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in  Diastylis rathkei (Crus taeea ,  Cu macea )  

I. Formation of Teloblasts and their Descendants 

Abstract. The segmentation, first differentiation of the blastoderm, formation 
of the ectodermal teloblasts and their descendants, the arrangement of non- 
teloblastic ectodermal cells in rows in front of the ectodermal teloblasts, and 
the origin of mesodermal teloblasts and their descendants are described. The 
cell-lineage of nearly all post-naupliar elements is ascertained by recording 
their mitoses. The results are discussed in the view of a probable analysis 
of early developmental processes in comparison with Crustaceans and other 
Arthropods, esp. Insects. 
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A. Einleitung 
Fas t  alle entwicklungsgeschichtl ichen Unte r suchungen  an Malako- 

s t raken wurden bisher mi t  dem Ziel durchgeffihrt, die Bi ldung der 
Keimbl~t te r  u n d  Organe zu beschreiben und  sie mi t  anderen,  bereits 
exist ierenden Beschreibungen zu vergleichen, u m  Hinweise auf ursprfing- 
liche oder abgeleitete Bi ldungsmodi  zu erh~lten. 

Auch die vorliegende Unte r suchung  wurde unte r  diesem Aspekt  
begonnen.  Die Embryona len twick lung  der Cumaeeen ist seit Butschinsky 
(1894, 1895) und  Grschebin (1910) nicht  mehr bearbei te t  worden. Die 
wichtige systematische Stellung der Cumaceen innerha lb  der Peracar iden 
erforderte eine neue Bearbei tung,  besonders weil f~r Mysidaceen (Man- 
ton, 1928; K. B. Nair, 1939; Petrieoni,  1968), Amphipoden  (Weygoldt, 
1958), Tanaidaceen (Scholl, 1963) und  Isopoden (S. G. Nair, 1956; 
Str6mberg,  1965, 1968) neuere, z.T. recht detaill ierte Beschreibungen 
existieren. 

Das gfinstige Objekt,  Diastylis rathl~ei Kr5y. ,  erl~ubte jedoch eine 
viel weiter gehende Analyse der Bi ldung un d  Differenzierung des post- 
naupl ia len  Keimstreiis .  Es gelang, die t t e rk un f t  und  Abgrenzung aller 
postnaupl ia ler  Segmente einwandfrei  zu best immen.  Es gelang, die Zell- 



Bildung des postnauplialen Keimstreifs yon Diastylis (Cumaeea) 309 

genealogie der Te lob las tenabk6mml inge  bis zur Anlage der E x t r e m i t ~ t e n  
und  Gangl ien l / iekenlos zu verfolgen. Das is t  bisher  noeh bei  ke inem 
Malakos t r aken  durehgef i ihr t  worden.  

Die Besehre ibung der  Entwieklungsvorg/~nge konnte  z.T.  so pri~zisiert 
werden,  dag  sie Anha l t spunk t e  fiir eine entwieklungsmeehanisehe  Deu- 
tung  abgibt .  Es  konn te  b e s t i m m t  werden,  wann  neue Differenzierungen 
eine vorher ige  En twiek lungsphase  abl6sen, in weleher Region ein 
Dif ferenz ierungszent rum fiir die Rumpfsegmen te  l iegen mug,  wie welt  die 
Differenzierungszentren der  beiden Keimsehe ibense i ten  vone inander  un- 
abhgngig  sind, welehe Zellen und  Zel lgruppen sieh offenbar  n ieht  ihrer  
H e r k u n f t  gem£g, sondern un te r  dem Einf lug einer induz ie renden  Wir-  
kung dif lerenzieren u .a .  

Obwohl  Diastylis selbst  einer exper imente l len  Unte r suehung  sehwer 
zug/inglieh sein wird,  kSnnte  meine Besehre ibung zu weiterer  ana ly-  
s ierender  Arbe i t  an Pe raea r iden  anregen.  

B. Material und Methode 

Das Material fiir die vorliegende Untersuehung wurde haupts~chlieh auf 
2 Ausfahrten (3.1.68, 11.11.68) mit dem Forschungssehiff ,,Alkor" des 
Instituts fiir Meereskunde an der Universit~t Kiel in der Kieler Au~enf6rde 
und in der Eckernf6rder Bucht gesammelt 1. AuBerdem wurden mir Tiere, 
gefangen am 26./27. 11. und 14. 12. 68, bereits fixiert oder lebend zugesandt. 
(Uber Biologie und Fortpflanzungszeit yon Diastylis rathkei in der Kieler Bueht 
unterrichtet Kriiger, 1940.) Insgesamt erhielt ich an die 200 eiertragende Weib- 
chert. Bisher wurden ca. 40 Bruten bearbeitet. 

Die Eier und Embryonen wurden fixiert in Bouin, Duboscq-Brasit, Carls 
Gemisch (nach Tiegs, 1947), Carnoy, PTSA (MMm, 1962), Petrunkewitsch. Jede 
Fixierung hat Vor- und Nachteile, z.T. abh~ngig yore Entwicklungsstadium. Die 
besten Totalpr/~parate yon Stadien his zur Gastrulation gelangen mir nach 
Petrunkewitsch, flit Pr~parate yon Keimscheiben war Bouin die weitaus beste 
Fixierung. 

FOr Totalf~rbung kommen nut Hiimatoxyline in Frage. Karmine, Feulgen, 
Galloeyanin, Thionin u.a. f~rben nieht distinkt genug, so da.$ besonders bei 
sp~ten Keirascheiben nicht jeder der z.T. iibereinander liegenden Kerne erkenn- 
bar ist. Benutzt wurde Delafields ~I~matoxylin und H~matal 16 (Baker, 1962). 
Die Eier wurden nach Vorbehandlung in schwach saurem Alkohol in verdiinnter 
L6sung iiberf/~rbt und in salzsaurem Alkohol differenziert. 

Totalpr/iparate wurden in Anlehnung an die yon Seholl (1963) praktizierte 
Methode angefertigt: Auseinanderschneiden des Eies mit feinen Rasierklingen- 
splittem, Herauspr~parieren des gr6L~ten Teils des Dotters, Auflegen eines Deck- 
glasstfickehens und Durchsaugen steigender Alkoholstufen. Fast dotterfreie Keim- 
scheibenpr/~parate kann man anfertigen, wenn man nach der Pressung dureh das 

1 Herin Kapit~n Ohl und der Mannschaft yon FS ,,Alkor" danke ieh sehr 
herzlieh f/it ihre Hilfe. Ebenso danke ich Frl. Dr. Sehfitz fiir die Zusendung 
yon Material. Frau C. St. Friederaann daIlke ich f/ir die Anfertigung yon 
Zeiehnungen, Frl. A. Hennig fiir technisehe Hilfe. Herrn Prof. Dr. Kiimmel bin 
ich dankbar f~ir kl~rende Diskussionen. 

21" 
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Deckglas und nach der H~rtung in absolutem Alkohol nochmals in 90%igen 
Alkohol iiberffitn.t und darin vom gestreckten und meist am Deckglas haftenden 
Pr~iparat die letzten Dotterkrfimel mit Minutiennadeln entfernt. Dann nochmals 
Pressen in absolutem Alkohol, Xylol, Eindecken in Malinol. 

Eingebettet wurde nach vorheriger Totalfiirbung und oft erst nach genauer 
Zeichnung des Objekts mit dem Zeichenmikroskop (Wild M 20). Eine sehr genaue 
Orientierung erlaubt die Doppeleinbettung nach Wigglesworth (1959) mit Agar 
und Ester wax (nach Steedman, 1960). Geschnitten wurde mit Injector-Rasier- 
klingen der Marke Schick, die in der ebenfalls yon Wigglesworth (1959) ange- 
gebenen Weise nachgeschliffen wurden. Der giinstigste Facettenwinkel war 45 °. 
Schnittdicke 2--5 tam. B~inder bleiben besser zusammen, wenn auf allen Seiten 
um den Agarblock ein schmaler Rand yon reinem Ester wax fibersteht. Schnitt- 
fiirbung meistens Hi~matoxylin-Chromotrop. Einige Furchungsstadien wurden auch 
in Araldit (Durcupan ACM yon Fluka) eingebettet, mit Glasmessern 1--2 ~m dick 
geschnitten und nach Richardson et al. (1960) gefiirbt. 

C. Voraussetzungen 
Die Beschreibung der Entwicklungsvorg/inge bei Diastylis basiert 

nicht  auf Lebendbeobachtung.  Teilungs- und Bewegungsabl~ufe sind 
durch die mosaikartige Aneinanderreihung von fixierten Entwicklungs- 
stadien, deren EntwicklungshShe primi~r unbekannt  ist, rekonstruiert.  

Die meisten entwicklungsgesehichtlichen Untersuchungen gehen 
nach dieser Mosaik-Methode vor. Das Verfahren ist bereits so sehr 
akzeptiert  und eingefahren, dal~ es notwendig ist, nach seiner Berech- 
t igung zu fragen. Besonders mul~ man  die Anforderungen definieren, 
die an Material und Beschreibung zu stellen sind, damit  eine Aussage 
wirklich gesichert ist. I n  vielen F~illeu sind Aussagen n~imlich hSchstens 
Arbeitshypothesen,  die aber in der Zusammenfassung wie Tatsachen 
erseheinen. Ich  ging bei der vorliegenden Untersuchung yon  folgenden 
Voraussetzungen aus : 

Ein unwidersproehener Analogieschlul~ ist, dab ein Stadium mit  mehr  
Zellen welter entwickelt ist als ein Stadium mit  weniger Zellen. Zwar 
degenerieren oft Zellen, bei Ar thropoden besonders im I)otterbereich und 
auf der provisorischen dorsalen Hfillmembran, dadurch wird abet  diese 
Voraussetzung kaum eingeschr/inkt. Weil man  etwa ab dem 64-Zellen- 
Stadium nicht mehr  alle Kerne sicher ausz~hlen kann, beschr~nkt man  
sieh auf einzelne Ausschnitte.  Man darf aber nicht  einen beliebigen 
Aussehnit t  w/~hlen, weft sich dutch Wanderungen die Zellen ungleich 
zusammenscharen kSnnen. Man muB also eine Detai ls t ruktur  heraus- 
greifen. 

Es sollen ja nieht nur  die Stadien in relativer chronologischer Folge 
aneinandergereiht  werden, es sollen auch die Detai ls t rukturen und  ihre 
Ver/~nderungen in der Zeit besehrieben werden. Ffir die Beschreibung 
einer Struktur ist Voraussetzung, dab sie bereits so stark differenziert 
und so gut  erkermbar ist, dab sic auf allen ~ihnliehen Stadien wieder- 
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gefunden werden kann. Augerdem soll die Besehreibung ffir die Art, 
zumindest ffir die gesamte Population Gfiltigkeit haben. Ieh habe mir 
deshalb zum Magstab gesetzt, dab eine bestimmte Struktur auf allen 
Pr/~paraten eines Stadiums, mindestens auf je 20 Pr/~paraten zu linden 
sein mug. 

Fiir die Besehreibung der Veriinderung der Struktur ist Voraussetzung, 
dab Teile der Struktur konstant bleiben, wi~hrend andere sieh ver- 
&ndern, und dab die Abgrenzung der Struktur gegeniiber der Umgebung 
eindeutig ist. Auf eine sieh teilende oder sieh differenzierends Zelle 
tibertragen heiBt das, dab um die fragliehe Zelle ein bsstimmtes Muster 
yon Zellen unver/tndert erhalten bleibt. Bei gleiehzsitigen oder kurz 
aufeinander folgenden Teilungen vieler gleiehartiger Zellen ist eine 
detaillierte genealogisehe Besehreibung ohne Lebendbeobaehtung un. 
m6glieh; man denke etwa an die Segment- oder die Mesodermbildung 
auf der friihen Keimseheibe der Antennaten und Chelieeraten. Die 
Krebse mit ihren morphologiseh friih differenzierten Zellen sind gfinstigers 
Objekte. 

Wirkliehe zellgenealogisehe Besehreibungen gibt es aber nur fiir die 
Furehung bis zm ° Gastrulation bei einigen Entomostraken (Kiihn, 1913; 
Baldass, 1937, 1942; Fnehs, 1914; Delsman, 1917; Bigelow, 1902; 
Anderson, 1969) und Euphausiden (Taube, 1909) und ffir die Teloblasten- 
bildung bei Dekapoden (C, ishi, 1959, 1960). 

Das konstante Auftrsten bestimmter Zsllteilungen mug dureh dis 
Teilungsfiguren belegt werden. Ieh kann ffir jede besehriebsne Teilung 
mindestens 5 Mitosen naehwsisen. Wenn nieht, ist eine Einsehr/~nkung 
gemaeht. Trotzdem habe ieh sehon aus arbeits6konomisehen Grfindsn 
nieht ganz auf Analogiesehliisse verziehtet. Wenn z.B. in mshreren 
thorakalen Ssgmenten bestimmte Struktnren in einem sp/Lten Stadium 
identiseh waren, habe ish ihre Entwieklung nut in einigen Segmenten 
sieher verfolgt und in anderen Segmenten Stiehproben gemaeht. 

Am sehwierigsten sind natiirlieh Verlagerungen oder Wanderungen 
yon Zsllsn indirekt naehzuweisen. Disse Frage spielt eine besondere 
Rolls bei der Diskussion der Keimblgttsrsonderung. An weleher Stelle 
wandern Zellen ein, wie welt wandern sie, vermehren sie sieh dureh 
Teilung oder dureh Einwanderung weiterer Zellen ? Naturgem&8 diffe- 
rieren die Aussagsn bei der Beantwortung dieser Fragen am meisten, 
sisher mehr als die Objekte. L&ngs (1959, 8. 173) behauptste z.B., dab 
bei Asellus das thorakale Mesoderm nieht dutch Teloblasten gebildet 
wird, sondern in den Intersegmenten sinwandert. Eine solehe Behaup- 
tung ist praktiseh ohne Markierung nicht zu belegen. Sie ist aber 
aueh nur dann sicher auszusshlieBen, wenn die genaue Genealogie 
jedsr prospektiven Mesodsrmzelle seit ihrer Bildung dureh die Telo- 
blasten bekannt ist. 
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Die vorliegende Arbeit besehreibt den ,,normalen" oder ,,nattir- 
lichen" Entwieklungsablauf, d.h. haupts/~ehlieh die genealogisehe Ent-  
stehung yon Zellen oder Zellgruppen aus anderen Zellen und ihre fort- 
sehreitende Differenzierung. Vielfaeh differenzieren sieh Zellen aber nieht 
ihrer I-Ierkunft gem/~g, sondern unter dem Einflug yon Faktoren, die 
nieht von Anfang an oder nieht in determinierender Konzentration in 
der Zelle selbst vorhanden waren, sondern yon augerhalb der Zelle auf 
sie einwirken. Prinzipiell 1/il3t sieh nut  experimentell entseheiden, ob 
Selbstdifferenzierung oder Induktion vorliegt. Als Hinweis auf einen 
induzierenden Einflug kann man abet bei genauer Kenntnis des Ent- 
wieklungsablaufs werten, wenn vorher nnregelm/igig verteilte Zellen sieh 
zu einer bestimmten Anordnung gruppieren und dann einem Iestgelegten 
Differenzierungs- und Teilungsmuster folgen, desgl., wenn Zellen ver. 
sehiedener Herkunft  sieh zur Bildung einer gemeinsamen Organanlage 
zusammensehliegen. 

I m  Text  sind fiir einige immer wiederkehrende Begriffe Abkiir- 
zungen gebraueht. Es bedeuten: 

ET = Ektoteloblasten, 
e = ET-Derivate,  
e-t~eihen ~ yon ET-Derivaten gebildete Zellreihen, 
E-Reihen = nieht-ektoteloblastiseh gebildete Ektodermzellreihen, 
MT = Mesoteloblasten, 
m = MT-Derivate, 
m-Reihen = v o n  MT-Derivaten gebfldete Zellreihen. 
Links und reehts sind stets im morphologisehen Sinne gebraueht. 
Bei der Benennung der Zellen bin ieh folgendermagen vorgegangen: 

Von den ET gibt es einen unpaaren medianen ET 0 und jederseits, 
yon innen nach au~en gez/thlt, ET1, ET2, ET~ usw. bis ETlo, ETn 
oder ET12. Ieh benenne die e-Reihen mit  r6misehen Ziffern, in ehrono- 
logiseher Reihenfolge eI bis eXIV;  als Abk6mmlinge der entspreehenden 
ET gibt es eI 1, eI 2 usw. 

E-Reihen werden mit  arabisehen Ziffern in Klammern benannt, in 
r~umlieher Folge yon vorn naeh hinten E(0) bis E(3). - -  Vor ET 0 liegt 
eine mediane E-L/~ngsreihe. Jederseits gibt es, yon innen naeh auBen 
gezahlt, E(0)I , E(0)~, E(0)~; E(])I , E(1)2, usw. Sehematisehe Dar- 
stellungen von Analysen des ektodermalen postnauplialen Keimstreifs 
s. Abb. 22 und 28B. 

Die 2 MT-Mutterzellen jederseits nenne ieh MT I nnd MT II .  Die naeh 
einer Teilung vordere Zelle bekommt die Indexzahl 1, die hintere Zelle 
die Indexzahl 2 : MT I 1 und MT I I  2 usw. Die endg/iltigen Mesotelo- 
blasten benenne ieh, jederseits yon innen naeh anBen gez~hlt, MT~ his 
MT 4. Vor der endgfiltigen Differenzierung aller MT benenne ieh naeh der 
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sp~teren Lage unter der E-Reihe (3) die MT-Derivate nach ihrem zeit- 
lichen Erseheinen: m(3)1, m(3)2, m(3)~. Naeh der Differenzierung aller 
MT benenne ieh naeh der sp/tteren Lage der m-Zellen unter der jeweiligen 
e-Reihe: mI bis mXIV; als AbkSmmlinge der entspreehenden MT gibt 
es mI 1 bis mIa usw. Halbsehematisehe Darstellungen der MT-Derivate 
s. Abb. 39. 

Die besehriebene Benennungsweise ist nieht v6llig konsequent, sic 
ist aber m. E. am besten zu handhaben. Vergleiehe dazu t)ishi (1959, 1960). 

D. Ergebnisse 

I. Die Furchung bis zur GastruIation 

1. Die synchronen Teilungen 

a) Das Ei nach der Ablage. Die Eier sind rundlich bis schwaeh 
elliptiseh. Sie sind in fixiertem Zustand durehsehnittlich 390 × 420 ~m 
groB. Ihre Form h~ngt in frfihen Stadien oft davon ab, wie sie im 
Marsupium yon anderen Eiern gepreBt worden sind. Die Zahl je 
Marsupium war selten unter 30, zuweilen fiber 100. 

Alle Eier eines Marsupiums sind ziemlich genau gleieh weir ent- 
wickelt. Die Entwieklungsunterschiede sind gering, besonders in friihen 
Stadien. Doch selbst in sp~teren Stadien sind die ~ltesten Eier 
h6chstens um eine Teilung welter entwickelt Ms die jfingsten. Dicse 
starke ~bereinstimmung gibt die M6g]ichkeit, einen ermittelten Ent- 
wieklungsschritt an vielen Beispielen naehzuweisen. 

Well die Eier erst einige Stunden nach dem Fang der Tiere fixiert 
wurden, sind die frfihesten Stadien in Prophase zur 1. Teilung. Der Kern 
liegt in der Mitre des Eies. Er ist yon einem fast dotterfreien Hof 
yon Cytoplasma umgeben. Der Plasmahof dringt zwisehen die umgeben- 
den Dotterkugeln mit strahlenfSrmigen Ausl£ufern vor (vgl. Abb. 1 A, 
B). Von diesen Plasmastrahlen aus umspinnt ein feines Netz yon plasma- 
tischen F£den die Dotterkugeln bis zur Eiperipherie. Die Oberfl~ehe 
des Eies wird gebildet yon einer feinen, nur 2--3 ~m dicken Sehieht 
yon Periplasma. In dieser Schieht sind winzige Dottertr6pfehen einge- 
lagert. Das Periplasma f/~rbt sich sehw£cher als das Itofplasma, so dab 
cytologisehe Untersehiede wahrseheinlich sind. Das Ei wird umgeben yon 
nur einer sehr feinen durchsiehtigen Eihfille. 

Der Dotter stellt wie meistens ffir die Untersuehung ein Problem dar. 
Er  l~Bt sich mit den angebenen Methoden zwar einigermagen sehneiden. 
Man kann aber kaum beurteilen, ob seine Konsistenz und Struktur nicht 
nut  ein Artefakt der Fixierung und Naehbehandlung ist. Ziemlieh sicher 
hat das Dotterentoplasmasystem wie bei den Insekten einen EinfluB 
auf die frfihe Entwieklung. Weft die Untersuchungsteehnik ffir eine 
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histologisehe Benrteilung des Dotters aber nieht ad~quat war, habe ioh 
seine Ver/tnderungen w/thrend der Entwieklung auger Betraeht gelassen. 

b) Die 1.--3. Teilung. Nach der 1. Teilung weiehen die beiden 
Toehterkerne auseinander. Jeder Kern wird yon einer eigenen Portion 
Hofplasma umgeben. Verbindungsstr£nge an der Stelle der Spindel 
bleiben noeh deutlieh (Abb. 1 C, D). Die Kerne sehen nicht wie Ruhe- 
kerne aus. Sie sind durch ein Strangwerk von wahrseheinlich unvoll- 
kommen entspiralisierten Chromosomen sehr dunkel gefarbt. Der UmriB 
ist unregelma~ig. Es ist keine Kernmembran zu erkennen (Abb. 1B). 

Die Spindeln der 2. Teilung stehen senkreeht auf die Spindel der 
1. Teilung (Sachssche Regel). Die Kerne weiehen wieder eine Streeke 
auseinander. Sie haben das gleiehe Aussehen wie die Kerne naeh der 
1. Teilung: Sie sind dureh ein diehtes Strangwerk dunkel gef~rbt, 
sie sind von Hofplasma umgeben. Die Riehtung der letzten Teilung 
lal~t sieh daran erkennen, dab die Kerne im Hofplasma exzentriseh 
liegen; sie sind ihrer Sehwesterenergide zugewandt (Abb. 1 E). Aueh 
sind zwisehen den Sehwesterenergiden die Plasmastrange diehter als 
in der fibrigen Dotterregion. 

Die 3. Teilung setzt bei allen 4 Kernen g]eiehzeitig ein (Abb. 1 F). 
Alle Kerne sind in genau demselben Teilungsstadium. Sie sind etwa 
gleieh welt voneinander entfernt. Aus der Lage der Spindeln, die 
wieder senkreeht zur vorhergehenden Spindel stehen, lassen sich noch 
die je 2 und, kurz naeh der Teilung, die je 4 genealogiseh zusammen- 
geh6rigen Kerne bzw. Energiden erkennen. 

c) Das Entwicklungsprinzip der ersten 3 Teilungen. Es war die Frage 
zu pr/ifen, ob die ersten 3 Teilungen einem gleiehen Entwieklungs- 
prinzip folgen, das wie folgt beschrieben werden kann: Jeder Kern 
wandert veto Ort der Teilung in einer bestimmten Zeit mit einer 
bestimmten Gesehwindigkeit, also um eine feste Entfernung (knapp 
1/4 des Eidurchmessers), bis er sich wieder teilt. Seine Spindel steht 
senkrecht auf der vorhergehenden Spindel und parallel zur Eitangente, 
d.h. parallel zu einer Ebene, welehe die Eioberfl/~ehe an dem Punkte 
beriihrt, der dem Kern am naehsten gelegen ist. 

Eier, die gerade die 3. Teilung durehgemaeht hatten, wurden gef/~rbt 
und aufgehellt. Aus den magstabgereehten Totalzeiehnungen warden die 
naeh der 1. und naeh der 2. Teilung yon den Kernen zur/iekgelegten 
Streeken rekonstruiert (Abb. 2). In vielen Fallen waren die von den 
Kernen naeh der 2. Teilung zuriiekgelegten Streeken ( I la  und IIb)  
v611ig gleieh der Streeke, welehe die Toehterkerne der 1. Teilung 
zuriiekgelegt haben mfissen (I). Ffir die Streeke I I  ergab sieh eine 
mittlere Entfernung von 142 ~m, fiir die Streeke I yon 137 ~m (Mes- 
sungen an 15 Eiern) bei einem mittleren Gesamtdurchmesser von 
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Abb. 1. Erste Teilungen. A, ]3 Ei im 2-Kernstadium. C, D 2-Kernstadien kurz 
nach der 1. Teilung. E 4-Kernstadium. Die beiden linken und  die beiden rechten 
Energiden gehSren genealogisch zusammen, wie an  der Lage der Kerne im Hof- 
plasm~ zu erkennen ist. F 4-Kernstadium in der 3. Teilung. Alle Kerne in 
Anaph~se. Die l inken und unteren Kerne s tammen yon einem Kern  des 2-Kern- 
stadiums ab, dessen Spindel parallel zur Papierebene s~and. Die rechte Teilungs- 
figur s tammt  von einem Kern ab, dessen Spindel senkrecht zur Papierebene 
s tand (vgl. Abb. 2). Der sich teilende Schwesterkern ist daher nicht  im Pr~psrat .  

A, ]3 und D Aralditschnitte.  C, E und F Totalpr~Lparationen 
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Abb. 2. Fiinf Ansichten desselben Eies im 8-Kernstadium, gefi~rbt und aufgehellt. 
Die nach der 3. Teilung genealogisch zusammengehSrigen Kerne sind dutch einen 
Strich verbunden. Die yon den Kernen nach der 2. Teilung zuriickgelegten 
Strecken 1Ia und I Ib  sind gestrichelt, die nach der 1. Teilung zuriickgelegte 

Strecke I i s t  punktiert. Weitere Erklgrung im Text 

330 ~zm (die Eier waren dutch die Entw/~sserung stark, aber gleich- 
m//6ig geschrumpft).  Da die Strecke I durch die Ar t  der Rekons t rukt ion  
gegeniiber der Papierebene leiehter verkante t  sein kann  als die Strecke I I ,  
war eine kiirzere MeBstreeke vorauszusehen. Man muB augerdem be- 
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denken, dab ein Kern zwischen den Teilnngen 20 Ixm gro6 ist und 
fiir die Rekonstruktion jeweils der Kernmittelpunkt gew~hlt werden 
mugte. An diesen Fehlerquellen gemessen ist die Abweiehung yon der 
erwarteten Ubereinstimmung minimal. 

Wenn die Formulierung : ,,senkrecht zur vorhergehenden Spindel und 
parallel zur Eitangente" stimmen soll, dann muir man erwarten, dag 
der Spielraum fiir die Riehtung der 3. Teilungsspindeln erheblich kMner 
ist als ftir die der 2. Teilungsspindeln. Fiir die 2. Spindeln liegt namlich 
eine Senkreehte gegeniiber der 1. Spindel in einer Ebene, die theoretisch 
parallel ist der genannten Tangentialebene, denn der ngchstgelegene 
Punkt  der Eiperipherie liegt in der Verlgngerung der 1. SpindeMch- 
tung. Die Spindel der 2. Teilung k6nnte in dieser Ebene also jede 
beliebige IZiehtung einnehmen. Ob dieser Spielraum ausgenutzt wird, 
kann man abscMtzen, wenn man die beiden 2. Spindeln eines Eies bei 
Aufblick auf die mutmaNiehe 1. Spindel in eine Ebene projiziert und 
die Winkel migt, die sie gegeneinander bflden (Abb. 2, <~ II). Es miigten 
Winkel yon 0--90 ° auftreten. Das ist der Fall. Es fanden sieh praktiseh 
parallel stehende Spindeln und solehe, die in einem Winkel yon 86 ° 
zueinander standen. 

Au~erdem sollte man annehmen, dag alle Winkel gleichm~gig ver- 
wirklieht sind. Das ist nicht der Fall. Von 15 Eiern einer Brut  hatten 
allein 8 einen Winkel zwisehen 65--75 °, 4 zwisehen 80--86 °, 1 yon 45 ° 
und nut  2 waren etwa parallel. Der Frage, ob bier eine genetisehe 
Komponente vorliegt, wurde noeh nicht nachgegangen. 

Fiir die Spindeln der 3. Teilung ist der Spielraum naeh meiner 
tIypothese dagegen ganz eingeengt. Denn naeh der 2. Teilung ist die 
Ebene ftir die Senkreehte gegen die Tangentialebene am n~ehst- 
gelegenen Punkt  der Eiperipherie geneigt. Es gibt fiir die Spindel 
der 3. Teilung dann theoretiseh nut  eine Riehtung, ngmlieh die Schnitt- 
linie der beiden Ebenen. Bei Aufbhck auf die 2. Spindel mfil3ten die 
beiden Sehwesterspindeln der 3. Teilung parallel sein oder h6ehstens 
einen kleinen Winkel bilden (Abb. 2, ~ III).  Aus 19 Messungen ergibt 
sieh ein mittlerer Winkel yon 17,5 °, die Extreme liegen zwisehen 0 und 
35 °, nur einmal 45 °. Gerade die gr6geren Winkel wurden fiir st/~rker 
deformierte Eier notiert. 

d) Die 4. und 5. Teilung. Ab dem 8-Kernstadium bilden sieh zwisehen 
den Teilungen typisehe I~uhekerne aus, mit deutlicher Kernmembran, 
locker verteiltem Chromatin und meist 2 Nukleolen. Alle Kerne haben 
gleiehes Aussehen. 

Kurz v o r u n d  in der 4. Teilung ist es nieht mehr m6glieh, die 
genealogisch zusammengehSrigen Kerne zu bestimmen. Es kann daher 
auch nieht sicher gesagt werden, wie welt die Toehterkene naeh der 
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Abb. 3. Furchungsstadien. A 8-Kernstadium; Kerne in Prophase zur 4. Teilung. 
]3 16-Kernstadium; Kerne in Prophase zur 5. Teilung. Jede Zeichnung ist eine 

Xombination aus 8 Schnitten von 5 ~m Dicke 

3. Teilung auseinandergewandert sind. Man kann aber indirekt er- 
schlieften, dab das gleiche, bis zur 3. Teilung wirkende Prinzip weiter 
gSltig ist. Ich setze den mittleren Durchmesser der Eier 330 tam 
(naeh Entw~sserung und Einbettung) und die Streeke, die jeder 
Toehterkern yore Ort der Teilung wandert, bis er sich wieder teilt, 
71 tam (Entfernung der beiden Toehterkerne 142 ~xm). Dann ist die 
Entfernung der Kerne yon der Eioberfl/~ehe in der 2. Teilung 94 tam, 
in der 3. Teilung 65 tam, in der 4. Teilung 42 y~m. Diese erreehneten 
Werte entsprechen ziemlich genau den tatsgehlieh beobaehteten. 

Die 4. Teilung zum 16.Kernstadium ist synehron. Die Kerne mit dem 
sic umgebenden Itofplasma n/~hern sieh weiter der Eioberflgehe (Abb. 3 A). 
Kein Kern bleibt im Inneren des Dotters zuriiek. Alle Energiden ver- 
teilen sieh gleiehm/~gig unter der Eioberfl~ehe. Eine polare Differen- 
zierung ist nieht zu erkennen. 

Die 5. Teilung zum 32-Kernstadium ist ebenfalls synchron (Abb. 4). 
Nut in wenigen Fallen sind die Kerne nicht in ganz genau demselben 
Teilungsstadium (Abb. 4D). Diese Ausnahmen wfirden daf/ir spreehen, 
dal3 nieht ein tibergeordnetes Zentrum die Teilungen synchronisiert, 

Abb. 4. Eier in Teilung zum 32-Kernstadium. TotMpr~parate yon hMbierten 
Eiern. A, B Kerne in Metaphase. C Kerne in Anaphase. D Kerne in sp~ter 
Anaphase, ein Kern (Pfeil) ist etwas in der Teilung zuriiekgeblieben. E Die 
beiden H~lften eines Eies im 32-Kernstadium. Die je 2 geneMogisch zusammen- 
gehSrigen Energiden sind durch die der Schwesterenergide zugewandte exzen- 

trische Late des Kerns im ttofplasma und durch Spindelreste zu bestimmen 
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sondern dab die Gleichzeitigkeit der Teilungen durch gleichen zeit- 
lichen Abstand zur 1. Teilung zustande kommt.  Die Kerne liegen jetzt  
direkt unter der Eioberfl/~ehe (Abb. 3B). Das Hofplasma hat den peri- 
pheren Dotter  verdri~ngt. Benachbarte Energiden sind durch strahlen- 
fSrmige Ausl~ufer des Hofplasmas verbunden. Weder zum zentralen 
Dotter  noeh zur Naehbarenergide sind Zellgrenzen liehtmikroskopiseh 
sichtbar. Das Netzplasma hat sich aber weitgehend aus den zentralen 
Dotterbereichen zuriickgezogen. 

2. Erste Differenzierungen 

a) Erste Di//erenzierung und Blastodermbildung. Bis zur 5. Teilung 
waren die Teilungen synchron. Alle Kerne waren in fast demselben 
Teilungsstadium. Alle Kerne waren ziemlich gleich welt voneinander 
ent~ernt und dadurch g le ichm~ig  auf der Eioberfl~che verteilt. 

Die erste Differenzierung zeigt sich bei der 6. Teilung vom 32- zum 
64-Kernstadium 2. 2 Kerne, selten auch 3, bleiben enger zusammen 
(Abb. 5). Sic sind yon diehterem Cytoplasma umgeben und haben 
erkennbare Zellgrenzen. Die Zellen sind klein, besonders die eine yon 
ihnen hat  einen eng begrenzten UmI'il~. Diese beiden Zellen bleiben in 
der Teilung znrfick. Die unmittelbar an sie grenzenden Kerne dagegen 
teilen sich als erste (Abb. 5, 6A), und es l~uft yon ihnen aus eine 
Teilungswelle um das Ei herum (Abb. 6B). Dabei ist oft eine Eiseite 
bevorzugt. Ein bestimmtes Muster in der Stellung der Spindeln oder in 
der Reihenfolge der Teilnngen l~l~t sich aber nicht erkennen. Die 
beiden retardierten Zellen teilen sich erst nach allen anderen Zellen, 
also aueh sparer als die ant der entgegengesetzten Eiseite (Abb. 6B, 
7A). Es kommen also 62-, 63- und schliel~lich 64-Kernstadien vor 
(Abb. 7A--C).  

Erst  nach dieser 6. Teilung kann man von einem Blastoderm sprechen. 
Die Zellcn sind nicht nur gegen die Nachbarzellen, sondern auch gegen 
den Dotter  durch Zellgrenzen abgetrennt. 

Leider geht mit  dem Ende der 6. Teilung die Orientierung auf der 
Eioberfl~che, die durch die beiden retardierten Zellen mSglich war, wieder 
verloren. Die Abk6mmlinge dieser beiden Zellen kSnnen nicht mehr 
identifiziert werden. Weitere Teilungen sind scheinbar unregelm~Big 
fiber die Eioberfl~che verteilt (Abb. 7D). Die Abst/inde zwischen den 

2 Technik der Z~hlung: ])as gef~rbte und aufgehellte Ei wird als Roll- 
pr~parat erst yon der einen Seite mit Hilfe des Zeichenspiegels auf Tr~ns- 
parentpapier gezeichnet. Das Ei wird d~nn dutch l~ollen des Deckglases um 
genau 180 ° gedreht und die undere Eiseite auf die Riickseite des Transparent- 
papiers gezeichnet. Dadurch k6nnen ~lle Kerne genau ausgez~hlt werden. 
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Abb. 5. Drei Ansichten eines Eies bei Beginn der 6. Teilung. Die beiden retardierten 
Zellen mit Zellgrenzen 

K e r n e n  sind noch ungefghr  gleieh grog. Die Zellen lassen sieh nicht  
in ein Muster  ordnen.  

T ro tzdem ist  wahrseheinl ieh,  dab  die Bedingungen,  die zur ers ten 
e rkennbaren  Differenzierung gefi ihrt  haben,  wel ter  wirken.  Es l iegt nahe 
anzunehmen,  dab  du tch  die beiden re t a rd ie r t en  Zellen das sp/~tere Gastru-  
l a t ionszen t rum und  somit  der  vege ta t ive  Pol  mark ie r t  war.  Dieser 
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Abb. 6. Eier in der 6. Teilung. A1, A 2 Zwei Ansiehten eines Eies. E~wa die Hglfte 
der Energiden des 32-Kernstadiums ist geteilt. Die Toehterkeme sind dureh einen 
Strieh verbunden. 131, B 2 Zwei Ansiehten eines Eies. Gegeniiber den beiden 
retardierten Zellen sind die letzten 2 Kerne in Prophase. In  B 2 haben die Keme 

~uf der anderen Eiseite einen gestHehelten UmriB 

G e d a n k e  l~Bt sieh abe r  a m  f i x i e r t e n  Ma te r i a l  n i ch t  s icher  belegen.  Das  

G a s t r u l a t i o n s z e n t r u m  is t  e rs t  eJndeut ig  i den t i f i z i e rba r  gegen  E n d e  der  
7. Te i lung ,  also auf  S t a d i e n  m i t  f iber  120 Zellen.  
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Abb.  7 A - - D .  T o t a l a n s i e h t e n  -con Eiern .  Die K e r n e  der  e inen  Eisei te  s ind  m i t  d i ekem 
U m r i 6 ,  die der  ande ren  Eisei te  ges t r iehe l t  gezeiehnet .  A 61 Kerne ,  der  62. m 
Anaphase. B 63 Kerne, beginnende Zellwandbildung. C 64 Kerne. D Beginn der 
7. Teilung. Von den 64 Kemen sind 4 geteilt (Toehterkerne dureh einen Strieh 

verbunden), 3 in Anaphase, 2 in Metaphase, 8 in Prophase 

b) Bildung des G¢strulationszentrums. Die 7. Teilung f6hrt auf dem 
gr6Bten Tell der Eioberflgche zu einem ziemlich gleichmg~ig ausgebil- 
deten Blastoderm (Abb. 8 D). 4- -6  Zellen mit relativ grol~en Kernen aber, 
die rings um 2 dichter zusammenliegende Kerne gruppiert sind, bleiben 
in der Teilung zurfick. Sie teilen sich erst in einem Stadium mit 

22 Z. ]~[orph. Tiere, Bd. 67 
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Abb. 8A--E.  Bildung des Gastrulations- 
zentrums. Totalpr~para~e. Die beiden 
dieht  zusammenliegenden Kerne dutch  
Pfeile bezeiehnet. AMetaphase der 1. Tel- 
lung mil Spindelriehtung auf das Zen- 
t rum, 3 Kerne in Prophase. B 4 Kerne 
inS~qual in Riehtung auf das Zentrum 
geteilt, der 5. in Anaphase. C, D Die 
beiden Seiten eines halbier ten Eies mit  
ca. 125 Zellen. E Aussehnit t  aus C. 5 
Kerne um die dieht zusammenliegenden 

I{ei~le geteilt, der 6. in Prophase 
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ungefghr 120 Zellen a, wenn die iibrigen Blast0dermzellen also sehon 
geteilt sind. Ihre Teilungsspindeln weisen radial auf die 2 diehter 
zusammenliegenden Kerne (Abb. 8A, B). Die Teilung ist nieht gqual. 
Der zentripetale Kern ist kleiner als der guSere (Abb. 8B, E). Die 
Zusammengeh6rigkeit der beiden Toehterkerne ist aueh naeh der Teilung 
noeh erkennbar, well ihre Zellen etwas plasmareieher sind als die fibrigen 
Blastodermzellen und well die Spindelreste noeh einige Zeit erhalten 
bleiben. 

Es liegen dann meist 7 kleine bis mittelgroge Kerne diehter 
zusammen (Abb. 8 C). Diese Kerne markieren das spgtere Gastrulations- 
zentrum. Es ist ab diesem Stadium stets sieher identifizierbar. 

e) Di//erenzierungen um den Blastoporus. Der Iolgende Entwiek- 
lungssehritt soll dutch Stadien gekennzeiehnet werden, die etwa 
220 Zellen haben. In  diesem Stadium kann die Eioberflgehe grob in 
3 I~egionen unterteilt  werden: 

1. Die auffglligste Region ist der Bereieh um das bereits vorher dutch 
Zellkonzentration kenntliehe Gastrulationszentrum. Es besteht aus Kernen 
ganz untersehiedlieher Gr6ge. Neben etwa 3--5  kleinen dunklen Kernen 
gibt es mehrere Kerne von der GrSl~e yon Blastodermkernen und 4--7  
besonders grote  Kerne. Diese Kerne sind dureh ein loekeres Chromatin- 
gerfist hell gefgrbt, ihre dunklen Nukleolen treten dadureh stark hervor. 
In  der rgumliehen Anordnung und in der Anzahl dieser Zellen mit  
groBen Kernen ist kein konstantes Muster zu erkennen. 

Das Zentrum ist umgeben von einem Ring yon Zellen mit  blasto- 
dermghnliehen Kernen. Der Ring besteht meistens aus 16 Zellen (14--19) 
und ist immer reeht gut identifizierbar (Abb. 9). I m  hinteren Teil 
des Ringes sind die Kerne etwas grSBer, die Abstgnde zwisehen den 
Kernen geringfiigig weiter als im vorderen Tell. Innerhalb des Ringes 
ist die Stelle grSgter Kernkonzentration nieht genau im Mittelpunkt, 
sondern liegt exzentriseh naeh vorn versehoben. Teilt man von dieser 
exzentrisehen Konzentrationsstelle aus den Kreis bis zum Ring in 4 Vier- 
tel, so ist die Kernzahl pro Viertelkreissektor etwa gleieh. Die Kerne vor 
dieser Stelle sind diehter gedrgngt als dahinter, der Abstand zwisehen 
den hinteren Kernen im Kreis und dem hinteren Tell des t~inges ist 
auffallend groB. Diese Tatsaehen und ein Vergleieh mit  dem vorher- 
gehenden Stadium maehen wahrseheinlieh, dab die I~egion vor dem 
Gastrulationszentrum sieh kontrahiert.  Ob diese Kontrakt ion dutch 
Zusammenwanderung yon Zellen fiber den Dotter  zustande kommt  oder 
dureh Dotterbewegung, ist ungewig. 

3 Teehnik der Zghlung bei diesem wie beim Iolgenden Stadium: Das Ei wird 
halbiert und die beiden Hglften zu Dauerprgparaten verarbeitet und gezeiehnet. 
Da bei der Prgparation Kerne zerst6rt werden kSnnen, ist die Zellzahl nieht 
mehr v611ig exakt zu bestimmen. 

22" 
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Abb. 9. Tot~lansich~en yon Eiern mit c~. 220 Zellen. Bei A D d e r  Halbkreis 
grol~kerniger Zellen und die Zellen des t~inges um den Blastoporus durch eine 

gestrichelte Linie verbunden. Schwarz die beiden zuerst immigrierten Zellen 

Die gesamte Region um das Gas t ru la t ionszent rum einschlieBlich des 
umgebenden Ringes von Zellen nenne ich Blastoporusregion. In  dieser 

Region sind durchsehni t t l ieh im beschriebenen Stad ium 46 Kerne  (41--53). 
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2. Der gr6gte Teil der Eioberflitehe ist bedeekt von einem Blasto- 
derm mit Ilaehen Zellen und flachen, mittelgrogen Kernen, deren 
tIeteroehromatin regelm~Big verteilt ist und deren Nukleolen wenig 
hervortreten. Die Kerne sind ganz gleiehm~gig verteilt. Zellkonzen- 
trationen, etwa in der Region der sp/~teren Kopflappen, sind noeh 
nieht vorhanden. 

3. Hinter dem die Blastoporusregion umgebenden Ring liegt ein Feld 
mit relativ groBkernigen Zellen. Die Form dieses Feldes ist etwa huf- 
eisenf6rmig. Die Abgrenzung sowohl gegenfiber dem davor liegenden 
Ring wie gegentiber dem seitlieh und dahinter ansehliegenden Blasto- 
derm ist gut zu erkennen. Die Zellen direkt hinter dem Ring kann 
man in einem gedachten Halbkreis anordnen. Viele Zellen des Feldes 
sind in Teilung. Besonders hgufig teilen sieh Zellen am Rande zu den 
fibrigen Blastodermzellen. Es liegt deshalb der Gedanke nahe, dab die 
Zellen des Feldes in der Teilung zurfiekgeblieben sind. Es mu6 abet 
dariiber hinaus an eine Determinierung gedaeht werden, wie sieh aus 
dem weiteren Sehieksal eines Teiles dieser grogkernigen Zellen ergibt. 

Vorderer und hinterer Pol sind ab diesem Stadium bestimmbar. 
Die Stelle dichtester Kernkonzentration im Blastoporusbereieh liegt 
innerhalb des Ringes naeh vorn versehoben. Das Feld groBkerniger 
Zellen liegt hinter dem Ring. 

Ab diesem Stadium kann man das Sehieksal der Zellen in der 
Blastoporusregion mit der Entstehung der Mesoteloblasten (Kap. V), 
die Entstehung der Ektoteloblasten aus dem Halbkreis grogkerniger 
Zellen hinter dem Ring (Kap. II) und die Wanderung und Differen- 
zierung weiterer hinter dem Halbkreis liegender grogkerniger Zellen 
(Kap. III)  getrennt verfolgen. 

II .  Die Ektoteloblaste~t ( E T )  und ihre ersten Derivate 

1. Determinierung und Wanderung 

Die Vorli~ufer der Ektote]ob]asten sind in der vorderen Reihe der 
groBkernigen Zel]en hinter dem Ring um den Blastoporus zu suchen. 
Sie sind ab ihrem ersten Auftreten in einem Halbkreis angeordnet. 
Ihre Abgrenzung gegen den Ring ist immer deutlich zu erkennen. In 
manchen Fi~llen ist etwas unsicher, ob man die eine oder die andere 
Zelle zu dieser vorderen Reihe reehnen soll oder zu den iibrigen da- 
hinter ]iegenden groBkernigen Zellen. Ganz sicher ist aber, dab auf 
diesem Stadium die endgiiltige Zahl und Determination der ET noch 
nicht abgeschlossen ist. Erstens kommt es in dieser Reihe zu Tei- 
lungen, die aber unregelm~Ng real hier real dort auftreten. Diese 
Teilungcn sind daher nicht anders zu beurteilen als unregehn~Bige 
Teilungen im gesamten Feld grogkerniger Zellen hinter der vorderen 
Reihe. Zweitens ist die Zahl der Zellen der Reihe auf keinem, auch 
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Abb. 10A~C. Ei mit beginnender 
Wanderung der ET-ttalbreihen. A und 
C Dasselbe TotalprBparat in verschie- 
dener g6he fokussiert. B Totalzeich- 
nung; die beiden zuerst immigrierten 
Kerne schwarz, die danach einge- 
sunkenen Kerne gestrichelt, ET~ der 

vordere Ektoteloblast C 

nieht auf spateren Stadien eindeutig festgelegt. Von Anfang an sind 
es nicht weniger als zusammen 7 Zellen (Abb. 9E), oft aber auf gleich 
welt entwiskelten St~dien schon 10, l l  oder gar 14--15 Zellen, welche 
den Halbkreis bilden. Wichtig ist, dab auf beiden Seiten des Gastrula- 
tionszentrums die jeweils vordere Zelle des ttalbkreises sicher zu be- 
stimmen ist (Abb. 10, l l  E%). Die Grenze zu den d~vor und seiflich 
liegenden flachen Blastodermzellen mit kleineren Kernen ist abrupt. 

Aus der weiteren Entwieklung geht hervor, dab im Bereieh dieser 
vorderen Zelle ET 1 ein Zentrnm lokalisiert ist, das die Ektoteloblasten 
determiniert. Die Zentren der beiden Seiten wandern yon ihrer seit- 
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lichen Position aus um das Gastrulationszentrum herum. Ich bin iiber- 
zeugt, da[~ nicht nur das ET-determinierende Zentrum nach vorne 
wandert, sondern auch die Zellen des ttalbkreises selbst, und zwar aus 
iolgenden Grfinden : 
- -  W~hrend an den Seiten die ET-Zellen dieht zusammenliegen, wird 
der Abstand der Kerne hinter dem Ring sehr gro~ (Abb, 10, 12B). 
- -  Die Zahl der gro~kernigen Zellen, die auf dem Halbkreis liegen, 
erhhht sich kanm wahrend der Wanderung (Abb. ]0, 12A). 
- -  Zellen mit  kleincren Kernen, die vorher direkt vor dem ET~ lagen, 
finden sieh spater hauptsachlieh seitlich vor den ET (Abb. 13). 
- -  Die ersten ET-Derivate werden yon den vorderen ET-Zellen abge- 
geben, wenn diese noeh in einer seitliehen Position sind (Abb. 12C, 13). 
- -  Der vordere Teil des Ringes yon Zcllen um das Gastrulationszentrum 
wird stark zusammengesehoben. Insofern komrat  der Wanderung der 
ET-Zellen eine Kontrakt ion des Gastrulationszentrums entgegen, die 
hauptsachlich den vorderen Tell errant. Schon vorher lag das Gastrula- 
t ionszentrum exzentrisch. Dieser Eindruck ist jetzt verstarkt.  

Ich komme zu dem Ergebnis, da~ yon der halbkreisfhrmig gebogenen 
Reihe grol~kerniger Zellen hinter der Blastoporusregion die seitlieh 
liegenden Zellen zu ET werden. Sie wandern um den Blastoporus 
herum nach vorne und treffen sich vor dem Blastoporus zu einer aus 
2 Halbreihen zusammengesetzten Reihe. 

Die beiden ET-determinierenden Zentren sind bei ihrem Erscheinen 
raumlich weit entfernt. Sie sind voneinander unabhangig und bleiben 
es auch sparer, wie sich in einigen Fallen - -  an Keimscheiben mit  
rechts und links in allen Segmenten ungleieher Entwiekhingshhhe - -  
nachweisen laBt. Die weitgehende Gleichzeitigkeit der yon beiden 
Zentren gesteuerten Teilungen ist wahrseheinlich durch ihren gleieh- 
zeitigen Start  zu erklaren. 

2. Differenzierung der Ektoteloblasten 

Wenn jede ET-Halbreihe auf ihrer Wanderung naeh vorn die H6he 
des Gastrulationszentrums seitlich iiberschritten hat, teflon sieh ihre 
Zellen in keinem Fall mehr aqua]. Die Kerne werden besonders groin, 
kugelig, hell, mit  2 kraftig gefarbten Nukleolen (Abb. 11). Die Zellen 
sind groit, im Schnitt ziemlieh hoch im Gegensatz zu den flaehen 
Zellen des Blastoderms. Dadureh ist auf Totalpraparaten das Plasma 
dieser Zellen stark gef~rbt und gegen die Umgebung abgehoben 
(Abb. 12B). Die Anzahl der so als Ektoteloblasten ausgezeichneten und 
jetzt endgiiltig differenzierten Zellen sehw~nkt, sowohl von Prapara t  
zu Prapara t  wie yon rechter zu linker Khrperseite. Die Mindestz~hl 
auf jeder Seite ist 4, meistens sind es 5--6,  es khnnen aber bis 8 ET- 
Zellen ]ederseits sein. Es kann vorkommen, dab hinter dem 4. (Abb. 13 C), 
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Abb. 11. Totalzeichnung und Sehnitte dureh die ET-Halbreihen. Die Lage der 
Sehnitte ist durch die Linien a und b bezeichnet. Immigrierte Kerne nieht gezeichnet 

5. oder 6. ET eine Zelle eingeschoben ist, die nieht die Charakte- 
ristika der anderen ET-Zellen hat, sondern einen kleinen, relativ dunklen 
Kern und wenig Cytoplasma. Dies Phgnomen ist eventuell so zu er- 
kl/tren: Eine Zelle anBerhalb des ursprtingliehen Halbkreises hat sieh 
in die ET-Reihe eingeordnet, ist abet noeh nieht klar zu einer ET-Zelle 
differenziert. Von dem ET-bestimmenden Zentrum mug ein naeh augen 
abfMlender Einflug ausgehen. Das l~tl3t sieh dureh die sp/~tere Zunahme 
der ET-Zellenzahl und an der Teilungsfolge belegen. 

Die vordere Zelle jeder Halbreihe ist der linke oder reehte 1. Ekto- 
teloblast (ET1). Der Vorderrand seiner Zelle ist seharf gegentiber dem 
umliegenden plasmaarmen Blastoderm abgegrenzt (Abb. 12B). Wenn 
die ET 1 beider Seiten noeh ca. 80--90 ~m voneinander entfernt sind, 
liegen zwisehen ihnen meistens 2 Zellen. Nut eine dieser Zellen wird der 
sp~tere mittlere Ektoteloblast (ET0). Es ist abet offenbar vSllig zuf/~llig, 
welehe dieser beiden Zellen ET o wird. Manchmal ]iegt die linke Zelle 
sehr~g vor der reehten, manchmal umgekehrt. Jedenfalls wird der 
mittlere ET sehr sp/~t dureh den EinfluB der aufeinander zurtiekenden 
ET-Reihen determiniert. 

3. Die ersten Ektoteloblastenteilungen 

Bevor die ET 1 beider Seiten n/Lher als 60 ~m aufeinander zuge- 
wandert sind, geben sie das erste ET-Derivat durch eine in~quale 
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Abb. 12. Wanderung der ET um den Blastoporus und Abgabe des ersten 
ET-Derivates eI~ 
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Abb. 13A C. Erste ET-Teilungen. A Stadium 1 2 ~- 2. B Stadium I 3 + 1 ; rechts 
ET 4 in sparer Anaphase, links ET~ und ET 3 in Anaphase, ET 4 in Prophase. 
C Stadium I 3~-1;  links ET 1 in Prophase, ET~ geteilt, ET 3 in Anaphase, 

ET 5 noch undifferenziert 
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Teilung ab (Abb. 12C). In  dem etwa 20 ~m groBen Kern der Mutter- 
zelle werden die Chromosomen sichtbar, sie ordnen sich in einer breiten 
Metaphaseplatte. Die Spindel steht schr/ig nach vorn auBen, etwa in 
einer Linie, die man yore Gastrulati0nszentrum zum ET 1 ziehen wiirde. 
Die Tochterchromosomen weichcn auseinander. In  der Anaphase ist die 
vorn auBen liegende Anaphaseplatte durch ein Zusammenriicken der 
Chromatiden sichtbar kleiner als die hinten innen liegende (vgl. 
Abb. 13B, C). Dieser Gr6genunterschied wird noch deutlicher ab der 
Tclophase. Der hintere innere Kern bekommt die Gr6Be und das 
Aussehen des Mutterkerns: 17--23 ~m im Durchmesser, hell durch 
locker verteiltes Chromatin mit  deutlichen Nukleolen. Der vordere 
/~uBere Kern hat mit  10 × 13 ~m knapp z/a des Durchmessers des 
Mutterkerns, er ist dunkler gef~rbt als alle iibrigen Blastodermkerne, 
seine Nukleolen treten durch diese dunkle Fi~rbung kaum hervor. Noch 
ungleicher ist die ZellgrSBe der beiden Schwesterzellen. Die hintere 
innere Zelle beh/ilt fast das gesamte Plasma, die vordere/~uBere Zelle 
ist nur knapp um ihren Kern yon Plasma umgeben. Die ganze 
Teilung gleicht einer Knospung. 

W~hrend der Teilung riickt die hintere Anaphaseplatte unter die 
innen angrenzenden Zellen des Ringes um den Blastoporus, in der 
Telophase nimmt dieser hintere Kern die alte Position der Mutterzelle 
in der ET-Reihe wieder ein. Der vordere ~uBere AbkSmmling dagegen 
liegt ganz oberfl/ichlich und dr~ngt sieh zwischen die hintere Schwester- 
zelle und die au6en davor liegende Zelle, die noch das Aussehen einer 
undifferenzierten Blastodermzelle hat  (Abb. 14). 

Nicht immer teilt sich der 1. ET zuerst. Oft - -  und im Durch- 
schnitt sogar etwas h~ufiger - -  gibt der 2. ET das erste ET-Derivat  
ab. In  diesem Fall teilt sich der 1. ET kurz danach. Nur wenig sp/iter 
ist der 3. ET in Teilung. Manchmal tcilen sich naeh dem 2. ET der 1. 
and 3. ET fast gleichzeitig, nut einmal war der 3. ET dem 1. ET in der 
Teilung voraus. In  Abb. 13 sind einige der verschiedenen individuellen 
M6glichkeiten abgebildet. 

Nach dem 3. ET teilt sich der 4., nach dem 4. ET der 5., nach 
dem 5. ET der 6., immer in dieser I~eihenfolge und genau in derselben 
Weise wie f/it den 1. ET beschrieben. Nie teilt sich ein ET auBerhalb 
des 3. eher, als der ni~chstinnere sich geteilt hat. Falls eine Zelle der 
Reihe, etwa die 5. (Abb. t3C) oder 6., die ET-Differenzierung noeh 
nicht ganz durchgemacht hat, refit sie sich doch, wenn sic an der 
Reihe ist. Das ist zu erkennen, wenn ein Kern der Reihenfolge gemgB 
in Prophase ist, wenn dieser Kern abet deutlieh kleiner als die 
anderen ET-Kerne ist und die Zelle relativ plasmaarm. Spgtestens 
naeh der Teilung wird die endgiiltige ET-Differenzierung vollendet. 
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Abb. 14. Togalzeiehnung und Sehnit t  dureh ein Stadium 13 -c 2. I)ie Sehnit~t~iihrung 
ist dureh die Linie bezeiehnet 

Wenn der 6. ET geteilt ist oder sp/~testens, wenn der 7. ET in 
Teilung isg, setzt bei dem 1. und 2. ET die zweite in~tquale Teilung 
ein (Abb. 34B). Diese zweite Teilungswelle zur Abgabe der II.  Reihe 
yon ET-Derivaten l&uft in der gleichen Weise yon innen nach aul~en 
wie fiir die I. Reihe beschrieben. 

Wenn der 1. ET sich zum zweiten Mal geteilt hat oder in Teilung 
ist, setzt die erste ingquale Teilung des mittleren ET ein (Abb. 34B). 
Der mittlere ET 0 liegt jegzt mit den beiden ET-t{albreihen, die welter 
aufeinander zugewandert sind, auf gleicher tI6he. Der Abstand vom 
ETo-Kern zu den ET1-Kernen isg nicht gr613er als zwischen ET 1 und 
ET~. Der ET0-Kern lieg~ etwas dichter unter der OberflLtche als die 
seiglichen ET-Kerne. Direkt vor dem mittleren ET liegt schon vor 
seiner ersten in/tqualen Teilnng eine Zelle, die sehr wahrseheinlich die 
anfangs neben ihr gelegene Zelle ist. Davor finden sich nur nnregel- 
m/~13ig verstreuge Kerne des Blastoderms. 

~. Berechnung einer relativen Teilungsfolge 

Um einen Anhaltspunkt d~f~r zu haben, ob das Teilnngsgef&lle 
sp/tter in vergleichb~rer Weise erhalten bleibt, habe ich versucht, eine 
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relative Teilungsfolge zu bereehnen. Ieh ging yon der - -  natiirlieh 
unbewiesenen - -  Annahme aus, dab jeder ET-Kern ftir seine Teilung 
etwa die gleiehe Zeit braueht. Die Interphase dauert lang und 1/~gt 
sieh nieht weiter untergliedern. Das Verh/~ltnis yon Ruhekernen zu 
Kernen in Teilung ist etwa wie 3 : 2. 

Bei den Teilungen kSnnen fr/ihe Prophasen mit kaum entspirali- 
sierten Chromosomen, Prophasen, Metaphasen, Anaphasen nnd Telo- 
phasen untersehieden werden. Die relative Dauer jedes Teilungsschrittes 
kann ungef~hr an der H£ufigkeit seines Auftretens abgelesen werden. 
Von 100 Teilungsfignren bei der Abgabe der I. Reihe yon ET-Derivaten 
entfallen 15 auf friihe Prophasen, 50 auf Prophasen (P), 17 auf Meta- 
phasen (M), 5 auf Anaphasen (A) und 13 auf Telophasen (T). D.h. die 
gesamte Prophase dauert 2/a der Teilungszeit, davon werden die friihen, 
morphologiseh noeh differenzierbaren Stadien sehnell durehlaufen. Wenn 
man also die Zeit vom ersten Teilungsbeginn his zum n~ehsten 
Teilungsbeghm eines ET ~ 10 setzt, so verstreiehen sehr grob gereehnet 
durehsehnittlieh bis zur frtihen P 0,5, bis zur P 2, bis zur M 3, bis zur 
A 3,5, bis zur T 4 und bis zum Anfang der Interphase 5 Zeitabsehnitte. 
Diese Zahlen werden auf die zeitliehe Differenz tibertragen, die zwisehen 
den Teilungen zweier nebenemander liegender ET besteht. Ist  etwa der 
E T  1 in M, ET 2 bereits geteilt, ET 3 in sp£ter, ET 4 in friiher Prophase, 
so erhalten sie die Werte 3; 5; 2; 0,5. Der Itauptfehler ergibt sieh 
daraus, dab der Zeitraum der P und besonders der Interphase sehr lang 
ist und daher die Differenz zwisehen ET 2 und ET a nieht 3 zn sein 
brauehte, sondern im Extrem 9 sein kSnnte. Weil in manehen Pr/~paraten 
ET~ und ET a sieh fast gleiehzeitig teilen (Abb. 13B), ist dies Extrem 
ganz unwahrseheinlieh. Interphasekerne habe ieh aueh nut dann beriiek- 
siehtigt, wenn sie neben Kernen mit Teilungen liegen. Der Fehler ver- 
reehnet sieh aueh z.T., wenn man m6gliehst mittlere Teilungsfiguren 
zuerst yon ET 2 zum Ausgangspunkt maeht und gegentiber ET a bereeh- 
net, dann yon mittleren Teilungsfiguren yon ET a ausgeht und gegeniiber 
ETs bereehnet. Ieh bereehne also immer nur die Differenz zwischen 
2 nebeneinander liegenden Kernen, yon denen wenigstens einer in Teilung 
ist. Wenn ieh die Differenzen zwisehen ET 7 nnd ET6, zwisehen ET 6 und 
ET 5 usw. bis ET 2 addiere, so ergibt sieh ein Wert fiber 10 (Abb. 15). 
Das heiBt: Wenn ET 7 in Teilung ist, mug ET 2 geteilt sein. Das ent- 
sprieht den Tatsaehen. Die Kurve nghert sieh also den wirkliehen Werten 
mit der Einschrgnkung, dab wir nur ein relatives ZeitmaB haben. 

5. Zunahme der ET-Zahl 

Die endgiiltige Anzahl yon ET sehwankt, nieht nur yon Prgparat 
zu Prgloarat , sondern aueh zuweilen yon einer Seite der Keimseheibe 
zur anderen. Immer sind es auBer dem mittleren auf jeder Seite 10 ET, 
mehrfaeh 11 und in manehen Fgllen 12. Es ist nieht ganz leieht zu sagen, 
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Abb. 15. Darstellung der Teilungsfolge. Ordinate: relative Zeiteinheit ffir den 
Teilungsvorsprung. Erlguterung im Text 

welche Zellen ffir die seitliche Zunahme der ET-Reihenzahl in Frage 
kommcn. Vielfach sind es wohl Zellen, die schon zu dem ursprfinglichen 
ttMbkreis yon groSkernigen Zellen geh6rten. Auch nach der Abgabe der 
I I .  und selbst eines Teiles der I I I .  t~eihe yon ET-Derivaten ist die 
ET-Reihe noch stark nach hinten gebogen und die urspriingliche Figur 
des ttalbkreises noch rckonstruierbar (Abb. 17). Wir haben aber mehr 
ET als Zellen auf dem Halbkreis waren. Teilungen yon Zellen, die als 
spi~tere ET in Frage k~men, sind nach dem 220-Zellenstadium sehr 
selten zu beobachten. Die Spindel einer solchen Reihe kann senkrecht 
zur ET-Reihe stehen, so dab eine der Tochterzellen kaum zur ET-Reihe 
geh6ren wird. Bei manchen PrKparaten ist der Lage der i~ul~eren Kerne 
nach v61lig unsicher, welcher der n&chste ET wird. Wenn etwa 3 ET-Deri- 
r a t e  abgegeben wurden, sind manchmM bereits 7, manchmal nur 5 Zellen 
zu ET differenziert. 

Soviel mul~ Ms sicher gelten: Die Zunahme der ET kommt  nicht 
durch festgelegte Teilungen yon bereits differenzierten Zellen zustande. 
Die /~uBeren ET sind erst dann endgfiltig determiniert, wenn sie sich 
in die ET-Reihe und in deren Rhythmus zur Abgabe der ET-Derivate 
eingeffigt haben. Das ist oft eher an der ersten in~qualen Teilung Ms 
an der KerngrSl~e und -struktur zu erkennen. Wenn diese Einreihung 
einmal erfolgt ist, kommt  es zu keiner unvorhergesehenen Teilung mehr. 
Stets teilen sich die weiteren ET in der Fo]ge yon innen nach aul~en: 
7, 8, 9, 10, 11. Durch die Abgabe der II .  l%eihe yon ET-Derivaten 
ver/indert sich der Abstand zwischen den ET-Kcrnen und den davor 
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liegenden Kernen kaum. Die Zellen der I I .  lZeihe zw~ngen sieh da- 
zwischen und geraten teils neben, tells unter die Zellen der I. lZeihe 
(Abb. 17, 18A). Dasselbe passiert, wenn die inneren Zellen der I I I .  Reihe 
abgegeben werden. Tells liegen diese Zellen neben, tells fiber, tells unter 
den Zellen der I I .  Reihe (Abb. 18B). Immer  noeh ist der Abstand 
zwisehen den ET und den vor den Derivaten liegenden Kernen fast 
unver~ndert. Erst  danaeh vergr6Bert sieh der Abstand, und es lagern 
sieh die ET-Derivate oberfl~ehlieh und in Reihe vor ihre ET-Zellen. Zu 
dieser Zeit hat  sieh das gastrulierende Ze]lmaterial yon der Oberfl~tche 
abgel6st. Die ET-Reihe kann also naeh hinten fiber das ursprfingliehe 
Blastoporusgebiet wandern. Das zeigt sieh aueh daran, dag ab diesem 
Zeitpunkt die ET-I~eihe nieht mehr halbkreisfSrmig gebogen ist, sondern 
dab die I~eihe ± ger&de wird. 

Durch die kontinuier]iehe Abgabe yon ET-Derivaten hat  man ein 
sehr exaktes Kri ter ium fiir eine Stadieneinteilung. Ieh setze die erste 
Reihe von ET-Der iva ten(e)=  I,  die zweite Reihe ~ I I  usw., und z£hle 
die bereits abgegebenen e-Zellen der reehten und der linken Seite (oder 
abgekfirzt nur einer Seite). So ist die Keimseheibe von Abb. 13A auf 
Stadium 1 2-~2,  von Abb. 17 auf I I  4 ~ 5 ,  yon Abb. 18B auI I I I  4 + 4 .  

I I I .  Bildung von Ektodermzellreihen (E-Reihen) vor den E T  

1. Bildung der E-Reihen (2) und (3) 

Wir sind zu dem Ergebnis gekommen, dab die seitlichen Partien 
des anfangs hinter dem Blastoporus liegenden tIalbkreises grogkerniger 
Zel]en prospektive ET sind und dag sie um den Ring von Zellen urn den 
Blastoporus herum naeh vorn wandern. Die vorderen Zellen des t{iages 
dr~ngen sieh zwar stark zusammen, es muB aber zu erheblichen Ver- 
sehiebungen an der Grenze zwischen ET und Ringzellen kommen. 

Was passiert mit  den seitlich augerhalb der ET-Reihe liegenden 
Zellen ? Diese Zellen wandern zum Teil mit  den ET mit, wenn aueh 
langsamer. Es wurde schon gesagt, dag diese Zellen nicht einzeln zu 
identifizieren sind. Sie ]iegen in unrege]m~giger Zahl und nicht in 
best immtem Muster seitlich neben den ET. Identifizierbar ist nur ein 
Feld relativ grogkerniger und plasmareieher Zellen, die den ET nieht 
un~hnlich sind, neben der ET-Halbreihe. Die vordere Zelle dieses Feldes 
liegt meistens neben dem 2. ET (Abb. 12, 31), w~hrend sieh vor dem 
1. ET normMe Blastodermkerne befinden. Teilungen innerhalb des Feldes 
grol~kerniger Zellen sind nieht h~ufig und ganz unregelm~l~ig, z.B. kann 
auf einer Keimseheibenseite eine Teflung an einer Stelle stattfinden, wo 
sieh auf der anderen Seite gar kein Kern befindet. Teilungen an ver- 
gleiehbarer Stel]e sind manchmal parallel, manehmal senkreeht zur ET- 
Reihe (Abb. ]6A--C) .  
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Abb. 16A--C. Teilungen yon Zellen vor den ET. A Stadium I 3 ÷ 2. 
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Abb. 16B. Stadium I 3+4 .  

Auf  Grund  der  Durehs ieh t  von fiber 50 P r g p a r a t e n  gle iehal ter  S tad ien  
(I 3) bin  ieh fiberzeugt,  dag  diese sei t l iehen Zellen zur Zeit  der  Wande-  
rung der  E T  noeh nieht  einzeln de te rmin ie r t  sein k6nnen.  

Dureh  die Abgabe  der  ers ten ET-Der iva t e  werden diese sei t l iehen 
Zellen etwas yon den ET-Zel len  weggedrgngt ,  wenn aueh n ieht  s tark ,  
da  die ET-Der ivage  klein ble iben und  aul3erdem die Zellen der  I I .  und  
sp/tter der  I I I .  Reihe sieh un te r  oder neben die I .  g e i h e  sehieben 
(Abb. 17, 18). 
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Naehdem die ersten ET-Derivate der I I .  Reihe abgegeben wurden, 
sind die ET-ttalbreihen mit  dem mittleren ET zu einer kontinuierliehen 
Reihe verbunden. Nun beginnt eine intensive Wanderung der vordersten 
der seitlieh liegenden E-Zellen (Abb. 17, 18). Das 1/~Bt sieh folgender- 
magen belegen: 
- - D i e  Kerne dieser Zellen sind grog, hell, mit  deutliehen, grogen 
Nukleolen. Die Zellen teilen sieh nieht mehr. Mit der Abgabe jedes 
weiteren ET-Derivates sind ihre Kerne ein Sttick weiter naeh innen 
geriiekt. 
- -  Die Zahl der in der Mitre vor den ET 0 und ET 1 liegenden Blasto- 
dermzellen mit  kleineren Kernen nimmt zu, ohne dab eine entspreehende 
Zahl yon Teilungen zu beobaehten ist. Diese Blastodermzellen werden 
also zusammengedr/~ngt und ordnen sieh sehlieglieh in eine L£ngsreihe 
vor dem mittleren ET 0 an. 

Die zur Mitre gewanderten grogkernigen Zellen bilden 2 hinter- 
einanderliegende Reihen, deren Zellen sieh genau vor die ET und deren 
Derivate ordnen. Wenn jederseits etwa 4 Zellen der I I I .  l~eihe abgegeben 
wurden, liegen je 2 groBkernige Zellen vor den Derivaten des 1., 2., 
3. und 4. ET (Abb. 18B). Weiter auBerhalb liegen die Kerne noeh 
unregelm/~Big verteilt. Die vordere der beiden vor die ET-Derivate 
gewanderten Reihen nelme ieh E-Reihe (2), die hintere E-Reihe (3). 

2. Erste Teilung der E-geihen (2) und (3) 

In  diesem Stadium ( I I I  4 ~-4) teilt sich der seit]ich 1. Kern der 
vorderen Reihe (E(2)l). Die Spindel stellt sieh senkreeht zur ET-Reihe 

23 Z, Morph. Tiere, Bd. 67 
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Abb. 17. Wanderung yon Ektodermzellen vor die e-Reihen. Stadium II  4+5 .  
Die Zellen E(2)1 durch Pfeil bezeichnet 

und parallel zu der dureh die zusammengesehobenen Blastodermkerne 
gebildeten Mittellinie (Abb. 20A). Die Teilung ist gqual. Den vorderen 
Kern  nenne ich E(2)abl, den hinteren E(2)ed r I m  Stadium I I I  5 ~-5 
teilt sieh der seitlieh daneben liegende 2. Kern  der vorderen I~eihe in 
gleieher Weise zu E(2)ab,z und E(2)ed~. Zuweilen teilt sieh der 2. Kern  
vor dem 1. Danaeh teilt sich der 3. Kern.  
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Abb. 18Au. B. Bildung der E-Reihen (2) und (3). Die Zellen E(2)1 durch Pfeil be- 
zeichnet. A Stadium I I  4 + 4. ]3 Stadium I I I  4 + 4, E(2)1 in Prophase 

23* 



342 W. Dohle : 

Abb. 19. Friiher Keimstreif, Stadium IV 4 + 5 

Sp~testens nach der  Tei lung von jedersei ts  3 Ke rnen  der  vorderen  
Reihe (2) te i l t  sich der  1. K e r n  der  h in te ren  Reihe yon groBkernigen 
Ze]len, die vor  der  1. Reihe von ET-Der iva t en  l iegt und die ich E-Re ihe  
(3) nenne. Danach  tei len sich der  2. und  der  3. Kern.  

E r s t  nach diesen Tei lungen sind auch vor  den 5. und  6. ET und  
deren Der iva te  der  5. und  6. K e r n  der  Reihen  (2) und  (3) gewander t  
(Abb. 19). Zur  vorderen  I~eihe geh6ren nie mehr  Ms 6 Zellen, zur h in te ren  
Reihe sparer  durehsehni t t l i eh  8. Die seit l ich fehlenden Kerne  der  Reihe  
(3) wandern  vor  den ET-Der iva t en  naeh vorn  auf die Mitre zu, bis sie 
ihre Posi t ion neben den bisher  /~ugeren Zellen der  lgeihe e innehmen.  
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-(1) 

-(2) 

B 
Abb. 20Au. B. 1. Teilung der E-Reihen (2) und (3). A Stadium II I  3~-4, rechts 
E(2)1 in Anaphase, links E(2)2 in Metaphase. Mit Pfefl bezeichnet ein fiberz~hliger 
Kern zwisehen den Reihen (2) und (3). B Stadium IV 5 ~ 4, links E(3)4 und eIs 

in 1V[etaphase 

Es sei noehmals betont,  dab ffir die Zunahme der Anzahl  der Zellen 
einer Reihe keine festgelegten Teilungen in Frage kommen,  sondern 
dag sieh bereits vorhandene Zellen dutch Wanderung  anlagern. 
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Die Teflungen der Reihe (2) verlaufen ab dem 3. Kern yon innen 
nach auf3en, also in der Reihenfolge 4, 5, 6. Dasselbe passiert bei der 
Reihe (3). Etwa nach der Teilung des 3. Kerns hat die Reihe (3) die 
Reihe (2) eingeholt (Abb. 20B) und teflt sich jetzt schneller, so da$ 
oft bereits 7 Kerne der Reihe (3) geteilt sind, wenn erst 5 Kerne der 
Reihe (2) geteflt sind. 

In manchen F/~llen ist nachzuweisen, dab 1 oder gar 2 fiberz~hlige 
Zellen zwischen die sich teilenden Reihen (2) und (3) geklemmt sind 
(Abb. 20A). Sie teilen sich nicht und degenerieren wahrscheinlich, da 
in sp/~teren Stadien solche fiberz~hligen Zellen nicht gefunden wurden. 
Ihr  Auftreten ist so zu erkl~ren: Bei der Wanderung der Zellen zu den 
Reihen ordnen sich 2 Zellen dicht voreinander. Nur eine ger/~t unter 
den TeilungseinfluB, der yon innen nach a.ul3en die noch nicht deter- 
minierten Zellen erfagt. 

3. Bildung der Reihe (1) 

Schon ab den ersten Teilungen der Reihe (2) wurde noch davor eine 
weitere Zellreihe deutlich. Diese l~eihe besteht im Gegensatz zu den 
beiden Reihen (2) und (3) bus Zellen, deren Kerne sich kaum yon den 
umgebenden Blastodermkernen unterscheiden. Es ist daher nicht mSglich 
zu bestimmen, ob ihre Zellen sich durch Wanderung vor die geihe (2) 
gelagert haben oder ob sie dutch Teilungen in situ entstanden sind und 
sich jetzt unter dem Einflu$ der Reihe (2) anordnen. Anfangs liegt 
je 1 Kern exakt vor den 5 inneren Kernen der Reihe (2) (Abb. 20B). 
Die l~eihe nenne ich E-Reihe (1). 

Es sei schon darauf hingewiesen, dab die Reihe (1) zur Bildung der 
1. Maxille beitr~gt. Die Reihe (2) baut den Hinterrand der 1. Maxille 
und den Hauptanteil  der 2. Maxille auf. Die hinteren groBkernigen 
Zellen der I~eihe (3) bauen den Hinterrand der 2. Maxille und den 
t tauptanteil  des 1. Thoraxsegments auf (Abb. 27, 28). 

Diese 3 Reihen yon Zellen lagern sich zwar vor die Reihen der 
Ektoteloblastenderivate, sie sind abet nicht ektoteloblastischen Ur- 
sprungs. Daran ist kein Zweifel. Ihr  weiteres Schicksal 1/£Bt sich natiir- 
lich erst dutch die Genealogie ihrer Zellen belegen. Das geschieht 
haupts/~chlich im 2. Tell dieser Arbeit. 

4. Zweite Teilung der Reihe (2) 

Wenn sich die Zellen der geihe (2) zum ersten Mal bis augen dureh- 
geteilt haben und wenn yon der Reihe (3) jederseits mindestens 7 Zellen 
geteilt sind, teilen sich die inneren Zellen der Reihe (2) zum zweiten 
Mal. Das ist etwa im Stadium VI 2 ~-2 (Abb. 21). Die vordere Zellreihe 
(2)ab hat fast immer einen geringffigigen Vorsprung vor der hinteren 
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A 

ab 

Abb. 21A u. B. Stadium VI 2 + 2 .  A total. B Ausschnitt; rechts E(1)I, E(2)abl und 
E(2)cd 1 in Anaph~se, E(1)2 und E(2)ab~ in Telophase, E(2)cd 2 in Met~phase; 

links alle diese Zellen noch ungeteilt 
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Reihe (2)cd. Es teilt sieh entweder die 1. oder die 2. Zelle jeder Reihe 
zuerst, dann folgen die 3., 4 ,  5. und 6. (Beispiele Abb. 22, 24, 25). Ffir 
die 2. Teilung der Zellen (2)ab 6 und (2)eds finder man weniger siehere 
Beispiele als ffir die 5. Denn dureh die weitere Abgabe von ET-Derivaten 
und dureh die Teilungen der Reihen yon innen nach auBen verlgngert 
sieh der Keimstreif in der Medianen sehneller als an den Seiten. Die 
seitlich liegenden Kerne werden dadureh und zus~tzlich durch die Aus- 
breitung des Keimstreifs in einer Ebene bei der Pr/iparation von- 
einander entfernt, und ihre Anordnung in einer Li~ngsreihe ist nicht 
immer leieht zu erkennen. In einigen F/illen ist aber sieher, dab gar 
keine 6. Zelle angelagert wurde; in anderen, dab angelagerte Zellen sich 
nieht eingeordnet haben; in wieder anderen, dab eingeordnete Zellen 
sieh nieht der 1%eihenfolge gemgg, sondern ganz auBer der Reihe teilen. 
Die Teilungswelle hemmt also die auBerhalb liegenden Zellen, sieh 
vor der geihenfolge zu teilen. Sie reicht in der Reihe (2) sicher bis zur 
5. Zelle. Die Zelle E(2)6, obwohl meistens vorhanden und in den 
Teilungsrhythmus der Reihe (2) eingeordnet, hat keine besondere forma- 
tive Bedeutung. 

Ergebnis der 2. Teilung der Reihe (2) sind 4 Querreihen yon jeder- 
seits mindestens 5, meistens 6 Zellen. Ieh nenne diese Reihen E(2)a, b, e 
und d. 

5. Teilung der Reihe (1) 

Fast  genau gleichzeitig mit der 2. Teilung der inneren Zellen von (2) 
teilen sich die 2 inneren Zellen der Reihe (1) (Abb. 21B). Die Zellen 
dieser Reihe, die sieh bisher im Gegensatz zu (2) noeh nicht geteilt 
haben, liegen nieht mehr wie anfangs exakt vor den Zellen der Reihe 
(2)ab (Abb. 25). Der neben der Mittellinie liegende Kern (1)1 liegt vor 
(2)abe, (1)2 liegt zwischen (2)ab 2 und (2)ab 3, (1) 3 liegt vor (2)ab 4 und 
(1)4 vor (2)ab5 (Abb. 21B links). Auch vor (2)ab 6 kann noch ein Kern 
liegen. Die Zellen der Reihe (2) sind also nach ihren ersten Teilungen 
noch dichter an die Mittellinie herangerfiekt. Sowohl (l)l wie (])2 kann 
sieh als erste Zelle der l~eihe teilen (Abb. 25A). Die Spindel steht senk- 
reeht zur Reihe und parallel zur Mitellinie. Die Toehterkerne (1)a 1 und 
(1)b 1 sowie (1)a 2 und (1)b 2 sind gleieh groB. Die Teilung yon (1)1 und 
(1)2 ist wahrseheinlieh mit den Teilungen yon (2)ab 1 und (2)ab 2 korrehert. 
Denn in mehreren Pr£paraten sind diese Zellen auf der einen Keim- 
scheibenseite geteilt oder in Teilung, w~hrend sie auf der anderen Seite 
ungeteilt sind (Abb. 21B). Nie waren dagegen (1)1 oder (1)2 geteilt und 
(2)ab 1 oder (2)ab 2 noeh ungeteilt. 

Erst wenn (2)ab 4 geteilt ist, teilt sich (1)s. Die beiden Toehterzellen 
]iegen hintereinander wie bei (1)1 und (1)2. Schwer zu beurteflen ist die 
Teilung yon (1)4. 4 Metaphasen mit senkrecht zur Reihe stehender Spindel 
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Abb. 22. Analyse des postnauplialen Keimstreifs des in Abb. 23 photographierten 
Prgparats 

sowie 6 Prophasen wurden notiert fiir ein Stadium, in dem (1)1 und (1)2 
in Teilung oder geteilt sind, (1)a dagegen noeh einen t~uhekern hat 
(Abb. 24A, 25A). In diesen 10 Beispielen sind (2)ab 1-s geteilt oder in 
Teilung. Bei weiteren 2 Beispielen mit je 1 P und I M yon (1)4 sind alle 
iibrigen Zellen der geihe (1) und der geihe (2) ab ungeteilt. Sehlieglieh 
gibt es Beispiele, bei denen (1)3 sieh teilt und (1)4 ungeteilt aussieht 
(Abb. 22), in einem Fall ist (1)1+~ geteilt, (1)s in Telophase und (1)4 in 
Prophase; in einem anderen (1)1+~ geteilt, (1)a in Telophase und (1)5 in 
Anaphase. 

Es gibt 2 Deutungsm6gliehkeiten: 1. E(1)¢ teilt sieh kurz hinterein- 
ander zweimM. 2. E(1)¢ kann sieh zu beliebiger Zeit teilen, noeh ohne 
feste Beziehung zum Teilungsrhythmus yon (2)ab. Die beiden AbkSmm- 
linge ordnen sieh dann in die yon den inneren Zellen gebildeten 2 Reihen 
ein. Das Ergebnis ist jedenfalls: Vet den Zellen der Reihe (2)a liegen 
2 geihen yon je 4 Zellen: (1)al_ ¢ und (1)bl_ 4 (Abb. 24B). Aueh fiir eine 
£uBere Zelle (1)s wurden Teilungen notiert (Abb. 21 B reehts, 25B). Diese 
Teilung 1/~Bt sieh zeitlieh nieht einordnen, und die Abk6mmlinge ffigen 
sieh nieht in ein Muster ein. 

6. Reihe (0) 

Noeh im Stadium IV 3 ~-3 liegt je ein Kern der Reihe (1) vor den 
Kernen der t~eihe (2), deren inhere 2--3 Kerne sich sehon geteilt haben 
(Abb. 20B). Vet der Reihe (1) befindet sieh eine Ansammlung klein- 
kerniger Zellen. Sie sind dutch Teilungen yon Blastodermzellen zwisehen 
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Abb. 23. Stadium VI 5 + 4. Totalprgparat. Analyse s. Abb. 22 

den E-Reihen und der Kopflappenanlage ents tanden (Abb. 19). Die TeL 
lungen sind besonders intensiv dort, wo das Blastoderm yon naeh vorn 
auswanderndem Naupliusmesoderm unterlagert  wird. Die Zellen vor der 
Reihe (1) sind noch in kein Muster einzuordnen. 

Ers t  bei Beginn der Teilung yon Reihe (1) fallen 3 Kerne auf, die 
vor (1)1 , 2 und 3 liegen (Abb. 22, 24A). Der innere Kern  wird fund  
und groB, hell, mit  2 groBen Nukleolen, jedoch mit  relativ gleiehm/~Big 
verteil tem Chromatin.  Die Kerne 2 und 3 sind dagegen flaeh und  
grenzen unmit~elbar an die kleinen Kerne der vor ihnen liegenden Zell- 
ansammlung.  Diese E-I~eihe aus 3 Kernen nenne ieh Reihe (0). Noeh 
w~hrend der Teilung yon  (1)1 una ~ ist der mittlere Kern  E(0)I in 
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ET1 

Abb. 24 A u. B. 2. Teilung der E-Reihen (2) und (3). A Stadium VI 4 + 4. 
B Stadium VII  1 + 2 



Abb. 25 A u. B. Teilung der E-Reihen (1) und (0). A Stadium VI 3 A- 3; rechts E(1)I und 
E(1)2 in Anaphase, links E(1)~ geteilt, E(1)2 und E(1)4 in Metaphase. B Stadium 
V I I 4 - - 4 ;  rechts E(0)2 in Telophase, rechts und links E(1)5 in Metalohase 
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Prophase. Er  teilt sieh wie die dahinter liegenden Kerne mit der 
Spindel parallel zur Mittellinie (Abb. 24B). Erst dentlieh naeh der 
Teilung yon (0)1 teilt sieh (0)2 (Abb. 25B). Nie zeigen beide Kerne 
gleiehzeitig Teilungsfiguren. Die Spindel yon (0)2 steht ebenso parallel zur 
Mittellinie und die Toehterkerne liegen hintereinander. 

Von dem Kern (0)3 ist das gleiehe zu sagen wie von (1)4. Es 
wurden Teilungen dieser Zelle notiert, bevor sieh (0)2 geteilt hatte. 
Meistens linden sieh sp/~ter 2 hintereinanderhegende Kerne, die man 
als (0)a a und (0)b 3 anspreehen kann. Dureh die davor dieht gedr/ingten 
Kerne der Mandibelregion ist abet eine solche Einreihung nieht immer 
ganz sieher. 

Aueh fiir eine 4. Zelle wurden Teilungen notierto Ihre Zugeh6rigkeit 
zu dieser Reihe ist abet ganz fraglieh. 

Zwisehen den Teilungen yon (2)ab, (1) nnd (0) l~gt sich ein zeit- 
heher und struktureller Zusammenhang erkennen: Erst  naeh der ersten 
Teilung der E-Reihe (2) haben die Zellen der I~eihe (1) eine wieder 
identifizierbare Position bezogen. Erst naeh der Teilung yon (1) sind die 
Zellen der Reihe (0) identifizierbar. 

Die inneren 3 Zellen yon (2)ab teilen sieh fast gleiehzeitig oder kurz 
hintereinander, die 4. deutlieh sp~ter. Die Teilung der 5. ist verz6gert 
nnd noeh mehr der 6., falls sie iiberhaupt auftritt. 

Die inneren 2 Zellen yon E(1) teilen sieh fast gleichzeitig oder kurz 
hintereinander, gleiehzeitig oder kurz naeh den Teilungen von (2)abl_ a. 
Deutlieh sp/iter teilt sieh die 3. Zelle E(1)a. Die 4. Zelle entzieht sieh 
offensiehtlieh manehmal dem Teilungsrhythmus. Sie reiht sieh abet nach 
der Teilung yon (1)~ ein. 

Nur die innere Zelle von (0) teilt sieh nach den Teilungen von 
(1)1+2. Dentlieh sp/~ter teilt sieh die 2. Zelle. Die 3. Zelle entzieht sieh 
dem Teilungsrhythmus. Sie reiht sieh nach der Teilung gon (1)2 ein. 

Man k6nnte sieh vorstellen, dab jede Reihe als Einheit zu betraehten 
ist. Der innere Absehnitt (etwa 2/5 ) teilt sieh zuerst, die Teilungswelle 
f/~llt dann naeh augen ab und erreieht die/£ugersten Partien sp/~t oder 
kaum noeh. Die Zellen E(1)~ und E(0)3 k6nnten bei den Teilungen vor 
ihrer Einreihung einem TeihngseinfluB zugeordnet gewesen sein, der 
vom Mandibelbereieh ausging. 

7. Zweite Teilung der l~eihe (3) 

Kurz naeh den ersten Teilungen der keihe (2)cd sind aueh die 2 Reihen 
yon (3) in Teilung. Das ist etwa im Stadium VI 3 ~ 3 .  Die zeitliche 
VerzSgemng gegeniiber (2) ist etwa so grog wie bei der ersten Teilung. 
Die Reihe (3)ab hat einen geringen Vorsprung yon etwa 1/2 Teilung 
gegentiber (3)ed (Abb. 22, 24A u. B). In 18 Beispielen (7 fiir ab, 11 fiir 
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cd) ist einwandfrei zu bestimmen, welehe der inneren 2 Zellen der 
beiden Reihen sieh zuerst teilt. In  allen F~llen ist as die 2., E(3)ab~ 
oder (3)ed~. Demgegenfiber hatte sieh in allen 7 Beispielen fiir die 1. TeL 
lung E(3)1 als erste Zelle der Reihe geteilt. Selbst (3)ab 3 oder (3)eda 
teilt sich zuweilen vor (3)ab 1 oder (3)ed 1. Das Teilungszentrum ist also 
seit der ersten Teilung um eine Zelle naeh augen ger/iekt. 

Naeh der 3. teilt sieh die 4. Zelle, naeh der 4. die 5. Zelle, dann 
die 6. und dann die 7. Zelle jeder l~eihe. Far  die Teilung der 6. habe 
ieh noah 10 Mitosen notiert, far die 7. nur 5 und far die 8. nur 1. Das 
liegt wohl nur z.T. am Material. Bei der ersten Teilungswelle wurden 
hgufig Mitosen des 8. Kerns (Abb. 21 B) und Toehterkerne kurz naeh der 
Teilung beobaehtet, selbst 4 Mitosen far einen 9. Kern wurden notiert. 
An mehreren Pr/~loaraten , deren E(3)ab 7 oder (3)ed 7 in Teilung ist, sind 
zwar seitlieh zwei weitere Kerne, wahrseheinlieh (3)ab s und (3)ed 8 
erkennbar, sic sind aber weir yon der Reihe weggeriiekt. Eventuell 
erreieht die Teilungswelle diese Kerne nieht mehr. Die Teilungen der 
Reihe (3)ab sind, von individuellen Untersehieden abgesehen, gqual. 
Die Toehterkerne yon (3)cd1_ 3 sind dagegen versehieden. Der hintere 
Kern ist grSger, hell, rundlieh, der vordere deutlich kleiner, dunkel, 
langgestreekt. Das Ergebnis der 2. Teilung der Reihe (3) sind, wie naeh 
der 2. Teilung der Reihe (2), 4 Querreihen yon Zellen. Jede Reihe besteht 
fast immer aus 7, zuweilen aus 8 Zellen jederseits. Diese 4 Reihen sind 
(3)a, b, e und d. 

IV. Teilungen der E]ctoteloblastenderivatereihen (e-Reihen) 

1. Teilungen der e-Reihe I 

Alle im vorigen Kapitel  beschriebenen Zellreihen, das ist eindeutig 
und liiekenlos naehgewiesen, liegen vor der I. Reihe yon ET-Derivaten. 
Die jederseits 3 Zellen der Reihe (0), 4 Zellen der Reihe (1), 6 Zellen der 
Reihe (2) und 8 Zellen der Reihe (3) sind nieht aus Teilungen der 
Ektoteloblasten nach deren Differenzierung und ZusammenschluB zu 
einer durehgehenden Reihe entstanden, sondern es sind Blastoderm- 
zellen, die sieh - -  bei den Reihen (2) und (3) sicher dureh Wande- 
rung - -  vor die ET und deren Derivate in Querreihen angeordnet 
haben, die Zellen yon (2) und (3) auBerdem so, dab sie mit  den ET- 
Derivaten L/~ngsreihen bilden. Wenn ich die Kerne miteinander verbinde, 
entsteht ein ganz regelm/~l~iges Gitter yon L~ngs- und Querreihen. Dieses 
Gitter bleibt aueh erhalten, wenn sieh die Zellen der Reihen (2) und 
(3) zweimal geteilt haben, wail die Spindeln alle parallel zur L~ngs- 
achse standen. 

Dam gleichen Muster folgen die ersten 2 Teilungen der yon den Ekto- 
teloblasten gebildeten Zellreihen. Die 1. Teilung yon eI setzt ein, wenn 
von E(3) jederseits 3- -4  Zellen zum ersten Mal geteilt sind, also etwa 
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im Stadium IV 5 + 5  (Abb. 20B). Es ist meistens die 2. Zelle eI 2, die 
sieh vor der inneren eI 1 teilt. Nieht selten teilt sich aber auch, im 
Gegensatz zu den Verh/~ltnissen bei Abgabe der ET-Derivate,  die 3. Zelle 
eI 3 zuerst. Dann l£uft die Teilungswelle in der gewohnten Weise naeh 
augen. Die Teilungen sind etwa ~qual. 

Wenn sieh die 5- -6  inneren Zellen jeder Seite geteilt haben, teilt 
sich die folgende Reihe eII.  Einen gleiehen Teilungsvorsprung hat  aueh 
jede andere e-Reihe vor der hinter ihr liegenden I~eihe (s. Abb. 26A 
u. B, Vorsprung yon eIV vor eV). Weft die inneren 3 (1 Zellen jeder 
Reihe sieh kurz naeheinander teilen, betr~gt der Teilungsvorsprung bei 
den ~u6eren Zellen nut etwa 2- -3  Ze]len (Abb. 22, 26). Weil die Teilung 
der hinteren Reihe also stets der vorderen lgeihe um 2--3  Zellen ,,naeh- 
lguft", kann fiber die gesamte Anzahl der bereits yon den ET abge- 
gebenen e-Reihen niemals ein Zweifel bestehen. 

Die 2. Teilung beginnt erst, wenn die 1. Teilung aueh bis zu den 
/tuBersten Zellen der Reihe durchgelaufen ist. Obwohl die 1. Teilung etwa 
/~qua] war, teilt sich die vordere geihe eIab friiher a]s ed (Abb. 26). 
Die Teilung von elab ist nieht ganz £qual. Die hinteren Zel]en der 
Reihe eIb haben einen etwas sehmaleren und dnnkleren Kern als die 
vorderen und liegen oberflgchlieher. 

Aueh die nun folgende Teflung yon eIcd ist nicht gqual. Hier hat  
die hintere Reihe eId gr56ere Zellen mit  helleren Kernen, die etwas 
versenkt liegen. Demgegenfiber hat die vordere Reihe eIe kleinere Zellen 
mit  sehmaleren, dunkleren Kernen, die dieht an der Oberfl/~che ]iegen. 
Besonders auff/~llig ist der Untersehied zwischen vorderem dunklerem 
Kern und hinterem hellerem Kern bei eIe2_ ~ und eId2_ 4. Die beiden 
Reihen mit  kleineren, oberfl~ehlieher liegenden Kernen elb und eIc 
liegen also direkt hintereinander und fallen auf Keimseheibenpr/~paraten 
als dunkler Streifen auf (Abb. 27, 28 A). 

Ganz ghnlieh wie die I.  Reihe yon ET-Derivaten teilen sich die 
folgenden. W~hrend aber bei der I. Reihe die 1. Teilung noeh ann/~hernd 
i~qual war, ist sie bei den folgenden e-Reihen etwas, bei den hinteren 
e-Reihen immer st/~rker h~/tqual. Die hintere Reihe ed hat  Zellen mit  
grSgeren und helleren Kernen. Die Ungleiehheit der Kerne naeh der 
2. Teilung ist so, wie f/Jr die I. I~eihe besehrieben, aber noeh deutlieher. 

Immer  resultieren aus den ersten 2 Teilungen der ET-Derivate je- 
weils 4 Querreihen yon Zellen, deren Kerne exakt  hintereinander liegen. 
Danaeh beginnen die differentiellen Teilungen, die im 2. Teil meiner 
Arbeit weiter verfolgt werden. 

2. Teilungen der letzten 3 e-Reihen 

J, hnlieh wie die I., I I . ,  I I I .  e-Reihe usw. werden weitere e-Reihen 
yon den ET abgegeben, zusammen X I I  e-Reihen. Wenn yon der XI I .  
e-Reihe jederseits etwa 6 Zellen gebildet worden sind, teilen sich die ET 
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Abb. 26A u. B. 2. Teilung der e-t~eihe I. A Stadium VII  3 ~- 4. B Stadium VII  5 + 4 

wieder  y o n  i nnen  n a e h  augen .  A b e r  i m  Gegensa t z  zu  a l len  v o r h e r g e h e n -  
den  T e i l u n g e n  s ind  die T e i l u n g s p r o d u k t e  y o n  E T  1 u n d  E T  a e t w a  gleieh,  

die y o n  ETz, E T  4 usw. zwar  ungle ich ,  j e d o e h  i s t  die v o r d e r e  Zelle  die 
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A1 

A2 

Md 

Mx  1 

Mx  2 

Thl 

Abb. 27. Stadium VIII 2 q-3. Totalpr~parat. Die Anlagen der Segmente werden 
erkemlbar: A I Anterme l, A~ Antenne 2, Md Mandibel, Mx I Maxille I, Mx 2 Ma- 

xille 2, Th I Thoraxsegment I. Die Pfeile weisen auf die Grenze zwischen 
ektoteloblastisch und nieht-ektoteloblastisch gebildeten Zellen 

gr6Bere, die h in tere  kleiner.  Die vorderen  Zellen b i lden  die I{eihe X I I I ,  
die h in te ren  die Reihe XIV.  Die E T  haben  ihre typ isehe  te loblas t i sehe  
Tgt igke i t  eingestell t .  

Dann  te i l t  sich die Reihe  X I I I  yon innen naeh  auBen und  fas t  
gleiehzeit ig e X I I ,  ganz kurz danach  eXIV.  Die Zone der  groBen Kerne  

24 Z. ]VIorph. Tiere, Bd. 67 
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Abb. 29. Hinterende eines Keimstreifs. Teilung der e-Reihen XII, XIII und XIV; 
reehts eXIII~ und eXIVed 2 in Anaphase, links eXIII~ in Telolohase 

von e X I I I  ist immer noch ganz deutlich schon auf den total gefi~rbten 
unpr/iparierten Embryonen als ein heller Streifen zu erkennen (Abb. 29). 
X I I  teilt sieh ahnlich wie die vorhergehenden Reihen. X I I I  teilt sieh 
ini~qual, der vordere Kern ist viel kleiner als der hintere, der telo- 
blastenahnliches Aussehen hat. XIV teilt sieh untersehiedlieh, e 1 fast 
~qual, der vordere Kern ist etwas gr6ger, % ebenfalls fast ~qual, aber 
der hintere Kern ist grSger, es ist der gr6gte Ektodermkern der 
ganzen Hinterregion. ca, e~ und alle weiteren Kerne bis aul~en teilen 
sieh abet stark in/~qual. Der naeh hinten abgegebene Kern ist klein, 
f/~rbt sieh sehr dunkel an und hat dadureh das Aussehen der kleinen 
Kerne, die sieh hinter der ET-Reihe im Telsonbereieh befunden haben. 
In  dieser Region haben sieh die Zellen lebhaft vermehrt. Das Proeto- 
daeum beginnt sieh einzusenken. Dureh die diehte Ansammlung gleieh- 
artiger Kerne ist es nieht ganz leieht, die zur Reihe eXIVed geh6- 
rigen Kerne zu identifizieren. Meist liegen sic aber genau in einer Reihe, 
kurz naeh der Teilung an der Oberfl~ehe, naeh der n/~ehsten Teilung 
dureh die Zellen von XIVb in die Tiefe verdr/~ngt. 

Die 2. Teilung der e-Reihe X I I  ffihrt zu Bildung yon 4 Ektoderm- 
zellreihen. Aueh die beiden Reihen yon eXl I I  teilen sieh von innen 
naeh auBen dutch. Die hintere Reihe mit den groBen Kernen teilt sieh 
friiher als die vordere Reihe, beide Reihen teilen sieh etwas frfiher als 
die beiden Reihen yon eXII.  Die grogen Kerne der e-Reihe XI I I ed  
teilen sieh nieht ganz /iqual, bei el--e a ist der vordere Kern etwas 
kleiner, ab e~ dagegen der hintere. 

24* 
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Abb. 30. Teilungen der letzten 3e-Reihen. Analysen yon Keimstreifhinterenden 

Die 2. Teilung der  e -ge ihe  X I V  ist  wie die 1. ganz unterschiedl ich.  
l~berhaup t  als erste Zelle der  le tz ten  drei  e -ge ihen  te i l t  sich eXIVcd~ 
zum z w d t e n  Mal. Danach  te i len sich die inneren Zellen yon  eXIV~b,  
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und zwar e 1 und e 2 wieder fast ~qual, e a % usw. wie bei der 1. Teilung 
ganz ingqual: Die hintere Zelle ist klein, mit  dunkel angef/~rbtem Kern, 
der den Kernen des Telsonbereiehs/~hnelt. Es kann kein Zweifel bestehen, 
dag diese Zellen zur Bfldung des Telsons beitragen. Abb. 30 zeigt einige 
Analysen yon Teilungen der letzten 3 e-Reihen in ehronologiseher Reihen- 
folge. Diese Analysen sind so zeitraubend, da6 ieh mieh znweilen mit  
dem Naehweis von nur je 1--2 Teilungen pro Kern begniigt habe. 
Sowieso gibt es ffir die Einordnung der Zellen keine andere Deutungs- 
m6gliehkeit. 

V. Die Mesoteloblasten (MT)  und ihre Derivate 

1. Differenzierung der MT-Mutterzellen 

Bald naehdem die ersten kleinen und diehter zusammenliegenden 
Kerne das Gastrulationszentrum markieren, werden 4, 5 oder 6 grSBere 
Kerne deutlieh, die in einer etwa hufeisenf6rmigen Figur das Gastrula- 
~ionszentrum umgeben (Abb. 9, 10A). Die Figur ist nieht ganz konstant,  
die Zahl dieser Kerne nieht immer sieher bestimmbar. Diese grogen 
Kerne sind mit  ziemlieher Sieherheit die Schwesterkerne der k]eineren, 
zentripetal zum Gastrulationszentrum abgegebenen Kerne (s. Kap.  I2b).  
Fast  immer sinken zuerst 2 kleine Kerne genau im Zentrum unter die 
Blastodermoberfl/~che ein. Kurz danaeh sind aueh die groBen Kerne etwas 
eingesunken (Abb. 31). Es beginnt die Gastru]ation, deren genauer Ver- 
lauf nicht Ziel meiner Besehreibung ist. Es immigrieren dabei bis auf 
die I~ingzellen fast alle Zellen der Blastoporusregion. Gleiehzeitig 
wandern die ET-Halbreihen um die Blastoporusregion herum. 

W/~hrend dieser Zelleinwanderungen, -verlagerungen und intensiven 
Zellvermehrungen im Blastopornsbereich und in der gastrulierenden 
Mesentodermmasse ist es natiirlieh sehr sehwierig, bestimmte, cyto- 
logisch nieht besonders deutlieh ausgezeiehnete Kerne im Auge zu be- 
ha]ten. Es seheint aber, dag die 4 - -6  grogen Kerne nach ihrem Ein- 
sinken zuerst ihre Position kaum ver/~ndern. 4 Kerne bewegen sieh dann 
dicht unter der Oberfl£ehe bis zu den Ringzellen nnd hinter die ET- 
Halbreihen. Nach der Abgabe der ersten ET-Derivate,  also noeh vor dem 
Zusammensehlug der beiden ET-Italbreihen, sind immer mit Sieherheit 
jederseits 2 gro6e Kerne identifizierbar, die nnmittelbar unter tier Ober- 
fl/~ehe hinter dem 2. und dem 5. ET liegen. Die vordere Zelle hinter 
ET 2 nenne ich MT I, die hintere Zelle hinter ET 5 nenne ich MT I I  
(Abb. 32). 

Meistens sind noch weitere groge Kerne erkennbar, die mit  der 
Mesentodermmasse tiefer eingesunken sind. Die Ident i t£t  dieser Zellen 
ist im weiteren Verlauf der Gastrnlation nicht zu bestimmen. 
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Abb. 31. Immigration der ersten Zellen. Totalzeichnung und Schnitt. Immigrierte 
Kerne schwarz bzw. mit gestricheltem Umril3 gezeichnet. Die Schnittfiihrung ist 

durch die Linie bezeichnet 

2. Die Teilungen der MT-Mutterzellen 

Wenn jederseits etwa 2--3 Kerne der I. ET-Derivatereihe abgegeben 
worden sind, refit sich MT I (Abb. 32). Die Spindel steht nach hinten 
und etwas nach innen. Die Teilung ist in~qual. Der vordere Kern 
(MT I l) hat kurz nach der Teilung die GrSBe des Mutterkerns wieder 
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Abb. 32A u. B. Teilung yon MT I. A Links in Metaphase. B Rechts in Prophase, 
links in Anaphase 

erreicht  und  l iegt  an  dessen Stelle. Der  h in tere  K e r n  (MT 1 2) is t  viel  
kleiner.  E r  ver l~ger t  sieh oft  un t e r  den groI~en vorderen  Kern .  Der  
kleine K e r n  is t  bis zur n/ ichsten Tei lung des vorderen  gro•en K e r n s  
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immer wiederzuerkennen (Abb. 33a, 34). Sein Chromatin ist in regel- 
mggig kleinen Punkten konzentriert. Diese Struktur zeiehnet anch die 
sp/~teren MT-Derivate aus. 

Zuweilen nimmt MT I I  erst naeh der Teilung yon MT I seine defini- 
tive Position hinter ET 5 ein. Im Stadium 1 4 + 4  bis I I  2 d-2 teilt sieh 
MT I I  (Abb. 33b, 34). Die Spindel steht meistens parallel zur ET-Reihe, 
aber so geneigt, dab der vordere inhere Toehterkern etwas tiefer liegt 
als der hintere. Die Teilung ist schwach in/~qual, der hintere 5~ul3ere 
Kern ist wenig grSger als der vordere innere. Der hintere/~ul3ere Kern 
liegt naeh der Teilung hinter ET6, seine Zelle wird zum 4. Mesotelo- 
blasten (MT~). Der vordere innere Kern gelangt hinter ET4, seine Zelle 
ist MT I [  1. 

Als n£chster refit sich, etwa im Stadium I I  3 @ 3 der vordere groge 
Kern der Mesoteloblastenmutterzelle MT I 1 (Abb. 35A). Die Spindel 
dieser Teilung steht parallel zum mittleren Tell der ET-Reihe. Sie ist 
sehwaeh geneigt, so dab der/~ugere Tochterkern etwas tiefer liegt als 
der innere, beide aber direkt unter den gingzellen. Beide Kerne sind 
etwa gleieh grog. Der/~uBere Kern (MT I 12) ist aul3erdem etwa so grog 
wie der nnmittelbar neben ibm liegende Kern yon MT I I  1. Es ist daher 
sehr sehwierig zu entseheiden, weleher der beiden Kerne sp/~ter den 
3. Mesoteloblasten bildet. Auf Grund der Durehsieht yon 40 Teilungs- 
stadien yon MT I I  und yon 19 Teilungsstadien yon MT I 1 bin ich zu 
folgendem Ergebnis gekommen: 

Der Kern yon MT I I  1 liegt immer etwas tiefer als der yon MT I 12, 
am seitliehen Rand des gastrulierten Materials. Auf Stadien kurz naeh 
der Teilung von MT I 1 ist MT I I  1 oft etwas nach vorn verschoben 
unter den ET a. 

Der Kern von MT I 12 liegt hSher, direkt unter den oberflachliehen 
Ringzellen und fiber dem gastrulierten Material, auf einer gedaehten 
Verbindungslinie zwischen MT I l l  und MT I I  2. Es ist fast sicher, dab 
MT I ]2 den 3. Mesoteloblasten bildet. 

In diesem Stadium wandern die Ze]len der Mesentodermmasse aus 
der Blastoporusregion in den Dotter oder nach vorn unter die vor den 
ET liegenden Ektodermzellen. Es bleiben an ihrem alten Platz hinter 
den ET die 3 Kerne yon M T I  11, M T I  12=MTs nnd M T I I 2 = M T  4 
(Abb. 36). Der kleine Kern tier ersten Teilnng yon MT I und der 
vordere Kern der ersten Teilung yon MT I I  verlassen ihre Position. 

Abb. 33. Stadium 1 4 d- 4. Totalzeichnung nnd Sohnitte. Die Lage der Schnitte ist 
dureh die Linien a und b bezeichnet. Vom gastrulierten Material sind nut MT 11 
und MT I I m i t  gestricheltem Umril3 eingezeiehnet. MT II rechts in Prophase. 

gen 2 der 4 Zellen, die wahrscheinlich zum Genitalrudiment werden 
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Abb. 34 Au.  B. Teilung yon MT II.  A Links in Metaphase, rechts in spBter Anaphase, 
MT I I  2 ist aul~erhalb des SchBrfenbereichs. B links in Metaphase, rechts in Telophase 
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Abb. 35. Teilung von MT 11 (A) und MT~ (B). Die MT und ihre Derivate punktiert, 
die ET und ihre Derivate wei• gelassen 

Sie wandern wahrscheinlich nach vorn aus, ohne d~B sie welter zwischen 
den Kernen des Naupliusmesoderms identifizierbar w£ren. 

3. Bildung der MT-Derivatereihe (m-Reihe) (3) 

Als n~chste Zelle teilt sieh MT 4 (Abb. 35B). Die Spindel dieser 
Teilung steht stefl ins Inhere des Eies und etwas nach vorn gerichtet. 
Der hintere, dicht unter der Oberfl~che liegende Kern behBlt seine alte 
Position. Der vordere Kern sinkt unter die ET-Zellen. Ich nenne ihn 
m(3)1. Er liegt anfangs unter ET 4 oder s. Er ist nur wenig kleiner als 
der hintere Kern, die Teilung ist also noch fast Bqual. Tn diesem 
Stadium I I I  3 -~ 3 ist die Hauptm~sse des sp~teren Naupliusmesoderms 
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Abb. 36. Stadium II 4 + 4. Totalpr~parat. MT im Bogen hinter den ET. N m  Nach 
vorn auswanderndes Naupliusmesoderm 

bereits vor die Region der 1. Maxille gelangt. Die unter den Ektoderm- 
reihen des Keimstreifs liegenden Vitellophagen sind dnreh die unregel- 
mgBige Form ihres Kerns yon den rundliehen bis elliptisehen Meso- 
dermkernen untersehieden. Es ist daher mSglieh, den unter die ET ge- 
sunkenen vorderen Kern auf allen Prgparaten zn identifizieren. Er 
wandert am Augenrand des Keimstreifs unmittelbar unter den Ektoderm- 
zellen naeh vorn und bezieht unter den E-Reihen (3)a und b eine 
feste Position. Dort teilt er sieh erst im Stadium V 5 + 5 wieder, und 
zwar parallel znr l~eihe, so dab beide Kerne, ein innerer etwas grSBerer 
und ein ~uBerer etwas kleinerer Kern, nebeneinander unter den Reihen 
(3)a und b liegen (Abb. 39C, D). 

Naeh MT~ teilt sieh MT I l l ,  etwa im Stadium I I I  4 + 4  (Abb. 37A 
u. B). Die Spindel dieser Teilung ist parallel zur ET-Reihe. Die Toehter- 
kerne sind nieht gleich groG, der innere Kern ist immer geringfiigig 
kleiner als der /~ugere. Der innere Kern liegt hinter ET 1, die Zelle 
ist der erste Mesoteloblast (MT1). Der ~u6ere etwas grSBere Kern liegt 
hinter ETa, die Zelle ist der 2. Mesoteloblast (MT2). Erst jetzt ist also 
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Abb. 37A--C. Teilung yon MT I~l und NT 3 
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Abb. 38. Di~gramm der Teilungen der MT-Mutterzellen und der ersten MT-Teilungen 

die Reihe yon jederseits 4 Mesoteloblasten vollst/~ndig. Die beiden MT 1 
liegen neben der Mittellinie dieht zusammen. Sie haben die kleinsten 
Kerne der Reihe. Die mittleren Mesoteloblasten MT 2 und MT 3 liegen 
nebeneinander hinter ET a und ET4, der &ul~ere MT 4 liegt etwas weiter 
auBen hinter ETG. 

Kurz nach der Teilung yon MT I 11 in die beiden Mesoteloblasten 
MT 1 und MT 2 teilt sieh MT a (Abb. 37C). Diese Teilung folgt so dieht, 
daB, wenn ?¢[TI 11 in Anaphase ist, MT 3 in Prophase sein kann 
(Abb. 37B) oder MT I 11 in Telophase und MT~ in Metaphase. Die 
Teilung yon MT 3 ist in~qual. Die Spindel steht wie bei der Teilung yon 
MT 4 naeh innen und vorn, der vordere Kern m(3)2 ist aber viel kleiner 
als der hintere Kern. Der vordere Kern ist rund, dunkel, mit punkt- 
artig konzentriertem Chromatin. Er wandert vor dem Mesoteloblasten 
unter dem Ektoderm naeh vorn. Sein endgOltiger Platz ist unter den 
Reihen (3)e und d. 

Als n~ehste Zelle teilt sieh MT 4 (Stadium IV2-k2)  (Abb. 39A). 
Wieder wie aueh bei allen Iolgenden Teilungen der Mesoteloblasten ist 
die Teilung in&qual. Der kleinere dunkle Kern m(3)3 wandert naeh vorn. 
Er legt sieh seitlieh neben den yon MT 3 stammenden Kern m(3)2 unter 
die Reihen (3)e und d. Die hisher besehriebenen Teilungen der beiden 
Mesoteloblastenmutterzellen his zu dieser Teilung sind in Abb. 38 dia- 
grammatiseh dargestellt. 
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Abb. 39 A--E.  NT-Teilungen. Stadien: A Stadium I I I  5 ÷ 5. B Stadium V 3-4-3. 
C Stadium V 5 -4- 5. D Stadium V 4 + 5 .  E Stadium V I I 5 + 4 .  Die Grenzen 
zwischen den vorderen Ektodermzellreihen sind durch Linien eingezeichnet, die 
Abstammung der m-Zellen von den MT ist punktiert dargestellt, gen die 8 Zellen 

des Genitalrudiments, nur bei E eingezeiehnet 

4. g i l d u n g  der  m-Re ihen  I b i s  X I I  

Die ge ihenfo lge  der wei teren Tei lungen der  MT is t  MTa, MT2, MT 1 
und  MT4o Die kleinen Kerne  al ler  4 Tei lungen legen sich nach  ihrer  
W a n d e r u n g  nach vorn  un te r  die Abk6mml inge  der  I.  ET-Der iva te re ihe  
(Abb. 39E).  Es  is~ dies wohlgemerk t  die erste vol ls tgndige Reihe von 
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jederseits 4MT-Derivaten,  die yon je einem der 4 M T  abgegeben 
wurden. 

In  gleieher Weise bilden sich die MT-Derivatereihen mit  jederseits 
4 Zellen unter der II . ,  unter der I I I . ,  unter der IV. ET-Derivatereihe 
usw. (Abb. 39). 

Die MT-Derivate werden spgter abgegeben als die ET-Derivatereihe, 
unter die sic sich lagern. Sie mfissen also ein Stfiek unter den Ektoderm- 
reihen naeh vorn wandern. Sie erreiehen ihre Ektodermreihe erst, wenn 
diese sich zum ersten Mal bis auf~en durchgeteilt hat  und die inneren 
Zellen kurz vor oder in der zweiten Teilung sind. Von den ET sind 
dann sehon 3 e-Reihen mehr abgegeben worden. 

Ab dem Stadium I I I  3 -k 3 werden direkt unter der Oberfl/~ehe in HShe 
der Reihe E(2) jederseits 2 Kerne identifizierbar (Abb. 39A). Der inhere 
Kern liegt etwa unter der Zelle E(2)1 , die in Teilung ist, der ~uBere 
unter oder hinter E(2)~. Die beiden Kerne bleiben als einzige symmetriseh 
angeordnete Kerne unter der Reihe (2). Sie bilden das Mesoderm der 
2. Maxille. Woher s tammen diese beiden Kerne ? Es ist nattirlich ver- 
loekend, in ihnen MT 1 2 und MT I I l  zu sehen. Ieh muB abet dazu 
bemerken, dab es unm6glich ist, diese beiden Kerne zwisehen den 
w~hrend der Gastrulation unter den yore Blastoporus aus naeh vorn 
wandernden Kernen zu identifzieren. Wenn in der Tat  der inhere Kern 
MT 1 2 ist und der auBere MT I I  l, dann s tammt  alles vor der E-Reihe 
(2) gelegene Mesoderm, also au[]er dem nauplialen aueh das der 1. Maxille, 
nieht yon den beiden MT-Mutterzellen MT I und MT I I  ab. 

Die erste vollstandige l~eihe yon 4 MT-Derivaten legt sieh unter 
die I. Reihe yon ET-Derivaten, die zweite vollstandige Reihe legt sich 
unter die I I .  ET-Derivatereihe. In  gleicher Weise bilden sieh l0 weitere 
m-Reihen. Die 12. Reihe legt sieh unter die XI I .  Reihe von ET-Derivaten. 
Die Reihenfolge der ET-Teilungen bleibt ungefi~hr die gleiehe. Fast  immer 
ist es der MT3, der sieh zuerst teilt, kurz danaeh MT 2. Es kann sieh 
dann, wie zu Anfang, MT 1 teilen. Oft ist aber MT 4 frtiher als MT 1 geteilt. 

5. Bildung der m-Reihen X I I I  und X I V  

Nach der Abgabe der 12. vollst~ndigen Reihe yon MT-Derivaten teilt 
sieh zuerst MT 8 (Abb. 40A). Die Spindel steht parallel zur Medianen, die 
Teilung ist in/~qual. Der kleinere Kern liegt aber hinten. Der grSBere 
Kern r/iekt naeh vorn unter die AbkSmmlinge yon eXI I I ,  der kleinere 
Kern bleibt an der Stelle der Mutterzelle unter den AbkSmmlingen 
yon eXIV. In  gleieher Weise teilt sieh MT 2 (Abb. 40B). Die beiden 
inneren MT 1 liegen nach der Abgabe ihres 12. kleinen Kerns naeh vorn 
direkt an den Seiten des sich bildenden Proetodaeums. Die Spindel der 
]3. Teilung steht daher sehr~g naeh innen. Der vordere grSBere Kern 
riickt zur Medianen, so dab die beiden m X I I I  1 wieder dicht zusammen- 
liegen. Der hinterc kleinere Kern bleibt an der Seite des Proctodaeums. 
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Abb. 40. Bildung der m-Reihen X I I I  und XIV. Die Grenzen zwischen den 
hinteren e-Reihen sind durch Linien eingezeichnet. Proctodaeum punkt ier t  

Manchmal als ]etzter der MT-Reihe, oft aber vor MT1, teilt sich 
MT 4. Die Teilung ist nut  wenig in£qual. Der vordere Kern ist etwas 
grSBer, der hintere Kern kleiner, der Unterschied ist aber bei weitem 
nieht so groB wie bei MTa oder MTe. 

25 Z. Morph. Tiere, Bd. 67 
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Nach dieser Teilung h~ben sich 14 Reihen yon je 8 Mesoteloblasten- 
abkSmmlingen gebfldet. Aul~erdem liegen unter der E-Reihe (3) die 
AbkSmmlinge yon 6 Zellcn, die nachweislich yon den beiden MT a und 
MT 4 abstammen, und unter der E-Reihe (2) die AbkSmmlinge yon 4 Zel-. 
len, die wahrscheinlich, wenn auch nicht ganz sicher, yon MT I und 
MT II  abstammen. 

Das Schicksal dieser m-Reihen wird im 3. Tell der Arbeit verfolgt. 

E .  D i s k u s s i o n  

I. Furchung 

Bei der Diskussion der Furchung spielte immer die Frage eine 
grol~e l~olle, ob es sich um totMc oder superfizielle Furchung handelt. 
Diese diagnostische Eintcilung hat sich oft Ms schwer durchfiihrbar 
erwiescn. Gerade bei den Crustacea gibt es viele als ,,~berg~nge" 
bezeichnete Grenz- oder Zwischenfi~lle, die kaum in die eine oder andere 
Rubrik eingeordnet werden k6nnen. Man denke nur an die ganz ver- 
schiedenen, in kein gemeinsames Schema zu bringenden Furchungs- 
arten, die ffir die Eucyphidea beschrieben worden sind, also fiir Ver- 
treter einer eng umrissenen Gruppe unter den Decapoda Natantia 
(Weldon, 1892; Gorham, 1895; Ishikawa, 1903 ; Aiyer, 1949; K. B. Nair, 
1949; Sollaud, 1922; Weygoldt, 1961). Hier k6nnen reale Unterschiede 
vorliegen. Erfahrungsgemiil~ kann man aber zwei Mlgemeine Einschri~n- 
kungen machen. 
- -  Die Schwicrigkeiten bci der Bearbeitung der ersten Stadien dotter- 
reicher Eicr k6nnen leicht zum ZerstSren oder Ubersehcn vorhandener 
Zellgrenzen ffihren. 
- -  Uber die Existenz yon Zellgrcnzen li~Bt sich lichtmikroskopisch nicht 
immer einwandfrei entscheiden. Das gilt auch ffir das Blastoderm, etwa 
bei der Frage, ob und wann Zellgrenzen gegen den Dotter gebildet 
werden. 

Nach dem geltenden Schema ist das Ei von Diastylis ,,centro- 
lecithal" und die Furchung ,,supcrficiell". 

Wichtiger und durch lichtmikroskopischc Methoden leichter 16sbar 
scheint mir die Frage, ob in den ersten Teilungen ein bcstimmtes 
Muster eingehalten wird und ob es zu ciner frfih erkennbaren Sonde- 
rung der Keimanlagen, evcntuell noch vor der Bildung eines Blasto- 
derms, kommt. Wenn wir nur die Peracariden ins Auge fassen, finden 
wir erstaunliche Unterschiede. 

Ffir Gammarus (Weygoldt, 1958) und ffir Heterotanais (Scholl, 1963) 
ist angegebcn, dab nach 2 meridionalen Teilungen die 3. Teilung i~qua- 
torial ist. 4 groBe Blastomeren an einem Pol sind durch tiefe Furchen 
yon 4 kleinen Blastomeren am anderen Pol getrennt. Bei Heterotanais 
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1/il~t sich die Entwicklung noch bis zu einem 28-Zellenstadium verfolgen, 
dann sind die Teilungen nicht mehr geordnet. Von Anfang an drfickt 
sich in beiden F/illen eine polare Dffferenzierung aus. Nach den Angaben 
McMurrichs (1892, 1895) zeigen die Eier yon Jaera auch ein ganz be- 
stimmtes Teilungsmuster. 

Bei anderen Isopoden und bei Mysidaceen scheinen dagegen die 
ersten Teilungen im Inneren des Dotters nicht genau festgelegt zu sein. 
Alle Energiden wandern zur Oberfl/iche. l~ber die Art dieser Wanderung 
divergieren abet die Aussagen. Bei den Mysidaceen Hemimysis (Manton, 
1928, S. 367) und Mesopodopsis (K. B. Nair, 1939, S. 193) sowie bei den 
Isopoden Irona (S. G. Nail  1956, S. 3) und Asellus (Weygoldt, 1960, 
S. 344; L/inge, 1958, S. 166) sollen die Energiden bereits yon Beginn der 
Auswanderung an eine Eiseite bevorzugen und sie in grSBerer Zahl 
erreichen. Dem stehen gegenfiber die Aussagen und Abbildungen yon 
Petriconi fiir Neomysis (1968, Abb. 1), Kajishima ffir Megaligia (1952, 
Abb. 2) und besonders yon Str6mberg ffir Idotea (1965, Abb. 1) und 
Limnoria (1968, Abb. 2 und 3). Hier sind die Kerne und die sie um- 
gebenden PlasmahSfe im 16- bis 32-Zellenstadium, wenn sie gleichzeitig 
an der Oberfl/iche erscheinen, noch gleichm/iBig verteilt. Erst danach 
wird der vegetative Pol durch dichtere Zellansammlung erkennbar. 
Diese Darstellung stimmt mit meinen Beobachtungen an Diastylis 
fiberein. 

Ich habe versucht, die ersten 3 Teilungen auf ein einheitliches 
Prinzip zurfickzuffihren, fiir dessen Beschreibung die Wirkung einer 
polaren Organisation des Eies nieht n6tig w/ire (was natfirlich das 
Vorhandensein einer pr/iformierten Polarit/it, eventuell in der Eirinde, 
nicht ausschlieBt). Kerne und PlasmahSfe weichen nach der Teflung 
in Spindelrichtung auseinander. Sie legen bis zur n/ichsten Teflung eine 
bestimmte Strecke zurfick. Sie teilen sich mit ihren Spindeln recht- 
winklig zur alten SpindeMchtung und parallel zur Eitangente. Ob diese 
Beschreibung /idaquat ist, kSnnen nattirlich nur Experimente, etwa 
Pressen des Eies, Verlagern der Furchungsenergiden dutch Zentrifugieren 
u.a., erweisen. 

Erst ab der 6. Teilung zum 64-Zellenstadium macht sich eine Diffe- 
renzierung bei Diastylis bemerkbar, und zwar durch die retardierte 
Teilung zweier Zellen. Auffallend ist, dab die erste Differenzierung 
nach dem Eindringen der Energiden in die periplasmatische Schicht 
auftritt. Str6mberg (1965) machte die gleiche Beobachtung bei Idotea: 
Die Energiden dringen im 16-Zellenstadium ins Periplasma ; in der 7. Tel 
lung bleiben 4 Zellen in der Teilung zuriick. Str6mberg vermutet: 

- -  Die Energiden sind bei ihren Teflungen im Inneren des Eies noch 
nicht differenziert, ,,probably they are omnipotent". 

25* 
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- - Z u r  ersten Differenzierung kommt cs durch das Eindringen dcr 
Energiden ins Periplasma, ,,the nuclei may now be influenced by this 
layer and conversely they may work upon i t"  (S. 426). 

Ich erinnere daran, dab bei Daphnia-Eiern nach Zentrifugierung 
zwar die Wanderung der Energiden an die Oberflgche vom Normalfall 
abweicht und das ,,determinative" Fnrchungsmuster vSllig gest6rt sein 
kann, dag aber trotzdem die Polaritgt des Eies erhalten bleibt (Kaude- 
witz, 1950). Wahrschcinlich sind die eine Differenzierung bestimmenden 
Faktoren in der nicht verlagerbaren Eirinde zu suehen (Kfihn, 1965, 
S. 357). 

Sehr viel weniger klar als bei Diastylis und anderen Crustaeeen ist 
die Wanderung der Energiden im Insektenei vom Ort der ersten Teilung 
zur Eioberfl~ehe (Sauer, 1966). Wegen der wellenfSrmig vom Oft der 
ersten Teilung ausstrahlenden Teilungsfolgen, die selbst kernlose Plasma- 
hSfe ergreifen (Mahr, 1960a), hat man ein fibergeordnetes physiologisehes 
Furchungszentrum postuliert (s. Krause und Sander, 1962). Bei Insekten 
und bei anderen Antennaten (Chilopoden: Heymons, 1901 ; Zograf, 1883; 
Symphylen und Pauropoden : Tiegs, 1941, 1947 ; Diplopoden: Dohle, 
1964) bleiben bereits Dotterzellen im Inneren des Eies zuriiek. Dagegen 
gelangen bei den meisten, vielleicht bei allen Malakostraken erst si~mt- 
liche Kerne an die Peripherie, bevor die Immigration beginnt. Trotz 
dieser Verschiedenheiten zeigen sich mSgliche Parallelen, die zu experi- 
mentellen Ans~tzen bei Malakostraken ffihren kSnnten, in zwei gesicher- 
ten Tatsachen der Insektenembryologie: 
- -  Eine bis zum friihen Blastoderm erhalten gebliebcne Omnipotcnz 
von Furchungskern plus Itofplasma, bei der Libelle Platycnemis dutch 
Bestrahlung yon Furchungskernen (Seidel, 1932) und beim Kartoffel- 
kiifer Leptinotarsa decemlineata durch Transplantation yon Furchungs- 
und Blastodermkernen in entkernte Eier (Schnetter, 1967) nachgewiesen. 
- -  Das bei manchen Insekten am hinteren Eipol liegende und ffir den 
AnstoI~ zur Differenzierung unentbehrliche Bildungszentrum, das dutch 
Kerneinwanderung aktiviert wird (Platycnemis: Seidel, 1936; Ischnura: 
Schanz, 1965; Gryllus: Mahr, 1960b; Euseelis: Sander, 1960; Waeht- 
liella: Gcyer-Duszyfiska, 1959; Wolf, 1969). Bei manchen Insekten 
gliedern sich an diesem Pol zuerst die Keimzellen aus (s. Johannsen 
und Butt, 1941, S. 35). 

Bei vielen ,,niederen" Krebsen spielt der vegetative Pol eine ghnliche 
Rolle. Die Zelle, die diesen Pol besetzt, wird zur Urkeimzelle (Cladocera : 
Kiihn, 1913; Baldass, 1937, 1942; Kaudewitz, 1950; Copepoda: Haecker, 
1897; Amma, 1911; Fuchs, 1914; Jacobs, 1925). Stets wird yon einer 
Teilungstriigheit dieser Zelle und oft auch der benachbarten Zelle berich- 
tet. Auch bei einigen Malakostraken mit holoblastischer t~urchung 
(Euphausiden: Taube, 1909; Luci/er: Brooks, 1882) wurden am vege- 
tativen Pol 2 Zellen mit retardierter Teilung beobachtet. 
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Es liegt sehr nahe, bei Diastylis eine der beiden retardierten Zellen 
im l~lbergang vom 32- zum 64-Zellenstadium fiir die Urkeimzelle zu halten; 
desgl, die beiden Zellen, um die herum im ca. 120-Zellenstadium dureh 
in/~quale Teilung der umgebenden Zellen mit radial gestellten Spindeln 
tin Kranz yon Zellen mit kleineren Kernen abgegeben wird; desgl, die 
beiden zuerst immigrierenden Zellen; desgl, naeh der Gastrulation 4 Zel- 
len mit dunklem, runden Kern (Abb. 33, gen.); desgl. 4, sparer 7 oder 
8 Zellen mit ebensolehen Kernen, die bei beginnender Keimstreifbildung 
in HShe der E-l~eihe (3) gelagert sind (Abb. 39E, gem). Ieh mug aber 
einsehr/tnken, dag as mir noeh nicht gelang, den gemeinsamen Ursprung 
dieser Zellen sigher nachzuweisen. Es blieben Ltieken in der Identifikation 
zwisehen 62-Zellenstadium und 120-Zellenstadium und w/~hrend der 
Gastrulation. 

Die Frage naeh dem Sehicksal einzelner Zellen fiihrt uns zur Frage 
des Eityps. 

II. Eityp 
J~hnlieh wie fiir die Furchung gibt es f~r den Eityp und fiir den 

Entwicklungsverlauf eine klassische Einteilung : determinativ oder regula- 
tiv (nicht determinativ). Dieser Untersehied ist bis in jtingste Zeit oft 
akzentuiert worden (s. Seidel, 1966). 

Es hat sieh abet gezeigt, und gerade bei Insekten, dab mit dieser 
Einteilung nicht der gesamte Entwicklungsgang und auch nicht ein 
1/~ngerer Zeitabsehnitt charakterisiert werden kann. 

Jede ,,normale" Entwicklung ist letzten Endes determinativ, d.h. ein 
Spezialfall unter den mSglicberweise experimentell realisierbaren Gestalt- 
folgen. Der Untersehied, ob die Potenzen eines Eibereichs bereits stark 
oder ob sie weniger stark eingeengt sind, ist fliegend und abh/~ngig yon 
der Zeit, vonde r  Definition und yon dem angewandten experimentellen 
Instrumentarium. Selbst sehr stark determinierte Gewebe wie die Ima- 
ginalscheiben der holometabolen Insekten sind unter bestimmten Be- 
dingungen ,,transdeterminierbar" (Hadorn, 1965), und die fiir ihre 
Mosaikentwieklung bekannten Keime yon Tubi/ex k6nnen das gesamte 
yon Teloblasten gebildete Ektoderm dutch Regulation ersetzen (Penners, 
1937). 

Aufgabe der beschreibenden Entwieklungsgeschichte diirfte also nicht 
eine Pauschalrubrizierung sein, sondern: exakt Ort und Zeitpunkt zu 
bestimmen, an dem eine neue Differenzierung auftritt ;  Aufgabe des 
entwieklungsmeehanisehen Experiments, wann und yon wo aus die 
Bedingungen f~r diese Differenzierung gesehaffen werden. Bei genfigen- 
der Vorsieht kann also die Besehreibung Hinweise fiir den Ansatz 
experimenteller Arbeit geben. 

Bei Diastylis ist besonders auffallend, dab die Differenzierungen, 
die sieh in versehiedenen Etappen bemerkbar maehen, nieht immer 
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gleiche morphologische Einheiten erfassen. Sie erfassen einmal bestimmte 
Zellen, dann wieder einen ganzen Zellbereieh. Im 32-Zellenstadium sind 
es 2 Zellen, die in der Teilung zuriickbleiben; im 250-Zellenstadium ist 
die Anzahl und die Anordnung der Zellen im Blastoporusbereich abet 
nieht festgelegt. Zu Ektoteloblasten wird eine individuell schwankende 
Zahl yon Zellen; deren teloblastisehe Teilungen sind abet vSllig festge- 
legt. Die AbkSmmlinge der ~uBeren ET tragen dann wieder zur Ver- 
mehrung der Zellen auf dem dorsalen Hfillepithel bei und verlieren sieh 
dort; die AbkSmmlinge der inneren ET dagegen werden in einer weiteren 
Phase einem strengen Teilungs- und Differenzierungsrhythmus unter- 
worfen. 

Hier seheint ein Widerspruch vorzuliegen, der sich aber auflSst, wenn 
man davon ausgeht, dab ein Areal und nicht eine bestimmte Anzahl yon 
Zellen determiniert wird. Das determinierte Areal kann das eine Mal 
weniger, das andere Mal mehr Zellen umfassen. Entsprechend kann seine 
morphologisch bestimmbare Grenze einmal seh/~rfer, das andere Mal 
weniger seharf umgrenzt sein. Der LSsung dieses Problems kann man 
sicher am besten dutch einen Vergleieh versehieden groBer Eier bei 
einer eng verwandten Gruppe n/~her kommen. 

Die am friihesten differenzierten Krebseier sind die kleinen Eier 
muncher Entomostraken. 2 als Urkeim- und Urentodermzelle gedeutete 
Zellen besetzen bei Copepoden und Cladoceren den vegetativen Pol. 
Aber um diesen Pol herum ist in einem bestimmten Rahmen eine 
,,Regulation" mSglieh. Bei Holopedium gibberum brauchen im 16-Zellen- 
stadium nieht alle 6 prospektiven Mesodermzellen an die Urkeimzelle 
anzugrenzen (Baldass, 1937, S. 422). Bei Cyclops viridis bilden 6--8, 
meist 7 Zellen einen Ring von Mesodermelementen um Urkeim- und 
Urentodermzelle. Fuehs (1914, S. 125) diskutiert, ob die Determination 
und endgfiltige Anzahl dieser Zellen davon abh/~ngt, dab einmal mehr, 
das andere Mal weniger Zellen unter den EinfluB einer ,,polar gelegenen 
Substanzkalotte" kommen. 

Wahrscheinlieh heBe sich die Frage nach dem Unterschied zwisehen 
frfiher und sp/~ter Differenzierung am besten bei den Isopoden disku- 
tieren. Hier sind innerhalb derselben Ordnung Arten mit sehr unter- 
schiedliehen EigrSBen zu linden. Ieh will nut  die M6gliehkeit einer 
solchen Diskussion andeuten; ffir eine eingehende Bespreehung sind die 
bisher mitgeteilten Befunde zu fragmentariseh. Ich beziehe mich nur auf 
Angaben yon MeMurrich (1895), da sie einen Vergleich zulassen. 

Die Gattung Jaera hat kleine Eier yon 190 X 200 ~m. Naehdem die 
Furehungsenergiden die Eioberfl/~che erreieht haben, sind sp~ttestens im 
32-Zellenstadinm 4 Zellen am hinteren Pol differenziert, die McMurrich 
als Vitellophagen bezeichnet. In diesem Stadium sind bereits 3 Soften 
yon Zellen eytologiseh untersehieden. Die Keimanlage ist verh~tltnis- 
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mgBig gro], sie bedeckt bereits bei Beginn der ET-Tgtigkeit fast die 
Hi~lfte des Eies. Es werden also offensiehtlich viele der ausgewanderten 
Energiden an der Bildung der Keimanlage in situ beteiligt, relativ 
wenige bilden die Dotterumhfillung aus. 

Die Wasserassel Asellus hat Eier von ca. 320 × 350 ~m GrSl~e. Hier 
glaubt McMurrich im 64-Zellenstadium 4 kleinere Ze]len unterscheiden 
zu kSnnen. Mit gleicher Deutliehkeit wie bei Jaera ist aber erst nach 
dem 128-Zellenstadium eine Gruppe yon sog. Vitellophagen erkennbar. 
Bei Beginn der ET-Tgtigkeit bedeekt die Keimanlage sehgtzungsweise 
1/4 der Eioberflgche. 

Die Oniseoiden Porcellio und Armadillidium haben grebe Eier yon 
ca. 1 mm Lgnge. Hier erreiehen zwar die Energiden aueh bereits im 
32-Zellenstadium die Eioberflgche, und in einem Stadium von ca. 64 Zel- 
len sollen 4 Zellen durch ihre andere Fgrbbarkeit unterschieden sein; 
aber die Keimanlage kommt erst zustande durch Zusammenseharung 
yon Zellen und intensive Ze]lvermehrung. Die Keimanlage ist im Ver- 
hgltnis zum Eiumfang klein. Nimmt man ein Stadium, bei dem schon 
einige Reihen yon ET-Derivaten gebildet worden sind, so ist das ent- 
sprechende Stadium bei Jaera oder Asellus bei einer kleineren Gesamt- 
zellzahl des Eies verwirklicht, also ,,friiher". Es ist die EntwieklungshShe 
des Keimes nicht mit der Gesamtzellzahl korreliert. Trotzdem dfirften 
die Entwieklungsbedingungen ffir die Keimanlagen aller 4 Gattungen die 
gleichen sein. Denn es resultieren vSllig vergleichbare Keime, und auch 
die Weiterentwicklung ist weitgehend identisch, etwa der Aufbau des 
hinteren Keimstreifs dutch die 21--25 ET und die 8 MT. 

Die Deutung der Zusammenhgnge ist natiirlich nur in einer speziellen 
Untersuehung mSglich. Auffallend ist fiir mich aber eine gewisse 
Parallelitgt zu den friih- und spgtdifferenzierenden Eiern der Insekten. 
Bei den friihdifferenzierenden Eiern der Holometabolen haben wir aueh: 
eine starke Beteiligung von Blastoderm in situ am Aufbau der Keim- 
anlage, d.h. die Proportionen des Keims sind sehon auf das Blastoderm 
projizierbar; geringe Zellversehiebungen auf der Eioberfli~ehe; friih 
erkennbare Sonderung der Blasteme sehon vor der MesodermablSsung; 
flieBenden 1Jbergang zwisehen Keim und Hfillepithel. Dagegen linden 
wir bei den spgtdifferenzierenden Eiern: eine ira Verhiiltnis zur EigrSl~e 
kleine, aus vielen kleinen Zellen gebildete Keimanlage; intensive Zell- 
verschiebungen; eine friihe Primitivrinnenbildung noch vor einer deut- 
lichen Differenzierung der Elemente des Keimstreifs; scharfe Grenze 
zwisehen Keimanlage und Serosa. 

Der Untersehied zwischen den Entwicklungstypen liegt also mehr im 
Zeitpunkt der Manifestation der Differenzierung (dabei Zeitpunkt nicht 
absolut, sondern in bezug auf die Gesamtzellzahl des Eies gemeint) 
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oder in der Anzahl und GrSl~e der zu differenzierenden Zellen im Ver- 
h£1tnis zum pr/~snmptiven Areal als in einem wirklieh qualitativen 
entwicklungsphysiologisehen Untersehied. 

III .  Zellwanderungen 
Zellwanderungen kSnnten den Sinn haben, Zellmaterial in die Region 

eines pr/~formierten oder eines w£hrend der Entwicklung aufgebauten 
Entwieklungszentrums zu bringen. Eine im normalen Gesehehen ge- 
ordnete ,,determinative" Zellverteilung braucht dabei in keinem kaus~len 
Zusammenhang zu diesem Zentrum zu stehen (s. Ergebnisse yon Kaude- 
witz, 1950). 

Leider sind wegen der methodischen Sehwierigkeiten, die im Kapitel 
Voraussetzungen genannt wurden, in besehreibenden Arbeiten Herkunft,  
Riehtung und Ziel wandernden Zellmaterials oft ungewiI]. Gut begrfindet 
seheinen mir folgende Bewegungen im Ei yon Diastylis, die eventuell 
jeweils eine neue Differenzierungsphase einleiten kSnnten: 

1. Die Wanderung der Energiden zur Eioberfl~che. 
2. Die Wanderung der seitlich und hinter dem Zellring um den 

Blastoporusbereich liegenden groBkernigen Zellen, den prospektiven 
Ektoteloblasten, vor den Blastoporus, we sie sich unter Einsehlul~ 
einer mittleren Blastodermzelle zur ET-Reihe zusammenschliel]en. 

3. Die Kontraktion des vorderen Tells des Blastoporusbereichs, wo- 
durch das Gastrulationszentrum exzentrisch wird. 

4. Die Immigration der Mesentodermmasse bis zu ihrer AblSsung yon 
der Oberfl/~che. Dies ist eventuell kein einheitlicher Vorgang, obwohl 
die Gastrulation einphasig im Sinne Siewings (1966) ist. 

5. Die Wanderung der seitlich vor den ET-Zellen liegenden Zellen 
zur Mittellinie und ihre Anordnung in 2 Reihen grol~kerniger Zellen. 
Ob die Zellen der Reihe (1) wandern, ist ungewil~. 

6. Die Verschiebung der ET-t~eihe naeh hinten fiber den ursprfing- 
lichen Blastoporusbereich. Sie kSnnte ,,passiv" durch die Abgabe yon 
ET-Derivaten nach vorne und durch die Teilungen der Keimstreifzellen 
zustande kommen. 

Welche Kr~fte fiir die fibrigen Wanderungen verantwortlich sein 
kSnnten, l~Bt sieh an meinem fixierten Material nicht erkennen. Bei 
Lebendbeobaehtungen w/~re natiirlich besonders auf Str5mungen im 
Dotterbereich zu aehten, die bei den Insekten eine erhebliche t~olle 
bei der Verteilung des Zellmateriuls spielen (Sauer, 1966; Mahr, 1961; 
Sehanz, 1965). 

IV. Ektoteloblasten 
Uber die Entstehung der Ektoteloblasten bei Malakostraken gibt 

es nur eine detaillierte Untersuehung, die ~ishi (1959, 1960) an Deka- 
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podenembryonen durehfiihrte. Die Autorin stellte lest, dal3 die 19 ET yon 
l l Zellen abstammen:  einem mittleren unpaaren ET 0 sowie jederseits 
ET1, ET I I  (teilt sieh zu ET 2 und ET3), ET I I I  (zu ET 4 und ETs), ET IV 
(zu ET 6, ET 7 und ETa) und - -  erst sp/~ter erseheinend - -  ET 9. Von 
diesen 11 ursprfingliehen Zellen sagt ~ishi (1959, S. 287): "These do not 
appear to have originated from a single cell, but to have differentiated 
from the blastoderm cells separately". 

Die MSgliehkeit einer Vermehrung der ET dureh Teilung r/~umen 
aueh ein: Shiino (1950, naeh Oishi, 1959, S. 305) fiir Panulirus und 
Seholl (1963, S. 507) ffir Heterotanais. Demgegeniiber behaupten die 
meisten Autoren, dal3 sgmtliehe ET sieh unabMngig aus Blastoderm- 
zellen differenzieren (Kraifiska, 1936, S. 558: Eupagurus; Manton, 1928, 
S. 370: Hemimysis;-  1934, S. 178: Nebalia; MeMurrieh, 1895, S. 93: 
Asellus; K. B. Nair, 1939, S. 195: Mesopodopsis; S. G. Nair, 1956, S. 8: 
Irona; Str6mberg, 1965, S. 434: Ido tea ; -  1968, S. 133: Limnoria; 
Sollaud, 1922, S. 117: Leander). Alle diese Aussagen sind kaum belegt. 
Sie sind eher als Vermutungen zu werten. Augerdem stogen wit bier auI 
eine prinzipielle Sehwierigkeit, weleher der an fixiertem Material arbei- 
tende Embryologe immer wieder begegenet. Die Genealogie eytologiseh 
noeh undifferenzierter, eventuell aber sehon determinierter Zellen ist 
dureh ein Rekonstruktionsverfahren (s. Kap. C: Voraussetzungen) nieht 
bestimmbar. Die m6gliehen Zusammenh/~nge zwisehen geneMogiseher 
Entstehung, Differenzierung und Determination lassen sieh daher ohne 
Experiment nieht sieher kl~ren. 

Unter  dieser Einsehrgnkung gebe ieh fiir meine eingenen Beobaeh- 
tungen an Diastylis folgende Zusammenfassung: Die Vorl/~ufer der 
Ektoteloblasten miissen in der vorderen Reihe eines Feldes yon grolL 
kernigen Blastodermzellen hinter dem Zellring um das Gastrulations- 
zentrum gesueht werden. Es sind anfangs weniger Zellen in dieser Reihe, 
als sparer ET vorhanden sind. Teilungen wurden beobaehtet, sie sind 
abet in kein Muster einzuordnen und brauehen aueh nieht zu einer 
Vermehrung der Zellzahl der Reihe zu ftihren. Die Zellen der Reihe 
wandern auf beiden Seiten um den Ring und treffen sieh vor dem 
Blastoporus zu einer Querreihe, die sieh aus den beiden Halbreihen 
plus einem anfangs unabh/~ngigen mittleren ET zusammensetzt. Sehon 
vor dem Zusammentreffen der beiden Halbreihen werden yon den 
vorderen inneren ET die ersten ET-Derivate abgegeben. Noeh naeh 
der Abgabe der ersten ET-Derivate sind die hinteren, sparer seitliehen 
/~ugeren Zellen nieht eindeutig zu ET differenziert. 

Daraus sehliel3e ieh mit Mler Vorsieht : Die Zellen der vorderen Reihe 
des grogkernigen Feldes sind nut ffir ihre Wanderung naeh vorne um 
den Blastoporus determiniert. Erst  auf der H6he des Gastrulations- 
zentrums werden sie zu Ektoteloblasten determiniert. Die seitliehen ET 
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werdcn ebcnso wic der mittlere weitgchend unabh~ngig yon ihrer 
genealogischcn Entstchung cingegliedert. 

Dicse Aussage hat  hypothctischen Charaktcr. Eine den Dekapoden 
vergleichbare Genealogie ist bci Diastylis auszuschlicBen. 

V. Elctodermreihen vor den E T 

~bcr  Differenzicrung und evcntuelle Determination dcr vor den ET 
und dercn Derivatcn gclcgcnen Zcllreihen bin ich viel sichcrer. Dicse 
l~eihen, besondcrs deutlieh l~eihe (2) und (3), schliel3cn sich sp~tcr als 
die ET-Reihc zusammen. Man hat also in der ET-Rcihe und den 
ET-Derivaten eincn dirckten Bezugspunkt ffir r~umlichc und zeitliche 
Anordnung der davor liegenden Zellen. In  der Anordnung dicser Zellcn 
w~hrend der Wanderung und bci evcntuell auftrctenden Tcilungen ist 
kein festgelegtes Muster zu erkennen. Man kann nicht einmal die 
rechte und die linkc Seite desselbcn Keimstrei/s vergleichen. Trotzdem 
kommt es zn stets dem gleichen Ergcbnis: Es ordnen sich vor die 
ET-Derivate zucrst 2 Reihen yon grol3kernigcn Zellen. Die vorderc 
Reihe (2) tcilt sich zuerst, dann die hintere (3) in eincm fcstcn 
Tcilungsrhythmus. Ich werte das als Hinweis daffir, da$ bei der Wande- 
rung die groBkernigen Zellen nur ,,pr~determiniert" sind und erst bei 
Erreichen ihres Bestimmungsortes gleichzeitig mit  der von innen nach 
auflen laufenden Teilungswellc zu den E-t~cihcn (2) und (3) dctcrminiert 
wcrden. Daffir spricht auch, dab fibcrzi~hligc Zellcn zwischen den Reihen 
vorkommen k6nnen, aber im Lauf der Entwicklung offenbar eliminiert 
werdcn. 

Die E-Reihen (3), (2), (1) und (0) sind nicht-cktotcloblastischen 
Ursprungs. Was heiBt das ? Selbstverst~ndlich k6nnen, wenn wir in der 
Entwickhng  his auf frfiheste Stadien zurfickgehcn, einige Zellen der 
E-Reihen (2) und (3) Schwcstcrzcllcn yon Ektotcloblastenzcllcn sein. 
Abet diesc Teilungen mfisscn vor dcr Determinierung der ET-Zcllcn zu 
ihrer Funktion als Tcloblasten stattgcfundcn haben. Die Determinierung 
einer Zellc zu ciner Zellc der E-Reihe h~ngt mchr yon ihrer zuf~lligen 
Zugeh6rigkeit zu einem bestimmten Eibereich ab Ms yon ihrer Genoa- 
logic. Die E-Reihcn (0) his (3) sind also cbcnso nieht-ektotcloblastischen 
Ursprungs wie das Zcllmaterial fiir die nauplialen Segmentc. 

Der Nachweis, dab die Ektodermzellreihen, aus denen das Ektoderm 
der 1. Maxille, dcr 2. Maxille und des vorderen Teils des 1. Thorax- 
segments entstehen wird, nicht-ektoteloblastischen Ursprungs sind, ist in 
Widerspruch zu allen Aussagen, die bishcr ftir Malakostraken gemacht 
wurden. Handelt  es sich nm tatsi~chlich vorhandene Unterschicde ? Das 
liiBt sich ohne Nachuntersuchung nicht entschcidcn. Ich sehe ~bcr in 
keincr mir bckannten Arbeit fiber Malakostrakenembryologie auch nur 
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einen Ansatz, das Schicksal der ersten ET-Derivate und der vor ihncn 
liegenden Zellen genau zu verfolgen. Trotzdem wird fast tibereinstim- 
mend behauptet, alles Ektoderm der postnaup]ialen Segmente sei ekto- 
teloblastisehen Ursprungs (Hickman, 1936, S. 13; Kajishima, 1952, 
S. 175; Kraiflska, 1936, S. 562; Manton, 1928, S. 4 3 1 ; -  1934, S. 179; 
K. B. Nair, 1939, S. 217 ; - -  1942, S. 571 ; - -  1949, S. 241 ; S. G. Nair, 
1956, S. 6; 8choll, 1963, 8.508; Shiino, 1950, S. 164; Weygoldt, 1958, 
S. 64; - -  1960, S. 345). Ich glaube, man kann diese 1)bereinstimmung 
auf mehrere Grfinde zurfiekffihren: 

1. Die ersten Forscher, die die Teloblasten bei Malakostraken und 
ihre Bedentung ffir die Bildung des Keimstreifens entdeckten, Bergh (1892, 
1893) und MeMurrich (1892, 1895), vermuteten, dab wegen der Regel- 
mgBigkeit des Zellgitters hinter der Anlage des Mandibelsegments alle 
postnauplialen 8egmente teloblastisch gebfldet seien. 

2. Diese Ansieht wurde zementiert durch die Aussagen Mantons 
fiber Hemimysis (1928). Sie verfolgte keine weitere Teilung der 
ET-Derivate, schloB sich aber Berghs Meinung an (8. 431). Manton 
lenkte in ihrer ~ul]erst grfindlichen Arbeit das Interesse besonders anf 
die Organbildung. Andere Untersueher sahen daher die Keimstreifbil- 
dung als weniger wichtige Frage an und wiederholten Mantons Aus- 
sage ohne genaue Prfifung. In ihrer Arbeit fiber Nebalia sagt Manton 
selbst: "Some difficulty was experienced in ascertaining the anterior 
limit of teloblastic mesoderm and ectoderm in Nebalia" (1934, 8. 212). 
Sie beharrt aber: "All segments between the mandibular segment and 
the telson are formed by the teloblasts" (S. 179), wieder ohne Nach- 
weis der Genealogie. 

3. Ebenfa]ls im Jahre 1928 grill Iwanoff einen anderen Hinweis anf, 
den Bergh und McMurrieh sehon gegeben hatten: die Ahnliehkeiten in 
der Entwicklung des segmentalen Mesoderms und Ektoderms bei Anne- 
liden und Malakostraken. Iwanoff kommt zu der Annahme, ,,dab die 
Nauplialsegmente der Crustaeeen den Larvalsegmenten der Anneliden 
homolog sind" (8. 144) und ebenso die postnauplialen den postlarvalen. 
Iwanoff folgt Driesch in der ,,Vorstellung yon einer morphologisehen 
und physiologischen Abgeschlossenheit der versehiedenen Entwieklungs- 
phasen" (S. 154). 8olch eine abgesehlossene Entwieklungsphase sei die 
Troehophora vor ihrer Verwandlung in den Wurm und der Nauplius 
vor der sukzessiven Anlage der postnauplialen Segmente. 

Remane (1950, S. 18; 1967, 8. 622) baute Iwanoffs Gedanken in sein 
Konzept yon den Deuto- und Tritometameren ein. Dies Konzept setzt 
die Anerkennung eines tiefgreifenden Untersehieds der beiden Segment- 
garnituren voraus. Der Unterschied schien in der prinzipie]l versehieden- 
artigen Bildungsweise von Nauplius- und Metanaupliussegmenten ge- 
geben zu sein. Allerdings ist gerade hier ein Unterschied zu den 
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Polychaeten festzustellen, bei denen auch das Mesoderm der Larval- 
segmente aus Teloblasten entsteht (s. Slewing, 1969, S. 378). 

Ich greife mit dieser Diskussion keinesfMls dem Ergebnis weiterer 
Untersuchungen fiber die Keimstreifbildung bei Malakostraken vor. Ver- 
schiedene Bildungsmodi der postnaupliMen Segmente sind natfirlich 
m6glieh. Es sind aber eingehendere Untersuchungen fiber das SchicksM 
der ET-Derivate ffir eine sichere Aussage unabdingbar. 

Der Vollst~indigkeit hMber muB ich erw/ihnen, welehe Autoren Zwei- 
fel an der ektoteloblastischen Entstehung des 1. und 2. Maxfllensegments 
hatten. Es sind Sollaud (1922, S. 130), ~ishi (1959, S. 307) und Wey- 
goldt (1961, S. 259) in Arbeiten fiber Dekapoden. Bei deren Embryonen 
ist der Unterschied in der Differenzierung der Naupliussegmente und 
des fibrigen Rumpfes besonders groB. Zwischen den bereits deutlich 
hervortretenden Mandibelanlagen und den ersten ET-Derivaten bleibt 
eine Zone yon Blastodermzellen, die dutch ihre Gr6Be ET/~hnlich sind, 
sich aber hqual teilen (Oishi, 1959, S. 301). Diese l~egion wird bald 
dutch die Kaudalpapille fiberdeckt, so dab es schwierig ist, weitere 
Teilungen zu verfoigen. Eine wirklich sichere Aussage war daher nicht 
mSglich. 

VI. Mesoteloblasten 

Ffir alle bisher genauer daraufhin untersuchten Malakostraken wur- 
den unter den ET des Keimstreifs 8 Mesoteloblasten festgestellt. In 
frfihen Stadien der Gastrulation wurden bei den Asseln Cymothoa 
(Nusbaum, 1898, S. 564) und Limnoria (Str6mberg, 1968, S. 113) nur 
1 Paar, bei Gammarus (Weygoldt, 1958, S. 64) 1--2 und bei Panulirus 
(Shiino, 1950; nach ~ishi, 1959, S. 306) 2 Paar groBkerniger Zellen unter 
der EioberfI~che gefunden und ffir Mesoteloblastenmutterzellen gehalten. 
Es gelang aber bisher nut  Oishi (1959, 1960), die weiteren Teilungen 
von 2 Paar MT-Mutterzellen bei 3 verschiedenen Dekapodenarten (Hepta- 
carpus, Paguruo" und Hemigrapsus) zu verfolgen. Die Autorin kommt 
zu folgendem Ergebnis: Von den jederseits 2 1V[T-Mutterzellen liegt eine 
vor dem Blastoporus, die andere postero-lateral. Die hintere Zelle wird 
MTa, die vordere teilt sich zu MT I 1 und MT s. Danach teilt sich 
MT I 1 zu MT 1 und MT 2. Diese Mesoteloblasten geben kleinere Zellen 
als MT-Deriv~te nach vorne ab. 

Man kann ]eicht die Obereinstimmung in der yon Oishi beschriebenen 
und der von mir an Diastylis ermittelten Teilungsfolge erkennen 
(Abb. 41). Ob die beiden Teilungen, die zur Bildung yon MT I 2 und 
MT II  1 bei Diastylis ffihren, yon ~ishi fibersehen wurden oder bei 
Dekapoden fehlen, kann ich nieht beurteilen. Das weitere Schicksal 
der MT-Derivate ist yon ~ishi nicht beschrieben worden. 
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A 
MT I /MT I 1 /MTI 

-\MT 3 \MT2 

MT¢ 

B MT I /MT 1 2 /MT I 11 - /MT~ 
\MT I 1 --,~ \MT 2 

\MT 3 

MT II -- 
/MT II 1 

\MT 4 

Abb. 41. Vergleich der Teilungen, die zur Mesoteloblastenbildung ffihren. A bei 
Dekapoden nach Oishi (1959, 1960); die Benennung der Zellen wurde leicht 

ver~ndert. B bei Diastylis (vgl. Abb. 38) 

Allgemein herrscht groBe Unsicherheit fiber das Schicksal der ersten 
MT-Derivate. Diese Unsicherheit ist verstKndlich, denn die ersten MT- 
Derivate wandern nach vorn unter die E-Reihen, wenn die fibrigen 
immigrierten Zellen noch z.T. in der Blastoporusregion liegen und die 
Identifikation einzelner Elemente schwierig ist. Trotzdem h~tte mancher 
Untersucher exakter oder wenigstens in seiner Aussage vorsichtiger 
sein k6nnen. Denn offensichtlich nut  aus der Anordnung yon Mesoderm- 
zellen in Querreihen wird geschlossen, dab das Mesoderm aller Segmente 
hinter den Mandibeln mesoteloblastischen Ursprungs sei (Hickman, 1936, 
S. 18; Kajishima, 1952, S. 175; Manton, 1928, S. 432; - -  1934, S. 212; 
K. B. Iqair, 1939, S. 212; Petriconi, 1968, S. 586; Scholl, 1963, S. 507; 
Shiino, 1950, S. 164; StrSmberg, 1965, S. 449; - -  1968, S. 106; Wey- 
goldt, 1958, S. 6¢). Genauso unbewiesen scheint mir die Behauptung, das 
Mesoderm der beiden Maxillensegmente sei nicht-mesoteloblastischen Ur- 
sprungs (Oishi, 1959, S. 302; Sollaud, 1922, S. 134) oder gar, aueh das 
Naupliusmesoderm werde von Teloblasten gebildet (~eedham, 1942, 
S. 213). In allen diesen Arbeiten fehlt ein Nachweis, der nut  fiber 
die weiteren Teilungen der ersten MT-Derivate zu ffihren ist. 

Interessant ist, dal~ die Autoren - -  egal, wo sie die Grenze ziehen - -  
offenbar meinen, die Entstehungsweise ektoteloblastisch und mesotelo- 
blastisch mfisse ffir ein Segment gekoppelt sein. Oft wird nur gesagt, 
ein Segment oder bestimmte Segmente seien ,,teloblastischen" Ursprungs, 
,,yon Teloblasten gebildet", ,,formed by the teloblasts", ,,d'origine 
tdloblastique" (Hickman, 1936, S. 13; Manton, 1928, S. 4 3 1 ; - -  1934, 
S. 179; K . B .  Nair, 1939, S. 2 1 7 ; -  1942, S. 5 7 1 ; -  1949, S. 279; 
S. G. Nab', 1956, S. 18; Needham, 1942, S. 213; Scholl, 1963, S. 508; 
Sollaud, 1922, S. 130; Weygoldt, 1958, S. 64; - -  1960, S. 345). 
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Ein Segment entsteht teloblastisch; das mug heil?en: Ein Segment 
wird yon den Abk6mmlingen yon 1 Reihe (oder 2 Reihen) yon Ekto- 
teloblastenderivaten und yon 1 Reihe yon Mesoteloblastenderivaten auf- 
gebaut. Dabei wird also nieht nur stillsehweigend 1. ein eindeutiger 
Unterschied zwisehen den beiden Segmenttypen (entweder nur telo- 
blastisch oder nur nicht-teloblastiseh gebildet) angenommen, sondern 
auch, dal3 2. die genealogisehen Grenzen zwischen den ET-Derivaten mit 
den sp/~teren Segmentsgrenzen, auf der Keimscheibe also den Interseg- 
mentalfurehen, tibereinstimmen. Weder das eine noch das andere ist bei 
Diastylis der Fall. 

1. Ieh habe naehgewiesen, dag nieht-ektoteloblastisch gebildete Zell- 
reihen yon MT-Derivaten unterlagert werden kSnnen. Die E-Reihe (3) 
wird yon 3 Paar Zellen nnterlagert, die yon MT 3 und MT 4 abstammen. 
Die E-Reine (2) wird yon 2 Paar Zellen unterlagert, die eventuell yon der 
ersten Teilung der 2 Paar MT-Mutterzellen abstammen. II/~ngt die An- 
ordnung der Ektodermzellen in Reihen also yon einem EinfluB der unter- 
lagernden Mesodermzellen ab ? Das ist ganz unwahrseheinlieh, weft die 
Zusammenlagerung der Zellen in Reihen schon beendet ist, bevor die 
Mesodermzellen diese Reihe auf ihrer Wanderung naeh vorn erreieht 
haben. Ffir die sp/iteren Teilungen der Ektodermreihen, besonders 
die difterentiellen Teilungen, ist aber ein soleher Einflu6 nicht auszu- 
sehliel3en. 

Die mSgliche Bedeutung des Mesoderms ffir die Differenzierung des 
Ektoderms ist auch fiir Arthropoden oft diskutiert worden, und oft 
ist man geneigt, dem Mesoderm eine besondere Rolle einzur/iumen 
(Manton, 1960). Experimentelle Untersuehungen mit eindeutigen Resul- 
taten, von Bock an Chrysopa perla durchgeffihrt, haben aber ergeben, 
dab die ektodermalen Seitenplatten vSllig unabh/ingig von Mesoderm- 
unterlagerung zur Selbstdifferenzierung befi~higt sind, dab dagegen das 
yon der Mittelplatte einwandernde Mesoderm sieh nur ortsgem/ig unter 
dem unversehrten Seitenplattenantei] differenzieren kann (Boek, 1942; 
Seidel, Boek und Krause, 1940). ~hnliehe Untersuchungen an Krebsen 
w/~ren auBerordentlich wiehtig. 

2. Wenn ieh die ditferentiellen Teilungen der Ektodermzellreihen 
weiter verfolge - -  wie im 2. Tell dieser Arbeit - -  so ergibt sieh, dal3 
eine Trennlinie, die ich zwisehen den Abk6mmlingen einer e-Reihe ziehe, 
nicht der sp/~teren Intersegmentalfurehe entsprieht. Eine Linie z.B. zwi- 
sehen den e-Reihen Id  und I I a  sehneidet mitten dureh die Extremi- 
t/~tenknospe des 2. Thoraxbeins. Nun ist eine Intersegmentalfurehe nicht 
nur als eine morphologische Leitlinie anzusehen, sondern sie ist aueh 
eine entwicklungsphysiologische Grenze, wie sich aus Transplantations- 
experimenten am Insektenabdomen ergibt (Stumpf, 1967; Locke, 1967). 
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Diese Grenze kann bei DiastyIis nicht durch verschiedene genea- 
logische Abkunft des davor und dahinter liegenden Materials zustande 
kommen. Der segmentdifferenzierende Einflul~ nimmt sozusagen keine 
Rficksicht auf die Herkunft  des Ektodermmaterials. Die Segmentbildung 
und -differenzierung ist keine kausale Folge der ET-T£tigkeit. Die Ekto- 
tcloblasten ]iefern nur das Substrat odor, anders ausgedrfickt, kompe- 
tentes Material ffir die nachfolgende Scgmentierung. Anch liegt das 
morphologische Differenzierungszentrum nicht in der ersten Reihe yon 
ET-Derivaten (eI), sondern zwischen den nicht-ektoteloblastischen E- 
Reihen (2) und (3). All das weist darauf hin, dab die Bedingungen, 
welche zur Sprossung der Zellen des postnauplialen Keimstrei~s ffihren, 
andere sind als die, welche die Segmentdifferenzierung bewirken. 

Bei Insekten wird angenommen, dab ffir die Weiterentwicklung und 
die Organisierung des Keims ein einheittiches Differenzierungszcntrum 
verantwortlich ist. ,,Von diesem Differenzierungszentrum aus schreiten 
die Zellansammlungen und spgter die morphogenetischen Prozesse 
ri~umlich und zeitlich fo r t . . .  Vom Differenzierungszentrum gcht 
auch die Segmcntierung des KSrpers aus" (Kfihn, 1965, S. 362). 

Bock kam durch einen Vergleich seiner Ergebnisse an Chrysopa, 
bei der bercits die Furchungsenergiden Material ffir die Bildung des 
Thorax und des 1. Abdominalsegments liefern, mit den Ergebnissen 
Krauses an Tachycines, wo das Material fiir den gesamten postcephalen 
Keimstreif erst durch die Ti~tigkeit einer Proliferationszone geliefert 
wird, zu der Vermutung, daB es sich bei der ,,Voraussetzung fiir die 
Weiterentwicklung der Keimteilc", also der Keimstreifbildung, und bei 
der ,,Gliederung der Achse und Sonderung der Organanlagen", also 
der Segmentbildung und -difFerenzierung, um zwei ,,inhaltlich verschie- 
dene Vorgi~nge handelt" (1942, S. 238). Diesem Hinweis ist in der 
Insektenembryologie nicht welter nachgegangen worden. 

Zusammenfassung 
In  diesem 1. Teil der Untersuchungcn fiber die Entwicklung des 

postnauplialen Keimstreifs bei Diastylis rathkei wird die Furchung, die 
Blastodermbildung und die Entstehung fast si~mtlicher Elemente des 
postnauplialen Keimstreifs bis zu ihrer Anordnung in Querreihcn be- 
schrieben. Die Voraussetzungen ffir cinc solche Arbeit an fixiertem 
Material werden definiert. 

Die ersten 5 Teilungen sind synchron. Die Furchungsenergiden wan- 
dern zur Peripherie und besetzen gleichmiil~ig die Eioberfl~che. Ein 
mSglicherweise gleichartiges Entwicklungsprinzip ffir die ersten Teilungen 
wird diskutiert. 

Die erste Differenzierung erscheint in der 6. Teilung. 2--3 Zellen 
bleiben in tier Teilung zurfick; besonders eine Zelle davon ist durch 
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ihren eng begrenzten Umri~ gekennzeiehnet. Es resultieren 62-, 63-, 
und 64-Zellenstadien. 

Das Gastrulationszentrum wird in einem Stadium yon ca. 120 Zellen 
durch 2 dicht zusammenliegende Kerne markiert, um die herum 4--6  
Zellen sich spgter als die iibrigen Blastodermzellen teilen. Ihre 
Spindeln stehen radial auf das Gastrulationszentrum zu, der zentripetale 
Kern bleibt kleiner als der/~u~ere Schwesterkern. 

Der Blastoporus wird in einem Stadium yon ca. 220 Zellen nmgeben 
yon einem Ring yon Zellen. Hinter diesem Ring liegt ein Feld grolL 
kerniger Zellen, deren vordere in einem Halbkreis angeordnet sind. 
Diese vorderen Zellen sind die Vorl£ufer der Ektoteloblasten. 

Die Ektoteloblasten (ET) wandern um die Blastoporusregion herum 
naeh vorne und vereinigen sieh unter Einsehlul3 eines mittleren ET zu 
einer nach hinten gebogenen Reihe. 

Die ersten ET-Derivate werden bereits vor dem Zusammensehlu~ 
der beiden ET-Reihen abgegeben. Eine Teilungswelle l~uft yon innen 
nach auBen. Der relative zeitliehe Teilungsvorsprung der inneren Zellen 
vor den/~ul~eren wurde berechnet und graphisch dargestellt. 

Vor die ET-Derivate wandern yon den Seiten gro~kernige Zellen 
nicht-ektoteloblastisehen Ursprungs und sehliel~en sich zu den hinter- 
einander liegenden l~eihen (2) und (3) zusammen. Diese Reihen teilen 
sich zweimal yon innen naeh aul~en. 

Vor der Reihe (2)ierseheinen zwei weitere Reihen (1) und (0) mit 
nur wenigen Zellen. Diese beiden Ektodermreihen teilen sieh einmal yon 
innen naeh aul~en. 

Die nicht-ektoteloblastischen Reihen (0) bis (3) liefern das Ektoderm- 
material fiir die 1. und 2. Maxille sowie ftir den vorderen Teil des 
1. Thoraxsegments. Fiir einen ~usfiihrlichen Nachweis dieser Beh~uptung 
wird auf den 2. Tell dieser Arbeit verwiesen. 

Es werden X I I  Reihen yon ET-Derivaten (e-Reihen) abgegeben. 
Jede der e-Reihen teflt sich zweimal von innen nach aul~en durch, 
so daft pro e-Reihe bis zum Beginn der differentiellen Teilungen 4 Reihen 
gebildet worden sind. 

Nach Abgabe der XII .  e-l~eihe teilen sich die ET wieder in~qual, 
abet die hintere Reihe hat Zellen mit kleineren Kernen als die vordere. 
Beide Reihen X I I I  und XIV teilen sieh zweimal von innen naeh au~en. 

Die Bildung der Mesoteloblasten (MT) ist auf 2 Paar MT-Mutter- 
zellen zurfiekzufiihren. Die Teilungen dieser Mutterzellen werden besehrie- 
ben. 

Die Ektodermreihe (3) wird yon 3 Mesodermzellen jederseits unter- 
]agert, die yon MT 3 und MT 4 ~bstammen. Erst die I. e-Reihe wird 
yon einer Querreihe yon 4 Mesodermzellen jederseits unterlugert, yon 
denen jede yon einem der 4 MT abstammt. 
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Es werden 12 t~eihen yon je 8 MT-Derivaten abgegeben. Danach 
teilen sich die MT wieder ingqual, aber diesmal hat die hintere, 14. Reihe 
die Zellen mit den kleineren Kernen. 

In  der Diskussion wird der Versuch gemacht, durch Vergleich mit 
der Entwicklung anderer Krebse and Arthropoden, bes. Insekten, An- 
haltspunkte ffir eine entwicklungsmechanische Deutung einiger Ergeb- 
nisse zu finden. 

Die erste Differenzierung h/ingt wahrscheinlich mit dem Eindringen 
der Furchungsenergiden ins Periplasma zusammen. 

Die Friihentwicklung zeigt - -  was die Zellkonstanz einer Anlage 
betrifft - -  determinative and uichtdeterminative Merkmale. Das frfihe 
Erscheinen einer Differenzierung k6nnte zusammenh/~ngen mit der rela- 
tiven Gr6Be des determinierten Areals. Die Art der Differenzierung 
w/~re dann trotz verschiedener Erscheinungsform qualitativ gleich. 

Die Bildung yon Ektodermreihen vor den ET-Derivaten legt nahe, 
dab die ET nur kompetentes Material ffir die nachfolgende Segment- 
differenzierung liefern, dab also ein qualitativer Unterschied zwischen 
Keimstreifbildung und Keimstreifdifferenzierung besteht. 

Die fiir viele Malakostraken gemaehte Aussage, postnaupliale Seg- 
mente wfirden ,,teloblastisch" gebildet, ist sicher unzutreffend, da bei 
Diastylis 1. die nicht-ektoteloblastisch gebildete Ektodermreihe (3) von 
Derivaten der Mesoteloblasten unterlagert wird und 2. die sp/~teren 
Intersegmentalfurchen nicht mit den genealogischen Grenzen der ET- 
Derivate iibereinstimmen. 

Summary 
The first part  of the investigations on the development of the post- 

naupliar germ band in Diastylis rathkei deals with the description of 
the segmentation of the egg, the formation of the blastoderm, and the 
appearance of nearly all cell-elements of the post-naupliar germ band up 
to their arrangement in rows. Prerequisites for gathering unquestionable 
results through fixed material are defined. 

The first 5 cleavages are synchronous. The energids migrate to the 
egg-periphery and occupy it evenly. A developmental process probably 
equal for the first cleavages is discussed. 

The earliest differentiation appears during the sixth cleavage. 2--3 
cells lag behind; one of them particularly occupies a restricted area. 
As a result of this cleavage the 62- and the 63-celled stage preceed the 
64-celled stage. 

In a stage of about 120 cells, the gastruiation center is marked by 
2 nuclei lying close together. They are surrounded by 4--6 cells cleaving 
later than the others. Their spindles point towards the gastrulation 
center; the centripetal nucleus remains smaller than its sister nucleus. 

26 a Z. Morph. Tiers, Bd. 67 
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In  a stage of about 220 cells, the blastopore is surrounded by a ring 
of cells. Behind this ring, there is an area of cells with large nuclei, the 
most anterior ones being arranged in a crescentic manner. These anterior 
cells are the precursors of the ectodermal teloblasts. 

The ectodermal teloblasts (ETs) migrate around the blastoporal area 
and unite in front of it, including one median teloblast. They form a 
crescentic row open towards the posterior end. 

The first descendants of the ETs are budded off even before the 
two rows of ETs are united. A wave of mitoses runs from the middle 
towards the outer end. An estimate is made in how far the inner cells 
are in advance of the outer ones. 

Cells with larger nuclei that  are of non-teloblastic origin migrate in 
front of the teloblastic descendants and unite in order to form two rows, 
(2) and (3): one behind the other. These rows cleave twice with their 
spindles orientated parallel to the median line. 

Furthermore, in front of row (2) there appear two rows, (1) and (0), 
of non-tcloblastic origin. These ectodermal rows cleave once. 

The non-teloblastic rows (0) to (3) form the ectoderm of the first 
and second maxillae as well as the anterior part of the first thoracic 
segment. 

12 rows of ectodermal cells are budded off from the ETs. Each row 
cleaves twice, the result being 4 rows respectively. 

After the twelfth row has been budded off the ETs cleave again, 
but at this time the posterior row is formed by smaller cells. The rows 
X I I I  and XIV cleave twice. 

The formation of the mesodermal teloblasts (MTs) can be traced back 
to two pairs of ancestral cells. The cleavages of these ancestral cells 
are described. 

The ectodermal row (3) is underlain by 6 mesodermal cells which are 
descendants of MT 3 and MT 4. The first and the following rows of ecto- 
teloblastie descendants are underlain by 8 mesodermal cells each. 
These cells are descendants of MTI_ 4. 

12 rows of mesodermal cells are budded off from the MTs. After this, 
the MTs cleave again, but at this time the posterior row is formed 
by smaller cells. 

In  the discussion an attempt is made to analyse some results in the 
view of developmental mechanisms revealed in other Crustaceans and 
Arthropods especially Insects. 

The earliest differentiation may be brought about by penetration 
of eleavage-energids into the periplasmatic layer. 

The early development of Diastylis shows a mixture of determina- 
tive and non-determinative characters. A differentiation probably appears 
earlier, when the determinated area is large. In spite of early respee- 
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t ively  delayed differentiat ion of the cells, the s t ructure  in  question 

m a y  be in i t i a ted  by  the same inducers. 
The format ion  of ectodermal rows in  f ront  of the ectote]oblastic 

descendants  leads to the suggestion tha t  the ETs only  supply mater ia l  
for the succeeding metameric  differentiat ion,  and  tha t  there is a quali- 
ta t ive  difference between format ion and  different iat ion of the germ band.  

The assumpt ion  made for m a n y  Malacostraca t ha t  a pos t -naupl iar  
segment  is of "teloblast ic" origin, is by  no means  precise. I n  Diastylis 
the non-ectoteloblast ic  ectodermal row (3) is under la in  by  mesoteloblastic 
descendants,  and  the in tersegmenta l  furrows of the later  embryo do not  
match  a t  all the genealogical l imits between the ectodermal rows. 
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