht einzustellen.

Aus dem letzterwihnten Befund bekommt man den Eindruck, da8 das an
sich sehr wahrscheinliche normogenetische Gleichgewicht nur dann erreicht
werden kann, wenn ein gewisses Mindestquantum von animalen und vegetativen
Tendenzen in einem Fragment enthalten ist. In der Uberschneidungszone
scheinen die beiden Tendenzen stark «verdiinnt» zu sein, und diese «Verdiin-
nung» scheint auch fiir die auffallend verlangsamte Entwicklung der veg.,-
Fragmente verantwortlich zu sein. Diese Erscheinungen geben Hinweise auf
die stofflichen Grundlagen der animalen und vegetativen Tendenzen und sollen
deshalb an geeigneter Stelle noch ausfiihrlicher betrachtet werden.

§ 19. «Anlagenmuster» oder «Muster von polaren Blastemfeldern»
im Seeigeler?

Wir haben in § 13 die Frage gestellt, wie weit im Seeigelei spezifische Ent-
wicklungstendenzen fiir die einzelnen Organe in bestimmten Eiregionen bereit
liegen. Es sollte gepriift werden, ob im Seeigelei bereits ein richtiges «Anlagen-
muster» vorliegt. Betrachten wir die in den vorhergehenden Paragraphen dar-
gestellten Ergebnisse, so miissen wir sagen, daB diese Formulierung den Tat-
sachen nicht ganz gerecht wird. Ein eigentliches Anlagenmuster 148t sich im
Seeigelei nicht nachweisen, sondern nur eine allgemeine polare Organisation, be-
stehend aus den Blastemfeldern des animalen und des vegetativen Funktions-
zustandes.

Fiir das Zustandekommen der Normalentwicklung ist zwar ein bestimmtes
normogenetisches Verhiltnis der Funktionszustinde des animalen und des
vegetativen Blastemfeldes erforderlich, es kommt aber nicht darauf an, daB
bestimmte Keimregionen an einer Keimkombination beteiligt sind. Ferner ist
nicht die absolute Stirke der Tendenzen maflgebend, sondern nur das Ver-
hiltnis der animalen und vegetativen Tendenzen. Das stark animale Frag-
ment an., gibt mit den stark vegetativen Mikromeren einen ebenso guten
Pluteus, wie das schwicher animale Fragment an., mit dem schwach vege-
tativen Fragment veg., (HORsTADIUS 1936). Bei der schwachen Kombination
wird genau so wie bei der starken ein animaler und ein vegetativer Pol von
normaler morphogenetischer Leistung gebildet.

Lehmann 5
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In der Tatsache, daB die héchste noch vorhandene Gefillestufe eines schwa-
chen Fragments die héchste morphogenetische Leistung {ibernehmen kann,
driickt sich nach LINDAHL (1941) das Prinzip der polaren Dominanz aus. Stellt
sich in einem Fragment eines Blastemfeldes ein neuer polar dominanter Be-
reich ein, so bezeichnen wir das als einen Vorgang der «Selbstorganisationy.
Denn diese Neuzentrierung des Fragmentes spielt sich autonom im Fragment
ab. Auf dieser selbstorganisatorischen Fahigkeit zur Ubernahme der polaren
Dominanz durch rangniedrigere Gefillestufen eines Blastemfeldes beruht nicht
nur das Regulationsvermdgen des Echinodermen-, sondern auch des Amphi-
bienkeimes. Somit ist die Erscheinung der polaven Dominanz eine wesentliche
selbstorganisatorische Leistung regulationsfihiger Keimieile.

Die Entwicklungsmechanik des Seeigelkeimes ist aber damit nicht erklirt,
daB wir die polar strukturierten Blastemfelder des animalen und des vege-
tativen Bereiches und ihre Eigenschaften erfaBt haben, denn diese Felder
reprisentieren noch kein Anlagenmuster. Was hier fiir das Seeigelei gezeigt
wurde, gilt wohl auch fiir die meisten anderen tierischen Eier. Wohl lassen sich
bei den meisten Formen am Ei Areale mit verschiedenen Funktionszustinden
nachweisen, aber ein eigentliches «Muster von organbildenden Keimbereichen»
ist bisher fiir kein einziges Ei im Augenblick der Befruchtung nachgewiesen
worden (s. a. SEIDEL, Bock und KRAUSE 1940).

Die beiden Funktionszustinde des Seeigeleies zeigen eine polare Anordnung.
Dieses typische Muster von Funktionszustinden kann als wmorphogenetischer
Funktionskomplex» bezeichnet werden (LEEMANN 1937 c). Ahnlich wie in kom-
plexen Metallsalzen verschiedene Radikale in einem typischen Muster zu-
sammengefiigt sind, zeigen die Funktionszustinde im Funktionskomplex eine
charakteristische Topik. Wahrscheinlich stellen die meisten tierischen Eier
zu Beginn der Entwicklung solche Funktionskomplexe dar, die aus 2 oder mehr
plastischen und polaren Blastemfeldern mit charakteristischen Funktionszu-
stdnden in einem typischen Muster aufgebaut sind.

So haben wir auf jungen Stadien wohl ein Muster im jungen Seeigelkeim,
aber dieses stellt noch bei weitem kein Muster von «organbildenden Arealen»
dar. Diese entstehen erst spiter, als kombinative Einheitsleistung, durch die
Wechselwirkung der animalen und vegetativen Tendenzen und Einfliisse. Die
Entwicklung des Seeigelkeimes mu8 also, beginnend mit den relativ einfach
strukturierten polaren Blastemfeldern, eine Reihe von Zwischenstufen durch-
laufen, in denen Schritt fiir Schritt die normale Topogenese der Gastrula und
des Pluteus vorbereitet wird (s. § 23).

Dieser Periode, in der also die eigentlichen organbildenden Territorien ange-
legt werden, haben wir uns nun zuzuwenden. Wir wollen versuchen festzu-
stellen, wann und wie die charakteristischen Eigenschaften der einzelnen Organ-
bereiche allméhlich zum Vorschein kommen. Es muB sich zeigen lassen, wie
einzelne Fragmente bestimmter Keimregionen im Laufe der Entwicklung mehr
und mehr die allgemeinen animal-vegetativen Eigenschaften verlieren und da-
fiir die speziellen Eigenschaften eines Organterritoriums erwerben.
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§ 20. Die Anderung der animal-vegetativen Entwicklungsleistungen der
Keimfragmente von der Periode des 32-Zellers bis zuy Periode der Gastrula

Die Versuche von HORSTADIUS (1935/36) zeigen zahlenmiBig, wie sich die
Entwicklungsleistungen der isolierten animalen und vegetativen Keimregionen
vom Stadium des 64-Zellers bis zur beginnenden Gastrula verdndern. Um die
Resultate untereinander vergleichen zu kénnen, wurden alle absoluten Ver-
suchszahlen von HORSTADIUS in Prozentwerte umgerechnet. Wir beginnen auch
hier mit der Betrachtung animaler Merkmale (Tabelle 4).

Abb. 9
Anderung der Entwicklungsleistungen des isolierten animalen Bereiches in Abhingigkeit vom Ent-
wicklungsalter. (Gezeichnet auf Grund der Angaben von HorsTaD1US 1935.) — a) Die zunehmende
Hemmung der Ausbreitungstendenzen des Wimperschopfes, gezeigt an der Haufigkeit der wich-
tigsten Ausbreitungstypen. b) Die allmihliche Ausbildung organbildender Areale im an. Bereich,
gezeigt an der Zunahme der Keime mit Flimmerband und Oralfeld und der Abnahme der Zilien-
blastulae. Weitere Erklidrungen s. Text.
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1. Bildung des Wimperschopfes (Abb. 9a). Normalerweise wird der Wimper-
schopf bei 20°% nach 8 Stunden gebildet. Es werden hier 7 Klassen der Aus-
breitung betrachtet (vergleiche Normogenese § 9 und animale Anormogenese
§ 14a): 3y, 3, s, Ya, Y Yer Ys- 3/, wird als Klasse 1 bezeichnet, der normale
Ausbreitungszustand von 1/ als Klasse 7. Die dazwischen liegenden Werte
werden ihrer Reihenfolge entsprechend numeriert. Animale Halbkeime, isoliert
von 32-Zellern und runden Blastulae (Alter 4 und 6 Stunden), ergeben alle
7 Klassen, vom 3/, Typ bis zum !/ Typ. Dabei gehort beim 32-Zeller (4 Std.)
die Hauptmasse der Keime (699,) zu den Typen mit starker Ausbreitung (3/,,
%[5, 1/,) wahrend diese Zahl bei (6 Std.) runden Blastulae bereits auf 409, ge-
sunken ist. Bei Zilienblastulae (8 Std.) erreicht sie 0. Die Periode, in der der
Wimperschopf erscheint, bedeutet also eine wichtige Determinationsphase fiir
die animale Hilfte. In dieser Periode ist durch die vegetativen Einfliisse (s. u.)
eine extreme Ausbreitung (?/; bis 1/,) endgiiltig unterdriickt und der Normal-
umfang des Wimperschopfes relativ genau festgelegt worden. Diese Unter-
driickung der Ausbreitungstendenzen scheint allmihlich vor sich zu gehen. Sie
ist wesentlich stirker bei runden Blastulae (6 Std.) als bei 32-Zellern. Animale
Hilften, die spdter als 8 Stunden isoliert wurden, kénnen eine geringe Aus-
breitung des Wimperschopfes zeigen, doch die gréBte Anzahl der Keime gehort
dem Typus /¢ und /4 an.

Enge und weite diquatoriale Schniirung von Seeigelkeimen (HOrRsTaDIUS 1938).— a) Enge Schniirung
gestattet Ausbreitung des Wimperschopfes und b) starke Entwicklung des Flimmerbandes. c) Weite
Schniirung ermdglicht normale Entwicklung des Wimperschopfes und d) des Flimmerbandes.
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Die hemmende Wirkung der vegetativen Hilfte auf den Wimperschopf
kommt #nur bei normaler Kontaktbreite zwischen animaler und vegetativer
Hilfte zustande (Abb. 10c und d). Wird die Kontaktfliche durch dquatoriale
Schniirung verringert, so erfolgt eine schwache Ausbreitung (Abb. 10a und b)
des Wimperschopfes (HOrRsTADIUS 1938). Dieser Befund spricht sehr dalfiir,
daB es stoffliche, von der vegetativen Hilfte ausgehende Wirkungen sind,
welche den Wimperschopf beeinflussen.

2. Organisierung animaler Hdlften (Abb. 9b). Das Differenzierungsvermégen
verschieden alter Halften dndert sich in der gleichen Periode wie die Ausbrei-
tung des Wimperschopfes. Die Tendenz zur Ausbildung einer Zilienblastula,
die bei 32-Zellern noch 559, betrigt, sinkt auf 189, bei runden Blastulae und
schwankt bei dlteren Keimen zwischen 99, und 209%,. Die Tendenz zur Bildung
einer Blastula mit Flimmerband verstirkt sich gleichmiBig. Sie betragt 69, bei
32-Zellern, 29%, bei runden Blastulae, 40%, bei Zilienblastulae und 659%, bei
schwimmenden Blastulae.

Die stirksten Verinderungen treten auf zwischen dem Stadium des 32-
Zellers und der schwimmenden Blastulae. Gleichzeittg mit der Unierdriickung
der Ausbreitungstendenzen des Wimperschopfes werden die Tendenzen zur Bil-
dung des Flimmerbandes sehr verstirkt und damit die Grundlagen fiir das Muster
des Oralfeldes (Ventralseite) gegeben. Mit diesen Vorgingen ist auch die Vorbe-
reitung der bilateralen Symmetrie verbunden. Damit ist eine weitgehende Or-
ganisierung des animalen Bereiches zustande gekommen und das eigentliche
Anlagenmuster tritt in Erscheinung.

3. Ansprechbarkeit animaler Hilften auf induzierende Wirkungen von Mikro-
meren (Abb. 11a). Auch hier sind animale Hélften, die von 4- und 6-stiindigen
Keimen stammen (s. § 14) deutlich verschieden von &dlterem Material. Nur bei
32-Zellern und runden Blastulae kénnen Plutei (no. Pl.) mit normalem Darm
induziert werden. Plutei mit zu kleinem Darm (an. P1.) treten wesentlich linger
auf, in groBerer Zahl (409,) noch bei animalen Halften von Zilienblastulae, bei
fertigen Mesenchymblastulae erscheinen sie nicht mehr. Bilaterale, vom
Pluteusbau abweichende Formen, die bei 32-Zellern und runden Blastulae selten
sind, treten haufiger auf bei Zilienblastulae und schwimmenden Blastulae. Die
Reaktionsméglichkeit zur Pluteusbildung sinkt von der Zilienblastula zur
schwimmenden Blastula stark ab. Gleichzeitig erlischt auch die Fahigkeit zur
Darmbildung bei der GroBzahl der Keime. Bei jungen Stadien sind darmlose
Keime ziemlich selten, dann nehmen sie allmihlich zu (32-Z. 79, 1. Bl. 219,
Zilbl. 299,). Bei schwimmenden Blastulae steigt die Zahl auf 48%,, bei begin-
nenden Mesenchymblastulae auf 809%,. Somit ist fiir die Induktion der Ento-
dermbildung die Periode zwischen schwimmender und Mesenchymblastula
kritisch.

4. Die Differenzierung vegetativer Halften nach Isolierung auf verschiedenen
Stadien (Abb. 11b). Vegetative Hilften bauen sich auf aus prasumptivem Ekto-
derm der Analseite, prisumptivem Entoderm und Mikromeren. Trotz den
starken vegetativen Kriften und dem unverhiltnismaBig geringen animalen
Anteil bilden solche Hilften relativ oft auch Plutei. Die Fahigkeit zur Bildung
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Abb. 11

a) Entwicklungsleistungen von animalen Hilften nach Implantation von Mikromeren in ver-
schieden alte Stadien. b) Entwicklungsleistungen der vegetativen Halften nach Isolierung auf ver-
schiedenen Stadien. Gezeichnet auf Grund der Angaben von HOrstabprus (1935).

normaler Plutei (no. Pl.) bleibt auffallend lange erhalten, ndmlich bis zur be-
ginnenden Gastrula. Die grof8te Zahl der Plutei entsteht bei Isolaten von 32-
Zellern, runden Blastulae und Zilienblastulae (50%,, 369, 529,). Von der
schwimmenden Blastula bis zur beginnenden Gastrula sinkt ihre Zahl stark ab
(259, 179%,, 109%,). Der vegetativste Typ (ov. L.) der ovoiden Larve (v4—v6)
erreicht ein Maximum bei Zilienblastulae und erscheint zum letzten Mal bei
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fertigen Mesenchymblastulae. Gegenldufig zur Zahl der stark vegetativen
ovoiden Typen ist die Zahl der schwicher vegetativen Pluteusformen (veg. Pl.)
ohne Oralarme (v2, v3). Die Oralarme werden normalerweise vom animalsten
Ektoderm gebildet. Thr Fehlen deutet entweder auf einen mosaikartigen Aus-
fall des animalsten Bereiches, oder auf ein Uberwiegen vegetativer Wirkungen
hin. Es scheint als ob dieser Bezirk zuerst festgelegt wird. In geringerer Zahl
bei Isolaten von runden Blastulae, Wimperschopf- und schwimmenden Bla-
stulae auftretend, werden die Plutei ohne Oralarme zum hiufigsten Typus bei
Isolaten von fertigen Mesenchymblastulae und beginnenden Gastrulae.

§ 21. Die Festlegung der dorsoventralen Organisation

An der bilateral gebauten Pluteuslarve unterscheidet man eine dorsale und
eine ventrale Seite. Die «ventrale» Region umfaBt die reicher differenzierten
Bezirke des Pluteus, ndmlich das Mundfeld, das von der Wimperschnur um-
geben ist, sowie die Analseite vom Mundfeld bis zum Anus (s. Abb. 3i). Die
Dorsalseite besteht aus der Analseite vom Anus bis zum Scheitelpol und aus
der ganzen Abanalseite. Sie enthilt also weniger reich differenzierte Bereiche.
Welche Faktoren bewirken nun, daB eine Seite der Gastrula zur ventralen, die
andere zur dorsalen Seite wird?

a) Die dorsoventrale Organisation auf dem Eistadium

Die bis jetzt dargestellten Versuche lassen erkennen, dafB rein animale oder
rein vegetative Fragmente keine bilaterale und auch keine dorsoventrale Or-
ganisation zeigen. Diese kommt also nur zustande, wenn ein gewisses, nahezu
normales Gleichgewicht des animalen und des vegetativen Funktionszustandes
besteht. Es fragt sich nun, ob schon auf jungen Furchungsstadien eine dorso-
ventrale Organisation nachzuweisen sei. HORsTADIUS und WoLsKY (1936) hal-
bierten junge Furchungsstadien und markierten die Schnittfliche mit Nilblau
(Abb. 12a und b). So wurden zahlreiche komplementire Paare hergestellt.
Wurden die Keime bilateral symmetrisch halbiert, so traten leichte innen-
stindige Defekte auf, aber die dorsoventrale Organisation blieb unverdndert.
Erhielt dagegen das eine Fragment die prasumptive ventrale und das andere
Fragment die priasumptive dorsale Hilfte zugeteilt, so entwickelte sich die
dorsoventrale Organisation in der ventralen Héilfte herkunftsgemil3 (Abb.
12b, ¢), in der dorsalen wurde sie aber im Vergleich zum urspriinglichen Gefille
invertiert (Abb. 12a, d). So entwickelte sich die Ventralseite dieses Fragments
auf der urspriinglich dorsalen Seite. Demnach besteht schon auf jungen Fur-
chungsstadien eine deutliche dorsoventrale Organisation. Weitere Versuche
machen ihr Vorhandensein schon beim befruchteten Ei wahrscheinlich.

LiNpAHL (1932) streckte Eier, indem er sie durch eine sehr enge Pipette
saugte. Dabei markierte er das nach hinten liegende Ende der gestreckten Eier
mit Nilblau. War die Anfiarbung nur schwach, so entwickelte sich das hintere
Ende zur Ventralseite, war die Firbung aber so stark, daB sie schidigend
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wirkte, dann entwickelte sich das hintere Ende zur Dorsalseite. Es ist denkbar,
daB bei der starken Streckung des Eies in der Pipette die Eirinde Struktur-
verinderungen erleidet. Wie wir spiter sehen werden, scheint die Rinde die
strukturelle Determinante des dorsoventralen Gefilles zu tragen. Es erscheint
nun als moglich, da3 diese durch die starke Deformation in der Pipette beein-
fluBt wird, wobei das weniger beanspruchte hintere Ende ventral disponiert
wird. Diese Disposition kann durch Schidigung mit Nilblau aufgehoben werden
(s. auch § 42).

Abb. 12

Entwicklungsleistungen dorsaler und ventraler Fragmente (nach HOrsTaDIUS und WoLskY 1936).
a-d) Entwicklung dorsaler und ventraler Fragmente nach Durchschneidung auf dem Stadium des
unbefruchteten Eies. Die Schnittfliche ist angefirbt. Man beachte die reichere Entfaltung der
ventralen Halfte, die keinerlei Defekte zeigt, und die kiimmerliche Entwicklung des dorsalen
Fragmentes. e und f) Vollige Mosaikentwicklung des dorsalen und ventralen Fragmentes, nach
Durchschneidung des Ganzkeimes auf dem Gastrulastadium. Weitere Erklirungen s. Text.

b) Die Festlegung der Ventralseite ber verschieden alten Fragmenten

Schon Meridionalhdlften vom 2- bis 32-Zellenstadium zeigen geringfiigige
Unterschiede in ihrer Differenzierung je nachdem sie rechte oder linke, dorsale
oder ventrale Hilften des wahrscheinlich schon vor der Befruchtung bilateral
gebauten Eies darstellen (HORsTADIUS und WoLsky 1936). Im dorsalen
Partner wird die dorsoventrale Achse nach der Durchschneidung invertiert
(Abb. 12a—d). Bis zur runden Blastula bleiben die Verhiltnisse so, bei Meri-
dionalhdlften von schwimmenden Blastulae waren nur 229, vom regelméaBigen
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Typus, bei 789, war die Schnittseite stark in der Entwicklung zuriickgeblieben.
Bei Hilften von beginnenden Mesenchymblastulae gehérten alle Keime zum
halbdeterminierten Typus, bei Hilften von beginnenden Gastrulae gehérten
nur 6% zum Zwischentypus, 949, gaben halbe Plutei (Abb. 12 e, f).

Die Fahigkeit zur Inversion erlischt nicht schlagartig. Bei Halften von be-
ginnenden Mesenchymblastulae konnten 2 konkurrierende Ventralseiten auf-
treten, eine invertierte und eine dem urspriinglichen Gefille entsprechende,
wobei dann eine der beiden Seiten weiterhin die Oberhand gewinnt.

Somit finden wir folgende Phasen: bis zur Zilienblastula ist eine vollstindige
Inversion der Symmetrie méglich. Von der schwimmenden Blastula bis zur be-
ginnenden Mesenchymblastula ist die Inversion der prasumptiven Dorsalhilfte
verzogert, bei der beginnenden Gastrula ist die Festlegung von Dorsal- und
Ventralseite endgiiltig erfolgt.

§ 22. Wichtige Phasen in der Festlegung des Musters der Primitivorgane

Die Ubersicht des § 17 ergibt, daB es keine kurze «Determinationsphase»
beim Seeigelkeim gibt, in der der Bauplan des Pluteus auf einmal angelegt
wird. Vielmehr wird das Muster der Primitivorgane Schritt fiir Schritt in der
Periode vom 32-Zeller bis zur beginnenden Gastrula ausgebildet. Allmihlich
wird der Funktionskomplex des Eies, der aus dem animalen und dem vegeta-
tiven Funktionszustand besteht, in ein eigentliches Anlagemmuster der Primitiv-
organe umgewandelt. Wir sehen, daB sich diese Veranderungen in einer Periode
vollziehen, in der keine sehr wesentlichen Formanderungen oder Verlagerungen
von groBeren Plasmabezirken, also keine topogenetischen Prozesse vor sich
gehen. Im wesentlichen spielen sich die Wandlungen des entwicklungsmecha-
nischen Musters am hohlkugeligen Keim ab. Beim Seeigelkeim gibt es keinc
solche Verzahnung von Bewegungsvorgingen und Induktionsvorgingen, wie
sie SEIDEL ganz allgemein fiir die Insekten festgestellt hat. Hier werden also
die Verinderungen des entwicklungsmechanischen Musters durch keinerlei
sichtbare Verschiebungen des Keimmaterials angezeigt.

Am frithesten treten Verinderungen im animalen Bereich auf (s. Tab. 4).
Die Organisierung des Anlagenmusters im animalen Bereich duBlert sich in ver-
schiedenen Erscheinungen, nimlich der rasch abnehmenden Ausbreitungs-
tendenz des Wimperschopfes (Abb. 10a), der zunehmenden Tendenz zur Bil-
dung eines Flimmerbandes und schlieBlich der Tendenz, ein Stomodium zu
bilden (Abb. 10b). Alle Versuche weisen darauf hin, daB diese Verinderungen
nur unter Einflisssen zustande kommen, die von der vegetativen Hilfte aus-
gehen. Diese Einfliisse diirften wohl schon auf dem Stadium des 32-Zellers
beginnen und bereits bei runden Blastulae wesentliche Wirkungen erzielt
haben. Bei der Zilienblastula sind diese Vorbereitungen des Musters im ani-
malen Bereich weit fortgeschritten.

Vergleichen wir die Musterentwicklung im animalen Bereich mit der Reak-
tionsfihigkeit dev animalen Hlften gegentiber der Induktionswivkung der Mikro-
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meren (Abb. 11a). Bei Zilienblastulae, deren animales Muster bereits deutlich
angelegt ist, erlischt die Fahigkeit, einen normalen Pluteus zu bilden. Die
Fiahigkeit, einen Pluteus mit zu kleinem Darm zu bilden ist bei animalen
Halften von schwimmenden Blastulae (10 St.) immer noch in schwachem MaBe
vorhanden. Die Induzierbarkeit von Entoderm bleibt noch etwas linger er-
halten, sie geht erst bei beginnender Mesenchymblastulae stark zuriick. Wir
sehen aus diesen Befunden, daB das erste Auftreten des animalen Anlagen-
musters die Induzierbarkeit noch nicht véllig blockiert. Es ist vielmehr d4hn-
lich wie bei den Amphibien, bei denen ebenfalls in manchen Fillen zuerst ein
Anlagenmuster auftritt und dann erst die BeeinfluBbarkeit durch Induktoren
erlischt. Der animale Bereich des Seeigelkeims geht also zuerst aus dem Zu-
stand des Funktionszustandes in den eines Funktionskomplexes iiber. Erst
dann, wenn der Funktionskomplex einen hohen Grad von Festigung erreicht
hat, gebt seine Ansprechbarkeit gegeniiber Induktionswirkungen verloren.

Eigenartig verhalten sich die vegetativen Hdlften (Abb. 11b), die das ani-
malste Material regulativ bilden. Wir sehen hier mit zunehmendem Alter der
isolierten Hilften einen Riickgang der vegetativen Tendenzen. Denn die Ten-
denz, ovoide Larven, d. h. stark vegetative Typen zu bilden, erlischt bei fer-
tigen Mesenchymblastulae véllig, wihrend die Tendenz schwach vegetative
Plutei zu bilden (Plutei ohne Oralarme) parallel damit zunimmt. Ob dieser
Riickgang der vegetativen Tendenzen im Zusammenhang steht mit der starken
Einwirkung der vegetativen Hilften auf den animalen Bereich im Beginn der
Entwicklung, 1aBt sich heute nicht entscheiden. Es wire immerhin denkbar,
daB eine Abgabe von hypothetischen vegetativen Stoffen an den animalen
Bereich die vegetativen Tendenzen des vegetativen Bereiches schwichen
konnte.

Auffallend im Vergleich zur frithzeitigen Festlegung der animalen Hilften
ist es, daB die Tendenz zur Bildung normaler Plutei noch bei vegetativen
Halften von schwimmenden Blastulae (10 St.) sehr groB ist (529,), wihrend
die Induzierbarkeit der animalen Hilften desselben Stadiums zu Pluteus nur
mehr sehr gering ist. Das Ektoderm der vegetativen Hilfte scheint erst wesent-
lich spiter, nimlich auf dem Stadium der fertigen Mesenchymblastula (14 St.)
starker festgelegt zu sein. Das Regulationsvermogen der induzierend wirkenden
vegetativen Hadlfte erhilt sich demnach mehrere Stunden linger als etwa die
Fahigkeit animaler Hélften unter dem Einflu von Mikromeren einen Pluteus
zu bilden. Auch diese Feststellung ist nicht iiberraschend. GroBe Bezirke des
induzierend wirkenden Mesoderms der Amphibien werden ebenfalls spdter fest-
gelegt als das Ektoderm, das von ihm induktiv beeinfluBt wird (YAamaDA
1940).

Zum Funktionskomplex des Eies scheint schlieBlich ein Vorzugsbereich fiir
die kiinftige Ventralseite zu gehoren, der fiir reichere Differenzierungsleistungen
pradisponiert ist. Wohl sind priasumptive Dorsalseiten von jungen Keimen im-
stande, eine neue Ventralseite zu bilden, und zwar unter Inversion der ur-
spriinglichen dorsoventralen Polaritdt. Aber ihre Entwicklungsleistung ist ge-
ringer als die der ventralen Fragmente. Die Fihigkeit zur Regulation wird
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stark reduziert auf dem Stadium der schwimmenden Blastula, also in einer
Phase, in der auch das iibrige Muster des ventralen Bereiches, vor allem das
Flimmerband festgelegt wird.
Aus dem Vorstehenden ergibt sich demnach:
1. daB die verschiedenen Organbereiche nicht gleichzeitig festgelegt werden,
2. daB zuerst das Muster der animalen Differenzierungen also Wimper-
schopf, Stomodium und Oralfeld festgelegt wird,
3. daB die Induzierbarkeit des animalen Materials etwas langsamer ab-
nimmt (Pluteus 10, Entoderm 12 St.), als das Selbstdifferenzierungsver-
. mogen der Organbereiche zunimmt (4—8 St.),
4. daB die vegetativen Hilften ein wesentlich linger dauerndes Regulations-
vermogen besitzen als meridionale oder animale Hélften.

§ 23. Die Bildung eines Musters von organogenetischen Arealen
als Selbstorganisation des animal-vegetativen Funktionskomplexes

Wie in den vorhergehenden Paragraphen gezeigt wurde, finden im Seeigel~
keim vom Stadium der Blastula bis zur beginnenden Gastrula tiefgreifende
Zustandsinderungen statt. Die starke Umstimmbarkeit, die zu Beginn der
Entwicklung besteht, verschwindet allmihlich und zugleich geht auch die
Fihigkeit der Fragmente, Ganzbildungen zu entwickeln, verloren. Je dlter die
Keime sind, aus denen Fragmente entnommen werden, um so mehr entwickeln
sich die aus ihnen geziichteten Bruchstiicke zu mosaikartigen Teilbildungen, die
einzelne gut entwickelte Organe des Pluteus besitzen, so z. B. eine Wimper-
schnur mit Stomodidum, oder Gebilde, die nur Analarme tragen etc. Die
Versuche sind nicht anders zu erkliren, als daB im Seeigelkeim zu Beginn der
Gastrulation ein unsichtbares Muster von organbildenden Arealen entstanden ist.
Dieses Muster ist ziemlich starr festgelegt, denn es 148t sich auch durch die
Zerteilung eines Keimes nicht mehr verindern. Somit wird das Muster des
animal-vegetativen Funktionskomplexes, das zu Beginn der Entwicklung vor-
handen war und aus zwes plastischen, gefilleartig gestuften Blastemfeldern be-
stand, allmihlich ersetzt. Bestanden zunichst zwei Funktionszustinde, die
ohne scharfe Grenze ineinander tibergingen, so liegen zu Gastrulationsbeginn
einige mehr oder weniger scharf begrenzte organogenetische Areale vor.

Es ist angebracht, dieses neuentstandene Muster, das ganz andere Eigen-
schaften hat als das urspriingliche, begrifflich abzugrenzen gegen das Muster
von plastischen Blastemfeldern. Da vieles dafiir spricht, daB die neugebildeten
Bereiche mit besonderen organbildenden Tendenzen scharf begrenzt sind,.
méchten wir diese nicht «Felder» sondern «organogenetische Areale» nennen.
Der Ausdruck «Feld» soll also einen Bereich mit einem gefdlleartig gestuften
Funktionszustand, dhnlich einem elektrischen Feld bezeichnen, wiahrend mit
dem Ausdruck «Areal» Bezirke mit unsichtbaren organbildenden Tendenzen
gemeint sind, die nicht notwendig gefilleartig gestuft und die gegen die Um--
gebung relativ scharf begrenzt sind.
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In der Umwandlung von Funktionskomplexen, die eine kontinuierliche ge-
fdlleartige Stufung besitzen, in ein Muster organogenetischer Areale, das sich
aus mehreren scharf begrenzten Bereichen aufbaut, liegt eines der Grund-
probleme der Entwicklungsmechanik. Denn im Verlaufe dieser Umwandlung ent-
stehen auf der Grundlage von kontinuierlichen und rein quantitativ gestuften
Zustinden (in unserem Falle des animalen und des vegetativen Zustandes) ver-
schiedene, auf die Bildung qualitativ verschiedener Organe eingestellte Bereiche,
die zunichst unsichtbar sind: die organogenctischen Areale. Uber die Bildungs-
weise und die Eigenschaften dieser unsichtbaren organogenetischen Areale sind
wir noch sehr ungeniigend unterrichtet. Dies hat seinen Grund vor allem darin,
daB sich die entwicklungsmechanische Forschung an den Seeigelkeimen zu-
nichst darum bemiihte, die Bedeutung des animal-vegetativen Gefillesystems
fiir das Zustandekommen der einzelnen Organe festzustellen. Aber die Regeln,
nach denen sich dann die einzelnen Areale entwickeln und voneinander sondern,
sind bisher nicht systematisch erfaBt worden. Immerhin lassen sich schon
aus den heute vorliegenden Beobachtungen einige Aussagen ableiten, die aber
noch der weiteren Nachpriifung bediirfen.

Voraussetzung fiir die Bildung bestimmter organogenetischer Areale ist,
wie wir sahen, stets ein bestimmtes Verhiltnis des animalen und des vegetativen
Gefillesystems (s. § 18). Dies gilt z. B. fiir die Entstehung der Region des
Flimmerbandes mit dem Mund oder fiir die Bildung des Entodermbereiches.
Diese unsichtbaren organogenetischen Areale sind zunichst einmal in ihren
Differenzierungstendenzen alfernativ. Denn es gibt meist keine intermediiren
Differenzierungsstufen zwischen zwei Moglichkeiten. Die Ektodermzellen wer-
den alternativ entweder zu Flimmerband oder zu flachem Epithel. Ferner sind
zwel organogenetische Areale, die normalerweise in sich geschlossene vonein-
ander scharf geschiedene Bereiche darstellen, in der Regel in ihrer flichen-
haften Ausdehnung exklusiv. Denn diese Areale sind auch im entwicklungs-
mechanischen Experiment nicht zersprengt oder ineinander verschachtelt.
(Wir werden spiter sehen, daB bei chemischer Behandlung eine Zersplitterung
von Arealen auftreten kann, s. § 34b.) In der Regel schlieSen sich also organo-
genetische Areale in der flichenhaften Ausdehnung weitgehend aus. Auf diesen
beiden Eigenschaften organbildender Areale, der Alternanz der Differen-
zierungstendenzen und der Ausschlieflichkeit der Areale, beruht die Erscheinung,
die LiLLIE (1929) als dichotome Segregation bezeichnet hat. Dieser Begriff, der
nach der Entdeckung der kontinuierlichen, gefdlleartig gestuften Blastemfelder
als iiberholt empfunden und deshalb nicht mehr verwertet wurde (s. NEEDHAM
1942), scheint also doch eine sehr reale Erscheinung gut zu kennzeichnen:
nimlich die Bildungsprozesse der organogenetischen Areale. Diese Areale kann
man sehr wohl als Segregate bezeichnen.

Unsere Uberlegungen fiithren zum SchluB, daB die Grundlage eines organo-
genetischen Areals ein System sein muB, das, rdumlich ausgebreitet und in
sich geschlossen, den Charakter eines «stationdren Zustandes» hat. Modelle
solcher Systeme, die auf der Grundlage stationdrer Zustinde entstanden sind,
sind die «Coacervate» BUNGENBERG DE JONGs. Aus Gemischen organischer
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Tabelle 5

Die Umwandlung dev primdren Blastemfelder des animalen-vegetativen Komplexes
in das Muster dev ovganogenetischen Aveale beim Seeigelkeim

Phase

Passive Entwick-
lungsméglichkeiten :
Umstimmbarkeit und
Induzierbarkeit von
Fragmenten

Aktive Entwick-
lungstendenzen: Ent-
wicklungsleistungen
von Fragmenten

Topographische und
funktionelle Kenn-
zeichnung

Phase der
primdren
Blastem-
felder :
vom be-
fruchteten
Ei bis zum
64-Zeller.

Die Entwicklung von
Keimteilen in neuen
Keimkombinationen
richtet sich nur nach
der Lage im neuen
Gefillesystem. Ani-
male Hilften werden
mit implant. Mikro-
meren zu normalen
Plutei.

Alle Fragmente mit
balancierten ani-
malen und vegeta-
tiven Gefillestufen
erreichen normo-
genetisches Gleichge-
wicht und geben
Ganzbildungen.
Fragmente mit iiber-
wiegenden animalen
oder vegetativenTen-
denzen geben typi-
sche animale oder
vegetative Anormo-
genesen.

Bipolares animales u.
vegetatives Gefille-
system, bestehend
aus rein quantitativ
gestuften, sich teil-
weise iiberdeckenden
Blastemfeldern.
Fragmente der Neu-
zentrierung fihig,
polare Dominanz der
hochsten noch vor-
handencn Gefiille-
stufe.

Phase der
Selbstorgani-
sation

a) Stabilisie-
rung

der Gefdlle
und Bildung
organogene-
tischer
Areale:

vom 64-
Zeller bis

zur schwim-
menden
Blastula.

Umstimmbarkeit der
Keimteile geht zu-
riick. Animale Hilften
am Ende dieser Pha-
sen geben nach Mi-
kromeren-Implan-
tation fast keine
Plutei mehr.

Animale Fragmente
zeigen immer hiu-
figer das Muster von
Flimmerband  und
Mund. Vegetative
Tendenzen der vege-
tativen Hailfte gehen
deutlich zurtick.

Stabilisierung der
Blastemfelder und
Herausbildung von
unscharf begrenzten
Zentren mit organo-
genetischen Funk-
tionen, in Zuordnung
zu bestimmten Ge-
fillestufen. Bildung
eines immer sta-
bileren morpho-
genetischen  Funk-
tionskomplexes.

b) Segrega-
tion des
Musters or-
ganogeneti-
scher Aveale:
von der
schwimmen-
den Blastula
bis zur
Gastrula.

Umstimmbarkeit er-
16scht allmihlich.
Animale Hilften ge-
ben nur noch in
wenigen Fillen nach
Mikromerenimplan-
tation Larven von
stark animalem
Typus.

Keimfragmente ent-
wickeln sich, ent-
sprechend dem zu-
nehmenden Opera-
tionsalter, immer
mehr zu mosaik-
artigen Bruch-
stiicken, vor allem
auch dorsale und
ventrale Fragmente.

Segregation eines
Musters von scharf
begrenzten organo-
genetischen Arealen
mit spezifischen
Tendenzen. Auftei-
lung des urspriing-
lichen quantitativ
gestuften Gefille-
systems in quali-
tativ verschiedene
Anlagenbereiche.
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hochmolekularer Substanzen (z. B. Nukleinsiure-Gelatine) scheiden sich unter
bestimmten Bedingungen tropfige Teilsysteme von der GroBe organismischer
Zellen ab, die scharf gegen das iibrige Medium abgegrenzt sind. Solche Gebilde
werden «Coacervate» (Anhdufungen) genannt. Die genannten Versuche zeigen
modellmaBig, wie aus einem einheitlichen Gemischzustand Segregate von
mikroskopischen Dimensionen entstehen kénnen. Ob der Entstehung der
organbildenden Areale dasselbe Prinzip zugrunde liegt, wie der Entstehung
der Coacervate, sei dahingestellt. Es ist immerhin wesentlich zu wissen, daf3
eine Segregatbildung an hochmolekularen Stoffen modellméBig gezeigt werden
kann. In der weiteren Entwicklung gehen die organbildenden Areale allerdings
andere Wege. Sie werden mehr und mehr stabilisiert, so daB sie sich kaum
mehr umstimmen lassen und nur noch zu ganz bestimmten Entwicklungs-
leistungen fihig sind.

Nach diesen Betrachtungen iiber die Bildung der organbildenden Areale, die
man dem Prinzip der Segregation LILLIEs einordnen kann, ist es angebracht
noch einmal kurz die unsichtbaren Entwicklungsvorginge im Seeigelei dar-
zustellen (s. Tab. 5).

Ist in einem embryonalen Blastem einmal eine gewisse Gefillestruktur ge-
geben, so erfolgt ihre weitere Entwicklung zu einem Muster organbildender
Areale in der Regel weitgehend autonom und in harmonischer Abhingigkeit
von den Ausgangsbedingungen. Aus diesem Grunde mdéchten wir die Um-
wandlung eines Funktionskomplexes, wie z.B. eines Keimfragmentes mit
animal-vegetativem Gefillesystem, in das organogenetische Muster als « Selbst-
organisation» bezeichnen (LEHMANN 1942 b).

Die Periode der Selbstorganisation durchlduft beim Seeigelkeim verschie-
dene Phasen. In den ersten Phasen scheint sich innerhalb des Keimganzen all-
mihlich eine bestimmte Gefdlleordnung zu stabilisieren (s. § 19). DaB speziell
die Gefilleordnung im animalen Bereich auf Stoffzufuhr aus dem vegetativen
Bereich angewiesen ist, dafiir sprechen mehrere Beobachtungen. Einmal zeigen
die Schniirungsversuche von HORSTADIUS (1938), daB bei Verschmilerung des
Kontaktes zwischen der animalen und der vegetativen Hilfte die Bildung des
normalen Arealmusters im animalen Bereich gehemmt wird. Besonders deut-
lich kommt das in der abnormen Ausbreitung des Wimperschopfes zum Aus-
druck. Es sieht so aus, als ob die vegetativen Einfliisse in ungeniigender Menge
in den animalen Bereich gelangten. Ein zweiter Befund von HOrsTaDIUS 146t
erkennen, daB die vegetativen Tendenzen der vegetativen Hilfte im Laufe der
Zeit geringer werden. Das duBert sich darin, daB aus vegetativen Hilften junger
Stadien weitgehend vegetativisierte Typen, ndmlich ovoide Larven entstehen
koénnen, wihrend iltere Keime aus ihren vegetativen Hilften meist nur Plutei
ohne Oralarme entstehen lassen (s. Abb. 11). Man kénnte das so deuten: Die
jungen vegetativen Hilften haben im Momente der Durchschneidung noch
nicht alle fiir die animale H#lfte bestimmten vegetativen Stoffe abgegeben
und besitzen nun ein UbermaB davon. Das dringt die Entwicklung in eine
mehr vegetative Richtung. Die dlteren vegetativen Hilften haben dagegen die
Stoffbildung bereits abgeschlossen und bleiben deshalb von einer «Eigen-Vege-
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tativisierung» verschont. Von Interesse ist ferner der Umstand, da8 die ani-
malen und vegetativen Tendenzen im Aquatorialbereich als sehr «ver-
diinnt» erscheinen (s. § 18). Auch hier liegt die Deutung nahe, daB eine ver-
minderte Stoffbildung dieser schwachen Funktionszustinde fiir die ganze Ent-
wicklungsleistung dquatorialer Fragmente verantwortlich sei.

So erscheint es also wohl moglich, daB die Einstellung der Gefille und damit
auch die Erscheinung der polaren Dominanz in der ersten Phase der Selbst-
organisation von einer gefilleartigen Verteilung oder Produktion gewisser
Stoffe mitbestimmt wird (RUNNSTROM). Es ist nun recht charakteristisch, daB
sich die Periode der Gefillestabilisierung weitgehend #berschneidet mit der
Periode der Herausbildung organbildender Areale. Das 148t ein Vergleich der
Isolationsexperimente und der Induktionsexperimente, wie er in § 22 durchge-
fithrt wurde, sehr deutlich erkennen. Schon bald scheinen labile Vorzugsbe-
reiche fiir organbildende Areale auf der Grundlage der Gefille zu entstehen,
was wir vor allem aus den verbesserten Differenzierungleistungen der animalen
Hilften ablesen kénnen. Gleichzeitig aber ist dieses Muster noch so labil, daf3
esin vielen Fillen durch die Induktionswirkung von Mikromeren umgestimmt
werden kann.

In den spiteren Phasen der Selbstorganisation werden dann die organbil-
denden Areale mehr und mehr stabilisiert und zugleich schérfer begrenzt: das
ist die Pertode der Segregation. Sie ist charakterisiert durch die zunehmende
Zahl von Keimfragmenten, die sich nun mosaikartig entwickeln. Die segre-
gierten organbildenden Areale bekommen gleichsam ihre eigene Individualitit,
die nicht mehr umstimmbar ist. Nun sind die organogenetischen Areale im
Besitz spezifischer Differenzierungstendenzen und autonomer topogenetischer
Krifte, sie sind in der Terminologie der klassischen Entwicklungsmechanik
«selbstdifferenzierungsfihig» und mehr oder weniger «fest determiniert», oder
in der Ausdrucksweise LILLIES «segregiert».

Die Selbstorganisation des organogenetischen Arealmusters ist bisher noch
nie zum Mittelpunkt entwicklungsmechanischer Analyse gemacht worden. Wie
wir sahen, bedarf aber gerade dieses Geschehen noch umfangreicher experi-
menteller Abklarung. Die Bildungsbedingungen der stationidren Zustinde und
der definitiven organogenetischen Areale lassen sich sowohl zeitlich wie topisch
noch genauer festlegen. Vor allem aber fiihrt die hier erérterte Umwandlung
der Blastemfelder in segregierte organbildende Areale auf die Frage nach
ihren physiologischen Bedingungen. Diese sollen im 3. Teil erortert werden.
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3. TEIL

PHYSIOLOGISCHE EMBRYOLOGIE
1. Kapitel

Die Topik von Ei, Furchungsstadien, Blastula und Gastrula
in ihrer Beziehung zu stofflichen Faktoren

§ 24. Vorbemerkungen

Die gesamten Formbildungsvorginge, die sich beim Seeigelkeim vom Ei bis
zur Pluteuslarve abspielen, miissen von Funktionszustinden gesteuert sein, die
mehr oder weniger fest an bestimmte Keimregionen gebunden sind. Ganz all-
gemein stellt sich die Frage, wie weit solche Funktionszusténde an bestimmie
mikroskopisch oder submikvoskopisch nachweisbave Struktuven gebunden sind.
Vor allem wire es wichtig zu wissen, in welchen Bestandteilen des Eiplasmas
der animal-vegetative Funktionskomplex lokalisiert ist, ebenso wie auch der
dorso-ventrale. Neben den Faktoren, die fiir die Topik des Musters der Blastem-
felder verantwortlich sind, miissen auch die Faktoren, die das Furchungsmuster
beeinflussen, untersucht werden. SchlieBlich soll das ektoplasmatische Zell-
grenzflichensystem, die interzellulive Matrix dev Blasteme (s. a. § 10), die nach
den Untersuchungen von MooRrRE (1930—1941) fiir die Topogenese des Seeigel-
keimes sehr wichtig ist, ndher betrachtet werden. Das ganze Kapitel mag zeigen,
wie heute schon, trotz unserer noch sehr liickenhaften Kenntnisse, die Bedeutung
der Topik, d. h. der raumlichen Ordnung gewisser Strukturen, insbesondere des
Ektoplasmas, fiir die Physiologie der Formbildung recht deutlich hervortritt
und wie die Leistungen dieser Strukturen durch stoffliche Einwirkungen experi-
mentell verindert werden konnen.

§ 25. Die Rinde des Seeigeleies als Sitz dev primdren Blastemfelder

Von verschiedenen Autoren (Just, LINDAHL, DALCQ u. a.) wird der Rinden-
schicht des Seeigeleies eine besondere Bedeutung zugeschrieben, die sie bei
der Entwicklung des morphogenetischen Musters haben soll. Verschiedene
Beobachter haben unabhingig voneinander gezeigt, daB im befruchteten und
unbefruchteten Seeigelei eine Rindenschicht mit besonderen Eigenschaften vor-
handen ist. Nach MONNE (1944) besteht die Rinde aus dicht gedringten Plastin-
fasern, die tangential liegen, und Lipoidmolekeln, die radidr stehen. Es iiber-
wiegt die Doppelbrechung der Lipoide.

Bei scharfer Zentrifugierung erfolgt eine Schichtung des Eiinhalts bei den
Eiern der Seeigel, und zwar meist in der Reihenfolge: Olkappe (nicht bei allen
Formen), Dotter (mit Kern), Protoplasma mit Plastinfasern und Enchylema

Lehmann 6
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Lipoidkappe
P N\_Innere Jeucht.
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M Schicht

Abb. 13

Zur Struktur des unbefruchteten Eies. — a) Zentrifugiertes Arbacia-Ei (nach Linpanr 1932c).

Man sieht die auBere diinne und die innere leuchtende Schicht (dunkle Konturen), sowie die viskdse

Schicht, begrenzt durch Granula. b) Die Lage der subkortikalen Granula (nach Moseg, 1939).

c) Zentrifugiertes Ei von Psammechinus (nach MoNNE 1944). Die Feinstruktur der Hauptschichten
ist nur in einem mittleren Streifen eingezeichnet.
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mit Mitochondrien (Abb. 13c). Auf Grund von Zentrifugierungsexperimenten
an Eiern von Arbacia schlieBt HowARD (1932), daB keine halbstarre Struktur
im Inneren des Eiprotoplasmas nachweisbar ist. Das hyaline Protoplasma des
Eiinneren ist demnach auf Grund seiner viskésen Eigenschaften als echte
Fliissigkeit zu betrachten. Es wiirde also keine konstante Plasmastruktur des
Eiinneren als Grundlage fiir die Polaritit des Eies in Frage kommen. Nach
HowaARrDp bleibt nur die Moglichkeit, da die Rinde, die durch die Zentri-
fugierung nicht wesentlich verdndert wird, Trdger des entwicklungsphysio-
logischen Musters ist.

DaB die Rindenschicht als solche durch Zentrifugierung kaum verlagert
wird, hat LINDAHL (1932c¢) an der Rinde zentrifugierter Arbacia- und Para-
centrotuseier direkt beobachtet (Abb. 13a). Nach RUNNSTROM (1928 d) wird die
juBerste Begrenzung des unbefruchteten Eies durch eine rétlich leuchtende
Schicht gebildet, auf die getrennt durch eine optisch leere Schicht, eine zweite,
milchigtriibe, weiBlich bis hellrot leuchtende Schicht folgt. Die beiden leuch-
tenden Schichien sind nach RUNNSTROM und PASPALEFF (1927) die beiden /:-
poiden Oberflichenschichten des Eies. Nach innen von der zweiten leuchtenden
Schicht liegt eine Plasmaschicht, die sich durch hohe Viskositit auszeichnet,
die viskdse Schichi. Diese ist optisch leer. An der Grenze von viskdser und
leuchtender Schicht liegen kleine Trdpfchen oder Granula, die nicht durch
Zentrifugierung verlagert werden koénnen. Auch die submikroskopische Struk-
tur der Rinde wird dabei nicht verindert (MONNE 1944).

Moser (1939) hat durch zahlreiche Versuche am Arbacia-Ei gezeigt, daB
auch ‘hier beim unbefruchteten Ei in der Rinde solche Granula (Abb. 13b)
vorliegen. Diese koénnen ebenfalls nicht durch Zentrifugierung verlagert wer-
den. 10—20"’ nach der Befruchtung verschwinden die Granula und zwar be-
ginnt der AufldsungsprozeB dort, wo das Spermium eingedrungen war und
breitet sich von da in Form einer Welle {iber die Eirinde aus. Die Abhebung
der priformierten Befruchtungsmembran folgt der Auflésungswelle. In genau
derselben Weise geht die Auflésung der Granula und die Membranabhebung
bei chemischer Aktivierung vor sich. Durch Oxalat- oder Zitratwirkung, die
die Ca-Ionen immobilisiert, kann die Auflésung der Granula verhindert werden.
Das weist darauf hin, daB8 Ca-Ionen bei diesen Prozessen eine Rolle spielen.
Die Befunde von MoSER machen es sehr wahrscheinlich, daB die von RUNN-
STROM beschriebenen Rindenverinderungen, die Auflésung der Granula eng
mit dem Vorgang der Aktivierung und der Membranbildung gekoppelt sind.

Nach der Befruchtung ist nur eine leuchtende Schicht sichtbar, deren Farbe
rein weiBl im Dunkelfeld ist. Die Troépfchen der viskésen Schicht nehmen an
Zahl und Gro8e ab. Bei Echinocardium hat die visk6se Schicht eine Dicke
von ca. 1,7 u.

Schon aus den Beobachtungen RUNNSTROMS (1928d) hatten sich Hinweise
auf die Verdnderungen der Lipoide wihrend der Befruchtung ergeben. Nach
quantitativen Bestimmungen von OHMAN (1942) nehmen bei Echinodermen
wihrend des Befruchtungsvorganges die freien Phosphatide um rund 159,
das freie Cholesterin um ca. 259, ab.
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Die Beobachtungen von MoOTOMURA (1935) an japanischen Spezies von
Toxopneustes und Heliocidaris zeigen ebenfalls, da8 die Struktur der Rinde
durch Zentrifugierung nicht verindert wird. Die Rindenstruktur des zentri-
fugalen Bereiches ist derjenigen des zentripetalen weitgehend gleich, wihrend
das Plasma des Eiinneren stark geschichtet ist. Die determinative Polaritit
solcher Eier ist unverindert. So verlegt auch MOTOMURA die Grundlage des ent-
wicklungsmechanischen Musters tn das kortikale Plasma.

Es sprechen demnach alle Befunde dafiir, daB die primiren animalen und
vegetativen Blastemfelder in der Rindenschicht des Seeigeleies lokalisiert sind.
Neuerdings fanden RUNNSTROM und MONNE (MONNE 1944) auch strukturelle
(nicht ndher beschriebene) Unterschiede zwischen der animalen und vege-
tativen Rinde.

§ 26. Die Verdnderungen der Rinde bei der Furchung
und die Lokalisierung der Blastemfelder

Wihrend der Furchung erfolgt eine weitgehende Ausgestaltung in der Topik
gewisser Zytosysteme. Die Eimasse gliedert sich in eine gréBere Anzahl von
Zellen. Alle Zellen sind von Ektoplasma umkleidet. Dieses ektoplasmatische
Wabenwerk hilt das ganze Blastem zusammen und gibt ihm die Struktur
eines Schaumes (s. Abb. 14f). Es stellt sich nun die Frage: kann dieses Waben-
werk gebildet werden, ohne daB der Aufbau der AuBenrinde, die wir als Sitz der
priméiren Blastemfelder erkannt haben, dadurch wesentlich verandert wird?
Denn die Neubildung der Zellwinde wihrend der Zellteilung ist von sehr
starken Verschiebungsvorgingen im Endoplasma und in der Eirinde be-
gleitet und es ist nicht selbstverstindlich, daB bei diesen Gestaltungsvor-
gangen die urspriingliche Struktur der Eirinde erhalten bleibt.

Wir miissen kurz auf die Vorginge der Zellteilung eingehen, um zu erfahren,
welche Zytosysteme hauptsichlich an der Zellwandbildung beteiligt sind.

Zunichst erfolge eine kurze Ubersicht der Strukturverinderungen der Ei-
zelle withrend der ersten Furchungsteilung (s. a. Abb. 4a und 4b), die sich vor
allem auf die Befunde von MONNE (1944) stiitzt. Nach dem Eindringen des
Spermas entsteht zunichst aus den Plastinelementen der ménnliche Aster
(Abb. 14a), dessen Fasern schwach negativ doppelbrechend sind. Der Aster
bildet sich dann wieder zuriick und gestaltet sich in eine klare plasmatische
Zone um, in welche der abgeflachte Kern zu liegen kommt (Abb. 14b, c). Es ent-
steht nun der sogenannte «Kernstreifen». Er ist stark negativ doppelbrechend.
In seiner Ebene bildet sich nun die positiv doppelbrechende Kernspindel
(Abb.14d) mit den Astrosphiren welche durch die Plastinfasern des Kern-
streifens in ihr fixiert zu werden scheinen. Nun setzt eine Stromung des Plastins
zu den Polen ein, wihrend das Enchylema zum Aquator flieBt (Abb. 14d).

Spindel und Asteren, die sich nun zu ihrer vollen Gré8e entfalten, bleiben
deutlich positiv doppelbrechend, was nach MoNNE auf ihre Proteinnatur hin-
weist, wihrend der Zquatoriale Streifen negativ doppelbrechend bleibt. Die
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Abb. 14

Struktur der Furchungsstadien. — a) Astrosphire des Spermas kurz nach der Befruchtung. b) Um-
bildung der Astrosphire in den Kernstreifen. ¢) Lage des Kerns im dquatorialen Band. d) Spindel-
bildung in der dquatorialen Zone. Plasmastrémung durch Pfeile, Gelanhidufung durch dunkle
Punktierung angedeutet. «An.-veg.» = Richtung der animal-vegetativen Hauptachse. e) Bil-
dung der Plastinstrahlung im Zytoplasma nach Riickbildung der Kernspindel. f) Die interzellu-
lire Matrix beim Aufbau einer Echinodermenblastula (Psammechinus miliaris). (Abb. 14a—c und e
nach Mownw~i: 1944; d) zusammengestellt nach Angaben der Literatur; f) nach Horstapius und
STROMBERG 1940.)
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Doppelbrechung der Spindel ist maximal wihrend der Metaphase, diejenige
der Asteren wihrend der Anaphase. SchlieBlich verschwindet die Chromosomen-
spindel und um sie bilden sich Fibrillen des Plastins, die sich in regelmafiger
Weise um sie und die Asteren anordnen und so eine Spindelfigur (Abb. 14e)
formieren, welche das Zytoplasma teilt. Gleichzeitig hat sich nach JusT (1939)
und MARSLAND (1939) subkortikales, plastinhaltiges Plasma an den Polen
angehiuft (Abb. 14d) und dort ein rigides Gel gebildet. Dieses st68t nun wah-
rend der Plasmazerschniirung pseudopodienartig (SCHECHTMAN 1937b, PEASE
1941a, 1942 b) vor, um schlieBlich nach vollzogener Teilung die neugebildeten
Winde der beiden durchgeschniirten Zellen vollstindig aufzubauen. Gleichzeitig
entsteht die gemeinsame intrablastematische Haft- und Klebefliche fiir die
beiden abgeschniirten Partner. Es ist eine bekannte Tatsache,daB die einzelnen
Furchungsblastomeren des Seeigeleies in gewohnlichem Seewasser aneinander
haften, sie sind mit den einander zugewandten Flichen ihrer Rinde verklebt.
Ihr Ektoplasma zeigt also eine positive interzelluldre Affinitit. Diese Affinitit
kann durch Ca-freies Meerwasser aufgehoben werden (HERBST).

MARSLAND (1938) hat die wichtige Entdeckung gemacht, daf die Gelstruk-
turen bei der Teilung der Echinodermeneier durch hoke hydrostatische Drucke
(300—400 at) in ihrer Entstehung gehemmt werden und daB sie sich, wenn sie
schon gebildet sind, wieder auflésen. So wird die Bildung des subkortikalen
Gels, welches die neue Zellwand bildet, unterdriickt, ebenso verschwinden
Spindeln und Asteren und die Chromosomen verlieren ihre Firbbarkeit
(PEASE 1942a). Diese Erscheinungen sind reversibel, wenn der hohe Druck
nur kurze Zeit dauert. Aus diesen Versuchen ergibt sich ein sehr enger Zusam-
menhang zwischen dem Ausbildungsgrad der Gelstrukturen der Plastin-
phase und dem Ablauf der Zellteilung und der Kernteilung. Eine exakt begriin-
dete Erklirung der druckbedingten Gelverfliissigung steht noch aus.

Auch chemische Mittel vermogen die Gelbildung wihrend der Mitose zu
hemmen. Besonders wirksam scheint das Colchicin zu sein. So fanden BEams
und Evans (1939) mit Hilfe der Colchicin-Dauerbehandlung beim Seeigelei,
daB der folgende Teilungsschritt dann unterdriickt werden kann, wenn die Be-
handlung vor dem Héhepunkt der Gelbildung einsetzt. Zentrifugierungsver-
suche zeigten zudem, daB die Gelierung der colchicinbehandelten Eier wesent-
lich geringer ist als die der normalen Eier. Dies 148t sich aus dem Grad der
Schichtbarkeit des Eiinhaltes bei Zentrifugierung schlieBen. WILBUR (1940),
der diese Versuche weiter ausgebaut hat, kommt zum SchluB, daB durch die
Behandlung nicht die Gelierung selbst, sondern das Ferment-(?)system, das
die Gelierung in Gang setzt, betroffen wird. Diese Vermutung wird auch durch
den Befund WoKERSs (1943) gestiitzt, daB bei Tubifexeiern besonders die friihe
Interphase der zweiten Furchungsteilung sehr empfindlich gegen Colchicin
ist. Es ist das eine gelarme Periode, die der Gel- und Strukturbildung der
Mitose vorangeht. Gerade in dieser Phase kann der ProzeB, der die Gelierung
in Gang versetzt, irreversibel blockiert werden (LEHMANN 1943).

Im Verlauf der Furchungsteilungen entsteht so eine kontinuierliche Hohl-
kugel, die Blastula, deren AuBen- und Innenfliche von einer durchgehenden
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Ektoplasmahaut iiberzogen ist (Abb. 14f) und an der die einzelnen Wand-
zellen teil haben. Ebenso sind die Haftflichen der Rinde, die zwischen den
einzelnen Zellen liegen, diesem einheitlichen Rindengrenzflichensystem der
interzelluliren Matrix (MOORE) eingefiigt. So bietet das ganze Rindensystem
der Blastula das Bild einer kontinuierlichen Schaumstrukiur, deren einzelne
Waben durch den Zellinhalt gefiillt und deren Wabenwinde durch das Rinden-
plasma oder die interzellulire Matrix aufgebaut werden. Sie zeigen eine deut-
liche Doppelbrechung (MONNE 1944).

Soll die Rinde, speziell diejenige der Keimoberfliche, kurz die «AuBenrinde»
als Grundlage fiir das animal-vegetative Muster der Blastemfelder in Frage kom-
men, so mubB der Nachweis gefordert werden, dall gewisse Strukturen in der
Rinde trotz der Teilungsvorginge ihre relative Lage bis zum Blastulastadium
im Keimganzen beibehalten. Einen wichtigen Hinweis in dieser Richtung geben
Beobachtungen RUNNSTROMS (1928d) iiber den Dunkelfeldring des Para-
centrotus-Eies. Hier tritt, vor allem nach der Befruchtung deutlich erkennbar,
ein orange leuchtender Ring im vegetativen Bereich der Eirinde (wahrschein-
lich in ihrer lipoiden Schicht) auf. Auf dem 16-Zellenstadium zeigt nur die
dupere Oberfliche der Makromeren, aber nicht die innere, die Orangefarbe.
Der vegetativste Bereich der Makromeren kann gefirbt oder ungefarbt sein
(HorsTADIUS 1935) (Abb. 15). Auch die dullere Rinde der Mesomeren kann
etwas gefarbt sein. Ein groBer Teil des Materials mit orangegefiarbter Ober-
fliche wird spiter als Urdarm eingestiilpt.

Abb. 15

Lage des Dunkelfeldringes (dicke schwarze Kontur) bei Paracentrotuskeimen (HOoRrRsTADIUS 1935). —
a) Ei. b) Mesenchymblastula. c) Gastrula.

Diese Befunde zeigen, dall eine bestimmte Rindeneigenschaft unabhingig
von den Zellteilungsvorgingen ihre Lage am Keim bis zur Gastrulation und
zum Einsetzen der Gastrulationsbewegungen beibehalten werden kann. Somit
existiert heute wenigstens ein Modell fir die Annahme von der furchungsunab-
hingigen Verteilung bestimmter Eigenschaften in der Rinde des Seeigel-
keimes.

Weitere Argumente fiir die relative Starrheit des Rindenplasmas bringt
MoroMuRa (1935). Bei Strongylocentrotus pulcherrimus wird das Rinden-
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pigment nicht in die Furche hinuntergezogen, sondern dort ruht das neuge-
bildete Plasmalemma direkt auf dem unpigmentierten Endoplasma (s. Abb. 16).

Nach DaN, YaMaGITA und SuGrvaMa (1937) schiebt sich eine Oberflichen-
lamelle des Ektoplasmas in die Furche hinein. Die Verfasser setzten Kaolin-
kornchen auf die nackte Eioberfliche des Echinodermen Mespilia globulus auf.
EslieB sich aus der Verschiebung der Kérnchen ablesen, daB das Plasmalemma,
d. h. die duperste Rindenschicht zusammenhingend bleibt und sich in die
Furche einsenkt. Wihrend der Furchungsteilung geht eine Welle der (wohl
ausgesprochen laminaren) OberflichenvergréBerung von den Spindelpolen aus,
die sich gegen die Furche ausbreitet. In der Furche erreicht sie ihr Maximum
bis zum Koeffizienten 2,5. Dabei verliert der Film keinen Augenblick seine
flichenhafte Kontinuitit.

a b
Abb. 16

Die stabile Lage der Granula in der subkortikalen viskésen Schicht beim Einschneiden der Plasma-

lemmaschicht nach MoTomMuRra (1935). — a) Das Plasmalemma hat eben die subkortikale Schicht

durchstoBen. b) Das Plasmalemma dringt gegen das Eiinnere vor und hat bei x x die subkortikale
Schicht mit ihren Granula hinter sich gelassen.

Nimmt man die Befunde von MoToMURA und DAN, YAMAGITA und SUGI-
YAMA zusammen, so muB man in Ubereinstimmung mit RUNNSTRGM und
LinpaHL zur Auffassung gelangen, daB die Rinde aus mehreren, voneinander
relativ unabhdngigen Schichien besteht. Die tieferen Schichten, welche die
Granula enthalten, werden bei der Furchung nicht in die Tiefe gezogen. Sie
entsprechen wohl der viskdsen Schicht. Dagegen ist der duBerste Oberfldchen-
film, das Plasmalemma, einer sehr starken Ausbreitung fdhig. Diese scheint
der weiB leuchtenden Schicht von RUNNSTROM zu entsprechen, die nach seiner
Auffassung die lipoide Oberflichenschicht des Eies darstellt. Es ist bekannt,
daB solche Schichten laminaren Bau besitzen, der seinerseits eine sehr starke
laminare Verschieblichkeit der submikroskopischen Einzelschichten ermdog-
licht. Somit sprechen alle Befunde dafiir, daB die Gestaltungsbewegungen bei
der Neubildung der Zellwinde die urspriingliche Struktur der AuBenrinde
intakt lassen. Dies wird durch den zweischichtigen Aufbau der Eirinde er-
moglicht:

1. die duBerste, wohl sehr lipoidreiche Schicht iibernimmt bei der Bildung
der neuen Zellwidnde die rasche OberflichenvergréBerung;
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2. die tiefer liegende viskdése, plastinhaltige Schicht, die durch die einschnei-
denden Furchen nicht wesentlich verlagert wird, erlaubt eine furchungs-
unabhingige Beibehaltung von urspriinglich vorhandenen Rindenstruk-
turen: z. B. der Grundlagen fiir das animal-vegetative System.

§ 27. Verdnderungen in der chemischen Empfindlichkest
wdhrend der einzelnen Phasen des svsten Mitosezyklus

Alle entwicklungsmechanischen Versuche zeigen, daB8 wihrend der ersten
Zellteilungsvorginge keine wesentlichen Anderungen des Determinationszu-
standes erfolgen. So ist erst recht nicht zu erwarten, daB zwischen den ein-
zelnen Phasen des ersten Mitosezyklus und dem Determinationsgeschehen we-
sentliche Beziehungen gefunden werden kénnen. Wenn wir trotzdem die Unter-
suchungen HERLANTs (1920) iiber diese Periode eingehend beriicksichtigen, so
geschieht das, einmal weil HERLANTs Arbeit in methodischer Hinsicht inter-
essant ist und dann, weil sie {iber ihre speziellen Ergebnisse hinaus sehr wert-
volle allgemeine Befunde iiber Wirkungen organischer Substanzen auf em-
bryonales Material enthilt.

HerrLaNT wihlte gut definierte Kriterien, um die Reaktion einer gegebenen
Mitosephase zu kennzeichnen. 1. Die Plasmolyse (vor allem als Reaktion auf
Salzwirkungen). Wird die Oberfliche des Eies nach Einbringen in die Lésung
entweder dauernd oder voriibergehend faltig, so liegt nach HERLANT Plasmolyse
vor. 2. Schwarze Zytolyse. Tritt auf beim plotzlichen Zusammenbruch der
lebenden Struktur des Eies. 3. Entwicklungsstorungen oder Zytolyse auf dem
Blastulastadium, nach kurzdauernder Behandlung einer bestimmten Phase des
ersten Mitosezyklus. Es miissen alle drei Kriterien verwendet werden, da keine
der drei Erscheinungen durch alle Reagenzien hervorgerufen werden kann.
Gepriift wurden die Phasen kiinstlich aktivierter oder frisch befruchteter Eier
von Paracentrotus, indem fortlaufend alle 5 Minuten eine Probe in die Test-
l6sung eingebracht wurde. Dann wurde festgestellt, in welcher prozentualen
Hiufigkeit eine der drei genannten Reaktionen auftrat. So ist eine quantitative
Bestimmung der Reaktionen fiir jede Entwicklungsphase maglich.

Gepriifte Substanzen:

A. Salze. Chloride von K, Na, Mg und Ca in hypertonischen Ld&sungen. Kri-
terium: Plasmolyse.

B. Alkalien. Magnesiumfreies Meerwasser 100 ccm+2 ccm NaOH oder KOH
n/l1. Fiarbung der Eier mit Neutralrot. Farbumschlag in gelb zeigt Zyto-
lyse an.

C. Ammoniak. Magnesiumfreies Meerwasser 100 ccm+2 ccm NH,OH n/l.
Neutralrot gefirbte Eier schlagen hier alle auch ohne Zytolyse nach einer
Minute um. Bestimmung der Resistenz nach 30 Minuten dauernder Behand-
lung. Am nichsten Tag: Verhiltnis der zytolysierten Blastulae zu normalen
Blastulae. Dies wird im folgenden als «Blastulazytolyse» bezeichnet.

D. Starke Sduren. (HNO, oder HCl) 100 ccm Meerwasser +4—-5 Tropfen Siure
n/l. Behandlungsdauer 5 Minuten. Blastulazytolyse.

E. Ather, Chloroform, Alkohol. 100 ccm Meerwasser +3—4 ccm Ather. Wirkung
30—40 Minuten. 80 ccm Meerwasser + 20 ccm gesidttigte Meerwasserlosung
von Chloroform. Wirkung 15—20 Minuten. 100 ccm Meerwasser 410 ccm
Alkohol 100%ig. Wirkung 5 Minuten. Bei allen Lésungen Blastulazytolyse.
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F .Y Cloralhydrat, Azeton. 100 ccm Meerwasser +2 ccm 109, Losung Chloral-
hydrat, Wirkung 20 Minuten. 100 ccm Meerwasser 410 ccm reines Azeton.
Wirkung 10 Minuten. Blastulazytolyse.

G. Saponin, Digitonin. 100 ccm Meerwasser 410 Tropfen 19, Losung von
Saponin. Wirkung 15—20 Minuten. Blastulaabnormititen und Blastula-
zytolyse. 100 ccm Meerwasser + 20 Tropfen 29, Digitoninlésung. Wirkung
30 Minuten. Blastulazytolyse.

Betrachten wir die Resultate an Hand der zusammenfassenden Tabelle, so
zeigt sich eine auffallend gesetzmiBige Korrelation zwischen bestimmten Sub-
stanzgruppen und einzelnen Abschnitten des Mitosezyklus. Mit HERLANT unter-
scheiden wir folgende Perioden, die sich durch ihre chemische Empfindlichkeit
eindeutig charakterisieren lassen (Abb. 17, Abb. 4a und b, Abb. 14).

Periode 0 (Dauer 0—5 Minuten). Endstadium des reifen Eies unmittelbar
nach Befruchtung bzw. Aktivierung. Unempfindlich gegen starke Basen und
Salze, empfindlich gegen Ather, Alkohol, Chloroform, Hypotonie, Chloralhy-
drat, Digitonin.

Periode I (Dauer 5—45 Minuten). Entwicklung des minnlichen Asters
(Abb. 14a). Unempfindlich gegen Ather, Alkohol, Chloroform, empfindlich
gegen starke Basen und Salze. «Periode der physiologischen Permeabilitéit».

Periode II (Dauer 45—130 Minuten). Bis zum Erscheinen des Diasters
(Abb. 14b, ¢). Unempfindlich gegen Ather, Alkohol, Chloroform, Basen und
Salze. Kurze Zeit empfindlich gegen Fett- und Mineralsiuren, lange Zeit emp-
findlich gegen gewisse lipoidlésliche Substanzen (Ammoniak, Azeton, Chloral-
hydrat, Saponin und Digitonin).

Periode ITI (Dauer 130—160 Minuten). Erste Hilfte der Mitose (Abb. 14d).
Unempfindlich gegen starke Basen und Salze. Stark abnehmende Empfindlich-
keit gegen Ammoniak, Chloralhydrat, Azeton, Saponin und Digitonin. Emp-
findlich gegen Hypotonie, Mineralsiuren, Ather, Alkohol und Chloroform.

Diese Befunde von HERLANT zeigen, dafl das Ei und im besonderen seine
Oberfliche eine stark wechselnde chemische Empfindlichkeit besitzt, die genau
parallel verliuft mit den Phasen des Mitosezyklus. Mit HERLANT muBl man an-
nehmen, daB die im Ei vorhandenen Struktursysteme entsprechend ihrer wech-
selnden Empfindlichkeit bald mehr eine Proteinkomponente, bald mehr die eine
oder die andere Lipoidkomponente als bestimmenden Faktor aktiv werden
lassen. Diese Erscheinungen sind wahrscheinlich von Wichtigkeit fiir die weitere
Analyse der Zellveranderungen wihrend der Mitose. Fiir unsere Zwecke sind
sie von Interesse, weil sie eine gewisse Gruppierung verschiedener organischer
Substanzen nach ihrer Wirkung zulassen.

Gleichsinnig wirken starke Basen und Salze. Mineral- und Fettsduren wirken
relativ dhnlich. Eine wirkungsdhnliche Gruppe bildet ferner Alkohol, Chloro-
form und Ather, die bezeichnenderweise in derjenigen Phase wirkungslos sind,
in der Chloralhydrat, Azeton, Saponin und Digitonin wirken. Interessanter-
weise ist die empfindliche Phase fiir Ammoniak dieselbe, wie fiir die letzt-
genannte Gruppe und nicht etwa wie man erwarten konnte, dieselbe wie fiir
die Gruppe der Alkalien. Ob und wie weit eine dhnliche Stoffgruppierung nach
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