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A. Einleitung

Uber die Grundziige der Organogenese bei den Rotatorien bestanden
bisher einander widersprechende Auffassungen. Deshalb wurde eine
neue Untersuchung notwendig. Sie stiitzt sich neben der Lebendbeobach-
tung und der cytologisch-histologischen Untersuchungsmethode auf die
experimentelle Analyse der Entwicklungsvorgéinge. Entwicklungsphysio-
logische Untersuchungen sind innerhalb der Klasse der Rotatorien bisher
noch nicht durchgefiihrt worden.

Withelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 157 9
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An Schnittserien von Embryonen gewann NacuTwry (1925) die
Ansicht, bei Asplanchna fainde keine Gastrulation statt. Die Organe
des Verdauungstraktes bildeten sich vielmehr im AnschluB an die
Einstiillpung des Pharynx durch Delamination aus dem dorsalen Blasto-
derm. Von Dr BravcHamp (1957) wird dagegen entschieden die frither
itbliche Ansicht (ZELINKA, 1891, u. a.) vertreten, die Entodermbildung
der Rotatorien beruhe auf einem Gastrulationsvorgang. Er stiitzt sich
dabei auf seine Beobachtungen an lebenden Embryonen des Réader-
tieres Ploesoma.

Aus Lebendbeobachtungen sowie Untersuchungen von Schnitt-
serien ergab sich in der Normogenese von dsplanchna girodi ein klar
erkennbarer Gastrulationsvorgang. Mit dem UV-Mikrostrahlenstich-
apparat wurden Markierungsversuche durchgefithrt, um dem Einwand
zuvorzukommen, es handle sich dabei um die Einstiilpung des Pharynx
(Nacarwry, 1925).

Herrn Prof. Dr. K. G. GrReLL danke ich fiir die vielfdltigen Anregungen und

die intensive Beratung sehr herzlich. Gedankt sei auch Herrn Prof. Dr. V. ScaEwARTZ
fiir das f6rderliche Interesse an dieser Arbeit.

An Abkiirzungen werden stets verwendet:

Be Blastocoel Oda Oviduktanlage
B_p Blastoporus Oes Ogophagus
% Cingulum Oesa. Osophagusanlage
D Dotterstock Ov Ovar
Da Dotterstocksanlage Ova Ovaraulage
D Dorsaltaster
B Embrvo Oz Oozyte
Ty
Fnt Entoderm Ok Oozytenkern
g Ganglion Pe Pseudocoel
ge Cerebralganglion Ph Pharynx
gea Cerebralganglionanlage Pha Pharynxanlage
gm Mastaxganglion Pr Protonephridium
gma Mastganglionanlage Pz Propagationszellen
Hb Harnblase Q Quadrant
I Integument Rk Richtungskérper
Inta Integumentanlage T 1—4 Typen strahlengeschidigter
K Keimlagermutterzelle Tiere
Ka Kauer Ud Urdotterzelle
Lt Oltropfen Ug Urgeschlechtszelle
M Mastax Ugm Urgeschlechtsmutterzelle
MCq Matrixzellen des Cingulums Uk Urkeimzelle
Mes Mesoderm Ur Urogenitalkanal
Mg Magen UV 40 p. kreisrunder Bestrabhlungsfleck
Myga Magenanlage von 40 p Durchmesser
Mgd Magendriisen UV alt nicht vergleichbarer Wert we-
Ms Muskel gen verdnderter Versuchsbe-

Mu Mundbucht . dingungen.
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B. Material und Methoden

Das hier verwendete lebende Material geht auf Planktonfinge im Méirz 1961
zuriick. Im Max Eyth-See bei Stuttgart-Miinster, einem Baggersee mit offener
Verbindung zum Neckar, wurden die beiden Arten Asplanchna priodonta GOSSE
und Asplanchna girodi DE GUERNE (GUERNE, DE, 1888) gefunden.

Abb. 1. Lebendaufnahme eines erwachsenen amiktischen Weibchens von Asplanchna girodi in
Seitenansicht. Vergr, 120 x

Solange mit kleinen Rotatorien aus Freilandfingen gefiittert wurde, vermehr-
ten sich beide Arten gut. Die Umstellung auf eine unabhingige Kultivierung im
Labor gelang jedoch nur bei Asplonchna girodi (Abb. 1). Als Futter erwies sich
eine Mischung aus Haemalococous pluvialis und Paramecium caudatum am geeignet-
sten. Eine im Institut fiir zahlreiche Aufzuchten verwendete verdiinnte Erdlosung
(RuraMaNy und HuckMawy, 1961, S. 314) diente als Kulturlosung. Darin wurde
auch Haematococcus pluvialis gezlichtet. Paramecium caudatum stammte aus
Faulkulturen. Zur Futtergewinnung kénnen die Paramecien in schnell laufenden
Papierfiltern angereichert und im Filter mit Kulturlésung gewaschen werden.
Im , Kiltelabor des Instituts liuft die Zucht von Asplanchna girodi bei 14+ 1° C
seit 1961. Haematococous und vor allem Paramecium kénnen den Kulturschalen

O*
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ohne Schaden fiir die Rédertiere sehr reichlich zugesetzt werden. Gut versorgte
Kultoren brauchen zwischen den nach 8—10 Tagen notwendigen Umsetzungen
nicht nachgefiittert zu werden. Bei angemessener Reduzierung der Individuenzahl
bleiben die Tiere amiktisch. Die Entwicklung verlduft sehr rasch. Bei 14° C wird
ein Jungtier etwa 3 Tage nach der ersten Furchungsteilung geboren. Auf diese
Weise steht das ganze Jahr iiber konstantes Untersuchungsmaterial in jeder
gewiinschten Menge zur Verfiigung. Eine Verschlechterung der Lebensbedingungen,
wie Mangel an Paramecien, starke Vermehrung von Haematococcus, Altern der
Kulturlésung oder sehr starkes Anwachsen der Individuenzahl, fiihrt dagegen zur
miktischen, zweigeschlechtlichen Fortpflanzung und zur Entstehung von Dauer-
eiern (vgl. Birky, 1964, Abb. 2). Von einer Reinigung der Rotatorien mit Hilfe von
Chemikalien und Antibiotika, wie sie NaTeAN und LApErMAN (1959) angeben,
konnte abgesehen werden. Durch den hdufigen Wechsel der Kulturlésung kam es
nie zu besonders starker Vermehrung fremder Organismen. Die wenig aufwendige
Kulturmethode erlaubt es, das Tier an Instituten in Dauerkultur zu nehmen, um
es fiir Kurszwecke bereit zu haben. Aullerdem liegt bereits eine Arbeit vor, in der
Asplanchna  brightwelli fir genetische Untersuchungen mit Erfolg verwendet
wurde (Birky, 1965, vgl. auch WatT, 1948).

Die Kilteschockbehandlung von Embryonen im Uterus des Alttieres wurde
unter dem Mikroskop durchgefithrt. Am Mikromanipulator war ein stabiles Pipet-
tenrohr befestigt, das mit einer Kohlensdurebombe in Verbindung stand. Der kalte,
auf das Deckglas gerichtete CO,-Strom konnte durch tropfenweises Einsprithen
von Ather rasch weiter abgekiihlt werden. Nach dem im allgemeinen nicht linger
als 5 sec dauernden Versuch wurden die Tiere bis zur Geburt der kiltegeschidigten
Nachkommen einzeln weiter kultiviert.

Den Aufbau und die Handhabung des verwendeten UV-Mikrostrahlenstich-
apparates beschreibt Czraak (1961) ausfihrlich (vgl. dazu auch UrsrruwG, 1959).
Schwierigkeiten macht bei der Arbeit mit Rotatorien nur die Stillegung des auch
im ruhig liegenden Alttier stindig bewegten Embryos. Das zwischen Quarzglas
und Deckglas mit Hilfe eines Trevira-Ringes von passender Stirke (Czrmax, 1965)
festgelegte Tier muf} einem langsam steigenden Druck ausgesetzt werden. Ein am
Mikromanipulator befestigter Stab driickt von oben auf das Deckglas. Da der
Trevira-Ring etwas nachgibt, flacht sich das Rédertier ab, und die K6rperwinde
halten den Embryo zwischen sich fest. Hdufig stilpt dabei das Muttertier den
Pharynx aus, was aber nach dem Versuch meist wieder ausgeglichen wird. Eine
irreversible Ausstillpung fithrt nach wenigen Stunden zum Tode des Muttertieres.
Durch Verwendung junger Versuchstiere, in denen sich der erste Embryo ent-
wickelt, tritt dieser Fall jedoch sehr selten ein. Die Entwicklung im Uterus des
Alttieres gewihrt den geschidigten Tieren einen optimalen Schutz und erleichtert
das Auffinden wihrend der Beobachtungszeit. Nach Liesrrs (1938) ist bei ersten
Nachkommen zwar eine gewisse Frithschwiche nachzuweisen, die aber reversibel
ist. Aus dem ersten Ei schliipfen etwas kleinere, aber normal entwickelie Tiere.

Die beschriebene Versuchsanordnung ist wegen des bendtigten Arbeitsraumes
zwischen Objektiv und Deckglas nur bis zu einer zehnfachen ObjektivvergroBerung
mdglich. Durch Vorversuche muB die benétigte UV-Strahlendosis ermittelt werden.
Zwischen Intensitdt und Schidigung besteht keine eindeutige Korrelation. Deshalb
wurde auf eine Eichung des Strahlenstichapparates, wie sie bei LATARIET et al.
(1953) beschrieben ist, verzichtet. Gute Ergebnisse erhilt man mit einer Strahlen-
feldblende, die im Cytoplasma des Embryos einen runden Bestrahlungsfleck von
ca. 25 p Durchmesser erzeugt. Nach einer Bestrahlungsdauer von etwa 90 sec
beginnen die Oltropfen ineinander zu flieBen. Solche Embryonen entwickeln sich
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zu schwer geschidigten Tieren. Die wertvolleren Ergebnisse liefern aber diejenigen
Versuche, bei denen eine Bestrahlung zwischen 30 und 90 sec Dauer noch keine
sichtbare Schidigung zur Folge hat. Die Ergebnisse von Gurpox (1960) lassen
vermuten, daBl auch bei Rotatorien das Cytoplasma weniger strahlenempfindlich
ist als der Zellkern. Entsprechende Versuche wurden jedoch nicht durchgefiithrt.
Langere Bestrahlungszeiten bis zu 4 min téten den Embryo und schlieBlich auch
das Alttier ab. Wie OELHATEN (1961) bemerkt, handelt es sich bei dieser Methode
um Exstirpationsversuche, soweit Zellen zerstért werden und um eine Markierung
von Zellmaterial, wenn nur eine Schidigung auftritt.

Zur Anfertigung von Schnittserien normaler Entwicklungsstadien und geschi-
digter Tiere werden die Objekte zwischen zwei Deckglisern mit Trevira-Ring in
der giinstigsten Lage nach Bouix fixiert. Das EinschlieBen der sehr kleinen Objekte
in Agarbléckchen vor dem Hochfithren! erleichtert die Orientierung im Paraffin-
block und die Herstelling genau in der Sagittalebene liegender Schnittserien.
Die 7 y dicken Schnitte wurden meist mit Haematoxylin nach HeErpENHAIN gefirbt.

C. Ergebnisse

I. Normogenese

Die Untersuchung befafit sich mit der Entwicklung der partheno-
genetischen, diploiden Subitaneier der amiktischen Weibchen von
Asplanchna girodi. In erster Linie soll die Entstehung der entodermalen
Organe gekldrt werden. Alle Zeitangaben in diesem Abschnitt bezichen
sich auf eine Temperatur von 204-1°C.

Eireifung, Furchung und Aushildung der Kérpergrundgestalt werden
vorwiegend am lebenden Tier untersucht. Das zwischen zwei Deck-
glischen festliegende Muttertier bleibt in der mit Haematococcus ange-
reicherten Kulturfliissigkeit unter dem Mikroskop mehrere Stunden
am Leben.

Die Ausbhildung der Kérpergrundgestalt kann nur mit Hilfe von
Schnittserien genau analysiert werden. Da es in erster Linie auf die
Klérung der Gestaltungsbewegungen ankommt, werden vorwiegend
Sagittalschnitte untersucht. Die Orientierung von Schnitten und Zeich-
nungen bleibt stets gleich. Links liegt der vordere, rechts der hintere
Pol, withrend die Dorsal- und Ventralseite mit der Ober- und Unterseite
der Zeichnung iibereinstimmen.

Mit der Ausbildung der Kérpergrundgestalt nach Abschlufi der
Pharynx-Einstiilpung sind die wichtigsten organogenetischen Vorginge
abgeschlossen. Die anschlieBende ,,morphologische und histologische
Sonderung der Organsysteme’ (SEIDEL, 1960), deren Analyse zur Zeit
im elektronenmikroskopischen Bereich durchgefiihrt wird (KoHLER,
1965), die Geburt und weitere Entwicklung bis zum geschlechtsreifen
Tier interessieren in diesem Zusammenhang weniger.

! Herrn Jan FriesmamumEeR danke ich fir die Mitteilung dieser wertvollen
Methode.
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1. Bireifung

Innerhalb von 20 min nach Ablosung der Oocyte vom Keimdotter-
stock verfestigt sich die Eihaut. Zuvor wird sie von den sténdig iiber den
Uterus hinweglaufenden peristaltischen Bewegungen noch beliebig ver-
formt (Abb. 2, I). Der mit einem Durchmesser von 30y sehr grofle
Zellkern (Ozk) und die zahlreichen Oltropfen (Lf) werden kriftig bewegt
und verdndern stindig ihre relative Lage zu Zellwand und Dotter-
stock (D).

Nachdem sich die Eihaut verfestigt hat, ordnen sich die Oltropfen
zu einem offenen Ring. Dieser schliet den Zellkern ein, der inzwischen
auf die Ventralseite gewandert ist (Abb. 2, 2). Das Cytoplasma bildet
ein kérniges Zentrum aus, an das sich nach auBen die Zone der Oltropfen
und des klaren Randsaumes anschlieBen. Am stumpfen Ende der Oocyte,
dem spéteren vorderen oder vegetativen Pol des Embryos, sammelt
sich die Hauptmenge der Oltropfen, wihrend sich der Zellkern zur
Reifungsteilung vorbereitet. Die Oocyte hat eine deutlich eiférmige
Gestalt mit einem gréBten Durchmesser von oca. 160 und einem
kleinsten von ca. 110 .

Bei der Reifungsteilung wird nur eine einzige Sphéire ausgebildet,
was daran zu erkennen ist, dal die Kernmembran nur auf der zum
Zentrum gerichteten Seite eingedriickt erscheint (Abb. 2, 3). Wahrend der
Reifungsteilung (Abb. 2, 4 und 5) bleibt die charakteristische Figur der
Oltropfen erhalten.

AnschlieBend sind Zellkern (ABCD,) und Richtungskérper (Rk) zum
spitzeren Pol der Oocyte hin verschoben (Abb. 2, 6). Wenn der Zellkern
in die erste Mitose eingetreten ist, 148t sich das Entwicklungsstadium
leicht am Fehlen des klaren Plasmasaumes erkennen, ohne dafl man
nach dem Richtungskorper zu suchen braucht. Die Oltropfen liegen jetzt
fast ganz peripher (Abb.2, 7).

2. Furchung

Bis zum Beginn der Gastrulation hat bereits JExNINGs (1896) den
Furchungsverlauf und die weitere Embryonalentwicklung bei Asplanchna
duBerst genau untersucht. Seine Ergebnisse, von Nacurwey (1925)
bestitigt, treffen auch fiir Asplanchna girodi zu und machen eine aus-
fiihrliche Beschreibung der Furchung iiberfliissig.

Die beiden ersten Furchungsteilungen fiihren zu dem in Abb. 3, 11
in schrig ventraler Ansicht dargestellten 4-Zellstadium. Die Weiter-
entwicklung bis zum 16-Zellstadium verlduft so, daB sich der Richtungs-
korper samt der Beriihrungsstelle aller vier Blastomeren nach rechts
zum. animalen Pol verschiebt, wihrend sich aus jeder Blastomere eine
viergliedrige Zellsiule entwickelt. Drei dieser Siulen erreichen den vege-
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Abb. 2. Normogenese I. I Eizelle noch am Dotterstock hingend; 2 Ablosung vom Dotterstock;
3—6 Reifungsteilung; 7-—§ erste Furchungsteilung; 9 Zweizellstadium

tativen Pol aber nicht. Dieser wird noch immer wie im 4-Zellstadium
vom D-Quadranten eingenommen, und zwar von dessen groBter Zelle,
der Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 (Abb. 3, 15).
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Abb. 3. Normogenese IT. 10—11 Vierzellstadium; I2—I3 Achtzellstadium; 15 16-Zellstadium;
16—18 epibolische Umwachsung der Keimbahnzelle

3. Gastrulation
Die Entwicklungsstadien bis zu Abb. 3, 15 stammen alle von dem-
selben Tier, das aber nach der fast dreistiindigen Beobachtungsdauer
ausgetauscht werden mufite. Von der Abb. 3, 16 an liegt der Embryo
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genau in der Sagittalebene. Die Blastodermzellen des A-, B- und C-
Quadranten beginnen gerade mit der Umwachsung der Ugm, der ersten
Phase der Gestaltungsbewegungen des Embryos. Die Oltropfen sind in
den Zellen des Umwachsungsrandes besonders gehéuft. Die Zellsdulen
beginnen, sich in mehrere Langsreihen zu teilen. Von der Abb. 3, 17 an
sind die Entwicklungsstadien im optischen Sagittalschnitt dargestellt.
Durch diese erste Phase der (estaltungsbewegungen wird die Keim-
bahnzelle ins Keimesinnere verlagert. Wahrend der Umwachsung lassen
sich deren iniquale Teilungen beobachten (Abb. 3, 16—18), bei denen
die spiter degenerierenden kleinen Zellen ¢ 6,2 und d 7,2 abgestoRen
werden (vgl. Abb. 4, 27). Dann teilt sich die fast umwachsene Zelle
in die Urdotterzelle und die Urkeimzelle, die vor ihrer Weiterentwicklung
noch die ebenfalls degenerierende Zelle d 9,3 abgibt (Abb. 4, 26). Bald
nach der Teilung der Urgeschlechtszelle ist der Umwachsungsvorgang
beendet. Am vegetativen Pol dringen sich im Bereich des kiinftigen
Blastoporus die reichlich mit Oltropfen versehenen Blastodermzellen
(Abb. 4, 23). Unmittelbar darauf beginnt die zweite Phase der Gestal-
tungsbewegungen, die eigentliche Gastrulation. Die dorsalen Blasto-
dermzellen wandern als Entodermzellen durch den Blastoporus ein
(Abb. 4, 24), spiter bilden sie eine zweischichtige Magenanlage aus
(Abb. 4, 26 und 27).

Wihrend sich an der relativen Lage der ventralen Blastoderm-
zellen zur Anlage des Keimdotterstocks kaum etwas dndert, verschiebt
sich der Richtungskorper mit dem Blastoderm iiber die Dorsalseite
. nach vorn (Abb. 4, 24—27). Im Blastoderm, vor allem im Bereich des
Richtungskorpers, miissen jetzt zahlreiche Mitosen ablaufen. Bald nach
dem in Abb. 4, 27 gezeichneten Stadium hat sich die Magenanlage so
weit gegen das Mesoderm vorgeschoben, dall das Blastocoel vollstandig
verschwindet. Damit stollen auch im Innern des Embryos alle Zellen
unmittelbar aneinander. Die Grenzen zwischen den einzelnen Organ-
anlagen werden unsichtbar. In den nédchsten Stadien ist die Alters-
bestimmung und die Orientierung eines Embryos nur noch nach der
Verteilung und der unterschiedlichen GroBe der Oltropfen méglich. Fiir
die weitere Aufklirung der organogenetischen Vorginge werden deshalb
Sagittalschnitte durch Embryonen verwendet, die auf verschiedenen
Altersstufen fixiert wurden.

Von der Gastrulation sind drei aufeinanderfolgende Stadien abge-
bildet. Die Abb. 5 zeigt einen etwas jiingeren Embryo als die Abb. 4, 26.
Die Lageverhiltnisse entsprechen einander. Der Richtungskéorper liegh
in beiden Fillen im dorsalen Blastoderm iiber der kleinen Zelle d 9,3,
der Blastoporus genau am vorderen Pol des Embryos. Das Blastocoel
erscheint groBer, was durch die Schrumpfungsvorginge bei Fixierung
und Entwasserung zu erkldren ist. Abgesehen von den bereits eingestiilp-
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700 1

ADD. 4. Normogenese III. 79—23 epibolische Umwachsung der Keimbahnzelle d 7,1—d 8,1/d 8,2;
24—27 Gastrulation

ten und den unmittelbar vor der Einstilpung stehenden Zellen befindet
sich der ganze Embryo in intensiver mitotischer Differenzierung. Die
Abb. 6 verdeutlicht den Vorgang der Gastrulation. Man erkennt die
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Uberschiebung der jeweils am vorderen Pol des Embryos liegenden
Blastodermzellen durch die von dorsal her nachriickenden (Epibolie).
Das dorsale Blastoderm wird dadurch diinner, und der Blastoporus
riickt allméhlich auf die Ventralseite des Embryos (Abb. 7).

' / a9,z i 93
| / / K(d9)

Pz (Mes)

0

Abb. 5. Beginnende Gastrulation. Keimlager-Mutterzelle in Interphase, 2 Dotterzellen in Ana-
bzw. Telophase. Sagittalschnitt

Wie die Reste der Zellen d 6,2 und 47,2 in den Abb. 5—7 zeigen,
ist das Material der ventralen Urmundlippe kaum an der epibolischen
Gastrulation des Entoderms beteiligt. Mit deren AbschluB (Abb. 7)
verschwindet, das Blastocoel bis auf unbedeutende Reste.

Die Dreischichtigkeit des Embryos soll durch die verschiedenen
Graustufen der Zeichnung verdeutlicht werden. Die gleichmiBig punk-
tierten Flichen stellen die Oltropfen dar. Das hellgrau angelegte Ekto-
derm umgibt den Embryo als geschlossene, zwischen Richtungskorper
und Blastoporus stark gedehnte Schicht. Vom Blastoporus aus schiebt
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sich die mittelgrau gezeichnete, zweischichtige Magenanlage unter das
dorsale Ektoderm. Sie ist durch zahlreiche, groBe Oltropfen ausgezeich-
net. Dorsal wird sie vom Ektoderm tiberlagert, ventral liegt sie dem
dunkel gezeichneten Mesoderm auf. Dieses stellt einen massigen Gewebe-

Mga (Ent) Rk

493

K(d3u)

a oy
0p

Abb. 6. Entoderm halb eingestiilpt. Keimlager-Mutterzelle in Anaphase, 4 Dotterzellen in Interphase.
Sagittalschnitt

komplex aus Dotterstock- und Keimlagerzellen (letztere ganz dunkel)
dar. Es nimmt nach der Gastrulation noch mehr als die IHéilfte des
Keimesinneren ein.

4. Ausbildung der Korpergrundgestalt

Dieser Abschnitt der Embryonalentwicklung wird durch eine dritte
Phase der Gestaltungsbewegungen eingeleitet, durch die BEinstilpung
des ektodermalen Pharynx. An ihr sind dosales und ventrales Ektoderm
gleichmaBig beteiligt. Die Abb. 8 zeigt, wie die Magenanlage als Folge
der Pharynxbildung ganz nach dorsal verschoben worden ist. Das
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Keimesinnere ist nun von Ekto-, Meso- und Entoderm zu etwa gleichen
Teilen ausgefiillt. Das vielzellige Ektoderm hat sich besonders iiber der
Magenanlage und der Anlage des Keimdotterstocks weiter gestreckt,
ist aber gleichzeitig an anderen Stellen mehrschichtig geworden. Der

Rk tkt LF

arz

{?\9 2
arzre
aies
g 1(dm,s)
 Tou
Abb. 7. Gegen Ende der Gastrulation. 2 Oogonien in Interphase; 8 Dotterzellen, 6 davon in Mitose.
Sagittalschnitt

Blastoporus entwickelt sich zu der spéteren Mundbucht weiter. Die
prospektiven Bereiche des Kauers und der Urogenitaloffnung liegen auf
dieser Stufe noch nicht eingestiilpt im ventralen Ektoderm.

Die Abb.9 zeigt die fertig ausgebildete Korpergrundgestalt des
entstehenden Rédertieres. Die Einstilpungsvorginge sind fast beendet.
Das Ektoderm nimmt jetzt mehr als die Hélfte des Keimesinneren ein.



130 MARTIN LECHNER:

Die Mundbucht liegt auf der Mitte der Ventralseite. Seit dem in Abb. 8
gezeichneten Stadium hat sich das senkrecht nach oben ziehende,
vorderste Stiick des Verdauungstrakts eingestiilpt, der kiinftige Mastax.
Im dorsalen Ektoderm sind die Zellen noch flacher geworden. Durch

10 1

Abb, 8. Pharynx-Einstilpung. 16 Oogonien bzw. Ooeyten; 14 Dotferzellen, 2 davon in Mitos.
Sagittalschnitt

fortgesetzte Mitosen im vorderen ektodermalen Bereich liegt hier ein
Vorrat kleiner Zellen bereit, der die erste Anlage des Cerebralganglions
darstellt. Die Verbindung der Anlage des Mastaxganglions zum {ibrigen
Ektoderm ist auf dieser Abbildung noch deutlich zu erkennen.

Die morphologische und histologische Sonderung der Organsysteme
wird allm#hlich deutlicher. Man erkennt, besonders in den Zellkernen
des Entoderms, die ersten Anfinge der Nucleolenbildung. Auch in der
dorsalen Anlage des Integuments und im Bereich des hinteren Pharynx
werden sie bereits sichtbar, Thre Ausbildung li8t das Alter des Embryos
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sicherer bestimmen als die Anzahl der Dotterstockzellen, die verhiltnis-

mafig starken Schwankungen unterliegt (Bravcmame, pE, 1951).
Eine vierte und letzte Phase der Gestaltungsbewegungen stellt die

Einsenkung der Anlage des Cerebralganglions dar (Abb. 10). Die auf
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Abb. 9. Gegen Ende der Pharynx-Einstiilpung. 22 Oocyten; 26 Dotterzellen, 6 davon in Mitose.
Sagittalschnitt :

dem vorhergehenden Stadium noch nicht erkennbaren Verschmel-
zungsprozesse der Zellen einzelner Organe zu Syncytien haben bereits
grofie Teile des Embryos erfalt. Die Anlage des Cerebralganglions senkt
sich nach innen dorsal ein bzw. wird von der Anlage des Integuments
iberwachsen. Diese bildet jetzt iiber der Magenanlage eine kernarme
Zellschicht, die stellenweise noch diinner als 1,5 y ist.

Im Inneren des Embryos sind nun die Organe des vorderen Ver-
dauungstrakts, die Mundbucht, der Kauer und der Pharynx, gut zu
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erkennen. Der Keimdotterstock wird durch die Anlage des Ovidukts
umwachsen. Ento- und Mesoderm zusammen nehmen noch etwa ein
Drittel der sagittalen Schnittfliche ein. Die Magenanlage behilt die
charakteristische Lage zwischen dorsalem Blastoderm und Dotterstock

gﬂ_}g jn:’b

Ly

Abb. 10. Einsenkung des Cerebralganglions. Keimlager noch zelluldr, Dotterstock bereits syncytial.
Sagittalschnitt

bei, dem sie mit der hinteren ventralen Flache breit aufliegt. Die Zell-
grenzen bleiben im Magen und im Keimlager auch beim ausgewachsenen
Tier erhalten, wihrend die Anlage des Integuments spéter zur syncy-
tialen Hypodermis wird. Die Ausbildung der Nucleolen ist in der Magen-
und Integumentanlage schon fast beendet, wihrend sie in den Kernen
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des Dotterstocks eben erst beginnt. Die Kerne der Oocyten sind beson-
ders reich an basophiler Substanz, die zum Aufbau der Polkappen
(Nacurwry, 1925) bereitliegt.

5. Streckung

Bald nach der in Abb. 10 dargestellten Phase wird das Cerebral-
ganglion vollstindig {iberwachsen, und das Integument schlieBt sich
iiber ihm. Die Zilien des Wimperkranzes beginnen zu schlagen. Mit der
Produktion von Pseudocoelfliissigkeit riicken die Organe auseinander,
unter anderem an den Beriihrungsflichen zwischen Cerebralganglion
und Pharynx, dorsalem Blastoderm und Magen sowie zwischen Magen
und Keimdotterstock. Durch den steigenden Innendruck wird die Ei-
haut gesprengt, und das Jungtier beginnt sich zu strecken. Schon im
Uterus besitzt es ein voll funktionierendes Exkretionssystem. Durch
heftige, ruckartige Kontraktionen unterstiitzt das Tier den Vorgang
seiner Geburt.

1I. Experimentelle Analyse
1. Einleitung

Bis zur ersten Furchungsteilung lassen sich genau bestimmbare
Partien des Eies bestrahlen, bis zum 4-Zellstadium noch jede einzelne
Blastomere des Embryos. Vom 8-Zellstadium an bietet nur noch die
Keimbahnzelle als grofte, endstéindige Zelle ein sicheres Ziel. An allen
iibrigen Stellen der entstehenden Sterroblastula werden durch den
Strahlenkegel mehrere Blastodermzellen gleichzeitig getroffen. Wenn
nach der epibolischen Umwachsung die Xeimbahnzelle ins Innere des
Embryos verlagert worden ist, bleiben nur noch die prospektiven
Organbezirke der Oberfliche des Embryos fiir die Bestrahlung zuging-
lich. Das vor und wihrend der Gastrulation am vegetativen Pol dicht
gedringte, durch Oltropfen markierte prospektive Entoderm ist das am
besten erkennbare Ziel. Nach der Gastrulation kann keine sichere
selektive Bestrahlung mehr vorgenommen werden.

Von insgesamt etwa 1000 UV-Mikrostrahlenstichversuchen wurden
nur die letzten 500 fortlaufend ausgewertet, da zuvor zahlreiche Ande-
rungen von Kultur- und Versuchsbedingungen erfolgt waren.

2. Schidigungstypen

Zwei Drittel aller strahlengeschidigten Tiere sind nach Ablauf ihrer
Entwicklungszeit nicht streckungsfihig. Sie werden nachfolgend unter
Typ 1—3 beschrieben. Eine Ubersicht iiber Entstehung und Aussehen
dieser Versuchsergebnisse gibt die Abb.11. Die Geburt muB durch
leichtes Driicken des Muttertieres herbeigefithrt bzw. unterstiitzt wer-
den. Sehr schwer geschiddigte Tiere werden aus dem Uterus heraus-

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 157 10
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y-Zellstadium

16 - Zellstadluir

Ymmwachsurg der
Heimbahnizelle
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Linstilpung des
Pharyrix
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Abb. 11. Die Entstehung geschidigter Tiere durch unvollstindige Gestaltungsbewegungen

prapariert. Um eine osmotische Wasseraufnahme der freiliegenden
Zellen und Gewebeteile zu vermeiden, wird die Untersuchung in einer
isotonischen Loésung durchgefithrt (0,18 %ige NaCl-Losung). Die gesché-



Embryonalentwicklung des Rédertieres Asplanchna girodi DE GuErze 135

digten Tiere bleiben nach der Geburt in dieser Losung lange genug
unveréndert, um nach Beobachtung und Beschreibung eventuell noch
fixiert werden zu kénnen.

Abgesehen von totaler Zerstorung durch Abtéten der Oocyte lassen
sich folgende typische Schadensbilder unterscheiden:

Bei Typ 1 findet die Furchung statt, aber die epibolische Umwach-
sung der Keimbahnzelle gelingt nur unvollsténdig oder unterbleibt ganz.

Manchmal stirbt der Embryo auf dieser Stufe ab. Meist aber gehen
die Differenzierungsvorgidnge weiter. In verschieden starkem Ausmal
kommt es zu mitotischer Vermehrung und Selbstdifferenzierung einzel-
ner Zellen oder ganzer Gewebebezirke. Dies geschieht ohne vorausgehende
Verlagerung irgendwelcher prospektiver Keimblattbezirke ins Innere des
Embryos. So entstehen auf der Oberflache ausdifferenzierte Zellen und
Organe, die infolge starker Zellvermehrung lokal iiberschoben oder
eingestiilpt werden und dadurch einzelne Phasen der Gestaltungs-
bewegungen nachvollziehen konnen.

Oft geht die Selbstdifferenzierung bis zur vollen Funktionsfihigkeit
und typischen Gestalt einzelner Zellen und Organe weiter. Syncytial
verschmolzene, zerknitterte Hautpartien sind fast stets festzustellen.
Die Matrixzellen des Cingulums besitzen schlagende Wimpern. Einzelne
Muskelzellen kénnen sich kontrahieren, obwohl sie noch ihre urspriing-
liche Kugelgestalt besitzen. Die zum Magen und Osophagus gehorenden
Teile sind im Mikroskop an ihrem meist beweglichen Flimmerbesatz
zu erkennen. Der Keimdotterstock 1466 sich wegen der auffallenden
Grofe der Nucleolen in den Dotterkernen auch dann auffinden, wenn
er nicht seine typische Gestalt besitzt. Er liegt stets oberflichlich. Der
Typ 1 ist damit als Exogastrula mit peripherem Mesoderm zu bezeichnen.

Die am weitesten entwickelten Tiere dieser Gruppe kénnen mit
Hilfe ihres metachron schlagenden Cingulums frei schwimmen. Das
Ektoderm des Kopfgebietes und das nicht eingestiilpte, also nach auBen
flimmernde Magengewebe sind durch ektodermale Gewebeteile verbun-
den. Die zum Keimdotterstock gehoérenden Zellen werden bei der Ge-
burt abgestoBen. In vielen Fallen ist das geschidigte Tier dagegen nicht
imstande, seine Kihaut zu sprengen. Man sieht dann die Bewegungen
der Zilien des Wimperkranzes ebenso wie den funktionierenden Flimmer-
besatz der Magenzellen direkt unter der Eihaut. Das véllige Fehlen der
Gastrulation pragt die Tiere dieses Typs so stark, daB die spezielle
MiBbildung eines Organs nur selten in Erscheinung treten kann.

Dem Typ2 gehéren diejenigen Tiere an, bei denen sich eine Stérung
erst wihrend der epibolischen Gastrulation des prospektiven Entoderms
bemerkbar macht. Die Gestaltungsbewegungen héren auf, und die
Gastrulation bleibt mehr oder weniger unvollsténdig. Die einsetzende
Selbstdifferenzierung fithrt zu dem typischen Schadensbild einer

10*
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Exogastrula, beiderim GegensatzzuTyp 1 derKeimdotterstockim Inneren
liegt. Das ungestreckte Tier trigt auf der Linie des gréfiten Korper-
umfangs einen funktionierenden Wimperkranz. Dahinter schlieBt ein
meist unverletztes Hautsickchen, davor massiges Gewebe mit Aulien-
flimmern an. Dieses entodermale Material kann mehr oder weniger weit
eingestitlpt sein und ist dann mit einem entsprechend grofen Magen-
lumen versehen. Bei Typ 2 ist es moglich, eine spezifische Schidigung
prospektiven Ekto- und Mesoderms zu erkennen. Im ersten Fall ist das
Integument unvollstdndig ausgebildet, im zweiten liegen nur Reste
eines Keimdotterstocks im Hautséckchen. Dagegen 146t sich eine Sché-
digung des prospektiven Entoderms nur bei Schnittserien feststellen
(vgl. Abb. 25).

Der Typ 3 entsteht dann, wenn die Gestaltungsbewegungen erst
nach vollendeter Gastrulation bzw. wiahrend der Einstiilpung des
Stomodaeums aufhoren.

Die Tiere sind durch den Besitz vollstindig entwickelter innerer
Organe ausgezeichnet. Der Pharynx, an dem der miBgebildete Kauer
ventral aullen liegt, ist dagegen stets ausgestilpt. Das fehlende Strek-
kungsvermogen wird durch einen Integumentschaden verursacht, der
auch die Einstilpung des Stomodaeums verhindert. Die Zellteilungs-
und Differenzierungsvorginge im vorderen Ektoderm lassen das Cere-
bralganglion entstehen, das nach seiner Einsenkung vom Integument
iiberwachsen wird. Esist verstdndlich, dafl sich eine Stérung im Ekto-
derm besonders auf diesen komplizierten. Mechanismus auswirkt. Das
Integument des Apikalfeldes verliert die Fahigkeit, sich iiber dem
Cerebralganglion zu schliefen. Aus der Wunde dringt im typischen Fall
neurales Ektoderm, meist in Form von Einzelzellen. Eine Streckung des
Tieres ist ausgeschlossen, denn der dazu notwendige Innendruck kann
von der Pseudocoelfliissigkeit nur bei unverletztem Integument ent-
wickelt werden.

Spezifische Schidigungen im Bereich des Entoderms sind auch noch
bei Typ 3 kaum erkennbar. Die charakteristische Form der Organe des
Verdauungstrakts tritt bei ungestreckten Tieren nicht in Hrscheinung.
Stérungen im Ekto- und Mesoderm lassen sich dagegen ebenso wie bei
Typ 2 sicher nachweisen.

Rund 10% aller bestrahlten Embryonen ergaben nach der UV-
Mikrostrahlenstichbehandlung und einer scheinbar normalen Entwick-
lung den Typ 4. Die Gestaltungsbewegungen und die Sonderung der
Organsysteme zeigten bei ihnen entweder nur geringfiigige oder gar
keine Abweichungen von der Normogenese. Alle zu dieser Gruppe
gehérenden Tiere besitzen ein vollstdndiges Integument und damit die
TFahigkeit, sich zu strecken. Die fiir zellkonstante Tiere charakteristische
Selbstdifferenzierung von Organbezirken erleichtert die Diagnose, denn
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ein geschidigtes, zerstortes oder tiberhaupt nicht ins Innere verlagertes
Teilstiick des Embryos hindert den Rest in keiner Weise daran, sich
seiner Bestimmung gemdl zu entwickeln. Die Stérungen duBern sich
im allgemeinen so, dal einzelne Zellen die Fahigkeit verlieren, sich zu
Organen zusammenzuschlieBen. So entstehen etwa Tiere, deren einzige
Abweichung vom normalen Korperbau in einigen frei liegenden Magen-
oder Magendriisenzellen besteht oder bei denen statt des Keimdotter-
stocks eine groBlere Anzahl isolierter Zellen in der Leibeshohle liegen.

3. UV-Mikrostrahlenstichversuche
a) Bestrahlung wihrend der Eireifung. Bei 14 +-1° C vergehen zwi-
schen der Ablosung der Oocyte vom Keimdotterstock und der ersten
Furchungsteilung etwa 2 Std. Wéhrend dieser Zeit findet die Reifungs-
teilung statt. Dabei lassen sich an der Eizelle fiinf Entwicklungsstadien
unterscheiden, die nachfolgend getrennt besprochen werden. Die Ergeb-
nisse sind in Tabelle 1 zusammengefaft.

Tabelle 1. Bestrahlung wihrend der Eireifung

Bestrahlt Kontrolle *

Oocyten 110 36
Normal entwickelt 24 34
Typ 1 55 0
Typ 2 9 1
Typ 3 9 1
Typ 4 9 0
Abgetotet 4 0

* Unter gleicher mechanischer Beanspruchung wie Versuchstiere.

Da die Kihaut noch nicht verfestigt ist, kann sich die Oocyte unmit-
telbar nach der Ablisung vom Keimdotterstock wihrend des Versuchs
noch etwas bewegen. Dieser Fehler konnte nur bei fiinf Versuchen
durch Nachfithren des Objekts in den UV-Strahl hinreichend aus-
geglichen werden. Die bestrahlten Eizellen entwickelten sich entweder
tberhaupt nicht, oder sie ergaben die Typen1 und 2. In Versuch 12
aber entstand nach einer deutlich gestérten Embryonalentwicklung ein
fast normal entwickeltes, frei schwimmendes Tier vom Typ 4. Die
Abb. 12 zeigt eine Lebendaufnahme unmittelbar nach der Geburt. Das
sehr zarte, mit 380 u fiir ein Jungtier normal lange Weibchen ist im
Verhiltnis zu seiner Linge um etwa ein Drittel zu schmal. Durch die
konkave Ventralseite weicht seine Gestalt auffallend von der normalen

? Die besonders erwihnten Versuche 1—39 stellen eine Auswahl aus der Gruppe

der 500 Hauptversuche dar und sind in der Reihenfolge ihrer Besprechung durch-
numeriert.
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Sackform ab (vgl. Abb. 1). Es muB sich um die Regulation einer sehr
frithen, wahrscheinlich ektodermalen Schiddigung handeln, denn die
Embryonalentwicklung war deutlich gestért. Noch auf der Stufe der
Sonderung der Organsysteme fillte der Embryo die Eihaut nur
unvollstdndig aus.

Abb. 12. Lebendaufnahme eines frei schwimmenden Weibchens in Seitenansicht unmittelbar nach

der Geburt. Die Eizelle, aus der das Tier entstanden ist, wurde nach der Ablosung vom Dotterstock

am animalen Pol bestrahlt. Die Strahlenschidigung ist weitgehend reguliert. Vergr. 270 x ; UV alt
40 1/240 sec

Nach der Verfestigung der Eihaut wandert der Zellkern zur Peri-
pherie und bereitet dann die Reifungsteilung vor. Wahrend dieser Vor-
giinge, die etwa eine halbe Stunde in Anspruch nehmen, wurden 17 Oocy-
ten bestrahlt. Eine davon stellte die Entwicklung sofort ein, drei ergaben
vollig normale Tiere; elfmal entstand der Typ 1, einmal der Typ 4.

Die Versuchsreihe sollte dariiber Aufschlufl geben, ob auf dieser
frithen Stufe in der Oocyte bereits prospektive Bezirke determiniert



Embryonalentwicklung des Rédertieres Asplanchna girodi pE GuErNeE 139

sind. Da fast nur der unspezifische Schidigungstyp 1 auftrat, muf
auch die frithe Embryonalentwicklung der bestrahlten Tiere bis zur
Ausbildung der Kérpergrundgestalt in die Untersuchung einbezogen
werden.

Bei Versuch 2 liegt im 8-Zellstadium am strahlengeschidigten vege-
tativen Pol eine vollstédndig abgekugelte, grofie Zelle, nach Lage und
GroBe als Keimbahnzelle bestimmbar. Nach einem weiteren Teilungs-
schritt ist diese noch stirker isoliert und auf die Dorsalseite des Embryos
in eine véllig atypische Lage verschoben. Spéter sind oberflichlich zahl-
reiche, gegeneinander isolierte, stark dotterhaltige Zellen feststellbar,
das prospektive Meso- und Entoderm. Die Selbstdifferenzierung bringt
ein Integumentstiick hervor, das vorn einen Wimperkranz und Reste
des Kauers trigt und dorsal weit offen steht. Etwas flimmerndes Magen-
gewebe liegt frei an der Oberfliche. Vom Keimdotterstock aber ist
nach der Geburt des Tieres nichts mehr aufzufinden.

Auch bei Versuch 3 ist die Oocyte am vegetativen Pol bestrahlt
worden, was eine starke Verlangsamung der Entwicklungsvorgénge zur
Folge hat. Erst nach 5 Std, also 3 Std zu spét, beginnt die Furchung.
Schon im 2-Zellstadium kugelt sich die Blastomere CD, ab. Sie enthilt
das bestrahlte Plasma. Wihrend sich die Blastomere AB, teilt und eine
Kalotte kleinzelligen Materials liefert, bleibt CD, ungeteilt liegen. Die
kleinen animalen Zellen beginnen mit der Umwachsung, die aber nur
zum Teil ablduft. Dementsprechend kann auch in Versuch 4 nach
Bestrahlung des vegetativen Eipols die Schidigung des Keimbahn-
materials nicht mehr reguliert werden. Ein Hautstiick mit Teilen des
Cingulums und ein flimmernder Magen mit kleinem Magenlumen werden
ausdifferenziert. Nach der Geburt bleiben in der Eihaut zahlreiche
isolierte Oltropfen und Plasmareste der geplatzten Keimbahnzelle zuriick.

Nach der Bestrahlung des Cytoplasmas am animalen Pol entstand
bei Versuch 5 ein fast normal entwickeltes Tier vom Typ 4. Verwachsun-
gen zwischen Magendrisen und Pharynx lassen erkennen, daB das
bestrahlte Plasma der Oocyte bereits als kiinftiges Ekto- und Entoderm
determiniert war.

Diese Beispiele bestatigen die Vermutung einer schon vor der Rei-
fungsteilung festgelegten, nicht mehr regulierbaren Polaritédt der Oocyte.

Von den 25 wihrend der Reifungsteilung bestrahlten Qocyten ent-
wickelten sich 10 vollig normal. Dieser hohe Anteil ist um so auffilliger,
als er nach der ersten Furchungsteilung auf etwa 1% im Durchschnitt
absinkt. Ein gewisses Regulationsvermogen muf3 also noch vorhanden
sein. Im tiibrigen gleichen die Ergebnisse sehr stark den oben beschrie-
benen.

Bei Versuch 6 ergab die Bestrablung des animalen Pols den Typ 1.
Neben dem groBen Komplex nach auflen flimmerndenMagengewebes
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liegt ein syncytial ausgebildeter Keimdotterstock. Alles iibrige, vor-
wiegend ektodermale Material, die Matrixzellen des Cingulums mit
funktionierenden Zilien eingeschlossen, besteht ans vollig voneinander
isolierten Zellen.

Abb. 18. Sagittalschnitt durch eine Exogastrula, Typ 1. Oocyte wihrend der Reifungsteilung am
vegetativen Pol geschidigt. UV 24 1/60 sec

Nach Bestrahlung des vegetativen Pols entstand bei Versuch 7
ebenfalls ein Tier vom Typ 1. Das samt Alttier fixierte und sagittal
geschnittene Tier zeigt die Abb. 13. Seine Kérperform ist durch die Lage
im Uterus bestimmt. Es besteht fast ausschlieBlich aus Ekto- und Ento-
derm. Ektodermalen Ursprungs sind syncytial verschmolzene Integu-
mentstiicke () und Teile des Cingulums (Cg, M Cg), des Pharynx (Ka)
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und der Ganglien (gc, g). Lokale Bewegungsvorgéange haben den Kauer
in die Nahe des Cerebralganglions geriickt. Auf der Dorsalseite ist ein
Stiick Osophagus erkennbar, das die Verbindung zwischen Ekto- und
Entoderm herstellt (Oes). Das Entoderm besteht aus fest verwachsenen
Magenzellen (Mg), deren Zellgrenzen den Beginn einer Einstiilpung
andeuten. Vor dem Entoderm liegen einige unverbundene Zellen, die
zum Keimdotterstock gehéren (D). Sie hétten sich als freie Zellen vom
tbrigen Tier abgelost, wenn dieses geboren worden wire.

Von den 50 Versuchsergebnissen aus Bestrahlungen nach der Reifungs-
teilung gehdren mehr als die Halfte (58%) dem Typ 1 an, 12% sind
normal entwickelt.

Aus den am vegetativen Pol geschédigten Oocyten entstehen Tiere,
deren auffilligster Mangel des Fehlen des Keimdotterstocks ist. Ein
typisches Durchgangsstadium zeigt sich nach der unvollendeten Unm-
wachsung der Keimbahnzellen. In der hinteren, animalen Hélte besteht
der Embryo aus syncytialem Gewebe, in der vorderen, vegetativen,
aus einer Vielzahl dotterreicher, gegeneinander isolierter Zellen. Bei der
Geburt 16sen sich diese ab, und ein aus Ekto- und Entoderm bestehendes
Gebilde bleibt ibrig.

Dieser Beschreibung entspricht der Versuch 8. Das Integument-
stick besitzt eine von Matrixzellen umgebene Ausbuchtung. Sie stellt
eindeutig die getrennt ausdifferenzierte Mundbucht dar und markiert
dadurch die Ventralseite. Uber die Dorsalseite hinweg sind Ekto- und
Entoderm miteinander verbunden. Im Ubergangsgebiet liegt der Kom-
plex der Magendriisen. Die Ventralseite steht weit offen, von hier haben
sich die isolierten Zellen des Keimdotterstocks abgelést. Nahe dem
Ektoderm tragen die Entodermzellen Aufienflimmern, wihrend das
restliche Entoderm ein Magenlumen mit Innenflimmern ausgebildet hat.

Bei Versuch 9 wurde diese Ubergangsstelle fotografiert. Die noch
nicht eingestiilpten Entodermzellen tragen aullen einen Flimmerbesatz
(Abb. 14). Das ebenso lebhaft flimmernde Magenlumen ist in der Auf-
nahme nicht sichtbar.

Die am animalen Pol geschidigten Oocyten zeichnen sich vor allem
durch den Besitz eines Keimdotterstocks aus. Bei Versuch 10, Abb. 15,
liegt der Dotterstock am vorderen Pol des Tieres oberflichlich dem
Magengewebe auf und ist nur mit dem ventralen Ektoderm (g, I) leicht
verwachsen. Dieselben Lagebeziehungen zwischen Mesoderm und ven-
tralem Ektoderm bestehen schon auf dem 16-Zellstadium, wo die
Urgeschlechtsmutterzelle am vorderen Pol des Embryos liegt und als
Abkommling des D-Quadranten mit den iibrigen, ventral liegenden
Blastomeren verbunden ist. Die Ventralseite ist durch die Lage des
Kauers (Ka) eindeutig bestimmt. Dieser ist, wohl durch eine lokale
Uberschiebung von Blastodermzellen, in eine fast normale Stellung
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gebracht worden. Nahe bei ihm haben sich Muskelzellen (M), Ganglien-
zellen (gm) und Pharynxteile (M) ausdifferenziert. Die von dorsal nach
vorne geriickten Magenzellen (My), deren schlagende AuBlenflimmern nur
am lebenden Objekt zu erkennen waren, bilden — ebenfalls durch

Abb. 14. Lebendaufnahme einer Exogastrula (Typ 1). Ausschnitt der Dorsalseite. Die noch nicht
eingestiilpten Entodermzellen tragen auBen einen Flimmerbesatz. Oocyte nach der Reifungsteilung
am vegetativen Pol bestrahlt, Vergr. 1200 x. UV alt 40 (/240 sec

Uberschiebung — eine Art ,,Blastoporus® (Bp) aus. Das Gewebe der
Magendriisen (Mgd) entsteht an der Grenze von Ekto- und Entoderm,
entsprechend der spiteren Lage am Osophagus. Es senkt sich vom
Blastoderm aus nach innen ein, was in dem Schnitt deutlich zum Aus-
druck kommt. Der hintere, animale Pol des Tieres besteht aus syncy-
tialem Integument (/). Eine direkte Schadigung durch UV-Bestrahlung
in diesem Bereich 146t sich nicht erkennen.
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Der Versuch 11 (Abb. 16) ergab ein Tier von gleicher Entwicklungs-
hohe (Typ 1). Bei der Geburt wurde der Keimdotterstock losgetrennt.
Er hatte vorher in der dem Betrachter zugewandten offenen Ventral-
seite gelegen. Oben erkennt man an dem Integumentstiick die Zilien

D 04

Abb, 15. Sagittalschnitt durch eine Exogastrula (Typ 1). Ooeyte nach der Reifungsteilung am
animalen Pol geschidigt. UV 24 u./60 sec

des Wimperkranzes, mit deren Hilfe das Tier frei schwimmt. Die Matrix-
zellen des Cingulums haben sich demnach aus dem Ektoderm des ani-
malen Pols ausdifferenziert. Bei einer normalen Entwicklung wéren
sie auf der Oberfliche des Embryos zum vegetativen Pol gewandert
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und hétten dort das Cingulum ausgebildet. Gleichzeitig wire das ganze
Tier mit dem Integument tiberzogen worden.

Die Aufnahme zeigt, wie die Magenzellen auBen mit einem dichten
Flimmerbesatz versehen sind. Dieser hiitte nach einer normalen Ein-

Abb. 16. Lebendaufnahme einer optimal ausdifferenzierten, frei schwimmenden Exogastrula (Typ 1)
in Ventralansicht. Oben Wimperkranz, unten nach auBen flimmerndes Magengewebe. Qocyte am
vegetativen Pol bestrahlt. Vergr. 550 X . UV alt 40 ¢./240 sec

stiilpung des Entoderms das Magenlumen ausgekleidet. Die Magen-
zellen bilden ein zusammenhéngendes, einschichtiges Epithel, das sich
von der Dorsalseite her iiber den vegetativen Pol (im Bild unten) hin-
wegzieht. Auf der konkaven Innenseite liegt der von dorsal her einge-
senkte Magendriisenkomplex.

Dem Typ 3 konnen zwei Versuche mit Bestrahlung des animalen
Pols zugeordnet werden. Die Tiere sind deutlich im Bereich des Ento-
derms gestért. Bei beiden ist der Keimdotterstock normal ausgebildet.
Das Tier von Versuch 12 besitzt zwar einen Magen mit Innenflimmern,
doch liegen statt der Magendriisen nur freie Zellen in der Leibeshohle.
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Bei Versuch 13 sind vom Magen nur noch drei Zellen mit Flimmerbesatz
und zerfallene Gewebeteile vorhanden.

Zu Typ 4 entwickelten sich in dieser Versuchsreihe nur am animalen
Pol geschiadigte Oocyten.

Abb. 17. Lebendaufnahme eines Tieres mit miBgebildeten Magendriisen in Dorsalansicht (Typ 4).
Oocyte am animalen Pol bestrahlt. Vergr. 300 x. UV 23 /30 sec

Das Schadensbild ist sehr einheitlich: Nur die linke Magendriise
besitzt bei Versuch 14 normale GroBle, die rechte ist viel kleiner. Magen
und Pharynx sind verwachsen, und in der Leibeshohle liegen freie Zellen,
die zum Magen gehoren konnten. Der Versuch 15 zeigt, wie Ekto- und
Entodermschiden zu geschwiirartigen Verwachsungen zwischen den
beiden Magendriisen und dem hinteren Pharynxbereich fithren. Bei
Versuch 16 beschriankt sich die Stérung auf Teile des Entoderms. Die
Dorsalansicht (Abb. 17) zeigt die beiden aus einer Anlage entstandenen
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Magendriisen. Sie sind unvollsténdig und ungleich zweigeteilt und auBer-
dem noch mit dem Pharynx verwachsen. Dagegen hat sich der Magen
vollig normal entwickelt. Bei der Bestrahlung mufi in der Oocyte selektiv
ein Teil des cytochemisch bereits weiter differenzierten prospektiven
Entoderms getroffen worden sein.

Unter 13 wdhkrend der ersten Mitose durchgefithrten Versuchen ist
der Typ 1l dreimal vertreten. Nach Bestrahlung des animalen Pols
entsteht bei Versuch 17 ein der Abb. 16 entsprechendes Ergebnis. Bei
der Geburt des frei beweglichen Tieres 16st sich der langliche Dotterstock
ab. Seine sechs Zellkerne besitzen die fiir 4splanchna girodi charakteristi-
schen grollen Nucleolen, die erst am Ende der strukturellen Differenzie-
rung auftreten. Das Keimlager mit acht Oocyten liegt der Mitte des
Dotterstocks einseitig auf, wie es bei normaler Entwicklung iiblich ist.
Demnach konnen unter Versuchsbedingungen innerhalb einer Organ-
anlage mehrere Mitosen einer embryonalen Zelle unterbleiben, ohne daf3
die morphologische und histologische Sonderung des entstehenden Or-
gans wesentlich beeintréchtigt wird. Die einzelne Zelle ist imstande,
ihre Mitosetdtigkeit vorzeitig abzubrechen und ein verkleinertes, funk-
tionsfiahiges Organ zu bilden. Abweichungen von der Zellkonstanz sind
also grundsétzlich moglich.

Trotz der kleinen Zahl von Versuchen kommt der Typ 4 zweimal vor.
Nach der Bestrahlung am vegetativen Pol entsteht bei Versuch 18 ein
Tier mit vollsténdigem Keimdotterstock, das aber durch Verwachsungen
im ventralen Ektoderm verunstaltet ist. Damit weist der Versuch auf
die gesamten organogenetischen Potenzen der vegetativen Eihalfte hin,
die ja nicht nur Keimbahnmaterial enthélt. Nach der ersten Farchungs-
teilung liegt das bestrahlte Plasma in der Blastomere CD,. Diese liefert
im 16-Zellstadium die Zellsdulen des C- und D-Quadranten mit zu-
sammen acht Zellen. Nur die groBte von ihnen enthélt das Keimbahn-
material, die iibrigen sieben Zellen dienen der Bildung von Ekto- und
Entoderm. Ganz spezifische Keimbahnschiden koénnen deshalb erst
nach der Furchung erzielt werden und sind auf fritheren Entwicklungs-
stadien nur ausnahmsweise zu erwarten.

b) Bestrahlung wihrend der Furchung. Die Tabelle 2 gibt eine Zusam-
menfassung der Versuchsergebnisse von den Bestrahlungen im 2- bis
8-Zellstadium.

Die prospektive Bedeutung und die unterschiedliche Potenz der
Blastomeren 1Bt sich auf dem 2-Zellstadium besonders gut nach-
priifen, weil beide Zellen ohne Schwierigkeit selektiv bestrahlt werden
konnen.

Das Ziel von 27 Versuchen war eine Schidigung bzw. Abtétung der
Blastomere AB,. 60% der Versuchstiere entwickelten sich zu Typ 1.
Sie besitzen fast alle einen Keimdotterstock. Der Hauptschaden ist in
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der Storung des Integuments zu sehen. Die Blastomere AB, enthilt u. a.
prospektives Ektoderm. Nach der Bestrahlung kann sich deshalb kein
vollstindiges Integumentsickchen mehr ausdifferenzieren. Auch die
Entodermbildung ist stark gestort, wihrend das Keimbahnmaterial
unbeschadigt bleibt.

In Versuch 19 gelang die Abtotung der Blastomere AB, durch starke
Bestrahlung, ohne daB CD, dadurch geschidigt worden wére. Nach
3 Std waren aus ihr vier Zellen entstanden, zwischen denen die abgetotete
eingekeilt lag. Das fertige Tier besitzt auBer dem Hautsickchen, dem

Tabelle 2. Bestrahlung wihrend der Furchung

Bestrahlt Kontrolle

Furchungsstadien 115 23
Normal entwickelt 2 17
Typl 67 0
Typ 2 17 0
Typ 3 , 15 6%
Typ 4 9 0
Abgetotet 5 0

* Davon 5 aus sehr frithen 2-Zellstadien entstanden.

Cingulum und dem Kauer einen voluminésen, zumindest teilweise
entodermalen Gewebeanteil und einen Dotterstock mit acht Kernen.
CD, enthilt demnach prospektives Material aller drei Keimblitter, ist
aber nicht imstande, daraus regulativ ein vollstéindiges Tier aufzubauen.

Entwickelt sich ein Tier, wie im Versuch 20, bis zum Typ 4 weiter,
so wird durch die geschidigten Organe der Anteil der Blastomere AB,
am Aufbau des gesamten Organismus sichtbar. Bei vollstdndig ausgebil-
detem Keimdotterstock und Integument umfassen die MiBbildungen
das gesamte Kopfgebiet. Dazu kommen Storungen im Entoderm, ndm-
lich am Osophagus und am vorderen Magenrand.

In 29 Versuchen wurde die groBere Blastomere CD, bestrahlt. Der
Anteil von Typ 1 ist mit 25 Tieren so hoch, dal die abweichenden
Ergebnisse unberticksichtigt bleiben konnen. Fast in allen Féllen fehlt
der Keimdotterstock vollstdndig. Die zu seinem Aufbau bestimmten
Zellen und. Gewebeteile 16sen sich bei der Geburt meistens ab, da sie
nur locker mit dem geschidigten Tier verbunden sind. Dagegen fillt
die relativ hohe Differenzierung des Entoderms auf. Wie nach der
Bestrahlung der Blastomere AB, ist auch hier das Ektoderm sehr stark
geschadigt.

Insgesamt viermal gelang es, die Blastomere CD, abzutdten, ohne
die Weiterentwicklung von AB, zu stéren. 2—3 Std nach der Bestrahlung
haben sich aus AB, vier Zellen gebildet, die der abgekugelten,
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braunlichen Blastomere CD, als Kappe aufliegen. Mit weiteren Zelltei-
lungen beginnt die Umwachsung, die nach etwa 24 Std unvollstéindig ab-
gebrochen wird. Selbstdifferenzierung fithrt zu Flimmerbewegungen in
Ekto- und Entoderm. Spétestens bei der Geburt zertillt die zerstorte Zelle.
Was an Organen und Organteilen sichtbar wird, ist eindeutig aus AB,
entstanden. Das Tier aus Versuch 21 liegt nach der Geburt noch in der
Eihaut, unter der die Bewegung der Zilien des Wimperkranzes und des
Flimmerbesatzes der Magenzellen sichtbar ist. Nach Offnen der Eihaut
16st sich mehr als die Hilfte des gesamten Gewebes einschlieBlich des
Mesoderms in Form von freien Zellen ab. Ubrig bleibt ein Kopffeld mit
kraftig schlagenden Zilien und ein Teil des Magengewebes, das sich ein
Stiick weit zu einem von Flimmern ausgekleideten Magenlumen zusam-
menlegt. Der unmittelbare Ubergang zwischen Ekto- und Entoderm ist
deutlich zu erkennen.

In allen anderen Versuchen, bei denen die Blastomere CD, zwar
geschidigt, aber nicht abgetotet wurde, gleicht das Ergebnis dem
beschriebenen weitgehend. Allerdings sind, vor allem wihrend der
Embryonalentwicklung, noch zahlreiche Dotterzellen festzustellen. Die
zum Versuch 22 gehérende Abb. 18 zeigt ein fiir alle 19 Versuchsergeb-
nisse typisches Tier im Sagittalschnitt. Der ektodermale Anteil ist
durch Matrixzellen (M Cyg) und Zilien (Cg) des Wimperkranzes gekenn-
zeichnet. Dazu kommen Pharynx (Ph) und Kauer (Ka) auf der Ventral-
seite, wihrend Osophaguszellen mit AuBenflimmern sowohl dorsal als
auch ventral die Verbindung zum Entoderm (Mg) herstellen. Dieses ist
massig ausgebildet und besitzt eine Art ,,Blastoporus® (Bp), zu dem die
Entodermzellen teilweise eingestiilpt sind. Der grofie Magendriisen-
komplex (Mgd) liegt der Innenfliche des Magengewebes auf. Einzelne
freie Zellen des Dotterstockmaterials (D) finden sich zwischen den
Organen und an der Peripherie des Tieres.

Neben etwas Ektoderm liefert die Blastomere CD, das gesamte
Material fiir den Keimdotterstock. Sie ist deshalb als Keimbahnzelle
oder — in Anlehnung an die Entwicklung von Ascaris — als Urpropaga-
tionszelle zu bezeichnen. AB, enthilt als Ursomazelle den Hauptteil
des prospektiven Ekto- und Entoderms. v

Auf dem 4-Zellstadium kann jede der vier Blastomeren selektiv
bestrahlt werden. Fiir die Auswertung steht aber nur eine kleine Zahl
von Versuchen zur Verfiigung. Das 4-Zellstadium wird sehr rasch
durchlaufen. Der Embryo legt aullerdem nur selten auf der Dorsal-
oder Ventralseite, und nur dann sind die vier Blastomeren nebenein-
anderliegend zu sehen. Fiir A;, B; und C; wurde nur je eine selektive
Bestrahlung durchgefithrt. A; und B, gleichzeitig wurden viermal, die
stets zugdngliche und leicht auffindbare Blastomere D, insgesamt 18mal
bestrahlt.
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Wihrend die Bestrahlung von A, zu keinem auswertharen Ergebnis

fihrte, hatte die von B, Erfolg. Das entstehende Tier entwickelte
sich bis zum Beginn der Streckung normal und ergab dann den Typ 3,
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Abb. 18. Sagittalschnitt durch eine Exogastrula (Typ 1). 2-Zellstadium, Blastomere CD, geschéiidigt.
UV 24 p./120 sec

allerdings ausnahmsweise mit leichter Streckung (Versuch 23). Eine

groBiere und mehrere kleinere Zellen lagen frei in der Leibeshohle, die

dorsalen Magenzellen waren stark vergrofert. Dieser Befund weist ein-

mal auf die fiir Typ 3 charakteristische Ektodermstérung, zum anderen
‘Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 157 11
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aber auf eine gleichzeitige Schidigung des Entoderms hin. Das Ergebnis
ist deshalb sehr wichtig, weil es die bei der Normogenese gemachten
Beobachtungen bestétigt. Dort entsteht aus dem B-Quadranten der
Hauptteil des dorsalen Blastoderms, aus dem sich nach der Gastrulation

Abb. 19. Bagittalschnitt durch eine Exogastrula (Typ 1). 4-Zellstadium, Blastomere D; geschidigt.
UV 28 1/90 sec

das dorsale Integument und das Entoderm aufbauen. Die Schidigung
von C, (Versuch 24) fiihrte zu Typ 3, wobei nur die Integumentstérung
eindeutig zu erkennen war. Alle in A;, B; und C; bestrahlten Tiere
besaBen einen normal entwickelten Keimdotterstock.

Aus neun Versuchen entstand nach Bestrahlung der Blastomere Dy
der Typ 1. Das Ergebnis von Versuch 25 ist in Abb. 19 im Sagittal-
schnitt dargestellt. Hier hat D, die Schidigung sowohl an die Dotter-
zellen als auch an die ventralen Integumentzellen weitergegeben. Obgleich
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epibolische Umwachsung der Keimbahnzelle und Gastrulation unter-
bleiben, laufen alle anderen wichtigen organogenetischen Vorginge
normal ab. Das vordere Ektoderm fithrt eine vollstindige mitotische
und strukturelle Differenzierung des Cerebralganglions (g¢) durch. Sogar
dessen Einsenkung mit nachfolgendem IntegumentverschluB findet statt.
Das Cingulum (Cg) mit seinen Matrixzellen (MCy) und das dorsale
Integument (I) werden vollsténdig ausgebildet. Auf der ventralen Seite
kommt es zu einer lokalen Verlagerung des Kauers (Ka). Auch die
ventral davon liegenden Protonephridien werden ausdifferenziert. Sie
sind nicht abgebildet, da sie in einer tieferen Schnittebene liegen.
Zwischen dorsalem Integument und Magenanlage (Mg) hat sich eine
unpaare Magendrise (Mgd) eingesenkt. Sie ist durch osmotische Wasser-
aufnahme blagig aufgetrieben. Die Liicke zwischen ventralem und dor-
salem Integument wird vom Magengewebe ausgefiillt. Davor liegen
locker verbundene Zellen des Dotterstocks (D), deren Zellkerne in
Auflésung begriffen sind. :

Zu den Abkémmlingen des A-, B- und C-Quadranten zihlen also
Cerebralganglion, dorsales Blastoderm, Magendriisen- und Magengewebe,
wihrend der D- Quadrant die ventralen Ektodermpartien und die Keim-
dotterstockzellen hervorbringt.

Im 8-Zellstadium ruckt der Richtungskérper in die Sagittalebene.
Die Bilateralsymmetrie und die Dorsal- und Ventralseite des Embryos
sind damit endgiiltig festgelegt. Eine selektive Bestrahlung ist nur noch
bei der Keimbahnzelle d 4,1 moglich. Auf diese konzentriert sich deshalb
die Untersuchung. Bei insgesamt 34 Bestrahlungen liegen von den
iibrigen Bereichen des Embryos nur drei Versuche vor. Einer von diesen,
Versuch 26, konnte mit Hilfe einer Sagittalschnittserie genau unter-
sucht werden. Aus dem seitlich liegenden Embryo wurden mit der
dotterreichen dorsalen Blastomere b 4,1 auch die benachbarten Zellen
a 4,1 und ¢ 4,1 etwas getroffen. Wihrend der Bestrahlung flossen inner-
halb der Zelle b4,1 mehrmals Oltropfen ineinander. Die epibolische
Umwachsung der Keimbahnzelle verlief noch normal. Nach der Gastru-
lation wirkte der Embryo jedoch bereits stark gestort und ergab schlieB3-
lich ein Tier vom Typ 2. Seinem Aussehen nach kénnte es auch wihrend
der Gastrulationim einwandernden Gewebe geschidigt worden sein (vgl.
Abb. 25). Die Zelle b 4,1, aus der spiter die dorsale Urmundlippe ent-
steht, miiBte demnach prospektives Entoderm enthalten. Das Integu-
mentsdckchen schlieBt vorne dorsal und ventral mit dem Cingulum ab.
Der Keimdotterstock legt normal ausgebildet im ventralen Teil des
Hautsidckchens.

An entodermalen Organen fehlen beide Magendriisen sowie Teile des
Magens, vom Ektoderm sind Pharynx und Cerebralganglion nicht aus-
differenziert. Der Versuch 27 zeigt dagegen nach der Bestrahlung des

11*
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Richtungskoérperbereichs, zu dem die Blastomeren a 4,2 bis d 4,2 gehoren,
die wesentlich geringeren, rein ektodermalen Millbildungen eines Tieres
vom Typ 3. Meso- und Entoderm sind iiberhaupt nicht gestort. Beide
Versuche konnten nicht wiederholt werden und mfissen deshalb im
Zusammenhang gesehen werden.

Vier von den 31 Embryonen mit bestrahlter Zelle d 4,1 entwickelten
sich zum Typ 4 weiter. Wahrend drei davon leichte ektodermale Stérun-
gen aufwiesen, war der vierte ausschlieflich am Keimdotterstock
geschidigt. Eine solche Mesodermschéddigung ohne Auswirkung auf das
Ektoderm ist auf dieser Stufe eigentlich noch nicht zu erwarten, da die
Zelle d 4,1 erst nach einem weiteren Teilungsschritt zur reinen Keim-
bahnzelle wird (vgl. Abb. 26). So muB angenommen werden, dafl bei
Versuch 28 nur der prospektiv mesodermale Anteil der Zelle d 4,1
geschidigt wurde. Schon wéhrend der Sonderung der Organsysteme
zeigten sich Stérungen des hinten dorsal und ventral liegenden dotter-
haltigen Gewebes. Die einzelnen Zellen waren deutlich abgekugelt.
Wihrend der Streckung des Tieres blieben diese Zellen an Pharynx und
Magen hingen und hatten zusammengenommen etwa die Gestalt und
Ausdehnung eines normalen Keimdotterstocks. Schon vor der Geburt
fiel das prall gefilllte Hautsdckchen des Tieres auf. Die Abb. 20 zeigt
den Zustand unmittelbar nach der Geburt. Der ausgestillpte Urogenital-
kanal endet blind in einer Blase, deren Feinbau mit Hilfe einer Schnitt-
serie geklirt wurde. Thre Wand besteht aus etwa 24 Zellen von 4,5 u
Durchmesser, die zu Uterus und Harnblase gehéren. Nach innen ragen
zwei Papillen mit je etwa 10 Zellen von 2 u Durchmesser, die Anlagen
der beiden Protonephridien. Wihrend der Embryonalentwicklung
wurde zwischen der gestérten Anlage des Keimdotterstocks und der des
Exkretionssystems keine Verbindung aufgenommen, obwohl sich die
dazu notwendige ektodermale Einstilpung gebildet hatte. Die struk-
turelle Differenzierung der Protonephridien unterblieb. Damit hatte das
Tier keine Moglichkeit, den allméahlich ansteigenden Innendruck durch
Exkretion auszugleichen. Als unmittelbare Folge wurden Pharynx und
Uterus ausgestitlpt. Neben der Bedeutung der Exkretionsorgane fiir die
im SiBwasser lebenden Radertiere (vgl. GREEN, 1957) zeigt das Ver-
suchsergebnis sehr klar die ektodermale Herkunft von Uterus, Harn-
blase, Protonephridien und Urogenitalkanal.

Die genaue histologische Analyse an Hand der Schnittserie ergibt
einen vollstindig normal entwickelten Verdauungstrakt. Dasselbe gilt
fitr simtliche ektodermalen Organe. Lediglich die sehr stark dotter-
haltigen und nur locker verbundenen Zellen des Dotterstocks weisen
auf eine embryonale Strahlenschidigung hin. Wahrend Magen-, Magen-
driisen- und Integumentzellen normal ausgebildete Nucleolen besitzen,
fehlen diese im Mesoderm. In den isolierten Zellen liegen entweder
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einzelne grofle Kerne oder in Auflésung befindliche Bruchstiicke. Im
iibrigen besitzt das Tier einen muskul6sen Mastax und kann mit Hilfe
seines vollstdndig ausgebildeten Wimperkranzes frei schwimmen.

Bei Versuch 29 findet eine Gastrulation ohne vorausgegangene epi-
bolische Umwachsung der Keimbahnzelle statt. Die strahlengeschidigte

Abb. 20. Lebendaufnahme eines Tieres mit zerstortem Urogenitalsystem in Seitenansicht (Typ4)
Keimbahnzelle d 4,1 bestrahlt. Der Urogenitalkanal ist ausgestiilpt. Die unverbundenen Dotter-
stockzellen hingen am Magen. Vergr. 250 x ; UV 24 /90 sec

Blastomere d 4,1 beteiligt sich an den nach der Furchung einsetzenden
Gestaltungsbewegungen iiberhaupt nicht. Sie wirkt wie ein Fremdkérper.
Thre Mitosetatigkeit hort nach wenigen Teilungsschritten auf. An ihr
vorbei wandert das prospektive Entoderm durch den Blastoporus ins
Keimesinnere und bildet einen wenigzelligen Magen und zwei Magen-
driisen aus. Nach dem Verlassen der Eihaut bleibt ein Komplex von
finf Zellen vom iibrigen Tier getrennt im Uterus zuriick. Neben den
beiden groBen, zahlreiche Oltropfen enthaltenden Zellen von 80 und
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30 . Durchmesser, der Urdotterzelle und der Keimlagerzelle, liegen drei
etwa 10 u groBe Zellen. Es handelt sich um die von der Keimbahn
abzweigenden, degenerierenden Zellen d 6,2, d 7,2 und d 9,3. Schon vor
der Geburt zerfillt dieses Material. Das entstandene Tier ist zwar frei
beweglich, aber das ventrale Integument steht weit offen. Mastax und
Keimdotterstock fehlen vollstindig.

Das 8-Zellstadium zeichnet sich im Vergleich zu fritheren Ent-
wicklungsstadien durch eine spezifischere Herausbildung der Keim-
bahnzelle aus. Im dbrigen fehlt bei den anderen Versuchsergebnissen
dieser Reihe, soweit sie tibersichtliche histologische Differenzierungen
aufweisen, der Keimdotterstock. Bei Typ 1 trifft das fiir 10 von 14,
bei Typ 2 fiir 4 von 6 Versuchen zu.

c) Bestrahlung vor und wihrend der Gastrulation. In der Tabelle 3
sind die Ergebnisse dieser Versuchsgruppe zusammengefaf3t. Besonders
auffallend ist der groBe Anteil von Typ 4.

Tabelle 3. Bestrahlung vor uwnd wihrend der Gastrulation

Bestrahlt Kontrolle

Embryonen 63 15
Normal entwickelt 0 13
Typ 1 16 0
Typ 2 27 0
Typ 3 3 1
Typ 4 15 0
Abgetétet: 2 1

Mit dem 16-Zellstadium ist die Furchung abgeschlossen. Das Blasto-
derm beginnt, die Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 zu umwachsen. In
drei Versuchen wurde die unmittelbare Umgebung des Richtungskérpers
bestrahlt. Die beiden zu Typ 1 zdhlenden Versuche sprechen dafiir, daB
die Bestrahlung auf die Gestaltungsbewegungen stark hemmend wirks.
Beim dritten Versuch fielen schon nach Ausbildung der Kérpergrund-
gestalt bei sonst normaler Entwicklung abgekugelte Zellen auf, die im
dorsalen Ektoderm lagen. Mit dem Richtungskérper wanderte der
geschidigte Gewebebezirk zum vorderen Pol in den prospektiven Bereich
des Cerebralganglions. Die abgekugelten Zellen blockierten eine Diffe-
renzierung und Einsenkung des Cerebralganglions und verursachten die
Entstehung von Typ 3.

Dasg sehr dotterreiche dorsale Blastoderm wurde in neun Versuchen
bestrahlt. Der Versuch 30 fithrte zu Typ 4. Wahrend der Bestrahlung
flossen in der Blastomere b 5,2 mehrere Oltropfen zusammen. So ent-
stand eine gut sichtbare Markierung des geschidigten Gebietes. Nach
beendeter Sonderung der Organsysteme liegt bei intaktem Apikalfeld
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und Integument die Dottermarkierung in dem Gewebe unter dem
dorsalen Ektoderm. Nach der Geburt des sonst normal entwickelten
Tieres zeigen sich am Entoderm Stérungen. Die linke Magendriise
fehlt, und mehrere Zellen, darunter auch die mit der Dottermarkierung,
liegen frei in der Leibeshohle. Die hinteren Magenzellen sind ebenfalls
geschadigt. Sie besitzen abnorm groBe Oltropfen und auffallende Vaku-
olen. Drei der freien Zellen konnen mit Hilfe der von dem Tier angefertig-
ten Schnittserie eindeutig als Magenzellen identifiziert werden, die
dotterreiche Zelle erweist sich als Magendriisenstiick. Das dorsal fiber
die Keimbahnzelle wandernde Blastoderm ist damit eindeutig als
prospektives Entoderm bestimmt.

Der Sagittalschnitt durch ein Tier, das sich nach gleicher Behandlung
zu Typ 2 entwickelte (Versuch 31), zeigt die spezifischen Zerstérungen
des entodermalen Gewebes (Abb. 21). Bei der Geburt des Tieres 16ste
sich ein Teil davon zwischen Cerebralganglion (gc) und Kauer (Ka) los.
Das restliche Entoderm ist bis auf eine Magendriise (Mgd) und wenige
normal ausgebildete Magenzellen (Mgl) schon weitgehend zerfallen
(Mg II). Einige der stark vakuolisierten Zellen lassen noch Reste des
Zellkerns erkennen. AuBer dem normal ausgebildeten Keimdotterstock
(D, Ov) sind auch die ektodermalen Organe, Integument (I), Urogenital-
kanal (Ur), Wimperkranz (MCyg, Cg) und Cerebralganglion (gc) ver-
haltnismiBig gut ausgebildet. Ein weiterer Versuch vom Typ 3 und sechs
vom Typ 1 filhrten zu ganz entsprechenden, nur weniger deutlichen
Ergebnissen.

Im 16-Zellstadium und in den Anfdngen ihrer epibolischen Umwach-
sung kann die Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 noch selektiv bestrahlt
werden. Von dieser Moglichkeit wurde bei 25 Versuchen Gebrauch
gemacht. Der Anteil von Typ 4 ist mit 11 Versuchen oder 44% zum
ersten Mal sehr hoch und spricht schon dadurch fiir eine eng begrenzte
prospektive Bedeutung der bestrahlten Zelle. Von diesen Versuchen
sind nur vier ohne Aussagewert, da die aufgetretenen UnregelmiBig-
keiten alle Organe gleichméafiig betreffen.

Wie der im vorhergehenden Abschnitt beschriebene Versuch 28
(Abb. 20) fithrt auch der Versuch 32 zu einem Tier mit blockiertem
Exkretionssystem und geschiadigtem Keimdotterstock. Es zeigt das
typische, prall gefiillte Hautsickchen mit dem ausgestiilpten Urogenital-
kanal. Der Magen hebt sich dunkel gegen den deutlich in Einzelzellen
aufgeldsten Keimdotterstock ab. Der in Abb. 22 dargestellte Sagittal-
schnitt 146t erkennen, wie stark das Integument durch Fixierung und
Einbettung deformiert worden ist. Im tibrigen ist das AusmaB der
organischen Stérungen gut sichtbar. Der ganze Verdauungstrakt von
dem leicht ausgestiilpten vorderen Pharynx (Ka) iiber den hinteren
Pharynx (Pha) und den Osophagus (Oes) zu den beiden Magendriisen
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Abb. 21. Sagittalschnitt durch ein Tier vom Typ 2. 16-Zellstadium, dorsal zum vegetativen Pol
wandernde Zellen geschiidigt. Entoderm (IT) teilweise zerstort. UV 24 12/90 sec

(Mgd) und dem Magen (Myg) ist vollig normal ausgebildet. Nerven-
system (gc, gm) und Muskulatur sind ebenso vorhanden wie das nicht
abgebildete Exkretionssystem, dessen strukturelle Differenzierung auch
hier unterblieb (vgl. Versuch 28). Die einzige sichtbare Stérung weist
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Abb. 22. Bagittalschnitt durch ein Tier vom Typ 4. Spites 16-Zellstadium, Urgeschlechtsmutter-
zelle d 5,1 geschidigt. Der Keimdotterstock ist in Einzelzellen aufgelost. UV 24 1/120 sec
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der Keimdotterstock auf, wobei das Ovar weniger stark betroffen ist
als der Dotterstock. Die Strahlenschidigung kann man einerseits an
der Isolierung der Dotterzellen, andererseits am Feblen der charakteri-
stischen groBen Nucleolen der Dotterkerne erkennen.

Abb. 23. Lebendaufnahme eines Tieres mit zerstértem TUrogenitalsystem nach Bestrahlung der
Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 (Typ 4). Vergr. 400 x. UV 28 11/90 sec

Zu einem #hnlichen, in Abb. 23 dargestellten Ergebnis fiihrte der
Versuch 33. Der Keimdotterstock besteht aus wenigen, groBen Zellen,
da die Urgeschlechtsmutterzelle nach der Bestrahlung nur noch wenige
Teilungsschritte durchgefithrt hat. Zwei groBle, dotterreiche und mehrere
kleine Zellen liegen an dem normalen Platz des Keimdotterstocks frei
in der Leibeshohle.

Wie die Versuche 34 und 35 zeigen, kann die Urgeschlechtsmutter-
zelle ihre Teilungsfihigkeit nach der Bestrahlung auch vollsténdig ver-
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lieren und trotzdem epibolisch umwachsen werden. In beiden Féllen
lag diese Keimbahnzelle biszum Beginn der Streckung ventral vom
normal entwickelten Magen, zerfiel aber noch vor der Geburt. Auch bei
diesen Tieren war der Urogenitalkanal ausgestiilpt. Bei Versuch 36
fand die Gastrulation, wie oben beschrieben, ohne vorhergegangene
Umwachsung der Urgeschlechtsmutterzelle statt. Wie erwartet, zeigt
der Sagittalschnitt zwar gut ausgebildete entodermale Organe, jedoch
keinen Keimdotterstock. Auch die iibrigen Versuche dieser Gruppe
stimmen mit den beschriebenen Ergebnissen iiberein.

Vom Experiment her kann deshalb bestitigt werden, dal die
Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 ibren Namen zu Recht trigt. Aus ihr
entsteht ausschlieBlich der Keimdotterstock.

In 14 Versuchen wurde wihrend der epibolischen Umwachsung der
Keimbahnzelle vorwiegend das dorsale Blastoderm bestrahlt. Bei nur
zwei davon ging die Entwicklung bis zu Typ 4 weiter. Alle tbrigen
waren nicht imstande, das strahlengeschiadigte Blastoderm einzustilpen
und ergaben den Typ 2. Die wibhrend der Bestrahlung meist schon
begonnene Umwachsung der Keimbahnzellen wurde in allen Féllen
vollendet. Deshalb trat der Typ 1 in dieser Reihe itberhaupt nicht auf.
Obwohl nach der Bestrahlung die Gestaltungsbewegungen zunéchst
weitergingen, fand nur zweimal eine Gastrulation statt. Anscheinend
erfordert dieser Vorgang sehr viel neue Energie, die von dem strahlen-
geschidigten Gewebe nicht mehr aufgebracht werden kann.

Bei dem zu Typ 4 entwickelten Versuch 37 machte sich erst wiahrend
der Streckung des sonst véllig normal entwickelten Tieres eine Storung
des Entoderms bemerkbar. Die Abb. 24 zeigt das frei schwimmende
Tier mit den spezifischen Entodermschédden in Ventralansicht. Am
vorderen, ventralen Magenrand hat sich eine lanzettférmige Entoderm-
zelle fast vollig losgelost. Weiter dorsal liegen fiinf unscharf abgebildete
freie Zellen, die nur ganz locker mit der unpaaren, ebenfalls dorsal liegen-
den Magendriise verbunden sind. Trotz der Schidigung hat sich der
Magen mit Hilfe der dehnbaren Wand des Osophagus zu einem geschios-
senen Sickchen mit Innenflimmern entwickelt. Das dahinter liegende,
hufeisenférmige Organ ist der Keimdotterstock, der wegen seiner stark
ventralen Lage ebenfalls unscharf abgebildet ist. Alle iibrigen zwdlf Tiere
gehéren zum Typ 2. Der unbeschidigte Keimdotterstock liegt im Innern
des Hautsdckchens. Magengewebe mit AuBenflimmern schlieBt die Exo-
gastrula nach vorne ab.

Diese Ergebnisse zeigen ganz klar die prospektive Bedeutung des
vor der Gastrulation am Vorderende des Embryos liegenden dotter-
reichen Gewebes. Bei Typ 4 ist sie an den Magenschiden direkt zu
erkennen, und auch der Typ 2 hat einen Aussagewert, da sich das
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prospektive Entoderm ohne Gastrulation wie alle anderen Teilbezirke
ausdifferenziert.

Grundsdtzlich fithrt die Bestrahlung des Blastoporusbereichs wih-
rend der Gastrulation zu denselben Ergebnissen wie im vorhergehenden

L
gy

Abb. 24. Lebendaufnahme eines Tieres mit MiBbildungen im Magen- und Magendriisenbereich
(Typ 4) in Ventralansicht. Der Embryo wurde wihrend der epibolischen Umwachsung der Keim-
bahnzelle im dorsal {ibergeschobenen Zellmaterial bestrahlt. Vergr, 270 x. UV 24 p/60 sec

Stadium die Bestrahlung des dorsalen Blastoderms. Wieder treten aus-
schlieflich die beiden Typen 2 und 4 auf. Der zum Typ 4 gehdrende
Versuch 38 gleicht dem oben beschriebenen Versuch 37 bis in kleinste
Einzelheiten. Er hat aber noch den Vorteil einer durch Zusammen-
flieBen von Oltropfen klar markierten Bestrahlungsstelle. Die Dotter-
marke wurde wihrend der Embryonalentwicklung vom Blastoporus aus
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J mE
Abb. 25. Sagittalschnitt durch eine Exogastrula (Typ 2). Gastrulation, Blastoporusbereich
geschiidigt. Teile des Entoderms sind zerstért. UV 24 u/120 sec

unter das dorsale Blastoderm verlagert. Im gestreckten Tier liegt die
Zelle neben zwei weiteren dotterhaltigen vollig isoliert in der Leibeshéhle,
wéihrend der Magen sehr klein ausgebildet ist und am vorderen Rand
mehrere abgekugelte Zellen tragt.

Unter den 13 Versuchen dieser Reihe ist der Typ 2 zehnmal ver-
treten. In der Abb. 25 146t sich der typische Bau im Sagittalschnitt
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erkennen (Versuch 39). Das zu Beginn der (Gastrulation bereits ein-
gestiilpte dotterreiche Gewebe hat sich bis auf einige zerfallende Kern-
bezirke in eine amorphe Masse aufgelost. Wie bei normal entwickelten
Tieren das blind geschlossene Hinterende des Magens, beriihrt auch das
zerfallende Gewebe den vollstiandig ausgebildeten Keimdotterstock
(D, Ov). Das spéater von dorsal her nachriickende Blastoderm verursacht
zwar drtlich begrenzte Uberschiebungen, differenziert sich aber schlieB-
lich seiner prospektiven Bedeutung gemal aus (Mg, Mgd, Oes, Pha, gc).
Teile des Cerebralganglions und der Magendriisen haben sich bei der
Geburt in Form von freien Zellen abgelést. Der Kauer wurde von der
Schnittebene nicht getroffen, ist aber vorhanden. Das Integument
reicht als faltiges, geschlossenes Hautséckchen vom dorsalen bis zum
ventralen Cingulum (Cg, MCg).

Die vollstindige Ubereinstimmung der Versuchsergebnisse zwischen
den vor der Gastrulation am dorsalen Blastoderm und den wihrend
der Gastrulation am Blastoporus bestrahlten Versuchen erlaubt den
Schlufl auf die Identitdt dieser beiden Embryonalbezirke.

4. Zusammenfassung der Versuchsergebnisse

Die Abb. 26 vermittelt in Form eines Furchungsschemas einen Uber-
blick iiber diejenigen KEntwicklungsvorginge, deren Sicherung mit
Hilfe der experimentellen Analyse moglich war.

a) Zur Frage der Determination. Jede vierte bestrahlte Oocyte ent-
wickelt sich zu einem normalen Tier. Damit ist die Eizelle wesentlich
weniger strahlenempfindlich als spétere Entwicklungsstadien und besitzt
eventuell noch ein gewisses Regulationsvermogen. Zahlreiche Versuchs-
ergebnisse mit sehr eng begrenzten Organschiden beweisen jedoch eine
frithe Determination der Organanlagen in der Eizelle.

Vor und wihrend der Reifungsteilung durchgefiihrte Bestrahlungen
lassen bereits den RiickschluB vom Schadensbild des entwickelten
Tieres auf den bestrahlten Pol der Oocyte zu. Stérungen im Bereich
der ekto- und entodermalen Organe gehen meist auf selektive Schadi-
gung des animalen Pols zuriick. Bei Storung oder Fehlen des Keim-
dotterstocks sind die zugehérigen Oocyten am vegetativen Pol bestrahlt
worden. Gleichzeitig wird diese experimentell festgestellte Polaritit
auch mikroskopisch sichtbar. An der Verteilung der Oltropfen im Cyto-
plasma kann man den animalen und den vegetativen Pol sicher unter-
scheiden. Die Ventralseite ist durch die Lage des Zellkerns und — nach
dessen Auflosung — durch eine Liicke im Ring der Oltropfen erkennbar.

Nach der Reifungsteilung ergeben die Bestrahlungen grundsitzlich
dieselben Resultate. Eindeutige Lokalisierung der Strahlenschiden weist
jedoch auf einen zunehmenden Mosaikcharakter der Oocyte hin. Oft
betrifft die Gewebeschiddigung des Alttieres nur die aus einem Keim-
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blatt entstandenen Organe oder Teile derselben. Eine weitergehende
Klérung der Fragen nach AusmafB und Zeitpunkt der Determination
innerhalb des Cytoplasmas ist mit der vorliegenden Methode nicht
moglich. Doch geniigen die Ergebnisse zur Feststellung der Tatsache,
dal3 die Entwicklung bei Asplanchna girodi von sehr frith determinierten
Mosaikeiern ausgeht.

Gleichzeitig wird aus den Versuchsergebmissen die Fiahigkeit der
Selbstdifferenzierung in den verschiedenen Organbezirken deutlich. Das
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Abb. 26. Furchungsschema und Keimbahn von Asplanchna girodsi, soweit durch Versuchsergebnisse
belegt

Bestimmtsein eines Eibezirks kann nur dann sichtbar werden, wenn
sich nach seiner Stérung bzw. Zerstérung alle anderen Bezirke zu ihrer
endgiiltigen Gestalt und Funktion ausdifferenzieren. Nur dann ist eine
Schadigung embryonalen Gewebes im fertig entwickelten Tier wieder
autfindbar, Dieswar beizahlreichen Versuchen méglich. Fiir eine abhiingige
Ditferenzierung wurden nur zwei Beispiele von untergeordneter Bedeu-
tung gefunden. Am auffalligsten war die haufige Verkriippelung des
Kauers. Sie trat bei allen Tieren des Typs 3 auf. Anscheinend ist eine
normale Ausbildung des Kauers nur dann méglich, wenn er wihrend
der Sonderung der Organsysteme auf allen Seiten von Pharynxgewebe
umgeben ist. Eine dhnliche Wirkung des benachbarten Gewebes muB
auch beim Exkretionssystem eine Rolle spielen. Nur wenn die ekto-
dermale Einstillpung des prospektiven Urogenitalkanals auf eine vollig
ungestérte Anlage des Keimdotterstocks trifft, kann sie diese umwach-
sen und die zugehorigen Organe vollstindig ausdifferenzieren. Von diesen
Ausnahmen abgesehen, ist die Entwicklung jedes einzelnen Organs von
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Einfliissen des benachbarten Gewebes unabhingig. Deshalb spielt es keine
Rolle, ob eine Anlage durch die normal verlaufenden Gestaltungs-
bewegungen ins Keimesinnere verlagert worden ist oder ob sie infolge
von experimentellen Eingriffen auf der Keimesoberfliche liegt. In
jedem Fall entstehen funktionsfihige Gewebebezirke mit charakteristi-
scher innerer Struktur und gelegentlich auch mit der typischen dulleren
Gestalt. Das trifft sogar fiiv Einzelzellen zu, die durch starke Strahlen-
schiden die Fahigkeit verloren haben, sich zu Organen zusammen-
zuschlieBen.

b) Mesodermschiden. Aus dem Mesoderm entsteht ausschlieBlich der
Keimdotterstock. Stérungen in diesem Organ lassen sich schon nach
Bestrahlungen des vegetativen Eipols vor der Reifungsteilung erzeugen.
Zusammen mit den Mesodermschiden treten stets Ektodermstérungen
auf. Sie erschweren die Beurteilung des Ausmafles der Gesamtstérung,
weil sie die Entstehung des Typs 4 verhindern. Oft hemmt eine Be-
strahlung des prospektiv mesodermalen Cytoplasmas den spéteren
ZusammenschluB der Dotterzellen zum Gewebe. Damit wird der Schaden
eindeutig nachweisbar.

Die im 2-Zellstadium durchgefithrten Versuche zeigen, daB die
groBe Blastomere CD, fir die Mesodermbildung verantwortlich ist.
Wo ihre Abtotung gelingt, fehlt bei dern entstehenden Tier der Keim-
dotterstock. Wenn sie nur geschéidigt ist, stellen sich vorwiegend schwere
Stérungen am Ekto- und Mesoderm ein. Bei der Bestrahlung von ‘AB,
dagegen bleibt das Keimbahnmaterial ungeschidigt. Damit kann die
Blastomere CD, als Keimbahnzelle oder Urpropagationszelle bezeichnet
werden. Auf dem 4-Zellstadium erweist sich die Zelle Dy als Keimbahn-
zelle mit gleichzeitig ektodermaler Potenz. Der ektodermale Anteil
148t sich aber jetzt bereits auf das ventrale Integument einschrinken,
was mit der spiteren ventralen Lage der ibrigen Abkémmlinge des
D-Quadranten iibereinstimmt. Mit dem 8-Zellstadium zeigt sich die
prospektive Bedeutung der Zelle d 4,1 bereits sehr klar.

Die letzte Moglichkeit einer selektiven Bestrahlung der Keimbahn-
zelle fallt gerade mit dem ersten Stadium ihrer rein mesodermalen
Potenz zusammen. Auf dem 16-Zellstadium besitzt der Embryo mit
der Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 eine Blastomere, die ausschlieflich
den Keimdotterstock hervorbringt. Diese Tatsache lieB sich im Bestrah-
lungsexperiment mehrmals eindeutig beweisen. Die Bestitigung erbrach-
ten histologische Untersuchungen an Schnittserien. Damit erweist sich
die von Nacurwry (1925) fir Asplanchna priodonta aus Schnittserien
erarbeitete, durch die ,,Ektosomen‘‘ markierte Keimbahn auch fiir die
Art A. girodi als voll zutreffend.

¢) Entodermschiden. Den ersten Hinweis auf die Herkunft des Ento-
derms ergab eine schon vor der Reifungsteilung am animalen Pol
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geschidigte Oocyte. Sie entwickelte sich zu einem Tier mit geringen,
auf das Entoderm beschrinkten Storungen. MiBbildungen des Ver-
davungstrakts lassen sich nur bei Typ 4 eindeutig erkennen, weshalb
keine groBe Zahl von Versuchen zur Auswertung vorliegt. Besonders
auffillig sind Verwachsungen zwischen dem Magendriisen- und dem
Magengewebe. In Schnittserien kénnen frei in der Leibeshohle liegende
Zellen gelegentlich als Magen- oder Magendriisengewebe bestimmt wer-
den. Das Fehlen einzelner Magenzellen verhindert die Ausbildung eines
geschlossenen Magensédckchens nicht. Die sehr dehnbare Wand des
Osophagus iibernimmt die Aufgabe, die Liicken zu schlieBen.

Vom Entwicklungsstadium unmittelbar nach der Reifungsteilung
sind mehrere Versuche vorhanden, die auf eine entodermale Potenz des
am animalen Pol liegenden Cytoplasmas schlieBen lassen. Dieses kommt
spater zur Halfte in die Blastomere B,. Deren Material baut den B-
Quadranten auf, der vorwiegend dorsales Blastoderm liefert. Bestrah-
lungen der Blastomeren AB,, B, und 4,1 zielten in den drei nach-
folgenden Entwicklungsstadien auf ein Storung des dorsalen Blasto-
derms bzw. des Entoderms und ergaben eine Bestitigung der Arbeits-
hypothese.

Vom 16-Zellstadium bis zur Gastrulation konnten dann das dorsale
Blastoderm und das spédter am Blastoporus zur Einstiilpung bereit-
liegende Material direkt bestrahlt werden. Als Folge der Bestrahlung
entstehende gréBere Oltropfen wandern mit dem geschidigten dorsalen
Blastoderm iiber den vorderen Pol zum Blastoporus. Manchmal werden
sie mit dem einwandernden Gewebe unter das dorsale Ektoderm ver-
lagert. Entwickelt sich das Tier zu Typ 4 weiter, zeigen sich Stérungen
des Verdauungstrakts. In besonders ginstigen Fillen findet man in der
Leibeshohle frei liegende Magen- und Magendriisenzellen. Viel haufiger
jedoch unterbleiben die embryonalen Gestaltungsbewegungen. Dann
entsteht der Typ 2, der die direkte Umwandlung des dorsalen Blasto-
derms in Entoderm erkennen laBt. Solange diese Tiere noch in der
Eihaut liegen, kann man im optischen Schnitt erkennen, wie die Flim-
merhaare der Magenzellen von innen her direkt gegen die Eihaut schla-
gen. Sie werden von keiner auch noch so diinnen Gewebeschicht oder
Plasmahaut iberdeckt. Aus den Bestrahlungen des als prospektives
Entoderm gedeuteten Gewebes aller Entwicklungsstadien entstehen ein-
deutige Entodermstérungen. Das nicht eingestiilpte dorsale Blastoderm
differenziert sich zu Entoderm aus. Mit diesen Tatsachen ist bei
Asplanchna girodi die Entodermbildung durch Gastrulation eindeutig
nachgewiesen.

d) Ektodermschiden. Selten beschranken sich die Auswirkungen einer
partiellen Bestrahlung auf das Ektoderm. Entsteht bei einem Versuch
Typ 1 oder 2, sieht man dem stark gefditelten Integumentstiick die

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 157 12
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Ursache dieser Mifibildung nicht mehr an. Sie kann ebenso eine direkte
Strahlenwirkung wie eine Folge der unterbrochenen Gestaltungsbewe-
gungen sein. Mit der Apikalfeldwunde und dem gestérten Cerebral-
ganglion représentiert der Typ 3 eine spezifische, und zwar dorsale
Ektodermschadigung. Dorsales und ventrales Ektoderm gleichzeitig
sind in den Fallen betroffen, in denen ein Tier des Typs 4 ausschlieBlich
MiBbildungen im Bereich des Pharynx besitzt.

Schon sehr frith wihrend der Eireifung kénnen Ektodermschiden
verursacht werden. Sie treten entweder zusammen mit geschadigtem
Entoderm oder Mesoderm auf, je nachdem, ob der animale oder der
vegetative Pol der Oocyte bestrahlt wurde. In Ausnahmefillen 148t
sich eine sehr starke Ektodermschidigung daran erkennen, daB nur
die aus Ektoderm entstandenen Zellen abgekugelt sind, wihrend Meso-
und Entoderm Gewebe bilden.

Bestrahlungen des animalen Pols frither Furchungsstadien verursa-
chen ebenfalls gleichzeitige Schidigung von prospektivem Ekto- und
Entoderm. Wenn Typ 4 ausgebildet wird, sind Verwachsungen zwischen
Pharynx- und Magengewebe die Regel. Auch bei den Keimbahnzellen
CD,, D, und d 4,1 konnte ein ektodermaler Anteil nachgewiesen werden.
Auf dem 16-Zellstadium und spéter erzeugte die Bestrahlung des Rich-
tungskorperbereichs Tiere des Typs 3. Der Richtungskérper markiert
demnach den Bildungsort des Cerebralganglions und wandert mit ihm
withrend der Gastrulation zum vorderen Pol des Embryos.

5. Kilteschockversuche

Die Typen 1—4 sind nicht nur spezifische Reaktionen auf Strah-
lenschiadigung, sondern stellen sich auch bei Stérungen der Normo-
genese durch Abkiithlung ein. Dies zeigte sich bei einer Reihe von 100
Kilteschockversuchen. Die zu etwa gleichen Teilen aus den fiinf Ent-
wicklungsstadien zwischen 4-Zellstadium und Gastrulation zusammen-
gesetzte Versuchsreihe ergab neben 38 normal entwickelten Tieren und
finf abgetoteten Oocyten alle vier beschriebenen Typen geschidigter
Tiere. Typ 1 war mit 21 Exemplaren am hiuofigsten vertreten.

Dariiber hinaus bestitigte diese Versuchsreihe den durch Lebend-
beobachtung und experimentelle Untersuchung analysierten Ablauf der
Normogenese. Die Ektodermschiden betrugen fir alle Entwicklungs-
stadien gleichmaBig etwa 20%. Mesoderm- und KEntodermschiden
dagegen zeigten vom 4-Zellstadium bis zur Gastrulation eine gegen-
liufige Tendenz. Wihrend Storungen im Entoderm. bis zum 16-Zell-
stadium bei nur 5% lagen, stiegen sie fiir die Gastrulation auf fast 20%
an. Der Anteil von Tieren mit Mesodermschiden fiel dagegen von
anfangs 15% rasch ab und erreichte schon fiir das Stadium der Um-
wachsung der Keimbahnzelle den Nullpunkt.
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Die vorwiegend auf die auBen liegenden prospektiven Gewebe-
bezirke des Embryos einwirkende Kilteschidigung konnte demnach auf
dem Stadium der Gastrulation das Material der Keimbahn nicht mehr
erreichen. Dagegen muBl zu diesem Zeitpunkt das prospektive Ento-
derm einen besonders groflen Teil der Keimesoberfliche eingenommen
haben. Ektodermales Material lag auf allen Entwicklungsstadien ober-
flichlich, konnte also durch die plétzliche Abkithlung stets gleich stark
geschadigt werden.

D. Diskussion

Die zur Aufzucht von Asplanchna girodi im Labor angewandte
Methode wurde unabhéngig von den bei Birxy (1964) fir 4. girodi
und A. brightwelli beschriebenen Verfahren entwickelt. Statt Para-
mecium caudatum verwendet BIRRY P.aurelia, und Haematococcus
pluvialis ist durch Budorina elegans ersetzt. Asplanchnae girodi 1aBt sich
nach pE BEavcHAMP (1935 und 1951) und Voiar (1957) bestimmen.
Dartiber hinaus gibt By (1964) einen nitzlichen histologischen und
physiologischen Vergleich der beiden oft verwechselten Arten.

Die Embryonalentwicklung von Asplanchna girodi zeigh iberein-
stimmend mit allen anderen ndher untersuchten Arten von Rotatorien
sehr klar eine mehrphasige (lastrulation (WeyaoLpT, 1960), in deren
Verlauf zundchst das mesodermale und dann das entodermale Material
ins Innere des Embryos gelangen. Die erste Phase soll wegen ihrer
rdumlichen und zeitlichen Trennung auch weiterhin als ,,Umwachsung
der Keimbahnzelle® von der Gastrulation im engeren Sinn unterschieden
werden. Die wihrend der ersten Phase epibolisch umwachsene Keim-
bahnzelle wurde frither fiir die Entodermanlage bzw. einen Teil derselben
gehalten (Tmssin, 1886; Zruinka, 1891; Jexnivas, 1896; Car, 1899).
NacaTwrY (1925) konnte jedoch in genauer cytologischer Analyse die
durch , Ektosomen‘‘ markierten Keimbahnzellen bis zur vollendeten
epibolischen Umwachsung verfolgen und ihre weitere Entwicklung zum
Keimdotterstock aufkliren. Die experimentelle Analyse hat diese Be-
funde bestétigt und auBerdem den Beweis erbracht, daB die Blastomere
D; neben ihrer mesodermalen Potenz zwar prospektives Ektoderm,
aber keinerlei prospektives Entoderm enthilt. Damit ist die Annahme
von Korscaerr und HEmEr (1936) widerlegt, die D-Zelle liefere ,,ver-
mutlich noch andere (entodermale) Elemente* (8. 329). Von NACHTWEYs
(1925) FErgebnissen ausgehend, glaubte Hymax (1951), in der Urge-
schlechtsmutterzelle d 5,1 den Rest einer Entomesodermzelle sehen
zu kdnnen. Die epibolische Umwachsung und vor allem die Abschniirung
der degenerierenden Zellen interpretierte sie als die letzte Erinnerung
an eine Gastrulation. Mit dem Nachweis der Entodermbildung durch
einen vollig normalen Gastrulationsvorgang ist auch diese Uberlegung

12%
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hinfallig geworden. NacHTWEY (1925) neigt dazu, die Abschniirung der
drei kleinen Zellen als Diminution der chromatischen Substanz zu
deuten (S.362). Hier ergibt sich ein Gegensatz zu den Befunden bei
Ascaris. Die P,-Zelle entspricht der Blastomere D, von Asplanchna und
liefert wie diese ausschlieBlich Meso- und Ektoderm. Trotz dieser auf-
fallenden Ubereinstimmung unterscheidet sich die Embryonalent-
wicklung der beiden zellkonstanten Aschelminthen grundlegend, wenn
NacETWEYs Annahme zutrifft. Bei Ascaris findet nur in den Soma-
zellen, nicht aber in den Zellen der Keimbahn eine Chromatindiminu-
tion statt. ,,Letztere fithren den vollen Genschatz bis zu den Keim-
zellen” (PFLUGFELDER, 1962, S.74). Bei Asplanchna soll es gerade
umgekehrt sein. Hier macht die Deutung einer auf die Keimbahn
beschrankten Diminution des Chromatins so groBe Schwierigkeiten, daf3
vorldufig die Annahme rudimentérer, urspriinglich normaler Teilungs-
prozesse mindestens ebenso berechtigt erscheint.

An die Umwachsung der Keimbahnzelle schlieit sich die eigent-
liche Gastrulation an, die zur Entodermbildung fithrt. Dieser Prozefl
wurde schon von ZrLiNnga (1891) bei Cuallidina beschrieben (S.71;
Fig. 36—39), aber nicht richtig gedeutet. Er hielt die epibolisch um-
wachsenen ,,granulierten Zellen* fiir prospektiv ektodermales Material.
Deshalb glaubte er, auBer den Keimdotterstocken auch die entodermalen
Organe von den Abkémmlingen der Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 ab-
leiten zu kénnen. Obwobl Nacurwry (1925) die Aufklirung der Keim-
bahn gelang, erkannte er den augenfélligen Gastrulationsvorgang nicht
als solchen. Das zeigt folgende Textstelle: ,,Wahrend die Urgeschlechts-
zelle im Innern den Keimdotterstock erzeugt, stilpt sich gleichzeitig
die vordere Keimregion als Schlundrohr in die Tiefe ... Ohne daf
irgendeine Scheidung in Ekto- und Entoderm erfolgt wire, beginnt als-
bald die mitotische Differenzierung der verschiedenen Organanlagen®
(8. 308). Die Fig.20, Taf. VII, die den Entwicklungsstand vor der
ersten Bildung der Magenanlage darstellen soll, fallt durch die starke
Nukleolenbildung in den Kernen des ,,Blastoderms® und der ,,Pharynx-
anlage auf. Auch in der Anlage des Dotterstocks hat ihre Ausbildung
bereits begonnen. Von der Verwechslung der Dorsal- und Ventralseite
abgesehen, stimmt dieser Sagittalschnitt mit der Abb. 10 sehr genau
iiberein. Nach dem fiir die Altersbestimmung eines Embryos verldl3-
lichen Kriterium der Nukleolenbildung (MarrTiNT, 1924) stellt er damit
die letzte Phase der Gestaltungsbewegung dar, die Einsenkung des
Cerebralganglions. Das als Pharynxanlage bezeichnete Gewebe ist nichts
anderes als die lingst ausdifferenzierte Magenanlage, die sogar bereits
ein Lumen besitzt. Nacurwry (1925) dagegen sieht in einer zweischich-
tigen Reihe von vier Blastodermzellen des nichsten Entwicklungs-
stadiums (Fig. 21, Taf. VIII) die Grundlage fiir seine These von der
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Delamination des gesamten Entoderms aus dem dorsalen Blastoderm.
Er schreibt dazu: ,,Posteriodorsal aber entstehen aus dem Blastoderm
zwei Zellschichten, womit dorsale und ventrale Magenwand bereits
angelegt sind“ (8. 308). ,,Ein etwas weiter fortgeschrittenes Stadium
zeigt Fig. 32, Taf. IX im Frontalschnitt. Noch immer ist die Keimwand
dorsal zweischichtig® (S. 296). Tatséichlich zeigt diese Fig. 32 ebenso wie
die Textfigur 3 den Schnitt durch ein kurz vor der Streckungsphase
stehendes Tier mit einer bereits voll ausdifferenzierten Magenanlage,
tiber der das Integument durch sekundére Abflachung der Zellen kaum
mehr sichtbar ist. So bleibt die zweischichtige Zellengruppe der Fig. 21
das einzige Belegstiick fiir die These von der Entodermbildung durch
Delamination, die wegen ihrer Ungewohnlichkeit allgemein mit Vorbe-
halt aufgenommen wurde (REmMaNE, 1929, S. 453 und 459; KorscHELT
und Hziper, 1936, S.333; Hywmaw, 1951, S.105). Trotz intensiver
Suche konnte bei Asplanchna girodi niemals weder ein zweischichtiges
Blastoderm noch eine in einer Blastodermzelle zur Oberfliche des
Embryos senkrecht stehende Teilungsspindel aufgefunden werden.

Erst von pE BEAUcHAMP (1957) wurde das Problem neu untersucht.
Er fand an lebenden Embryonen von Ploesoma hudsoni eine aufein-
anderfolgende Epibolie von prospektivem Meso- und Entoderm. Die
in Fig. 2, I und II dargestellte Gastrulation durch Uberwachsung einer
vollig passiv terminodorsal liegenden Scheibe von prospektivem Ento-
derm ist nach den vorliegenden Ergebnissen bei Asplanchna girods nicht
richtig beobachtet worden. Das von dorsal und von den Seiten her
vorrtickende prospektive Entoderm stiilpt sich mehr oder weniger
aktiv nach innen um. AuBlerdem hat der Autor die Bewegung der wie
bei Asplanchna girodi durch Oltropfen markierten Magenanlage von
anterodorsal nach posteriodorsal iibersehen und deshalb die Zeichnun-
gen III bis VI seiner Fig. 2 falsch orientiert. Um in den letzten Stadien
senkrecht orientierte Tiere darstellen zu kénnen, hitte er wie ZELINKA
(1891) schon das 2-Zellstadium mit oben liegender Blastomere CD,
zeichnen miissen. Trotz seines beschrinkten Untersuchungsmaterials
konnte er jedoch zeigen, wie NacuTwEY (1925) zu seiner These von der
Entodermbildung durch Delamination gekommen sein muB3. Die kern-
lose Membran, die vom einsinkenden Entoderm gleichsam als Wund-
verschlufl nach auBen abgeschieden werden soll, erkannte er als das
sekundir abgeflachte dorsale Integument. Der Prozel dieser Abflachung
geht aus den Abb. 51—56 von ZrLiNEA (1891) wie auch aus den vor-
liegenden Abb. 7—10 klar hervor. Bei Ploesoma wird das dorsale Inte-
gument bis zum AbschluB der Pharynxeinstiilpung so diinn, daB sich
sogar die Oltropfen der darunter liegenden Magenanlage auf der Ober-
fliche des Embryos als Erhebungen abzeichnen. DE BEavcuamp (1957)
schliet dann von der Ubereinstimmung seiner Abbildungen mit den
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anderweitig fiir verschiedene Gattungen dargestellten auf eine all-
gemeine Giiltigkeit seiner Ergebnisse fiir die Klasse der Rotatorien.
Diese SchluBifolgerung kann mit derselben Begriindung, von den erwithn-
ten Differenzen abgesehen, auch auf die vorliegende Untersuchung aus-
gedehnt werden.

Die experimentelle Analyse der Embryonalentwicklung von As-
planchna girods ergab eine auffallend héufige Stérung der Gestaltungs-
bewegungen. Sie duBlert sich in der Entstehung der Typen 1 bis 3.
Dabei wird die streng determinative Entwicklung auch von denjenigen
Gewebebezirken beibehalten, die nicht in das Keimesinnere verlagert
werden koénnen, und es kommt zu einer Selbstdifferenzierung an Ort
und Stelle. Die endgiiltigen Lageverhéltnisse der Organe in den strahlen-
geschidigten Embryonen entsprechen dann dem Mosaik der Organ-
anlagen in der Oocyte. Das von Linrre (1906) geschilderte Beispiel
larvaler Differenzierungen an wungeteilten Eiern von Chaelopterus
ist wohl der extremste Fall derartiger Entwicklungsabldufe. Neben
den direkten Auswirkungen der UV-Bestrahlung auf den Mecha-
nismus der Zellteilung (ZIRKLE et al., 1960) sind auch die indirekten
Strahlenschdden bekannt (RErrs, 1938), die erst auf spiteren Ent-
wicklungsstadien die Differenzierungsvorginge hemmen. Die Bestrah-
lung von Asplanchna-Embryonen hatte hiufig erst nach Ablauf der
gesamten Embryonalentwicklung eine sichtbare Schidigung zur Folge.

Sowohl Kalteschock als auch UV-Bestrahlung fithrten zur Exogastru-
lation und zur Hemmung der nachfolgenden Gestaltungsbewegungen.
Eine Ubersicht iiber die zahlreichen Méglichkeiten zur experimentellen
Erzeugung der Exogastrulation (vgl. SPEMANN, 1936 und HOLTFRETER,
1938) gibt CrHrrp (1941). Er z&hlt die wirksamen Faktoren auf und be-
schreibt auch die Folgen einer verstirkten Einwirkung derselben. Sie
fithren stets zum partiellen oder totalen Verlust des epithelialen Charak-
ters geschadigter Gewebe und als Folge davon zur Loslésung von Zellen
und Organen (8. 229). Genau die gleichen Auswirkungen ergeben sich
auch aus einer sehr starken UV-Strahlenschidigung. Nach ErRERA
(1960) ist tiber die physiologischen Ursachen der beschriebenen Ent-
wicklungsstérungen trotz der entscheidenden Bedeutung der Gestaltungs-
bewegungen fiir die embryonale Differenzierung bis jetzt wenig bekannt.

Zusammenfassung

1. Asplanchna girodi pE GUERNE kann in einer verdinnten Erd-
losung kultiviert werden. Als Futter dient ein Gemisch aus Paramecium
caudatum und Haematococcus pluwvialis. Die fiir embryologische Unter-
suchungen notwendige grofle Zahl von Individuen steht wegen der
kurzen Entwicklungszeit sehr rasch zur Verfiigung.

2. Die Untersuchung der Normogenese am lebenden Embryo und
an Schnittserien ergab drei zur Ausbildung der Korpergrundgestalt
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fithrende CGestaltungsbewegungen. In einer zweiphasigen Gastrulation
wird zundchst die mesodermale Keimbahnzelle durch Epibolie ins
Keimesinnere verlagert. Unmittelbar darauf folgt die epibolische
Gastrulation des dorsalen Blastoderms, die zur Entodermbildung fiihrt.
Als dritte Phase stiilpt sich das dorsale und venftrale Ektoderm zur
Bildung des Pharynx ein.

3. Subitaneier und daraus entstehende frithe Entwicklungsstadien
von Asplanchna girodi wurden im Uterus des Alttieres mit Hilfe eines
UV-Mikrostrahlenstichapparates partiell bestrahlt. Die Markierung
bestimmter Areale durch einen Bestrahlungsdefekt diente zur Analyse
der Embryonalentwicklung.

4. Bei Asplanchne kann sich in strahlengeschidigten Oocyten und
Embryonen grundsétzlich jeder Teil zu seiner endgiiltigen Gestalt und
Funktion ausdifferenzieren, ohne von Nachhargewebe abhingig zu sein.
Vom normalen Ablauf der Gestaltungsbewegungen ist der Vorgang der
Selbstdifferenzierung weitgehend unabhéngig.

5. Die strablengeschédigten Tiere kénnen zu vier Typen zusammen-
gefalit werden. Durch Exogastrulation vor und nach der epibolischen
Umwachsung der Keimbahnzelle kommen Typ 1 und Typ 2 zustande.
Typ 3 entsteht durch unvollstindige Gestaltungsbewegungen im vor-
deren Ektoderm nach der Gastrulation. Typ 4 ist durch lokalisierbare
Schidigung innerer Organe gekennzeichnet, die erst nach der Streckung
des Tieres sichtbar werden.

6. Die Entwicklung von Adsplanchna girodi geht von sehr frith
determinierten Mosaikeiern aus. Schon vor der Reifungsteilung kénnen
Mesodermschéden durch Bestrahlung des vegetativen, Entodermschiden
durch Bestrahlung des animalen Cytoplasmas hervorgerufen werden.
Jedoch kann die Oocyte Strahlenschiden noch bis zu einem gewissen
Umfang regulieren.

7. Eindeutig ektodermaler Herkunft sind nach experimentellen Be-
funden neben dem Integument und der Muskulatur folgende Organe:
Cerebralganglion und Nervensystem, Pharynx, Mastax, Uterus und
Exkretionssystem.

8. In den Keimbahnzellen D, und d 4,1 konnte neben dem mesoder-
malen ein ektodermaler Anteil nachgewiesen werden. Die Urgeschlechts-
mutterzelle d 5,1 enthilt dagegen nur noch prospektives Mesoderm,
was mit den Untersuchungsergebnissen Nacmrwmys (1925) iiberein-
stimmt.

9. Durch die bei strahlengeschiadigten Tieren hédufig auftretende
Exogastrulation (Typ 1 und Typ 2) wurde die Beobachtung bestétigt,
dafl sich das Entoderm durch einen Gastrulationsvorgang bildet. Damit
ist die Ansicht Nacurwrys (1925), das Entoderm bilde sich durch
Delamination vom dorsalen Blastoderm, widerlegt.
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