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Mit Befunden yon HOaSTADIUS, ~PEAsE, BERG, I:~UNNSTR6M und nach 
eigenen Beobachtungen war die Hypothese  entwickelt  worden, daIt die 
Differenzierung eines gradientenbest immten 0ralfeldes die Entwicklung 
der Bflateralsymmetrie bedingen k6nnte (CzmAK 1962; abgesehlossen 
1960). Einige Befunde, die diese Hypothese  sttitzen, wurden vor  kurzem 
in dieser Zeitschrift publiziert  (Czn4AK 1961a). Nunmehr  sollen wei te re  
Untersuehungsergebnisse vorgelegt werden, die geeignet sind, die An- 
nahmen  v o n d e r  Entwicklung der Bilateralsymmetrie  zu best~tigen. Es 
handel t  sich dabel nicht  um eine Auswahl positiver Befunde, da  alle 
bisherigen Beobachtungen und Exper imente  ftir die g ieht igkei t  dieser 
Hypothese  spreehen. 

Herzlich danken m6ehte ich den Direktoren und dem Personal der meeres- 
biologischen Stationen, die mir jede HiKe angedeihen liel]en. Fiir vieK~i.ltige Unter- 
stiitzungen danke ich besonders Herrn Prof. G~EL5 und der Deutsehen Forschungs- 
gemeinschaft; fiir die MSglichkeit, histoehemische Arbeiten auszufiihren, Iterrn 
Dr. GOSLAR. 

An Abkiirzungen werden stets verwendet: 
S~d = Stunden; p.f. = n a c h  der Befruehtung; IVies I = prim~ires Mesenchym: 

Mes I I  = sekund~res Mesenchym; M = Methode, wie sie im folgenden Kapitel 
besehrieben wird. 

Material und Methoden 
Der mediterrane Paracentrotus lividu8 (Villefranche und govinj) wurde 

l~ngstens 3---4 Tage in gr61~eren Beh~ltern mi~ Seewasserdurchflull gehalten; 
Psammechinus miliaris yon Helgoland geschickt (Transportdauer durchschnittlich 
2 Tage), in reines Seewasser umgesetzt und je fiinf Stfick in 3--4 Liter reinem 
Seewasser mit Beliiftung hSchstens 2--3 Tage geha]ten. 

Zur Gewinnung der Geschleehtsprodukte wurden die Tiere stets ~iquatorial 
er6ffnet, mi~ Seewasser abgespiilt und naeh Ansteehen der Gonaden wiederholt 
mit reinem Seewasser fibergossen. 10 V Gleichstrom hatte keinen Erfolg, KC1- 
Injektion wurde wegen der mSgliehen Beeinflussung der Geschleehtsprodukte 
nieht verwendet. 
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Als Seewasser wurde ausschlieBlich natiir]iehes verwendet, das yon der 0ber-  
flgehe des freien Meeres geho]t und  filtriert, in Tiibingen auBerdem zweimal auf 
700 C erhi tzt  wurde. 

Bis zum Sehlfipfen blieben die befruehteten,  mehrfaeh gewasehenen Eier in 
Boverischalen yon 10 cm Durchmesser in etwa I00 ml Seewasser. 

Alle Altersangaben beziehen sich auf eine Kul tur tempera tur  yon 18--200 C. 
Die Blastulae sehliipfen etwa 10 Std p.fi, die Mes I-Bildung dauert  yon 12--14 Std 

Abb. 1. UV-Mikrostrahlenstiehapparat. 1 Ventilator, 2 Lampengehhuse, 3 Q~arzkollektor 
4 Sperrfilter, 5 VersehluB, 6 UV-Okular, 7 UV-Objektiv ~0 anstelle des Kondensors 

8 Spiegel fiber dem Lichtaustritt 

p.fi, Gastrulat ion yon 16--20 Std p.L Eine ausgepri~gte Differenz in der Ent-  
wieklungsgesehwindigkeit yon Psammechinus und Paracentrotus konnte  ieh nieht  
linden. 

M 1. Fiir  die ehemisehen Experimente  wurden meist  9 ml Seewasser mit  Keimen 
in Boverisehalen yon 5 em Durehmesser mi t  1 ml der ReagenslSsung versetzt  und 
gut  gemiseht. Zur Beendigung der Einwirkung wurden die Keime durch leiehtes 
Zentrifugieren abgesetzt und  mindestens dreimal mit  reinem Seewasser gewaschen. 
Die Kontrol len im zweiten Zentrifugierglas waren der gleiehen Prozedur ausgesetzt. 
Folgen der mechanisehen Behandlung t ra ten  nieht  auf. 

11I 2. Zur Janusgr i in  B-Vitalf~rbung land eine Endkonzentra t ion  yon 1 : 100 000 
in 2stiindiger Einwirkungszeit  Verwendung. 

M3. Die DPN-Diaphorase oder Cytoehrom c-l%eduktase wurde mit  der bei 
P ] ~ s ] ~  (1961, S. 908) angegebenen Methode yon SCAICP~LLI, HESS und P:EARSE 
naehgewiesen. 

lil 4. Die unspezifisehe Esteraseaktivi t~t  wurde mit  der bei P~ARS]~ (1961, 
S. 888) angegebenen a-Naphthylazeta tmethode naehgewiesen. 

MS. Naehdem operative Eingriffe mit  dem Mikromanipulator wegen der 
zahen und gallertigen Konsistenz der Keime unm6glich sind, wurde zur Aus- 
schaltung yon Keimteilen und  Organaulagen ein daffir konstruierter  UV-Mikro- 
s t rahlenst iehapparat  (CzI~AK 1961b) verwendet  (Abb. 1). E r  besteht  im Prinzip 
aus zwei gegeneinander geriehteten Mikroskopen. Dutch  ein umgekehrtes Quarz- 
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optik-Mikroskop wird eine Blende beliebiger Form einige 100real verkleiner~ im 
Objekt abgebfldet und dureh das normale Beobachtungsmikroskop eingestellt und 
kontrollierL 

Der Strahlengang ist folgender: 
Lichtquelle ist der Quarzbrenner Q 81 (Quarzlampen G.m.b.H., Hanau) im 

Lampengeh~use (2) yon einem Ventilator (1) gektihlt. 
Kollektor (3). 
Sperrfilter (4) zur Einstellung des Bestrahlungspunktes ohne UV-Licht. 
Versehlug mit DrahtauslSser (5). 
UV-Okular (6), auf dessert Augenlinse (zur Lampe gekehr~!) der Quarzbrenner 

mit Hilfe des Kollektors abgebildet wird. 
Um]enkspiegel (8) fiber dem Lichtaustritt im Fug des Mikroskopes aus metall- 

bedampftem G]as. Das yon links kommende UV-Misehlieht wird praktisch total 
reflektiert, das Beobachtungslicht aus dem Mikroskopfug nur wenig ged~mpft. 

UV-Objektiv (7) anstelle des Kondensors. Die Frontlinse ist dem zwischen zwei 
Quarzdeekgl~sern oder fiber einem Quarz- und unter einem Glasdeckglas liegenden 
Objekt zugekehrt. 

Normales Beobachtungsmikroskop. 
Zur Bestrahlung wurden die Keime also zwischen zwei DeckgI~ser and diese 

auf einen entsprechend ausgesehnittenen Metallobjekttr~ger gebracht. Als Deck- 
glasstiitzen warden mit bestem Erfolg Perlon- und Treviraf~den (yon den Farb- 
werken Hoeehst freundliehst zur Verfiigung geste]lt) gebraueht. Die notwendige 
Dicke erhiilt man durch Wiekeln eines Ringes mit einem bis vielen Umgiingen. 

Nach der Bestrahlung warden die beiden Deckgl~ser am Oberfliichenh~utehen 
getrennt, indem eines yon beiden benetzt wurde. Die bestrahlten Keime wurden 
meist in kleinen Embryoschalen gehalten. Erhebliche Verluste sind zu verzeichnen, 
wenn die bestrahlten Stellen mit dem Oberfl~chenh~utchen in Kontakt kommen, 
worauf der ganze Keim buchsti~blieh zerrissen wird. 

liI6. Die Deckglasstiitzen aus Kunststoffiiden haben sich auch fiir Dauer- 
pr~parate bew~hrt. Bevorzugte Einschlugmittel waren NelkenS1 oder Benzoe- 
s~urebenzylester mit hervorragendem Breehungsindex, weft beide nicht h~rten 
and eine Versehiebung und Drehung des Objektes erm5gliehen. Zur Uberfiihrung 
in verschiedene Medien fanden kleine RShrchen yon etwa 2 ml Inhalt Verwendung; 
nach dem Absinken der Larven wurde die iiberstehende Fliissigkeit mit Wasser- 
strahlpumpe und Pipette abgesaug~ und ersetzt. 

Ergebnisse 
Schon frfiher (CzIIIAK 1961a) war  kurz  da rau f  hingewiesen worden,  

dag  die C y t o c h r o m o x y d a s e a k t i v i t d t  - -  soweit  sie m i t  Janusgrf in  B nach- 
weisbar  is t  - -  an  einer Stelle im an imalen  Bereich der  Blas tu la  ihr  
Max imum h a t  (Abb. 2 a). DaB es sich bei  dieser  Stelle u m  das  prospek-  
t i r e  0 ra l fe ld  handel t ,  k a n n  m a n  ersch]iegen, wenn m a n  die S tad ien  yon 
der  Gas t ru la ,  be i  der  das  Oralfeld morphologisch ja  ausgepr~gt  ist,  
zuri ickverfolgt .  Auch bei  der  Gas t ru la  (Abb. 2 c) l iegen die durch Janus-  
grfin B gef&rbten Mitochondr ien  in den  Zellen des Oralfeldes d ichter ;  
und  bei  der  B las tu la  i s t  durch  Drehung  der  Ke ime  eine Stelle zwischen 
Sche i te lp la t te  und  P~quator zu f inden,  in  der  die gef~rbten Mitochondr ien  
a m  d ich tes ten  liegen. Die Zellkerne s ind dabe i  deut l ich  als , , leere" Stel len 
zu erkennen (Abb. 2). Die Mi tochondr iendich te  n i m m t  - -  soweit  m a n  das  
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naeh Sch/~tzungen sagen kann - -  yon der 12stfindigen Blastula bis zur 
24stfindigen Gastrula kaum zu. Genaue Zahlenangaben verdanken wit 
GUSTAFSON und LENICQUE (1952) nach Untersuchungen mit  Nilblau- 
sulfat-Vitalf/irbung(!) und Auszghlung der Mitochondrien in Quadrat- 
netzen. Nach diesen Befunden n immt die Dichte der f/irbbaren Mitochon- 

c d 
Abb.  2a---d. Janusgrf in  B-Vitalf~rbnng (M2). a Blastula,  1~ Std  p.f. ,  b Gastrula,  18 Std 
p.f . ,  beide ro l l  der  Seite gesehen, c Gas t ru la  22 Std  p.f. ,  Yon oben gesehen, Mes I I -Bi ldung 
abgeschlossen, U r d a r m  in  X o n t a k t  m i t  dem Oralfeld; alle yon Paracentrotus livid,us (Rovinj). ,  
d Gastrula  yon  Psammechinus miliaris, 16 Std p.f. ,  3 - -4  Std p .L  rai t  0 ,01%iger LSsnng 
Yon 8-Chloroxanthin (M1) beh~ndelt .  Anh~nfung  yon  ff~nusgriin B-f~rbbaren Mitochon- 
drien im prospek t iven  Oralfeld (a, b, c); gleictffSrmige Vertef lung bei r ad ia r symmet r i schen  

La rven ,  m i t  mehre ren ,  schwarz  gezeichneten Ske]e t te lementen 

drien langsam zu und erreicht im Alter yon 15 Std das erste Maximum 
(Abb. 3a). Allerdings dfirften bei den 7- und 10stiindigen Keimen die 
Mitochondrien in Seitenlage geziihlt worden sein, denn schon bei 
6stfindigen Keimen yon Psammechinus ist eine deutliche H~ufung im 
animalen Bereich zu finden. Sps ist naeh den Angaben dieser Autoren 
die Differenz noch deutlicher. Eine Gastrula von wahrscheinlich 18 Std 
zeigt ein deutliches Maximum in der N~he des animalen Poles. GUSTAF- 
SO~ und LE~ICQUE war das offenbar nicht aufgefallen, denn sie zeichnen 
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die die Z~hlwerte 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 Best/~tigung dafiir, da$ die Mitochondriendichte mit der Oral- 
feldentwicklung zusammenhKngt, erbring~ die Janusgrfin B-Vitalf/~rbung 
radiKrsymmetrischer Larven, auf die weiter unten noch zurfickzukommen 
sein wird. 16stfindige Larven yon Psammechinus, die zwischen 3 und 
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Abb. 3 ~ u. b. Verteilnng der ~r zwischen animalem (An) nnd vegetativem (Veg) 
Pol nach Nilblausulfatfi~rbung und Ausz~hlung mit  dem Netzokular. Nach GUSTAFSON 
und LENICQUE ( 1952), b etwas ver~ndert: die ausgezogene Linie entspricht den Z~hlwerten 
besser als die yon den Autoren gezeichnete, hier gestrichelte Linie. Das ~r 

maximum liegt etwas unter  dem animale~ Pol; gibt das Ergebnis yon Abb. 2b 
in Zahlenwerte~ wieder 

I I I I I 

r Std p.f. mit 0,01%iger 8-Chloroxanthinl5sung behandelt wurden, lassen 
keine H/~ufung yon f/~rbbaren Mitochondrien an irgendeinem Punkt  im 
animalen Bereich erkennen (Abb. 2d). Bei solchen Keimen nimmt wie 
bei normalen die Mitochondriendichte zum vegetativen Pol bin ab. 

Im Gegensa~z zur Cytochromoxydase ist ein anderes Enzym, eine 
Dehydrogenase der Atmungskette, die DPN-Diaphorase oder Cytochrom 
c-Reduktase, das die Entfernung des Wasserstoffs vom DP~N-It und die 
Ubertragung eines Elektrons auf das Cyt0chrom c katalysiert, im pro- 
spektiven Ektoderm fiberhaupt nicht oder nur gelegentlich in einzelnen 
Zellen der Scheitelp]atte (Abb. 4c) nachzuweisen. Eine besondere Akti- 
vit/s dieses Enzyms zeigen dagegen die prim/~ren Mesenchymze]len 

1 I n  e iner  mi r  f reundl icherweise  yon  Prof.  GT:STArSO~T zur  Verf t igung gestel l f~n 
noch  tmpub l i z i e r t en  Ze iehnung  zeigte  die Ver~ei lungskurve  eine Spi tze  u n t e r  dem 
a n i m a l e n  Pol.  Auf  die K r i t i k  dieser  Befunde  du rch  S ~ A v ] ~  1955 u n d  BERG, 
TAYLO~ und Hv~r~m~ys 1962 wird in der folgenden ArbeR in diesem Archly aus- 
fiihrlich zurfickzukommen sein. 

Wilhelm Roux' Arch. EntwickL-)/iech. Org., ~d. 154 3 
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Abb. 4a  n. b. Naehweis  der  DPN-Diaphorase  mi t  MTT (M3) bei Psammechinus  mil iaris ,  
a Blastnla 14 St d p.f . ,  b Gas t ru la  20 Std p.f.  Starke Ak t iv i t g t  in den Mes I -Zellen, 

gelegentl ieh sehw~chere anch  in Ektodermzel len  (b) 

(Abb. 4) sehon w~hrend der Einwanderung ins Blastoeoel (Abb. 4a) und 
his zur Skelettbildung (Abb. 4@ Wghrend alle tibrigen Zellen noeh 
stark mit Dotterk6rnehen beladen in einem embryonalen Zustand ver- 
bleiben, sind die prim~ren Mesenehymzellen die ers~en ausdifferenzier~en 
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Zellen mit  einem Betriebsstoffwech~ 
sel, dessen erhShter Energieumsatz 
in der Atmungsintensitat  seinen 
Ausdruck finder. Dieser dureh den 
Enzymnachweis gefundene hohe Ener~ 
gieumsatz ist keineswegs nur fiir die 
Skelettbildung eharakteristisch, da 
er sehon einige Stunden vor der- 
selben nachzuweisen ist (Abb. 4a, b). 

Eine andere streng lokalisierte 
Enzymaktivit / i t  zeigt siehimNaehweis 
auf unspezi/ische Esterasen. Mit der 
Coelomdivertikelbildung beginnt die 
Differenzierung des Darmes dureh 
eine leiehte Einsehn/irung zwisehen 
prospektivem Oesophagus und Magen. 
Gleiehzeitig steigt die Aktivit~t der 
Esterasen und erreicht mit  dem Alter 
von 32 Std (Abb. 5c) ihren tIShe- 
punkt. Da znr gleichen Zeit die im 
Phasenkontrast  sichtbaren Dotter- 
k6rnchen im vorderen Darmabschnit t  
schwinden (GusTAsSO~ und KrN- 
~ A ~ D ~  1960), d/irften beide Vor- 
g~nge wohl im Zusammenhang stehen. 
Wenn das der Fall ist, dann erscheint 
es bemerkenswert, dal~ sich eine sol- 
che Esterase nicht auch an anderen 
Stellen, an denen Dotterproteinspal- 
tung abli~uft, nachweisen ]~l]t. 

Nachdem sich damit die Enzymto- 
pochemie ~ls ausgezeichnete Methode er- 
wiesen hat, embryologische Differenzie- 
rungsvorg~nge zu erfassen und zu charak- 
terisieren, sind weitere Versuche in dieser 
t~ichtung in Zusammenarbeit mit Herrn 
Dr. GOSLA~ geplant. 

Die eben biochemisch charakte- 
risierten prim~ren Mesenchymzellen 
bflden nach ihrer Einwanderung in 
das Blastocoel zuerst einen gleich- 
f6rmigen Kranz um die beginnende 
Urdarmeinstfilpung (vgl. Abb. 4a). 

Abb.  5 a - - c .  Nachweis  unspezifischer 
Es te rasen  m i t  ~ -Naphthy laze ta t  (M4) 
bei Psammechinus  miliaris, a 26 Std 
p.f.  w~hrend der CoelomdivertikelbiI-  
dung;  b 30 Std p.f . ,  Coelomdivertikel~ 
bi ldung abgeschlossen, s thrkere Aktivi-  
t~ t ;  c 32 Std p.f. ,  s t~rkste Akt iv i t~ t .  

M g  1Viagen, Oes Oesophagus, 
Cdv Coelomdivert ikel  

3* 
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I m  Alter yon 16--17 Std bilden sieh in diesem Kranz zwei Gruppen 
diehtliegender prim/~rer Mesenehymzellen zu beiden Seiten und etwas 
vor dem Urdarm (vgl. Abb. 2e), womit die Bilateralsymmetrie zum 
erstenmal in der bis dahin radi/~rsymmetriseh erseheinenden Gastrula 

] 
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Abb. 6 a - - d .  Zers t6rung der la tera len E k t o d e r m o r t e  ( a ) u n d  Skele t tanlagen yon  P s a m m -  
echinus  mi l iar i s  18 Std  p.f.  m i t  UV-St r~hlen  (~r b 6 Std sparer ,  also 24 Std p.f . :  
D a r m i n v a g i n a t i o n  wei ter  for tgesehr i t ten ,  gegenfiber Kontro l len  verz6ger t .  Bestrahl te  
Ek todermze l len  nach  aul~en abgestoBen. ZerstSrte Mesenchymzel len degenerieren im 
Blastocoel; c 19 Std naeh  tier Bestrahlxlng, also 37 Std  p.f.  : Bedeutende  Verz6gerung der  
Entwicklxu~!  La te ra le  E k t o d e r m o r t e  un4  Skelet tanlagen e twas  wei ter  dorsal gebildet  
(Strieh!).  4 I m  gleichen Alter ,  aloer wei ter  entwiekel t :  D a r m  in Differenzierung, Mund 
durehgebroehen,  Coelomdivert ikel  in no rma le r  GrSfte, n u t  Skele t tzentren e twas  nach  

dorsal versehoben  

sichtbar wird. Es ist allerdings anzunehmen, dab sie sehon zu einem 
frfiheren Zeitpunkt  ausgepr~gt war; entweder in der Feinstruktur oder 
nur in einer biochemischen Differenzierung. 

Die Lage der MesenchymzeUgruppen wird offenbar yon lateralen 
Ektodermorten (die sich durch verdicktes Epithel auszeichnen) bestimmt,  
denn bei den Keimblattchim/~ren v. UBISO~IS' (1939) sammcln sich art- 
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fremde, ins Blastocoel gebrachte ~esenehymzellen unter den verdickten 
Ektodermstellen des Empf/ingers. Aul~erdem zeigen Exogastrulae und 
urdarmlose Larven bekanntlieh keine StSrung der Bflateralsymmetrie 
und der zweiseitigen Gruppierung skelettbildender Zellen. 

Es lag daher nahe anzunehmen, dal~ diese lateraIen, vielleieht sehon 
lange pr/~formierten Ektodermorte die Auspr~gung der Bitateralsymmetrie 
bedingen k6nnten. Im A~usschaltungsexperiment, bei dem die ventralen 
KSrperseiten zu beiden Seiten des Urdarmes, wie in Abb. 6 a angegeben, 
durch UV-Strahlen zerst5rt wurden, 1/~l~t sich aber die Entwicklung zur 
Bflateralsymmetrie nicht unterdrfieken. Die bestrahlten Ektoderm- 
zellen werden nach auBen oder irmen abgestoBen, die getroffenen 1V[esen- 
chymzellen degenerieren ira Blastocoel (Abb. 6b). Schlie$1ich entsteht 
nach einigen Stunden eine neue lateraie Ektodermverdickung, unter 
der sieh neue aus dem Mesenchymzellrest ventral und dorsal regenerierte 
]:[aufen skele%tbildender Zellen sammeln, die normale Dreistrahler 
(Abb. 6c) und sp&ter ein ann/~hernd normales Skelet~ (Abb. 6d) auf- 
bauen. Die lateralen Ektodermorte sind etwa um den Betrag nach 
dorsal versehoben (in Abb. 6c und d (lurch Striehe angegeben), den die 
ausgestoBenen Zellen beanspruchen wfirden. 

An der Lage der neugebfldeten ~esenchymzellgruppen im ~iveau 
des Mesenchymzellkranzes sowie an der Beziehung zum Oralfeld hat 
sich also durch die Ausschaltung der ersten Anlage nichts ge~ndert, 
denn die neuen Zellgruppen entstehen in oralfeldn/ichster Position in 
demselben Niveau tier animal-vegetativen Aehse. Die Itypothese, da$ 
Oralfeldentwicklung nnd laterale Gruppen skelettbfldender Zellen kor- 
reliert sind, wurde seh0n frfiher entwiekelt (CzmAK 1962) und dort auch 
die Beobachtung mitgeteilt, dal~ wandernde Mesenehymzellen yore sich 
ausbreitenden Oralfeld zuriiekgedrangt werden, alas die lateralen Ekto- 
dermorte etwa an don Sehnittpunkten des Oralfeldrandes (sps als 
Wimpersehnur differenzieir mit dem Mesenehymzellkranz liegen (vgl. 
Abb. 8), der seinerseits wieder in einem besthnmten Niveau des animal- 
vegetativen Doppelgradientengef/illes liegt und dementsprechend bei 
vegetativisierten Larven animalw/~rts versehoben wird (vgl. Abb. 9 a, b). 

Nach dieser ttypothese toni3 mit tier StSrung der Oralfeldentwicklung 
auch die Differenzierung der tateralen Ektodermorte mit den darunter- 
liegenden Mesenehymzellgruppen beeinflul~t werden k6nnen. 

Wenn bei 12-und 14stfindigen Blastulae yon Psammechinus und 
Paracentrotus Teile tier animalen Halfte oder die ganze animale H/~tfte 
des Keimes dureh UV-Bestrahlung zerstSrt werden, wird die Enr 
lung tier Bilateralsymmetrie in mehr oder weniger verkriippelten Keimen 
nicht gestSrt. Offenbar hat sieh zu diesem Zeitpunkt die Differenzierung 
des Oralfeldes subvisuell sehon vollzogen. Bei 10stfindigen Keimen hin- 
gegen wird dureh die ZerstSrung der animalen HSl/te die Entwicklung 

Wilhelm l%oux' Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 154 3 a 
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zur BilateraIsymmetrie weitgehend oder vSllig verhindert (Abb. 7). Naeh- 
dem das prospektive Oralfeld in diesem Stadium nieht zu erkennen ist, 
mu2te die gauze animale tIs des Keimes zerstSrt werden, womit 
natfirlich das animal-vegetative Gleiehgewieht zugunsten des vegetativen 
Anteils verschoben wird. Die entstehenden Larven gleiehen dement- 
sprechend oft den dureh LiC1 vegetativisierten (Abb. 7f, g), wie sie seit 
HE~BST mehrfach untersucht und abgebfldet wurden. Die vegetativi- 
sierende Wirkung des LiCI wird damit bestatigt. Der Kranz der Mesen- 
ehymzellen liegt folgeriehtig naher dem ~quator (in Abb. 7 e und g dureh 
Striche angegeben), und die Bflateralsymmetrie, die ihren Ausdruck in 
der Entwicklung der primaren Skelettelemente finder, ist oft weitgehend 
gestSrt (Abb. 7 f), manehmal sogar dureh eine fast ideale Radigrsymme- 
trie (Abb. 7 e) ersetzt. Wenn die ZerstSrung der animalen Hs unvoll- 
standig war oder wenn zum Zeitpunkt der Bestrahlung die Oralfeld- 
differenzierung schon eingesetzt hatte, entstehen leicht vegetativisierte 
aber eindeutig bflateralsymmetrisehe Larven (Abb. 7g). Ausmal~ der 
Vegetativisierung und Symmetrieverhs hs also nieht unmit- 
telbar zusammen (vgl. Abb. 7e mit g und sps Abb. 9a mit b). 

Auch bei den Schniirungen HOI~ST~IUS' treten Formen auf, die den 
in Abb. 7 gezeigten sehr ahnlich sind (H6~STADIUS 1938, abgebildet bei 
Ki~HN 1955, Abb. 198a). 

Die erwahnte Hypothese der Oralfelddetermination und Entwicklung 
der Bflateralsymmetrie kann nunmehr folgendermaBen formuliert werden 
(vgl. dazu Abb. 8): 

Das Oral/eldzentrum, das durch seine exzentri~che Lage in bezug auf 
die animal-vegetative Achse die Bilateralsymmetrie festlegt, ist gradienten- 
bestimmt (1), das Oralfeld breitet sich bis etwa zu einem Drittel der 
Keimoberflaehe aus (2), bildet an seinem Rand eine Wimpersehnur und 
de/iniert die Lage tier lateralen Elctodermorte und Mesenchymzellgrupioen 
am Sehnittpunkt mit dem Mesenchymzellkranz, der in einem bestimmten 
Niveau des animal-vegetativen Gefalles liegt (3). 

Abb.  7 a - - g .  Zers tGrung tier an ima len  H~ilfte (a) der  B las tu la  yon  P s a m m e c h i n u s  mil iari8 
10 Std  p . f .  ~nit U V - S t r a h ] e n  (ltI5); b 3 S td  sparer ,  also 13 S td  p . f . :  die a n i m a l e H a l f t e  
wurde  abgestoBen,  die p r i m a r e n  lVIesenchymzellen fiillen alas Blastocoel  w e i t g e h e n d  aus;  
c, d 7 S td  n a c h  tier Bes t rah lung ,  also 17 S t4  p.f .  : Gas t ru l a t ion  gegen i iber  E:ontrollen n ich t  
ve r z6 g e r t ;  B i ldung  you  m e h r e r e n  Meinen  Ske le t t e l ementen  i m  l~esenehymzel lk ranz ;  
e 2 7 S t4  n a c h  der  Bes t rah lung ,  also 3 7 S t4  p. f. : sehwache A n d e u t u n g  e iner  Darmdi f fe renz ie -  
r u n g ;  Coelomdiver t ike l  als n n p a a r e s  Sackehen  abgesehn i i r t ;  Mesenehyrnzel lkranz  e twas  
a n i m a l w a r t s  ve r sehoben  (Str ich!) ,  i n  i b m  l iegen fi iuf  r a d i a r  angeordne te  Skelettefle,  e in  
Ske le t t e l emen t  (hinter  d e m  D a r m )  e twas  kleiner,  so dab d a m i t  wie bei  Abb.  12 b eine sehwache  
Bi la teralsyn~metr ie  au f t r i t t ,  f I m  gleiehen Al ter  wie e :  Coelomdiver t ike l  noeh  n ieh t  ge- 
bildet, aueh bier ftinf schleeht radiar angeordnete Skelettelemente; starke Verschiebung des 
lViesenehylnzellkranzes n n d  ~Einschnfirung, wie be i  L iC l -vege ta t iv i s i e r t en  L a r v e n  (vgl. 
Abb.  9c). f '  = f  y o n  oben gesehen,  g I m  gle ichen Al te r  wie e:  zweisei t ige  Coelomdiver t ike l -  
b i ldung  m i t  s i tus  inversus ,  ger inge  Ver sch iebung  des Mesenehymzel lk ranzes  (Str ich!) .  Vier  
Ske]e t te leraente  in  r a d i a r e r  A n o r d n u n g  1rod deut l ich  b i l a t e r a l s y m m e t r i s e h e r  Auspr~igung 
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Die folgenden Befunde, die in der gleiehen Reihenfolge angefiihrt 
werden, stfitzen diese Hypothese: 

1. Bei halbseitig mit KCN vergifteten Keimen entsteht das Oralfeld 
an der Stelle geringerer Gifteinwirkung. Eine bestimmte Cytoehrom- 
oxydaseaktivit/it ist also eine Voraussetzung fiir die Oralfeldentwicklung. 
Das gleiche kann naeh Pikrins/iure- mad Dinitrophenoleinwirkung fiir 
Dehydrogenasen vermutet werden (P~s]~ 1941, 1942a, b). Der Urn- 
stand, dab das Oralfeld zu verlagern ist, spricht ffir eine Bestimmung 

an/zTM durch einen Gradienten: das 
jeweiligeMaximum der Enzym- 
aktivit/~t diirfte die Lage 
des Oralfeldzentrums bestim- 
men. Dureh Janusgrfin B 
sind cytochromoxydaseaktive 
Mitoehondrien mit  Dichte- 

venlra/ larsal 
maximum im Oralfeld dar- 
stellbar (Abb. 2). Das Oral- 
feld yon Paracentrotus, nieht 
yon Psammechinus ist aueh 
durch hohe Proteindichte 
schon in der Blastula gekenn- 

ve~Tetat/v zeiehnet (CzI~AK 1961 a). Meri- 
Abb. 8. Schematische Darstellung der Differen- 
zierung des Oralfeldes d~rch Ausbreitm~ yore d i o n a l  g e t r e n n t e  u n d  w e e h s e l -  

gu~adientenb estimmt en Oralfeldzentrura. 
Naheres im Text s e i t i g  v e r e i n i g t e  K e i m h / i l f t e n  

haben nur ein Oralfeld: wenn 
zwei Ventralseiten zu einem Keim vereinigt werden, muB es zu einem 
Ausgleich zwischen beiden kommen (H()RSTADIUS 1957, diskutiert bei 
CZn~AK 1962, S.255ff.). 

2. Die zentralen Zellen des Oralfeldes sind am gr6Bten. Die Zellgr6ge 
nimmt zum l~and hin ab (I~c~STn5~ 1957). Die zentripetalen Pole der 
0ralfeldzellen sind zipfelf6rmig ausgezogen und zum 0ralfeldzentrum 
hin orientiert. Bei Ausschaltung des Oralfeldzentrums in der animalen 
H/ilfte der Blastula wird eine Ausbreitung des OrMfeldes in den vegeta- 
riven Bezirk unterbunden (s. oben und Abb. 7). Bei StSrung der 0ral- 
felddifferenzierung fehlen auch die lateralen Skelettanlagenbeiderseits 
(s. radi/~rsymmetrisehe Larven). 

3. Dureh Ver/~nderung des animal-vegetativen Gef/~lles zugunsten 
des vegetativen mittels LiC1 oder dureh Aussehaltung der animalen 
I-Iglfte wird der Mesenehymzelll~ranz zum animalen Pol hin verlagert 
(Abb. 7g und 9b, b'). Die Oralfeldgrenzen werden sp/~ter durch Dif- 
ferenzierung der Wimpersehnur siehtbar: sie sehneiden das Niveau des 
Mesenehymzellkranzes dort, wo die ersten Skelettanlagen liegen. 
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Die kurz erw~hnten radigrsymmetrischen Formen sind Zarven, die 
fiber das Blastulastadium hinaus radii~rsymmetrisch bleiben, die Mso 
eine Differenzierung des in bezug auf die Itauptachse exzentrisch ge- 
legenen Oralfeldes und damit auch der ]ateralen Skelettanlagen ver- 
missen lassen. 

Die vollkommensten radi~rsymmetrischen Larven hat tt]~]3sT (1893, 
abgebfldet auch bei CZmAI~ 1960b, Abb. 7) beschrieben. Es ist bei Para- 
centrotus mid Psammechinus nicht gelungen, durch die gleiche LiC1- 
Behandlung ~hnliche Larven hervorznbringen. Andere weniger ro l l  
kommene radiiirsymmetrische Larven erzielten GVSTAFSON und S~u 
~Ac~ (1950) und HSRsTADIUS mad GUSTA]~SO~ (1954) dureh Behandlung 
mit Natriumlaurylsul~at bzw. 8-Chloroxanthin (CzmA~ 1962, Abb. 15). 
Soweit bisher bekannt war, umfai~t die Radi~rsymmetrie die KSrperform, 
das Skelett und den Darm. Da die Coelomentwicklnng dabei nicht ver- 
folgt wurde, wiederholte ich die Experimente der genannten Autoren. 

Gelingt es, mit der ZerstSrung der animalen H~lfte in der eben ge- 
schlfipften Blastula die Differenzierung des 0ralfeldes zu verhindern, 
dann bflden manche Larven neben ffinf mehr oder weniger regelmiil~igen 
Skelettanlagen ein unpaares radiSrsymmetrisches CoeIombldschen durch 
Abschnfirung yon der Urdarmspitze (Abb. 7e). Da diese Italbkeime 
nicht lange ]ebensf~hig sind, war die Weiterentwicklung des Coeloms 
nicht zu verfolgen. 

In manchen Fi~llen wird durch Einwirkung yon LiC1 nicht nur der 
vegetative Anteil vergrSl~ert, sondern auch die 0rMfeldentwicklung 
gehemmt. Es entstehen dabei vollkommen radi~rsymmetrische Larven 
mit ffinf regelmi~Bigen (Abb. 9a') oder mehreren ungleich grol3en, aber 
radi~rsymmetrisch angeordneten Skelettanlagen mit Polariti~tsumkehr 
(Abb. 9d) und Ubergangsformen zur bflaterMsymmetrischen Skelett- 
ausbfldung (Abb. 9 c, b') mit zuerst unpaarem Coeloms~ckchen, das sich 
zum ring/Srmigen Coelom um den Oesophagus umbildet (Abb. 9d, e), 
w~hrend die Mund6ffnung in der Scheitelplatte durchbricht (Abb. 9e). 
Die Schi~digung der Larve beschr~nkt sich nicht nur auf die Oralfeld- 
differenzierung, und so war es nicht mSglich, die Larven fiber 3 Wochen 
trotz sorgf/iltigster Ffitterung zu halten. Zuletzt wird die anfgenommene 
Nahrmag nicht mehr verdaut und die Resorption beginnt bei den 
Coelomen (Abb. 9f, g) und ffihrt bald zur vSlligen Degeneration. Be- 
merkenswert ist, dal~ nur ein ltydroporus gebildet wird (Abb. 9g). 

INaeh der Einwirkung yon Colchiein entstehen ebenfalls radi~rsym- 
metrische Larven (Abb. 10f, g) und Ubergangsformen zur Bflateral- 
symmetrie (Abb. 10d) mit zuerst kappenf6rmigem Coelom (Abb. 10d, f), 
das sparer einen vollst~ndigen (Abb. 10g) oder unvollst~ndigen Ring 
(Abb. 10e) um den Oesophagus bfldet. Bemerkenswert ist bei diesen 
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a a '  

b b '  

e 

Abb.  9 a - - g .  Ergebnisse  der  LiC1-Behandlung (M1) bei 
Paracentrotus lividus (ViUefranche). a 27 Std  p.f . ,  ab 2 Std  
p.f .  m i t  0,06 t i g e r  LiC1-LSsung behande l t :  sehwache I n v a -  
g ina t ion  des U r d a r m e s  lind betr~cht l iche Verschiebung des 
Mesenchymzel lkranzes  (Strichl) .  a '  35 Std  p.f . ,  Yon 11/2--21 
S td  p.f .  m i t  O,09%iger LiC1-L6sung behande l t :  vol lkom- 
m e n e  Urda rme ins t i i l pung  ohne Coelomdivertikelbildnnff,  
Verschiebung des 1V[esenehymzellkranzes wie bei a, die ftinf 
ha rmon i sch  en twicke l ten  Skele t te lemente  zeigen Polar i t~ts-  
umke h r ,  b 28 Std  P.f. ,  ab 2 Std  mi t  0,09 t i g e r  LiC1-LSsung 
behande l t :  ex t r eme  Verschiebung des MesenchYmzellkranzes 
(Strichi) .  b '  48 Std  p.f . ,  ab 2 Std  p.f.  m i t  0,06 t i g e r  LiC1- 
L6s~mg behande l t :  Urdarmeins t f i lpnng  normal ,  -entwicklnng 
s t a rk  verzSger t ,  keine Coelomdiver t ikel ;  meh re r e  Skelett-  
e lemente  im  betr~cht l ich ve r sehobenen  iVfesenchymzellka'anz 
in radi~rer  Anordn~mg ~ nd  e indent ig  b i l a t e ra l symmet r i seher  
•  c 48 Std  p.f . ,  ab 2 Std  p.f .  m i t  0,09 t i g e r  LiC1- 
LSsnng  behande l t :  s t a rk  ve r schobener  Mesenchymzel lkranz  
m i t  r ad ia r  angeordne ten  Skele t te lementen  in  schlechter  
b i l a te ra l symmetr i scher  knspr~g-ung; Einsehni i rung des Ekto-  
d e r m  zwisehen a n i m a l e m  n n d  v e g e t a t i v e m  Bereieh. d nasu-  



E n t w i c k l u n g s p h y s i o l o g i s c h e  U n t e r s u c h u n g e n  a n  E c h i n i d e n  

tus - l~orm 31/~ Tage  p . f . ,  vo~  11/2--21 S t 4  p . f . [ ra i t  
0,06 %iger  LiC1-Lbsnng b e h a n d e l t :  D a r m d i f f e r e n -  
z i e rung  n o r m a l ;  Coelom als  R i n g  w n  d e n  Oeso- 
p h a g u s ;  m e h r e r e  Skelet te lemen~e i n  r a d i ~ r e r  
A n o r d m m g  m i t  Po lox i th t sumkehr .  e 5 Tage  p . f . ,  
Behand lw~g  wie be i  d :  n e b e n  dem l~ i agkana l  ~ml 
den Oesophagus Imd der apikal entstandenen 
l~Iund6ffn~lg  is~ das  ]laregelm~iMge Skele t t  be- 
m e r k e n s w e r t ;  Bi la te ra lsymmeff r ie  ? f 7 Tage  p . f . ,  
B e h a n d l n n g  wie bei  d :  K S r p e r  l a n g g e s t r e c k t ;  
MundSffnv_ng a p i k a l ;  O e s o p h a g u s  m i t  k l e inem 
Divertikel; Ringkanal ~m den Oesophagus auf- 
gel6s~; Skelettelemente unregelm~l]ig, g 10 Tage 
p. f . ,  ]~eha~dlv_ng wie  be i  d :  C o e l o ~ r i n g  ~ollst~n- 

dig  a~fge16st,  eh l  t t y d r o p o r u s  l inks  ~ o m  
O e s o p h a g u s ;  Ske le t t  unregelm~Big  

4 3  
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l 
d ~ f g 

Abb.  1 0 a ~ .  Bilateral-  ~ d  rad i~rsymmetr i sohe  ~ nd  Zwischenformen y o n  Paracentrot~s 
lividus (Roviuj)  n~ch Colchici~behandlung.  Die K e i m e  w u r d e n  20 Std  p.f .  fiir 2 Std  in  
1 : 50 000 Colchicin gebrach t  (M 1 ), 3 Tage  p.f .  f ixier t  u n d  n a c h  Al~unk~rminf~rbung  un te r -  
sucht  (M6). a ~  Bf la te ra l symmetr i sche  F o r m e n  m i t  nor raa len  Coelomdivert ikeln.  d, d '  
As t e r iden la rven -Form m i t  u n p a a r e m  Coelom u n d  Oesophagusbulbus.  e B i la te ra l symmet r i -  
sche F o r m  re_it unvol l s t~ndigem l t ingcoelom u n d  Oesophagusbnlbus.  f, g Vol lkommen 

radi~irsymmetr ische F o r m e n  m i t  t e rmina le r  Coelomkappe b z w .  Ringcoelom 
u n d  Oesophagusbulbus 
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a b 

e d 
Abb. l l a - - e .  Radi~rsymmetr i sche  L a r v e n  n~eh Behandl~ng m i t  8-Chloroxanthin (M1). 
a Von Psammechinus  miliaris 32 Std p.f.  ; 4 Std p.f .  ~iir 1 Std in  0,01%ige LSsung gebracht .  
Fiinf gr6i3ere Skele t te lemente  in normale r  Lage;  das Coelomdivert ikel  schnfirt  sich als 
unpaares  S~ckchen ab. b Von Paracentrotus lividus (Villefranche) 2 Tage p. f . ;  4 Std p.f.  
ffir 1 St4 in 0,015 %ige L6snng gebracht .  Ffinf ungleiche Skeletteile; t e rmina le  Coelom- 
kappe,  c Behandlung  l ind Alter  wie b. Sieben Skelet te lemente  mi t  Polar i t~ tsumkehr ;  
terminales  Coelom. 4 Behandlung und  Alter  wie b. Ffinf unregelm~13ige Skele t tanlagen;  
te rminales  Coelom aus 11 gro2kernigen Zellen (vgl. Abb. 15); Mund seitlich durchgebroehen.  

e wie d. Neben  de m Munddnrchbrueh  noeh eine Mundbueht  fiber d em u n p a a r e n  
Coelommaterial .  

Experimenten die ~hnlichkeit der oralfeldbegrenzenden W~npersehnur 
maneher Formen (Abb. 10d) mit der junger Asteridenlarven! 

Aueh naeh der 8-Chloroxanthinbehandlung wird das Coelom als un- 
paares S/iekehen abgesehnfirt~ (Abb. 11). Die radi/~r angeordnel~en Skelett- 
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anlagen zeigen entweder normale Polaritiit (Abb. 11 b) oder Polarit~ts- 
umkehr (Abb. 11 c). 

Sehr interessante (Fbergangsformen sind in Kulturen nach Natrium- 
laurylsulfatbehandlung zu linden. Eine nur leichte Andeutung der 
BilaterMsymmetrie zeigt die Larve in Abb. 12a, eine sti~rkere die in 
Abb. 12b. tiler ist fiberzeugend abzulesen, wie eine ffinfteilige, radis 

b ~ 

Abb.  12a  u. b. ]Radi~rsymmetrische L a r v e n  yon Paracentrotus  l ividus (Villefr~nche) 3 Tage  
p .L ;  4 Std p .L fiir 2 St4  mi t  0 ,001%iger  Nat r inmla~rylsul fa t lSsung behandel t  (lVK1). 

Leichte  A n d e u t u n g  einer  Bi la terMsymmetr ie  dutch  Fehlen des Apikalfortsatzes  eines 
Dreistrahlers .  b, b '  St~rkere Auspr~g'ung tier Bi l~ tera lsymmetr ie  in den  ffinf 

Skelettelementen'~ yon  oben bzw. yon  vorne  gesehen 

symmetrische Skelettanlage durch Einflug des Or~lfeldes in eine bila- 
teralsymmetrische Form umgepr~gt wird. 

Aus diesen Experimenten wird deutlich, daft sich ohne Pri~gung dutch 
ein gradientenbestimmtes Oral/eld in allen Organanlagen radidrsymmetri- 
sehe, o/t harmonisch /i~n/strahlige Keime entwickeln. Die nicht immer 
ideale Ausbildung der Ffinfstrahligkeit ist verst~ndlich, weil durch die 
chemische Beeinflussung wohl nicht nur die Prozesse der Oralfeldent- 
wicklung gehemmt werden. 

Naeh allen bisher vorliegenden Ergebnissen (I-I61~STADIITS und WOLSKu 
1936; GVSTA~rSO~ und SXV~AG~ 1950; tIS~sTADICS and GVSTAFSO~ 
1954) ist die Oralfelddetermination naeh 8 Std lo. f. abgeschlossen. Nach 
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diesem Zeitpunkt ist durch 8-Chloroxanthin und Natriumlaurylsulfat 
die Entwieklung der Bilateralsymmetrie nieht mehr zu hemmen. 

Wenn auch aus den Experimenten mit Natriumlaurylsulfat anschau- 
lieh wird, wie eine ffinfstrahtige Skelettanlage unter dem EinfluB des 
Oralfeldes bilateralsymmetriseh umgepr/igt werden kann, so bleibt zu- 
n/~ehst noch unMar, wie es unter dem gleiehen EinfluB zur Trennung 
der Coelomanlage in zwei versehieden groBe Coelomsgekehen in der 
Normogenese kommt. Die GrSgendifferenz f/illt sehon wghrend der Ab- 

Abb. 13a u. b. Zwei Stadien der Coelomdivertikelbild~ng aus der Normalentwicklung yon 
Psammechinus  miliarls, a 30 Std p.f.; b 38 St4 p.f. Elektronenb]itzaufnahmeu leben4er 

Objekte 

sonderung der Coe]ome aus dem Urdarm auf (Abb. 13a) und ist sp~ter 
noch deutlicher (Abb. 13b). 

Schon RUNNSTlC5~ (1914) betont: ,,Die Coelomanlage ist, wie ge- 
nannt, schon yon Anfang an besser an der linken als an der rechten 
Seite entwickelt" (S. 555), und auf eine physiologisehe Asymmetrie 
der Coelomdivertike] hat C~mD 1944 nach Untersuchungen der Indo- 
phenolblaureaktion in der Gastru]a hingewiesen. 

Die Auszghlung der Kerne mit Hilfe eines Netzokulars in Total- 
pr/~paraten erm6glicht es, die GrSfiendi//erenz der Coelomdivertikel zahlen- 
m/iBig zu erfassen (vgl. Abb. 14). Es fKllt dabei auf, dab die GrSgen- 
differenz etwa dem Verh/iltnis yon 3:2 entspricht. Die in Abb. 14 als 
Beispiele gezeigten Coelome haben die folgenden absoluten und rela~iven 
Zellzahlen. 

Abb. ! abs~ I Verhi~ltnis I Abb. ] absolut Verhaltnis I Abb. absolut Verh~tltnis 

14b 30:18 3,1:1,9 14d  30:21 2,9:2,1 14f 28 :24  2,7:2,3 
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Eine Differenz > 3,2:1,8, also etwa 4:1 und mehr habe ich bisher 
nich~ gefunden; eine solche GrSl~endifferenz m/il~te auch ohne Zghlung 

//r,/~s ~fr.,rech/s 

�9 - -  b 

e 

~ N  
(F 

- -  f 

Abb.  14. t~erne der  Coelomdiver t ike l  y o n  Paracen t ro tus  l i v idus  (Rovinj )  u n ~ i t t e l b ~ r  n a e h  
de ren  2~bsehniirung,  30 S t 4  p . f .  (M6-Feulge~) .  Niiheres i m  Text .  

schon auffallen. Andererseits gibt es gelegentlich auch gleich groBe 
Coelome ( +  + -  oder - - - - - T y p e n ,  CzI~AK 1960) und natiirlich auch den 
situs inversus mit dem umgekehrten Verh~l~nis um 2:3 ( - -+ -Typus ) .  
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Diese Zahlenwerte kSnnen nieht exakt sein, weft es sehwer ist, die 
Trennungslinie zwisehen den beiden Coelomen festzulegen und weft 
einzelne angelagerte sekundare Mesenehymzellen yon den Coelomzellen 
oft nieht zu unterseheiden sind. Da iiberdies exakte Zahlenwerte die 
folgende Hypothese weder stiitzen noeh widerlegen k6nnen, ist aueh der 
Versueh einer statistisehen Sieherung in groBen Serien yon Ausz/ihlungen 
sinnlos und ffir die weitere Argumentation /iberfliissig. 

In d e n  eben abgesehnfirten Coelomen fallen einige besonders groBe 
Zellkerne auf. Verfolgt man die Entwieklung des Urdarms riiekwarts, 

S 

b 

A b b .  16 a - - e .  M o d e l l v o r s t e l l u n g  z u r  E r k l g r m a g  de r  
G r S g e n d i f f e r e n z  d e r  b e i d e n  C o e l o m d i v e r t i k e l  in  de r  
N o r m a l e n t w i e k l n n g  u n d  be i  d e n  V a r i a n t e n  ( + + ,  

- - +  ). N ~ h e r e s  i m  T e x t .  S S y m m e t r i e e b e n e  

dann finder man diese 
10--12 groBen Zellkerne 
in der Urdarmspitze 
aul~erhalb des gesehlos- 
senen Entomesoderm- 
zellverbandes (Abb. 15), 
wo sie yore Beginn der 
Gastrulation in fast un- 

veranderter Zahl zu fin- 

den sind. Nur gelegent- 
lieh ist eine dieser Zellen 
in der Mitose zu sehen 
(Abb. 15a, f und sparer 
Abb. 14@ Aueh in der 

Blastula fallen sie sehon dureh ihre GrSge auf (Abb. 15f). Diese Kerne 
haben einen Durehmesser yon ~ 65 # gegeniiber dem Durehmesser der 
umgebenden Kerne yon etwa 55 #. Die GrSBen der entspreehenden 
Xquatorialplatten sind ~ 70 r nnd ~_45 #. In den Metaphaseplatten 
der groBen Kerne liegen die Chromosomen weniger dieht; deshalb 
sind diese Kerne sehr wahrseheinlieh aueh nieht polyploid. 

Im Verlanf der ganzen Urdarmentwieklung ist linksseitig keine er- 
hShte Mitoseaktivitat zn finden, die eine GrSgendifferenz links--reehts 
erklaren kSnnte. Das merkw/irdige Zahlenverhaltnis yon etwa 3:2 legt 
eine andere Hypothese der Entstehung der Gr6Bendifferenz nahe, die 
in der folgenden Modellvorstellung vorgefiihrt werden soll. 

Das Gr68enverhaltnis yon 3:2 der beiden Coelomdivertikel beim 
+ - - - T y p  (mit linksseitigem tIydroeoel und Imaginalanlage) ist ver- 
standlieh, wenn eine fiinfteilige Anlage dureh eine bflateralsymmetrisehe 
Umpragung, wie in Abb. 16a gezeigt wird, zerteilt wtirde. Die Ent- 
stehung der anderen Typen ( + + ,  , + )  ist verstandlieh, wenn 
auf die gleiehe Weise, abet naeh ]eweils 150 Drehung die Anlage geteilt 
worden ware (Abb. 16b, e). Naeh dieser Vorstellung kamen also im 
Normalfall auf die linke Seite drei, auf die reehte zwei Teile der Anlage. 
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Bei der Analyse der Zellverteilung in der Urdarmspitze (Abb. 17) 
ist eine solehe Anlage in der Struktur nieht zu finden. Sie kann dennoeh 
(z. B. in der Anordnung bioehemiseh spezialisierter Zellen) unsiehtbar 
vorhanden sein. Daffir spreehen die folgenden Tatsaehen: 

1. Das IIydroeoel bildet bei seiner Differenzierung znerst drei 
Anlagen von Primgrtentakeln (vgl. v. U]3ISC~ i913, Abb. 2), sp/~ter 
waehsen zwei naeh, wie das bei l~egeneration eines 3/5-Teiles einer ffinf- 
strahligen Anordnung zu erwarten ist. Ahnliehes ist yon Holothurien 

orM 

dorsal 

Abb. 17. Zellkerne der v a n  oben gesehenen 
U r d a r m s p i t z e  von  Paracentrotus  livid,us 
(Ro~einj); N o r ma l en tw iek lung  27 S td  p.f .  

(lVi6-Fenlgen) 

bekannt  (vgl. I~r~NSTR6M 1927, 
referiert bei HYMAN 1955, Fig. 81) 
und bei Ophiopluteus mancus (!) 

x.2 

Abb. 18. Drei  P r i m ~ r t e n t a k e l  in  der Nor- 
ma len tw iek lung  v a n  Ophiopluteus  m a n c u s  
kHrz u der Metamorphose  (naeh CHADWICK 

1914, Tar. IV,  Fig .  26) 

entwickeln sich die drei Prim~rtentakel noeh weiter, bevor die fehlenden 
zwei regenerieren (Abb. 18 naeh C~ADWICK 1914). 

Die zeitliehe Koordination in der Entwieklung yon IIydroeoel nnd 
Vestibulum yon Psammechinus miliaris kann dutch wiederholte Aus- 
sehaltung des letztgenannten mit  UV-Strahlen gest6rt werden. Bevor 
es zum Kontak t  zwischen Hydroeoel nnd dem immer neu sieh einsenken- 
den Vesgibulum kommt,  beginnt die Differenzierung der drei ersten 
Prim/~rtentakel (Abb. 19), erst sp/~ter waehsen zwei naeh. 

2. Die australisehe Heliocidaris, die seit MORTENSEN (1921) nieht 
mehr untersueht wnrde, hat  dotterreiehe Eier und eine direkte Ent- 
wieklung; das Coelom wird als unpaares S/~ekehen vom Urda rm abge- 
sehnfirt und entwiekelt direkt aus diesem die fiinf Prim/trtentakel des 
Ambulakralgefggsystems um das Deuterostomium, wie das zu erwarten 
ist, wenn die ftinfteilige Anlage nieht getrennt wird. Das Somatoeoel 
entsteht wahrseheinlich unabh~ngig davon. 

4* 
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Aus allen diesen und frfiheren Befunden (CzmAJ~ 1960b) ergibt sieh, 
dab aueh die Echinidenlarven ]i~n/strahlig gebaut sind und dab die ffinf- 
strahlige I~adigrsymmetrie unter dem EinfluB eiues hSchstwahrschein- 
]ich gradientenbestimmten Oralfeldes voriibergehend in eine Bilateral- 
symmetrie umgeprggt, in der Metamorphose aber bMd wieder hergestellt 

Abb.  19. Schnit t  du tch  die ImaginManlage  von  Psammechinus miliaris, bei dem das Vesti- 
bl l lnm dreimM dutch  UV-Bes t rah lung  zers t6r t  wurde  (lYe5). Das t tydroeoel  bildet  schon 
vor  dem t~ont~kt  m i t  dem regener ier ten  Ves t ibu lum drei P r im~r t en t ake l  (1--3) ,  denen 

spgter  zwei weitere  folgen 

wird. Es braucht wohl nicht welter betont zu werden, dab diese Ergeb- 
nisse nieht nut  ffir die Entwieklungsphysiologie yon Interesse, sondern 
auch fiir die bisherigen Vorste]hmgen yon der phylogenetischen Ablei- 
tung der Echinodermen yon einiger Bedeutung sin& 

Diskussion 

Die befruehtete Eizelle enthglt mit dem kompletten Chromosomen- 
satz die gesamten genetischen Informationen ffir die Ansprggung der 
artcharakteristischen Form. In den einzelnen Entwicklungsstadien und 
Keimteilen manifestieren sich spezifische Gene in gesetzmggiger Folge. 
Die Entwicklungsphysiologie untersucht damit letztlich auch die Akti- 
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vierung nnd Manifestation yon genetischen Informationen. Wie es dabei 
im Laufe der Differenzierung in den einzelnen Keimteilen zur Beschrgn- 
kung der Genaktivit~iten auf die organ- und stadienspezifischen kommt, 
ist ein groftes Problem. Funktionsbedingte, streng lokalisierte An- 
schwellungen der lgiesenchromosomen (puffs) yon Chironomiden, die in 
den einzelnen Organen nnd Entwicklungsstadien verschiedenartig aus- 
gebildet sind (BEE]aMANN 1952) nnd die Bildung eines fiir die Hgntung 
typischen puffs dureh Injektion des Hgntungshormons Ecdyson (Cn~v~g 
1961) ergaben bedentsame Ans~tze zu dessen L6sung. 

Wir neigen wohl alle zu der Annahme, dab im Laufe des individnellen 
Lebens alle Gene irgendwann im einen oder anderen Organ aktiviert 
werden. Ist  das aber tatsachlich der Fall, oder gibt es aueh Gene, die 
im individuellen Leben nicht oder nnr nnter besonderen Umst~nden 
,,aufgerufen" werden ? Ffir die zweite Alternative sprechen Ersehei- 
nungen wie die modifikatorische Geschlechtsbestimmnng, fakultative 
Neotenie, der Generationswechsel n. a. m. 

Nach grunds~tzlichen Uberlegungen scheint es nicht ausgeschlossen 
zu sein, daft durch die Eimvirkung ehemischer Stoffe, also dureh Ver- 
s des plasmatisehen Milieus, Gene mobilisiert werden, die nor- 
malerweise nieht zur Auspr~gung gelangen. Die oben erwghnten, oft 
weitgehend differenzierten, radiarsymmetrischen Larven - -  die nicht 
wie sonst experimentell hervorgerufene ,,Migbildungen" als Modifikation 
eines Banplanes verstanden werden kSnnen, sondern eine grundsatzlich 
nene Form darstellen - -  kSnnten ihre Gestaltnng der Tgtigkeit vor- 
handener, normalerweise nicht aktivierter Gene verdanken. Denn ans 
den geschilderten Exper[menten wird wahrscheinlich, daft es zwei 
konkurrierende Anlagepl~ne, den der t~adigr- und den der Bilateralsym- 
metrie gibt, wie das letztlieh Zwischenformen (Abb. 12) besonders Mar 
zu zeigen scheinen. Wenn es sich tats~tchlieh so verhglt, Mt te  die Ent- 
wicklungsphysiologie die MSglichkeit, latente Teile des Erbgntes experi- 
men,  ell zu erfassen. Und nachdem solehe ,,latente Gene" den l~est eines 
stammesgeschichtlich algen Genoms darstellen kSnnten, wth-den solehe 
Experimente fiber die Entwicklungsanalyse hinaus zu einer experi- 
mentellen Phylogenie fiihren. 

Bemerkenswerterweise sehrieb I~U~SSTI~6~ schon 1918, nach Ent- 
deckung zweier Neubildungen: eines Enddarmdivertikels, das exkreto- 
risehe Funktion haben diirfte nnd einer Haftseheibe am aboralen Pol: 

,,Es handelt sich deutlicherweise um die Alstivierung yon Potenzen, 
die in der normalen Entwiddung unterdriidct sind" (S. 443). 

,,Bei Unterdr/iekung der normalen Vorggnge kommen de~erminie- 
rende Qualit~ten 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. Janusgrfin B-fs Mitochondrien liegen im prospektiven 0ral- 
feld am dichtesten; die Lage des Oralfeldes wird offenkundig dutch ein 
Cytochromoxydase-Maximum bestimmt. ' 

2. Die Cytochrom c-Reduktase ist dage~gen fast ausschliel31ich in den 
prim~ren Mesenchymzellen vor und w~l~rend der Skelettbfldung zu 
finden. 

3. Unspezifische Esterasen lassen sich w~hrend der Coelomdivertike]- 
bfldung und Darmdifferenzierung ausschlie•lich im Oesophagus nach- 
weisen. 

4. Zerst6rung der lateralen Ektodermverdickungen kann die Aus- 
bildung der Bflateralsymmetrie nicht verhindern. Bei der Zerst6rung 
des prospektiven Oralfeldes wird dagegen die Auspriigung dieser Sym- 
metrieform unterbunden; es entstehen radis Larven. 

5. l%adii~rsymmetrische Larven haben oft ein unpaares Coelom- 
bl/~schen, das sich zum Ringkanal um den Oesophagus weiterentwickeln 
kann. 

6. Die GrbBendifferenz der Coelome wird dutch die ungleiche Zer- 
]egung einer ffinfteiligen Anlage im Verhi~ltnis 3:2 erkl~rt. 

7. Aus allen Befunden wird wahrscheinlich, dal~ auch die Larven der 
Echiniden primer ffinfstrahlig gebaut sind und dub diese Radi~rsym- 
metrie durch die Differenzierung eines gradientenbestimmten Oralfeldes 
nur kurzfristig in eine Bilateralsymmetrie umgepr~gt wird. 
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