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\Vorwort.

Der Plan zu einer ,,Experimentalzoologie” ist aus der Neu-
bearbeitung der vor drei Jahren erschienenen ,Einleitung in die
experimentelle Morphologie der Tiere" hervorgegangen.

Den von verschiedenen Seiten gedufllerten Wuinschen nach
Beigabe von Tafeln, Ubersichtlichen Literaturnachweisen und aus-
fuhrlicherer Behandlung einiger Kapitel konnte nur durch eine
sehr -wesentliche Verdnderung und Vermehrung des Umfanges der
»Einleitung” entsprochen werden.

Da ich unterdessen fir die Universitatsvorlesungen alle
Kapitel in erweitertem MaBe niedergeschrieben hatte, so lag es
nahe, die Vorlesungen der einzelnen Semester als Grundlage fur
je einen Abschnitt des erweiterten Buches zu verwenden.

Hiermit war der Umfang auf das Finffache der ,,Einleitung”
angewachsen und es schien nicht mehr angemessen, das Buch
noch als ,,zweite Auflage der Einleitung“ zu bezeichnen. Zugleich
erwies sich die Trennung von morphologischen und physiologischen
Versuchen bei der ausfuhrlicheren Behandlung als unméglich und
es wurde daher als passender Titel der von den Amerikanern in
ihrer neuen Zeitschrift gepragte Ausdruck: ,,Experimentalzoologie”
vorgezogen.

Um die Anschaffung des infolge der Tafeln kostspieliger
gewordenen Werkes zu erleichtern, ist der Herr Verleger mit mir
Ubereingekommen, jeden Abschnitt als eigenes Heft herauszugeben
und getrennt erhéltlich zu machen. Damit ist es ermdglicht, ohne
Verpflichtung, das ganze Werk abzunehmen, jenen Abschnitt, der
gerade das Interesse erregt, zu erlangen.

Jeder Abschnitt bildet ein abgeschlossenes Ganzes, soweit
dies bei dem Ineinandergreifen der biologischen Probleme uber-
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haupt mdoglich ist. Auf diese Art wird zugleich ein rascheres
Erscheinen der bereits druckfertigen Abschnitte erreicht, ohne daR
sich, wie bei Lieferungswerken, das Fehlen der Fortsetzung stérend
bemerkbar machen wirde.

Die funf Hefte, von denen das erste hier vorliegt, werden
in Zwischenrdumen von ungefdhr einem halben Jahre erscheinen
und sich mit folgenden Problemen beschaftigen:

1. Embryogenese, Eientwicklung: Befruchtung, Furchung,
Organbildung.

2. Regeneration, Wiedererzeugung: Nachwachsen, Um-
formung, MiRbildung.

3. Phylogenese, Artbildung: Arteigenheit, Artlibertragung,
Artwandlung.

4. Vitalitat, Lebenszustand: Kolloidform, Wachstum, Be-
wegung.

5. Funktion, Verrichtung: Austibung, Wechselwirkung,
Anpassung.

Das vorliegende erste Heft beschaftigt sich also bloR mit
der erstmaligen Entwicklung des einzelnen Tierexemplares ohne
Rucksicht auf dessen Abstammung, wahrend die Probleme der
Vererbung und Abstammung der Arten im 3., das Wachstum
des entwickelten Tieres und das Verhéltnis von Kern und Zelleib
im 4., das sekundare Nachwachsen verlorener Teile im 2., die
der Erhaltung des funktionsféahigen Zustandes (einschliefilich Ge-
schlecht) im 5. Hefte zur Berlcksichtigung gelangen. Die Literatur
ist bis Ende 1906 einbezogen.

Biologische Versuchsanstalt
in Wien (Prater) Hans Przibram.

Ostern, 1907.
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Einleitung.

Betrachten wir die Teile eines Tierkdrpers unter dem Mikro-
skope, so erweisen sich dieselben aus kleineren Einheiten zu-
sammengesetzt, welche wir Zellen nennen. Nur die niedrigsten
Tierformen, die Protozoen oder Urtiere entsprechen bloR einer
einzigen solchen Zelle. Bei ihnen ist nur ein ,Zellkern“ vor-
handen oder zwar mehrere solche, die aber nicht durch Quer-
wande des Zelleibes voneinander getrennt sind.

Bei der Vermehrung der Urtiere teilt sich der Zellkern und
der Zelleib und es entstehen auf diese Art neue Exemplare.

Waéhrend eine Fortpflanzung durch Teilung bei den Mehr-
zelligen (Metazoen) nur unter den niedrigeren Arten vorkommt,
treten bei allen Metazoenarten wenigstens zu gewissen Zeiten
eigene ,,Keimzellen® auf, fiur die das Material vom Anfénge
der Entwicklung des betreffenden Tierexemplares an beiseite
gesetzt worden war, indem zur Formbildung andere Zellen, die
,»Korperzellen“, Verwendung fanden. Die fruher vielfach ge-
machte Annahme, daB auch einzelne Korperzellen bei niederen
Metazoen (Spongien, Coelenteraten) noch die Fahigkeit besalen,
sich nach Differenzierung wieder in Keimzellen umzuwandeln, ist
bisher nirgends bewiesen worden (Maas und Brauer).

Die ménnlichen oder weiblichen Keimzellen entstehen an
bestimmten Korperstellen in den ,,Keimlagern®.

Vor ihrer vollstandigen Abldsung zeigen sie ebenso wie
Kdorperzellen eine ,basale“ und eine ,freie" Flache (Hatschek,
Mark, Rabl).

Die Kerne der mannlichen Fortpflanzungszellen, der Sperma-
tozoen, erhalten nur die halbe Anzahl der zu bestimmten Zeiten

Przibram, Experimentalzoologie. 1. Embryogenese. 1



2 Einleitung.

sichtbaren ,,Kernschleifen* im Vergleiche zu denen der Korper-
zellen ein und derselben Tierart [I, ¥].

Die weiblichen Keimzellen oder Eier mussen bis zur Ver-
einigung ihres Kernes mit dem Kerne des eingedrungenen Sperma-
tozoons eine analoge Verringerung (Reduktion) der Kernschleifen-
zahl durch die AusstoBung der sogenannten ,,Richtungskérper”
erfahren [I, 2], so dal? bei der Vereinigung die gleiche Chromo-
somenzahl von jedem Elter beigesteuert und im besamten Ei
die ganze Chromosomenzahl der Koérperzellen wiederhergestellt
wird [I, 3].

Mit diesem Akte ist der Beginn der individuellen Ent-
wicklung des ,,Embryo“ gegeben.

BloR in seltenen Fallen kann normalerweise die Entwicklung
eines Embryos aus einem Ei auch ohne Zutritt von Sperma er-
folgen (Drohne; Blattlause, Entomostraken), was wir als ,,Par-
thenogenese” zu bezeichnen gewohnt sind.

Auf das Eindringen des Spermatozoons und die Vereinigung
seines Kernes mit dem des Eies erfolgt der als ,,Furchung®
bezeichnete Vorgang, némlich die Zerlegung der Eimasse in
kleinere Teile, sogenannte Blastomeren, durch einschneidende
Furchen, denen jedesmal die sogenannte ,,mitotische” Teilung der
Kerne unter Bildung von Strahlungsfiguren (,,Astrospharen®)
vorhergeht. Hierbei werden alle Chromosomen oder Kernschleifen
der Lange nach halbiert und je eine Halfte jedes Chromosomes
geht in die Blastomerenkerne utber [I, 4—®6].

Am Ende der Furchung erscheint das Ei als ein Aggregat
kugelfoérmiger Blastomeren, insoweit die Furchen nicht etwa durch
Dottermassen an vollstandiger Durchschniirung gehindert worden
waren. Im Innern dieses ,,MorulaStadiums” kann eine Hoéhlung
entstehen, die es in ein ,,Blastalastadium® Gberfihrt [I, 7].

Nun beginnt die ,,Gastrulation®, typischerweise durch
Einstllpung einer bestimmten Partie von Blastomeren, wodurch
die ,,Primitivorgane®, namlich das eingestilpte ,,entodermale” und
das nichteingestilpte ,.ektodermale” Keimblatt ihre Entstehung
nehmen [I, 8J.

Die Zellen des Ekto- und Entodermes erlangen weiterhin
verschiedene Differenzierungen und damit verschiedene Funktionen.

*) Eckig eingeklammerte Zahlen weisen auf Abbildungen hin: rémische
Zahlen auf Tafel-, arabische auf Figurennummern. — In runden Klammern
stehende Ziffern beziehen sich auf die Jahreszahlen im Literaturverzeichnis.
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An der ektodermalen Partie bilden sich zundchst meist Wimper-
schopfe, Wimperringe und &hnliche Gebilde, wahrend das Ento-
derm in verschiedene ,,Darmregionen” sich zu sondern beginnt [I, 9].
Zwischen den beiden priméren Keimblattern werden entweder
Stiutzgallerten, zellenloses Mesenchym abgesondert (Coelenteraten)
oder ein sekundar eingestilptes, zelliges ,,Mesoderm* bildet Stiitz-
gewebe aus (Coelomaten).

Das Ektoderm liefert weiterhin die Hautbedeckung, oft in-
klusive oraler (Mund-) und analer (After-) Einstilpung (,,Stomo-
daeum“ und ,,Proctodaeum®), die Sinnesorgane und Nerven; das
Entoderm liefert das innere Verdauungsrohr samt seinen Anhéangen,
die zur Atmung, Sekretion u. s. f. dienen; das Mesoderm liefert
Muskeln, Bindegewebe und auBer bei den Coelenteraten die
Keimlager.

Roux unterscheidet zwei Perioden, die der organbildenden
Entwicklung und die der funktionellen Entwicklung, in welch
letzterer die Organe ihre spezifische Form bereits erlangt haben
und ihre Funktion auszuiiben imstande sind.

Die bisher gegebene kurze Rekapitulation der normalen
Entwicklung bezog sich hauptséchlich auf solche Formen, die
bereits frih die erste Periode der ,,organbildenden” Entwicklung
verlassen und ein selbstandiges, funktionelles Leben fihren.

Bei solchen, welche langer in der Eihllle oder gar im
mutterlichen Organismus bleiben, pflegen die Stadien der starken
Wimperbildung unterdriickt zu werden und Uberhaupt eine Zu-
sammenziehung der frihen Entwicklungsstadien stattzufinden.

Insbesondere kodnnen dann auch jene Stadien in Fortfall
kommen, die als ,,Larven“ bezeichnet werden, nédmlich Jugend-
stadien, die durch funktionierende, aber von denen des voll-
kommenen Zustandes (,,Imago“) wesentlich verschiedene ,,pro-
visorische* Organe ausgezeichnet sind und vor Erlangung der
definitiven Gestalt erst eine ,,Metamorphose* durchmachen
missen (Insekten, Frdsche).

Namentlich bei der vollkommenen Metamorphose treten die
Fragen ,,der organbildenden Entwicklung” wieder an uns heran
und es dirfte sich daher empfehlen, die Entwicklungsmechanik
tierischer Embryonen im weitesten Sinne zu verstehen, also bei
frih beweglichen Tieren auch bis zu dem Stadium, in welchem die
definitiven Organe angelegt sind und fir den Gebrauch fertig-
gestellt werden.

1*



. Kapitel.
Befruchtung.

Das erste Problem der Entwicklungsmechanik tierischer
Embryonen betrifft naturgemaRl die Ursache, welche den Uber-
gang der ruhenden Eizelle in einen Zustand fortschreitender Ent-
wicklung veranlalit.

Als solche hatte die deskriptive Entwicklungsgeschichte im
allgemeinen den Hinzutritt eines Spermatozoons ermittelt, wéhrend
die selten vorkommenden Parthenogenesen als ,,Ausnahmsféalle”
behandelt wurden.

Schon diese Ausnahmen bewiesen, dal die Analyse der
~Befruchtung® mit der Ermittlung der ,,Besamung“ als einer
auslosenden Ursache nicht auf ihre, fur uns ermittelbare ,letzte*
Ursache zuruckgefuhrt war.

In Parenthese mag auch darauf hingewiesen werden, dafl3
ja bei manchen Tierarten beide Reifeteilungen des Eies bereits
vor (Seeigel [l, 10]), bei manchen bloRR die erste vor, die zweite
wahrend des Eindringens des Spermatozoons eintreten (Amphio-
xus, Frosch [I, 11]) oder beide erst nach Eindringen des Sperma-
tozoons abgeschnirt werden (Anneliden, Gasteropoden [I, 12],
Nematoden). Obzwar also in den beiden letzteren Fallen das
Spermatozoon auch fur die Reifeteilung auslésend wirkt, kann
doch keine allgemeine Verantwortlichkeit des Spermas fur die
Reifung des Eies angenommen werden; selbst im letzten Falle
gelang es Loeb (19056) beim Ei der Molluske Lottia gigantea
durch Zusatz von Natronlauge zu Seewasser die Eireifung ohne
Sperma zu erzwingen und daraus parthenogenetische Larven zu
erziehen.

Die Bruder Hertwig (1887) beobachteten zuerst, daf} die
Eier der Seeigel, welche normalerweise nicht parthenogenetisch
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sind, bei langerem Liegen sich dennoch zu furchen beginnen,
jedoch dann bald absterben. Dies deutete darauf hin, daR die
normale ,,Besamung“ eine Beschleunigung sonst auch, jedoch
langsamer, vor sich gehender Entwicklungsprozesse hervorruft.
Loeb stellte die Hypothese auf, dall neben den vitalen Prozessen,
die eine ,,Entwicklung® des Eies fortwadhrend herbeizufiihren
streben, ,,mortale Prozesse“ vor sich gehen und die Befruchtung
eine Beschleunigung der vitalen Prozesse herbeiftihre, die ihnen
das Ubergewicht in jenen Fallen, wo Eier sich normalerweise
nicht parthenogenetisch fortentwickeln, Uber die mortalen Prozesse
verschafft. Loeb denkt sich sowohl die vitalen, als auch die mor-
talen Prozesse als chemische Reaktionen, die durch sogenannte
.Katalysatoren“ eine Beschleunigung erfahren koénnen. Da solche
Katalysatoren bei den Lebensprozessen durch gewisse Substanzen
(,,Gifte”) gehemmt werden koénnen, versuchte Loeb die gleiche
Hemmung auch der mortalen Prozesse durch solche Mittel zu er-
zielen. Tatsachlich konnte er, im Vereine mit Lewis (1902), den
Ablauf der mortalen Prozesse an unbefruchteten Eiern durch
Cyankalizusatz derart verlangsamen, dafl die Eier von Seeigeln,
welche sonst bereits nach 48 Stunden ihre Furchungsfahigkeit
verlieren, noch nach 168 Stunden zur Entwicklung z. B. durch
Besamung angeregt werden konnten. Weniger wirksam war die
Hemmung der Prozesse durch Kalte. Da unreife Eier nicht dem
raschen Untergange ausgesetzt sind, so versuchte Loeb (19023),
ob eine Beschleunigung der Reifung auch den Tod beschleunige
und fand in der Tat, daR Seesterneier durch Sauerstoff und
Hydroxylionen zur raschen Reife gebracht werden, aber auch
einem frihen Tode anheimfallen.

R. Hertwig (1896) und Morgan (18962) hatten gefunden,
dafl durch Anwendung gewisser Stoffe die freiwillige Furchung
der Seeigeleier beginstigt werden konnte. Es ist jedoch wiederum
Loebs Verdienst (1899), durch planmaRige Versuche Mischungen
von Seewasser mit gewissen Salzen ermittelt zu haben, in denen
Seeigeleier ohne Besamung bis zur Pluteuslarve (d. i. namlich
soweit deren Aufzucht im Aquarium Uberhaupt zu gelingen
pflegt) sich weiter entwickeln.

Die anzuwendenden Stoffe sind fiir verschiedene Tierarten
verschieden; beim Seeigel glaubte Loeb zunachst eine spezifische
Wirkung des verwendeten Magnesiums annehmen zu mussen,
fand aber bei Fortsetzung der Versuche (1900), daB die gleiche
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Wirkung erzielt wird, wenn die Konzentration des Seewassers
statt durch den Chlorinagnesiumzusatz um den gleichen Betrag
durch andere Salze, ja selbst durch Rohrzucker oder Harnstoff
erhoht wurde. Wird das Seewasser verdinnt, so tritt keine Be-
fruchtung ein (Morgan). Man hat sich dann fruherer Befunde
erinnert, in denen andere Mittel zur ,,Befruchtung“ ohne Be-
samung gefuhrt hatten; so an die Angabe Tichomiroffs (1886),
dafll unbesamte Eier des Seidenspinners durch Schwefelséure-
spulung oder durch Reiben mit einer Birste zur Entwicklung
gebracht werden; dafl Dewitz (1888) an in Sublimat gelegenen
Froscheiern, Kulagin (1898) bei Behandlung solcher mit Diph-
therieserum furchungséhnliche Erscheinungen beobachtet hatte.
Auch durch voriibergehende Temperaturerniedrigung bis nahe an
den Gefrierpunkt entwickelten sich die Eier von Seeigeln nach
Morgan, von Seesternen nach Greeley und Loeb parthenogenetisch.

AuBer bei Echinodermen ist kunstliche Befruchtung in
letzteren Jahren auch bei Meduse Gonionemus (Loeb 1901), bei
den Anneliden Chaetopterus (Loeb 1901, Lillie 1904, 1906),
Podarce (Loeb 1901, Treadwell 1902), Amphitrite (Scott 1906),
bei Phascolosoma (Loeb 1901), bei der Molluske Mactra (Kosta-
necki 1904), Thalassema mellita (Lefevre 1905, 1906), dem
Cyclostomen Petromyzon, mehreren Fischen (Bataillon 1904), wie
Fundulus (Loeb 1901) u. a. m. bis zu einem gewissen, mit der
Hoéhe der Tiergattung in der Regel abnehmendem Grade der
Weiterentwicklung gelungen. Nicht jedes Mittel reicht bei ver-
schiedenen Tierarten zur Auslosung der Entwicklung hin.

Alle bisher bekannt gewordenen Auslosungsursachen fur
kunstliche Befruchtung scheinen gemeinsam zu haben, dafl sie
wasserentziehend auf das Ei wirken, wie bereits Loeb annahm
und Spaulding durch eine sorgféltige Sichtung bestétigt fand.

Macht dies es von vornherein wahrscheinlich, da wenigstens
eine von den Wirkungen des eindringenden Spermatozoons eben-
falls eine rein physikalische, namlich Wasserentzug ist und die
Vereinigung des Spermas mit dem Eikerne nicht zur Fortent-
wicklung des Eies notwendig ist, so lassen sich auch direkte
Beweise hierfur anfuhren. Nach nicht einwandfreien Versuchen
von Pieri (1899) und Dubois (1900) gelang es Winkler (1900)
mit PreRsaft von Spermatozoen bei Seeigeln Befruchtung zu er-
zielen, wo also die Vereinigung von Sperma- und Eikern gar
nicht geschehen konnte. Da das Spermaextrakt auch nach Er-
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hitzung auf 70° wirksam geblieben sein soll (Winkler 1901), so
kann es sich dabei nicht um eine spezifische Eermentwirkung ge-
handelt haben.

Boveri (1889) sah bei einer Partie Seeigeleier, die mit in
Kalilauge gewesenem Sperma besamt wurden, die Kerne bei den
ersten Furchungen voneinander getrennt bleiben, indem bei den
Furchungen der Spermakern stets nur in die eine Zelle Uberging:
»partielle Befruchtung®“. Ziegler (1897) lie} Seeigeleier wahrend
der Besamung in seinem ,,Durchschniirungskompressorium“ gegen
Baumwollfaden treiben; an diesen bleiben die Eier héngen und
werden durchgeschnirt [I, 13]. Es kann nun vorkommen, dal3 der
Spermakern in die eine, der Eikern in die andere Eihalfte zu
liegen kommt. Dann erfolgen trotzdem in jeder Halfte die be-
kannten Kernverdnderungen, die allerdings nur in der Sperma-
kernhélfte zur Furchung fihren, worauf noch spater zurick-
zukommen sein wird.

Auch Stiucke unbefruchteter Eier ohne Eikern entwickeln
sich nach Zusatz von Samen anscheinend normal, wie Boveri (1896),
Delage (1898, 1899), Morgan (18953) u. a. fur Seeigel und andere
Tiere nachgewiesen haben (,,Merogonie* [I, 15]). Werden Eier
kurz nach der Besamung, wo dieselben beim Seeigel sehr plastisch
sind, so daR sie in lange Faden auseinander gezogen und durch-
gerissen werden konnen, wenn sie vorher durch vorsichtiges
Schitteln ihrer Hulle beraubt wurden (Driesch), auf diese Art
in kernhaltige und kernlose Tropfen geteilt, so kénnen die letzteren
abermals besamt werden (Morgan 18955 [1,16]). Auch bei kinstlich
befruchteten Seeigeleiern sind analoge Merogonieversuche von
Erfolg [I, 17, 18]. Jedenfalls liegt gentgendes Beweismaterial
vor, um mit Sicherheit annehmen zu konnen, dafl weder die An-
wesenheit des Spermakernes (man denke an die ,,Parthenogenese)
noch des Eikernes (,,Merogonie”) oder gar deren Vereinigung
(,,partielle Befruchtung*) fir die Weiterentwicklung maRgebend
sein kann.

Zu dieser negativen Erkenntnis gesellen sich aber auch die
positiven Befunde Uber das physikalische Verhalten des Sperma-
tozoons gegeniber dem Ei. Jenes stellt ein konzentrierteres,
wasserarmeres Plasma dar. Waldeyer schreibt hierliber in seiner
Darstellung der Geschlechtszellen (in Hertwigs Handbuch der

*) Die Notwendigkeit eines Kernes wird spater zur Sprache kommen,
gelegentlich des ,,Eibaues* [vgl. I, 14].
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Entwicklungslehre, Lfg. 1, p. 92). ,,Chemisch ist vor allem der
grof3e Reichtum an festen Bestandteilen hervorzuheben, den bereits
die ersten Bestimmungen von Vauquelin und Kaolliker (zitiert
nach Kihnes Lehrbuch der physiologischen Chemie, Leipzig 1868)
ergeben haben.”

Dringt nun das Spermatozoon in das Ei ein, so sieht man
dessen Kern aufquellen, welcher den gréten Teil des zugleich
mit dem im Mittelstiick liegenden ,,Centrosoma“ einsinkenden
»Kopfes* ausmacht; der eventuell vorhandene Faden bricht ab
und bleibt zuriick. Es steht dies mit der Annahme des Wasser-
entzuges aus dem Ei in schdnstem Einklange.

Neuerdings beobachtete J. W. Jenkinson (1904) beim Axolotl,
dall im Zentrum der Spermasphére eine wasserige Substanz sich
in  Vacuolen sammelt, also die hygroskopische Wirkung des
Spermas sogar sichtbar sei.

Die hierdurch erzielte VergrofRerung des Kernes vollendet
auch &duferlich die vollstindige Homologie des Spermakernes und
Eikernes bis auf die in der Anordnung und Aktivitat der ,,Centro-
somen“ bestehende Verschiedenheit. Wahrend ndmlich das auch
beim Ei auftretende Centrosom innerhalb des Kernes ruhend zu
verharren oder selbst zu fehlen scheint, gehen von dem vom
Sperma mitgebrachten, auRerhalb des Kernes liegenden Centro-
som Strahlungsfiguren aus und letzteres scheint die spétere
Furchung zu beherrschen.

Dies geht schon aus den erwadhnten Zieglerschen Durch-
schnlirungsversuchen hervor, wo nur die mit dem Spermakern
ausgestattete Eihalfte ihre Furchung durchzufiihren imstande war.

Doch treten Strahlungen auch in der anderen, der ,,Eikern*-
halfte dieser Eier, sowie in Eiern aus dem Kompressorium, wo
beide Kerne in eine Halfte zu liegen kamen, in der kernlosen
Halfte auf. Auch in vollstdndig isolierten kernlosen Stiicken un-
besamter Eier werden durch die Parthenogenese auslésenden
Mittel Attraktionsspharen gebildet (Morgan 18962).

Durch Behandlung mit Hyosciamin und Nikotin erhielt
Wassilief bis zur Achtteilung gehende Furchung unbesamter See-
igeleier und auch hier waren Strahlungen, ,,Attraktionsspharen®,
wirksam, obzwar dieselben keine Centrosomen besal3en; bei Strychnin
werden solche spater neu gebildet. Bei der Chlormagnesiumpartheno-
genese der Seeigel werden aus dem Ei Centrosomen sogleich neu
gebildet (Wilson 19015 Wassilieff), und zwar auch aus Teilstlicken;
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es kann demnach nicht etwa ein latentes Centrosom Ubersehen
worden sein.

Obzwar also normalerweise die Attraktionssphéren von dem
Centrosom des Spermatozoons ausgehen, werden wir in diesem
nicht die bestimmende Ursache der Erscheinung der Furchung
selbst erblicken kénnen. Seine Bedeutung fur die Richtung der
ersten Furchen wird noch zu wirdigen sein.

Eine weitere Erscheinung, die mit dem Eindringen des
Spermatozoons oft eintritt, ist die Abhebung einer Eidotterhaut.
Bei den ersten Versuchen Loebs Uber kinstliche Parthenogenese
der Seeigel unterschied sich die Entwicklung der Larven von
den besamten durch das Fehlen dieser Dotterhaut, durch Langsam-
keit, durch Schwimmen am Grunde anstatt des Emporsteigens
bei normal befruchteten (endlich wahrscheinlich durch die halbe
Chromosomenmenge).

Herbst (1893) erhielt an unbesamten Eiern durch Schitteln
mit Chloroform, Benzol, Toluol, Kreosot und Nelkendl Abhebung
der Dotterhaut, neuerdings (1904) auch durch Silberspuren. Durch
Schitteln der Membran beraubte besamte Eier hoben in Benzol-
wasser eine zweite Membran ab; auch noch mit der Membran
versehene besamte Eier konnten eine zweite Membran abheben.

Loeb (19052) erzielte bis zu 100% parthenogenetische Larven,
wenn er auBer einer durch Konzentrationserhéhung wirkenden
Loésung Athylazetat verwandte, das Dotterhautablosung veranlalt
(beim Seestern hatte Delage durch Kohlensdure bereits 100%
parthenogenetische Larven erhalten). Nach weiteren Versuchen
Loebs (19053) durfte Athylacetat durch Bildung einer freien
Saure zur Membranabhebung fiihren, da es frisch nicht wirkt,
hingegen Essigsdure sich sogleich als wirksam erweist. Hydro-
karbone erzeugen Membranen wéhrend des Aufenthaltes der Eier
in deren Ldsungen, monobasische organische Sauren und Kohlen-
sdure erst nach Ubertragung in Seewasser (Loeb 19054). Hohere
Fettsduren, wie Butter-, Valerian-, Kapronsaure sind noch gunstiger
als Essigsaure.

Zugleich mit der Membranbildung tritt eine groRere Ge-
schwindigkeit der Entwicklung ein und die daraus hervorgegangenen
Larven beginnen wie besamte oben zu schwimmen.

Die Dotterhaut geht (Herbst 1893) aus der helleren Grenz-
schicht des Echinodermeneies hervor; ihre Abhebung ist nach
Loeb auf eine Sekretion von Flussigkeit zurickfihrbar, so daf
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wir wieder einen Zusammenhang zwischen Membranbildung und
Wasseraustritt aus dem Innern des Eies mit nachfolgender Aus-
16sung der Furchung erkennen.

Das Verhalten der Chromosomen scheint nicht widerspruchs-
los aufgekléart zu sein; wahrend Delage fir Echinodermen und
Kostanecki (1904) fur Mactra die halbe Chromosomenzahl, wie zu
erwarten war, bei der parthenogenetischen Entwicklung beschrieben,
ist nach Tennent und Hogue (1906) dieselbe ebensogrol3 wie bei
normaler Besamung, nur daf bei letzterer die Chromosomen als
»bivalent” anzusehen seien, indem je eine Langshalfte aus dem
Sperma- und eine aus dem Eivorkerne stammt. Es ist jedoch auch
letztere Interpretation durch Beobachtungen von Stevens (1902),
Tennent und Hogue (1906) ins Schw’anken gekommen, da sowohl
bei Seeigel (Echinus microtuberculatus) als auch beim Seestern
(Asterias Forbesii) normalerweise neben der einfachen die doppelte
Chromosomenzahl vorkommen kann.

Als Lbsung unseres ersten Problems laf3t sich also angeben:

Die Ursache, welche den Ubergang der ruhenden
tierischen Eizelle in einen Zustand fortschreitender
Entwicklung veranlal3t, ist in einer Beschleunigung der
auch im ruhenden Ei vor sich gehenden vitalen Prozesse
zu suchen, die bei der Befruchtung (sei es kunstliche
Parthenogenese oder Besamung) durch Wasserentzug
bewirkt wird.

Il. Kapitel.

Eibau (Promorphologie tierischer Eier).

Roux definiert die ,,Entwicklung“ als das ,,Entstehen wahr-
nehmbarer Mannigfaltigkeit®.

Wenn wir die Besamung fir die Auslosung der Entwicklung
nicht notwendig gefunden haben, so kodnnen wir auch nicht die
Ursachen dieser entstehenden Mannigfaltigkeit in dem Zusammen-
treffen des Spermatozons mit dem Ei erblicken, und es ergibt
sich daher das Problem, wie aus dem scheinbar einfachen Ei eine
Mannigfaltigkeit entstehen kann.

Friher glaubte man, es muRten im Ei alle Teile des aus-
gebildeten Tieres vorhanden sein — Bonnet 1778, nachdem man



Eibau. 11

bei der Entdeckung der Spermatozoen im Sperma sogar eine
kleine zusammengekauerte Gestalt hatte erkennen wollen — Harts-
oeker 1694, Dalempatius 1699. Der Praformationstheorie, welche
zur Erklarung des Entstehens mehrerer Generationen durch eine
»Einschachtelungstheorie” ergénzt wurde, wurde durch den Nach-
weis des Entwicklungsmodus der Tiere, wie ihn die Zellen- und
Keimblatterlehre lieferte, der Boden entzogen. Es kam die ,,Epi-
genesis* (Wolff 1759) zu Ehren, die annahm, dal jedes folgende
Stadium von neuem aus dem Zusammentreffen von Faktoren, die
dem vorhergehenden Stadium ihre Anordnung verdanken, ent-
stehen. Ein urspringlich undifferenziertes Ei sollte dies leisten
kdnnen.

Hiergegen erhoben sich theoretische Bedenken; His stellte
seine Theorie ,,organbildender Keimbezirke* auf, die spater von
Roux als ,,Mosaiktheorie der Entwicklung“ durch Versuche ge-
stltzt wurde. Die von diesem Forscher zuerst angenommene un-
gleiche Kernteilung, dal? namlich die Furchungszellen durch Erhalt
verschiedener Kerne zu verschiedenem Schicksal bestimmt werden,
lielR derselbe spater fallen und verlegte die Verschiedenheit — wie
His — in den Zelleib, ,,Cytoplasma®“. Hingegen suchte Weis-
mann, der eine bis ins kleinste ausgearbeitete ,,Evolutionstheorie”
gegeben hatte (1893), an der ,,Kernspezifikation* festzuhalten, indem
er durch Hilfshypothesen (,,Reservedeterminanten®) die, wie wir
sehen werden, mit einer solchen Theorie unvereinbaren Resultate
der entwficklungsmechanischen Experimente zu deuten bestrebt war.

Obzwar bereits vor Aufkommen der Eiversuche bekannt war,
daR die Eier verschiedener Tiere verschiedene Form besitzen und
an einem Ei verschiedene Axen und Substanzen unterscheidbar
sind, wurde dem keine besondere Bedeutung zugeschrieben. Die
geometrische Form des Eies wurde als eine Spezifizitat wie jeder
andere Charakter spaterer Stadien hingenommen, wéhrend die
unterscheidbaren Substanzen, die durch Farbung, Dichte u. dgl.
vom eigentlichen ,,Protoplasma“ im Cytoplasma unterscheidbar
waren, als ,,Deutoplasma“ oder ,,Nahrungsdotter” zusammengefalit
wurden und groBenteils noch jetzt so heiRRen.

Erst als man durch Isolation einzelner Eipartien zu er-
mitteln suchte, was aus jedem einzelnen Teile des Eies werden
kann (die ,prospektive Potenz* — Driesch), wurde man auf die
Maoglichkeit deskriptiver Unterscheidung von Eiteilen, aus denen
normalerweise etwas Bestimmtes gebildet wird (die ,,prospektive
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Bedeutung“ — Driesch), aufmerksam. Diese ,,Promorphologie”
der tierischen Eier ist geeignet, die Entstehung der ,,Mannigfaltig-
keit" bei der Entwicklung zu verbirgen; daher mag dieselbe an
Vertretern einiger Tierklassen erlautert werden.

1. Das Ei von Hydra viridis [Il, 1], unserem gewdhnlichen
SuRwasserpolypen, ist anfangs amdébenartig gelappt, enthalt jedoch
neben Dotterkdrperchen auch Chlorophyllkérner (Kleinenberg),
welche symbiotischen Algen angehdren und die spéatere griine
Farbung hervorrufen. Nach den Versuchen von Hadzi (1906)
kénnen algenfreie Hydra viridis erhalten werden, wenn die Eier
im Dunkeln gebildet und abgeschniirt werden. Die aus diesen
schlipfenden Hydren sind dann naturlich farblos. Durch Zer-
schneidung halbierte Ovocyten von Hydra stellen die normale
Grolle wieder her.

2. Das Ei der Meduse Aegineta [lIl, 2], anndhernd kugel-
formig, lalt nach Maas (1901) in allen Radien eine gleichférmige
Schichtung aus zwei Substanzen erkennen, dem innern Endo-
plasma und einem &ufRern Exoplasma (Rindenschicht), das mit
einem feinen Netzwerk das Endoplasma durchzieht. Diese Rinden-
schicht bildet spater stets die freie Flache der Blastomeren.
Werden die Eier kinstlich deformiert, so wandert die Rinden-
schicht dennoch stets an die freien Flachen, so daR sie immer
von Exoplasma (berzogen bleiben.

3. AuRerlich ahnlich ist das Ei der Ctenophore Beroe
ovata [Il, 3]. Der Kern liegt sehr nahe der Peripherie in der
dunnen ,,AuBenschicht* und bezeichnet die Seite, an der die erste
Furche einschneidet. Wie bereits an der Ovocyte jener Pol, dem
das Keimblaschen angelagert ist, als animaler Pol bezeichnet wird,
so auch hier der, dem der Kern anliegt. Bei der normalen Furchung
werden an dem gegeniberliegenden vegetativen Pole nach dem
Achtzellenstadium kleinere Blastomeren, sogenannte ,,Mikromeren*
abgeschnirt, die je eine der bekannten ,,Wimperrippen“ ausbilden.
Wird die vegetative Kuppe am ungefurchten Ei abgeschnitten, so
bilden sich trotzdem nach Besamung die acht Rippen (Ziegler
1898, Driesch und Morgan 1895); werden jedoch die Eier durch
einen Schnitt parallel oder wenig schief zu der durch die Ver-
bindungslinie des animalen und vegetativen Eipoles gegebenen
Eiachse geteilt, so werden entsprechend weniger Mikromeren und
Rippen gebildet (Driesch und Morgan 1895); wir haben daher
eine in acht Radien verteilte Verschiedenheit anzunehmen, die
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spater auf dem vegetativsten Punkte zum Vorschein kommt. Wir
werden gelegentlich der Versuche mit Isolierung von Blastomeren
Bestatigung hierfir finden.

Wird die animale Kuppe abgetrennt, so furcht sich dieselbe
zunéchst ganz, bildet aber keine Rippen und keinen Magen. Die
Bildungssubstanz fur diese reicht also in den Radien nicht bis
an den animalen Pol heran.

4. Das Ei des Seeigels Strongylocentrotus lividus [lI, 4] ist
im reifen Zustande durch einen Gdurtel orangeroten Pigmentes
ausgezeichnet, der vom Aquator des Eies gegen den vegetativen
Pol zu, jedoch denselben nicht erreichend, sich erstreckt. (Hatschek,
Selenka; Boveri 1901.) Der animale Pol, d. i. der, dem der Kern
angenahert liegt, ist durch eine ,,Mikropyle* ausgezeichnet. Wird
namlich das Ei in eine Tuschelésung eingebracht, so gewahrt
man alsbald, daR die durchsichtige Eimembran an einer Stelle
einen rohrenformigen Kanal freildt, in den die Tuschel6sung
eindringt. Boveri, der Entdecker dieser Erscheinung, fihrt den
Ursprung dieses Kanales auf die Einpflanzungsstelle des Eies im
Keimepithel zuriick. Sonach ist der vegetative Pol auf den ,.freien
Pol“ der Eimutterzelle (Ovocyte) zurickzufihren.

Die vegetative unpigmentierte Kappe liefert das primare
Mesenchym und also auch das Larvenskelett, die pigmentierte
Zone den Darm und seine Derivate, die unpigmentierte animale
Halfte das Ektoderm und seine Differenzierungen, zunéchst lange
Wimpern.

Werden Eier vor der Befruchtung zerrissen, so bilden sie
nach derselben dann verkleinerte Ganzbildungen, wenn die Zer-
reifung ungefahr senkrecht zum Pigmentringe erfolgte, da jedes
Fragment sich zu einer &dhnlich geschichteten kleinen Kugel um-
formt; hingegen ergeben Stucke, die vorwiegend die animale Hélfte
enthalten, ,,Halbgastrulas* und spater fehlen die fur die vege-
tative Halfte charakteristischen Differenzierungen (Darm usw.);
entgegengesetzt verhalten sich vorwiegend vegetative Stiicke, bei
denen keine langen Wimpern ausgebildet werden (Driesch 19002,
1902; Boveri 1901; Garbowski 19052). — Der Pigmentring ist
nicht etwa als die organbestimmende Substanz selbst, sondern nur
als Merkzeichen anzusehen, da auch véllig pigmentlose Eier der-
selben Spezies sich normal differenzieren (Boveri, Garbowski,
Fischei 1906).
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5. Eine deutliche Schichtung in drei Regionen, die dann
auf verschiedene Furchungszellen verteilt werden, fand Driesch
bei Eiern des auf Crinoideen schmarotzenden Myzostoma [II, 5],
das bald zu den Anneliden, bald zu den Arachnoideen gestellt
wird. Die Schichtung ist von der Schwerkraft unabhangig. Ver-
suche sind nicht angestellt worden. Beim Ringelwurme Chaeto-
pterus konnte Lillie (1906) durch Zentrifugieren eine Anordnung
der verschiedenen Stoffe im Ei ihrer Schwere nach erzwingen.

6. Bei vielen Insekten ist durch langgestreckte Gestalt des
Eies eine Eiachse gegeben; an einem Ende ist eine oft kompli-
zierte Mikropyle angebracht; die spéatere ,,Kopfseite” ist bei den
Eiern im Kokone der Gottesanbeterin (Mantis) [I1, 6] nach auRen
gerichtet.

7. Bei den Mollusken, z. B. der Schnecke llyanassa [II, 7],
bildet den vegetativen Eipol ein sogenannter ,,Dotterlappen®,
der wahrend der ersten Furchungen sich stets ungeteilt abtrennt
und blofR mit einer der Furchenzellen vereinigt (Crampton 1906).
Von den vier erstgebildeten groReren Blastomeren, ,,Makro-
meren®, liefert diejenige, mit welcher sich der ,,Dotterlappen”
vereinigt hat, die Urmesodermzellen. Wird der Dotterlappen vor
der Befruchtung entfernt, so unterbleibt die Bildung der Urme-
sodermzellen und damit der Mesodermstreifen, obzwar die be-
treffende Makromere gebildet worden war.

8. Ebenso verhalt sich Dentalium [IlI, 9] (Wilson 1904).
Hier ist auBerdem von vornherein ein breites olivenbraun bis
ziegelrot geférbtes Pigmentband vorhanden, das am animalen und
vegetativen Pole blo3 eine Kkleine weille Kuppe ubriglafit. Die
ventrale Kuppe bildet den Dotterlappen. Wird sie entfernt, so
entfallt die Bildung desselben und der von ihm abhéngigen Ge-
bilde, ndmlich der posttrochalen Region, merkwuirdigerweise auch
des entgegengesetzt gelegenen Apikalschopfes. ,,Vegetative* Halften
oder senkrecht zum Ring geteilte Eier ergeben hingegen ver-
kleinerte Ganzbildungen.

9. Bei den Cephalopoden (z. B. Loligo [n, 9] nach Watase)
sind sdmtliche Seiten bereits von vornherein kenntlich, indem die
langlichen Eier dorsal etwas zugespitzt, posterior abgeplattet sind.
Es erfolgt auch eine streng bilaterale Furchung.

10. Bei der Nemertine Cerebratulus (lacteus [Il, 10] —
Wilson 1903\ marginatus — Zeleny 1904) ist vor der Bildung
der Richtungskorper am entgegengesetzten (vegetativen) Pol eine
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Protuberanz sichtbar, die die ehemalige Einpflanzungstelle des
Eies darstellt. Spéater verschwindet dieselbe, dann ist aber die
Eiachse an dem Richtungskorper kenntlich. Fragmente furchen
sich, wie immer der Schnitt gefuhrt sein mag, als verkleinertes
Glanzes und ergeben entsprechende ,,Pilidien“larven.

11. Was die Promorphologie oder den Bau der Eier bei
den wirbellosen Chordoniern, den Tunikaten und Amphioxus
[I11, 1] anbelangt, so scheint am unbefruchteten Ei keine andere
Plasmastruktur kenntlich zu sein, als eine konzentrische Anlage
von drei Stoffen (Cynthia — Conklin 19053, der animale Pol
ist durch die Richtungskdrper ausgezeichnet. Versuche an un-
besamten Eiern sind mir nicht Pekannt.

12. Bei den Wirbeltiereiern kommen vielfach so starke Dotter-
haufungen vor, dal} bekanntlich die Furchung das Ei nicht gleich-
mafig oder Uberhaupt nicht ganz in Blastomeren zu zerlegen im-
stande ist. Jener Teil, der relativ dotterfrei ist, bezeichnet dann
den animalen (Kern-)Pol. Bei einigen Fischen, beim Neunauge
(Petromyzon fluviatilis — nach Herfort) [IIl, 2], beim Bitterling
(Rhodeus amarus — nach Ziegler) und bei der Sardelle (Engraulis
encrasicholus — nach Wenckenbach) sind die Eier langlich und
das ,,Blastoderm® (die Keimschicht) liegt an einem Pole, dem
,Dotter" entgegengesetzt. Dal} wir es bei den Fischeiern wirklich
mit Nahrungsdotter, nicht einer fir bestimmte Teile determinie-
renden Substanz (wie etwa bei llyanassa) zu tun haben, zeigen
Versuche von Morgan (1893) an Fundulus, bei dem durch Anstich
der Dotter zu fast zwei Dritteln seiner Menge entfernt werden
konnte und doch vollstdndige Embryonen resultierten.

13. Es ist insbesondere das Ei der Frésche gewesen, an dem
zunéchst entwicklungsmechanische Versuche ausgefuhrt wurden
(Roux, vgl. 1895).

Die Eier der Frosche (Rana-Arten) werden bekanntlich in
Klumpen abgelegt, in denen jedes einzelne Ei durch eine Grallert-
halle abgesondert ist. Die im Innern des Klumpens gelegenen
Eier befinden sich mehr weniger in Zwangslage, wéhrend die
peripher gelegenen oder isolierte Eier von Spannungen freier
sind. Jedes einzelne Ei laRt eine deutliche Polaritéat infolge der
Anordnung von zwei Substanzen, dem dunkleren, animalen, dotter-

*) Die von Maas in seiner ,,[Experimentellen Entwicklungsgeschichte*
p. 67 angefiihrten Versuche Drieschs an Ascidien scheinen sich auf besamte Eier
zu beziehen.
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armeren Teile und dem helleren, vegetativen, dotterreicheren Teile,
erkennen. Der dunklere Teil reicht an der Oberflache bis weit
uber den Aquator, so daR fiir den helleren Teil, der jedoch im
Innern weit verbreitet ist, blof? eine kleine sichtbare Kuppe Ubrig-
bleibt. Wird ein soeben besamtes Ei von Rana fusca mit seiner
Gallerthiulle ins Wasser geworfen, so stellt es sich so ein, daR
der dunkle Pol aufwarts, der helle abwarts gerichtet ist, also die
den animalen und vegetativen Eipol verbindende ,,Eiachse” senk-
recht steht und von oben gesehen nichts von der hellen Kuppe
sichtbar ist [I1l, 3]. Bei Rana esculenta, unserem gewdhnlichen
Wasserfrosche, stellt sich hingegen die Eiachse etwas schief ein,
so daR von oben gesehen an einer Seite ein sichelformiger Teil
der weillen Kuppe sichtbar bleibt [I11, 4].

Die Annahme, dafl es sich um zwei spezifisch verschieden
schwere Substanzen handelt und die Einstellung also nach Art
der bekannten ,,Méannchen-steh-auf* erfolgt, wobei die weille Kuppe
den Bleiknopf, die dunkle das Hollundermark oder Holzstiick
reprasentiert, wurde durch Versuche von Roux erwiesen, der fand,
daB befruchtete Eier, welche durch Kochen in Wasser getétet
und aus der Gallerthiillle ausgeschélt waren, die gleiche Schrag-
stellung wie das lebende besamte Ei annahmen, wenn man sie
in einer Flussigkeit von entsprechendem spezifischen Gewichte
schwimmen lieR (Wasserglas, Gummildsung). Auch ausgeschnittene
Saulchen verhielten sich ebenso, kopierten also dann auch der
Form nach die ,,M&nnchen-steh-auf”. Bei Froscheiern mit Gallert-
hulle erfolgt die Einstellung durch Drehung innerhalb der Gal-
lerthiille, wenn keine Zwangslage vorhanden ist. Diese Leicht-
beweglichkeit wird bei der Besamung durch Austritt von Wasser
aus dem Ei (Schultze) oder, da die Ablage der Eier ins Wasser
erfolgt, durch ein Aufquellen der Gallerte beim Eintritt in das
Wasser erreicht, wodurch sich dieselbe vom Ei etwas abhebt.
Hemmt man durch kinstliche Mittel die starke Quellung, so wird
das Ei in eine ,,Zwangslage” versetzt, es kann sich nicht frei
innerhalb der Gallerte drehen, weil seine &ufRerste Schicht adhé-
riert. Pfluger, der diese Versuche zuerst angestellt hatte, glaubte
nun, da trotzdem das Ei die animalen und vegetativen Organe
an den normalen Stellen, auf die Lage zum Erdmittelpunkte be-
zogen, bildete, dall die Anordnung der Substanzen nicht fur das
fernere Schicksal maRgebend sei, sondern die Schwerkraft die
Organisation beherrsche. Roux und 0. Hertwig wandten dagegen
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ein, daB eine Einstellung der Substanzen im Innern vielleicht doch
stattfinde, und Born (1894) konnte an Schnitten direkt nach-
weisen, dal} tatséchlich blol3 die &uflerste Schicht an der Gallerte
kleben bleibe, wahrend im Innern ein Absinken der weif3en, ein
Aufsteigen der dunkleren Substanz stattfinde, wodurch die Eiachse
auch bei solchen ,.Zwangslageeiern“ eine der normalen gleiche
Aufrichtung erfahre [III, 5J.

Dauert die Zwangslage mit einer von der normalen um
70 Grad abweichenden Achsenstellung sehr lange, so wird auch
auRerlich eine Verdunkelung der aufwérts gerichteten wei3en
Dotterrinde bemerkt, es entsteht das sogenannte ,graue Feld
Borns*.

Trotz der Versuche von Roux ist von Pfliiger (1883, 1884),
Schultze (1894), Keibel (1902), Moszkowski (1902) immer wieder
die Notwendigkeit der Schwerkraft fir die normale Entwicklung
des Froscheies — unabhéngig von einer promorphologischen Ei-
struktur — behauptet worden. Dal} aber dennoch die Eistruktur,
wozu als richtungsbestimmender Faktor, wie wir spater sehen
werden, die Besamung tritt, mafgebenden EinfluR ausibt, ist von
Roux (1905), ferner Morgan (1904) und Kathariner (1901, 1902)
durch Ausschaltung der Schwerkraftswirkung erwiesen worden.

Roux liel Froscheier in einem Apparate in einer vertikalen
Ebene rotieren, und zwar so langsam, dal3 ein merklicher Einflul
der Zentrifugalkraft nicht zu merken war. Verpackung in nasse
Watte hinderte die Eier, ihre Lage zur horizontalen Achse zu ver-
adndern. Obzwar nun unter diesen Umstédnden die hellen Pole nach
den verschiedensten Richtungen gewendet verharren konnten, was
den Ausschlufl der Schwerkraft oder einer Zentrifugalkraft be-
zeugte, entwickelten sich die Eier vollkommen normal. In einem
zweiten Versuche liell Roux Eier in einem Reagensglase frei durch-
einanderkugeln; auch diese ,,Uberschlagseier” entwickelten sich
normal, obwohl ihre Lage zum Erdmittelpunkt fast in jedem
Augenblicke geédndert wurde.

O. Hertwig (1897) zentrifugierte Froscheier: es hatte dies
eine vollstdndige Sonderung der Eier in ein blo Dotter und ein
die ,,Keimscheibe" enthaltendes Segment zur Folge [I11, 7]. Ersteres
furchte sich gar nicht, wahrend letzteres normale oder migebildete
Embryonen erzeugte. Es war so das Bild einer partiellen Furchung
nachgeahmt, wie sie bei sehr dotterreichen Eiern, z. B. der Vogel
normal ist.

Przibram, Experimentalzoologie. 1. Embryogenese. 2
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Waéhrend die eine Eiachse bei den Froscheiern mit groflier
Bestimmtheit hervortritt, ist eine weitere Vorbestimmung in den
»Meridianen“ nicht bekannt. Sie besitzen demnach, &hnlich dem
Seeigelei nach Boveris Angaben, eine ,,Rotationsstruktur*
[HI 6], wie sich Roux ausdriickt. Alle von einem (zur Eiachse
senkrechten) Parallelkreise zum Eimittelpunkte gezogenen Radien
sind (vollig — Rana fusca, oder fast — Rana esculenta) gleich-
wertig, passieren jedoch von der Rinde gegen den Mittelpunkt
hin stets mehr flissige Dotterschichten.

Entnahmeversuche am unbesamten Froschei sind nicht aus-
gefiihrt, vielleicht wegen der ungiinstigen Konsistenz der Eier,
die bei Verletzung leicht kollabieren und zugrunde gehen.

14. Beim Hihnerei liegen solche Versuche schon wegen der
inneren Befruchtung nicht vor. Beziglich der Orientierung des
Keimes zur Schwerkraft verhalt es sich analog dem Froschei
[111, 8]. Der Keim, welcher an einer L&ngsseite des Eies dem
rundlichen Dotter (Eigelb) aufliegt, wird stets nach oben gedreht.
Die Drehung erfolgt innerhalb der Eihidllen (Kalkschale und
Schalenhaut), in welchen das Ei mittels der Hagelschnire (Cha-
lazen), die in der Langsachse des Eies inserieren, im leichtflissigen
Eiweill suspendiert gehalten wird. An dem einen Pole der geo-
metrischen Langsachse befindet sich eine Luftkammer.

Da Huhner auch ohne Besamung Eier ablegen, die in der
Verteilung der Substanzen keine auffallenden Unterschiede zeigen
(ohne jedoch parthenogenetisch sich weiterentwickeln zu kénnen,
wie Barfurth und Lau (1895) nachwiesen), so bezeichnet die
Schwerkraftseinstellung auch fir unbefruchtete Eier eine Eiachse,
an deren beiden Polen eben spezifisch verschieden schwere Massen
angehduft sind.

Fassen wir die aus der Promorphologie der Eier erhaltenen
Aufschliisse zusammen, so gelangen wir zu der Antwort auf die
Frage nach der Mdglichkeit einer Entstehung von Mannigfaltig-
keit aus den Eiern der Tiere: Bereits vor der Befruchtung
ist in den Eiern ein Bau aus verschiedenen Substanzen
vorhanden, der die Entstehung einer Mannigfaltigkeit
garantiert.
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I1. Kapitel.

Richtung der ersten Furche.

Unser nachstes Problem ist die Bestimmung der Richtung
der ersten Furche, welches Problem zuerst von Roux (1883),
gleichzeitig in &ahnlicher Weise von Pfliger aufgestellt wurde.

Roux’ Betrachtungen und Versuche beziehen sich zunéchst
auf das Froschei und es mag daher dieses zuerst nach der
neueren Darstellung genannten Autors betrachtet werden. Das
Froschei (Rana fuscal) wird durch die erste Furche in zwei
gleichgrofle Teile zerlegt; es entspricht dies dem ersten, vom
Botaniker Sachs formulierten Zellteilungsprinzipe, dal namlich
die Zellen in zwei gleiche Teile sich zu teilen streben; wéhrend
wir also die Mechanik der mitotischen Zellteilung im Ubrigen
noch zu besprechen haben werden, brauchen wir fiir den Spezial-
fall der ,Gleichteilung” kein anderes dieselbe bestimmendes
Moment als die anndhernde Symmetrie des geteilten Gebildes
zur Teilungsebene.

Fur das Froschei trifft dies, wie wir gesehen haben, zu,
wenn die erste Furche in einem beliebigen Meridiane zu liegen
kdme, also durch animalen und vegetativen Pol geht und als
Durchmesser die Eiachse enthdlt. Tatsachlich sehen wir die erste
Furche normalerweise vom animalen Pole her (dies, weil hier
der Kern mit seiner Teilung zuvorgegangen) einschneiden und
meridional verlaufend den vegetativen Pol erreichen.

Ist so bereits durch den promorphologischen Bau des Eies
gegeben, daR der Aquator nicht fiir die erste Furche in Betracht
kommt, so besteht doch infolge der im vorigen Kapitel erldauterten
Rotationsstruktur [I1l, 6] der Eier noch die Auswahl zwischen
allen Meridianen, da dieselben am unbefruchteten Ei stofflich
gleichwertig erscheinen.

Wenn durch die Befruchtung eine Anderung dieses Ver-
haltnisses eintreten soll, so lag es nahe, das eindringende Sperma-
tozoon fiur die Determinierung, welcher Meridian zur ersten
Furche ausgewdhlt werden soll, verantwortlich zu machen.

Roux nennt die ,Eintrittsstelle des Samenkdrpers in den
Dotter* Befruchtungsstelle und die Seite des Eies, an der der
Samenkdrper eingedrungen ist, Befruchtungsseite des Eies. Der

?
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durch die Eintrittsstelle gekennzeichnete Meridian wurde ,,Be-
fruchtungsmeridian“ genannt.

Die Befruchtungsstelle bleibt durch eine starkere Pigmen-
tierung sichtbar. An der der Befruchtungsseite entgegengesetzten
Seite erfolgte eine Aufhellung der dunklen Eirinde, so dal3 auch
bei Rana fusca, von oben gesehen, eine helle, sichelférmige Partie
sichtbar wird; es ist dies das ,graue Feld Roux™ [IIl, 11], das
mit dem im vorigen Kapitel erwéhnten ,grauen Felde Borns"
nicht zu verwechseln ist, da es entgegengesetzte Entstehungs-
stelle und Entstehungsweise besitzt.

Normalerweise begegnen sich nun nach Roux Samen- und
Eikern in der Ebene des Befruchtungsmeridianes, die also in
diesem Falle zugleich als ,,Befruchtungsebene” bezeichnet werden
kann [I11, 9].

Die erste Furche fiel bei 75% der Falle in, sonst nahe an
den Befruchtungsmeridian [I11, 9, 10], wenn die Eier ohne weitere
Kautelen mit Samen zusammengebracht wurden.

Ein noch viel préziseres Ergebnis erhielt jedoch Roux durch
willkurliche Bestimmung der Befruchtungsstelle.

Es wurde der Same durch einen Seidenfaden an eine beliebig
gewdhlte Stelle von Eiern hinaufgefihrt, so dal er nur langs
eines durch Einschnitt in die Gallerthulle leichter zugénglich
gemachten Meridianes eindringen konnte.

Stets fiel dann die erste Furche mit dem Befruchtungs-
meridiane, der durch den Schnitt gegeben war, zusammen.

Durch die Befruchtungsebene oder erste Furche wird Roux'
»graues Feld" halbiert. Roux halt die Entpigmentierung desselben
fur einen UmordnungsprozeB. Jedenfalls sehen wir durch den
kiinstlich bestimmbaren Befruchtungsmeridian eine Neuordnung
in den Stoffen des Eies auftreten, die einer neuen Symmetrie
entspricht. Die kinstliche Wahlbarkeit beweist aufs neue, dal}
wirklich vor der Besamung eine ,,Rotationsstruktur® bestand.

Ubrigens moge bei dieser Gelegenheit erwahnt werden, dal
die polare Struktur der Froscheier vor Vereinigung des Sperma-
tozoons mit dem Eie eine Verstdrkung bei Anndherung des
Samens erfahrt, indem sich der spezifisch leichtere Bildungsdotter
noch mehr unter der braunen Rinde ansammelt, als dies schon
vorher der Fall war. Roux nimmt eine dem Spermakopfe voran-
gehende Diffusion von Stoffen in das Ei an, die eine Verénderung
der Eikonsistenz bedingen. Wéhrend besamte in toto schwimmende
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Eier sich nach wenigen Sekunden samt ihrer Gallerthille mit
dem hellen Pole nach abwarts drehen, brauchen dazu am freien
Schwimmen durch Festkleben der Gallerthiille gehinderte un-
besamte Eier mehrere Stunden, besamte nur eine halbe Stunde,
was eben der scharferen Sonderung der spezifisch verschieden
schweren Substanzen zuzuschreiben sei.

Um bei den Versuchen bestimmte Punkte fixieren zu konnen,
bediente sich Roux kleiner Haarstiickchen, die in die Gallert-
halle eingesteckt wurden.

Roux hat spéater unter Heranziehung der neueren deskrip-
tiven Befunde anderer Forscher an vielen Tiereiern den am
Froschei gewonnenen Satz fir das typische Auftreten der ersten
Furche verallgemeinert

»INn runden Eiern mit ganz indifferenter (sogenannter viel-
achsiger) Struktur oder mit einachsiger Rotationsstruktur des
Dotters (gleich Zelleibes des Eies) wirkt der Dotter, besonders
der Bildungsdotter (das Protoplasma), derartig fihrend auf den
eindringenden Samenkérper, da der Samenkdrper in der Ebene
eines durch die Eintrittsstelle gehenden Meridianes (= gréfiten
Kreises), letzteren Falles in der Ebene des durch die Eintritts-
stelle und die Eiachse gehenden Meridianes verlduft. Die erste
Teilung des Dotters erfolgt danach sowohl in der Kopulations-
richtung des Furchungskernes wie in der Richtung der Kopu-
lationsbahn der Geschlechtskerne im Dotter und im Befruchtungs-
meridian, da alle drei in derselben Ebene liegen.”

»In nicht runden Eiern sowie in runden Eiern, welche vor
der Befruchtung eine von der Rotationsstruktur wesentlich ab-
weichende Anordnung der Dotterarten haben und sie wéhrend
der Befruchtung behalten oder in welchen eine solche Abweichung
durch eine dufllere Einwirkung (Pressung, Schwerkraftwirkung bei
Zwangslage) hervorgebracht wird, wirkt der Dotter je nach der
Lage der Eintrittsstelle des Samenkorpers zur Dotterstruktur
mehr oder weniger aus dem Befruchtungsmeridian ablenkend auf
den Samenkdrper sowie eventuell auch noch drehend auf die
bereits kopulierenden Geschlechtskerne und auf den Furchungs-
kern. Dadurch wird letzterer mit seiner Kopulations- und Teilungs-
richtung in die néchstliegende der zur Teilung des Dotters me-
chanisch geeignetesten Richtungen eingestellt.”

Der Nachweis der Wegablenkung des Samenkernes bei der
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Befruchtung ist infolge der Pigmentstrale, die der Spermakopf
hinter sich herzieht, in deutlicher Weise zu erbringen.

Jene fallt bei normalen typischen Eiern ihrer ganzen L&nge
nach in die Ebene der ersten Furche.

In Ausnahmsféllen jedoch (wenn eben eine Zwangslage
besteht) biegt die PigmentstraBe von der anfanglich radiar in einer
Meridianebene gelegenen ,,Penetrationsbahn“ ab und eilt auf den
(verschobenen) Eikern zu [IIl, 10]. Dann bestimmt das letzte
Bahnstick, die ,,Kopulationsbahn®, den Meridian, in welchem die
erste Furche auftritt. Nach der Besamung fiihrt anch der Eikern
eine Bewegung gegen den Spermakern aus, und zwar nach Wilson
beim Seeigel (Toxopneustes = Strongylocentrotus), auf etwas ge-
krimmtem Wege der ,,Kopulationsbahn“ folgend.

Die Kerne platten sich, nachdem sie sich erreicht haben,
aneinander ab, welche Abplattung als Kopulationsflache bezeichnet
wird (0. Hertwig). An der Peripherie der Kopulationsflache
treten die Pole der Kernspindel auf, deren Achse also in die
Kopulationsflache zu liegen kommt. Rechtwinklig zur Kernspindel
findet dann die Teilung der Kernmasse und ihr folgend diejenige
des Cytoplasmas (Zelleibes) statt, ein von 0. Hertwig fur mito-
tische Zellteilungen im allgemeinen aufgestellter Satz. Dieser
Satz liefert als besonderen Fall die Erklarung der Rouxschen
Bestimmungsregel durch die Lage der Kopulutionsbahn, wenn
die kopulierten Kerne keine Drehung erfahren haben.

Dies ist bei typisch-normaler Furchung von runden (,,Rota-
tions-“)Eiern der Fall; bei Toxopneustes beobachtete (brigens
Wilson (1901), daR die vereinigten Kerne eine fast zentrale
Stellung einnehmen, was wieder einer allgemeinen von 0. Hertwig
formulierten Regel entspricht:

,»Der Kern strebt seine Stellung in dem Mittelpunkte seiner
Machtsphare, d. i. des umgebenden Protoplasmazelleibes ein-
zunehmen. *

Bei dem langgestreckten Eie von Ascaris nigrovenosa findet
hingegen eine Drehung der kopulierten Kerne in der Weise statt,
dall die urspriinglich in einer kiirzesten Eiachse liegende Kern-
spindelachse sich in die langste Eiachse einstellt, also um 90°
dreht. Hier erfolgt also (0. Hertwig) die zu ihr senkrechte erste
Furche als Agquatorialfurche.

0. Hertwig hat allgemein den Satz aufgestellt, dal3 die
Kernspindelachse in der langsten Achse des Protoplasmaleibes zu
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liegen strebt, so dall die Teilung senkrecht zu derselben die
Zelle in anndhernd spharische Teile, d. h. Zellen ohne stark
bevorzugte Achsen, zerlegen muB. Pressungs- und Streckungs-
versuche, in denen einem einachsigen Ei (Frosch oder Seeigel)
eine neue geometrische Langsachse aufgezwungen wurde, haben
zunachst gezeigt, dall die erste Furche eine senkrechte Lage zu
pressenden, vertikalen Glasplatten (Roux, Born 1894 [111, 12—14])
einnimmt, die Kernspindel also senkrecht zur Eistrukturachse
stehen geblieben ist, aber eventuell aus dem Befruchtungsmeridian
sich in jenen Meridian gedreht haben muR, der im Aquator eine
kirzeste geometrische Achse aufgezwungen erhielt.

Roux aspirierte hingegen Froscheier in Glasrohren von
kleinerem als Eidurchmesser und fand, daf bei bedeutender
Streckung der Strukturachse die erste Furche nunmehr senkrecht
zu derselben und den Glaswéanden ausfiel, die Kernspindel also
sich in die Strukturachse als nunmehrige langste Achse ge-
dreht hatte [HI, 15].

Bei Anwendung weiterer Rohrchen konnte eine linsen-
formige Deformation der léangs der Glaswéande adhérierenden
Eier eintreten; hier erfolgte die erste Furche bald parallel, bald,
jedoch seltener, senkrecht zur Glaswand [IH, 16].

Es sind (nach Roux) zwei Gleichgewichtslagen, namlich die
groRte oder aber die kleinste (letztere vielleicht eine labile?)
geometrische Eiachse fur die Einstellung der Kernspindel ge-
geben [III, 17].

Boveri (1901) fand bei Streckungs- und Pressungsversuchen
an Seeigeleiern ebenfalls eine Konkurrenz zwischen der Struktur-
und der aufgezwungenen geometrischen Achse, die hier meist zu
einer resultierenden Schiefstellung der Kernspindel (und somit
auch der zu dieser senkrechten ersten Furche) flihren konnte.

Gegenuber den von einzelnen Seiten (Michaelis, 0. Hertwig)
vorgebrachten Einwénden, dal3 eine so starke Verénderlichkeit im
Auftreten der ersten Furche mit Roux' Idee der Bilateralitatsbe-
stimmung durch den Besamungsmeridian unvereinbar sei, ist durch
neuere Versuche von Brachet (1906) am Frosche der Nachweis
erbracht worden, dafl die Bilateralitat tatsdchlich erst nach der
Besamung auftritt. Bréchet erhielt Ausgleich aller Defekte am
Froschei bis 45 Minuten nach der Besamung, spater war die véllige
Bilateralitédt hergestellt, welche, ohne Ricksicht auf den beson-
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deren Verlauf der Furchen, zur endgiltigen Bilateralsymmetrie
des Embryo wurde.

Nach den Untersuchungen von Conklin (19053) am Ei der Tuni-
kate Cynthia partita verandert sich die konzentrische Anordnung
der drei Schichten des unbefruchteten Eies mit der Reifung und
der Besamung. Die oberflachliche gelbe Substanz flieBt dem vege-
tativen Pole (Kappe) zu, dartUber ordnet sich die aus dem Keim-
blaschen entweichende durchsichtige Flussigkeit, wodurch eine polar-
radiale Anordnung erreicht ist. Der Spermakern, mitten in der gelben
Kuppe gelegen, zieht die gelben und durchsichtigen Stoffe aus dem
vegetativen Pole, indem der gelbe in Form eines Halbmondes mit
dem Zentrum am hinteren Pole liegen bleibt, die durchsichtige Sub-
stanz darlber sich anordnet. So bestimmt die Lage des Sperma-
kernes eine bilaterale Symmetrie, in deren Symmetrieebene die erste
Furche erscheint. Am Ende der Furchung nimmt die klare Substanz
die animale (ventrale) Halfte des Eies ein, die urspringliche mittlere
graue Schichte die Mitte des vegetativen (dorsalen) Poles, wahrend
um den hinteren Rand der dorsalen Hemisphére der gelbe Mond
und um den vorderen Rand der lichtgraue Mond liegt. Diese definitive
Lokalisation laf3t aus der klaren Substanz das Ektoderm, aus dem
gelben Mond Muskeln und Mesenchym, aus dem grauen Mond
Chorda und Neuralplatte, aus der grauen Substanz Entoderm her-
vorgehen. Lillie beschrieb eine &hnliche Veranderung der Ei-
struktur bei dem Ringelwurme Chaetopterus.

Wir gelangen also zu dem Resultate, da? die Rich-
tung der ersten Furche durch eine senkrechte Ebene auf
die Achse der ersten Kernteilungspindel gegeben ist und
die Stellung der letzteren durch eine Resultierende aus
Eistruktur, geometrischer Form und Befruchtungsmeri-
dian sich ergibt, die in den in verschiedenen Eiern spe-
zifisch realisierten Fallen durch Einsetzen eben der be-
sonderen spezifischen Werte sich ableiten 1afit.
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1V. Kapitel.

Mitotische Zellteilung.

a) Kernwanderung.

Ehe das Schicksal der beiden durch die erste Furche ge-
sonderten Blastomeren weiter verfolgt wird, moge eine Besprechung
der Zellteilungsmechanik im allgemeinen vorausgeschickt werden.
Wir haben von der richtunggebenden ,,Kernteilungsspindel“ ge-
hort und es fragt sich daher, welche Krafte das Auftreten einer
solchen Spindel veranlassen und in welcher Beziehung dieselbe
zur Teilung des Kernes und des Zelleibes steht.

Zunéchst mussen wir eine genauere deskriptive Darstellung
der mitotischen Kern- und Zellteilung geben, wie sie uns die
neueren cytologischen Untersuchungen kennen gelehrt haben [IV,
1—10].

Danach besitzt die ruhende Zelle neben dem Zelleib und
Zellkerne noch ein wichtiges Organ, das Centrosoma. Dasselbe
besteht aus einem stark farbbaren Korne (seltener mehreren),
das von einer nicht deutlich begrenzten Sphare umgeben ist.

Bereitet sich die Zelle zur Teilung vor, so verschwindet
die scharfe Begrenzung des Kernes und die farbbare Kernmasse,
die sogenannten Chromosomen, treten hervor.

Das Centrosoma teilt sich und die Teile ricken unter Bil-
dung von Strahlungsfiguren an entgegengesetzte Seiten der Chromo-
somenmasse, die aus einem wirren Knauel (Spirem) zur An-
ordnung in einer Ebene (Aquatorialplatte) gelangt.

Sind die Centrosomen in die einander opponierte Stellung
gelangt, so verbindet sie die sogenannte Kernspindel, achromatische
Strahlen, die von jedem Centrosoma zu den einzelnen Chromo-
somen, die sich aus dem queren Zerfalle des Spiremfadens ge-
bildet haben, verlaufen. Nunmehr spalten sich die Chromosomen
der Lange nach und riicken gegen die Centrosomen auseinander.'
Der Zerreissung der Kernmasse folgt normalerweise eine ent-
sprechende Ein- und Abschnirung des Zelleibes.

Die Kernmassen jeder neuen Zelle riicken wieder gegen
deren Mitte zu (0. Hertwigs Regel) und verwandeln sich unter
Schwund der Strahlungen und der Sichtbarkeit der Chromosomen
in ruhende Kerne mit scharfer Begrenzung um.
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Die nachste Kern- und ZellVerteilung wird dann wieder
von der Teilung des Centrosomas eingeleitet, dessen Teile aber-
mals eine opponierte Lage einzunehmen streben.

Zur Strallen hat, ausgehend von dem Studium der Ent-
wicklung des Eies von Ascaris, dem Pferdespulwurme, darauf
aufmerksam gemacht, dal das Centrosoma der freien Zellflache
anliegt. Bei Ascaris liegen die Verhaltnisse gunstig zur Beob-
achtung, weil die das Centrosoma umgebende ,,Sphare” auch in
der ruhenden Zelle sichtbar bleibt.

Teilt sich eine Zelle, so koénnen offenbar zwei Falle ein-
treten: entweder die Teilung erfolgt so, daR die neuen Centro-
somen in den neuen Zellen bereits diese fir sie typische Stellung
besitzen, oder aber, daB sie einer Kontaktfliche angenahert er-
scheinen. In diesem Falle findet nun nach Zur Strallen eine
Wanderung des Centrosomas statt, bis es wieder an die freie
Flache, und zwar an den Pol der durch die Kontaktflichen ge-
gebenen Symmetrieachse (,,Formachse”) gelangt [IV, 11]. Bilden
also die Symmetrieachsen zweier benachbarter Zellen, die eben
aus der Teilung einer Zelle hervorgegangen sind, den Winkel «,
so mul} jedes Centrosoma, um in seine Ruhestellung zu gelangen,

sich Uber einen Bogen von R----(X— bewegen [IV, 12].

Das heifst, der Winkelwert der Bewegung nimmt zu, wenn
die Divergenz der Formachsen abnimmt. Unter solchen Um-
stinden betrédgt der zu durchlaufende Bogen im geschlossenen
Epithel, dessen Formachsen kaum mehr divergieren, nahezu 90°
[IV, 14], im vierzelligen Stadium etwa 45° [IV, 13], im zwei-
zeiligen Stadium, wo a — 2R, mithin R — ’5— =R — ) = 0,
tritt gar keine Verschiebung ein [IV, 11].

Die Rolle, welche das Centrosoma bei der Teilung der
Zellen spielt, war die Veranlassung, dasselbe als ,,dynamisches
Zentrum*“ der Zelle zu bezeichnen (Boveri). Man brachte hiermit
auch in Zusammenhang, dal bei Ascaris um das Centrosoma,
welches vom Sperma in die Eizelle eingefiihrt wird, die Strahlungs-
figuren gebildet werden, wahrend ein Centrosoma der reifen Ei-
zelle zu fehlen scheint, jedenfalls fur die Teilungsvorgénge nicht
in Betracht kommt. Ahnlich verhilt es sich beim Seeigel, wo
das Centrosoma der Eizelle im Kerne inaktiv ruht, wahrend von
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dem im Mittelstiicke des Spermatozoons eingefiihrten Centrosoma
die Strahlungen ausgehen.

Es sollte ein UberschuR von Bewegungsenergie, an das
Spermatozoen-Centrosoma gebunden, fir die Auslésung der Ent-
wicklung, die zundchst in der Furchung sich ausspricht, ver-
antwortlich sein. Dem wirden Beobachtungen von Van Beneden
und Wheeler an Eiern von Myzostoma widersprechen, wo gerade
das Eicentrosom die Strahlungen deutlich erkennen &Rt und die
Teilungen durchfihren soll.

Nach Kostanecki ist dies zwar nicht sicher; hier wie auch
bei der Schnecke Physa werden von beiden Centrosomen Strah-
lungen gebildet; spéater degeneriert jedoch die Eiattraktionssphére,
so dall doch das Spermamittelstiick den spéateren Ausgangspunkt
der Teilungsfiguren abgabe. Das Centrosoma wiirde also normaler-
weise bei den Furchungs- und spéater auch den Korper- und
Geschlechtszellen aus dem Spermatozoon stammen.

Dal} jedoch ein vorgebildetes Centrosoma fir die Ent-
wicklungsvorgange und mitotischen Teilungen entbehrlich ist,
beweisen die bereits besprochenen kinstlichen Parthenogenesen,
bei denen kein Sperma-Centrosoma eingefthrt wird und Eicentro-
somen erst nach den ersten Teilungen in typischer Weise auf-
treten, also neu gebildet werden.

Dall es sich um eine wirkliche Neubildung handelt, be-
weisen Versuche von Morgan (1896, 1899, 1900), der unbesamte
Eier von Seeigeln (Arbacia) und anderen Tieren (Asterias,
Sipunculus, Cerebratulus) in schwache Kochsalz- oder Magnesium-
chloridlésungen brachte, wo er dann mehrere Strahlungen an
einem Ei auftreten sah. Diese Strahlungen wiesen in ihren
Zentren von den normalen ununterscheidbare, tief farbbare Centro-
somen auf und je zwei davon begannen Kernspindeln auszubilden
und die Kernmasse zu verteilen.

Durch, direktes Zerschneiden kernloser Fragmente der Eier
von Cerebratulus lacteus erhielt Yatsu (1905) bei Einwirkung
von Kalziumchlorid Asteren, Centrosomen und Centriolen, jedoch
nur, wenn das Kernbléschen bereits geschwunden ist, also die
Kernsubstanz sich zu zerstreuen begonnen hatte.

Mehrfache Mitosen kénnen auch durch Eindringen mehrerer
Samen in ein Ei, sogenannte Polyspermie, entstehen. Normaler-
weise hindert namlich die vom Ei auf das Eindringen des ersten
Spermatozoons hin abgeschiedene Eimembran alle weiteren am
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Eindringen. Unreife Eier oder durch Behandlung mit verschiedenen
Reagentien geschwéchte (Nikotin u. a., 0. und R. Hertwig 1887)
sowie durch Zusatz von Samen einer anderen Art ,hastardierte”
lassen jedoch das Eindringen mehrerer Spermatozoen zu, ohne daB
eine Eihaut abgehoben worden waére.

Um jedes Spermacentrosom entstehen nun Strahlungen,
indem stets zwei naheliegende miteinander eine Strahlungsfigur
ausbilden. Werden befruchtete Eier in Salzlésungen gebracht
(Morgan 1899), so erfolgt eine Verlangsamung der Kern- und
Protoplasmateilung. Artifizielle Astrosphéren sind auch in diesen
Eiern vorhanden und partizipieren an einer unregelméal3igen Ver-
teilung der Chromosomen.

In allen Féallen hangt die Dotterteilung von der Lage der
neugebildeten Kerne ab, erfolgt aber sonst ohne jede Beziehung
zur Zahl und Lage der Astrosphéren.

Auch aus Beobachtungen von Boveri und Ziegler geht die
Notwendigkeit des Kernes fir die Dotterteilung und die Ohn-
macht der Attraktionsspharen bei Abwesenheit des Kernes her-
vor; Boveri beobachtete, da kernlose Bruchstiicke der Eier von
Echinus microtuberculatus, mit Sperma von Strongylocentrotus
lividus besamt (also bastardiert), sich in der Art teilten, daR
die gesamte Kernsubstanz in die eine Teilzelle zu liegen kam,
die sich dann in regelmaRiger Weise furchte, wahrend in der
andern zwar fortgesetzte Teilungen der Centrosomen und Attrak-
tionssphéren, aber keine Zellteilungen stattfanden. Ziegler (1897)
sah dhnliches bei einem nicht bastardierten Ei von Echinus
microtuberculatus, doch fanden in der chromosomenlosen Ei-
partie Andeutungen von Einschnlirungen und spéter unregel-
maRige Furchungen mit geringerer Energie statt. Die Wichtigkeit
des Kernes fir die regelméaRige Durchschniirung der Zellen durch
Astrosphéaren heben auch N. M. Stevens (1902) und Teichmann
(1903) hervor. Auf die Teilung der Kerne braucht jedoch die
volle Zellteilung nicht zu folgen. E. B. Wilson (19012) fand, dafR
Seeigeleier (Toxopneustes variegatus) nach Einwirkung von Ather
nur unvollkommene Astrosphéren ausbildeten. Die Kernteilung
fand regelmaRig statt, jedoch der Zelleib blieb ungeteilt, so dal
sogenannte ,,Syncytien“ mit bis zu 64 Kernen entstanden. Bei
Erhéhung der Konzentration von Seewasser kann ahnliches auch
erreicht werden (Loeb 1892, 18952) und durch Rickversetzung in
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normale Konzentration eventuell Zellteilung noch nachtréglich
eintreten (Morgan 1894\ Loeb 18952).

Bei besamten oder unbesamten Eiern des Ringelwurmes
Chaetopterus pergamentaceus, die gewissen Mischungen von See-
wasser mit Kaliumchlorid ausgesetzt wurden, beobachtete Lillie
(1902, 1906) das Auftreten ,scheinbarer® Zellteilungen, die ent-
weder ohne Kernteilung oder mit einfacher, amitotischer Kern-
durchschnirung verliefen und wobei keine Centrosomen tatig
waren. Dieselben gingen wieder zuriick, aber es soll trotzdem
eine gewisse Differenzierung des Plasmas stattgefunden haben,
indem der Dotter sich in einer dichteren Masse in das Innere
zuruckzog, das periphere Protoplasma vakuolisiert wurde und
sich mit Cilien umgab. Diese ohne Furchung erfolgte Differen-
zierung zeigt eine vollstandige Analogie zu dem dotterreichen
Entoderm und dem bewimperten Ektoderm der Trochophoralarve.

Aus allen diesen Beobachtungen und Versuchen durfte
folgender SchluB zu ziehen sein:

Die normale Verknupfung von Centrosomenteilung,
Astrospharenbildung,Kernspaltung und Dotter-(Zelleibs-)
Teilung, vielleicht auch der fortschreitenden Differen-
zierung der Furchungszellen sind nicht in der Weise zu
denken, daR jeweils das voraufgehende Glied dieser
Kette die zwingende Ursache fur das néachstfolgende
abgibt, sondern dall dieselben eher durch eine gemein-
same Ursache nacheinander hervorgerufen werden und
dann die typische Entwicklung gemeinsam besorgen.

V. Kapitel.
Mitotische Zellteilung.

b) Plasmastralilung.

Aus dem unabhangigen Vorkommen der einzelnen VVorgange,
die zusammen die normale mitotische Kern- und Zellteilung zu-
wege bringen, namlich eines teilungsfahigen Centrosomes, von
Strahlungsfiguren (Astrosphéren), Kernspindeln, spaltbaren Chromo-
somen und Zelleibsdurchscliniirungen, haben wir auf eine weiter
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zuriickliegende gemeinsame Ursache fur das Auftreten dieser ge-
schlossen. Friher erblickte man eine solche allgemein in einer
praexistierenden Struktur der Zelle; man dachte sich auch in der
ruhenden Zelle ein Fasergerist vorhanden, dessen einzelne Fasern
einerseits am Centrosom, anderseits an der Zellperipherie (Cytastro-
sphéren)oderan den Kernchromosomen (Zentralspindeln) inserierend,
durch eine vom Centrosom ausgehende Kraft zusammengezogen
wuirden und auf mechanische Art die Zerreillung der Chromo-
somen und des Zelleibes durchfiihren sollten. Heidenhain [V, 1]
konstruierte Modelle, die auf Grund einer solchen Theorie eine
Zellteilung veranschaulichen.

Auf einer kreisformigen Scheibe (Zellperipherie) sind in
gleichen Intervallen ladngs der Peripherie elastische Gummibander
angebracht (die ,,Strahlen“). Die Bander, welche von jeder Halfte
der Kreisperipherie ausgehen, sind mit ihrem andern Ende an
einen Ring befestigt, so dal zwei solche Ringe ungeféhr in die
Mitte des Kreises zu liegen kommen. Sie sind zundchst anein-
andergebunden. Dies soll das Asterstadium wiedergeben, wie ge-
rade das Centrosoma in zwei Teile geteilt ist (zwei Ringe). Zer-
schneidet man deren Verbindung, so wrerden die Ringe durch die
zentrifugale ziehende Wirkung der Gummibander ihrer Seite, denen
keine kompensierende Wirkung der Gegenseite mehr gegeniber-
steht, auseinandergezogen und nehmen nun eine ,,Diasterstellung"
an. Wird statt der kreisformigen Scheibe ein biegsames kreis-
formiges Band verwendet, so kann auch die Zelleneinschniirung
nachgeahmt werden [V, 2]. AuBBer der Schwierigkeit, diese flachen-
haften Modelle in solche des dreidimensionalen Raumes zu Uber-
tragen, besteht die Schwéache dieser Theorie in dem Verhalten
der Kernspindel. Dieselbe muRte zwischen den Centrosomen durch
Ausdehnung von Plasmastrdngen entstehen. Nun befinden sich
aber die inneren Spindelfasern gar nicht im Zustande der Dehnung,
zeigen oft geschlangelten Verlauf und scheinen ohne bedeutende
Verkleinerung ihres Querschnittes heranzuwachsen. Nur die Mantel-
schichte der Kernspindelfasern ist zuerst in Zugspannung, ver-
bindet Centrosom und Chromosom und fuhrt die gespaltenen
Chromosomen den Diasteren zu. Ob dies jedoch als eine Kon-
traktion aufzufassen ist, bleibt um so mehr fraglich, als z. B.
bei der Furchung der Seeigel die Chromosomen bis in das Zentrum
der Diasteren hineinriicken, also, wie Wilson sich ausdriickt, ,.eine
Kontraktion der Strahlen bis fast zum Nullpunkte” stattfinden miiiite.
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Man hat dann vielfach die Teilungsfiguren mit elektrischen
und magnetischen Kraftlinien [V, 3—5] verglichen (Foll, Ziegler,
Gallardo), was aber auch keine tiefergreifende Analogie ergeben
hat; im Gegensatze zu den elektrischen und magnetischen Figuren
mit ungleichen Polen handelt es sich bei der Mitose um gleiche
Pole, was nicht nur durch die entgegengesetzte Wanderung
der Chromosomen, sondern auch hauptsachlich die Verknipfung
mehrerer Pole zu Figuren, die keine Storung der Spindel- und
Asterenfiguren mit sich bringen, erkannt werden kann. Auch die
vorkommende Strahlendurchkreuzung ist als Einwand geltend ge-
macht worden.

Eine dritte Theorie ist von Butschli im AnschluR an seine
Annahme eines allgemein wabigen Baues des Protoplasmas auf-
gestellt und von Rhumbler weiter ausgebaut worden. Biitschli
geht von der vielfach beobachteten Volumszunahme der Centro-
somen und Sphéaren wéhrend der Mitose aus und fuhrte das auf
Wasserentzug aus den Wabenwanden (dem festeren ,,Hyalo-
plasma“) zuriick; durch die Wasserentziehung wirde ein gegen
das Centrosom gerichteter Zug in dem Wabengeflige entstehen,
das sich der Zugrichtung entsprechend in Wabenreihen anordnen
wirde. Wenig gliicklich war ein von Butschli ersonnenes Modell:
in Gelatineldsung eingeschlossene heifle Luftblasen, die spater im
Erkalten sich zusammenzogen, liefen ringsum in dem mit Chrom-
saure wabig gefallten Gelatine zwar Strahlungsfiguren vom Aus-
sehen und der wirklichen GroRe von Mitosen entstehen, bewiesen
also die Mdoglichkeit einer Zugwirkung in Kkolloidal-halbflussiger
Substanz, sind aber wegen der Verkleinerung der Luftblase im
Gegensatze zu der VergroBRerung der Centrosomen und deren
Sphére mit dem beobachteten Ausgangspunkte der Theorie nicht
mehr im Einklang.

Rhumbler suchte aus einer Verdichtung des Hyaloplasmas,
Verkleinerung der Wabenwéande und Waben, eine Zugkraft auf
das entferntere, wasserreichere Hyaloplasma abzuleiten, wodurch
das Zustrdmen gegen das Centrosoma erfolgen wiirde; Gurwitsch
bestreitet die Moglichkeit, in einer Flussigkeit diese Wirkung zu
erhalten. Ubrigens sei die Annahme des Wasserentzuges aus den
Wabenwaéanden willkurlich. ,,Nimmt man dagegen eine Quellung
des Centrosomas auf Kosten des Enchylemmas [Zellsaftes] an, so
missen selbstverstandlich die Wabenwénde unter Verringerung
des Wabenvolums in einer nunmehr den Gelatineverhaltnissen
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(Butschli) vollig identischen Weise sich entsprechend unter Zug-
wirkung zusammenziehen. Die Aufquellung des Centrosomas, welches
dabei wie fruher keinen strahligen Bau zeigt, auf Kosten der um-
gebenden strahlig werdenden Sphéare ist Ubrigens eine in zahl-
reichen Fallen feststehende Tatsache."

Sehen wir auch noch von der nicht allgemein nachgewiesenen
»Wabenstruktur® des Protoplasmas ab, so kdénnen wir als Aus-
gangspunkt fur die ursachliche Erklarung der Mitose doch die
Wasseransammlung in der Centrosphdre annehmen. Wir befinden
uns hier in guter Ubereinstimmung mit den Erlauterungen iiber
die Auslésung der ersten Mitose, nédmlich der die Entwicklung
einleitenden Besamung oder andern Befruchtung. Hier dokumen-
tiert sich der Wasserentzug aus dem Eiplasma in der Quellung
des mit seinem Centrosoma eindringenden Spermatozoons, respek-
tive in der wasserentziehenden Natur der kinstlichen Befruch-
tungsmittel. Der Wasser- oder besser Flissigkeitsentzug aus dem
Enchylemma bei der Mitose scheint sich, wie viele histologische
Bilder zeigen, auf den Zelleib, namentlich in seiner Peripherie,
und auf die chromatische Kernmasse zu beziehen, wéhrend die
achromatische Kernmasse aufquillt, die Spindelbildung liefert und
auBerdem von viel Zellsaft umgeben erscheint.

Der Wasserentzug im Zelleib macht sich durch dunklere
Farbung dieses Teiles und Auftreten dichter Kérnchen geltend,;
der Wasserentzug aus der chromatischen Masse bewirkt nach
Haecker das Deutlichwerden der Chromosomen, die auch wéhrend
der Ruhestadien in derselben Anordnung vorhanden, zu sein
scheinen, wie im letzten Momente der Mitose. Zumal sprechen
hierfur Boveris Befunde Uber ihr Wiederauftreten an denselben
Stellen gelegentlich der nachsten Mitose beim Ascarisei. Aber sie
sind wahrend ihres stark gequollenen Zustandes von der Ubrigen
Kernsubstanz dem Lichtbrechungsvermdgen nach nicht unter-
scheidbar.

Die Konzentration von Zellsaft in den Mitosen bewirkt oft,
dal3 zu dieser Zeit die Zellen pralles Aussehen, erhéhten ,, Turgor®
besitzen.

Durch die Veranderung der Quellungszustéande sind wir also
imstande, folgende Teilerscheinungen der Mitose auf eine gemein-
same Ursache zuriickzufihren [V, 7—12]:

1. GroRenzunahme des Centrosomas (eventuell bei der Be-
samung auch des Spermakernes).



Mitotische Zellteilung. 33

2. Bildung einer Centrosphére und anschliel}ender Strahlung,
und zwar in der Nahe des Zellkernes bei der kinstlichen Be-
fruchtung auch ohne praformiertes ,,Centrosoma“.

3. Auflésung der Kernmembran und Wachstum (Quellung)
der achromatischen Spindel.

4. Deutlichwerden der Chromosomen.

Es bleibt noch die Teilung des Centrosomas, der Chromo-
somen und des Zelleibes zu erkléren.

Was zunachst die Langsteilung der Chromosomen anbelangt,
so muf hervorgehoben werden, dal deren Teilung (,,Verdoppelung*)
bereits vor dem Auseinandergehen, ja oft sogar vor deren An-
ordnung in eine zur Kernspindel senkrechte , Aquatorialplatte*
bereits vorhanden ist. Sie erfolgt also mit dem Deutlichwerden
der Chromosomen fast (oder ganz?) zu gleicher Zeit. Es durfte
daher gestattet sein, mit der Entquellung der Chromosomen zu-
gleich eine Langsspaltung eintretend sich zu denken, indem die
ausgeschiedene feste Phase (das Chromosomenplasma) nunmehr
der Quere nach eine geringere Kohasion besitzt als der wasser-
reichere Zustand. Wird nun diese feste Phase den strémenden
Bewegungen des Enchylemmas, die gegen die Centrosphéren zu
stattfindet, wie es z. B. Fischeis Nentralrotfarbungen am lebenden
Seeigelei zeigen, ausgesetzt, so konnen die Spalthalften vonein-
ander abgehoben und, da sie mit den Mantelfasern der Spindel
in Kontakt stehen, gegen verschiedene Pole auseinandergedrangt
werden.

Fir die Durchschnirung des Zelleibes kommen jedenfalls
durch die Anderung in der Flussigkeitsverteilung bedingte An-
derungen der Oberflachenspannung in Betracht. Ziegler beobach-
tete bei Ctenophoren das Vordringen einer dichteren Ektoplasma-
schicht in die am Kernpole einschneidende erste Furche. Es mdge
auch daran erinnert werden, dafl nach der Befruchtung das Ei
sich in einem merkwirdig plastischen Zustande befindet, so daR
es z. B. beim Seeigel in lange Faden ausgezogen werden kann
(Morgan, Driesch). Mit dem Auseinanderweichen der Centro-
sphéaren wird nun das friiher monozentrische Gebilde in ein di-
zentrisches verwandelt und um jedes neue Zentrum eine eigene
Schicht durch die Oberflachenspannung abgegrenzt. Das Ausein-
anderriicken der Centrosomen wirde durch die Quellung oder
auch ein anderes Wachstum der Zentralspindel erklart, die Spal-
tung der Centrosomen auf einen &hnlichen Vorgang wie bei den

Przibram, Experimentalzoologie. 1. Embryogenese. 3
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Chromosomen zurtickzufuhren sein (was bei der fur Infusorien von
R. Hertwig nachgewiesenen Entstehung derselben aus Kernsub-
stanz und ihrer sonstigen Beziehung zur Kernmasse nahegelegt
wird): ich erinnere an die intranukledre Lage eventueller Ei-
centrosomen und die Neubildung solcher bei kinstlicher partheno-
genetischer Befruchtung!

Als vorlaufiges Resultat des schwierigen Problemes mitoti-
scher Zellteilung ergibt sich also:

Die gemeinsame Ursache der mitotischen Erschei-
nungen liegt in einer lokalisierten Ausscheidung (,,Ver-
dichtung”) einer flussigeren Phase, des Enchylemmas,
und den durch die Flussigkeitsverschiebungen bedingten
Umordnungen eines monozentrischen in ein dizentrisches
Oberflachenspannungssystem.

VI. Kapitel.

Anordnung der (Flrchungs-)Zellen.

Wenn nach Zur StraBen das Centrosoma bei Beendigung
einer Mitose unter den Mittelpunkt der freien Zelloberflache zu
stehen kommt und nach Hertwig die Kernspindel in die Richtung
des groRten Durchmessers des Zelleibes eingestellt wird, so kann
die Richtung der zweiten Kernteilungsspindel und der auf ihr
senkrecht stehenden zweiten Furche eine zweifache sein.

Entweder das Centrosoma teilt sich in &aquatorialer Rich-
tung und die Kernspindel stellt sich dann parallel zur ersten
Furche in den Aquator ein: dann muR die zweite Furche in den
auf der ersten Furche senkrechten Meridian fallen; oder das
Centrosoma teilt sich in eben diesem Meridiane und die Kern-
spindel stellt sich parallel zur ersten Furche, aber in den zu ihr
senkrechten Meridian ein: dann muf} die zweite Furche in den
Aquator fallen.

Beim Frosch und Seeigel ist gewohnlich die erste Alter-
native verwirklicht. Das bestimmende Moment kann ungezwungen
in dem Vorhandensein des achsialen Baues gesucht werden [IV, 16]:
nur bei Teilung im Aquator bewegen sich die Centrosomaspalt-
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stlicke in homologgebauten Eiteilen. Werden Froscheier (nach Born
1894) zwischen vertikalen Glasplatten geprel3t, so stellen sich, ent-
sprechend der Hertwigschen Regel, die Kernspindeln der zweiten
Furche in die aufgezwungenen langsten Durchmesser der Blasto-
meren, d. i. parallel den pressenden Platten und der ersten Furche
ein und die zweite Furche ist nunmehr eine Aquatorialfurche
[1V, 17]; da jedoch ungleiche Dottermassen der oberen und
unteren Eihalfte angehoren, ist die Furchung indqual: am ani-
malen Pole sind zwei kleinere Blastomeren abgeschnirt worden.

Diese Abschnirungsart entspricht der normalerweise dritten
Furche und wir kdnnen eben daraus schlieBen, daR gerade die
Plasmaverteilung die Ursache ist, was ja auch sehr gut mit den
weitergehenden Fallen bloR partieller Furchung bei noch dotter-
reicheren Eiern usw. Ubereinstimmt. Dal es sich nicht etwa um
ein frihzeitiges Auftreten der dritten Furche unter vélligem oder
zeitweisem Ausfall der zweiten handelt, zeigt der weitere Fur-
chungsverlauf der geprel3ten Eier: die dritte Furche der zu verti-
kalen Platten gepreBten Eier ist namlich (wieder der Hertwig-
schen Regel folgend) parallel der ersten Furche, ist also weder
eine normale vierte noch eine friher Ubersprungene zweite Furche.
Sie entspricht vielmehr einer dritten Furche, wie sie auch bei
Eiern, die zwischen horizontalen Glasplatten gepref3t wurden,
nach der Hertwigschen Regel entsteht, nachdem die zweite Furche
ganz (oder fast) wie normalerweise meridional verlaufen war
[V, 18].

Beim Seeigel konnen Eier durch Pressung (die namentlich
durch das Zieglersche Durchstromungskompressorium zu erreichen
ist) durch stete Einstellung der Kernspindeln parallel zu den
pressenden Flachen eine aus 32 und mehr Zellen bestehende, in
einer Ebene ausgebreitete Platte liefern (Driesch 1892, O.Hertwig).

Pressung, Kaltewirkung oder Atherisierung wahrend der
gerade beginnenden Durchschniirung der ersten Furche fuhren eine
Unterdriickung des Ablaufes derselben herbei (Chabry, Boveri 1897,
Wilson 19012, Teichmann 1903). Die Strahlungen schwinden oder
treten Uberhaupt nicht auf, das Ei nimmt wieder kugelférmige Gestalt
an: dennoch ist die Kernteilung durchgefuhrt, so dal nunmehr eine
zweikernige Zelle vorhanden ist. Die zweite Furche kann dann
normal auftreten, ohne dal} die erste nachgeholt wiirde; Loeb (18953)
trieb aus einer feuchten Kammer, in der sich Seeigeleier im
Zwei- oder Vierzellenstadium befanden, den Sauerstoff durch einen

3
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Wasserstoffstrom aus: unter dem EinfluR des Sauerstoffmangels
nehmen die Zellen Wasser auf, ihr Volumen nimmt zu, so daf
der Binnenraum der Membran von dem Protoplasma der Fur-
chungskugeln luckenlos ausgefillt wird; dann verschwinden die
Zellgrenzen und das Ei sieht so aus, als ob es ungefurcht wére.
LaRkt man spater den Sauerstoff wieder zutreten, so furchen sich
die Eier wieder, falls man nicht allzu lange zuwartet. In vielen
Féllen treten die alten Furchen wieder auf, aber durchaus nicht
immer.

Auch auf Eier von Fischen (Ctenolabrus) wirkt nach Loeb
Sauerstoffmangel verflussigend, ebenso auf Infusorien (Budgett)
und stromendes Plasma (Kihne).

Loeb stellte die beachtenswerte Hypothese auf, daR der
Zellkern als oxydativer Ubertrager bei der intrazellularen Atmung
tatig sei, ahnlich wie unsere roten Blutkdrper als Sauerstoff-
Ubertrager dienen. Lillie fand durch mikrochemische (zuerst von
Ehrlich for Oxydationsgidnge in den Geweben verwendete) Me-
thoden, daR tatséchlich das Oxydationsmaximum in der unmittel-
baren Nahe des Zellkernes liegt. Das Chromatin enthélt nach
Mac Allum Eisen, das ja bekanntlich auch bei den roten Blut-
korperchen als Sauerstoffubertrdger die Hauptrolle spielt; nach
Spitzer gehéren die Oxydationsfermente aus verschiedenen Gewebs-
extrakten zur Gruppe der Nukleoproteide, d. h. zu den typischen Kern-
stoffen. Dirfen wir den Kern als Oxydationszentrum (oder ,,Chemo-
zentrum® im allgemeinen Sinne) annehmen, so k&nnen wir einen
weiteren Schritt zur Erkldrung der Furchung machen: Vorgéange,
die eine Beschleunigung der oxydativen Prozesse herbeifiihren
(Katalysatoren), werden zunéchst raschere Oxydation und Wasser-
entzug bewirken, denen eine raschere Erschopfung des im Kerne
gespeicherten Sauerstoffes folgen muf: in der Zelle wird dann
Sauerstoffmangel und ,,Verflussigung“ eintreten. Es erfolgen die
hiermit verknlpften Kernteilungs- und Zellteilungsvorgange, die
das monozentrische in ein dizentrisches System verwandeln. In-
zwischen beginnen die Kernschleifen wieder Sauerstoff zu speichern
(zu atmen), wobei sie auch selbst quellen und wachsen (assimi-
lieren); hierzu wird wieder Sauerstoff verbraucht, das Verhaltnis
des zustrdmenden zum verbrauchten wird durch das Mifl3verhéltnis
zwischen der Zunahme der resorbierenden Oberflaiche und der
assimilierenden Kernmasse, die sich wie zweite zur dritten Potenz
verhalten missen, ein immer unglnstigeres, es tritt wieder Sauer-
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Stoffmangel ein und der ProzeR kann sich auf diese Art rhyth-
misch wiederholen. In neuester Zeit ist das konstante Verhalt-
nis zwischen Zelleib und Zellkern als Kernplasmarelation von
R. Hertwig besonders betont worden. Der von Driesch aufgestellte
Satz der ,fixen ZellgroRe* auch bei Entwicklung von mehreren
Embryonen aus einem Ei erhalt nach Boveri (1905) dahin eine
Einschrankung, daR immer das Zellvolumen proportional der
Chromosomenzahl und damit der Kernoberflache behufs Erreichung
der normalen Kernplasmarelation reguliert wird.

Bei dieser Gelegenheit mag darauf hingewiesen werden, dal}
durch die Zerlegung der einfachen Eikugel in mehrere eine gin-
stigere, nadmlich groRere Oberflaiche fur Atmung oder sonstige
Stoffaufnahme geschaffen wird. Wiirde das Ei ungeteilt wachsen,
so wurden die Verhaltnisse immer unglnstiger, da eben das Vo-
lumen in der dritten, die Oberflaiche bloR in der zweiten Potenz
zunehmen wirde. Schliefllich wiirde der Lebensfahigkeit selbst
eine Grenze gezogen sein.

Damit stimmt die geringe GroRe der Einzelligen (Protisten)
und der Eier der Mehrzelligen uberein.

Wahrend die Einzelligen bei den Teilungen vollstandig zer-
fallen, bleiben die Teilprodukte der Mehrzelligen in Zusammenhang.

Die Ursache hierfir sind nicht bloB die Eimembranen,
welche der Embryo ja spéater verlalt, sondern die Anwesenheit
kittender Substanzen. Herbst (1899) fand zundchst an membranlos
geschuttelten Seeigeleiern, dalR deren Furchungszellen in kalzium-
freiem Seewasser vollstandig auseinanderfallen, und dasselbe wies
er dann fur die Zellen der wimpernden Larven von Polymnia
nebulosa, der Képfchen des Polypen Tubularia mesembryanthemum,
der Epithelzellen der Larven der Seescheide Ciona intestinalis
u. a. m. nach.

Werden Seeigeleier, die in kalziumfreiem Seewasser in ein-
zelne Furchungskugeln zerfallen sind, in kalkhaltiges gebracht, so
bleiben die Furchungszellen bei weiteren Teilungen beisammen,
ja solche, die auch nur noch locker zusammenlagen, kdnnen sich
wieder aneinanderschlieBen. Die Art der Kalziumwirkung betref-
fend macht Herbst darauf aufmerksam, daR nicht an eine Bindung
des Kalziums gedacht zu werden braucht, da auch z. B. das
»Fibrinogen“ bei Anwesenheit von Kalzium in Fibrin Ubergeht,
ohne daB Kalzium im Fibrin gebunden waére.

Umgekehrt hat Natrium die Tendenz, eine Auflockerung des
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Zellverbandes herbeizufilhren (Seeigeleier, Kiemen junger Aale —
Herbst). Dieser Antagonismus von Natrium und Kalzium durfte
die Ursache daflr abgeben, dal} Eier des Fisches Fundulus nach
Loeb in destilliertem Wasser sich wie in natrium- und kalzium-
haltigen zu entwickeln vermdgen, nicht aber in reiner Chlor-
natriumlésung.

Die bisher ermittelten Regeln gelten auch fir die fernere
Furchung: gewdhnlich teilen sich alle neuentstandenen Blastomeren
wieder zu gleicher Zeit, so dal3, wie auf das Zweizellenstadium
ein Vierzellenstadium, auf dieses ein Achtzellenstadium, ein solches
von 16, 32, 64 usf. Zellen folgt, oder es teilen sich bloR die Ab-
kémmlinge einer Region gleichzeitig (Zur StralRen). Auf diese Art
wird das Ei in einen mehr minder kugeligen Haufen von Blasto-
meren zerlegt. Dabei kdnnen die abgeschnirten Zellen von ver-
schiedener GrolRe sein, gewohnlich der Balfourschen Regel folgend,
daR, je mehr Reservedottersubstanz ein Eiteil enthélt, desto groRer
die betreffende Zelle ausfallt, wie wir bereits erwahnt haben,
wahrscheinlich deshalb, weil der Dotter dem Einschneiden der
Furche gréReren Widerstand entgegensetzt.

Die Anordnung der Blastomeren erfolgt nach dem fir alle
Flussigkeitstropfen geltenden Gesetze der Minimalflachen (Plateau).

Flussigkeitstropfen, die nicht zusammenflieBen, gruppieren
sich in ganz bestimmter Weise aneinander, bis die Summe der
Oberflachen unter den gegebenen Verhaltnissen ein Minimum wird.

Roux suspendierte Oltropfen in einer Mischung von Alkohol
und Wasser, so dafl sie fast die ganze Oberflache des kegel-
formigen Weinglases ausfillten, und teilte dieselben dann: die
Teiltropfen schlossen sich in ganz &hnlicher Weise wie die ersten
Furchungszellen aneinander [VI, 1—4], Ofters konnten die Tropfen
in verschiedener Weise geteilt werden, ohne dall das Resultat
sich &nderte, indem die Teiltropfen durch Verschiebungen in die
einzige mogliche Lage der minimalsten Oberflache hineinglitten.

Durch ungleiche Teilungen der Teiltropfen konnen Ab-
drangungen von Zellen vom Mittelpunkt, also gewissermalien das
Entstehen einer ,,Furchungshéhle* sowie das Einschieben einer
Zelle in das Innere, wie es bei weiteren auf die Furchung fol-
genden Stadien (Gastrulation, Mesenchymbildung) vorkommt, nach-
geahmt werden [VI, 5]. Die Oltropfen koénnen auch wagrecht
geteilt werden, so dal dann Ubereinanderstehende Tropfenkranze
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entstehen. Die Teilung geschieht mit einem wagrecht abgebogenen
Glasstabe in einem bauchigen Weinglase.

Durch Experimente am Froschei wies Roux dann nach, daR
tatséchlich Verschiebungen in der Anordnung der Blastomeren
zustande kommen, wie sie die ungleich geteilten Oltropfen zeigten.
Es wurden einzelne Blastomeren angestochen, so dal durch Aus-
fluR von Plasma (,,Extraovat®) eine Verkleinerung derselben statt-
fand. Es traten nun Verschiebungen der Blastomeren ein, die
meist zu jener Anordnung fihrten, die analog verschieden groRe
Oltropfen annehmen wirden. Freilich geschieht dies nicht immer.
Fiar die Hemmnisse ist der unvollkommen fliissige Zustand der
Substanz verantwortlich zu machen.

Roux (1896) zerschnitt ,,einen Oltropfen, der in seiner rela-
tiven GroRe zu dem Querschnitt des Glases blol3 einer Halfte
des oben als ganzes Ei betrachteten Tropfens entspricht, wieder-
holt radiar von innen nach aufen; so bleiben bei &ufl3erer Ruhe
die Tropfen an der Peripherie des Glases liegen und bilden daher
gleich ihr einen halben Bogen [VI, 6], sie sind aber, sofern das
01 rein ist, infolge des mangelnden Gegendruckes durch die
fehlende andere Halfte des Bogens nicht aneinander abgeplattet.
Sofern jedoch das 01 genligend stark verunreinigt ist, so sinkt
die Oberflachenspannung und die Tropfen behalten einige Zeit
die beim Durchteilen entstandenen abgeplatteten Seiten und peri-
pheren Flachen und lagern (bei Anwendung eines nur dinnen
Glasstabes zur Teilung) dicht aneinander. Diese Abplattungen
sind starker und dauernder bei Verwendung von Rizinusdl oder
besser einer Mischung von vier Teilen Brennél mit, je nach der
niedrigeren oder héheren Zimmertemperatur, zwei bis funf Teilen
Schweinefett. Letzterenfalls kommt auBer der wohl geringeren
Oberflachenspannung auch die Vermehrung der Konsistenz als
ein Moment zur Geltung, welches die bei der Teilung hervor-
gebrachte Gestalt erhalt.”

Es ist daher moglich, daB ein entzweigeschnittenes Furchungs-
stadium entweder eine solche Umlagerung der Zellen erféhrt, daf
im ganzen wieder eine der Kugel angendherte Gestalt zustande
kommt oder die ,,Halbbildung” bestehen bleibt, je nachdem die
Konsistenz flissiger oder starrer ist.

AuBer den rein mechanischen Zellformveranderungen und
Verschiebungen von Zellen sind von Roux (1894) anscheinend
aktive Bewegungen von Blastomeren zerschnittener Morulae oder
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Blastulae von Froschen (Rana fusca und esculenta) unter dem
Namen ,,Zytotropismus” [VI, 7] beschrieben worden, jedoch nach
unserer Nomenklatur als ,,Zytotaxis" zu bezeichnen. Roux beob-
achtete, dal solche mit der Nadel isolierte Zellen, die in fil-
triertem Huhnereiweil3, --0/0 Kochsalzlésung und in einer Mischung
dieser beiden Flussigkeiten zu gleichen Teilen eingelegt waren,
auch wenn sie in gar keinem nachweisbaren Zusammenhang mehr
miteinander standen, gegeneinander Bewegungen ausfihrten, indem
sie an den einander zugewandten Seiten sich zuzuspitzen be-
gannen und dann ruckweise bis zur Berthrung aneinander heran-
kamen. Bei geschwaéchten Eiern, z. B. aus dem Ende der Laich-
zeit, traten solche Erscheinungen nicht auf.

Die einmal einander beriihrenden Zellen legten sich dann
mit groRerer Flache aneinander, was Roux Zellzusammenflgung
»Zytarme* nennt [VI, 8], und folgen hierbei meist dem vorhin
erwahnten Plateauschen Gesetze, jedoch mit Ausnahmen, die auch
wieder auf Stérung durch verschiedenen Aggregatzustand oder
auf Verletzung von Zellen sich zurickfihren lieRen.

,»An manchen Zellen der Morula und Blastula, welche nach
der Isolierung sich in verschiedenem Grade flachenhaft zusammen-
gefugt haben, kommt es vor, dal} sie sich wieder trennen,” was
Roux (1896) ,Zytochorismus“ nennt [VI, 11]; diese Trennung
erfolgt entweder durch kugelige Rundung beider Zellen oder blof3
einer oder durch Auftreten eines klaffenden Spaltes an der Be-
rihrungsflache. Roux schreibt Gber die Ursachen dieser Erschei-
nung: ,,Die spezielle Bedeutung dieser Selbsttrennung fldchenhaft
vereinigter Zellen kennen wir noch nicht. Ich vermute, daf} sie
in manchen Fallen von Anderungen der Qualitaten der Zellen
abhéngt. Das langsame Absterben ist, wie ich friher an Ga-
strulis und jungen Embryonen beobachtet habe, gleichfalls héufig
mit Lésung des epithelialen Verbandes der Zellen unter kugeliger
Rundung derselben verbunden, ein Geschehen, das ich als ,,Fram-
boisia (finalis) minor® bezeichnet habe (siehe Nr. 3, Bd. IlI,
S. 1050). Dieselbe tritt rasch bei Anwendung zu starker Salz-
I6sungen als Medium an Embryonen auf. .. ."

»Ferner kommt Framboisia rasch entstehend an den Pol-
feldern bei Anwendung des elektrischen Stromes im elektrolyti-
schen Felde vor (siehe Nr. 4)." ...

Roux hatte namlich friher Versuche Uber die Einwirkung
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elektrischer Strome auf die Richtung von Furchen am Froschei
ausgefilhrt und dabei folgendes beobachtet:

,»Beim Durchstrdmen eines geraden Bandes Froschlaich von
5—9 cm Lange, 2—2’5 cm Breite und einer einzigen Eilage Hohe,
in Richtung der L&nge des Bandes, von ¥ cm breiten Platin-
elektroden aus, entstand an jedem der vor ein bis drei Stunden
befruchteten Eier innerhalb 15—30 Sekunden eine deutliche
Scheidung der anndhernd kugeligen Oberflache in drei Felder,
welche durch zwei einander parallele kreisformige Grenzlinien ge-
sondert sind, nédmlich in zwei einander gegenlber liegende, den
Elektroden zugewandte ,,Polfelder mit verénderter Oberflache
und ein zwischen ihnen gelegenes ,,dquatoriales Girtelfeld“ ohne
solche Veranderung.*

»Diese Scheidung der Oberflache erfolgt gewdhnlich zunédchst
durch Aufhellung im Bereiche des Polfeldes unter anfanglichem
Entstehen einer netzartigen oder punktierten helleren Zeichnung;
manchmal treten auch schon, ehe eine Verfarbung der Oberflache
erkennbar ist, auf der unteren hellgrauen, oft fast weien Hemi-
sphare des Eies die beiden Parallelkreise als schwaérzliche Linien
auf und bewirken so die erste sichtbare Scheidung in die drei
Abschnitte.”

»AN dem in zwei und mehr Zellen geteilten Ei, ebenso wie
an der Morula und noch an der schon in kleine Zellen zerlegten
Blastula, beobachtete ich, daR jede Zelle der Eioberflache fiir
sich polarisiert wird“ (Roux 18951, 11, 591).

-Wenn man Eier mit wohlgerundeten Zellen durch kurz
dauerndes Einlegen in 1/20 geséttigte wasserige Karbolsdureldsung
schwach vergiftet, so behalten sie ihre runde Zellgestalt, gleich-
wohl aber dehnen sich bei der Durchstromung die im ersten
Momente entstandenen Spezialpolfelder sofort weiter Uber die
ganze direkt bestrahlte Zelloberflache aus und es entsteht so ganz
rasch jederseits ein einheitliches, aber im Bereiche der oberen
Hemisphére aus gerundet vorspringenden Zellen bestehendes Pol-
feld; und zwischen beiden liegt der von zwei durchgehenden, paral-
lelen Grenzlinien begrenzte Generalaquator® (Roux 1895\ 11, 596).

»Bei der elektrischen Reizung liegt einfache Kontraktion
vor. Dieselbe koénnte auch beim Absterben stattfinden und dennoch
nicht geniigend festen epithelialen Verband I6sen* (Roux 18961, 408).

Ferner beobachtete Roux Zellgleiten, ,,Zytolisthesis“, das an
gesonderten Blastomeren zur Zusammenlagerung im Sinne des
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Plateauschen Gesetzes nach Art der Umlagerungen geteilter Ol-
tropfen vor sich gehen kann, meist aber infolge Inhomogenitét
der verschiedenen Blastomeren weitgehende Modifikationen hervor-
ruft, endlich noch das Vermdgen der Umordnung der Zellsubstanz
innerhalb der Zelle, und zwar zum Teil in einer durch die Lage
der Berihrungsstellen mit den Nachbarzellen bedingten Weise,
z. B. die Ordnung der pigmenthaltigen Zellsubstanz an die Mitte
der AuRenseite der Zellen eines Komplexes.

Hier schlieBen sich auch die Geristbildungsstudien von
Dreyer (1892) an, die innigen Zusammenhang der Gerlstabschei-
dungsstellen mit der Tropfenform des Kolloidzustandes ergeben.

Fassen wir die Ergebnisse Uber die Anordnung der Blasto-
meren in den ersten Furchungsstadien, dann auch in der Morula
und Blastula zusammen, so kdénnen wir sagen:

Die zweite und die weiteren Furchen beruhen auf
einer rhythmischen Wiederkehr des fur die erste Furche
maRgeblichen StoffVerhéltnisses, indem der Eintritt von
Sauerstoff den Fortgang des Stoffwechsels bedingt,
dessen Intensitat also mit der VVeranderung des VVerhalt-
nisses von resorbierender Oberflache zu assimilierendem
Volumen wechselt, und der Anwesenheit antagonistischer
Stoffe, die teils das vollige Auseinanderweichen der
Blastomeren verhindern (Kalzium), teils eine gewisse
Auflockerung gestatten (Natrium).

Die Anordnung der Blastomeren beruht auf dem
Plateauschen Gesetze der kleinsten Oberflache, nach
welchem die Flussigkeitstropfen sich aneinander legen,
wobei Abweichungen auf Eiteile abweichender Konsi-
stenz zuruckzufihren sind, welch letztere namentlich
auch fur die verschiedene GrofRe der gebildeten Blasto-
meren verantwortlich ist (Balfours Regel).
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VII. Kapitel.

Die Gastrulation.

Der Prozel? der Furchung schlieBt mit der Bildung der
Blastula ab; noch erscheinen die einzelnen Zellen gleichartig,
wenn auch GrélRen- oder Farbungsunterschiede die Zellen gewisser
Regionen bei genauerem Zusehen charakterisieren. Auf diesem
Stadium verlassen manche Tierembryonen bereits die Eihlle,
indem Wimpern an der AuBenflache der Zellen sich ausbilden,
die zur Fortbewegung dienen. Dies ist z. B. bei den Seeigeln der
Fall. Uber die Ursachen der Wimperbildung scheint nichts bekannt
zu sein. Vielleicht geben Angaben von A. Hinterberger und Reit-
mann (1904), dall gewisse Protisten (Bacillus pyocyaneus, Micro-
coccus agilis, Proteus) je nach dem grof3eren oder geringerenWasser-
gehalt des Na&hrbodens geiReltragende, bewegliche oder geilel-
lose, rasenartige Formen ausbilden, einen Fingerzeig, in welcher
Richtung das Experiment eingreifen kdnnte. Die Modifizierbarkeit
der Wimperausbildung auf spéateren Stadien durch bestimmte
Stoffe wird gelegentlich der Besprechung der Notwendigkeit be-
stimmter Stoffe im umgebenden Medium zur Sprache kommen.
Die freischwimmende Blastula wachst durch Wasseraufnahme,
wobei die Hohlung zwischen den Zellen auch an GréfRe zunimmt
und der erhoéhte Turgor der Blastula ein pralles Aussehen ver-
leiht. Bei unrichtiger Konzentration des Mediums entstehen jedoch
kompakte sogenannte ,,Stereoblastulae® (Driesch, Herbst) oder
knitterige Formen.

Durch Einbringen der Blastulae von Seeigeln in kalkfreie
Losungen werden alle einzelnen Zellen isoliert, sie bilden ringsum
Wimpern aus und es kann nicht unterschieden werden, welche
Zellen zu einer bestimmten Funktion gelangen wirden, wenn sie
im Zusammenhénge geblieben waren.

Das Blastulastadium ist das letzte, in welchem die einzelnen
Zellen keine verschiedene Differenzierung und Funktion aufweisen,
zugleich auch das letzte, in dem sich alle Metazoen noch in ge-
meinsamer Weise besprechen lassen.

Das néchste Stadium besteht in der Differenzierung des
Furchungsmateriales in zweierlei Art von Zellen, den meist
kleineren, dotterarmeren ,Ektodermzellen® und den groReren,
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dotterreicheren ,,Entodermzellen*: die ersteren bilden die &uRere
Schichte, die zur Abgrenzung des Organismus gegen das duRere
Medium dienen und daher auch die Funktion der Aufnahme von
Reizen der AuBenwelt Ubernehmen und Fortbewegungsorgane fir
das Medium ausbilden (Wimperschopfe, Wimperkranze u. a.);
die Entodermzellen hingegen dienen vorzugsweise der Verdauung
der Nahrung, die entweder noch dem Ei in Form von Dotter-
massen zur Verfligung steht oder (eventuell durch Vermittlung
einer ektodermalen Schlundpforte) dem Korper von aufen zu-
gefihrt werden muB. Fur die resorbierenden Flachen werden
gunstigere Verhaltnisse durch fortgesetzte Zellteilungen, nament-
auch durch Einstulpungen, geschaffen, da hierdurch die Oberflache
im Verhéltnis zum nahrungsbedirftigen Volumen noch mehr ver-
groRert wird, als dies durch die Zerlegung in Furchungskugeln
und die Auseinanderdrdngung derselben durch ein flussigkeit-
haltiges ,,Blastocdl” bereits friher geschehen war. Bekanntlich
stellt man den Komplex der Ektodermzellen als &ufleres Keim-
blatt (,,Ektoderm®) dem Komplex der Entodermzellen oder dem
innern Keimblatt (,,Entoderm*) gegentiber. Die Sonderung des Em-
bryos in Ektoderm und Entoderm geht in der verschiedenartigsten
Weise vor sich, und wenn wir alle diese verschiedenen \Vorgénge
als ,,Gastrulation” bezeichnen, so mussen wir uns dessen bewuf3t
bleiben, dall wir damit zwar ein homologes Stadium, néamlich die
Ausbildung der ersten zwei Keimblatter oder ,,Primitivorgane”
aus der Blastula, nicht aber analoge mechanische Prozesse kenn-
zeichnen.

Ehe das Problem einer Zurtickfihrung verschiedener Gastru-
lationsprozesse aufeinander in Angriff genommen werden kann,
ist zundchst die Frage zu lésen, welche Kréafte es Uberhaupt ver-
anlassen, daR die Entodermzellen in das Innere der Blastula ge-
langen. Bereits die Coloblastula folgt nicht mehr den fir kom-
pakte Zellenhaufen aufgestellten Sétzen der Anordnung nach
dem Plateauschen Satze. Es wirde naheliegen, die von den Bla-
stulazellen ins Innere abgeschiedene Blastocolflussigkeit fur die
Aufrechterhaltung eines zentrifugal gerichteten Druckes verant-
wortlich zu machen, der die Zellen in einer dichtgedrangten
Schicht an der Oberflache halten wirde; aber in abnormen Féllen
sind offene Blastulae beobachtet worden, so von Morgan und
Hazen bei Amphioxus, und &hnliches erhielt Driesch durch Iso-
lation der ersten Blastomeren von Seeigeleiern, die eine weit-
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geoffnete, einschichtige Halbblastula erzeugten; hieraus sowie aus
eigenen Beobachtungen an Ascaris zieht Zur Strallen (19031) den
folgerichtigen Schlu3, daB, da hier kein verschiedener Druck im
Blastocol und auRerhalb desselben herrscht, ein innerer Uberdruck
nicht als Ursache der Oberflachenanordnung angesehen werden
kann. Zur StralRen fihrt weiter aus, dal die Ordnung im Epithel-
verbande nur unter der Voraussetzung einer ,,Anisotropie* der
einzelnen Zellen moglich sei. Ein ebener Epithelverband werde
dann zustande kommen, wenn die einzelnen, kugelig gedachten
Zellen langs ihres Agquators eine ,,Attraktionszone* ausgebildet
haben, mittels deren sie sich aneinander schmiegen und abplatten,
wéhrend die Polkappen gewdlbt bleiben. Ein gekrimmtes Epithel
wirde dann zustande kommen, wenn die Attraktionssphéren gegen
den einen Pol zu verschoben wéren, da dann die Abplattungen
gegen diese Pole konvergieren wirden, so daB die letzteren die
innere Seite, die entgegengesetzten aber die &ulere Seite des
Bogens einndhmen. Auch mit dieser Annahme ist jedoch noch
nicht auszukommen, da ja dieselben Epithelzellen je nach ihrer
Lage die verschiedenartigsten Verbande herzustellen imstande
sind. Zur StralRen 18Rt daher die weitere Komplikation gelten,
daR jede Zelle in eine Schichtenfolge paralleler Attraktionszonen
zerfalle, die bewirken, daR die Zellen zwar in verschiedenartiger
Weise mittels je zwei gleicher Attraktionssphéaren sich aneinander-
lagern kdnnen, dabei aber bei analoger Lage gleicher Attraktions-
spharen an allen Zellen in gleicher Hohe, also in einer Epithel-
schicht aneinander festgehalten werden. Den Wahrscheinlichkeits-
beweis sieht Zur Strallen in den Drehungen, welche die Gentro-
somen nach den Teilungen erfahren, die er, wie bereits besprochen,
auf die Ungleichheit, und zwar den zur Zellachse symmetrischen
Bau des Plasmas zuruckgefuhrt hatte: die Attraktionszonen sind
aquatorial zur Zellachse zu denken (diese ist die Verbindungs-
linie der Mittelpunkte der freien &ufern und basalen innern
Zelloberflache bei ruhendem Kerne).

Welche Kréafte die Attraktion bewirken sollen, lafit Zur
StraRen unentschieden.

Der Mechanik des Gastrulationsvorganges widmet Rhumbler
(1902) eine analytische Untersuchung. Auch konstruierte er Modelle
aus aneinandergeknipften Stahlstreifen, welche die verschiedene
Reaktion mechanischer Systeme bei VVeréanderung der Druckverhalt-
nisse, GrolRenverhéaltnisse der Elemente usw. veranschaulichen sollen.
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Rhumbler kommt zu dem Resultate, dal eine Einwanderung von
Entodermzellen in das Innere der Blastula nicht durch passive
Gestaltung, wie Druck des Ektoderms, saugende Wirkung ver-
kleinerten Blastocols u. a. m. hervorgerufen sein kann, sondern
dal den Entodermzellen eine Fahigkeit aktiver Bewegung zu-
kommt, die wahrscheinlich auf Chemotaxis derart zurlckzufihren
ist, wie dies friher bereits fir Amdben, mit denen die wandernden
vegetativen Zellen sogar oft morphologische Ahnlichkeit besitzen,
ermittelt worden war. Die zunéchst notwendige Forménderung
leitet Rhumbler daher ab, daB sich die Oberflaichenspannung an
der nach innen gekehrten Seite der vegetativen Zellen herab-
mindert, indem eine chemische Verschiedenheit in der Blastocdl-
flussigkeit z. B. durch die Anreicherung mit der im Gasstoff-
wechsel abgeschiedenen Kohlensdure gesetzt war, wahrend an der
AuRenflache ein fortwéhrend aus dem &ufern Medium unter-
haltener Sauerstoffstrom eine solche Veranderung ausschlie3t. Der
Verminderung der Oberflachenspannung vermag aber ein Vor-
quellen des Plasmas (Ausstreckung von Pseudopodien) zu folgen,
das aus der Blastocolflissigkeit bei gegebener Mischbarkeit Stoffe
an sich zieht, hiedurch neue Spannungsdifferenzen herstellt und
so bei Wiederholung des Prozesses immer mehr in das Innere
gelangt. DaR die chemotaktische Wirkung nur auf die Zellen
des vegetativen Poles EinfluR nimmt, hat seinen Grund jedenfalls
in der von Anfang an verschiedenen stofflichen Beschaffenheit
desselben, die sich eben auch in den verschiedenen Blastomeren
ausspricht. Zusammenfassend koénnen wir also sagen:

Blastulation und Gastrulation beruhen auf chemo-
taktischen Wirkungen, die, durch Stoffwechselprozesse
ins Werk gesetzt, nicht allein passiv-mechanische Ver-
schiebungen, sondern auch aktive Wanderungen von
Zellen veranlassen.
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VIIl. Kapitel.

Entwickluiigsnieclianik der Differenzierung.

1. Nesseltiere fCnidaria).

Wenn das Schicksal der einzelnen Blastomeren und deren
Nachkommen, die Zellenfolge (,,cell-lineage”) bis zum Eintritte
solcher Differenzierungen weiter verfolgt wird, dal3 bereits ihre
kinftige Organbedeutung erkannt zu werden vermag, so laRt sich
aussagen, welche Teile des Embryo aus den einzelnen Regionen oder
Blastomeren des Eies normalerweise entstehen: das was normaler-
weise aus einer bestimmt gelagerten Blastomere eines Eies im spateren
Embryo wird, nennen wir nach Driesch deren ,,prospektive Bedeu-
tung“. Es erhebt sich nun die Frage, ob ein jedes Organ nur aus
einer bestimmten Blastomere (oder einem bestimmt gelagerten Ei-
teile) gebildet werden kann oder ob bei Abdnderung des Entwick-
lungsganges, besonders bei Verkleinerung des Eimateriales durch
Entnahme von Substanz oder Entfernung von Blastomeren, den-
noch auch jene Organe gebildet werden kdnnen, die normaler-
weise dem entfernten Eiteile ihre Entstehung verdanken wiirden.
Es hat sich in der Tat gezeigt, daR eine bestimmte Blastomere
(oder ein bestimmter Eiteil) nicht immer blof3 das zur Ent-
wicklung zu bringen imstande ist, was seiner ,,prospektiven Be-
deutung” entspricht, sondern unter Umstanden auch die Rolle
anderer Blastomeren (oder Eiteile) Ubernimmt. Driesch nennt
alles, was eine Blastomere auch unter abgeédnderten Verhéltnissen
zu liefern imstande ist, deren ,,prospektive Potenz“

Die Frage, inwieweit Anlagen ausschlief}lich an bestimmte
Teile des Eies gebunden sind und in welcher Beziehung die
zukinftigen Teile des Embryo zu den Furchungsebenen stehen,
ist als ,,Determinationsproblem® (Korschelt und Heider) be-
zeichnet worden.

Unter den Coelenteraten sind einige Hydrozoen, die zu den
Skyphozoen gehoérige Koralle Renilla, und Ctenophoren auf die
Madoglichkeit ihrer Aufzucht aus isolierten Blastomeren oder Ei-
sticken hin untersucht worden. Zunéchst sei des é&ltesten Ei-

*) Uber die Porifera vgl. unten: Einwirkung &uRerer Faktoren, 1. Che-
mische Agentien.
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teilungsversuches erwahnt, den Haeckel (1869) an der Siphono-
phore Crystallodes unternahm; wurden Embryonen vom zweiten
Tage in 2—4 Stlcke zerschnitten, so regenerierten sie vollstandig.

Martha Bilnting trennte die zwei ersten Blastomeren von
Hydractinia durch Schuitteln oder Zerschneiden und erhielt ganze
Planulae von halber GroRe. Ob die Entstehung des Entoderms
der normalen multipolaren Delamination entsprach, konnte nicht
mit Sicherheit bestimmt werden.

Zoja (1894, 1895) falite die Resultate seiner Versuche an
den ersten Furchungsstadien von Liriope mucronata, Geryonia
proboscidalis, Mitrocoma Annae, Clytia flavescens und Laodice
cruciata folgendermalien zusalimen [VII, 1, 2]

,Die Trennung der Blastomeren bei Medusen geschah mit
einer sehr feinen Stahlnadel, welche nach Art einer Lanzette
geschliffen war, in dem Momente, in dem die Zellen sich am
wenigsten beruhrten; die Zellen werden dabei gar nicht alteriert.
Die Entwicklung der getrennten Blastomeren (- und v Ei von
Liriope, Geryonia und Mitrocoma, f, f, i, Ei von Clytia und
Laodice) ist ganz genau in allen ihren Phasen wie diejenige des
ganzen Eies. Die Furchungshohle ist immer geschlossen und
zentral und in keinem Falle sieht man wéahrend der Entwicklung
der aus isolierten Blastomeren hervorgegangenen Embryonen
Prozesse, welche als Regenerationsvorgdnge gedeutet werden
kdnnten. Es bildet sich endlich immer eine schwimmende Larve,
aus zwei Geweben bestehend, die von jener, welche aus i Ei
hervorgeht, nicht unterscheidbar ist, auBer in den Dimensionen.

»Bei Clytia zeigten und -- Ei auch die vollstandig ent-
wickelte hydroi'de Form und bei Liriope gab f eine kleine runde
Medusa, in welcher die vier primaren Tentakel normalerweise im
Kreuz angeordnet waren.

»von -- Ei der Liriope (welches doch noch Material vom
Ektoderm und Entoderm enthalt) entwickelt sich nicht eine Larve
mit zwei Geweben.

»Die Zahlen der Zellen der Larve i, -, i von Laodice
und Clytia beim Beginn der Entodermbildung scheinen im Ver-
héltnis 1 :v v :: zu stehen. Nicht so bei Liriope, wo von der
Larve sich das Entoderm erst beim Ubergdnge vom 16- auf
das 32-zellige Stadium Q-f- — |F) bildet, wie dies bei der ganzen
Larve der Fall ist. Dieser Unterschied zwischen den verschiedenen
Medusen ist hdchstwahrscheinlich durch die verschiedenen Dirnen-
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sionen der Furchungshdhle bedingt.” Dieselbe ist nédmlich auf
dem 16-Zellenstadium des -- Eies von Liriope noch so klein, daR
ein mechanisches Hindernis fur die Einwanderung der Entoderm-
zellen bestehen durfte, das erst bei der VVergréRerung der Furchungs-
hohle auf dem folgenden Stadium aus dem Wege gerdaumt wird.

O. Maas (19011) hat dann an den verhdltnismaRig grof3en
Eiern von Aegineta flavescens, jener Form, die wir bereits bei
Besprechung des Eibaues kennen gelernt haben, weitere Versuche
ausgefuhrt [VII, 3—5].

Diese Eier kommen in verschiedenen GroRen vor, so dal
Maas bemerkt, die Natur habe hier das Experiment schon selbst
angestellt, ob aus verkleinerter Masse entsprechend verkleinerte
Medusen hervorgehen konnten. Auf3er der Variabilitat der Gréiie
beobachtete er auch zwei verschiedene Furchungsmodi, indem
entweder acht gleich grofRe Blastomeren oder vier groRere und
vier kleinere gebildet wurden. Die Furchen zeigten durchaus
keine Beziehung zur Schwerkraftsebene, ebensowenig zu der
spateren Hauptachse der Meduse.

»Furchungshdéhle kommt keine zustande, sondern schon
wahrend friher Teilungen geraten zuerst einige, dann immer
mehr Zellen ins Innere. Diese inneren Zellen bestehen vor-
wiegend aus dem schaumigen, dotterhaltigen Endoplasma; die
oberflachlich gelegenen Zellen kénnen zunéachst noch beide Plasma-
sorten, Exo- und Endoplasma, enthalten, geben aber mit weiteren
Teilungen immer mehr vom letzteren ab, bis schlielflich ein
Uberzug rein exoplasmatischer Zellen hergestellt wird.*

»Diese bekommen Wimpern und die Planula, zuerst von
kugeliger, dann mehr ovaler Gestalt, schwebt frei im Wasser."
Es folgt Abflachung zur Scheibe, die Bildung einer Gallert-
kappe, von Tentakeln, Schirm und Mundrohr.

Wurden Eier auf dem Vier- oder Achtzellenstadium in zwei
Teile zerschnitten, so fiel das Resultat verschieden aus, je nach-
dem hierdurch zwei aus gleichen oder zwei aus verschieden groRen
Zellen bestehende Haufen geschaffen wurden. Teilte Maas nam-
lich z. B. auf dem Achtzellenstadium Eier, die gleiche Blasto-
meren gebildet hatten, so entwickelten sich die aus je vier
gleichen Blastomeren bestehenden Embryonen wie ganze Eier
zu vollstandigen, nur verkleinerten Medusen, nachdem rasch ein
kugelférmiger Zusammenschlul3 stattgefunden hatte, 4- aller Em-
bryonen gelangten zur Entwicklung.

Przibram, Experimentalzoologie. 1. Embryogenese. 4
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~Etwas anders verlduft das Experiment, wenn man die
Isolierung an einem Material ungleicher Blastomeren vornimmt,
also z. B. an einem Achtzellenstadium [VII, 5] derart, dal die
vier Kkleinen Furchungskugeln nach der einen, die vier grofien
nach der andern Seite geschieden werden.

,Die vier Kkleinen Blastomeren teilen sich zundchst weiter,
bleiben aber dabei fast in einer Ebene [VII, 5a]; eine Abrundung
zu einem Zellhaufen tritt nicht ein, auch hoéren die Teilungen
bald auf. Ofters weichen die Zellen géinzlich auseinander und
stets gehen die gesamten Teilprodukte zugrunde. Die vier gro-
Beren Blastomeren dagegen bilden meist nach kraftiger Weiter-
teilung eine Morula, allerdings von sehr unregelméRigem Geflige
und ungleich groBem Material. In einer Reihe von Fallen geht
die Entwicklung bis zur Wimperplanula und noch bis zu den
Tentakelansatzen weiter [VII, 55]; es zeigen sich aber dabei
mancherlei Abnormitaten, namentlich in der Stellung der Tentakel
zum Schirmrand und manchmal bleiben grofRe, schollenartige
Blastomeren noch im sonst weitergeteilten, epithelartigen Ento-
derm zuriick. Manches davon kann sich noch ausgleichen, aber
im ganzen ist das Resultat der Ziichtung aus sehr grof3en Blasto-
meren, wenn auch ginstiger, wie das aus kleinen, die stets ein-
gehen, doch schlecht im Vergleiche zu den ersterwdhnten Ver-
suchen mit gleichen Teilstiicken; denn hier gelangte kaum ein
Viertel der lIsolierungsprodukte zum Larvenstadium.*”

,Ahnlich verhalten sich auch die Ergebnisse, wenn man
an ungleichem Material die Teilung so vornimmt, dal} auf jedes
Produkt zwei kleinere und zwei grofiere Blastomeren entfallen.
Es kann dann zur Abrundung, zur Schichtenbildung und noch
zu weiteren Stadien kommen, aber es ist nicht, wie bei der Iso-
lierung gleicher Zellen, die Regel und die Produkte sind bedeu-
tend unregelméRiger und verzerrter.”

Es gelang Maas ferner, mittels wiederholtem Herein- und
Hinaustreiben durch eine Pipette mit weiter Offnung eine Aus-
einanderziehung der Furchungszellen, bis dieselben bloR mehr
eine einzige einer Fadenalge &hnliche Zellreihe bildeten, zu
erzielen [VII, 6]; dieselben schlossen sich wieder zu Kugeln und
entwickelten sich normal weiter, obzwar die sekundare Anordnung
der Furchungskugeln von der priméren bedeutend abweichen
konnte. Bei allen Versuchen richtete sich die Verteilung des
Exo- und Endoplasmas nicht nach den einzelnen Furchungs-



Entwicklungsmechanik der Differenzierung. 51

kugeln, sondern nach der Lage am Ei, indem die an die AuBen-
welt grenzenden Oberflachen Ektoplasmatliberzug erhalten, nicht
aber die Grenzwande zwischen zwei Zellen.

Diese der Lage entsprechende Neuverteilung der die Keim-
blatter bestimmenden Substanzen ist jedenfalls fiir die Mdglich-
keit der Entstehung von verkleinerten Ganzbildungen bei den
Hydroidpolypen verantwortlich zu machen. Bei denjenigen Aegi-
neta-Eiern, wo inaequale Furchungskugeln vorkommen, ist der
relative Mangel an Endoplasma bei der Mikromerenhélfte, der
entsprechende Mangel an Ektoplasma bei der Makromerenhélfte
fur den Entwicklungsstillstand entscheidend.

Weniger klar scheint es mir, warum eine aus Mikro- und
Makromeren bestehende Eihélfte noch ziemlich ungilnstige Re-
sultate liefert; vielleicht liegt ein Mangel an Umordnungsféhigkeit
der beiden Substanzen vor, wofir die Verzerrung und Unregel-
maRigkeit des Endproduktes sprechen wirde, moglicherweise sind
aber auch bereits weitere ungleiche Aufteilungen vorhanden, die
dem Auge des Beobachters noch nicht sichtbar sind.

Bei Clytia flavidula (== Phialidium flavidulum) erhielt Maas
(1905) noch aus zerschnittenen Planulae verkleinerte Ganz-
bildungen; die auftretenden UnregelmaBigkeiten fuhrt er darauf
zuriick, dal3 auf spateren Stadien das Ektoplasma die freigelegten
Flachen nicht mehr leicht und allseitig umkleidet.

Aus zerschnittenen Eiern verschiedener Entwicklungsstadien
von Pennaria tiarella erhielt Chas. W. Hargitt (1905) ebenfalls
verkleinerte ganze Hydroidpolypen.

Unter den Skyphozoen liegen bloR einige Angaben von
E. B. Wilson (19032) Uber die zu den Korallen (Anthozoen) ge-
horige Seefeder (Renilla) vor [VII, 7—9]. Derselbe zerschnitt
Eier auf verschiedenen Stadien zwischen Eiablage und Furchung
und erhielt verkleinerte Ganzbildungen [Vn, 7], die sich mit
gleicher Geschwindigkeit wie normale Eier entwickelten und deren
Blastomerensumme je der normalen Blastomerenzahl eines Eies
entsprach. Renilla weist die Merkwurdigkeit auf, da normaler-
weise eine 3—b5malige Kernteilung eintritt, ehe eine Durch-
schnlirung des Plasmaleibes nachfolgt, dann aber ein simultaner
Zerfall in 8—16 Blastomeren stattfindet. Wurden die Eier vor
Eintritt der Kernteilungen zerschnitten, so konnte nur ein Stiick,
namlich das kernhaltige, sich weiterentwickeln; in die kernlosen
scheinen die Spermatozoen nicht noch einmal eindringen zu
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kénnen. Auf den spateren Stadien mit bereits geteiltem Kerne
kdnnen sich mehrere verkleinerte Embryonen aus einem Ei ent-
wickeln, indem offenbar jedes Stiick einen Kern enthalten kann.
Auch noch ein Viertel des Eivolumens treibt zu gleicher Zeit
wie das ganze Ei die ersten zwei Knospen und l&al3t wie dieses
die Blumentierkolonie aus sich hervorgehen [VII, 9]. Weiter
konnten auch die normalen Embryonen nicht aufgezogen werden.

2. Rippenquallen (Ctenophora).

Ein Gegenstick zu den Hydroidpolypen bilden die Cteno-
phoren in dem Verhalten ihrer Eier.

Ubereinstimmende Versuche liegen von Chun (1892), Driesch
und Morgan (1895), Eischel (1897 ,1898) und Ziegler (1898) vor.

Die normale Entwicklung, unabhdngig von der Schwerkraft,
nimmt folgenden Verlauf [VIII, 1]. Das Ei besitzt eine Rinden-
schicht (Ektoplasma) und ein aus durchsichtigen Dotterkugeln
bestehendes Endoplasma; der Kern liegt nahe der Peripherie.
Die erste Furche beginnt an der Kernseite durchzuschneiden und
teilt das Ei in zwei gleiche Teile. Die zweite Furche steht
senkrecht auf der ersten, so dafl die Blastomeren des Vierzellen-
stadiums ebenfalls gleich grol3 ausfallen. Die dritten Furchen
teilen die vier Blastomeren in ungleiche Teile, indem jedes
Blastomer zundchst am Kernpole eine kleinere Zelle abzuschniiren
scheint, dann aber die Furche immer mehr vom Kern wegwandert,
was durch Uberstromen von Dottersubstanz ans dem gegeniiber-
liegenden Eiteile erfolgt, bis schlieflich gerade an dem proto-
vegetativen Eipole etwas kleinere Zellen zur Abschniirung gelangen.

Die acht Blastomeren liegen dann in zwei etwas ge-
krimmten, parallelen Reihen nebeneinander, indem die kleineren
Zellen die auBeren Flankierungen bilden. Es sind zwei Sym-
metrieebenen vorhanden:

1. Die Ebene, welche die beiden parallelen Reihen trennt,
die ~-(Trichter- oder Tentakel-)Ebene und

2. die Ebene, welche senkrecht zu jener beide Reihen in
je eine groRe und eine kleinere Blastomere zerlegt, die M-(Magen-)
Ebene.

Die Magenebene entspricht (nach Chuns Trennungsexperi-
menten und bestatigenden Befunden von Ziegler und Fischei)
der ersten Furche, die Tentakelebene der zweiten Furche.



Entyvicklungsmechanik der Differenzierung. 53

Auf das Achtzellenstadium folgt eine Bildung von sehr
kleinen Zellen, Mikromeren, wobei wieder die Furche zun&chst
dem prot-animalen Pole n&her eingreift, endlich aber die Mikro-
mere am vegetativen Pole zur Abschnirung gelangt. Weiter-
hin entstehen neue Mikromeren durch Abschniirung seitens der
Makromeren und durch (oft inaequale) Teilungen der bereits vor-
handenen Mikromeren. Auch die Makromeren erfahren zeitweise
eine Vermehrung, haben jedoch ein viel langsameres Teilungs-
tempo und werden von den rasch sich vermehrenden Mikromeren
umwachsen; dabei sieht man in den Diagonalebenen des Embryo
vier Streifen aus sehr kleinen Ektodermzellen differenziert, welche
die Rippenpaare der Ctenophorenlarve aus sich hervorgehen
lassen; dieselben konvergieren gegen den Mikromerenpol, wo
sich ein Scheitelorgan, das Sinnesfunktionen versehen soll, aus-
bildet, wahrend nach ganzlicher Umwachsung der Makromeren,
die nach Abspaltung von Mesoderm bloR Entodermzellen liefern,
ein ektodermales Schlundrohr an dem dem Scheitelpole gegen-
Uberliegenden (also urspringlich animalen!!) Pole sich einsenkt
und das Entoderm in zwei Teile zerlegt, da es in einer Ebene
eine grofRe Ausdehnung gewinnt; es ist dies die ,,Magenebene”,
so benannt, weil das Schlundrohr auch als Magen bezeichnet
wurde. Das Schlundrohr fUhrt spater in einen transversal ge-
stellten Zentralmagen oder Trichter, nach welchem die Trichter-
ebene benannt ist; da bei vielen Formen, den ,tentakulaten
Ctenophoren“ (Eucharis, Bolina u. v. a.) auf spateren Stadien
zwei lange (ektodermale) Tentakel in derselben Ebene (dem
Scheitelpole naherstehend) auftreten, fuhrt sie auch den Namen
»Tentakularebene®. Das Entoderm bildet vier, durch Magen- und
Trichterebene getrennte ,,Taschen“ aus.

Am befruchteten, aber noch ungefurchten Ei von Beroe
ovata konnte Fischei (1903) durch Abschnittversuche feststellen,
daB vier Zonen vorhanden sind, welche aus sich je durch Selbst-
differenzierung Mesoderm oder Rippen, Ektoderm oder Ento-
derm hervorgehen lassen.

Werden die ersten Blastomeren des Ctenophoren-Eies isoliert,
so entsteht aus jeder der zwei Furchungszellen eine Ctenophore,
die bloB die Halfte der normalen Achtzahl von Wimperstreifen
besitzt, also vier. Solche Larven sind zuerst von Chun an den
Tentakulaten Eucharis und Bolina beobachtet' worden. Sie treten
in der freien Natur nach Stirmen auf und Chun vermutete
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daher ihre Entstehung aus zerschittelten Eiern; Isolierungsver-
suche ergaben die Richtigkeit dieser Vermutung. Sehr leicht
lassen sich die Blastomeren bei der nuden Ctenophore Beroe ovata,
deren Eier 2 mm im Durchmesser besitzen, mittels einer scharfen
Nadel trennen (Driesch und Morgan 1895, Ziegler 1898) [VIII, 2].

Durch Einklemmen der Eihaut zwischen die Blastomeren
kann ferner nach Fischei innerhalb der unverletzten Hille die
Entwicklung mehrerer Embryonen erzielt werden [VIII, 4].

Auch nach den weiteren Teilungen kénnen entweder ein-
zelne oder Gruppen von Blastomeren isoliert und eine ent-
sprechende Anzahl von Embryonen aus einem Ei erhalten werden.

In allen Fallen ist das Ergebnis beziglich der Ausbildung
der einzelnen Organe ein analoges; jeder Teilembryo besitzt den
auf den betreffenden Eiteil entfallenden aliquoten Teil an Rippen,
indem von jeder Blastomere nicht mehr Mikromeren gebildet
werden, als sie auch am ganzen Ei gebildet héatte, und jeder ur-
springlichen Blastomere eine Wimperreihe wie normalerweise
ihre Entstehung verdankt. Die unbedingte Verantwortlichkeit
einzelner Mikromeren fur die Bildung von Wimperplattchen 143t
sich durch Verlagerung von Blastomeren entweder mittels Druck
im Durchstrémungskompressorium oder durch Faltenklemmung
nachweisen, indem Uberall dort, wohin eine urspringliche Mikro-
niere hingelangt ist, auch ein Wimperstreifen auftritt [\Vni, 3).
Werden auf spateren Stadien, wo die urspriingliche Mikromere
sich bereits weitergeteilt hat, Verlagerungen oder auch Tren-
nungen ausgefihrt, so kdnnen die Wimperplattchen eines Wimper-
streifens an verschiedene Orte gelangen, so dal man annehmen
muf, dal? auch besondere Mikromeren fir jedes Wimperplattchen
vorhanden sind.

Sehen wir uns eine aus der Isolierung der zwei Zellen des
Zweizellenstadiums hervorgegangene Larve, die also vier Wimper-
streifen besitzt, genauer an, so bemerken wir, dal sie eine kon-
vexe und eine ebenere Seite besitzt; letztere ist jene, mit der
sie urspringlich der andern Blastomere anlag; auch liegen die
‘Wimperstreifenpaare nicht in ganz gleichen Abstanden langs der
Zellperipherie, sondern lassen einen gréfReren Spielraum an der
flachen Seite zwischen sich; es hat also keine vollkommene Re-
gulation der &uBeren Gestalt stattgefunden. Eine reine Halb-
bildung stellt j- Larve aber auch nicht dar; zundchst hat das
Ektoderm nicht bloB die konvexe, sondern auch die flachere
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Seite umwachsen; das Scheitelorgan hat seine Form reguliert,
aber ist der Masse nach halb; das Schlundrohr (der sogenannte
Magen) entspringt zwar an dem dem Scheitelorgan entgegen-
gesetzten Rande der flacheren Seite (also an der normalen Stelle
des ganzen Eies), steigt aber dann nicht gerade in die Hdohe,
sondern schief gegen den regulierten Scheitelpol zu; dadurch
wird von einer der in der halben Normalzahl (vier) angelegten,
also zwei Entodermtaschen ein kleiner der flacheren Seite an-
liegender Raum abgeschnitten (Fischei), der von Driesch und
Morgan als ,,dritte, kleinere Entodermtasche” beschrieben worden
war. Was mehr als normal geleistet wurde, namlich die voll-
kommene Ektodermumkleidung, die Regulation des Scheitel-
organes, das geschlossen ins Innere aufsteigende, statt offen an
der Schnittflache verlaufende Schlundrohr und die hierdurch be-
dingte ,,dritte* Entodermtasche, laft sich ungezwungen auf den
anorganischen Faktor der Oberflaichenspannung, welche halb-
offene Gebilde nicht bestehen 14Bt, zuriickfihren, wobei noch
taktische Reize der verschiedenen Zellgruppen gegeneinander
mitwirken konnten, z. B. beim Uberwachsen durch die Ektoderm-
zellen, das solange stattfindet, als die Mikromeren léngs unter-
liegender Entodermzellen gleiten kénnen, oder beim Eindringen
des Schlundrohres, das allseitig mit Entoderm in Berihrung zu
treten strebt.

Ganz analog den Larven aus halben, verhalten sich Larven
aus geringen Bruchteilen des Blastomerenmateriales.

Durch symmetrische Verlagerung der Mikromeren kénnen auch
in einem EIi regelméaRige Doppelbildungen erzielt werden (Fischei
1898). Werden z. B. durch Druck mittels einer feinen Pinzette
oder eines Messerrickens die Blastomeren des Sechzehnzellen-
stadiums gegen die Magenebene so verlagert, dal nunmehr die
Makromeren zu beiden Seiten dieser Ebene einander den langeren,
statt des kirzeren Durchmessers zukehren, wodurch die Mikro-
meren weiter auseinander gerlickt werden, so wird von jeder der
auseinandergedrangten Mikromerengruppen ein Scheitelpol mit
vier Wimperstreifen gebildet, wéahrend ein einziger Darm von der
Mitte des entgegengesetzten Poles aufsteigt.

Uberblicken wir die Versuche an Ctenophoreneiern, so
missen wir die Entwicklung derselben als eine Selbstdifferen-
zierung der einzelnen Blastomeren bezeichnen.

Ein Bruchteil des Blastomeren a3t nur den aliquoten Teil
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an Differenzierungen aus sich hervorgehen; die Regulation wahrend
der larvalen Entwicklung erstreckt sich bloR auf eine unvoll-
kommene Abrundung und SchlieBung, nicht aber auf eine Er-
ganzung von Organen der Masse oder Zahl nach.

Chun (1892) beobachtete an den Halblarven (Eucharis, Bolina)
Geschlechtsreife. Derselbe Forscher hatte namlich unter dem
Namen ,,Dissogenie” die merkwirdige Erscheinung beschrieben,
daB die Ctenophoren zum ersten Male als Larven und dann zum
zweiten Male nach Vollendung ihrer Metamorphose geschlechts-
reif werden konnen.

Nach der Verwandlung zeigten sich bei Chuns Halblarven Be-
ginne von Regeneration der fehlenden Héalfte [VIII, 5]. An Beroe
gelang die Aufzucht bis zu diesen Stadien noch nicht. Zer-
schnittene Imagos dieser Gattung zeigen keine Spur von Regene-
ration, obzwar sie lange am Leben bleiben kdnnen (Eimer).

3. Stachelh&uter (Echinodermata).

Die ersten Stadien der Echinodermen-, namentlich der See-
igeleier, haben wir bereits als Paradigmen fir eine regelméfiige
Furchung kennen gelernt [l, 2—9, 1X, 1—6]. Auf eine holo-
blastische Furchung folgt eine typische Invaginationsgastrula.
Wahrend der Einstiilpung des Entodermes I8sen sich von dem
blinden Ende desselben einzelne Zellen los, die als Mesenchym
an bestimmte Orte sich begeben und eine bilateral-symmetrische
Anordnung erreichen. Am animalen Pole bildet sich ein Wimper-
schopf. Vom Entodermrohre werden zwei Coelomsacke abge-
gliedert; der Blastoporus wird zum After, der Darm gliedert
sich in drei hintereinander gelegene Abschnitte und bricht an einer
Seite unterhalb des Wimperschopfes als Mund durch; rings um
denselben grenzt sich durch Ausbildung von Wimpern ein flach
eingesenktes, viereckiges ,,Mundfeld“ ab.

Inzwischen haben zwei Gruppen von Mesodermzellen (,,Kalk-
bildner“) ein Kalkskelett zu entwickeln begonnen, das aus
langen Nadeln besteht und (beim Seeigel) mit je einem Stabe
in vier armartige Erhebungen hineinwéachst, die sich an den
Ecken des Mundfeldes ausbilden. Die weitere Entwicklung ver-
lauft bei den verschiedenen Klassen der Echinodermen ver-
schieden, indem zuerst eine fir jede Klasse typische schwimmende
Larve (Seeigel — Pluteus, Seestern — Bipinnaria, Seewalze —
Auricularia u. s. f) hervorgeht, die spater eine komplizierte
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Metamorphose zu den bodenbewohnenden Imaginalformen durch-
macht. Auf eine Ausfuhrung dieser Differenzierungen kénnen
wir jedoch hier verzichten, weil keinerlei experimentelle Unter-
suchungen dartber vorliegen.

Um so griundlicher sind die ersten Stadien durch Experi-
mente unserem Verstandnisse nahergebracht worden. Driesch
brachte Eier von Echinus eine halbe Stunde nach erfolgter Be-
samung in 30% verdinntes Seewasser, wodurch die ersten zwei
Blastomeren gelockert werden (1893, 1896) und senkrecht zur
ersten Furche gedehnte Larven entstehen. Es zeigte sich bei der
Weiterentwicklung, dal? diese Dehnungsebene meist mit der spa-
teren Median-(Symmetrie-)Ebene des Pluteus Ubereinstimmt, also
die erste Furche auf dieser senkrecht steht, eine vordere und
hintere Blastomere scheidend.

Ausnahmsweise scheint die erste Furche aquatorial zu ver-
laufen, also vegetative und animale Blastomere zu scheiden,
niemals wurde Zusammenfallen der ersten Furche und Median-
ebene beobachtet. Die ersten Furchungszellen sind einander (wenig-
stens bei den Eiern mit typischer Furchung) vollstdndig zu ver-
treten imstande.

Wird eine der ersten Furchungszellen durch Schitteln iso-
liert (Echinus microtuberculatus — Driesch 1891, Sphaerechinus —
Driesch 1891, Morgan 18953, Strongylocentrotus lividus — Zoja
1895), so furcht sie sich als Halbbildung, erzeugt aber ein ganzes
Individuum (Gastrula, Pluteus) mit halber Zeilenzahl [IX, 9].
Analog verhalten sich gesonderte Zellen des Vierblastomeren-
stadiums, indem zwar eine aliquot verringerte Zeilenzahl, aber
die fur das ganze Ei normale Anzahl von Organen (die also
aus weniger Zellen gebildet werden!) zustande kommt [IX, 8].
Mit der dritten typischerweise &quatorialen Furche, die eine
Trennung des animalen und vegetativen Materiales durchfihrt,
werden jedoch aus isolierten Blastomeren bloRR entweder die
animalen oder die vegetativen Organe voll ausgebildet [IX, 7].

Auf dem Sechzehnzellenstadium besteht die normale Larve aus
vier Mikro- und vier Makromeren an der vegetativen, acht Meso-
meren an der animalen Halfte des Eies. Bei der Gastrulation
liefern die Mikromeren das Mesenchym, die Mesomeren das
Ektoderm, die Makromeren das Entoderm. Werden auf dem Sech-
zehnzellenstadium die vier Mikro- und die vier Makromeren (die
eigentliche ,,vegetative" Halfte) von den acht Mesomeren getrennt,
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so unterscheiden sich die aus letzteren hervorgegangenen Larven
durch auflerordentlich lange Cilien und das Fehlen des Darmes
von denen der vegetativen Halfte, die der niederen typischen
Ektodermdifferenzierungen entbehrt [IX, la, c]. Es ist ein Beweis
fur den Wert der experimentellen Methode, daR Driesch nach
den Ergebnissen der Zertrennungsversuche den bislang unrichtig
bestimmten Polen die richtige Deutung gab, was spater durch
Boveris (1901) Wiederauffindung des orangeroten Pigmentringes
bei Strongylocentrotus lividus, der nun eine direkte Zurtck-
fuhrung auf die Pole der Ovocyte gestattete, eine glanzende Be-
statigung erfuhr. Die Darmbildung setzt stets an dem ,vegeta-
tivsten“ Teile einer zerstlickten Larve ein. Wahrend isolierte
einzelne ~-Blastomeren keinen Embryo mehr zu erzeugen ver-
maogen, sind noch Stlicke spéaterer Stadien, wenn sie mehr Masse
enthalten, dazu imstande (Morgan 1901).

Blastulae zerschnitten (Sphaerechinus, Asterias — Driesch
18952) oder zerschittelt (Morgan 18954) bilden kleine ganze
Gastrulae; Gastrulae zerschnitten (Driesch 18952) konnen ver-
kleinerte Abbilder der ganzen Plutei von Sphaerechinus und
Bipennarien von Asterias bilden.

~Wenn die Mesenchymzellen der Echinidenblastula nach
ihrem Austritte aus dem Mutterboden durch Schiitteln an durch-
aus anomale Orte der Larve gebracht werden, wandern die-
selben gleichwohl alle oder fast alle an die fir ein entsprechend
spateres Stadium der Ontogenese normalen Orte hin.“ (Driesch
18962.) Resultat ist ganz normale Entwicklung. Es kann daraus
geschlossen werden, dafl auch normalerweise die Wanderung der
Mesenchymzellen durch einen taktischen Reiz ihrer Nachbar-
zellen in ihre definitive Lage gelangen, vielleicht durch ,,Chemo-
taxis“ (Herbst).

Nach Vollendung der Mesenchymbildung zerschiittelte Eier
(Echinus — Morgan 18954) bilden abweichende Larvenformen infolge
mangelnden Skelettes; auf den ursachlichen Zusammeng wird ge-
legentlich der Abhéngigkeit der Entwicklung von &dulleren Fak-
toren eingegangen werden.

Zerschnittene  Embryonen, welche die Mesenchymbildung
vollendet haben und im Beginne der Darmbildung stehen (Sphaer-
echinus granularis, Echinus microtuberculatus, Asterias glacialis)
sind, wenn sie weder Darm- noch Mesenchymzellen aufweisen,
zwar die Wunde zu schliellen, die Form zu regulieren und ekto-
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dermale Organe in typischer Weise zu bilden imstande, kdnnen
aber die entfernten Organe nicht abermals bilden (Driesch 18952)
[IX, 2a, c].

Isolierte Archentera entwickeln sich nicht weiter (Morgan
18954); Larven, die den abnormal ausgestilpten Urdarm ver-
loren haben, konnen ihn nicht wiedererzeugen (Driesch 1892).
Der sekundare Urdarm ist nach Entfernung der Coelomsécke
nicht mehr imstande diese nochmals zu bilden (Driesch 1895?);
war namlich bei Operationen an Sphaerechinus-Gastrulis einer
der beiden Dreistrahler, welche die Anlagen des Skelettes dar-
stellen, entfernt, so wurde das Skelett des von ihnen gelieferten
Pluteus nur einseitig ausgebildet [IX, 4-6]. Auf die Mechanik
der Skelettbildung und Uber deren Neubildung wird wieder an
einer spateren Stelle einzugehen sein.

Die anfangliche Vertretbarkeit der Blastomeren untereinan-
der, die spater parallel der Differenzierung immer mehr abnimmt,
14kt sich auBer durch Zerschneidung oder Zerschittelung auch
noch durch andere technische Methoden beweisen: Loeb (1894)
wandte Konzentrationserniedrigung des Mediums an und dies
war eigentlich die alteste Methode, welche bei den Seeigeln zur
Anwendung gelangte.

Zusatz von 20—25% SulRwasser vermag bei Echinus- und
Sphaerechinuseiern keine ernstliche Alteration der Entwicklung
herbeizufihren (Herbst 1897); noch starkere Verdinnung (100%,
Arbacia) veranlalit aber osmotische ZerreiBung des Embryos
(Loeb 1894).

Wird eine solche Teilung auf dem Zweizellenstadium durch-
gefuhrt, so steht die ZerreiBungsebene in keinem besonderen
Verhaltnisse zur ersten Teilungsebene. Trotzdem entwickeln sich
Extra- und Intraovat wie ganze Eier [IX, 11]. Nach Boveris
Befunden an Strongylocentrotus ist jedoch zu erwarten, daB die
Teilprodukte doch von allen Eizonen etwas erhalten haben
missen, um sich vollstandig zu entwickeln, da also eine voll-
standige ,,Isotropie* des Eies doch nicht besteht.

Bis zum 32-Zellenstadium konnen Extra- und Intraovate
durch verdinntes Seewasser provoziert werden und entwickeln
sich nachher zu vollstdndigen Blastulis und, wenn sie wenigstens
X der Eimasse enthalten, zu Pluteis. ,Bringt man Eier, die
eben ins Blastulastadium getreten sind, in verdinntes Seewasser,
so platzt die Membran und ein Prolaps der Blastula findet statt.



60 Entwicklungsmechanik der Differenzierung.

Dagegen konnte sich Loeb davon nicht (berzeugen, daB die
Wand der Blastula jemals platzte. ,,Brachte man das Ei in nor-
males Seewasser zuriick, so nahm die Blastula wieder Kugelform
an.“ Aus diesen Blastulae entwickelten sich immer nur einfache
Embryonen.

Herbst (1897) erhielt mehrere Larven aus einem Ei bei
Zusatz von 69 Kaliumbromid (KBr) zu 1000 cm3 Meerwasser,
auch bei Kaliumjodid (KJ), Natriumbromid (NaBr), salpetersaurem
Natron (NaNOa); in zwei Kulturen von vier Teilen Meerwasser
und einem Teile 3% Kaliumchlorid (KCI) fanden sich eine Anzahl
von je zwei Blastulae in einer Eihllle, zusammenhangend oder
getrennt, wahrscheinlich ebenfalls osmotische Trennung.

Wird auf Eier wahrend der Furchung mit dem Deckglase
(bei untergelegter Schweinsborste) ein Druck ausgetbt, so kehren
bei unversehrter Membran die plattenférmigen Achterstadien
(Seeigel — Driesch 1892) und Sechzehnerstadien sofort in die
Kugelform zuriick, wenn mit dem Drucke nachgelassen wird,
wobei aber die Zellen und Spindeln anders gelagert sind. Bei
Platzen der Eimembran wird erst bei der ndchsten Teilung eine
zweite Schicht gebildet.

Normale Plutei kénnen in allen diesen Fallen entstehen.
Werden Eier (Arbacia pustulata — Morgan 1894) auf dem
Vierzellenstadium einem Drucke ausgesetzt, so orientiert sich die
erste und zweite Furche vertikal, auch die dritte Furche steht
(normal) vertikal; wird dann um 90° rotiert und abermals Druck
ausgelbt, so erfolgt seitliche Mikromerenbildung.

Wird Echinus microtuberculatus im Achtzellenstadium etwa
eine Minute lang ziemlich stark geschiittelt, so liegen die Furchungs-
zellen alle in einer Ebene (Driesch 18963); trotzdem konnen nor-
male Plutei resultieren. Jedoch ist bei allen Verlagerungsver-
suchen notwendig, daB die Mikromeren schliel3lich -wieder zu-
sammen zu liegen kommen, wenn bloRR ein vegetativer Pol ent-
stehen ¥oll.

Nicht nur durch Trennungs- und Verlagerungsversuche ist
die Fahigkeit der Regulation zum einheitlichen Ganzen bei den
Echinodermeneiern nachgewiesen worden, es ist auch gelungen,
aus zwei Eiern durch Verschmelzung in manchen Féllen

*) Sonst entstehen so viel vegetative Pole, als Mikromerengruppen ge-
trennt sind.
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doppeltgroflle, weil aus doppelter Zeilenzahl bestehende, aber ein-
heitliche Embryonen zu erhalten [IX, 13]. Morgan (18951) liel3
Eier von Sphaerechinus, die durch Schitteln zwei Minuten nach
Besamung ihrer Membran beraubt waren, einen Ful tief in eine
Schussel Seewasser fallen, wo sie am Grunde miteinander ver-
klebten. Auf dem Blastulastadium erfolgte Verschmelzung; meist
fanden zwei Darmeinwucherungen statt, es konnte aber die eine
die andere im Wachstum Uberholen und um erstere als Zentrum
formt sich dann die ganze (doppelte) Wandung zu einer einzigen Larve
um. Ein Skelett reicht durch die ganze Lénge einer solchen Larve;
das Rudiment eines zweiten Skelettes kann auch vorhanden sein.

Driesch (19001) schittelte 3—5 Minuten nach Zusatz des
Samens Eier von Echinus oder Sphaerechinus mittelstark 30 mal
in einem Kkleinen Glase und brachte sie zehn Minuten nachher in
alkalisches, kalkfreies Seewasser, dem sechs Tropfen -i-% Natron-
lauge auf 20 cm3 (nach Herbst) zugefliigt waren; es verschmolzen
20 unter je 1000 Eiern. Nur frih verschmelzende konnten Ein-
heitsbildungen ergeben, die anderen lieferten verschiedenartig ver-
wachsene Doppelbildungen. Doch durfte neben der Verschmelzungs-
zeit auch noch die Richtung der Eiachsen zueinander ausschlag-
gebend sein, indem eine vollig einheitliche Verschmelzung bloR
bei paralleler Orientierung der Eiachsen eintreten durfte (Boveri).

SchlieRlich hat Garbowski (19041) unter Kombination der
verschiedenen Methoden Transplantationen von Blastomeren aus-
gefuhrt. Von zerschnittenen Keimen (Psammechinus miliaris)
wurden Teilstlicke intravital mit Neutralrot gefarbt, das keine
Schéadigung der Larven mit sich bringt [IX, 12]. Diese und un-
gefarbte oder mit einem andern Farbstoffe, Methylenblau, Phe-
nylenbraun, geféarbte Teilsticke wurden durch Absetzen in einer
langen Burette unter hohem Wasserdriicke oder auch durch direktes
Zusammenpressen der Teilstiicke mit Stecknadelglaskdpfen zum
Verschmelzen gebracht.

Solche aus Blastomeren zweier oder mehrerer Individuen
zusammengesetzte Embryonen konnten sich unter mannigfaltigen
Regulationserscheinungen, auch wenn sie Eiern verschiedener
Altersstadien angehdrten, zu einheitlichen Pluteis entwickeln.
Die Mikromeren konnten fehlen und trotzdem Mesenchym ge-
bildet werden; es ist daraus zu entnehmen, da auch die Ubrigen
vegetativen Zellen (die Makromeren bei Strongylocentrotus) Mes-
enchym zu bilden imstande sind.
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4. Wurmer (Vennes) und Molukkenkrebs (Limulus).

Unter den gemeiniglich als ,,Wirmer* zusammengefaliten
Tierformen sind bisher funf auf das Lokalisationsproblem hin
untersucht worden: die Nematode Ascaris megalocephala oder
Pferdespulwurm, die Nemertine Cerebratulus, ferner die Anneliden
Nereis, Lanice und Chaetopterus.

a) Rundwirmer (Nematoda).

Von der normalen Beziehung der einzelnen Blastomeren
von Ascaris zu den spateren Organen und Korperseiten gibt Zur
Strassen (1896) zunéchst folgende Schilderung, die sich auf Bo-
veris und seine eigenen Befunde stitzt [X, 1—6].

»Das Ei von Ascaris megalocephala zerféllt durch die
erste Teilung in zwei untereinander liegende Zellen, die sich sowohl
nach ihrer prospektiven Bedeutung, als auch in der Art und Weise
ihrer Entwicklung wesentlich unterscheiden. Aus der unteren
kleineren Zelle geht die Mehrzahl der Organsysteme hervor,
namlich die Geschlechtsanlage, das Mesoderm, der gesamte Ver-
dauungstraktus und ein Teil der Kérperbedeckung. Diese untere,
auf die Bauchseite und das Hinterende beschrénkte Zellfamilie
kluftet sich in sehr ungleichférmigem Rhytmus, aber alle ihre
Abkdmmlinge sind bis in spate Furchungsstadien nach ihrer gegen-
seitigen Lagerung und der Beschaffenheit ihrer Kerne scharf
charakterisiert. Demgegenuber liefert die obere grof3ere Zelle
in gleichméRig fortschreitender Entwicklung ein einziges Organ,
das ,,Ektoderm“. Als solches bezeichnen wir nach ihrer allgemeinen
Lage die zur Ausbildung kommende, zuletzt haubenférmig ge-
krimmte Zellplatte, die den weitaus groBten Teil der Keimblase
fur sich in Anpruch nimmt, namlich den ganzen Rucken- und
die Seitenteile; ventral und am Hinterende steht sie mit den Deri-
vaten der unteren Furchungskugel in Verbindung und umhullt
sie zum Teil "

»Den wertvollsten Inhalt der Arbeit [von Boveri — Ref.]
jedoch bildet die schdone Entdeckung, dal die von Weismann
theoretisch geforderte Scheidung von Keimzellen und Soma bei
Ascaris verwirklicht ist. Schon nach wenig Generationen [von
Zellen — Ref.] sondert sich die Urgeschlechtszelle. Ihre Genea-
logie, die Keimbahn, bezeichnet innerhalb des Ganzen einen Stamm,
von dem aus die verschiedenen Ursomazellen mit ihrer Nach-
kommenschaft als ebenso viele Seitenlinien hervorsprossen. Nur
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die Keimbahnzellen behalten den urspriinglichen Typus der Karyo-
kinese bei und vererben ihn so auf die Geschlechtszellen des heran-
wachsenden Wurmes; in den ldrsomazellen dagegen entledigt sich
der Kern eines bestimmten Teiles seines Chromatins, um fortan
in allen Mitosen des Korpers einem neuen, géanzlich abweichenden
Modus zu folgen.” (,,Kerndiminuition.®)

Da die Eier von Ascaris normalerweise von einer glasartig
harten Schale umschlossen werden, die keine Verlagerungen des
Eiinhaltes zulaRt, anderseits aber bei Durchschneidung derselben
der Eiinhalt ausflieBt und zugrunde geht, so konnte eine Isolation
von Blastomeren auf direktem Wege nicht erreicht werden. Durch
die Ausnutzung einer Reihe von glucklichen Umstidnden ist es
Zur Strassen dennoch gelungen, auch Uber die prospektive Potenz
der Blastomeren bei Ascaris Auskunft zu erhalten. Der erste
glnstige Umstand (vgl. 1898), ist das Auftreten von Rieseneiern
[X, 7], die aus der Verschmelznng von zwei oder mehr Eiern
noch im miutterlichen Organismus zustande kommen. Manche
Weibchen besitzen zur Bildung solcher Riesen auch unter nor-
malen Umstdnden groReren oder geringeren Hang; jedenfalls
kénnen aber durch Kalte Eier in beliebiger Menge zur Ver-
schmelzung gebracht werden. Unter der Einwirkung der Kalte
werden némlich die glasartigen Eischalen weich und gelatings;
es bilden sich kanalartige Verbindungen zwischen den dicht an-
einanderliegenden Eischalen aus und das Plasma geht unter eigen-
timlichen Stromungserscheinungen ebenfalls eine Verbindung ein.
Verschmelzen die Eier auf friihen Stadien, so entstehen elliptische
oder schwach-sanduhrférmige Riesen, die sich der Besamung gegen-
Uber ganz wie ein Ei verhalten, namlich bloR einem Sperma-
tozoon den Eintritt gestatten; hingegen lassen bereits beschalte,
altere Eier zwei oder mehr Spermatozoen zu und gehen oft, ebenso
wie bereits vor der Verschmelzung besamte, unter den bekannten
Polyspermie-Polyasteren zugrunde. Manche entwickeln sich jedoch
weiter und liefern totale oder partielle Zwillingsbildungen, indem
zwei Embryonen mit gleichsinnigen Polen aneinandergewachsen
sind und wahrscheinlich aus einer urspringlichen simultanen Vier-
teilung stets die doppelte Zeilenzahl in symmetrischer Anlage ge-
bildet wurde. Die normal besamten Doppelbildungen kénnen hin-
gegen vergroRerte Einfachbildungen liefern, die in jeder Beziehung
— mit Ausnahme der ZellengroRe [X, 8] — also in Zeilenzahl,
Kerndiminuitionsverhéltnissen, Gestalt, Entwicklungsdauer und
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Lebensfahigkeit, mit normalen Einzelembryonen (bereinstimmen.
Die Entwicklung geht bis zur vollstandigen Ausbildung des Wurmes
weiter.

Der zweite glickliche Zufall ist die mehr oder weniger
groBe Einengung im Raume, welche die Rieseneier durch die
langliche Sauduhrgestalt der Schale erfahren, besonders wenn
die Langsachsen der Eier unter fast rechtem Winkel aneinander-
stoBen [X, 9], Dies gab Zur Stralen (19032 1906) Gelegenheit
nachzuweisen, dal} die Blastomeren in aktiver Weise an ihren
vorbestimmten Ort zu gelangen suchen und dies meist zu erreichen
wissen, wenn auch die auBeren und namentlich ihre gegenseitigen
Druckverhaltnisse gedndert sind. Bei den rechtwinklig abgebogenen
Riesengebilden kommt es dabei oft vor, dal bei starken Bewe-
gungen einzelne Eiteile einen Engpald nicht zu durchwandern ver-
mogen und abreiBen. Solche isolierte Blastomerengruppen ent-
wickeln sich nur zu jenen Teilen eines Embryos, denen die be-
treffenden Blastomeren an dem ganzen Embryo den Ursprung
gegeben hatten [X, 10].

b) Schnurwirmer (Nemertina).

Die Nemertinen der Gattung Cerebratulus haben Eier, die
direkt zerschnitten werden konnen. Die normale Entwicklung von
Cerebratulus lacteus ist von E. B. Wilson geschildert worden, der
auch die ersten Versuche mit denselben vornahm. Die erste Furche
zerlegt das Ei in zwei gleichwertige Teile (rechte und linke Kdrper-
seite). Die weiteren Furchungsstadien verlassen durch eine Ver-
schiebung der Blastomeren die vollkommene Symmetrie, besitzen
also ebenso wie Ascaris eine ,,Spiralfurchung®. Es entsteht eine
»Pilidiumlarve”, die am animalen Pole ein langes Apikalorgan,
am entgegengesetzten (der urspriinglichen Einpflanzungsstelle des
Eies) einen Darm und zwei bewimperte Lappen (ciliate Loben)
ausbildet.

Wurde die peripher vom Kerne gelegene animale Kuppe
wahrend des Verschmelzens von Samen- und Eikern oder wéhrend
der ersten Furche abgeschnitten, so erhielt N. Yatsu (1904) trotz-
dem vollstdndige Pilidien mit Scheitelorgan [XI, 1]: der fiir dieses
Organ maligebende Plasmastoff muf} sich also noch weiter ring-
formig gegen den Aquator hin erstrecken. Hierfiir sprechen auch
die bei dieser Operation nicht selten auftretenden Doppelbildungen
[XI, 1d] von Apikalorgan und Enteron.
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Werden wahrend der ersten Furche die zwei Eihalften aus-
einandergeschnitten, so ist jede Halfte, ebenso wie halbierte Eier
auf friheren Stadien, ein verkleinertes, aber sonst vollstandiges
Pilidium zu bilden imstande; doch ist der Furchungsmodus ver-
schieden, indem mit fortschreitendem Alter zur Zeit der Operation
der Weg der Furchung nach Art eines verkleinerten Ganzeies
immer mehr verlassen und der einer Halfte eines Eies immer mehr
eingeschiagen wird (Ch. Zeleny 1904 5. Cerebratulus marginatus)
[XI, 2—4]. ,Isolierte Blastomeren des Zwei- oder Vierzellen-
stadiums furchen sich nicht wie ganze Eier, sondern typisch so,
wie wenn die verloren gegangenen Blastomeren noch vorhanden
waéren . . . Sie dienen in der Regel an einer Seite mehr oder
weniger weit offenen Blastulis zum Urspriinge, in extremen Féllen
sogar nahezu flachen Platten; doch konnen aus allen diesen
Formen Pilidien hervorgehen, von denen die aus den becher-
formigen Blastulae hervorgegangenen normale Gestalt haben
kénnen, wéhrend die aus den plattenformigen gewdhnlich (immer?)
unsymmetrisch sind.“ (E. B. Wilson, 1903: C. lacteus; auch E. B.
Wilson 1903 und Ch. Zeleny 1904: C. marginatus.)

~Larven aus dem oberen [d. i. animalen — Ref.] Quartette
des Achtzellenstadiums besitzen stets ein Apikalorgan und lassen
ein Enteron vermissen, die aus dem unteren Quartette besitzen
stets ein Enteron und lassen ein Apikalorgan vermissen, wahrend
solche, aus einer seitlichen Vierzellengruppe entwickelt, welche
zwei Zellen des oberen und zwei Zellen des unteren Quartetts
enthielt, stets Apikalorgan und Enteron besitzen.

~Larven aus den oberen vier Zellen des Sechzehnzellen-
stadiums lassen ein Enteron vermissen, haben jedoch ein Apikal-
organ und Blastoctl, jene, aus den unteren zwolf Zellen ent-
wickelt, ein groRes Enteron, aber weder Apikalorgan noch Bla-
stocol.” (Ch. Zeleny: C. marginatus.)

Analog verhalten sich auch Bruchstiicke von Blastulae, in-
dem sie je nach ihrer frilheren Lage im Ei blofR die einen oder
die anderen Organe oder verkleinerte Ganzbildungen liefern [XI, 5]
(E. B. Wilson: C. lacteus. — Ch. Zeleny: C. marginatus). Bei
allen Larven bleibt die ZellengréRe des Ektoderms (des préatro-
chalen Bezirkes) und des Mesenchyms die gleiche, so daR die
Zeilenzahl, nicht die Zellengréiie, der GréRe der Embryonen ent-
sprechen durfte (E. B. Wilson, 19032).

Przibram, Experimentalzoologie. 1. Embryogenese. 5



66 Entwicklungsmechanik der Differenzierung.

¢) Ringelwirmer (Annelida).

Von eigenartigem Interesse sind die Druckversuche, denen
E. B. Wilson (1896) Nereiseier unterwarf, deren normale Zellen-
folge (,,Cell-lineage”) er friher genau verfolgt hatte [X, 6].

»Bei der normalen Entwicklung von Nereis entsteht das
Archenteron aus vier groBen Zellen oder Makromeren (Ento-
meren), welche nach der sukzessiven Bildung von drei Quartetten
von Mikromeren (Ektomeren) und der Mutterzelle des Mesoblast
Ubrigbleiben. Nach der ersten Differenzierung der Keimbléatter
teilen sich die vier Entomeren nicht mehr bis zu einem sehr
spaten Stadium (freischwimmende Trochophora) und ihre Substanz
behélt stets ein charakteristisches Aussehen, indem sie sich von
dem der anderen Blastomeren durch ihren blassen, nicht granu-
laren Charakter und durch die Anwesenheit groBer Oltropfen
unterscheidet. Werden unsegmentierte Eier Druck ausgesetzt, wie
in Drieschs Echinodermenversuchen, so furchen sie sich in einer
flachen Platte, indem alle Furchen vertikal stehen. Auf diese Art
werden achtzellige Platten gebildet, in denen alle Zellen Oltropfen
enthalten [X, 7]. Wenn sie nun vom Drucke befreit werden, teilt
sich jede der Zellen in einer anndhernd horizontalen Ebene, indem
eine kleinere granulére Blastomere oben gebildet wird, unten eine
groRere klare Blastomere zuriicklassend, in der die Oltropfen
bleiben. Daher besteht das Sechzehnzellenstadium aus acht deuto-
plasmabeladenen Makromeren und acht protoplasmatischen Mikro-
meren, anstatt aus vier Makromeren und zwolf Mikromeren wie
in der gewodhnlichen Entwicklung. Diese Embryonen ent-
wickelten sich zu freischwimmenden Trochophoren, acht
anstatt vier Makromeren enthaltend, welche das typische
klare Protoplasma mit Oltropfen besalen“ (E. B. Wilson
1896).

Das besondere Interesse dieses Versuches liegt nun darin,
dal} die Kerne von vier unter diesen acht Entodermzellen urspriing-
lich oder normalerweise fiir das erste Quartett von Mikromeren
bestimmt waren, aus dem ektodermale Organe, namlich die Apikal-
ganglien und das Prototroch sich héatten entwickeln sollen: Also
kénnen nicht die Kerne, sondern nur die Verteilung der Plasma-
leibstoffe den Zellen ihre Bestimmung aufgedriickt haben.

Neuerdings hat Wilson (1904) durch direkte Isolierung
mittels des Messers gefunden, daB bei dem Anneliden Lanice die
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beiden ersten Blastomeren entsprechend ihrer prospektiven Be-
deutung bei normaler Entwicklung sich von der andern Blasto-
mere getrennt bloR3 als der betreffende Eiteil entwickeln, also ihre
prospektive Potenz nicht groRer ist als ihre prospektive Bedeu-
tung. Die ,hintere” Zelle entwickelt eine segmentierte Larve mit
Prototroch, einer assymmetrischen Prétrochalregion und eine fast
typische metamere borstenbildende Region, wahrend die ,,vordere*
Zelle Apikalorgan, Prototroch und préatrochale Region, aber keine
Metameren produziert.

Lillie (1902, 1906) fand bei seinen parthenogenetischen
Eiern von Chaetopterus eine Differenzierung ohne Furchung. Es
finden Kernteilungen statt, die aber nicht zu Abschnirungen im
Zelleib fuhren, so daf? schlielich alle Kernschleifen wieder bei-
sammen liegen: die Zahl derselben entspricht der Summe aller,
die bei normaler Befruchtung in den Zellen liegen sollen. Trotz-
dem entwickeln sich die Embryonen bis zu trochophoraghnlichen
Gebilden.

d) Molukkenkrebs (Limulus).

Unter den Arthropoden scheinen blol3 zwei Versuchsreihen
von Patten (1894, 1897) Uber Limulus vorzuliegen. Die im Freien
gefischten Eier des Molukkenkrebses (Limulus Polyphemus) weisen
allseitige Furchung auf. Werden jedoch Eier in ein Glasgefal3
gebracht, so kleben sie am Boden fest und nach kunstlicher Be-
samung furcht sich bloR der obere Teil. Drehte Patten (1894)
die Eier dann mit dem friher unteren Teile nach oben, so zer-
fallt auch dieser in Blastomeren; es scheint also das Auftreten
der Furchungslinien durch den unten angehauften ,,Dotter* ge-
hemmt worden zu sein.

In seiner zweiten Mitteilung beschreibt Patten (1897) die
Weiterentwicklung von Eiern mit geschadigten Blastomeren, die
sich spater durch ,,Postgeneration“ wieder vervollstindigen. Es
handelt sich, wie bei den &hnlichen von Roux urspriinglich als
Postgeneration beschriebenen Fallen am Froschei, vielleicht bloR
um eine langsamere Entwicklung der geschadigten Blastomeren.

5. Weichtiere (Mollusca).

Unter den Mollusken sind Versuche an dem Skaphopoden
Dentalium (E. B. Wilson 19042) und an mehreren Gasteropoden,
namlich Uyanassa, Urosalpinx, Anachis (2 sp., Crampton 1896)

5
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und Patella (E. B. Wilson 19043) bezuglich der Weiterentwick-
lung isolierter Blastomeren ausgefiihrt worden.

Alle untersuchten Eier der Mollusken sind durch eine
frihe Spezifizierung der einzelnen Teilungszellen ausgezeichnet,
besitzen ,,spiraligen” Furchungstypus und bilden mit Ausnahme
von Patella beim Einschneiden der ersten Furchen einen soge-
nannten ,,Dotterlappen” aus, welcher der einen Blastomere zu-
geteilt wird und bei jeder Ruhepause der Teilungen mit der
betreffenden Zelle zu einer Kugel verschmilzt, so daB diese Zelle
um eben den Betrag des Lappenvolumens gréRer als ihr Partner
erscheint.

Die kleineren, am urspriinglichen Kernpole gelegenen Blasto-
meren bilden Ektoderm (Ektomeren), die grdReren entgegenge-
setzten Entoderm (Entomeren), die Zelle, der der Dotterlappen
zugeteilt wird, bildet die zwischenliegenden Organe (,,Somato-
blasten*). Die Gastrulation findet ohne typische Einstilpung
statt; am Entomerenpole bricht ein Anus durch, folgt eine Mund-
offnung am Aquator nach, den drei ektodermale Wimperkranze
umgeben.

Durch Zuspitzung der ,protrochalen* und ,,posttrochalen”
Region und Ausbildung eines langen apikalen, eines kiirzeren
analen Haarbischels entsteht die ,, Trochophora-Larve*.

»Das Ei von Dentalium [XII, 1—10] zeigt von Anfang an
drei horizontale Zonen [XII, 1], eine A&quatoriale Pigmentzone
und zwei weiBe polare Areale. Wahrend der Furchung wird die
pigmentierte Zone hauptsachlich den Entomeren zugeteilt, das
obere weile Areal den Ektomeren, das untere weille Areal dem
ersten und wahrscheinlich auch dem zweiten Somatoblast.”

»Bei der ersten, zweiten und dritten Furchung begibt sich
das untere weille Areal zeitweilig in den ,Dotterlappen’ oder
Polarlappen [XII, 2—3].

»Entfernung des ersten Polarlappens fihrt zu symmetrischer
Furchung ohne die folgende Bildung von Polarlappen und zur
Bildung einer Larve ohne posttrochale Region und ohne Apikal-
organ. Entfernung eines Teiles vom ersten Lappen bringt eine
Larve mit reduzierter posttrochaler Region und mit oder ohne
Apikalorgan hervor. Entfernung des zweiten Polarlappens bringt
eine Larve ohne posttrochale Region, aber mit Apikalorgan hervor.

,Die lappenlosen Larven machen keine Metamorphose durch,
bilden keinen FuB, keine Schalendriise oder Schale, keine Mantel-
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falten, keine Pedalganglien, anscheinend keinen Mund und wahr-
scheinlich keine Coelomesoblastbander.*

Die isolierte AD-Hélfte oder das A, B oder C-Viertel
[XI1, 4] bildet eine geschlossene Larve, ganz d&hnlich, GroRe
ausgenommen, den Lappenlosen. Die isolierte CD-Halfte oder
das D-Viertel gibt eine Larve mit einer posttrochalen Region
von der Gro6fRe der normalen Larve und einem Apikalorgan,
welche Larve jedoch ohne Metamorphose abstirbt. Die CD-Halfte,
von der der zweite Polarlappen entfernt wird, bildet eine eben-
solche Larve wie die aus der AD-Halfte, besitzt aber ein Apikal-
organ. ,,Die isolierte Mikromere 1d (das sind die von D, A, B, C
respektive nach dem animalen Pole abgeschnirten Mikromeren des
Achtzellenstadiums) bringt eine Masse von Ektoblastzellen, ein
Apikalorgan tragend, hervor, wéhrend la, Ib, 1c kein Apikal-
organ hervorbringen.*

»Kernlose Fragmente befruchteter Eier, die das untere
weille Areal enthalten, gehen durch abwechselnde Perioden von
Aktivitdt und Ruhe entsprechend dem Teilungsrhythmus der ge-
kernten Halfte und bilden die Polarlappen, als ob sie noch Teile
des vollstdandigen Embryos wéren. Dasselbe gilt von den isolierten
Polarlappen.*”

,Die vorstehenden Beobachtungen zeigen die Préalokalisierung
spezifischer Cytopl