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Mit Befunden von HorsTaDIUS, PEASE, BERG, RUNNSTROM und nach
eigenen Beobachtungen war die Hypothese entwickelt worden, daB die
Differenzierung eines gradientenbestimmten Oralfeldes die Entwicklung
der Bilateralsymmetrie bedingen konnte (Czmax 1962; abgeschlossen
1960). Einige Befunde, die diese Hypothese stiitzen, wurden vor kurzem
in dieser Zeitschrift publiziert (CzrHax 1961a). Nunmehr sollen weitere
Untersuchungsergebnisse vorgelegt werden, die geeignet sind, die An-
nahmen von der Entwicklung der Bilateralsymmetrie zu bestétigen. Es
handelt sich dabei nicht um eine Auswahl positiver Befunde, da alle
bisherigen Beobachtungen und Experimente fiir die Richtigkeit dieser
Hypothese sprechen.

Herzlich danken mochte ich den Direktoren und dem Personal der meeres-
biologischen Stationen, die mir jede Hilfe angedeihen lieBen. Fiir vielfiltige Unter-
stiitzungen danke ich besonders Herrn Prof. GrRELL und der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft; fiir die Moglichkeit, histochemische Arbeiten auszufiihren, Herrn
Dr. Gospar.

An Abkiirzungen werden stets verwendet:

Std = Stunden; p.f. = nach der Befruchtung; Mes I = primires Mesenchym:
Mes IT = sekundédres Mesenchym; M = Methode, wie sie im folgenden Kapitel
beschrieben wird.

Material und Methoden

Der mediterrane Paracentrotus lvidus (Villefranche und Rovinj) wurde
lingstens 3—4 Tage in grofleren Behéltern mit Seewasserdurchflufl gehalten;
Psammechinus miliaris von Helgoland geschickt (Transportdauer durchschnittlich
2 Tage), in reines Seewasser umgesetzt und je finf Stiick in 3—4 Liter reinem
Seewasser mit Beliiftung hochstens 2—3 Tage gehalten.

Zur Gewinnung der Geschlechtsprodukte wurden die Tiere stets dquatorial
eroffnet, mit Seewasser abgespiilt und nach Anstechen der Gonaden wiederholt
mit reinem Seewasser iibergossen. 10 V Gleichstrom hatte keinen Erfolg, KCl-
Injektion wurde wegen der moglichen Beeinflussung der Geschlechtsprodukte
nicht verwendet.
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Als Seewasser wurde ausschlieBlich natiirliches verwendet, das von der Ober-
fliche des freien Meeres geholt und filtriert, in Tiibingen aullerdem zweimal auf
700 C erhitzt wurde.

Bis zum Schliipfen blieben die befruchteten, mehrfach gewaschenen Eier in
Boverischalen von 10 em Durchmesser in etwa 100 ml Seewasser.

Alle Altersangaben beziehen sich auf eine Kulturtemperatur von 18—20° C.
Die Blastulae schliipfen etwa 10 Std p.f., die Mes I-Bildung dauert von 12—14 Std

Abb. 1. UV-Mikrostrahlenstichapparat. 1 Ventilator, 2 Lampengehduse, 3 Quarzkollektor
4 Sperrfilter, § VerschluB, 6 UV-Okular, 7 UV-Objektiv 40 anstelle des Kondensors
8 Spiegel iiber dem Lichtaustritt

p-f., Gastrulation von 16—20 Std p.f. Eine ausgeprigte Differenz in der Ent-
wicklungsgeschwindigkeit von Psammechinus und Poracentrotus konnte ich nicht
finden.

M1. Fiir die chemischen Experimente wurden meist 9 ml Seewasser mit Keimen
in Boverischalen von 5 ecm Durchmesser mit 1 ml der Reagenslosung versetzt und
gut gemischt. Zur Beendigung der Einwirkung wurden die Keime durch leichtes
Zentrifugieren abgesetzt und mindestens dreimal mit reinem Seewasser gewaschen.
Die Kontrollen im zweiten Zentrifugierglas waren der gleichen Prozedur ausgesetzt.
Folgen der mechanischen Behandlung traten nicht auf.

M2. Zur Janusgriin B-Vitalfdrbung fand eine Endkonzentration von 1:100000
in 2stiindiger Einwirkungszeit Verwendung.

M3. Die DPN-Didphorase oder Cytochrom c-Reduktase wurde mit der bei
Prarse (1961, S.908) angegebenen Methode von ScarprELLI, HEss und PEARSE
nachgewiesen.

M 4. Die unspezifische Esteraseaktivitit wurde mit der bei Prarsz (1961,
S. 888) angegebenen o-Naphthylazetatmethode nachgewiesen.

M35. Nachdem operative Eingriffe mit dem Mikromanipulator wegen der
zihen und gallertigen Konsistenz der Keime unmoglich sind, wurde zur Aus-
schaltung von Keimteilen und Organanlagen ein dafiir konstruierter UV-Mikro-
strahlenstichapparat (Czzmax 1961b) verwendet (Abb. 1). Er besteht im Prinzip
aus zwei gegeneinander gerichteten Mikroskopen. Durch ein umgekehrtes Quarz-
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optik-Mikroskop wird eine Blende beliebiger Form einige 100mal verkleinert im
Objekt abgebildet und durch das normale Beobachtungsmikroskop eingestellt und
kontrolliert.

Der Strahlengang ist folgender:

Lichtquelle ist der Quarzbrenner Q 81 (Quarzlampen G.m.b.H., Hanau) im
Lampengehiuse (2) von einem Ventilator (7) gekiihlt.

Kollektor (3).

Sperrfilter (4) zur Einstellung des Bestrahlungspunktes ohne UV-Licht.

VerschluB mit Drahtausloser (5).

UV-Okular (6), auf dessen Augenlinse (zur Lampe gekehrt!) der Quarzbrenner
mit Hilfe des Kollektors abgebildet wird.

Umlenkspiegel (8) iiber dem Lichtaustritt im Fuf} des Mikroskopes aus metall-
bedampitem Glas. Das von links kommende UV-Mischlicht wird praktisch total
reflektiert, das Beobachtungslicht aus dem Mikroskopfull nur wenig geddmpft.

UV-0bjektiv (7) anstelle des Kondensors. Die Frontlinse ist dem zwischen zwei
Quarzdeckgldsern. oder iiber einem Quarz- und unter einem Glasdeckglas liegenden
Objekt zugekehrt.

Normales Beobachtungsmikroskop.

Zur Bestrahlung wurden die Keime also zwischen zwei Deckglidser und diese
auf einen entsprechend ausgeschnittenen Metallobjekttriiger gebracht. Als Deck-
glasstittzen wurden mit bestem Erfolg Perlon- und Trevirafiden (von den Farb-
werken Hoechst freundlichst zur Verfiigung gestellt) gebraucht. Die notwendige
Dicke erhidlt man durch Wickeln eines Ringes mit einem bis vielen Umgingen.

Nach der Bestrahlung wurden die beiden Deckglidser am Oberflichenhéutchen
getrennt, indem eines von beiden benetzt wurde. Die bestrahlten Keime wurden
meist in kleinen Embryoschalen gehalten. Erhebliche Verluste sind zu verzeichnen,
wenn die bestrahlten Stellen mit dem Oberflichenhidutchen in Kontakt kommen,
worauf der ganze Keim buchstdblich zerrissen wird.

M6. Die Deckglasstiitzen aus Kunststoffiden haben sich auch fiir Dauer-
priaparate bewdhrt. Bevorzugte EinschluBmittel waren Nelkenol oder Benzoe-
séurebenzylester mit hervorragendem Brechungsindex, weil beide nicht hirten
und eine Verschiebung und Drehung des Objektes ermdglichen. Zur Uberfiihrung
in verschiedene Medien fanden kieine Rohrchen von etwa 2 ml Inhalt Verwendung;
nach dem Absinken der Larven wurde die {iberstehende Fliissigkeit mit Wasser-
strahlpumpe und Pipette abgesaugt und ersetzt.

Ergebnisse

Schon friher (Czrrak 1961a) war kurz darauf hingewiesen worden,
daB die Cytochromoxydaseaktivitit — soweit sie mit Janusgriin B nach-
weisbar ist — an einer Stelle im animalen Bereich der Blastula ihr
Maximum hat (Abb. 2a). Daf} es sich bei dieser Stelle um das prospek-
tive Oralfeld handelt, kann man erschlieBen, wenn man die Stadien von
der Gastrula, bei der das Oralfeld morphologisch ja ausgeprigt ist,
zurtickverfolgt. Auch beider Gastrula (Abb. 2¢) liegen die durch Janus-
grin B gefarbten Mitochondrien in den Zellen des Oralfeldes dichter;
und bei der Blastula ist durch Drehung der Keime eine Stelle zwischen
Scheitelplatte und Aquator zu finden, in der die geférbten Mitochondrien
am dichtesten liegen. Die Zellkerne sind dabei deutlich als ,,leere‘* Stellen
zu erkennen (Abb. 2). Die Mitochondriendichte nimmt — soweit man das
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nach Schitzungen sagen kann — von der 12stiindigen Blastula bis zur
24stindigen Gastrula kaum zu. Genaue Zahlenangaben verdanken wir
GusTaFsoN und LENtoQue (1952) nach Untersuchungen mit Nilblau-
sulfat-Vitalfarbung (1) und Auszéhlung der Mitochondrien in Quadrat-
netzen. Nach diesen Befunden nimmt die Dichte der farbbaren Mitochon-

Abb. 2a—qa. Janusgriin B-Vitalfdrbung (M 2). a Blastula, 14 Std p.f., b Gastrula, 18 Std

p.£., beide von der Seite gesehen, ¢ Gastrula 22 Std p.f., von oben gesehen, Mes I1-Bildung

abgeschlossen, Urdarm in Kontakt mit dem Oralfeld ; alle von Paracentrotus lividus (Rovinj).,

d Gastrula von Psammechinus miliaris, 16 Std p.f., 3—4 Std p.f. mit 0,01 %iger Lésung

von 8-Chloroxanthin (M1) behandelt. Anhiufung von Janusgriin B-firbbaren Mitochon-

drien im prospektiven Oralfeld (a, b, ¢); gleichférmige Verteilung bei radifirsymmetrischen
Larven, mit mehreren, schwarz gezeichneten Skelettelementen

drien langsam zu und erreicht im Alter von 15 Std das erste Maximum
(Abb. 3a). Allerdings diirften bei den 7- und 10stiindigen Keimen die
Mitochondrien in Seitenlage gezdhlt worden sein, denn schon bei
6stiindigen Keimen von Psammechinus ist eine deutliche Hiufung im
animalen Bereich zu finden. Spéter ist nach den Angaben dieser Autoren
die Differenz noch deutlicher. Eine Gastrula von wahrscheinlich18 Std
zeigt ein deutliches Maximum in der Nahe des animalen Poles. GusTar-
soN und LENICQUE war das offenbar nicht aufgefallen, denn sie zeichnen
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die die Zahlwerte verbindende Kurve (ihre Fig. 3) gerade weiter (in
Abb. 3b strichliert), obwohl diese Werte eine deutliche Abnahme zum
animalen Pol hin zeigen (ausgezogene Linie in Abb. 3b?).

Eine Bestitigung dafiir, dafl die Mitochondriendichte mit der Oral-
feldentwicklung zusammenhéngt, erbringt die Janusgriin B-Vitalfdrbung
radidrsymmetrischer Larven, auf die weiter unten noch zuriickzukommen
sein wird. 16stiindige Larven von Psammechinus, die zwischen 3 und
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Abb. 3au. b. Verteilung der Mitochondrien zwischen animalem (An)und vegetativem (Veg)
Pol nach Nilblausulfatfirbung und Auszéhlung mit dem Netzokular. Nach GUSTAFSON
und LENICQUE (1952), b etwas verdndert: die ausgezogene Linie entspricht den Zahlwerten
besser als die von den Autoren gezeichnete, hier gestrichelte Linie. Das Mitochondrien-
maximum liegt etwas unter dem animalen Pol; gibt das Frgebnis von Abb. 2b
in Zahlenwerten wieder

4 Std p.f. mit 0,01 %iger 8-Chloroxanthinlésung behandelt wurden, lassen
keine Héufung von farbbaren Mitochondrien an irgendeinem Punkt im
animalen Bereich erkennen (Abb. 2d). Bei solchen Keimen nimmt wie
bei normalen die Mitochondriendichte zum vegetativen Pol hin ab.

Im Gegensatz zur Cytochromoxydase ist ein anderes Enzym, eine
Dehydrogenase der Atmungskette, die DPN-Diaphorase oder Cytochrom
c-Reduktase, das die Entfernung des Wasserstoffs vom DPN-H und die
Ubertragung eines Elektrons auf das Cytochrom c katalysiert, im pro-
spektiven Ektoderm tiberhaupt nicht oder nur gelegentlich in einzelnen
Zellen der Scheitelplatte (Abb. 4¢) nachzuweisen. Eine besondere Akti-
vitit dieses Enzyms zeigen dagegen die priméren Mesenchymzellen

1 In einer mir freundlicherweise von Prof. GusTAFson zur Verfligung gestellten
noch unpublizierten Zeichnung zeigte die Verteilungskurve eine Spitze unter dem
animalen Pol. Auf die Kritik dieser Befunde durch Smaver 1955 und BEzre,
Tavror und HumMpEREYS 1962 wird in der folgenden Arbeit in diesem Archiv aus-
fithrlich zuriickzukommen sein.

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl,-Mech. Org., Bd. 154 3
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b

ADbb. 42 u. b. Nachweis der DPN-Diaphorase mit MTT (M3) bei Psammechinus miliaris,
a Blastula 14 Std p.f., b Gastrula 20 Std p.f. Starke Aktivitdtin den Mes I-Zellen,
gelegentlich schwichere auch in Ektodermzellen (b)

(Abb. 4) schon wihrend der Einwanderung ins Blastocoel (Abb. 4a) und
bis zur Skelettbildung (Abb. 4c). Wiahrend alle iibrigen Zellen noch
stark mit Dotterkérnchen beladen in einem embryonalen Zustand ver-
bleiben, sind die priméren Mesenchymzellen die ersten ausdifferenzierten
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Zellen mit einem Betriebsstoffwech-
sel, dessen erhdhter Energieumsatz
in der Atmungsintensitdt seinen
Ausdruck findet. Dieser durch den
Enzymnachweis gefundene hohe Ener-
gieumsatz ist keineswegs nur fiir die
Skelettbildung charakteristisch, da
er schon einige Stunden vor der-
selben nachzuweisen ist (Abb. 4a, b).

Eine andere streng lokalisierte
Enzymaktivitat zeigt sichimNachweis
auf unspezifische Esterasen. Mit der
Coelomdivertikelbildung beginnt die
Differenzierung des Darmes durch
eine leichte Einschnirung zwischen
prospektivem Oesophagus und Magen.
Gleichzeitig steigt die Aktivitat der
Esterasen und erreicht mit dem Alter
von 32 Std (Abb. 5¢) ihren Hohe-
punkt. Da zur gleichen Zeit die im
Phasenkontrast sichtbaren Dotter-
koérnchen im vorderen Darmabschnitt
schwinden (GusTAFsoN und Kin-
NANDER 1960), diirften beide Vor-
ginge wohl im Zusammenhang stehen.
Wenn das der Fall ist, dann erscheint
es bemerkenswert, daB sich eine sol-
che Bsterase nicht auch an anderen
Stellen, an denen Dotterproteinspal-
tung abliuft, nachweisen 143t.

Nachdem sich damit die Enzymto-
pochemie als ausgezeichnete Methode er-
wiesen hat, embryologische Differenzie-
rungsvorginge zu erfassen und zu charak-
terisieren, sind weitere Versuche in dieser
Richtung in Zusammenarbeit mit Herrn
Dr. Gosrar geplant.

Die eben biochemisch charakte-
risierten priméren Mesenchymzellen
bilden nach ihrer Einwanderung in
das Blastocoel zuerst einen gleich-
féormigen Kranz um die beginnende
Urdarmeinstillpung (vgl. Abb. 4a).

Abb. 5a——c. Nachweis unspezifischer
Esterasen mit o-Naphthylazetat (M4)
bei Psammechinus miliaris. a 26 Std
p.f. wihrend der Coelomdivertikelbil-
dung; b 30 Std p.f., Coelomdivertikel-
bildung abgeschlossen, stéarkere Aktivi-
tét; c 32 Std p.f., stérkste Aktivitit.
Mg Magen, Oes Oesophagus,
Cdv Coelomdivertikel

3%
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Im Alter von 16—17 Std bilden sich in diesem Kranz zwei Gruppen
dichtliegender primérer Mesenchymzellen zu beiden Seiten und etwas
vor dem Urdarm (vgl. Abb. 2¢), womit die Bilateralsymmetrie zum
erstenmal in der bis dahin radidrsymmetrisch erscheinenden Gastrula

Abb. 6a—d. Zerstérung der lateralen Ektodermorte (a) und Skelettanlagen von Psamm-
echinus miliaris 18 Std p.f. mit UV-Strahlen (M5); b 6 Std spéter, also 24 Std p.f.:
Darminvagination weiter fortgeschritten, gegeniiber Kontrollen verzdgert. Bestrahlte
Ektodermzellen nach auBen abgestoBen. Zerstorte Mesenchymzellen degenerieren im
Blastocoel; ¢ 19 Std nach der Bestrahlung, also 37 Std p.f.: Bedeutende Verzdgerung der
Entwicklung! Laterale Ektodermorte und Skelettanlagen etwas weiter dorsal gebildet
(Strich!). d Im gleichen Alter, aber weiter entwickelt: Darm in Differenzierung, Mund
durchgebrochen, Coelomdivertikel in normaler GroSie, nur Skelettzentren etwas nach
dorsal verschoben

sichtbar wird. Es ist allerdings anzunehmen, dal} sie schon zu einem
fritheren Zeitpunkt ausgeprigt war; entweder in der Feinstruktur oder
nur in einer biochemischen Differenzierung.

Die Lage der Mesenchymzellgruppen wird offenbar von lateralen
Ektodermorten (die sich durch verdicktes Epithel auszeichnen) bestimmt,
denn bei den Keimblattchiméren v. Usisous’ (1939) sammeln sich art-
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fremde, ins Blastocoel gebrachte Mesenchymzellen unter den verdickten
Ektodermstellen des Empféngers. Auflerdem zeigen Exogastrulae und
urdarmlose Larven bekanntlich keine Stérung der Bilateralsymmetrie
und der zweiseitigen Gruppierung skelettbildender Zellen.

Es lag daher nahe anzunehmen, daf diese laferalen, vielleicht schon
lange préaformierten Ektodermorte die Ausprigung der Bilateralsymmetrie
bedingen kénnten. Im Ausschaltungsexperiment, bei dem die ventralen
Kérperseiten zu beiden Seiten des Urdarmes, wie in Abb. 6a angegeben,
durch UV-Strahlen zerstort wurden, 148t sich aber die Entwicklung zur
Bilateralsymmetrie nicht unterdriicken. Die bestrahlten Ektoderm-
zellen werden nach auBen oder innen abgestofien, die getroffenen Mesen-
chymzellen degenerieren im Blastocoel (Abb. 6b). SchlieBlich entsteht
nach einigen Stunden eine neue laterale Ektodermverdickung, unter
der sich neue aus dem Mesenchymzellrest ventral und dorsal regenerierte
Haufen skelettbildender Zellen sammeln, die normale Dreistrahler
(Abb. 6¢) und spéter ein annihernd normales Skelett (Abb. 6d) auf-
bauen. Die lateralen Ektodermorte sind etwa um den Betrag nach
dorsal verschoben (in Abb. 6¢ und d durch Striche angegeben), den die
ausgestoffenen Zellen beanspruchen wiirden.

An der Lage der neugebildeten Mesenchymzellgruppen im Niveau
des Mesenchymzellkranzes sowie an der Beziehung zum Oralfeld hat
sich also durch die Ausschaltung der ersten Anlage nichts gedndert,
denn die neuen Zellgruppen entstehen in oralfeldnichster Position in
demselben Niveau der animal-vegetativen Achse. Die Hypothese, daB
Oralfeldentwicklung und laterale Gruppen skelettbildender Zellen kor-
reliert sind, wurde schon frither entwickelt (Czrizax 1962) und dort auch
die Beobachtung mitgeteilt, dal wandernde Mesenchymzellen vom sich
ausbreitenden Oralfeld zuriickgedringt werden, daB die lateralen Ekto-
dermorte etwa an den Schnittpunkten des Oralfeldrandes (spiter als
Wimperschnur differenziert) mit dem Mesenchymzellkranz liegen (vgl.
Abb. 8), der seinerseits wieder in einem bestimmten Niveau des animal-
vegetativen Doppelgradientengefilles liegt und dementsprechend bei
vegetativisierten Larven animalwirts verschoben wird (vgl. Abb. 9a, b).

Nach dieser Hypothese muB} mit der Stérung der Oralfeldentwicklung
auch die Differenzierung der lateralen Ektodermorte mit den darunter-
liegenden Mesenchymzellgruppen beeinfluit werden konnen.

Wenn bei 12- und 14stiindigen Blastulae von Psammechinus und
Paracentrotus Teile der animalen Hilfte oder die ganze animale Hilfte
des Keimes durch UV-Bestrahlung zerstért werden, wird die Entwick-
lung der Bilateralsymmetrie in mehr oder weniger verkriippelten Keimen
nicht gestort. Offenbar hat sich zu diesem Zeitpunkt die Differenzierung
des Oralfeldes subvisuell schon vollzogen. Bei 10stiindigen Keimen hin-
gegen wird durch die Zerstérung der animalen Hilfte die Entwicklung

‘Wilhelm Roux® Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd.154 3a
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zur Bilateralsymmetrie weitgehend oder vollig verhindert (Abb. 7). Nach-
dem das prospektive Oralfeld in diesem Stadium nicht zu erkennen ist,
mufite die ganze animale Hilfte des Keimes zerstort werden, womit
natiirlich das animal-vegetative Gleichgewicht zugunsten des vegetativen
Anteils verschoben wird. Die entstehenden Larven gleichen dement-
sprechend oft den durch LiCl vegetativisierten (Abb. 71, g), wie sie seit
HerasT mehrfach untersucht und abgebildet wurden. Die vegetativi-
sierende Wirkung des LiCl wird damit bestétigt. Der Kranz der Mesen-
chymzellen liegt folgerichtig niher dem Aquator (in Abb. 7e und g durch
Striche angegeben), und die Bilateralsymmetrie, die jhren Ausdruck in
der Entwicklung der priméren Skelettelemente findet, ist oft weitgehend
gestort (Abb. 7f), manchmal sogar durch eine fast ideale Radidrsymme-
trie (Abb. Te) ersetzt. Wenn die Zerstorung der animalen Hélfte unvoll-
stindig war oder wenn zum Zeitpunkt der Bestrahlung die Oralfeld-
differenzierung schon eingesetzt hatte, entstehen leicht vegetativisierte
aber eindeutig bilateralsymmetrische Larven (Abb.7g). Ausmall der
Vegetativisierung und Symmetrieverhéiltnisse hdngen also nicht unmit-
telbar zusammen (vgl. Abb. 7e mit g und spiter Abb. 9a mit b).

Auch bei den Schniirungen HORsTADIUS treten Formen auf, die den
in Abb. 7 gezeigten sehr dhnlich sind (HOrsTapIUus 1938, abgebildet bei
Ktmx 1955, Abb. 198a).

Die erwihnte Hypothese der Oralfelddetermination und Entwicklung
der Bilateralsymmetrie kann nunmehr folgendermaben formuliert werden
(vgl. dazu Abb. 8):

Das Oralfeldzentrum, das durch seine exzentrische Lage in bezug auf
die animal-vegetative Achse die Bilateralsymmetrie festlegt, ist gradienten-
bestimmi (1), das Oralfeld breifet sich bis etwa zu einem Drittel der
Keimoberfliche aus (2), bildet an seinem Rand eine Wimperschnur und
definiert die Lage der lateralen Ektodermorte und Mesenchymzellgruppen
am Schnittpunkt mit dem Mesenchymzellkranz, der in einem bestimmten
Niveau des animal-vegetativen QGefdlles liegt (3).

Abb. 7Ta—g. Zerstérung der animalen Halfte (a) der Blastula von Psammechinus miliaris
10 Std p.f. mit UV-Strahlen (M5); b 3 Std spéter, also 13 Std p.f.: die animale Hélite
wurde abgestoBen, die primiren Mesenchymzellen filllen das Blastocoel weitgehend aus;
¢, d 7 Std nach der Bestrahlung, also 17 Std p.f.: Gastrulation gegeniiber Kontrollen nicht
verzogert; Bildung von mehreren Xkleinen Skelettelementen im Mesenchymzellkranz;
e 27 Std nach der Bestrablung, also 37 Std p.f.: schwache Andeutung einer Darmdifferenzie-
rung; Coelomdivertikel als unpaares Sidckchen abgeschniirt; Mesenchymzellkranz etwas
animalwéarts verschoben (Strich!), in ihm liegen fiinf radiidr angeordnete Skeletteile, ein
Skelettelement (hinter dem Darm) etwas kleiner, so daf damit wie bei Abb. 12b eine schwache
Bilateralsymmetrie auftritt. £ Im gleichen Alter wie e: Coelomdivertikel noch nicht ge-
bildet, auch hier finf schlecht radiir angeordnete Skelettelemente; starke Verschiebung des
Mesenchymzellkranzes und Xinschniirung, wie bei LiCl-vegetativisierten Larven (vgl.
Abb. 9¢). £ =f von cben gesehen. g Im gleichen Alter wie e: zweiseitige Coelomdivertikel-
bildung mit situs inversus, geringe Verschiebung des Mesenchymzellkranzes (Strich!). Vier
Skelettelemente in radiirer Anordnung und deutlich bilateralsymmetrischer Ausprigung
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Die folgenden Befunde, die in der gleichen Reihenfolge angefiihrt
werden, stiitzen diese Hypothese:

1. Bei halbseitig mit KCN vergifteten Keimen entsteht das Oralfeld
an der Stelle geringerer Gifteinwirkung. Eine bestimmte Cytochrom-
oxydaseaktivitdt ist also eine Voraussetzung fiir die Oralfeldentwicklung.
Das gleiche kann nach Pikrinséure- und Dinitrophenoleinwirkung fiir
Dehydrogenasen vermutet werden (PrAsE 1941, 1942a, b). Der Um-
stand, dall das Oralfeld zu verlagern ist, spricht fiir eine Bestimmung
durch einen Gradienten: das
jeweiligeMaximum derEnzym-
aktivitdt dirfte die Lage
des Oralfeldzentrums bestim-
men. Durch Janusgrim B
sind cytochromoxydaseaktive
Mitochondrien mit Dichte-
maximum im Oralfeld dar-
stelloar (Abb. 2). Das Oral-
feld von Paracentrotus, nicht
von Psammechinus ist auch
durch hohe Proteindichte
schon in der Blastula gekenn-
zeichnet (CzrHAK 1961 a). Meri-

animal

vegetaliy

Abb. 8., Schematische Darstellung der Differen- .
zierung des Oralfeldes durch Ausbreitung vom dional getrennte und wechsel-

gradientenbestimmten Oralfeldzentrum.

Naheres i Toxt seitig vereinigte Keimhilften

haben nur ein Oralfeld: wenn
zwei Ventralseiten zu einem Keim vereinigt werden, mull es zu einem
Ausgleich zwischen beiden kommen (HOrsTADIUS 1957, diskutiert bei
Czraax 1962, S.255f1.).

2. Die zentralen Zellen des Oralfeldes sind am gréfiten. Die ZellgroBe
nimmt zum Rand hin ab (RuxystrOM 1957). Die zentripetalen Pole der
Oralfeldzellen sind zipfelfsrmig ausgezogen und zum Oralfeldzentrum
hin orientiert. Bei Ausschaltung des Oralfeldzentrums in der animalen
Halfte der Blastula wird eine Ausbreitung des Oralfeldes in den vegeta-
tiven Bezirk unterbunden (s. oben und Abb. 7). Bei Storung der Oral-
felddifferenzierung fehlen auch die lateralen Skelettanlagen beiderseits
(s. radidrsymmetrische Larven).

3. Durch Verdnderung des animal-vegetativen Gefélles zugunsten
des vegetativen mittels LiCl oder durch Ausschaltung der animalen
Halite wird der Mesenchymzellkranz zum animalen Pol hin verlagert
(Abb. 7g und 9b, b’). Die Oralfeldgrenzen werden spéter durch Dif-
ferenzierung der Wimperschnur sichtbar: sie schneiden das Niveau des
Mesenchymzellkranzes dort, wo die ersten Skelettanlagen liegen.
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Die kurz erwihnten radidrsymmetrischen Formen sind Larven, die
iiber das Blastulastadium hinaus radidrsymmetrisch bleiben, die also
eine Differenzierung des in bezug auf die Hauptachse exzentrisch ge-
legenen Oralfeldes und damit auch der lateralen Skelettanlagen ver-
missen lassen.

Die vollkommensten radidrsymmetrischen Larven hat HErpsT (1893,
abgebildet auch bei Czmax 1960b, Abb. 7) beschrieben. Esist bei Para-
centrotus und Psammechinus nicht gelungen, durch die gleiche LiCl-
Behandlung dhnliche Larven hervorzubringen. Andere weniger voll-
kommene radifirsymmetrische Larven erzielten GusTtarsoN und SAv-
wAGN (1950) und HérsTADIUS und GusTaATsoN (1954) durch Behandlung
mit Natriumlaurylsulfat bzw. 8-Chloroxanthin (Czreak 1962, Abb. 15).
Soweit bisher bekannt war, umfaft die Radidrsymmetrie die Kérperform,
das Skelett und den Darm. Da die Coelomentwicklung dabei nicht ver-
folgt wurde, wiederholte ich die Experimente der genannten Autoren.

Gelingt es, mit der Zerstorung der animalen Hélfte in der eben ge-
schliipften Blastula die Differenzierung des Oralfeldes zu verhindern,
dann bilden manche Larven neben fiinf mehr oder weniger regelméBigen
Skelettanlagen ein unpaares radidrsymmetrisches Coelomblischen durch
Abschniirung von der Urdarmspitze (Abb.7e). Da diese Halbkeime
nicht lange lebensfahig sind, war die Weiterentwicklung des Coeloms
nicht zu verfolgen.

In manchen Féllen wird durch Einwirkung von LiCl nicht nur der
vegetative Anteil vergrofert, sondern auch die Oralfeldentwicklung
gehemmt. Es entstehen dabei vollkommen radidrsymmetrische Larven
mit fiinf regelméaBigen (Abb. 9a’) oder mehreren ungleich grofien, aber
radidrsymmetrisch angeordneten Skelettanlagen mit Polaritdtsumkehr
(Abb. 9d) und Ubergangsformen zur bilateralsymmetrischen Skelett-
ausbildung (Abb. 9¢, b’) mit zuerst unpaarem Coelomséickchen, das sich
zum ringformigen Coelom wum den Oesophagus umbildet (Abb. 9d, e),
wahrend die Mundéfinung in der Scheitelplatte durchbricht (Abb. 9e).
Die Schidigung der Larve beschrankt sich nicht nur auf die Oralfeld-
differenzierung, und so war es nicht maoglich, die Larven tiber 3 Wochen
trotz sorgfaltigster Fitterung zu halten. Zuletzt wird die aufgenommene
Nahrung nicht mehr verdaut und die Resorption beginnt bei den
Coelomen (Abb. 9f, g) und fihrt bald zur volligen Degeneration. Be-
merkenswert ist, daB nur ein Hydroporus gebildet wird (Abb.9g).

Nach der Einwirkung von Colchicin entstehen ebenfalls radidrsym-
metrische Larven (Abb.10f, g) und Ubergangsformen zur Bilateral-
symmetrie (Abb. 10d) mit zuerst kappenférmigem Coelom (Abb. 10d, ),
das spéter einen vollstindigen (Abb. 10g) oder unvollstindigen Ring
(Abb. 10e) um den Oesophagus bildet. Bemerkenswert ist bei diesen
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Abb. 9a—g. Ergebnisse der LiCl-Behandlung (M1) bei
Paracentrotus Hvidus (Villefranche). a 27 Std p.f., ab 2 Std
p.f. mit 0,06 %iger LiCl-Losung behandelt: schwache Inva-
gination des Urdarmes und betrichtliche Verschiebung des
Mesenchymzellkranzes (Strich!). a’358Std p.f., von 1*/,—21
8td p.f. mit 0,09 %iger LiCl-Lisung behandelt: vollkom-
mene Urdarmeinstiilpung ohne Coelomdivertikelbildung,
Verschiebung des Mesenchymzellkranzes wie bei a, die finf
harmonisch entwickelten Skelettelemente zeigen Polaritits-
umkehr. b 28 Std p.f., ab 2 Std mit 0,09 %iger LiCl-Lésang
behandelt: extreme Verschiebung des Mesenchymzellkranzes
(8trich!). b’ 48 Std p.f., ab 2 Std p.f. mit 0,06 %iger LiCl-
Losung behandelt: Urdarmeinstiilpung normal, -entwicklung
stark verzogert, keine Coelomdivertikel; mehrere Skelett-
elemente im betrdchtlich verschobenen Mesenchymzellkranz
in radidrer Anordnung und eindeutig bilateralsymmetrischer
Ausprigung. ¢ 48 8td p.f., ab 2 Std p.f. mit 0,09 %iger LiCl-
Losung behandelt: stark verschobener Mesenchymzellkranz
mit radiir angeordneten Skelettelementen in schlechter
bilateralsymmetrischer Ausprigung; Binschniirung des Ekto-
derm zwischen animalem und vegetativem Bereich. d nasu-
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tus-Form 3Y/, Tage p.f., von 13/,—21 Std p.f.fmit
0,06 %iger LiCl-Losung behandelt: Darmdifferen-
zierung normal; Coelom als Ring um den Oego-
phagus; mehrere Skelettelemente in radidrer
Anordnung mit Polaritdtsumkehr. e 5 Tage p.f.,
Behandlung wie bei d: neben dem Ringkanal um.
den Oesophagus wund der apikal entstandenen
Mundoéffnung ist das unregelmiBige Skelett be-
merkenswert ; Bilateralsymmetrie 2 £ 7 Tage p.1f.,
Behandlung wie bei d: Kérper langgestreckt;
Mundéffnung apikal; Oesophagus mit kleinem.
Divertikel; Ringkanal uwm den Oesophagus auf-
gelost; Skelettelemente unregelméBig. g 10 Tage
p.f., Behandlung wie bei d: Coelomring vollstéin-
dig aufgeldst, ein Hydroporus links vom
Oesophagus; Skelett unregelmiBig
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a’ £ g

Abhb. 10a—g. Bilateral- und radifirsymmetrische und Zwischenformen von Paracentrotus
lividus (Rovinj) nach Colchicinbehandlung. Die Keime wurden 20 Std p.f. fur 2 Std in
1:50000 Colchicin gebracht (M1), 3 Tage p.£f. fixiert und nach Alaunkarminfirbung unter-
sucht (M 6). a—c Bilateralsymmetrische Formen mit normalen Coelomdivertikeln. d, &’
Asteridenlarven-Form mit unpaarem Coelom und Oesophagusbulbus. e Bilateralsymmetri-
sche Form mit unvollstdndigema Ringcoelom und Oesophagusbulbus. f, g Vollkommen
radiirsymmetrische Formen mit terminaler Coelomkappe bzw. Ringcoelom
uud Oesophagusbulbus
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Abb. 11a—e. Radidrsymmetrische Larven nach Behandlung mit 8-Chloroxanthin (M1).
a Von Psammechinus miliaris 32 Std p.1.; 4 Std p.f. fiir 1 Std in 0,01 %ige Losung gebracht.
Fiinf groBere Skelettelemente in normaler Lage; das Coelomdivertikel schniirt sich als
unpaares S#éckchen ab. b Von Paracentrofus lividus (Villefranche) 2 Tage p.f.; 4 Std p.f.
fiir 1 Std in 0,015 %ige Losung gebracht. Fiinf ungleiche Skeletteile; terminale Coelom-
kappe. c¢ Behandlung und Alter wie b. Sieben Skelettelemente mit Polaritdtsumkehr;
terminales Coelom. d Behandlung und Alter wie b. Fiinf unregelmiBige Skelettanlagen;
terminales Coelom aus 11 groB8kernigen Zellen (vgl. Abb. 15); Mund seitlich durchgebrochen.
e wie d. Neben dem Munddurchbruch noch eine Mundbucht iiber dem unpaaren
Coelommaterial.

Experimenten die Ahnlichkeit der oralfeldbegrenzenden Wimperschnur
mancher Formen (Abb. 10d) mit der junger Asteridenlarven!

Auch nach der 8-Chloroxanthinbehandlung wird das Coelom als un-
paares Séckchen abgeschniirt (Abb. 11). Die radiir angeordneten Skelett-
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anlagen zeigen entweder normale Polaritdt (Abb. 11b) oder Polaritéts-
umkehr (Abb. 1le¢).

Sehr interessante Ubergangsformen sind in Kulturen nach Natrium-
laorylsulfatbehandlung zu finden. Eine nur leichte Andeutung der
Bilateralsymmetrie zeigt die Larve in Abb. 12a, eine stirkere die in
Abb. 12b. Hier ist tiberzeugend abzulesen, wie eine fiinfteilige, radisr-

Abb. 12a u. b. Radidrsymmetrische Larven von Paracentrotus lividus (Villefranche) 3 Tage
p.f.; 4 Std p.f. filr 2 Std mit 0,001 %iger Natriumlaurylsulfatiosung behandelt (M1).
a Leichte Andeutung einer Bilateralsymmetrie durch Fehlen des Apikalfortsatzes eines
Dreistrahlers. b, b’ Starkere Auspriagung der Bilateralsymmetrie in den finf
Skelettelementen; von oben hzw. von vorne gesehen

symmetrische Skelettanlage durch Einfluff des Oralfeldes in eine bila-
teralsymmetrische Form umgepragt wird.

Aus diesen Experimenten wird deutlich, daf sich ohne Prigung durch
ein gradientenbestimmies Oralfeld in allen Organanlagen radidrsymmetri-
sche, oft harmonisch fiinfstrahlige Keime entwickeln. Die nicht immer
ideale Ausbildung der Fiinfstrahligkeit ist verstdndlich, weill durch die
chemische Beeinflussung wohl nicht nur die Prozesse der Oralfeldent-
wicklung gehemmt werden.

Nach allen bisher vorliegenden Ergebnissen (HOrsTADIUS und WOLSKY
1936; Gusrtarson und SAvmaex 1950; HOrsTaADIUS und GUSTAFSON
1954) ist die Oralfelddetermination nach 8 Std p.f. abgeschlossen. Nach
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diesem Zeitpunkt ist durch 8-Chloroxanthin und Natriumlaurylsulfat
die Entwicklung der Bilateralsymmetrie nicht mehr zu hemmen.
Wenn auch aus den Experimenten mit Natriumlaurylsulfat anschau-
lich wird, wie eine filnfstrahlige Skelettanlage unter dem EinfluBl des
Oralfeldes bilateralsymmetrisch umgepragt werden kann, so bleibt zu-
néchst noch unklar, wie es unter dem gleichen Einflufi zur Trennung
der Coelomanlage in zwei verschieden grofle Coelomséckchen in der
Normogenese kommt. Die Groflendifferenz fallt schon wihrend der Ab-

Mund

{ ‘ (& nI:m

diver-
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Abb. 13a u. b. Zwei Stadien der Coelomdivertikelbildung aus der Normalentwicklung von
Psammechinus miliaris. a 30 Std p.f.; b 38 Std p.f. Elektronenblitzaufnahmen lebender
Objekte
sonderung der Coelome aus dem Urdarm auf (Abb. 13a) und ist spiter

noch deutlicher (Abb. 13Db).

‘Schon RuwxstrémM (1914) betont: ,,Die Coelomanlage ist, wie ge-
nannt, schon von Anfang an besser an der linken als an der rechten
Seite entwickelt (S.555), und auf eine physiologische Asymmetrie
der Coelomdivertikel hat CEILD 1944 nach Untersuchungen der Indo-
phenolblaureaktion in der Gastrula hingewiesen.

Die Auszihlung der Kerne mit Hilfe eines Netzokulars in Total-
préparaten ermoglicht es, die Gréfendifferenz der Coelomdivertikel zahlen-
méfig zu erfassen (vgl. Abb. 14). Es fillt dabei auf, daB die GroBen-
differenz etwa dem Verhiltnis von 3:2 entspricht. Die in Abb. 14 als
Beispiele gezeigten Coelome haben die folgenden absoluten und relativen
Zellzahlen.

absolut | Verhaltnis absolut |Verhidltnis absolut | Verhiltnis

Abpb. Abb. Abb.

1i. lre. 1i. I re. 1i. |re. 1i. | re. 1. |re. 1. | re.

14a | 36:20 | 3,2:1,8 14c¢ | 26:18
3,1:1,9

1 3, ,O l4e | 35:26 ,9:2,
14b | 30:18 ,1:1, 14d | 30:21 | 2,9:2,1 7:

2 1
14f | 28:24 | 2,7:2,3

s >
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Eine Differenz >3,2:1,8, also etwa 4:1 und mehr habe ich bisher
nicht gefunden; eine solche Groflendifferenz miifite auch ohne Zihlung

lirks rechts links rechts

Ie 2 ~0

Abb. 14. Kerne der Coelomdivertikel von Paracentrotus lividus (Rovinj) unmittelbar nach
deren Abschniirung, 30 Std p.f. (M6-Feulgen). Naheres im Text.

schon auffallen. Andererseits gibt es gelegentlich auch gleich grofe
Coelome (+ - oder ——-Typen, Czrmak 1960) und natiirlich auch den
situs inversus mit dem umgekehrten Verhéltnis um 2:3 (— 4--Typus).



Entwicklungsphysiologische Untersuchungen an Echiniden 49
lirths rechts
Jinks rechls
& Prasayn oA
& Y ?)N( &
% ) g
i b

Abb. 15a—e. Kerne der Seitenwinde der Urdarmspitze von Paracentrotus lvidus (Rovinj)
(M6-Feulgen). a Im Alter von 20 Std p.f.; ein Pfropf 12 groBkerniger Zellen (eine Mitose)
im Urdarmlumen. b Alter wie a. ¢, d 18 Std p.f., mit einem Pfropf von 9 grofikernigen
Zellen, e. 14 Std p.f., wihrend der Mes I-Bildung; die gsrofikernigen Zellen in extrem

vegetativer Lage. Die Ziffern geben den groBten Kerndurchmesser in Yy, x an

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 15

4
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Diese Zahlenwerte kénnen nicht exakt sein, weil es schwer ist, die
Trennungslinie zwischen den beiden Coelomen festzulegen und weil
einzelne angelagerte sekundiare Mesenchymzellen von den Coelomzellen
oft nicht zu unterscheiden sind. Da iiberdies exakte Zahlenwerte die
folgende Hypothese weder stiitzen noch widerlegen kénnen, ist auch der
Versuch einer statistischen Sicherung in groBen Serien von Auszdhlungen
sinnlos und fiir die weitere Argumentation tberflissig.

In den eben abgeschniirten Coelomen fallen einige besonders grofe
Zellkerne auf. Verfolgt man die Entwicklung des Urdarms rickwirts,
dann findet man diese
. 10—12 grofien Zellkerne
- in der Urdarmspitze
aullerhalb des geschlos-
senen Entomesoderm-
zellverbandes (Abb. 15),
wo sie vom Beginn der
Gastrulation in fast un-
verdnderter Zahl zu fin-
den sind. Nur gelegent-

S s S

a b c

Abb. 16a—c. Modellvorstellung zur Erklirung der lich ist eine dieser Zellen
Grﬁﬁendiffer.enz der beide‘n Coelon}divertikel in der in der Mitose zu sehen
Normalentwicklung und bei den Varianten (+ +,——, .

— +). Naheres im Text. § Symmetrieebene (Abb. 154, f und spéter

Abb. 14e). Auch in der
Blastula fallen sie schon durch ihre GréBe auf (Abb. 15f). Diese Kerne
haben einen Durchmesser von = 65 y gegenitber dem Durchmesser der
umgebenden Kerne von etwa 55 u. Die GroBen der entsprechenden
Aquatorialplatten sind =70 4 und =~ 45 . In den Metaphaseplatten
der groBen Kerne liegen die Chromosomen weniger dicht; deshalb
sind diese Kerne sehr wahrscheinlich auch nicht polyploid.

Im Verlauf der ganzen Urdarmentwicklung ist linksseitig keine er-
hohte Mitoseaktivitit zu finden, die eine GroBendifferenz links—rechts
erkliren kénnte. Das merkwiirdige Zahlenverhéltnis von etwa 3:2 legt
eine andere Hypothese der Entstehung der Grofiendifferenz nahe, die
in der folgenden Modellvorstellung vorgefiihrt werden soll.

Das GroBenverhiltnis von 3:2 der beiden Coelomdivertikel beim
+—-Typ (mit linksseitigem Hydrocoel und Imaginalanlage) ist ver-
stindlich, wenn eine fiinfteilige Anlage durch eine bilateralsymmetrische
Umprigung, wie in Abb. 16a gezeigt wird, zerteilt wiirde. Die Ent-
stehung der anderen Typen (-, —-—, — ) ist verstéindlich, wenn
auf die gleiche Weise, aber nach jeweils 15° Drehung die Anlage geteilt
worden wire (Abb.16b, c¢). Nach dieser Vorstellung kimen also im
Normalfall auf die linke Seite drei, auf die rechte zwei Teile der Anlage.
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Bei der Analyse der Zellverteilung in der Urdarmspitze (Abb. 17)
ist eine solche Anlage in der Struktur nicht zu finden. Sie kann dennoch
(z. B. in der Anordnung biochemisch spezialisierter Zellen) unsichtbar
vorhanden sein. Dafiir sprechen die folgenden Tatsachen:

1. Das Hydrocoel bildet bei seiner Differenzierung zuerst drei
Anlagen von Primértentakeln (vgl. v. Usisce 1913, Abb.2), spiter
wachsen zwei nach, wie das bei Regeneration eines 3/;-Teiles einer finf-
strahligen Anordnung zu erwarten ist. Ahnliches ist von Holothurien
oral bekannt (vgl. Runwstrom 1927,

| referiert bei Hymax 1955, Fig. 81)
und bei Ophiopluteus mancus(!)

./

=)

= RO
H v
dorsal

Abb. 17. Zellkerne der von oben gesehenen Abb. 18, Drei Primé&rtentakel in der Nor-

Urdarmspitze von Paracentrotus lividus malentwicklung von Ophiopluteus mancus

(Rovinj); Normalentwicklung 27 Std p.f. kurz vor der Metamorphose (nach CHADWICK
(M 6-Feulgen) 1914, Taf. IV, Fig. 26)

entwickeln sich die drei Primértentakel noch weiter, bevor die fehlenden
zwel regenerieren (Abb. 18 nach Caapwick 1914).

Die zeitliche Koordination in der Entwicklung von Hydrocoel und
Vestibulum von Psammechinus miliaris kann durch wiederholte Aus-
schaltung des letztgenannten mit UV-Strahlen gestért werden. Bevor
es zum Kontakt zwischen Hydrocoel und dem immer neu sich einsenken-
den Vestibulum kommt, beginnt die Differenzierung der drei ersten
Primirtentakel (Abb. 19), erst spater wachsen zwei nach.

2. Die australische Heliocidaris, die seit MorTENSEN (1921) nicht
mehr untersucht wurde, hat dotterreiche Eier und eine direkte Ent-
wicklung; das Coelom wird als unpaares Sédckchen vom Urdarm abge-
schniirt und entwickelt direkt aus diesem die fiinf Primirtentakel des
Ambulakralgefifisystems um das Deuterostomium, wie das zu erwarten
ist, wenn die fiinfteilige Anlage nicht getrennt wird. Das Somatocoel
entsteht wahrscheinlich unabhéngig davon.

4%



52 GERHARD CzZIHAK:

Aus allen diesen und fritheren Befunden (Czraax 1960Db) ergibt sich,
daB auch die Echinidenlorven fiinfstrahlig gebaut sind und daB die fiinf-
strahlige Radidrsymmetrie unter dem Einflull eines hochstwahrschein-
lich gradientenbestimmten Oralfeldes voriibergehend in eine Bilateral-
symmetrie umgeprigt, in der Metamorphose aber bald wieder hergestellt

Abb. 19. Schnitt durch die Tmaginalanlage von Psammechinus miliaris, bei dem das Vesti-

bulum dreimal durch UV-Bestrahlung zerstort wurde (M 5). Das Hydrocoel bildet schon

vor dem Kontakt mit dem regenerierten Vestibulum drei Primértentakel (1-—3), denen
spiter zwei weitere folgen

wird. Es braucht wohl nicht weiter betont zu werden, dafl diese Krgeb-
nisse nicht nur fiir die Entwicklungsphysiologie von Interesse, sondern
auch fiir die bisherigen Vorstellungen von der phylogenetischen Ablei-
tung der Echinodermen von einiger Bedeutung sind.

Diskussion
Die befruchtete Eizelle enthilt mit dem kompletten Chromosomen-
satz die gesamten genetischen Informationen fiir die Ausprigung der
artcharakteristischen Form. In den einzelnen Entwicklungsstadien und
Keimteilen manifestieren sich spezifische Gene in gesetzmaBiger Folge.
Die Entwicklungsphysiologie untersucht damit letztlich auch die Akti-
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vierung und Manifestation von genetischen Informationen. Wie es dabei
im Laufe der Differenzierung in den einzelnen Keimteilen zur Beschrin-
kung der Genaktivititen auf die organ- und stadienspezifischen kommt,
ist ein groBes Problem. Funktionsbedingte, streng lokalisierte An-
schwellungen der Riesenchromosomen (puffs) von Chironomiden, die in
den einzelnen Organen und Entwicklungsstadien verschiedenartig aus-
gebildet sind (BEERMANN 1952) und die Bildung eines fir die Hiutung
typischen puifs durch Injektion des Hautungshormons Ecdyson (CLEVER
1961) ergaben bedeutsame Ansitze zu dessen Losung.

Wir neigen wohl alle zu der Annahme, daf3 im Laufe des individuellen
Lebens alle Gene irgendwann im einen oder anderen Organ aktiviert
werden. Ist das aber tatsichlich der Fall, oder gibt es auch Gene, die
im individuellen Leben nicht oder nur unter besonderen Umstédnden
saufgerufen werden ¢ Fiir die zweite Alternative sprechen Frschei-
nungen wie die modifikatorische Geschlechtsbestimmung, fakultative
Neotenie, der Generationswechsel u. a. m.

Nach grundsétzlichen Uberlegungen scheint es nicht ausgeschlossen
zu sein, dafl durch die Einwirkung chemischer Stoffe, also durch Ver-
dnderung des plasmatischen Milieus, Gene mobilisiert werden, die nor-
malerweige nicht zur Ausprigung gelangen. Die oben erwdhnten, oft
weitgehend differenzierten, radidrsymmetrischen Larven — die nicht
wie sonst experimentell hervorgerufene ,,Mifibildungen® als Modifikation
eines Bauplanes verstanden werden koénnen, sondern eine grundsétzlich
neue Form darstellen — konnten ihre Gestaltung der Tatigkeit vor-
handener, normalerweise nicht aktivierter Gene verdanken. Denn aus
den geschilderten Experimenten wird wahrscheinlich, dal es zwei
konkurrierende Anlagepline, den der Radiér- und den der Bilateralsym-
metrie gibt, wie das letztlich Zwischenformen (Abb. 12) besonders klar
zu zeigen scheinen. Wenn es sich tatséchlich so verhilt, hitte die Ent-
wicklungsphysiologie die Moglichkeit, latente Teile des Erbgutes experi-
mentell zu erfassen. Und nachdem solche , latente Gene* den Rest eines
stammesgeschichtlich alten Genoms darstellen kénnten, wiirden solche
Experimente iiber die Entwicklungsanalyse hinaus zu einer experi-
mentellen Phylogenie fithren.

Bemerkenswerterweise schrieb RuNNsTROM schon 1918, nach Ent-
deckung zweier Neubildungen: eines Enddarmdivertikels, das exkreto-
rische Funktion haben dirfte und einer Haftscheibe am aboralen Pol:

»»Bis handelt sich deutlicherweise um die Aktivierung von Potenzen,
die in der normalen Entwicklung unterdriickt sind* (S. 443).

»Bei Unterdriickung der normalen Vorginge kommen determinie-
rende Qualitdten zur Geltung, die sonst latent bleiben.

In dem Vererbungskomplex des Seeigels sind ...dauernd latente
Potenzen oder Gene vorhanden.” (S. 444).
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Zusammenfassung

1. Janusgrim B- farbbare Mitochondrien liegen im prospektiven Oral-
feld am dichtesten; die Lage des Oralfeldes wird offenkundig durch ein
Cytochromoxydase-Maximum bestimmt.

2. Die Cytochrom c-Reduktase ist dagegen fast ausschlieBlich in den
primdren Mesenchymzellen vor und wihrend der Skelettbildung zu
finden.

3. Unspezifische Esterasen lassen sich wahrend der Coelomdivertikel-
bildung und Darmdifferenzierung ausschlieBlich im Oesophagus nach-
weisen.

4. Zerstorung der lateralen Ektodermverdickungen kann die Aus-
bildung der Bilateralsymmetrie nicht verhindern. Bei der Zerstérung
des prospektiven Oralfeldes wird dagegen die Ausprigung dieser Sym-
metrieform unterbunden; es entstehen radidrsymmetrische Larven.

5. Radidrsymmetrische Larven haben oft ein unpaares Coelom-
blaschen, das sich zum Ringkanal um den Oesophagus weiterentwickeln
kann.

6. Die GroBendifferenz der Coelome wird durch die ungleiche Zer-
legung einer finfteiligen Anlage im Verhiltnis 3:2 erklirt.

7. Aus allen Befunden wird wahrscheinlich, dafl auch die Larven der
Echiniden primér fiinfstrahlig gebaut sind und daB diese Radidrsym-
metrie durch die Ditferenzierung eines gradientenbestimmten Oralfeldes
nur kurzfristig in eine Bilateralsymmetrie umgepragt wird.
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