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1. Einleitung.
Wihrend der Untersuchung der Normalentwicklung des Bieneneies
lenkt nichts so oft und so stark die Aufmerksamkeit auf sich als die
Beobachtung, daf jede einzelne Phase des Entwicklungsgeschehens von
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einer Stelle des Eies ihren Ausgang nimmt. Dieser Ausgangspunkt
scheint fir alle Phasen der gleiche zu sein und liegt im Gebiet des
grofiten Eidurchmessers, etwa /,—Y/, der Eilinge vom vorderen Pol
entfernt.

Diese besondere Entwicklungsform ist mit Klarheit bisher nur von
SepEL (1924) fir Pyrrhocoris vermerkt worden. Er beschreibt diesen
,,oesonderen Differenzierungsmodus®, der bei der Keimblidtterbildung,
Sond¢rung der Organsysteme und histologischen Differenzierung ,.einer
Welle gleich, von einem Punkt des Embryo aus in alle anderen Regionen
fortschreitet” und findet das ,,Differenzierungszentrum‘ in der Gegend
des Thorax des prospektiven Embryo. Die gleiche Feststellung trifft
SEIDEL (1929) filr Platycnemis. SEHL (1931) konnte dieselbe Erscheinung
bei Ephestia beobachten. Im iibrigen begegnet man in der Literatur
nur spérlichen Hinweisen, wobei fiir die Insekten fast allgemein eine
Entwicklungsrichtung von vorn nach hinten angegeben wird.

Hinzu kommt im Ei der Biene eine weitere wesentliche Beobachtung:
Neben der gradweisen zeitlichen Abstufung des Differenzierungsvorganges
ist eine quantitativ abgestufte Ausbildung bestimmter morphologischer
Bestandteile des Eibaues vorhanden, und zwar liegt auch fiir sie das
Maximum immer an ein und derselben Stelle. In der bisherigen Insekten-
literatur ist diese Erscheinung nicht bertihrt worden, wihrend die quanti-
tative Verschiedenheit der Ventral- und Dorsalseite schon mehrfach
Gegenstand der Untersuchung war.

All diese Erscheinungen gewannen in dem Augenblick eine gréBere
Bedeutung, als es sich herausstellte, dafl die beiden ausgezeichneten Stellen
des Eies, diejenige mit frihzeitiger Entwicklung und diejenige mit
quantitativer Uberlegenheit der Strukturteile, zusammenfielen. Der
Nachweis, dal fir die einzelnen Elemente der Struktur und ebenso
fiir die einzelnen Phasen des Formbildungsgeschehens die Differenzierung
den gleichen Richtungssinn aufweist und dem gleichen Ort eine besondere
Ausrzeichnung verleiht, ist die Aufgabe dieser Arbeit. Zugleich soll aber
versucht werden, eine Schilderung der Normalentwicklung zu geben,
bei der die Zusammenhénge zwischen Eibau und Entwicklung in den
Vordergrund treten.

Das Problem, das damit gestellt wird, ist das Problem der Differen-
zierung.

Differenzierung ist ein vielbenutater Ausdruck und wird dabei oft gleich Ent-
wicklung gesetzt, wobei an Vorgang und Ergebnis gedacht ist. Seiner engeren
sprachlichen Bedeutung wird er besonders da gerecht, wo er die Ausbildung oder
Sonderung wnterschiedlicher Teile bezeichnet, z. B. wenn im Rahmen der Insekten-
entwicklung in einem gleichmaBigen Blastoderm sich die Keimanlage oder das
untere Blatt ,,differenziert’* oder die Organanlagen sich ,,differenzieren‘‘. Seine
besondere Bedeutung jedoch gewann der Begriff erst in der (egeniiberstellung
zu dem der Determinierung. In der dlteren Literatur fanden die Ausdriicke Diffe-
renzierung und Determinierung oft Verwendung fiir ein und denselben Vorgang.

8*
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Eine scharfe Trennung fordert vox Usiscm (1923). SriprL nennt Determinierung
»den Vorgang der Bestimmung der Keimbsareiche fiir ihre Aufgaben‘‘ und Diffe-
renzierung ,,den Vorgang der Ausgestaltung der determinierten Bezirke*’. Legen
wir mehr als auf die Scheidung der Begriffe Wert darauf, den positiven Ausdrucks-
inhalt des Wortes Differenzierung klar herauszulegen, so miissen wir feststellen:
Der Begriff fafit in sich den Vorgang des unterschiedlich Werdens und sein Er-
gebnis das unterschiedlich Sein. Differenzierung ist sichtbare Unterschiedsgestaltung.

Diese Definition ist die hier notwendige allgemeinste, denn sie schlieBt in
sich die sprachlich gebundene Bedeutung als Vorgang und Ergebnis, weiter die
historisch gewordene und schlieflich die durch neue Fragestellung bedingte. Ein
Differenzierungszentrum ist dann der Ort, an dem sichtbare Unterschiedsgestaltung
als Vorgang zeitlicher Aufeinanderfolge beginnt, als Zustand gradueller Abstufung
ein Maximum aufweist. Wenn SEIDEL (1931) die Bezeichnung Differenzierungs-
zentrum fiir ein Organisationszentrum bei Platycnemis beibehalt, so will das sagen,
daf3 (fiir den Vorgang des unterschiedlich Werdens) ein wenig vom Begriff ,,Deter-
minierung’® zu ihm hertibergenommen wird. Eine Vermischung kann dadurch
vermieden werden, dall man Deferminierung den einzelnen Keimesteil, Differenzierung
das Verhiltnis mehrerer zueinander betreffen 148t. Unter diesem Gesichtspunkt
ergibt sich fir das Differenzierungszentrum neben der strukturellen und zeitlichen
eine cousale Fassung: Es ist ein Zentrum, das unterschiedlich macht. Uber diese
letztere Bedeutung werden erst die Experimente einer gleichzeitig erscheinenden
Arbeit Auskunft geben kénnen.

Zur Methode der Untersuchung am Bienenei kann zunichst ganz allgemein
gesagt werden, dafl moglichst alle strukturellen und zeitlichen Differenzierungen als
Funktion der Eiachse erfalt werden sollen. Fiir diese Messungen ist das Bienenei
deshalb so besonders geeignet, weil Lage und Groéfle des Embryo von vornherein
im Ei genau fixiert sind und Rollungsbewegungen fehlen.

MarsEAL und DERNEHL (1906) sind in gewisser Weise zu einer dhnlichen Frage-
stellung, allerdings nur fiir einen einzigen Vorgang, gekommen, als sie in ihrer
Arbeit iiber Polistes eine Zusammenstellung der Orte gaben, an denen die Furchungs-
kerne in den Eiern verschiedener Insekten zuerst die Oberflache erreichen. Wenn
sie keine GesetzmaBigkeit finden konnten, so lag dies an der Art ihrer Fragestellung,
deren querschnitthafte Betrachtungsweise wichtige Faktoren wie z. B. die Form
des Eies, Grofle und Anordnung der Keimanlage ganz aufler acht lief. Hier hin-
gegen wird das Ei einer Art als Ganzes betrachtet und erst nachtréglich ein Ver-
gleich mit Gesamtbildern anderer Insektenarten vorgenommen.

Bei der Untersuchung erwies es sich als praktisch, die vielen Einzel-
heiten unter bestimmte ordnende und zusammenfassende Gesichtspunkte
einzugliedern, bei denen, vom allgemeinen zum besonderen fortschreitend,
auch die chronologische Reihenfolge eingehalten werden kann.

Von den strukturellen Verschiedenheiten 148t sich ein Teil unter dem
Namen Primitivstruktur zusammenfassen. Damit sind die den morpho-
logischen Bau.des frischabgelegten Eies darstellenden Elemente gemeint,
deren Anordnung seine Richtungsorganisation ausmachen: Gestalt des
Eies, Lage des Richtungsplasmas und des weiblichen Vorkernes, Ort der
Kopulation, Verschiedenheiten in der Stérke des Keimhautblastems und
die Verteilung von Plasma und Dotter im Eiinneren.

Die in der ersten Periode stattfindenden Umbildungen lassen stindig
eine abgeleitete Struktur entstehen, die durch Angaben iiber Gréfle der
Plasmahdfe und Stérke des Blastoderms, iiber die Dichte der Furchungs-
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kerne und Blastodermzellen und schlieBlich iiber die Stirke des inneren
Keimhautblastems in den verschiedenen Eigebieten einer quantitativen
Beschreibung zuginglich ist.

Die Verbindung zu den zeitlichen Differenzierungserscheinungen
ergibt sich aus der Betrachtung der allgemeinen Formbildungsprozesse wie
Verteilung und Vermehrung der Furchungskerne, deren Beziehung zur
Eistruktur kurz diskutiert werden soll.

Zeitliche Unterschiede sind dann fir die Organbildungsvorgdange fest-
zustellen. Zuerst solche, die noch auf der ganzen Eilinge stattfinden, also:
Einsenkung des unteren Blattes, die segmentalen Organbildungen der
Segmente, der Anhinge und der Tracheen. SchlieBlich erlauben noch
Organe, deren Bildung von zwel Zentren aus vor sich geht, wie das
Amnjon, der Mitteldarm und die sich entsprechenden ektodermalen
Darmteile (Stomodaeum und Proktodaeum) ein Urteil iber die Differen-
zierungsrichtung.

Es darf nicht von vornherein angenommen werden, daf die fiir bestimmte
Strukturen und Organe gefundenen GesetzméaBigkeiten tatsichlich auch in allen
Teilen des Organismus aufgedeckt werden kénnen. HEIDER (1889) hat den Begriff
der morphologischen Dignitét eines Organs geschaffen und damit gemeint, daB
Gréfie und Wert eines Organes einen gewissen Einflufl auf die Zeit seines Erscheinens
haben konnen. Tatsachlich scheint sich eine derartige Beziehung in bestimmten
Fillen aufweisen zu lassen. Wie weit sie die urspriinglichen GesetzmiBigkeiten
wirklich sekundér stért oder ganz verdeckt, kann nur in dem besonderen Einzelfall
diskutiert werden.

Nach exakter Bestiatigung all dieser Beobachtungen lie$ sich fir
das Bienenei ein morphologisch ausgeprdgies Differenzierungszentrum kon-
statieren, das sich im strukturellen Bau durch graduelle Abstufungen, im
Entwicklungsverlouf durch zeitliche dufeinanderfolge innerhalb der Ei-
gebiete offenbart.

Durch anschliefende Zusammenstellong von allen irgendwie ver-
wertbaren Angaben in der Literatur wurde weiterhin versucht, die
Allgemeingiiltigkeit der getroffenen Feststellung zum mindesten auf
morphologischem Gebiet auch bei den iibrigen Insekten wahrscheinlich
zu machen, und iiberdies wurde in einer gleichzeitig erscheinenden Arbeit
(ScENETTER 1934) die Frage nach dem physiologischen Wert dieses
Zentrums einer experimentellen Analyse unterzogen.

Aus Griinden, die bei Behandlung der Methode niher ausgefiihrt
werden (8. 121), ist es nicht méglich, an einem einzigen Ei von einer
groferen Anzahl oder gar allen Differenzierungserscheinungen Messungen
vorzunehmen. Die Genauigkeit der Ergebnisse, die an verschiedenen
Eiern erhalten werden, erhirtet aus der Stetigkeit der Werte.

Eine weitere Fehlerquelle liegt in den zwar nur geringen GroBen-
verdnderungen und Verschiebungen des Keimes. Ausgleichsmaf8nahmen
werden an Ort und Stelle besprochen.
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Da die Eier ungleich groB sind, werden alle Messungen, die zur Fest-
legung der Richtungsorganisation und des Differenzierungszentrums
auf der Eildngsachse (Abscisse) dienen, zur besseren Vergleichsméglichkeit
auf eine Eilinge von 100 Teilstrichen umgerechnet (,, Prozentteilstrich).
Im iibrigen ist 1 Teilstrich immer gleich 15 4. Fir die Messungen
der Strukturteile (Ordinate) wurden kleinere MafBstibe gewahlt, die
jeweils angegeben sind.

Das Ei der Honigbiene ist schon mehrfach Gegenstand der Untersuchung
gewesen. Seine Entwicklung wurde von Burscmir (1870), Kowarevsky (1871),
Grasst (1884) und Nrnson (1915) beschrieben. Die drei ersten Autoren konnten
infolge der Unzulinglichkeit ihrer Untersuchungstechnik kein volistindig klares
Bild geben. Die NELsoNsche Arbeit ist sehr ausfithrlich und behandelt vor allem
die spiteren Stadien, wobei der histologische Bau besonders beriicksichtigt wird.
Mit einzelnen Problemen beschéiftigen sich die Arbeiten von Brocmmaww (1889)
(Richtungskérperbildung), PETRUNKEWITSCH (1901 und 1903) (Schicksal der Rich-
tungskérper), DickeL (1903) (Entodermfragen) und NacarsaEmM (1913) (Richtungs-
kérperbildung im Drohnenei). Die letztere enthilt eine genaue Darstellung der
Eireifung.

Die Anregung zur Untersuchung des Bieneneies ging von Her. n
Prof. SEIDEL aus.

II. Material und Methode.

Die notwendige Voraussetzung fiir diese Arbeit, jederzeit eine geniigend groBe
Anzahl Eier mit genauer Altersbestimmung zur Verfiigung zu haben, stellt an die
praktische TImkertdtigkeit spezielle Anforderungen, iiber die zuerst berichtet
werden soll.

In dem bekannten Beobachtungsstock nach vox Friscu (1923) 1463t sich zwar
die Kénigin beim Bestiften der Zellen gut beobachten, jedoch ist es nur schwer
méglich, die Eier bei der Ablage individuell zu zeichnen und sie vor allem bequem
und ohne groBe Storung fiir das Volk dem Stock zu entnehmen. Die Waben wurden
deshalb stark verkleinert und beweglich aufgehingt. In seiner neuen Form besteht
der Stock (Abb.1—4) aus einem Holzrahmen (96 X 82 cm) von geruchlosem
Lindenholz. Vier senkrechte und zwei waagerechte Trennungsleisten (TrL) teilen
ihn in 15 Wabenrdume, die miteinander in Verbindung stehen. Abb. 2 gibt einen
GrundriB, Abb.3 einen senkrechten Schnitt mitten durch einen Wabenraum,
Abb. 4 einen solchen auf der Hohe senkrechter Trennungsleisten, Die Waben-
riume sind durch Doppelfenster (DF ) nach auflen abgeschlossen. Diese Fenster,
schmale Holzrahmen, auf denen beiderseits je eine Glasscheibe aufgeklebt wird,
passen genau in einen Falz der Wabenraumwinde (F ) und werden durch Vorreiber
(V'r) festgehalten. Sie kénnen mit Hilfe von Lederriemchen leicht herausgenommen
werden. Die Wabenrihmchen hingen mit abnehmbaren Tragestreifen?® in Nuten
des duBeren Rahmens und der senkrechten Trennungsleisten. Die Zwischenriume
der iibereinander hingenden Waben betragen nur 10 mm, damit ein Verkitten
bei geringerem Abstand oder ein Bauen von Zellen bei groBerem vermieden wird.
Aus demselben Grunde diirfen die Verbindungsspalten zwischen den Wabenridumen
nicht zu weit sein (V.S8p), obwohl es in diesem Falle besser ist, den Zellenbau mit
in Kauf zu nehmen, als durch zu viel Holz das Volk noch mehr auseinanderzureiflen.
Die Wabenrihmchen haben ein MafBl von 20,5 X 12,5 X 2,5 cm. Das Holz ist
6 mm stark. Die gesamte Wabenfliche betragt (15 X2 X 20,5 em X 12,5 cm) etwa
8 X 10% gem, entspricht also einem Drittel der Wabenfliche eines normalen
Bienenstockes, z. B. der ,,Gerstungbeute‘! mit 25 X 102 qem und faBt deshalb
auch nur kleine bis mittlere Volker. Da der Abstand der inneren Glasscheiben

1 Bezugsquelle : Deutsche Bienenzucht-Zentrale E. Gerstung, OBniannstedt i. Th.
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40—45 mm betragt und die Rahmchentiefe 25 mm, bleibt den Bienen theore-
tisch ein Bewegungsraum von 7,5—10 mm zwischen Wabe und Glasscheibe. Er
ist allerdings praktisch fast stets grofer, denn die Waben, zum mindesten die
Brutwaben, filllen die Raéhmchentiefe nicht ganz aus. Dieser Bewegungsraum mag
zu gering erscheinen, aber ein groBerer 148t zu dichte Besetzung der Zellen mit
Bienen zu und erschwert dadurch eine sichere Beobachtung der Eiablage. Zwei
abnehmbare Schutzdeckel mit Watteeinlage geben dem Stock den notwendigen
Wirmeschutz (Sch). Der ganze
Stock steht auf einem beweglichen
schmalen Tisch (7). An einer
Schmalseite fithrt ein kleines Flug-
loch in einen Laufgang (LG) von
50 X 50 mm lichter Weite, dessen
Boden und Seiten aus Holz be-
stehen. Die Decke wird durch
Glasscheiben gebildet, die in
zwei Nuten liegen und sich ver-
schieben lassen, um im Bedarfs-
fall Bienen in den Laufgang
kehren zu kénnen. Das Flugloch
ist fiir den Transport des Stockes
durch einen Schieber verschlieB-
bar. Der Laufgang fiihrt etwas
geneigt, um das Hineinlaufen von
Regenwasser zu verhiiten, zum
Fenster des Arbeitsraumes und
offnet sich in einem Anflugs-
trichter.

Dag Einsetzen eines Volkes
(Schwarmes) in einen solchen
Beobachtungsstock geschieht am
leichtesten und schunellsten auf
folgende Weise: Der Stock wird

im Freien auf einen Tisch aufge- Abb. 1. Beoba,chtungssttick. d{ibsp.G Avsperrgitter,
tell or i DF Doppelfenster, KW Koordinatenwabe, LA Lauf-
sse.l t, d Y SChutZdGCke..l ?.nﬁr gang, B Rahmen, Rm Réhmchen, Sek Schutzdeckel,
eite geo net" und sdmtliche  pTigen, TrL Trennungsleisten, Vr Vorreiber, WR
- Fenster bisauf eines der untersten ~ Wabenraum, WE Watteeinlage. Der vox FriscHsche
Reihe verhingt. Die Offnung .Beobaéf.}i\gt?ngsgom}}ll; enthéxlt fil grofe ]\:‘Va},bten, dée nuz
: : s . : in vertikaler Richtung durch eine Leiste getrenn
dieses einen wird bis afuf em.en gind, in horizontaler dagegen direkt aufeinander
2—3 cm hohen Spalt mit Papier liegen.

verschlossen und der Schwarm

in unmittelbare Nihe gebracht. Hinige vor diesen Spalt geschopite Bienen werden
durch Dunkelheit und Wachsgeruch zur Einwanderung veranlaft und so der Einzug
des gesamten Schwarmes angeregt, der in der Folge meist sehr schnell vonstatten
geht. Damit man die Konigin spéter leichter auffindet, wird sie auf dem Thorax
gezeichnet (von Friscu 1923), Die Fitterung des Volkes kann im Laufgang oder
durch ein Loch im oberen Rahmen erfolgen.

Es ist selbstverstandlich, daB ein solcher Bienenstock weitgehend die natiirliche
Lebenstitigkeit eines Volkes erschwert. Starke Volksentwicklung, regelmafiges
Erbauen von Drohnenzellen, Ansatz von Weiselzellen und Schwarmversuche
zeigen jedoch, daB selbst unter diesen Umstéinden der normale Triebablauf nicht
ganz gestdrt ist. Der groBe Energieverbrauch zur Herstellung der notwendigen
Stockwarme, die dauernden Stérungen und die stindige Wegnahme abgelegter
Eier schwichen den Stock natiirlich stark. Es ist deshalb notwendig, normale
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Erginzungsstocke zu unterhalten, um jederzeit durch Zusatz von schliipfender Brut,
von Pollen- und Honigwaben die Lebenskraft des Stockes zu stidrken. In Hr-
mangelung eines so kleinen RéhmchenmaBes in der praktischen Imkerei hétte das
zu zerstorendem Zerschneiden von Waben fithren missen. Nun lassen sich durch
Zusammengetzen mehrerer solcher Beobachtungsrahmchen mittels U-férmiger Draht-
klammern (Rahmchenvereinigungsklammern ) zwei der gebriuchlichsten Rahmchen-
ARGy maBe herstellen : Aus 4 von ihnen (je 2 iiber- und nebeneinander)
&\\ /1 entsteht ein Ganzréhmchen, das in eine Thiiringer oder Gerstung-
SIS Nl Stdnderbeute bequem eingehéngt werden kann. Setzt man 3 neben-
; einander, so lafBt sich damit die
ZaxpER-Lagerbeute benutzen. In
beiden Féllen hat man die Moglich-
keit, jederzeit Waben gewiinschten
Inhaltes einem starken Volke zu
entnehmen.  AuBerdem kann in
| diesen Bienenstocken die Uber-
47 winterung der Beobachtungsvélkchen
s, vorgenommen werden . Sie werden
‘1 zu diesem Zwecke zu mehreren in
einen Stock hinter bzw. neben ein

~

starkes Volk umgehingt, um ihnen
die notwendige Warme zu gewahr-
leisten. Das Umsetzen im Frithjahr
erfolgt je nach der Witterung im
April oder Anfang Mai. Die Ein-

winterung geschieht am besten An-
fang September, nachdem die Ver-
suchsvolkchen ihren Wintervorrat
bereits eingeholt haben. Nachtrig-
liche Fitterung ist durch Futter-
lscher in der Decke des Uberwinte-
rungsstockes moglich. Die Uber-
winterung eines Volkes in einem
Beobachtungsstocke wurde trotz der
damit verbundenen Schwichung
stets vorgenommen, um mdoglichst

Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4,

bb. 24, 2 GrundeiB, 3 senkrechter Schnitt bald im Jahre Eier zu erhalten.
Abb. 2—4. rundril, 3 senkrechter Schni " iy -
durch einen Wabenraum (Linie 4B in Abb. 1), Durch {rithzeitige Fiitterung und

4 senkrechter Schuitt durch eine Trennungsleiste ~ durch Verstarken mit schlitpfender
(Linie CD). /i, nat. GréBe. F Falz, Rm Rdbm-  Brut aus den FErginzungsstdcken
chen, ViSp Verbindungsspalt, W Wabe. Die  pringt man das Volk schnell in die

{ibrigen Bezeichnungen wie in Abb. 1. Hohe und kann Ende April, Anfang
Mai regelmiBig Eier entnehmen. Man erhilt also eine etwa 4 Monate lange
Arbeitsmoglichkeit (Mai bis September). Im Notfall kann man durch Reiz-
fiitterung und unter Opferung eines Volkes oder durch Neuanschaffung von Liine-
burger Heidebienen, die als nackte Schwérme verschickt werden, die Unter-
suchungszeit auch noch bis Anfang Oktober ausdehnen.

Durch besonders starke Legetdtigkeit zeichnen sich junge Nachschwarm-
koniginnen aus, die zur Schwarmzeit zusammen mit einem kleinen Volk leicht

1 Bezugsquelle s. oben.

2 Riir solche Zwecke sind Beutenformen erforderlich, die vom Imker fiir Kéniginnen-
zucht benutzt werden und zur Unterbringung mehrerer kleiner Vélker hinter-
bzw. nebeneinander dienen.
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zu beschaffen sind. Solche Vélker kénnen eine Zeitlang den Eibedarf fiir die Unter-
suchungen reichlich decken. Spater werden sie nach Abfangen der Konigin einem
anderen Volke zur Verstdrkung beigegeben.

Zur Qewinnung zeitbestimmier Eier werden nur Waben benutzt, die von den
Bienen aus Mittelwinden frisch ausgezogen sind. Wegen ihres he len, gelben Wachses
gestatten sie eine leichtere Beobachtung der Kénigin beim Legen als die oftmals
bebriiteten dunklen Waben, bei denen das hartgewordene Wachs und die Puppen-
hiuschen der geschliipften Bienen ein leichtes Herausnehmen der Eier hindern.
Eine solche Wabe hingt man mglichst mitten in das Brutnest, das meistens halbkreis-
bis kreisférmig angelegt wird, wobei der ganze Stock gewissermallen eine grofle
Wabe darstellt. Der Konigin werden nur eine oder zwei schon mit Brut besetzte
Waben aufler der eingehéingten zur Verfiigung gestellt, indem man sie durch Absperr-
gitter (Absp.G) von den iubrigen trennt. Die Bienen ,bereiten sie sofort vor®,
und nach kurzer Zeit, meist nach 2—3 Stunden, wenigstens in den beiden Monaten
Mai und Juni, beginnt die Kénigin mit der Eiablage, die wihrend aller Tages-
zeiten beobachtet wird. Jedoch scheinen die Stunden von 06 Uhr morgens be-
vorzugt zu sein. Da durch Erschiitterung bei der Entfernung der Schutzdeckel
das ganze Volk erregt wird, ist es zweckmaBiger, zu Zeiten erwiinschter Eiablage
kleine Wolldecken vor die Doppelfenster als Warmeschutz zu hingen, die man
einzeln nach Bedarf fortnehmen kann. Sobald die Konigin eine Zelle bestiftet,
wird deren Lage innerhalb der Wabe koordinatenmaBig festgelegt und die Zeit
notiert. Als Ordinate dient die Zahl der tbereinanderliegenden Zellreihen, von
denen jede 5. und 10. auf dem Réhmchen durch Farbstreifen markiert ist (KW).
Das Zahlen in der Abszissenrichtung wird dadurch erleichtert, daBl man den zunichst-
liegenden Rahmchenrand als Ausgangspunkt nimmt und dann je nachdem eine posi-
tive oder negative’ Richtung angibt. Da die Kénigin meist 10 Sek. zur Ablage
eines Eies braucht und wahrend des Musterns der nichsten Zelle ihren Hinterleib
noch in der eben bestifteten halt, hat man geniigend Zeit zu einer sicheren Ablesung.
Voraussetzung ist, daB die Waben regelmiflig gebaut sind, was eben bei solchen
aus Mittelwédnden ausgezogenen der Fall ist. Sind geniigend Eier fiir eine Unter-
suchungsreibe vorhanden, so vertreibt man die Konigin durch leichtes Klopfen an
dem Glasfenster oder durch Einblasen von Rauch. Falls die Wabe im Stock bleiben
soll, wird sie unter Absperrgitter gesetzt, da sich sonst infolge Mehrfachbestiften
einer Zelle Irrtiimer in der Altersbestimmung ergeben konnen. Es empfiehlt sich,
die Wabe dem Stock zu entnehmen, da die Bienen bisweilen die Eier aus den Zellen
entfernen. In einer feuchten Kammer bei 33-—36° entwickeln sich die Eier auch
aufBerhalb des Stockes. Von dort sind jederzeit die gewiinschten Altersstadien
bequem zu entnehmen. Um sie unbeschiadigt zu erhalten, schneidet man sie mit
einem sehr feinen Augenmesserchen zusammen mit etwas Wachs vom Boden der Zelle
heraus (bei einiger Ubung gelingt es auch ohne Wachs) und bringt sie zur Unter-
suchung in RingEr-Locke-Losung bzw. in das Fixierungsmittel. Infolge der starken
Reflexe sind auBerhalb von Flissigkeiten nur unzureichende Beobachtungen zu
machen. Das MiBlingen der Aufzucht in irgendeiner Fliissigkeit bedingt die statistische
Untersuchungsmethode, die am lebenden und am fixierten Ei vorgenommen wurde.
Fiir die Untersuchungen dieser Arbeit wurdea ausschlieBlich Eier aus Arbeiterinnen-
zellen benutzt.

Eier und Larven fixierte ich mit ,,PErrRunkewrrscu® (H,0 300, Alk. abs. 200,
Eisessig 90, Salpetersiure 10, Sublimat bis zur Sittigung) 6-—12 Stunden und
behandelte sie mit Lugol nach. Fir Totalpraparate ergibt Farbung mit Thionin
gute Bilder, vor allem tibertrifft dieses Firbemittel alle anderen in der Dar-
stellung von Furchungsstadien. Ich firbte 24 Stunden in wisseriger Lésung (1 g
Thionin in 10 cem Alk. abs. auflésen, dazu 90 ccm H,0). Differenziert wurde in
96 %igem Alkohol. Um Schrumpfungen beim Ubergang in Xylol zu vermeiden,
fithrte ich mittels Senkmethode die Eier aus absolutem Alkohol in Xylol {iber und
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bettete sie als Rollpriparate in Cedernél ein, wobei dinne Glasfaden als Stiitze
dienen. Schnitte (quer 10 g, langs 5 g) farbte ich mit Himatoxylin nach DELAFIELD
oder HErpewHAIN und Eosin.

Die Mikrophotographien des lebenden Eies sind unter dem Mikroskop (Leitz
Okular 3, Objektiv 1, Th. 170) hergestellt. Aufnahmen mit durchfallendem Licht
ergeben Bilder von stark silhouettenhafter Wirkung. Lebenswahre Bilder mit
plastischer Wirkung unter guter Zeichnung der Einzelheiten lassen sich durch
eine Art von Dunkelfeldbeleuchtung erzielen. Dabei befinden sich Objekt und
Lichtquelle in gleicher Héhe, die Lichtstrahlen streifen das Objekt (streifender
Einfall). Furchungsbilder sind nur mit dieser Methode darzustellen.

Erklarung der Abkirzungen in den Abbildungen.
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111, Perioden und Stadien der Normalentwicklung.

Zwanglos fiigen sich die Entwicklungserscheinungen im Ei der Biene
in die 4 grofien Perioden ein, die im kontinuierlichen Strom der Ent-
wicklung gleichsinniges Formbildungsgeschehen kennzeichnend zusammen-
fassen: Blastodermbildung, Schichtenbau, Sonderung der Organsysteme
und histologische Differenzierung. C. E. v. Barrs (1828) Entwurf einer
Scheidung von primérer, morphologischer und histologischer Sonderung
liegt dieser Einteilung zugrunde, die auch WEeIsmaxx (1863) und
Kowarevsky (1871) bei ihren embryologischen Untersuchungen ver-
wenden. HEDER (1889) fiigt die Keimbléatterbildung als selbstandige
Periode ein. Von dieser bleibenden Einteilung machen CArrikrE (1890)
fiir Chalicodoma und PuirterscaEnko (1912) fir Isofoma Gebrauch.
SEEL (1924 und 1926) umgrenzt speziell fiir die Insektenentwicklung
die Perioden genauer durch Aufstellung besonders markanter Stadien,
wodurch die Begriffe Keimanlage, Keimstreif, vollendete Organsonderung
und &hnliche innerhalb der Insektenentwicklung eine festbegriindete
Definition erhalten. In gleicher Weise verfahrt SeHL (1931) fiir Ephestia.

Bei der Beschreibung ihrer Objekte filhren Hrrprr (1889, Hydro-
philus), CARRIERE (1890, Chalicodoma), PEILIPTSCHENKO (1912, Isotoma),
NrLsox (1913, Apis) und manche anderen Autoren auch einzelne Stadien
an, die sie allerdings nur mit der Abbildungsnummer kennzeichnen.
PHILIPTSCHENEO setzt sogar Buchstaben als Indices ein, um die fort-
schreitende Entwicklung an einzelnen bemerkenswerten Stadien zu er-
lautern, beginnt aber damit erst bei der Organsonderung. Falls all diesen
Bezeichnungen ein vergleichender Wert fiir morphologische und ent-
wicklungsphysiologische Fragestellungen zukommen soll, ist eine Festlegung
im Anschlub an die 4 Perioden angebracht. Das soll bei der folgenden
Schilderung der Normalentwicklung der Biene geschehen. Die 4 groflen
aufeinanderfolgenden Perioden werden durch rémische Zahlen gekenn-
zeichnet: Blastodermbildung I, Schichtenbaw 11, Sonderung der Organ-
systeme TI1 und histologische Differenzierung IV. Fir die Beschreibung
sind markante Stadien ausgesucht, die fiir bestimmte Phasen innerhalb
der einzelnen Perioden typisch sind. Diese Betrachtungsweise wird
sich vor allem dann bewéihren, wenn in den spéteren Abschnitten der
Arbeit causalen Zusammenhingen nachgegangen werden soll. Wegen des
besonderen Nachdruckes, der auf die Untersuchung der 1. Periode,
von der Eiablage bis zur Ausbildung der Keimanlage, gelegt wird, kann
man diese Periode I noch in die ja auch historisch berechtigten Ab-
schnitte Eireifung IR, Furchung IF und Blastoderm IB unterteilen.
Einzelne Entwicklungsschritte — Phasen — und die fiir sie charakte-
ristischen Bilder — die Stadien — sind zur genaueren Unterscheidung
durch kleine lateinische Buchstaben neben den romischen Zahlen ge-
kennzeichnet.
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Tabelle 1
8. Abbildung einiger markan-
ter Stadien durch Photogra-
phien des lebenden Keimes
|
|
i
7. Symbole fiir Phasen und
tadion HIa 116 Iile
6. Verzeichnis der dafir vor-1 5y, 99, 4 22d, 245, 29¢ | 23b, 24, d, 294

handenen Abbildungen
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Die Tabelle 1 vermittelt einen Uberblick: iiber die Entwicklung des
Bieneneies in ibren Perioden und Phasen, die auf Grund der oben ge-

zeigten Betrachtungsweise gewonnen werden.

liegenden Reihen gelangt folgendes zur Darstellung:
1. Bezeichnung der aufeinanderliegenden Perioden.
2. Entwicklungsdauer der Perioden und Phasen in Stunden bei einer
konstanten Temperatur von 34° 4 1°.
3. Charakteristik der einzelnen Phasen der Entwicklung.

In den iibereinander-
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4. Kennzeichen am lebenden Ei fiir den jeweiligen Entwicklungs-
zustand.

5. Namen fiir besonders markante Phasen und Stadien.
6. Verzeichnis der dafiir vorhandenen Abbildungen.
7. Symbole fiir Phasen und Stadien.

8. Abbildung einiger markanter Stadien durch Photographien des
lebenden Keimes.
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1V. Das Differenzierungszentrum im strukturellen Bau des Eies.
A. Die Primitivstruktur.

1. Gestalt und Inhalt des frischabgelegten Eies.

Das Ei der Honigbiene ist langgestreckt zylinderférmig, mit fast
kreisformigem Querschnitt. Sein ganz charakteristisches Aussehen ver-
dankt das Ei einer auffilligen Bilateralitit, die durch verschiedene
Form der beiden Pole, eine deutliche Kriimmung der Eilingsachse und
die Lage des gréfiten Querdurchmessers in der Nahe eines Poles hervor-
gerufen wird. Dieser Pol, wie Abb. IR, Tabelle 1 zeigt, ist kugel-
haubenférmig und mehr ,,breit* als der andere ,,schmale Pol, dessen
Oberfliche stumpfer erscheint. Infolge der Kriimmung der Léngs-
achse ist die eine Kiseite, von aulen gesehen, deutlich konvex, die
andere konkav.

Bei der Ablage geht der schmale Eipol voran und dient als Anheftungs-
stelle. Das Ei hingt dann am Grunde der Zelle in zuerst wagerechter
Richtung, wobei die konvexe Seite nach oben zeigt. Am freien, breiten
Pol befindet sich die Mikropyle. Das Ei besitzt somit eine ausgeprigte
Polaritit in Bau und Ablagestellung. Die Lage des kiinftigen Embryo
ist darin wihrend der ganzen Entwicklung genau fixiert. Das erlaubt uns,
von nun an stets die konvexe Seite als die ventrale, die konkave als die
dorsale zu bezeichnen. Ebenso entspricht der breite Pol dem Vorderende,
der schmale dem Hinterende des Embryo.

Das Bienenei hat eine Ldange von durchschnittlich 1,7 mm und einen
grofiten Querdurchmesser im vorderen Drittel von etwa 0,39 mm. Diese
MaBe variieren in gewissem Grade schon innerhalb des Laiches einer
Koénigin, obwoehl dabei die Proportionen ungefihr gewahrt bleiben.
Besonders starke Differenzen zeigen sich jedoch zwischen den Eiern der
einzelnen Koniginnen. GréBere Unterschiede in der Lange oder in der
Form, wie starke oder schwache Kriimmung der HEilingsachse, grofle
oder geringe Formverschiedenheiten der beiden Pole und wechselnde Lage
des Querschnittmaximums kénnen geradezu als Unterscheidungsmerkmale
dienen. Die Tabelle 2 (S. 129) zeigt die Variation der Eildnge bei drei ver-
schiedenen Koniginnen, und zwar in ausgesuchten Beispielen von Kéni-
ginnen mit einer mittleren, einer extrem geringen und einer extrem
groBen Eilinge. Sie wird dabei in Teilstrichen angegeben, ein Teil-
strich entspricht 15 y. Danach schwankt sie zwischen einem Minimum
von 102 und einem Maximum von 126 Teilstrichen oder zwischen 1,53
und 1,89 mm. Der Eiquermesser betrigt 24—28 Teilstriche oder 0,36 bis
0,42 mm. Lings- und Querdurchmesser steht also im Verhiltnis von
mehr als 4 : 1.

Chorion und Dotterhaut umgeben das Ei. Das Chorion stellt eine
diinne, ungemein elastische, farblose Hiille dar, die mit langgestreckt
fiinf- bis sechseckiger, wabenartiger 'Strukturzeichnung versehen ist.
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Tabelle 2. Lange der Eier dreier Koniginnen.

Be- Mittelwert
zeich- Anzahl der Eier mit einer Linge von Teilstrichen in
nung (1 Teilstrich = 15 u) —_

der Teil-
Koni- 7 T . i ; stri- | mm

gin {102 | [108] | | [ [l [ [ ] [11s] | [ ] [120] [ | | [126] ehen

— ‘ — ;

S, > | s | | 5 ‘ [1]1 4)2 5 !9[3’2 1! 1,1]120,6 1,81

W, | e ’3(7‘3!2 6 /1 321 gy nn

Ko {138/ slslausl i) U L] a7 19

AuBerdem sind unzahlige feine Poren vorhanden. Flissigkeiten kénnen
leicht eindringen, vor allem am hinteren Pol, wo das Chorion besonders
diinn und durchlissig ist. Die sehr zarte, strukturlose Dotterhaut liegt
dem Eiinhalt eng an und wird nur ab und zu auf Schnittpriparaten

Abb. 5. Querschnitt durch ein frischabgelegtes Ei. Auf das diinne, gleichméBige Keim-

hautblastem folgt eine plasmaarme Zone, im Innern ist eine plasmareiche Saule (ZS).

Der fettige Inhalt der groSen Kugeln und die Dotterkérperchen sind bei der technischen
Behandlung verlorengegangen. Phot. 120/1.

sichtbar. Das Ei erscheint im durchfallenden Licht leicht safrangelb,
im auffallenden elfenbeinfarbig. Der Eiinhalt ist von leichtfliissiger
Zusammensetzung und quillt schon bei geringer Verletzung der Eihaute
schnell heraus. Bei Beobachtung des lebenden Eies tritt an der Peri-
pherie, in der Nihe der Pole kaum sichtbar, eine helle, duflerst schmale
Randzone, das Keimhautblastem, hervor. Im Inneren sind Fetthugeln zu
sehen, die nach der Oberfliche des Hies zu an GréBe abnehmen. Da-
zwischen liegen zahlreiche kleine, stirker lichtbrechende Dofterkugeln.

Z. . Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 9
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Alle Hohlrdume sind von dem leicht griinlich schimmernden Plasma-
netz ausgefillt.

Am Quer- oder Léangsschnitt durch ein frischabgelegtes fixiertes Ei
(Abb. 5 und 6) fallen vor allem kugelférmige Hohlrdume (F) auf, deren
fettiger Inhalt bei der Fixierung verlorenging. Die kleineren, gleich-
méBig durch das ganze Ei verteilten Dotterkérperchen dagegen werden

intensiv durch das Drrarrenpsche Himatoxy-

lin gefarbt. Sie fehlen fast vollig in Eiern, die

2 . mit PETRUNKEWITSCH fixiert wurden, sind dafiir

' aber bei sdurefreier Fixierung in groBler An-

zahl vorhanden. In den Zwischenrdumen gibt

sich das weitmaschige Plasmanetz mit feinen

amoébenformigen Anhéufungen und diinnen

Verbindungsfdden zu erkennen (P). Eine

zentrale Saule (Z8) ist durch etwas stirkeren

Plasmareichtum ausgezeichnet, wéhrend nach

auflen zu plasmadrmere Partien liegen. Krst

nahe der Oberfliche werden die Fédden wieder

stirker und verschmelzen mit der peripheren

Plasmagchicht, dem Keimhautblastem (Kb).

Die Stdrke des Keimhautblastems ist recht

gering, betrégt sie doch nur etwa 10 u, also etwa

1/,o des Durchmessers. Im Querschnitt herrscht

radiale Symmetrie bis auf eine ganz schwache

Abb. 6. Ubersicht fiber die Uberlegenheit der Ventralen'Seite gegeniiber

Plasma- und Dottervertei- der dorsalen. Im Léngsschnitt dagegen zeigt

%‘i%i;;gﬁfﬁ%ﬁbﬁifﬁﬁf sich eine starke axiale Asymmetrie, und zwar

Keimhautblastern und zen-  in der Weise, dafi die Dicke des Keimhaut-

téj;?ef’ ?:;n gsfe'f:(,hiﬁré;n blastems von einem Maximum auf der Hohe

Ximums am starksten des grofiten Eiquerschnittes allméhlich nach

ausgebildet. den beiden Polen hin abnimmt. Belege dafiir

folgen im folgenden Kapitel. In der Niahe des vorderen Poles fillt auf

der ventralen Mediane zumeist eine stirkere Plasmaansammlung auf,

die keilférmig ins Eiinnere hineinragt (vgl. Abb. 6, BP). Ihre genaue Lage

ist bei den einzelnen Kiern ziemlich verschieden. Es ist das Richtungs-
plasma, der Ort der Eireifung.

2. Statistische Untersuchungen diber die Richtungsorganisation des frisch-
abgelegten Eies.

Die Gestalt des Eies ist gekennzeichnet durch eine ausgesprochene
Polaritit und Bilateralitit, fir die folgende bestimmende Merkmale
gelten : Starkes Uberwiegen der Langsachse gegeniiber den beiden anderen
in einem Verhiltnis von mehr als 4 : 1, Verschiedenheiten in der Form
der beiden Pole, unterschiedliche Kriimmung der dorsalen und ventralen



Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 131

Eioberfliche und asymmetrische Lage des Querschnittmaximums in der
Nahe des vorderen Poles. Diese Richiungsorganisation steht in fester
Beziehung zu den Achsen des zukiinftigen Embryo. Sie enthilt aber
auch andererseits als Ausdruck des besonderen Differenzierungsmodus
die auffillige Hervorhebung eines Gebietes mit maximaler Querschnitts-
breite. Eine Betrachtung der verschiedenen Abbildungen zeigt, dall diese
Erscheinung bei den einzelnen Eiern stirker oder schwicher hervortritt.

Tabelle 3. Mittelwerte von Messungen iiber die Lage des Querschnitt-
maximums beije 30lebendenund 30 fixierten Eiern dreier verschiedener

Koéniginnen.
| Lebend Fixiert
11 IIT 1w B v VI VII | VIII X X
I Ge-
Mittel- Mittel- -
A T I SR N ey e
( wert,
1. KEilange . . . . . . 114,3 ‘ 105,7 | 120,6 97,4 \ 97,1 [ 106,2
2. Maximaler Durch- ] ‘
messer . . . . . . 26,8 24,5 26,5 24,1 | 24,2 | 26,0
3. Lage des Maximums ;
in Teilstrichen . .| 26,3' 24,9 26,9 23,6 | 24,3 | 25,2
4. Lage des Maximums i { | l
in % Teilstrichen .| 23,1 l 23,6 22,2]23,0]24,2 | 25,0 \ 23,8 124,5 | 23,8

In der Tabelle 3 sind fiir jeweils 30 lebende und fixierte Eier ver-
schiedener Koniginnen (Spalte II—IV bzw. VI—VILI) neben den Mittel-
werten fiir die Filinge (Zeile 1) und dem maximalen Durchmesser (Zeile 2)
diejenigen fiir die Lage des Querschnittmaximums aufgezeichnet (Zeile 3
bis 4). Danach findet sich dieses kurz vor der Grenze zwischen dem
ersten und zweiten Viertel des Eies, etwa zwischen dem 22.—25. Teil-
strich der zum Vergleich auf 100 Teilstriche umgerechnsten Eilinge.
Es wurden absichtlich neben lebenden Eiern auch fixierte gemessen,
da bei den folgenden Untersuchungen beiderlei Material benutzt werden
mulite. Der gefundene Unterschied von 0,8 Teilstrichen ist so gering,
dafl eine gesonderte Betrachtung nicht notwendig ist. Die beiden
Querdurchmesser (Hohe und Breite) stimmen in diesem Bereiche zumeist
iiberein. Trotz sehr verschiedener Linge der Eier bei den verschiedenen
Kéniginnen (z. B. Zeile 1, Spalte I1 und III) liegt das Maximum relativ
immer an der gleichen Stelle (Zeile 3—4, Spalte II—IIT).

Die sichtbaren Elemente des Eiinhaltes sind das Plasma, der Nahrungs-
dotter und der Eikern. Davon tritt das Plasma in drei Erscheinungs-
formen auf, dem Richtungsplasma, dem Keimhautblastem und dem
Retikulum. Der Nahrungsdotter setzt sich aus groBen Fettkugeln und
kleineren Dotterkorperchen zusammen.

Die auffalligste Plasmadifferenzierung stellt das Richtungsplasma dar,
eine starke Verdickung des Keimhautblastems in der ventralen Mittel-

g%
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linie nahe dem vorderen Pole, die keilférmig ins Eiinnere hineinragt
(Abb. 6, RP). Nach Messungen an 50 Eiern ist bei einer durchschnittlichen
Léngenausdehnung von 4—35 Teilstrichen sein Vorkommen auf das Gebiet
zwischen dem 1.und 17. Teilstrich, unter besonderer Bevorzugung der Ge-
gend des 5.—10. Teilstriches beschriankt (vgl. Abb. 30, Kurve IIaundb).
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Abb. Ta-d. Graphische Darstellung der Stdrke des Keimhautblastems. Abszisse: % Teilstrich-
zahl der Eilange. Ordinate: Stirke des Blastems (Ordinateneinheit 12y, jede Kurve zihlt
von eigenem Nullpunkt), o Stadium der Richtungskérperbildung (1% Teilstrich 15,5 u)?,
b 96 - Kernstadium (1% Teilstrich 14,6 »), ¢ 256 -Kernstadium (1% Teilstrich 15,3 x),
4 512 - Kernstadium (1% Teilstrich 15,6 »). (Zahlenmaterial fiir diese und andere graphischen

Darstellungen ist zur Raumersparnis nicht verdffenlicht.)

Die Stirke des Keimhautblastems wurde auf Querschnitten unter
starker Vergroflerung (Okular 4, Objektiv 7, Tbh. 170) gemessen und
zwar auf jedem 5. (6.) Schnitt ventral, rechts, links und dorsal. Infolge
der innigen Verbindung des Keimhautblastems mit dem Retikulum
durch relativ kriftige Ausliufer und infolge von Dotter- und Fettein-
schliissen sind die Grenzen zwischen beiden unklar (vgl. Abb. 5 und 6).
Trotzdem liefen sich deutliche GroBenunterschiede feststellen. Bei der

1 Daraus ergibt sich die Eilange, hier 1,55 mm.
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Untersuchung wurde an jeder Stelle die kompakte Schicht des Blastems
nebeneinander mehrfach gemessen und aus diesen Messungen ein Durch-
schnittswert genommen. Die Ergebnisse solcher Messungen an einem
frischgelegten Ei sowie an 3 verschiedenen Furchungsstadien ventral,
dorsal und zu beiden Eiseiten sind in der Abb. 7 graphisch dargestellt.
Die Betrachtung des Gemeinsamen in den 16 Kurven, in deren Ordinate
die Breite des Blastems und in deren Abszisse die Zahl der Querschnitte
abgetragen ist, ergibt eine allgemeine GesetzméBigkeit tiber die Stérke
des Keimhautblastems in den verschiedenen Regionen. Vom vorderen
Pol beginnend wéchst sie bis zum ersten Viertel der Eilange auf ein
Maximum an und fillt danach allmihlich bis zum hinteren Pol auf
ein Minimum ab. Das Maximum erstreckt sich etwa zwischen dem
24.und 45. Querschnitt, es entspricht einem Gebiet vom 18.—30. Teilstrich
der Eilinge. Die Mitte liegt bei dem 24. Teilstrich (vgl. Abb. 30, 1V).

Bei genauerer Betrachtung einzelner Kurven zeigen sich mancherlei Schwan-
kungen, deren Ursachen vor dem Vergleich der Kurven durch eine nihere Dis-
kussion der Ergebnisse an dem ersten der Beispiele erdrtert werden sollen. Die Ab-
bildung 7a enthalt die Werte von einem etwa 1/, Stunde nach der Ablage fixierten Ei,
das sich gerade bei der Richtungskérperbildung befindet. Die Messungen beginnen
erst mit dem 10. Schnitt und schlieBen mit dem 130. von insgesamt 150 Schnitten.
Die ersten und letzten lassen sich infolge der dort einsetzenden Wolbung und der
dadurch bedingten schragen Schnittfiihrung sowie infolge von Schrumpfungen
am hinteren Pol nicht verwenden. Dafl3 die MeBwerte der ventralen Seite (Abb. 7a,
Kurve I) sowie in geringeremn MaBle die der rechten und linken (IT und IIT) in einer
gewissen Hohe tiber dem Anfangsminimum der Dorsalseite (IV) liegen, kann auf
die verstirkende Wirkung des Richtungsplasmas in seiner weiteren Umgebung
zuriickgefithrt werden, obwohl es auffallig sichtbar nur vom 5. bis zum 9. Schnitt
reicht. Vom 24. Querschnitt an (ungefahr 18. Teilstrich) beginnen die 4 Kurven
den Anstieg zu ihrem Maximum, das sich bei allen gemeinsam vom 30.—35. Schnitt
(20.—24. Teilstrich) erstreckt. Das nachtrigliche auffallige starke Absinken, dem
nochmals eine Erhebung folgt, geht parallel mit einer gleichen Verkleinerung im
Eiquerschnitt und ist als Schrumpfungserscheinung zu erklaren. Fiir den weiteren
Verlauf der Kurven ist zu beriicksichtigen, dall Zwischenwerte infolge der Kleinheit
der MaBe und der an sich schon schwierigen Mittelwertsetzung nicht benutzt
wurden. Daher erscheint die in Wirklichkeit allmahliche Abnahme auf den Xurven-
bildern etwas sprunghaft vom 80. zum 85. Querschnitt. Die Ergebnisse von den
drei weiteren Eiern erfahren durch gleiche Ursachen ihre individuellen Variationen.
Wiahrend die Kurven fiir das Keimhautblastem des 96- und 256-Kernstadiums
nichts prinzipiell Neues bringen (das Ei des letzteren Stadiums ist ohne lokale
Sehrumpfungen und zeigt besonders schén das einheitliche Anwachsen des Keim-
hautblastems im Querschnittmaximum), ist fiir das 512-Kernstadium bemerkens-
wert, da} das Richtungsplasma inzwischen verstrichen und demgemif keine an-
fangliche Verstirkung mehr zu finden ist.

Das Keimhautblastem im ganzen wird auf der Ventralseite etwas
dicker, wie sich bei einem Vergleich der (nicht verdffentlichten) Gesamt-
werte zeigh. AuBlerdem 136t sich vom Beginn der Furchung bis zum
512 -Kernstadium eine schwache Verstirkung des ganzen Keimhaut-
blastems im Mittel von 2,9 auf 3,7 MeBeinheiten feststellen. Dieser Tat-
bestand ist zu vergleichen mit den Beobachtungen SwnLs (1931), der
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bei Ephestia im Verlauf der Furchung ein Anwachsen des Keimhaut-
blastems auf das2—2%/,fache der urspriinglichen Dicke nachweisen konnte.

Abgesehen von diesen Verdnderungen ist bei allen Kurven das Bild
beziiglich der Lage des Maximums der Blastemstirke das gleiche. Ein
Vergleich der Plasmaverteilung an den vier Eiseiten ergibt eine ganz
schwache, fast nur in dem Gebiet der maximalen Stirke und nicht
bei allen Eiern zum Ausdruck kommende Uberlegenheit der ventralen
Seite iiber die drei anderen, wie das Beispiel der Abb. 7 ¢ und d zeigt.

Fir die quantitative Verteilung des Netzplasmas 1a8t sich eine dhnliche
Analyse wie fir das Keimhautblastem nicht vornehmen. Man kann nur
einen allgemeinen Uberblick aus Totalpridparaten und Schnittbildern
gewinnen. Auf Totalpréparaten (Abb. 16a) erscheint ein zentraler Teil,
der in seinen Umrissen etwa der Form des Kies gleicht, besonders
auffallig gefarbt (ZS). Schnittbilder zeigen (Abb.5 und 6), dafi dort
die Plasmafiden besonders stark sind. Der Durchmesser dieser
Zentralsiule betrigt %/,—3/, des jeweiligen Eidurchmessers. In ihrem
Inneren bestehen aber noch quantitative Unterschiede in der
Verteilung des Plasmas, insofern als dessen Menge an jeder Stelle der
Eilingsachse der Stirke des Keimhautblastems proportional ist, wie
durch Totalbilder und vor allem auch, um Tiuschungen auszuschliefen,
durch Lingsschnitte iiberzeugend dargetan werden kann (Abb. 6). Im
AnschluBl daran ergab sich die Moglichkeit, wenigstens das Gebiet maxi-
maler Stirke des Retikulums zahlenmaBig zu umgrenzen durch Messung
des Teiles, der die intensivste Farbung besitzt. In der Tabelle 4 sind
die gefundenen Werte fiir Ausdehnung (Spalte II—III) und Mitte
(Spalte IV—V) dieses Gebietes zusammengestellt, die an 8 Eiern (Spalte I)
im Alter von 0—3'/, Stunden gewonnen wurden. Durchschnittlich
erstreckt sich das Maximum der Farbung fiir die Eilinge 100 vom 10. bis

34. Teilstrich, deckt sich

Tabelle 4. Messungen des Gebietes mit stark- glso etwa mit dem des
stem Plasmaretikulum an 8 thioningefarbten RKeimhautblastems.

Eiern im Stadium der Reifeteilung. Auf diese zentrale

) Farbmaximum Saule starkeren Plasma-

L%Eggli%er Ausdehnung L Mitte gehaltes fOlgt nach
eil- in Teil- |in %-Teil-: in Teil- |in %-Teil- i

strichen ;]tlricleién lrsltrichgri é?ricg;n lgtrichgxll auflen . eine schmale,

1 1T 1T v v plasmadrmere Zone

y (Abb. 5, 6 und 16, Pla),

100 1030 | 10—30 | 20 20 in einer Breite von

99 10—-30 10—30 20 20 kn 1 1. d Ei
99 540 | 540 | 225 22,5 app Yy—f; des Ei-
99 12—-30 | 12—30 21 21 querschnittes. Hier sind
98 12—34 12—34 22 22 : 5

o7 10—40 | 10—40 P 25 die F;ibden des Netzes

95 10—32 | 11—84 21 22.5 von einer auffallenden

82 10—30 | 12—36 | 20 24 Zartheit. Der TUber-

‘ 1034 22 gang erfolgt ziemlich
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plotzlich, ohne dall jedoch eine scharfe Grenze entsteht. Erst dicht unter
der Oberflache verstidrken sich die Fiden wieder und miinden als breite
Stringe in das Keimhautblastem ein. Eine genaue Musterung dieser
Zone in Schnittbildern und Totalpraparaten (vgl. Abb. 5, 6 und 16a)
zeigh, dall bezliglich der Eilingsachse die quantitative Plasmaverteilung
der in der zentralen Siule entspricht.

Von den Dotterelementen des Eies zeigen die kleinen, stark firbbaren
Dotterkorperchen in Gréfie und Menge eine etwa gleichméfBige Ver-
breitung. Dagegen 188t sich fiir die Fettkugeln, die die Hauptmasse des
Deutoplasmas ausmachen, beziiglich ihrer gréBenméBigen Verteilung
eine bestimmte GesetzmiBigkeit feststellen. Einmal nimmt ihre Grofie
von aullen nach innen zu (Abb. 5 und 6). Entlang der Langsachse ergab
sich durch Zahlung der Anzahl pro Flacheneinheit auf Querschnitten
folgende Regel: Verringerung der Anzahl, d.h. Anwachsen der GroBe
der Fettkugeln bis etwa zum 40. Teilstrich. Danach nimmt die Zahl
zu, d. h. es erfolgt ganz allmahlich eine Abnahme der Griéfle. Eine Be-
ziehung zur Plasmaverteilung ist auf Grund dieses Ergebnisses nicht
festzustellen.

Der Hikern liegt bis zur Richtungskorperbildung im Richtungs-
plasma. Fiir seine Lage im Ei gelten demnach bis zu diesem Zeitpunkt
die fir das Richtungsplasma getroffenen Feststellungen (vgl. oben).
Der weibliche Vorkern wandert nach seiner Ausbildung ins Eiinnere
hinein. Seine Vereinigung mit einem der ménnlichen Vorkerne wurde
an den verschiedensten Stellen des Eiquerschnittes zwischen Vorderpol
und der Hohe des Richtungsplasmas etwa vom 3.—12. Teilstrich be-
obachtet, jedoch nie im Richtungsplasma selbst. Ebenso sind die méinn-
lichen Vorkerne im gleichen Gebiet vollig regellos verteilt. Die Lage
des ersten Furchungskernes und damit der Ausgangspunkt der embryo-
nalen Differenzierungsvorginge zeigt also keine gesetzmilBige Bindung
an einen genauer bestimmbaren Ort des Eies.

Zusammenfassend 1848t sich fiir die Organisation des frischabgelegten
Eies folgendes feststellen: Die Gestalt des Eies zeigt eine ausgesprochene
Bilateralitat, durch die Lage und Polaritidt der Achsen des zukiinftigen
Embryo fixiert sind. Noch nachdriicklicher und entscheidender verleiht
aber die Verteilung des Plasmas und des Dotters der Primitivstruktur
des Bieneneies ihr besonderes Geprége: Im Gegensatz zu der heteropolen
Anordnung dieser Elemente bei dem totalen und diskoidalen Furchungs-
typus ergibt sich hier fiir das Plasma ein besonderes Differenzierungsbild
entlang der Eiachse, das durch den Begriff eines strukturellen Differen-
zierungszentrums im Querschnittmaximum am besten gekennzeichnet ist.
Im Verlauf der Furchung wird das Richtungsplasma dem Keimhaut-
blastem eingeordnet, so dafl von diesem Zeitpunkt ab das Differenzierungs-
zentrum den einzig ausgezeichneten Punkt bedeutet. Beztiglich des
Eibaues im Querschnitt weisen das Keimhautblastem und das Retikulum
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eine schwache Bilateralitit auf, die in dem ersten Stadium durch die
Lage des Richtungsplasmas am stirksten ausgeprigt ist und spiter
durch eine etwas stirker werdende Uberlegenheit der Ventralseite dar-
gestellt wird. Gestalt und Plasmabestand besitzen eine kongruente bi-
laterale Richtungsorganisation. Die Fettkugeln des Deutoplasmas da-
gegen sind in einem eigenen, vom Differenzierungszentrum unabhingigen
Verteilungsmodus angeordnet.

B. Die abgeleitete Struktur.
1. Entwicklungsvorginge bis zur Bildung der Keimanlage.

IR. Eireifung und Befruchtung (0—3Y/, Stunden, Tabelle 1).

Bei der Ablage befindet sich das Ei im Stadium der Richtungs-
kérperbildung, die in dem danach benannten ,,Richtungs‘plasma vor
sich geht. Der weibliche Vorkern wandert, auf gleicher Héhe bleibend, ins
Eiinnere und verschmilzt mit einem der Spermakerne, die bei ihrer Um-
wandlung zu Ruhekernen (gewohnlich 3—7 in einem Ei) Plasma um sich
gesammelt und eine starke Strahlung gebildet haben. Die Kopulation
erfolgt meist dicht unter dem Richtungsplasma. Die drei Richtungskérper
I6sen sich bald danach im Richtungsplasma auf; dasselbe Schicksal er-
leiden die restlichen Spermakerne.

IF. Kinematik der Kernverteilung und morphologische Befunde
im Eiinneren wéihrend der Furchung (3Y/,—10 Stunden, Tabelle 1).

Die kinematischen Vorginge der Furchung lassen sich am lebenden Ei
gut verfolgen und photographisch festhalten. Genauere Bilder ergeben
sich aber erst aus Thioninpraparaten. Bei der folgenden Schilderung
sollen die Einzelheiten an Ubersichtszeichnungen solcher Priparate be-
sprochen werden, zu denen Photographien lebender Eier als Belege dienen.

Die Furchung verliuft im allgemeinen synchron bis zu dem Augen-
blick, in dem die Kerne die Oberfliche des Eies erreichen. Dies geschieht
gewdhnlich nach dem 10. Teilungsschritt, also im 1024-Kernstadium.
Dann wird der synchrone Teilungsmodus von einem heterochronen
abgelost. Bis nach dem 7. Teilungsschritt, also bis zu 128 Kernen,
148t sich die Anzahl der Furchungskerne mit Sicherheit an Totalpréparaten
feststellen. Hohere Kernzahlen erfordern die Anwendung der von SEIDEL
(1929) angegebenen Sektorenmethode.

Unmittelbar nach der Kopulation der Vorkerne zum ersten Furchungs-
kern beginnt die Furchung. Ausgangspunkt der Kernvermehrung ist
der Ort der Kernverschmelzung, der einwirts vom Richtungsplasma
liegt, ohne starre Bindung an eine bestimmte Stelle im Ei, Man findet
den ersten Furchungskern oder seine beiden ersten Abkémmlinge zwischen
dem 1. und 10. Teilstrich des etwa 100 Teilstriche langen Eies, meist der
ventralen Eiseite gendbert, oft jedoch auch weit asymmetrisch nach
rechts oder links verlagert. Die durch die erste Furchungsteilung ge-
bildeten zwei Kerne weichen nur sehr wenig auseinander (Abb. 8a, b),
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Y10 des Eiquermessers werden kaum iiberschritten. Dasselbe ist bei dem
néichsten Teilungsschritt der Fall. Die vier Kerne liegen etwa in einer
Ebene bei fast quadratischer Anordnung (Abb. 8¢,d). Die Abb. 9a
zeigt als Beleg die Photographie eines lebenden Eies im 4-Kernstadium.
Auf ihr sind ventral in der Nahe des vorderen Poles bei schréig einfallender
Beleuchtung (vgl. 8.122) zwei helle Flecke sichtbar, die Plasmahdéfe
zweier Furchungskerne. Die beiden anderen liegen genau senkrecht
unter ihnen, so daB auf der Abb. 94 ein 2-Kernstadium vorgetduscht wird.
Die Kerne des 8-Kernstadiums zeigen dann schon eine rdumliche An-
ordnung (Abb. 8e, f, 96). Ihr gegenseitiger Abstand ist noch ungefihr

FROLE

Abb, 8a—h. Optischer Langsschnitt durch das 2—16-Kernstad1um, gezeichnet nach Thionin-

priparaten. Zeichenapp. 28/1. Je eine Aufsicht und eine Seitenansicht desselben Eies.

a—b 2-Kernstadium, ¢—d 4-Kernstadium, e—f 8-Kernstadium, ¢g—h 16-Kernstadium.

Die Kerne riicken aus einer zumeist sehr asymmetrischen Lage nach innen und hinten,
sie bilden dabei allm&hlich eine Sphire.

der gleiche geblieben. Dagegen 4ndern die Kerne insgesamt ihre Lage,
sie riicken in mehr zentrale Partien des Eies und entfernen sich gleichzeitig
vom vorderen Pol. Die 16 Kerne des nachsten Teilungsstadiums ordnen
sich zu einer Kugelschale (Sphdre), deren Mittelpunkt etwa mit der
Héhe des groBten Eiquerschnittes zusammenféllt und im allgemeinen

 ein wenig asymmetrisch der ventralen Eiseite gendhert ist (Abb. 8¢, h).
Der Durchmesser dieser Sphire betrigt etwa /; des Eidurchmessers.
Dabei hat der Abstand der vordersten Kerne vom vorderen Pol weiter
zugenommen, ein Zeichen dafiir, dafl die Kerne insgesamt noch nach
hinten gewandert sind.

Die Kernverteilung nimmt nun eine neue Form an. Die Sphére beginnt
sich in Richtung der Eildngsachse zu vergréfern, aus der Kugel wird ein
Rotationsellipsoid. Die Kerne wandern wihrend der nun folgenden
3 Teilungsschritte, also im 32-, 64- und 128-Kernstadium, in der Haupt-
sache parallel der Langsachse weiter, so daf} sich die Lénge der Sphére
von 10% (Abb. 8¢, k) auf 85% (Abb. 10c¢) der gesamten Eilinge ausdehnt.
Dabei ist festzustellen, dafi diese Bewegung auch in Richtung auf den
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vorderen Pol stattfindet, nur mit viel geringerer Geschwindigkeit als
nach hinten. In derselben Zeit erweitert sich der Querdurchmesser der
Sphére nur von 30% auf 50%. Auffillig ist dabei, dafl die schwache
Querverteilung in der Gegend des gréBten Eidurchmessers noch am
starksten ausgeprigt ist. Die Photographien der Abb. 9¢, d belegen diese
Erscheinung am lebenden Ei. Sie zeigen die VergréBerung der Sphire
im 32-Kernstadium (Abb. 9¢). Eine genauere Orientierung tiber die Lage
und Verteilung der Furchungskerne wihrend dieser Phase geben
die Ubersichtszeichnungen Abb. 10a—¢ besonders im Vergleich mit

a b c d

Abb. 9a—d. Furchungsbilder vom lebenden Ki. Pbot. 30/1. Estreten die Plasmahéfe der Kerne

hervor. a 4-Kernstadium. Die Kerne liegen ziemlich peripher, paarweise iibereinander,

80 daB nur zwei deutlich werden, b 8-Kernstadium, Kerne genau zentral, ¢ 32-Kernstadium,

Sphiire liegt etwa symmetrisch zum gréBten Eiquerschnitt, 4 64-Kernstadium, Sphire
hat Keulenform angenommen.

Abb. 8¢, k. Dort liegen 16 Kerne in einer fast kugelschalenférmigen An-
ordnung, die in Abb. 10a eciner elliptischen des 32-Kernstadiums ge-
wichen ist. 64 Kerne erstrecken sich schon iiber die Hilfte der Eilinge
(Abb. 105). Tm 128-Kernstadium hat die Wanderung in Richtung der
Langsachse eine ungefahr symmetrische Verteilung der Kerne herbei-
gefiithrt. Die Sphére weist dhnliche Proportionen wie das Ei selbst auf
(Abb. 10¢).

Nach der Ausbildung des 128-Kernstadiums tritt die Furchung in
eine neue Phase. Der Kernverteilung in der Léngsrichtung folgt das
Emporriicken der Kerne an die Oberfliche, die Verteilung auf den Querschnitt.
In den Abb. 11 und 12, vor allem 12a, der Photographie eines 256-Kern-
stadiums, kommt diese Wanderung in der Breite deutlich zum Ausdruck.
Dabei fallt auf, daf dieser Vorgang nicht iiberall gleichzeitig anhebt,
sondern daB wieder die Kerne auf der Hohe des grofiten Eiquerschnittes
vorauseilen. Die Sphére erhdlt dadurch eine ganz charakteristische
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birn- bis keulenférmige Gestalt, die, abgesehen von gewissen individuellen
Schwankungen, ein ungemein typisches Bild fiir die Furchungsweise
des Bieneneies darbietet (vgl. Abb. 11a, b und 12, b). Nach Erhéhung
der Kernzahl auf 512 (Abb. 115) haben sich auch die hinteren Teile der
Sphire erweitert, die vorderen jedoch ihren Vorsprung gehalten. Der
groBte Sphirendurchmesser fallt stindig mit dem gréften Eidurch-
messer zusammen, wie vor allem eine Musterung der dorsalen Sphiren-
rander in den Abb. 12¢ und b zeigt. Nach dem 10. Teilungsstrich hat sich

a b c

Abb. 10a—ec. Optische Léngsschnitte durch
das 32-—128-Kernstadium, gezeichnet nach
Thioninprdparaten. Zeichenapp. 28/1.

a 32 -Kernstadiom, b 64 -XKernstadium,
¢ 128-Kernstadium. Die Sphére vergroBert
sich in Richtung der Lingsachse unter nur
geringer Verbreitung auf den Querschnitt.
Vom 128-Kerustadium an besitzt die Sphiire
eine ahuliche Form wie das Hi.

a b [4
Abb. 11a—c¢. Eine Seite von Eiern des 256

bis 1024 -Kernstadiums, gezeichnet nach
Thioninpriparaten. Zeichenapp. 28/1. Y/, des
Kernbestandes ist durch eine feine Linie ab-
gegrenzt. a 256-Kernstadium, b 512-Kern-
stadinm, ¢ 1024 - Kernstadium. Die Kerne
riicken nach der Oberfliche empor. Die Uber-
legenheit im Gebiete des Querschnittmaxi-
mums einerseits und der ventralen gegen-

itber der dorsalen KEiseite andererseits ist
itberall deutlich gichtbar.

die Sphéare so vergrolert, dall die Kerne den gesamten Eiraum bevélkern
und in die Oberflichenschicht des Keimhautblastems eintreten. Ent-
sprechend ihrem sténdigen Vorsprung beginnen die Kerne, die auf der
Hohe des groBiten Eiquerschnittes liegen, zuerst mit der Einwanderung.

Eine genaue Beobachtung der Teilungsrichtung auf Schnittbildern
148t erkennen, daB die Spindeln bei der Xernvermehrung bis zur Aus-
bildung des geschlossenen Blastoderms fast durchweg in tangentialer
Richiung liegen, d. h. stets in die Flache der Sphére fallen. Ausnahmen
machen die ersten 4 Furchungsteilungsschritte, bei denen die hinter-
einander folgenden Spindeln etwa aufeinander senkrecht stehen und
die radialen Teilungen bei der Entstehung der Vitellophagen, tiber die
am Ende des Abschnittes gesprochen wird. Wenn die Sphére sich in
die Lénge strecks, fallt auf, daB die Kerne der hinteren Halfte sich gerade
in Richtung der Langsachse teilen und damit ihre Ausbreitungsbewegung
unterstiitzen.
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Wihrend ihrer Wanderung durch das Ei nehmen die Kerne stindig
aus dem Retikulum Plasma in ihre Héfe auf. Sobald sie in Sphérenform
angeordnet sind, lassen sich deshalb an verschiedenem Plasmagehalt zwei
Zonen unterscheiden. Innerhalb der Sphére liegt ein fast plasmafreier,
auflerhalb ein plasmahaltiger Bezirk. So sind auf der Abb. 18im 512-Kern-
stadium innerhalb der Sphéire nur noch ganz spérliche Reste plasmatischer
Substanz vorhanden (Pla). In der duleren Schicht dagegen hat sich
der alte Plasmabestand unverdndert erhalten ( Plr). Ebenso verstirkt sich

a [4 174 e

Abb. 12a—e. Furchungsbilder vom lebenden Ei. Phot. 30/1. a 256-Kernstadium. Hier tritt
die Keulenform der Sphire besonders schin hervor, ebenso die Uberlegenheit der ventralen
iber die dorsale Seite. & 512-Kernstadium. Die Kerne liegen im Gebiete des grifiten
Eiquerschnittes dicht unter der Oberfliche. ¢ und d 1024-Kernstadium. Zwei Photo-
graphien desselben Eies mit 30 Min. Zeitunterschied. Sie zeigen das allméhliche Empor-
kommen der Kerne und die ,,Furchung® an die Oberfliche. e Gleichmdpiges Blastoderm,
12 Stunden nach der Ablage. Kerne als dunkle Punkte zwischen hellem Plasma. Gleich-
{érmigkeit sehr deutlich.

auch das Keimhautblastem nur sehr wenig gegeniiber seiner urspriing-
lichen Dicke.

In Zeiten stirkerer Wanderungsgeschwindigkeit, also wéahrend der
Liangsverteilung bei den hinteren Kernen und wahrend der Querverteilung
bei simtlichen Sphérenkernen, ziehen sich die sonst gleichméig amében-
férmigen Plasmahofe der Furchungskerne stark in die Lénge. Dabei liegt
der Kern an dem Ende, das der Bewegung vorausgeht. Es kommt
dadurch die charakteristische Kometenform der Furchungshéfe zustande
(Abb. 18, Ko).

Sehr auffillig ist eine differente Farbung des Plasmas an Thionin-
praparaten. Nach dem 5. Teilungsschritt farbt sich zuerst vor allem
in den dorsalen und lateralen Randbezirken, spiter allerseits das ge-
samte Plasma, einschlieBllich des Keimhautblastems in Hohe des grofiten
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Eiquerschnittes dunkler als die Umgebung, wie die Abb. 16 zeigt.
Deutlich erstreckt sich die auffillige Farbung tiber das Gebiet des
grofiten Ei- und Spharenquerschnittes. Diese unterschiedliche Affinitét
des Plasmas oder seiner Einschlilisse zu Thionin ist bis zur Einwan-
derung der Kerne ins Blastoderm, jedoch nicht mehr in den folgen-
den Stadien, zu beobachten. Die Bedeutung dieser Farbauszeichnung
gerade im Gebiete des grofiten Eiquermessers kann erst in spiterem Zu-
sammenhang (8. 154) ausfiihrlich gewlirdigt werden.

Der Vorgang der Hinwanderung findet zwar im allgemeinen kurz
nach dem 10. Teilungsschritt statt, kann aber auch wihrend der Teilung
oder bereits im 512-Kernstadium einsetzen. Er dauert etwa eine Stunde,
und es gelang, ihn in verschiedenen Phasen durch zwei Photographien
(Abb. 12¢, d) desselben lebenden Eies festzuhalten, die etwa 30 Min.
auseinanderliegen. Auf Abb. 12¢ sieht man, daB in einem Bereich von
der Mitte des Eies bis nicht ganz zum vorderen Pole die Oberfliche
eine zellige Struktur aufweist. Hervorgerufen wird diese von Furchen,
die im Augenblick des Kerneintritts in das Keimhautblastem etwa
konzentrisch um jeden Kern einschneiden. Die Furchen sind als helle,
breite Griben zwischen den Zellen deutlich sichtbar. 30 Min. spiter
(Abb. 12d) hat sich der Vorgang bis auf den vorderen Pol und nach hinten
bis auf 3/, der Eilinge ausgedehnt. Kurz danach ist die ganze Oberfliche
erfat (Abb. 12¢).

Wie oben bereits fiir die Wanderung der Kerne allgemein bemerkt
wurde, geht auch beim Emportauchen an die Oberfliche der Kern voran.
Er riickt in das Keimhautblastem ein und 146t dabei einen groBen Teil
seines Hofplasmas zuriick. Nur eine geringe Menge folgt dem Kern
und mischt sich mit dem peripheren Plasma. Der zurtickbleibende Teil,
der sich dureh dunklere Farbung vor dem Keimhautblastem auszeichnet,
liegt in unregelmaBigen Haufen, die mit Fortsdtzen ins Eiinnere hinein-
ragen, unter den sich bildenden Blastodermzellen. Dieses zuriickbleibende
Hofplasma wird erst nach Ausbildung des geschlossenen Blastoderms
allméhlich in die Zellen aufgenommen (vgl. S. 143).

Zwei auffillige Besonderheiten in dem Furchungsverlauf habe ich
bisher bei der Schilderung auller acht gelassen. Die Kerne des grofiten
Eiquerschnities schreiten nicht nur in der Wanderung voran, sondern stehen
in diesem Gebiet auch am dichtesten beieinander, wie Abb. 1la, b, ¢ und
Abb. 124, b, ¢, d iiberzeugend dartun. AuBerdem lassen Abb. 1la, b,
sowie Abb. 12a deutlich erkennen, daf die ventrale Seite der Sphére
der dorsalen gegeniiber erh6hte Wanderungsgeschwindigkeit der Kerne
aufweist. Trotz zahlreicher individueller Schwankungen sind diese beiden
Erscheinungen regelméfBig zu beobachten.

Aus der geschlossenen Bewegungsform der Sphéire treten die Vitello-
phagen als friihzeitig differenzierte Furchungskerne heraus. Wahrend
des 7. Teilungsschrittes fallen 1 oder 2 Kerne auf, deren Spindeln nicht
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tangential, sondern radial stehen. Entsprechend werden im 128-Kern-
stadium 1 oder 2 Kerne innerhalb der Sphére gefunden, die durch ihre
agymmetrisch der Eiperipherie
zugewandten Plasmahdfe eine
einwirts gerichtete Bewegung
erkennen lassen. Derselbe Vor-
gang spielt sich auch wihrend
der beiden néchsten Teilungs-
schritte ab. Auffallenderweise
treten die Vitellophagen im all-
gemeinen zuerst im vorderen
Drittel der Sphére auf. Spéter
wandern sie, auller an den Polen,
an allen Orten der Kernsphére
ein. Uber die Zahl der Vitello-
phagen 1aBt sich fir die ver-
schiedenen  Furchungsstadien
keine feste Regel angeben, da
2y sie infolge der Vermehrung aus
Teilung der vorhandenen und
der unregelmiBigen Neuzuwan-
derung grofien Schwankungen unterworfen ist. Gewohnlich lassen sich
fir das 128-Kernstadium 1 oder 2 Vitellophagen feststellen, fiir das

Se 256-Kernstadium 2 bis
10, fiir das 512-Kern-
stadium 10—50. Wenn
die Furchungskerne die
Oberfliche erreichen,
kénnen etwa 100 Vi-
tellophagen, also etwa
1/;0 des gesamten Kern-
bestandes, im Inneren
angetroffen  werden.
ks Die Teilung der Vitello-
phagen verlduft nicht
immer synchron mit
der der Sphirenkerne.
. Die  kinematischen
Erscheinungen wihrend
der Furchung verlaufen
tn drei Elar voneinander geschiedenen Phasen. In der 1. Phase, die den 1. bis
4. Teilungsschritt umfaflt, verteilen sich die Kerne ohne gerichtete Be-
ziehung zur Eioberfliche, man kann sagen, rein nach mitotischen Gesefzen,
Die Ebenen der drei ersten Teilungsschritte stehen dabei aufeinander

Abb.13a. E;klarung 8. Abb. 13¢, S.143.

Abb. 13 b. Erklirung s. Abb, 13¢, S, 143.
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senkrecht. Die Kerne sind dann auf der Oberfliche eines rdumlichen,
fast kugeligen Gebildes angeordnet, das als (Ganzes bis in die Gegend
des groften Eiquerschnittes verlagert wird (Phase IFa der Tabelle 1).
Wihrend der 2. Phase, vom 4.—7. Teilungsschritt, liegt die Hauptrichtung
der Kernbewegung parallel zur Eilingsachse (Phase IFb der Tabelle 1).

In der letzten Phase riicken
die Kerne an die Oberfliche
(Phase 1F ¢ der Tabelle 1).

IB. Bildung der Keim-
anlage (10—32 Stunden,
Tabelle 1).

Beim Eintritt in das
Keimhautblastem  teilen
sich die Kerne zweimal
hintereinander in tangen-
tialer Richtung. Beide 7er-
lungsschritte verlaufen
nicht mehr synchron, son-
dern beginnen an der Stelle,
an der die Furchungskerne
zuerst die Oberfliche er-
reichen und pflanzen sich,
einer Welle gleich, von dort
nach vorn und hinten iber
das ganze Ei fort. Dabei
beteiligen sich sémtliche
Kerne. Nach dem 12. Tei-
Iungsschritt hat sich ein
allseitig geschlossenes Bla-
stoderm ausgebildet (Abb.
12¢ und 13a), in dessen
verschiedenen  Bezirken
Zelldichte und ZellgrofBe

L i TN
" ~

et

Abb.13e¢.

Abb. 13a—e¢. Querschnitt der verschiedenen Blasto-
dermstadien (Tabelle 1). Phot. 100/1. a Gleichmdfiges
Blastoderm, 12 Stunden nach der Ablage. Zellen pflaster-
steinformig, ohne Basalmembran, darunter vereinzelte
Zellen des inneren Keimhautblastems. b Zweireihiges
Blastoderm, 18 Stunden nach Ablage. Infolge schriger
Teilungsrichtung Kerne in zwei Reihen. Basalmembran
gebildet, darunter ein neugebildetes inneres Keimhaut-
blastem vom Plasma der Zellen sichtbar verschieden,
dorsal fehlend. Im Inneren Syncvtien mit degenerieren-
den Kernen. ¢ differenzieries Blastoderm, 24 Stunden nach
der Ablage. Aufnahme des inperen Keimhautblastems
in die Zellen nach Riickbildung der Basalmembran.
Ausbildung langgestreckter prismatischer Zellen.

einander nicht gleich sind, entsprechend den fritheren Feststellungen.
Sie nehmen nach den Polen zu allméhlich ab. Das Maximum liegt
etwa im Gebiete des grofiten Eiquerschnittes. Ebenso stehen auf der
Ventralseite die Zellen dichter und sind grofer als auf der Dorsal-
geite. Die Zellen besitzen in diesem Stadium ein breites, pflaster-
steinformiges Aussehen. Eine Basalmembran fehlt ihnen noch. Unter
ihnen bleiben noch lingere Zeit vereinzelte, auffallig dunkle Schollen

des zuriickgelassenen Hofplasmas liegen (zHp).

SchlieBlich werden auch

diese Reste des Hofplasmas aufgenommen und Zellgrenzen gegen den
Dotter gebildet. Damit ist die Blastodermbildung vollendet.
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Allmahlich riicken die Zellen nach der Ventralseite zusammen, wodurch
der Gegensatz zwischen ventral und dorsal schirfer wird, ohne daB die
Dorsalseite je ganz von Zellen entbloft wiirde. Bei den mit etwa
16 Stunden neu einsetzenden Zellteilungen stellen sich die Spindeln
schrig zur Oberfliche ein, so daB wenigstens in den ventralen und
lateralen Teilen eine Zweischichtigkeit des Blastoderms vorgetduscht
wird. Die Zellen selbst greifen aber keilférmig ineinander, so daf nur
eine zweireihige Anordnung der Kerne zustande kommt (Abb. 135).
In dieser Weise werden etwa 3 Teilungssehritte vollzogen, denen wohl
sdémtliche Zellen unterworfen sind. Wieder liegt der Beginn der Teilung
in den Eibezirken, die schon bei den friiheren Teilungsschritten voran-
gegangen sind.

Gleichzeitig mit dieser Zellvermehrung sammelt sich unter dem
Blastoderm eine neue geschlossene Plasmaschicht an (vgl. Abb. 135, 1Kb),
deren allméihliches Entstehen an einzelnen Eiern in zunehmendem
Ausbildungsgrad verfolgt werden kann. Sie bleibt wihrend dieses Stadiums
durch die basalen Zellgrenzen vom Blastoderm getrennt. Auf Quer-
schnitten, die mit DErAFTELDSchem Hématoxylin behandelt sind, unter-
scheidet sie sich auffallig vom Plasma der Zellen. Sie zeigt im Gegensatz
zu dessen faserigem Aufbau eine duflerst feinkdrnige Struktur und ist
weniger stark gefdrbt. Mit Ausnahme der dorsalen Mediane und der
beiden Pole bildet sich diese Schicht in allen Eiteilen aus, ihre Starke
ist jedoch nicht iiberall die gleiche. Wie fiir die Hohe der Zellen liegt auch
hierfiir ein Maximum etwa im Gebiete des gréfiten Eiquerschnittes.
Die Beobachtungen weisen darauf hin, daf-diese Schicht durch einen
Plasmazustrom aus dem Eiinneren entsteht. Die direkte Feststellung
eines Vorrtickens gréferer Plasmamengen in die peripheren Dotterteile
ist nicht moglich. Doch erscheinen in diesem Stadium die Faden zwischen
den Fettkugeln wieder etwas stérker, was auf eine Plasmaanreicherung
im Eiinneren hinweist. Diese Plasmabildung entspricht nach Art ihrer
Entstehung und Anordnung dem von WEISMANN (1862) fir Musca ge-
pragten Ausdruck des inneren Keimhautblastems.

In diesem Stadium wandern einzelne Kerne durch die Basalmembran
nach innen (eK) und ersetzen die primédren Vitellophagen, die sich inzwi-
schen unter auffilliger Syncytienbildung aufzulgsen begonnen haben (Sc).

Nach AbschluB der Teilungsschritte ordnen. sich die Kerne allmahlich
wieder zu einer einreihigen Schicht an der dulleren Oberfliche der Zellen
an. Die basalen Zellgrenzen verschwinden, und die starke Schicht des inneren
Keimhautblastems wird in die Zellen aufgenommen. Jedoch kann man
die beiden Teile des Plasmas noch deutlich unterscheiden (Abb. 13¢).
Infolge der erhéhten Zellenzahl und der Aufnahme des inneren Keimhaut-
blastems erscheinen die Zellen vor allem ventral-lateral langgestreckst
prismatisch. An der Dorsalseite liegt ein flaches Plattenepithel ohne
ein inneres Keimhautblastem, das ebenso an den Polen fehlt.
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Wenn die Schicht des inneren Keimhautblastems vollig in die Zellen
aufgenommen ist, bilden sich die basalen Zellgrenzen aus. Das ganze
Blastoderm zeigt dann in dem Stadium der vollendeten Keimanlage
sechs differente Bezirke, die sich streifenférmig iiber die Eilénge erstrecken.
Sie konnen nach ihrer morphologischen Differenzierung und prospektiven
Bedeutung am besten auf einem Querschnitt eines etwas dlteren Stadiums
(Abb. 22a) folgendermafen unterschieden werden: Ventral liegt ein
unpaarer Bezirk enggedrangter, siulenférmiger Zellen, durch zwei als
Vertiefungen erscheinende Langsrinnen abgegrenzt von zwei Zellstreifen,
die sich nur durch etwas groBere Hohe ihrer Zellen von dem mittleren
unterscheiden. Diese als Mittelplatte (Mp) und Seitenplatte (Sp) zu be-
zeichnenden Keimbezirke stellen das eigentliche embryonale Blastoderm,
die Keimanlage, dar. Die unpaare Mittelplatte, die etwa !/ des Eiumfanges
einmimmt, bildet spéter das untere Blatt, die beiden Seitenplatten um-
fassen je etwal/; des Eiumfanges und liefern das obere Blatt. Dorsal schlie-
Ben sich jederseits zwei schmale Zonen ungleichformig dreieckiger Zellen
an (4Z). Aus ihnen bildet sich die Embryonalhiille. Endlich ist zwischen
diesen Partien ein schmales, dinnes Band, das nur wenige Zellen enthélt,
der Dorsalstreifen (,,dorsalstrip’, NEwLsox 1915) sichtbar. Er findet
weder beim Aufbau des Embryo noch bei der Hiillbildung Verwendung.

Mit der Sonderung des Blastoderms in einen embryonalen und extra-
embryonalen Teil ist die erste grofle Entwicklungsperiode (vgl. Tabelle 1)
in dem Stadium der vollendeten Keimanlage beendet.

2. Statistische Uniersuchungen iiber die Richiungsorganisation wihrend
der 1. Entwicklungsperiode.

Die Formbildungsvorginge der 1. Entwicklungsperiode (Tabelle 1),
bestehend aus Vermehrung und Ausbreitung der Kerne, Verlagerung
von Plasma sowie Zellbildung und -differenzierung, sind vor den spéteren
Organbildungsvorgingen dadurch ausgezeichnet, daf} sie iiber die ganze
Eilinge und auf dem ganzen Eiquerschnitt in prinzipiell gleicher Weise
verlaufen. Die zeitlichen Unterschiede, die sich dabei zeigen, sollen erst
in einem spéteren Abschnitt behandelt werden. In jedem Augenblick der
Entwicklung sind aber vor allem gleichbleibend bestimmte strukturelle
Differenzen im Eibau vorhanden, die in der Plasmaverteilung und der
Anordnung der Furchungs- und Blastodermzellen in den verschiedenen
Eigebieten stéindig zum Ausdruck kommen. Diese abgeleitete Struktur
zeigt ebenfalls eine bestimmte Richtungsorganisation, deren statistischer
Nachweis in diesem Abschnitt erbracht und deren Beziehung zur Primitiv-
struktur im einzelnen nachgewiesen werden soll.

Die Verteilung des Plasmabestandes im Keimhautblastem erfahrt
wihrend der Dauer der Furchung keine wesentliche Verinderung. Das
Richtungsplasma 16st sich auf. Durch den Zufluf aus dem Richtungs-
plasma und vielleicht auch aus dem Retikulum verstirkt sich das

Z. £. Morph, u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 10
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Keimhautblastem ein wenig, insbesondere auf der Ventralseite. Im
iibrigen #ndert sich an dem Differenzierungsmodus nichts, wie oben
bereits an Hand der Abb. 7 abgeleitet wurde.

Das Plasma des Retikulums wird von den Furchungskernen als Hof-
plasma aufgenommen und allméhlich aus dem Eiinneren an die Oberflidche
verlagert. In dem von den Kernen durchwanderten Gebiet bleibt zwischen
den Dotter- und Fettkugeln nur eine ganz unbedeutende Menge Plagma
in Form feinster Faden zuriick (Abb. 18). Seine Ansammlung in den Héfen
ermdéglicht es jetzt, zu einem genaueren Bild seiner Verteilung im Eiinneren
zu gelangen.

Die Grofe der Furchungsplasmahife schwankt im allgemeinen zwischen
dem 2. und 16fachen Betrag des Ruhekernvolumens. Sie wurde unter
einem Okularraster durch Zahlung der ausgefiillten Felder ! zum Vergleich
gemessen. Fir die gefundenen GréBenunterschiede lassen sich mehrere
Ureachen feststellen. Einmal verkleinert jeder Teilungsschritt die
Plasmahdéfe auf die Halfte. In der folgenden Ruhepause des Kernes wird
dieseVerminderung durch Neuaufnahme je nach dem erreichten Furchungs-
stadium mehr oder weniger wieder ausgeglichen. Bis zum 64- oder 128.
Kernstadium wéchst laut den Angaben der Spalte I—III in Tabelle 5 die
Maximalgréfie der Hofe von 1 auf 4,5 wahrscheinlich als Folge der Ein-
wanderung der Kerne in die besonders plasmareichen Gebiete (vgl.
S.134). Von dieser Zeit an nehmen die Hofe mit jedem folgenden Tei-
lungsschritt allmahlich bis auf 2 ab. Die Kerne durchwandern jetzt bei
ihrem Emporriicken plasmaédrmere Gebiete.

Tabelle 5. Messungen iiber die relativen Gré8enanderungen der Plasma-
hofe wahrend der Furchung.

Furch}lngs- MaximalgréBen der Furchqngsplasm@hdfe im Gebiete Mittel
stadien des groBten Eiquerschnittes?®
I 11 ITr
|
2/4 1 1 [ ‘ ’ | r 1
4 2 2 \ ; 2
8 25 | 25 | 25 | 2 2,5 ' 2,5 ‘ 25 | 2,5 2,5
16 3 3 3 ‘ 3 3 3 4 3 3
32 4 3,5 4 3,0 4,5 4 | 4 4 4
64/128 4,5 4 4,5 4,5 4 45 | 4 4 4,3
96 4 6 4,5 5 6 4,5 | 4,5 | 4 4,8
128 4 4 4 5 4 ‘ 4,5 4 4 4,2
256 3,5 3 3 3,5 3.5 3 [ 35 3 3,5
512 25 125 | 2 | 25 | 3 ] 2 |25 | 25 2,5
1024 2 2 2,5 | 2 2 2 ’ 2 2 2

Neben solchen zeitlich bedingten Unterschieden in der absoluten
GroBe finden sich auch solche fiir ihre relative Grofe in den verschiedenen
Eigebieten, etwa von Beginn der Lingsausdehnung der Sphire im 32-Kern-
stadium bis zum Eintritt der Kerne ins Keimhautblastem. An den beiden
Polen der Sphire liegen die kleinsten Héfe, die gréBten im Gebiet zwischen

1 Flacheneinheit = 144 2.
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groBtem Eiquerschnitt und Eimitte (Tabelle 6, Spalte III—VII). In
ein und demselben Ei konnten Plasmahéfe gefunden werden, bei denen
der grofBite den kleinsten um das 10fache an FlachengroBe (Schnitt-
bilder) iibertraf. Der bisher gefundene Differenzierungsmodus wird
durch diese Werte scheinbar etwas durchbrochen. Das Maximum liegt
hier fiir alle Hier zusammen beim 36. Teilstrich (Zeile 8, Spalte VII).
Fiir eine genaue Darstellung der Plasmaverteilung mull jedoch auch die
Kernzahl in den verschiedenen Eiteilen beriicksichtigt werden. Wenn
man diese, fiir den Bereich von 6 Querschnitten (4 Teilstrichen) als
Durchschnitt erhaltene Hofgrofe mit der in gleichen Bezirken gefundenen
Gesamtkernzahl * multipliziert (Spalte VII und VIII), wird man ein wirk-
lich vergleichbares MaB fiir den Plasmareichtum der verschiedenen
Eiteile erhalten (Spalte IX). Danach liegt das Maximum beim 24. Teil-
strich (Zeile 5, Spalte IX) und nimmt mit geringen Schwankungen all-
méhlich nach beiden Polen ab. Es bleibt also die urspriingliche quanti-
tative Verteilung des Plasmas beziiglich der Eilangsachse auch im Eiinneren
wihrend der Furchung dieselbe wie zu Beginn (vgl. Abb. 30, VIII).

Mit dem Eintritt der Kerne ins Keimhautblastem ist der gesamte
Plasmabestand bis auf die feinen Fiden zwischen den Fettkugeln an

Tabelle 6. GréBe der Plasmahéfe in 4 verschiedenen Furchungsstadien
nach Mittelwerten fiir je 6 Querschnitte. Flachenmessungen mittels

Okularraster.

w0 “ PR Maf der

. ' Grile deII{‘eI;Illazs;’rgiu‘xr%)?ls bei einer vergleich-
%-Teil- Schnith Gesamt- baren

strich kernzahl® Plasma-
96 128 256 512 |Zusammen menge
I I Tt { v v ‘ VI VIl VIII X
8 12 3,5 3.5 2,5 ! 2 11,5 33 382
12 18 4 35 | 3,5 ' 25 13,5 66 891
16 24 4,5 3 b4 2,5 14 63 882
20 30 4 3,5 4 ‘ 3 14,5 85 1233
24 36 6 4 3,5 ¢ 3 16,5 88 1452
28 42 55 | 45 | 4 | 3 17 79 1343
32 48 6 3,5 ) 3,5 3,6 | 16,5 78 1287
36 54 (6 |45 4 | 4 | 185 57 1055
40 60 5,5 4.5 3,5 3 16,56 52 858
44 66 5 4,5 3.5 j 2,5 15,5 53 822
48 72 4,5 5 3,56 | 2,5 15,56 43 667
52 78 4.5 4 3,5 2,5 14,5 41 636
56 84 5 3,5 4 2,5 16 43 678
60 90 4,5 3,5 3,5 3 14,5 53 769
64 96 4 3,5 25 | 2 12 45 540
68 102 35 | 3 2,5 | 2 11 26 286
72 108 2,6 3,5 3 2 11 30 330
76 114 3 3 2 ( 2 10 39 390
80 120 2,5 2.5 2 2 10 24 240

84 126 2 ‘ 20

1 Vgl. Abb. 14 und 30, XI.
2 Vgl. FuBnote S. 146.
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die Eioberfliche verlagert. Die Ausbildung der Zellen dndert seine Ver-
teilung nicht. Daher besitzt das frischgebildete Blastoderm trotz der Gleich-
formigkeit seiner Elemente dhnliche Starkeunterschiede in den einzelnen
Eiteilen wie das Keimhautblastem. Die Abb. 30, Kurve IXa, sowie
die Werte der Tabelle 7a in Spalte III—VI geben Stirkemessungen des
Blastoderms an Querschnitten in verschiedenen Regionen (Spalte I, II),
eines 12 Stunden alten FEies (vgl. Abb. 13a) wieder. Sie zeigen ein
Maximum zwischen dem 30.—42. Schnitt (21.—30. Teilstrich) und eine
schwache Uberlegenheit der ventralen gegeniiber der dorsalen Eiscite,
die gemi3 dem Mittelwert der Tabelle 7a prozentual etwa der des Keimhaut-
blastems entspricht. Wihrend der nun folgenden Ausbildung der Keim-
anlage werden durch Zellvermehrung, -differenzierung und -verschiebung
in der Hauptsache die Gegensitze zwischen den ventralen und dorsalen
Blastodermpartien verschérft. Die Unterschiede entlang der Eildngsachse
bleiben dabei bestehen, sie werden ebenfalls in ihren Ausmaflien durch
Aufnahme des inneren Keimhautblastemns (18—24 Stunden nach der
Ablage, vgl. S. 144 und weiter unten) verstéarkt. Ein Vergleich der Werte der
Tabelle 7a, b und ¢ sowie der Kurven IX a, b und cin Abb. 30, bei denen

Tabelle 7a. Messungen iiber die Stdrke des auf cller Abszisse die Quer-
neugebildeten Blastoderms (12 Stunden) in Schnlttzahle.n, auf  der
den verschiedenen Eiteilen (nach Quer- Ordinate die Blastoderm-

schnitten). stirke zweier Eier ange-

% -Teil- Stérke des Blastoderms* geben sind, beSté'mgt diese
striche | g0 Angabe fir drei der mar-
(14’1 e - ""?It;al relc?fts Lh’gs d"";ial kantesten Blastodermsta-
l dien  (Querschnitte auf
8 12 11 | 10 1 10 9 Abb. 13a, ¢ und 22a). Deut-
13 18 10 9 ' 9 8  lich hebt sich der Gipfel
;Z gg }(1) ig }8 1?) der mittleren Kurve (Abb.
25 36 11 10 10 9 30, Kurve IX b, 24stiindiges
gg g }8 }8 ' ig g Blastoderm) stirker hervor
37 54 10 9 ‘ 9 9 als in der unteren (Abb. 30,
41 60 10 9 9 9 Kurve IXa, 12stiindiges
o | e |9 0 98 o)
54 78 9 9 | 9 8 Mit der Fertigstellung
58 84 9 8 9 9 der Keimanlage machen
gg gg g g j g Z sich noch weitere Verdn-
71 102 8 8 | 8 7 derungen bemerkbar. Die
gg i{l)i § 573 ;" ; Seitenteile des Blastoderms
84 120 7 7 v 7 verstirken sich und dif-
Mittelwert zwischen ferenzieren sich so zu den
Teilstrich 13 und 84 9,1 8,8 8,7] 83 Seitenp]atten (vgl. Ta-
Gesamtmittelwert 8,7 belle 7¢, Spalte IV und V

1 8, FuBnote S. 132,
2 MefBeinheit = 2,4 u.
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sowie Abb. 22a), die das Material fiir das obere Blatt liefern. Gleich-
zeitig zeigen die Messungen, und das ist von groliter Wichtigkeit
fiir alle weiteren Untersuchungen, eine Verschicbung des Mazimums
nach hinten. Seine Mitte liegt nicht mehr um den 24. Teilstrich
(Tab. 7a und b, Zeile 5 sowie Abb. 30, Kurve IXa und b), sondern
in der Region des 28. Teilstriches (Tab. 7c, Zeile 5 sowie Abb. 30,
Kurve 1X¢). Im Zusammenhang damit kann beobachtet werden, daB
sich die gesamte Keimanlage etwas verkiirzt. Dieser Vorgang ist vor allem
an den Polen, an den Enden der Keimanlage, zu verfolgen. Er setzt sich
nach langerer Zeit bis zur Einsenkung des Mesoderms fort. Dadurch fillt
nach der Fertigstellung der Keimanlage die Mitte des Differenzierungszen-
trums wicht mehr in das Gebiet des Querschnittmaximums.

In der Erscheinung des inneren Keimhautblastems zur Zeit des zwei-
reihigen Blastoderms (17—20 Stunden, vgl. Abb.13b) treffen wir,
gleichgiiltig wie auch die Substanzbildung erfolgen sollte, erstmalig auf
eine nicht schon in der Primitivstruktur gegebene Anordnung des Plasmas.
Um so bedeutungsvoller ist die Tatsache, dal auch bei ihm ein ent-
sprechender Verteilungs-

modus festgestellt werden  Tabelle 7Tb. Messungen iiber die Starke des
kann. An den Polen und differenzierten Blastoderms (24 Stunden)

auf der Dorsalseite fehlend in den verschiedenen Eiteilen (nach

. . hnitten).

wichst es, wie die Spal- : Querse n'l' o) -
ten III—V der Tabelle 8 il | schute | oo Plastodorms
zeigen, allmihlich bis zu (Is’f “ I Ve?gal relcgts In;,ks dovria'l
einem Maximum in dem :
Gebiet um den 24.—48. 7 12 17 15 16 5

hnitt lte II 11 18 17 13 15 4
Querschnitt (Spalte II), 14 o4 | 1w |15 |15 7
oder 16.-—-32. Teilstrich 18 30 19 16 15 7
(Spalte 1) an. Nach seiner 22 36 19 | 17 17 8
Aufnahme in die Zellen 25 42 116 17T

. . 29 48 19 17 17 8
kann man die beiden Plas- 32 54 18 r 16 18 8
masorten noch deutlich 28 gg }g \ i? ig ;
. 1) |

pnterschelden '(Abb. 13?, 43 79 15 13 15 7
tKb). Auch die Vertei- 47 78 13 13 13 7
lung auf dem Querschnitt 50 84 13113 118 | 7
. . . P 54 90 13 13 13 7
ist nicht gleichmafig, denn 58 96 13 13 13 7
es werden nur die Teile 61 102 13 113 | 13 } 7
des Blastoderms von der gg }(l)i ig “ ig g ,;
Plasmaschichtunterlagert, 79 120 13 13 13 ‘ 5
die die Keimanlage und die 76 126 12 12 12 5
Embryonalhiille  liefern gg ig% ]
(Ygl. f}bb' 135, ikb u,nd Mittelwert zwischen
die Mittelwerte der ein- Teilstrich 7 und 76| 154 | 14,7| 14,9| 67
zelnen PartieninTabelle 7 a Gesamtmittelwert 12,9

1 S. FuBnote S. 148.
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und b). Ein dorsaler, medianer Streifen mit besonders diinnem Zell-
epithel bleibt, wie die Pole, voéllig frei davon.

Die GesetzmaBigkeit in der Verteilung des Plasmabestandes wahrend
der 1. Entwicklungsperiode findet in der zahlenmdifigen Verbreitung der
Furchungskerne und Blastodermzellen eine Parallele. Vom 16. bis 128,
Kernstadium streckt sich die Sphére in die Lénge. Dabei verteilen sich
die Kerne abernicht gleich-
méfig in alle Abschnitte
der Sphére, sondern blei-

Tabelle 7c. Messungen iiber die Starke des
Blastoderms der Keimanlage bei begin-
nender Mesodermbildung (32 Stunden) in

den verschiedenen Eiteilen (nach ben im Ausgangsgebiet
Querschnitten). dieser Bewegung in gro-

%-Tell- Starke des Blastoderms® Berer Anzahl zuriick (vgl.
(Slitfc) ;) Schnitt ventral | rechts | links | dorsal dazu die Abb. 10)' An
1 i — L v Vi einem Eimit 64 Zwillingen,

im A 1

19 18 5 |13 | 16 [ 5 leo glt_ir.'.ade belm. bsch 1.113
16 24 18 17 17 7 er Léngsverteilung, ist
20 30 16 17 \ 17 10 diese Regel durch Fest-
24 36 17 20 1 20 10 stellung der Kernzahl fiir

28 42 19 20 20 8 . . .

32 48 16 19 20 7 gleich  grofle KEigebiete
36 54 16 ‘ 19 19 5 (Abb. 14, Kurve I) bereits
12 gg ig \ 51[; ig ,‘;’ zu erl?en.nen und 148t sich
48 72 15 15 15 7 dann in immer mehr deut-
gg Zi }g i??; | g g lich ausgeprigter Form bei
60 90 15 13 13 3 allen folgenden Furchungs-
64 96 15 | 13 | 13 3 stadien bestitigen (Kurve
68 102 13 | 13 | 13 3 - : .

nS 108 13 13 15 3 IT—V). Bei der grab'phl
76 114 13 13 4 schen Darstellung dieses
80 120 13 ’ 12 12 5 Tatbestandes (Abb. 14)
Sé gg g | g \ ig g sind' die. tur ein Gebi.et
92 138 9 | 9 | 9 9 von jeweils 12 Querschnit-
Mittelwert zwischen \ ten (Abszisse) gefundenen
Teilstrich 12 und 92 14,8 14,9 14,9 6 Kernzahlen als Ordinate
Gesamtmittelwert 12,7 séulenférmig eingetragen.

Diese Zusammenfassung
erwies sich als notwendig, um die in den stark und schwach besiedelten
Teilen in gleicher Weise vorhandene Variation der Kerndichte nach
Méglichkeit auszuschalten. Immerhin wird auch bei Anwendung dieser
Methode eine im Verlauf der Furchung eintretende geringe Verschiebung
des Maximums der Kerndichte nach hinten recht deutlich. Den hier
nicht vertffentlichten Finzelergebnissen ist zu entnehmen, dafi das
Maximum in den jingeren Furchungsstadien etwa beim 20. Teil-
strich liegt. Erst bei den é&lteren fillt es dann mit dem Gebiet des
grofiten Eiquerschnittes zusammen (Kurve IV und V). Welchen Fak-
toren dieser geordnete Verteilungsmodus der Furchungskerne zuzu-

1 8. FuBinote 8. 148.
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schreiben ist, wird erst in einem spéteren Kapitel (S. 155) besprochen
werden.

Auffallig und aus dem Rahmen der eben beschriebenen Beobachtungen
herausfallend ist ein fast regelmiBiges Ansteigen der Kerndichte in dem
Gebiet zwischen dem 80. und 100. Querschnitt (etwa 54.—66. Teil-
strich), vor allem an jiingeren Stadien (Kurve I-III). In manchen
Totalpraparaten, besonders der 32-, 64- und 128-Kernstadien, zuweilen

sogar n(?ch der 2_56_ Tabelle 8. Messungen tber die Starke des
Kernstadien, macht sich  jpjeren Keimhautblastems nach seiner
diese Erscheinung durch  Ausbildung im zweireihigen Blastoderm

eine Anordnung der Kerne (18 Stunden).
i zwes Gruppen bemerk- Stirke des innoren
bar, wobei allerdings fiir s/tr?gﬁle Sehnitt Kelmhau‘tb astems
deren GroBenverhiltnis (12,6 &) ventral| rechts  links | 20
und  Lagebeziehungen I 11 oIV v VI
. - J
ke%ne feste Gesetzmaﬁlg o 19 5 ] s | o .
keit zu bestehen scheint. 12 18 5 4 |4 13
So konnte bei einem 32- 16 24 5,5 ( 6 | 6 17,6
Kernstadium eine Grup- gg gg 3’5 | g 5 ; ig’g
pierung in 20 und 12, bei 28 49 6 5 7 18
64 Paarlingen eine solche 32 48 6 5 |6 117
in 49 und 15 (bzw. 46 und 3 e B I A 1
18) gefunden werden. 44 66 5 3 |5 13
\f i - 48 72 4,5 3 45 12
l\ac}_l (.3161'1(; . 8. I’];ellung§ P I R S i
schritt ist diese Untertei- 56 84 4 35| 4 11,5
lung nicht oder kaum 60 90 3 14 3,5 10,5
mehr zu beobachten. gé 182 g 5 g g 5 3
Da beim Einriicken 79 108 3 | 2 3 8
der Kerne in das Keim- gg }%3: % %,5 % 2,5
hautblastem und bei der 84 126 1 1 1 3

Ausbildung des Blasto- ‘

derms keinerlei Verschiebungen der Zellelemente in Richtung der
Léngsachse stattfinden und keine lokalisierten Zellteilungen vor-
kommen (vgl. S.143), sind fur die Zelldichte des Blastoderms shnliche
Beobachtungen wie fir die Kernverteilung wihrend der Furchung
zu erwarten. Zur Feststellung der Zellenzahl wurden auf jedem 6. Quer-
schnitt simtliche angeschnittenen Zellkerne gezihlt, die bei verschiedener
Hoheneinstellung mittels der Mikrometerschraube sichtbar werden.
Diese Methode gestattet gegeniiber der bei der Zahlung der Sphirenkerne
angewandten Betrachtung eines bestimmten Rigebietes griBere Mel-
genauigkeit, eindeutige Lokalisation der Werte und vor allem die Dar-
stellung der wirklichen Zelldichte. Durch Untersuchung benachbarter
und dazwischenliegender Schnitte wurde die stérende Wirkung zufélliger
Schrumpfungen oder Verletzungen nach Moglichkeit ausgeschaltet und

1 S. FuBnote S. 148.
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der kontinuierliche Verlauf der Werte sichergestellt. Schlieflich lief3
sich der EinfluB der Querschnittgrofle durch Division durch den
jeweiligen Durchmesser ausschalten und ein wirkliches MaBl far die
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Abb. 14. Graphische Darstellung der zahlenméBigen Verteilung der Furchungskerne in
alteren Furchungsstadien. Fiir je 12 Querschnitte ist die Anzahl der Kerne durch die
Hohe einer Saule angegeben. 64/128-Kernstadium (1 Teilstrich 15,4 »). 96-Kernstadium
(1 Teilstrich 14,6 u). 256-Kernstadium (1 Teilstrich 15,3 4). 384-Kernstadium (1 Teilstrich
14,6 2). 512-Kernstadinm (1 Teilstrich 15,6 ).
Abb. 15. Graphische Darstellung der Zellenzahl (N¢) und Zelldichte (Ng/d) (Ordinate) pro
Querschnitt (Abszisse) fiir die drei Blastodermstadien. 12sf, gleichmiBiges Blastoderm
(1 Teilstrich 14,4 4). 18st, zweireihiges Blastoderm (1 Teilstrich 13,3 u). 24sf, differenziertes
Blastoderm (1 Teilstrich 16,3 u).

Zelldichte gewinnen. Die Untersuchung wurde am gleichmaBigen
(12 Stunden), zweireihigen (18 Stunden) und differenzierten Blastoderm
(24 Stunden) vorgenommen. In der Abb. 15 sind je die absolute Zellen-
zahl und die Zelldichte auf verschiedenen Querschnitten fiir diese drei
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Blastodermstadien in entsprechender Weise wie fiir die fritheren Kurven
iibereinander graphisch dargestellt. Der allgemeine Verlauf der Kurven
zeigt wieder das bisher gefundene Differenzierungsbild. Etwa zwischen
dem 30. und 45. Querschnitt (20.—30. Teilstrich) findet sich ein auf-
falliges Maximum, wéhrend nach den Polen zu die Werte abnehmen.
Vor allem bestitigt sich nach der Berechnung der Zelldichte, und das ge-
winnt riickwirkend auch Beweiskraft fiir die Feststellung der Furchungs-
kernzahlen, dafl nicht der gréBere Ei-(Sphéren-)querschnitt unmittelbare
Ursache fir eine griBere Zellen-(Kern-)zahl ist. Die héheren Werte der
Zelldichte an den Enden einiger Kurven entstehen als Folge schriger
Schnittfithrung an den Polen, durch die mehr Zellen getroffen werden.

Ein Vergleich zwischen der ventralen und dorsalen Kiseite ergab
folgendes Bild. Kurz nach der Ausbildung des Blastoderms (12 Stunden
nach der Ablage) ist eine schwache Uberlegenheit der Ventralseite
fast nur in dem Gebiet des gréften Querschnittes vorhanden. Sie ver-
stirkt sich in den beiden folgenden Stadien, so daB im Alter von 24 Stunden
die beiden Eiseiten sich hinsichtlich ihrer Zelldichte wie 3 : 2 verhalten.

Eine gemeinsame Betrachtunyg der Plasma- und Kernverteslung am Ende
der ersten Entwicklungsperiode zeigt im ganzen eine dibereinstimmende
Proportionalitit in allen Teilen des Eies. In dem Gebiet des gréBten
Eiquerschuittes (20.-—30. Teilstrich, S.131) liegt ein Maximum des
Plasmabestandes (20.—30. Teilstrich, S. 132£.), das auch nach Ausbildung
der Furchungs- bzw. Blastodermzellen am gleichen Ort vorhanden ist
und dabei durch die Masse des Hofplasmas (S. 147) bzw. durch die Héhe
der Zellen (24. Teilstrich, S.148f.) zum Ausdruck kommt. Das gleiche
gilt fiir das innere Keimhautblastem (8. 151). Dem entspricht einMaximum
der Kerndichte wihrend der alteren Furchungs- und sdmtlicher Blasto-
dermstadien (20.—30. Teilstrich, S.152). Das fir die Primitivstruktur
abgeleitete  strukturelle Differenzierungszentrum hat sich demnach trotz
der Umformung durch die Verteilung der Furchungskernhéfe und
ihre Einwanderung ins Keimhautblastemm und durch die Zusammen-
ballung des Retikulums zum sekundiren Keimhautblastem und seine
Verschiebung an die Eioberfliche mit aller Deutlichkeit wihrend der
1. Entwicklungsperiode erhalten. Als wichtig und fiir die weitere Be-
trachtung aufschluBreich mul die Tatsache herausgehoben werden,
daB auch das Maximum der Kerndichte wihrend der jiingeren Furchungs-
stadien ein wenig nach vorn verschoben ist, wenn es sich auch noch in
den Grenzen der Mafle fiir das Differenzierungszentrum halt (20. Teil-
strich, S.150). Allmihlich riickt es dann ins Gebiet des Querschnitt-
maximums.

Die geringe Zunahme der Kern- und Zelldichte auf dem 80. bis
100. Querschnitt (etwa 54.—66. Teilstrich) bei allen Furchungs- und
Blastodermstadien sowie das Auftreten eines schwach ausgeprigten
dritten Gipfels in der Héhe des 60. Querschnittes (des 40. Teilstriches im
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18stiindigen Blastoderm) #ndern zwar im allgemeinen den Verteilungs-
modus nicht, stellen aber gerade infolge ihrer bisher gefundenen Regel-
méaBigkeit so eigentiimliche Krscheinungen dar, dall eine nochmalige
Erwihnung notwendig erscheint. Im voraus ist festzustellen, daBl erst
nach groBter Erweiterung des Beobachtungsmaterials SchluBfolgerungen
zu ziehen sind. Es wére dann vielleicht mdglich, diese Erscheinung
mit anderen bisher dem Schema schwer einzuordnenden Tatsachen,
z. B. der Verteilung der Fettkugeln im Ei, in Zusammenhang zu
bringen, und hierin einen Hinweis zu erblicken, daf3 auBler dem Diffe-
renzierungszentrum noch weitere ausgezeichnete Orte, wie das Rich-
tungsplasma, sich im Ei befinden und fiir den Differenzierungsproze3
von Bedeutung sind.

V. Nachweis einer qualitativen Auszeichnung des Differenzierungs-
zentrums in Gestalt einer spezifischen Affinitit zu Thionin und
deren Entstehung wihrend der Furchung.

Neben den bisher betrachteten quantitativen Merkmalen des Diffe-
renzierungszentrums lenkt eine andere Beobachtung die Aufmerksamkeit
auf sich, die auf eine qualitative Auszeichnung dieses Gebietes hinweist.

Diese Erscheinung besteht in einer differentiellen Fdarbung, die bei
Eiern im 32-Kernstadium nach Behandlung mit Thionin auftritt. Bei
seitlicher Betrachtung zeigt sie sich am dorsalen Eirande auf der Hdéhe
des Querschnittmaximums in einem halbkreisférmigen Bezirk (Abb. 165),
der wie das Richtungsplasma und die zentrale Saule des Retikulums
durch starke Konzentration der Farbung und dariiber hinaus durch
einen besonders frischen Farbton gekennzeichnet ist. In der dorsalen
Mediane ist die Erscheinung am stirksten ausgepridgt, wihrend sie in
den lateralen Gebieten allméhlich an Deutlichkeit verliert. Sie kann
aber bei Betrachtung in ventraler oder dorsaler Ansicht in Form einer
schmalen Zone an den beiden Seiten wahrgenommen werden. Der Uber-
gang in den allgemeinen Farbton erfolgt fast unmerklich, nur nach vorn
bildet sich eine ziemlich scharfe Grenze (g). Im Gegensatz zum Richtungs-
plasma und der zentralen Siule des Retikulums haben wir es hier nicht
mit einer besonderen Anreicherung des Plasmas zu tun, wie sich auf
Querschnitthildern feststellen 1a8t. Auch zeichnen sich nach Behandlung
mit DeLAriELDschem oder HErpENmAINschem Hématoxylin diese Teile
nicht besonders vor den anderen aus.

Das Auftreten dieser differentiellen Farbungerfolgt im 32-Kernstadium,
und zwar in einem Gebiete zwischen dem 10. und 40. Teilstrich. Vorher
sind nicht einmal Spuren davon wahrzunehmen (Abb. 16¢). Bis zur
Ausbildung des Blastoderms ist die Erscheinung bei der Mehrzahl
der Eier in stirkerer oder schwacherer Form zu beobachten. Sie dehnt
sich allméhlich auch in die ventralen Gebiete aus, so daB das Ei schlieBlich
von einem Giirtel umgeben ist (Abb. 16¢). Jedoch bleibt die Dorsal-
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seite des Hies stets intensiver gefarbt. Eine Ausbreitung in Richtung
der Léngsachse 1aBt sich dagegen nur in geringem Mafe feststellen.

Eine gleichartige differentielle Farbung zeigt sich an spéteren Stadien
in solchen Gebieten, in denen auffallige Entwicklungsprozesse statt-
finden. So z. B. in den Blasto-
dermbezirken, wo Kernteilun-
gen stattfinden, weiter bei der
Mesodermbildung entlang den
Trennungslinien zwischen Mit-
tel- wund Seitenplatterr und
schlieBlich besonders deutlich
noch bei der Segmentierung
in den Segmentstreifen. Sie
tritt neben diesen Vorgingen
gewissermalen als Begleiter-
scheinung auf, wobei die ge-
steigerte Affinitdt zu Thionin
auf chemische Anderungen im
Zellplasma hinweist. Nun fehlt

. . .. . . a b [4
jedoch eine ahnliche Verkniip-  sy45, 16a—c. Auttreten und Ausbreitung der dit-

fung far die beSprochene Plag-  ferentiellen Farbung. Nach Thioninpraparat.
. v . Phot. 3¢/1. ¢ 16-Kernstadium, ohne differentielle
mafirbung wihrend der Zeit parbung, » 32-Kernstadium, Auftreten auf der

vom 32-Kernstadium bis zur dorsalen Kiseite, ¢ 512-Kernstadium,

glirteliérmige Ausbreitung.

Fertigstellung des Blastoderms.
Dabei sind besonders bemerkenswert die Erstausbildung der Farbung
auf der Dorsalseite, ihre spitere Ausdehnung auf die Ventralseite und ihre
auffillig scharfe Begrenzung. FEine gewisse Parallele findet sich in der
Beobachtung, daB die Einwanderung der ersten Vitellophagen gerade
zumeist von der Dorsalseite dieses Eigebietes aus erfolgt (vgl. S.142),
wihrend im iibrigen ja eine Bevorzugung der ventralen gegeniiber der
dorsalen Eiseite besteht.

VI. Beriehungen zwischen der Eistruktur und den allgemeinen
F ormbildungsvorgiingen der Kernverteilung und Kernvermehrung
und die Bedeutung des strukturellen Differenzierungszentrums sowie
des Richtungsplasmas fiir diese Prozesse.
Beobachtungen und Diskussion.
A. Kinematik der Kernverteilung.

Die besondere Ausbreitungsbeweguny der Kerne wihrend der Furchung
wiirde, wenn man den Kernen eine autonome Fahigkeit fiir diese aus-
gesprochene Mosaikarbeit zuerkennen wollte, einer Erklirung erhebliche
Schwierigkeiten in den Weg stellen. Betrachtet man sie jedech im Zu-
sammenhong mit der Primitivstrukiur des Eies, so wird man eine bis ins



156 Martin Schnetter: Morphologische Untersuchungen iiber das

einzelne gehende Beziehung feststellen. Auch ohne eigens dazu an-
gestellte Experimente kann man im Rahmen einer Arbeitshypothese die
Verteilung des Plasmas als eine Ursache des spezialisierten Furchungs-
typus betrachten, weil die Furchungskerne, abweichend von ihrem Ver-
balten bei anderen Insekten, z. B. Platycnemis, im Ei gewissermalen auf
vorgezeichneten Wegen wandern.

Die Lage der Kerne wihrend der ersten drei Furchungsstadien ist
noch abhingig von dem Ort, an dem die Kopulation der Vorkerne statt-
findet (vgl. S.136). Wie sich das Richtungsplasma selbst nach Auswande-
rung des Eikernes innerhalb des Keimhautblastems wahrscheinlich in
Richtung auf das Differenzierungszentrum hin auflést, so bleibt auch der

Tabelle 9. Durchschnittlicher Abstand der Sphédre vom vorderen Pol
in den verschiedenen Furchungsstadien. Messungen in Teilstrichen
nach 100 Totalpraparaten.

I I 111 L v ] v [ VI \ VII IVIII' IX X

| \
Kernzahl des Fur- 1 ‘ ‘ ‘ ‘
chungsstadinms 2 4 8 | 16 32 64 ‘ 128 | 256 | 512

%-Teilstrich 5 157 [58 |72 |69 |67 |56 | 41 | 18

Kopulationsort der Kerne fiir den weiteren Verlauf der Furchung nicht
von Bedeutung. Vielmehr setzen sich die Kerne alsbald in Bewegung
und riicken aus ihrer zumeist asymmetrischen Lage in die zentralen
Eiteile hinein. Gleichzeitig entfernen sie sich etwas vom vorderen Pol,
wie aus dem durchschnittlichen Abstand des vordersten Kernes vom Pol
fiir die ersten Furchungsstadien festgestellt werden kann. Dieser wéchst,
wie aus dem Vergleich der Spalten II-—V der Tabelle 9 hervorgeht,
von 5 Teilstrichen im 2-Kernstadium auf 7,2 Teilstriche im 16-Kern
stadium (vgl. Abb. 8a—#). Das bedeutet, dal nicht nur Kerne nach
hinten abgegeben werden, sondern daf sie als Ganzes diese Bewegung
vollziehen. Auf diesem Wege wird von 16 Kernen eine Sphére gebildet,
deren Form nach mitotischen Gesetzen entsteht. Folgen doch wdhrend
der ersten vier Furchungsschritte die Kerne der Sacmsschen Teilungs-
regel, die besagt, daBl die Richtung jeder Teilung stets senkrecht zur
vorhergehenden ist. Sie ordnen sich infolge ihrer AbstoBungstendenz
(vgl. SErpEL 1932) in einer Kugelschale an. Wenn sich die Sphire wihrend
der nichsten drei Teilungsschritte, vom 16.—128. Kernstadium, in die
Linge streckt (vgl. Abb. 10a,b undc), folgen die Kerne beiihrer Wanderung
stindig der zentralen Plasmasgule, in der zwischen groflen Fettkugeln
die Faden des Retikulums besonders stark entwickelt sind (vgl. den
Querschnitt Abb. 5 und das Totalpriparat Abb. 16). Die Bindung
der Kerne an die Oberfliche dieser Sdule ist eine so feste, dal nach
AbschluB der Lingsverteilung die Umrisse der Sphire genau mit jener
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zusammenfallen. Ein Vergleich der Abb. 16¢, die die Plasmaverteilung
im ungefurchten Ei recht gut darstellt, mit den Abbildungen der Normal-
entwicklung, z. B. Abb. 10¢, zeigt das in iberzeugender Weise. Den
Kernen ist somit in dieser Phase ihrer Verteilung der Weg durch die
Anordnung des Plasmas genau vorgeschrieben.

In einer Diskussion der vorgetragenen Erscheinungen wire etwa auf
folgendes hinzuweisen: Die Wanderung der Kerne in die zentrale Siule
des Retikulums und weiter dahin, wo diese den reichsten Plasmabestand
aufweist, wo das Keimhautblastern von maximaler Stirke ist und wo
das Querschnittmaximum liegt, statt sich nach allen Seiten auszubreiten,
nétigt zur Annahme bestimmter Faktoren, die sie in diese Richtung
fiihren. Diese kénnten in dem festgestellten quantitativen Gefalle des
Plasmabestandes (vgl. 8. 134) oder in einer qualitativen Differenzierung,
vielleicht auch in beiden, zu suchen sein. Fir die zweite Auffassung
wiirde die allerdings erst nachtréglich sichtbar werdende differentielle
Farbung dieses Gebietes einen Hinweis bieten. Die Kerne wiirden danach
der Richtung des Gefalles folgen, bis sie das Zentrum der Plasmakon-
zentration erreicht haben. Aber auch an eine rein mechanische Deutung
wire zu denken: Die sich bildende Sphire koénnte das Bestreben
zeigen, sich symmetrisch in die Richtung der gréBten Eidurchmesser
(langs und quer) zu stellen, um den Druckverhiltnissen des Eiinhaltes
zu folgen. Die asymmetrisch der Ventralseite des Eies gendherte
Sphére wiirde auf Druckdifferenzen an -der konvexen und konkaven
Seite hinweisen.

Dariiber hinaus fordert die Verlingerung der Sphére in der zentralen
Saule des Retikulums die Annahme besonderer Faktoren: Einerseits
konnte die plotzliche Verminderung des Plasmas im Retikulum auferhalb
dieser Séule (vgl. Abb. 5 und 16a) im Sinne der Eioberfliche bei Platy-
cnemis wirken und der AbstoBungstendenz der ,,Sphiren* (Spindelpol-
strahlungen bei Mitosen, vgl. CHAMBERs 1917) einen Widerstand bieten,
so daf sich die Kernsphire notwendigerweise verlingern muB, anstatt
sich mit ihrer Fliche dem Chorion zu ndhern. Andererseits gebietet die
Einschichtigkeit der Sphére, noch nach weiteren Faktoren zur Erklirung
dieser GesetzmiBigkeit zu suchen. Ich méchte dazu auf die verschiedene
Dichte von Deuto- und Hofplasma sowie auf die enge Verbindung der
Einzelglieder des Syncytiums hinweisen. “Der Zusammenhalt kénnte
demzufolge als die Wirkung einer Oberflichenspannung betrachtet
werden. )

Erinnern wir uns in diesem Zusammenhang an die Feststellungen
des vorigen Kapitels, da die Kerndichte in der Sphare verschieden ist
und im Differenzierungszentrum ein Maximum besitzt. Offenbar hat
gich die allgemeine AbstoBungstendenz der Kerne hier nicht auswirken
koénnen. Die Kerne vermdogen sich (bei synchroner Kernteilung!) im
Gebiete des reichsten Plasmabestandes und der maximalen Dicke des
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Keimhautblastems in gréBerer Dichte als in den iibrigen Bezirken zu
halten. Die dadurch verstdrkte Abstofungstendenz der Kerne kénnte neben

a

¢ d e f

Abb. 17a—f. Ausbreitung der Kernsphire und ihr Emporriicken an die Oberfliche. Umri3-
zeichnungen nach Thioninpréparat. Zeichenapp. 28/1. a—b 256-Kernstadinm,
c—d 512-Kernstadium, e—f 1024-Kernstadium.

der Lage des FEikerns und der Form der zemtralen Plasmasiule das
zeitliche Voranschreiten der Entwicklungsvorginge tm Differenzierungs-
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Abb. 18. Langsschniit
durch ein 512 -Kern-
stadium. Phot. 36/1.
Starke Unterschiede
im Abstand der Sphire
von der Oberfliche.

zemtrum bedingen, welches bei den folgenden Betrach-
tungen (S.165) in den Vordergrund tritt. Damit
wire eine lickenlose Abletbung der Zeitfolge der Dif-
ferenzierungsvorginge aus der rdwmlichen Anordnung
der Eistruktur gegeben.

Kurz vor dem 8. Teilungsschritt beginnt das
Emporriicken der Kerne an die Oberfliche, die sie
dann im allgemeinen nach dem 10.Teilungsschritte
erreichen, Eine Anzahl von Eiern dieser Stadien
sind in der Abb.17 in UmriBzeichnungen dargestellt,
die typische Erscheinungen aus einem zahlreicheren
Beobachtungsmaterial tiber die Sphéirenform in ver-
schiedenen Entwicklungsstufen zeigen sollen. Ich
verweise aullerdem auf die entsprechenden Abbil-
dungen, die bei der Behandlung der Normalent-
wicklung (Abb. 11 und 12) gebracht werden und
unter denen vor allem die Photographie eines 256-
Kernstadiums (Abb. 12a) ein anschauliches Bild
dieser Erscheinung gab. Auf ihr wird der allerdings
in diesem AusmaBle nicht immer anzutreffende
starke Vorsprung der Sphérenteile im Querschnitt-
maximum und die Uberlegenheit der ventralen Seite

deutlich. Fiir einen genaueren Vergleich mit den strukturellen Diffe-
renzen wurden verschiedenerlei Messungen an zahlreichen Eiern vor-
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genommen, die in den aufeinanderfolgenden Reihen (Spalte I—II) der
Tabelle 10 verzeichnet sind. Die grofite Ausdehnung besitzt die Sphére
durchschnittlich in den Gebieten vom 11.—31. Teilstrich (Spalte III)
mit einem Maximum beim 19. Teilstrich (IV). Damit stimmt die Lage
des Ortes, an dem die Kerne der Oberfliche auf der dorsalen Eiseite
am néchsten sind, im Mittel beim 21. Teilstrich (VI) ungefahr iiberein.

Tabelle 10. Messungen iber die Form der Kernsphare und ihre Ent-

fernungen von der Eioberflache an Totalpréparaten dlterer
Furchungsstadien (%-Teilstriche).

Grofite Ausdehnung Stelle grofiter
Ig%% t%gs doer Sphire bei Anngherung an die Lago des %
Stadium | Eierquer- 7%-Tellstrichen Oberflache Richtungs- | Teil-
schnittes Gebiet | Maximum v | a plasmag [ strich
1 I m | 1 v VI VII -
1 256 25 530 11 11 ’ 22 15,0
2 256 23 10—31 16 9 21 5-8 | 144
3 256 24 1636 24 23 | 24 3— 7 16,9
4 256 23 1233 21 18 21 14.3
5| 256 22 10—30 1 12 12 | 20 14,7
6 256 24 7-30 11 s | 19 610 | 150
7 256 22 20—30 25 7| 2 5—10 | 14,3
8 256 24 10—13 19 12 16 14,7
9 256 23 10—30 20 13 20 711 | 146
10 256 23 10—30 18 10 20 5—10 | 14,6
11 512 23 1030 15 419 14,3
12 512 25 1035 22 5 0 2 14,9
13 512 22 1228 21 ol 15,0
14 512 25 1535 25 6 | 28 15.7
15 512 23 1035 21 21 | 21 14.6
16 512 24 10—35 24 15 | 20 15,0
17 1024 24 18251 1 14,7
18 | 1024 25 15—301 15,0
19 | 1024 24 10—401 | 20—801 15,4
20 | 1024 22 5-401 | 10—301 144
21 | 1024 23 0—501 ] 0—401 15.0

Im Mittel | 1131 | 19 13 | 21

Auf der Ventralseite (V) liegt diese Stelle nach dem vorderen Pol zu
verschoben durchschnittlich bei dem 13. Teilstrich. Die Beobachtung
zeigt nun, daBl in den Fillen extrem weiter Verlagerung nach vorn,
bis zum 10., 9., 8., 7. Teilstrich (Spalte V, Zeile 2, 6, 7, 10}, noch ein
Richtungsplasma im Ei ausgebildet ist (VII). Ein Beispiel fiir dieses
Zusammentreffen gibt Abb. 175.

Beim Eintritt der Kerne in das Keimhautblastem zeigen sich die gleichen
zeitlichen Differenzen. Auf dem Lingsschnitt (Abb. 18) bemerkt man,
daBl gerade drei Furchungskerne der ventralen Eiseite in der Gegend
des grofiten Ei- und Sphéirendurchmessers die periphere Plasmaschicht

1 Kerne an der Oberfliche.
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erreichen. Auf der entsprechenden Héhe der gegeniiberliegenden Dorsal-
seite sind sie noch ein betrachtliches Stiick von der Oberfliche entfernt.
Sonst liegen sie iiberall mit einem nach den Polen hin zunehmenden
Abstand tiefer im Dotter. Der grofBite Sphirendurchmesser fillt hier
etwa mit dem grofiten Eiquerschnitt zusammen. Die UmnriBzeichnungen
der Abb. 17¢ und f zeigen zwei Bilder vom Verlauf der Einwanderung.
Das erste dieser Eier (a) bietet ein seltenes Beispiel, in dem der vordere
Pol besonders spit von den Kernen erreicht wird, daneben ein anderes,
bei dem auffallend geringe Unterschiede in den verschiedenen Eigebieten
bestehen. Stets sind aber auf der ventralen Seite schon gréBere Ober-
flichenbezirke erreicht als auf der dorsalen. Eine zahlenmiBige Zu-
sammenstellung der verschiedenen GréBe von ventralen und dorsalen
Gebieten, die bei einzelnen Eiern zuerst von Kernen erreicht werden,
figen die Aufzeichnungen der Tabelle 10 iiber dltere Keime (Zeile 17—21,
Spalte Vund VI)an. Ein bis zu 15 Teilstrichen breites Gebiet kann danach
auf der ventralen Seite von den Kernen erreicht werden, bevor diese
an die dorsale Eioberfliche gelangen.

Zusammenfassend 1486 sich iber den Vorgang des Emporriickens der
Kerne an die Oberfliche folgendes sagen: Anfangend etwas vor dem
Gebiet des groBiten Eiquerschnittes schreitet er allmdhlich nach vorn
und hinten fort, wobei die ventrale Seite den lateralen und dorsalen immer
um einen gewissen Vorsprung voraus ist. Diese Unterschiede im Lings-
und Querschnitt lassen sich auf unterschiedliche Ausbildung der pri-
miren und abgeleiteten Eistruktur zuriickfiihren und erhalten sich bis
zum Abschlul des Furchungsprozesses.

Wihrend nun das Keimhautblastem trotz aller individuellen Schwan-
kungen bei einzelnen Eiern eine mehr oder weniger stetige Anderung
seiner Stéirke von Region zu Region aufweist, zeigen sich in der UmriB-
form der Sphédre ziemlich plotzliche Verdnderungen an einer oder zwei
Stellen (Abb. 17¢,W). Sie rufen den Eindruck hervor, als ob das An-
setzen der Kerne zur Wanderung nach der Oberfliche einer Welle gleich
von dem Gebiet maximaler Querschnittgrofe aus sich in die anderen
Eiteile fortpflanzs.

Es bleibt noch eine Diskussion der Faktorem, denen die verschiedene
Differenzierungsgeschwindigkeit der einzelnen Sphérenteile zuzuschreiben
wire. Ob fir die Wanderung den Kernen selbst eine entscheidende Rolle
zugesprochen werden mufl oder ob im Sinne der Ausfithrungen SEHLs
(1931) zentrifugale Plasmastrémungen dafiir verantwortlich zu machen
sind, soll hier nicht entschieden werden. Waihrend der Furchung
lie sich zwar eine geringe Verstirkung des Keimhautblastems fest-
stellen (im Mittel von 2,95 auf 3,7 Teilstriche, Abb. 7). Es muB aber da-
bei als fraglich angesehen werden, ob dieser Zustrom aus der zentralen
Plasmasdule stammt. Denn diese Zunahme des Keimhautblasters kann
erst nach Beginn der Querverteilung konstatiert werden. Aullerdem weist
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das genaue Zusammenfallen des Sphirenumrisses mit den Grenzen der
zentralen Sdule nach Abschlufl der Lingsverteilung auf eine gewisse
Ruhe und Geschlossenheit dieses Plasmateiles hin. Auf der anderen
Seite kann die gerichtete Bewegung der Kerne nicht allein auf die Ab-
stoBungskrifte der Spindelpolstrahlungen zuriickgefihrt werden. In jedem
Falle bleibt der EinfluBl des Oberflachenplasmas fiir die Geschwindig-
keit der Bewegung bedeutsam und es wire nur zu diskutieren, ob dieser
EinfluB allein der Quantitit des jeweiligen Oberflichenplasmas proportional
ist oder ob qualitative Verschiedenheiten diese Unterschiede bedingen.

Fir die erste Ansicht spricht die allgemeine Form der Sphére,
das Zusammentreffen ihres grofiten Durchmessers mit der Maximalstédrke
des Keimhautblastems, ferner das Voranschreiten der Ventralseite in
Ubereinstimmung mit der Uberlegenheit tiber seitliche und dorsale,
vordere und hintere Teile, d. h. der zeitliche Differenzierungsmodus der
Kernverteilung in der Querrichtung lieBe sich auf den strukturellen
des Oberilachenplasmas zuriickfiihren. Das Richtungsplasma wiirde
gemil seiner Masse gewissermalBen nur ,,stérend’ wirken. Die zeitlichen
Differenzierungsunterschiede wiren als Ausdruck eines Massenwirkungs-
gesetzes anzusehen.

Zugunsten der Auffassung einer qualitativen Verschiedenheit in der
Wirkung von Richtungsplasma und Blastemplasma kann z. B. der Gegen-
satz zwischen kontinuierlicher Plasmaverteilung und diskontinuierlicher
Abnahme des Spharendurchmessers (vgl. Abb. 17¢, W) angefiihrt werden.
Diese ,,Welle® konnte auf Grund eines im Keimhautblastem sich fort-
pflanzenden Impulses zustande kommend gedacht werden, auf den die
Furchungskerne mit ihrer Wanderungsbewegung antworten. Die Lokali-
sation dieser ,,impulswirkenden Qualitéten™ in das strukturelle Differen-
zierungszentrum stoft nun insofern auf Schwierigkeiten, als ja auf der
Ventralseite des Eies zumeist weiter vorn liegende Teile bei der Bewegung
vorangehen (vgl. Tabelle 10, Spalte V). So liegt die Annahme nakhe,
dafl dem Richtungsplasma spezifische Qualititen zukommen, auf Grund
derer mit seinem Einflull auf die zentrifugale Bewegung der Sphére
gerechnet werden konnte. Aus der Reihenfolge, mit der die Wanderung
der Sphirenkerne anhebt, konnte dann auf die Richtung geschlossen
werden, in der sich vermutlich das Richtungsplasma nach seiner Auf-
16sung mit den einzelnen Teilen des Keimhautblastems vermischt. Bei
einer derartigen Analyse der Wirkung des Richtungsplasmas bliebe als
offene Frage die nach der Beteiligung des Differenzierungszentrums an
diesen Prozessen. Es gibt bisher noch kein Experiment, das das Vor.
handensein von Reaktionen zwischen diesen beiden Orten belegt.

B. Vitellophagenbildunyg.

AnschlieBend muB noch eine Besonderheit der Insektenfurchung
behandelt werden, derzufolge auch den Furchungskernen selbst eine

Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 11
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nicht unbedeutende Rolle beim Zustandekommen des gesamten Ver-
teilungsmodus zugeschrieben werden mufl. Bei der Bildung der Vitello-
phagen kann man beobachten, dali einige Kerne aus der Sphire aus-
brechen. Sie sind imstande, entgegen der geschlossenen Wanderungs-
richtung der Sphére eine selbstindige Bewegung auszufiihren. Wie die
Umstimmung der betreffenden Kerne vonstatten geht, dafiir fehlt bisher
jeder Anhaltspunkt. In der Abb. 19¢ sind auf 9 iibereinanderliegenden
Linien die Kerne eingezeichnet, die auf Querschnitten von 4 Eiern im
128-Kernstadium und 5 im 256-Kernstadium duorch ihre Lage der

20
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Abb. 19¢und b. Vitellophagenbildung. Nach Ergebnissen von Totalpriparaten und Schnitten.
a Lage der ersten Vitellophagen in vier 128- und finf 256-Kernstadien. b Anzahl der Vitello-
phagen pro 12 Querschnitte im 512- und 1024-Kernstadium (x auswandernd, o im Innern
angetroffen).

Sphire deutlich als Vitellophagen erkannt werden konnten. Kerne, die
gerade bei der Auswanderung begriffen sind, werden durch ein Kreuz
dargestellt, solche, die sich schon im Inneren befinden, durch einen
ausgefiillten Kreis. Die zuerst auftretenden Vitellophagen liegen zwischen
dem 23. und 43. Querschnitt (15.—26. Teilstrich). Nach dem 8. Teilungs-
schritt (256 Kerne) erscheinen einige etwa in der Eimitte, doch erfolgt
in dem bevorzugten Gebiet auch weiterhin noch eine Ausbildung neuer.

Bei dem néchsten Teilungsschritt beteiligen sich dann auch weiter
hinten liegende Eiteile. Thre Zahl ergibt sich tiberall aus den im Inneren
sich teilenden und den wihrend der beiden néchsten Teilungsschritte
noch hinzukommenden Vitellophagen. Es bleibt aber auch fiir die Dauer
der Anwesenheit dieser priméren Vitellophagen (vgl. 8. 144) eine starke
zahlenmiBige Uberlegenheit der Eiteile bestehen, in denen sie zuerst
auftreten. In der Abb. 195 ist ihre Anzahl fiir ein Gebiet von je 12 Quer-
schnitten dargestellt. Das Maximum findet sich zwischen dem 24. und
48. Querschnitt (18.—36. Teilstrich).
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Wir konnen also feststellen, dal diese Umstimmung bzw. die ihr
folgende Einwanderung in ganz bestimmten Eiteilen beginnt, die innerhalb
der Grenzen des Differenzierungszentrums liegen. Das Ubergreifen des
Prozesses in andere Gebiete sowie die quantitative Verteilung der Vitello-
phagen ist ebenso dem allgemeinen Differenzierungsmodus unterworfern.

Die nach dem 7. und 8. Teilungsschritt beobachtete Einwanderung,
also die Erstausbildung von Vitellophagen, lief§ sich nur auf der dorsalen
Kiseite feststellen. Erst vom 9. und 10. Teilungsschritt ab zeigten sich
auch in den lateralen und ventralen Sphirenteilen radialgerichtete
Spindeln. Wahrend also der Differenzierungsmodus der Vitellophagen
in Richtung der Eilingsachse mit dem allgemeinen tibereinstimmt, verhalt
er sich wahrscheinlich beztiglich des Eiquerschnittes gerade umgekehrt,
d. h. wir haben eine Bevorzugung der dorsalen Eiseite gegeniiber der
ventralen. Zu dieser Erscheinung steht die Ausbildung der differentiellen
Farbung nach dem 5. Teilungsschritt in merkwiirdiger Parallele. Aller-
dings ist es infolge der zeitlichen Verschiedenheit im Auftreten dieser beiden
Prozesse schwierig, eine sinngeméfie Verkniipfung zu erkennen.

C. Synchronismus und Heterochronismus der Kernteilung.

NacursHEIM (1913) schreibt in seinen ,,Cytologischen Studien tiber
die Geschlechtsbestimmung bei der Honigbiene auf S.201: ,,Da im
Furchungsstadium die Teilung der Blastomeren meist an dem vorderen Pol
beginnt und gegen den hinteren Pol zu aliméhlich fortschreitet, findet man
in einem Ei, das bereits eine gréfere Zahl Furchungskerne besitzt, meist
alle moglichen Teilungsstadien®. Diese Ausfithrungen NACHTSHEIMS,
der ein grofes Material untersucht hat, zeigen, daf fiir den Verlauf der
Zellteilung im Bienenei keine absolut feste GesetzméaBigkeit oder Regel
existiert. Meine Beobachtungen iiber diese Frage erstrecken sich auf etwa
100 Eier im Furchungsstadium, die im Totalpriparat und zum Teil
auf Quer- und Léngsschnitten untersucht wurden. Die Kernzahlen,
die dabei festgestellt wurden, waren vor allem bis zum 7. Teilungs-
schritt durchweg Potenzen der Zahl 2. Erst nach Ausbildung der Vitello-
phagen beginnen die Ergebnisse sich nicht mehr genau in diese Reihe ein-
zufiigen. In den meisten Féllen konnte der unregelmiBige Teilungsmodus
der Vitellophagen als die stérende Ursache erkannt werden. Fiir diese
wurden sémtliche Phasen der Kernteilung ohne eine geregelte Anordnung
im Ei beobachtet, wahrend die Sphirenkerne durchweg im Ruhestadium
verweilten. Andererseits liell sich aber auch in den verschiedenen Riern
nicht immer fiir alle Sphérenkerne die gleiche Situation feststellen.
Etwa die Hilfte der untersuchten Eier zeigte einen Synchronismus der
Kernteilung, bei dem sich simtliche Spindeln in der gleichen Phase
befanden. In anderen Eiern waren wohl alle Kerne in Teilung begriffen,
jedoch mit Unterschieden in dem Teilungsstadium. Diese Phasen-

11%
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unterschiede umfafiten in einigen Fillen die ganze Zeit der Rekonstruktion
des Ruhekernes.

Bei der Untersuchung der Frage, nach welcher Regel diese ver-
schiedenen Phasen im Ei angeordnet sind, zeigt sich, dal} alle Beispiele
zwischen einer gesetzmaBigen und einer véllig unbestimmten Verteilung
aufgefunden werden kénnen. Im allgemeinen tiberwiegen aber die Fille,
in denen der Start zur Zellteilung von dem im vorderen Pol der Sphére
liegenden Kern zuerst vollzogen ist und demzufolge nach dem hinteren
Pol zu eine immer stirker werdende Verzigerung beobachtet wird.
Andere Eier, deren Kerne mnoch in der Néihe des vorderen Poles,
etwa zwischen dem 10. und 30. Querschnitt (7.—20. Teilstrich), liegen,
weisen fiir ihre Spindeln ein umgekehrtes Bild auf. Hier hinken die
weiter vorn liegenden Kerne in ibrer Phase etwas nach. Manche Eier,
vor allem solche mit hoherer Kernzahl, zeigen im allgemeinen vollig
gleiche Teilungsstadien, nur an den beiden Polen ist bisweilen bei
einigen Kernen eine gewisse Verzdgerung zu konstatieren. Génzliche
Regellosigkeit findet sich nur bei sehr wenigen Eiern. Schlieflich ist
festzustellen, daBl bisher zwischen Ruhekernen der Sphére nie einzelne
sich teilende Kerne beobachtet wurden.

Ganz allgemein reicht dieser teilweise vorhandene Heterochronismus
nicht dazu aus, eine Uberschneidung der Generationen der Kerne herbei-
zufithren. Wenn ich in der Normalentwicklung die Kernteilung wihrend
der Furchungsstadien synchron nannte, so war dieser Begriff auf den
Teilungsschritt bezogen. Es ist wihrend dieser Stadien nur ein Hetero-
chronismus der Phasen vorhanden. Die Teilungsschritte selbst erfassen
jeden Kern, wenn auch nicht immer zu gleicher Zeit.

Erst beim Eintritt der Kerne in das Keimhautblastem und wéhrend
der Zellbildung finden zwei Teilungsschritte statt, bei denen der Hetero-
chronismus so weit gediehen ist, daB eine Uberschneidung der Generationen
eintritt. Wenn die Kerne die Oberfliche erreichen, beginnen sie sich so-
gleich oder kurz danach zu teilen. Wie eine Welle pflanzt sich dieser
Teilungsvorgang allmahlich auf alle anderen Kerne nach vorn und hinten
fort. Da die zeitlichen Unterschiede im Teilungsrhythmus fiir die einzelnen
Eiteile ziemlich groB sind, liegen eine Zeitlang Ruhekerne n-ter und
n+1-ter Generation in einem Ei. Doch folgt schlieBlich wieder ein Aus-
gleich, denn auch bei diesen Mitosen beteiligen sich alle Kerne. Einige Zeit
danach, wenn bereits alle Kerne an der Oberfliche liegen, erfolgt ein
neuer Teilungsschritt, der, in gleicher Weise im Differenzierungszentrum
beginnend, sich tiber das Eimit einem leichten Vorsprung auf der ventralen
Eiseite ausbreitet. Dabei grenzen stets kontinuierlich aufeinanderfolgende
Phasen in der Richtung des geschilderten Differenzierungsverlaufes
aneinander.

Betrachtet man nach dieser Feststellung noch einmal das Bild,
das sich fiir den Teilungsverlauf der noch innerhalb des Dotters befind-
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lichen Furchungskerne ergab, so lafit sich dabei, wenn auch nur an-
gedeutet und verwischt, eine &dhnliche Situation erkennen.

Die Sphérenkerne im Eiinneren zeigen in der syncytialen Verbundenheit
ihres Plasmas sowie in ihrer einheitlichen Wanderungsbewegung ihre
morphologische und physiologische Zusammengehérigkeit. Nur in der
GroBe ihres Plasmahofes und im Abstand vom. Differenzierungszentrum
sind Verschiedenheiten vorhanden, deren Wirkung in dem Phasen-
heterochronismus bestehen koénnte. Die gleichen Unterschiede gelten
fir die Zellen des sich ausbildenden Blastoderms, wenn auch hier die Zell-
grenzen die Einzelglieder mehr isolieren. Es liegt nahe, anzunehmen,
daB der Heterochronismus ithrer Teilung durch den Zeitpunkt thres Ein-
trittes im Keimhautblastem bedingt ist. Jedoch zeigt sich, daf die Kerne,
die die Oberfliche noch nicht erreicht haben, in den hinteren Eigebieten
sich kontinuierlich in die Reihenfolge der Phasen eingliedern. Damit muf3
auch hier wie bei den Féllen heterochroner Furchungskernteilung ent-
weder eine Wirkung der quantitativen Plasmaverteilung oder eines
Impulses vom Differenzierungszentrum aus angenommen werden, wobet
also der Abstand von diesem Gebiet die zeitlichen Unterschiede
bedingt. Ob man dabei die Wirkung mitogenetischer Strahlen als aus-
losende Ursache dazwischen schalten will, kann bei der hier zu be-
handelnden Frage vollig offengelassen werden. Wesentlich bleibt, da
sich die Gilligheit des allgemeinen Differenzierungsmodus mit Wahr-
scheinlichkeit bei dem zeiltweilig auftretenden Phasenheterochronismus der
Furchungskerne und mit Bestimmtheit bet dem regelmifSigen Teilungs-
heterochronismus der Blastodermzellen feststellen 148t.

VII. Das Differenzierungszentrum im zeitlichen Verlauf
des Entwieklungsgeschehens.

A. Ubersicht iiber die Formbildungsvorgiinge.
1. Schichtenbau (32—44 Stunden, Periode IT der Tabelle 1).

Die Entwicklungserscheinungen wihrend der zweiten Periode be-
stehen vor allem in einer allgemeinen, sich fast gleichmifBig iiber die
ganze Kildnge erstreckenden Tremnung und Verlagerung bereits wvor-
gezeichneter Keimbezirke.

Bei der Beobachtung am lebenden Ei zeigen sich folgende Entwick-
lungsvorginge: Abb. 20 (21)a stellt ein Ei dar im Alter von 32 Stunden
in Ventralansicht. Im vorderen Eidrittel sind zwei feine Furchen sichtbar,
die nach den Polen zu divergieren und deren Querschnittsbild etwa
dem der bereits besprochenen Abb. 224 entspricht. Sie verlaufen sym-
metrisch zur Mittellinie und grenzen die Mittelplatte (Mp) von den Seiten-
platten (Sp) ab. Kurz darauf beginnen die Seitenplatten sich iiber die
allmihlich einsinkende Mittelplatte hertiiberzuschieben, wihrend sich gleich-
zeitig die Furchen fiber das ganze Ei ausbreiten. Auf der Abb. 20(21)b
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148t sich feststellen, daB die Riander der Mittelplatte (RMp) schon weit
unter die Seitenplatten geraten sind. Kurze Zeit nachdem die Furchen

a b ¢
Abb, 20,

o b c
Abb. 21.

ADbb. 20a—¢ und 2la-e. Schichtenbau und Hilllenbildung am lebenden Ei. 20 Phot. 30/1. 21 er-
Klarende Ubersichtszeichnungen. 28/1. ¢ Stadium ITa Ventralansicht. Erstes Auttreten der
Furchen und Segmente im Gebiet dergréfiten Zelldichte und -stdrke. Die vordere Amnionfalte
wolbt sich empor. b Stadium ITb Ventralansiebt. Einsenkung der Mittelplatte hat begonnen,
Segmente vermehrt. Vordere Mitteldarmanlage als kreistérmiger Wulst sichtbar. ¢ Stadium
IIb Lateralansicht. Konzentration des Keimstreifens auf die Ventralseite, dabei Kopflappen
sichtbar. Vordere Amnionfalte typisch ausgeprigt. d Stadium IIc Ventralansicht. Be-
ginnender Verschluf der Seitenplatten. Auftreten der hinteren Mitteldarmanlage. ¢ Stadium
TId Ventralansicht. Vollendeter VerschluB der Seitenplatten. Am hinteren Pol noch
Naht sichtbar.

den hinteren Eipol erreicht haben, treffen sich die Seitenplatten an der
gleichen Stelle, wo die Furchen zuerst erscheinen und beginnen zu ver-
schmelzen. Eine feine Naht zeigt die Verlétung auf Abb. 20(21)d noch an.
In der hinteren Eihilfte klaffen die Seitenplatten weit auseinander und
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schlieBen sich erst allmihlich. Den AbschluBl dieser Bewegung zeigt
Abb. 20(21)e: Die vereinigten Seitenplatten, das obere Blatt, bedecken
vollstdndig die Mittelplatte, das untere Blatt. Am hinteren Pol erinnert
ein schmaler Spalt an den Vorgang der Verlétung.

Schnitte bestdtigen die Beobachtung, daf die Bildung des unteren
Blattes bei der Biene durch Reillen des Blastoderms (Abb. 22a), durch
Einsenkung eines so umgrenzten Bezirkes und dessen Uberwachsung
durch zwei Seitenplatten erfolgt. Durch ein anféngliches Mitgehen der
Seitenplatteninnenrdnder wird der Prozel einer Einfaltung vorgetduscht
(Abb. 226, besonders rechts), der aber bald riickgangig gemacht wird, so
dall die Seitenplattenréinder iiber dem einschichtigen unteren Blatt frei
zur Vereinigung streben (Abb. 22¢).

Am vorderen und am hinteren Pol lassen die Furchen je ein Feld
frei, in dem keine Trennung in Seitenplatten und Mittelplatten stattfindet.
Am lebenden Ei kann man zu Beginn der Mesodermbildung in Seiten-
ansicht am vorderen Ende der Keimanlage einen schmalen, durch besondere
Dicke und Lichtbrechung auffallenden Zellbezirk beobachten, der an der
Ventralseite am breitesten ist und von dort aus nach beiden Seiten schmaler
werdend wie die Enden einer polumfassenden Sichel auslduft. Dieses
sichelférmige Feld, das von fritheren Untersuchern nicht erwéihnt wurde
und erst bei der Lebendbeobachtung und am Totalpraparat durch die
differente Thioninfarbung auffillt, ist auf Abb. 20(21)c an dem Vorderende
eines 36 Stunden alten, lebenden Eies in Seitenansicht zur Hilfte sichtbar
(SF). Es bildet den Abschlul des embryonalen Blastoderms gegen die
Amnionzellen und stellt die erste Differenzierung des Keimbezirkes dar,
aus dem sich die vordere Mitteldarmanlage entwickelt. Sie erscheint
als eine kreisrunde Zellverdickung am Vorderende des Keimstreifes
(Abb. 20[211b, vMd). Ihre Entstehung verdankt sie einem starken
Wucherungsvorgang bei gleichzeitigem Zusammenriicken der seitlichen
Teile, wie Thioninfirbungen aufeinanderfolgender Stadien belegen. Die
hintere Mitteldarmanlage erscheint etwa 6 Stunden spéter. Sie fehlt
entsprechend auf der Abb. 20(21)5, ¢, findet sich erst auf Abb. 20(21)d,
hMd. Ihre Ausbildung vollzieht sich auf die gleiche Weise wie vorn,
doch ist sie etwas kleiner. Der Mitteldarm entsteht also bei der Biene
aus dem vordersten und hintersten Material des Keimstreifes. Ent-
sprechend dem spéteren Lingenwachstum des gesamten Keimstreifes
werden die beiden Mitteldarmanlagen {iber die beiden Pole hinweg
nach der dorsalen Seite verlagert. Ihr weiteres Schicksal wird bei der
Besprechung der néchsten Periode behandelt werden.

Die Hiillenbildung vollzieht sich bei der Biene in einigen interessanten,
vom Normalen abweichenden Vorgéngen. Sie nimmt ihren Ausgang
von den beiden oben (S.145) erwihnten schmalen, dem Dorsalstreifen
anliegenden Zonen (Abb.22a, AZ). Ahnlich wie bei der Mitteldarm-
bildung wird die Hiillenanlage zuerst am vorderen Pol und etwa 6 Stunden
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Abb. 22a—d. Querschnitte, die Bildung und Differenzierung des unteren Blattes zeigend.
Phot. 106/1. a Fertige Keimanlage 32 Stunden nach Ablage. Zeigt schon Sonderung in Mittel-
und Seitenplatten, letztere mit etwas hoheren Zellen, daran anschlieBend dreieckige Amnion-
zellen, deren Basis plasmafrei. In der dorsalen Mediane ein diinnes Syncytium. & Stadium
IIb. Uber der einsinkenden Mittelplatte riicken die Seitenplatten zusammen, wobei sich
die Innenridnder der Seitenplatten zuerst mit uwmschlagen (scheinbare Faltenbildung).
¢ Stadium ITId. Vollendeter Keimstreif: zweischichtig. d Stadium ITIb. Zeigt Bildung des
Coeloms, der Tracheen und des Bauchmarks.

spater auch am hinteren sichtbar. Fiir eine genauere Betrachtung kann
ich mich auf die Schilderung der vorderen Anlage beschrinken. Zuerst
hat es den Anschein (Abb.20[21]6 und c, vAmF), als ob sich am

s



Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 169

vorderen Pol eine Falte anlegen will entsprechend der Hiillenbildung der
meisten Pterygoten. Nach kurzer Zeit reifit die Verbindung zum embryo-
nalen Material durch und das freie Ende schiebt sich allméhlich iiber den
Keimstreif. Dieser Vorgang des ReiBens und Uberschiebens setzt sich
auf alle Rander der beiden streifenférmigen Anlagen fort, so dafl sich
die Hiille sowohl tiber den Keimstreif als auch iiber den diinnen Dorsal-
streifen schiebt. Derselbe ProzeB setzt sich vom hinteren Pol aus nach
vorn fort und entsprechend dem Zeitunterschied findet der Verschluf} etwa
im hinteren Drittel auf der Ventralseite statt. Die Hiille besteht dann
aus ganz diinnen, spindelférmigen Zellen und steht am vorderen und
hinteren Pol weit von dem sich verkiirzenden Keimstreif ab (Abb. 23a).

Der iberwachsene Dorsalsireifen erfihrt keine sichtbare Verwendung
in dem morphologischen Entwicklungsgeschehen. Er wird, nachdem er
in der Nihe des vorderen Poles zu auffilliger Symcytienbildung ge-
schritten ist, in den Dotter eingesenkt und resorbiert. Seine Bedeutung
und die der Syneytienbildung, die Gegenstand mehrfacher Untersuchung
war und zu verschiedenen Namen Anlall gegeben hat (,,Richtungskern-
masse’, PETRUNKEWITSCH 1903, , Dotterpfropf”, Dicker 1904 und
,;Cephalodorsal Body*, NeLson 1915), ist wohl nur im Zusammenhang
mit der Frage nach dem morphologischen Wert der Embryonalhille
bei der Biene klarzustellen. Wenn wir Amriion definieren als Hiille, die
den Keimstreif bedeckt, stellen Dorsalstreif und Syncytium offenbar
Rudimente der bei der Biene fehlenden Serosa dar, die ja auch bei den
anderen Insekten im allgemeinen nach dem Riickenschluf3 in ein ,,Dorsal-
organ® tbergeht und mit diesem der Degeneration anheimfallt.

Die Segmentierung findet bei der Biene recht frithzeitig statt. Zu-
gleich mit der Ausbildung der Furchen und der beginnenden Uber-
lagerung erscheint zwischen diesen das Blastoderm durch feine Unter-
schiede der Lichtbrechung in mehrere quere Felder geteilt (Abb. 20[21]a,
Sg). Diese Felderung wird allméhlich deutlicher und breitet sich tiber
den ganzen Keim aus. Vor allem ist es nach Abb. 20(21)b die Mittel-
platte (Mp), bei der die Segmentierung (Sg) am scharfsten zum Ausdruck
kommt. Die Segmente treten augenscheinlich da zuerst auf, wo die die
Mittelplatte begrenzenden Furchen einander am starksten gendhert sind.
Ihre prospektive Bedeutung ist schwer feststellbar, zumal sie im Stadium
ihrer Ausbildung (Abb. 20[21]a, Sg) weit groBere Areale umfassen als
spater (Abb. 20[21]¢ und d, Th). Jedenfalls handelt es sich um die
Thorakalsegmente und um ein oder zwei hintere Kiefersegmente. Néheres
findet sich dariiber in einem spéteren Kapitel (S. 182).

Nach der Vollendung des Schichtenbaues erfolgt ein Lingenwachstum
des Keimstreifes, durch das seine beiden Enden von den Polen des Eies
auf die Dorsalseite heriiber verschoben werden und ein charakteristisches
Schiffchenstadium ausgebildet wird (Abb. 23a).
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2. Sonderung der Orgamsysteme (44—56 Stunden, Periode 111
der Tabelle 1).

Die Vorgange der Organsonderung gliedern sich zeitlich im allgemeinen
in drei Phasen: Zuerst erfolgt die Ausbildung der segmental angelegten
Organe, also vor allem der Extremititen, der Stigmen und des Nerven-
systems. Daran schliefft sich die Ewnistehung der ektodermalen Darm-

abschniite, des Stomodaeums und

des: Proktodaeums. Zuletzt er-

scheinen die Anlagen der meso-

dermalen Organe. Im ganzen ver-

kiirzt sich der Keimstreif in der
; Richtung der Langsachse, so daB
seine Enden nach Schlufl dieser
Periode genau auf die Pole zu
liegen kommen.

Auf dem schiffchenférmigen
Keimstreif erscheinen als erste
Organdifferenzierungen kurz hin-
tereinander die Anlagen der Kiefer-
und Thoraxextremititen als seit-
liche Wilste. Die des Kiefers

a b (Abb. 24a, M, Mx,, Mx,) treten
Abb. 23a und b. Abschlulstadien der II. und . .
TIT. Eutwicklungsperiode. Phot. 30/1. ¢ Sta-  Starker hervor, zumal die des
dium des verlangerten Keimstreifs(Ile). b Sta- ~ Thorax (T'hy, 5,5) in der Embryonal-
dium der vollendeten Organsonderung (ITIc). . .

entwicklung nur eine schwache und

voriibergehende Ausbildung erfahren. Zuletzt werden die Antennen-
anlagen sichtbar, die im Zusammenhang mit dem zweiten Hirnsegment
(DC) entstehen, sich aber spiter davon abgliedern und in die Nachbar-
schaft der Mandibeln geraten. Alle Segmentanhéinge kommen wéhrend
der Embryonalentwicklung nicht tiber das Stadium einer niedrigen, halb-
kugeligen Emporwélbung hinaus. Etwa gleichzeitig mit den Extremitéten
wichst am vorderen Pol eine unpaare mediane Ektodermverdickung
empor, die Oberlippe, die sich allméhlich in die Linge streckt und nach
der Ventralseite neigt (Abb. 24a—e, O). ' ‘

- Durch die Lage der Extremitdten wird mit Sicherheit die bisher nicht
feststellbare prospektive Bedeutung der Segmente erkenntlich. Danach
gehéren alle Segmente hinter der Stelle, an der der Keimstreif vorn
nach dorsal umbiegt, zum Rumpf, wihrend die frither als Kopflappen
bezeichneten Teile (Abb. 20[21] KL} die gemeinsame Anlage des priméren
Kopfes einschlieBlich der Kieferregion enthalten. Im priméren Kopf
werden als Ektodermverdickungen, ungleich grof, die Anlagen der drei
Hirnsegmente sichtbar, Protocerebrum (Abb. 24, Pr(), Deutocerebrum
(DC) und Tritocerebrum (7T7C). Davon ist das vorderste das grofite,
es schlieBt beiderseits halbkreisférmig den Keimstreif von vorn ab.

[
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Das zweite hat die Gestalt eines gleichseitigen Dreiecks, dessen Spitze,
die Anlage der Antenne (4%), nach median und hinten zeigt. Zwei noch
mehr median gelegene, kleine kegelférmige Erhebungen bilden das dritte
Kopisegment. Die beiden vorderen Hirnsegmente verschmelzen bald
miteinander, wihrend die paarigen Anschwellungen des 3. Segmentes
noch lingere Zeit antennenartig hervorragen, sich schlieBlich aber auch
mit den anderen gemeinsam zum Oberschiundganglion vereinigen
(Abb. 24¢). Unterschlundganglion und Bauchmark entwickeln sich unter
Ausbildung einer schwachen Lingsrinne und zweier Lingswiilste, die
sich segmental zu den Ganglien verdicken (Abb. 24e¢).

a

ADbD. 24a—e. Ubersicht iilber Organsonderung und RiickenschluB. Zeichenapp. 28/1,

a Bildung der segmentalen Organe (Stadium I11a). b Ausbildung des Stomodaeums (Stadium

IIIb). ¢—d Vollendete Organsonderung (Stadium IIIc), ¢ Lateralansicht, d Ventralansicht.
¢ Ektodermaler RiickenschluBf (Stadium IVa).

An der Basis der zweiten Maxillen auf der Grenze zum Thorax ent-
steht beiderseits als kleine sackférmige Einstilpung des Ektoderms die
Anlage der Spinndriise (SpD). Sie wichst zu einem langen schlauch-
formigen Organ nach hinten aus, das schlieBlich in gerader Linie bis ins
9. Kérpersegment reicht. In dhnlicher Weise werden nahe dem Rande
des Keimstreifes als groBe herz- bis kreisférmige Einsenkungen des Ekto-
derms die Stigmen angelegt. In der Abb. 244 sind drei von ihnen vor-
handen (St), die zum 2. und 3. Thorax- und zum 1. Abdominalsegment
gehéren. Dem 1. Thoraxsegment fehlt eine solche Anlage, wihrend die
iibrigen Abdominalstigmen in der Reihenfolge von vorn nach hinten
allmahlich auftreten (Abb. 245). Die Gesamtzahl betrédgt 10, 2 im Thorax
und 8 im Abdomen, die wihrend der ganzen Embryonalentwicklung be-
stehen bleiben, Diese als Stigmen bezeichneten ektodermalen Ein-
stiilpungen stellen die gemeinsame Anlage des gesamten Tracheen-
systems dar. Im Stadium der vollendeten Organsonderung sind sie bis
auf einen schmalen Schlitz geschlossen. Thre sackartigen Vertiefungen
haben sich inzwischen an der Basis erweitert und eine Streckung nach
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vorn und hinten erfahren, bis sie mit den entsprechenden Bildungen der
benachbarten Anlagen verschmolzen sind. In der Abb. 22d (Querschnitt
durch ein Ei im Stadium ITTb) gelangt infolge etwas schiefer Schnitt-
fithrung die Bildungsweise deutlich zum Ausdruck (77L). Rechts sieht
man die groBe bogenférmige Ektodermeinstiilpung, die ein ziemlich
weites Lumen besitzt. Links ist die Offnung nach auBlen gerade nicht
getroffen, der Schnitt zeigt hier die Erweiterung des Lumens in Richtung
der Langsachse. Aus der paarweisen Verschmelzung aller dieser basalen
Aussackungen resultiert jederseits ein Tracheenhauptstamm. Als letzte
ektodermale Organsonderung erscheint die Anlage des Kopiskeletes
(Abb. 24¢). An der Basis der Antennen, sowie zwischen Mandibeln
und Maxillen und ebenso zwischen ersten und zweiten Maxillen, zeigen
sich schwache Einstilpungen des Ektoderms, die, wie bei der Ent-
stehung der Spinndriise, von den Réndern der betreffenden Extremi-
titen nach innen verlaufen. Die vordere (7T;) und die hintere (77,)
dieser Einstiilpungen wachsen schrig einwérts und treffen sich spéter
zwischen Stomodaeum und Unterschlundganglion, wo sie als X-férmiger
Korper das Tentorium, das Endoskelet des Kopfes, bilden. Dagegen
wird die mittlere Anlage zu einer plattenartigen Ektodermverdickung,
an der sich der groBe Beugemuskel der Mandibeln ansetzt.

Die Bildung der ektodermalen Darmteile beginnt etwa zu der Zeit, in
der die letzten Stigmen deutlich geworden sind. Dann erscheint hinter
der Oberlippe als schwache, kegelférmige Einstilpung das Stomodaeum
(Abb. 24 b, St). Seine Weiterentwicklung verlduft von jetzt an gleichmé Big
mit der Oberlippe. Je weiter diese emporwichst, desto mehr stiilpt sich
das Stomodaeum ein. Diese beiden an sich dhnlichen, nur in entgegen-
gesetzter Richtung wirkenden Prozesse sind in Wahrheit ganz verschiedener
Natur. Die VergroBerung der Oberlippe erfolgt durch Auswachsen einer
starken Ektodermverdickung (vgl. Abb. 245 und ¢). Die Verlingerung
des Stomodaeums dagegen wird durch ein allméhliches Hereinziehen
des hinter der Einstiilpungsstelle bzw. hinter der Oberlippe gelegenen
Materials erreicht. Dabei verschwindet das Feld zwischen Oberlippe
und Mandibeln und die letzteren geraten in unmittelbare Nachbarschaft
der Antennen (Abb. 24c, Af).

Ganz #hnliche Vorginge spielen sich bei der 6 Stunden spéter er-
folgenden Bildung des Proktodaeums ab (auf der Abb. 246 noch nicht
sichtbar, vgl. Abb. 24¢). Der Beginn der Einstiilpung liegt hier fast am
Ende des Keimstreifs. Allméhlich werden dann weiter vorn gelegene
Teile eingezogen.

Beide Vorginge beruben also auf einer Einstiilpung bereitliegenden
Keimmaterials. Sie haben zur Folge, da3 die urspriinglich dorsal ge-
lagerten Anlagen tiber die Pole hinweg etwas auf die Ventralseite ver-
schoben werden (vgl. Abb.23a und b). Die starke Verkiirzung des
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Keimstreifs wahrend dieser Periode ist damit im wesentlichen diesen
Einstilpungsvorgingen zuzuschreiben.

Noch ehe das Proktodaeum sichtbar wird, erscheinen auf dem nach
dorsal umgeschlagenen Hinterende des Keimstreifes zwel paarige, sack-
artige Vertiefungen, die zusammen mit dem Proktodaeum eingestilpt
werden. Sie wachsen wihrenddessen stark in die Lange und bilden
beiderseits zwei Schliuche aus, die mit einer gemeinsamen Offnung
rechts und links in den Enddarm miinden, die MaLricaischen GefiBe
(Abb. 24¢ und d, MpG).

Die beiden Mitteldarmanlagen, die bei ihrer Ausbildung unter die
Enden des Keimstreifes zu liegen kamen (Abb. 20 und 21, Md), wachsen
zungenformig auf der Dorsalseite des Eies aufeinander zu (Abb. 24 und b).
Gleichzeitig breiten sie sich seitlich aus. Sie verschmelzen schlieBlich
an einer Stelle, die dem hinteren Pole gendhert ist und bedecken dann
genau die dorsale Hilfte- des Eies (Abb. 24¢).

Als AbschluB der Periode der Organsonderung zeigt sich ein dulBerst
charakteristisches Stadium, das in der Abb. 235 dargestellt ist (Stadium
der vollendeten Organsonderung, I11c der Tabelle 1). Der ekto- und meso-
dermale Keimstreif bedeckt genau die ventrale Hilfte des Dotters, dessen
dorsale Seite vom Mitteldarmgewebe nach auflen abgeschlossen wird.

3. Histologische Differenzierung (56—72 Stunden, Periode IV der Tabelle 1).

Der Keimstreif, der bisher gerade die ventrale Hilfte des Dotters
umafaBte (Abb. 23b6), wichst mit seinen Réndern allmahlich auf die
dorsale Eiseite hertiber. Dabei geht der ektodermale Riickenschluf3 dem
mesodermalen voran, so dal eine kurze Zeit die Hypodermis direkt
dem Mitteldarm aufliegt (Abb. 24e, Stadium des vollendeten ektodermalen
Riickenschlusses, IV b der Tabelle 1). In umgekehrter Richtung umwiéchst
das Mitteldarmgewebe den Dotter, bis es sich auf der Ventralseite schliet
und ein geschlossenes Darmlumen ausgebildet hat.

Wihrend der Umwachsung gliedert sich der Kopf immer mehr vom
Rumpfe ab, und die Segmente treten schérfer hervor. Da sich jetzt die
Hypodermis abscheidet, werden im ganzen Keim die einzelnen Teile des
Nervensystems zum erstenmal deutlich sichtbar. Das aus den drei priméren
Kopfsegmenten gebildete Oberschlundganglion (0OSchl), das durch
Verschmelzung der drei Kiefersegmente entstandene Unterschlundganglion
(USchl) und das aus 13 Ganglienpaaren bestehende Bauchmark (BM ). Sie
alle heben sich in seitlicher Ansicht gut von der Hypodermis ab, wihrend
bei der Aufsicht (Abb. 25b) die Strickleiterform des letzteren sichtbar
wird. Stomodaeum (8f) und Proktodaeum ( Pr) folgen dem sich langsam
zuriickziehenden Dotter und vergréBern sich dabei. Zugleich nimmt
ihre Lingsachse eine leichte, fiir beide im gleichen Sinne verlaufende
Kriimmung an. Sie bleiben beide vorldufig noch blind gegen den Dotter
geschlossen. Am Grund des Vorderdarmes beginnt sich das Lumen
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allméhlich kugelférmig zu erweitern und die Bildung eines besonderen
Organes vorzubereiten (Abb. 24e, PfK). Vom Proktodaeum aus wachsen
<die Marricuischen Gefifle (MpG) weiter nach vorn und winden sich
zugleich schlangenférmig auf.

Die Oberlippe (0O) neigt sich immer mehr nach vorn und nimms
dabei die Mundéffnung mit auf die Ventralseite. Sie ragt dann nicht
mehr aus dem Keim heraus. Alle Anhdnge setzen ihr Wachstum fort
und erreichen, das betrifft besonders Antennen (Af) und Thorax-
extremititen (Zhq, ,, 5), auf dem in Abb. 24¢ dargestellten Stadium die

Abb, 25a—d. Lebendbilder vom fertigen Embryo, die die Ventralkrimmung und die Hiillen-

sprengung darstellen. Phot. 30/1. Am Amnion. ¢ (Stadium IVe) Fertiger Embryo in

Lateralansicht. Mesodermaler RiickenschluBl vollendet. b Dasselbe Stadium in Ventral-

ansicht. ¢ (Stadium IVd) die Ventralkriimmung vollzogen. d (Stadium IVe) Geschliipfter
Embryo, die Larve.

héchste Stufe ihrer embryonalen Ausbildung. AuBer den Antennen
legen sie sich aber gleichzeitig eng an den Keim an, so daB sie nicht mebr so
stark wie frither hervortreten. Die zweiten Maxillen erfahren eine wesent-
liche Lageverschiecbung. Sie, die bisher in einer Reihe mit den iibrigen
Kieferanhéngen und den Thoraxbeinen standen, riicken nach innen und
vorn (Mx,), so dal auf der Abb. 24eihr Vorderrand von den ersten Maxillen
(M) verdeckt wird. Die an ihrer Basis liegende Spinndriisenmiindung
(SpD) nehmen sie bei ihrer Wanderung mit. Bei ihrer- Einwérts- und
Vorwirtsbewegung stoflen sie zuerst mit ihrer Basis aneinander und
fithren die beiden Spinndriisenmiindungen zusammen, schlieBlich ver-
schmelzen sie vollstindig. Die Schliuche der Driise verlingern sich all-
méhlich bis ins ‘9. Segment und erreichen damit ihre grofite Léngen-
ausdehnung. Im Tracheensystem haben sich die zwei Léngsstdmme
vorn iiber dem Stomodaeum auf der Grenze zwischen Kopf und Thorax
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auf der Dorsalseite vereinigt, ebenso hinten unter dem ventralen
Rand des Proktodaeums. Bei der Ausbildung der Léngsstdmme
durch Streckung der Tracheeneinstiilpungen nach vorn und hinten waren
auch Aussackungen in ventraler und dorsaler Richtung entstanden.
Davon vereinigen sich die ersteren auf der Ventralseite zwischen Hypo-
dermis und Bauchmark in jedem stigmenfithrenden Segment zu den
Ventralkommissuren (VKom). Aus den letz-
teren entwickeln sich Tracheenverdstelungen
auf der Dorsalseite des Embryo. Die Stigmen
selbst (Sti) erhalten eine typische Form, ihre
schmale, runde Offnung wird von einem breiten
Ringwall umgeben.

Nach Abschlufl der geschilderten Vorginge
(Abb. 250 und b, Stadium des fertigen Embryo,
IVe der Tabelle 1) erfolgen noch zwei mecha-
nische Vorginge, deren erster die Ventral-
kriimmung des Embryo ist. Der wihrend
der ganzen Entwicklungsdauer gemal der
Eiform ventral konvexe Keim streckt sich
allméhlich bis zur Geraden und kriimmt sich
schlieBlich ineine ventrokonkave Lage (Abb.25¢,
Stadium der Ventralkrimmung, IVd der Ta-
belle 1). Der Embryo vollzieht diese Bewe-
gung zumeist so langsam, dall dabei das Am-
nion in der groften Anzahl der beobachteten
Fille unverletzt gefunden wird. Nach kurzer
Zeit setzen dann heftige Muskelkontraktionen
ein, durch die zuerst das Amnion und endlich
auch das Chorion gesprengt werden (Abb.25d).

Der geschliipfte Embryo (Abb. 254 und 26) ) i
ist stark nach ventral eingekriimmt und be- Bﬁ;ﬁgﬁ?ﬁ%ﬁ?ﬁfﬁﬁ-
sitzt eine wurmférmige Gestalt von kreis- préparat. Zeichenapp. 60/1.
rundem Querschnitt. Am Kopfende ist er
stumpf abgerundet, am Hinterende zugespitzt. Kopf und Rumpf sowie
die einzelnen Segmente sind deutlich voneinander abgesetzt. Im iibrigen
hebt sich nichts irgendwie auffallig hervor. Die Oberlippe (0), ganz
dem Profil des Korpers eingeschlossen, zeight genau nach ventral. Die
Mundéffnung vor ihr verengt sich bald zu dem schmalen Lumen des
Stomodaeums (\St), das langgestreckt im Bogen zum Mitteldarm hin-
fithrt. An seinem Grunde hat sich das Lumen stark erweitert und eine
ringférmige Wucherung gebildet. Durch dieses pilzhutformige Organ
(P{K) offnet sich das Stomodaeum in den Mitteldarm. Das gleichfalls
stark in die Lénge gestreckte Proktodaeum (Pr) bildet kein solches
Organ aus. Es bleibt im Gegenteil auch bei der frischgeschliipften Larve
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blind gegen den Dotter geschlossen. Die MarricHIschen Gefdlie (MpG)
haben ihr Wachstum noch weiter fortgesetzt und reichen, sich schlingen-
artig iiberkreuzend, bis weit in die vorderen Segmente.

Am Oberschlundganglion (OSchl) hat sich die Ausprigung einer
ganz charakteristischen Form vollzogen (vgl. auch Abb. 25a). Seine
Entstehung aus den drei Kiefersegmenten 146t das Unterschlundganglion
(USchl) auch auf dieser Entwicklungsstufe noch durch schwache Ein-
schniirungen erkennen. In den Segmenten des Rumpfes sind gemifB
der Anlage je ein Paar Ganglienknoten vorhanden, abgesehen vom 12. und
13. Segment, deren beide Ganglienpaare miteinander verschmolzen
sind (Gyy, 13). Die Antennen und die Thoraxextremitéten, die bis zu dem
in Abb. 24¢ dargestellten Stadium des ektodermalen Riickenschlusses eine
sténdige GréBenzunahme erfuhren, sind seitdem allméhlich riickgebildet
worden und werden in dem geschliipften Embryo nur noch durch schwache
Hypodermisverdickungen (Imaginalscheiben) vertreten. Dagegen bleiben
die Anhinge der Kiefersegmente erhalten. Sie haben indessen eine
gewisse Gestaltsinderung erfahren. Mandibeln (M) und erste Maxillen
(Mz;) sind von ihrer urspriinglichen halbkugelig bis halbelliptischen
Form zu einer langgestreckten konischen tibergegangen. Die Mandibeln
liegen zu beiden Seiten der Mundéffnung, kurz hinter ihnen die etwas
kleineren ersten Maxillen, schrig nach vorn zeigend. Die zweiten Maxillen
sind véllig miteinander verschmolzen und bilden, etwa bis auf die Hohe
der ersten riickend, die Unterlippe (U ) des Embryo. Sie tragen auf sich
die nunmehr einheitliche Miindung der Spinndriisen (SpD). Dieser kurze
gemeinsame Stamm teilt sich an der Grenze zwischen Kopf und Rumpf
in die urspriinglichen zwei Schlduche. Das aus den ektodermalen Ein-
stiilpungen an der Basis der MundgliedmaBen hervorgegangene Kopf-
skelet der Larve, das Tentorium (7), liegt in der Form eines Doppel-
ypsilonrohres zwischen Unterschlundganglion und Stomodaeum. Das
Tracheensystem ist infolge seiner Chitinisierung und der eingedrungenen
Luft bis in seine kleinsten Veridstelungen sichtbar (Abb. 25d). Auch der
Kopf ist durch Auswachsen einiger Zweige vom Hauptstamm nach vorn
mit einer Reihe von Tracheen versorgt. Zwischen den Stigmen (Sti)
erscheinen jetzt an der Larve Wucherungen von segmentalen, mit jenem
in einer Reihe liegenden Zellhaufen, die Oenocyten (Oen). Das Herz
tritt als diinner, segmentalverstarkter Schiauch dicht unter der dorsalen
Hypodermis hervor (H). Die Ovare (Ov) liegen dicht neben der dorsalen
Mediane in dem Gebiet vom 7. bis zum 9. Rumpfsegment.

B. Statistiseche Untersuchungen iiber den zeitlichen Verlauf
der Differenzierungsvorgiinge.
Bei der Betrachtung der elementaren Entwicklungsvorginge wihrend
der ersten Periode, der Zellvermehrung und -verteilung, die in allen
Eiteilen in prinzipiell gleicher Weise verlaufen, konnten zeitliche Diffe-
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renzierungsunterschiede aufler im Léngsschnitt auch im Querschnitt
festgestellt werden. Die letzteren standen im Zusammenhang mit der
einseitigen Ausbildung embryonalen Ektoderms. Nach Fertigstellung
dieser ventralen Keimanlage kann die Aufmerksamkeit auf den Eilings-
schnitt beschrinkt werden, da jetzt nur noch in dieser Richtung einheit-
liche Formbildungsvorginge stattfinden, deren Differenzierungsmodus
zu beobachten ist. Aber auch bei diesen Prozessen beteiligen sich nicht
alle Teile oder wenigstens nicht mehr alle in prinzipiell gleicher Weise.
Infolgedessen gestaltet sich die Untersuchung schwieriger, und die
Ergebnisse fallen nicht, wie bisher, so eindeutig und klar aus. Auflerdem
machen die Anderungen in der Lingsausdehnung des Keimstreifes withrend
des Schichtenbaues (eine Verkiirzung mit nachfolgender Streckung iiber
die Pole, vgl. dazu Abb. 20¢ und 23a) und wihrend der Organ-
sonderung (nochmalige Verkiirzung Abb. 23b) es unmdoglich, den fir den
Ausgangsort einer bestimmten Entwicklungsphase gefundenen MeBwert
mit dem einer anderen Phase zu vergleichen. Jedoch wird dieser Mangel
in der Methode durch die zu dieser Zeit erkennbar werdende prospektive
Bedeutung der einzelnen Eiteile behoben.

Die Bildung des unteren Blattes (vgl. 8.165) ist der letzte Form-
bildungsvorgang, der noch kontinuierlich und in prinzipiell gleicher
Weise iiber den grofiten Teil der Eilange erfolgt. Nur in den Polgebieten,
in denen die Mitteldarmanlagen entstehen, unterbleibt er. Sein Ablauf
ist daher denkbar geeignet, den Differenzierungsmodus Kklarzustellen.
Eine Reihe aufeinanderfolgender Stadien ist zur genaueren Erliute-
rung des Vorganges nach Totalprdparaten gezeichnet worden (Abb. 27).
Als Belege am lebenden Ei kdnnen die in dem Kapitel iiber die Normal-
entwicklung gebrachten Abbildungen diemen (Abb. 20 und 21).

Die die Mittelplatte von den Seitenplatten trennenden Furchen
{Risse im Zellverband) werden, wenn sie auftreten, stets schon in einer
gewissen Ausdehnung angetroffen, die etwa der Linge in Abb. 27 ¢ ent-
spricht. Trotzdem besteht die Moglichkeit, dafl dieser Vorgang an
einem ganz bestimmten Punkte beginnt, dessen Beobachtung aus rein
zufilligen oder technischen Griinden noch nicht gegliickt ist. An 8 Eiern,
in denen die von den Furchen eingeschlossene Mittelplatte noch eine
anndhernd disymmetrische Form besall, entsprechend den Beispielen in
Abb. 20¢ und 274, b, so dafl eine gleichweite Ausbreitung des Prozesses
nach vorn und nach hinten angenommen werden konnte, wurde neben
der Ausdehnung dieses Feldes die genaue Lage seiner Mitte festgestellt.
Wie aus der Tabelle 11 a hervorgeht, fillt sie etwa zwischen den 26. und
30., also durchschnittlich auf den 28. Teilstrich (Spalte IT). Diese Stelle
diirfte als der Ausgangspunkt der Mesodermbildung zu bezeichnen sein.
Die Verschiebung nach dem hinteren Pol zu, gegeniiber dem friiher fiir
das strukturelle Differenzierungszentrum im Ei gefundenen 24! Teil-
strich ist, wie schon bei der Behandlung der Blastodermstirke erwihnt

Z. £. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 12
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wurde (vgl. S.149), einer Verkiirzung des Keimmaterials zuzuschreiben,
die schon bei der Ausbildung der Keimanlage begann (vgl. Tabelle 7b
und ¢). Beim Fortschreiten der Mesodermbildung erhalten sich die zeit-

Tabelle 11a. Lage der Mesodermfurchen und
der ersten Segmente im Augenblick ibres
Erscheinens. Messungen nach Total-
praparaten in %-Teilstrichen.

lichen Unterschiede in den
einzelnen Kiteilen (vgl.
Abb. 27), und man hat
wihrend der Anndherung

Tage dor der Seitenplatten (Tabel-

le 11b, Spalte I und II)

Mesoaemfumhen] mente | ment- reiipich  Sowie bei ihrem Verschluf
aepls . ] Mitte zanl (Tabelle 11 ¢, Spalte I) noch

I E mo, m v . einmal Gelegenheit, die

Lage fir das Zentrum

1| 1636 ] 26 T ‘ | 14,3 dieses zeitlich abgestuften
g }Z:ig ‘ gg %632 1 l ii’g Differenzierungsvorganges
4 | 11—-47 | 97 |27-33 1 14.3 zahlenm3Big zu bestdtigen.
5| 12—45 | 29 2136 2 | 14,1 Dabei méchte ich be-
g ig:ig ‘ %g ié:ig g l %i’z sonders darauf hinweisen,
8 | 10—48 | 28 [12—45| 6 138 daB sowohl beim Auftreten
Mittelwert | 28 | ) ! der Furchen wie beim Ver-

schlu der Seitenplatten
das Fortschreiten des betreffenden Vorganges auch in der Richtung nach
vorn in den Zahlen deutlich zum Ausdruck kommt (Tabelle 11a, Spalte:
Fortschreiten der Furchen vom 16. auf den 10. Teilstrich, und Tabelle 11¢,

Tabelle 11b. Lage der Eiteile, in denen sich die Mesodermfurchen
am stirksten genédhert haben und Lage der Kiefer- und Thorax-
segmente. Messungen in % -Teilstrichen nach Totalpraparaten.

Stérkste
Anndherung der Grenze Lage der
Megodermfurchen | ZWischen Segmente des %
bei %-Teilstrichen | KO- Teilstrich
lappen und _—
Gebiet | Maxim. |Keimstreif| giefers | Thorax 1
I 11 11 v A\ ) =pu
1]11—44 27 l 28 822 ' 24—45 J 13,5
2 12434 30 29 13--27 1 28—45| 134
3 120—40 28 29 1527 | 28—43 13,0
4 12244 29 | 29 14—26 | 27—43 13,5
5 [ 20—40 28 | 28 14—28 | 29—44 | 13,1
Mittel-
wee s | ||

Spalte I: Fortschreiten des Verschlusses vom 20. Teilstrich bis an die
vordere Mitteldarmanlage heran etwa bis zum 10. Teilstrich). Noch
klarer gibt dariiber die Betrachtung der Abb. 27 Aufschluf}, durch die
gleichzeitig eine immer weitere Verschiebung der Teile mit maximaler
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Annsherung im Rahmen einer Verlagerung des ganzen Zentrums nach
hinten offenbar wird.

Zusammenfassend 1aBt sich fir die Bildung des unteren Blaites fest-
stellen, daB sie in vélliger Ubereinstimmung mit dem bisher gefundenen

Tabelle 11c. Lage der Eiteile, in denen sich die Mesodermfurchen
gerade geschlossen haben und Lage der Kiefer- und Thoraxsegmente.

L d
Vimah der | Srenee | sepmenio des | o
furchen bei Kopf- Teilstrich
% -Teilstrichen |lappen und| Kiefers | Thorax
Keimstreif
I I IIT v =u
|
1 20—40 30 \ — 27 | 28—41 14,6
2 18—40 29 I —26 |27--40 12,7
3 16—46 26 | —26 |27—41| 13,2
4 10—48 26 — 25 | 26—43 13,7
5 10—50 28 — 26 | 26—39 13,0
6 10—50 29 —25 |27—42 13,1

Differenzierungsmodus in Richtung der KEilingsachse vor sich geht.
Die Verschiebung des Ausgangspunktes der Differenzierung nach hinten
wird durch die Bewegung des ganzen Keimmaterials im Verhiltnis zom
Eiganzen erklirt. Das Differenzierungszentrum gehiort bereits seit dem

a b c a e I g

Abb. 27a—g. Ubersichtezeichnungen, die die allmahliche Bildung des unteren Blattes
und der Segmente darstellen. Nach Thioninpriparaten Zeichenapp. 28/1.

Stadium der wvollendeten Keimanlage wicht mehr der ganzen Eistruktur,
sondern der Struktur der Keimanlage an. Die Verhiltnisse der Eistruktur
gaben den Teilen des Differenzierungszentrums bei der Bildung des
Blastoderms durch urspriingliche Stérke des Keimhautblastems, Grofle
und Dichte der einwandernden Plasmahdfe, ihre frithzeitige zentrifugale
Wanderung und friihzeitigen Beginn der Teilungen einen Vorsprung.
Das Vorangehen dieser Teile bei allen folgenden Differenzierungs-
prozessen mull als dessen logische Folge erscheinen, auch wenn der
Keimstreif als Ganzes im Ei seine Lage dndert.
12%
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An dieser Stelle ist einer eigentiimlichen Reaktion des Dotters zu ge-
denken, die zur Zeit des Schichtenbaues in einer gesetzméfBigen Ver-
kniipfung mit der morphologischen Umbildung stattfindet und die
.die innige  Verbindung von Keimmaterial und Dotter dartut.

‘ Wenn die Furchen, die die
Mittelplatte in der Keimanlage
abgrenzen, im ersten Drittel des
Eies entstehen, 1aBt sich in
diesem Gebiet an fixierten Eiern

- eine eigentiimliche Konzentra-
tion des Dotters beobachten
(Abb.28a und b, Ho). Ventral
und lateral ist er taillenférmig
eingeschntirt. Mit dem Vor-
riicken der Furchen in andere
Fiteile verschiebt sich diese Er-
scheinung stets an die Stelle,
in der sich die Trennung von
Mittel- und Seitenplatten ge-
rade zu vollziehen beginnt
(Abb. 28¢—h). Auch an den
Polen zeigen sich mit einer
entsprechenden zeitlichen Ab-
stufung zwischen dem vorderen
{Abb. 284 und ¢, Ho) und dem
hinteren (g und &, Ho) Pol
Hohirdume unter der Keim-
anlage, die durch Zuriick-

Ho~

J

Ho~”

a b

e b g h
Abb. 28a—h. Konzentration des Dotters im abge-
stimmten Verhaltnis zum Schichtenbau. 4 Stadien

in Ansieht von ventral und seitlich. Nach Thionin-
praparat. Zeichenapp. 28/1. Bevor die Mesoderm-
furchen einschneiden und die Mitteldarmanlagen
einzuwuchern beginnen, zieht sich an den betref-
fenden Stellen der Dotter zuriick (schrumpft). Nur
am fixierten Ei beobachtet. a, b Auftreten der
Riese im Blastoderm. ¢, d Erstes Einsinken der

weichen des Dotters bedingt
sind, noch ehe sich dort die
betreffende Mitteldarmanlage
ausbildet. Lange Zeit wurde
die RegelmiBigkeit der Er-

Mittelplatte. e, f Keim zu %, zweischichtig, vor-

dere Mitteldarmanlage gebildet. g, & Mesoderm-

furchen am hinteren Pol Hintere Mitteldarm-
anlage in Ausbildung.

scheinung und ihre Verkniipfung
mit den Materialbewegungen
des Schichtenbaues iibersehen,
da gerade in diesen Stadien die Eier bei der Fixierung sehr leicht
schrumpfen. Nun geben aber neuere Untersuchungsergebnisse SEIDELs
(1934) an Platycnemis AnlaBl, dem Dotter eine gewisse Bedeutung bei dem
Formbildungsgeschehen zuzuerkennen. Einer genaueren Beobachtung
erschlossen sich dann auch bei der Biene die genannten Zusammenhénge.

Die Tatsache, daB dabei die Xonzentration des Dotters dem Einsinken der

Mittelplatte und der Einwucherung der Mitteldarmanlagen vorausgeht, scheidet
die Annahme einer mechanischen Druckwirkung von seiten des dariiberliegenden
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Keimmaterials aus. Dagegen sj;)richt auch die Ausbreitung dieser Konzentration
in die lateralen Dotterpartien (Abb. 28¢, ¢, e, g) unter die Seitenplatten, die sich
ja nicht nach innen, sondern nach median iiber die Mittelplatte verschieben. Daher
ist eine besondere Empfindlichkeit des Dotters gegeniiber dem Fixierungsmittel in
den Eiteilen festzustellen, die gerade zu morphologischen Umbildungen schreiten.
Sie dullert sich in einer Zuriickziehung des Dotters vom Keimmaterial und unter-
scheidet sich von den hiufigen Schrumpfungen nur durch ibre gesetzméfBige Ver-
kniipfung mit morphologischen Prozessen. Es ware aber noch die Annahme méglich,
daB diese lokalisierten Schrumpfungen durch das schnellere Eindringen des Fixie-
rungsmittels an jenen Stellen infolge der Risse im Keimmaterial verursacht wiirden.
Jedoch bietet sich dann keine Erklarung fiir das Einsinken des Dotters an den
Polen, da dort eine geschlossene Zellschicht vorhanden ist.

Ihre Bedeutung kénnte in einer Erleichterung, vielleicht auch in einer
Anregung der Verlagerung des Keimmaterials oder in beiden gesehen
werden. Ob allerdings diese Reaktion des Dotters eine im Anfang
selbstdndige oder eine Folge von Einwirkungen, die vom aufliegenden
Keimmaterial ausgehen, darstellt, 148t sich nach diesen Beobachtungen
nicht sicher entscheiden. Fir die zweite Annahme spricht die Unempfind-
lichkeit auf der Dorsalseite (vgl. Abb. 28), auf der nur eine dinne,
extraembryonale Zellschicht liegt, fiir die erste Annahme die Empfind-
lichkeit in den lateralen Teilen, in denen sie nicht ,notwendig* ist. Der
zeitliche Ablauf der Reaktion entlang der Eiachse folgt entsprechend
ihrer Verkniipfung mit dem Schichtenbau dem allgemeinen Differen-
zierungsmodus.

Die Segmentierung ist aufs engste verkniipft mit der Bildung des
unteren Blattes. Kurz nachdem die Furchen erschienen sind, werden
in dem von ihnen umgrenzten Feld am lebenden Ei bei schrigem Licht-
einfall mehrere ganz feine Querstreifen als erste Andeutung der Segment-
grenzen sichtbar (Abb. 20a, Sg). Wenn die Seitenplatten sich dann
ein wenig iiber die Mittelplatte geschoben haben, bilden sich schon
klarer umrissene helle Areale aus (Abb. 205). Am Totalpraparat (Abb.27,
§) erscheinen diese besonders stark gefarbten, etwa rechteckigen Gebiete
in der Mittelplatte, die durch hellere schmale Zonen getrennt werden.
Vor allem treten sie in den schon tiberlagerten Teilen scharf hervor,
da sich dort die Seitenrdnder der Mittelplatte segmental einbuchten (SE).
Die prospektive Bedeutung dieser Segmente festzustellen ist bei Anwen-
dung der statistischen Untersuchungsmethode nicht ohne weiteres mog-
lich. Hinzu kommen noch einige weitere, durch andere Griinde bedingte
Schwierigkeiten: Einmal schwankt Lage und Zahl der Segmente bei
Eiern, die durch gleichlange Mesodermfurchen sich als zu demselben Ent-
wicklungsstadium gehdrend erweisen. Vor allem ist aber die Aus-
dehnung der Segmentfelder im Augenblick ihres Entstehens iiber das
Doppelte gréfer als zur Zeit ihrer festen Ausbildung, wie ein Vergleich
der Abb. 27b mit d—¢ am Totalpriparat oder auch der Abb. 20¢ mit d
am lebenden Ei zeigt. Die damit verkniipfte Lageverschiebung vereiteln
einen rein statistischen Vergleich an den verschiedenen Stadien.
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Die Fragestellung, welche Segmente des Embryo zuerst erscheinen,
ist aber fiir die Lokalisation des Differenzierungszentrums im Embryo
und dariiber hinaus fiir verschiedene weitere Fragestellungen von gréfiter
Bedeutung. Deshalb wird der Versuch gemacht werden, im Zusammen-
hang mit dem Studium der Mesodermbildung eine Losung der Frage
zu erreichen. In der Tabelle 11a sind aufler den schon besprochenen
Messungen iiber die Lage der Furchen auch die Ausdehnung der Seg-
mente (Spalte IT1) und ihre Anzahl (Spalte IV) verzeichnet. Unter den
beobachteten Eiern befinden sich zwei, an denen erst ein einziges Segment
sichtbar ist (Zeile 3—4). In dem einen Fall (Zeile 3) reicht es vom 26.
bis 32. Teilstrich, in dem anderen (Zeile 4) vom 27.—33. Das Vorderende
liegt somit in beiden Fillen ziemlich genau dort, wo die Mesoderm-
furchen den geringsten Abstand voneinander haben (Spalte IT, Mitte).
Dann schreitet die Segmentierung allméhlich nach vorn und nach hinten
weiter (Zeile 5—8). So beweist ein Vergleich dieser Zahlen mit den fiir
den Verlauf der Mesodermfurchen gefundenen: dieser Differenzierungs-
prozefl beginnt in demselben Zentrum wie die Mesodermbildung und wie
alle vorhergehenden Entwicklungsphasen und nimmi einen genau gleichen
Verlauf. In iiberzeugender Weise wird das von den Photographien
lebender Eier (Abb. 20a—e) belegt und kann im einzelnen auf den nach
Totalpriparaten hergestellten Abb. 27b—¢g verfolgt werden.

Eine Identifizierung der Segmente wird in dem Augenblick mdoglich,
in dem im Laufe der Konzentration des Keimstreifes auf die Ventral-
seite die Kopflappen sich durch eine scharfe Einbuchtung (Abb. 27c,
KL B) sichtbar vom iibrigen Keimstreif sondern. Sie stellen ja, wie schon
im vorigen Abschnitt ausgefithrt wurde, die primére Anlage des Kopfes
und des Kiefers dar. Dadurch werden die hinter der Kopflappenbucht
liegenden Segmente als Thoraxsegmente kenntlich (Abb. 27¢—g, Thy,,,;).
Vor ihnen sind die des Kiefers festzustellen (K). Von den priméren
Kopfsegmenten ist zu dieser Zeit noch niehts zu bemerken. Dort, wo
sie nach Fertigstellung des Keimstreifes entstehen werden, findet jetzt
gerade die Sonderung der Mitteldarmanlage statt. Infolge ihres speziali-
sierten Baues sind sie auch von der Betrachtung auszuschalten.

An den Eiern der Abb. 27 1aBt sich erkennen, daB dort, wo die
Furchen sich am néichsten stehen und wo sie sich zu schlieen anschicken,
der Thorax anfingt. An einem groferen Material ist durch Vergleich
der Messungen in Spalte IV und V mit II der Tabelle 11b und in
Spalte III und IV mit I der Tabelle 11c¢ die RegelmifBigkeit dieses
Zusammentreffens zu ersehen. Das erste in diesem Gebiete zu beobach-
tende Segment ist daher als erstes Thoraxsegment zu zihlen (Tabelle 11a,
Spalte IIT und IV, Zeile 3 und 4). Da man unmittelbar darauf auch
die hinteren Kiefersegmente auftreten sieht, so wiren in dem Ei in
Abb. 27b das letzte Kiefer- und die ersten beiden Thoraxsegmente aus-
gebildet,
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Die Segmentierung des Kiefers verschwindet nach Schluf der Mesoderm-
furchen eine Zeitlang (vg. Abb. 27¢ mit d) und ist auch spaterhin (vgl. Abb. 23a)
nie so deutlich ausgepriagt wie im Thorax. Daher wire noch die Frage zu priifen,
ob hier vielleicht nur ein Ausdruck der morphologischen Dignitat (8. 117) beider
Organkreise anstatt eines gerichteten Differenzierungsverlaufes vorliege. Ich
mochte diese Annahme ablehnen auf Grund des engen Zusammenhanges des Seg-
mentierungsvorganges mit der Mesodermbildung. Beginnt doch die Segmentierung
stets zuerst in der Mittelplatte und duBert sich nach der Uberlagerung in der starken
Einbuchtung ihrer Rénder (Abb. 27¢, SR und Abb. 20b). Das davorliegende Material
ist aber zu dieser Zeit noch im festen
Verband mit dem iibrigen Blasto-
derm, so dall ihm gewissermafien
rein ,,mechanisch® die Moglichkeit
zu dieser Differenzierung noch nicht g,
gegeben ist. St

Fiir die Untersuchung der
Differenzierungsrichtung bei den
Organbildungsprozessen  kann
nun darauf verzichtet werden,
das _j eweils gefundene Ausgangs- - 5 .
gebiet durch Messungen fest- Abb. 20 a—d.

zulegen. Thnen wirde ja in-  Ubersichtszeichnungen, die die Reihenfojge in der

fol d L snd d Entwicklung der segmentalen Organe, sowie der
olge der lLageandaerungen des ektodermalen Darmteile darstellen.

Keimstreifes keine Vergleiehen- Nach Thioninpréparaten. Zeichenapp. 28/1.
de Bedeutung zukommen. Der

nach dem Krscheinen der Segmente zutage tretende Anlageplan ge-
stattet eine Lokalisation im Embryo und damit eine Prifung der
Frage, ob das fiir die bisherigen Entwicklungsphasen etwa im Gebiet
des ersten Thoraxsegmentes gefundene zeitliche Differenzierungszentrum
auch bei der Organbildung festzustellen ist.

Die wertvollste Auskunft werden dabei Organe mit segmentaler An-
ordnung im Embryo geben, da ein frithzeitiges Erscheinen einzelner
von ibnen auf irgendwelche Bevorzugung vor den anderen hindeutet.

Zuerst sei die Entstehung der T'racheen besprochen, die, wie auf
S. 171 ausgefithrt wurde, als 10 paarige Ektodermeinstiilpungen vom
2.—11. Rumpfsegment zu beobachten sind. In der Abb. 29 sind einige
aufeinanderfolgende Stadien nach Totalpriparaten dargestellt. Als erstes
wird am verlingerten Keimstreif die vorderste Tracheenanlage (S#,)
an der Grenze zwischen dem 1. und 2. Thoraxsegment sichtbar (Abb.29a).
. Noch frither als sie ist die vor ihr zwischen dem 1. Thorax- und 3. Kiefer-
segment liegende Einstillpung der Spinndriise (SpD) erschienen, doch
mochte ich wegen der fraglichen Homologie dieser Organe mit einer
Tracheenanlage diese Tatsache nicht als beweisend fiir die Fragestellung
heranziehen. Es folgen nun allméhlich immer mehr Tracheenanlagen
(Abb. 296, Sti), bis schlieilich zu einer Zeit, wo das Stomodaeum (St)
sichtbar wird, alle 10 vorhanden sind (Abb. 29¢, Sti). Wir kénnen also
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fir die Tracheenbildung feststellen, dafi die Differenzierung wenigstens
in der Richtung vom Thorax nach hinten fortschreitet.

Von den Ankingen der Segmente werden die des Kiefers am frithesten
sichtbar, und zwar lie sich bei einer genaueren Musterung zahlreicher
Totalpraparate feststellen, daBl dabei die zweiten Maxillen vor den
ersten und diese wieder vor den Mandibeln erscheinen. An einem Ei
war deutlich sogar nur die zweite Maxille sichtbar (Abb.29a, Mz,).
Die Unterschiede der zeitlichen Aufeinanderfolge sind allerdings nur
ganz gering, lassen sich aber an der GréBe der Anlagen, d.h. daran,
wie weit sie sich aus dem {ibrigen Keimmaterial herausheben, erkennen
(Abb. 296, M, Mx,, Mz,). Und doch ist das GroéBenverhiltnis ihrer
embryonalen Ausbildung gerade umgekehrt (vgl. Abb. 29d), so daf
hier eine Differenzierung entsprechend der morphologischen Dignitdt
nicht zu konstatieren ist. Unmittelbar nach dem Deutlichwerden der
Kieferextremitidten treten auch die Thoraxanhénge hervor, und zwar
in umgekebrter Reihenfolge. Als erstes Paar sind (Abb. 296, Th,) am
stirksten hervorragend die Anhénge des vorderen Thoraxsegmentes
zu erkennen, bald folgen die anderen Paare. Fiir die ganze Dauer ihres
Vorhandenseins wihrend der Embryonalentwicklung bestehen zwischen
ihnen die GroBenunterschiede: Thy, >> Th, > Th,. Den Abdominal-
segmenten fehlen Anbinge. Da die Thoraxextremitdten wihrend der
Embryonalentwicklung nur eine ganz schwache Ausbildung im Vergleich
zu denen des Kiefers erfahren und sich am Ende dieser Zeit sogar wieder
riickbilden, wire in ihrer Verzogerung gegeniiber dem Kiefer ein deutlicher
Ausdruck der morphologischen Dignitidt eines Organes zu beobachten.
Die entsprechenden Segmente waren ja in umgekehrter Reihenfolge,
Thoraxsegment vor Kiefersegment, entstanden.

Die Antennen als Anhinge des zweiten primdren Kopfsegmentes
bilden sich ebenfalls kurz nach Erscheinen der Kieferanhinge aus (Az).

Zusamenhingend 148t sich fir die Entwicklung der Segmentanhinge
folgendes sagen: Die Differenzierung erfolgt im Kiefer von den zweiten
Maxillen aus nach vorn, im Thorax vom 1. Segment aus nach hinten.
Der Vorsprung, den der Kiefer vor dem Thorax zeigt, a8t sich wahr-
scheinlich als Folge der verschiedenen embryonalen Ausbildung erkliren
und widerspricht nicht der iiber die allgemeine Differenzierungsrichtung
vorgetragenen Auffassung.

SchlieBlich ergibt sich die Méglichkeit, daf auch die Enistehung
der in Zweizahl vorhandenen, homologen Organanlagen zur Klirung unserer
Fragestellung beizutragen imstande ist.

Die Hiillenbildung ist, wie auf S.167 geschildert wurde, bei der
Biene wie bei den meisten Insekten ein kontinuierlicher und ein gleich-
artig entlang der ganzen Keimanlage verlaufender ProzeB. Seine Be-
sonderheit, die Entstehung von zwei Zentren aus, erhdlt er dadurch,
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dafl das Schwergewicht seiner zeitlichen und quantitativen Ausbildung
auf die beiden Pole verlagert worden ist. (Das Vorhandensein einer
einzigen Hiille ist fiir die Feststellung ohne Bedeutung.) Und diese beiden
Pole verhalten sich untereinander zeitlich so, wie sie es im Rahmen
einer einheitlichen Ausbildung auf der ganzen Eilinge entsprechend dem
allgemeinen Differenzierungsmodus tun wiirden. Am vorderen Pol
beginnt die Uberwachsung der Hiille etwa 4—6 Stunden frither als am
hinteren (vgl. Abb. 20 und 21b6—e, vAmF).

Ein dhnliches Bild zeigt sich bei der Entwicklung der vorderen und
hinteren Mitteldarmanlage. Hier sind es zwei homologe, vollig voneinander
getrennte Zellpartien, genau an den beiden Enden der Keimanlage,
an denen eine starke Zellwucherung einsetzt. Das Krgebnis dieses Vor-
ganges und die spatere Verwendung des Materials ist in den beiden Féllen
absolut gleichartig. Und doch erfolgt die Differenzierung mit einem
zeitlichen Unterschied von etwa 4—6 Stunden und damit entsprechend
der ndheren oder weiteren Entfernung der Anlagen vom Differen-
zierungszentrum (vgl. Abb. 20 und 216, ¢ und d, v und 2Md).

Als letztes Beispiel zweier in verschiedenen Eiteilen liegender, sich
entsprechender Organe ist die Entwicklung der beiden ektodermalen
Darmieile, des Stomodaeums und des Proktodaeums, zu hbetrachten.
Trotzdem ihre spitere Ausbildung gewisse Verschiedenheiten aufweist,
sie also keine gleiche ,,morphologische Dignitit® besitzen, gibt die Gleich-
artigkeit ihrer Entstehung und der bei ihnen feststellbare Zeitunterschied
zwischen der vorderen und hinteren Anlage (etwa 4—6 Stunden) Anlaf},
eine Abhingigkeit vom allgemeinen Differenzierungsmodus anzunehmen.
In der Abb. 29 sind zwei Eier von verschiedenem Alter dargestellt, bei
denen der Ausbildungsgrad des Stomodaeums (St) im ersten (¢) dem des
Proktodaeums (Pr) im zweiten entspricht (d).

Wir kénnen also fir die Entwicklung der drei paarigen Organ-
anlagen feststellen, daB sie in &hnlicher Weise wie die kontinuierlichen,
auf der ganzen Eilinge stattfindenden Entwicklungsvorginge eine der
allgemeinen Differenzierungsrichtung entsprechende Ausbildung erfahren.

VIII. Ubersicht iiber die wesentlichsten morphologischen Grund-
lagen des Differenzierungszentrums.

Um das zahlreich vorliegende Beobachtungsmaterial in einer einheit-
lichen, bildhaften Weise vorzufiihren und dadurch eine zusammen-
fassende Betrachtung zu ermoglichen, sind in der Abb. 30 die
Hauptergebnisse etwa in der Reihenfolge des Entwickiungsverlaufes
iibereinander graphisch dargestellt. Die Verschiedenheiten der Struktur-
elemente und des zeitlichen Entwicklungsgeschehens sind als Funldion
der Eildngsachse (Abszisse mit %-Teilstrich als Einheit) entweder durch
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die Hohen der Ordinaten zum Ausdruck gebracht, oder es ist ihr Aus-
dehnungsbereich durch die Eintragung einer entsprechend langen Strecke
angezeigt. Die Werte der Ordinate stellen keine absoluten dar, da

I
I. Ei in Seitenansicht.
— b
Tz . II. Lage des Richtungsplasmas.
—z . III. Kopulationsort.
v
\'/\'\’_\—\—v IV. Stdrke des Keimhautblastems.
1 ! ! I ! I ! i ! ] (Ventral.)
Mr
! L ) ! ! I I [ (Rechts.)
_/A_\,W\ 7
] ! — ! ! ! / ! J (Links.)
M 4
| i ] i I I I | | J (Dorsal.)
v V. Gebiet mit stiirkstemn Plasma-
. retikulum,
7 VI. Ausbreitung der differentiellen
" : Farbung.
* x5 Ha VIla. Lage der ersten Vitellophagen
’ im 128-Kernstadium.
24 VIIb. ZahlenméBige Verteilung der

Vitellophagen wihrend des 8.
I ] { t : I | bis 10. Teilungsschrittes.

_J'_J—,\HL'—‘____,_ VIII. Mengenmaigige Verteilung des
: Hofplasmas (HofgroBe x Xern-

- X dichte).
........ e eeseemesseeemeenen ~ IX. Starke des Blastoderms. a 12st,
—e . b 24st, ¢ 32st (Keimanlage).
N A [ T I T ———a | ]
. ¢ :
X. Stéarke des inneren Keimhaut-
: ) blastems.
| | il TR S
/ 0w o W0 0 T 8 9 W
% Fer{stirich

Abb. 30. Zusammenfassende Darstellung der Ergebnisse morphologischer Untersuchungen

keine gemeinsame Einheit fiir diese Koordinate gewahlt wurde. Sie sollen
hier nur den allgeméinen Verlauf, Richtung des Gefilles und Lage des
Mazximums kennzeichnen. (Man vergleiche mit den Einzeldarstellungen
und Tabellen.)



Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene. 187

Im Gegensatz zu den meisten bisherigen Darstellungen sind hier nicht
Einzelmessungen, sondern zusammenfassend die Ergebnisse von mehreren
Eiern aufgezeichnet.

t

X1. ZahlenmiBige Verteilung der
Kerne wiahrend der &lteren

Furchungsstadien.

X11. Stellengroflter Anndherung der
Sphéire an die Oberfliche.
a ventral, b dorsal.

XIII. Mittlere Zelldichte des Blasto-
derms.

X1IVa. Lage und Ausdehnung der
eben erscheinenden Mesoderm-
furchen.

XIVb. Gebiet, in dem sich die Me-
sodermfurchen zuerst schlieBen.

XV. Lage der zuerst erscheinenden —_— XV
Segmente.

a

XVI. Lage der Kiefer- und Thorax-
segmente. X7

b

XVII. Differenzierungsrichtung von
xar

a Kieferanhingen, b Thorax-
anhdngen, ¢ Stigmen.

¢
XVIII. Zeitunterschiede bei der Verders /Jmﬂ,b”ﬁ;/fg} erschoinen gin/e/'e Amnionfalfe  ypr

Entwicklung der in Zweizahl v Mieldarmantage p4-6 Stundens, = Mitteldormaniage

vorhandenen Organe. Stomodaeum friter als \Lroktodueum

| | ! ) | i
aq 7 2 30 % _&, 60
% Terlstrich

iiber das Differenzierungszentrum bei der Honigbiene (Erklirung im Text S. 187f.).

L | | ]
» 80 0 0

1. Gestalt des Eies in Ansicht von der Seite.

Die Stelle maximalen Durchmessers liegt nach Messungen an
120 Eiern zweier verschiedener Koéniginnen im Mittel bei % -Teilstrich 23,8
(vgl. Tabelle 3, 8. 131).
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II. Verbreitung des Richtungsplasmas und damit die Lage des weib-
lichen Vorkernes. Nach Beobachtungen an 50 Eiern ist bei einer durch-
schnittlichen Ausdehnung iiber 5 Teilstriche (durch die Strecke iiber
der Kurve angedeutet) die prozentuale Haufigkeit seines Vorkommens
auf der Hohe eines bestimmten Querschnittes durch die Ordinate an-
gegeben. Es wird in dem Gebiet zwischen dem 1. und 17. Teilstrich
auf der ventralen Eiseite angetroffen (Ila). Besonders héufig Hegt es
zwischen dem 5. und 10. Teilstrich (I15) (vgl. S.131).

IIT. Ausdehnung des Gebietes, in dem die Kopulation der Vorkerne
beobachtet wurde. Die Kerne vereinigen sich nach Messungen an 7 Eiern
zwischendem 3.und 14.Teilstrich dicht unter dem Richtungsplasma (8. 136).

IV. Stirke des Keimhautblastems ventral (v), rechts (r), links (1),
dorsal (d). Summe der Werte aus den vier in Abb. 7 aufgefiihrten
Eiern. Das Gebiet mit stirkstem Keimhautblastem befindet sich zwischen.
dem 18. und 40. Teilstrich mit einem Maximum etwa bei dem 23. bis
24. Teilstrich. Ventral (v) ist der EinfluBl des Richtungsplasmas am Be-
ginn der Kurve festzustellen. Es besteht eine leichte Uberlegenheit der
ventralen Eiseite gegeniiber den anderen (8. 132).

V. Gebiet mit stirkstem Plasmaretikulum (vgl. Tabelle 4, S. 134,
und Abb. 16). Bei 8 Eiern wird eine durchschnittliche Ausdehnung vom
10.—34. Teilstrich gemessen.

VI. Ausdehnung der differentiellen Farbung (vgl. Abb. 1656 und c).
Ihre Ausbildung erfolgt im 32-Kernstadium dorsal zwischen dem 10. und
40. Teilstrich. Spiter breitet sie sich auch auf die ventrale Eiseite aus.

VII. Auftreten wund Verteilung der Vitellophagen (vgl. Abb. 19).

a) Lage der ersten Vitellophagen. In 4 Eiern des 128-Kernstadiums
wurden von dorsal einwandernde Vitellophagen zwischen dem 15. und
27. Teilstrich gefunden.

b) ZahlenmiBige Verteilung der Vitellophagen wéhrend des 8.—10. Tei-
lungsschrittes. Dazu sind die betreffenden Einzelwerte aus Abb. 19¢ und b
zusammengefalit. Das Ergebnis entspricht dem allgemeinen Differenzie-
rungsmodus mit einem Maximum zwischen dem 18. und 36. Teilstrich.

VIII. Ubersicht iiber die mengenmdfige Verteilung des Hofplasmas in
glteren Furchungsstadien. Werte gewonnen fiir 4 Teilstriche (6 Quer-
schnitte) als Produkt aus durchschnittlicher HofgroBe x Kernzahl
(vgl. Tabelle 6, Spalte VII-—IX) fiir 4 Eier. Danach liegt ein auffilliges
Maximum beim 24. Teilstrich.

IX. Stirke des Blastoderms fiir drei Stadien 12, 24 und 32 Stunden
nach der Eiablage (vgl. Tabelle 7). Das Maximum verschiebt sich am
Ende der I. Periode vom 24. auf den 28. Teilstrich infolge einer be-
ginnenden Verkiirzung der Keimanlage. Das Differenzierungszentrum
gehort danach der Keimanlage, wicht mehr dem Eiganzen an.

X. Stirke des inneren Keimhautblastems. Gewonnen aus den Werten
fir ventral, rechts und links im 18stiindigen Blastoderm (vgl. Tabelle 8,
Spalte ITI—VI). Das Maximum liegt beim 24. Teilstrich.
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XI. Furchungskernzahl fir je 8 Teilstriche. Gesamtzahl aus den vier
in Abb. 14 dargestellten Eiern. Das Maximum liegt im Gebiet zwischen
dem 20. und 28. Teilstrich.

XI11I. Stelle grifter Anndherung der Sphére an die Oberfliche. Das Mittel
aus 16 Biern im 128-512-Kernstadium (vgl. Tabelle 10) liegt an der Ventral-
seite () auf dem 13., an der Dorsalseite (1) auf dem 21. Teilstrich.

XIII. Mittlere Zelldichte im Blastoderm. Aus den drei in Abb. 15
dargestellten Eiern des 12, 18 und 24 Stunden alten Blastodermstadiums.
Das Maximum liegt zwischen dem 20. und 24. Teilstrich.

XIV. o) Ausdehnung der eben auftretenden Mesodermfurchen (vgl.
Tabelle 11a). Sie gruppieren sich im Durchschnitt um den 28. Teilstrich.

b) Gebiet, in dem der Verschiufi der Mesodermjurchen begonnen hat.
(vgl. Tabelle 11¢). Im Mittel beginnt der VerschluB bei dem 28. Teilstrich.

XV. Ausdehnung der Segmentierung. Bei 2 Eiern, in denen ein ein-
ziges Segment ausgebildet ist, liegt dieses zwischen dem 26. und 32. Teil-
strich. Die Segmentierung schreitet dann nach vorn und hinten gleich-
miBig fort (vgl. Tabelle 11a).

XVI. a) und b) Lage der Kiefer- und Thoraxsegmente zur Zeit threr
erstmaligen sicheren Identifizierung (vgl. Tabelle 11b und ¢). In XVIb
ist die vordere Grenze der Kiefersegmente nicht mehr festzustellen,
da die Segmentierung dort zuriickgegangen ist. Die Grenze zwischen
Thorax und Kiefer liegt etwa auf dem 26. und 27. Teilstrich. Damst fallt
der Mitielpunkt des Differenzierungszentrums in den worderen Teil des
1. Thoraxsegmentes.

XVII. Hier ist ohne Beziehung auf das Koordinatensystem die
Richtung der Differenzierung fiir die Anhinge (a, b) und fiir die Stigmen (c)
angegeben. Die Kieferanhénge erscheinen kurz vor denen des Thorax
(Ausdruck morphologischer Dignitit 7). Die des Kiefers von hinten nach
vorn, die des Thorax umgekehrt. Die Stigmen erscheinen in der Reihen-
folge von vorn nach hinten (vgl. S.183).

. XVIII. Zeitliche Unterschiede bei der Entwicklung in Zweizahl vor-
handener Organe (Hillbildung, Anlage des Mitteldarmes, ektodermale
Darmteile). Die vordere Anlage entsteht jeweils etwa 4—6 Stunden
frither als die hintere (vgl. S.184).

IX. Uberblick iiber den Differenzierungsmodus anderer Insekten.

Der strukturell-determinative Entwicklungstypus des Bieneneies ist
gekennzeichnet durch ein réumlich und zeitlich in Erscheinung tretendes
Differenzierungszentrum. Man kann fragen, wie weit dieser Diffe-
renzierungsmodus fiir die Insekten allgemein zutrifft. Charakterisiert er
auch die anderen Arten mit determinativer Entwicklungsform ? Findet
er gich tiberhaupt bei solchen Arten, deren Entwicklung nicht determinativ
verlauft ? Die auler den in der Einleitung genannten Arbeiten iiberaus
sparlichen Angaben in der Literatur, die zumeist nur den Abbildungen
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entnommen werden kdénnen, reichen immerhin aus, eine Antwort auf
diese Fragen geben zu koénnen.

Die Ergebnisse der Literaturdurchsicht sind fiir eine kurze und tibersicht-
liche Darstellung in Tabellenform zusammengefalit (Tabelle 12). Darin
werden. alle Insekten (I) aufgefiihrt, fir die seitens ihrer Untersucher (IT)
irgendwelche fiir unsere Fragestellung verwertbaren Angaben vorliegen.
In den Spalten ITT—X werden Aussagen gemacht iiber den Differen-
zierungsmodus der Primitivstruktur (I1I), der abgeleiteten Struktur (IV),
der Kernverteilung (V), der Kernteilung (V1), der Mesodermbildung (VII),
der Segmente (VIII), der segmentalen Organe (IX) und der in Zweizahl
vorhandenen Organe (X).

Die Aussagen beschrianken sich darauf, fir die strukturellen Merkmale
(offensichtliche) Qleichartigkeit = O oder Nichtgleichartigheit — /\, fir
die Entwicklungsvorginge Gleichzeitigheit = O oder Nichtgleichzeitigkeit
= A anzugeben. Tritt ein Differenzierungszentrum wie bei der Biene
zutage, so wird das besonders vermerkt = . TFir die in Zweizahl vor-
handenen Organe wird festgestellt, ob der vordere (A > P) oder der
hintere Pol (P > A) in der Differenzierung vorangeht.

In Ergénzung zur Tabelle 12 seien einige wesentliche Befunde noch
besonders aufgefithrt.

Apterygoten: Plasmareichtum. Zum Teil totale Furchung. Erst bei
Organsonderung zeitliches Differenzierungszentrum.

Odonaten: Autonome Kernverteilung. Zeitliches Differenzierungs-
zentrum vom Beginn der Kernzusammenscharung.

Orthopteren: Vielgestaltige Gruppe. Zum Teil strukturelle Ungleich-
heiten, aber nicht nach Art der Biene. Zeitliches Differenzierungszentrum
mit Beginn der Organsonderung.

Neuropteren und Rhynchoten (Heteropteren): Gleichartiger Eibau.

Homopteren dagegen mit differenziertem Eibau. Zeitliches Differen-
zierungszentrum erst ( ?) bei Organsonderung (Pyrrhocoris bei Schichten-
bau).

Coleopteren: Angaben iiber Primitivstruktur fehlen, jedoch Bienen-
typus wahrscheinlich. Kernsphére, die die Oberfliche zuerst im Thorax-
gebiet erreicht. Zellteilungen im Blastoderm von dieser Stelle wellenférmig
nach vorn und hinten. Weiterhin zeitliches Differenzierungszentrum.

Lepidopteren: Starkes Keimhautblastem mit Verschiedenheiten.
Sphire, die an bestimmten Stellen die Oberfliche zuerst erreicht. Dort
zeitliches Differenzierungszentrum.

Hymenopteren: Bienentypus. Bei Ameisen dariiber hinaus spezielle
Differenzierungen im Keimhautblastem.

Dipteren: Strukturelles oder zeitliches Differenzierungszentrum kaum
ersichtlich. Friithzeitige Organsonderung.

Als Ergebnis der eigenen Untersuchung an der Biene und der Literatur-
durchsicht 148t sich fiir die Entwicklung der Insekten feststellen, daB
fiir die Organsonderung ganz allgemein das Gebiet zwischen Kiefer und
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Thorax ein zeitliches Differenzierungszentrum darstellt. Bei den Hymen-
opteren, Lepidopleren und Coleopteren (mit bestimmten Ausnahmen z. B.
parasitische Hymenopteren) gilt diese zeitliche Differenzierungsform
auch fiir die Bildung des unteren Blattes und zeigt sich weiterhin mehr
oder weniger noch im strukturellen Bau der Eier ausgeprigt, so daf
bei ithnen von einem Differenzierungszentrum gesprochen werden kann,
das gleich dem der Biene strukturell und zeitlich gekennzeichnet ist.
Die Eier dieser Insekten werden zum determinativen Entwicklungs-
typus gezahlt (vgl. SEIDEL 1924). Wir konnen sie im Gegensatz zu solchen,
die ebenfalls dem strukturell-determinativen Kntwicklungstypus an-
gehoren (Musciden, Blattiden und dhnliche), aber diese Eigenschaft in
anderer Weise dokumentieren, zusammenfassend als Vertreter des Bienen-
typus bezeichnen, da bei der Biene die kennzeichnenden Eigenschaften
wahrscheinlich am schirfsten ausgebildet sind und sich bisher am klarsten
herausstellen lieflen.

Der geschilderte Differenzierungsmodus kann andererseits fiir die
Insekten als in hoherem Grade typisch betrachtet werden als z. B.
das Merkmal der superfiziellen Furchung, fiir das es ja einige Ausnahmen
gibt (totale Furchung einiger Collembolen und parasitischen Hymen-
opteren). Inder Tat ist diese Eigenschaft auch geeignet, ihre Entwicklungs-
weise gegenilber derjenigen von Arthropodengruppen, die ebenfalls oder
wenigstens teilweise superfiziell furchen, zu charakterisieren, wie der
Krebse und der Myriopoden, bei denen die Differenzierung im vordersten
Teil des Keimstreifs mit den Antennen beginnt.

X. Zusammenfassung der Hauptergebnisse.

Eine tbersichtliche Darstellung der statistischen Krgebnisse zur Ab-
leitung des Differenzierungsmodus im Bienenei und zur Erkenntnis des
Differenzierungszentrums findet sich in Kapitel VIII (Abb. 30).

Das bilateralsymmetrisch geformte Ei der Biene besitzf bei der Ablage
eine ausgepriagte Richtungsorganisation, die durch einen besonderen
Differenzierungsmodus der Strukturelemente bedingt ist:

Die Menge des Plasmas im Keimhautblastem und Retikulum nimmt
von den Polen aus bis zu einem Maximum im Gebiet des griften Quer-
schnittes zu (strukiurelles Differenzierungszentrum beim 24. Teilstrich).
Die ventrale Eiseite ist der dorsalen etwas iiberlegen. Eine zentrale Siule
des Retikulums zeigt im Zusammenhang mit besonderer Grofe der Fett-
kugeln einen stirkeren Plasmagehalt. Abweichend von der allgemeinen
Anordnung liegt das Richtungsplasma, der Ort der Eireifung, ventral
median in der Nihe des vorderen Poles. In innigem Zusammenhang
mit diesem Eibau vollzieht sich die Kinematik der Kernverteilung. Es
konnen 3 Phasen unterschieden werden:

1. Autonome Kernverteilung (1-—16-Kernstadium). Die Kerne folgen
der Sacusschen Teilungsregel und ordnen sich allméahlich zu einer Kugel-

Z. f. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 13
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schale an. Insgesamt bewegen sie sich etwas vom vorderen Pol weg
(Wirkung des ansteigenden Gefilles oder einer Kraft ?).

2. Verteilung in der Léngsrichtung (16—128-Kernstadium) auf das
Gebiet der zentralen Plasmasdule unter Aufnahme des Netzplasmas,
das forthin innerhalb der Sphire fast fehlt. (Mdogliche Ursache: Ab-
stofungstendenz der Kernspindel, Widerstand an der Grenze der zen-
tralen Plasmasdule, Wirkung der Kerne aufeinander, Geschlossenheit
der Sphire im Sinne einer Oberflichenspannung.)

3. Wanderung an die Oberfliche (128 —1024-Kernstadium) ev. unter
Teilnahme schwacher zentrifugaler Plasmastréme. Die Geschwindig-
keit des Emporriickens ist etwa proportional der Stirke des Keim-
hautblastems (Birnen- oder Keulenform der Sphire). Stérung durch
Richtungsplasma wund ,,Wellenbildung der Sphire lassen Impuls-
wirkung vermuten, die vom Differenzierungszentrum oder vom Rich-
tungsplasma ausgehend gedacht werden kann, wobei letzteres sein
qualitativ ungleiches Plasma ins Keimhautblastem auflost.

Die Vitellophagenbildung geschieht durch Einwanderung entgegen der
allgemeinen Sphirenbewegung. Die Zeit des Auftretens und die Haufig-
keit der Vitellophagen in den verschiedenen Eigebieten entspricht dem
allgemeinen Differenzierungsmodus.

Wihrend der Furchung herrscht im allgemeinen Synchronismus der
Kernteilungen, der sich allerdings bis zu starkem Phasenheterochronismus
abidndern kann. Doch bleibt der Synchronismus des Teilungsschrittes
bestehen. Beim Eintritt ins Blastem erfolgen zwei Teilungsschritte, deren
starker Phasenheterochronismus dem Differenzierungsmodus unterliegt.

Zur Zeit des 32-Kernstadiums tritt eine differentielle Plasmafirbung
in dem dorsalen Teil des Differenzierungszentrums am Thioninpriparat
auf, die sich allméhlich auch in die ventralen Teile dieses Querschnittes
ausdehnt und auf eine qualitative Auszeichnung des Gebietes hinweist.

Durch die Konzentration des Netzplasmas und Keimhautblastem-
plasmas, sowie durch Ausbildung der stirksten Kerndichte im Differen-
zierungszentrum wahrend der Furchung erhalten alle Entwicklungs-
vorginge an dieser Stelle einen zeitlichen Vorsprung: Ablosung des
strukturellen Differenzierungszentrums durch ein zeitliches: Im Blastoderm
erhalten sich die quantitativen Unterschiede entlang der Eilangsachse
(Blastodermstirke, Zelldichte). Der Gegensatz zwischen Ventral- und
Dorsalseite wird bei der Aufnahme des inneren Keimhautblastems ent-
scheidend zugunsten der ersteren verstdrkt. Gleichzeitig erfolgt eine
Konzentration der Zellen auf dieser Seite. Damit gibt sich die Keim-
anlage zu erkennen.

Das Differenzierungszentrum gehort in diesem Stadium. nicht mehr
der ganzen Eistruktur, sondern der Struktur der Keimanlage an. Infolge
der Verkiirzung der Keimanlage riickt das strukturelle Differenzierungs-
zentrum um 4 Teilstriche nach hinten, etwa bis zum 28. Teilstrich.



Differenzierungszentrum in der Embryonalentwicklung der Honigbiene; 195

Bei der Mesodermbildung und der zugleich mit ihr stattfindenden
Segmentierung geht die Region des bis dahin strukturell bestimmten
Differenzierungszentrums auch in der Entwicklungszeit anderen Eiteilen
voraus und erhilt damit seine zweite Bedeutung, die fir die zestliche
Abfolge der Differenzierung. Zugleich wird es durch Sichtbarwerden der
prospektiven Bedeutung der Segmente moglich, das Differenzierungszen-
trum etwa in dem Gebiet zwischen 1. Thorax- und 3. Kiefersegment des
Embryo zu lokalisieren. Alle weitere Organsonderung, sowohl der segmen-
talen Organe (Anhénge, Stigmen) als auch der in Zweizahl vorhandenen
(Hulle, Mitteldarm, ektodermale Darmteile), folgt nun dem vorgezeich-
neten Differenzierungsmodus.

Durch Zusammenstellen von Angaben aus der Literatur kann gezeigt
werden, daf} das zeitliche Differenzierungszentrum fiir die Embryonal-
entwicklung der Insekten ein charakteristisches Kennzeichen darstellt.
Bei den Hymenopteren und wahrscheinlich bei den Lepidopteren und
Coleopteren pragt sich das Differenzierungszentrum auch in dem struk-
turellen Bau des Eies aus.
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